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Залив (губа) Канда относится к водоемам, образовавшимся в результате строительства железнодо-
рожной дамбы (1916 г.) и последовавшей изоляции морской лагуны от основного бассейна Канда-
лакшского залива Белого моря. В результате сокращения влияния приливо-отливных течений, пе-
ремешивающих водную толщу морской лагуны, изменился гидрологический режим водоема. Со-
кращение водообмена привело к появлению придонных застойных вод, лишенных кислорода, а
также сероводородного заражения. При этом в южной части акватории залива Канда сохранилось
пресное озеро. В различных акваториях залива Канда проведены исследования состава микробного
сообщества придонного водного слоя. Показано, что в придонной воде залива Канда меняется кис-
лородный режим, возрастает концентрация сероводорода и метана, активизируются процессы
сульфатредукции и метанокисления. Заметно меняется состав микробного сообщества, уменьшает-
ся численность истинно морских и пресноводных микроорганизмов, развиваются бактерии и ар-
хеи, доминирующие в микробных сообществах аноксийных вод меромиктических водоемов. Среди
общего разнообразия микроорганизмов выявлены индикаторные виды, увеличивающие свое оби-
лие. К таким видам относятся археи из родов Methanoregula и Methanosaeta (филум Halobacterota).
Индикаторами застойных морских вод оказались микроорганизмы цикла серы. Это аноксигенные
фототрофные бактерии класса Chlorobia (Chlorobium phaeovibrioides, Pelodictyon phaeoclathratiforme),
это Chloroflexi рода Chloronema, несерные пурпурные бактерии, близкие к роду Rhodoferax, бесцвет-
ные серные бактерии семейства Beggiatoaceae, а также тионовые бактерии рода Thiobacillus. Археи
рода Nitrosopumilus (филум Crenarchaeota), а также бактерии рода Woeseia могут считаться “анти-ин-
дикаторными” микроорганизмами, поскольку они обнаруживаются только в водах открытого моря.
Мы полагаем, что при устойчивом обмене вод через морскую дамбу состав микробного сообщества
вод залива Канда не будет существенно меняться и будет подвержен только сезонным и межгодо-
вым колебаниям. При негативном развитии событий можно дать прогноз превращения залива Кан-
да в стратифицированный водоем с аноксийным придонным водным слоем и сообществом микро-
организмов, сходным с меромиктическими водоемами.

Ключевые слова: микробные сообщества, микробные процессы, губа Канда, меромиктические во-
доемы, водообмен, гидрологический режим, стратификация, сероводородное заражение
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Освоение морского побережья вследствие стро-
ительства насыпей, дамб, плотин, приливных элек-
тростанций и т.д. неизбежно приводит к изоля-
ции заливов. Изолированным водоемом является
залив Канда. Залив Канда – это искусственный
водоем, поскольку с 1916 г. акватория со сложной
береговой линией была отделена от Кандалакшско-
го залива Белого моря дамбой, возведенной при

строительстве железной дороги (Семенов, 1988). В
залив впадает река Канда и множество ручьев.
Участок железной дороги, пересекающий залив
Канда, строился с сентября 1915 по ноябрь 1916 г. На
морском мелководье была возведена фильтраци-
онная дамба. В основу конструкции закладыва-
лись крупные валуны, далее по мере наращива-
ния дамбы использовались более мелкие валуны

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ
СТАТЬИ
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и камни. В результате вода в приливы и отливы
могла проходить сквозь тело дамбы. Для прохода
мелких судов и рыбы была оставлена протока, че-
рез которую был построен однопролетный мост.
Во время Второй мировой войны – в 1942 г., про-
тока, соединяющая губу с морем, была засыпана.
Это было связано с тем, что немецкая авиация в
первую очередь бомбила мосты. В результате связь
водных масс залива Канда с морем стала слабой,
только при фильтрации через тело плотины. В
1972 г. в теле дамбы был построен рыбоход – во-
допропускное сооружение. Водообмен с морем
немного увеличился, и в водоем снова смогли за-
ходить морские и проходные рыбы. Антропоген-
ные преобразования новообразованного водоема
отразились на изменении гидрологического и
гидрохимического режимов. По данным институ-
та СеврыбНИИпроект (г. Петрозаводск) в 1981–
1982 гг. в заливе Канда существовала выраженная
стратификация вод с пресным поверхностным
слоем и заполненными солоноватой водой глубо-
ководными застойными зонами со значительной
концентрацией растворенного сероводорода (Ива-
нов и соавт., 1983). Фильтрующая железнодорож-
ная дамба находится в 700 м от границ водно-бо-
лотного угодья международного значения “Кан-
далакшский залив” и границ Кандалакшского
заповедника. В связи с этим необходим регуляр-
ный мониторинг за изменениями, происходящи-
ми в заливе Канда.

Состав микробных сообществ водной толщи и
донных осадков как пресных, так и связанных с
морем водоемов зависит от гидрологического ре-
жима этих водоемов. Регулярное перемешивание
водной толщи за счет ветровых, приливо-отливных,
сезонных процессов приводит к притоку кисло-
родсодержащих вод и, как следствие, формирова-
нию кислородзависимого микробного сообщества.
Напротив, сокращение водообмена приводит к
исчерпанию кислорода и появлению аноксийных
зон, в которых значительно меняется состав мик-
робных сообществ. Установлено, что если до верх-
ней границы аноксийной зоны водной толщи до-
стигает свет, то в составе микробного сообщества
преобладают аноксигенные фототрофные бактерии
(АФБ). В отсутствие света активизируется процесс
микробного хемосинтеза (Горленко, 1974; Van
Gemerdon, Mas, 1995; Overmann, 1997; Rogozin et al.,
2009; Gulati et al., 2017). Также известно, что мик-
робное сообщество аноксийных вод коренным об-
разом отличается от микробного сообщества кис-
лородсодержащей водной толщи (Pjevac et al., 2015;
Tassi et al., 2018).

Практическая значимость исследования мик-
робных сообществ и микробных процессов в во-
доемах, отделенных от основного морского бас-
сейна, связана, прежде всего, с необходимостью
прогноза негативных последствий сероводород-
ного заражения в искусственно замкнутых мор-

ских акваториях, а также с нарастающей актуально-
стью прогноза реакции морских экосистем на по-
явление придонной аноксийной зоны –
мирового тренда, наблюдаемого по всему Миро-
вому океану (Velinsky, Fogel, 1999; Middelburg,
Levin, 2009; Zhang et al., 2010; Savvichev et al.,
2017). На примере губы Канда предлагается пока-
зать, как меняется состав микробных сообществ и
в целом вся экосистема морского залива при его
частичной или полной изоляции от моря.

Целью настоящего исследования было полу-
чение данных о гидрохимическом состоянии, со-
ставе микробных сообществ придонной воды,
интенсивности микробных процессов циклов уг-
лерода и серы в разных акваториях залива Канда
и сравнению состава сообществ с микробными
сообществами открытой части Белого моря, при-
мыкающей к заливу Канда и к пресному озеру
бассейна залива Канда.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Характеристика объекта исследования. Залив
(губа) Канда расположен в западной части Канда-
лакшского залива Белого моря, имеет длинную,
извилистую форму. Акватории залива Канда раз-
личаются по гидрологическому режиму и имеют
разную соленость. Залив Канда относится к внут-
ренним морским водам Российской Федерации.

Основная идея и схема проведения исследова-
ний. Для проведения исследований было выбрано
5 станций, расположенных в различных аквато-
риях Кандалакшского залива. Две станции отра-
жают ситуацию до искусственной изоляции залива
Канда. Это пресная часть залива (St. 5), находя-
щаяся выше зоны смешивания речных и морских
вод, а также морская акватория Кандалакшского
залива (St. 7), находящаяся вне залива Канда. Еще
одна станция взята вне залива Канда (St. 8). Это ме-
ромиктическое озеро Трехцветное, которое, благо-
даря естественным процессам поднятия суши, уже
как 200 лет отделилось от морского залива (Kras-
nova et al., 2015). В озере Трехцветное произошли
процессы формирования глубоко аноксийного
водного слоя. Ситуация в водной толще этого во-
доема является негативным прогнозом полной
изоляции залива Канда. И, наконец, две станции
(St. 4 и St. 6) располагаются непосредственно в
изолированной части залива Канда и в разной
степени испытывают влияние морских вод, вте-
кающих в залив во время приливов (рис. 1). В
придонном водном слое на каждой станции име-
ется уникальное микробное сообщество, приспо-
собленное к соответствующим условиям обитания.

В статье представлены данные, полученные
при исследовании материала, отобранного ис-
ключительно в зимний сезон. Весной и летом для
полярных водоемов характерны сезонные изме-



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 92  № 6  2023

СОСТАВ МИКРОБНЫХ СООБЩЕСТВ КАК ИНДИКАТОР СОСТОЯНИЯ ВОДОЕМОВ 597

нения гидрологического режима, определяющего
периоды интенсивного развития (“цветения”)
фитопланктона. В свою очередь, цветение фито-
планктона является мощным фактором, влияющим
на состав микробного сообщества всей водной тол-
щи. Таким образом, весной и летом микробное со-
общество полярных водоемов изменчиво и неста-
бильно. Зимой, под слоем льда, активность фото-
синтеза крайне низкая, и микробное сообщество
придонного водного слоя и поверхностного слоя
осадка развивается за счет органических веществ,
синтезированных в течение летнего сезона. Дли-
тельная зимняя пауза фотосинтеза является при-
чиной достаточно стабильного состояния мик-
робного сообщества придонной воды и поверх-
ностного осадка.

Отбор проб придонной воды в заливе Канда,
Кандалакшском заливе и оз. Трехцветное прово-
дили зимой 2015‒2023 гг. Пробы отбирали через
пробуренные во льду лунки. Температуру и со-
держание растворенного кислорода измеряли с
помощью портативного электротермометра и ок-
симетра WTW© 340iA HANNA HI8314F (“Wen-
soket”, RI, США). Общую соленость определяли с

помощью кондуктометра HANNA HI8733 (“Wen-
soket”, RI, США). Пробы воды отбирали лимноло-
гическим 1-литровым батометром, закрепленным
на калиброванном тросе. Содержание метана в
пробах определяли по методике фазово-равно-
весной дегазации. Концентрацию метана в газовой
“head-space” фазе измеряли на газовом хромато-
графе Kristall-2000-M (“Хроматэк”, Россия),
снабженном пламенно-ионизационным детекто-
ром. Для определения содержания сероводорода
пробу воды при отборе фиксировали ацетатом
цинка, и в фиксированных образцах сероводород
определяли с использованием N,N-диметил-п-
фенилендиамина. Для учета общей численности
микроорганизмов (ОЧМ = microbial abundance;
MA) пробы воды фиксировали раствором глута-
ральдегида, конечная концентрация которого в
пробе составляла 2%. Фиксированные пробы
фильтровали на черные поликарбонатные филь-
тры (“Миллипор”) с диаметром пор 0.2 мкм и
окрашивали раствором акридинового оранжевого.
Препараты просматривали с помощью эпифлуо-
ресцентного микроскопа Axio Imager D1 (“Carl
Zeiss”, Германия) с системой визуализации Image

Рис. 1. Карта-схема губы Канда и прилегающей акватории Кандалакшского залива. Обозначения станций отбора
проб: St. 4 – залив Канда “проточная”; St. 5 – “пресная”, оз. Федосеевское; St. 6 –залив Канда “сероводородная”,
St. 7 – “морская”, Кандалакшский залив; St. 8 – “меромиктическая” оз. Трехцветное.

200 km

Kanda Bay

Kandalaksha

Arkhangelsk
Belomorsk

Murmansk

BARENTS SEA

White SeaF
IN

L
A

N
D

NORWAY

32.8�6
6

.5
0
� 

N
6

6
.5

5
�

6
6

.6
0
�

32.9�

WSBS

White Sea
м. Киндо   

KANDALAKSHA

KANDALAKSHA

GULF

O
leniy Island

Lake Zapopovye

Nebio K
irko

Lake Fedoseyevskoye

Lake Ulyashevo

Lake Nizhniy Valas

Fedoseyevka Fedoseevskiy reach

Arctic circle

000Поякондаг у б а   Р у г о з е р с к а я

St. 7

St. 6

St. 5

St. 4
N

B

A

Y

D
A

St. 8

WSBS MSU

33.0�

Kanda

p a r t

 Marine part

F
ilt

ra
tin

g
dam

Central

33.1� 33.2� E



598

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 92  № 6  2023

САВВИЧЕВ и др.

Scope Color (M) при увеличении ×1000. Биомасса

микроорганизмов (BM, мкг л–1; влажный вес)
была рассчитана исходя из объема клеток (кок-
ков, палочек и нитей) и плотности клеток

(1.0 мг мм–3). При проведении микроскопическо-
го учета одиночные клетки и клетки, собранные в
агрегаты, учитывали раздельно. Агрегатом счита-
лась группа клеток с общим очертанием, в кото-
рой зрительный пересчет отдельных клеток был
затруднен или невозможен.

Интенсивности микробных процессов: темно-
вой ассимиляции углекислоты (DCA), сульфатре-
дукции (SR), автотрофного (гидрогенотрофного)
образования метана (MGh) и окисления метана
(МО) определяли радиоизотопным методом с ис-

пользованием меченых соединений – NaH14CO3,
14СН4 и Na2

35SO4 (Pimenov, Bonch-Osmolovskaya,

2006; Savvichev et al., 2021). Радиоактивности (14С

и 35S) продуктов микробных процессов измеряли
на жидкостном сцинтилляционном счетчике
TRI-Carb TR2400 (“Packard”, США). Для расче-
тов интенсивности микробных процессов DCA,
MGh, MO и SR использовали среднюю величину,
полученную из двух повторностей для каждого
образца.

Выделение метагеномной ДНК, ПЦР-амплифи-
кация и высокопроизводительное секвенирование
фрагментов генов 16S рРНК. Свежеотобранные
образцы воды (объемом 100‒400 мл) пропускали
через фильтры с диаметром пор 0.22 мкм. Фильтр
гомогенизировали, растирая с жидким азотом,
препарат метагеномной ДНК выделяли с помо-
щью Power Soil DNA Isolation Kit (“MO BIO Lab-
oratories Inc.”, Carlsbad, США). Состав сообще-
ства прокариот определяли на основании анализа
последовательностей вариабельного региона V3–
V4 гена 16S рРНК, амплифицированного с помо-
щью ПЦР с использованием праймеров PRK341F
(5'-CCTACGGGRBGCASCAG-3') и PRK806R
(5'-GGACTACYVGGGTATCTAAT-3') (Frey et al.,
2016). ПЦР-фрагменты были баркодированы с
помощью Nextera XT Index Kit v.2 (“Illumina”,
США) и очищены с использованием Agencourt
AMPure beads (“Beckman Coulter”, Brea, CA,
СШA). Концентрация полученных ПЦР продук-
тов была определена с помощью Qubit dsDNA HS
Assay Kit (“Invitrogen”). Затем ПЦР-фрагменты
были смешаны в эквимолярных количествах и се-
квенированы на Illumina MiSeq (2 × 300 нт с обоих
концов). Парные чтения были объединены с ис-
пользованием FLASH v.1.2.11 (Magoc, Salzberg, 2011).
Полученные последовательности были кластери-
зованы в операционные таксономические единицы
(ОТЕ) при 97% идентичности с помощью про-
граммы Usearch (Edgar, 2010); низкокачественные
чтения, химерные и единичные последовательно-
сти были удалены при кластеризации. Таксоно-
мическая идентификация OTU была выполнена

по базе SILVA v.138 с использованием алгоритма
VSEARCH (Rognes et al., 2016). Полученные по-
следовательности были депонированы в базе дан-
ных NCBI Sequence Read Archive (SRA) в рамках
проекта PRJNA986318.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Физико-химическая характеристика исследуе-
мых образцов. Все 5 образцов придонной воды
были отобраны в акваториях со сходной глубиной
(7–17 м; табл. 1). Водные образцы содержали ми-
нимальное количество взвеси поверхностного
осадка. Количество этой взвеси зависело от типа
осадка. Донные осадки в местах отбора придон-
ной воды различались по цвету и консистенции.
Осадок St. 7 включал фракции алеврита и мелкого
песка, на St. 5 поверхностный осадок состоял из
рыхлых черных хлопьев, на St. 6 и St. 8 в составе
осадка преобладал черный сероводородный вяз-
кий пелит.

Поскольку отбор всех образцов проводили в
зимнее время с поверхности льда, температура
поверхностного слоя воды была около 0°C. При-
донная вода имела разную температуру, от 1.0°C в
открытой части Кандалакшского залива до 4.8°C
в Федосеевском плесе и до 5.1°C в меромиктиче-
ском озере Трехцветное (табл. 1). Соленость воды
также различалась, от 0.3‰ в пресном озере Фе-
досеевское до типичной “беломорской” воды
Кандалакшского залива (24.0‰). Придонная вода
на St. 4 и St. 7 содержала растворенный кислород и
имела положительные значения окислительно-вос-
становительного потенциала. В пресной придон-
ной воде St. 5 кислород отсутствовал, содержание
сероводорода было низким (не более 25 мкмоль),
значение Eh (мВ) было близким к нулю. Придон-
ная вода на St. 6 и St. 8 была восстановленной и
содержала сероводород в концентрации 1.95 и
13.25 ммоль соответственно. Содержание раство-
ренного метана в воде “морской” St. 7 было край-
не низким (60–240 нмоль) и типичным для Бело-
морских вод (Саввичев и соавт., 2008). В придон-
ной воде St. 4 залива Канда содержание метана
увеличивалось до 2.4–5.8 мкмоль, а в сероводо-
родной воде St. 6 и St. 8 содержание метана дости-
гало 0.38–0.82 ммоль. Таким образом, содержа-
ние метана в пяти исследованных водных образ-
цах различалось в 14000 раз. Изотопный состав

углерода метана (δ13C-CH4) из придонного водно-

го горизонта St. 6 = ‒79.2‰, что свидетельствует
о его современном микробном генезисе.

Интенсивность микробных процессов в придон-
ной воде пяти станций залива Канда. Во время под-
ледной съемки активность фотосинтеза реги-
стрировали только в узком подледном водном

слое (до 1.5 мкмоль С л–1 сут–1). Достоверных зна-
чений активности фотосинтеза в нижележащих
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водных горизонтах при подледной съемке получено
не было. Темновая ассимиляция углекислоты (ТАУ)
является суммарным показателем, включающим
как интенсивность гетеротрофного карбоксили-
рования, так и автотрофнго потребления СО2 при

хемосинтезе. Низкая микробная активность ТАУ
была отмечена в придонной воде “морской”

станции (10–30 нмоль л–1 сут–1). В воде залива
Канда St. 4 активность ТАУ была заметно выше

(110–410 нмоль л–1 сут–1). Высокая активность
ТАУ обнаружена в придонной воде “пресной”

St. 5 (1.3–2.5 мкмоль л–1 сут–1), а также в серово-
дородсодержащих образцах St. 6 и St. 8 (8–14 и

28–38 мкмоль л–1 сут–1). Активность автотрофно-
го (гидрогенотрофного) метаногенеза (MGh) в
придонной воде на “морской” и “проточной”
станциях была низкой и соответствовала пределу
чувствительности используемого метода (0.1–

1.0 нмоль СН4 л–1 сут–1). Заметно выше актив-

ность MGh была в пресном придонном водном

слое St. 5 (ср. 35 нмоль СН4 л
–1 сут–1). Наиболее

высокая активность MGh показана в образцах

St. 6 и 8 (60 и 110 нмоль СН4 л
–1 сут–1 соответствен-

но). Интенсивность окисления метана (МО) повто-
ряла тенденцию содержания метана (от 0.8 нмоль

СН4 л
–1 сут–1 на St. 7 до 2.0 и 6.8 мкмоль л–1 сут–1

на St. 6 и 8). Активность сульфатредукции
(SR) была минимальной (на пределе чувствитель-
ности метода) в придонной воде St. 7 (0.2–

0.5 нмоль S2– л–1 сут–1), низкой на St. 4 (1.2–

3.5 нмоль S2– л–1 сут–1) и необычно высокой (для

пресных вод) активностью (4.5 нмоль S л–1 сут–1)
в воде St. 5 с низким содержанием сульфат-иона
0.18 мкмоль. Высокая активность SR была, что
было ожидаемо, в придонных водах St. 6 и St. 8

(3 и 16.8 мкмоль S л–1 сут–1).

Общая численность (ОЧМ = MA) и биомасса
микроорганизмов (B). Микроскопирование окра-
шенных препаратов на мембранных фильтрах пя-
ти образцов придонной воды показало, что в воде
St. 7 величина МА (microbial abundance) соответ-
ствовала значениям, обычным для Кандалакш-

ского залива (ср. 220 тыс. кл. мл–1). В воде на St. 4
залива Канда величина МА была несколько выше

(ср. 480 тыс. кл. мл–1). Заметно выше численность
бактерий в сероводородной воде St. 6 залива

Канда (до 4 млн кл. мл–1) и пресной воде St. 5

(8.5 млн кл. мл–1). Наиболее высокая величина

МА соответствовала St. 8 (22 млн кл. мл–1).

Результаты высокопроизводительного секвени-
рования. В придонной воде пяти станций залива
Канда и Кандалакшского залива методом высоко-
производительного секвенирования фрагмента ге-
на 16S рРНК был исследован таксономический со-
став микроорганизмов придонного водного слоя.
Общее число идентифицированных фрагментов
16S rRNA, использованных для идентификации
микробных сообществ, составило 132457. В ре-
зультате проведенной кластеризации идентифи-
цированы 1971 бактериальных и 871 архейных
OTU с 97% идентичностью. Археи составили от
22.67 до 34.53% от всех 16S rRNA сиквенсов (табл. 2).
Они были представлены 9 филумами, которые
были определены с помощью программы SILVA и
GTDB базы данных: Aenigmarchaeota, Asgardar-
chaeota, Crenarchaeota, Euryarchaeota, Halobacter-
ota, Iainarchaeota, Micrarchaeota, Nanoarchaeota и
Thermoplasmatota. Бактерии были представлены
21 филумами: Acetothermia, Acidobacteriota, Actino-
bacteriota, Bacteroidota, Caldatribacteriota, Chloroflexi,
Cyanobacteria, Desulfobacterota, Firmicutes, Gemmati-
monadota, Latescibacterota, Myxococcota, Nitrospirota,
Patescibacteria, Planctomycetota, Proteobacteria,
SAR324_clade (Marine_group_B), Spirochaetota,
Thermotogota, Verrucomicrobiota, Zixibacteria.

Индекс Chao1 показывает, что самое низкое
видовое богатство приходится на микробное со-
общество олиготрофных морских вод St. 7, а наи-
более высокое – на микробное сообщество мезо-
трофных пресных вод St. 5. Видовое богатство
придонных вод залива Канда (St. 4 и St. 6) ближе
к высокому. Индекс видового разнообразия
Shannon_e оказался достаточно ровным, при
этом самым низким для сообщества вод “мор-
ской” станции и наиболее высоким для вод
“пресного” залива. Видовое разнообразие вод за-
лива Канда высокое, близкое к максимальному
среди полученных.

Таблица 2. Альфа-разнообразие в образцах придонной воды со станций 7, 5, 8, 4, 6 в акватории залива Канда и
прилежащих морских и пресных водоемах

Образец
Archaea

OTU %

Bacteria

OTU %
Сhao1 Shannon_e

St. 7. “Морская” 24.12 75.79 495.2 4.38

St. 5. “Пресная” 22.67 74.35 1095.3 5.78

St. 8. “Сероводородная вода” Из меромиктического озера 27.42 71.35 770.5 5.30

St. 4. Бухта Канда “Насыщенная кислородом вода” 34.53 62.95 972.4 5.49

St. 6. Бухта Канда “Сероводородная вода” 29.90 68.8 905.8 5.44
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Из 9 архейных и 21 бактериальных филумов
было выбрано 10 таксонов, составляющих по до-
лям OTU более 80% от всего микробного сообще-
ства (рис. 2). 7 выбранных таксонов относятся к
филумам, а 3 таксона являются классами. У вы-
бранных нами таксонов наиболее велика разница
между исследованными образцами в долях OTU.
Поэтому выбранные таксоны могут считаться ин-
дикаторными.

Таксономический состав сообщества архей.
Микробные сообщества придонной воды иссле-
дуемых водоемов, как это и следовало из физико-
химических условий среды обитания, значитель-
но отличались друг от друга (рис. 2). В насыщенной
кислородом и предельно охлажденной морской во-
де St. 7 в сообществе архей явно доминировали не-
культивируемые археи рода Nitrosopumilus, OTU
23.48% (филум Crenarchaeota). Археи рода Nitro-
sopumilus – облигатные аэробы, способные к
окислению аммония, содержащегося в морской
воде в предельно низких концентрациях. Пред-
полагается, что они способны к автотрофному
росту. Представители этого рода распространены
как в фотической зоне морей, так и поверхностной
части донных отложений в морях всех регионов
мира (Könneke et al., 2005; Park et al., 2012; Qin et al.,

2017). В пресных (St. 5) и особенно в сероводород-

содержащих (St. 8) водах археи Nitrosopumilus были

представлены в минимальных долях. Присутствие

и обилие Nitrosopumilus в образце из залива Канда

явно указывает на близость St. 4 к открытой части

моря. Заметное уменьшение Nitrosopumilus в об-

разце St. 6 указывает на ее близость к аноксий-

ным застойным водам.

В пресных (St. 5) и сероводородсодержащих

(St. 8) водах встречены археи из родов Methanoregula
и Methanosaeta (филум Halobacterota). Наиболее

известный вид Methanoregula boonei выделен из

пресного болота, основой его метаболизма явля-

ется гидрогенотрофный метангенез (Bräuer et al.,

2011). Археи рода Methanosaeta являются умерен-

но галотолерантными, широко распространены в

морских водоемах и в процессе метаногенеза ис-

пользуют ацетат. Ацетокластический метаноген

Methanosaeta pelagica был выделен из приливно-

отливной полосы Токийского залива (Mori et al.,

2012). В воде открытого моря (St. 7), а также в воде

St. 4 из залива Канда метаногенные археи найде-

ны в следовых количествах. В образце St. 6 мета-

ногенных архей было чуть больше (OTU 0.2%).

Рис. 2. Доля основных таксономических групп архей и бактерий в составе микробного сообщества в пяти образцах
придонной воды залива Канда и прилегающих акваториях Кандалакшского залива. Обозначения станций – как на
рис. 1.
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В лишенной кислорода воде пресного залива
(St. 5) найдены некультивируемые археи рода Woe-
searchaealis (OTU 8.47%). В сероводородных водах
(St. 8) их обилие достигало 16.12%. Некультивируе-
мые археи рода Woesearchaealis (филум Nanoarchaeo-
ta) обитают в пресных и слабоминерализованных
водоемах мезотрофного и евтрофного типа. Они
являются гетеротрофами и предпочитают микро-
аэрофильные условия (Liu et al., 2018). В морской
воде St. 7 археи филума Nanoarchaeota встречены в
минимальном количестве (OTU 0.64%). Археи
рода Woesearchaealis были найдены в образце St. 4
залива Канда (OTU 9.11%). Придонная вода на
St. 4 испытывает дефицит растворенного кисло-
рода (0.15 ммоль; табл. 1), что способствует разви-
тию микроаэрофильных архей. В исследуемых
водах залива Канда (St. 6) их обилие достигало
15.43%, что указывает на близость микробного
сообщества St. 6 с сообществом сероводородных
вод St. 8.

Необходимо отметить, что доля архей в мик-
робном сообществе распределялась следующим
образом: (OTU %) 24.12 (“Морская”) – 22.67
(“Пресная”) – 27.42 (“Сероводородная”) – 34.53
(“Канда St. 4”) – 28.4 (“Канда St. 6”). Близкие
численные показатели долевого содержания сум-
мы архей в микробных сообществах исследован-
ных нами разнообразных водных местообитаниях
свидетельствуют о ненадежности использования
такого интегрального индикационного инстру-
мента.

Таксономический состав сообщества бактерий.
Бактерии отряда Actinomariales (филум Actinobac-
teriota) являются космополитами морских вод.
Эти бактерии имеют ультрамалые размеры, а так-
же способность к фотогетеротрофному метабо-
лизму (Ghai et al., 2013). В наших образцах бакте-
рии Actinomariales встречены в морской воде стан-
ций St. 7 и St. 4 залива Канда (OTU 9.57 и 5.96%).
В пресной и сероводородной воде, а также в воде
St. 6 залива Кан их было заметно меньше.

Бактерии класса Bacteroidia во всех исследо-
ванных водных образцах найдены в близких до-
лях (OTU 5.16% в сероводородных водах и OTU
8.04% в пресных водах). Известно, что бактерии
этого класса широко распространены в самых
разных местах обитания, от морских и пресных
вод и почвы до желудочно-кишечного тракта и
экскрементов животных. Вероятно, наличие бак-
терий класса Bacteroidia является наименее зна-
чимым показателем для диагностики микробных
сообществ прибрежных морских водоемов.

Наличие бактерий класса Chlorobia (зеленые
серные бактерии) четко и надежно указывают на
наличие процессов аноксигенного фотосинтеза,
протекающих с потребления сероводорода. В на-
ших образцах Chlorobia были найдены (в очень
малом количестве) в образцах St. 8 и St. 6. В лет-

нее время аноксигенные фототрофные бактерии
населяют зону хемоклина водной толщи стратифи-
цированных водоемов и осуществляют активный
фотосинтез. В зимний сезон в покрытых льдом во-
доемах при отсутствии света в слое хемоклина Chlo-
robia оседают в придонный водный слой и на по-
верхность осадка.

В воде “морской” St. 7, а также “пресной” St. 5
найдены аэробные (микроаэрофильные) серо-
окисляющие бактерии родов Sulfurimonas и Sulfu-
rovum, филум Campilobacterota. Представители ро-
да Sulfurimonas ‒ типичные градиентные морские
бактерии, микроаэрофилы. Они способны окислять
элементную серу, сульфид, другие восстановленные
соединения серы в процессе кислородного, а неко-
торые виды в процессе нитратного дыхания (Han,
Perner, 2015). Известные культивируемые пред-
ставители рода Sulfurovum являются хемолитавто-
трофными бактериями, окисляющими серу и
тиосульфат и использующими кислород, а также
нитрат в качестве акцептора электрона (Mori et al.,
2018). Большинство представителей этого рода най-
дены в образцах воды и осадков, отобранных из
морских гидротермальных источников. Однако
бактерии рода Sulfurovum найдены также и в воде
и осадках Арктических морей (Sun et al., 2020).
Незначительные количества бактерий этих родов
обнаружены в образцах залива Канда St. 8 и St. 6.

Бактерии рода Chloroflexi найдены в составе
микробных сообществ водных образцов с дефи-
цитом кислорода или его отсутствием (St. 5 OTU
6.89%, St. 8 OTU 8.41%). В морской воде этих бак-
терий было заметно меньше (St. 7 OTU 1.79%).
Бóльшая часть Chloroflexi была представлена гете-
ротрофными некультивируемыми бактериями из
класса Anaerolineae, род SBR1031. Принято счи-
тать, что эти бактерии являются анаэробными
синтрофами, мутуалистически связанными с ме-
таногенными археями (Narihiro et al., 2012). Доля
этих малоизученных бактерий в составе микробно-
го сообщества St. 4 была невелика (OTU 3.91%), но
весьма значительна в составе микробного сооб-
щества St. 6 (OTU 10.5%). Примечательно, что в
образцах St. 8 и St. 6 (следовые количества) найдены
Chloroflexi рода Chloronema. Это крупные, нитчатые
зеленые серные бактерии с газовыми вакуолями,
осуществляющие аноксигенный фотосинтез и ве-
дущие, как правило, бентосный образ жизни (Dubi-
nina, Gorlenko, 1975). Эти хорошо морфологически
различимые бактерии могут служить хорошим мар-
кером микробных сообществ с развитым циклом
серы. В то же время отметим, что Chloronema sp.
ранее находили только в пресных стратифициро-
ванных водоемах (Gich et al., 2001).

Цианобактерии обитают в фотической зоне
пресных и морских водоемов, где существуют за
счет оксигенного фотосинтеза. Придонный слой
водоемов (если до него не доходит свет) является
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исключительно местом накопления, но не обита-
ния цианобактерий. Обилие цианобактерий явля-
ется показателем продуктивности фотической зоны
водоемов и зависит, в первую очередь, от содержа-
ния биогенных элементов. “Морская” St. 7 по по-
казателю обилия цианобактерий (OTU 0.61%)
оказалась явно олиготрофной, а “пресная” St. 5
(OTU 11.79%) и “сероводородная” St. 8 (OTU
8.0%) – евтрофными. В состав сообщества ци-
анобактерий входили представители семейств
Nostocaceae, Cyanobiaceae, Sinechococcaceae. Ис-
следуемые воды залива Канда (St. 4) были скорее
олиготрофными, а St. 6 – явно евтрофными (OTU
16.73%).

Сульфатредуцирующие бактерии филума De-
sulfobacterota найдены во всех образцах, включая
придонную воду пресного залива St. 5. Большин-
ство представителей филума Desulfobacterota в об-
разцах относились к классам Desulfobacteria и De-
sulfobulbia. В сероводородных водах St. 8 и прес-
ной воде St. 5 преобладали некультивируемые
сульфатредукторы рода Desulfatiglans. В придонной
воде морской St. 7 найдены некультивируемые
сульфатредукторы семейства Desulfocapsaceae, рода
Desulfosarcina, а также Desulfosarcinaceae, g:SEEP-
SRB1, образующие ассоциации с археями
ANME-1 (Kleindienst et al., 2012). Бактерии филу-
ма Desulfobacterota продуцируют сероводород за
счет восстановления элементной серы, сульфита,
а также диспропорционирования тиосульфата
(Murphy et al., 2021). При этом бактерии не нуж-
даются в органических субстратах и развиваются
как хемолитоавтотрофы. Некоторые бактерии фи-
лума Thermodesulfobacteriota вступают в синтрофные
отношения с микроорганизмами, использующими
сероводород. В исследуемых образцах губы Канда
(St. 4 и St. 6) найдены все вышеуказанные таксо-
ны сульфатредукторов, однако явно доминирую-
щих родов среди них не было.

В образце морской воды St. 7 в составе класса
Alphaproteobacteria найдены некультивируемые бак-
терии семейства Hyphomicrobiaceae, большинство
которых являются олиготрофами. В придонной во-
де пресного залива (St. 5) найдены нитчатые бес-
цветные серные бактерии семейства Beggiatoaceae.
Бактерии этой группы не склонны к планктонному
способу жизни. Наиболее вероятно, что эти круп-
ные бактерии находились на поверхности мелких
частиц поверхностного слоя донного осадка. На-
ходка бактерий семейства Beggiatoaceae указывает
на наличие активных микробных процессов цик-
ла серы, протекающих в отсутствие света (Salman
et al., 2013).

Обилие бактерий класса Gammaproteobacteria в
исследуемых образцах оказалось наиболее ярким
признаком, отличающим образец воды открыто-
го моря (St. 7) от остальных образцов. Доля Gam-
maproteobacteria в этом образце составила 29.95%.

Наиболее многочисленными находками в образ-
цах морской станции (St. 7) были представители
рода Woeseia (класс Gammaproteobacteria). Вероят-
но, единственным культивируемым видом этого
рода является Woeseia oceani, выделенным из при-
ливо-отливной полосы Желтого моря (Du et al.,
2016). Бактерии рода Woeseia являются морскими
космополитами. Они найдены в водах и осадках
прибрежных акваторий многих морей. При этом
их трофическая роль остается малоизученной. В
сероводородных водах St. 8 преобладали бактерии
рода Rhodoferax (сем. Comamonadacea). Rhodoferax
относятся к несерным пурпурным бактериям,
способны к аноксигенному фотосинтезу, но при
этом могут развиваться и в отсутствие света. По-
мимо образца St. 8 Rhodoferax найдены в серово-
дородных водах St. 6 залива Канда. В этих же об-
разцах (St. 8, St. 6) в малых количествах найдены
пурпурные серные бактерии семейства Chromati-
aceae (генетически близкие к пресным и морским
видам Thiocapsa roseopersicina, Thiocapsa imhoffii,
Thiodictyon bacillosum). В образцах St. 5, St. 8, а так-
же St. 4 и St. 6 залива Канда найдены бактерии
наиболее близкие к роду Thiobacillus. Культивиру-
емые представители этого рода являются класси-
ческими участниками окислительного звена цик-
ла серы. В образцах St. 5, St. 6 и St. 8 найдены бак-
терии, близкие к классическим метанотрофам из
родов Methylocystis и Methylocapsa. В образцах St. 5,
St. 6 и St. 8 также найдены бактерии близкие к ро-
ду Methylotenera. Бактерии этого рода выделены из
осадков пресных водоемов, а также почв и рисо-
вых чеков. Культивируемые Methylotenera способ-
ны к росту на метиламине, как единственному
источнику энергии, углерода и азота (Kalyuzhnaya
et al., 2006). Крайне интересно, что в образце St. 7
“Морская” все найденные метанотрофы оказа-
лись близкими к бактериям рода Methyloceani-
bacter, обитающих в осадках северных морей и
способных к окислению широкого спектра одно-
углеродных соединений (Vekeman et al., 2016).
Как и ожидалось, детектируемые метанотрофы
пресной St. 5 оказались близки к нитчатыми
гамма-протеобактериям, родственными Creno-
thrix sp. По мнению ряда исследователей, это
главные потребители метана в стратифицирован-
ных озерах (Osvald et al., 2017).

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что по
своим гидрологическим и гидрохимическим па-
раметрам придонная вода акватории залива Кан-
да, искусственно изолированного от основного
морского бассейна, является смесью пресных
(речных и озерных) и морских вод (табл. 1). Это
доказывается, прежде всего, показателем солено-
сти. С другой стороны, придонная вода изолиро-
ванного водоема приобретает свойства, отсут-
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ствующие как в исходно пресных водах, так и в
водах открытого моря. Это дефицит кислорода
(St. 4), а также наличие сероводорода (St. 6). Поми-
мо этого, в придонных водах залива Канда меняется
окислительно-восстановительная обстановка, и
появляется растворенный метан. Объективным по-
казателем является изменение показателей ин-
тенсивности ключевых микробных процессов. В
придонной воде залива Канда интенсивность ас-
симиляции углекислоты, сульфатредукции, гид-
рогенотрофного метаногенеза и метанокисления
заметно выше, чем в открытом море (табл. 1). Все
вышеназванные изменения гидрохимического и
биогеохимического состояния придонных вод за-
лива Канда указывают на приобретение новых ка-
честв, присущих стратифицированным водоемам с
аноксийным, сероводородсодержащим придон-
ным слоем. Водоемы такого типа известны на по-
бережье Белого моря (Краснова, 2021).

Аноксийные зоны стратифицированных водое-
мов, как реликтовые экосистемы, на протяжении
многих лет привлекали внимание микробиологов
(Overmann, 1997; Garcia-Gil et al., 1999; Camacho
et al., 2001; Gorlenko, Kuznezov, 1972; Gorlenko, 1978;
Jørgensen et al., 1979; Savvichev et al., 2021). Ста-
бильная аноксийная зона водной толщи суще-
ствует в меромиктическом озере Могильное на
острове Кильдин, Фрамварен фиорде в южной
Норвегии, Черном море (Dyrssen et al., 1996; Иванов
и соавт., 2001; Strelkov, 2014). Менее стабильная
анаэробная обстановка характерна для глубоковод-
ных впадин Каспийского моря (Иванов и соавт.,
2013). Многочисленные стратифицированные во-
доемы небольшого размера известны на побережье
Кандалакшского залива Белого моря (marine-de-
rived lakes). Они уникальны по происхождению, т.к.
образуются путем отделения от моря из-за быстро-
го поднятия суши (около 40 см за последние сто
лет) (Krasnova et al., 2012). По мере отдаления от
моря происходит ослабление промывного режи-
ма, что ведет к накоплению значительного коли-
чества осадков, активизации анаэробных мик-
робных процессов, в первую очередь процесса
сульфатредукции и, в конечном итоге, распростра-
нению сероводорода в толще монимолимниона
(Losyuk, Kokryatskaya, 2015). Сульфатредуцирующие
бактерии не ограничивают перечень анаэробных
микроорганизмов, участвующих в трансформации
органических соединений. В анаэробных условиях
образование метана обеспечивают метаногенные
археи, участвующие, наряду с сульфатредуциру-
ющими бактериями, в терминальной фазе разло-
жения органического вещества (Иванов и соавт.,
2012).

Проведенные исследования показали, что среди
богатого микробного сообщества придонных вод
прибрежных морских водоемов можно выделить
микроорганизмы, являющиеся индикаторами из-
менений, приводящих к возникновению анок-

сийных зон. Это археи из родов Methanoregula и
Methanosaeta (филум Halobacterota). Археи рода
Nitrosopumilus (филум Crenarchaeota) также могут
считаться индикаторными (точнее анти-индика-
торными) микроорганизмами, поскольку они об-
наруживаются только в богатых кислородах водах
открытого моря. Прекрасными индикаторами за-
стойных морских вод оказались микроорганизмы
участники цикла серы. Известно, что микроорга-
низмы цикла серы явно доминируют в хемоклине
меромиктических водоемов. Биогеохимический
смысл их деятельности получил название “суль-
фуреты”. В водах залива Канда их было мало, но
их индикаторный потенциал очевиден, поскольку в
воде открытого моря (St. 7) эти микрорганизмы от-
сутствовали. Это аноксигенные фототрофные
бактерии класса Chlorobia (соленоводные Chloro-
bium_phaeovibrioides, пресноводные Pelodictyon
phaeoclathratiforme). Это Chloroflexi рода Chloronema,
также существующие за счет аноксигенного фо-
тосинтеза. Они найдены в малых количествах в
образцах St. 8 и St. 6. Индикаторными организма-
ми изолированных вод залива Канда оказались
также несерные пурпурные бактерии, близкие к
роду Rhodoferax. Они также найдены в малых коли-
чествах в образцах St. 8 и St. 6. В группу индикатор-
ных таксонов бактерий, окисляющих восстановлен-
ные соединения серы, попали нитчатые бесцветные
серные бактерии семейства Beggiatoaceae, а также
тионовые бактерии рода Thiobacillus. Оказалось,
что бактерии восстановительного звена цикла серы
имеют более слабый индикаторный потенциал.
Сульфатредуцирующие бактерии филума Desulfo-
bacterota найдены во всех исследуемых водоемах.
В воде St. 6 и St. 8 доля бактерий филума Desulfo-
bacterota была немного выше, чем в воде других
водоемов. Вероятно, что наиболее эффективны-
ми анти-индикаторами оказались бактерии рода
Woeseia. Они явно доминировали в воде St. 5
“Морская” и уступали свою лидирующую пози-
цию в водах залива Канда.

Проведенные исследования показали, что по
своим гидрологическим, гидрохимическим, био-
геохимическим свойствам, а также по составу
микробных сообществ, придонный водный слой
акватории залива Канда заметно отличается от
пресных вод Федосеевского озера и морских вод
Кандалакшского залива. Микробные сообщества
акватории залива Канда пополняются археями и
бактериями, обитающими в меромиктических
водоемах. В водах St. 4 изменения в составе мик-
робного сообщества неявные, а в водах St. 6 они
хорошо заметны. Можно предположить, что при
позитивном развитии событий, а именно при
устойчивом обмене вод через морскую дамбу, со-
став микробного сообщества придонных вод залива
Канда не будет существенно меняться и, возможно,
будет подвержен сезонным и межгодовым колеба-
ниям. При негативном развитии событий можно
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дать прогноз превращения залива Канда в страти-
фицированный водоем с устойчиво аноксийным
придонным водным слоем и сообществом микро-
организмов, сходным с меромиктическими водое-
мами оз. Могильное, оз. Трехцветное, оз. Большие
Хрусломены (Иванов и соавт., 2001; Lunina et al.,
2005; Savvichev et al., 2018, 2021).
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Abstract—Formation of the Kanda Bay resulted from construction of a railway dam (1916) and subsequent
isolation of the sea lagoon from the main basin of the Kandalaksha Gulf, White Sea. Decreased action of tidal
flows, which mix the water column of the lagoon, altered the hydrological regime of the basin. Decreased wa-
ter exchange resulted in formation of oxygen-depleted near-bottom water and to sulfide contamination. A
freshwater lake was, however, preserved in the southern part of the Kanda Bay. The composition of microbial
communities was studied for the near-bottom water horizons at different sides of the Kanda Bay. The oxygen
regime in this layer was found to change, with increasing concentrations of sulfide and methane and active
processes of sulfate reduction and methane oxidation. The composition of the microbial community changed
noticeably, with lower abundance of true marine and freshwater microorganisms and development of bacteria
and archaea predominant in microbial communities of anoxic water in meromictic basins. Among the micro-
bial diversity, indicator species with increased abundance were revealed. These are archaea of the genera
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Methanoregula and Methanosaeta (phylum Halobacterota). The sulfur cycle microorganisms, which were the
indicators of stagnant marine water, included anoxygenic phototrophic bacteria of the class Chlorobia, (Chlo-
robium phaeovibrioides, Pelodictyon phaeoclathratiforme), Chloroflexi of the genus Chloronema, nonsulfur pur-
ple bacteria related to the genus Rhodoferax, colorless sulfur bacteria of the family Beggiatoaceae, and sulfur
oxidizers of the genus Thiobacillus. Archaea of the genus Nitrosopumilus (phylum Crenarchaeota) and bacteria
of the genus Woeseia may be considered opposites to the indicator microorganisms, since they were found on-
ly in the open sea water. In our opinion, stable water exchange through the dam will result in the stable com-
position of the Kanda Bay microbial community, with only seasonal variations and year-to-year f luctuations.
The negative scenario supports prediction of conversion of the Kanda Bay into a stratified basin with anoxic
near-bottom water and the microbial community similar to that found in meromictic lakes.

Keywords: Microbial communities, microbial processes, Kanda Bay, meromictic basins, water exchange, hy-
drological regime, stratification, sulfide contamination
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