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Озеро Могильное находится в высоких широтах 
Арктики (69°19′11″ с. ш., 34°20′55″ в. д.) на остро-
ве Кильдин (Мурманская область). Оно привле-
кает внимание гидрологов и биологов уже более 
ста лет (Исаченко, 1914; Дерюгин, 1927; Gorlenko 

et  al.,  1978; Иванов и  соавт., 2001; Лунина и  со-
авт., 2005; Strelkov et al., 2014, 2019; Krasnova et al., 
2018; Краснова, 2021; Беленкова, Саввичев, 2021). 
Это сравнительно небольшой мезотрофный анхи-
олиновый меромиктический водоем, содержащий 
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Реликтовое озеро Могильное, отделенное от Баренцева моря песчано-галечной дамбой, находится 
в высоких широтах Арктики на острове Кильдин (Мурманская область). Это озеро является класси-
ческим примером меромиктического водоема морского происхождения. Данные, полученные в экс-
педиции 2018 года, показали изменения гидрохимического режима озера, произошедшие за послед-
ние 20 лет. Содержание сульфида в монимолимнионе озера достигает 140 мг/л. Отмечена тенденция 
осолонения поверхностных вод озера до 7 г/л. Для оз. Могильное характерно несовпадение уровней 
галоклина и термоклина. Зона хемоклина в озере находится ниже уровня галоклина. В узком кисло-
родсодержащем слое между 3 и 7.5 м в оз. Могильное существует аэробная микрофлора морского типа 
и морская фауна. Бактериальная пластина сформирована на границе сероводородного слоя, на глу-
бине около 8 м и преимущественно состоит из зеленых серобактерий (ЗСБ). Преобладали коричне-
воокрашенные виды ЗСБ, содержащие бактериохлорофилл е. Сформированное ранее представление 
о биоразнообразии аноксигенных фототрофных бактериях (АФБ) по морфологическим признакам 
было скорректировано нами за счет метагеномных данных, полученных при анализе ДНК из двух 
проб озерной воды зоны хемоклина, а также дополнено выделением новых видов ЗСБ. Данные моле-
кулярной диагностики подтвердили абсолютное доминирование соленоводного вида ЗСБ Chlorobium 
phaeovibrioides. Впервые из оз. Могильное выделены и идентифицированы коричнево- и зеленоокра-
шенные морфотипы Prosthecochloris aestuarii, а также выделен Prosthecochloris sp., содержащий бакте-
риохлорофилл с. Подробно обсуждается таксономическая позиция Pelodyction phaem, постоянно при-
сутствующего в оз. Могильное. Несмотря на частичную изолированность экосистемы оз. Могильное 
от материнского моря, основные свойства доминирующего вида ЗСБ, а также Prosthecochloris aestuarii, 
оказались сходными с филотипами, обитающими в озерах на побережье Белого моря, имеющего связь 
с акваторией Баренцева моря.
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сероводородное заражение, аноксигенные фототрофные бактерии, микробные сообщества, бакте-
риальная пластина
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сульфид, с практически полным отсутствием цир-
куляции воды между слоями различной минерали-
зации. От Баренцева моря оз. Могильное отделено 
с южной стороны дамбой из песка и гальки шири-
ной 70 м и высотой до 5.4 м, через которую про-
сачивается морская вода (рис. 1). С северной сто-
роны в озеро поступают пресные поверхностные 
воды. В результате смешивания морских и пресных 
вод образуется устойчивая стратификация водных 
слоев от почти пресных на поверхности (соленость 
около 5‰) до соленых на дне (соленость до 30‰).

В озере выделяются три зоны: аэробная, анаэ-
робная, с повышенным содержанием сероводорода, 
и переходная зона — хемоклин (миксолимнион). На 
нижней границе проникновения света формирует-
ся бактериальная пластина с преобладанием анок-
сигенных фототрофных бактерий (АФБ) розово-
го цвета. В начале ХХ века Б. Л. Исаченко первым 
исследовал бактериальную пластину оз. Могильное, 
располагавшуюся на глубине 12 м (Исаченко, 1914). 
Он определил, что розовый цвет ей придают пур-
пурные бактерии Сhromatium, окисляющие серово-
дород в ходе аноксигенного фотосинтеза. Дальней-
шие исследования, проведенные в 1973 году, пока-
зали, что бактериальная пластина поднялась до 9 м, 
и в ней преобладают коричневоокрашенные зеле-
ные серные бактерии (ЗСБ), морфологически сход-
ные с Chlorobium phaeovibrioides. Субдоминантами 
также были коричневоокрашенные ЗСБ Pelodictyon 
phaeum и  Prosthecochloris phaeoasteroidea. Пурпур-
ные серобактерии были малочисленными. В июне 
1999 г. и сентябре 2001 г. были проведены сезонные 
исследования структуры сообщества АФБ, в про-
цессе которых идентифицированы до вида культу-
ры АФБ методом анализа гена 16S рРНК (Лунина 
и соавт., 2005). Было подтверждено доминирование 
в сообществе хемоклина оз. Могильное Chlorobium 
phaeovibrioides, штамм Mog 4. В этом исследовании 
не были обнаружены субдоминанты ЗСБ, опреде-
ленные в 70-х годах ХХ века.

Последние масштабные экспедиции на оз. Мо-
гильное были предприняты в июле‒августе и октя-
бре 2018 года (Krasnova et al., 2018). Были выпол-
нены гидрохимические исследования и отмечены 
тенденции изменения физико-химических харак-
теристик водоема. Изучение таксономического 
статуса АФБ, входящих в  состав бактериальной 
пластины, не проводилось. В представленной ра-
боте восполняется этот пробел.

Главной целью настоящего исследования было 
исследование видового разнообразия АФБ оз. Мо-
гильное в зоне хемоклина в конце лета 2018 года. 
Впервые был применен метод метагеномного ана-
лиза микробного сообщества. Параллельно пла-
нировалось выделение новых штаммов АФБ и их 
идентификация.

МАТЕРИАЛЫ  
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Отбор проб. Физико-химические исследования 
вертикальной структуры водной толщи оз. Мо-
гильное были проведены в конце июля 2018 года. 
Процедура отбора водных образцов, а  также ис-
пользованные для анализа методы, описаны в пре-
дыдущих публикациях (Krasnova et al., 2018). Про-
бы воды для гидрохимических измерений отбирали 
с помощью силиконовой трубки, закрепленной на 
калиброванном тросе, и портативного медицин-
ского насоса Whale Premium Submersible Pump 
GP1352 (Ирландия). Для получения данных о тон-
кой стратификации сообщества АФБ в зоне хемо-
клина отбирали пробы многошприцевым батоме-
тром конструкции Воронова (Воронов, Краснова, 
2019) с интервалом 2.5 см по вертикали.

Учет общей численности микроорганизмов. Для 
учета общей численности микроорганизмов (ОЧМ) 
пробы воды фиксировали раствором глутаральде-
гида, конечная концентрация которого в пробе со-
ставляла 2%. 1‒5 мл фиксированной пробы филь-
тровали через черные поликарбонатные фильтры 
(“Миллипор”) с диаметром пор 0.2 мкм. Фильтры 
окрашивали раствором акридинового оранжевого. 
Препараты просматривали с помощью эпифлуо-
ресцентного микроскопа Olympus BX 41 с систе-
мой визуализации Image Scope Color (M) при уве-
личении ×1000. Учет клеток проводили с экрана 
монитора в 20-ти полях зрения.

Культивирование. Первичные посевы АФБ были 
выполнены из воды, отобранной с  глубины 7.8 
и 8.0 м. Штаммы выделяли и культивировали при 
28°C на свету (2.000 лк), используя среду следу-
ющего состава (г/л): NH4Cl — 0.5, KH2PO4 — 0.5, 
MgCl2 · 6H2O  — 0.2, CaCl2 · 2H2O  — 0.1, NaCl  — 
20.0, KCl — 0.3, NaHCO3 — 3.0, Na2S2O3 6H2O — 1.0, 
Na2S · 9H2O — 0.7, дрожжевой экстракт — 0.1, аце-
тат натрия — 0.5; раствор витаминов и микроэле-
ментов — по 1 мл из каждого концентрированного 

Рис. 1. Озеро Могильное. Остров Кильдин (Баренце-
во море). Фото Д. А. Воронова.
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стерильного раствора. Конечный рН устанавлива-
ли 7.5. Очистку культур АФБ проводили методом 
разведений на агаризованной (0.5%) среде указан-
ного состава (Лунина и соавт., 2019). Оптимальные 
условия роста АФБ (температуры, концентрации 
NaCl) определяли путем измерения оптической 
плотности выросшей суспензии клеток при 726 нм 
на фотометре КФК‑3 (Россия).

Микроскопирование. Морфологию клеток бакте-
рий изучали в световом микроскопе Olympus BX 41 
(Япония) с объективом ×100 с фазовым контрастом. 
Ультратонкие срезы исследовали под электронным 
микроскопом Jeol JEM‑100C (Япония) при напря-
жении 80 кВ. Для приготовления ультратонких 
срезов материал обезвоживали и заливали в Эпон 
(Ryter, Kellenberger, 1958). Срезы помещали на мед-
ные сетки с формваровым покрытием и контрасти-
ровали по Рейнольдсу (Reinolds, 1963).

Количество бактериохлорофиллов в  природ-
ных образцах определено с использованием мето-
дов спектрофотометрии и спектрофлуориметрии 
(Жильцова и соавт., 2020).

Состав пигментов выделенных культур АФБ 
определяли по спектрам поглощения на спектро-
фотометре СФ 56А (“ЛОМО”, Россия) в  диапа-
зоне длин волн 350–1100 нм. Для этого готовили 
суспензию клеток в 50% глицерине. Кроме того, 
исследовали спектральные характеристики экс-
трактов пигментов АФБ в смеси ацетон‒метанол 
(7 : 2; об./об.).

Филогенетический анализ. Для выделения ДНК 
из накопительных культур использовали набор 
DNeasy UltraClean Microbial Kit (“Qiagen”, Ни-
дерланды). Идентификацию накопительных куль-
тур ЗСБ проводили с помощью праймерной груп-
поспецифичной системы F‑99-GSB‒R‑1369 для 
гена 16S рРНК (Alexander et al., 2002). Секвени-
рование проводили на автоматическом генети-
ческом анализаторе DNA Analyzer 3730 (“Applied 
Biosystems”, США) с использованием набора реак-
тивов BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit 
(“Applied Biosystems”, США), согласно инструк-
ции производителя. Выравнивание последова-
тельностей проводили с помощью онлайн-серви-
са MAFFT (Katoh et al., 2019). Филогенетический 
анализ проводили при помощи сервиса IQ-TREE 
(Nguyen et al., 2015) с использованием эволюцион-
ной модели, полученной при помощи Model Finder 
(Kalyaanamoorthy et al., 2017). Дерево было постро-
ено при bootstrap-анализе 1000 альтернативных де-
ревьев и визуализировано в iTOL v.6., последова-
тельности были депонированы в GenBank под но-
мерами OR538547‒OR538549.

Метагеномный анализ. В соответствии с реко-
мендациями производителя библиотека фрагмен-
тов метагенома была создана с помощью набора 
NEBNextDNA Library Prep kit (“Illumina”). Секве-
нирование библиотеки проводилось на приборе 

HiSeq 2500 (“Illumina”) с  использованием пар-
ных чтений (150 п. н.). Качество необработанных 
чтений определялось с помощью Fast QC v. 0.11.7 
(http://www.bioinformatics.babraham.ac.uk/projects/
fastqc/), а некачественные чтения удалялись с по-
мощью Trimmomatic v. 0.36 (Bolger et al., 2014). От-
фильтрованные по качеству чтения были собраны 
de novo с помощью metaSPAdes v. 3.15.0 (Nurk et al., 
2017). Таксономию отфильтрованных по качеству 
чтений для каждого образца присваивали с  по-
мощью Kaiju v. 1.5 (Menzel et al., 2016) с исполь-
зованием нередуцированной базы данных белков 
NCBI BLAST nr v. 2017–05–16. Для реконструк-
ции генома использовали три различных подхода: 
MaxBin 2.0 (Wu et al., 2016), MyCC (Lin, Liao, 2016) 
и BusyBee Web (Laczny et al., 2017). Окончательные 
сборки геномов были получены с помощью про-
граммы Das Tool (Sieber et al., 2018). Таксономи-
ческое положение собранного генома определяли 
с помощью GTDB-Tk v. 1.5.0 (Chaumeil et al., 2019). 
Определение наличия контаминации и ее удаление 
проводили с помощью программы RefineM v. 0.0.24 
(Parks et al., 2017). Уровень и полноту загрязнения 
геномной сборки оценивали с помощью CheckM 
v. 1.0.12 (Parks et al., 2015) с командой “lineage wf” 
и  настройками по умолчанию. Аннотирование 
генома проводили с помощью программы PGAP 
(Prokaryotic Genome Annotation Pipeline), предо-
ставленной NCBI (Tatusova et al., 2016). Качество 
сборки генома оценивали с помощью программы 
QUAST (Gurevich et al., 2013). Для исследования 
метаболического потенциала автоматическое при-
своение идентификаторов KEGG-ортологии (KO) 
белкам штаммов Chlorobium было выполнено с по-
мощью BlastKOALA (Kanehisa et al., 2016) и под-
креплено поиском BLASTp (e-value < 10‒20) по базе 
нередуцированных белков NCBI.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Физико-химические характеристики оз. Могиль-
ное в конце июля 2018 года. Поверхностная вода 
была распреснена до 5.4‰ от поверхности до глу-
бины 2.5 м (рис. 2). Далее, до глубины 6.5 м, про-
исходило резкое увеличение солености с 13.3‰ до 
27.2‰. На глубинах 13 м и до дна соленость оста-
валась стабильной 29.9‰. Отметим, что в Барен-
цевом море соленость воды составляет 33‰, что 
свидетельствует о разбавление морской воды, по-
ступающей в оз. Могильное через дамбу, пресны-
ми береговыми стоками. Поверхностная вода озера 
в конце июля прогревалась до 20°С (рис. 2). Тем-
пературный скачок простирался с 2 до 5 метров, 
после чего температура воды медленно снижалась 
с 11 до 9°С.

Следует отметить, что граница хемоклина (ред-
окс зона) располагалась на глубине 7.8–8.0 м при 
солености, близкой к максимальной для этого озе-
ра. К этой глубине кислород исчезает, и начинается 
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резкое увеличение концентрации сероводорода до 
141 г/л у дна (рис. 2).

Положение бактериальной пластины. В солнеч-
ную погоду до верхней границы распространения 
сероводорода (зоны хемоклина) достигает незна-
чительное количество световой энергии, достаточ-
ной для преимущественного развития коричнево-
окрашенных ЗСБ (рис. 2). Бактериальная пласти-
на формируется на глубине в интервале 7.8–8.3 м 
при солености 27.8‰ и температуре 9.6°C (рис. 2). 
Максимальная общая численность бактерий была 
зарегистрирована на глубине 7.8 м и составляла 
3.4 млн клеток в 1 мл. На глубине 8 м ОЧМ снижа-
лась до 2.4 млн клеток в 1 мл. Концентрация бак-
териохлорофилла e на этих глубинах была высокой 
и составила 550 и 450 мкг/л соответственно (рис. 2) 
(Жильцова и соавт., 2020). Это подтверждает доми-
нирование в бактериальной пластине коричнево-
окрашенных ЗСБ, приспособленных к жизни при 
низкой освещенности и спектральных особенно-
стях коротковолнового света, достигающего мак-
симальных глубин. Бактериохлорофилл а, харак-
терный для пурпурных бактерий, на этих глубинах 
не зарегистрирован. Почти полное отсутствие пур-
пурных бактерий объяснимо слишком низкой ос-
вещенностью на границе хемоклина.

Таксономический состав микробного сообщества 
зоны хемоклина по данным метагеномного анализа. 
В результате метагеномного анализа ДНК двух об-
разцов с глубин 7.8 и 8.0 м было получено 3206961 
и 3379495 парно-концевых чтений (2 × 150 пн) для 
проб Mog_7.8 и Mog_8 соответственно. Получен-
ные чтения были использованы для определения 
состава микробного сообщества (рис. 3).

В  результате в  образцах Mog_7.8 и  Mog_8 до-
минировали представители филума Chlorobiota 
(81.2 и  73.4%). Кроме того, были идентифици-
рованы последовательности, относящиеся к фи-
лам Pseudomonodota (10.1 и 13.4%), Bacteroidota (1.9 
и 3.5%), Bacillota (1.0 и 1.2%) и Chloroflexota (0.7 
и  1.7%). В  отличие от Mog7.8, в  образце Mog_8 
были получены последовательности, принад-
лежащие представителям Actinomycetota (0.8%) 
и Cyanobacterota (0.6%). Полученные чтения были 
использованы для сборки метагеномов. В резуль-
тате метагеном Mog_7.8 состоял из 8892 скаф-
фолдов (≥500 пн), общим размером 11590404, 
а  метагеном Mog_8 состоял из 19437 скаффол-
дов размером 19211437 пн (N50 = 922). С  целью 
реконструкции геномов был проведен бинниг 
обоих метагеномов. В результате был реконстру-
ирован геном размером 2210184 пн, состоящий 
из 97 скаффолдов (L50/N50 = 8/85640) и имеющий 
GC состав 52.57%. Полнота и  уровень контами-
нации реконструированного генома были опре-
делены с  использованием CheckM и  составили 
99.3 и  0% соответственно. В  геноме была иден-
тифицирована полная последовательность гена 
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Рис.  2. Основные физико-химические характеристики 
водной толщи оз. Могильное (июль 2018 г.): a — S — соле-
ность,‰; рН; Т — температура, °C; б — cодержание кис-
лорода (О2), сероводорода (H2S) и величина окислитель-
но-восстановительного потенциала (Eh); в  — величина 
освещенности (люкс), концентрация бактериохлорофил-
ла е и положение окрашенной бактериальной пластины 
в водной толще оз. Могильное (Krasnova et al., 2019; Жиль-
цова и соавт., 2019).
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16S рРНК (Mog18–1), которая имела уровень сход-
ства в  99.93% с  Chlorobium phaeovibrioides Mog4, 
штаммом, обнаруженным ранее в оз. Могильное 
(Лунина и соавт., 2005). В собранном геноме были 
идентифицированы гены bciD и bchF3, ответствен-
ные за биосинтез бактериохлорофилла е, и генный 
кластер gvp, отвечающий за образование газовых 
везикул. Геномный анализ не выявил присутствия 
других видов ЗСБ, ранее обнаруженных методом 
посева в оз. Могильное (Gorlenko et al., 1978; Лу-
нина и соавт., 2005).

Характеристика выделенных культур АФБ. Из 
отобранных из хемоклина проб оз. Могильное 
нами выделены культуры доминирующего вида 
Chlorobium phaeovibrioides, а  также два морфоти-
па Prosthecochloris: коричневый, содержащий бак-
териохлорофилл е, штамм Mog18–2 и  зеленый 
штамм Mog18–3, содержащий бактериохлоро-
филл с (рис. 4, рис. 5).

Оба штамма филогенетически близки между 
собой и с типовым видом Prosthecochloris aestuarii 

SK 413, а также с содержащим бактериохлорофилл e 
коричневым штаммом ZM (Gorlenko, 1970) (рис. 6).

Отметим, что зеленый морфотип Prosthecochloris 
aestuarii был обнаружен в бактериальной пластине 
оз. Могильное впервые. Также впервые выделен 
в культуру и идентифицирован еще один зелено-
окрашенный штамм ЗСБ Mog18–4, содержащий 
бактериохлорофилл с (рис. 4). По данным анализа 
гена 16S рРНК, штамм Mog18–4 близок с не иден-
тифицируемым до вида штаммом Prosthecochloris 
HL‑130-GSB, изолированным из микробного мата 
теплого стратифицированного оз. Вашингтон 
(США, штат Вашингтон) (рис. 6) (Thiel et al., 2017). 
Клетки ЗСБ содержали хлоросомы, выстилающие 
цитоплазматическую мембрану. Коричневоокра-
шенные бактерии Prosthecochloris aestuarii образо-
вывали клеточные выросты простеки (рис. 5). Кро-
ме ЗСБ, были выделены два штамма пурпурных се-
робактерий, морфологически близкие бактериям 
рода Thiocapsa и Thiocystis (рис. 5). Для этих штам-
мов ПСБ характерны фотосинтезирующие струк-
туры везикулярного типа и каротиноид окенон.

Chlorobiota; 73.4% Chlorobiota; 81.2%

Chlorobiota
Pseudomonadota
Bacteroidota
Bacilota
Chloroflexota
Actinomycetota
Cyanobacterota
Other

Pseudomonadota; 1 . %3 4

Pseudomonadota; 10.1%Bacteroidota; 3.5%

Bacteroidota; 1.9%Bacilota; 1.2%
Bacilota; 0.9%Chloroflexota; 1.7%

Chloroflexota; 0.7%
Other; 6.8%

Other; 3.7%

Actinomycetota; 0.7%
Cyanobacterota; 0.8%

Проба с глубины 8 метров Проба с глубины 7.8 метров

Рис. 3. Таксономический состав бактерий зоны хемоклина двух близко расположенных горизонтов (7.8 и 8.0 м) 
по данным метагеномного анализа. Пояснения на рисунке.

О
п

ти
ч

ес
к

а
я

п
л

о
тн

о
с

ть
,

о
тн

.
ед

.

О
п

ти
ч

ес
к

а
я

п
л

о
тн

о
с

ть
,

о
тн

.
ед

.
345

473
532 721

Длина волны, нм Длина волны, нм
300 300400 400500 500600 600700 700800 800900 9001000 1000

346 410

462

751

(а) (б)

Рис. 4. Спектры поглощения клеток коричневого морфотипа Ptc. aestuarii, штамм Mog18–2, обнаруженного в оз. Мо-
гильном (а), содержащего бактериохлорофилл e (максимум 721 нм.), (ранее назван Ptc. phaeoasteroidea (Пучкова, Горленко, 
1976)) и зеленого Prosthecochloris, штамм Mog18–3 (б), содержащего бактериохлорофилл с (максимум 751 нм).
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Рис. 5. Тонкое строение выделенных культур АФБ: а, б — Chlorobium phaeovibrioides; в, г — коричневоокрашенные 
Prostecochloris aestuarii с простеками; ж — Thiocapsa sp.; д — Thiocystis sp.; e — Tiocapsa sp. Электронный микроскоп (а–г, ж). 
Световой микроскоп, фазовый контраст (д, е). Обозначения: ПР — клеточные выросты — простеки; ХС — антенные 
структуры — хлоросомы; ВФС — фотосинтетические структуры везикулярного типа; S — внутриклеточные включения 
элементной серы. Масштабная метка — 0.5 мкм.

Рис. 6. Филогенетическое дерево, полученное на основе последовательностей гена 16S рРНК, показывающее положе-
ние выделенных штаммов среди представителей семейства Chlorobiaceae. Номера штаммов, депонированные в GenBank, 
представлены на дереве.
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Последние данные экспедиции 2018 года пока-
зали изменения гидрохимического режима оз. Мо-
гильное, повлиявшие на положение бактериальной 
пластины, а также на видовой состав АФБ. Отме-
чается тенденция осолонения поверхностных вод 
озера от 5 до 7 г/л. Одной из причин этого явле-
ния стало снижение фильтрационной способно-
сти дамбы (Strelkov et al., 2019). Можно предпо-
ложить, что затрудненный водообмен с морем со 
временем возрастает вследствие механического за-
сорения пористых структур дамбы и образования 
в них биопленок. Регулярные исследования дают 
основание прогнозировать динамику состояния 
дочерних морских водоемов, отгороженных от ма-
теринского моря дамбой. Примерами таких водо-
емов, кроме оз. Могильное, является оз. Большие 
Хрусломены (Лунина и соавт., 2023), а также залив 
Канда, который в 1942 году был полностью отделен 
от Белого моря насыпной дамбой (Саввичев и соавт., 
2017). В послевоенные годы водоток в теле дамбы 
был восстановлен, и изоляция водоема стала огра-
ниченной. Тем не менее в  заливе Канда зареги-
стрированы признаки сероводородного заражения 
(Savvichev et al., 2023).

В литературе отмечается, что сероводород часто 
регистрируется в узких морских заливах с ограни-
ченным водообменом, таких как Чесапикский залив 
и фьорд Нитинат Лейк (Van Gemerden, Mas, 1995; 
Findlay et al., 2015; Schmidtova et al., 2009). Чеса-
пикский залив представляет собой частично стра-
тифицированный эстуарий, простирающийся от 
устья реки Саскуэханна до Атлантического океана. 
Установлено, что в  этом заливе виды ЗСБ родов 
Prosthecochloris и Chlorobium играют главную роль 
в окислении сульфида и препятствуют проникнове-
нию токсичного газа в аэробную зону (Findlay et al., 
2015). Во фьорде-озере Нитинат Лейк (Nitinat Lake, 
Vancouver Island, British Columbia, Канада), кото-
рое соединено узкой протокой с Тихим океаном, на 
верхней границе сероводородного слоя доминиро-
вали Chl. phaeovibrioides, филогенетически близкие 
штамму Mog 4, обнаруженному в  оз. Могильное 
(Schmidtova et al., 2009; Лунина и соавт., 2005).

Для оз. Могильное характерно несовпадение 
уровней галоклина и термоклина. В узком кисло-
родсодержащем слое между 3 и 7 м в оз. Могиль-
ное существует морская фауна, среди которой при-
мечателен подвид трески Gadus morhua kildinensis 
(Дерюгин, 1927). Бактериальная пластина форми-
руется в зоне хемоклина при солености, близкой 
к солености морской воды, что предопределяет ви-
довой состав АФБ, представленный умеренно гало-
фильными видами. Данные метагеномного анализа 
подтвердили абсолютное доминирование солено-
водного вида ЗСБ Chl. phaeovibrioides. В собранном 
геноме этого вида идентифицированы гены, от-
ветственные за биосинтез бактериохлорофилла е, 

гены bciD и bchF3 и определен генный кластер gvp, 
отвечающий за образование газовых везикул. При-
сутствие газовых везикул у Chl. phaeovibrioides, уве-
личивающих степень плавучести бактерий, впер-
вые было выявлено у штаммов этого вида, выде-
ленных из оз. Большие Хрусломены, имеющего 
связь с Белым морем (Grouzdev et al., 2019). При 
анализе метагенома из хемоклина воды оз. Мо-
гильное не было обнаружено других видов ЗСБ.

Выделение новых штаммов ЗСБ и их иденти-
фикация предоставили дополнительные данные 
о разнообразии сообщества АФБ в оз. Могильное 
в  минорном компоненте. Усиление освещенно-
сти бактериальной пластины, благодаря поднятию 
границы зоны хемоклина, видимо, стало причи-
ной появления зеленоокрашенных ЗСБ среди до-
минирующих коричневоокрашенных морфотипов. 
Впервые были изолированы в  культуру зеленоо-
крашенные и коричневоокрашенные морфотипы 
Prosthecochloris aestuarii (Gorlenko, 1970; Пучкова, 
Горленко, 1976), а также еще один содержащий 
бактериохлорофилл с штамм Mog18–4, претен-
дующий на новый вид Prosthecochloris.

Pelodictyon phaeum, который ранее регулярно 
наблюдался в этом озере, не был получен в бак-
териальной культуре. Вследствие этого не удалось 
исследовать его филогению. Типовой штамм вида 
Pelodictyon phaeum, выделенный из континенталь-
ного соленого озера Вейсового (Славянск, Украи-
на), имеет более крупные размеры клеток, изогну-
тых в полукольцо и содержащих газовые вакуоли 
(Горленко, 1972; Горленко и  соавт., 1973). В  не-
которых соленых меромиктических озерах этот 
вид может быть доминантом (Романенко и соавт., 
1976). Отметим, что из соленого озера Cibolar Lake, 
Испания, был выделен штамм CIB2401, назван-
ный “Pelodictyon phaeum“, фенотипически сход-
ный с описанием этого вида (Miraclel et al., 1992). 
В  дальнейшем по геномным характеристикам 
этот штамм был переопределен и переименован как 

“Prosthecochloris phaeum” (Gregersen et al., 2011). Валид-
ного описания данного вида пока не опубликовано. 
Филогенетическое положение штамма CIB2401 от-
ражено на рис. 6. Он имеет тесное родство с видом 
Prosthecochloris vibrioforme и, вероятно, является ко-
ричневым морфотипом этого вида. Таким образом, 
таксономическая и  генетическая самостоятель-
ность Pelodictyon phaeum еще не определена.

Заключая отметим, что экосистема оз. Мо-
гильное длительное время находится в изоляции. 
Вследствие этого в нем возникли благоприятные 
условия для адаптивных изменений организмов, 
и, как следствие, возник новый подвид рыбы тре-
ски. В то же время, генетические изменения, види-
мо, не коснулись микроорганизмов, свободно ми-
грирующих с водой через дамбу. Микроорганизмы 
практически не изолированы от моря. Поэтому ос-
новные свойства доминирующего в оз. Могильное 
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вида ЗСБ Chlorobium phaeovibrioides, а  также 
Prosthecochloris aestuarii, оказались сходными с фи-
лотипами обитающими в озерах на побережье Бе-
лого моря, имеющего связь с акваторией Баренце-
ва моря (Grouzdev et al., 2018, 2022; Саввичев и со-
авт., 2022).

ДАННЫЕ О ДЕПОНИРОВАНИИ ГЕНОМА

Номер депонирования генома Chlorobium 
phaeovibrioides Mog18 — 1 (JAVYJA000000000; 
BioSample SAMN37347556).
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Abstract—The relic Lake Mogilnoe, separated from the Barents Sea by a sand and pebble dam, is 
located in the high Arctic on the Kildin island (Murmansk region). This lake is a classic example of a 
meromictic basin of marine origin. The data obtained during the 2018 expedition showed changes in the 
hydrochemical regime of the lake that have occurred over the past 20 years. Sulfide concentration in the 
monimolimnion of the lake was as high as 140 mg/L. A tendency for salinization of the surface waters 
to 7 g/L has been noted. The Lake Mogilnoe is characterized by a discrepancy between the halocline 
and thermocline levels. The chemocline zone in the lake is below the halocline level. In a narrow 
oxygen-containing layer between 3 and 7.5 m, aerobic microflora of the marine type and marine fauna 
were present. The bacterial plate was formed at the boundary of the sulfide layer at ~8 m and mainly 
consisted of green sulfur bacteria (GSB). Brown-colored GSB species containing bacteriochlorophyll e 
were predominant. The previously formed concept of anaerobic phototrophic bacteria (APB) biodiversity 
based on morphological characteristics was modified using metagenomic data obtained by analyzing 
DNA from two samples of lake water in the chemocline zone, and was also supplemented by identifying 
new GSB species. Molecular diagnostic data confirmed the absolute dominance of the brackish species 
of GSB Chlorobium phaeovibrioides. This is the first on isolation and identification of brown- and 
green-colored Prosthecochloris aestuarii morphotypes from Lake Mogilnoe and identified, as well as 
of bacteriochlorophyll c-containing Prosthecochloris sp. The taxonomic position of Pelodyction phaem, 
which was constantly present in the Lake Mogilnoe, is discussed in detail. Despite the partial isolation 
of the ecosystem of Lake Mogilnoe from the Barents Sea, the main properties of the dominant GSB 
species of GSB and Prosthecochloris aestuarii turned out to be similar to those of the phylotypes living 
in lakes on the White Sea coast of the, which remained connected with the Barents Sea.

Keywords: Lake Mogilnoe, meromictic water basins, water exchange, stratification, sulfide contamination, an-
oxygenic phototrophic bacteria, microbial communities, bacterial plate


