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В обзоре обобщены результаты исследования микробных сообществ в донных осадках озера Байкал, по-
лученные в последние десятилетия с помощью разных подходов. С использованием метабаркодинга в
осадках районов со спокойным осадконакоплением показано доминирование представителей Alpha-,
Gammaproteobacteria (включая Betaproteobacteriales), Bacteroidetes, Acidobacteria, Verrucomicrobia, Thau-
marchaeota, характерных обитателей других пресноводных озер. Структура микробных сообществ
изменялась в зонах разгрузки газосодержащих минерализованных флюидов в зависимости от нали-
чия акцепторов электронов, интенсивности и компонентного состава газосодержащих флюидов,
обеспечивающих миграцию микроорганизмов из глубинной зоны в поверхностные слои донных
отложений и наоборот. В осадках Байкала детектированы археи, способные образовывать метан по
всем четырем известным катаболическим путям: гидрогенотрофному, ацетокластическому, мети-
лотрофному и водород-зависимому метилотрофному. В сообществах архей доминировали гидроге-
нотрофные метаногены семейства Methanoregulaceae (род Methanoregula, Methanosphaerula и некуль-
тивируемые), водород-зависимые метилотрофные археи порядка Methanomassiliicoccales и ацетокла-
стические метаногены семейства Methanosaetaceae (род Methanothrix (Methanosaeta)), составляющие
ядро метаногенных сообществ в донных отложениях других пресноводных озер. Экспериментально
доказано протекание процесса анаэробного окисления метана (АОМ) по нитрат- и нитритзависи-
мому пути с участием архей подкластера ANME-2d и бактерий филума NC10, с высокой степенью
идентичности структур генов 16S рРНК, mcrA и pmoA пресноводным участникам этого процесса.
Разнообразие микробных сообществ в районах естественных выходов нефти отличалось на уровне
семейств и порядков, а также наличием в геномах культивируемых видов алкангидроксилаз.
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ДОННЫЕ ОТЛОЖЕНИЯ
ОЗЕРА БАЙКАЛ КАК СРЕДА ОБИТАНИЯ 

МИКРООРГАНИЗМОВ
Озеро Байкал – самое глубокое и древнее озеро

мира, общий объем его донных отложений состав-
ляет около 75 тыс. км3, их максимальная мощность
превышает 9 км (Логачев, 2003). Байкальская
впадина с максимальной глубиной 1642 м распо-
ложена в центре тектонически активной рифто-
вой зоны, самые древние отложения датируются
олигоценовым возрастом (Hutchinson et al., 1992;
Мац и соавт., 2001). Впадина разделена на три
котловины – южную, среднюю и северную, отде-
ленные друг от друга подводными возвышенно-
стями – Бугульдейской перемычкой и Академи-
ческим хребтом (риc. 1). Осадки в трех глубоко-
водных частях озера имеют идентичный
химический состав в результате гомогенизации

мелких фракций, поступающего терригенного
материала, переносимого установившимися тече-
ниями (Гвоздков, 1998). Вся центральная часть дна
озера занята диатомовыми илами, концентрация
биогенного кремния в поверхностных илах пелаги-
али в среднем составляет 19%. До 90% дна покрыто
осадками, с содержанием SiO2биог. более 10% (Гра-
нина, 2008). Средняя концентрация Сорг в осадках
Байкала 1.9%, в отложениях Южного и Среднего
Байкала 1.5–2.5%, в северной котловине – 1.0–
1.3% (Выхристюк, 1980), что сопоставимо с отме-
чаемыми значениями в океанических отложени-
ях в высокопродуктивных континентальных
окраинах (Qiu et al., 1993). По данным Л.А. Вы-
христюк (1980) в состав захороненного органиче-
ского вещества (ОВ) входят гуминовые кислоты и
целлюлоза, сильно разложившиеся остатки выс-
ших наземных растений и фитопланктона, обла-
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дающие высокой устойчивостью к дальнейшей
деградации.

Геохимические процессы в донных отложени-
ях Байкала были предметом исследований мно-
гих авторов (Мизандронцев, 1975; Погодаева и
соавт., 2007; Гранина, 2008; Och et al., 2012; Pogo-
daeva et al., 2017). Одной из важнейших особенно-
стей озера Байкал является широко представлен-
ная окислительная стадия раннего диагенеза
(Гранина, 2008). Глубина проникновения кисло-
рода в осадки от менее 2 до более 50 мм, толщина
окисленного слоя от 0.2 до >30 см. Величины рН
в осадке в основном находятся в интервале 6.9–
7.4, при диапазоне от 6 до >8 (Мизандронцев,
1975; Гранина, 2008). По данным И.Б. Мизанд-
ронцева (1978) глубокое проникновение кисло-
рода обусловлено медленным накоплением осад-
ков в Байкале, причем поверхностные осадки
окислены на большей части дна (Гранина, 2008).
Скорости осадконакопления в открытом Байкале
меняются от 0.015 до более 1 мм/год (Колман и
соавт., 1993; Vologina et al., 2000).

Поровые воды донных отложений в районах со
спокойным осадконакоплением наследуют
химический состав озерных вод и характеризуют-
ся однородным солевым составом. Наиболее рас-
пространенными растворенными ионами в озере
Байкал являются  и Ca2+. Что касается цеп-
ных биогеохимических процессов, наиболее важ-
ным отличием от морской воды является очень
малая концентрация растворенного  в водах
озера Байкал (0.05 мМ) по сравнению с морской
водой (28.9 мМ) (Aloisi et al., 2019). Другие ионы,
которые составляют большую часть растворен-
ных солей в морской воде (Cl–, Na+, Mg2+ и K+),
присутствуют в водах озера Байкал в очень малых
концентрациях (≤0.15 мМ) (Погодаева и соавт.,
2007; Pogodaeva et al., 2017). При диагенетических
преобразованиях суммарные концентрации
ионов в поровых водах увеличиваются с глубиной
осадка за счет увеличения концентрации ионов
бикарбоната и кальция. Из-за нехватки акцепто-
ров электронов  и  большая часть рас-
творенного неорганического вещества, образую-
щегося в результате разложения ОВ и последую-
щих окислительно-восстановительных реакций,
находится в форме CO2, а не  что приводит
к более низким pH в диагенетической среде (Ми-
зандронцев, 1975). Пополнение ОВ ежегодно
происходит в весенний и осенний периоды за
счет массового развития диатомовых водорослей
(Вотинцев и соавт., 1975), в летний период – пи-
копланктона (Nagata et al., 1994). С использованием
седиментационных ловушек показано присутствие
раковин диатомовых водорослей и органического
вещества автохтонного происхождения на всех глу-
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бинах водной толщи (Вологина, Штурм, 2017), тогда
как лишь 10% пикопланктона достигает дна.

МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ ДОННЫХ ОТЛОЖЕНИЙ 

ОЗЕРА БАЙКАЛ

Микробиологические исследования донных
отложений озера Байкал проводятся с начала
прошлого столетия с использованием подходов и
методов, широко используемых в водной микро-
биологии. Направления исследований и основные
результаты приведены в монографиях и многочис-
ленных статях (Микроорганизмы в экосистемах
озер и водохранилищ, 1985; Намсараев, Земская,
2000; Микробиологическое наследие ХХ века,
2004). На Байкале работала целая плеяда ведущих
микробиологов России, включая С.И. Кузнецова,
А.Е. Крисса, Ю.И. Сорокина, А.П. Романову,
А.Г. Родину, Г.А. Дубинину, В.Н. и Э.А. Макси-
мовых, Б.Б. Намсараева. В публикациях приведе-
ны сведения о количестве микроорганизмов в
осадках озера Байкал с различными геохимиче-
скими обстановками, проанализировано распро-
странение физиологических групп микроорганиз-
мов в разных районах и глубинах осадочной толщи,
дана оценка метаболической активности микроб-
ных сообществ, в том числе в районах с повышен-
ным антропогенным воздействием (Микроорганиз-
мы в экосистемах озер и водохранилищ, 1985;
Намсараев, Земская, 2000; Микробиологическое
наследие ХХ века, 2004). Новый этап исследова-
ний роли микробных сообществ в донных отло-
жениях был начат в период масштабных геолого-
геофизических работ, проводимых международ-
ными коллективами ученых на Байкале с конца
90-х годов прошлого столетия. В эти годы основное
внимание было уделено исследованию микроорга-
низмов, участвующих в разных этапах деструкции
ОВ, оценке скоростей процессов деструкции орга-
нического вещества в осадочной толще Байкала
(Максимова, Максимов, 1989; Намсараев, Земская,
2000; Пименов и соавт., 2014). Было установлено,
что развитие определенных физиологических групп
микроорганизмов в донных отложениях определя-
ется доступностью субстратов, окисленными или
восстановленными условиями на определенных
глубинах осадочной толщи и поступлением газосо-
держащих минерализованных флюидов из глубин-
ных осадков. Ежегодное поступление в осадки
органического вещества и низкие концентрации
сульфат иона обеспечивают доминирование про-
цесса метангенерации на конечных этапах де-
струкции.
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РАЗНООБРАЗИЕ МИКРООРГАНИЗМОВ
В ДОННЫХ ОТЛОЖЕНИЯХ ОЗЕРА БАЙКАЛ

Особый прогресс по оценке разнообразия
микробных сообществ достигнут с применением
молекулярно-биологических методов и подходов.
С помощью методов секвенирования генов
16S рРНК и mcrA получены данные о разнообра-
зии и функционировании микроорганизмов в
осадках с различным составом поровых вод
(Шубенкова и соавт., 2005; Kadnikov et al., 2012;
Черницына и соавт., 2016; Lomakina et al., 2018). Как
и в других пресноводных озерах, таксономический
состав микробных сообществ по глубине осадка в
Байкале неодинаков и определялся наличием окис-
лителей, концентрацией и составом доступного ОВ
и других жизненно важных элементов (Кузнецов,
1970; Заварзин, 2003; Huang et al., 2019; Han et al.,
2020). В одних случаях микробиомы в осадках од-
ного района и со сходными условиями различа-
лись вкладом доминирующих таксонов (Земская
и соавт., 2018; Zakharova et al., 2018), а в других от-
мечалось их сходство с микробиомами из других
районов и слоев донных отложений (Шубенкова
и соавт., 2005; Kadnikov et al., 2012; Zemskaya et al.,
2015а; Черницина и соавт., 2016; Bukin et al., 2016;
Lomakina et al., 2018). В сообществах окисленных
осадков и до нижней границы проникновения
кислорода (2 см) доминировали типичные для
пресноводных озер органотрофные бактерии (Ac-
tinobacteria, Proteobacteria, Verrucomicrobia), для
которых показано участие в первых этапах де-
струкции органических соединений (Newton et al.,
2011). Большой вклад представителей двух первых
филумов в бактериальные сообщества характерен
для окисленных слоев всех исследованных нами
осадков Байкала, тогда как доминирование в со-
обществах представителей филума Verrucomicro-
bia отмечалось не везде (Kadnikov et al., 2012;
Zemskaya et al., 2015а; Земская и соавт., 2018;
Zakharova et al., 2018). Согласно данным по струк-
туре геномов микроорганизмов из тех же таксо-
номических групп, которые были выявлены в
аэробной зоне осадков Байкала (в основном Alpha-,
Beta- и Gammaproteobacteria, Bacteroidetes, Acido-
bacteria, Verrucomicrobia, Planctomycetes), а также
их ближайших известных родственников, в окис-
ленной зоне обитают аэробные и факультативно
анаэробные бактерии, окисляющие углеводы,
аминокислоты и жирные кислоты (Yoon et al.,
2008; Pujalte et al., 2014; Sun et al., 2016), и аэроб-
ные нитрифицирующие археи (MGI и SCG) (Ca-
bello-Yeves et al., 2020; Han et al., 2020; Spang et al.,
2012). На границе аэробной и анаэробной зон,
при высоком вкладе таксонов, доминирующих в
вышерасположенных слоях осадка, как правило,
увеличивался вклад представителей Bacteroide-
tes, принадлежащих семействам Flavobacteriaceae,
Sphingobacteriaceae, а также неклассифицирован-
ных микроорганизмов. В анаэробной зоне осад-

ка, в частности, в зоне залегания железо-марган-
цевого слоя (ЖМС), преобладали последовательно-
сти с неустановленной таксономической
принадлежностью, положительно коррелирующие
с концентрацией ионов марганца, и последователь-
ности Alpha- и Betaproteobacteria, сопряженные с со-
держанием ионов железа (Земская и соавт., 2018).
Согласно данным H.T. Торрес и соавт. (2014),
Mn(IV) (и потенциально Fe(III)) могут действо-
вать как окислители для микробиологически
опосредованного процесса нитрификации. Дей-
ствительно, в сообществах исследованного нами
керна, ниже границы проникновения кислорода,
наблюдалось увеличение вклада нитритокисляю-
щих бактерий филума Nitrospirae, а также присут-
ствие архей филума Thaumarchaeota, обеспечива-
ющих процессы окисления аммония до нитрита.
Их участие в метаболизме азота было подтверждено
при метагеномном анализе геномов (MAGs) из глу-
бинной зоны Южного Байкала (Cabello-Jeves et al.,
2020). В геномах микроорганизмов, в том числе
принадлежащих этим таксонам, выявлены гены
окисления аммония и нитрита, разложения моче-
вины и цианата или ассимиляции нитратов/нит-
ритов, денитрификации. Представители филума
Firmicutes, для культивируемых штаммов которых
показано участие в окислении Fe(II) и Mn(II) в
Байкале (Захарова и соавт., 2010), составляли не-
значительный процент в сообществе из верхнего
слоя ЖМС и более значимый вклад в нижнем
слое (7.6%). Среди них большая часть принадле-
жит родам Bacillus и Clostridium, идентичность ко-
торых культивируемым железо-марганцевым
бактериям из озера Байкал не подтверждена. Из-
менения в структуре микробного сообщества при
смене окисленных условий на восстановленные
отмечены при исследовании микробных сооб-
ществ донных осадков в озере Штехлин и в пяти
озерах Центральной Швейцарии (Wurzbacher et al.,
2017; Han et al., 2020). Как полагают авторы, раз-
нообразие сообществ в этих зонах определялось
изменениями источников ОВ, реакциями дыха-
ния и избирательным выживанием микроорга-
низмов. Поэтому таксоны, которые уже присут-
ствовали в осадках во время седиментации, могут
быть лучше приспособлены к выживанию в усло-
виях низкой доступности источников энергии и
должны доминировать с увеличением глубины
отложений (Lever et al., 2015; Starnawski et al., 2017;
Rissanen et al., 2019). Это согласуется с нашими
данными по исследованию разнообразия мик-
робных сообществ донных осадков Южного Бай-
кала. Мы отмечали увеличение вклада представи-
телей Bacteroidetes, Alpha-, Betaproteobacteria в мик-
робное сообщество осадка, на глубине 8–9 см,
минорное присутствие которых регистрирова-
лось в поверхностном слое этого осадка. Соглас-
но данным (Колман и соавт., 1993; Vologina et al.,
2000) возраст осадка на этой глубине оценивается
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в 100–500 лет, и вполне вероятно, что именно
представители этих таксонов оказались более
адаптированными к существованию в низкоэнер-
гетических условиях. Культивируемые представи-
тели таксонов из этой зоны являются хемооргано-
трофами, хемолитотрофами и факультативными
фотогетеротрофами и встречаются в различных
биотопах. Следует отметить разнообразное бакте-
риальное сообщество и в более глубоких (до 4 м)
слоях донных отложений озера Байкал (Zemskaya
et al., 2015а; Черницына и соавт., 2016; Bukin et al.,
2016; Lomakina et al., 2018).

Важной частью микробных сообществ в осад-
ках озера Байкал являются археи. Их присутствие
зафиксировано уже в первых сантиметрах окис-
ленных осадков, и увеличение разнообразия в за-
хороненных окисленных осадках и в слоях с по-
вышенными концентрациями марганца и железа
(Земская и соавт., 2018). Одним из доминирую-
щих таксонов в осадках Байкала являются пред-
ставители филума Thaumarchaeota (линии Marine
Group I), широко распространенные в почвенных и
водных экосистемах и участвующие в аэробном
окислении аммония (Walker et al., 2010). В осадках
из разных районов Байкала идентифицированы
кластеры последовательностей родственные куль-
тивируемому виду Nitrosopumilus maritimus линии
MGI и некультивируемым представителям данного
филума (Lomakina et al., 2018). В осадках фоновых
районов обнаружены представители филумов
Euryarchaeota (Uncultured Methanomicrobia),
Bathyarchaeota, Aigarchaeota, Aenigmarchaeota,
Woesearchaeota, Thaumarchaeota, Hadesarchaeota (ра-
нее известные как SAGMEG-1). Выявлены также
представители некультивируемой линии Marine
Bentic Group D (MBG-D) порядка Thermoprofun-
dales, ранее относящиеся к Thermoplasmatales и
широко распространенные в пресноводных и
морских местах обитания (Schubert et al., 2011).
Их большой вклад отмечался в сообществах мета-
новых сипов (Beal et al., 2009), осадков из озера
Павин (Borrel et al., 2012). Предполагается, что
они могут осуществлять деструкцию белков в
морских осадках, а также участвовать в процессах
метаногенеза или анаэробного окисления метана
(АОМ) (Schubert et al., 2011).

Иной состав архей наблюдался в осадочных
толщах, приуроченных к зонам высачивания ми-
нерализованных газосодержащих флюидов. Поро-
вые воды в таких местах характеризуются как гид-
рокарбонатно-сульфатные, сульфатные или хло-
ридные (Мизандронцев, 1975; Клеркс и соавт.,
2003; Гранина 2008; Minami et al., 2010; Zemskaya
et al., 2015а; Pogodaeva et al., 2020). На состав по-
ровых вод значительное влияние оказывали ин-
тенсивность флюидопотоков и конкретный со-
став химических компонентов (Aloisi et al., 2019).
Как оказалось, механизмы миграционных флюи-
допотоков в районах грязевых вулканов и метано-

вых сипов влияют также на состав и структуру мик-
робных сообществ (Шубенкова и соавт., 2005; Kad-
nikov et al., 2012; Ломакина и соавт., 2014; Zemskaya
et al., 2015а; Черницына и соавт., 2016; Bukin et al.,
2016; Lomakina et al., 2018). В частности, в районе ме-
танового сипа “Красный Яр” показано поступление
насыщенных кислородом поверхностных осадков и
аэробных микроорганизмов на глубину более 1 м,
а в осадках сипа на поднятии Посольская Банка –
поступление глубинной микрофлоры на поверх-
ность осадка за счет функционирования “флюид-
ной петли” (Nauds et al., 2012; Черницына и соавт.,
2016; Pogodaeva et al., 2020). Особые пути миграции
флюидных потоков, циркулирующих в зоне ста-
бильности газовых гидратов (400 м) объясняют при-
сутствие в значительных количествах последова-
тельностей филумов Chloroflexi и Acidobacteria, фи-
лумов-кандидатов Aminicenantes и Atribacteria в
поверхностных слоях донных отложений, а филума
Deinococcus–Thermus в глубинных донных отло-
жениях. В зонах с особо интенсивными потоками
минерализованных флюидов и газов отмечено
формирование микробных матов двух типов: с
доминированием бесцветных серных бактерий
(Кузнецов и соавт., 1991) или метанотрофных
бактерий (Zemskaya et al., 2015b). Микробные со-
общества, функционирование которых основано
на метанотрофии, характерны для лесных почв,
лугов, рисовых полей, водно-болотных угодий и
донных отложений в пресных, соленых или ще-
лочных озерах (Ding, Valentine, 2008). Наличие
больших полей микробных матов было обнару-
жено над массивными слоями гидратов метана в
батипелагиали Среднего Байкала с помощью
ГОА “Мир”, где они обеспечивали жизнедеятель-
ность широкого спектра бентосных животных
(Zemskaya et al., 2012; Ситникова и соавт., 2017).
Интенсивные потоки метана, образующегося как за
счет растворения гидратов метана, так и за счет дея-
тельности гидрогентрофных метаногенов, обеспе-
чивали развитие в аэробном слое микробных матов
метано- и метилотрофных бактерий (Kadnikov et
al., 2012; Zemskaya et al., 2015b), которые потреб-
лялись бентосными животными, что подтвержде-
но результатами изотопного состава углерода
бентосных животных из данного района (Zemska-
ya et al., 2012). В сообществе микробных матов вы-
явлены представители родов Methylobacter, Methy-
lophilus, Methylotenera, обитающие в различных
холодноводных экосистемах (Dedysh et al., 2001;
Pacheco-Oliver et al., 2002) и обладающие фер-
ментными системами, обеспечивающими раз-
личные шаги окисления метана до СО2 и биомас-
сы. Под слоем матов, в поверхностных слоях
осадка этого района доля археи составляла около
2/3 всего микробного сообщества (Kadnikov et al.,
2012), включая анаэробных метанотрофов Candi-
datus Methanoperedens sp. (ANME-2d) и гидроге-
нотрофных метаногенов рода Methanosphaerula. В
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районе интенсивных минерализованных потоков
в других районах Байкала также формировались
микробные маты, где доминирующая роль при-
надлежит бесцветным серным бактериям, отно-
сящимся к роду Thioploca (Кузнецов и соавт.,
1991; Земская и соавт., 2001). Аналогично мор-
ским представителям данного рода, обитающие в
Байкале серные бактерии, осуществляют процесс
окисления сульфидов за счет редукции нитратов
и являются хемоорганогетеротрофами (Земская
и соавт., 2001). Функционирование сообщества
бактериальных матов в этом районе, как и в рай-
онах морских метановых сипов, обеспечивается
за счет хемосинтеза и метанотрофии (Намсараев,
Земская, 2000; Ding, Valentine, 2008).

МИКРООРГАНИЗМЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В ПРОЦЕССЕ МЕТАНГЕНЕРАЦИИ

Ранее было показано, что основным конеч-
ным продуктом деструкции органического веще-
ства в донных отложениях Байкала является ме-
тан (Намсараев, Земская, 2000; Дагурова и соавт.,
2004), а процессы его биогенного образования мо-
гут распространяться на сотни метров вглубь оса-
дочной толщи озера (Кузьмин и соавт., 2001). В зо-
нах разгрузок углеводородов, илах низкотемпера-
турного вента Фролиха и отложениях ряда районов
с повышенным содержанием органического веще-
ства, генерировалось 5.0–534.7 мкл CH4/кг в сутки,
что соответствуют скоростям метангенерации в
других олиготрофных и мезотрофных пресновод-
ных озерах (Duc et al., 2010; Fuchs et al., 2016; Yang
et al., 2020), однако интенсивность метаногенеза в
фоновых районах пелагической зоны озера была
ниже (0.01–32.29 мкл CH4/кг в сутки) и сопоста-
вима с таковой в осадках высокопродуктивных
районов океана и соленых меромиктических озер
Шира и Шунет (Capone, Kiene, 1988; Каллистова
и соавт., 2006). Как и во многих других пресно-
водных озерах, из-за низких концентраций  в
поровых водах, верхняя граница зоны метангене-
рации в осадках Байкала определяется только
глубиной проникновения O2 (Намсараев, Зем-
ская, 2000; Koizumi et al., 2003; Conrad et al., 2007).
Так, в районах сипов, грязевых вулканов и под-
водного низкотемпературного источника зафик-
сировано активное образование метана уже в пер-
вом сантиметре восстановленных с поверхности
донных отложений (Намсараев, Земская, 2000;
Дагурова и соавт., 2004), а метан и этан, поступа-
ющие с глубинным флюидом и связанные в
структуре газовых гидратов, имели биогенное,
термогенное или смешанное биогенно-термоген-
ное происхождение (Клеркс и соавт., 2003; Кал-
мычков и соавт., 2006). Паттерн вертикального
распределения метангенерации в таких районах
различался, но зачастую повышенные значения

2
4SO −

скоростей метаногенеза фиксировались в поверх-
ностных илах до глубин 20–30 см, с последую-
щим всплесками активности в отдельных глубин-
ных слоях (Намсараев, Земская, 2000; Дагурова и
соавт., 2004). Исследования, проведенные в зо-
нах, не подверженных влиянию разгрузок углево-
дородов, показали почти линейное увеличение
содержания метана в осадках до глубин 2–2.5 м,
что коррелировало с содержанием гидрокарбо-
нат-иона, высвобождающегося в ходе диагенеза
органического вещества (Pogodaeva et al., 2017).
Однако в ряде случаев, от 2.5 м и до самых ниж-
них вскрытых слоев, при переходе к серо-голу-
бым глинам отмечалось резкое возрастание кон-
центраций метана и скоростей его образования,
что также подтверждает наличие активных мета-
ногенных сообществ в глубинах осадочной толщи
озера Байкал (Намсараев, Земская, 2000).

Как известно, метаногенные археи способны
использовать в качестве источников углерода и
энергии весьма ограниченный спектр субстратов,
образующихся на первых этапах анаэробной де-
струкции органического вещества. Среди них выде-
ляют H2 : CO2, ацетат, С1-метилированные соедине-
ния (метанол, метиламины, метилсульфиды и др.),
которые потребляются гидрогенотрофными, аце-
токластическими и метилотрофными метаногена-
ми соответственно (Thauer et al., 2008). В донных от-
ложениях глубоководных зон стратифицированных
озер зачастую отмечается увеличение вклада аце-
токластического метаногенеза, что обусловлено
деятельностью гомоацетогенных микроорганиз-
мов (Schulz, Conrad, 1996; Nozhevnikova et al., 2007).
В психрофильных условиях гомоацетогены спо-
собны эффективно конкурировать с гидрогено-
трофными метаногенами за H2, осуществляя ре-
дукцию СO2 до ацетата, который накапливается в
осадке и далее диспропорционируется до метана
ацетокластическими метаногенами (Kotsyurben-
ko et al., 2005). Однако в озере Байкал доминиро-
вание ацетокластического метаногенеза установ-
лено только в осадках мелководных районов, то-
гда как в донных отложениях глубоководной зоны
75–100% метана образовывалось из H2 : CO2, а кон-
центрация ацетата варьировала от 4 до 98 мкмоль/л
(Намсараев, Земская, 2000). Высокий вклад гид-
рогенотрофного метаногенеза (99%) был отмечен
даже в районе низкотемпературного вента Фро-
лиха, где содержание ацетата в поровых водах мо-
жет достигать 1 ммоль/л, а среди архей выявлена
большая доля (25%) ацетокластических метаноге-
нов (Lomakina et al., 2018). Точная причина дан-
ного феномена не выяснена. Концентрации H2 в
составе газа осадочной толщи озера Байкал не
превышает 0.0632 об. % (Кузьмин и соавт., 2001),
а температура донных отложений в глубоковод-
ной части озера (≤4°C) делает термодинамически
не выгодным синтрофное окисление ацетата, что
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не позволяет объяснить доминирование гидроге-
нотрофного пути дополнительным подтоком во-
дорода или утилизацией ацетата в обход ацето-
кластического метаногенеза, как в озерах Киву и
Кинерет (Nulssein et al., 2001; Pasche et al., 2011).
Возможно, высокий вклад CO2-редукции может
быть обусловлен ее большей термодинамической
выгодностью в условиях осадочной толщи пела-
гической зоны, в сравнении с ацетокластическим
метаногенезом, в совокупности с наличием в со-
обществах пула активных психротолерантных
гидрогенотрофных метаногенов и потребляющих
ацетат сульфатредуцирующих бактерий (Букин и
соавт., 2018). Следует отметить, что преимуще-
ственное образование метана в ходе CО2-редук-
ции происходит также в осадках холодноводных
антарктических (Wand et al., 2006) и альпийских
озер (Mandic-Mulec et al., 2012), озер Тибетского
нагорья (Liu et al., 2017).

Кроме H2 : CO2 важную роль в процессах обра-
зования метана в донных отложениях озера Бай-
кал могут играть и метилированные субстраты.
При культивировании природного осадка из по-
верхностного слоя на среде с метанолом в анаэроб-
ных условиях наблюдалось активное образование
метана из метанола при участии метилотрофных ар-
хей семейства Methanosarcinaсeae (Букин и соавт.,
2018).

С применением методов иммунофлуоресцент-
ного окрашивания (Намсараев, Земская, 2000),
культивирования (Павлова и соавт., 2014; Букин и
соавт., 2018) и секвенирования генов 16S рРНК и
mcrA (Шубенкова и соавт., 2005; Kadnikov et al., 2012;
Ломакина и соавт., 2014; Черницына и соавт., 2016;
Lomakina et al., 2018) установлено, что в осадках
озера присутствуют археи, способные образовы-
вать метан по всем четырем известным катаболи-
ческим путям: гидрогенотрофному (Methanoregu-
laceae, Methanobacteriaceae, Methanocellaceae,
Methanocaldococcaceae, Ca. “Methanoflorentaceae”),
ацетокластическому (Methanosaetaceae), метило-
трофному (Methanosarcinaseae) и водород-зави-
симому метилотрофному (Methanomassiliicoccales,
Methanomethyliaceae, Methanofastidiosaceae). По
данным метабаркодинговых исследований, наи-
большая доля выявляемых метаногенных мик-
роорганизмов в осадках Байкала относится к
гидрогенотрофным представителям семейства
Methanoregulaceae (р. Methanoregula, р. Methanos-
phaerula и некультивируемые), водород-зависи-
мым метилотрофным археям порядка Methanomas-
siliicoccales и ацетокластическим метаногенам се-
мейства Methanosaetaceae (р. Methanothrix
(Methanosaeta)), составляющих ядро метаноген-
ных сообществ в донных отложениях пресновод-
ных озер по всему миру, вне зависимости от их
лимнологических и гидрохимических свойств
(Wen et al., 2017). В Байкале представители дан-

ных таксонов обнаруживаются как в зонах мета-
новых сипов и грязевых вулканов (Zemskaya et al.,
2010; Kadnikov et al., 2012; Черницына и соавт.,
2016; Lomakina et al., 2018), так и в осадках фоно-
вых районов (Земская и соавт., 2018; Zakharova et
al., 2018). Большая доля архей семейств Methano-
regulaceae и Methanosaetaceae может быть связана с
их высокой конкурентоспособностью в условиях
существования при низких концентрациях суб-
стратов, а также способностью создавать устой-
чивые синтрофные ассоциации при разложении
летучих жирных кислот (Borrel et al., 2011). Мик-
роорганизмы порядка Methanomassiliicoccales
(Thermoplasmata), выявляемые в Байкале как в со-
обществах поверхностных, так и глубинных сло-
ев, нацелены на утилизацию широкого спектра
метилированных субстратов, включая метанол,
метиламины и метилсульфиды, концентрации
которых в пресноводных экосистемах ранее счи-
тались незначительными (Conrad, Claus, 2005).
Обычно метилотрофные метаногены обнаружива-
ются в пищеварительном тракте насекомых и жи-
вотных, гиперсоленых водоемах, где основными
метилированными субстратами для них являются
метиламины, образующиеся в результате разложе-
ния осмопротекторов, выделяемых галофильными
протеобактериями (Liu, Whitman, 2008). В осадках
пресноводных экосистем основным субстратом
для них может служить метанол, образующийся
при деструкции пектина и лигноцеллюлозы, вхо-
дящих в состав клеточных стенок водорослей и
растений (Sollinger, Urich, 2019). Однако, несмот-
ря на обширное присутствие молекулярных мар-
керов представителей данного семейства в сооб-
ществах донных отложений Байкала, они не
были выявлены в составе метаногенных накопи-
тельных культур при культивировании на среде с
метанолом (Букин и соавт., 2018). Одной из причин
может служить несоответствие условий культивиро-
вания, и другой – возможное использование “бай-
кальскими” Methanomassiliicoccales не метанола, а
других C1-метилированных соединений. Их нали-
чие в верхних слоях осадков в зонах разгрузок в
Байкале может обеспечиваться миграцией этих со-
единений из глубинных осадков с потоками глубин-
ных высокоминерализованных флюидов. Это со-
гласуется с изотопными характеристиками раство-
ренного биогенного метана (δ13C1 ≈ –41.0…‒67.3‰,
δDC1 = –311…–300‰), которые характерны для
этого газа, образованного преимущественно по
пути восстановления метильных групп (Калмыч-
ков и соавт., 2006; Hachikubo et al., 2010). Учиты-
вая низкие скорости ацетокластического метано-
генеза в глубоководной зоне озера, образование
метана с использованием метильных групп C1-ме-
тилированных соединений вполне вероятно.
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МИКРООРГАНИЗМЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В АНАЭРОБНОМ ОКИСЛЕНИИ МЕТАНА

Наиболее очевидное различие между биогео-
химическими процессами в местах высачиваний
минерализованных газосодержащих флюидов в
Байкале от процессов в океанических областях
заключается в содержании сульфат-иона. В поро-
вых водах большинства исследованных нами рай-
онов концентрация сульфат-ионов была недоста-
точной для осуществления сульфатзависимого
АОМ (Пименов и соавт., 2014). Исключительны-
ми в этом отношении являются районы высачи-
ваний сульфатных и сульфидсодержащих глубин-
ных флюидов – Кукуйский каньон и грязевой
вулкан “Маленький”, где содержание сульфат-
иона достигало 15 мМ. Процесс сульфатредукции
регистрировался в осадках разных районов озера
Байкал непосредственно под слоем окисленных
отложений, но его роль в процессах деструкции
ОВ была вторичной (Намсараев, Земская, 2000;
Пименов и соавт., 2014), что подтверждалось
сравнением интегральных скоростей метанокис-
ления и сульфатредукции. Несмотря на незначи-
тельные концентрации сульфат-иона (от 0.05 до
0.16 мM) в большинстве донных отложений на
озере Байкал, анализ профилей концентраций
метана свидетельствовал о протекании процесса
АОМ. Сравнение интегральных скоростей аэробно-
го и анаэробного окисления метана в отложениях
озера Байкал, показало, что их значения сопостави-
мы по величине, а в некоторых районах (метанового
сипа “Посольская Банка”, нефтяного сипа “Горе-
вой Утес” и грязевого вулкана “Большой”) АОМ
было значительно выше скорости окисления ме-
тана (МО) в аэробной зоне. Однако типичных для
морских осадков метанокисляющих архей кла-
стеров ANME-1, 2 и 3 в исследованных осадках не
выявлено (Zemskaya et al., 2010; Черницына и со-
авт., 2016; Lomakina et al., 2018). Было высказано
предположение о возможности осуществления
АОМ в осадках озера Байкал представителями
других таксонов, в частности, археями подкласте-
ра ANME-2d и бактериями NC10 (Raghoebarsing
et al., 2006; Haroon et al., 2013). Представители
ANME-2d изначально обнаруживались вместе с
представителями кандидатного бактериального
филума NC10 – Ca. Methylomirabilis oxyfera в на-
копительных культурах, полученных из пресно-
водных осадков (Raghoebarsing et al., 2006). Эти
уникальные бактерии считаются первыми анаэ-
робными метанотрофами, которые способны
производить кислород внутриклеточно из нитри-
та и использовать его для активации метана, ана-
логично аэробным метанотрофам (Ettwig et al.,
2010). Представители архей подкластера ANME-2d
и бактерий филума NC10 широко распространены
в пресноводных экосистемах, почвах, рисовых
полях, очистных сооружениях (Raghoebarsing et al.,
2006; Haroon et al., 2013; Fu et al., 2016; Welte et al.,

2016; Timmers et al., 2017). Ранее их участие в процес-
се АОМ также было экспериментально подтвержде-
но при культивировании пресноводных осадков
(озер Чаоху, Тайху, Китай), лагун повторного ис-
пользования воды (Luggage Point, Brisbane, Aus-
tralia) на среде, обогащенной нитрат- и нитрит-
ионами (Hu et al., 2009; Ettwig et al., 2010; Haroon
et al., 2013). Протекание процесса АОМ по нит-
ратзависимому пути в осадках Южного Байкала
было подтверждено нами при культивировании
природного микробного сообщества из грязевого
вулкана “Песчанка” на среде с добавлением нит-
рат-ионов (Ломакина и соавт., 2018). В экспери-
ментальных образцах отмечалась убыль метана и
формирование консорциумов микроорганизмов, в
составе которых с помощью флуоресцентной in situ
гибридизации со специфичными зондами детек-
тированы представители бактерий филума NC10
и археи подкластера ANME-2d. Проведенный
филогенетический анализ библиотек генов 16S
рРНК показал сходство байкальских архей под-
кластера ANME-2d с последовательностями из
пресноводных осадков альпийского озера, осадков
озера Монун, биореакторов, где также зафиксиро-
ваны процессы АОМ. Еще одним участником про-
цесса АОМ в осадках озера Байкал являются пред-
ставители филума NC10. Последовательности этого
филума выявлены в микробных сообществах всех
исследованных нами осадков, включая грязевые
вулканы “Маленький” и “Кедр”, метановые сипы
“Посольская Банка” и “Красный Яр”. Филогене-
тически представители этого таксона не были пол-
ностью идентичными, они группировались в 4
OTUs и имели сходство с последовательностями
из осадков озер Констанс и Бива, а также с Ca.
Methylomirabilis sp. из накопительных культур,
осуществляющих нитритзависимое АОМ. Из-
вестно, что в цепи трофических взаимодействий с
участием нитрат- и нитритзависимых микроорга-
низмов, осуществляющих АОМ, могут вовлекаться
ANAMMOX-бактерии, аэробные аммоний- и нит-
рит-окисляющие бактерии (Welte et al., 2016). В
результате синтрофного взаимодействия при на-
личии аммония в среде и ANAMMOX-бактерий
или бактерий филума NC10 и нитрита, образо-
ванного в процессе нитратзависимого АОМ, по-
следний восстанавливается до газообразного азо-
та (Zhu et al., 2010; Haroon et al., 2013).

Следует заметить, что механизм АОМ и коли-
чество его участников в осадках озера Байкал до
конца не выяснен. Ведь даже в районах разгрузки
минерализованных флюидов содержание нитрат-
ионов в поровых водах не превышало 0.0096 мM, а
нитрит-ионы не детектировались использован-
ными методами (Zemskaya et al., 2015а; Pogodaeva
et al., 2020). Можно предположить, что недоста-
ток концентраций нитрат-ионов восполняется
деятельностью аммоний-окисляющих архей фи-
лума Thaumarchaeota, способных окислять аммо-
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ний до нитрата (Zhu et al., 2010). Действительно,
представители этого филума в осадках озера Бай-
кал составляли значительную долю (до 26%) в
глубинных осадках районов разгрузок газосодер-
жащих флюидов и до 100% в глубинных осадках
нефтяного сипа “Горевой Утес” (Kadnikov et al.,
2012; Черницына и соавт., 2016; Lomakina et al.,
2018). Возможность участия микроорганизмов в
процессах нитрат- и нитритзависимого АОМ в
осадках озера Байкал подтверждено наличием в
суммарной ДНК маркерных генов – mcrA для
подкластера архей ANME-2d и pmoA для филума
NC10. Аминокислотные последовательности ге-
на mcrA из разных районов озера Байкал были
идентичны последовательностям Ca. Methanope-
redens sp. из осадков очистных сооружений и био-
реакторов, а аминокислотные последовательно-
сти гена pmoA – некультивируемым представите-
лям NC10 из осадков озер Бива, Констанс,
денитрифицирующих резервуаров.

Нельзя исключить в качестве еще одного воз-
можного участника процессов цикла метана в
осадках озера Байкал – представителей филума
Bathyarchaeota. Недавно проведенные метагеном-
ные исследования двух геномов филума Bathyar-
chaeota (ранее Miscellaneous Crenarchaeota Group)
показали наличие генов, которые кодируют ком-
плекс метил-кофермент М-редуктаза (MCR), в
том числе гена mcrA (Evans et al., 2015). Авторы не
исключают участие Bathyarchaeota не только в
процессе метангенерации, а также в процессе
АОМ по механизму обратного метаногенеза. Ка-
ков метаболизм архей этого филума в природе, в
том числе и осадках Байкала, еще предстоит
определить. По результатам высокопроизводи-
тельного секвенирования, представители этого
филума в осадках Байкала составляли от 28 до
76% от всех проанализированных последователь-
ностей 16S рРНК архей в районах грязевых
вулканов и метановых сипов. Кроме того, фер-
менты метил-редуцирующего метаногенеза обна-

Рис. 1. Карта-схема озера Байкал и районов исследования: d – грязевой вулкан; s – метановый сип; h – нефтяной
сип; n – термальный вент.
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ружены у представителей филума Verstraetearchae-
ota, что указывает на их участие в метаболизме
метана (Vanwonterghem et al., 2016). Последова-
тельности Verstraetearchaeota, у которых обнару-
жены гены mcrA, были выделены из мезофильно-
го метаногенного реактора и осадков пресновод-
ного озера Павин (Франция). Однако в осадках
озера Байкал последовательности данного филу-
ма являются минорными компонентами исследо-
ванных микробных сообществ.

В публикациях (Och et al., 2012; Torres et al.,
2014; Aloisi et al., 2019) рассматривалось участие
оксидов Mn(IV) и Fe(III) в процессе АОМ, приво-
дящего к образованию  в осадках озера Бай-
кал. Повышенные концентрации ионов железа в
поровых водах при недостаточных для протека-
ния АОМ значениях  и  отмечались в по-
верхностных осадках (первые сантиметры) в раз-
ных районах озера Байкал (Granina et al., 2004;
Och et al., 2012; Zemskaya et al., 2015а). Ранее про-
текание этого процесса отмечено в осадках озера
Эрн, где в зонах с низким содержанием нитратов
и сульфатов, и при наличии ионов Fe, детектиро-
ваны представители ANME-2d (Norgi et al., 2013;
Weber et al., 2017). Микроорганизмы, осуществля-
ющие данный процесс достоверно не установле-
ны, хотя в процессе железозависимого АОМ
предполагается и участие представителей ANME-
2d (Cai et al., 2018). Поэтому, в настоящее время
представители подкластера ANME-2d рассматри-
ваются как универсальные анаэробные метано-
трофы, которые используют различные ионы в
качестве акцепторов электронов для АОМ и, тем
самым, играют важную роль в эмиссии метана
(Shen et al., 2019).

В океанических осадках холодных сипов отме-
чаются повышенные потоки  образующие-
ся в результате сульфатзависимого АОМ и приво-
дящие к повсеместному осаждению аутигенных
карбонатов в виде конкреций в осадках и карбо-
натных корок (Bohrmann et al., 1998; Luff et al.,
2004; Aloisi et al., 2019). В отличие от морских эко-
систем, районы формирования аутигенных кар-
бонатов встречаются не по всему Байкалу, а име-
ют локальное расположение. В этих районах об-
наруживаются небольшие по размерам (до 0.5 см)
включения аутигенного сидерита и родохрозита
(Мизандронцев, 1975; Гранина, 2008; Krylov et al.,
2018), что может быть следствием низкой
концентрации ионов  в таких зонах. Отсут-
ствие аутигенных карбонатов на большей площа-
ди отложений предполагает, что скорости этих
процессов недостаточно высоки, чтобы значи-
тельно сместить равновесие растворенного неор-
ганического углерода в пользу осаждения карбо-
натных минералов. Наконец, ограниченное вы-
падение карбонатных минералов в отложениях

3HCO−

2
4SO −

3NO−

3HCO ,−

3HCO−

холодных сипов на Байкале также связано с кон-
центрацией растворенного кальция, содержание
которого в 20 раз ниже, чем в океане. Для форми-
рования аутигенных карбонатов необходимы по-
вышенные величины карбонатной щелочности в
поровых водах/флюидах и наличие процессов
АОМ или метангенерации. В байкальских осад-
ках, где присутствовали аутигенные карбонаты,
действительно отмечалось увеличение щелочно-
сти. Концентрации гидрокарбонат-ионов в поро-
вой воде составляли более 8.19 мM, что значи-
тельно выше значений, отмечаемых в осадках фо-
новых районов (1.09 мM) (Zemskaya et al., 2015а;
Pogodaeva et al., 2017). Анализ библиотек генов 16S
рРНК карбонатсодержащих осадков, показал
присутствие последовательностей архей подкла-
стера ANME-2d и представителей других филу-
мов. Так, в сообществах архей из олигонита
(Fe(Mn,Zn)(CO3)2), отобранного из осадков гря-
зевого вулкана “Маленький”, доминировали Eu-
ryarchaeota (до 99%), среди которых 20% состав-
ляли последовательности подкластера ANME-2d
и 73% порядка Thermoplasmatales (Lomakina et al.,
2018). В районе, где карбонат идентифицирован
как сидерит (FeCO3), доминировали последова-
тельности Bathyarchaeota (от 33 до 76.6%), доля
представителей подкластера ANME-2d была око-
ло 16% (Lomakina et al., 2020). Следует также от-
метить в бактериальных сообществах из этих же
образцов высокий процент представителей бак-
териальных филумов Chloroflexi и Atribacteria, яв-
ляющихся типичными представителями морских
карбонатных осадков (Yanagawa et al., 2019). Оче-
видно, что данные о таксономическом составе со-
обществ не позволяют расшифровать механизм
образования карбонатов в осадках озера Байкал,
но могут быть использованы для планирования
дальнейших исследований в этом направлении.

МИКРООРГАНИЗМЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В ОКИСЛЕНИИ НЕФТЯНЫХ 

УГЛЕВОДОРОДОВ

В число уникальных характеристик озера Бай-
кал входит не только его возраст, глубины и высо-
кое разнообразие биоты озера, а также природ-
ные выходы нефти. Кроме оз. Байкал, данным
феноменом характеризуются рифтовое глубоко-
водное озеро Танганьика и мелководное озеро
Чапала (Simoneit et al., 2000; Zarate-del Valle et al.,
2006). На оз. Байкал известны два района есте-
ственных нефтепроявлений: один расположен в
устье р. Большая Зеленовская (БЗ) и известен с
конца XVIII века; второй – у м. Горевой Утес (ГУ)
(открыт в 2005 г.). В 2005 г. нефть в районе ГУ ха-
рактеризовалась экстремально высоким содержа-
нием н-алканов и была идентифицирована как
небиодеградированная парафинистая нефть, в
районе БЗ – как биодеградированная ароматико-
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нафтеновая нефть (Конторович и соавт., 2007).
Микробиологические исследования района неф-
тепроявлений в районе устья БЗ были начаты в
80-е гг. XX в. С.Д. Талиевым и соавт. (1985). В воде
и донных осадках изучено распределение углево-
дородокисляющих микроорганизмов, способных
усваивать углеводороды солярового масла, мета-
новой нефти и индивидуальные углеводороды
С3Н8, С4Н10, С5Н12, С9Н20 (Петрова, Мамонтова,
1985; Талиев и соавт., 1985).

Открытие в 2005 г. нового района естественно-
го выхода углеводородов позволило в режиме он-
лайн следить за явлениями, происходящими в
данной акватории, и in situ наблюдать за каче-
ственными и количественными изменениями в
составе нефти, структуре микробных сообществ и
их адаптационными возможностями. В первые
годы исследований отмечалось увеличение чис-
ленности углеводородокисляющих микроорга-
низмов (УВОМ) как в водной толще, так и в донных
отложениях. В зоне нефтяных сликов, образую-
щихся на поверхности водной толщи, количество
культивируемых УВОМ в 12 раз превышало значе-
ния в воде фоновых районов. Наблюдения за чис-
ленностью культивируемых микроорганизмов,
окисляющих нефть и н-алканы в донных осадках
ГУ, в течение 15 лет показали ее увеличение в первые
два года (2005–2007 гг.) (до 250 ± 27 тыс. КОЕ/г) и
последующее уменьшение к 2017–2019 гг. до 90 ±
± 1 тыс. КОЕ/г (Павлова и соавт., 2020). Увеличе-
ние количества углеводородокисляющих бактерий
после техногенного разлива нефти отмечается во
многих исследованиях (King et al., 2015). Так, через
месяц после аварии нефтяной платформы Deep-
water Horizon, общая численность микроорганизмов
в глубоководном нефтяном шлейфе в Мексикан-
ском заливе составляла 5.51 ± 0.33 × 104 кл./мл, вне
его – 2.73 ± 0.33 × 104 кл./мл (Hazen et al., 2010).
Высокие показатели численности культивируе-
мых УВОМ (до 170 ± 13 тыс. КОЕ/г) зарегистри-
рованы в битумных постройках, обнаруженных в
районе ГУ с помощью ГОА “Мир” в 2008 г. Они
формируются из парафиновых нефтяных биту-
мов и населены большим количеством разнооб-
разных бентосных животных. Основой их пище-
вой цепи являются микроорганизмы, осуществ-
ляющие аэробное и анаэробное окисление
углеводородов (Zemskaya et al., 2012; Kadnikov et al.,
2013; Ситникова и соавт., 2017). Микробное сооб-
щество битумных построек на 80% состояло из
представителей филума Proteobacteria, среди кото-
рых около 40% принадлежат некультивируемым
представителям Alpha- и Betaproteobacteria. Археи
представлены типичными ацетокластическими и
гидрогенотрофными метаногенами порядков
Methanosarcinales, Methanomicrobiales и Methano-
bacteriales (Kadnikov et al., 2013).

Анализ структуры микробных сообществ в
донных осадках из районов нефтепроявлений ГУ и
БЗ с помощью высокопроизводительного секвени-
рования выявил доминирование представителей
тех же филумов – Actinobacteria, Cyanobacteria и Pro-
teobacteria, что и в районах со спокойным осадко-
накоплением (Земская и соавт., 2018). Состав
бактериальных сообществ в донных осадках БЗ и
ГУ совпадал на уровне крупных таксонов, за ис-
ключением представителей филума Actinobacteria,
которые более разнообразно представлены в осад-
ках ГУ (Zemskaya et al., 2015а). Среди Proteobacteria
доминировали представители классов Alpha-, Beta-,
Gamma- и Deltaproteobacteria, присутствие кото-
рых характерно для метаногенных углеводород-
окисляющих сообществ, включая метаногенные
нефтяные хвосты, загрязненные углеводородами
водные экосистемы и донные осадки (Johnson
et al., 2015).

Наиболее очевидные различия наблюдались в
составе архейных сообществ. В сообществах
осадков ГУ доминировали представители
Thaumarchaeota и Euryarchaeota, что характерно
для байкальских осадков районов метановых си-
пов и грязевых вулканов. В окисленных слоях
осадка БЗ среди архей выявлены представители
Crenarchaeota (47%) и Thaumarchaeota (53%), в вос-
становленных – последовательности филумов
Euryarchaeota (52%), Thaumarchaeota (26%), Bathyar-
chaeota (20%) и Crenarchaeota (2%). Филум Euryar-
chaeota представлен гидрогенотрофными археями
порядка Methanomicrobiales и ацетокластическими
метаногенами порядка Methanosarcinales, а также
последовательностями подкластера ANME-2d (Lo-
makina et al., 2018). Более высокое разнообразие
архей в осадках района БЗ, скорее всего, обуслов-
лено достаточно длительным периодом их суще-
ствования в среде с нефтью, служащей дополни-
тельным источником углерода. Это было показа-
но ранее для морских экосистем, где хроническое
загрязнение нефтью приводило к более высокому
разнообразию микроорганизмов в результате ин-
дуцированной устойчивости, вызванной дли-
тельным воздействием углеводородов (Jeanbille et
al., 2016). Следует отметить, что представители
филумов Bathyarchaeota и Crenarchaeota присутство-
вали только в сообществах района БЗ, где нефть
глубоко биодеградирована. Предполагается, что
представители филума Bathyarchaeota могут быть
вовлечены в процесс АОМ (Evans et al., 2015) и де-
градацию ароматических соединений (Jeanbille et
al., 2016). Филум Crenarchaeota в донных осадках
района нефтепроявления БЗ был представлен не-
культивируемыми представителями порядка De-
sulfurococcales, класс Thermoprotei. В автотрофных
условиях эти микроорганизмы получают энергию
путем окисления водорода с использованием эле-
ментарной серы, тиосульфата, нитрата или нитрита
в качестве акцептора электронов и используют CO2
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в качестве источника углерода (Huber, Stetter, 2006).
Доминирование представителей филумов
Thaumarchaeota и Euryarchaeota в донных осадках
нефтепроявления ГУ может быть обусловлено не
только более разнообразным составом нефти, в ко-
торой присутствуют н-алканы, алкилциклогексаны,
изопреноиды, ПАУ и другие соединения, но и при-
сутствием метана. Показано, что представители ме-
таногенных архей семейств Methanomicrobiaceae,
Methanosarcinaceae, Ca. Methanofastidiosa и порядка
Thermoplasmatales способны не только к генера-
ции метана и его анаэробному окислению, но и к
деградации нефти в нефтезагрязненных почвах
(Miettinen et al., 2019). В биодеградации нефти также
могут участвовать и представители филума
Thaumarchaeota, у которых предполагается гетеро-
трофный тип метаболизма с использованием со-
единений, полученных из сырой нефти (Mussmann
et al., 2011).

Мониторинговые исследования состава бай-
кальской нефти в районе нефтепроявления у
м. Горевой Утес в течение 15 лет свидетельствуют о
ее биодеградации (Gorshkov et al., 2020). Очевидно,
что в водной толще, насыщенной кислородом, и в
поверхностных донных осадках с высоким содер-
жанием О2 доминируют аэробные процессы
окисления углеводородов нефти. Исследования
микроорганизмов, участвующих в деградации
нефти в анаэробной зоне осадочной толщи озера
Байкал, пока находятся на начальном этапе. По-
лучены первые экспериментальные данные о
способности микробных сообществ из донных
осадков ГУ в анаэробных условиях деградировать
углеводороды нефти в присутствии различных
акцепторов электронов. В поверхностных осад-
ках конверсия н-алканов наиболее интенсивно
протекала в накопительных культурах, на среде,
обогащенной сульфат-ионом, в глубинных – гид-
рокарбонат-ионом. В глубинных осадках микроб-
ное сообщество более ориентировано на анаэробное
окисление полициклических ароматических угле-
водородов, о чем свидетельствует высокая степень
их биодеградации (до 46%), вне зависимости от
присутствующих в среде акцепторов электронов.
Анализ клональных библиотек генов 16S рРНК
бактерий и архей в накопительных культурах по-
казал идентичность (97–99%) полученных после-
довательностей некультивируемым микроорга-
низмам из термофильных местообитаний, осад-
ков грязевых вулканов и загрязненных
углеводородами сред. В библиотеках генов 16S
рРНК бактерий доминировали представители фи-
лумов Firmicutes, Chloroflexi, Caldiserica (OP5), клас-
сов Delta- и Epsilonproteobacteria (Pavlova et al., 2020).
Филогенетическое разнообразие анаэробных мик-
роорганизмов, участвующих в биодеградации неф-
ти, сходно по составу микроорганизмам, входя-
щих в “ядро микробиома” нефтяных резервуаров,
где наиболее представлены три класса бактерий

(Gammaproteobacteria, Clostridia и Bacteroidia) и ар-
хеи класса Methanomicrobia. Функционирование
сообществ в нефтяных коллекторах обеспечива-
ется синтрофным взаимодействием этих микроор-
ганизмов (Sierra-Garcia et al., 2017; Pannekens et al.,
2019). Мы не исключаем наличие синтрофных вза-
имоотношений для микробных сообществ донных
осадков озера Байкал, поскольку во всех экспери-
ментальных образцах развивались микроорганиз-
мы, осуществляющие взаимозависимые последо-
вательные реакции в общем метаболическом про-
цессе.

Способность деградировать углеводороды за-
креплена в геномах байкальских микроорганиз-
мов (Ломакина и соавт., 2014; Likhoshvay et al.,
2014). Анализ нуклеотидных последовательно-
стей alk-генов, кодирующих алкан-1-моноокси-
геназу, показал, что у большинства культивируе-
мых углеводородокисляющих микроорганизмов
(76%), выделенных из водной толщи и донных
осадков в районах естественных выходов нефти в
оз. Байкал, содержатся alkВ-гены, идентичные в
большинстве случаев alkВ-генам, обнаруженным
ранее у Rhodococcus erythropolis (Ломакина и со-
авт., 2014). Наличие alk-генов подтверждено ме-
тагеномным анализом геномов микроорганиз-
мов, обитающих в батипелагиали Южного Байка-
ла (Cabello-Yeves et al., 2020). Особенно активным
деструктором н-алканов оказался штамм Rhodo-
coccus erythropolis № 4–08, изолированный из би-
тумной постройки оз. Байкал, в геноме которого
показано четыре типа alkB-генов, кодирующих
алкан-1-монооксигеназу (Likhoshvay et al., 2013,
2014). Скорость роста Rhodococcus erythropolis уве-
личивалась в 2–16 раз при культивировании на
среде с добавлением стимулятора роста, что дела-
ет его перспективным для биотехнологических
целей (Павлова и соавт., 2019; Pavlova et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Осадки озера Байкал населены микроорганиз-

мами с различным метаболизмом, обеспечиваю-
щим их участие в деструкции широкого спектра
субстратов, включая фотосинтезированное ОВ,
газообразные и нефтяные углеводороды. Наибо-
лее значимые изменения в структуре сообществ и
смена доминирующих таксонов микроорганиз-
мов наблюдались в осадках с выраженным гради-
ентом физико-химических параметров, но и в
этих экотопах выявлены таксоны бактерий и ар-
хей, характерные для пресноводных экосистем
(Newton et al., 2011). Низкая минерализация сре-
ды, доступность источников углерода и энергии
обеспечивают развитие микроорганизмов, участ-
вующих как в образовании метана, так и его анаэ-
робном окислении по метаболическим путям, ха-
рактерным для микроорганизмов пресноводных
экосистем. Разнообразие микробных сообществ в
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осадках озера Байкал перекрывается на уровне
филумов и демонстрирует возрастающее несход-
ство микроорганизмов ниже уровня класса и ро-
да. В этом плане очевидна необходимость более
широкого метагеномного анализа геномов и ис-
следование метаболизма уникальных видов мик-
роорганизмов, в том числе поступающих из глу-
бинной зоны донных отложений озера Байкал.
Древний возраст озера Байкал, мощная осадоч-
ная толща и наличие метана разного генезиса, в
том числе в форме газовых гидратов, служат осно-
ванием для продолжения исследований роли
микроорганизмов, участвующих в цикле этого
парникового газа, особенно в период глобальных
изменений климата.
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Abstract—The review summarizes the results of recent studies of microbial communities of the Lake Baikal
bottom sediments obtained using diverse techniques. In the sediments of the areas of stable sedimentation
metabarcoding revealed predominance of members of the phyla Alpha- and Gammaproteobacteria (including
Betaproteobacteriales), Bacteroidetes, Acidobacteria, Verrucomicrobia, and Thaumarchaeota, which are also
common in other freshwater lakes. In the areas of discharge of gas-bearing mineralized f luids, the structure
of microbial communities varied depending on the presence of electron acceptors and intensity and compo-
nent composition of gas-bearing f luids responsible for microbial migration from the deep zone to the upper
sediment layers and vice verse. Methanogenic archaea detected in Baikal sediments belonged to the groups
capable of all four known catabolic pathways of methanogenesis: hydrogenotrophic, acetoclastic, methy-
lotrophic, and hydrogen-dependent methylotrophic ones. Predominant members of the Baikal archaeal
community, hydrogenotrophic methanogens of the family Methanoregulaceae (genera Methanoregula and
Methanosphaerula, as well as uncultured lineages), hydrogen-dependent methylotrophic archaea of the order
Methanomassiliicoccales, and acetoclastic methanogens of the family Methanosaetaceae (genus Methanothrix
(Methanosaeta)), were the same as in methanogenic communities of other freshwater lakes. Experimental ev-
idence was obtained for anaerobic methane oxidation (AOM) via the nitrate- and nitrite-dependent pathways
by archaea of the ANME-2d subcluster and bacteria of the phylum NC10. Structures of the 16S rRNA genes,
mcrA, and pmoA exhibited high identity to those of the known freshwater organisms performing this process.
Diversity of microbial communities at the sites of natural oil seepage differed at the order and family levels,
as well as by the presence of alkane hydoxylases in the genes of the cultured species.

Keywords: Lake Baikal, bottom sediments, microorganisms, diversity, functional genes, formation and oxi-
dation of methane and oil
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