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Были исследованы три карстовых озера в Нижегородской области: Старопустынские озера Свято и
Залив Некрасова, а также оз. Светлояр. Изученные озера относятся к мезотрофно-евтрофному по-
лигумозному типу, отличаются устойчивой стратификацией с признаками меромиксии. Их водная
толща разделена на аэробную и анаэробную зоны, придонная вода содержит сульфид. В Старопу-
стынских озерах также присутствовали соединения Fe(II). В оз. Залив Некрасова в миксолимнионе
отмечены высокая скорость оксигенного фотосинтеза, до 1.2 мкг С л–1 сут–1, а также максимум
аноксигенного фотосинтеза в хемоклине (0.030‒0.706 мкг С л–1 сут–1) на глубине 1.5‒2.5 м. Пик
темновой ассимиляции углекислоты (0.146 мкг С л–1 сут–1) приходился на глубину 1.5 м в зоне ок-
сиклина. В озерах Залив Некрасова и Свято на границе проникновения света обнаружены анокси-
генные фототрофные бактерии (АФБ). Преобладали зеленые серобактерии с короткими клеточны-
ми выростами – “Ancalochloris sp.”. Встречались также консорциумы “Chlorochromium aggregatum” и
нитчатые хлоробактерии “Chloronema giganteum”, в чехлах которых накапливаются соли окисного
железа. В Старопустынских озерах различные морфотипы железобактерий образовывали скопле-
ния в микроаэробной зоне. В оз. Светлояр хемоклин находился на глубине 16 м за пределами фоти-
ческой зоны, поэтому условий для развития АФБ не было. В этих условиях в исследованных озерах
основную роль в аэробном окислении серных соединений в зоне хемоклина играли гетеротрофные
аэробные бактерии.
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Пресные озера карстового происхождения ха-
рактеризуются повышенным содержанием солей,
что способствует возникновению стратификации
их водной толщи по плотности, приводящей к
меромиксии (Gorlenko et al., 1983; Van Gemerden,
Mas, 1995; Рогозин, 2019). Если озеро образова-
лось в гипсоносных породах, то в результате бак-
териального восстановления сульфатов образуется
сероводород. Его окисление осуществляется пре-
имущественно биологическим путем в зоне кон-
такта сероводородных и кислородных вод (Hamil-
ton et al., 2014). В зависимости от условий (степени
эвтрофикации водоема, цветности воды, глубины
распространения миксолимниона, глубины про-
никновения света и концентраций H2S в монимо-
лимнионе и значений рН), в окислении сероводо-
рода принимают участие различные виды анок-
сигенных фототрофных бактерий (АФБ), а также
автотрофные и гетеротрофные сероокисляющие

бактерии (Вайнштейн, 1979; Gorlenko et al., 1983;
Gorlenko, 1988; Сорокин, 2003).

В озерах, обогащенных гуматами, в анаэроб-
ной зоне происходит аккумуляция соединений
закисного железа Fe(II). Повышенное содержа-
ние железа существенно влияет на локализацию и
ход процессов круговорота серы и железа в их со-
пряженных циклах (Горленко, Локк, 1979; Гор-
ленко и соавт., 1980; Bura-Nakic et al., 2009; Crowe
et al., 2014; Дубинина, Сорокина, 2014; Savvichev
et al., 2017). Современные стратифицированные
озера с одновременным присутствием сульфида и
солей железа принято рассматривать как модели
древнего океана Архея и Протерозоя (Canfield et al.,
2008; Poulton, Canfield, 2011; Walter et al., 2014).
Интерес к озерам, содержащим значительные
концентрации Fe(II), в эволюционном аспекте
возрос после открытия способности некоторых
видов пурпурных и зеленых бактерий к использо-
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ванию солей закисного железа в качестве доноров
электронов для фотосинтеза (Widdel et al., 1993;
Heising et al., 1999; Straub et al., 1999; Crowe et al.,
2014; Walter et al., 2014; Lambrecht et al., 2021).

В этом плане несомненный интерес представ-
ляют исследованные нами в 1974 г. карстовые озе-
ра Нижегородской области, два из которых кроме
сульфида содержат в монимолимнионе закисное
железо. В настоящей статье представлены сведе-
ния о гидрохимии, продукционных процессах и
распределении ключевых групп бактерий, спо-
собных участвовать в круговороте серы и железа в
исследованных водоемах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Озера. Изученные карстовые озера Залив Не-

красова и Свято образованы в результате размыва
известняков Казанского яруса с многочисленными
мощными прослоями гипса и ангидрита. В отноше-
нии происхождения оз. Светлояр существует ряд
различных гипотез, но большинство исследовате-
лей относят его к провальным озерам карстового
типа (Баянов, Никишин, 2005). Наши гидрохи-
мические данные подтвердили устойчивую стра-
тификацию оз. Светлояр на основе его карстового
происхождения. Исследованные нами озера раз-
личались глубиной ложа, гидрохимическими по-
казателями и, как следствие, микрофлорой, ее
распределением и интенсивностью микробных
процессов.

Озера Залив Некрасова и Свято находятся на
юге Нижегородской области в долине реки Теши,
они входят в систему Старопустынских озер не-
подалеку от поселка Старая Пустынь (55°40′38′′ с.ш.,
43°34′14′′ в.д.).

Оз. Залив Некрасова является плесом, отде-
лившимся от оз. Великого и соединенным с ним
узкой и неглубокой (до 2 м) протокой, имеет ма-
лую площадь (1 га) и максимальную глубину 9 м.
Озеро защищено от ветров лесом, с берегов по-
ступает болотный подток. Цветность поверхност-
ных вод озера была высокой: XX баллов по шкале
Фореля‒Уля. Прозрачность по диску Секки в пе-
риод исследования составляла всего 1.25 м.

Оз. Свято имеет площадь около 15 га и макси-
мальную глубину 12 м. Оно окружено болотисты-
ми берегами, в период наших исследований вода
имела высокую цветность: более XXI балла по
шкале Фореля‒Уля. Прозрачность воды по диску
Секки составляла в июне‒июле всего 1.5 м.

Оз. Светлояр находится в северной части Ни-
жегородской области (56°49′07′′ с.ш., 45°05′35′′ в.д.),
в карбонатной карстовой провинции вблизи села
Владимирского Воскресенского района. Оно яв-
ляется самым глубоким озером Нижегородской
области: площадь около 12 га, наибольшая глуби-
на – 31 м (Баянов, Никишин, 2005). Берега боло-

тистые, цветность воды по шкале Фореля‒Уля в
период наших исследований составила XVI. Про-
зрачность по диску Секки в период исследования
составила 3.0 м.

Отбор проб, химические и микробиологические
анализы. Пробы воды отбирали батометром Руттне-
ра, а в зоне хемоклина ‒ шприцевым батометром.
Шприцевой батометр представлял собой 4 сте-
рильных шприца объемом 50 мл, закрепленные
на жесткой раме, что обеспечивало отбор проб
воды в горизонтах с фиксированным промежутком
в 25 см. Пробы ила отбирали трубочным страто-
метром диаметром 30 мм.

Интенсивность освещения на разных глуби-
нах измеряли люксметром с подводным датчиком
(Горленко и соавт., 1980). Температуру определя-
ли по показаниям ртутного термометра, укреп-
ленного внутри прозрачного корпуса батометра.
Измерения рН и Eh проводили стандартными
электродами на иономере И-102 в свежеотобран-
ной пробе воды. Величины рН и Eh в донных
осадках измеряли непосредственно в трубке стра-
тометра. Содержание кислорода в воде определя-
ли методом Винклера, содержание сульфидов –
иодометрическим титрованием. Концентрацию
карбонатных форм углерода определяли ацидо-
метрическим титрованием с использованием ин-
дикаторов рН метилового оранжевого и фенол-
фталеина (Кузнецов, Дубинина, 1989).

Перманганатную окисляемость определяли
стандартным методом (Алекин и соавт., 1973). В
коническую колбу вносили 100 мл испытуемой
воды, приливали 5 мл разбавленной серной кис-
лоты и 20 мл 0.01 N раствора перманганата. Смесь
кипятили 10 мин, после чего к раствору добавля-
ли 20 мл 0.01 N раствора щавелевой кислоты.
Обесцвеченную, еще горячую (80‒90°С) смесь
титровали 0.01 N раствором перманганата до сла-
бо-розовой окраски. Значение перманганатной
окисляемости (Х), выраженное в расчете на ато-
марный кислород в мг О/л, рассчитывали по фор-
муле: Х = (V1C × 8 × 5 ×1000Kp) : V, где: V1 – объем
раствора перманганата калия, израсходованного
на титрование исследуемой пробы, мл; С – кон-
центрация раствора перманганата калия, равная
0.002 моль/л; V – объем пробы, взятой для анали-
за, мл; Kp – коэффициент разбавления пробы; 8 –
атомная масса кислорода; 5 – стехиометрический
коэффициент.

Интенсивность фотосинтеза, темновой фик-
сации углекислоты, внеклеточную первичную
продукцию, а также коэффициент Кт, характеризу-
ющий зависимость интенсивности фотосинтеза от
подводной освещенности, определяли радиоугле-
родным методом в соответствии со стандартной
техникой (Sorokin, Kadota, 1972; Кузнецов, Дубини-
на, 1989). Радиоактивную метку в форме NaH14CO3
(10 мкКи на пробу) вносили в пробы воды в гер-
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метично закрытых флаконах объемом 50 мл. Тем-
новой вариант флаконов помещали в светоне-
проницаемые мешки. Незатемненный и темно-
вой варианты проб экспонировали в озере in situ,
размещая флаконы на соответствующих глубинах.
В отдельные пробы перед экспозицией добавляли
в конечной концентрации 10–7 мМ 3-(3,4-дихлор-
фенил)-1,1-диметилмочевину (DCMU) в качестве
ингибитора оксигенного фотосинтеза. В этих
пробах фотосинтез мог проходить только за счет
аноксигенного фотосинтеза. После 1-суточной
экспозиции пробы фиксировали 40% формали-
ном (1 мл на 100 мл пробы). После фиксации про-
бы фильтровали через мембранные фильтры
“Сынпор” (Чехословакия) с диаметром пор 0.2 мкм.
Фильтры обрабатывали слабым раствором
НСl, что позволяло избавиться от остаточного
NaH14CO3. Радиоактивность фильтров соответ-
ствовала включению 14C в клетки микроорганиз-
мов, оставшихся на фильтрах. Радиоактивность
подкисленного фильтрата соответствовала вклю-
чению радиоактивного углерода во внеклеточную
продукцию – растворенное органическое веще-
ство. Ее измеряли после высушивания аликвоты
фильтрата на подложке при температуре 50‒60°С.
Фотосинтетическую продукцию рассчитывали
как разницу между темными и светлыми флако-
нами. Продукцию оксигенного фотосинтеза рас-
считывали за вычетом аноксигенного фотосинте-
за, определенного в светлых флаконах с добавле-
нием DSMU.

Общее количество бактерий подсчитывали под
микроскопом с объективом ×100 прямым счетом на
мембранных фильтрах (диаметр пор 0.2 мкм) после
их окраски эритрозином.

Среди бактерий, участвующих в трансформации
соединений серы и железа, выявляли следующие
специализированные группы: фототрофные зеле-
ные и пурпурные серобактерии, сульфатредуциру-
ющие, нефотосинтезируюшие сероокисляющие
автотрофные (“тионовые”), сероокисляющие ге-
теротрофные бактерии и железобактерии. Фото-
трофные бактерии, железобактерии и бесцветные
серобактерии подсчитывали на неокрашенных
фильтрах при микроскопировании в отраженном
свете (Кузнецов, Дубинина, 1989), а их принад-
лежность к группам ориентировочно определяли
по морфологическим признакам. Для железобак-
терий показателем, помимо морфологии, служила
отмечаемая при микроскопии орудненность кле-
ток. Относительную численность пурпурных и
зеленых серобактерий, нефотосинтезирующих
сероокисляющих, а также сульфатредуцирующих
бактерий учитывали методом серийных разведе-
ний на селективных средах. АФБ учитывали на
модифицированной среде Пфеннига (Горленко и
соавт., 1980). Сульфатредуцирующие бактерии
(СРБ) учитывали на модифицированной среде

Постгейта с лактатом, что позволяло учитывать
СРБ с неполным и полным окислением органи-
ческого субстрата (Widdel, Pfennig, 1981). Авто-
трофные сероокисляющие бактерии (тионовые),
окисляющие тиосульфат, выявляли на среде Ба-
алсруда с нейтральной величиной рН в аэробных
и анаэробных условиях с нитратом в качестве акцеп-
тора электронов; гетеротрофные бактерии, окисля-
ющие тиосульфат, учитывали по росту на среде
Лондона с дрожжевым экстрактом и способности
при пересеве расти на рыбо-пептонном агаре
(РПА) (Вайнштейн, 1979). Способность к окисле-
нию сероводорода у выделенных в культуры гете-
ротрофных бактерий определяли в лабораторных
экспериментах на аппарате Варбурга (Вайн-
штейн, 1977) в сравнении с культурами автотроф-
ных сероокисляющих (тионовых) бактерий Thio-
monas intermedia и Thiobacillus thioparus, получен-
ными из рабочей коллекции лаборатории водной
микробиологии Института биологии внутренних
вод РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Полевые исследования проводили в конце
июня и в начале июля 1974 г. в наиболее глубоких
точках водоемов. Гидрохимические характери-
стики и распределение микроорганизмов во всех
озерах выявили отчетливую зональность водной
толщи.

Оз. Залив Некрасова. Зона температурного
скачка в период исследования простиралась от 1
до 3 м, однако кислород в воде исчезал уже на глу-
бине 2 м, а следы сероводорода обнаруживались
на глубине 1.75 м от поверхности. С этой же глу-
бины происходило резкое падение величины
окислительно-восстановительного потенциала
(рис. 1а, 1б). В эпилимнионе рН был 7.5, а в мони-
молимнионе повышался до 8.3. В неперемешива-
емой анаэробной зоне концентрировалась взвесь
гидрата окиси железа, оседавшая вместе с оруд-
ненными клетками железобактерий. Из-за из-
бытка железа практически весь сероводород на-
ходился в виде сульфида железа. Взвесь сульфида
железа оседала, его концентрация в воде была не-
равномерной и составляла у дна 3 мг S2–/л. В ав-
густе 1978 г. содержание сульфида возрастало до
4 мг/л при концентрации Fe(II) и Mn(II) 6 и 2 мг/л
соответственно (Лаптева и соавт., 1985).

Как видно на рис. 1в, в водоеме отмечена вы-
сокая (до 1.2 мг С л–1 сут–1) скорость фотосинтеза,
обусловленная развитием цианобактерий и водо-
рослей до глубины 1.5 м. Пик аноксигенного фото-
синтеза (706 мкг С л–1 сут–1) был зарегистрирован
на глубине 1.5‒2.5 м. Внеклеточная продукция фо-
тотрофных бактерий составляла 12.5% от клеточ-
ной. Пик темновой ассимиляции углекислоты
(146 мкг С л–1 сут–1) приходился на границу анаэ-
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робной зоны и, вероятно, был обусловлен возрас-
танием на этом горизонте общей численности
микроорганизмов (рис. 1в).

Несмотря на отсутствие свободного сероводо-
рода в воде, на границе монимолимниона от 1.75
до 2.00 м происходило интенсивное развитие зе-
леных серобактерий с короткими простеками –
“Ancalochloris sp.” – до 1.5 × 106 кл./мл. В меньшем
количестве присутствовали агрегированные зеле-
ные бактерии Chlorobium luteolum (прежнее назва-
ние Pelodictyon luteolum) и симбиотические консор-
циумы “Chlorochromatium aggregatum”, нитчатые
хлоробактерии “Chloronema giganteum”, а также
пурпурные бактерии Thiocapsa rosea (прежнее на-
звание Amoebobacter roseus) (рис. 1г). На верхней
границе хемоклина найдены бесцветные се-
робактерии морфотипов Macromonas bipunctata и
Thiospira sp., а также выявленные на среде Лондона
гетеротрофные сероокисляющие бактерии (преж-
нее название “Thiobacillus trautweini”), у которых
окисление тиосульфата сопровождалось подще-
лачиванием среды. Такое подщелачивание харак-
терно при окислении тиосульфата не до сульфата,
а до тетратионата и высших политионатов (Hutt,
2017). По морфологическим и физиологическим
признакам выделенная нами из воды озера культура
“Thiobacillus trautweini” соответствовала псевдо-
монадам (хемогетеротрофные грамотрицатель-
ные бесспоровые палочки с одним полярным
жгутиком, в среде с нитратами микроорганизм

был способен к анаэробному росту). Было обна-
ружено, что на среде РПА рост выделенных мик-
роорганизмов происходил с образованием мел-
ких матовых колоний, а на среде Лондона рост с
образованием мелких бесцветных, росинчатых
колоний.

В микроаэробной зоне хемоклина с концен-
трацией кислорода около 4 мг/л происходило
значительное развитие железобактерий морфоти-
пов “Metallogenium” и “Siderocapsa”. Железобакте-
рии “Ochrobium tectum” и хлоробактерии Chloronema
giganteum с умеренно ожелезненным чехлом раз-
мещались на границе анаэробной и микроаэроб-
ной зоны с концентрацией кислорода 0.0‒0.4 мг/л
(рис. 1г).

Оз. Свято. В конце июня и начале июля 1974 г.
наблюдалось резкое падение температуры в тол-
ще воды от поверхности до глубины 4 м. Далее
уменьшение температуры шло плавно, и с 6.5 м
она оставалась неизменной, составляя 4.6°С (рис. 2а).
Кислород присутствовал до глубины 6.5 м, при
этом его концентрация не снижалась равномер-
но, но были отмечены три пика: у поверхности
(8.16 мг/л) и на глубинах 1.5 и 4.5 м (6.80 и
4.00 мг/л соответственно). В интервале от 5 до 7 м
вода содержала кислород и сероводород одновремен-
но. Содержание сульфида у дна достигало 3.4 мг/л. К
концу лета содержание сульфида у дна увеличи-
валось до 11 мг/л, а содержание Fe(II) до 25 мг/л в
присутствии 10 мг Mn(II)/л (Лаптева и соавт.,

Рис. 1. Гидрохимические характеристики и распределение продукционных процессов и микроорганизмов в водной
толще оз. Залив Некрасова. По вертикальной оси – глубина, м. По горизонтальной оси: (а): 1 ‒ температура, °С; 2 ‒
кислород, мг/л; 3 ‒ сероводород, мг/л; 4 – рН; (б): 5 ‒ содержание карбонатов, мг/л; 6 ‒ Eh, мВ; 7 ‒ свет, %; (в): 8 ‒
фотосинтез, мкг С/(л сут); 9 ‒ темновая ассимиляция углерода, мкг С/(л сут); (г): численность бактерий: 10 ‒ An-
calochloris sp., 105 кл./мл; 11 ‒ “Siderocapsa”, 103 кл./мл; 12 ‒ “Metallogenium”, 105 кл./мл; 13 ‒ “Ochrobium”, 105 кл./мл;
14 ‒ Chloronema giganteum, 102 трихом/мл.
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1985). Окислительно-восстановительный потен-
циал в период наших исследований имел отрица-
тельные значения в анаэробной зоне от 7 м до
дна, величина рН повышалась в нижележащих
горизонтах до нейтральных и слабощелочных
значений (рис. 2а, 2б). Связанная и свободная угле-
кислота в вертикальном распределении имела два
пика: в зоне угасания фотосинтеза и у дна (рис. 2б).

Интенсивность фотосинтеза была максималь-
ной у поверхности (286 мкг С л–1 сут–1) и плавно
убывала до полного отсутствия на глубине 2.5 м
(рис. 2б). Основными первичными продуцентами
в исследованный период были диатомеи и однокле-
точные цианобактерии. Проникающий в водную
толщу свет в середине лета не достигал границы се-
роводородной зоны, поэтому бактериальный фото-
синтез здесь не был зарегистрирован. Из проб
этой зоны на элективных средах были обнаружены
лишь единичные палочковидные зеленые серобак-
терии, характерные для некоторых видов рода Chlo-
robium, а также несерные пурпурные бактерии,
морфологически сходные с R. palustris (50 кл./мл).

Основной группой бактерий, хемотрофно
окисляющих сульфид, как и в оз. Свято, в
июне‒июле 1974 г. были гетеротрофные бакте-
рии, не способные к автотрофному росту на среде
Баалсруда по типу классических тионовых (с под-
кислением среды за счет образования сульфатов
и/или внеклеточным отложением элементной се-
ры), но росшие на среде Лондона с окислением
тиосульфата с защелачиванием среды, что харак-

терно при образовании политионатов. Характери-
стики выделенной культуры полностью совпадали
с приведенными выше для псевдомонад “Thioba-
cillus trautweini”, выделенным из воды оз. Залив
Некрасова. Численность этих бактерий в оз. Свя-
то была наивысшей – около 100 × 103 кл./мл – в
зоне совместного присутствия Н2S и О2 на глуби-
не 7‒8 м и в иловых отложениях (рис. 2в).

Низкая концентрация сероводорода в мони-
молимнионе оз. Свято объясняется незначительной
численностью сульфатредуцирующих бактерий: в
водной толще их обнаружили в количестве не более
10 кл./мл. Однако в поверхностном слое ила чис-
ленность сульфатредукторов была выше и состав-
ляла примерно 100 × 103 кл./см3.

Поверхностные воды оз. Свято содержат гумусо-
вые комплексы железа. Таким образом, на верхней
границе анаэробной зоны создаются благоприят-
ные условия для развития железобактерий. По
данным микроскопии в процессах окисления желе-
за доминировали бактерии морфотипа “Siderocapsa”
(рис. 2г). Численность этих железобактерий образо-
вывала три пика в вертикальном распределении: у
поверхности, на уровне температурного скачка и
на верхней границе анаэробной зоны.

Другой группой железобактерий, численность
которых достигала 32 × 103 нитей/мл, были пред-
ставители “Ochronema”, при этом слизистые чех-
лы клеток были значительно оруднены, а в зоне
контакта аэробной и анаэробной зон можно было

Рис. 2. Гидрохимические характеристики и распределение микроорганизмов в водной толще оз. Свято. По верти-
кальной оси – глубина, м. По горизонтальной оси: (а): 1 ‒ температура, °С; 2 ‒ кислород, мг/л; 3 ‒ сероводород, мг/л;
4 – рН; (б): 5 ‒ содержание карбонатов, мг/л; 6 ‒ Eh, мВ; 7 ‒ свет, %; 8 ‒ фотосинтез, мкг С л–1 сут–1; 9 ‒ темновая
ассимиляция углерода, мкг С/(л сут); (в): численность бактерий: 10 ‒ R. palustris, lg кл./мл; 11 ‒ Chlorobium sp.,
lg кл./мл; 12 ‒ сульфатредуцирующие бактерии, lg кл./мл; 13 ‒ сероокисляющие гетеротрофные бактерии, lg кл./мл;
(г): численность бактерий: 14 ‒ “Siderocapsa”, 104 кл./мл; 15 ‒ Microcyclus sp., 103 кл./мл; 16 ‒ “Hyalosoris”, 103 кл./мл;
17 ‒ “Ochronema”, 103 нитей/мл.
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наблюдать “выползание” нитей из сильно оруд-
ненных чехлов. В целом развитие бактерий
“Ochronema” было приурочено к микроаэробной
зоне (рис. 2г). В миксолимнионе были также об-
наружены железобактерии “Spirothrix pseudovacu-
olata”.

Кроме железобактерий в микроаэрофильных
условиях концентрировались одноклеточные
кокковидные бактерии с газовыми вакуолями,
сходные с “Hyalosoris” и “Plectonema”. У этой
группы бактерий отложение окисного железа в
слизистых капсулах не наблюдали. Две другие
группы бактерий с газовыми вакуолями, не отно-
сящиеся к железобактериям и морфологически
сходные с Microcyclus и “Pelonema”, обнаружили
максимумы численности в анаэробной зоне вод-
ной толщи (рис. 2г).

Оз. Светлояр. В середине лета 1974 г. свет в во-
доем проникал до глубины 10 м при прозрачности
по диску Секки 3 м, температурный перепад был
хорошо выражен и располагался на глубине от 2
до 10 м (рис. 3а, табл. 1). Температура воды гипо-
лимниона составляла 4°С. Кислородная зона рас-
пространялась от поверхности до 14 м, при этом
максимум содержания О2 находился на глубине
4 м и совпал с верхней границей температурного
скачка. От 14 до 16 м простиралась зона, не содер-
жащая ни кислорода, ни сероводорода. Следы
Н2S появлялись ниже, и его концентрация увели-
чивалась ко дну до 5 мг/л. Резкое снижение окис-

лительно-восстановительного потенциала в воде
совпадало с появлением сульфида, достигая в
придонной области величины Eh ‒100 мВ. Содер-
жание карбонатных форм углерода в сульфидсодер-
жащей зоне почти вдвое превышало их концентра-
ции в верхних водных горизонтах. Значения рН в
эуфотической зоне колебались от 7.5 до 8.2, в сво-
бодной от Н2S зоне гиполимниона были близки
7.0, а в ее сероводородной части – 7.5.

В соответствии со световыми условиями зна-
чительный фотосинтез водорослей зарегистрирован
до глубины 10 м с максимумом 150 мкг С л–1 сут–1 у
поверхности (рис. 3б). Небольшое увеличение
фотосинтеза обнаружено также в бескислород-
ной зоне. Добавление в пробы ингибитора второй
системы фотосинтеза диурона полностью подавля-
ло световую фиксацию углекислоты. На этом осно-
вании сделан вывод, что на глубине 16 м локально
происходит, хотя и с небольшой интенсивностью,
кислородный фотосинтез. При микроскопии ото-
бранных проб здесь обнаружены одноклеточные
цианобактерии. Таким образом, образование кис-
лорода без его существенного накопления проис-
ходило и в формально бескислородной зоне. В
целом первичная продукция в оз. Светлояр син-
тезировалась преимущественно в зоне миксо-
лимниона и на границе металимниона.

Перманганатная окисляемость, суммарно ре-
гистрирующая как легко окисляемое органиче-
ское вещество, так и восстановленные минераль-

Рис. 3. Гидрохимические характеристики и распределение продукционных процессов и микроорганизмов в водной
толще оз. Светлояр. По вертикальной оси – глубина, м. По горизонтальной оси: (а): 1 ‒ температура, °С; 2 ‒ кислород,
мг/л; 3 ‒ сероводород, мг/л; 4 – перманганатная окисляемость, мг/л; (б) 5 ‒ содержание карбонатов, мг/л; 6 ‒ Eh, мВ;
7 ‒ свет, %; 8 ‒ фотосинтез, мкг С/(л сут); 9 ‒ темновая ассимиляция углерода, мкг С/(л сут); (в): 10 ‒ численность
сероокисляющих гетеротрофных бактерий, 105 кл./мл; (г): численность бактерий: 11 ‒ R. gelatinosa, lg кл./мл; 12 ‒
сульфатредуцирующие бактерии, lg кл./мл.
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ные соединения, была наибольшей под горизон-
тами фотосинтеза (рис. 3а). Ее нижний пик на
глубине 28 м был особенно большим, отражаю-
щим присутствие восстановленных соединений,
связанных с анаэробными биологическими про-
цессами. В этой области наблюдалась повышен-
ная для данного озера темновая фиксация угле-
кислоты – 15 мкг С л–1 сут–1 (рис. 3б).

Аноксигенные фотосинтезирующие бактерии,
ввиду неблагоприятных световых условий, прак-
тически отсутствовали в зоне появления сульфи-
да. Небольшое количество несерных пурпурных
бактерий, сходных с Rhodocyclus gelatinosus, ‒ до
100 кл./мл на глубине 20‒22 м, указывает на не-
значительную роль этих бактерий в круговороте
веществ в водоеме.

Хемолитоавтотрофные бактерии, окисляющие
серные соединения на среде Баалсруда, обнаруже-
ны не были. Основная роль в аэробном окислении
сероводорода могла принадлежать бактериям,
которые вырастали на среде Лондона с подщела-
чиванием среды, в количестве до 1.5 × 106 кл./мл

(рис. 3в). По морфологическим и физиологиче-
ским признакам выделенная из воды озера куль-
тура “Thiobacillus trautweini” соответствовала
псевдомонадам: грамотрицательные бесспоровые
палочки с одним полярным жгутиком, в среде с
нитратами способны к анаэробному росту. На
среде Лондона рост с образованием мелких бес-
цветных, росинчатых колоний. В отличие от
культур, выделенных из воды Старопустынских
озер, мы наблюдали на среде РПА рост с образо-
ванием бледно-зеленых колоний. Эти бактерии
были сосредоточены на верхней границе распро-
странения Н2S, то есть в зоне, где цианобактерии
продуцировали кислород без его накопления.

Численность сульфатредуцирующих бактерий
в озере не превышала тысяч клеток в 1 см3 как в
воде, так и в иловых отложениях (рис. 3г). По-ви-
димому, главным фактором, ограничивающим
численность СРБ, было низкое содержание суль-
фатов в монимолимнионе.

Таблица 1. Сравнительная характеристика условий, численности фототрофных, железо и сульфид-окисляющих
бактерий в Старопустынских озерах в летний период (1974 г. ‒ наши данные; 1978 г. – по: Лаптева и соавт., 1985)

Характеристики Оз. Залив Некрасова Oз. Свято

Период исследований Июнь 1974 Август 1978 Июнь 1974 Август 1978

Верхняя граница анаэробной зоны, м 1.75 2.00 6.50 2.00
Прозрачность по диску Секки, м 1.0 1.0 1.2 1.0
Сульфид у дна, мг/л 3.0 4.0 3.6 12.0
Содержание Fe(II), мг/л 0.0 6.0 0.0 25.0
Содержание Mn(II), мг/л 0.0 1.2 0.0 10.0
“Ancalochloris perfilievii”, кл./мл 1.5 × 106 0.5 × 106 0.0 6 × 103

“Ancalochloris sp.”, кл./мл >10 0.0 0.0 3.3 × 105

Chlorobium luteolum (ранее P. luteolum), кл./мл >10 >10 0.0 5 × 105

“Chlorochromatium aggregatum”, кл./мл >10 2 × 106 0.0 0.0

“Chloronema giganteum”, трихомы/мл 8 × 102 2 × 104 0.0 >10

Thiocapsa rosea, кл./мл >10 0.0 0.0 0.0
Сульфид/тиосульфат-окисляющие гетеротрофные 
бактерии, кл./мл

>10 0.0 1 × 105 0.0

Arthrobacter sp., кл./мл 4.5 × 103 8 × 104 0.0 7 × 104

“Ochrobium tectum”, кл./мл 2 × 105 8.5 × 104 0.0 3 × 104

“Siderococcus limoniticus”, кл./мл >10 >10 >10 >10
“Metallogenium”, кл./мл 2 × 105 0.0 0.0 0.0

“Ochronema”, трихомы/мл 0.0 0.0 32 × 103 0.0

Фотосинтез оксигенный, мкг С л–1 сут–1 1234 50 120 17

Фотосинтез аноксигенный, мкг С л–1 сут–1 54 270 286 130

Темновая фиксация СО2 в хемоклине, мкг С л–1 сут–1 124 15 14 10
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ОБСУЖДЕНИЕ

Исследованные карстовые озера Нижегород-
ской области ‒ Свято и Залив Некрасова (Старопу-
стынские озера), а также оз. Светлояр, характеризу-
ются устойчивой стратификацией с признаками
меромиксии. В анаэробной зоне всех исследован-
ных озер содержится сульфид, при этом его кон-
центрация в период исследований даже в придон-
ной области не превышала 5.1 мг/л.

Старопустынские озера Залив Некрасова и
Свято подпитываются стоками из прибрежных
болот и торфяников, содержащих гумусовые веще-
ства, хелатирующие железо, что заметно повышает
цветность воды. В этих озерах наряду с сульфидом в
монимолимнионе накапливалось значительное ко-
личество свободного закисного железа, оседающего
вместе с орудненными клетками железобактерий.
Сульфид связывает железо, с образованием прак-
тически нерастворимых сульфидов железа, выпа-
дающих в осадок. Подобные реакции происходили
в истории Земли в переходный период в процессе
формировании сульфидсодержащего Протерозой-
ского стратифицированного океана (Hegler et al.,
2008; Poulton, Canfield, 2011).

Отметим, что гидрологические и световые
условия в июне‒июле 1974 г. были благоприятны
для развития аноксигенных фототрофных бакте-
рий только в оз. Залив Некрасова, защищенном
от ветрового перемешивания. Интенсивность
процессов круговорота серы и железа в нем осо-
бенно велика из-за высокого трофического уровня
водоема. В летний период в нем в хемоклине про-
исходит массовое развитие зеленых серобактерий

и многочисленных морфотипов железобактерий.
В окислении сероводорода принимали участие
также хемолитотрофные бесцветные серобакте-
рии Macromonas bipunctatum и Thiospira sp. В озере
Свято световые условия становятся благоприят-
ными для развития АФБ в конце лета (табл. 1). В
этот период в хемоклине появляются планктон-
ные виды фототрофов, которые были обнаруже-
ны в оз. Залив Некрасова.

В окислении железа в Старопустынских озерах
активно участвовали железобактерии, среди кото-
рых имеются как хемоорганотрофные, так и хемо-
автотрофные виды (Дубинина, Сорокина, 2014).
Орудненные клетки железобактерий были отме-
чены именно в зоне оксиклина. Участие анокси-
генных фототофных бактерий в окислении солей
закисного железа в исследованных водоемах на-
ми не доказано, однако следует обратить внима-
ние на обнаруженные отложения оксидов железа
в чехлах нитчатых хлоробактерий “Chloronema gi-
ganteum”, обитаюших как в оз. Залив Некрасова,
так и в оз. Свято. Ранее оруднение чехлов
“Chloronema” отмечали в дистрофных димикти-
ческих озерах Карелии (Дубинина, Горленко,
1975; Gorlenko et al., 1983). Можно предположить,
что эти фототрофные бактерии способны к фер-
рофототрофии ‒ использованию Fe+2 в качестве
донора электронов при фотосинтезе.

Несмотря на геологическое единство Старопу-
стынских озер и выявленное в период исследова-
ния расслоение воды, гидрохимический режим
оз. Свято близок к димиктическому типу. АФБ в
этом озере появлялись позже, в августе, когда
граница анаэробной зоны поднималась до уровня
проникновения света (табл. 1). В целом видовой
состав фототрофных и железобактерий в Старо-
пустынских озерах типичен для продуктивных
полигумозных димиктических озер с высоким со-
держанием железа (Gorlenko et al., 1983, Дубини-
на, Сорокина, 2014).

Оз. Светлояр среди исследованных озер имеет
самый низкий трофический статус, относительно
невысокую цветность и практически не содержит
в монимолимнионе закисного железа. Граница
распространения сероводорода в этом озере на-
ходится ниже эфотической зоны, что обуславли-
вает отсутствие в нем слоя АФБ.

Отметим, что, основными аэробными бактерия-
ми, окисляющими сероводород в оксиклине иссле-
дованных озер, являлись хемогетеротрофные серо-
окисляющие бактерии, численность которых в мак-
симальном случае достигала 1.5 × 106, тогда как
хемолитоавтотрофные сероокисляющие бакте-
рии, окисляющие серные соединения с преиму-
щественным образованием сульфатов и подкис-
лением среды, отсутствовали. В 90-х годах при
исследовании Черного моря (Сорокин, 2003) были
получены аналогичные результаты, свидетельству-

Рис. 4. Окисление сероводорода, измеренное на ап-
парате Варбурга по потреблению кислорода при 25°С
и рН 7 культурами тионовых бактерий Thiomonas in-
termedia (1) и Thiobacillus thioparus (2) и двух штаммов
выделенных из озер гетеротрофных сероокисляющих
бактерий (3 ‒ изолят из оз. Свято и 4 ‒ изолят из
оз. Светлояр) в сравнении со стерильным химиче-
ским окислением (5) (Вайнштейн, 1977). По верти-
кальной оси: потребление кислорода, мкл О2/109 кл.;
по горизонтальной оси: время, мин.
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ющие, что гетеротрофные бактерии, окисляющие
сульфид/тиосульфат до политионатов, играют зна-
чительную роль в биогеохимическом цикле серы.
Наиболее подробно на настоящий момент эта те-
ма рассмотрена в диссертации Л.П. Хатта (Hutt,
2017), но вопрос о возможности получения доста-
точной для роста энергии при реакции окисления
до политионатов и механизмы этого процесса
остаются неясными (Hutt, 2017). Тем не менее,
нами была проведена проверка способности вы-
деленных гетеротрофных серных бактерий к ак-
тивному окислению сероводорода в культурах:
политионат-образующие штаммы были сравне-
ны с культурами сульфат-образующих тионовых
бактерий: автотрофных Thiobacillus thioparus и
миксотрофных Thiomonas intermedia. Полученные
данные (рис. 4) позволяют заключить, что физио-
логическая группа гетеротрофных бактерий дей-
ствительно активно окисляет сероводород и мо-
жет играть важную роль в серном цикле озер.
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Abstract—Three karst lakes were investigated in the Nizhny Novgorod region: Staropustynskie lakes Svyato
and Nekrasov Bay and Lake Svetloyar. The studied lakes belonged to the mesotrophic-eutrophic polyhumous
type and were characterized by stable stratification with signs of meromixia. Their water columns were divided
into aerobic and anaerobic zones, with the bottom water containing sulfide. Fe(II) compounds were also
present in the Staropustynskie lakes. In the Lake Nekrasov Bay, the mixolimnion showed a high rate of oxy-
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genic photosynthesis, up to 1.2 μg С L–1 day–1, as well as a maximum of anoxygenic photosynthesis in the
chemocline (0.030–0.706 μg С L–1 day–1) at a depth of 1.5–2.5 m. The peak of dark CO2 assimilation (0.146
μg С L–1 day–1) occurred at a depth of 1.5 m in the oxycline zone. Anoxygenic phototrophic bacteria (APB)
were found in the Lakes Zaliv Nekrasova and Svyato at the boundary of light penetration. Green sulfur bac-
teria with short cell prosthecate outgrowths, “Ancalochloris sp.,” predominated. Consortia “Chlorochromati-
um aggregatum” and filamentous chlorobacteria “Chloronema giganteum” were also found, their cell sheaths
accumulated ferric iron salts. In the Staropustynskie lakes, various morphotypes of iron bacteria formed clus-
ters in the microaerobic zone. In Lake Svetloyar the chemocline was located at a depth of 16 m, outside the
photic zone, and the conditions were unfavorable for APB growth. In the studied lakes, heterotrophic aerobic
bacteria played the main role in the aerobic oxidation of sulfur compounds in the chemocline zone.

Keywords: stratified karst lakes, sulfur and iron cycles, anoxygenic phototrophic bacteria, sulfur-oxidizing
heterotrophic bacteria, iron bacteria
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