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Получены первые данные о разнообразии и структуре бактериальных сообществ в реке Селенге, ее при-
токах и придельтовой акватории (Селенгинское мелководье) в летний многоводный период 2021 г. На рос-
сийской части реки Селенги вниз по течению выявлена тенденция постепенного уменьшения химических 
показателей (щелочности, минерализации, концентраций сульфат- и хлорид-ионов). Как и ранее, химиче-
ский состав вод реки Селенги определялся водностью и антропогенной нагрузкой, тогда как влияние вод 
притоков было локальным. На расстоянии 1 км от устьев в зоне смешения речной воды с озерной химиче-
ский состав и таксономическая структура бактериальных сообществ были близки отмечаемым в пелагиали 
озера Байкал. Во всех проанализированных библиотеках гена 16S рРНК выявлено 9 общих фил бактерий 
с преобладанием представителей Pseudomonadota (51.71–76.83%) в речных сообществах и Actinomycetota – 
(17.28–66.32%) в сообществах Селенгинского мелководья. Наиболее значительные различия таксономиче-
ского состава бактериальных сообществ отмечены на уровне рода. Предположено существование на всем 
протяжении реки Селенги устойчивого бактериального сообщества, основными представителями кото-
рого являются бактерии родов Limnohabitans, Pseudarcicella, Rhodoluna и Polynucleobacter, доминирующие 
и в малых реках Южного Байкала. Сравнительный анализ разнообразия сообществ притоков не выявил 
существенного влияния на микробиомы реки Селенги и озера Байкал: в литорали и пелагиали озера вы-
явлены лишь некоторые речные бактериальные таксоны.

Ключевые слова: река Селенга, Селенгинское мелководье, физико-химические параметры, бактери-
альные сообщества, ген 16S рРНК, разнообразие, качество вод
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Река Селенга является самым крупным при-
током озера Байкал. Она поставляет в озеро за год 
в среднем около 30 км3 воды, что составляет по-
ловину всего притока (Атлас Байкала, 1993). При 
впадении в  оз. Байкал Селенга образует обшир-
ную дельту с большим количеством проток, стариц 
и пойменных озер площадью около 600 км2 (Иванов 
и соавт., 2007). Самая большая протока дельты – 
Харауз, через которую в зависимости от сезона про-
ходит 30–80% водного стока реки. Протока Сред-
няя, расположенная в центральной части дельты, 
характеризуется переменным водообменом: полно-
водна в период паводков, имеет близкий к озерному 
режим в летнюю межень и полностью перемерзает 
в верхнем течении зимой (Томберг и соавт., 2006).

Большая часть годового стока (56%) р. Селенги 
формируется на территории России. В российской 
части в Селенгу впадает около 30 притоков, основ-
ные из них (Джида, Чикой, Темник, Хилок, Уда) 
находятся в  пределах буферной экологической 
зоны озера Байкал. Воды рек Чикой, Джида и Тем-
ник характеризуются преимущественно дождевым 
типом питания, р. Уда – снеговым, а р. Баян-Гол 
подпитывается стоком из озера Гусиное, испыты-
вающего значительную антропогенную нагрузку 
(Иванова, 2021). В бассейне Селенги расположено 
большое количество промышленных и  сельско-
хозяйственных предприятий, а также населенных 
пунктов, сточные воды которых сбрасывают в реку 
и ее притоки. Наибольший объем загрязняющих 
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веществ в р. Селенгу вносится с притоками Хилок 
и Чикой (Зомонова и соавт., 2014), в бассейнах 
которых осуществляется добыча полезных иско-
паемых (Государственный доклад, 2018). На каче-
ство воды р. Джиды оказывают влияние сбросы 
шахтных и дренажных вод недействующего ОАО 
“Джидинский вольфрамомолибденовый комби-
нат”, содержащие значительное количество меди, 
цинка, кадмия, фтора и  сульфатов. В  реку Уда 
осуществляется сброс сточных вод с ОАО “Авиа-
ционный завод” и с очистных сооружений Улан-
Удэнской ТЭЦ-1.

Качество воды в Селенге на территории России 
во многом определяется качеством поступающих 
с монгольской территории вод и водным режи-
мом. Неблагоприятные климатические условия 
в бассейне реки (длительное маловодье) привели 
к поступлению на российскую территорию вод, 
обогащенных сульфатами, соединениями фос-
фора, азота и ПАУ (Гармаев, Христофоров, 2010; 
Сороковикова и соавт., 2013). В летний и осенний 
периоды большое влияние оказывают дождевые 
паводки, химический состав которых определя-
ется районами их формирования (Сороковикова 
и соавт., 1992, 1995; Синюкович и соавт., 2011; 
Томберг и соавт., 2020). Таксономический состав 
бактериальных сообществ р. Селенги и ее прито-
ков не был изучен.

Микробные сообщества очень чувствитель-
ны к факторам окружающей среды (Smith, 2007; 
Zeglin, 2015; Balmonte et al., 2016; Mai et al., 2018; 
O’Brien et  al., 2023). При изменении экологи-
ческого состояния речных экосистем отмечена 
смена таксономического разнообразия бактери-
альных сообществ (Hooper et al., 2005; Xie et al., 
2021). В  ряде исследований показано влияние 
на структуру речных сообществ аллохтонной ми-
крофлоры, поступающей с водами притоков или 
с  выпадающими осадками (Crump et  al., 2004; 
Fortunato, 2012; Read et al., 2015; Ruiz-Gonzalez 
et al., 2015). Привносимые аллохтонные вещества 
также оказывали влияние на спектр доминирующих 
источников углерода, питательных субстратов и, 
в  конечном итоге, на  состав микробных сооб-
ществ (Sinsabaugh, Findlay 2003; Balmonte et al., 
2016; O’Brien et al., 2023). Еще одним фактором, 
определяющим разнообразие бактериальных со-
обществ, являлось изменение стока реки и ее при-
токов (Doherty et al., 2017; O’Brien et al., 2023), 
что ранее отмечено и в малых реках южной око-
нечности Байкала (Zemskaya et al., 2022).

Цель наших исследований – изучение разноо-
бразия и структуры бактериальных сообществ в реке 
Селенге (на расстоянии 356 км), ее притоках и Се-
ленгинском мелководье в период дождевого паводка 
в июле‒августе, а также оценка влияния параметров 
окружающей среды на структуру бактериальных со-
обществ и, следовательно, на качество воды.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ  
ИССЛЕДОВАНИЯ

Объекты исследования и отбор образцов. Про-
бы воды отбирали в российской части р. Селен-
ги, на устьевых участках некоторых ее притоков 
(реки Джида, Темник, Баян-Гол, Чикой, Уда), 
в устьях двух проток дельты р. Селенги (Харауз 
(Kh) и Средняя (S)) и на Селенгинском мелково-
дье, напротив этих проток (рис. 1). Исследовано 
14 речных образцов, включая устья проток дель-
ты и 28 проб, отобранных на акватории Селен-
гинского мелководья, в июле‒августе 2021 года. 
В реках, включая Kh и S, пробы отбирали из по-
верхностного слоя воды; на Селенгинском мелко-
водье – на расстояниях 1, 3, 5, 7 и 10 км от проток 
на трех горизонтах: из поверхностного и придон-
ного слоев и из слоя в градиенте суммы ионов.

Физико-химические характеристики водной сре-
ды. В работе использовали комплекс гидрохими-
ческих и  молекулярно-биологических методов. 
Вертикальное распределение температуры (T), 
суммы ионов (Sc), насыщения растворенного кис-
лорода (O2) в водной толще Селенгинского мелко-
водья определяли многопараметрическим CTD-
профилографом (water quality profiler) AAQ177 
Rinko (“JFE Advantech”, Япония). Минерализацию 
рассчитывали по измеренной электропроводности 
воды с учетом уравнений зависимости от темпе-
ратуры, давления и ионного состава для условий 
байкальской воды (Блинов и соавт., 2006). В реч-
ных пробах температуру измеряли кондуктометром 
HORIBA ES-51 (Япония). Для анализа значений 
рН использовали рН-метр “Эксперт-001” (Россия) 
с комбинированным электродом и термокомпенса-
тором. Химический анализ проводили общеприня-
тыми в гидрохимии пресных вод методами (Барам 
и соавт., 1999; Руководство …, 2009; Wetzel, Likens, 
2000). Общий азот, фосфор и органическое веще-
ство анализировали в нефильтрованных образцах, 
биогенные элементы и главные ионы – в образ-
цах, отфильтрованных через мембранные фильтры 
с  диаметром пор 0.45 мкм. Концентрацию био-
генных элементов определяли на спектрофотоме-
тре “UNICO-2100” (США): нитриты – c реакти-
вом Грисса, аммонийный азот – индофенольным 
методом, фосфаты  – методом Дениже‒Аткинса 
с использованием хлорида двухвалентного олова 
в качестве восстановителя. Общий фосфор и азот 
измеряли на спектрофотометре после высокотем-
пературного окисления персульфатом калия, ор-
ганическое вещество анализировали методами 
бихроматного (БО) и перманганатного окисления 
(ПО). Анионы (HCO3

-, Cl-, SO4
2-, NO3

-) определя-
ли ВЖХ с непрямым УФ-детектированием (“Ми-
лихром А-О2”, Россия), ионы Са2+ и Mg2+ – мето-
дом абсорбции, Na+ и K+ – плазменной эмиссией 
(“ААС-30”, Германия).
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Выделение ДНК и  секвенирование. Про-
бы воды (1–2.5 л) фильтровали через мем-
браны (1–2  на  пробу) диаметром 47 мм  с раз-
мером пор 0.2  мкм (“Millipore”, Германия) 
с  использованием вакуумного насоса. ДНК вы-
деляли методом фенол-хлороформной экстрак-
ции (Sambrook et  al., 1989). Для амплификации 
вариабельной области V2–V3 гена 16S рРНК ис-
пользовали универсальные праймеры B_V23F 
(5ꞌ-AGTGGCGGACGGGTGAGTAA) и  B_V23R 
(5ꞌ-CCGCGGCTGCTGGCAC) (Sahm et al., 2013). 
Библиотеки ампликонов для анализа на приборе 
Illumina MiSeq готовили с использованием набора 
NEBNext Ultra II (“New England Biolabs”). Библи-
отеки анализировали с помощью набора Illumina 
MiSeq Standard Kit v.3 (“Illumina”) в Центре кол-
лективного пользования “Геномные технологии, 
протеомика и клеточная биология” Всероссийско-
го научно-исследовательского института сельско-
хозяйственной микробиологии (г. Пушкин).

Биоинформатический и статистический анализы. 
Первичный биоинформатический анализ библио-
тек генов 16S рРНК проведен, как описано ранее 
(Захаренко и соавт., 2024 в печати). Дальнейший 

анализ проводили в Mothur в соответствии с ре-
комендациями MiSeq SOP (Kozich et  al., 2013). 
Последовательности группировали в операцион-
ные таксономические единицы (ОТЕ) на основе 
97% сходства и классифицировали до отдельных 
бактериальных филотипов в  соответствии с  ба-
зой данных SILVA 138_1 (http://www.arb-silva.
de). Чтобы свести к минимуму случайные ошиб-
ки секвенирования, ОТЕ с низким содержанием 
(<5 прочтений) были исключены из анализа. Все 
ресурсоемкие операции выполнены с использова-
нием высокопроизводительного кластера “Акаде-
мик В.М. Матросов” Центра коллективного поль-
зования “Иркутский суперкомпьютерный центр 
СО РАН”. Данные секвенирования депонирова-
ны в  архив GenBank, секцию SRA под номером 
PRJNA1114396.

Анализ факторов, влияющих на структуру бак-
териальных сообществ, проводили с  помощью 
метода главных компонент (PCA). Сходство бак-
териальных сообществ оценивали путем расчета 
матрицы дистанций Брея‒Кертиса, которая ис-
пользована для построения графика непараме-
трического многомерного шкалирования (NMDS) 

Рис. 1. Карта-схема района исследований и мест отбора проб, построенная с использованием карт Google Earth Pro 
https://www.google.com/intl/ru/earth/ver-100sions/#earth-pro).  – приток.
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и тепловых карт, а также для выполнения иерархи-
ческой кластеризации. Для сравнения разнообра-
зия на уровне рода построена тепловая карта для 51 
наиболее распространенного рода с относительной 
численностью ≥1%. Эти расчеты выполнены с ис-
пользованием программных пакетов сluster, vegan 
и pheatmap для языка R (http://www.r-project.org/
index.html) в  среде Rstudio (http://www.rstudio.
com/). График NMDS визуализирован с помо-
щью веб-инструмента MicrobiomeAnalyst (Chong 
et al., 2020), пакеты ggplot2 и ggbiplot R использо-
ваны для визуализации графика PCA; stats ис-
пользован для статистического анализа. Ближай-
шие гомологи для каждой последовательности 
16S рРНК найдены с использованием алгорит-
ма BLAST и базы данных NCBI nt (http://blast.
ncbi.nlm.nih.gov). Предсказание для сообществ 
относительной представленности генов, относи-
мых к различным функциональным категориям 
из  базы данных KEGG (Kanehisa, Goto, 2000), 
выполнено c  помощью PICRUSt2 алгоритма 
(Douglas et al., 2020) путем поиска ближайшего 
гомологичного аннотированного референсного 
генома для каждой ОТЕ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Физико-химические характеристики исследован-
ных объектов приведены в таблице.

Уровень воды в  р. Селенге в  период отбора 
проб (гидропост г. Улан-Удэ) колебался от 173 см 
до 233 см, по данным Дальневосточного управле-
ния по гидрометеорологии и мониторингу окружа-
ющей среды. Эти значения превысили пороговое 
значение уровня воды в 230 см, что характеризо-
вало исследуемый период как многоводный. Тем-
пература воды в реке Селенге и протоках ее дель-
ты варьировала от 20.0 до 21.7oС, в притоках была 
ниже (16.1–19.1oС), за исключением р. Баян-Гол 
(28.1oС). На Селенгинском мелководье темпера-
тура воды соответствовала периоду прямой стра-
тификации, понижаясь с глубиной с 16.2 до 5.2oС. 
Воды исследуемого района охарактеризованы как 
нейтральные или слабощелочные (рН 7.19–8.68), 
наиболее низкие значения зарегистрированы в р. 
Селенге и  ее притоках. Суммарное содержание 
главных ионов в отобранных образцах варьировало 
в широких пределах. В воде притоков Селенги наи-
меньшие и наибольшие их значения выявлены в ре-
ках Чикой и Баян-Гол: 58 и 532 мг/л соответствен-
но. В р. Селенге минерализация уменьшалась вниз 
по течению по мере разбавления водами притоков 
с низким содержанием солей: от 201 до 120 мг/л, 
а на Селенгинском мелководье снижалась с уда-
лением от  устьев проток: от 120 до 94  мг/л, что 
соответствует данным, полученным ранее (Соро-
ковикова и соавт., 1995; Томберг и соавт., 2020). 

Концентрация растворенного кислорода в  воде 
изменялась от 7.1 до 12.96 мг/л, наиболее низкие 
значения этого показателя выявлены в  речных 
водах (ниже 8.47 мг/л). Содержание биогенных 
элементов в воде р. Селенги и ее притоков было 
достаточно высоким, что объясняется поступле-
нием азота и фосфора с бассейна в условиях па-
водка (таблица). Паводок же стал основной при-
чиной повышения содержания органического 
вещества в воде: значения БО и ПО в период ис-
следования составляли 5.0–16.5 и 1.6–4.6 мг С/л 
соответственно, с  максимальными значениями 
в р. Баян-Гол.

Анализ физико-химических данных с помощью 
метода главных компонент выявил два кластера: 
первый включал речные пробы и поверхностную 
пробу на  расстоянии 1 км  от устья протоки Kh; 
второй – 27 образцов из зоны Селенгинского мел-
ководья (рис. 2).

Наиболее отличались по анализируемым пара-
метрам воды р. Баян-Гол, где наблюдались мак-
симальные значения Т, Sc, Clˉ, SO4

2-, HCO3ˉ, БО 
и ПО (таблица). Значения БО и ПО в водах Се-
ленгинского мелководья были ниже, чем таковые 
в речных водах, что свидетельствует об активных 
процессах трансформации органического вещества 
в озере. На Селенгинском мелководье уменьшение 
концентрации главных ионов и биогенных элемен-
тов до значений, характерных для байкальских вод, 
наблюдалось уже на расстоянии 1 км от устья про-
ток в основном за счет разбавления речной воды 
озерной.

Бактериальное α- и β-разнообразие. В результате 
секвенирования вариабельной области V2–V3 гена 
16S рРНК получено 42 библиотеки, содержащих 
суммарно 1176002 фрагментов генов со средней дли-
ной 378 п.н. (после выравнивания, кластеризации, 
удаления химер и ОТЕ, содержащих менее 5 после-
довательностей), которые объединены в 3992 ОТЕ 
на уровне сходства 97%. Количество ОТЕ в образцах 
варьировало от 376 до 2022, с минимальным количе-
ством на глубине 5 м и на расстоянии один километр 
от устья протоки S и максимальным – в р. Уде. Аль-
фа-разнообразие на разных участках реки Селенги 
оставалось относительно постоянным (дополни-
тельные материалы, табл. S1). Индекс Шеннона, 
показатель богатства и равномерности, был выше 
для сообществ р. Селенги (4.32–4.59), исключая 
устье протоки S (2.84), по сравнению с притока-
ми (3.38–4.23). В Селенгинском мелководье ин-
декс Шеннона варьировал в более широких преде-
лах (3.18–4.56). Наибольшее разнообразие видов 
(Chao 1, 1956–2821) также отмечено в р. Селенге, 
исключая устье протоки S (582), минимальное – 
в притоках (1066–2143) и Селенгинском мелково-
дье (663–2027). Кривые разрежения, построенные 
для генетического расстояния 0.03 для сообществ 
Селенгинского мелководья, имели более крутой 
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Таблица. Химические параметры исследуемых проб воды. Т  – температура, Sc  – сумма ионов, БО  – 
бихроматная окисляемость, ПО – перманганатная окисляемость. Нд – нет данных

Об-
разцы

Место  
отбора,  

расстояние от устья  
протоки (км),  

глубина отбора (м)

pH

℃ мг/л мг/л мг/л мг N/л мг P/л мг C/л

Т Sc O2 HCO3
– Cl– SO4

2– NH4
+ NO3

– PO4
3– ПО БО

1 р. Джида 7.68 18.5 181 7.72 120.5 0.75 16.5 ˂0.010 0.12 0.001 2.3 8.1
2 р. Темник 7.29 16.1 92 8.29 58.2 0.17 11.5 0.012 0.09 0.001 2.4 7.9
3 р. Баян-Гол 7.87 28.1 532 Нд 326.4 13.67 50.4 ˂0.010 0.11 0.001 4.6 16.5
4 р. Чикой 7.3 18.3 58 8.47 38.8 0.23 4.0 ˂0.010 0.05 0.005 1.6 5.0
5 р. Уда 7.19 19.1 108 8.17 75.5 0.65 5.5 ˂0.010 0.08 0.020 2.3 5.5

6 р. Селенга  
(ниже р. Баян-Гол) 7.63 20.1 197 7.76 126.7 2.03 19.2 ˂0.010 0.10 0.007 3.1 7.3

7 р. Селенга  
(п. Новоселенгинск) 7.67 21.6 201 Нд 131.5 1.71 17.5 0.013 0.12 0.013 2.7 6.8

8 р. Селенга  
(с. Ганзурино) 7.67 21.6 174 7.22 116.3 1.36 14.6 ˂0.010 0.12 0.014 2.4 8.1

9 р. Селенга  
(выше г. Улан-Удэ) 7.72 21.1 174 7.27 115.6 1.38 14.4 ˂0.010 0.10 0.016 2.4 7.2

10 р. Селенга  
(ниже г. Улан-Удэ) 7.72 20.6 167 7.14 112.2 1.35 13.7 ˂0.010 0.13 0.016 1.7 7.5

11 р. Селенга  
(с. Кабанск) 7.74 20 160 8.34 107.2 1.32 12.9 ˂0.010 0.11 0.020 2.4 6.8

12 р. Селенга  
(с. Мурзино) 7.64 20.1 154 7.50 101.1 1.40 12.8 ˂0.010 0.11 0.018 2.3 6.8

13 р. Селенга  
(устье Kh) 8.35 20.3 109 Нд 71.9 0.97 8.4 0.025 0.11 0.021 2.8 6.4

14 р. Селенга (устье S) 8.68 21.7 120 7.1 85.2 0.44 5.4 ˂0.010 0.09 0.028 1.7 10.1
15 Kh 1 км 0 м 7.74 16.2 102 7.7 68.4 0.71 6.9 0.017 0.09 0.017 2.1 4.7
16 Kh 1 км 5 м 8.12 13 94 10.4 64.2 0.47 6.0 ˂0.010 0.04 0.007 1.2 2.9
17 Kh 3 км 0 м 8.39 12.1 97 10.7 66.3 0.56 6.3 ˂0.010 0.03 0.004 1.0 3.2
18 Kh 3 км 10 м 8.3 11.1 97 11.5 67.0 0.43 5.8 ˂0.010 0.03 0.002 0.8 1.7
19 Kh 3 км 18 м 8.52 8.9 96 12.0 66.3 0.44 5.6 ˂0.010 0.02 0.011 0.6 1.2
20 Kh 5 км 0 м 8.49 11.2 98 11.2 67.0 0.41 5.9 ˂0.010 0.03 0.004 0.8 3.0
21 Kh 5 км 10 м 8.46 9.8 98 11.7 67.7 0.38 5.8 ˂0.010 0.02 0.003 0.7 1.5
22 Kh 5 км 22 м 8.08 5.7 96 11.9 66.3 0.34 5.5 0.010 0.02 0.002 0.4 1.4
23 Kh 7 км 0 м 8.06 15.8 108 10.1 74.2 0.60 7.4 ˂0.010 0.04 0.006 1.7 5.1
24 Kh 7 км 15 м 8.16 8.9 100 12.1 70.4 0.44 6.1 0.010 0.01 0.003 0.5 1.3
25 Kh 7 км 27 м 7.99 6 98 12.9 68.5 0.43 6.0 0.010 0.02 0.001 0.3 1.3
26 Kh 10 км 0 м 8.29 14.7 102 10.9 70.4 0.51 6.8 ˂0.010 0.03 0.004 1.2 2.2
27 Kh 10 км 40 м 8.03 6 100 13 69.8 0.46 6.0 ˂0.010 0.03 0.002 0.3 1
28 Kh 10 км 100 м 7.92 5.7 97 13 67.2 0.40 5.9 0.010 0.05 0.004 0.2 1.4
29 S 1 км 0 м 8.07 14.8 104 10.2 70.6 0.62 7.0 ˂0.010 0.04 0.006 1.6 4.7
30 S 1 км 5 м 8.1 14.1 103 10.4 69.9 0.61 7.1 ˂0.010 0.04 0.006 1.3 4.6
31 S 3 км 0 м 8.13 14.8 104 10.4 70.6 0.52 7.1 ˂0.010 0.04 0.007 1.5 4.4
32 S 3 км 7 м 8.28 11.3 96 11.9 65.8 0.45 6.2 ˂0.010 0.02 0.003 0.8 2.7
33 S 3 км 23 м 7.97 6.3 95 12.5 65.1 0.42 5.8 ˂0.010 0.03 0.001 0.3 1.1
34 S 5 км 0 м 7.93 14.3 97 10.9 65.1 0.51 6.8 ˂0.010 0.04 0.004 1.4 3.7
35 S 5 км 10 м 8.26 8.9 96 12.7 65.8 0.42 6.0 ˂0.010 0.01 ˂0.001 0.5 1.3
36 S 5 км 45 м 7.87 5.8 96 12.5 65.4 0.39 5.9 ˂0.010 0.04 ˂0.001 0.2 1.1
37 S 7 км 0 м 8.42 12.8 96 11.9 65.8 0.46 6.0 ˂0.010 0.01 ˂0.001 0.6 2.4
38 S 7 км 20 м 7.97 6.6 94 12.5 65.1 0.42 5.7 0.011 0.03 0.002 0.3 2.3
39 S 7 км 75 м 7.9 5.1 94 12.7 65.1 0.41 5.6 ˂0.010 0.04 ˂0.001 0.2 1.2
40 S 10 км 0 м 8.38 12.2 96 12.4 65.8 0.47 6.0 ˂0.010 0.01 ˂0.001 0.5 2.2
41 S 10 км 15 м 8.22 7.7 106 12.5 76.9 0.42 5.7 ˂0.010 0.02 ˂0.001 0.3 1.8
42 S 10 км 190 м 7.69 5.2 97 10.8 67.2 0.48 5.5 ˂0.010 0.01 0.006 0.2 2.2
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наклон, по сравнению с речными, предполагая, 
что текущая глубина секвенирования достаточна 
для получения полной информации о бактериаль-
ном разнообразии (данные не показаны).

Анализ β-разнообразия с использованием матри-
цы дистанций Брея‒Кертиса показал разделение 
бактериальных сообществ на два кластера (речные 
и сообщества Селенгинского мелководья), что соот-
ветствовало кластеризации по химическому составу 
воды (рис. 3).

В речном кластере наиболее схожи сообще-
ства из р. Селенги и устья протоки Kh, тогда как 
сообщество устья протоки S  отличалось от  всех 
анализируемых сообществ. Достоверность разли-
чий между кластерами подтверждена статистиче-
скими тестами PERMANOVA (значение F: 15.016; 
R-квадрат: 0.43505; значение p: 0.001) и ANOSIM 
(R: 0.77954; значение p < 0.001).

Филогенетическое разнообразие бактериальных 
сообществ. Проанализированные библиотеки 16S 
рРНК содержали 9 общих фил бактерий: Acidobac-
teriota, Actinomycetota, Bacteroidota, Bdellovibrionota, 
Chloroflexota, Cyanobacteria, Patescibacteria, Pseu-
domonadota, Verrucomicrobiota. Представители Pseu-
domonadota и Actinomycetota преобладали во всех со-
обществах, но Pseudomonadota – преимущественно 
в речных сообществах (51.71–76.83%), а Actinomy-
cetota – в сообществах Селенгинского мелководья 
(17.28–66.32%). Вклад Bacteroidota в речных сооб-
ществах был выше (4.71–25%), чем на мелководье 
(0.89–11.59%). Сообщество устья протоки S отли-
чалось от остальных отсутствием представителей 
класса Alphaproteobacteria, что отмечено нами и в 
зимний период (Захаренко и соавт., 2024 в печати).

Минорные группы (Acidobacteriota, Bac-
teria_unclassif ied, Deinococcota, Dependentiae, 

Рис. 2. Диаграмма рассеяния точек в пространстве первых двух главных компонент (PCA), построенная на основе 
физико-химических параметров. Стрелками отображены векторы, направленные по градиентам изменения иссле-
дуемых показателей в образцах. 1 – р. Джида, 2 – р. Темник, 3 – р. Баян-Гол, 4 – р. Чикой, 5 – р. Уда, 6 – р. Се-
ленга (ниже р. Баян-Гол), 7 – р. Селенга (п. Новоселенгинск), 8 – р. Селенга (с. Ганзурино), 9 – р. Селенга (выше 
г. Улан-Удэ), 10 – р. Селенга (ниже г. Улан-Удэ), 11 – р. Селенга (с. Кабанск), 12 – р. Селенга (с. Мурзино), 13 – 
устье Kh, 14 – устье S, 15 – Kh 1 км 0 м, 16 – Kh 1 км 5 м, 17 – Kh 3 км 0 м, 18 – Kh 3 км 10 м, 19 – Kh 3 км 18 м, 
20 – Kh 5 км 0 м, 21 – Kh 5 км 10 м, 22 – Kh 5 км 22 м, 23 – Kh 7 км 0 м, 24 – Kh 7 км 15 м, 25 – Kh 7 км 27 м, 26 – 
Kh 10 км 0  м, 27 – Kh 10 км 40 м, 28 – Kh 10 км 100 м, 29 – S 1 км 0 м, 30 – S 1 км 5 м, 31 – S 3 км 0 м, 32 – S 3 км 7 м, 
33 – S 3 км 23 м, 34 – S 5 км 0 м, 35 – S 5 км 10 м, 36 – S 5 км 45 м, 37 – S 7 км 0 м, 38 – S 7 км 20 м, 39 – S 7 км 75 м, 
40 – S 10 км 0 м, 41 – S 10 км 15 м, 42 – S 10 км 190 м;  – приток,  – р. Селенга,  – устья проток р. Селенги; рас-
стояние от устья:  – 1 км,  – 3 км,  – 5 км,  – 7 км,  – 10 км.
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Desulfobacterota, Elusimicrobiota, Fibrobacterota, Fir-
micutes, Fusobacteriota, Gemmatimonadota, Margulis-
bacteria, Myxococcota, Nitrospirota, Planctomycetota, 
Proteobacteria_unclassified, SAR324_clade(Ma-
rine_group_B), Spirochaetota, WPS-2), как прави-
ло, составляли менее 1% и в сумме не превышали 
2.1% от общего количества последовательностей 
в сообществах.

Значительные различия таксономического со-
става между бактериальными сообществами иссле-
дуемых районов выявлены на уровне рода (рис. 4).

Следует отметить, что только 17 ОТЕ являлись 
общими для всех 42 образцов, которые составляли 
0.43% от всего количества ОТЕ и 33.18% от общего 
количества чтений. Они относились к таким ро-
дам как Limnohabitans, Polynucleobacter, hgcI_clade, 
Sporichthyaceae_unclassified, Luteolibacter, Rhodoluna, 
Rhodoferax, MWH-Ta3 (Microbacteriaceae), Pseudarci-
cella, Candidatus_Planktoluna, Methylotenera, uncul-
tured Oxalobacteraceae.

Доминирующую позицию во всех речных со-
обществах занимали бактерии родов Limnohabitans 
до  42.5% (Gammaproteobacteria) и  Rhodoluna 
до 15.8%. В сообществах рек Джида (15.2%), Чи-
кой (12.2%), Уда (18.1%) и в устье протоки S (23%) 
в заметных количествах выявлены представители 
Pseudarcicella (Bacteroidota), которые используют 
различные вещества, обнаруженные в экссудатах 
водорослей (углеводы, аминокислоты, пируват), 
в  качестве единственного источника углерода 
(Kämpfer et al., 2012; Shao et al., 2020).

В речных бактериальных сообществах выявлено 
659 уникальных ОТЕ – это 16.51% от всего коли-
чества ОТЕ и 0.59% от общего количества чтений. 
Наиболее многочисленные из них принадлежали 
родам Comamonadaceae_unclassified, Arcobacteraceae_
ge, Sulfuricurvum, Saccharimonadales_unclassified, Lim-
nohabitans (другая ОТЕ), Rhodocyclaceae_unclassified.

Сообщества притоков различались между со-
бой и от сообществ селенгинских вод наличием 

Рис. 3. График неметрического многомерного шкалирования (NMDS) несхожести бактериальных сообществ (бе-
та-разнообразие для кластерного расстояния 0.03). Нумерация образцов приведена в таблице и в подписи к рис. 2.
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родов, вклад которых не  превышал 4.5%, за  ис-
ключением сообщества р. Баян-Гол. В последнем 
доминировали последовательности рода С39 (18%, 
Gammaproteobacteria), вклад которых в других со-
обществах был минимальным либо отсутствовал. 
Кроме того, в сообществе р. Баян-Гол отмечена 
максимальная относительная численность по-
следовательностей Candidatus_Aquiluna (4.4%), 
Microbacteriaceae_unclassified (4%), Brevundimonas 
(3.3%), Hyphomonadaceae_unclassified (1.7%), No-
vosphingobium (1.5%), Comamonadaceae_unclassi-
fied (4.6%), и низкая – последовательностей Lim-
nohabitans (7%), в сравнении с другими речными 
сообществами.

Анализ пространственной изменчивости не вы-
явил существенных различий в относительной чис-
ленности доминирующих родов бактериальных 

сообществ между различными участками реки Се-
ленги и устьем протоки Kh, несмотря на поступле-
ние с притоками аллохтонной микрофлоры: от-
носительная численность Limnohabitans варьиро-
вала от 19.8 до 28%, Polynucleobacter – 9.7–14.3%, 
Rhodoluna – 6.2–15.2%, Cyanobacteriia_unclassified – 
5.6–10.1% (рис. 4).

Отчетливые изменения в составе бактериальных 
сообществ, сопряженные с физико-химическими 
условиями, отмечены в зоне смешения речных вод 
с озерными. Бактерии рода Limnohabitans, доми-
нировавшие в реках, в сообществах Селенгинско-
го мелководья составляли существенно меньшую 
долю (8.6–21.5%), а в пелагиали Байкала на рас-
стоянии 10 км от устьев проток р. Селенги их вклад 
понижался до 2.5%. Количество последователь-
ностей ультрамикробактерии рода Polynucleobacter 

Рис. 4. Таксономический состав на уровне рода бактериальных сообществ исследуемых проб воды по результатам 
анализа фрагментов гена 16S рРНК. Нумерация образцов приведена в таблице и в подписи к рис. 2.
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(Gammaproteobacteria), составляющих значитель-
ный процент в речных сообществах, уменьшалось 
по мере удаления в открытый Байкал.

В сообществах Селенгинского мелково-
дья наблюдалось возрастание относительной 
численности фил Actinomycetota, Cyanobacteria 
и Verrucomicrobiota, а также количества последова-
тельностей бактерий родов Rhodoferax (Gammapro-
teobacteria) и Clade_III_ge (SAR11, Alphaproteobacte-
ria). Наиболее многочисленная ОТЕ клады SAR11 
имела 100% сходство с  Candidatus Fonsibacter 
ubiquis (KY290650), которая является типичным 
представителем пелагиали озера Байкал (Cabello-
Yeves et al., 2020). Только в воде Селенгинского 
мелководья выявлены представители таких родов, 
как CL500-29_marine_group, Armatimonas, Laci-
habitans, Cyanobacteriia_unclassified, SAR11_clade 
(Clade_Ia), Flavobacterium, Fluviicola, Bacteria_un-
classified, env.OPS_17_ge (Sphingobacteriales), Alkan-
indiges. Количество ОТЕ, принадлежащих данным 
родам, составляло 574 – это 14.38% от всего коли-
чества ОТЕ и 2.71% от общего количества чтений.

Представители Actinomycetota в  речных со-
обществах в  значительной мере представлены 
бактериями рода Rhodoluna, а  в сообществах 
мелководья – последовательностями hgcI_clade, 
Sporichthyaceae_unclassified и  CL500-29 marine 
group, которые часто находят в  пресноводных 
озерах разного трофического статуса. Аналогич-
ная дифференциация актинобактерий выявлена 
в сообществах придельтовой акватории р. Селен-
ги в зимний период (Bashenkhaeva et al., 2023; За-
харенко и соавт., 2024 в печати) и в приустьевой 
акватории малых рек Южного Байкала в летний 
период (Zemskaya et al., 2022).

На тепловой карте корреляционных связей 
между доминирующими родами бактерий и физи-
ко-химическими параметрами (рис. S1) выявлено 
два кластера: один включает роды, преобладаю-
щие в сообществах Селенгинского мелководья; 
второй – роды, преобладающие в речных сооб-
ществах. Преобладающие в Селенгинском мел-
ководье и открытом Байкале представители родов 
Clade_III_ge, Rhodoferax, CL500-29_marine_group 
отрицательно коррелировали с концентрациями 
главных ионов, биогенных элементов, значения-
ми химического окисления органических веществ 
(БО и ПО) и температурой, а также положительно 
коррелировали с глубиной водной толщи. Доми-
нирующие в речных образцах последовательности 
родов Rhodoluna, Polynucleobacter, С39 положитель-
но взаимосвязаны с теми же физико-химическими 
параметрами и отрицательно – с глубиной и рН.

Предсказанные для сообществ относитель-
ные доли генов из  различных функциональных 
“KEGG” категорий показали, что в реках и по-
верхностных образцах Селенгинского мелководья 
более распространены пути азотного и  серного 

метаболизмов, биосинтез и метаболизм гликанов, 
а также метаболизм и биосинтез таких кофакто-
ров и витаминов, как фолат и порфирин (рис. S2). 
Схожие пути метаболизма отмечены для сообществ 
четырех притоков (исключая сообщества р. Баян-
Гол) и устья протоки S, где преобладали пути био-
синтеза и биодеградации комплекса аминокислот; 
деградации бензоата; метаболизма бутаноата, гли-
оксилатного и  дикарбоксилатного метаболизма 
и деградации жирных кислот. Пути предсказан-
ного метаболизма для сообществ р. Селенги хотя 
и были схожи с таковыми притоков и поверхност-
ных образцов Селенгинского мелководья, но фор-
мировали отдельную кладу.

Для бактериальных сообществ Селенгинско-
го мелководья велика относительная доля генов 
путей метаболизма углеводов (цитратный цикл, 
метаболизм пирувата, крахмала, сахарозы, фрук-
тозы, маннозы и др.) и различных аминокислот. 
Максимальная доля генов этих путей выявлена 
в сообществах из глубинных слоев водной толщи 
на расстоянии 7 км и 10 км от проток. В этих со-
обществах отмечено преобладание генов, отвеча-
ющих за энергетический метаболизм (фиксация 
углерода у фотосинтезирующих организмов, мета-
болизм метана, окислительное фосфорилирование); 
метаболизм кофакторов и витаминов; метаболизм 
нуклеотидов; метаболизм лекарств и  биосинтез 
монобактама.

ОБСУЖДЕНИЕ

Река Селенга – основной приток озера Байкал, 
поэтому оценка качества поступающих в нее вод 
и аллохтонных организмов была предметом неодно-
кратных исследований в периоды с разной водно-
стью (Сороковикова и соавт., 1992, 1995; Синюко-
вич и соавт., 2010; Ковадло и соавт., 2010; Суслова 
и соавт., 2017; Томберг и соавт., 2020). В период лет-
него паводка 2021 г. на российском участке Селен-
ги отмечены более высокие концентрации гидро-
карбонат-, сульфат- и хлорид-ионов по сравнению 
с маловодным периодом (Синюкович и соавт, 2010; 
Сороковикова и  соавт., 2013), что обусловлено 
формированием паводковой волны в засушливых 
районах Монголии, выходом речных вод на пойму 
и растворением солей, накопившихся в почве за су-
хой период. Подобные ситуации были отмечены 
и ранее, например, в августе 1993 г. (Сороковикова 
и соавт., 1995). На российской части реки Селенги 
вниз по течению выявлена тенденция постепенно-
го уменьшения химических показателей (щелочно-
сти, минерализации, концентраций сульфат- и хло-
рид-ионов), что ранее отмечено и в других круп-
ных реках (например, Дунай) (Liska et  al., 2008). 
Воды р. Селенги отличались от большинства рек, 
впадающих в озеро, более высокими значениями 
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минерализации и других химических параметров 
(Вотинцев и  соавт., 1965). Маломинерализован-
ные воды притоков оказывали на Селенгу локаль-
ное воздействие, разбавляя ее воды и тем самым 
уменьшая содержание солей в ней. Аналогичное 
влияние притоков на селенгинские воды было отме-
чено в предыдущих исследованиях (Сороковикова 
и соавт., 2009; Синюкович и соавт., 2010; Чебыкин 
и соавт., 2012; Томберг и соавт., 2020). Содержа-
ние биогенных элементов и органического веще-
ства в речной воде в паводок было более высоким 
по сравнению с наблюдаемыми в межень, что об-
условлено поступлением этих компонентов с бас-
сейна. Таким образом, полученные нами данные 
согласуются с выводами Сороковиковой и соавто-
ров (2013) о влиянии водности и антропогенной на-
грузки на химический состав вод реки Селенги и ее 
притоков.

По-прежнему, мощным фильтром для селенгин-
ских вод является дельта реки с многочисленными 
протоками, которые различаются по глубине, ско-
ростям течений, водному стоку (Дельта…, 2008). 
Благодаря активным биохимическим процессам 
в дельте и разбавлению речных вод на Селенгин-
ском мелководье, уже на расстоянии 1 км от про-
ток вόды по химическим и микробиологическим 
данным в разные периоды наблюдений мало от-
личались от  таковых в  пелагиали озера Байкал 
(Sorokovikova et al., 2013; Томберг и соавт., 2014; 
Домышева и  соавт., 2019; Захаренко и  соавт., 
2024 в печати). Наличие так называемых “барьер-
ных зон”, защищающих пелагиаль озера Байкал 
от  чуждых его экосистеме веществ, было под-
тверждено ранее в  районах впадения крупных 
(Селенги и  Верхней Ангары) и  малых рек Юж-
ного Байкала (Максименко и соавт., 2008, 2012; 
Zemskaya et al., 2022).

Таксономический состав микробных сооб-
ществ ранее был исследован лишь в  воде Се-
ленгинского мелководья с  использованием 
метода флуоресцентной in  situ гибридизации 
(FISH) (Максименко и  соавт., 2008) и  с помо-
щью высокопроизводительного секвенирования 
(Bashenkhaeva et al., 2023; Захаренко и др., 2024 
в печати). По нашим данным, структура бактери-
альных сообществ и метаболический потенциал 
в р. Селенге и ее притоках отличались от наблю-
даемых в Селенгинском мелководье. Как и в дру-
гих реках мира, в исследованных нами экотопах 
наиболее многочисленны бактериальные таксо-
ны Pseudomonadota и Actinomycetota, встречающи-
еся во  всех сообществах в  разных пропорциях. 
Доминирование бактерий этих фил также отме-
чено в речном бактериопланктоне рек Миссиси-
пи (Staley et al., 2013), Енисей (Kolmakova et al., 
2014), Темза (Read et  al., 2015), Дунай (Savio 
et al., 2015), Сена (Bagagnan et al., 2024) и малых 
реках Южного Байкала (Zemskaya et  al., 2022). 

Представители данных таксонов часто домини-
ровали в озерах (Newton et al., 2011), в том чис-
ле в пелагиали оз. Байкал (Zakharenko et al., 2019). 
Одним из  факторов распределения клад и  триб 
Actinomycetota является pH (Newton et al., 2011), что 
согласуется и с нашими данными. Относительная 
численность доминирующих родов и клад акти-
нобактерий коррелировала с глубиной, темпера-
турой, БО и ПО, что свидетельствует о широком 
спектре факторов, влияющих на развитие этого 
таксона в исследуемых районах.

Различие между речными и озерными сообще-
ствами достоверно сопряжено с глубиной водной 
толщи. В  Селенгинском мелководье преоблада-
ли представители родов Clade_III_ge, Rhodoferax, 
CL500-29_marine_group, положительно коррели-
рующие с  этим параметром, тогда как в  речных 
сообществах доминировали последовательности 
родов Rhodoluna, Polynucleobacter и С39, отрица-
тельно связанные с глубиной и рН. Представите-
ли этих родов являются участниками различных 
метаболических процессов. Например, бактерии 
родов Rhodoluna и Pseudarcicella способны асси-
милировать аммоний и  другие биогенные эле-
менты (Hahn, 2016; Horsley, 1979), представите-
ли CL500-29_marine_group – различные органи-
ческие вещества (Gómez-Consarnau et al., 2012), 
а бактерии рода Rhodoferax – участвовать в кру-
говороте углерода, денитрификации, окислении 
серы и широкого спектра органических доноров 
электронов (Finneran et al., 2003; Jin et al., 2020). 
Широкие метаболические возможности таксонов 
могут объяснить сходство предсказанного мета-
болического потенциала сообществ, несмотря 
на различие таксономического состава и доми-
нирующих родов бактерий.

Структура бактериальных сообществ притоков 
и р. Селенги не была идентичной, что ранее от-
мечено и при исследовании сообществ притоков 
рек Желтой и Миссисипи (Zhao et al., 2020; Payne 
et al., 2017). На разных участках р. Селенги так-
сономический состав бактериальных сообществ 
мало различался, что наблюдалось и  в р. Сена 
(Bagagnan et al., 2024). Сравнительный анализ раз-
нообразия сообществ притоков не выявил их су-
щественного влияния на микробиом Селенги. Это 
может быть обусловлено существованием на всем 
протяжении реки Селенги устойчивого “основ-
ного бактериального сообщества”, существова-
ние которого в реках было предложено Staley et al. 
(2013). К основным представителям такого сооб-
щества в р. Селенге могут быть отнесены бакте-
рии родов Limnohabitans, Pseudarcicella, Rhodoluna 
и Polynucleobacter, которые доминировали и в ма-
лых реках Южного Байкала (Zemskaya et al., 2019, 
2022) и которые обладают широким метаболиче-
ским потенциалом. Polynucleobacter  – космопо-
литный род бактерий, рост которого в основном 
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зависит от  органических кислот, высвобождае-
мых в результате фотохимического расщепления 
сложного растворенного органического веще-
ства (Watanabe et al., 2009; Jezberová et al., 2010). 
По данным Balmonte et al., 2016, экофизиологи-
ческая гибкость представителей Limnohabitans 
позволяет им  выживать в  мутных, насыщенных 
органическим углеродом и гипоксических павод-
ковых водах. Кроме того, бактерии Limnohabitans 
и Pseudarcicella могут быть потенциальными инди-
каторами восстановления речных экосистем (Yang 
et al., 2019).

В бактериальных сообществах Селенгинского 
мелководья в летний и в зимний периоды доми-
нирующими таксонами являлись представители 
Pseudomonadota, Actinomycetota, Cyanobacteria (Заха-
ренко и соавт., 2024 в печати). Представители этих 
филумов хотя и были сходными на уровне рода, 
но различались вкладом в разных сообществах. На-
пример, вклад представителей Gammaproteobacteria 
в бактериальные сообщества в зимний и летний 
периоды варьировал от 13.3 до 49% и от 8.2 до 25% 
соответственно, а представителей Campylobacterota, 
представленных в основном сероокисляющими ро-
дами Sulfuricurvum и Sulfurospirillum, не превышал 
12.8 и 0.3% соответственно. Изменчивость в струк-
туре сообществ, скорее всего, является следствием 
влияния комплекса гидрологических и физико-хи-
мических факторов, достоверно взаимосвязанных 
(pvalue < 0.05) с относительной численностью раз-
ных таксонов.

Как следует из наших данных, доминирующие 
в речных сообществах роды бактерий отсутство-
вали или вносили небольшой вклад в сообщества 
мелководья, что свидетельствует о  незначитель-
ном влиянии бактериального сообщества реки 
Селенги на озерные. О похожей закономерности 
в районах впадения рек в озера сообщалось ранее 
(Cavaco et al., 2019; Mohiuddin et al., 2019; Nakatsu, 
et al., 2019; Xie et al., 2021). Как и в других экоси-
стемах (лотических, озерных), основными факто-
рами, влияющими на  структуру и  разнообразие 
бактериальных сообществ в  исследуемых нами 
реках и Селенгинском мелководье, являлись тем-
пература, pH, содержание биогенных элементов, 
органического вещества и глубина водной толщи. 
Также очевидно, что микроорганизмы, поступаю-
щие с водами реки Селенги, оказывают локальное 
влияние на микробиом озера Байкал.
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EXPERIMENTAL ARTICLES

Bacterial Communities of the Selenga River, Its Tributaries  
and Selenginskoe Shallow Water in the Summer Period of 2021

A. S. Zakharenko1, *, I. V. Tomberg1, S. V. Bukin1, V. V. Blinov1, T. I. Zemskaya1

1Limnological Institute SB RAS, Irkutsk, 664033, Russia
*e-mail: zakharenko@lin.irk.ru

The first data on the diversity and structure of bacterial communities in the Selenga River, its tributaries 
and delta waters (Selenga shallow water) during the summer high-water period of 2021 were obtained. 
A tendency towards a gradual decrease in chemical indicators (alkalinity, mineralization, concentrations 
of  sulfate and chloride ions) was revealed downstream in  the Russian part of  the Selenga River. 
As before, the chemical composition of the Selenga River waters was determined by water content and 
anthropogenic load, while the influence of tributary waters was local. At a distance of 1 km from the 
mouths in the mixing zone of river water and lake water, the chemical composition and taxonomic 
structure of bacterial communities were close to those observed in the pelagic zone of Lake Baikal. In all 
analyzed 16S rRNA gene libraries, 9 common bacterial phyla were identified, with a predominance 
of Pseudomonadota (51.71–76.83%) in river communities and Actinomycetota (17.28–66.32%) in the 
communities of the Selenga shallows. The most significant differences in the taxonomic composition 
of bacterial communities were noted at the genus level. It is assumed that there is a stable bacterial 
community throughout the Selenga River, the main representatives of  which are bacteria of  the 
Limnohabitans, Pseudarcicella, Rhodoluna, and Polynucleobacter genera, which also dominate in the small 
rivers of Southern Baikal. Comparative analysis of the diversity of tributary communities did not reveal 
a significant impact on the microbiomes of the Selenga River and Lake Baikal: only a few river bacterial 
taxa were identified in the littoral and pelagic zones of the lake.

Keywords: Selenga River, Selenga shallow waters, physicochemical parameters, bacterial communities, 
16 S rRNA gene, diversity, water quality
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