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Исследовали условия образования и филогенетический состав пигментированных биопленок и
микробных матов в супралиторали Кандалакшского залива Белого моря и литорали отделившихся
от моря озер. В период проведения работ соленость в местах отбора проб была от 15 до 26 г/л за ис-
ключением нескольких распресненных участков солевых маршей (соленость 4–11 г/л), температура
составляла 9–12°C. Суровые климатические условия – низкая среднегодовая температура и про-
мерзание литоральных зон – оказывали влияние на видовой состав и структуру бентосных фото-
трофных сообществ. Биоразнообразие микробных сообществ определяли высокопроизводитель-
ным секвенированием области V3–V4 гена 16S рРНК в сочетании с микроскопией природных об-
разцов и выросших культур, что дало возможность расширить имеющиеся ранее представления о
разнообразии как оксигенных, так и аноксигенных фототрофных бактерий литоральной зоны Кан-
далакшского залива Белого моря. Видовые составы микробных матов соляных маршей и мелковод-
ных участков озер морского происхождения не имели заметных отличий друг от друга. Основу ма-
тов и биопленок составляли представители филумов Bacteroidetes (до 36%) и Proteobacteria (до 67%).
Доля фототрофных бактерий была 0.3–18%. Среди фототрофов преобладали оксигенные фототро-
фы: цианобактерии родов Phormidium, Oscillatoria, Spirulina, Anabaena и диатомовые водоросли. Ко-
личество аноксигенных фототрофных бактерий не превышало 5% от всех прокариот. В основном
это мезофильные морские виды пурпурных серобактерий родов Thiorhodococcus и Thiocapsa. Отли-
чительной особенностью приполярных матов являлось отсутствие бактерий семейства Ectothiorho-
dospiraceae, характерных для микробных матов южных морей. Несерные пурпурные бактерии и
аэробные аноксигенные фототрофные бактерии в основном были близки к известным морским ви-
дам. Зеленые серобактерии обнаружены в двух пробах прибрежных матов меромиктических озер.
Это соленоводные виды родов Prosthecochloris и Сhlorobium. Аноксигенные нитчатые фототрофные
бактерии присутствовали почти во всех бентосных фототрофных сообществах и были представлены
новыми филотипами.

Ключевые слова: солевые марши и лагуны Белого моря, цианобактериальные маты, фототрофные
сообщества, аноксигенные фототрофные бактерии, эволюция биосферы
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Микробные маты господствовали на планете
Земля на протяжении более миллиарда лет (Awra-
mik, 1992; Nealson, Berelson, 2003; Seckbach, Oren,
2010). Об этом свидетельствуют строматолиты –
окаменевшие слоистые структуры, сложенные
нитчатыми фототрофами (Krumbein, 1983; Walter,
1983). Древние маты развивались при умеренных
температурах в атмосфере, практически не содер-
жащей кислород. Весьма вероятно, что именно

аноксигенные фототрофные бактерии (АФБ) со-
ставляли основу докембрийских цианобактери-
альных матов (Kappler и др., 2005).

Современные бентосные фототрофные сооб-
щества являются модельными объектами релик-
тов, их исследование позволяет лучше понять ис-
торию развития жизни на нашей планете. Фото-
трофные маты в мелководных морских лагунах и
солевых маршах южных широт наиболее продук-
тивны и сохраняют черты древних матов теплого
архейского океана (Walter, 1983). Арктические и
Антарктические микробные маты наиболее хоро-

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi 10.1134/S0026365619050033 для авторизованных пользо-
вателей.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ
СТАТЬИ



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 88  № 5  2019

БАКТЕРИАЛЬНЫЕ СООБЩЕСТВА МИКРОБНЫХ МАТОВ 569

шо моделируют специфику микробных сооб-
ществ в постледниковый период (Kirschvink,
Kopp, 2008). Такие сообщества могли формиро-
ваться после глобальных оледенений, начавших-
ся 2.4 млрд. лет назад и приведших к разрушению
первичных структур прокариотных бентосных
сообществ и охлаждению вод мирового океана.
Сегодня полярные микробные маты распростра-
нены в Арктике и Антарктике (Herbert, Tanner,
1977; Wharton Jr., Parker, Simmons Jr., 1983; Vincent
et al., 2000; de los Ríos et al., 2015; Tahon et al., 2016).
Определенный интерес представляют также мик-
робные маты приполярных районов, отличаю-
щихся суровым климатом (Горленко, Пучков,
Демчев, 1985).

Целью настоящего исследования было изуче-
ние условий формирования и микробного разно-
образия литоральных фототрофных сообществ
акватории Кандалакшского залива Белого моря.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Отбор проб, физико-химические характеристики

мест их отбора. Пробы отбирали в первую декаду
сентября 2016 года. Микробный мат (биопленку)
вырезали скальпелем с площади 2 см2 и помеща-
ли в стерильный пластиковый флакон объемом
50 мл, который доверху заполняли водой из места
отбора пробы. Образцы хранили в темноте при
температуре 4°С. Отобранный образец использо-
вали для микроскопии, анализа пигментов и из-
влечения тотальной ДНК. Общая характеристика
образцов и физико-химические параметры воды
в местах отбора проб, а также их координаты
представлены в табл. 1.

Температуру и значение рН среды в местах от-
бора проб измеряли с помощью портативного
рН-метра с температурным датчиком (HANNA
HI 8314, Румыния). Соленость определяли с по-
мощью рефрактометра FG-211 (“Comecta”, Ис-
пания).

Микроскопия. Морфологию клеток фототроф-
ных микроорганизмов изучали в световом микро-
скопе Olympus BX 41 (“Olympus Corp.”, Япония) с
фазовым контрастом.

Фотосинтезирующие пигменты. Для анализа
общего состава пигментов в природных образцах и
клетках выделенных культур бактерий использо-
вали спектрофотометр СФ 56А (“ЛОМО”, Рос-
сия). Спектры поглощения фрагментов клеточных
мембран, полученных при разрушении биомассы
ультразвуком частотой 14.5 кГц, регистрировали в
диапазоне длин волн 400–1100 нм.

Выделение аноксигенных фототрофных бакте-
рий. Образцы микробных матов смешивали с
придонной водой, гомогенизировали растирани-
ем и 1 мл гомогената использовали в качестве по-
севного материала для выделения АФБ. Культиви-

рование АФБ проводили на модифицированной
агаризованной среде Пфеннига с добавлением
500 мг/л сульфида натрия (Pfennig, 1965) при рН 7.8.
Выросшие колонии микроскопировали и пересе-
вали с разведением до получения монокультур
различных видов АФБ. Предварительную иден-
тификацию фототрофных микроорганизмов осу-
ществляли по фенотипическим признакам.

Молекулярно-генетическая идентификация бакте-
рий. Филогенетическое разнообразие микробных
сообществ определяли с использованием высоко-
производительного секвенирования ПЦР-фраг-
ментов гена 16S рРНК, извлеченной из образцов
ДНК микробного мата. ДНК выделяли с помо-
щью набора PowerMax Soil DNA Isolation Kit
(“MO BIO Laboratories, Inc.”, США) согласно ин-
струкции производителя.

Сравнительный анализ полученных последова-
тельностей с последовательностями базы данных
GenBank проводили с помощью программы BLAST
[http://www.ncbi.nlm.nih.gov/blast]. Дендрограммы
были построены по методу Maximum Likelihood с
помощью программного пакета MEGA 6.1.

Амплификацию и секвенирование вариабель-
ного участка V3−V4 (с использованием стандарт-
ных праймеров Illumina 5'-CCTACGGGGGGG-
GGCGC-3' и 5'-GACTACHVGGGTATCTAATCC-3')
гена 16S рРНК проводили с помощью секвенато-
ра Illumina MiSeq (парные чтения 2 × 250 bp) при
использовании в качестве матрицы той же ДНК,
выделенной из матов для ПЦР. Последовательно-
сти депонированы в Sequence Read Archive (SRA) в
NCBI под номерами SRX5561573–SRX5561585.
Обработку данных проводили при помощи про-
граммы QIIME (версия 1.9.1) (Caporaso et al.,
2010). Все предполагаемые химеры проверяли с
помощью инструмента поиска при использова-
нии справочной бесхимерной базы в соответ-
ствии с алгоритмом UCHIME (Edgar et al., 2011).
Полученные чтения группировали в ряд OTU
(operational taxonomic unit, операционных таксо-
номических единиц) на основе 97%-ого порога
сходства. Таксономическое положение OTU
определяли с использованием базы данных RDP
(http://rdp.cme.msu.edu) (Wang et al., 2007). Отно-
сительную численность каждой группы на разных
таксономических уровнях (тип, класс, порядок,
семейство и род) использовали для последующе-
го анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Условия образования микробных матов и окра-
шенных биопленок. Изученные местообитания
бентосных фототрофных бактерий разделили на
три типа. К первому типу отнесли солевые марши
(супралитораль), в углублениях дна которых ста-
бильно сохранялись небольшие лужи с гниющи-
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ми водорослями, по поверхности которых фор-
мировались многослойные микробные маты.
Распреснение отдельных участков маршей (обра-
зец Er5) происходило под воздействием береговых
стоков. К этому типу принадлежали мелководные
участки Ермолинской губы (образцы Er 1, 2, 5) и
Нильма-губы (образцы Nil 2–4) Кандалакшского
залива. Температура в них колебалась от 9 до
15°С, соленость 15–28 г/л, рН 6.7–7.2 (табл. 1).

К второму типу отнесли прибрежные участки
стратифицированных озер, полностью или ча-
стично отделенных от Кандалакшского залива. В
этот тип вошли литораль Кисло-Сладкого озера
(пробы KS 4, 5) и прибрежные участки озера Зе-
леный мыс (пробы ZM 2–4). В литоральной зоне
озер наблюдали развитие окрашенных в пурпур-
ный или зеленый цвет биопленок, реже – мик-
робного мата. Эти водоемы в разной степени на-
ходились под воздействием морских приливов и
пресных береговых стоков. Температура в них ко-
лебалась от 9 до 12°С, соленость изменялась в
пределах 11–28 г/л, рН – от 6.8 до 8.0.

К третьему типу отнесли Вонючую губку (ВГ),
являющуюся небольшим водоемом (30 × 40 м),
соединенным через узкую протоку с безымянной
лагуной Кандалакшского залива. Обрывки мор-
ских водорослей заносило приливными волнами
в ВГ, где они концентрировались, что приводило
к ее обогащению органическим веществом. Анаэ-
робная деструкция вызывала интенсивное образо-
вание сероводорода и развитие фототрофных и бес-
цветных серобактерий в этом водоеме. Глубина ВГ
не превышала 20 см, при отливах поверхность мик-
робных обрастаний обнажалась. Распреснение вод
в ВГ происходило за счет обильного поступления
прибрежных болотистых вод. Температура колеба-
лась от 9 до 15°С, соленость 15–26 г/л, рН 6.9–7.1.

Все перечисленные фототрофные сообщества
относились к категории “сульфурета”, в которых
доминируют микробные процессы круговорота
серы.

В исследованных водоемах было выделено две
разновидности бентосных сообществ: первая –
однолетние биопленки, окрашенные в зеленый
или пурпурный цвет. Вторая – многолетние маты
толщиной около 1 см с четкими слоями зеленого
(оксигенные фототрофы), пурпурного (пурпур-
ные серные бактерии – ПСБ) и черного цвета
(сульфидогены). У многолетних матов прослежи-
вались погребенные окрашенные слои фототро-
фов, где особенно заметны чередующиеся пур-
пурные микрозоны.

Состав пигментов. Анализ тотальных препара-
тов пигментов из природных образцов (рис. 1)
выявил, что доминирующим пигментом во всех
исследованных микробных сообществах являлся
хлорофилл а, характерный для цианобактерий
(максимум поглощения in vivo составил 675–681 нм).
Во всех образцах, кроме Gub3 и KS5 были замет-
ны пики поглощения бактериохлорофилла а с
максимумами in vivo при 800–806 и 846–856 нм.
Присутствие бактериохлорофилла а указывало на
наличие в микробных сообществах пурпурных
бактерий. В образцах Nil3, Nil4, Er1, Er5, ZM2 и
ZM3 обнаружен заметный пик бактериохлоро-
филла c с максимумом 755–758 нм, что указывало
на присутствие хлоросом-содержащих зеленых
серобактерий (ЗСБ) или аноксигенных нитчатых
фототрофных бактерий (АНФБ).

Основные морфотипы в микробных матах и
биопленках. На рис. 2 и 3 представлены микрофо-
тографии фототрофных микроорганизмов лито-
рали Кандалакшского залива, солевых маршей и
озер лагунного типа.

Основу матов и биопленок составляли: нитча-
тые цианобактерии морфотипов Oscillatoria, Phor-
midium, Spirulina; одноклеточные цианобактерии,
морфологически сходные с видами Synechococcus
и Synechocystis (рис. 2). Среди АФБ преобладали
пурпурные бактерии: родов Thiocapsa и Thiorhodo-

Рис. 1. Спектры поглощения целых клеток в природ-
ных образцах в солевых маршах (а) и озерах лагунного
типа (б).
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Рис. 2. Морфотипы фототрофных бактерий в природных образцах: (а) – Gloecapsa sp.; (б) – Synechocystis sp.; (в )– диа-
томовые водоросли; (г) – диатомовая водоросль и АНФБ (Chl.); (д )– Phormidium sp.; (е) – Oscillatoria sp. (Osc.) и АНФБ
(Cfl.); (ж) – Oscillatoria sp.; (з) – Phormidium sp. и АНФБ (Chl.); (и) – Lyngbya sp.; (к) – Synechococcus sp.; (л) – Thiocapsa
rosea (Tca.1) и Thiorhodococcus sp. (Trc.); (м) – АНФБ (Cfl.), Thiocapsa sp. (Tca.2) и Thiorhodococcus sp. (Trc.); (н) – АНФБ
(Cfl.) и Thiocapsa litoralis (Tca.3); (о) – Thiocapsa rosea (Tca.1); (п) – АНФБ (Cfl.). Масштабная метка – 10 мкм.

Cfl.Cfl.

Cfl.Cfl.

Cfl.Cfl.

Cfl.Cfl.

Cfl.Cfl.

Cfl.Cfl.

Osc.Osc.

Phor.Phor.

Tca. 1Tca. 1

Tca. 1Tca. 1Tca. 3Tca. 3

Tca. 2Tca. 2

Trc.Trc.
Trc.Trc.

(a)

(г)

(ж)

(к) (л) (м)

(н) (о) (п)

(з) (и)

(д) (е) 

(б) (в)

Cfl.

Cfl.

Cfl.

Cfl.

Cfl.

Cfl.

Osc.

Phor.

Tca. 1

Tca. 1Tca. 3

Tca. 2

Trc.
Trc.



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 88  № 5  2019

БАКТЕРИАЛЬНЫЕ СООБЩЕСТВА МИКРОБНЫХ МАТОВ 573

coccus, мелкие формы Chromatium-подобных бак-
терий и Thiorhodovibrio sp. Во всех матах и
биопленках были обнаружены АНФБ.

Оценка разнообразия бактерий с помощью высо-
копроизводительного секвенирования. Состав мик-
роорганизмов в биопленках и многолетних матах
существенно не различался. Было обнаружено
большое филогенетическое разнообразие в иссле-
дованных образцах. Больше всего OTU присутство-
вало в образце Nil3 (соленость 14 г/л, 6313 OTU), а
менее разнообразным оказался образец Er5
(1846 OTU) отобранный в распресненной части
Ермолинской губы (табл. 2).

Одним из наиболее представленных во всех
образцах филумов являлся филум Proteobacteria,

который составлял от 24.21 до 59.45% от общего
числа бактерий (табл. 2). Бактерии второго по
представленности филума Bacteroidetes присут-
ствовали в количестве от 15.92 до 39.61%.

Члены филума Chlorobi в значительном коли-
честве присутствовали в двух образцах – Er1 и
Gub3 (4.45 и 17.30%), тогда как практически от-
сутствовали в других образцах (табл. 2). В неболь-
шом количестве присутствовали представители
филумов: Fusobacteria – от 0.01 до 0.39%, Parcubac-
teria – от 0.09 до 1.56%, SR1 – от 0.1 до 1.89%,
Chloroflexi – от 0.32 до 1.93%, Spirochaetes – от 0.82
до 3.88%, Verrucomicrobia – от 0.81 до 9.1%, Firmic-
utes – от 1.2 до 9.67%. Количество Cyanobacteria
варьировало в образцах от 0.98 до 12.47%, а Tener-

Рис. 3. Морфотипы фототрофных бактерий, выросших на селективных средах: (а) – Prosthecochloris sp.; (б) – Rhodovulum sp.;
(в) – мелкие формы Chromatium-подобных бактерий; (г) – Thiocapsa litoralis; (д) – Thiorhodococcus sp.; (е) – Thiorhodovibrio sp.
Масштабная метка – 10 мкм.
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icutes – от 0.06 до 6.45%. К неклассифицируемым
бактериям отнесли от 2.63 до 11.03% от общего
числа бактерий. Archaea составляли от 0.7 до
3.63%. Оставшиеся OTU были представлены дру-
гими малочисленными филумами (от 1.86 до
12.28%).

Цианобактерии представлены в сообществе 38
филотипами (рис. 4). В трех образцах они состав-
ляли небольшую часть фототрофного сообщества –
Er1 (3.93%), Er5 (6.49%) и Gub3 (1.00%) (табл. 3).
В трех образцах цианобактерии являлись доми-
нирующими фототрофами – KS5 (93.62%), Nil4
(98.56%) и Zm4 (97.53%). В остальных образцах
цианобактерии занимали 71.94–88.56% от общего
количества фототрофных бактерий (ОКФ). Самым
представленным филотипом являлась OTU9, близ-
кая к Planktothricoides raciborskii. Также в большом
количестве присутствовали два филотипа OTU47
и OTU50, относящиеся к роду Phormidium, и
OTU9, близкая к Coleofasciculus chthonoplastes (ра-
нее Microcolius chthonoplastes).

Среди ЗСБ обнаружено два филотипа – OTU4,
OTU6633 (рис. 5). Наибольшее количество ЗСБ, в
частности OTU4, присутствовали в образцах Er1
и Gub3 (17.3 и 4.45%) (табл. 3). OTU4 близка к
Prosthecochloris phaeoasteroidea ZM и Prosthecochlo-
ris aestuaria. Она составляла 95.2% от ОКФ в об-
разце Er1 и 89.56% в образце Gub3. OTU6633,
близкая к Chlorobium phaeovibrioides DSM 265, об-
наружена только в сообществе KS5 в количестве
менее, чем 0.01%. В образцах Nil2, Nil4, Zm2 и
Zm3 ЗСБ не выявлены.

ПСБ были представлены 7 филотипами
(рис. 6). Наибольшее содержание ПСБ отмечено
в образцах Er5 и Er2 – 22.76 и 15.48% от ОКФ со-
ответственно (табл. 3). Наиболее представлен-
ным филотипом являлась OTU666, близкая к
бактерии Chromatium okenii. В минорных количе-
ствах также из семейства Chromatiaceae в сообще-
ствах присутствовали: филотип OTU9535, близ-
кая к Thiocystis gelatinosa; OTU2028, близкая к бак-
терии Lamprobacter modestohalophilus; OTU2169,
близкая к Thiocapsa marina; OTU4275, близкая к
Thiohalocapsa halophila; OTU4836, близкая к Thior-
hodococcus mannitoliphagus, и OTU368, близкая к
Thiorhodococcus kakinadensis. В образцах KS5,
Nil2−4, Zm2−4 и Er1 содержание ПСБ от ОКФ
было менее 1%. Представители семейства Ectothi-
orhodospiraceae не были обнаружены ни в одном
из образцов.

Несерные пурпурные бактерии были представ-
лены 5 филотипами и больше всего их обнаружено
в образце Er5 (67.59%), тогда как в остальных образ-
цах их было не более 2% (рис. 7). Наиболее пред-
ставленным филотипом являлась OTU190, близкая
к Rhodoferax antarcticus. Также в сообществе при-
сутствовали минорные филотипы: OTU5604,
близкая к Rhodoferax ferrireducens; OTU2630, отно-

сящаяся к роду Roseospira; OTU15736, относящая-
ся к роду Rhodobacter, и OTU12442, близкая к бак-
терии Rhodovulum bhavnagarense.

Аэробные АФБ были представлены 16 фило-
типами (рис. 7). Больше всего аэробных АФБ бы-
ло в образце Nil2 – 11.6% от ОКФ (табл. 3). Наи-
более представленным филотипом была
OTU718, близкая к Roseicyclus mahoneyensis. В ми-
норных количествах в сообществах присутствова-
ло 5 филотипов, относящихся к роду Erythrobacter,
а также филотипы, относящиеся к родам: Roseo-
monas (OTU3797), Roseobacter (OTU4253), Por-
phyrobacter (OTU4267 и OTU13478), Blastomonas
(OTU5699), Sandaracinobacter (OTU13553), Roseovari-
us (OTU7630).

АНФБ были представлены четырьмя филоти-
пами: OTU79, OTU1395, OTU5457, OTU8094
(рис. 8). Все четыре АНФБ присутствовали в об-
разце KS4 и составляли 3.24% от ОКФ в образце
(табл. 3). Наиболее близким организмом к фило-
типам OTU79 и OTU8094 являлась бактерия
“Candidatus Chlorothrix halophila”. OTU1395 обра-
зовывала одну кладу с бактерией Oscillochloris
trichoides DG-6 с уровнем сходства 93%, в то время
как OTU5457 формировала отдельную кладу
среди мезофильных представителей порядка
Chloroflexales, отличаясь от ближайшего род-
ственного организма, “Candidatus Chlorothrix
halophila”, на 9%. Наибольшее количество АНФБ
отмечено в образцах Nil3, Zm2 и Zm3, содержа-
щих 13.37, 10.03 и 11.06% от ОКФ соответственно.
В образцах Er2 и Gub3 АНФБ не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ
Белое море относится к типу приполярных

внутренних морей с низкой среднегодовой тем-
пературой, низкой соленостью (23–26 г/л в по-
верхностных водах) по сравнению с водами миро-
вого океана (средняя соленость 35 г/л). В солевых
маршах и лагунных озерах Кандалакшского зали-
ва соленость еще ниже за счет береговых стоков.
Температура воды в Кандалакшском заливе ко-
леблется от –1.5°С зимой до 8–17°С летом. В дон-
ных осадках литорали присутствует сульфид.

Комплекс условий в литорали Кандалакшского
залива и связанных с ним озер и солевых маршей
по некоторым оценкам приближается к состоя-
нию океана среднего Протерозоя в постледнико-
вый период 2.4 млрд лет назад (Habicht et al., 2002;
Olson, 2006). В это время Мировой океан стал
обогащаться сульфатами, в результате чего в гид-
росфере появился биогенный сероводород и мик-
робные сообщества приобрели характер “сульфу-
рета”, в котором доминировал круговорот серы.

В исследованных нами приполярных фото-
трофных сообществах преобладали однолетние
пигментированные биопленки, инициирован-
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Рис. 4. Филогенетическое дерево, показывающее филогенетическое разнообразие OTU, относящихся к цианобакте-
риям. Дендрограмма построена на основании анализа последовательностей гена 16S рРНК с использованием алгорит-
ма максимального подобия (Maximum Likelihood). Достоверность ветвления рассчитана по результатам анализа
500 альтернативных дендрограмм. Длина сравниваемых последовательностей составляла 440 пар нуклеотидов.
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ные сульфидогенезом. В редких случаях в углуб-
лениях грунта в соленых маршах или в литорали
озер обнаруживался многолетний мат толщиной
около 1 см с четкими зелеными и пурпурными
микрозонами, который был подвержен промер-
занию в зимний период. Микроорганизмы, вхо-
дящие в состав бентосных сообществ, пережива-
ли сезонный цикл замерзания–оттаивания.

Видовые составы исследованных приполяр-
ных микробных матов и биопленок соляных мар-

шей и мелководных участков озер лагунного типа
не имели заметных отличий между собой.

Большинство идентифицированных нами ви-
дов АФБ были представлены известными вида-
ми, являющимися мезофилами. Единственная
обнаруженная истинно психрофильная фото-
трофная бактерия – Rhodoferax antarcticus, впер-
вые была выделена из планктона покрытого
льдом меромиктического озера в Антарктиде
(Madigan et al., 2000). Следует отметить, что АФБ,
ранее изолированные из донных осадков антарк-

Таблица 3. Распределение бактериальных OTU, принадлежащим фототрофным бактериям, в филогенетических
группах (в %)

Примечание. За 100% принимали общее количество всех фототрофных бактерий в соответствующем образце.

Филум Er1 Er2 Er5 Gub1 Gub3 KS4 KS5 Nil2 Nil3 Nil4 ZM2 ZM3 ZM4

Цианобактерии 3.93 77.65 6.49 71.94 1.00 86.41 93.62 83.58 80.52 98.56 85.97 88.56 97.53

АНФБ 0.51 0.00 3.08 0.28 0.00 3.24 1.64 3.56 13.37 0.20 10.03 11.06 1.09

Зеленые
серобактерии 95.20 0.27 0.04 5.46 89.56 0.50 1.55 0.00 0.29 0.00 0.00 0.00 0.11

Пурпурные
серные бактерии 0.27 15.48 22.76 5.51 7.46 4.24 0.64 0.62 0.19 0.29 0.22 0.04 0.05

Несерные пурпурные 
бактерии 0.02 0.27 67.59 16.04 1.88 2.99 0.46 0.65 2.01 0.09 1.82 0.04 1.13

Аэробные АФБ 0.07 6.34 0.04 0.77 0.11 2.62 2.10 11.60 3.63 0.87 1.95 0.30 0.09

Рис. 5. Филогенетическое дерево, показывающее филогенетическое разнообразие OTU, относящихся к зеленым се-
робактериям. Дендрограмма построена на основании анализа последовательностей гена 16S рРНК с использованием
алгоритма максимального подобия (Maximum Likelihood). Достоверность ветвления рассчитана по результатам ана-
лиза 500 альтернативных дендрограмм. Длина сравниваемых последовательностей составляла 440 пар нуклеотидов.
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тических вод, принадлежали к известным мезо-
фильным видам пурпурных и зеленых серобакте-
рий (Herbert, Tanner, 1977). Очевидно, способ-
ность к психрофилии развивалась постепенно в
результате становления холодноводного глубоко-
водного океана.

Климатические и гидрологические условия
приполярных районов Беломорья были неблаго-
приятны для существования экстремальных гало-
филов. Большинство обнаруженных нами видов
являлись умеренными галофилами или галотоле-
рантами.

Одним из факторов толерантности к внешним
воздействиям является гликокаликс (слизистый
матрикс), который скрепляет все микроорганиз-
мы в бентосных сообществах в единое целое и об-
ладает криопротекторными свойствами (Саралов,
2019). Доминирующие в матах виды цианобакте-
рий, АНФБ, пурпурных и зеленых серобактерий
развиваются в природе в виде микроколоний,
окруженных слизью или имеющих защитный
слизистый чехол.

В исследованных нами приполярных микроб-
ных матах обитали как космополитные виды пур-
пурных бактерий (Chromatium sp., Thiocapsa rosea,
Thiocapsa marina, Thiorhodovibrio sp.), так и виды,
обнаруженные только в приполярных районах.

Среди них ПСБ Thiorhodococcus mannitoliphagus,
Thiocapsa litoralis, Thiocapsa bogorovii (Puchkova
et al., 2000; Rabold et al., 2006; Tourova et al., 2009)
и неизвестные ранее АНФБ. Отличительной осо-
бенностью приполярных матов являлось отсут-
ствие ПСБ семейства Ectothiorhodospiraceae, ха-
рактерных для микробных матов южных морей.
Космополитами являлись ЗСБ родов Prostheco-
chloris aestuarii (Prosthecochloris phaeoasteroidea),
Prosthecochloris indica, Chlorobium phaeovibrioides.
Последний вид, образующий коричневые и зеле-
ные фенотипы, доминировал в планктоне меро-
миктических озер приполярья (Grouzdev et al.,
2018; Krasnova et al., 2018; Лунина и соавт., 2019).
Этот же вид встречался также в средних и южных
широтах (van Gemerden, Mas, 1995). Присутствие
коричневых ЗСБ в бентосных сообществах отме-
чали и ранее, но это исключение из правила
(Martínez-Alonso et al., 2005). Обычно обогащен-
ные каротиноидами ЗСБ доминируют только в
планктоне глубоководных меромиктических озер.
Специфичными для исследованных сообществ
являлись также АНФБ, которые относятся к но-
вым филотипам (рис. 8). Следует отметить, что
применение высокопроизводительного секвени-
рования дало возможность расширить имеющие-
ся ранее представления о разнообразии как окси-

Рис. 6. Филогенетическое дерево, показывающее филогенетическое разнообразие OTU, относящихся к пурпурным
серобактериям. Дендрограмма построена на основании анализа последовательностей гена 16S рРНК с использовани-
ем алгоритма максимального подобия (Maximum Likelihood). Достоверность ветвления рассчитана по результатам
анализа 500 альтернативных дендрограмм. Длина сравниваемых последовательностей составляла 440 пар нуклео-
тидов.
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генных, так и аноксигенных фототрофных бакте-
рий литоральной зоны Кандалакшского залива
Белого моря.
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Рис. 7. Филогенетическое дерево, показывающее филогенетическое разнообразие OTU, относящихся к несерным
пурпурным бактериям и аэробным аноксигенным фототрофным бактериям. Дендрограмма построена на основании
анализа последовательностей гена 16S рРНК с использованием алгоритма максимального подобия (Maximum Likeli-
hood). Достоверность ветвления рассчитана по результатам анализа 500 альтернативных дендрограмм. Длина сравни-
ваемых последовательностей составляла 440 пар нуклеотидов.
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Abstract—Conditions of formation and phylogenetic composition were studied for pigmented biofilms and
microbial mats of the Kandalaksha Bay (White Sea) supralittoral and of the littoral of the lakes separated from
the sea. During the sampling period, salinity was 15 to 26 g/L, except for several desalinated salt marsh sites
(4–11 g/L); the temperature was 9–12°C. The species composition and structure of benthic phototrophic
communities were affected by severe climatic conditions of the area, including low average annual tempera-
ture and freezing of the littoral zones. Application of next-generation sequencing of the 16S rRNA gene V3−
V4 regions combined with microscopy of the samples and obtained cultures for analysis of the biodiversity of
microbial communities resulted in improved understanding of diversity of both oxygenic and anoxygenic bac-
teria in the Kandalaksha Bay littoral. No significant differences were revealed in species composition of mi-
crobial mats from salt marshes and shallow sites of the lakes of marine origin. Members of the phyla Bacte-
roidetes (up to 36%) and Proteobacteria (up to 67%) predominated in the mats and biofilms. The share of pho-
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totrophic bacteria was 0.3–18%. Oxygenic phototrophs (cyanobacteria Phormidium, Oscillatoria, Spirulina,
and Anabaena, as well as diatoms) predominated in the phototrophic community. The species number of an-
oxygenic phototrophic bacteria did not exceed 5% of all prokaryotes. These were mainly mesophilic marine
species of purple sulfur bacteria of the genera Thiorhodococcus and Thiocapsa. No members of the family Ec-
tothiorhodospiraceae, which are typical of microbial mats from southern seas, were found in subpolar micro-
bial mats. Nonsulfur purple bacteria and aerobic anoxygenic phototrophic bacteria were mostly similar to the
known marine species. Green sulfur bacteria (salt-water Prosthecochloris and Сhlorobium species) were de-
tected in two coastal mat samples from meromictic lakes. Anoxygenic filamentous phototrophic bacteria,
which occurred in almost all benthic phototrophic communities, were represented by new phylotypes.

Keywords: White Sea lagoons and salt marshes, cyanobacterial mats, phototrophic communities, anoxygenic
phototrophic bacteria, biosphere evolution
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