
641

© Подлесная Г. В.,  Суслова М. Ю.,  Штыкова Ю. Р.,  Томберг И. В.,  Елецкая Е. В.,  Тимошкин О. А.,  Белых О. И.,  2021

Сибирский экологический журнал,  5 (2021) 641–652

УДК 579.266.2 

DOI 10.15372/SEJ20210512

Сезонные и пространственные вариации численности  
аммонифицирующих и денитрифицирующих бактерий  

в сообществах планктона и эпилитона литорали оз. Байкал

Г. В. ПОДЛЕСНАЯ,  М. Ю. СУСЛОВА,  Ю. Р. ШТЫКОВА,  И. В. ТОМБЕРГ,  Е. В. ЕЛЕЦКАЯ,   
О. А. ТИМОШКИН,  О. И. БЕЛЫХ

Лимнологический институт СО РАН 
664033, Иркутск, ул. Улан-Баторская, 3 

E‑mail: suslova@lin.irk.ru

Статья поступила 05.02.2021

После доработки 27.04.2021

Принята к печати 29.04.2021

АННОТАЦИЯ

Представлены результаты исследования численности индикаторных групп бактерий круговорота азота 
в планктоне и эпилитоне литорали оз. Байкал в весенний и осенний периоды 2017–2019 гг. Показано,  что  
численность аммонифицирующих бактерий (АБ) в водах озера колебалась от 25 до  6,0 × 105 кл/мл,  в эпи-
литических биопленках – ​от 3,5 × 103 до  9,5 × 106 кл/см2. Высокую численность АБ обнаруживали на стан-
циях,  подверженных антропогенному воздействию как свидетельство  активного  процесса минерализации 
азотсодержащего  органического  вещества. Максимальная численность АБ как в водной толще,  так и в био-
пленках каменистых субстратов выявлена в июне 2017 г. в акватории г. Северобайкальска. Средняя чис-
ленность АБ за трехлетний период исследований в водной толще в июне составила (5,0 ± 2,8) × 102 кл/мл,   
в сентябре – ​(6,0 ± 1,3) × 102 кл/мл,  в эпилитических биопленках в июне была на порядок ниже,  чем в сен-
тябре,  – ​(3,4 ± 1,2) × 104 кл/см2 и (2,6 ± 1,4) × 105 кл/см2 соответственно. Численность денитрифицирующих 
бактерий (ДБ) в воде изменялась от 0 до  60 кл/мл,  в эпилитических биопленках – ​от 6 до  2,5 × 103 кл/см2.  
Наиболее высокую численность ДБ в эпилитоне определяли в течение всего  периода исследований в июне 
на станции в районе м. Елохин. Средняя численность ДБ за трехлетний период исследований в водной толще 
в июне составила 13 ± 4 кл/мл,  в сентябре – ​7 ± 6 кл/мл,  в эпилитических биопленках – ​(7,9 ± 2,4) × 102 кл/см2  
и (4,8 ± 0,5) × 102 кл/см2 соответственно. Установлено,  что  количество  планктонных АБ положительно  
коррелирует с содержанием ионов аммония,  количество  ДБ прямо  зависит от концентрации нитратов 
и обратно  –  от нитритов на некоторых станциях.

Ключевые слова: круговорот азота,  аммонифицирующие бактерии,  денитрифицирующие бактерии,  
метод НВЧ,  качество  воды,  оз. Байкал.

Азот является одним из основных биоген-
ных элементов,  необходимых для функцио-
нирования всего  живого. Он входит в струк-
турный состав белков,  аминокислот,  ДНК 
и РНК,  многих других простых и сложных 
молекул. Биогеохимический круговорот азота 
представляет собой ключевой механизм фор-

мирования качества воды –  ​от количества 
азотсодержащих соединений зависит общая 
продуктивность водоема. Основные его  фор-
мы в пресных водах включают растворенный 
молекулярный азот (N2),  ион аммония (NH4

+),  
нитрит (NO2

–),  нитрат (NO3
–) и большое ко-

личество  органических соединений (амино-
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кислоты,  амины,  нуклеотиды,  белки и др.) 
[Кузнецов,  1985;  Wetzel,  2001]. Избыточное 
поступление азота в водоемы приводит к их 
эвтрофированию,  вызывая массовое разви-
тие водорослей и цианобактерий,  ухудшение 
качества воды,  сокращение биоразнообразия 
[Paerl,  1997].

Трансформация азотсодержащих соеди-
нений в водных экосистемах осуществляет-
ся в результате деятельности аммонифици-
рующих (АБ),  денитрифицирующих (ДБ) и 
нитрифицирующих бактерий,  которые могут 
выступать в роли биоиндикаторов,  реагируя 
на изменение качества водной среды. Микро-
биологические процессы,  связанные с круго-
воротом азота в водоеме,  как правило,  раз-
деляют на три основные группы: фиксация 
свободного  азота,  вследствие которой водоем 
обогащается связанным азотом;  превращение 
одних форм азота в другие;  процессы,  при-
водящие к обеднению водоема связанным азо-
том. В озерах разного  трофического  статуса 
гидрохимические и гидрофизические условия 
среды обитания значительно  различаются,  
что  сказывается на распределении микроор-
ганизмов по  экологическим нишам и на ин-
тенсивности микробиологических процессов 
[Горленко  и др.,  1977]. В настоящее время 
в связи с усилением антропогенного  воздей-
ствия на водоемы исследование бактерий кру-
говорота азота является особенно  актуальным. 
Так,  например,  проведено  исследование се-
зонного  и пространственного  изменения коли-
чества АБ и ДБ в ряде озер  на северо-востоке 
Китая. Установлено,  что  физико-химические 
параметры среды тесно  связаны с распреде-
лением исследуемых групп бактерий,  а на их 
численность значительно  влияет концентра-
ция азотсодержащих веществ [Zhao et al.,  
2015]. В озерах Архангельской области изу-
чена пространственно-временная динамика 
неорганических и органических форм азота 
и микроорганизмов,  участвующих в их круго-
вороте. Показано,  что  наиболее активно  про-
текают процессы аммонификации,  менее ин-
тенсивно  –  нитрификации и денитрификации 
[Воробьева и др.,  2012]. В озерах Камчатско-
го  края обнаружены нарушение круговорота 
азота и слабая самоочищающая способность 
водной среды. В исследуемых озерах полно-
ценно  протекает аммонификация,  а стадии 
нитрификации и денитрификации наруше-

ны,  как следствие,  в водной среде преобла-
дает аммонийная форма азота [Кузякина,  Ху-
рина,  2007;  Голованева,  Ступникова,  2020].

Озеро  Байкал –  ​крупнейший и древней-
ший пресный водоем в мире. Вдоль всего  за-
падного  побережья озера на сотни киломе-
тров тянется полоса каменистой литорали,  
охватывающая глубины до  15–20 м,  за ко-
торыми далее следует крутой свал [Кожов,  
1962]. По  результатам многолетних наблюде-
ний водные массы пелагиали Байкала относят 
к олиготрофному типу [Khodzher et al.,  2017]. 
В прибрежных участках озера в последнее 
время наблюдаются крупномасштабные из-
менения: повышенное содержание биогенных 
веществ в воде,  включая органический и ми-
неральный азот,  изменение структуры и пояс-
ности фитобентоса,  массовая гибель эндемич-
ных губок и моллюсков,  интенсивное развитие 
нитчатых водорослей и цианобактерий,  в том 
числе и токсин-продуцирующих [Kravtsova et 
al.,  2014;  Timoshkin et al.,  2016;  Белых и др.,  
2017;  Khodzher et al.,  2017;  Timoshkin,  2018;  
Afonina,  2021]. По  мнению исследователей,  
происходящие изменения обусловлены преж
де всего  поступлением неочищенных стоков,  
токсичных промышленных загрязнителей,  ро-
стом туристической активности.

Основные процессы круговорота веществ 
в мелководной части озера происходят с уча-
стием микробного  сообщества биопленок,  
сформированных на каменистых субстра-
тах,  называемого  эпилитоном. Первые сведе-
ния о  бактериях,  участвующих в превраще-
ниях азотсодержащих соединений в литорали 
Южного  Байкала,  представлены в работах 
А. Г. Родиной и А. П. Романовой [Родина,  1954;  
Романова,  1961]. В 80-х годах XX  в. проведе-
но  изучение распределения микроорганизмов 
круговорота азота в водной толще по  всей пе-
лагиали озера. Установлено,  что  планктонные 
микроорганизмы,  участвующие в цикле азота,  
сильно  рассеяны в пространственном отноше-
нии,  интенсивность всех процессов слабая [Вер-
хозина,  1985]. В последние годы эколого-микро-
биологические исследования в литоральной зоне 
Южного  Байкала показали,  что  микробные со-
общества эпилитических биопленок реагируют 
на изменения условий среды обитания умень-
шением или увеличением численности различ-
ных физиологических групп и являются хо-
рошими индикаторами при изучении уровня 
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антропогенной нагрузки на экосистему озера. 
Выявлено,  что  в районах значительного  антро-
погенного  влияния число  органотрофных ми-
кроорганизмов на порядок выше,  чем в фоно-
вом районе [Суслова и др.,  2018].

Цель данной работы – оценить сезонные 
и пространственные вариации численности 
культивируемых физиологических групп бакте-
рий круговорота азота в сообществах планктона 
и эпилитона литорали озера Байкал в районах 
с различной антропогенной нагрузкой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
пробы воды и эпилитических биопленок,  ото-
бранные в литоральной зоне оз. Байкал. Отбор  
проб осуществляли в ходе кругобайкальских 
экспедиций,  проходивших в июне и сентябре 
2017–2019 гг. Исследовали районы южной и се-
верной котловин озера: напротив пос. Листвян-
ка (51°50ʹ41,92′′ с. ш.,  104°52ʹ31,04′′ в. д.),  напро-
тив пос. Большое Голоустное (52°1ʹ36,30′′ с. ш.,   
105°24ʹ16,20′′ в. д.),  в бухте Пещерка (53°51ʹ 
12,53′′ с. ш.,  108°39ʹ40,68′′ в. д.),  в районе м. Ело- 
хин (54°32ʹ29,76′′ с. ш.,  108°39ʹ39,42′′ в. д.),  
г. Северобайкальске,  напротив городского  
пляжа (55°37ʹ49,8′′ с. ш.,  109°21ʹ1,7′′ в. д.). Бух-
та Пещерка расположена на Большом Ушка-
ньем острове,  который входит в состав Забай-
кальского  национального  парка,  м. Елохин 
находится на территории самого  крупного  за-
поведника озера Байкал –  ​Байкало-Ленско-
го  (рис. 1). Стоит отметить,  что  в июне 2015 г. 
наблюдался пожар  на острове Большой Уш-
каний,  а осенью 2016 г. масштабные пожары 
в районе м. Елохин практически уничтожили 
прибрежную тайгу.

На каждой станции пробы воды отбирали 
с лодки в поверхностном (0,1 м) и придонном 
(0,1 м от дна) горизонтах. Придонную воду от-
бирали с помощью специального  устройства 
[Лухнев,  Тимошкин,  2019],  глубина в месте 
отбора варьировала от 1 до  1,5 м. Камни по-
мещали в стерильные контейнеры,  которые 
наполняли окружающей их водой с целью 
предотвращения высыхания. Все образцы от-
бирали в трех повторностях.

Химический анализ проводили по  мето-
дикам,  общепринятым в гидрохимии прес-
ных вод [Wetzel,  Likens,  2000;  Руководство…,  
2009]. Температуру измеряли электронным 

термометром,  величину pH определяли с по-
мощью pH‑метра «Эксперт-pH» («Эконик-экс-
перт”,  Россия). Для химического  анализа 
пробы воды фильтровали через мембранные 
фильтры (“Advantec”,  Япония) с диаметром 
пор  0,45 мкм. Содержание нитратов и нитри-
тов измеряли методом высокоэффективной 
жидкостной хроматографии (“ЭкоНова”,  Рос-
сия) с УФ‑детектированием на колонке с об-
ращенной фазой,  модифицированной окта-
децилтриметиламмония бромидом [Khodzher 
et al.,  2016]. Определение концентрации ио-
нов аммония проводили на спектрофотометре 
UNICO (США) с индофенолом.

Подготовку проб эпилитических биопленок 
для микробиологического  исследования прово-
дили следующим образом: с поверхности кам-
ня площадью 1 см2 стерильным скальпелем 
делали соскоб в пробирку с 10 мл стерильно-
го  физиологического  раствора,  закрывали ре-
зиновой пробкой и тщательно  встряхивали ее 
в течение 10 мин. Полученную суспензию ис-
пользовали для приготовления ряда последова-
тельных десятикратных разведений,  из кото-
рых производили высев на элективные среды.

Рис.  1. Карта-схема станций отбора проб в при-
брежной зоне оз. Байкал: 1 –  ​напротив пос. Ли-
ствянка;  2 –  ​напротив пос. Большое Голоустное;  
3 –  ​в бухте Пещерка;  4 –  ​в районе м. Елохин;  5 –  ​в 
г. Северобайкальске,  напротив городского  пляжа
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Численность ДБ определяли методом пре-
дельных разведений в жидкой среде Гильтая. 
В пробирки со  средой помещали стеклянный 
поплавок,  запаянным концом кверху,  по  окон-
чании опыта отмечали накопление газа в по-
плавке и изменение цвета среды с зеленого  
на синий как показателя увеличения рН в ре-
зультате восстановления окисленных форм 
азота. Численность АБ определяли методом 
предельных разведений в пептонной воде. На-
копление NH3 в среде устанавливали при помо-
щи реактива Несслера [Родина,  1965].

Статистический анализ данных. Для ми-
кробиологических данных рассчитывали такие 
статистические показатели,  как среднее зна-
чение и стандартное отклонение. Для выявле-
ния зависимости между признаками применя-
ли коэффициент корреляции Пирсона. Оценку 
различий между двумя независимыми выбор-
ками проводили с помощью критерия Ман-
на –  Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Температура, рН и минеральные формы 
азота. В прибрежных водах озера в период 
исследования величина рН изменялась в июне 
от 7,64 до  9,20,  в сентябре –  от 7,69 до  8,52. 
Температура воды в июне варьировала от 3,8 
до  14,2 °C,  в сентябре –  от 6,9 до  13,4 °C. Для  
80 %  проб отмечено,  что  температура воды 
в сентябре в среднем на 4  °C выше,  чем 
в июне. Нитриты в большинстве случаев либо  
не регистрировались,  либо  содержались в не-
больших количествах,  до  1 мкг N/л. Высокая 
концентрация нитритов (5 мкг N/л) выявле-
на в июне 2017 г. на станции м. Елохин в при-
донной воде,  в сентябре 2018 г. –  на стан-
циях м. Елохин и г. Северобайкальска в по- 
верхностной (3 и 5 мкг N/л соответствен-
но) и придонной (4 и 7 мкг N/л соответствен-
но) воде. Концентрации аммонийного  азота 
в основном были небольшие: в поверхност-
ном горизонте –   до  0,027 мг N/л,  в придон-
ном –  ​до  0,032  мг N/л. Максимальную кон-
центрацию аммония наблюдали в пробах 
придонной воды на станции м. Елохин в сен-
тябре 2017 г. –  0,045 мг N/л. Нитратный азот 
в 2017 г. во  всех пробах детектировали в не-
больших количествах – ​от 0,01 до  0,05 мг N/л.  
В 2018 г. концентрация нитратов составляла 
от 0,01 до  0,15  мг N/л,  максимальные зна-

чения обнаружены в июне в пробах поверх-
ностной воды на станциях зал. Лиственнич-
ный (0,10 мг N/л) и м. Елохин (0,15 мг N/л). 
В 2019 г. концентрация нитратов варьирова-
ла от 0,01 до  0,16 мг N/л,  наиболее высокие 
значения регистрировали в июне в придон-
ном слое воды на станциях зал. Лиственнич-
ный (0,16 мг N/л) и м. Елохин (0,13 мг N/л)  
и в сентябре в поверхностной и придонной 
воде на станции м. Елохин (0,10 и 0,11 мг N/л 
соответственно).

Наблюдаемое увеличение концентраций ми-
неральных форм азота в прибрежных водах 
озера на отдельных участках литорали свиде-
тельствует о  загрязнении вод. Район м. Ело-
хин – ​заповедная и малопосещаемая террито-
рия. Тот факт,  что  именно  здесь обнаружены 
высокие концентрации нитритного  азота (до  5 
мкг N/л) и в июне,  и в сентябре,  свидетель-
ствует о  загрязнении. Причинами нитритного  
загрязнения могут быть как сами пожары –  ​
источники органического  и неорганическо-
го  азота,  так и их последствия –  ​интенсив-
ное развитие водорослей Spirogyra и Ulothrix,  
ранее не свойственных для Байкала,  и их ак-
тивное разложение. Также нами отмечено  
увеличение значений нитритов,  являющих-
ся промежуточным продуктом минерализа-
ции,  на станции вблизи г. Северобайкальска 
в осенний сезон. Вследствие сброса недостаточ-
но  очищенных сточных вод прибрежная зона 
Байкала в окрестностях города является рай-
оном массовой круглогодичной вегетации чу-
жеродной спирогиры [Timoshkin et al.,  2016;  
Timoshkin,  2018]. В период открытой воды 
огромное количество  этой нитчатой водоросли 
выбрасывается на пляжи,  перегнивает и смы-
вается в Байкал осенними штормами. Этот 
фактор,  очевидно,  является ключевым при 
загрязнении данной акватории биогенными 
элементами,  в частности нитритами. Более вы-
сокие концентрации нитратов,  регистрируемые 
в прибрежных водах на станции зал. Листвен-
ничный,  могут быть обусловлены поступле-
нием загрязненных подземных вод [Сутурин 
и др.,  2016;  Куликова и др.,  2017],  а также 
влиянием вод р. Большая Черемшанка,  впа-
дающей в озеро  в непосредственной близо-
сти от места отбора проб. Другие исследовате-
ли отмечали,  что  состав вод на участках рек,  
пролегающих непосредственно  в границах по-
селка,  претерпевает значительные измене-
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ния – ​концентрации минеральных форм азота 
и фосфора в воде рек ближе к устью увели-
чиваются в несколько  раз по  сравнению с их 
содержанием выше поселка и зачастую не со-
ответствуют нормативам качества вод соглас-
но  требованиям СанПин [Мальник и др.,  2019]. 
Общеизвестно,  что  пос. Листвянка является 
портом приписки для нескольких десятков ко-
раблей и моторных лодок,  что  также способ-
ствует загрязнению акватории сточно-бытовы-
ми отходами. Тем не менее следует отметить,  
что  концентрации химических компонентов 
в озерной воде на всех исследуемых станциях 
не превышали нормативы.

Численность АБ. Микробиологические по-
казатели наряду с гидрохимическими пара-
метрами позволяют судить об интенсивности 
и эффективности самоочищения водоемов. 
Анализ количества АБ,  разлагающих азотсо-
держащие органические вещества до  аммиа-
ка,  в пробах воды литоральной зоны оз. Бай-
кал показал значимые различия (р < 0,05) 
между поверхностным и придонным слоями –  ​
в 67 %  проб численность АБ в придонной 
воде выше,  чем в поверхностной. При срав-
нении численности АБ в воде в разные сезо-
ны (июнь и сентябрь) достоверных различий 
не обнаружено  (р ˃ 0,05),  в разные годы зна-
чимо  отличался сентябрь 2018 г. (р < 0,05). 
Так,  на станциях напротив пос. Большое Го-
лоустное и м. Елохин в поверхностной и при-
донной воде численность АБ на порядки выше 
в 2018 г. (рис. 3). Мы полагаем,  что  высокая 
численность АБ на этих станциях обусловле-
на сильным волнением во  время отбора проб 
в прибрежье,  которое привело  к взмучиванию 
донных отложений и увеличению доступного  
органического  вещества.

Сравнение численности АБ в водной тол-
ще на исследуемых станциях показало,  что  
в июне их количество  значимо  выше на стан-
циях в зал. Лиственничный (р < 0,01),  около  
г. Северобайкальска (р < 0,01) и пос. Б. Голо-
устное (р < 0,05),  в сентябре значимых раз-
личий не обнаружено  (р > 0,05). Максималь-
ные количества АБ (кл/мл) выявлены в июне 
2017 г. на станции г. Северобайкальска в про-
бах поверхностной и придонной воды –  ​
(2,5 ± 0,5) × 105 и (6,0 ± 1,8) × 105 соответствен-
но  (см. рис. 3).

Известно,  что  столь высокая численность 
АБ в весенне-летний период (в пределах 105) 

характерна для эвтрофных озер  [Zhao et al.,  
2015]. В целом количественные показатели АБ 
в прибрежных водах озера (101–103) сопоста-
вимы с мезотрофными озерными экосистема-
ми [Воробьева и др.,  2012]. Средняя числен-
ность АБ (кл/мл) в водной толще литоральной 
зоны озера за трехлетний период исследова-

Рис. 2. Сезонная динамика концентраций минераль-
ного  азота в прибрежных водах оз. Байкал,  2017–
2019 гг. Станции: а –  ​напротив пос. Листвянка,  
б –  ​напротив пос. Большое Голоустное,  в –  ​в бухте 
Пещерка,  г –  ​в районе м. Елохин,  д –  ​г. Северобай-

кальск,  напротив городского  пляжа
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Рис. 3 (начало)

ний в июне составила (5,0 ± 2,8) × 102,  в сен-
тябре –  ​(6,0 ± 1,3) × 102.

В эпилитоне высокую численность АБ от-
мечали на станциях,  подверженных интен-

сивной антропогенной нагрузке: зал. Ли-
ственничный,  напротив пос. Б. Голоустное,  
г. Северобайкальск (см. рис. 3). Максимальные 
количества АБ (кл/см2) выявлены на станции 
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вблизи г. Северобайкальска –  ​(9,5 ± 1,5) × 106 
(июнь 2017 г.),  (2,5 ± 0,5) × 106 (сентябрь 
2018 г.),  минимальные –  ​на станции в бух-
те Пещерка –  ​(4,3 ± 2,2) × 103 (июнь 2017 г.),  
(3,5 ± 0,5) × 103 (июнь 2018 г.). Средняя чис-
ленность АБ (кл/см2) в эпилитических био-
пленках за трехлетний период исследований 
в июне была на порядок ниже,  чем в сентя-
бре,  и составляла (3,4 ± 1,2) × 104 кл/см2 и 
(2,6 ± 1,4) × 105 соответственно. К сожалению,  
не представляется возможным провести срав-
нительный анализ количества культивируе-
мых аммонификаторов в эпилитоне оз. Байкал 
с другими водоемами озерного  типа из-за от-
сутствия опубликованных данных.

Численность ДБ. Благодаря тому,  что  вод- 
ная толща оз. Байкал хорошо  аэрирована,  
численность ДБ,  восстанавливающих нитра-
ты и нитриты до  газообразного  азота,  здесь 
была невысокой на всех станциях –  ​от еди-
ниц до  десятков кл/мл (рис. 4). Сравнение ко-
личества ДБ в поверхностной и придонной 
воде показало  отсутствие значимых различий 
(р < 0,05). В разные сезоны (июнь и сентябрь) 
различия обнаружены в 2019 г. (р < 0,05) –  ​
в июне количество  ДБ в несколько  раз выше,  

чем в сентябре. В межгодовой динамике ДБ 
значимых различий не выявлено  (р > 0,05). 
Максимальную численность ДБ (кл/мл)  
определяли на станции в районе пос. Боль-
шое Голоустное –  ​60 ± 18 (июнь 2017 г.),  60 ± 9 
(июнь 2018 г.),  60 ± 18 (сентябрь 2018 г.).

В сентябре 2019 г. на станции вблизи г. Се-
веробайкальска денитрификаторы в пробах 
воды не обнаружены. Средняя численность ДБ 
(кл/мл) в водной толще литоральной зоны озе-
ра за трехлетний период исследований в июне 
составила 13 ± 4,  в сентябре –  ​7 ± 6.

Вследствие присутствия бескислород-
ных зон и доступного  органического  веще-
ства в эпилитических биопленках числен-
ность ДБ здесь была достаточно  высокой,  а 
газообразование интенсивным. Количество  
ДБ варьировало  в зависимости от географи-
ческой приуроченности как в сезонном,  так 
и в межгодовом аспекте (см. рис.  4). В июне 
максимальную численность ДБ (кл/см2) в 
эпилитоне определяли на станциях вблизи  
г. Северобайкальска – ​(2,5 ± 0,9) × 103 (2017 г.) 
и в районе м. Елохин – ​(2,0 ± 0,5) × 103 (2017 г.),  
(1,6 ± 0,2) × 103 (2018 г.),  (2,5 ± 0,5) × 103 (2019 г.). 
Особо  следует рассмотреть район м. Елохин,  

Рис. 3 (окончание). Численность АБ в сообществах планктона и эпилитона литорали оз. Байкал в июне 
и сентябре 2017–2019 гг. Станции: 1 –  ​напротив пос. Листвянка,  2 –  ​напротив пос. Большое Голоустное,  

3 –  ​в бухте Пещерка,  4 –  ​в районе м. Елохин,  5 –  ​г. Северобайкальск,  напротив городского  пляжа
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Рис. 4 (начало)

где численность денитрификаторов в эпили-
тоне весной оставалась высокой на протяже-
нии всего  периода исследований. Субстраты 
с биопленками на данной станции отбирали 
в прибрежной зоне,  расположенной в таеж-

ной местности,  где происходили крупные по-
жары (см. выше). Образовавшиеся в резуль-
тате пожара уголь,  зола и другие твердые 
частицы,  содержащие фосфор,  неорганиче-
ский и органический азот [Liao et al.,  2013], 
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поступали в озеро  весной с талыми водами 
и после обильных дождей. Древесный уголь 
с его  большой адсорбционной поверхностью 
может усиливать нитрификацию,  приводя-
щую к повышению уровня нитратов [Zackris-
son et al.,  1996;  Wardle et al.,  1998;  DeLuca 
et al.,  2006]. Как известно,  увеличение кон-
центрации нитратов способствует росту чис-
ленности ДБ и их метаболической активности 
[Liao et al.,  2013]. Также следует отметить,  
что  в биопленочных обрастаниях на станции 
напротив м. Елохин в июне 2017 г. нами обна-
ружены не свойственные для экосистемы Бай-
кала бактерии кандидатного  рода Nitrotoga 
[Podlesnaya et al.,  2020]. К настоящему момен-
ту известно,  что  бактерии данного  рода могут 
адаптироваться к низкой температуре,  а уве-
личение концентрации нитрита в среде сти-
мулирует их рост и преобладание над родом 
Nitrospira [Kinnunen et al.,  2017],  что  в оче-
редной раз свидетельствует о  повышенной 
нитритной нагрузке на данном участке лито-
рали озера.

В сентябре максимальную численность ДБ 
(кл/см2) в эпилитоне обнаруживали на станци-

ях в бухте Пещерка –  ​(1,3 ± 0,3) × 103 (2017 г.),  
напротив пос. Большое Голоустное –  ​(1,3 ± 
± 0,3) × 103 (2018 г.) и в зал. Лиственничный –  ​
(1,3 ± 0,2) × 103 (2019 г.),  минимальную –  ​на 
станции в районе м. Елохин –  ​20 ± 5 (2018 г.),  
как показано  на рис. 4. Средняя численность 
ДБ (кл/см2) за период 2017–2019 гг. в пробах 
эпилитических биопленок в июне составила 
(7,9 ± 2,4) × 102,  в сентябре –  ​(4,8 ± 0,5) × 102.

Корреляционный анализ микробиологи-
ческих и гидрохимических параметров. Ме-
тодом корреляционного  анализа выявлена вы-
сокая зависимость между численностью АБ 
и концентрацией аммония (R = 0,77) в пробах 
воды на станции м. Елохин (рис. 5,  а). Поло-
жительная корреляция численности АБ с ам-
монием,  вероятно,  обусловлена поступлением 
в водоем большого  количества азотсодержа-
щего  органического  вещества –  ​субстрата 
для АБ,  продуктом минерализации которого  
является аммонийный азот. Наблюдаемая кор-
реляция также может быть связана со  сти-
муляцией скорости роста AБ непосредствен-
но  высокой концентрацией NH4

+ [Yang et al.,  
2007;  Zhao et al.,  2015].

Рис. 4 (окончание). Численность ДБ в сообществах планктона и эпилитона литорали оз. Байкал в июне 
и сентябре 2017–2019 гг. Станции: 1 –  ​напротив пос. Листвянка,  2 –  ​напротив пос. Большое Голоустное,  

3 –  ​в бухте Пещерка,  4 –  ​в районе м. Елохин,  5 –  ​г. Северобайкальск,  напротив городского  пляжа
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Корреляционный анализ показал наличие 
высокой прямой зависимости количества ДБ 
с нитратами (R = 0,75),  а также высокой об-
ратной зависимости с нитритами (R = –0,76) 
в пробах воды на станции в бухте Пещерка 
(рис. 5,  б,  в). Как известно,  денитрифициру-

ющие бактерии используют нитраты и ни-
триты,  восстанавливая их до  газообразного  
азота,  что  объясняет обратную связь меж-
ду этими параметрами. Положительная кор-
реляция,  очевидно,  обусловлена поступле-
нием дополнительного  количества нитратов,  
стимулирующих рост и метаболическую ак-
тивность ДБ [King,  Nedwell,  1985]. В исследо-
вании сезонных и пространственных измене-
ний количества АБ,  ДБ и физико-химических 
параметров среды в ряде озер  и водохрани-
лищ северо-востока Китая также показано,  
что  количество  исследуемых групп бакте-
рий тесно  связано  с уровнем азотсодержа-
щих веществ. Авторы отмечали сильную кор-
реляционную связь между численностью ДБ 
и NO3

– или NO2
– как прямого,  так и обратно-

го  характера [Zhao et al.,  2015].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом,  анализ данных по  содер-
жанию различных минеральных форм азо-
та и по  количеству бактерий,  участвующих 
в их превращении в оз. Байкал,  показал,  что  
процессы аммонификации и денитрификации,  
способствующие самоочищению озера от не-
органических и органических азотсодержа-
щих соединений,  наиболее активно  протекают 
на станциях,  подверженных антропогенно-
му влиянию. Следует отметить,  что  в водной 
толще озера концентрация аммонийного  азо-
та остается невысокой за счет потребления 
его  фитопланктоном и окисления в процессе 
бактериальной нитрификации через нитри-
ты в нитраты. Нитратный азот также детек-
тируется в небольших количествах,  так как 
восстанавливается ДБ до  газообразных форм 
азота. Установлено,  что  в большинстве случа-
ев численность АБ и ДБ в прибрежных водах 
оз. Байкал определялась в диапазоне значе-
ний,  характерных для мезотрофных водоемов. 
По  нашему мнению,  необходимо  регулярно  
проводить такие исследования в рамках мони-
торинга состояния экосистемы Байкала с це-
лью оценки чистоты вод озера и прогноза про-
исходящих изменений.

Работа выполнена в рамках бюджетных тем 

№ 0279-2021-0015 (121032300269-9) “Исследования 

вирусных и бактериальных сообществ как осно-

вы стабильного  функционирования пресноводных 

экосистем и эффективного  ответа в условиях ан-

Рис. 5. Корреляционные зависимости численности 
АБ и концентрации аммонийного  азота в водной 
толще на ст. в районе м. Елохин (а),  численности 
ДБ и концентрации нитратного  (б) и нитритного  
(в) азота в водной толще на ст. в бухте Пещерка
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тропогенного  воздействия”,  № 0279-2021-0007 

(121032300180-7),  “Комплексные исследования при-

брежной зоны озера Байкал: многолетняя динамика 

сообществ под воздействием различных экологиче-

ских факторов и биоразнообразие;  причины и по-

следствия негативных экологических процессов”.
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Seasonal and spatial variations in the number  
of ammonifying and denitrifying bacteria in communities  

of plankton and epilithon from the littoral zone Lake Baikal

G. V. PODLESNAYA,  М. Yu. SUSLOVA,  Yu. R. SHTYKOVA,  I. V. TOMBERG,  Е. V. ЕLETSKAYA,   
О. А. ТIMOSHKIN,  О. I. BELYKH
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664033, Irkutsk, Ulan-Batorskaya str., 3 

E‑mail: suslova@lin.irk.ru

We present the results of  study on the number of  indicator bacterial groups of  the nitrogen cycle in 
plankton and epilithon of  the littoral zone Lake Baikal in the spring and autumn periods from 2017 to 2019. 
The number of  ammonifying bacteria (AB) in the lake waters varied from 25 to 6.0 × 105 cells/ml;  in epilithic 
biofilms –  ​from 3.5 × 103 to 9.5 × 106 cells/cm2. The stations subject to anthropogenic impact showed a high 
number of  AB as evidence of  active mineralization of  nitrogen-containing organic compounds. The maxi-
mum number of  AB in the water column and the biofilms from stony substrates was detected in June 2017 
in the water area of  the Severobaikalsk town. The average annual number of  AB in the water column was 
(5.0 ± 2.8) × 102 cells/ml in June and (6.0 ± 1.3) × 102 cells/ml in September. In epilithic biofilms,  it was an 
order of  magnitude lower in June than in September,  (3.4 ± 1.2) × 104 cells/cm2 and (2.6 ± 1.4) × 105 cells/cm2,   
respectively. The number of  denitrifying bacteria (DB) in water varied from 0 to 60 cells/ml;  in epilithic 
biofilms –  ​from 6 to 2.5 × 103 cells/cm2. Throughout the study period,  the highest number of  DB in epili-
thon was detected in June at the station near Elokhin Cape. The average annual number of  DB in the water 
column was 13 ± 4 cells/ml in June and 7 ± 6 cells/ml in September;  in epilithic biofilms –  ​(7.9 ± 2.4) × 102 
cells/cm2 in June and (4.8 ± 0.5) × 102 cells/cm2 in September. The number of  planktonic AMB positively 
correlates with the concentration of  ammonium ions;  the number of  DB directly depends on the nitrate 
concentration and inversely depends on nitrites at some stations.

Key words: nitrogen cycle,  ammonifying bacteria,  denitrifying bacteria,  most probable number (MPN) 
method,  water quality,  Lake Baikal.


