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Хубсугул — крупное олиготрофное озеро — рас-
положено на севере Монголии на юго-западном 
фланге Байкальской рифтовой зоны. Хубсугул за-
нимает 16 место по площади среди пресных озер 
Земли, являясь вторым по площади и самым глу-
боким озером в Монголии. Его площадь достигает 
2760 км2, объем заключенной воды — 381 км3, сред-
няя глубина — 138 м. Хубсугул принадлежит к наи-
более древним озерам Земли, возраст осадочно-
го чехла впадины озера оценивается в 5.5 млн лет. 
Климат региона резко континентальный, средняя 
годовая температура воздуха отрицательная –4 С 
(Атлас оз. Хубсугул, 1989; The geology, biodiversity…, 
2006). Несмотря на удаленность и труднодоступ-
ность озера, первые данные о фитопланктоне Хуб-
сугула появились еще в начале XX века (Атлас оз. 
Хубсугул, 1989; The geology, biodiversity…, 2006). 
Численность бактериопланктона была определена 
во время экспедиций Иркутского и Монгольского 
университетов (1959‒1960, 1971‒1986 гг.). Недав-
но с помощью микроскопии и высокопроизводи-
тельного секвенирования получены новые данные 
о составе микробных сообществ в озере, включая 
водоросли и цианобактерии (Belykh et al., 2023).

Крупные пресные озера занимают особое место 
среди материковых вод, в первую очередь в каче-
стве резервуаров чистой воды, в некоторых из них 
природная пресная вода является эталоном высо-
кого качества. Примером такого озера служит Хуб-
сугул, в нем сосредоточено около 70% всех запасов 
пресной воды страны. С другой стороны, отличи-
тельная особенность оз. Хубсугул — его древность 
и происхождение. Древние рифтовые озера — это 
уникальные водоемы Земли с  древней, богатой 
и разнообразной биотой на фоне невысокой про-
дуктивности. Они служат центрами видообразо-
вания, представляют научный интерес в области 
систематики, эволюционной и природоохранной 
биологии, биогеографии и  экологии. Помимо 
Хубсугула, крупными древними, олиготрофными 
озерами являются Байкал и Танганьика (Румянцев 
и соавт., 2012). Байкал и Хубсугул располагаются 
на расстоянии 230 км друг от друга, имеют прямую 
водную связь, сходный температурный режим, не-
высокую антропогенную нагрузку. Оз. Хубсугул 
практически не подвергается антропогенному воз-
действию, плотность населения в регионе состав-
ляет около 1 чел./км2, а преобладающее значение 
в экономике района имеет животноводство (Атлас 
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озера Хубсугул, 1989). В противоположность, тро-
пическое озеро Танганьика, расположенное в Вос-
точно-Африканском рифтовом разломе, находится 
на территории густонаселенных стран с развитой 
промышленностью и сельским хозяйством.

Цель работы — характеристика микробных сооб-
ществ оз. Хубсугул в сравнительно-биогеографиче-
ском аспекте с использованием данных о микробио-
мах почвенных, морских и пресноводных экосистем, 
включая крупные древние и  олиготрофные озера 
Земли. Пробы воды и биопленок камней отобраны 
в северной части оз. Хубсугул в июле 2017 г. Отбор 
проб, методы генетического и биоинформатического 
анализа микробных сообществ описаны ранее в дета-
лях (Belykh et al., 2023). Также в данной работе приве-
дены гидрофизические, гидрохимические и санитар-
но-микробиологические показатели воды.

Для настоящего исследования использованы 
библиотеки ампликонов гена 16S рРНК микроб-
ных сообществ морских и пресноводных экосистем 
(бактериопланктон) разного трофического статуса, 
а также почвы, удовлетворяющие следующим па-
раметрам: регион V3‒V4 гена 16S рРНК, праймеры 
343F и 806R. Номера проектов в Genbank: 1) соб-
ственные результаты: оз. Хубсугул (PRJNA820510), 
оз. Байкал (PRJNA637978), озера Севан и Байкал 
(PRJNA637453); 2) опубликованные данные: оз. 
Танганьика (PRJNA644886), почва арх. Шпицбер-
ген (PRJNA427760), оз. Балатон (PRJNA601652), 
озера Гарда и Комо (PRJEB33405), Море Уэддел-
ла (PRJEB49387), Северный Ледовитый океан 
(PRJNA770954), водохранилище Биллингс (https://
zenodo.org/record/4751698).

Оценку качества данных секвенирования, филь-
трацию последовательностей по качеству и длине, 
кластеризацию в OTЕ, таксономическую идентифи-
кацию OTЕ проводили, как ранее описано (Belykh 
et al., 2023). Для оценки сходства таксономического 
состава образцов применяли неметрическое много-
мерное шкалирование (NMDS) на основе матрицы 
дистанций Брея‒Кёртиса. Кластеризацию образцов 
проводили с помощью метода невзвешенной груп-
пировки с  арифметическим средним (UPGMA). 
Статистический анализ и визуализацию рисунков 
выполняли c использованием языка программиро-
вания R v.4.2.2 (R Core Team. R, 2023).

В планктоне пелагиали оз. Хубсугул преоблада-
ли последовательности, принадлежащие филумам 
Actinobacteriota (60%), Bacteroidota (11%), Proteobacteria 
(14%), Cyanobacteria (7%), Verrucomicrobiota (8%), 
Planctomycetota (1%). Минорные филумы включа-
ли Chloroflexi, Firmicutes, Dependentiae, Myxococcota, 
Acidobacteriota, Deinococcota, Gemmatimonadota, 
Patescibacteria, Nitrospirota. В  биопленках домини-
ровали Proteobacteria (47%), субдоминантами яв-
лялись Bacteroidota (28%), Actinobacteriota (7%), 
Verrucomicrobia (6%), Cyanobacteria (5%). Часто 
встречались Chloroflexi (2%), Patescibacteria (2%), 

Acidobacteriota (1%). Минорные филумы (менее 
1% от общего количества последовательностей) 
были разнообразны: Planctomycetota, Deinococcota, 
Gemmatimonadota, Armatimonadota, Bdellovibrionota, 
Desulfobacterota, MBNT15, Myxococcota, Nitrospirota, 
NB1-j, RCP2-54, WPS‑2.

Анализ бактериальных сообществ различных эко-
систем методом UPGMA показал, что образцы раз-
делились на три основные группы, представляющие 
наземный, морской и пресноводный биомы (рис. 1).

Морские микробные сообщества обособились 
от других микробиомов на самом высоком уровне 
ветвления дендрограммы, в них в большом коли-
честве присутствовали Proteobacteria (70%) (Piontek 
et al., 2022; Vipindas et al., 2023).

“Наземная” и  “пресноводная” группы разде-
лились на втором уровне ветвления дендрограм-
мы. Образцы биопленок камней из оз. Хубсугул 
сформировали кластер и  вошли в  “наземную” 
кладу совместно с  кластером микробиомов по-
чвы арх. Шпицберген, полученными ранее (Wang 
et al., 2019). В  этой кладе также преобладали 
Proteobacteria (36%).

“Пресноводная” клада содержала несколько 
кластеров, в том числе “европейско-сибирский”, 
включающий образцы из олиго-, олигомезо- и ме-
зотрофных озер: Хубсугула, Байкала, Севана (Ар-
мения), Балатона (Венгрия), Гарда и Комо (Ита-
лия). Бактериопланктон из оз. Хубсугул образовал 
с бактериопланктоном из оз. Байкал “Байкальский 
кластер II” или ”холодноводный олиготрофный 
кластер”. В него вошли образцы из трех котловин 
оз. Байкал, отобранные в марте, июне, июле, сен-
тябре на глубинах от 0 до 100 м. В “Байкальском 
кластере II” доминировали Actinobacteriota (54%). 
Менее многочисленны были Proteobacteria (20%), 
Cyanobacteria (11%), Bacteroidota (9%), Nitrospirota 
(2%), Verrucomicrobiota (2%). В  другом “Байкаль-
ском кластере I”, содержащем сентябрьские образ-
цы из эуфотического слоя (0‒50 м), преобладали 
пикоцианобактерии (59%), в меньшем количестве 
отмечены Actinobacteriota (28%), Bacteroidota (6%), 
Proteobacteria (5%), Verrucomicrobiota (2%).

Обособленная группа внутри “европейско-сибир-
ского” кластера включала микробиомы из мезотро-
фного оз. Севан (Gevorgyan et al., 2020), для кото-
рых свойственна следующая структура сообщества 
на уровне мажорных филумов: Proteobacteria (45%), 
Actinobacteriota (32%) и Bacteroidota (15%), Cyanobacteria 
(5%). Микробиомы альпийских озер Гарда и Комо 
обособились по фактору глубинности (Salmaso, 2019). 
Наиболее сходны с ними бактериальные сообщества 
оз. Балатон, где почти в равных долях представлены 
три филума: Actinobacteriota (24%), Bacteroidota (26%), 
Proteobacteria (27%) (Farkas et al., 2020).

Микробиомы эвтрофного водохранили-
ща Биллингс в Бразилии (Южная Америка), где 
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Рис. 1. Кластерный анализ микробиомов воды и почв. UPGMA-дендрограмма построена на основе матрицы дис-
танций Брея‒Кёртиса. В гистограммах цветом указаны доминирующие филумы, представленные в данном сообще-
стве. Названия водоемов выделены цветом в зависимости от трофического статуса водоема.
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наблюдалось “цветение” воды цианобактериями, 
группировались в отдельный кластер, не входящий 
в “европейско-сибирский”. Вклад цианобактерий 
в общее количество последовательностей бактери-
опланктона достигал 38% (Marcondes et al., 2022).

Одно из наиболее уникальных бактериальных со-
обществ обнаружено в оз. Танганьика, микробиомы 
которого сформировали кластер, обособленный от 
всех других пресноводных экосистем. Для оз. Тан-
ганьика характерна устойчивая термическая стра-
тификация вод и наличие застойного бескислород-
ного слоя ниже 200 м (Callbeck et al., 2021). В нашей 
выборке присутствовали образцы с глубин от 1 до 
115 м; они разделились, согласно стратификации 
вод, на две группы: из эпилимниона и термокли-
на. Доминирующие филумы Proteobacteria (29%) 
и Actinobacteriota (26%) обнаружены в сходных долях, 
Cyanobacteria (15%), Bacteroidota (14%), Nitrospirota 
(4%), Acidobacteriota (3%), Verrucomicrobiota 
и Planctomycetota (2%) встречались реже.

С помощью многомерного шкалирования об-
разцов методом NMDS и тестирования MANOVA 
были подтверждены результаты кластерного ана-
лиза и определены уровни значимости таких фак-
торов, как широтная зональность, глубина и тро-
фический статус. По результатам MANOVA-test 
(p-value <0.01***) значения R2 составили для пара-
метра “Широтная зональность” — 0.628, “Глуби-
на” — 0.567, “Трофность” — 0.302.

Таким образом, на примере проанализирован-
ных водоемов показано, что наиболее значимым из 
исследованных факторов, определяющим глобальное 
распределение микробных сообществ, является ши-
ротная зональность. Региональные и локальные фак-
торы среды влияют на состав сообществ по принципу 

“среда отбирает”, фактор географического положения 
водоема для водных бактерий имеет ключевое значе-
ние. Общеизвестное положение “все есть везде” на 
уровне филотипов достоверно не подтверждается. 
Трофический статус водоемов, как и их геологиче-
ская история, имеют меньшую значимость по срав-
нению с широтной зональностью. Несмотря на древ-
ность и общность происхождения Байкала (25 млн 
лет), Танганьики (10 млн лет), Хубсугула (5.5 млн 
лет), бактериальные сообщества в них существенно 
различаются. На локальном уровне ведущими факто-
рами являются сезонность и глубинная зональность, 
последний фактор наиболее ярко выражен в глубо-
ководных озерах. Альпийские озера, оз. Танганьика 
и оз. Байкал продемонстрировали строгое разделение 
сообществ по глубинам.
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Abstract—The bacterioplankton of Lake Khubsugl (Hövsgöl) has significant differences from that of 
large ancient and oligotrophic water bodies. The greatest similarity was noted, however, between the 
microbiomes of Lake Khubsugul and Lake Baikal, the lakes located in the same rift zone and connected 
by the river system, which emphasizes the similarity of microbiomes at the regional level. In the global 
aspect, geographical zonation had the greatest reliable significance in the microbial community 
biogeography, while depth had the lowest. Trophic status of the lakes, as well as their ancient origin, 
did not affect the clustering of microbiomes, with the seasonal factor playing the major part at the local 
and regional levels.

Keywords: Lake Khubsugul, Mongolia, microbiomes, ancient oligotrophic lakes, biogeography, Lake Baikal, 
Lake Tanganyika


