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АННОТАЦИЯ

Изучены	разнообразие	и	функциональная	активность	микробного 	сообщества	донных	осадков	и	воды	
термального 	щелочного 	 оз.	Умхей	 (Байкальская	 рифтовая	 зона), 	 которое	 образовалось	 в	 результате	
разгрузки	подземных	термальных	вод.	Показано, 	что 	воды	озера	являются	термальными	гидрокарбо-
натно-сульфатными	натриевыми	и	относятся	к	кульдурскому	типу	минеральных	вод.	Осадки	озера	от-
личались	более	высокими	температурами	и	большей	насыщенностью	микроэлементами.	Сравнительный	
анализ	 видового 	 богатства	микробного 	 сообщества	 воды	 и	 донных	 осадков	 показал	 высокие	 индексы	
разнообразия	 (в	воде	– 	ниже)	во 	всех	слоях	осадков.	Анализ	таксономического 	разнообразия	выявил	
преобладание	в	сообществе	воды	и	донных	осадков	представителей	филумов	Proteobacteria, 	Actinobacteria, 	
Bacteroidetes, 	Firmicutes	и	Chloroflexi.	Среди	представленных	таксонов		установлено 	присутствие	бактерий	
с	различными	метаболическими	путями	трансформации	вещества	и	энергии	как	в	продукционных, 	так	
и	в	деструкционных	процессах.	В	нижних	слоях	осадков	обнаружены	последовательности, 	относящиеся	
к	роду	Hydrogenophaga	класса	β-Proteobacteria	филума	Proteobacteria, 	который	является	индикатором	
глубинных	геохимических	процессов	образования	водорода.	Для	определения	функциональной	активно-
сти	изучены	скорости	микробных	процессов	фотосинтеза, 	темновой	ассимиляции	СО2, 	сульфатредукции	
и	метаногенеза.	Установлено, 	что 	в	воде	основная	часть	продукции	органического 	вещества	образуется	
в	 результате	 деятельности	 хемолитоавтотрофных	 прокариот.	 Продукционный	 компонент	 микробного 	
сообщества	синтезирует	органическое	вещество, 	используя	вулканогенную	углекислоту, 	обогащенную	
тяжелым	изотопом	δ13С.	Анализ	данных	скоростей	терминальных	процессов	деструкции	органического 	
вещества	показывает, 	что 	основным	процессом	является	сульфатредукция.

Ключевые слова: зона	разгрузки	подземных	вод, 	термальное	озеро, 	таксономическое	разнообразие	
микробного 	сообщества, 	функциональная	активность, 	Байкальская	рифтовая	зона.
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В	последнее	время	активно 	ведутся	рабо-
ты	по 	исследованию	функционального 	раз-
нообразия	 микробных	 сообществ	 в	 верхних	
зонах	подземной	сферы	щелочных	минераль-
ных	 источников	 [Blazejak, 	 Sсhippers, 	 2010; 	
Намсараев	и	др., 	2011; 	Breuker	et	al., 	2011; 	
Brazelton	 et	 al., 	 2012; 	 Schrenk	 et	 al., 	 2013; 	
Teske	 et	 al., 	 2013; 	 Tiago, 	 Verίssimo, 	 2013; 		
Слободкин, 	 Слободкина, 	 2014; 	 Кадников	
и	др., 	2017].	Транзитные	зоны	смешения	под-
земных	и	поверхностных	вод	в	системе	щелоч-
ных	и	слабоминерализованных	вод	считаются	
своеобразными	“окнами”	в	подземную	гидро-
сферу	[Sleep	et	al., 	2004].
Зона	 разгрузки	 подземных	 вод	 горячих	

источников	представляет	 собой	места	 акку-
муляции	 воды	 в	 рыхлых	 отложениях	 и	 ее	
движение	 по 	 порам	 и	 трещинам	 вмещаю-
щих	пород.	Химические	вещества, 	поступаю-
щие	с	высокотемпературными	водами, 	созда-
ют	благоприятные	условия	для	деятельности	
микроорганизмов.	В	нижних	слоях	зоны	раз-
грузки	продукты	термического 	превращения	
веществ	являются	субстратами	для	хемолито-
трофных	прокариот.	Эти	специфические	усло-
вия	влияют	на	разнообразие	и	функциональ-
ную	активность	микробного 	сообщества.
Баргузинская	котловина	является	одной	

из	крупнейших	впадин	в	Байкальской	риф-
товой	зоне.	Термальное	оз.	Умхей	располо-
жено 	в	 северной	части	Баргузинской	кот-
ловины.	Высокое	содержание	фтора	в	воде, 	
достигающее	14	мг/дм3, 	при	невысокой	ми-
нерализации	 (0,30–0,75	г/дм3)	 позволяет	
отнести	 воды	 озера	 к	 кульдурскому	 типу	
минеральных	 вод	 [Намсараев	 и	 др., 	 2007].	
По 	химическому	составу	вода	оз.	Умхей	от-
носится	 к	 сульфатно-гидрокарбонатному	
натриевому	 типу.	 Горячая	 вода, 	 поднима-
ясь	по 	тектоническим	трещинам	в	древних	
кристаллических	 породах	 на	 поверхность, 	
несколько 	 охлаждается	 благодаря	 сме-
шиванию	 в	 песчано-галечных	 отложени-
ях	 с	 более	 холодными	 грунтовыми	 водами	
[Там	же].	Формирование	химического 	соста-
ва	и	свойств	воды	связано 	с	геологически-
ми	условиями	и	деятельностью	биоты	водной	
толщи	 и	 донных	 отложений	 термальных	
источников	[Намсараев	и	др., 	2011].
Цель	работы	– 		исследование	таксономиче-

ского 	разнообразия	и	функциональной	актив-
ности	микробных	сообществ	в	зоне	разгрузки	

подземных	вод	термального 	оз.	Умхей	(Бай-
кальская	рифтовая	зона).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

На	 территории	 местности	 оз.	Умхей	
(54°59′253′′	с.	ш.	 и	 111°07′152′′	в.	д.)	 термаль-
ные	источники	выходят	на	поверхность	семью	
группами.	 Основной	 выход	 терм	 размещает-
ся	на	 острове	площадью	около 	 0,08	 км2, 	 об-
разованном	р.	Баргузин	на	стыке	двух	горных	
массивов	–		Баргузинского 	и	Икатского 	хреб-
тов, 	на	высоте	603	м	над	ур.	м.	Очаг	разгруз-
ки	минеральных	вод	приурочен	к	пересечению	
разнонаправленных	 разломов, 	 перекрытых	
четвертичными	 отложениями.	 В	 центральной	
части	острова	образуется	незамерзающее	даже	
в	сильные	морозы	озеро.	Длина	озера	состав-
ляет	около 	100	м, 	ширина	–		20–30	м, 	глубина	
до 	1	м.	Дно 	покрыто 	микробными	обрастания-
ми	[Намсараев	и	др., 	2007].	
Отбор 	 проб	 донных	 осадков	 проводили	

в	июне	2016	г.	из	центральной	части	термаль-
ного 	озера	с	помощью	пробоотборника	с	ва-
куумным	затвором.	Отобрана	колонка	донно-
го 	осадка	глубиной	13	см.	Ниже	13	см	залегали	
гранитоидные	породы.
Для	 молекулярно-генетических	 исследо-

ваний	из	термального 	озера	отбирали	пробу	
воды	 (U	Water)	 и	из	 колонки	донных	отло-
жений	слои	U01	(0–2	см), 	U02	(2–4	см), 	U03	
(4–8	см), 	U04	(8–12	см)	и	U05	(12–13	см), 	ко-
торые	 помещали	 в	 стерильные	 пластиковые	
пробирки	типа	“Falkon”.	Пробы	хранили	в	хо-
лодильнике	до 	выделения	ДНК	в	лаборатории.
Пробы	воды	и	донных	осадков	для	радио-

изотопных	работ	отбирали	в	стерильные	стек-
лянные	 флаконы	 объемом	 50	 и	 15	мл	 соот-
ветственно, 	 закрывали	 резиновой	 пробкой	
и	обжимали	алюминиевой	крышкой.	Для	опре-
деления	скоростей	микробных	процессов	про-
бы	воды	и	донных	осадков	готовили	сразу	по-
сле	отбора	проб, 	в	течение	первых	1–2	ч.
Физико-химические	параметры	воды	и	дон-	

ных	осадков	определяли	в	момент	отбора	проб	
с	 использованием	 портативных	 приборов:	
Рh-200	HM	Digital	 (Южная	Корея)	– 		темпе-
ратуру	и	рН; 	ORP-169B	Kelilong	 (Китай)	– 		
окислительно-восстановительный	 потенциал	
(Eh); 	тест-кондуктометра	TDS-4	(Сингапур)	– 		
минерализацию	 воды.	 Макрокомпонентный	
ионный	состав	воды	определяли	гидрохимиче-
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скими	методами	в	лаборатории	гидрогеологии	
и	геоэкологии	ГИН	СО	РАН	(г.	Улан-Удэ), 	ми-
кроэлементный	состав	– 	методом	масс-спек-	
трометрии	 с	 индуктивно 	 связанной	 плаз-
мой	 на	 масс-спектрометре	 ICP-MS 	 Element	
XR	(Thermo	Scientific	Fisher, 	США)	в	ЦКП	
ГИН	СО	РАН	 (г.	Улан-Удэ).	Микроэлемент-
ный	состав	донных	осадков	определен	мето-
дом	ICP-MS 	на	приборе	высокого 	разрешения	
ELEMENT	 2	 (Finnigan	MAT, 	 США)	 в	ЦКП	
ИГХ	СО	РАН	(г.	Иркутск).
ДНК	выделяли	с	помощью	набора	“Genomic	

DNA	from	soil”	(Macherey-Nagel, 	Германия).	
Качественную	и	количественную	оценку	по-
лученных	препаратов	ДНК	проводили	с	по-
мощью	 спектрофотометра	 DropSense-96®	
(Trinean, 	 Бельгия), 	 ПЦР	– 	согласно 	 стан-
дартному	протоколу.	Для	амплификации	фраг-	
ментов	 гена	 16S	 рРНК	 использовали	 прай-
меры	 343F	 и	 806R	 [Dubovskiy	 et	 al., 	 2016].	
Секвенирование	 библиотеки	 на	 платформе	
MiSeq	проводилось	по 	протоколу	производи-
теля	с	использованием	набора	MiSeq	Reagent	
Kit	300	Cycles	(Illumina, 	США), 	позволяюще-
го 	читать	библиотеки	с	обеих	сторон	(Paired	
End)	в	ЦКП	“Геномика”	(ИХБФМ	СО	РАН, 	
г.	Новосибирск).	Полученные	парно-концевые	
сиквенсы	2	×	300	нт.	проходили	биоинформа-
тическую	обработку.	Первоначально 	с	помо-
щью	CLC	GW	7.0	парные	риды	“сливались”	
в	 одну	 последовательность	 и	 фильтрова-
лись	по 	качеству	(QV	>	25)	и	отсутствию	вы-
рожденных	позиций.	Далее	с	использованием	
Usearch	7.0	находили	химеры, 	которые	уда-
лялись.	Классификация	на	уровне	филумов, 	
классов, 	 семейств	 и	 родов	 осуществлялась	
с	помощью	программы	RDP	Classifier.
Скорость	фотосинтеза	(ФС), 	темновой	ас-

симиляции	 углекислоты	 (ТАУ)	 и	 гидроге-
нотрофного 	 метаногенеза	 (МГ)	 определяли	

в	 изолированных	 пробах	 с	 радиоактивным	
NaH14CO3, 	сульфатредукцию	(СР)	– 		с	исполь-
зованием	меченного 	Na2

35SO4	[Кузнецов, 	Ду-
бинина, 	1989; 	Пименов	и	др., 	2003; 	Горленко 	
и	др., 	2010].	Темновые	склянки	перед	введе-
нием	радиоизотопа	обворачивали	фольгой.	Для	
ингибирования	оксигенного 	ФС	и	ТАУ	в	про-
бы	перед	введением	метки	добавляли	диурон	
(3-(3,4-дихлорфенил)-1,1-диметилмочевина)	
и	азид	натрия	(NaN3)	соответственно 	[Сара-
лов	и	др., 	1984; 	Намсараев	и	др., 	2003].	Радио-	
меченные	вещества	в	количестве	0,1–0,2	мл, 	
активностью	5	мкКю	в	пробы	вводили	с	по-
мощью	микрошприца.	Пробы	экспонировали	
в	течение	24	ч	в	световых	и	температурных	
условиях	 in situ.	После	завершения	инкуба-
ции	пробы	фиксировали	формалином	до 	ко-
нечной	концентрации	3–4	%.	Радиоактивность	
введенных	 субстратов	 и	 образованных	 про-
дуктов	анализировали	с	помощью	сцинтилля-
ционного 	счетчика	RackBeta	(Швеция).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гидрологическая характеристика. В	мо-
мент	отбора	проб	температура	воды	в	озере	
была	+	40,6	°С, 	в	донных	осадках	к	нижнему	
слою	температура	повышалась	до 	+	47,3	°С	
(табл.	1).	Исследуемое	озеро 	характеризует-
ся	 восстановленными	 условиями, 	 окисли-
тельно-восстановительный	потенциал	в	пре-
делах	 –50	…		–400	мВ.	 рН	 в	 воде	 и	 поровых	
водах	 отложений	 щелочной	 10,0–10,1, 	 ми-
нерализация	156	мг/дм3	в	воде	и	322	мг/дм3	
в	поровых	водах.
В	воде	термального 	озера	определен	сле-

дующий	 макроэлементный	 состав:	 основной	
катион	Na+	– 		148,6	мг/дм3, 	содержание	K+, 	
Ca2+	и	Mg2+	значительно 	ниже	– 		1,76	мг/дм3, 	
2,68	 мг/дм3	 и	 0,064	 мг/дм3	 соответственно.	

Т а б л и ц а 	 1
Физико-химические параметры в термальном оз. Умхей

Наименование	пробы Глубина, 	см Температура, 	°С М, 	мг/дм3 рН Eh, 	мВ

U	Water – 40,6 156 10,0 –50

U01 0–2 43

322* 10,1* –400*

U02 2–4 –

U03 4–8 45,8

U04 8–12 47,3

U05 12–13 47,3

П р и м е ч а н и е.		М	– 		минерализация; 	*	– 		результаты	измерений	в	поровой	воде.
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Среди	анионов	в	водах	термального 	оз.	Умхей	
преобладали	 НСО3–	 (97,63	 мг/дм3)	 и	 SO42–	
(64,8	мг/дм3).	Содержание	Cl–	не	превышало 	
18,79	мг/дм3, 	CO32–	– 		3	мг/дм3.
В	воде	и	донных	осадках	термального 	озе-

ра	содержится	52	и	45	микроэлементов	соот-
ветственно.	В	микроэлементном	составе	выяв-	
лены	 представители	 щелочных	 металлов	– 		
Li, 	Rb, 	Cs; 	щелочноземельных	–		Be, 	Ba, 	Sr; 	
большое	 количество 	 переходных	 металлов, 	
среди	которых	присутствовали	и	редкоземель-
ные.	В	воде	термального 	озера	обнаружены	до-
статочно 	высокие	концентрации	(мкг/дм3)	Rb	
(14,53), 	Li	(124,72), 	B	(134,32), 	P	(98,2)	(табл.	2).
Сравнительный	 анализ	 распростране-

ния	микроэлементов	в	донных	осадках	пока-

зал	 в	 основном	 равномерное	 распределение	
по 	 слоям	с	тенденцией	увеличения	их	кон-
центрации	к	нижним	 слоям.	В	нижнем	 слое	
наблюдалось	превышение	содержания	относи-
тельно 	кларка	для	земной	коры	(по 	А.	П.	Ви-
ноградову)	 следующих	элементов	 (мг/кг):	S 	
(824), 	Ga	(20,4), 	Мо 	(25,6), 	Cs	(7,8), 	Tm	(0,85).	
Во 	всей	толще	осадков	выше	кларковых	зна-
чений	были	отмечены	Sr	(690–940	мг/кг), 	Ba	
(714–938	 мг/кг), 	 Yb	 (1,09–1,79	 мг/кг)	 и	 Hf 	
(3,1–4,33	мг/кг).

Таксономическое разнообразие микроб-
ных сообществ воды и донных осадков.	
В	 результате	 секвенирования	 из	 всех	 проб	
получено 	339724	валидных	последовательно-
сти	гена	16S 	рРНК, 	наибольшее	их	количе-
ство 	– 	из	проб	воды	и	верхнего 	слоя	донных	
отложений	 (табл.	3).	Сообщество 	воды	было 	
представлено 	доменом	Bacteria.	Из	проб	дон-
ных	осадков	получено 	265759	валидных	по-
следовательностей	гена	16S 	рРНК.	На	долю	
бактерий	 приходилось	 97,4	%, 	 оставшиеся	
2,6	% 	составляли	домен	Archaea.
В	микробных	сообществах	воды	и	всех	ис-

следуемых	слоев	донных	осадков	доминиро-
вали	 последовательности	 генов	 16S 	 рРНК, 	
отнесенных	к	филуму	Proteobacteria	и пред-
ставленных классами	α-, 	β-, 	δ-	и	σ-Proteobac-
teria, 	а	также	филумами	Actinobacteria, 	Bac-
teroidetes, 	Firmicutes	и	Chloroflexi (рисунок).
Бактериальное	сообщество 	воды	оказалось	

относительно 	 простым	 по 	 таксономическо-
му	 составу.	 Более	 98	% 	 последовательно-
стей	 составили	 бактерии	 трех	 филумов	– 		
Proteobacteria (42,2	%), Firmicutes (41,95	%) 
и Actinobacteria (14,3	%).
Среди Proteobacteria самую	многочислен-

ную	группу занимали	представители	класса		
δ-Proteobacteria (37,3	%).	98	% 	последователь-
ностей	 были	 представлены	 родом	 Acineto-
bacter, 	принадлежащим	семейству	Moraxella-
ceae	из	порядка	Pseudomonadales. Acinetobacter	

Т а б л и ц а 	 2
Микроэлементный состав воды

Элемент
Количество, 	
мкг/дм3

Al 59,87

B 134,32

Ba 1,757

Cs 1,060

Ga 5,934

Ge 8,018

Fe 35,28

Li 124,72

Mn 2,278

P 98,20

Rb 14,53

Sr 136,28

Ti 1,585

W 8,641

As, 	Cd, 	Ce, 	Co, 	Cr, 	Dy, 	Er, 	Eu, 	Gd, 	
Hf, 	Ho, 	La, 	Lu, 	Mo, 	Nb, 	Nd, 	Ni, 	Pb, 	
Pr, 	Sb, 	Sm, 	Sn, 	Ta, 	Tb, 	Th, 	Tm, 	U, 	

V, 	Y, 	Yb, 	Zr

0,7–0,0008

Ag, 	Ве, 	Bi, 	Cu, 	Sc, 	Se, 	Tl <ПО

П р и м е ч а н и е.		ПО	– 		предел	обнаружения.

Т а б л и ц а 	 3
Индексы разнообразия в микробных сообществах воды и донных осадков термального оз. Умхей

Вид	пробы
Количество 	последовательностей	

гена	16S 	рРНК
Количество 	ОТЕ

Индекс	разнообразия

Chao1 Shannon	(Н)

U	Water 73965 209 209,5 1,82

U01
U02
U03
U04
U05

70123
55417
38971
56830
44418

718
478
306
221
326

1050
1350
750
380
890

6,5
6,4
4,6
4,0
5,4
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являются	хемоорганотрофами	с	окислитель-
ным	 метаболизмом, 	 широко 	 распростра-
ненным	 в	 природных	 средах	 (почве, 	 воде, 	
сточных	водах, 	сырых	овощах	и	др.)	 [Опре-
делитель…, 	1997].	Тем	не	менее	разные	виды	
обычно 	ассоциируются	с	различными	места-
ми	обитания.	Так, 	Acinetobacter	обладают	вы-
сокой	приспособляемостью	к	неблагоприятным	
условиям	окружающей	среды, 	включая	тем-
пературу	до 	+75	°С, 	хотя	оптимальной	для	
роста	большинства	видов	является	температу-
ра	+	32–35	°С	[Doughari	et	al., 	2011].	Домини-
рование	Acinetobacter	также	установлено 	ра-
нее	в	термальных	источниках	Перу	[Paul	et	
al., 	2016].
Филум Firmicutes	в	сообществе	представ-

лен	 классом	Bacilli	 (99,9	%).	При	 этом	 92	% 	
принадлежали	роду	Exiguobacterium	поряд-
ка	Bacillales_Incertae Sedis	XII.	Большинство 	
последовательностей	рода	объединены	в	одну	
операционную	 таксономическую	 единицу	
(ОТЕ), 	близкородственную	с	E. mexicanum, 	
утилизирующим	 широкий	 круг	 органиче-

ских	 полимеров, 	 включая	 α-	 и	 β-декстри-
ны, 	 гликоген, 	 целлобиозу.	 Exiguobacterium	
обнаружены	в	широком	диапазоне	сред	оби-
тания	 с	 температурным	 интервалом	 от	 –12	
до 	+55	°С.	Большинство 	Exiguobacterium яв-
ляются	слабоалкалофильными	видами; 	неко-
торые	(E. oxidotolerans)	способны	выдерживать	
высокие	рН, 	вплоть	до 	10,0	 [López-Cortés	et	
al., 	2006].	Хемоорганотрофные	бактерии	рода	
Exiguobacterium	обладают	уникальной	гидро-
литической	активностью	и	представляют	ин-
терес	для	применения	в	биотехнологии, 	био-
ремедиации, 	 промышленности	 и	 сельском	
хозяйстве	[Kumar	et	al., 	2006; 	Vishnivetska-
ya	et	al., 	2009].
Филум Actinobacteria	по 	сравнению	с	Pro-

teobacteria и Firmicutes характеризуется	бόль-
шим	 разнообразием	 родов, 	 доля	 которых	
в	сообществе	составляла	от	1,1	до 	9,57	% 	(Mi-
crobacterium, 	Kocuria, 	Arthrobacter)	 и	 менее	
1	% 	 (Nocardioides, 	 Salinibacterium, 	 Dietzia, 
Knoellia).	 Наиболее	 многочисленным	 являлся	
род	Microbacterium (66,75	% 	от	филума), 	пред-

Таксономическое	разнообразие	прокариот	в	зоне	разгрузки	подземных	вод	термального 	оз.	Умхей
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ставители	которого 	известны	как	активные	де-
структоры	органического 	вещества, 	включая	
полимерные	соединения	и	макромолекулы.
Минорные	компоненты	микробного 	сообщест-	

ва	воды	составляют	бактерии	филумов	Deino-
coccus-Thermus	(1,03	%), 	Chloroflexi (0,08	%), 	
Cyanobacteria (0,05	%)	и Bacteroidetes (0,02	%). 
На	 долю	 неклассифицированных	 бактерий	
приходится	0,05	% 	последовательностей.
В	термальном	оз.	Умхей	микробные	сооб-

щества	донных	осадков	(U01, 	U02, 	U03, 	U04	
и	U05)	в	целом	сходны	по 	наличию	предста-
вителей	 основных	 филумов	 бактерий:	 Pro-
teobacteria, 	Actinobacteria, 	Bacteroidetes, 	Fir- 
mi cutes, 	Chloroflexi	и	Cyanobacteria, 	но 	ко-
личественный	состав	этих	таксонов	в	сообще-
ствах	различен.	Доля	неклассифицированных	
бактерий	c	неясным	таксономическим	положе-
нием, 	относящихся	к	домену	Bacteria, 	состав-
ляла	от	5,7	до 	18,9	%.	В	микробном	сообще-
стве	донных	осадков	присутствуют	минорные	
компоненты	(<1	%), 	относящиеся	к	филумам	
Armatimonadetes, 	Acetothermia, 	Deinococcus- 
Thermus, 	 Verrucomicrobia	 и	 Cloacimonetes, 	
Euryarchaeota, 	Crenarchaeota, 	candidate	divi-
sion	WPS-1, 	Omnitrophica и Acidobacteria.
В	составе	бактериального 	сообщества	по-

верхностных	слоев	U01	и	U02	доминировали	
последовательности	генов	16S	рРНК	предста-
вителей	филумов	Proteobacteria, Actinobacte-
ria, Bacteroidetes, Firmicutes.
К	филуму	Proteobacteria	отнесены	бакте-

рии	рода	Brevundimonas класса	α-Proteobac-
teria.	Аэробные	гетеротрофные	бактерии	рода	
Brevundimonas являлись	доминирующей	груп-
пой	(от	0,9	до 	48	%)	в	микробных	сообществах	
всех	слоев	донных	осадков.	Впервые	бактерии	
рода	Brevundimonas	выделены	и	культивиро-
ваны	из	горячих	источников	Чумасанг, 	Ин-
дия	[Kumar	et	al., 	2014].	Бесцветные	нитчатые	
серобактерии	Thiothrix	класса	γ-Proteobacte-
ria	обнаружены	лишь	в	поверхностных	слоях	
донных	осадков	U01	(13,4	%)	и	U02	(1,5	%).	Хе-
молитоавтотрофные	бактерии	рода	Thiothrix 
окисляют	сероводород, 	являющийся	энерге-
тическим	субстратом, 	до 	серы, 	тиосульфа-
та	и	сульфата.
В	 сообществе	 поверхностных	 слоев	 U01	

и	 U02	 обнаруживались	 Actinobacteria	 рода	
Dietzia (11,4	и	13,8	% 	соответственно).	Счита-
ется, 	что 	бактерии	данного 	рода	являются	па-
тогенами	человека	и	их	обнаружение	в	верх-

них	слоях	донных	осадков, 	возможно, 	связано 	
с	высокой	антропогенной	нагрузкой	на	озеро.
Филум	Bacteroidetes	в	поверхностных	сло-

ях	донных	осадков	U01	(13,4	%)	и	U02	(13,7	%)	
представлен	тремя	классами	–	Flavobacteriia, 	
Cytophagia	и	Sphingobacteria.	Отмечено, 	что 	
большая	доля	последовательностей, 	принад-
лежащая	этим	классам, 	отнесена	к	некласси-
фицированным	бактериям	на	уровне	рода.
В	слоях	донных	осадков	U03, 	U04	и	U05	

более	 половины	 определенных	 последова-
тельностей	отнесены	к	филуму	Proteobacteria, 
представленному	преимущественно 	классами	
α-Proteobacteria (58,9	% 	в	U05; 	63,5	% 	в	U04)	
и	β-Proteobacteria	(55	% 	в	U03).
Более	 40	% 	 последовательностей	 в	 слое	

U03	 представлены	 родом	 Hydrogenophaga	
класса	β-Proteobacteria	филума	Proteobacteria.	
Род	Hydrogenophaga объединяет	хемооргано-	
и	хемолитоавтотрофные	бактерии, 	использую-
щие	окисление	водорода	для	получения	энер-
гии.	Известно, 	что 	виды	рода	Hydrogenophaga	
являются	 аэробными	 или	 факультативно 	
анаэробными	бактериями, 	способными	окис-
лять	водород	только 	в	случае	недоступности	
органического 	 углерода, 	 т.	е.	 они	 относятся	
к	факультативным	автотрофам.	Современные	
данные	позволяют	определить	важную	роль	
этого 	 рода	 как	 индикатора	 глубинных	 гео-	
химических	процессов	образования	водорода	
в	транзитных	зонах, 	где	обогащенные	водоро-
дом	ультраосновные	подземные	воды	смеши-
ваются	с	кислородсодержащими	поверхност-
ными	водами	[Зайцева	и	др., 	2014].
В	сообществах	донных	осадков	U04	и	U05	

доминировали	бактерии	рода	Brevundimonas.	
Представители	Hydrogenophaga	также	обна-
ружены	в	составе	донных	осадков	U05	(4,3	%).
Представители	филума	Chloroflexi соста-

вили	5	% 	в	слое	U04.	Большая	доля	последо-
вательностей	этого 	филума	имела	наибольшее	
сходство 	с	неклассифицированными	бактерия-
ми.	Ранее	сообщалось, 	что 	классы	Anaerolineae	
и	Caldilineae	филума	Chloroflexi	широко 	рас-
пространены	в	морских	отложениях	и	могут	
играть	доминирующую	роль	в	условиях	под-
земной	биосферы	[Blazejak	et	al., 	2010].

Оценка разнообразия. Полученный	объем	
секвенирования	в	донных	осадках	удовлетво-
рителен	 для	 характеристики	 разнообразия, 	
полученные	кривые	накопления	видов	прак-
тически	вышли	на	плато.
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Индексы	разнообразия	микробного 	сообще-
ства	Chao1	и	Shannon	были	максимальными	
для	верхних	слоев	донных	осадков	термаль-
ного 	оз.	Умхей	(см.	табл.	3).
Для	воды	эти	индексы	были	значительно 	

ниже, 	что 	свидетельствует	о 	низком	видовом	
богатстве	и	разнообразии.

Скорость микробных процессов в зоне 
разгрузки подземных вод. Одним	 из	 по-
казателей	 активности	 микробного 	 сообще-
ства	 является	 скорость	 темновой	 ассимиля-
ции	СО2	[Кузнецов, 	Дубинина, 	1989], 	которая	
в	воде	составила	12	мкг	С/л	в	сутки.	При	этом	
большая	часть	углерода	СО2	фиксировалась	
за	 счет	 хемосинтеза	– 		10,3	мкг	С/л	 в	 сутки	
(83	%).	Вклад	гетеротрофных	микроорганизмов	
в	ассимиляцию	углекислоты	составил	17	%.
Скорость	 фотосинтеза	 в	 поверхностных	

осадках	термального 	озера	была	равна	2,4	мг	
С/дм3	 в	 сутки.	При	 этом	доля	 аноксигенно-
го 	фотосинтеза	составила	90	% 	(2,15	мг	С/дм3	
в	сутки).	Интегральную	активность	микробно-
го 	сообщества	определяли	на	глубинах	0–2, 	
4–8	и	8–13	см.	Максимальная	скорость	темно-
вой	ассимиляции	СО2	– 	2,39	мг	С/дм3	в	сутки	
выявлена	в	поверхностном	горизонте.
Скорость	терминального 	процесса	–		суль-

фатредукции, 	в	термальном	оз.	Умхей	соста-
вила	0,7	мг	S/дм3	в	 сутки.	Скорость	другого 	
терминального 	процесса, 	конкурентного 	суль-
фатвосстановлению, 	–		метаногенеза, 	состави-
ла	24,5	мкл	СН4/дм3	в	сутки.	Балансовый	расчет	
по 	углероду	показал, 	что 	в	процессе	сульфат-	
редукции	и	метаногенеза	потреблялось	0,525	
и	0,052	мг	С/дм3	в	сутки	соответственно.

Определение изотопного состава углерода 
в донных осадках оз. Умхей. Значение	изо-
топно-тяжелой	формы	углерода	органическо-
го 	вещества	(δ13Сорг)	в	донных	осадках	тер-
мального 	оз.	Умхей	варьировало 	от	–20,72	‰	
до 	 –18,98	‰	 (табл.	 4).	 Содержание	 изотоп-
но-тяжелой	 формы	 углерода	 карбонатов	

в	донных	осадках	(δ13Скарб)	находилось	в	пре-
делах	 от	 +0,03	 до 	 +1,46	‰.	 Донные	 осадки	
отличались	высокими	значениями	фракцио-
нирования	изотопов	углерода.	Фактор 	фрак-
ционирования	для	них	соответственно 	соста-
вил	+20,75	и	+21,05	‰.
Результаты	изотопного 	анализа	показыва-

ют, 	что 	продуценты	микробного 	сообщества	
донных	осадков	термального 	оз.	Умхей	фик-
сируют	 вулканогенную	 углекислоту, 	 транс-
формируя	ее	в	органическое	вещество, 	обо-
гащенное	δ13С.

ОБСУЖДЕНИЕ

Воды	и	донные	осадки	исследуемого 	оз.	Ум-	
хей	относятся	к	термальным, 	что 	обусловле-
но 	повышенным	кондуктивным	тепловым	по-
током	 из	 глубоких	 горизонтов	 земной	 коры	
[Лысак, 	 1982].	 По 	 данным	М.	К.	Чернявско-
го 	 с	 соавторами	 [Чернявский	 и	 др., 	 2016], 	
глубина	 формирования	 вод	 озера	 состав-
ляет	3–4	км	и	температура	воды	на	данной	
глубине	 достигает	 80–100	°С.	 Большая	 глу-
бина	 заложения	 тектонических	 нарушений	
создает	благоприятные	условия	для	проник-
новения	 инфильтрационных	 вод	 в	 глубокие	
горизонты	 земной	 коры, 	 где	 они	 подверга-
ются	метаморфизации.	Основными	фактора-
ми, 	влияющими	на	химический	состав	вод, 	
являются	 температура	 и	 время	 взаимодей-
ствия	 воды	 с	 горными	 породами.	 В	 случае	
термального 	 оз.	Умхей	 определяющим	фак-
тором	трансформации	воды	является	ее	дли-
тельное	взаимодействие	с	горными	породами	
[Плюснин	и	др., 	2013].	По 	результатам	ана-
лиза	 гидрохимического 	 состава	 воды	 тер-
мального 	озера	относятся	к	 сульфатно-гид-	
рокарбонатному	натриевому	типу	с	высоким	
содержанием	фтора	и	низкой	минерализаци-
ей	(кульдурский	тип	термальных	вод).	Источ-
ником	 фтора, 	 по 	 мнению	 большинства	 ис-
следователей, 	являются	вмещающие	породы	
[Шварцев, 	1998; 	Плюснин	и	др., 	2008; 	Seelig, 	
Bucher, 	2010].	Низкая	минерализация, 	менее	
0,6	г/дм3, 	 характерна	 для	 сульфатно-гид-	
рокарбонатных	натриевых	 термальных	 вод, 	
природа	данного 	явления	пока	еще	не	раскры-
та, 	но, 	вероятно, 	связана	с	влиянием	ультра-
пресных	вод	[Плюснин	и	др., 	2013].
Микроэлементный	 состав	 воды	и	донных	

осадков	представлен	широким	спектром	ми-
кроэлементов, 	среди	которых	присутствуют	

Т а б л и ц а 	 4
Изотопный состав углерода органического вещества 

δ13Сорг и карбонатов δ13Скарб в донных осадках  
термального оз. Умхей

Глубина, 	см δ13С	ОВ, 	‰ δ13Скарб, 	‰ ∆, 	‰

0–2 –20,72 +0,03 20,75

2–4 –19,49 +0,77 20,26

4–6 –18,98 +1,46 20,44
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щелочные, 	щелочноземельные	и	переходные	
металлы.	 Обогащенность	 микроэлементами, 	
возможно, 	обусловлена	замедленным	водооб-
меном, 	т.	е.	более	длительным	контактом	воды	
с	горными	породами	по 	сравнению	с	другими	
выходами	термальных	вод	Баргузинской	кот-
ловины, 	характеризующимися	быстрым	подъ-
емом	нагретой	воды	и	не	успевающими	насы-
титься	многими	микроэлементами	 [Плюснин	
и	др., 	2008].
Абиотические	факторы, 	в	частности	хими-

ческий	состав	среды, 	имеют	большое	влияние	
на	распространение	и	активность	микроорга-
низмов.	Показано, 	что 	геохимические	условия	
среды	обитания	определяют	состав	микробных	
сообществ	[Wang	et	al., 	2013, 	2017; 	Hazard	et	
al., 	2014; 	Oloo	et	al., 	2016].	Значимость	влия-
ния	концентраций	макроэлементов	Na, 	S, 	P	
и	Ca	на	разнообразие	микробных	сообществ	
подтверждена	исследованиями, 	проведенны-
ми	в	воде	и	осадках	соленых	озер, 	засоленных	
почвах	и	хвостохранилищах	[Valentín-Vargas	
et	al., 	2014; 	Zhong	et	al., 	2016; 	Liu	et	al., 	2018].	
Макроэлементы	ответственны	за	множествен-
ные	микробные	 процессы, 	 такие	 как	 синтез	
биологических	 макромолекул, 	 трансдукция	
сигнала	и	осмотический	баланс	 [Dominguez, 	
2004; 	 Madigan	 et	 al., 	 2009; 	 Edbeib	 et	 al., 	
2016], 	и, 	в	связи	с	этим, 	играют	важную	роль	
в	формировании	 прокариотного 	 сообщества.	
В	ряде	исследований	установлено 	влияние	ми-
кроэлементов	Al, 	Ba, 	Co, 	Cr, 	Ga, 	Hg, 	Mn, 	
Ni	и	Ti	на	видовое	богатство 	бактерий	в	поч-
вах, 	морских	отложениях	и	отложениях	соле-
ных	озер 	[Faoro	et	al., 	2010; 	Liu	et	al., 	2014; 	
Pereira	et	al., 	2014; 	Quero	et	al., 	2015; 	Zhang	
et	al., 	 2015; 	Liu	et	al., 	 2018].	Известно, 	что 	
некоторые	микроэлементы, 	например, 	Co, 	Cr, 	
Hg	и	Mn, 	токсичны	для	жизни, 	но 	в	опреде-
ленных	концентрациях	служат	донорами	или	
акцепторами	электронов	и	ферментативными	
активаторами	бактериальных	клеток	[Stolz 	et	
al., 	2006; 	Huang	et	al., 	2015; 	Wintsche	et	al., 	
2016].	Более	того, 	различные	прокариоты	толе-
рантны	к	определенным	металлам, 	и	микроб-
ные	комплексы	значительно 	более	устойчивы	
к	тяжелым	металлам, 	чем	чистые	культуры	
[Oregaard, 	Sørensen, 	 2007; 	Mejias	Carpio	 et	
al., 	2018].	Таким	образом, 	микроэлементы	мо-
гут	быть	ключевыми	агентами, 	регулирующи-
ми	разнообразие	микробных	сообществ	в	раз-
личных	местообитаниях.

Геохимические	 условия	 горячих	 выходов	
подземных	 вод, 	 связанные	 с	 процессом	 ги-
дратации	 горных	 пород	 под	 воздействием	
термальных	 водных	 растворов, 	 могут	 гене-
рировать	обильные	количества	доноров	и	ак-
цепторов	электронов, 	которые	обеспечивают	
энергией	и	питательными	веществами	микроб-
ные	сообщества	гидротермальных	систем	[Sahl	
et	al., 	2008].
Тем	 не	 менее	 зона	 разгрузки	 подземных	

вод	 характеризуется	 необычными	 и	 биоло-
гически	 сложными	 условиями	 среды	 (высо-
кие	значения	pH		и	температуры, 	недоступные	
неорганические	источники	углерода), 	которые	
могут	ограничивать	генетическое	и	метаболи-
ческое	разнообразие	микробного 	сообщества.
В	изученных	микробных	сообществах	воды	

и	донных	осадков	показано, 	что 	доминирую-
щей	группой	являлись	известные	группы	гете-
ротрофов	из филумов	Proteobacteria, 	Actino-
bacteria, 	Bacteroidetes	и	Firmicutes, 	что 	может	
указывать	 на	 богатую	 органическим	 веще-
ством	зону	разгрузки	подземных	вод	термаль-
ного 	оз.	Умхей.	Особенностью	филогенетиче-
ского 	 разнообразия	 микробного 	 сообщества	
транзитной	зоны	по 	данным	секвенирования	
являлось	преобладание	филума	Proteobacteria, 
который	включал	хемолитоавтотрофные	бак-
терии	классов	β-	и	δ-Proteobacteria. Показано 	
доминирование	и	разнообразие	последователь-
ностей	бактерий, 	участвующих	в	образовании	
и	окислении	водорода.	Преобладающие	в	со-
обществе	бактерии	рода	Hydrogenophaga	яв-
ляются	индикаторами	для	глубинных	процес-
сов	образования	водорода	и	поступления	его 	
в	транзитные	зоны	смешения	подземных	и	по-
верхностных	вод.
Характерно, 	 что 	 минорные	 компоненты	

микробных	 сообществ	 воды	 и	 донных	 осад-
ков	Acetothermia, 	Armatimonadetes, 	Aminice-
nantes, 	Euryarchaeota, 	Crenarchaeota	в	боль-
шинстве	представлены	“некультивируемыми”	
микроорганизмами	и	по 	прогнозам	являются	
одной	из	наиболее	ранних	эволюционных	вет-
вей	доменов	Bacteria	и	Archaea, которые	спо-
собны	использовать	доступную	энергию	и	пи-
тательные	 вещества	 для	функционирования	
в	термальных	водах.
Определение	скоростей	микробных	процес-

сов	показало, 	что 	микробные	сообщества	ак-
тивно 	функционируют	в	зоне	разгрузки	под-
земных	вод	исследованного 	озера.
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Продуктивность	 микробного 	 сообщества	
термального 	 оз.	Умхей	 выше	 по 	 сравнению	
с	другими	щелочными	гидротермами	Байкаль-
ской	рифтовой	зоны	[Намсараев	и	др., 	2003, 	
2011; 	Цыренова	и	др., 	2018].	В	продукции	ор-
ганического 	вещества	в	поверхностных	сло-
ях	донных	осадков	значительную	роль	игра-
ют	 аноксигенные	фотосинтетики	– 		до 	 90	% 	
общего 	фотосинтеза.	Соотношение	оксигенно-
го 	и	аноксигенного 	фотосинтеза	может	варьи-
ровать	в	зависимости	от	температуры	среды.	
С	ее	повышением	доля	аноксигенного 	фото-
синтеза	преобладает	над	оксигенным	[Doemel, 	
Brock, 	1977].
Основная	часть	продукции	органического 	

вещества	в	воде	образуется	в	результате	де-
ятельности	 хемолитоавтотрофных	 прокари-
от.	Вероятно, 	высокий	вклад	в	продукцию	ор-
ганического 	вещества	вносят	доминирующие	
в	сообществе	бактерии	рода	Hydrogenophaga.	
Определенную	 роль	 в	 хемосинтезе	 играют	
прокариоты	цикла	 серы, 	 такие	как	 обнару-
женные	в	озере	бактерии	Thiothrix, 	исполь-
зующие	в	качестве	энергетического 	субстра-
та	сероводород.
Анализ	 данных	 скорости	 терминальных	

процессов	 деструкции	 органического 	 веще-
ства	показывает, 	что 	основным	процессом	яв-
ляется	сульфатредукция.	Высокое	содержание	
в	среде	сульфатов	обусловливает	преоблада-
ние	бактериального 	восстановления	сульфатов	
над	метанообразованием.	Проведенные	ранее	
работы	 по 	 определению	 изотопного 	 соста-
ва	серы	в	гидротермах	Байкальской	рифто-
вой	зоны	показали	биогенное	происхождение	
сероводорода	в	изученном	термальном	озере:	
сульфидная	сера	существенно 	обеднена	тя-
желым	изотопом	по 	сравнению	с	сульфатной	
[Замана	и	др., 	2010].
Ранее	показано, 	что 	в	продукционных	про-

цессах	микроорганизмы	донных	 осадков	 ги-
дротерм	 используют	 углекислоту, 	 разли-
чающуюся	по 	изотопному	 составу	углерода	
[Намсараев	и	др., 	2011].	Продуценты	гидро-
терм	фиксируют	атмосферную	и	вулканоген-
ную	СО2, 	которая	более	обогащена	изотопом	
δ13С.	Диапазон	 варьирования	 δ13С	 органиче-
ского 	 вещества	 указывает	 на	 то, 	 что 	 дон-
ные	осадки	наследуют	изотопный	состав	пер-
вичных	продуцентов	органического 	вещества.	
Выявлена	 зависимость	 фракционирования	
изотопов	углерода	δ13Сорг	донных	осадков	тер-

мального 	оз.	Умхей.	Увеличение	значений	Δδ	
сопровождается	накоплением	изотопно-легко-
го 	углерода	12С.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким	 образом, 	 впервые	 изучены	 таксо-
номическое	разнообразие	и	функциональная	
активность	микробных	сообществ	в	зоне	раз-
грузки	подземных	вод	в	термальном	оз.	Умхей	
(Баргузинская	котловина, 	Байкальская	риф-
товая	 зона).	 Зона	 разгрузки	 подземных	 вод	
в	термальном	озере	характеризуется	специ-
фическими	условиями:	высокими	значениями	
температуры	и	рН, 	низкой	минерализацией, 	
отрицательным	окислительно-восстановитель-	
ным	потенциалом, 	широким	спектром	макро-	
и	микроэлементов, 	что, 	вероятно, 	благопри-
ятствует	развитию	специфического 	микроб-
ного 	сообщества.	В	результате	использования	
современных	молекулярно-биологических	ме-
тодов	установлена	структура	микробных	сооб-
ществ	воды	и	донных	осадков	(до 	13	см).	Ин-
тегральная	активность	микробного 	сообщества	
повышается	от	нижних	слоев	осадков	к	верх-
ним.	По 	результатам	исследований	установ-
лено, 	что 	в	термальном	озере	активным	яв-
ляется	 хемолитоавтотрофное	 сообщество.	
Результаты	изотопного 	анализа	показывают, 	
что 	продукционный	компонент	микробного 	со-
общества	фиксирует	вулканогенную	углекис-
лоту, 	трансформируя	ее	в	органическое	веще-
ство, 	обогащенное	δ13С.

Работа	выполнена	в	рамках	темы	госзадания, 	
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The	diversity	and	functional	activity	of 	the	microbial	community	in	the	zone	of 	discharge	of 	groundwater 
of 	the	thermal	lake	Umkhei	(Barguzinskaya	depression, 	Baikal	rift	zone)	was	examined.	It	is	shown	that	the	
lake	waters	are	thermal	hydrocarbonate-sulphate-sodium	type	and	belong	to	the	Kuldur	type	of 	mineral	
waters.	Lake	sediments	were	distinguished	by	higher	temperatures	and	greater	microelements	saturation.	
A	comparative	analysis	of 	the	species	richness	of 	the	microbial	community	of 	water	and	bottom	sediments	
showed	high	indices	of 	diversity	in	all	layers	of 	sediments, 	the	diversity	in	water	was	lower.	Analysis	of 	
taxonomic	diversity	revealed	the	domination	of 	representatives	of 	Proteobacteria, 	Actinobacteria, 	Bacte-
roidetes, 	Firmicutes and	Chloroflexi	 in	the	community	of 	water	and	bottom	sediments.	The	presence	of 	
bacteria	with	various	metabolic	pathways	of 	substance	and	energy	transformation, 	both	in	production	and	
in	destruction	processes, 	was	established.	Sequences	belonging	to	the	genus	Hydrogenophaga	of 	the	β-Proteo-
bacteria	class, 	which	is	an	indicator	of 	the	deep	geochemical	processes	of 	hydrogen	formation, 	were	found	
in	the	lower	layers	of 	sediments.	The	functional	activity	was	studied	and	the	rates	of 	microbial	processes	
of 	photosynthesis, 	dark	assimilation	of 	CO2, 	sulfate	reduction	and	methanogenesis	were	determined.	It	is	
established	that	the	main	part	of 	the	organic	matter	production	in	water	occurs	as	a	result	of 	the	activity	
of 	chemolithoautotroph	prokaryotes.	The	producers	of 	the	microbial	community	synthesize	organic	matter	
by	using	volcanogenic	carbon	dioxide	enriched	in	the	δ13C	heavy	isotope.	Analysis	of 	the	terminal	processes	
rates	shows	that	the	main	process	is	sulfate	reduction.

Key words:	zone	of 	discharge	of 	groundwater, 	thermal	lake, 	taxonomic	diversity	of 	the	microbial	com-
munity, 	functional	activity, 	Baikal	rift	zone.


