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С помощью высокопроизводительного секвенирования вариабельных участков V3–V4 гена 16S
рРНК исследовано разнообразие бактерий в прикрепленных сообществах анаэробной части вет-
ланда Солодовка (Самарская обл., Россия), питающегося холодными карстовыми родниками с вы-
соким содержанием сульфидов (>3 мМ). Полученные последовательности были сгруппированы в
370 операционных таксономических единиц (ОТЕ); в отдельных матах и обрастаниях количество
ОТЕ варьировало в широких пределах, от 52 до 277; таксономическое разнообразие зависело от типа
мата, температуры и концентрации сульфидов. Наибольшее разнообразие обнаружено в типичных
мягких цианобактериальных матах; состав бактерий в жестких пленочных и пористых микробиоли-
тах был беднее. Основу всех исследованных сообществ образуют фототрофные организмы. В соста-
ве матов преобладали цианобактерии, которым сопутствовали Chloroflexales, составляющие 7–13%
общего числа последовательностей. Жесткие обрастания и мат, развивающийся при наибольшей
концентрации сульфидов, характеризуются низкой представленностью этих таксонов, но высокой
долей фототрофных протеобактерий и Chlorobiaceae. В нефототрофной части сообществ преоблада-
ли бактерии цикла серы, Desulfobacterota и Campylobacterota. Организмы с бродильным метаболиз-
мом и факультативные хемолитотрофы представлены большим количеством ОТЕ, но минорны по
численности; последовательности широко распространенных в аэробных водных экосистемах бак-
терий филумов Actinobacteria и Acidobacteria вообще не обнаружены. В целом, состав хемотрофных
компонентов исследованных сообществ был близок таковому прикрепленных сообществ из пещер-
ных водотоков и сообществ различных подземных водоносных горизонтов. Фототрофная часть со-
обществ формируется относительно независимо от хемотрофной части с участием окружающей по-
верхностной микробиоты. Последовательности, наиболее сходные с некоторыми из массовых ОТЕ,
обнаруженных в ветланде, были выделены из зон хемоклина стратифицированных, в т.ч. меромик-
тических, озер.

Ключевые слова: сульфидные источники, прикрепленные микробные сообщества, биоразнообра-
зие, таксономический состав, 16S рРНК метабаркодинг
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Микробные маты являются одним из древней-
ших типов микробных сообществ (Hickman-Lewis
et al., 2018). Появившись еще в архее, они продолжа-
ют существовать в самых различных современных
природных биомах. Вероятно, существует един-
ственное, но очень существенное в сегодняшних
условиях, ограничение распространения матов:
они очень неустойчивы к выеданию беспозво-
ночными и биотурбации (Farmer, 1992; Заварзин,
2004) и поэтому ограничены в своем распростра-

нении местообитаниями, в которых развитие
Metazoa невозможно или сильно затруднено.

Ключевым признаком матов является их выра-
женная вертикальная гетерогенность. Сообщества
матов – это “спрессованные” в интервал несколь-
ких миллиметров или сантиметров градиентные ас-
социации микроорганизмов, осуществляющие ши-
рокий спектр трансформаций разнообразных ме-
таболических субстратов, как поступающих
извне, так и синтезируемых другими организма-
ми матов (Mendes Monteiro et al., 2020). Высокая
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сложность микробных, зачастую исключительно
прокариотических, сообществ, а также их длитель-
ная геологическая история, позволяющая считать
их аналогами древнейших экосистем, объясняют
высокий исследовательский интерес к сообществам
существующего сегодня многообразия микробных
матов. Исторически, первыми были исследованы
микробные маты экстремальных местообитаний –
термальных водотоков вулканического проис-
хождения в кальдере Йеллоустоун в США (Brock,
1969; Pierson, Castenholz, 1974) и на Камчатке в
России (Orleanskiy et al., 1984), а также гиперсоле-
ных лагун (Semikhatov et al., 1979; Javor, Castenholz,
1981).

Наряду с высокой температурой и высоким со-
держанием солей, фактором, ограничивающим
развитие Metazoa и тем самым благоприятствую-
щим формированию матов, является аноксия и
присутствие токсичных для большинства эукариот
восстановленных неорганических соединений, в
первую очередь, сульфидов. Маты, развивающиеся
в таких условиях, могут в определенной мере слу-
жить аналогами сообществ, существовавших на
начальных этапах развития земной биосферы (ар-
хея и протерозоя), а также, возможно, сообществам
внеземной жизни. В современных экосистемах они
встречаются в источниках вулканического проис-
хождения, а также во многих напорных карстовых
источниках из глубоких водоносных горизонтов,
в которых воды контактируют с глубоко залегаю-
щими осадочными породами, содержащими суль-
фаты и органические соединения (нефти, битумы,
кероген и др.). В результате биогеохимической
активности подземной микрофлоры, а также тер-
мохимических процессов в этих водоносных слоях
накапливаются значительные концентрации суль-
фидов (Machel, 2001).

В отличие от термальных вод тектонического
происхождения, источники карстового проис-
хождения обычно имеют умеренную или низкую
температуру. В образованных ими водотоках прак-
тически всегда развиваются цианобактериальные
маты, а в тех случаях, когда такие воды изливаются
в пещерах, в отсутствие света – специфические
микробные сообщества, лишенные фототрофных
компонентов и существующие исключительно за
счет хемоавтотрофных биогеохимических про-
цессов (Engel et al., 2004).

В Европейской части России микробные маты
карстовых источников почти не исследованы, хотя
имеются многочисленные естественные сульфид-
содержащие источники, в частности, в Среднем
Поволжье, на территории Соко-Шешминского
поднятия (Дедков, 2001). Планктонные сообще-
ства водных объектов, образованных этими источ-
никами, крайне бедны и немногочисленны, мета-
зоопланктон и зообентос в их анаэробной зоне
почти полностью отсутствует, и основные про-

цессы накопления и трансформации вещества и
энергии происходят в микробных матах (Проти-
сты и бактерии …, 2009).

Несмотря на имеющиеся метагеномные данные
о хемоклинных сообществах высокосульфидных
минерализованных водоемов Европейской части
России (например, Savvichev et al., 2020), подобные
данные о филогенетическом разнообразии микроб-
ных матов этого региона, насколько нам известно,
отсутствовали. Поэтому целью нашей работы было
изучение филогенетического разнообразия при-
крепленных микробных сообществ в ветланде
Солодовка (Самарская область) методом высоко-
производительного секвенирования фрагментов
гена 16S рРНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Район исследования. Водно-болотный ком-

плекс (ветланд) Солодовка (53°51′36′′ с.ш.,
51°41′06′′ в.д.) расположен в Исаклинском районе
Самарской области, в правобережной пойме реки
Сургут в ее среднем течении. В целом, он представ-
ляет собой заболоченный участок с преимуществен-
но луговой растительностью с комплексом серово-
дородных водотоков и бассейнов, ограниченный с
севера склоном возвышенности, а с юга – руслом
р. Сургут (рис. 1). Водоемы окружены поясами гело-
фитной растительности, состоящей, в основном,
из тростника Phragmites australis и камыша озер-
ного Schoenoplectus lacustris, а также древесным
редколесьем из ольхи. В настоящее время мине-
рализованная сероводородная вода поступает в
Солодовку главным образом из двух крупных ис-
точников (№ I и II на рис. 1). Из этих источников,
а также двух-трех других небольших родников,
вытекают ручьи, которые образуют два озеро-
видных бассейна, иногда обозначаемых, соот-
ветственно, как озера Солодовка и Ярмохино.
Глубина водоемов и водотоков у источников со-
ставляет 0.25–0.3 м, по мере удаления от источни-
ков глубина бассейна I увеличивается и может до-
стигать 1 м. Донные отложения водоемов пред-
ставляют собой мощные (не менее полуметра
глубиной) черные илы с сильно восстановитель-
ными условиями, покрытые в мелководной части
цианобактериальными матами.

Отбор проб и методы анализа факторов среды.
Пробы микробных матов были отобраны в сен-
тябре 2020 г. из шести точек ветланда с анаэроб-
ными условиями и содержанием сульфидов более
10 мг/л (рис. 1, табл. 1). Проба 2-0 была соскобле-
на стерильным шпателем с камня в источнике II в
200 мкл воды из источника; полученная суспен-
зия была перенесена в стерильную пробирку, со-
держащую 0.5 мл консервирующего раствора
DNA/RNA Shield (“Zymo Research”, США) и ли-
зирующий матрикс. Остальные пробы массой
0.1–0.25 г отбирали обожженными в пламени
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стальными высечками, взвешивали в стерильной
чашке Петри и переносили в такие же пробирки.
Одновременно с отбором проб портативными
приборами были определены основные физико-
химические показатели и отобраны пробы воды.
Состав воды определяли, как описано ранее (Гор-
бунов, 2019).

Выделение ДНК и высокопроизводительное се-
квенирование. Пробы с консервантом и лизирую-
щим матриксом гомогенизировали на приборе
TissueLyser LT (“Qiagen”, Германия) 10 мин, при
50 Гц. Из полученного лизата выделяли тоталь-
ную ДНК фенол-хлороформным методом, как
описано ранее (Селиванова и соавт., 2018). Каче-
ство выделенной ДНК проверяли с помощью
электрофореза в 1% агарозном геле и спектрофо-
тометра NanoDrop 8000 (“Thermo Fisher”, США).

Для амплификации вариабельного участка
V3–V4 гена 16S рРНК использовали праймеры
S-D-Bact-0341-b-S-17 и S-D-Bact-0785-a-A-21
(Селиванова и соавт., 2018). ДНК-библиотеки
были созданы в соответствии с двустадийным
протоколом Illumina 16S Metagenomic Sequencing
Library Preparation (Part #15044223 Rev.B). Кон-
центрацию ДНК в полученных библиотеках из-
меряли на флуориметре Qubit 4.0 (“Invitrogen”,
США) с набором dsDNA HS Assay Kit. Секвени-
рование библиотек проводили на платформе Illu-
mina MiSeq с использованием набора реактивов
MiSeq Reagent Kit V3 2х300 bp (“Illumina”, США)
в Центре коллективного пользования научным
оборудованием “Персистенция микроорганиз-
мов” Института клеточного и внутриклеточного
симбиоза УрО РАН. Полученные последователь-
ности депонировали в NCBI Sequence Read Ar-
chive (SRA) под номерами SRR14655875–
SRR14655880.

Биоинформатический анализ. Контроль каче-
ства полученных последовательностей Illumina
был проведен с помощью программы FastQC
(v. 0.11.7) (Wingett, Andrews, 2018). Объединение

парных последовательностей проводили с ис-
пользованием программы PEAR (v. 0.9.10) (Zang
et al., 2014) с параметрами: перекрытие ≥40 нукл.
и p ≤ 0.0001. Удаление адаптеров Illumina было
выполнено в программе Trimmomatic v. 0.36 (Bol-
ger et al., 2014). Для фильтрации объединенных
последовательностей использовали пакет Usearch
v. 10.0.240 (Edgar, 2013) с параметрами -fastq_filter -
minlen 420 -maxee 1.0. Дерепликация (определение
уникальных последовательностей) была выполнена
при помощи пакета Usearch. Полученные уникаль-
ные последовательности были кластеризованы на
уровне 97% (алгоритм UPARSE пакета Usearch,
параметр -cluster_OTUs). Химерные последова-
тельности были удалены с использованием алго-
ритма UCHIME2 (Edgar, 2016).

Таксономическую принадлежность ОТЕ опре-
деляли с помощью элайнера SINA v1.2.11 (Pruesse
et al., 2012) с использованием базы данных SILVA

Рис. 1. Схема ветланда Солодовка и расположение
мест отбора проб бактериальных матов. Римские
цифры – источники-родники, арабские цифры – ме-
ста отбора проб матов, горизонтальная штриховка –
заболоченные участки с зарослями гелофитов.

2-1

2-2

2-3

1-2

1-1
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I

2-0
II

Таблица 1. Характеристика отобранных проб и физико-химические условия

Проба Расположение Электро-
проводность T, °С pH Eh S2–,

мг л–1

О2,
мг л–1 Описание

2-0 Источник 2 2.07 6.5 6.74 –317 178.7 0 Жесткая пленка на камне 
в источнике

2-1 Ручей из источника 2 2.09 11.2 6.74 –315 165.0 0 Слизистый мат

2-2 Центр бассейна 2 2.08 16.3 7.07 –315 27.5 0.6 Слизистый мат

2-3 Дальняя от источника 
точка бассейна 2

2.05 16.6 7.27 –275 11.6 0.11 Слизистый мат

1-1 Ручей из источника 1 1.85 9.2 6.9 –290 44.6 0 Пористая травертиновая 
подушка

1-2 Водоток 1 1.90 11.5 6.9 –290 36.3 0 Слизистый мат
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SSU v. 138.1 (Quast et al., 2013). Для уточнения
классификации и поиска природных последова-
тельностей из различных местообитаний, близ-
ких к выделенным ОТЕ, кроме того, использова-
ли алгоритм BLAST на платформе NCBI (http://
blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi).

Филогенетические деревья были построены с
использованием программы MEGA X (Kumar
et al., 2018) с использованием референтных по-
следовательностей 16S рРНК, полученных из ба-
зы данных NCBI. Матрицы расстояний рассчи-
тывались в соответствии с двухпараметрической
моделью Кимуры. Бутстрeп-анализ полученных
кладограмм был проведен на основе 1000 пов-
торов.

Последовательности двадцати доминирующих
филотипов депонированы в GenBank под номе-
рами OK166950–166969.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Характеристика отобранных проб

Большую часть дна покрывают слизистые ма-
ты, толщиной 3–6 мм, серовато-зеленого цвета
на поверхности. Оттенки матов меняются от по-
чти черного до зеленоватого и оливкового (пробы
2-3, 2-2, 1-2). Иногда мат имеет пурпурный ниж-
ний подслой и вкрапления пурпурных пятен на
поверхности (проба 2-1). На камнях в устье ис-
точника 2 обнаруживаются жесткие пленочные
обрастания от белого до оливково-зеленого цве-
та, толщиной менее 1 мм, с повышенным содер-
жанием карбоната кальция (проба 2-0). По руслу
ручья из источника 1, кроме слизистых матов,
встречаются “жесткие” маты с высоким содержа-
нием нерастворимого карбоната кальция (“тра-
вертиновая подушка”, проба 1-1).

В сентябре 2020 г. температура воды в источ-
никах составляла 6.5–7.0°С, в проточных участ-
ках – 11–11.5°С, а в застойных зонах вода прогре-

валась до 16.6°С (табл. 1); pH воды был близок к
нейтральному. Вода в ветланде сильноминерализо-
ванная (электропроводность 1.79–2.09 мСм/см), с
преобладанием ионов сульфата и кальция и высо-
ким содержанием сульфидов (11–179 мг/л). Жест-
кость воды на первом участке ветланда (пробы 1-1 и
1-2) изменялась в пределах 20–23 мэкв/л, а на
втором (остальные пробы) – 23–26 мэкв/л. Рас-
творенный кислород отсутствовал в воде источ-
ников и вытекающих из них ручьев, но в озеро-
видных расширениях обнаруживался в следовых
концентрациях, не превышавших 0.6 мг/л. Не-
смотря на наличие следов кислорода, Eh на всех
участках ветланда (от –275 до –315 мВ против
хлорсеребряного электрода) соответствовал силь-
но восстановительным условиям (табл. 1).

Показатели разнообразия бактерий
в микробных матах

После биоинформатической обработки мета-
геномных данных вся совокупность полученных
последовательностей была классифицирована на
отдельные операционные таксономические еди-
ницы, ОТЕ. Общее количество сформированных
ОТЕ составило 370 (табл. 2).

Потенциальное “полное” количество ОТЕ в
библиотеках оценивали двумя способами: по ин-
дексу Chao1 и по величине интеграла логнор-
мального распределения, построенного по дан-
ным октавного анализа. Оба подхода дали близ-
кие оценки. Только в пробе 2-0 не удалось
получить логнормальную оценку, т. к. распреде-
ление ОТЕ по логарифму численностей не имело
максимума.

Полученные оценки (табл. 2) показывают, что
общее количество ОТЕ в библиотеке исследован-
ных проб было близко к реально полученному, и
увеличение количества прочтений, видимо, не
приведет к обнаружению новых ОТЕ. В то же вре-

Таблица 2. Показатели разнообразия проб (по всем ОТЕ, включая синглеты и дублеты)

Проба Количество 
прочтений

Количество 
ОТЕ (N) Chao1 N/Chao1

О
це

нк
а 

N
по

 л
ог

но
рм

.
ра

сп
ре

де
ле

ни
ю Индексы разнообразия

Шеннона Пиелоу Симпсона

2-0 25820 53 75.8 0.712 – 1.48 0.259 0.413
2-1 28661 311 328.5 0.956 318.6 5.82 0.703 0.942
2-2 19762 278 302.6 0.929 312.0 4.98 0.614 0.920
2-3 20988 277 320 0.875 323.5 4.80 0.591 0.886
1-1 23425 150 179.1 0.854 211.1 2.84 0.394 0.740
1-2 23885 177 206.4 0.877 229.7 3.30 0.442 0.807

Всего 370 370 1 358.7 5.12 0.600 0.923
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мя, в каждой из индивидуальных проб может ока-
заться недоучтенным от 15 до 45 ОТЕ, или от 5 до
30% их общего количества. Поскольку все они
минорны, они не могут оказать существенного
влияния на анализ функционирования сооб-
ществ.

Наибольшее количество ОТЕ, максимально
возможное видовое богатство и наименее выра-
женное доминирование (табл. 2, рис. 2а, 2б) заре-
гистрировано в образце мата из ручья, вытекаю-
щего из второго источника (проба 2-1). В матах из
второго бассейна эти показатели таксономиче-
ского богатства незначительно снижались. В про-
бах из первого водотока, с менее минерализован-
ной водой (табл. 1), разнообразие сообществ бы-
ло заметно ниже; соответственно, было снижено
и количество ОТЕ. Это не связано с недоучетом
при секвенировании, т.к. оценки таксономиче-
ского богатства по индексу Chao1 и прогнозируе-
мому логнормальному распределению также да-
ют пониженные результаты (табл. 2). Минималь-
ное количество ОТЕ обнаружено в пленочном
обрастании из 2 источника (проба 2-0), при этом

для него характерно минимальное видовое богат-
ство и максимально выраженное доминирование
(рис. 2а). В отличие от остальных проб, все ОТЕ,
обнаруженные в этом обрастании, присутствуют
хотя бы в одной из остальных проб (рис. 2в).

Таксономический состав
бактериального сообщества

Полученные ОТЕ принадлежали к 19 филумам
(Armatimonadota, Bacteroidetes, Bdellovibrionota,
Caldisericota, Campylobacterota, Chlorobi, Chloroflexi,
Cyanobacteria, Desulfobacterota, Elusimicrobiota, Fir-
micutes, Fusobacteriota, Ca. Kapabacteria, LCP-89,
Modulibacteria, Planctomycetota, Proteobacteria, Spi-
rochaetota, Verrucomicrobiota) и суперфилуму Pates-
cibacteria (Candidate Phyla Radiation, CPR). 25 ОТЕ
остались неклассифицированными; суммарная
доля их последовательностей в отдельных пробах
составляла от 3 до 9.4%.

Наиболее представленным филумом в иссле-
дованных пробах является Bacteroidetes (81 ОТЕ);
за ним следуют Patescibacteria (50 ОТЕ) и Proteobacte-

Рис. 2. Кривые доминирования-разнообразия (а) и альфа-разнообразия (б) в библиотеках гена 16S рРНК отдельных
проб и в объединенной библиотеке. Распределение общих и уникальных ОТЕ (в) в библиотеках из разных местооби-
таний (диаграммы Венна).
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ria (37 ОТЕ). Более 10 ОТЕ относится к филумам
Firmicutes, Chloroflexi, Desulfobacterota, Campylobacter-
ota и Cyanobacteria. Можно отметить, что Proteobac-
teria в широком смысле, включая Desulfobacterota,
Campylobacterota и Bdellovibrionota, являлись бы
второй группой по количеству ОТЕ (80). Семь
минорных филумов, Armatimonadota, Caldisericota,
Elusimicrobiota, Fusobacteriota, LCP-89, Modulibac-
teria и Planctomycetota были представлены 1–2
ОТЕ и даже в сумме составляли менее 1% обнару-
женных последовательностей. Таксономический
состав отдельных проб на уровне филумов в це-
лом был мало изменчив, несмотря на значитель-
ную разницу количества ОТЕ (рис. 3).

Количественный состав
прикрепленных сообществ

В пробе 2-0 из сульфидного источника преоб-
ладали бактерии филумов Chlorobi и Bacteroidetes
(95.1% от общего количества последовательно-
стей в библиотеке); бактерии филума Spirochaetota
были минорной группой (1.2%). В остальных про-
бах доминировали представители 4–7 филумов,
которые составляли 92–97% от общего количе-
ства последовательностей в библиотеках (рис. 4в).
Основной вклад в бактериальное сообщество ма-
тов водоемов и водотоков Солодовки вносят, в
порядке убывания значимости, представители
следующих филумов: Cyanobacteria, Proteobacteria,
Campylobacterota, Bacteroidetes, Chloroflexi, Desulfo-
bacterota, Chlorobia, Spirochaetota, Patescibacteria, а
также неклассифицируемые бактерии. Средний
вклад остальных филумов не выше 1%, однако у
трех, Firmicutes, Ignavibacteraeota и Ca. Kapabacte-

ria, он превышает эту величину в отдельных про-
бах. Соотношение различных филумов в пробах
закономерно изменялось по мере увеличения
концентрации сульфидов и снижения температуры
воды (рис. 4б, 4в). Аналогичным образом вдоль
этого градиента условий изменялась и предпола-
гаемая трофическая специализация организмов
сообществ (рис. 4г). Наиболее заметно изменяет-
ся доля оксигенных и аноксигенных фототрофов,
а доли бактерий с бродильным типом метаболиз-
ма и литоавтотрофов различаются в меньшей сте-
пени.

По количественному составу исследованные
пробы делятся на две отчетливые группы (рис. 4а). В
первую группу входят сообщества трех из четырех
матов, в которых преобладают Cyanobacteria (бо-
лее 40% всех прочтений) и Chloroflexales (8–14%).
Температура воды, омывающей эти сообщества,
превышает 11.5°С, а концентрация сульфидов –
менее 40 мг/л.

Вторая группа сообществ объединяет две про-
бы жестких обрастаний (микробиалитов) 2-0 и 1-1,
а также мат 2-1. Она менее однородна и, по сути,
не имеет общих положительных признаков, кро-
ме повышенной доли Chlorobiaceae. Кроме них,
заметную часть библиотек, выделенных из проб
1-1 и 2-1, составляют фототрофные протеобакте-
рии. Поэтому общая доля последовательностей,
принадлежащих аноксигенным фототрофам в
этих трех сообществах выше, чем в типичных ци-
анобактериальных матах, в которых Chlorobiaceae
и фототрофные представители Proteobacteria ми-
норны (рис. 4в). Хотя входящий в эту группу ци-
анобактериальный мат 2-1 по внешнему виду почти

Рис. 3. Относительные количества ОТЕ, принадлежащих к тем или иным филумам, в прикрепленных сообществах
ветланда Солодовка.
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Рис. 4. Изменения структуры матов вдоль градиентов концентрации сульфидов в воде и температуры: дендрограмма
сходства таксономического состава матов (a); концентрация сульфидов (мг/л) в воде и температура (Т) воды в местах
отбора проб (б); относительная численность последовательностей, принадлежащих к OTE различных филумов (в); то
же, к ОТЕ с различными предполагаемыми типами метаболизма (г).
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идентичен матам из первой группы, он представля-
ет собой наиболее богатое видами и разнообразное
сообщество как по индексам разнообразия (табл. 2),
так и по составу таксонов высокого ранга и типам
метаболизма.

Всего в пробах обнаружено 20 доминирующих
филотипов (рис. 5, табл. 3, 4), доля прочтений ко-
торых хотя бы в одной библиотеке превышает 2%
общей. Суммарно они формируют от 67 до 98%
общего количества полученных последователь-
ностей.

Cyanobacteria. Все обнаруженные ОТЕ при-
надлежат к группам, объединяющим нитчатые
безгетероцистные формы. Четыре доминирующие
ОТЕ (SLD-6, 8, 25 и 11) имеют высокое сходство с
генами нитчатых безгетероцистных цианобактерий
Planktothricoides raciborskii, Planktothrix paucivesiculata,
Oxynema acuminatum (Oscillatoriales: Microcoleaceae) и

Pseudanabaena cinerea/galeata (Synechococcales:
Pseudanabaenaceae) соответственно (рис. 5). Рас-
пространение ОТЕ SLD-6 и SLD-25 ограничено
матами бассейна источника 2 (2-1, 2-2 и 2-3); ОТЕ
SLD-8 и SLD-11 встречаются в бассейнах обоих ис-
точников (табл. 3). Эти ОТЕ близки некультивиру-
емым цианобактериям матов из мезотрофного
сульфидного источника Зодлтон (Zodleton Spring,
США), фототрофных биопленок ручьев пещер-
ной системы Фразасси (Италия), карстового
сульфидного источника на побережье оз. Эри
(Great Sulfur Spring, США), а также цианобакте-
риям матов, планктона и нейстона континен-
тальных пресных водоемов с различной геогра-
фией (Elshahed et al., 2003; Chaudhary et al., 2009;
Klatt et al., 2020) (табл. 4).

Chloroflexi. Обнаруженные ОТЕ принадлежат
представителям классов Chloroflexia, Anaerolinea и

Таблица 3. Таксономическая принадлежность доминирующих филотипов и относительное количество принад-
лежащих к ним последовательностей в отдельных пробах

ОТЕ Филум Класс Отряд
Количество прочтений, % от общего в пробе

2-2 2-3 1-2 2-1 1-1 2-0

SLD-9
Bacteroidota Bacteroidia

Bacteroidales 0.09 0 0.32 0.44 3.11 12.2

SLD-15 incertae sedis 0.04 0 1.32 1.09 0.91 3.61

SLD-7
Campylobacterota Campylobacteria

Campylobacterales 0 0 0.18 0.41 30.6 0.17

SLD-12 incertae sedis 7.55 11.7 3.63 0.06 0 0

SLD-1 Chlorobi Chlorobia Chlorobiales 0.28 0.04 0.06 8.42 12.2 75.6

SLD-10

Chloroflexi Chloroflexia Chloroflexales

7.62 2.32 7.09 1.08 0 0

SLD-14 1.80 6.55 0 0.14 0 0

SLD-16 2.01 3.89 0 0.16 0 0

SLD-6

Cyanobacteria Cyanophyceae
Oscillatoriales

19.0 28.9 0 1.55 0 0

SLD-8 7.73 9.24 30.8 1.46 0 0.01

SLD-25 0.81 2.28 0 0.13 0 0

SLD-11 Synechococcales 14.7 1.87 15.2 0.70 0.07 0

SLD-20

Desulfobacterota

Syntrophia Syntrophales 0.09 0.12 0.13 2.97 1.08 0.89

SLD-32 Desulfobulbia Desulfobulbales 0.80 0.15 0.24 2.25 0.07 0

SLD-40 Desulfuromonadia Geobacterales 0 0.04 0.10 2.20 0.11 0

SLD-4

Proteobacteria

β-Proteobacteria Burkholderiales 5.06 1.47 26.2 19.9 38.9 0.22

SLD-17
γ-Proteobacteria Chromatiales

2.94 0.83 0.48 6.56 0 0

SLD-43 0.03 0 0 2.26 0 0

SLD-18
Spirochaetota Spirochaetia Spirochaetales

0.52 0.58 0.37 2.93 0.69 0.55

SLD-28 0.71 0.56 0.23 2.21 0.48 0.71
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Рис. 5. Филогенетическое дерево фрагментов гена 16S рРНК доминирующих риботипов (SLD) в библиотеках из проб
ветланда Солодовка, построенное методом максимального правдоподобия. Числа показывают достоверность ветвле-
ния по результатам 1000 повторностей бутстреп-анализа. Шкала соответствует 0.05 заменам на нуклеотидную по-
зицию.

Aphanizomenon flos-aquae NIES81 (AJ293131)
Trichormus variabilis IAM M-204 (AB074502)

Plankothrix paupivesiculata PCC 9018 (GQ351577)
 SLD-08 (OK166954)

Planktothrix agardhii NIES-204 (NR_112126)
Planktothricoides raciborskii NIES-207 (NR_040858)
 SLD-06 (OK166952)

 SLD-25 (OK166965)
Laspinema thermale HK S5 (MF360988)

Oxynema acuminatum PCC 6304 (NR_102463)
 SLD-11 (OK166957)
Pseudanabaena galeata NRERC-312 (MN128993)

Rhodoferax sediminis CHu59-6-5 (NR_169449)
Rhodoferax antarcticus ANT.BR (NR_104835)

 SLD-04 (OK166951)
Comamonas terrigena LMG 1253 (AJ430342)
Oxalobacter formigenes OXB (U49757) 

 SLD-43 (OK166969)
Chromatium okenii DSM 169 (NR_025315)

Thiocystis chemoclinalis CadH11 (NR_114974) 
Thiocystis violascens DSM 198 (NR_102951) 
 SLD-17 (OK166962)

 SLD-40 (OK166968)
Geobacter psychrophilus P35 (NR_043075)

Pelobacter propionicus DSM 2379 (NR_074975)
Syntrophus aciditrophicus ATCC 700169 (NR_117565)

 SLD-20 (OK166964)
Desulfocapsa sulfexigens DSM 10523 (NR_102510)

 SLD-32 (OK166967)
Desulfocapsa thiozymogenes Bra2 (NR_029306)

Roseiflexus castenholzii DSM 13941 (AB041226) 
Heliothrix oregonensis F1 (NR_125709)

 SLD-14 (OK166959)
 SLD-16 (OK166961)

Ca. Chlorothrix halophila (AY395567)
 SLD-10 (OK166956)

Ca. Viridilinea mediisalina Kir15-3F (KY611391)
Ca. Chloroploca asiatica Um-3 (KJ605349)

Chloroflexus aurantiacus J-10-fl (NR_074263)
Chloronema giganteum Gnsb-1(AF345825)

Ca. Oscillochloris fontis Chuk17 (MK618648)
Oscillochloris trichoides DG-6 (NR_114470)

 SLD-18 (OK166963)
Treponema stenostreptum DSM 2028 (NR_104731) 

Treponema caldarium DSM 7334 (NR_074757)
Rectinema cohabitans HM (NR_156915) 

SLD-28 (OK166966)
Sphaerochaeta globus Buddy (AF357916)
 SLD-07 (OK166953)

Sulfurovum lithotrophicum strain 42BKT (NR_024802)
Sulfurospirillum alkalitolerans HTRB-L1 (NR_108632)

Caminibacter hydrogeniphilus AM1116 (AJ309655)
 SLD-12 (OK166958)

Pelodictyon phaeoclathratiforme BU-1 (NR_074365) 
 SLD-01 (OK166950)
Chlorobium ferrooxidans DSM 13031 (NR_119288)

Chloroherpeton thalassium ATCC 35110 (AF170103)
Geofilum rhodophaeum HF401 (NR_158091)

Marinilabilia nitratireducens AK2 (NR_132609)
 SLD-09 (OK166955)

Lentimicrobium saccharophilum TBC1 (LC049960)
Owenweeksia hongkongensis DSM 17368 (NR_074100)

Fluviicola chungangensis MAH-3 (NR_169394)
 SLD-15 (OK166960)

Labilibaculum manganireducens 59.10-2M (KY509310)
Marinifilum fragile CECT 7942 (FJ394546) 

74
100

84
97

100

100

99

79

99

76
99

100

100

100

75

100
68

7076

98

100

63

100

97

99

99
58

61

96

100

97

38

68

90

100

99

100

99

83

91

63

80

52

96

88

77

85

54

0.05

B
ac

te
ro

id
et

es
C

am
py

lo
-

ba
ct

er
ot

a
C

hl
or

ob
i

Sp
ir

oc
ha

et
es

C
hl

or
ofl

ex
i

D
es

ul
fo

ba
ct

er
ot

a
P

ro
te

ob
ac

te
ri

a
C

ya
no

ba
ct

er
ia



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 91  № 1  2022

РАЗНООБРАЗИЕ БАКТЕРИЙ ПРИКРЕПЛЕННЫХ СООБЩЕСТВ... 95
Та

бл
иц

а 
4.

 К
ул

ьт
ив

ир
уе

м
ы

е 
ш

та
м

м
ы

 и
 п

ри
ро

дн
ы

е 
по

сл
ед

ов
ат

ел
ьн

ос
ти

, н
аи

бо
ле

е 
бл

из
ки

е 
к 

до
м

ин
ир

ую
щ

им
 ф

ил
от

ип
ам

 м
ик

ро
бн

ы
х 

м
ат

ов
 о

з.
 С

ол
о-

до
вк

а 
по

 1
6S

 р
РН

К

* 
О

бо
зн

ач
ен

ия
 м

ес
т 

вы
де

ле
ни

я:
 C

C
 –

 к
ар

ст
ов

ы
й 

пр
ов

ал
 К

ар
ак

ол
, с

ис
те

м
а 

За
ка

то
н 

(М
ек

си
ка

),
 C

M
M

 –
 п

ри
бр

еж
ны

е 
м

ик
ро

бн
ы

е 
м

ат
ы

 (Н
ид

ер
ла

нд
ы

),
 F

C
S 

–
 п

ещ
ер

на
я

си
ст

ем
а 

Ф
ра

за
сс

и 
(И

та
ли

я)
, F

G
L

 –
 О

зе
ро

 Ф
ай

ет
ев

ил
ь 

Гр
ин

 (С
Ш

А
),

 F
R

B
 –

 б
ио

пл
ен

ка
 в

 р
из

ос
ф

ер
е 

тр
ос

тн
ик

а 
(Я

по
ни

я)
, G

SS
 –

 Б
ол

ьш
ой

 С
ер

ны
й 

И
ст

оч
ни

к 
(п

об
ер

еж
ье

оз
. Э

ри
, М

ич
иг

ан
, С

Ш
А

),
 H

C
A

 –
 з

аг
ря

зн
ен

ны
й 

уг
ле

во
до

ро
да

м
и 

во
до

но
сн

ы
й 

го
ри

зо
нт

 (Г
ер

м
ан

ия
),

 H
SM

 –
 м

ик
ро

би
ом

 к
ож

и 
че

ло
ве

ка
, L

A
M

 –
 о

зе
ро

 А
ли

не
н 

М
ус

та
яр

ви
(Ф

ин
ля

нд
ия

),
 L

C
 –

 о
зе

ро
 К

ад
ан

о 
(Ш

ве
йц

ар
ия

),
 L

D
 –

 Д
ой

ра
нс

ко
е 

оз
ер

о 
(Г

ре
ци

я/
С

ев
. М

ак
ед

он
ия

),
 M

A
P 

–
 з

аг
ря

зн
ен

ны
й 

су
ба

рк
ти

че
ск

ий
 т

ор
ф

ян
ик

 (Ф
ин

ля
нд

ия
),

 M
C

 –
пе

щ
ер

а 
М

ов
ил

е 
(Р

ум
ы

ни
я)

, M
C

M
 –

 з
аг

ря
зн

ен
ны

й 
не

ф
ть

ю
 м

ор
ск

ой
 ц

иа
но

ба
кт

ер
иа

ль
ны

й 
м

ат
 (

Ф
ра

нц
ия

),
 P

S 
–

 з
аг

ря
зн

ен
на

я 
по

чв
а 

(И
та

ли
я)

, S
M

S 
–

 г
ру

нт
 с

ол
ен

ог
о

м
ар

ш
а 

(М
ер

ил
эн

д,
 С

Ш
А

),
 W

T
S 

–
 с

ис
те

м
а 

оч
ис

тк
и 

ст
оч

ны
х 

во
д 

(Д
ан

ия
),

 Z
K

S 
–

 к
ар

ст
ов

ы
й 

ис
то

чн
ик

 З
ве

пл
ен

иц
а 

(С
ло

ве
ни

я)
, 

Z
S 

–
 и

ст
оч

ни
к 

Зо
дл

то
н 

(О
кл

ах
ом

а,
С

Ш
А

).
**

 В
 с

ко
бк

ах
 у

ка
за

но
 к

ол
ич

ес
тв

о 
по

сл
ед

ов
ат

ел
ьн

ос
те

й 
из

 у
ка

за
нн

ог
о 

м
ес

то
об

ит
ан

ия
.

Ф
ил

от
ип

Б
ли

ж
ай

ш
ий

 к
ул

ьт
ив

ир
уе

м
ы

й 
ш

та
м

м
Б

ли
ж

ай
ш

ие
 п

ри
ро

дн
ы

е 
по

сл
ед

ов
ат

ел
ьн

ос
ти

сх
од

ст
во

, 
%

на
зв

ан
ие

№
 в

 
G

en
B

an
k

сх
од

ст
во

, 
%

№
 в

 G
en

B
an

k
м

ес
то

 
вы

де
ле

ни
я*

SL
D

-1
10

0
Pe

lo
di

ct
yo

n 
ph

ae
oc

la
th

ra
tif

or
m

e B
U

-1
N

R
_1

04
83

5
10

0
FJ

50
22

75
, H

E
61

65
11

, H
E

61
64

68
, H

E
61

64
13

LC
, L

A
M

 (3
)*

*
SL

D
-4

99
.3

5
R

ho
do

fe
ra

x 
an

ta
rc

tic
us

 D
SM

 2
48

76
C

P0
19

24
0

10
0

H
Q

27
35

55
, K

M
41

04
06

, K
T

07
23

78
, K

T
07

24
13

, K
X

57
06

87
, 

K
X

57
06

89
, K

X
57

06
91

, K
X

57
06

94
, L

R
63

60
41

, M
W

49
70

38
W

T
S,

 Z
K

S 
(2

),
LC

 (4
),

 F
C

S,
 

M
A

P,
 S

M
S

SL
D

-6
98

.4
2

Pl
an

kt
ot

hr
ic

oi
de

s r
ac

ib
or

sk
ii 

O
R

1-
1

A
B

04
59

64
10

0
AY

32
71

99
, A

Y
32

72
02

, A
Y

32
72

03
Z

S 
(3

)
SL

D
-7

97
.7

3
Su

lfu
ro

vu
m

 li
th

ot
ro

ph
ic

um
 4

2B
K

T
N

R
_0

24
80

2
99

.7
7

FJ
96

78
51

, F
J9

67
85

2,
 L

R
64

03
78

G
SS

 (2
),

 W
T

S
SL

D
-8

99
.7

7
Pl

an
kt

ot
hr

ix
 p

au
ci

ve
sic

ul
at

a 
P

C
C

 8
92

6
G

Q
35

15
74

99
.7

7
JF

74
79

22
FC

S
SL

D
-9

91
.5

4
Pu

te
ib

ac
te

r c
ae

ru
le

ila
cu

na
e J

C
03

6
M

H
74

69
35

10
0

E
F4

67
47

2,
 E

U
10

12
84

, J
F7

47
95

2,
 K

M
41

05
69

FC
S 

(4
)

SL
D

-1
0

93
.2

1
C

a.
 C

hl
or

ot
hr

ix
 h

al
op

hi
la

AY
39

55
67

99
.0

9
AY

32
72

21
Z

S
SL

D
-1

1
99

.7
7

Ps
eu

da
na

ba
en

a 
ci

ne
re

a 
N

IE
S-

40
63

LC
31

41
22

99
.7

7
FJ

20
48

54
LD

SL
D

_1
2

86
.7

4
T

hi
of

ra
ct

or
 th

io
ca

m
in

us
 4

96
C

hi
m

N
R

_1
13

56
8

10
0

A
B

24
04

64
, D

Q
13

39
28

, D
Q

29
56

96
, E

F4
67

51
6,

 H
Q

60
39

63
, 

JN
98

36
79

, K
M

41
04

95
, K

M
41

05
60

, K
M

41
07

14
, K

T
07

24
04

FR
B

, F
C

S 
(6

),
 

M
C

, Z
PS

, P
S

SL
D

-1
4

89
.3

9
C

a.
 V

iri
di

lin
ea

 m
ed

iis
al

in
a 

K
ir1

5-
3F

K
Y6

11
39

1
99

.7
7

FJ
90

24
67

C
C

SL
D

-1
5

90
.9

5
Fl

uv
iic

ol
a 

ky
on

gg
ii 

st
ra

in
 C

A
-1

K
Y1

17
48

1
99

.5
7

E
F4

67
52

2,
 JF

74
78

58
, K

M
41

03
92

, K
M

41
04

45
, K

M
41

05
94

, 
K

M
41

06
62

, K
M

41
07

11
, K

M
41

08
02

, K
M

41
08

85
FC

S 
(9

)

SL
D

-1
6

86
.9

1
C

a.
 V

iri
di

lin
ea

 h
al

ot
ol

er
an

sC
ho

k-
6

M
H

07
79

59
88

.0
7

A
B

78
49

95
C

M
M

SL
D

-1
7

95
.7

0
T

hi
oc

ys
tis

 v
io

la
sc

en
s D

SM
 1

98
N

R
_1

02
95

1
97

.3
7

AY
32

71
66

Z
S

SL
D

-1
8

95
.4

8
Tr

ep
on

em
a 

ste
no

str
ep

tu
m

 D
SM

 2
02

8
N

R
_1

04
73

1
99

.5
7

K
M

41
05

57
FC

S
SL

D
-2

0
92

.3
4

Sy
nt

ro
ph

us
 a

ci
di

tro
ph

ic
us

 S
B

N
R

_1
02

77
6

99
.1

4
FJ

43
78

54
, F

J9
67

87
3,

 K
M

41
03

69
, K

M
41

07
15

, K
M

41
08

00
FG

L,
 G

SS
, 

FC
S 

(3
)

SL
D

-2
5

99
.7

7
O

xy
ne

m
a 

ac
um

in
at

um
 P

C
C

 6
30

4
N

R
_1

02
46

3
99

.7
7

A
M

22
94

94
, H

M
27

34
37

M
C

M
, H

SM
SL

D
-2

8
96

.5
6

Tr
ep

on
em

a 
ste

no
str

ep
tu

m
 3

S-
C

H
LI

6-
a

M
G

26
42

72
99

.3
5

K
M

41
06

00
, K

M
41

06
53

, K
M

41
08

17
, K

M
41

09
02

FC
S 

(4
)

SL
D

-3
2

97
.8

6
D

es
ul

fo
ca

ps
a 

th
io

zy
m

og
en

es
 B

ra
2

N
R

_0
29

30
6

99
.5

7
D

Q
41

57
75

, E
U

66
24

36
, J

F7
47

81
1

FC
S 

(3
)

SL
D

-4
0

97
.0

0
G

eo
ba

ct
er

 p
sy

ch
ro

ph
ilu

s P
35

N
R

_0
43

07
5

99
.7

9
E

U
26

68
17

, E
U

26
68

25
, E

U
26

68
33

, J
Q

08
68

97
H

C
A

 (4
)

SL
D

-4
3

99
.1

4
C

hr
om

at
iu

m
 o

ke
ni

i D
SM

 1
69

N
R

_0
25

31
5

99
.5

7
FJ

54
69

96
, F

J5
46

99
9,

 F
J5

47
00

8,
 F

J5
47

01
0

LC
 (4

)



96

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 91  № 1  2022

ГОРБУНОВ и др.

Ktedonobacteria, однако все доминирующие ОТЕ
относятся только к первому классу, объединяю-
щему подавляющее большинство фототрофных
организмов этого филума. Доминирующий фи-
лотип SLD-10, вероятно, принадлежат олигога-
линной кладе, родственной полигалинному
Ca. Chlorothrix halophila; ее представители при-
сутствуют также в матах из источника Зодлтон
(США) (Elshahed et al., 2003), в матах карстовых
провалов системы Закатон (Мексика) (Sahl et al.,
2011), а также, вероятно, в других мезогалинных
водных местообитаниях (рис. 5, табл. 4). После-
довательности ОТЕ SLD-16 и SLD-14 в разных
вариантах классификации могут относиться либо
к этой же кладе, либо к ветви Heliotrix, и, судя по
низкому сходству с описанными видами, пред-
ставляют собой как минимум самостоятельные
рода.

Chlorobi. Хотя этот филум представлен в иссле-
дованных пробах лишь двумя ОТЕ, он составляет
значительную часть последовательностей в матах
вблизи источников (пробы 2-0, 2-1 и 1-1). В биб-
лиотеке из пробы 2-0 последовательности Chlorobi
составляли 75.6%. Последовательность домини-
рующего филотипа, SLD-1, совпадает с последо-
вательностью гена 16S рРНК типового штамма
Pelodictyon phaeoclathratiforme BU-1 (рис. 5, табл. 4).
Идентичные природные последовательности бы-
ли обнаружены при исследовании эвксинного
меромиктического оз. Кадано (Cadagno, Швей-
цария) и гумозного оз. Алинен Мустаярви (Alinen
Mustajärvi, Финляндия). Однако обнаружение
этой ОТЕ в качестве доминанта в пробах обраста-
ний и матов неожиданно, поскольку среди десят-
ка ближайших по сходству ОТЕ в базе данных
GenBank отсутствуют последовательности, выде-
ленные из бентоса или из матов. Филотип SLD-93
принадлежит к широко распространенному виду
Chlorobium limicola; он обнаружен во всех исследо-
ванных пробах слизистых цианобактериальных
матов, но всюду являлся минорным.

Proteobacteria. В составе протеобактерий в по-
лученных библиотеках преобладают бета- и гам-
мапротеобактерии. Доминирующий филотип,
SLD-4, имеет 99.35% сходства с геном 16S рРНК
типового штамма Rhodoferax antarcticus Madigan et al.
2001 (Commamonadaceae: Betaproteobacteria). Штамм
с полностью идентичной последовательностью
был обнаружен в хемоклине меромиктического
оз. Cadagno, Швейцария.

Еще две доминирующие ОТЕ, SLD-17 и SLD-43,
родственны бактериям родов Thiocystis и Chromatium
(Chromatiaceae: Gammaproteobacteria). SLD-43, ви-
димо, принадлежит к виду Chr. okenii (сходство
99.14%); ОТЕ SLD-17 является сестринской по
отношению к кладе Chromatium/Thiocystis, и веро-
ятно, относится к одному из этих родов или к но-
вому роду (рис. 5, табл. 4).

Desulfobacterota. Три доминирующие ОТЕ,
SLD-20, 32 и 40 принадлежат бактериям трех раз-
ных семейств (рис. 5, табл. 3, 4). SLD-20 относит-
ся к сем. Syntrophaceae. Ближайшие к нему виды,
Syntrophus aciditrophicus и Smithella propionica, осу-
ществляют синтрофную деградацию коротко- и
длинноцепочечных жирных кислот и бензоата;
вероятно, SLD-20 выполняет сходные функции.
SLD-32 близок (97.86%) к Desulfocapsa thiozymo-
genes (Desulfobulbaceae), которая, наряду с сульфа-
тредукцией, способна к диспропорционирова-
нию элементной серы и тиосульфата. Филотип
SLD-40 родственен Geobacter psychrophilus (Geo-
bacteraceae) и Pelobacter propionicus (Desulfuromona-
daceae). В недавней ревизии (Waite et al., 2020) эти
виды предлагается перенести в род Pseudopelo-
bacter (Pseudopelobacteraceae); в отличие от р. Geo-
bacter, они способны использовать в качестве ак-
цепторов электронов разнообразные органиче-
ские и неорганические соединения.

Campylobacterota. Свободноживущие предста-
вители этого филума в подавляющем большин-
стве анаэробные и микроаэробные организмы,
участвующие в окислительно-восстановитель-
ных превращениях соединений серы. Классифи-
каторы RDP и Silva относят все обнаруженные
филотипы к порядку Campylobacterales класса
Campylobacteria. Доминирующий SLD-7 близок
(97.7%) к Sulfurovum lithotrophicum (сем. Sulfurova-
ceae); SLD-12 имеет низкое сходство (<87%) с
культивируемыми кампилобактериями (табл. 4),
и, вероятно, принадлежит к базальной некульти-
вируемой ветви класса Campylobacteria (рис. 5).

Spirochaetes. Две доминирующих ОТЕ, SLD-18
и SLD-28, принадлежат к свободноживущим
представителям семейства Treponemataceae (порядок
Spirochaetales), и входят в состав ветви, включаю-
щей Treponema stenostreptum, T. caldarium и Rectinema
cohabitans (рис. 5). Среди минорных ОТЕ шесть
близки к перечисленным видам; еще два род-
ственны Treponema zuelzerae, а семь ОТЕ принад-
лежат к группе MVP-15, которая в текущей таксо-
номической схеме Silva также включается в со-
став Spirochaetes.

Bacteroidetes. Несмотря на то, что к этой группе
принадлежит более 20% от общего количества
выделенных ОТЕ, только две из них входят в чис-
ло доминантов (рис. 5). Среди культивируемых
штаммов с известной таксономической принад-
лежностью, ближайшими к SLD-9 являются
представители сем. Marinilabiliaceae (Bacteroi-
dales), а к SLD-15 – сем. Crocinitomicaceae (Flavo-
bacteriales); однако сходство с культивируемыми
штаммами в обоих случаях было низким (90–
91%; табл. 4). Близкие последовательности (100 и
99.57%) обнаружены при анализе биопленок пе-
щерной системы Фразасси (Италия). Филотипы
SLD-9 и SLD-15 являются вторым и третьим до-
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минантами по количеству последовательностей в
библиотеке из пробы 2-0 и в заметных количе-
ствах присутствуют в пробе 1-1; в остальных про-
бах они минорны (табл. 3), и, видимо, предпочи-
тают твердые травертиновые обрастания слизи-
стым матам с доминированием цианобактерий.

Candidate Phyla Radiation (Ca. Patescibacteria).
ОТЕ, принадлежащие к Patescibacteria, включают
0.4–6.9% последовательностей и 8.7–18% общего
количества ОТЕ в полученных библиотеках. Сре-
ди них преобладают (68–100% всех Patescibacteria)
представители Ca. Absconditabacteriales (Candidate
division SR1) филума Ca. Gracilibacteria. Кроме то-
го, обнаружено по 1–5 ОТЕ, принадлежащих бак-
териям филумов Falkowbacteria, Berkelbacteria, Do-
jkabacteria, Parcubacteria и Saccharimonadia. Наи-
большее развитие этой группы наблюдается в
мате 2-1, в котором бактерии двух ОТЕ, относя-
щиеся к Ca. Gracilibacteria, превышают 1%. Бли-
жайшие к ним последовательности обнаружены в
наземных сульфидных источниках США (Headd,
Engel, 2014), в пещерной системе Фразасси (Ham-
ilton et al., 2015), богатых железом озерах Экспе-
риментальной озерной области (Онтарио, Кана-
да) и грунтах источника Зодлтон (Elshahed et al.,
2003). Очевидно, эта группа принимает участие в
функционировании матов, которое, возможно,
связано с предполагаемым симбиотическим об-
разом жизни этих прокариот.

Биогеография выделенных ОТЕ

По результатам поиска в GenBank и других ба-
зах данных, для 326 из 366 ОТЕ обнаруживаются
коллекционные штаммы или природные после-
довательности с нуклеотидным сходством >95%,
207 из них – со сходством >98.7%. Для 21 филотипа
в GenBank обнаружены полностью идентичные
последовательности. Оставшиеся 40 ОТЕ можно
считать эндемичными для исследованного вет-
ланда или для группы сульфидных источников
ближайшей территории. 11 ОТЕ не идентифици-
рованы до филума с помощью SINA; оставшиеся
шесть ОТЕ принадлежат бактериям филума Bac-
teroidetes, пять ОТЕ – Patescibacteria; три –
Bdellovibrionota; по две ОТЕ – Campylobacterota,
Chloroflexi, Desulfobacterota, Ca. Kapabacteria, Spiro-
chaetes и Verrucomicrobia и по одному к Ignavibacteria,
Proteobacteria и Firmicutes.

Поиск в BLAST с запросами, определяющими
тип местообитания, показал, что наибольшее число
последовательностей, близких к обнаруженным
ОТЕ на видовом уровне, выделено из микробных
матов (табл. 5). Наибольшее число близких по-
следовательностей на уровне вида и рода выделено
из матов и планктона озер, несколько меньше –
из сообществ подземных водоносных горизонтов

и донных осадков. Вероятно, результаты этих за-
просов пересекаются, однако, судя по результатам,
не очень значительно (табл. 5). Большое количество
последовательностей, близких обнаруженным ОТЕ,
выделенное из бактериопланктона, в т.ч. зоны хе-
моклина, озер, указывает на возможный обмен
видами между этими сообществами, однако на-
правление колонизации, из планктона в маты
или наоборот, остается неясным. Заметное сход-
ство обнаруженных ОТЕ с последовательностями
из подземных водоносных горизонтов, видимо,
подтверждает существенную роль микробиоты
подземных вод в формировании сообществ матов
сульфидных источников (Headd, Engel, 2014), од-
нако для сообществ, формирующихся в условиях
полной солнечной освещенности, она, вероятно,
несколько меньше, чем для сообществ пещерных
биопленок.

При анализе отдельных местообитаний (табл. 5)
наибольшее количество сходных последователь-
ностей на уровне рода было приурочено к набору
ампликонов из озер 227 и 442 с железосодержа-
щим гиполимнионом Экспериментальной озер-
ной области (Онтарио, Канада) (Schiff et al., 2017),
а на уровне вида – к пещерной системе Фразасси,
Италия (Engel et al., 2004; Zerkle et al., 2016). По-
следовательности, близкие к обнаруженным в ис-
следованном ветланде, выявлены также в хемо-
клине и донных осадках меромиктических озер
Каданьо (Cadagno, Швейцария) и Грин (Fayette-
ville Green Lake, США), в прикрепленных сообще-
ствах сульфидных источников Среднего запада
США (Headd, Engel, 2014) и подводном сульфид-
ном источнике на побережье оз. Эри, США
(Chaudhary et al., 2009). Как и ожидалось, полу-
ченная в нашей работе библиотека ОТЕ имеет за-
метное сходство с таковой источника Зодлтон
(Оклахома, США), особенно в части ОТЕ из числа
Patescibacteria, и вероятно, сходство было бы еще
выше, если бы мы исследовали не только маты,
но и грунты.

В настоящей работе представлены результаты
исследования филогенетического разнообразия
бактерий в бассейне холодноводного карстового
источника с высоким содержанием сульфидов.
Высокопроизводительное секвенирование фраг-
ментов гена 16S рРНК позволило выделить 370
ОТЕ в матах и обрастаниях анаэробной части вет-
ланда. По нашим оценкам, полученные результа-
ты отражают реальное разнообразие прикреплен-
ных бактериальных сообществ, но полнота таксо-
номического покрытия в отдельных пробах
составляла от ~50 до >95%. Количество обнару-
женных ОТЕ в отдельных участках ветланда ва-
рьировало в широких пределах, от 52 до 277. Веро-
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ятно, таксономическое разнообразие зависит от
типа мата, температуры и концентрации сульфи-
дов. Наибольшее разнообразие обнаружено в ти-
пичных мягких цианобактериальных матах; со-
став бактерий в жестких пленочных и пористых
обрастаниях значительно более беден. Обнаруже-
но существенное различие в разнообразии бас-
сейнов двух обследованных родников; его причи-
ны пока неясны.

Основу матов образуют цианобактерии; доля
их последовательностей в матах 2-2, 2-3 и 1-2 со-
ставляет 43–46%. Им сопутствуют Chloroflexales,
составляющие в этих матах 7–13% общего числа
последовательностей. Несмотря на то, что мат 2-1
визуально очень сходен с вышеперечисленными,
по составу он существенно от них отличается; вы-
сокая доля протеобактерий и Chlorobiaceae сбли-
жает его с пористым травертиновым матом 1-1 и
жестким обрастанием 2-0 соответственно. В от-

личие от исследованных матов других местооби-
таний, в т.ч. сульфидсодержащих, в полученных
нами библиотеках отсутствуют последовательно-
сти, принадлежащие бактериям филумов Actino-
bacteria и Acidobacteria. Эта особенность, вероят-
но, связана с высокой концентрацией сульфидов
в воде исследованной части ветланда.

Хемотрофная часть сообществ матов близка к
организмам различных подземных водоносных
горизонтов и прикрепленным сообществам из
пещерных водотоков; однако их фототрофная
часть, по-видимому, формируется независимо от
хемотрофной из окружающей поверхностной
микробиоты. Интересным фактом является при-
сутствие многих ОТЕ, ближайшие родственники
которых обнаруживаются не в прикрепленных
сообществах, а в зоне хемоклина стратифициро-
ванных, в т.ч. меромиктических, озер.

Представленные в настоящей работе первые
данные об особенностях таксономического со-

Таблица 5. Результаты поиска последовательностей, ближайших к выделенным ОТЕ, в базе данных GenBank в
целом и в пробах из различных местообитаний

* Исключая верхние границы диапазонов.

Количество выделенных ОТЕ, имеющих максимальное сходство*

100% 98.7–100% 97–98.7% 95–97% 90–95% <90%

GenBank в целом 21 207 60 38 31 9

Типы экосистем

Мат или биопленки 6 83 73 40 105 59

Озеро 8 64 83 53 98 60

Водоносный слой 5 48 63 44 113 93

Донные осадки 1 27 53 37 122 126

Отдельные водные объекты и их локальные группы

Озера Экспериментальной озерной 
области (Онтарио, Канада) 5 30 66 48 127 90

Пещерная система Фразасси
(Италия) 5 60 32 31 107 131

Наземные серные источники (США) 0 25 27 24 105 185

Озеро Каданьо 2 14 14 26 78 231

Озеро Грин (Fayetteville Green Lake, 
Нью-Йорк, США) 0 9 13 10 63 269

Источник Зодлтон (Оклахома, США) 1 8 8 22 92 235

Большой серный источник (оз. Эри) 
(Мичиган, США) 0 8 5 8 26 307
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става и разнообразия прикрепленных сообществ
ветланда Солодовка (Самарская обл., Россия)
расширяют наши представления об изменчиво-
сти структуры и функционировании бактериаль-
ных матов холодноводных высокосульфидных
водных местообитаний.
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Abstract—Bacterial diversity in attached communities of the anoxic part of the Solodovka wetland (Samara
region, Russia), which feeds on cold karst springs with a high (>3 mM) sulfide content was studied using
high-throughput sequencing of the variable regions V3−V4 of 16S rRNA gene. The sequences were grouped
into 370 operational taxonomic units (OTUs); the OTU number per sample varied within a broad range, from
52 to 277. Taxonomic diversity in the samples depended on mat type, temperature, and sulfide concentration.
The highest diversity was found in typical soft cyanobacterial mats; bacterial diversity in hard microbialites
was much lower. Phototrophic bacteria formed the basis of all studied communities. In the typical mats, cy-
anobacteria prevailed, accompanied by phototrophic Chloroflexales, the latter being responsible for 7–13%
of the total number of sequences. Hard microbialites and the mat developing at the highest sulfide concen-
tration were characterized by low representation of these taxa and a high proportion of phototrophic Proteo-
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bacteria and Chlorobiaceae. Organisms of the sulfur cycle, Desulfobacterota and Campylobacterota, predomi-
nated in the chemotrophic part of the communities. While the organisms with fermentative metabolism and
facultative chemolithotrophs were represented by a large number of OTUs, they were minor in abundance,
and the sequences of the phyla Actinobacteria and Acidobacteria, which are usually widespread in oxic aquatic
ecosystems have not been found. In general, the chemotrophic part of the studied communities strongly re-
sembled the attached communities from cave streams and communities of various underground aquifers.
Their phototrophic component was formed relatively independently of the chemotrophic one with the par-
ticipation of the surrounding surface microbiota. The sequences most similar to some of the most abundant
OTUs in the Solodovka wetland originated from the chemocline of stratified lakes, including meromictic
ones.

Keywords: sulfide springs, attached microbial communities, biodiversity, taxonomic composition, 16S rRNA
metabarkoding
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