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В обзоре представлены ключевые результаты изучения разнообразия термофильных прокариот,
обитающих в природных горячих источниках Российской Федерации. Основная часть обзора по-
священа обобщению данных классических микробиологических, радиоизотопных, молекулярно-
экологических работ, проведенных за десятки лет исследований термофильных микробных сооб-
ществ на территории полуострова Камчатка, Курильских островов и района озера Байкал. Также
представлены данные по недавно изученным гидротермам Восточно-Тувинского нагорья, Чукотки,
острова Сахалин, Северного Кавказа. Собраны воедино таксономические данные обо всех описанных
термофильных прокариотах, выделенных из горячих источников на территории России. Рассмотрены
основные энергодающие процессы, базирующиеся, в первую очередь, на окислительно-восстанови-
тельных реакциях неорганических (прежде всего, серы и железа) и органических соединений. Уделено
большое внимание термофильным прокариотам, участвующим в круговороте углерода: от ассими-
лирующих углекислоту хемолитоавтотрофных прокариот до деструкторов органического вещества.
Отдельно обсуждаются пока некультивируемые группы термофильных бактерий и архей, присут-
ствие которых, а порой и их доминирование в источниках, было выявлено только благодаря моле-
кулярно-экологическим методам.
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ВВЕДЕНИЕ
Горячие (или термальные) источники – это

выходы на поверхность подземных вод, темпера-
тура в которых выше среднегодовой климатиче-
ской температуры в регионе (Кейльгак, 1935).
Тем не менее в данном обзоре будут обсуждаться
только природные источники с температурой во-
ды выше 45–50°С, так как эта температура счита-
ется нижней границей оптимума роста термо-
фильных микроорганизмов. Горячие источники
встречаются по всему миру и приурочены к зонам
геотермальной активности. Большой интерес
микробиологов к горячим источникам возник в
60-х годах XX века после опубликования работ
американского исследователя Т. Брока (T. Brock),
обнаружившего в гидротермах Йеллоустонского
национального парка (США) микробные сооб-
щества, растущие при температурах выше 50°С
(Brock, Freeze, 1969). Ранее считалось, что неко-
торые микроорганизмы способны только перено-
сить высокие температуры, например, за счет об-
разования спор. Однако открытая Броком термо-
фильная бактерия Thermus aquaticus оптимально

росла при 65–70°С и не могла расти при темпера-
туре ниже 50°С. Впоследствии эта бактерия была
использована для получения термостабильной
ДНК-полимеразы, применяемой в ПЦР (Saiki et al.,
1988) – методе, за который в 1993 г. разработчик
новой биотехнологии К. Муллис (K. Mullis) полу-
чил Нобелевскую премию. Открытие в конце
70-х годов глубоководных гидротермальных си-
стем, так называемых “черных курильщиков”,
расположенных в зонах разломов океанических
плит, а также связанных с ними уникальных эко-
систем, практически не зависящих от энергии сол-
нечного света, привело к следующему скачку ин-
тереса к термофильным микроорганизмам (Corl-
iss et al., 1979).

Наибольшее количество природных горячих
источников, как наземных, так и глубоководных,
сконцентрировано в регионах современного вул-
канизма на границах литосферных плит (в зонах
субдукции), а также в местах спрединга океаниче-
ских плит или континентального рифта. Самая
большая зона вулканической активности на на-
шей планете находится в Тихоокеанском Огнен-
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ном Кольце, захватывающем регионы от Алеутских
островов на севере до вулканов Новой Зеландии и
Чили на юге. Помимо этого, гидротермальная ак-
тивность хорошо выражена в вулканическом поясе
Средиземноморья, на активных молодых океани-
ческих и континентальных рифтах (Срединно-
Атлантический хребет, Исландия, Восточно-Аф-
риканский рифт).

Нагрев гидротермального флюида в вулкани-
ческих местах обитания происходит за счет непо-
средственного контакта с магмой и/или сильно
нагретыми породами. Поэтому температура воды
на поверхности в таких местах может достигать
точки кипения, а на морском дне из-за повыше-
ния гидростатического давления может быть выше
100°С. Геохимия горячих источников весьма раз-
нообразна и, в первую очередь, определяется со-
ставом вмещающих пород, сквозь которые про-
ходят горячие потоки воды, и выделяющимися на
поверхность газами. Как следствие, рН в горячих
источниках вулканического происхождения так-
же может сильно варьировать – от 0–2 до 9–10.
На территории России горячие источники вулка-
нического происхождения сконцентрированы в
Курило-Камчатском регионе, являющимся ча-
стью Тихоокеанского подвижного пояса. К ним
относится большинство источников полуострова
Камчатка, а также наземные и прибрежные горя-
чие выходы Курильских островов.

Гидротермальные выходы обнаруживаются и в
регионах, где нет современной вулканической
активности. В таких местах горячие источники
проявляются за счет повышенной тектоно-маг-
матической активности. В данном случае атмо-
сферные воды, попадающие с осадками и/или
циркулирующие под землей, нагреваются только
за счет контакта с нагретыми породами, но не с
магмой. Как правило, температура воды в зоне
разгрузки таких источников не превышает 70°С.
Это напрямую влияет на химический состав тер-
мальной воды и, как следствие, на ее рН, который
обычно варьирует в узкой околонейтральной и
слабощелочной зоне (рН 6–8). В воде таких уме-
ренно термальных источников практически нет
соединений серы, чье присутствие связано исклю-
чительно с вулканическими процессами. Термаль-
ные источники невулканического генезиса в Рос-
сии расположены в Алтайском, Хабаровском крае,
Магаданской области, на востоке Чукотского по-
луострова (Басков, Суриков, 1989; Polyak et al.,
2013).

По одной из наиболее общепринятых теорий,
жизнь на Земле началась именно в горячих источ-
никах (Rasmussen, 2000; Des Marais, Walter, 2019),
и первыми организмами, населившими нашу
планету, были термофилы (Weiss et al., 2016). Счи-
тается, что все ныне живущие организмы являются
потомками так называемого последнего общего

предка – LUCA (Last Universal Common Ancestor)
(Woese et al., 1990; Martin, Russel, 2003; Weiss et al.,
2016). Изучение природных термальных экоси-
стем и обитающих в них термофильных сооб-
ществ может приблизить нас к пониманию про-
исхождения и ранних этапов эволюции жизни на
Земле, а также, возможно, и на других планетах
(Des Marais, Walter, 2019). Также большой интерес
представляют ферменты термофилов и гипертер-
мофилов (термозимы), характеризующиеся вы-
сокой стабильностью, что делает их перспектив-
ными для различных областей применения (De-
Castro et al., 2016).

Данный обзор посвящен разнообразию термо-
фильных прокариот, обитающих в горячих источ-
никах России с температурой воды выше 45–50°С
(рис. 1). Подробно рассмотрены микробные со-
общества гидротерм Камчатки, Курильских остро-
вов, района озера Байкал, где многие годы велись
микробиологические исследования. Огромный
вклад в эти исследования был сделан академиком
Г.А. Заварзиным и его сотрудниками, в первую
очередь, группой под руководством Е.А. Бонч-
Осмоловской. Также в обзоре представлены резуль-
таты микробиологических исследований горячих
источников Чукотки, Тувы и острова Сахалин. Кав-
казские термальные источники, несмотря на исто-
рическую известность и популярность у населе-
ния, остаются практически неизученными с мик-
робиологической точки зрения.

ГОРЯЧИЕ ИСТОЧНИКИ
КУРИЛО-КАМЧАТСКОГО РЕГИОНА

Горячие источники Камчатки

Наибольшее количество высокотемператур-
ных гидротерм Камчатки сосредоточено в Узон-
Гейзерной системе, кальдере Академии Наук, ря-
дом с Большесемячинской кальдерой, Паужетке,
Киреунской и Апапельской системах. Проявления
геотермальной активности (фумаролы, сольфата-
ры и др.) и обилие горячих источников можно на-
блюдать также в районах активных вулканов, на-
пример, Мутновского и Карымского (Федотов,
1991) (рис. 1в). Горячие источники Камчатки от-
личаются огромным разнообразием по химиче-
скому составу, рН и температуре, что обусловлено
составом окружающих глубинных пород и мощ-
ностью горячего флюида. Самые крупные прояв-
ления геотермальной активности на Камчатке
связаны с Узон-Гейзерной системой, центрами
которой являются кальдера вулкана Узон (рис. 2)
и долина р. Гейзерной. По химическому составу
высокотемпературные термы Долины гейзеров и
кальдеры Узон близки, однако в узонских термах
почти вдвое выше общая минерализация. Каль-
дера Узон представляет собой овальную впадину
площадью около 110 км2 с плоским дном и мини-
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Рис. 1. Географическое положение природных высокотемпературных горячих источников, расположенных на терри-
тории России: а – Кавказ; б – Байкальская рифтовая зона; в – Дальний Восток. Карта была отформатирована с ис-
пользованием kepler.gl (https://kepler.gl): медианные температуры (см. шкалу) показаны для каждого кластера, кото-
рый был сформирован на близко расположенных друг к другу горячих источниках.

(а) (в)

(б)

Медиана по температуре, °С

45.0–54.2
54.2–63.3
63.3–72.5
72.5–81.7
81.7–90.8
90.8–100.0

мальной высотой в 650 м над уровнем моря (Kar-
pov, Naboko, 1990). На Узоне можно обнаружить
все типы поверхностных проявлений геотермаль-
ной активности: горячие источники, грязевые
котлы и грязевые вулканы, фумаролы, а также от-
носительно недавно “открывшийся” гейзер. Уни-
кальность кальдеры Узон заключается в том, что
здесь на сравнительно небольшом пространстве
соседствуют все основные типы гидротерм: пере-
гретые хлоридно-натриевые растворы с высоки-
ми концентрациями бора, мышьяка, сурьмы, рту-
ти и лития; хлоридно-сульфатные, сульфат-хло-
ридные, сульфатные и бикарбонатные. На Узоне
имеются большие запасы S–Hg–Sb–As–FeS-со-
держащих руд (Karpov, Naboko, 1990); обнаруже-
ны нефтяные образования сложного происхож-
дения (Bazhenova et al., 1998). В то же время в До-
лине гейзеров ничего подобного не наблюдается.
Газы, выходящие из горячих источников, в ос-
новном состоят из СО2 и N2, со значимым содер-
жанием H2, CH4, H2S, паров серы, СО, NH3, кото-
рые могут служить донорами электронов для хе-
мотрофных микроорганизмов (Заварзин и соавт.,
1989).

Следствием разнообразия физико-химиче-
ских параметров горячих источников Камчатки
является разнообразие населяющих их микробных
сообществ. Основными источниками энергии для
микроорганизмов являются восстановленные не-
органические соединения, вулканические газы и

органическое вещество, синтезируемое автотро-
фами за счет хемосинтеза или поступающее извне
(Бонч-Осмоловская и соавт., 1999). Микробный
фотосинтез ограничивается температурой 73°С
(Brock, 1978; Boyd et al., 2012) и поэтому не играет
ведущей роли в многочисленных высокотемпера-
турных источниках Камчатки. Таким образом,
хемолитоавтотрофные прокариоты, использую-
щие восстановленные неорганические соедине-
ния вулканического происхождения (на Камчатке
это, прежде всего, соединения серы и водород) в
качестве донора электронов, являются главными
первичными продуцентами в этих экосистемах
(табл. 1), поэтому в первую очередь нами будет
рассмотрено микробное разнообразие хемолито-
автотрофов.

В большинстве источников доминирующей
группой являются факультативные хемолитоав-
тотрофные микроаэрофильные бактерии одного
из самых филогенетически глубоких бактериаль-
ных филумов – Aquificae1, составляя порой до
85% от всего сообщества микроорганизмов (Reig-
stad et al., 2010; Merkel et al., 2017). Их можно легко
обнаружить по обильным серо-белым слизистым

1 Здесь и далее приведена таксономия из “Руководства Бер-
ги по систематике архей и бактерий” (https://onlineli-
brary.wiley.com/doi/book/10.1002/ 9781118960608). Мы поль-
зуемся этой номенклатурой, а не GTDB (https://gtdb.ecog-
enomic.org/), т.к. последняя довольно нова, не принята
всем сообществом микробиологов и неизвестна широкому
кругу читателей.
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Рис. 2. Термальные ручьи (а, в), грязевые котлы (б) и горячие источники (г, д) кальдеры вулкана Узон, Камчатка.

(а)

(б)

(г)

(д)(в)

“космам”, активно развивающимся по стенкам
источников или в руслах термальных ручьев (рис.
2а). Представители этого филума фиксируют уг-
лекислоту за счет окисления неорганических до-
норов электронов, в основном, водорода и вос-
становленных соединений серы, используя при
этом практически весь спектр имеющихся в ис-
точниках акцепторов электронов (О2,  S0,

  Fe3+,  ) (Reysenbach et al.,
2005; Hedlund et al., 2015). Некоторые Aquificae
способны расти миксотрофно, а также использо-
вать короткоцепочечные органические кислоты
и/или амиды в качестве основного источника уг-
лерода и энергии при гетеротрофном росте (Ur-
schel et al., 2015). При этом, как и в остальных на-
земных гидротермах по всему миру (Skirnisdottir
et al., 2000; Inskeep et al., 2013; Hou et al., 2013;
Huang et al., 2013; Hedlund et al., 2015), разнообра-
зие Aquificae на Камчатке невелико (Merkel et al.,
2017). Бактерии этого филума представлены не-
сколькими родами: Sulfurihydrogenibium, Hydrog-
enobacter, Hydrogenobaculum, Thermocrinis и Ther-
mosulfidibacter. В источниках с рН выше 5 и темпе-
ратурами от 60 до 97°С чаще всего встречаются
представители рода Sulfurihydrogenibium (Wem-
heuer et al., 2013; Merkel et al., 2017; Mardanov et al.,
2018; Wilkins et al., 2019). В кислых источниках
бактерии Aquificae обнаруживаются в значитель-
но меньшем количестве, и только представители
рода Hydrogenobaculum (Mardanov et al., 2018). Из
камчатских источников в чистые культуры уда-
лось выделить S. rodmanii (O’Neill et al., 2008), Hy-
drogenobacter spp. (Крюков и соавт., 1983; Eder,

3NO ,−

2
2 3S O ,− 2

3SO ,− 3
4AsO ,− 2

3SeO −

Huber, 2002), а также представителя рода Thermo-
crinis (Eder, Huber, 2002).

Помимо представителей Aquificae, в горячих
источниках Камчатки встречаются и другие тер-
мофильные автотрофные микроорганизмы, так-
же получающие энергию, в основном, за счет
окислительно-восстановительных реакций со-
единений серы (табл. 1). Среди них есть как ар-
хеи, так и бактерии, ацидофилы и нейтрофилы,
строгие аэробы, факультативные и строгие анаэ-
робы. Последние характеризуются наибольшим
разнообразием, что связано: а) с низкой раство-
римостью кислорода при высоких температурах и
б) с отрицательным Eh из-за большой концентра-
ции восстановленных соединений вулканическо-
го происхождения. Среди таких микроорганиз-
мов стоит отметить факультативно автотрофную
анаэробную гипертермофильную бактерию
Caldimicrobium rimae (филум Thermodesulfobacteria),
доля которой в горячих нейтральных источниках
Камчатки, особенно высокотемпературных, часто
составляет десятки процентов. Этот микроорга-
низм способен фиксировать углекислоту при ро-
сте за счет окисления водорода, сопряженного с
восстановлением тиосульфата или серы, или за
счет диспропорционирования серы (Mirosh-
nichenko et al., 2009; Chernyh et al., 2015; Merkel
et al., 2017). При понижении температуры воды до
50–60°С преимущество получают умеренно тер-
мофильные автотрофные анаэробные бактерии,
также восстанавливающие различные соедине-
ния серы, как, например, Ammonifex thiophilus
(Черных и соавт., 2017), Brockia lithotrophica
(Perevalova et al., 2013), представители рода Desul-
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furella (Miroshnichenko et al., 1998; Mall et al., 2018)
и другие (табл. 1). В кислых горячих источниках
(при рН ниже 4) преобладают сероокисляющие
хемолитоавтотрофные бактерии рода Acidithioba-
cillus (Mardanov et al., 2011, 2018), а также гетеро-
трофные аэробные археи рода Sulfolobus (Mardan-
ov et al., 2018), некоторые из которых способны к
автотрофному росту. Среди анаэробных прокари-
от в кислых источниках Камчатки обитают
микроорганизмы, способные к диссимиляцион-
ной сульфатредукции, например, литоавтотроф-
ная умеренно термофильная бактерия Thermode-
sulfobium acidiphilum, представитель новой фило-
генетической линии уровня филума (Frolov et al.,
2017, 2021), и гипертермофильная архея ‘Ca. Vul-
canisaeta mutnovskia’ (Prokofeva et al., 2005;
Chernyh et al., 2020; Frolov et al., 2021).

Кроме соединений серы и водорода, вулканиче-
ские газы содержат и другие энергетически богатые
неорганические соединения, которые могут яв-
ляться субстратами для литотрофных термофилов,
обитающих в горячих источниках, например, вос-
становленные соединения азота, прежде всего
аммоний. Архейная нитрификация в источниках
Камчатки была показана молекулярно-биологи-
ческими методами в широком диапазоне рН
(2.5–7.4), температур (49–94°С) и других физико-
химических параметров (Reigstad et al., 2008). В
некоторых высокотемпературных источниках
была показана высокая доля представителей
Thaumarchaeota (Eme et al., 2013; Wemheuer et al.,
2013). Однако, несмотря на достаточно высокое
число аммоний-окисляющих гипертермофилов в
источниках, получить чистые культуры этих прока-
риот так пока и не удалось. Только из источника с
температурой 45°С была получена накопительная
культура, где доминировала аммоний-окисляющая
автотрофная архея ‘Ca. Nitrosotenuis uzonensis’
(Lebedeva et al., 2013). Что касается аммоний-
окисляющих термофильных бактерий, то данные
об их существовании ограничиваются лишь полу-
чением из камчатских источников накопительных
культур, развивающихся при 55°С (Головачева,
1976). Единственная термофильная нитритокисля-
ющая бактерия, выделенная из горячего источника
Камчатки, является представителем рода Nitrospira
(Lebedeva et al., 2011). Продуктом окисления нит-
рита является нитрат, который используется в ка-
честве акцептора электронов многими обитаю-
щими в горячих источниках факультативными
анаэробами и микроаэрофилами – от типичных
автотрофных бактерий филума Aquificae до ти-
пичных гетеротрофных представителей рода
Thermus (Albuquerque et al., 2018).

Одним из часто обнаруживаемых компонен-
тов вулканических газов является угарный газ
(СО) (Symonds et al., 1994). Он не только поступа-
ет из недр земли, но и образуется в ходе термиче-
ского и фотохимического разложения органиче-

ского вещества в самих источниках (Hellebrand,
Schade, 2008). Из горячих источников Камчатки
было выделено большое количество анаэробных
гидрогеногенных карбоксидотрофных микроор-
ганизмов, окисляющих СО до СО2 с образовани-
ем водорода из воды. Прежде всего, это предста-
вители широко распространенного на Камчатке
умеренно термофильного рода Carboxydocella –
C. thermautotrophica (Sokolova et al., 2002; Toshchakov
et al., 2018), C. sporoproducens (Slepova et al., 2006) и
другие представители этого рода (Kochetkova et al.,
2011), а также представители рода Carboxydothermus
(Slepova et al., 2009), экстремально термофильная
бактерия рода Dictyoglomus (Kochetkova et al., 2011)
и гипертермофильная архея рода Thermofilum
(Kochetkova et al., 2020а). При этом доля гидроге-
ногенных карбоксидотрофов в сообществах горя-
чих источников невелика (Kochetkova et al., 2011),
и, как правило, большинство представителей
этой физиологической группы, помимо СО, спо-
собны использовать другие субстраты. Тем не ме-
нее, карбоксидотрофы играют важную роль мик-
робного фильтра, удаляющего токсичный для
большинства живых организмов угарный газ, об-
разуя водород, используемый многими хемолито-
трофными термофилами в качестве донора элек-
тронов.

Метан в горячих источниках Камчатки может
иметь как абиогенное (компонент вулканических
газов), так и биогенное происхождение. В кислых
источниках на Камчатке он, по всей видимости,
полностью имеет глубинное происхождение
(Бонч-Осмоловская и соавт., 1999; Меркель и со-
авт., 2015). В то же время в источниках с нейтраль-
ными и слабощелочными условиями метан ча-
стично образуется в результате гидрогенотрофного
метаногенеза, осуществляемого представителями
порядков эвриархей Methanobacteriales, Methano-
sarcinales, Methanomassiliicoccales и Methanocellales
(Меркель и соавт., 2015). Окисляется метан в го-
рячих источниках аэробными метанотрофными
бактериями. Из кислого источника кальдеры
Узон был получен штамм ‘Ca. Methylacidiphilum
kamchatkense’, относящийся к филуму Verrucomi-
crobia, оптимально растущий при 55°С и рН 3.5
(Islam et al., 2008; Op den Camp et al., 2009). Моле-
кулярно-биологическими методами было пока-
зано высокое содержание представителей этой
ветви Verrucomicrobia в источниках со схожими ха-
рактеристиками (Mardanov et al., 2011). В
нейтральных же источниках на Камчатке за окис-
ление метана отвечают аэробные представители
Proteobacteria – умеренно термофильные бакте-
рии родов Methylothermus и Methylobacter (Дворян-
чикова и соавт., 2011).

Глубинные гидротермальные воды несут боль-
шое количество восстановленного железа, кото-
рое в местах выхода на поверхность химически и
биологически окисляется и откладывается в виде
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нерастворимых оксидов железа (Слободкин,
2005). Среди окисляющих железо термофильных
микроорганизмов на Камчатке широко распро-
странены аэробные бактерии Sulfobacillus thermo-
sulfidooxidans, обитающие в кислых источниках с
умеренными температурами (Головачева, Кара-
вайко, 1978). Совсем недавно было показано, что
окисление железа может поддерживать жизнь
термофильных прокариот и в нейтральных усло-
виях, при этом единственным акцептором элек-
тронов служит углекислота (Zavarzina et al., 2020).
Процессы микробной трансформации минера-
лов, содержащих окисленное и восстановленное
железо, могли быть важными точками сопряже-
ния биогеохимических циклов углерода и железа
в биосфере ранней Земли (Walker, 1987; Zavarzina
et al., 2020). Как и в случае соединений серы, со-
единения железа могут служить не только доно-
рами, но и акцепторами электронов. “Железное
дыхание”, открытое Балашовой и Заварзиным
(1979), является глобальным биосферным про-
цессом, связанным с биогеохимическими цикла-
ми углерода, кислорода и серы (Слободкин,
2005). Диссимиляционная железоредукция у тер-
мофилов впервые была показана на накопитель-
ной культуре, полученной из горячего источника
Долины гейзеров, которая состояла из двух тер-
мофильных бактерий Caldanaerobacter subter-
raneues и Thermolithobacter ferrireducens и синтроф-
но окисляла ацетат, восстанавливая ферригидрит
в магнетит (Слободкин и соавт., 1995). Позднее из
камчатских горячих источников было выделено
большое количество бактерий филума Firmicutes,
способных к восстановлению железа: Caldanaero-
bacter subterraneues (Слободкин и соавт., 2011),
Thermoanaerobacter siderophilus (Slobodkin et al.,
1999), Thermovenabulum ferriorganovorum (Zavarzina
et al., 2002), Carboxydocella thermautotrophica (Sokolova
et al., 2002) и C. manganica (Slobodkina et al., 2012),
Carboxydothermus siderophilus (Slepova et al., 2009),
Moorella humiferra (Nepomnyashchaya et al., 2012).
Также была выделена гипертермофильная архея
Pyrobaculum ferrireducens (Slobodkina et al., 2015а),
растущая на пептидах за счет восстановления же-
леза и других акцепторов (табл. 2).

Фотосинтезирующие микроорганизмы, явля-
ющиеся основными первичными продуцентами в
мезофильных местах обитания, в горячих источ-
никах лимитированы температурой – они могут
развиваться лишь в источниках с температурой
воды не выше 73°С (Brock, 1978; Boyd et al., 2012).
Основные прокариотные фотосинтетики – ци-
анобактерии – в горячих источниках на Камчатке
обнаруживаются лишь при температуре ниже
60°С, а начинают доминировать только в мезо-
фильных условиях (Горленко и соавт., 1987). Тем
не менее, термофильные цианобактериальные
маты горячих источников кальдеры Узон послу-
жили моделью для изучения докембрийского со-

общества, активно формирующего кислородную
атмосферу (Заварзин и соавт., 1989). Среди тер-
мофильных фототрофов на Камчатке преоблада-
ют бактерии родов Chloroflexus, и, в меньшей сте-
пени, Roseoflexus, относящиеся к филуму Chloro-
flexi (Горленко и соавт., 1987; Gaisin et al., 2016) и
придающие матам оливковый цвет. Также в уме-
ренно теплых матах развиваются пурпурные не-
серные бактерии Rhodocyclus gelatinosus, Rho-
dopseudomonas palustris, Rhodobacter capsulatus. Их
присутствие объясняет оранжевый цвет матов
(рис. 2в).

В фототрофных матах, а также в осадках горя-
чих источников доля гетеротрофных прокариот
значительно выше, чем в воде, и благодаря им не
происходит большого накопления органики (За-
варзин и соавт., 1989). Большинство гетеротроф-
ных термофильных прокариот, населяющих го-
рячие источники Камчатки, являются факульта-
тивными или строгими анаэробами (табл. 2).
Согласно молекулярно-экологическим исследова-
ниям микробных сообществ источников Камчатки,
основными и наиболее часто встречающимися де-
структорами являются представители таких бакте-
риальных филумов, как Dictyoglomi, Thermotogae,
Firmicutes, Caldiserica, Deinococcus-Thermus (Kublanov
et al., 2009; Wemheuer et al., 2013; Rozanov et al.,
2014а; Wilkins et al., 2019), многие из них были вы-
делены в чистые культуры (табл. 2). Среди куль-
тивируемых гетеротрофных архей в нейтральных
источниках с умеренно высокими температурами
наиболее часто встречаются представители родов
кренархеот Fervidicoccus и Caldisphaera (Perevalova
et al., 2008; Kublanov et al., 2009; Merkel et al., 2017;
Wilkins et al., 2019), в высокотемпературных
(>80°С) – Pyrobaculum и Thermoproteus (Chernyh
et al., 2015). В кислых источниках встречаются
культивируемые гетеротрофные археи родов Aci-
dilobus, Thermoplasma, Acidiplasma, а также некото-
рые представители ‘Ca. Microarchaeota’ (суперфи-
лум DPANN), поддерживающиеся в накопитель-
ной культуре с археями-хозяевами порядка
Thermoplasmatales (Prokofeva et al., 2005; Golyshina
et al., 2019). Субстратами для гетеротрофных тер-
мофилов в источниках может служить огромный
спектр органических соединений: сахара, вклю-
чая полисахариды – компоненты клеток расте-
ний, водорослей и микроорганизмов, а также со-
ставляющие экзоскелет насекомых (целлюлоза,
ксилан, крахмал, лихенан, хитин и др.); амино-
кислоты, пептиды и белки; липиды – компонен-
ты клеточных мембран и запасных соединений
клеток; углеводороды, образуемые в источниках
из биомассы прокариот; низкомолекулярные ор-
ганические соединение (кислоты, спирты, амиды
и др.), образуемые в процессе сбраживания саха-
ров и пептидов (табл. 2).

Несмотря на внушительный список чистых
культур термофильных бактерий и архей, выделен-
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ных к настоящему моменту из горячих источников
Камчатки (табл. 1 и 2), основная масса таксонов бы-
ла выявлена только при помощи молекулярно-эко-
логических методов. При этом некультивируемые
представители в ряде горячих источников домини-
руют или составляют значимую часть сообществ.
Например, в сообществе источника Заварзина
(рис. 2г, 60°С/6.5), активно исследуемого многие
десятилетия, четвертая часть всего разнообразия
микроорганизмов относится к некультивируе-
мым бактериям, в том числе, уровня нового фи-
лума (Burgess et al., 2012). В другом модельном ис-
точнике – Солнечный (61–64°С/5.8) – половина
сообщества состоит из некультивируемых бакте-
рий (Menzel et al., 2015). Что касается архей, то в
кислых источниках велика доля представителей
Terrestrial Hot Spring Group (THSG) (Merkel et al.,
2017) и Hot Thaumarchaeota-related Clade (HTC)
(Eme et al., 2013; Mardanov et al., 2018). В источни-
ках с рН от 3 до 6 и температурой до 65°С детекти-
руется большое количество некультивируемых
представителей Thermoplasmatales (группа А10)
(Merkel et al., 2017; Golyshina et al., 2019; Wilkins et al.,
2019) и Crenarchaeota (Меркель и соавт., 2016). С
повышением температуры выше 70°С резко возрас-
тает доля представителей суперфилума DPANN,
являющихся симбионтами различных гипертер-
мофильных архей и составляющих порой до 50% от
всего сообщества (Chernyh et al., 2015; Merkel et al.,
2017). В горячих источниках с околонейтральным
рН часто обнаруживаются представители филума
Korarchaeota (Reigstad et al., 2010; Wilkins et al.,
2019). Роль большинства вышеперечисленных
некультивируемых архей в микробных сообще-
ствах гидротерм остается малоизученной.

Как мы видим, многие из широко представ-
ленных в горячих источниках Камчатки таксонов
некультивируемых микроорганизмов относятся к
археям. Благодаря развитию молекулярно-эколо-
гических методов, к сегодняшнему дню стало по-
нятно, что археи составляют значительную часть
суммарной микробной биомассы Земли и играют
большую роль в глобальных циклах химических
элементов и, в первую очередь, в местообитаниях
с умеренными физико-химическими параметра-
ми (Karner et al., 2001; Fry et al., 2008; Adam et al.,
2017). Несмотря на это, археи до сих пор ассоции-
руются с экстремальными экотопами. Это связа-
но с тем, что подавляющее большинство культи-
вируемых архей является экстремофилами. В
этой связи важно оценить соотношение архей и
бактерий в горячих источниках, исходя из всех
имеющихся на сегодняшнее время данных. Срав-
нительный анализ соотношения количества об-
наруженных молекулярными методами бактерий
и архей в камчатских горячих источниках в зави-
симости от температуры не выявил тенденции
превалирования архей с увеличением температу-
ры (рис. 3а). При этом археи доминируют в гидро-

термах с низкими значениями рН (3–4) (рис. 3б), а
в источниках с рН выше 4, напротив, как прави-
ло, преобладают бактерии (рис. 3б). Однако есть
и исключения: в диапазоне рН от 5 до 6 также
встречаются источники, где археи составляют
внушительную долю, вплоть до 50–97% (Меркель
и соавт., 2016; Merkel et al., 2017; Mardanov et al.,
2018; наши неопубликованные данные).

Таким образом, в горячих источниках Камчат-
ки развивается сообщество в основном хемот-
рофных термофильных прокариот, среди кото-
рых главную роль играют микроорганизмы цикла
серы и водорода. Развитие методов секвенирова-
ния позволило выявить доминирующих прокари-
от, некоторые из них были успешно выделены в
чистые культуры и охарактеризованы. Тем не ме-
нее, наибольшая часть сообщества, и прежде все-
го, архейная составляющая, по-прежнему остает-
ся некультивируемой и малоизученной.

Горячие источники Курильских островов
Курильские острова – это цепь островов с вы-

сокой сейсмической активностью и большим ко-
личеством действующих вулканов и горячих ис-
точников (рис. 1в, 4а). Самый южный остров ар-
хипелага – о. Кунашир – является наиболее
изученным с геологической и микробиологиче-
ской точек зрения. Проявления гидротермальной
активности на острове Кунашир сосредоточены,
в основном, на юге – в кальдере вулкана Голов-
нина и около вулкана Менделеева. Помимо них
на Охотском побережье острова имеются еще две
группы источников: южная, расположенная под
сольфатарным полем на Внешнем куполе, и се-
верная – вблизи поселка Алехино (Зотов и соавт.,
1988). В участках проявления активной сольфа-
тарной деятельности воды термальных источни-
ков характеризуются низкими значениями рН;
разгружающиеся за пределами этих участков тер-
мальные воды, как правило, нейтральные или
слабощелочные. Присутствие нейтральных ис-
точников на сольфатарных полях и близкое со-
седство их с кислыми источниками характерно
для кальдеры Головнина. По анионному составу
оба типа вод сульфатно-хлоридные (Зотов и соавт.,
1988). В районе вулкана Менделеева располага-
ются Третьяковские, Валентиновские и Столбов-
ские горячие источники.

Так же как и на Камчатке, в горячих источни-
ках Кунашира соединения серы максимально
широко вовлечены в метаболизм микробных со-
обществ. Основное отличие курильских гидро-
терм от камчатских состоит в том, что на Куриль-
ских островах довольно большая часть источни-
ков проявляется в приливно-отливной зоне и на
мелководных участках побережья. С использова-
нием радиоизотопных методов удалось показать,
что на литорали в мелководных гидротермах бух-
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ты Кратерной скорость сероредукции опережает
другие процессы (например, скорость автотроф-
ного метаногенеза, сульфатредукции) на один–
два порядка и является основным терминальным
восстановительным процессом, в отличие от глу-
боководных источников, где скорость сероредук-
ции на порядок ниже скорости других процессов
(Бонч-Осмоловская и соавт., 1993). Одними из
первых термофилов, выделенных из кунашир-
ских источников, были сероредуцирующие ги-
пертермофильные гетеротрофные археи – Desul-
furococcus amylolyticus (Бонч-Осмоловская и со-
авт., 1988), Thermococcus stetteri (Miroshnichenko et al.,
1989) и T. litoralis (Светличный и соавт., 1987)
(табл. 3). D. amylolyticus был выделен из наземной
гидротермы, однако молекулярно-экологические
исследования показали присутствие представите-
лей Desulfurococcus и в морских мелководных гид-
ротермах Кунашира, что ранее считалось неха-
рактерным местообитанием для этого рода (Пе-
ревалова и соавт., 2003).

Помимо процессов сероредукции, в мелковод-
ных источниках бухты Кратерной радиоизотоп-
ными методами были исследованы процессы
анаэробной деструкции и ассимиляции органи-
ческого углерода. Было показано, что деструкция
органического вещества в таких источниках ха-
рактеризуется высокой скоростью и завершается
метаногенезом, сульфат- или сероредукцией
(Намсараев и соавт., 1994). С помощью классиче-
ских микробиологических подходов из наземных
и морских гидротерм Кунашира удалось выде-

лить большое количество микроорганизмов-де-
структоров (табл. 3), зачастую представителей но-
вых таксонов: Fervidobacterium riparium (Podo-
sokorskaya et al., 2011), Thermogutta terrifontis
(Slobodkina et al., 2015b), Calorithrix insularis (Kom-
pantseva et al., 2017), Tenuifilum thalassicum (Podo-
sokorskaya et al., 2020). В гетеротрофных накопи-
тельных культурах, полученных при посеве об-
разцов из термальных источников Кунашира,
было показано присутствие представителей глу-
бокой ветви архей, принадлежащих суперфилуму
DPANN – ‘Ca. Micrarchaeota’ (Golyshina et al.,
2019), а также потенциальных хозяев этих микро-
организмов – представителей рода Cuniculiplas-
ma, и других архей порядка Thermoplasmatales.

Для высокотемпературных прибрежных гид-
ротерм Кунашира отмечены незначительные
скорости фиксации углекислоты в биомассу и ме-
тан, что объясняется наличием большого количе-
ства доступной органики, привносимой из низ-
котемпературных зон (Намсараев и соавт., 1994).
Тем не менее, из курильских источников, как
морских, так и наземных, был успешно выделен
ряд хемолитоавтотрофных термофильных бакте-
рий (табл. 3). Большинство из них используют
различные соединения серы в качестве донора
(элементная сера, тиосульфат) или акцептора
электронов (сульфит, сернистый газ) и представ-
ляют новые таксоны внутри филумов Proteobacte-
ria, например, Inmirania thermothiophila, Dissul-
furirhabdus thermomarina (Slobodkina et al., 2016a,
2016b), и Firmicutes – Thermodesulfitimonas autotro-

Рис. 3. Соотношение бактерий и архей в микробных сообществах горячих источников на Камчатке в зависимости от
температуры (а) и pH (б). Значения на шкале отражают процент представленности домена в микробном сообществе.
Данные были взяты из следующих источников (Mardanov et al., 2011; Rozanov et al., 2014; Добрецов и соавт., 2015; Мер-
кель и соавт., 2016; Merkel et al., 2017; Mardanov et al., 2018; наши неопубликованные данные).
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phica (Slobodkina et al., 2017). Также из горячих ис-
точников о. Кунашир были выделены и описаны
термофильные факультативные хемолитоавто-
трофные бактерии, не связанные с циклом серы.
Так, микробиологическими методами в морских
и наземных гидротермах было показано широкое
распространение термофильных анаэробных
карбоксидотрофов (Svetlichny et al., 1991a). В чи-
стые культуры были выделены представители фи-
лума Firmicutes, способные окислять СО с образо-
ванием водорода из воды – Carboxydothermus
hydrogenoformans (Svetlichny et al., 1991b), или вос-
станавливая оксид Fe3+ – Thermincola ferriacetica
(Zavarzina et al., 2007). В термальных источниках
Кунашира, включая источники с температурой
более 74°С, молекулярными и изотопными мето-
дами было показано присутствие метанотрофных
бактерий. Помимо представителей аэробных ро-
дов Methylocystis и Methylothermus, были выявлены
ранее неизвестные метанотрофы глубоких ветвей
Gammaproteobacteria (Kizilova et al., 2014).

Представленные данные говорят о том, что, в
целом, будучи похожими на гидротермы Камчатки
(например, высоким содержанием разнообразных
соединений серы), горячие источники Куриль-
ских островов обладают не меньшим, а возмож-
но, и большим многообразием физико-химиче-
ских параметров (за счет морской воды прибреж-
ных гидротерм). Это определяет широчайшее
разнообразие населяющих их микробных сооб-
ществ и вариативность метаболизма последних. В
этой связи можно ожидать, что их дальнейшее
всестороннее исследование с использованием
разнообразных подходов, как включающих, так и
минующих стадию культивирования, может дать
интересные результаты.

ГОРЯЧИЕ ИСТОЧНИКИ БАЙКАЛЬСКОЙ 
РИФТОВОЙ ЗОНЫ

Байкальская рифтовая зона – глубинный раз-
лом земной коры, простирающийся в северо-во-
сточном направлении от Монголии до Восточных
Саян с центром под озером Байкал (рис. 1б). Вся
рифтовая система высокосейсмична, земная кора
на всем протяжении утончена (Логачев, 2003).
Этим объясняется высокая гидротермальная ак-
тивность в регионе и большое количество тер-
мальных источников, включая высокотемпера-
турные (до 90°С). Гидротермы Байкальской риф-
товой зоны (рис. 4б) относятся к типу азотных
термальных источников, формирующихся за счет
инфильтрационных вод, проникающих на значи-
тельные глубины. Вследствие этого термальный
флюид характеризуется отрицательными значе-
ниями Eh и высоким pH (до 10). В газовом составе
байкальских гидротерм доминирует азот (до
95%), также обнаруживается метан и сероводород
(Борисенко, Замана, 1978). По химическому составу

высокотемпературные гидротермы Байкальского
рифта делятся на четыре типа: горячинский, ал-
линский, кульдурский и питателевский. К горя-
чинскому типу относятся сульфатно-натриевые
источники, расположенные по горным хребтам
(Нилова Пустынь, Гусиха, Гарга и др.) и на побе-
режье о. Байкал (Горячинск, Хакуссы, Давша) с
рН до 8.4. Источники Алла, Уро, бассейна реки
Баргузин и ряда других рек относятся к аллинско-
му типу и характеризуются широким диапазоном
концентрации сульфатов и гидрокарбонатов и
рН 7–8. Источники, расположенные в северо-во-
сточной части рифтовой системы, относятся к
кульдурскому фторидно-гидрокарбонатно-на-
триевому типу с относительно высоким содержа-
нием сероводорода биогенного происхождения
(источники Котельниковский, Кучигер, Умхей,
Большереченский и др.) и температурами до
75°С. Питателевские источники выделены в от-
дельный тип азотно-кремнистых хлоридно-суль-
фатных и хлоридно-карбонатных терм (см. ссыл-
ки Намсараев, 2008).

В отличие от камчатских горячих источников,
основными первичными продуцентами в иссле-
дованных гидротермах Байкала являются ци-
анобактерии. В микробных матах, а также в воде,
покрывающей маты, начиная от 70°С и ниже,
термофильные цианобактерии представлены, в
основном, родами Leptolyngbya, Synechococcus и
Nostoc, которые составляют до 70% от всего сообще-
ства. В Уринском термальном источнике, характе-
ризующемся отсутствием растворенного сероводо-
рода, доминирующими были цианобактерии рода
Phormidium, численность которых составляла бо-
лее 90% в верхних слоях матов, и рода Mastigocla-
dus, доминировавших в нижних слоях (Брянская
и соавт., 2006). В то же время в Большереченском
горячем источнике доминировали исключительно
цианобактерии рода Phormidium, а Mastigocladus не
встречался, что, судя по всему, обусловлено высо-
ким содержанием сульфида (13.4 мг/л). Радиоизо-
топными методами было показано, что скорость
фотосинтеза, как и в камчатских фототрофных со-
обществах, постепенно возрастает с понижением
температуры, при этом аноксигенный фотосин-
тез с понижением температуры сменяется на ок-
сигенный, что является следствием повышения
доли цианобактерий в сообществах (Намсараев и
соавт., 2003). За аноксигенный фотосинтез здесь
(также как и на Камчатке) отвечают несерные фо-
тотрофные нитчатые бактерии родов Chloroflexus
и/или Roseoflexus (Брянская и соавт., 2006; Ка-
лашников и соавт., 2014; Gaisin et al., 2015; Roza-
nov et al., 2017а; Будагаева и соавт., 2021).

В горячем источнике Алла наряду с представи-
телями Chloroflexi и Proteobacteria в микробных
матах молекулярными методами было показано,
что значительную долю сообщества составляют
некультивируемые бактерии ‘Ca. Atribacteria’
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Рис. 4. Горячие источники: а – Курильских островов; б – в районе озера Байкал; в – Чукотки; г – Северного Кавказа
(Северной Осетии).

(а)

(в)

(б)

(г)

(15–30% от всего сообщества) и бактерии класса
Nitrospirae (Будагаева и соавт., 2021). Представи-
тели последнего были обнаружены впервые в го-
рячих источниках Гарги (Lebedeva et al., 2005), а
позднее из образцов Горячинского источника
был получен микробный консорциум, где доми-
нировала ‘Nitrospira calida’ (Lebedeva et al., 2011).

В осадках горячего источника Аллa, располо-
женных под фототрофными матами, основную
часть сообщества (до 60%) составляют некульти-
вируемые бактерии ‘Ca. Acetothermia’ (Будагаева
и соавт., 2021). Представители этой глубокой ли-
нии бактерий обнаруживаются не только в осад-
ках горячих источников (Hedlund et al., 2015), но и
в подземных микробных матах и нефтяных
месторождениях со сходными температурами
(Takami et al., 2012; Hu et al., 2016), а также мезо-
фильных осадках морей, соленых озер и анаэроб-
ных биореакторов (Hao et al., 2018). Однако пред-
ставленность этой группы в вышеуказанных со-
обществах всегда была невысокая. В горячем
источнике Байкальской рифтовой зоны, таким
образом, была обнаружена на сегодняшний мо-
мент самая высокая численность представителей

‘Ca. Acetothermia’, что указывает на важную роль
этих бактерий в сообществе.

Вместе с тем, несмотря на доминирование в
микробных сообществах байкальских источни-
ков бактерий глубоких филогенетических линий,
опубликованные чистые культуры (табл. 4) отно-
сятся к достаточно хорошо изученным филумам
Firmucutes, Deinococcus-Thermus и Proteobacteria
(Храпцова и соавт., 1984; Nazina et al., 2004;
Kublanov et al., 2009; Бабасанова и соавт., 2013;
Rozanov et al., 2017b; Jung et al., 2018). Среди бак-
терий-деструкторов только представители филума
Planctomycetes, выделенные из горячих источни-
ков Умхей и поселка Горячинск, оказались фило-
генетически далекими от уже известных предста-
вителей, что позволило описать новый порядок
Tepidisphaerales (Kovaleva et al., 2015).

Важной и активно исследуемой группой бак-
терий, обитающих в источниках Байкальского
рифта, являются метанотрофы. Активное окисле-
ние метана было показано радиоизотопным ме-
тодом в образцах донных отложений байкальских
гидротерм с температурами на изливе 48–55°С
(Цыренжапова и соавт., 2007). Более того, из этих
экотопов удалось выделить первого термотоле-
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рантного представителя рода Methylocystis sp.
(Троценко и соавт., 2009). В последующих рабо-
тах методами молекулярной экологии было пока-
зано широкое распространение и активность ме-
танотрофов в сообществах, развивающихся в
прибрежных гидротермах оз. Байкал (Зеленкина
и соавт., 2009). Анализ фрагмента гена pmoA пока-
зал, что при температурах 45–51°С, наблюдаемых
в этих источниках, отмечается преобладание ме-
танотрофов II типа, а именно представителей ро-
дов Methylocystis и Methylosinus, и только в одной
накопительной культуре был обнаружен метано-
троф I типа, имеющий не более 80% сходства по
гену pmoA с Methylococcus capsulatus, однако в чи-
стые культуры выделить данных представителей
не удалось. Так же как на Камчатке и на Курилах,
в байкальских гидротермах обитают анаэробные
гидрогеногенные СО-трофы (Sokolova et al., 2005).

Археи обнаруживаются в байкальских щелоч-
ных источниках при температурах ≥70–75°С,
иногда составляя значимые доли сообщества (до
20%) (Perevalova et al., 2008; Rozanov et al., 2017а).
Среди культивируемых архей наиболее много-
численные относятся или близки к кренархей-
ным родам Thermoproteus, Vulcanisaeta, а также
другим гетеротрофным родам порядка Thermopro-
teales, обычно встречающихся в кислых горячих
источниках (Rozanov et al., 2017а). При более низ-
ких температурах была получена одна накопи-
тельная культура архей – ‘Ca. Nitrososphaera gar-
gensis’, принадлежащая филуму Thaumarchaeota
(Hatzenpichler et al., 2008). Эта архея является уме-
ренно термофильным организмом и способна к
окислению аммония, а образованный ей нитрит
окисляют до нитрата бактерии рода Nitrospira, о
которых речь шла выше (Lebedeva et al., 2011).

Отдельно нужно сказать о горячих источниках
Восточно-Тувинского нагорья, которые относятся
к Байкальской рифтовой зоне, однако географи-
чески сильно удалены от вышеописанных источ-
ников района озера Байкал. В самом большом
разломе нагорья находятся Уш-Бельдирские го-
рячие источники азот-кремнистого типа (Пинне-
кер, 1968). Для этих источников характерны уме-
ренно высокие температуры (около 55°С), низкая
минерализация и высокая щелочность (рН около
9.8). Источник “Дикий аржаан” с температурой и
рН воды 56°С и 9.2 соответственно, является пока
единственным, где проводились исследования
микробных сообществ (Корженков и соавт.,
2018). Профилирование образцов микробных ма-
тов с применением высокопроизводительного се-
квенирования ампликонов участка V4 гена 16S
рРНК показало, что в сообществе доминируют
(20–30%) представители некультивируемого фи-
лума ‘Ca. Acetothermia’, что также было показано
для одной из Байкальских гидротерм (см. выше).
Эти бактерии, скорее всего, являются анаэроб-
ными факультативными хемолитоавтотрофами

(Takami et al., 2012), и, таким образом, играют
роль первичных продуцентов. Кроме того, суще-
ственную часть микробного сообщества состави-
ли бактерии семейства Thermodesulfovibrionaceae
(филум Nitrospirae, до 18%), фототрофные бакте-
рии Roseoflexus и некультивируемые хемогетеро-
трофные бактерии класса Anaerolinea (последние
два относятся к филуму Chloroflexi, составляя в
сумме 25–33% сообщества). Археи в тувинском
источнике составляют не более 6% и представле-
ны некультивируемыми Crenarchaeota.

Таким образом, в микробных сообществах го-
рячих источников Байкальской рифтовой зоны, в
основном, доминируют процессы фотосинтеза,
где первичную роль играют термофильные ци-
анобактерии и представители филума Chloroflexi.
Хемотрофы представлены либо гетеротрофными
бактериями, некоторые из которых выделены в
чистые культуры, либо прокариотами с предпо-
ложительно автотрофным типом метаболизма и в
большинстве своем некультивируемыми. Мик-
робные сообщества горячих источников Бай-
кальской рифтовой зоны, в общих чертах, сходны
между собой, а также с микробиомами горячих
источников соседних регионов Китая и Индии
(Lau et al., 2009; Panda et al., 2016).

ГОРЯЧИЕ ИСТОЧНИКИ
ДРУГИХ РЕГИОНОВ

Горячие источники Чукотки

Горячие источники полуострова Чукотка рас-
положены в Арктическом регионе, где повсе-
местно распространена криолитозона. Несмотря
на то, что на Чукотке нет проявлений современ-
ного вулканизма, на полуострове, особенно в се-
веро-восточной его части (рис. 1в), обнаружено
большое количество горячих источников с темпе-
ратурой воды вплоть до 94–97°С (Polyak et al.,
2013; Kochetkova et al., 2020b). Источники на Чу-
котке относятся к хлоридно-карбонатному типу с
малым содержанием сульфатов и различной ми-
нерализацией. Основные выделяющиеся газы –
это азот и углекислота, в следовых количествах
обнаруживают водород, метан и СО. Значения рН
в источниках соответствуют околонейтральным
или слабощелочным условиям, что отражает не-
вулканическую природу формирования гидро-
термальных выходов (Polyak et al., 2013). Горячие
источники Чукотки, по нашим данным, являются
самыми высокотемпературными источниками,
разгружающимися в зоне вечной мерзлоты, а так-
же самыми северными горячими источниками
РФ (Kochetkova et al., 2020b).

Первое исследование микробных сообществ
гидротерм Чукотки, а именно Мечигменских,
Сенявинских и Чаплинских, было проведено со-
всем недавно (Kochetkova et al., 2020b). Молеку-
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лярными методами было показано, что домини-
руют там термофильные аэробные или факульта-
тивно анаэробные бактерии. Археи обнаружены в
минорных количествах (не более 7% от сообще-
ства) и представлены, в основном, некультивиру-
емыми филумами, такими как Bathyarchaeota,
Aigarchaeota и Thaumarchaeta. В микробных матах,
обильно развивающихся в горячих ручьях и ис-
точниках с температурой ниже 75°С, доминирую-
щим таксоном являются фототрофные несерные
бактерии рода Chloroflexus, составляя порой до
80% от всего сообщества. В более высокотемпера-
турных источниках большую часть сообщества
составляют микроаэрофильные хемолитоавто-
трофные бактерии филума Aquificae. В горячих
ручьях они образуют бело-серые хорошо види-
мые обрастания (но не такие обильные, как на
Камчатке) и представлены, в основном, родами
Sulfurihydrogenibium и Hydrogenobacter, которые со-
ставляют от 70 до 92% от всего сообщества. В
осадках горячих источников доля Aquificae мень-
ше, но тоже значительна – от 15 до 50%. Донором
электронов для столь обильного развития Aquifi-
cae на Чукотке, где отсутствуют растворимые вос-
становленные соединения серы, может служить
либо пирит, либо восстановленное железо, обна-
руженное в большом количестве в воде и осадках
термальных источников (рис. 4в). Помимо фа-
культативно автотрофных Aquificae в осадках бы-
ли обнаружены представители различных филу-
мов бактерий, таких как Deinococcus-Thermus, Dic-
tyoglomi, Thermotogae, Armatimonadetes и Proteo-
bacteria.

Помимо филумов и классов, для которых из-
вестны культивируемые представители, в источ-
никах Чукотки было выявлено много бактерий
глубоких некультивируемых линий. Представи-
теля одной из них, группы OLB14, уровня нового
класса внутри Chloroflexi, удалось выделить в чи-
стую культуру и описать ее свойства (табл. 4).
Tepidiforma bonchosmolovskayae является умерен-
ным термофилом, аэробом, способным расти на
разнообразных органических субстратах (от аце-
тата до лигнина), а также автотрофно на сидерите
(FeCO3), окисляя его до магнетита (Kochetkova
et al., 2020c). Последнее свойство укрепило гипо-
тезу о том, что обильно развивающиеся литоавто-
трофные бактерии в горячих источниках Чукотки
могут использовать для роста энергию окисли-
тельно-восстановительных реакций с участием
железа, входящего в состав минералов (Kochetko-
va et al., 2020b). Также из источника на Чукотке
был выделен первый термофильный представи-
тель рода Arenimonas (A. fontis, филум Proteobacte-
ria), ранее обнаруживаемый исключительно в ме-
зофильных экосистемах (Zayulina et al., 2020а).

Таким образом, в горячих источниках Чукот-
ки, несмотря на невулканическое происхожде-
ние, доминирующими таксонами, так же как и в

вулканических гидротермах по всему миру (см.
раздел “Горячие источники Курило-Камчатского
региона”), являются представители факультатив-
ных литоавтотрофных бактерий филума Aquificae.
Вместе с факультативными фотоавтотрофными
бактериями рода Chloroflexus они практически
полностью вытесняют других фототрофов, в
первую очередь цианобактерий, из этих арктиче-
ских гидротерм. Самое заметное отличие мик-
робного разнообразия этих источников от регио-
нов с активной вулканической деятельностью –
это полное отсутствие архей филумов Crenarchae-
ota и Euryarchaeota.

Горячие источники о. Сахалин
Термальные источники острова Сахалин, в ос-

новном, относятся к типу минерализованных (до
8 г/л), слабощелочных (рН 7.4–8.5) с хлоридно-
натриевыми водами и невысокими температурами,
в редких случаях достигающих 53–55°С (Жарков,
2018). Это объясняется тем, что Сахалин, несмотря
на близость к Курильским островам, не является
частью вулканического пояса Тихоокеанского Ог-
ненного Кольца, а входит в состав Сахалино-Япон-
ской островной дуги. Основной компонент выделя-
ющихся газов сахалинских гидротерм – метан (до
93%), преимущественно глубинного происхожде-
ния. Гидротермальные проявления о. Сахалин
сосредоточены в нефтегазоносной зоне, где обна-
ружены все нефтегазовые месторождения остро-
ва (Сырбу, Шакиров, 2012).

Микробное разнообразие Сахалинских гидро-
терм крайне слабо изучено. На сегодняшний мо-
мент из этих мест выделено несколько термо-
фильных гетеротрофных бактерий, относящихся
к филуму Firmicutes (табл. 4).

Горячие источники Северного Кавказа
Кавказ расположен в пределах Альпийско-Ги-

малайского подвижного пояса с активными новей-
шими тектоническими движениями и характеризу-
ется разнообразием гидротермальных проявлений.
На территории Северного Кавказа, куда входит
Большой Кавказский хребет и Предкавказье, нахо-
дится огромное количество термоминеральных ис-
точников различного химического состава (хлорид-
но-натриевые, хлоридно-кальциевые, гидрокарбо-
натно-сульфатно-натриевые, сульфидные и др.),
степени минерализации (от 0.5 до 100 г/л), рН (от
6 до 9) и температуры (Курбанов, 2001). Большая
часть источников относится либо к умеренно теп-
лым, в которых температура воды не превышает
45°С, либо имеет вид скважин, где на выходе вода
может достигать уровня точки кипения (напри-
мер, в Кизляре, Краснодарском крае и др.). Одна-
ко есть и истинно горячие природные источники
с температурами вод выше 50–60°С, например,
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на территории Адыгеи, Северной Осетии, Даге-
стана, Чечни и Ставропольского края (рис. 1а).
Северо-Кавказские гидротермы используются в
бальнеологических целях еще с XVIII века, а ис-
точники района Кавказских Минеральных Вод и
Краснодарского края уже более ста лет являются
известными курортами страны. Однако, несмот-
ря на многолетнюю историю использования и
разнообразие физико-химических параметров,
микробный состав гидротермальных источников
этого региона практически не изучен. Большинство
проведенных исследований было сосредоточено на
умеренно-теплых источниках и обитающих там со-
обществах фототрофных или сероокисляющих ме-
зофильных или термотолерантных бактерий
(Черноусова и соавт., 2008; Горленко и соавт.,
2019). В немногочисленных работах, посвящен-
ных микробному разнообразию истинно горячих
источников Северного Кавказа, применяемые
методы не позволили провести оценку термо-
фильных микробных сообществ, населяющих эти
источники (Халилова и соавт., 2017; Богомаз и со-
авт., 2019).

Единственным описанным термофильным
микроорганизмом, выделенным из Северо-Кав-
казского региона, является уникальный предста-
витель рода Nitrospira – ‘Ca. Nitrospira inopinata’
(Daims et al., 2015). Это первая работа, в которой
была доказана возможность процесса полной нит-
рификации одним микроорганизмом, т.н. “comam-
mox” (complete ammonia oxidizer), что перевернуло
представления о функционировании цикла азота
и роли в нем представителей широко распростра-
ненного рода Nitrospira.

Несмотря на слабую изученность микробного
разнообразия кавказских источников, есть осно-
вания надеяться, что в ближайшем будущем эта
ситуация изменится к лучшему. Так, в 2020 году
НИЦ Курчатовский институт, ФИЦ Биотехноло-
гии РАН и Северо-Осетинский государственный
университет им. К.Л. Хетагурова провели сов-
местную экспедицию в район североосетинских
горячих источников (Урсдон, Кармадон, Бираг-
занг и др.) (рис. 4г), по результатам которой было
выделено более 30 штаммов термофильных и тер-
мотолерантных бактерий (аэробных и анаэроб-
ных, гетеро- и автотрофных), часть из которых
оказалась представителями новых таксонов внут-
ри филумов Bacteroidetes, Proteobacteria, Plancto-
mycetes, Ignavibacteriae, Acidobacteria и Verrucomi-
crobia (наши неопубликованные данные).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В данном обзоре мы подробно рассмотрели

микробные сообщества природных горячих ис-
точников, расположенных на территории Рос-
сийской Федерации, как наземных, так и находя-
щихся в прибрежной зоне. Однако есть еще одна

природная термальная экосистема глобального
масштаба, о которой нельзя не упомянуть. Под-
земная биосфера, составляющая значительную
часть от общей биомассы Земли (по некоторым
оценкам, десятки процентов), также населена
многочисленными термофильными и гипертер-
мофильными прокариотами (Stetter et al., 1993;
Magnabosco et al., 2018). Скважины, пробуренные
на большие глубины, можно рассматривать как
“окна”, позволяющие заглянуть в подземный мир.
Помимо скважин исследовать микробные сооб-
щества подземной биосферы позволяют нефтя-
ные месторождения, подземные газохранилища,
шахты глубокого залегания и др. К настоящему
времени в подземных местообитаниях детектирова-
ны почти все известные филумы бактерий и архей.
Подземная биосфера на территории России до-
статочно активно исследуется, однако в задачи
данного обзора не входило рассмотрение мик-
робных сообществ этой экосистемы. Ознако-
миться с результатами этих работ можно в публи-
кациях (Назина и соавт., 2013; Podosokorskaya et al.,
2013; Слободкин, Слободкина, 2014; Karnachuk
et al., 2019 и др.).

Разнообразие физико-химических условий го-
рячих источников обусловливает вариативность
окислительно-восстановительных реакций, ко-
торые используются термофильными прокарио-
тами для получения энергии. Это, в свою очередь,
определяет высокое разнообразие микроорганиз-
мов, обитающих в горячих источниках. Особую
роль среди них занимают хемолитотрофные про-
кариоты, окисляющие компоненты глубинных
эманаций, поступающих на поверхность за счет
геотермальной активности. Именно поэтому
микробные сообщества таких систем называют
“тропическими дождевыми лесами” микробного
мира (Des Marais, Walter, 2019). В ходе многолет-
них исследований термофильных микробных со-
обществ горячих источников Российской Феде-
рации знания о разнообразии микробного мира
пополнились более чем на полусотню новых так-
сонов, представляющих более десятка филумов
(рис. 5, табл. 1–4). Среди них были представители
как хорошо изученных, таких как Firmicutes, Pro-
teobacteria и Crenarchaeota, так и малоисследован-
ных и малочисленных филумов, например Syner-
gistetes, Planctomycetes, Dictyoglomi, Verrucomicrobia,
Calditrichota, Thaumarchaeota. Некоторые из выде-
ленных штаммов оказались первыми культивируе-
мыми представителями глубоких линий (например,
Tepidiforma bonchosmolovskayae, Tepidisphaera mucosa,
Tenuifilum thalassicum, Acidilobus aceticus, Fervidi-
coccus fontis). Среди выделенных штаммов можно
обнаружить представителей всех основных мета-
болических групп, от фото/хемоавтотрофов, ас-
симилирующих углекислоту, до гетеротрофов,
использующих как простые органические моле-
кулы, так и сложно разлагаемые полимерные со-
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единения. У выделенных из горячих источников
России термофильных прокариот были показаны
уникальные метаболические возможности, как
например: новые пути ассимиляции СО2 (Mall et al.,
2018; Frolov et al., 2019), термофильная железоре-
дукция (Слободкин и соавт., 1995), полная нитри-
фикация одним микроорганизмом (Daims et al.,
2015), архейная сульфатредукция (Chernyh et al.,
2020) и др. Тем не менее, чем больше мы получаем
информации о разнообразии термофильных про-
кариот, населяющих горячие источники РФ, тем
больше мы видим масштаб неизвестного, от мик-
роорганизмов до их ферментов и метаболических
путей. Это позволяет с оптимизмом смотреть в
будущее: микробов и скрываемых ими тайн хва-
тит еще не на одно поколение исследователей.
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Abstract—The review highlights the key results of study on the diversity of thermophilic prokaryotes inhabit-
ing the Russian Federation hot springs. The main part of the review summarizes the results obtained by sev-
eral decades of research on the thermophilic microbial communities of the Kamchatka Peninsula, Kuril Is-
lands, and the Lake Baikal using classical microbiological, radioisotopic tracing and molecular ecology ap-
proaches. Apart from these well-studied environments, recent exploration of the hot springs located in the
East-Tuvinian upland, Chukotka, Sakhalin, and Northern Caucasus is also shown. First, taxonomy of all
above-mentioned thermophilic prokaryotes is discussed. Second, the main energy-providing processes,
based primarily on redox reactions of inorganic (mainly sulfur and iron) and organic compounds are consid-
ered. Finally, thermophilic prokaryotes involved in the carbon cycle are discussed in details: from CO2-as-
similating chemolithoautotrophs to heterotrophs capable of hydrolyzing complex organic matter. At last but
not least, uncultivated lineages of thermophilic bacteria and archaea, which are present or even predominant
in the thermal environments, are discussed.

Keywords: hot springs, Russia, thermophilic prokaryotes, Kamchatka, Kuril Islands, Baikal rift zone, micro-
bial diversity, hydrothermal environments
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