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Микробные сообщества донных отложений Кандалакшского залива Белого моря до сих пор явля-
ются малоизученными. В литературе имеются данные по скорости протекания некоторых микро-
биологических процессов, однако, о микроорганизмах, населяющих донные отложения, известно
очень мало. В настоящей работе путем высокопроизводительного секвенирования вариабельных
участков генов 16S рРНК были охарактеризованы микробные сообщества 47 образцов донных от-
ложений Кандалакшского залива с глубины 10 см под поверхностью дна. Самыми многочисленны-
ми филумами оказались Pseudomonadota и Desulfobacterota, представители которых вместе составля-
ли около половины от всех прокариот. На родовом уровне выделить какой-либо таксон в качестве
доминирующего оказалось невозможным. Среди хемоорганотрофных организмов наиболее пред-
ставленными были некультивируемые Sandaracinaceae (до 10.8%) и Woeseia (до 7.5%). Сульфатреду-
цирующие бактерии являлись важным компонентом сообществ даже в исследованных поверхност-
ных слоях, причем наиболее многочисленными среди них были некультивируемые группы SEEP-
SRB1 (до 7.0%) и Sva0081 (до 5.9%). Роды Sulfurovum (до 15.5%) и Thiohalophilus (до 7.0%), вовлечен-
ные в процессы окисления серосодержащих соединений, являлись важными членами сообществ в не-
которых исследованных образцах. Наибольшую долю среди ASV, отнесенных к домену Archaea, занимал
род Nitrosopumilus (до 6.9% от общего количества прокариот), осуществляющий окисление аммония до
нитрита. В исследованных образцах было обнаружено много последовательностей, определенных как
участки гена 16S рРНК хлоропластов, что может указывать на то, что темпы поступления органиче-
ского вещества в верхней части донных отложений преобладают над темпами его разложения.
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История Белого моря началась около 14 тыс. лет
назад, когда во время таяния ледника его аквато-
рия была освобождена ото льда (Lisitsyn, Demina,
2018). Мощность современных неоплейстоцен-
голоценовых осадков, залегающих на метамор-
фическом фундаменте, достигает десятков мет-
ров. В настоящее время Белое море представляет
собой небольшое полузамкнутое арктическое море,
сообщающееся с Северным Ледовитым океаном че-
рез Баренцево море. Водообмен между Баренцевым
и Белым морями ограничен, но создает транс-
портную систему для твердых частиц, микроорга-
низмов и протекания биогеохимических циклов
(Pantyulin, 2003).

Из-за малого объема и глубины Белого моря
основным источником осадочного материала явля-
ется вещество, приносимое водой рек и состоящее
как из минеральной, так и органической компо-
нент. В участках впадения рек доля минеральных
частиц составляет до 73% общей массы взвешен-
ных частиц. В открытой части моря возрастает
влияние фитопланктона на формирование осад-
ков, чья продуктивность максимальна в фотиче-
ской зоне, располагающейся в пределах первых
10–15 м от поверхности воды; его доля в общем
количестве взвешенных частиц доходит до 65%
(Kravchishina et al., 2018). Из-за близости к поляр-
ному кругу в Белом море наблюдаются изменения
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в биогеохимической активности по сезонам, что
связано с замерзанием и оттаиванием водоема.
Воды Кандалакшского залива подвергаются до-
вольно сильному перемешиванию в своей верхней
части из-за циклов приливов и отливов (Мельни-
ков и соавт., 2003; Саввичев и соавт., 2003).

Механический состав донных отложений Белого
моря довольно разнообразный: в северной части
наблюдается высокая доля песка (около 70%), а в
некоторых районах возрастает относительное со-
держание гравия и гальки, составляя 30–50%. С
ростом глубины в донных отложениях увеличивает-
ся доля мелкозернистых компонентов, в наиболее
глубокой центральной части процентное содержа-
ние пелита может достигать 90%. В Кандалакшском
заливе в глубоководных частях, где толщина водно-
го слоя составляет более 100 м, также наблюдается
преобладание пелита, а в более мелких частях
донные отложения составлены преимущественно
из илистой и песчаной фракций (Berger, Naumov,
2000).

Максимальные содержания основных хими-
ческих компонентов (C, Fe, Mn, P и Ti) были об-
наружены в глубинных частях около границ Кан-
далакшского залива и Двинского залива (Невес-
ский и соавт., 1977). В донных отложениях Белого
моря наблюдается повышенное содержание Mn
(до 2% в центральной глубоководной части) отно-
сительно других арктических морей, что может
быть объяснено его притоком с суши в связанной
с гумусовыми веществами форме (Горшкова,
1966; Розанов, Волков, 2006). Несмотря на отно-
сительно высокое содержание органического уг-
лерода (1–2%), восстановительные процессы в
верхней части отложений протекают довольно мед-
ленно, что связано с низким содержанием легко ме-
таболизируемого органического вещества и окис-
лительной обстановкой, о которой свидетельствует
преобладание окисленных форм Fe и Mn (Розанов,
Волков, 2006). Содержание CH4 в верхних окис-
ленных слоях донных отложений Белого моря со-
ставляет от 0.2 до 3.5 мкл CH4 дм–3, концентрация
продолжает расти при движении вниз по профилю,
достигая максимальных значений на глубине не-
скольких метров, после чего постепенно
снижается (Саввичев и соавт., 2008).

Имеющиеся в настоящий момент данные по
микробному разнообразию донных отложений
Белого моря довольно скудны. Большинство ра-
бот затрагивает исследования состава сообществ
в ассоциированных с Кандалакшским заливом
меромиктических водоемах, где доминирующим
компонентом в зоне хемоклина выступают пред-
ставители зеленых серобактерий (Жильцова
и соавт., 2018; Лунина и соавт., 2013, 2016, 2019;
Savvichev et al., 2018; Kadnikov et al., 2019; Савви-
чев и соавт., 2022). В воде исследованных озер на-
блюдалась относительно высокая концентрация

CH4, а также высокие темпы сульфатредукции и
окисления CH4 (Саввичев и соавт., 2020).

Образование CH4 в Белом море происходит
как в верхней окисленной части осадка (первые
сантиметры от поверхности), так и в нижележа-
щих анаэробных горизонтах. Наибольшая кон-
центрация CH4 наблюдалась на глубине 2–3 м,
ниже значения резко падали. Темпы сульфатре-
дукции, напротив, выше в верхних приповерх-
ностных слоях и уменьшаются вниз по профилю.
Конечные этапы анаэробного разложения орга-
нического вещества происходят в большей степе-
ни за счет сульфатредукции, скорость которой на
2–3 порядка выше, чем скорость метаногенеза. В
целом, донные отложения Белого моря на больших
глубинах характеризуются низкими темпами
сульфатредукции и метаногенеза (Саввичев и со-
авт., 2008). Однако в зоне литорали эти процессы
проявляют большую интенсивность (Саввичев и
соавт., 2003).

В составе микробных сообществ в водном
столбе Кандалакшского залива на уровне филума
доминирующими микроорганизмами являются
Pseudomonadota, наиболее представленным клас-
сом ‒ γ-Proteobacteria. α-Разнообразие в сообще-
ствах снижается вместе с глубиной, что особенно
заметно в придонных слоях воды, где температура
опускается до 0°C (Pantyulin, 2003), а микроорга-
низмы предположительно адаптированы к психро-
фильным условиям, в которых на уровне рода до-
минируют представители Halomonas, а также суще-
ственна доля Pseudoalteromonas (Pesciaroli et al.,
2015a, 2015b; Gorrasi et al., 2019).

Для литорали Белого моря имеются некоторые
данные о структуре микробных сообществ. Так,
наиболее распространенными филумами выступа-
ют Pseudomonadota (α-Proteobacteria, γ-Proteobacteria)
и Actinomycetota (Pesciaroli et al., 2015), а в биопленках
и бактериальных матах ‒ Pseudomonadota (Thiocapsa
и Thiorhodococcus) и Chlorobiota (Prosthecochloris)
(Бурганская и соавт., 2019).

Основной целью настоящего исследования яв-
лялось описание прокариотных сообществ донных
отложений Белого моря, в частности, Кандалакш-
ского залива. В данной работе была произведена
попытка оценить разнообразие и структуру прока-
риотных сообществ, а также выявить основные
метаболические функции микроорганизмов, на-
селяющих данное место обитания. Для решения
этих задач было проведено высокопроизводитель-
ное секвенирование вариабельных участков генов
16S рРНК из 47 образцов, отобранных в различ-
ных точках Кандалакшского залива.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Отбор образцов. Объектом нашего исследова-

ния являлся полигон, расположенный у острова
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Великий, в пределах пролива Великая Салма,
Кандалакшский залив. В геологическом отноше-
нии полигон расположен в пределах Кандалакш-
ского грабена Балтийского щита. Образцы донных
отложений были получены в результате пробоот-
бора в 2021 г. при помощи ковшового дночерпа-
теля Day grab (0.1 м2), ударной прямоточной гра-
витационной трубы длиной 3 м, а также ручным
способом при погружении с аквалангом в безвоз-
душной среде, с глубины 10 см ниже поверхности
дна. В случае отбора проб при помощи гравита-
ционной трубы возможно проведение детального
послойного описания разреза из центральной ча-
сти керна осадка (диаметр керна 11 см). При ис-
пользовании дночерпателя характеризуется керн
верхних 10–15 см разреза, который может переме-
шиваться при отборе пробы. В этом случае образцы
отбирались только из верхнего структурированного
слоя осадка, после предварительной проверки,
что перемешивание визуально не детектировано.

Образцы для микробиологических исследова-
ний помещались в стерильные 50 мл пробирки
типа Фалькон, целиком заполненные отобран-
ным материалом для сохранения нативных усло-

вий газовой фазы. Хранение и транспортировка
образцов осуществлялась при температуре ~5°C.
Для исследования состава прокариотных сооб-
ществ было использовано 47 образцов донных от-
ложений (рис. 1).

Геохимические работы на судне включали в
себя комплекс работ, в том числе отбор проб для
геохимического анализа газовой фазы и литоло-
го-геохимических исследований осадка. Керно-
вые образцы для исследований отбирались из
верхних 10 см осадка при отборе ковшовым пробо-
отборником и каждые 30 см по всей длине керна
при отборе гравитационной трубкой. На газовый
анализ отбиралась проба осадка в объеме 40 мл, из
которой далее была выделена газовая фаза мето-
дом “head space”. Для гранулометрических и пи-
ролитических исследований отбиралась проба
осадка 200 г в zip-lock пакет и герметично упако-
вывалась.

Газогеохимические, пиролитические и грануло-
метрические исследования. Исследования
углеводородного (УВ) и не-УВ состава газовой
фазы из осадков выполнялись на стационарных
газовых хроматографах Хроматэк-Кристалл 5000

Рис. 1. Места точек отбора проб в Кандалакшском заливе Белого моря.
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(Россия), оснащенных пламенно-ионизацион-
ными детекторами (ПИД) и детектором по тепло-
проводности (ДТП). На полученных хромато-
граммах выполнена идентификация пиков CH4.
Расчет концентраций CH4 производился по стан-
дартным концентрациям в метрологически атте-
стованных газовых смесях (производство “Мони-
торинг”, г. Санкт-Петербург, аттестация выпол-
нена во ВГУП ВНИИМ им. Менделеева).
Изотопные исследования углерода метана и угле-
кислого газа осуществлялись на изотопном масс-
спектрометре Delta V Plus (“ThermoFisher Scien-
tific”, Германия).

Пиролитические исследования выполнялись
по методике цикла Bulk на приборе Rock-Eval 6
standard компании Vinci Technologies. В ходе ис-
следований определялось количество органиче-
ского углерода (TOC – total organic carbon) наряду
с рядом других параметров.

Гранулометрический анализ выполнялся для
определения размера зерен в осадке и их соотно-
шения на основе явления рассеяния частицами
падающего света во всех направлениях с распре-
делением интенсивностей, зависящих от размера
частицы. Пробы анализировали по единой методи-
ческой схеме на лазерном дифрактометре Analysette
22 Microtec Plus (“Fritsch”, Германия). Диапазон из-
мерений прибора ‒ от 0.08 до 2000 мкм – позво-
ляет детально охарактеризовать пелитовую, алев-
ритовую и песчаную фракции.

Экстракция ДНК, подготовка библиотек ампли-
конов, секвенирование. Для выделения тотальной
ДНК из образов донных отложений были исполь-
зованы набор FastDNA™ SPIN Kit for Soil (“MP
Biomedicals”, США) и гомогенизатор FastPrep-24™
(“MP Biomedicals”, США) в соответствии с ин-
струкциями производителя. Для оценки состава
прокариотных сообществ синтезировали библио-
теки ампликонов гипервариабельного участка V4
гена 16S рРНК для последующего секвенирова-
ния. Подготовку библиотек проводили согласно
Gohl et al. (2016). Для получения ампликонов ис-
пользовали систему универсальных праймеров на
регион V4: прямой праймер 515F (5'-GTGBCAG-
CMGCCGCGGTAA-3') (Hugerth et al., 2014) и об-
ратный праймер Pro-mod-805R (5'-GACTACN-
VGGGTMTCTAATCC-3') (Меркель и соавт., 2019),
включающие также технические последователь-
ности для секвенирования (Fadrosh et al., 2014).
Библиотеки очищали с помощью агарозного гель-
электрофореза и набора CleanUp Standard (“Евро-
ген”, РФ). Секвенирование проводили с использо-
ванием набора реагентов MiSeq Reagent Micro Kit v2
(300-cycles) MS-103-1002 (“Illumina”, США) на
секвенаторе MiSeq (“Illumina”, США) в соответ-
ствии с инструкцией производителя. Полученные
сиквенсы были депонированы в репозитории Se-

quence Read Archive (SRA) под идентификатором
доступа PRJNA975128.

Обработка последовательностей и анализ дан-
ных. Полученные сырые риды участка V4 гена 16S
рРНК были обработаны с помощью алгоритма
QIIME 2 (Bolyen et al., 2019). В ходе обработки сы-
рые данные были демультиплицированы в соот-
ветствии с имеющимися баркодами, а затем были
подвергнуты контролю качества с использованием
алгоритма DADA2 (Callahan et al., 2016). Оценка
экологических индексов α-разнообразия (индекс
Шеннона; Shannon, 1948), количество вариантов
последовательности ампликона (ASV − amplicon
sequence variant) и Сhao1 (Chao, Bunge, 2002) про-
водилась также с помощью алгоритма QIIME 2.
Для определения количества ASV последователь-
ности были объединены на основании сходства в
98%. Таксономическая структура сообществ была
определена с использованием базы данных Silva
138.1 (https://ngs.arb-silva.de/silvangs/).

На основании полученных филогенетических
профилей микробных сообществ были предска-
заны возможные метаболические функции мик-
роорганизмов, населяющих исследованные об-
разцы донных отложений. Для этих целей было
использован алгоритм FAPROTAX (Louca et al.,
2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Литологическое описание и результаты геохи-

мических исследований осадков и газовой фазы.
Изученные образцы представлены глинистыми и
песчано-глинистыми алевритами с различной до-
лей песчаной (1–43%, для большинства образцов –
15–23%) и пелитовой примесей (12–50%) (рис. 2).
Цвет осадков темно-серый, серый, с зеленоватым
оттенком, в большинстве станций ‒ с четким запа-
хом сероводорода. Текстура пятнистая полосчатая,
неоднородная, отмечаются многочисленные мик-
ролинзы песчаного алеврита. Консистенция теку-
чая, текуче-пластичная. Плотность 1.26–1.43 г/см3.
Содержание TOC, определенного по пиролизу,
изменяется от 0.38 до 2.01%, закономерно увели-
чиваясь к береговой зоне.

Для определения состава газовой фазы изучен-
ных осадков выполнены газохроматографические
исследования газовой фазы, выделенных методом
“head space”. В станциях WS.09g и WS.13g наблюда-
лись повышенные концентрации углекислого газа
(0.1–0.8%), содержание метана изменялось от
0.008 до 0.6%. Изотопные исследования углерода
и водорода метана указывают на четкий биоген-
ный облик метана (δ13  = ‒82.4–92.8‰;
δ13  = ‒212.2–227.4‰). Также обращает вни-
мание высокое содержание гелия (0.9–1.7%).

Таксономический состав и α-разнообразие сооб-
ществ. Для исследуемых образцов донных отложе-

4CHC

4CHD
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ний было получено 3491601 сырых последователь-
ностей, в среднем по 37144 на образец. После про-
хождения контроля качества среднее количество
последовательностей составляло 25573 на образец.
Для оценки α-разнообразия были использованы
индексы Шеннона и Chao1. Всего было обнаружено
12558 уникальных ASV, в образцах количество об-
наруженных ASV составляло от 277 до 991. Оцен-
ка количества ASV в исследованных образцах по
индексу Chao1 составила от 278.43 до 1015.39. Ин-
декс разнообразия Шеннона имел разброс значений
от 7.45 до 9.00. Полученные результаты индексов
Шеннона и Chao1 свидетельствуют о достаточно
высоком биоразнообразии в донных отложениях
Кандалакшского залива.

Анализ таксономической структуры прокари-
отных сообществ в исследованных образцах дон-
ных отложений Кандалакшского залива показал,
что наибольшую долю во всех образцах занимают
представители домена Bacteria (91.4–99.1%). Среди
филумов этого домена наиболее многочисленны
Pseudomonadota (18.0–54.9%) и Desulfobacterota
(8.0–42.6%), совокупно представляя около поло-
вины от всего обилия обнаруженных ASV. Филумы
Bacteroidota (5.1–11.6%), Myxococcota (0.8–11.2%),
Planctomycetota (1.6–6.4%), Acidobacteriota (1.5–
5.3%), Actinomycetota (0.5–6.6%), Cyanobacteriota
(0.0–19.4%), Campilobacterota (0.0–24.0%), Chloro-
flexota (0.0–3.8%), Nitrospirota (0.0–2.2%), Verru-
comicrobiota (0.4–1.9%) и филум-кандидат NB1-j
(0.3–4.8%) выступали в качестве групп среднего
обилия в исследованных образцах. Среди пред-
ставителей Archaea (до 8.6% от всего обилия) фи-
лумы Crenarchaeota (9.0–88.2% от всего обилия Ar-
chaea) и Nanoarchaeota (12.3–73.2% от всего обилия
Archaea) численно преобладали над остальными и
составляли в сумме до 99% от всех последователь-
ностей, отнесенных к домену Archaea.

Филум Pseudomonadota состоял преимуществен-
но из двух классов: α-Proteobacteria (1.4–16.0% от
общего обилия) и γ-Proteobacteria (13.0–37.2% от
общего обилия). Последний был одним из самых
распространенных классов микроорганизмов в ис-
следованных образцах донных отложений. Боль-
шинство представителей филума Desulfobacterota в
образцах относились к классам Desulfobacteria и
Desulfobulbia.

На родовом уровне из всего имеющегося раз-
нообразия невозможно выделить какой-либо
таксон в качестве доминирующего ни в одном ис-
следованном образце донных отложений (рис. 3).

 Исключением являются образцы WS.32, WS.10
и WS.47, где доля Sulfurovum (филум Campylobacte-
rota) доходила до 15.5% (WS.32). Также в образцах
WS.41, WS.39, WS.42, WS.32, WS.41 и WS.40 на-
блюдалось увеличение представленности рода
Thiohalophilus (филум Pseudomonadota, до 7.0%).
Среди культивируемых родов микроорганизмов

самыми распространенными были представители
рода Woeseia (филум Pseudomonadota), которые
также являлись в среднем наиболее представлен-
ными прокариотами во всех исследованных об-
разцах (до 7.5%). Образец WS.46 выделялся среди
остальных заметным количеством Colwellia (фи-
лум Pseudomonadota, 7.5%). Остальные культивиру-
емые формы микроорганизмов занимали, как
правило, менее 1% от всего обилия прокариот в
исследованных образцах донных отложений. От-
носительно многочисленной группой были не-
культивируемые представители семейства Sanda-
racinaceae (филум Myxococcota, 0.7–10.8%). Также
следует отметить высокую долю некультивируе-
мых форм сульфатредуцирующих бактерий филу-
ма Desulfobacterota, входящих в группы SEEP-SRB1
(0.2–7.0%), и Sva0081 (0.7–5.9%). В образцах WS.1.2,
WS.3.2 и WS.27 наблюдалась повышенная доля
последовательностей, определенных как Chloro-
plast (до 19.2%). Наибольшую долю среди ASV, от-
несенных к домену Archaea, занимали представи-
тели рода Nitrosopumilus (0.1–6.9% от общего ко-
личества прокариот). Нам не удалось обнаружить
корреляцию между геологическими и геохимиче-
скими характеристиками исследуемых донных
отложений и составом населяющих их прокари-
отных сообществ.

Предполагаемые метаболические функции. Воз-
можные метаболические функции, представленные
в исследованных прокариотных сообществах, были
предположены с помощью алгоритма FAPROTAX,
работа которого основывается на филогенетиче-
ском сходстве обнаруженных ASV с данными по
культивируемым микроорганизмам с известными
функциями. С помощью этого алгоритма удалось
предсказать метаболическую функцию для 18.1%

Рис. 2. Гранулометрический состав исследуемых об-
разцов донных отложений Кандалакшского залива
Белого Моря.
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ASV. На тепловой карте (рис. 4) представлен пере-
чень функциональных характеристик, доступных
для программы и обнаруженных хотя бы в одном
образце. Наиболее распространенными функция-
ми оказались хемогетеротрофия, в первую очередь
аэробная, а также нитрификация и функции, свя-
занные с фототрофным типом питания. В образцах
с высоким содержанием хлоропластов также на-
блюдаются более высокие показатели относи-
тельной численности хемоорганотрофных мик-
роорганизмов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Настоящая работа представляет первую в сво-
ем роде попытку дать полную характеристику со-
става прокариотных сообществ донных отложе-

ний Кандалакшского залива Белого моря. Опи-
санные в литературных источниках исследования
не позволяют в полной мере оценить обилие и
разнообразие микроорганизмов, которые населя-
ют исследуемый биотоп. В ходе данной работы
была сделана попытка выявления основных компо-
нентов микробного сообщества в верхних слоях
донных отложений и возможных путей метаболизма
этих микроорганизмов. Для этого были использова-
ны индексы α-разнообразия и предсказанные ал-
горитмом FAPROTAX метаболические функции.

При постоянном притоке осадочного материа-
ла происходит аккумуляция значительного коли-
чества органики в донных отложениях. Только за
четвертичный период по имеющимся оценкам
было накоплено около 1.46 × 1020 г C (LaRowe et al.,
2020). В условиях донных отложений протекают

Рис. 3. Разнообразие наиболее представленных таксонов прокариот на родовом уровне в образцах донных отложений
Кандалакшского залива.
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заключительные стадии цикла углерода, где орга-
ническое вещество частично разлагается в аэроб-
ной обстановке, а другая его часть захоранивает-
ся, и далее, в процессе жизнедеятельности анаэ-
робных микроорганизмов, может быть
преобразована в CO2, H2S и CH4 (Beulig et al., 2017;
LaRowe et al., 2020). Наличие живых клеток уста-
новлено для глубоко погребенных слоев отложе-
ний (Schippers et al., 2005), однако темпы преобра-
зования органики снижаются с глубиной залегания
погребенного вещества (Middelburg, 1989). Благода-
ря постоянному притоку органического вещества
морские отложения являются местом обитания
значительного (0.6% от всей живой биомассы на
планете) количества микроорганизмов (Kallmeyer et
al., 2012).

В донных отложениях арктических морей, по
данным секвенирования генов 16S рРНК, наиболее
распространены представители филумов Pseudo-
monadota, Acidobacteriota, Bacteroidota, Chloroflexota,
Actinomycetota, Bacillota, Planctomycetota, Spirochaetota
и Verrucomicrobiota. Среди Pseudomonadota самыми
распространенными являются представители
класса γ-Proteobacteria (Li et al., 2009; Ravenschlag
et al., 1999). Обильно представлены сульфатреду-
цирующие бактерии, входящие в филум Desulfo-
bacterota, особенно в верхних приповерхностных

горизонтах отложений (Ravenschlag et al., 1999).
Максимальная доля γ-Proteobacteria наблюдается
в верхней приповерхностной части донных отло-
жений, ниже возрастает содержание сульфатре-
дуцирующих бактерий (Teske et al., 2011).

Баренцево море является географически бли-
жайшим и связанным с Белым морем водоемом,
который по сравнению с ним гораздо лучше
изучен. Важными участниками терминального эта-
па разложения органики в донных отложениях яв-
ляются сульфатредукторы, причем в Баренцевом
море наиболее распространены представители
Desulfobulbaceae, Desulfobacteraceae, Desulfovibrion-
aceae, Desulfuromonadaceae и Desulfarculaceae, а также
некультивируемые группы SAR324 и Sva0485 (Bri-
oukhanov et al., 2022). В донных отложениях Барен-
цева моря обильно представлены микроорганизмы,
относящиеся к Shewanellaceae, вовлеченные в вос-
становление Fe3+ и Mn4+, также заметна доля про-
кариот, участвующих в цикле азота (Brocardiales и
Nitrosopumilaceae), высокую долю занимают мета-
нокисляющие бактерии Methylomirabilis (Stevenson
et al., 2020). Также среди метанокисляющих мик-
роорганизмов в донных отложениях Баренцева
моря распространены представители архейной
группы ANME, ассоциированные с сульфатреду-
цирующими Desulfobacterota (SEEP-SRB1). Среди

Рис. 4. Тепловая карта предполагаемых метаболических функций прокариотных сообществ донных отложений
Кандалакшского залива. Каждая из представленных функций была обнаружена хотя бы в одном из исследованных об-
разцов.
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культивируемых бактерий встречаются также
представители семейств Colwelliaceae, Coxiellaceae,
Psychromonadaceae, Shewanellaceae, Nitrosomonadace-
ae, Halieaceae, Spongiibacteraceae, Nitrosococcaceae,
Woeseiaceae, Thiotrichaceae, Helicobacteraceae и
Thiohalorhabdaceae (Begmatov et al., 2021).

Наиболее распространенными филумами в
осадках Белого моря были Pseudomonadota и Desulfo-
bacterota, что отличает его от соседнего Баренцева
моря, где доля представителей Desulfobacterota на
аналогичной глубине была ниже, а относительное
количество Chloroflexota, наоборот, было увеличено
(Begmatov et al., 2021). В донных отложениях других
арктических морей наблюдается преобладание
представителей филума Pseudomonadota; предста-
вители других филумов могут иметь различную
представленность. Также к наиболее распростра-
ненным филумам в других арктических морях от-
носятся Acidobacteriota, Bacteroidota, Chloroflexota,
Actinomycetota, Bacillota, Planctomycetota, Spirochaeto-
ta, Verrucomicrobiota (Li et al., 2009; Tian et al., 2009),
которые были обнаружены в составе прокариот-
ных сообществ донных отложений Белого моря,
но лишь как группы среднего обилия или минор-
ные компоненты, чьи доли не превышают первых
двух десятков процентов.

Значения экологических индексов свидетель-
ствуют о достаточно высоком биоразнообразии в
донных отложениях Кандалакшского залива. По-
лученные результаты вычисления α-разнообра-
зия, как правило, имеют более высокие значения
по сравнению с литературными данными о разно-
образии прокариот, населяющих водную толщу
Кандалакшского залива (Gorrasi et al., 2019). При
этом в фотическом слое α-разнообразие достига-
ло максимальных значений, в то время как в при-
донном слое воды – минимальных (Gorrasi et al.,
2019). Увеличение биоразнообразия в донных от-
ложениях по сравнению с придонным слоем воды
может быть обусловлено процессом аккумуляции
органического вещества, что проявляется в нали-
чии большего количества экологических групп.

Использование различных методов пробоот-
бора могло привести к различиям в полученных
результатах из-за разной степени воздействия на
перемешивание отложений. Однако нами не бы-
ло обнаружено существенных различий по основ-
ным компонентам прокариотных сообществ в ис-
следуемых образцах.

Среди хемоорганотрофных микроорганизмов
в исследованных образцах можно выделить пред-
ставителей Sandaracinaceae, Woeseia и Colwellia как
наиболее многочисленных членов сообществ. Не-
культивируемый род миксобактерий, входящий в
Sandaracinaceae, в значительной степени представ-
лен в большей части образцов. На данный момент
это семейство включает только один культивиру-
емый вид Sandaracinus amylolyticus, выделенный из

почвы (Mohr et al., 2012). Имеются сведения о до-
вольно широком распространении бактерий этого
семейства в природе, особенно в морских местах
обитания. Эти бактерии принимают участие в
разложении органического вещества и обитают в
богатых питательными веществами местах (Gar-
cia et al., 2018).

Наиболее многочисленными в большинстве
изученных образцов организмами по данным
профилирования являются представители рода
Woeseia. Единственным культивируемым пред-
ставителем этого рода является Woeseia oceani, вы-
деленный из прибрежных отложений Желтого
моря (Du et al., 2016). Описанный вид живет в до-
вольно широком диапазоне физических условий,
является органогетеротрофным организмом. Wo-
eseia не развивается при низкой солености и явля-
ется факультативным анаэробом (Du et al., 2016).
Woeseiaceae является повсеместно распростра-
ненным таксоном, его представители обнаружи-
ваются в донных отложениях различных морей,
где они зачастую являются одними из самых мно-
гочисленных прокариот, занимающих до 22% от
всех бактериальных последовательностей в при-
брежных европейских и австралийских донных
отложениях (Mußmann et al., 2017). Эти микроор-
ганизмы также могут вносить свой вклад в эмис-
сию N2O, так как для них была установлена спо-
собность к денитрификации (Hinger et al., 2019).

В образце WS.46 было зафиксировано повышен-
ное количество бактерий рода Colwellia, представ-
лявшего наибольшую долю среди всех прокариот.
Этот род факультативно анаэробных γ-Proteobacteria
отличается психрофилией; некоторые его пред-
ставители являются барофильными организмами.
Представители Colwellia распространены в холод-
ных морях, где населяют толщу воды и потребляют
различные органические соединения, а также
способны к денитрификации (Deming et al., 1988;
Methé et al., 2005; Deming, Junge, 2015). Учитывая
особенности рода Colwellia, а также их значитель-
ное присутствие только в одном из исследован-
ных образцов, можно сделать предположение,
что данный микроорганизм попал в образец из
придонных слоев воды, где могут наблюдаться
оптимальные условия для жизни бактерий этого ро-
да. На это также указывает наличие Colwellia в об-
разцах воды Кандалакшского залива (Gorrasi et al.,
2019).

Наиболее многочисленным родом архей в ис-
следованных образцах донных отложений оказался
Nitrosopumilus, представители которого участвуют
в цикле азота. Археи рода Nitrosopumilus – аэробы,
способные к окислению аммония для получения
энергии и автотрофному росту. Представители
этого рода распространены в фотической зоне и
приповерхностной части донных отложений в
морях по всему миру, включая полярные моря
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(Könneke et al., 2005; Labrenz et al., 2010; Park et al.,
2012; Qin et al., 2017).

Прокариоты, вовлеченные в цикл серы, состав-
ляют существенную часть от всех микроорганиз-
мов, населяющих исследованные донные отложе-
ния. Наиболее многочисленные сульфатредукторы
представлены группами SEEP-SRB1 и Sva0081.
Микроорганизмы группы SEEP-SRB1 распро-
странены в областях зон флюидной разгрузки по
всему миру, в которых происходит выход УВ, осо-
бенно CH4 (Kleindienst et al., 2012; Vigneron et al.,
2017; Petro et al., 2019). Представители этой груп-
пы вовлечены в синтрофный процесс анаэробно-
го окисления CH4 и других УВ, где они выступают
в качестве партнеров для анаэробных метанокис-
ляющих архей группы ANME (Boetius et al., 2000;
Knittel et al., 2003; Niemann et al., 2005). SEEP-SRB1
осуществляют процесс сульфатредукции, а также в
их геноме имеются последовательности, указываю-
щие на автотрофный тип питания (Skennerton et al.,
2017). Группа ANME является полифилетической
группой в рамках филума Halobacterota (Chadwick
et al., 2022), однако в исследованных образцах
представители этой группы были обнаружены в
крайне малом количестве, не достигающем деся-
тых долей процента.

Еще одной обнаруженной обильной группой
некультивируемых сульфатредуцирующих бакте-
рий является Sva0081. Ее представители обнару-
живаются повсеместно в морских и пресновод-
ных донных отложениях, а также осадках сточных
вод, где они занимают заметную долю от общего
количества микроорганизмов (Liu et al., 2015;
Kinsman-Costello et al., 2017; Coskun et al., 2019;
Jantharadej et al., 2021). Есть сведения, что пред-
ставители этой группы могут быть эндосимбион-
тами морских беспозвоночных (Sato et al., 2020).
Существуют предположения о том, что предста-
вители Sva0081 могут играть значительную роль в
процессах трансформации углерода, а также быть
важным потребителем такого интермедиата, как
H2, в зоне сульфатредукции (Dyksma et al., 2018).

Среди сероокисляющих прокариот в исследо-
ванных образцах донных отложений самыми рас-
пространенными являются бактерии родов Thio-
halophilus и Sulfurovum. Род Thiohalophilus занимал
доли процента в образцах донных отложений, за
исключением образцов WS.41, WS.39, WS.42, WS.32,
WS.41 и WS.40. Этот род был впервые выделен из
соленого озера и характеризуется умеренной гало-
филией (1.0–4.0 M NaCl) и автотрофным типом пи-
тания, окисляя восстановленные соединения серы
(Sorokin et al., 2007). Существуют сведения о нахож-
дении представителей этого рода в морских
отложениях, в том числе подверженных антропо-
генному влиянию, где повышена концентрация
тяжелых металлов. Thiohalophilus имеет заметную
долю среди сероокисляющих бактерий в соленых

донных отложениях (Shao et al., 2009; Sun et al.,
2013; Li et al., 2021).

Еще одним родом автотрофных сероокисляю-
щих бактерий, обнаруженным в донных отложе-
ниях Кандалакшского залива был Sulfurovum. В
образцах WS.32, WS.10, WS.14, WS.47, WS.06,
WS.19 и WS.15 его доля возрастала, превышая 1%
и доходя до 15% в образце WS.32. Известные куль-
тивируемые представители этого рода являются
хемолитавтотрофными организмами, окисляю-
щими серу и тиосульфат и использующими кис-
лород или нитрат в качестве акцептора электро-
на; единственным источником углерода выступа-
ет углекислый газ (Inagaki et al., 2004; Yamamoto
et al., 2010; Mori et al., 2018). Также имеются сведе-
ния о наличии в этом роде строго анаэробных
представителей, способных к окислению водоро-
да, как единственного источника энергии, при-
чем сера, тиосульфат или нитрат являются акцеп-
торами электронов (Mino et al., 2014). Известные
представители этого рода были выделены из об-
разцов, отобранных вблизи морских гидротер-
мальных источников. Однако имеются сведения
об обитании Sulfurovum в зонах холодных проса-
чиваний и в арктических морях (Sun et al., 2020;
Kajale et al., 2021). Присутствие Thiohalophilus и
Sulfurovum говорит о том, что в этих образцах реа-
лизуется окислительная часть цикла серы.

Предположительные метаболические функ-
ции, полученные с помощью FAPROTAX, указы-
вают на преобладание хемоорганотрофного типа
питания в исследованных прокариотных сообще-
ствах. При этом представленность микроорга-
низмов, обладающих хемоорганотрофным типом
питания, соотносится с увеличением в образцах
доли хлоропластов. Органическое вещество мо-
жет аккумулироваться при постоянном его при-
токе из фотической зоны и из поверхностных сто-
ков (LaRowe et al., 2020). Обнаруженные ДНК
хлоропластов могут указывать на активный про-
цесс поступления органического вещества и его
аккумуляцию в донных отложениях, однако кор-
реляции между долей хлоропластов в образцах и
TOC выявлено не было. Можно предположить,
что приток органики в приповерхностных слоях
донных отложений преобладает над темпами раз-
ложения, так как в ином случае доля хлоропла-
стов, вероятно, была бы незначительной.

По предсказанным метаболическим функци-
ям можно предположить преобладание аэробных
условий в исследуемых локациях. Вероятно, ис-
ходя из данных по содержанию хлоропластов в
исследуемых образцах, разложение органическо-
го вещества в полной мере не осуществляется в
верхних слоях донных отложений в Кандалакш-
ском заливе, и дальнейшие процессы преобразо-
вания протекают в более глубоких слоях. Органи-
ка потребляется, в первую очередь, гетеротроф-
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ными бактериями, а также сульфатредукторами,
которые могут принимать участие в финальных
этапах анаэробного цикла углерода, причем анаэ-
робные условия могут создаваться внутри кон-
гломератов частиц в донных отложениях.

Присутствие архей рода Nitrosopumilus в замет-
ных количествах в образцах указывает на активные
процессы окисления аммония в верхних слоях дон-
ных отложений, источником которого может яв-
ляться разлагающийся в донных отложениях белок
животного происхождения. Бактерии рода Woeseia,
являющегося, в среднем, самым многочисленным
родом во всех исследуемых образцах, также могут
принимать участие в протекающих процессах де-
нитрификации (Hinger et al., 2019).

Хотя темпы сульфатредукции в донных отложе-
ниях Белого моря низки (Саввичев и соавт., 2008),
микроорганизмы, вовлеченные в этот процесс, за-
нимают значительную долю от всего многообразия.
Группы SEEP-SRB1 и Sva0081 являются самыми
многочисленными из обнаруженных сульфатре-
дукторов и, вероятно, вносят заметный вклад в
конечные стадии анаэробного этапа цикла угле-
рода. Присутствие представителей группы SEEP-
SRB1 во всех исследованных образцах косвенно
указывает на просачивания CH4 в исследуемых
донных отложениях Кандалакшского залива Бело-
го моря, хотя обнаруженные представители группы
ANME и были очень малочислены. Возможно, про-
сачивания CH4 могут быть связаны с процессами
метаногенеза, которые протекают в более глубо-
ких слоях донных отложений. Это согласуется с
предположением о преобладании темпов аккуму-
ляции органики над ее минерализацией в верхней
аэробной части. Частично разложенное органи-
ческое вещество попадает в более глубокие анаэ-
робные слои донных отложений, где, в условиях де-
фицита сульфатов, может служить источником
энергии для синтрофных микробных ассоциаций,
чьим конечным продуктом жизнедеятельности яв-
ляется CH4.

Таким образом, в донных отложениях Канда-
лакшского залива Белого моря протекают процессы
разложения органического вещества, поступающе-
го из верхних слоев воды и с поверхностными сто-
ками с суши. Разложение органики протекает, в
основном, в аэробной среде в верхних слоях отло-
жений, однако, не все органическое вещество
успевает перерабатываться в нем, о чем косвенно
свидетельствует присутствие в пробах хлоропла-
стов в достаточно высоких количествах. По всей
вероятности, даже в верхних слоях отложений су-
ществует достаточное количество анаэробных ниш,
на что указывает относительно высокое количество
сульфатредуцирующих бактерий. Присутствие за-
метной доли архей рода Nitrosopumilus в исследо-
ванных образцах указывает на протекание актив-
ных процессов окисления аммония, источником

которого, вероятно, может являться белок живот-
ного происхождения. Полученные данные по
таксономическому составу сообществ, вместе с
результатами α-разнообразия, свидетельствуют о
высоком разнообразии прокариот, населяющих
донные отложения Кандалакшского залива Бело-
го моря.
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Abstract—Microbial communities of the sediments of the Kandalaksha Gulf (White Sea) remain insufficient-
ly studied. While the data on the rates of some microbial processes are available, very little is known of the
microorganisms inhabiting these sediments. In the present work, high-throughput sequencing of variable re-
gions of the 16S rRNA genes was used to characterize the microbial communities of 47 Kandalaksha Gulf
sediment samples, collected at 10 cm below from the bottom surface. Pseudomonadota and Desulfobacterota
were the most abundant phyla, which together comprised about a half of all prokaryotes. Determination of
the dominant genus-level taxon proved impossible. The most represented chemoorganotrophic microorgan-
isms were uncultured Sandaracinaceae (up to 10.8%) and Woeseia (up to 7.5%). Sulfate-reducing bacteria
were important community components in the studied upper sediment layers, with uncultured groups SEEP-
SRB1 (up to 7.0%) and Sva0081 (up to 5.9%) among the most abundant. In some samples, the genera Sulfu-
rovum (up to 15.5%) and Thiohalophilus (up to 7.0%), involved in the oxidation of sulfur compounds, were
important components of the community. Among the archaeal ASVs, the genus Nitrosopumilus, oxidizing
ammonium to nitrite, exhibited the highest relative abundance (up to 6.9% of the total number of prokary-
otes). Numerous sequences identified as the 16S rRNA gene fragments of chloroplasts were found in the sam-
ples, indicating that the rate of organic matter delivery to the upper sediment layers exceeded the rate of its
degradation.

Keywords: microbial communities, biodiversity, 16S rRNA gene, bottom sediments, Kandalaksha Gulf,
White Sea, arctic seas
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