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Многощетинковые кольчатые черви являются одним из основных компонентов океанического
бентоса, однако мало что известно об их микробных симбионтах. Цель настоящей работы – описа-
ние образа жизни представителей Terebellides cf. stroemii в Белом море посредством изучения их мик-
робиомов. Для этого черви и их трубки были исследованы с помощью световой и электронной мик-
роскопии, а состав микробиомов изучали с помощью секвенирования гипервариабельных V4 участ-
ков гена 16S рРНК прокариот. Показано, что трубки Terebellides cf. stroemii рыхлые и, скорее всего,
временные, черви активно роются в грунте, тем не менее, часть времени проводят, собирая пищу с
поверхности грунта с помощью щупалец. В клетках покровов и кишечном эпителии с помощью
микроскопии бактерии обнаружены не были. Филогенетический и кластерный анализы выявили
значительные отличия таксономического состава микробиомов червей T. cf. stroemii от микробных
сообществ грунта и позволили определить специфические компоненты микробиомов кишечников
и щупалец, а микробиомы донных осадков и трубок червей оказались схожими. В микробиомах тру-
бок доминируют Pseudomonadota, Desulfobacterota и Bacteroidota. В кишечниках обитают Pseudomo-
nadota, Actinomycetota, Bacillota, Cyanobacteriota, Chloroflexota и Planctomycetota. Микробиом щупалец
T. cf. stroemii существенно отличается от микробиома окружающего грунта, трубки и кишки, в нем
представлены Pseudomonadota, Bacillota и Bacteroidota, кроме того, в двух образцах наблюдалось зна-
чительное количество представителей архейного суперфилума DPANN (Diapherotrites, Parvarchaeota,
Aenigmarchaeota, Nanoarchaeota, Nanohaloarchaeota). Современные технологии изучения микробио-
мов продемонстрировали наличие специфических сообществ микроорганизмов, ассоциированных
с исследованным видом. Сочетание морфологических и молекулярных методов перспективно для
изучения микробиомов, ассоциированных с морскими аннелидами, и их функциональных связей
с животными.

Ключевые слова: многощетинковые черви, биология, пищеварительный тракт, микробиом, метаге-
номные методы, Proteobacteria, Desulfobacterota, Bacteroidota, DPANN
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Многощетинковые кольчатые черви (Polychaeta,
Annelida) являются одним из основных компо-
нентов океанического бентоса, где они могут со-
ставлять до половины всей биомассы донных бес-
позвоночных (Hutchings, Peart, 2000; Capa, Hutch-
ings, 2021). Однако за рядом исключений мало что
известно об их микробных симбионтах (Petersen,
Osvatic, 2018). При этом с каждым годом проявля-
ется все больше данных о тесных связях массовых
донных беспозвоночных и бактериальных сооб-

ществ, как ассоциированных с беспозвоночны-
ми, так и характерных для окружающего осадка
(Lacoste et al., 2018). При обнаружении гидротер-
мальных выходов, находящихся на больших глу-
бинах океана (Schreier, Lutz, 2019), одним из са-
мых ярких наблюдений ученых было обилие и
разнообразие сообществ беспозвоночных живот-
ных. Такое изобилие макрофауны существует за
счет хемоавтотрофных микробных симбионтов.
Наибольшее количество работ по исследованию
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ассоциаций червей и микроорганизмов было по-
священо именно представителям глубоководных
термальных источников, например, Riftia pachyptila
(Minic, 2009; Hinzke et al., 2019), других вестимен-
тифер (Perez, Juniper, 2016; Reveillaud et al., 2018;
Сampbell et al., 2003; Bright, Giere, 2005), Ophelina sp.
(Neave et al., 2012), Osedax spp. (Goffredi et al., 2007,
Moggioli et al., 2023). В то же время мало что из-
вестно про ассоциации микроорганизмов с анне-
лидами, живущими на огромных пространствах
дна мирового океана. Несмотря на то, что бóль-
шая часть морских аннелид обитает на шельфе
(более 15 тысяч видов), было сделано всего не-
сколько попыток определить состав их микро-
биома. Были получены данные по микробным
симбионтам Neanthes glandicincta (Li et al., 2009),
Olavius algarvensis (Woyke et al., 2014; Kleiner et al.,
2012; Wippler et al., 2016), Hydroides elegans (Ned-
ved, Hadfield, 2008; Vijayan et al., 2019), Tubificoides
benedii (Dubilier, 1987), Trochonerilla mobilis (Tzetlin,
Saphonov, 1995).

Таким образом, микробные сообщества, ассо-
циированные с подавляющим большинством мас-
совых и широко распространенных видов анне-
лид в океане, до сих пор не изучены. Это в полной
степени относится и к морям Арктического бас-
сейна. При этом разнообразие (таксономическое,
физиологическое, поведенческое) самих аннелид
огромно, что подразумевает актуальность выяв-
ления как особенностей микробиомов и взаимо-
действия их представителей с хозяином у каждой
отдельной группы червей, так и закономерностей,
общих для всех организмов этой группы. В насто-
ящее время показано, что ассоциативные микро-
организмы беспозвоночных синтезируют значи-
тельное количество биологически активных ве-
ществ, в т.ч. тех, синтез которых, как полагали
ранее (Fenical, 1993), осуществляли сами животные.
Кроме того, известно, что многие симбиотиче-
ские бактерии являются потенциальными проду-
центами биотехнологически значимых соедине-
ний, например ферментов, активных в условиях
низких температур (Blockley et al., 2017). напри-
мер, исследование микробиомов полихет, таких
как Capitella teleta (Bach et al., 2005), Sabella spall-
anzanii (Bocchetti et al., 2004; Sampaio et al., 2019),
являющихся маркерами загрязнений, показало,
что симбиотические микробные сообщества этих
червей способны достаточно эффективно разру-
шать углеводороды.

Полихеты группы Terebellides stroemii – это
массовые формы в донных сообществах шельфа
северных морей. Они являются характерными
представителями в бентосных сообществах от верх-
ней сублиторали до батиальных глубин в север-
ных частях Атлантического и Тихого океанов, а
также арктических морей (Жирков, 2001; Jumars
et al., 2015). Полихеты рода Terebellides обитают на
мягких грунтах от песчаных до илистых и глини-

стых, иногда в зарослях водорослей или морской
травы (Holthe, 1986; Hutchings, Peart, 2000), от ли-
торали до батиали, в диапазоне солености от 3‰
в эстуариях до полносоленых водоемов (35‰).
Плотность поселений достигает 120–610 экз./м2

и биомасса 23 г/м2 (Henriksson, 1969; Zhang, Hutch-
ings, 2018). Теребеллидесы роют толщу грунта с
помощью выроста на брюшной стороне первого
сегмента (Holthe, 1986). Показано, что полихеты
рода Terebellides проявляют широкую экологиче-
скую пластичность, выносят большие колебания
температуры и солености и хорошо адаптируются
к стрессам, связанным с антропогенным воздей-
ствием (Ferraris et al., 1994; Stoykov, Uzunova, 2001).

Род Terebellides Sars 1835 (Annelida) отличается
от всех других представителей отряда Terebelli-
formia уникальным строением жаберного аппара-
та, который состоит из стебелька и четырех пла-
стинчатых лопастей, направленных назад. Первым
описанным видом был Terebellides stroemii Sars
1835 из осадков шельфа юго-западной Норвегии.
Из-за характерного облика долгое время всех по-
лихет с подобным строением жабры, найденных
по всему Мировому океану на разных глубинах,
относили к этому виду (Ушаков, 1955; Caullery,
1915, 1944; Hartman, 1966; Day, 1967). Таким об-
разом, T. stroemii считался видом-космополитом.
Позже Williams (1984) обнаружил различные мор-
фотипы внутри T. stroemii; в последующие годы
количество описаний новых видов рода Terebel-
lides по всему миру увеличилось (Imajima, Wil-
liams, 1985; Solis-Weiss et al., 1991; Bremec, Elias,
1999; Hutchings, Peart, 2000; Garraffoni, Lana, 2003;
Schüller, Hutchings, 2010, 2012, 2013; Zhang, Hutch-
ings, 2018). Недавнее исследование, проведенное
с помощью молекулярно-генетических методов
(Nygren et al., 2018), показало, что фактическое
разнообразие Terebellides намного выше, чем ожи-
далось, и число видов Terebellides, обитающих
в северо-восточной Атлантике, увеличилось с 5
до 25. Бóльшая часть этих видов еще не описана
морфологически. Все виды рода Terebellides име-
ют сходный облик и отличаются микроскопиче-
скими деталями в строении жабр, параподий и
щетинок; обычно для различения видов требует-
ся исследование с помощью сканирующей элек-
тронной микроскопии (Barroso et al., 2023). В Белом
море, так же как и в других регионах, полихет ро-
да Terebellides традиционно относят к виду T. stro-
emii (Дерюгин, 1928; Ушаков, 1939; Цетлин, 1980;
Жирков, 2001; Жадан, 2010). Так как подробных
таксономических и молекулярных исследований
беломорских особей не проводили, в настоящей
работе мы используем название Terebellides cf.
stroemii. Эти черви обычны на мягких грунтах Бе-
лого моря, они встречаются от верхней сублито-
рали до максимальных глубин, в мелководных ла-
гунах часто это доминирующие формы макробен-
тоса (Stolyarov, 2019).
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Цель настоящей работы – изучение микро-
биома, ассоциированного с представителями Ter-
ebellides cf. stroemii, как инструмента, который
позволит получить более детальные данные об
образе жизни этого массового вида в Белом море
и его роли в донных сообществах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Методика сбора

Материал собран в акватории Кандалакшско-
го залива Белого моря вблизи Беломорской Био-
логической Станции им. Н.А. Перцова МГУ (Ер-
молинская губа) (рис. 1A–1C) в сентябре 2019,
2020, 2021 г., а также в июне и сентябре 2022 г. От-
бор образцов (червей, трубок, грунта) проводили
с помощью тралений, с применением дночерпа-
теля “Haps-corer” 0.1 м2 и использованием водо-
лазной техники (рис. 1D–1E). При водолазных
работах визуально находили щупальца червей на
дне, фотографировали их, затем брали пробы
грунта с поверхности, выкапывали трубку вместе
с червем и частью грунта и помещали ее в сте-
рильную пробирку объемом 50 мл, наполненную
окружающей морской водой, после чего пробир-
ку закрывали крышкой. Полученный тралением
грунт промывали морской водой на сите с ячей-
кой 2 мм, после чего вручную отбирали червей, не
прошедших сквозь сито. Десять экземпляров
Terebellides cf. stroemii содержали в течение двух
месяцев в аквариуме с морской водой, илисто-
песчаным грунтом толщиной 3 см при температу-
ре +8°C.

Дальнейшее хранение червей и манипуляции с
ними проводили в асептических условиях. Чер-
вей препарировали в стерильных чашках Петри
со стерильной морской водой. Воду стерилизова-
ли автоклавированием (121°С, 30 мин), после че-
го остужали до температуры +10–12°С. Все ин-
струменты стерилизовали автоклавированием,
либо опуская в емкость с 96% этанолом с последу-
ющим прожиганием в пламени, либо обработкой
76% этанолом в случае невозможности использо-
вания первых двух методов. Препарирование про-
водили под бинокуляром при помощи микро-
хирургических инструментов. Трубки червей Ter-
ebellides cf. stroemii аккуратно вскрывали, при
обнаружении в них червя трубки сохраняли от-
дельно, а у животного отделяли щупальца и ки-
шечник (также фиксировали несколько образцов
целых червей). Перед фиксацией каждый образец
дополнительно промывали в стерильной воде.
Для последующего выделения ДНК все образцы
фиксировали в буфере А (100 мМ EDTA, 100 мМ
Tris HCl, 150 мМ NaCl).

Морфологические исследования

Внутренняя и внешняя поверхности трубки,
трубки на сломе, а также поверхность щупалец,
поверхность покровов тела червей и внутренняя
поверхность пищеварительного тракта были изу-
чены с помощью сканирующего электронного
микроскопа JSM – 6380 L (JEOL, Япония). Были
изучены 3 трубки, внешняя поверхность тела бы-
ла изучена у двух экземпляров, внутренняя по-
верхность всех отделов пищеварительного тракта
и содержимое кишечника были изучены у трех
экземпляров. Исследованные экземпляры (от-
дельно щупальца и фрагменты покровов и пище-
варительного тракта) фиксировали 2.5% глютаро-
вым альдегидом в 0.1 М фосфатном буфере в тече-
ние 2 ч в холодильнике (4°С). После отмывки
от глютарового альдегида три раза по 20 мин об-
разцы проводили по восходящему ряду спиртов
до ацетона (70–85–96–96–96%: ацетон (3 : 1)–
96%: ацетон (1 : 1)–96% : ацетон (1 : 3)– ацетон
(100%)–ацетон (100%)) по 25 мин в каждой жид-
кости. Далее образцы были высушены методом
критической точки, размещены на предметном
столике и после напыления золото-медным спла-
вом изучены с помощью сканирующего элек-
тронного микроскопа JSM – 6380 L (JEOL,
США).

Для описания гистологического строения ис-
пользовали серийные срезы T. cf. stroemi из Ермо-
линской губы. Фиксация образцов проводилась
4% формальдегидом, с последующей проводкой,
заливкой в парафин, изготовлением серийных
срезов толщиной 7 мкм и последующей окраской
железным гематоксилином по Гейденгайну и
трехцветной окраской по Маллори. Оцифровка
срезов проводилась с помощью слайд сканнера
Olympus BS 61 VS (Olympus, Япония).

Изучение ультратонкого строения эпителиев
кишки и покровов проводилось с помощью транс-
миссионной электронной микроскопии (ТЕМ).
Для изготовления ультратонких срезов (70–80 нм
толщиной) образцы после фиксации глютаровым
альдегидом заливали в смолу (Epon 812). Для за-
ливки в блоки материал проводили так же, как и
для СЭМ, по восходящему ряду спиртов до ацето-
на, а затем перекладывали в смесь ацетона и смо-
лы в пропорциях 3 : 1–1 : 1–1 : 3–чистая смола.
В каждой смеси с ацетоном материал держали
около 10–24 ч на орбитальном шейкере при ком-
натной температуре. В первой чистой смоле в от-
крытой пробирке в термостате – при 37°C в тече-
ние 12–24 ч. Полимеризация происходила при
температуре 60°C в течение 12–24 ч. Ультратон-
кие срезы изготовляли с использованием микро-
томов DUPONT MT-5000 с помощью алмазного
ножа (Diatome, Jumbo).

Ультратонкие срезы были окрашены 4% ура-
нилацетатом в течение 40 мин при температуре
37°C. После отмывки дистиллятом дальнейшее
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контрастирование 0.4%-м цитратом свинца про-
ходило в темноте в течение 7–9 мин. После кон-
трастирования срезы отмывали и высушивали на
воздухе при комнатной температуре. Ультратон-
кое строение было изучено с помощью ТЭМ JEM
1011 (JEOL, Япония).

Анализ состава микробных сообществ, 
ассоциированных с Terebellides cf. stroemii

Для определения таксономического состава
микробиоты, ассоциированной с T. cf. stroemii,

образцы трубок, кишечников и щупалец этого орга-
низма использовали для амплификации и секве-
нирования гипервариабельных V4 участков гена
16S рРНК прокариот с последующим определе-
нием таксономии получившихся прочтений. Та-
кой же анализ был проведен с образцами донных
осадков, окружающих места отбора T. cf. stroemii.
Для подтверждения устойчивости ассоциации
микробиома и T. cf. stroemii отбор образцов и се-
квенирование проводили в течение четырех лет.

Всего в ходе работы было отсеквенировано
7 образцов кишечников, 15 образцов трубок, 12 об-

Рис. 1. Локализация и метод сбора образцов Terebellides cf. stroemii. A–C – Схема места сбора материала при разных
масштабах. Красными прямоугольниками обозначены соответственно увеличенные участки. Расположение биостан-
ции обозначено символом ветряка, звездочка обозначает место траления в Ермолинской губе. D – Водолаз за сбором
материала. E – Вид сверху на трубку и выходящие из нее щупальца. D–E – Подводные фотографии (Л. Ванбосталь).
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разцов щупалец T. cf. stroemii, 7 образцов поверх-
ностного грунта (глубина 0–2 см) и 6 образцов бо-
лее глубокого грунта (глубина 10–15 см), ото-
бранных совместно с особями T. cf. stroemii.

Выделение ДНК и секвенирование

Тотальную ДНК из всех образцов выделяли с
помощью набора DNeasy PowerLyzer Microbial Kit
(Qiagen, Германия) и гомогенизатора FastPrep-
24™ (MP Biomedicals, США) в соответствии с ин-
струкциями производителя. Библиотеки для се-
квенирования готовили согласно Vortsepneva et al.
(2021). Подготовку библиотек ампликонов про-
водили в соответствии с Gohl et al. (2016). Исполь-
зовали следующую систему универсальных прай-
меров на гипервариабельный регион V4 гена 16S
рРНК: прямой праймер 515F (5′-GTGBCAGC-
MGCCGCGGTAA-3′) (Hugerth et al., 2014) и об-
ратный праймер Pro-mod-805R (5′-GACTACN-
VGGGTMTCTAATCC-3′) (Меркель и др., 2019),
включающие также технические последователь-
ности для секвенирования (Fadrosh et al., 2014).
Секвенирование проводили с использованием
набора реагентов MiSeq Reagent Micro Kit v2
(300-cycles) MS-103-1002 (Illumina, США) на се-
квенаторе MiSeq (Illumina, США) в соответствии
с инструкцией производителя. Сырые прочтения,
полученные в двух повторностях для каждого об-
разца, анализировали с помощью сервиса SIL-
VAngs и базы данных v.138.1 (https://ngs.arb-sil-
va.de//silvangs//).

Оценка бета-разнообразия проводилась с ис-
пользованием неметрического многомерного шка-
лирования (NMDS) путем ординации, основанной
на представленности различных операционных
таксономических единиц (ОТЕ), с использовани-
ем пакета vegan v.2.6-3 (https://github.com//vegan-
devs//vegan). Для визуализации данных использо-
вался пакет ggplot2 (https://ggplot2.tidyverse.org)
языка R.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Образ жизни и морфология Terebellides cf. stroemii

Описание местообитания

Среда обитания Terebellides cf. stroemii – мяг-
кие грунты, песчанистый ил и заиленный песок
(рис. 1D–1E). Плотность поселения данного вида
в Ермолинской губе очень высока и достигает не-
сколько десятков экз./м2. В естественных услови-
ях можно наблюдать длинные тонкие щупальца,
которые похожи на таковые у других представи-
телей Terebelliformia и простираются по поверх-
ности грунта, расходясь радиально от отверстия
трубки. Другие части червя на поверхности не
видны (рис. 1E).

При содержании в аквариуме особи Terebel-
lides cf. stroemii все свое время проводили в толще
грунта, щупальца на поверхности не были заме-
чены. После окончания наблюдений оказалось,
что в толще грунта черви построили длинные
(15–20 см) трубки, по строению идентичные тем,
что были собраны во время траления.

Строение трубок
При извлечении трубки из грунта сохраняется

лишь ее передняя, видимо более прочная часть
(рис. 2A). Длина фрагментов трубок после про-
мывки на сите составляет до 50 мм, внешний диа-
метр до 6 мм, диаметр отверстия до 5 мм, толщина
стенки до 1 мм. Трубки толстостенные рыхлые,
илисто-детритные, при промывке часто разруша-
ются. Внешняя поверхность неровная, рыхлая, с
торчащими растительными остатками, местами
виден концентрический рельеф (рис. 2B–2C),
слоистости в толще трубок на сломе не обнаруже-
но (рис. 2D). Внутренняя поверхность гладкая, без
видимых бактериальных пленок, выстлана мем-
браной толщиной до 5 мкм. Мембрана состоит из
широких концентрических волокон, поверх ко-
торых лежат более тонкие и редко расположен-
ные продольные и косые волокна (рис. 2C–2E).

Общая морфология
Толщина тела до 4 мм, длина до 30 мм. Покро-

вы тонкие, прозрачные, легко повреждаются при
промывке. Цвет тела непостоянный и зависит от
наличия и цвета половых продуктов, белый у сам-
цов, от желтого до розового у самок, цвет жабер –
красный (рис. 3A). Щупальца отходят от длин-
ной верхней губы, способны сильно вытягиваться,
на конце образуют бульбообразное расширение
(рис. 3C–3D, 6D). Нижняя поверхность с реснич-
ным желобком, длина ресничек в желобке около
2 мк. Сенсорные клетки, несущие пучки чувстви-
тельных ресничек длиной до 5 мк, располагаются
преимущественно в один ряд по периферии рес-
ничного желобка, реже – по всей дорсальной по-
верхности щупальца и на его терминальной части
(рис. 3D). На поверхности щупалец бактерии не
были обнаружены. Обследование поверхности
различных разделов тела (торакальный и абдоми-
нальный отделы, параподии, жабры) нескольких
экземпляров червей с помощью сканирующей
электронной микроскопии показало присутствие
лишь единичных бактерий на поверхности кути-
кулы (рис. 4A).

Организация покровов, гистологическое строение
Покровный эпителий тонкий, высота клеток

эпидермального эпителия в целом не превышает
10–15 мк и только в зоне железистых полей на
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вентральной стороне в передней части тела име-
ются валики железистых клеток высотой до 60–
70 мк (рис. 5A–5D, 6A–6C, 7A). Мы не обнаружи-
ли бактерий ни в толще кутикулы, ни в цитоплаз-
ме клеток покровного эпителия (рис. 4A, 7A).

Строение пищеварительной системы

Ротовое отверстие ведет в ротовую полость с
вентральным фарингеальным органом, она по-
степенно переходит в пищевод, открывающийся
в энтодермальный желудок (рис. 3B). Пищевод
можно условно разделить на две части – перед-
нюю и заднюю. Передняя свободно лежит в пре-
диафрагмальной полости и отличается складча-
тыми стенками с высоким железистым (высота
клеток до 25–30 мк) эпителием. Задняя часть пи-

щевода окружена пищеварительной железой, бо-
лее узкая и имеет мощную мышечную обкладку.
В передней части желудка имеется мощный желе-
зистый орган – складчатая пищеварительная же-
леза, являющаяся характерной особенностью
представителей рода Terebellides (рис. 3B, 5A, 5C).
У живых экземпляров эта железа ярко желтого
цвета, охватывает снизу и с боков заднюю часть
пищевода, образуя многочисленные (концентри-
ческие на поперечном срезе) эпителиальные склад-
ки (рис. 5A, 5C). Полость железы открывается в
переднюю часть желудка. Желудок относительно
мускулистый, ярко-красного цвета (рис. 3B). За же-
лудком следует кишечник, который занимает зна-
чительную часть полости тела и заканчивается
короткой ректальной зоной (рис. 3B, 5A, 6E).
По данным СЭМ и ТЭМ нам не удалось обнару-

Рис. 2. Морфология трубки Terebellides cf. stroemii: A – общий вид участка трубки; B – трубка с выпавшим участком,
внутри трубки располагаются щупальца (А, B – световая микроскопия); C – внешняя поверхность трубки; D – вид на
внутреннюю поверхность трубки (is), обоюдоострой стрелкой обозначена толщина трубки; E – внутренняя поверх-
ность трубки (C–E – сканирующая электронная микроскопия).
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жить бактерий на поверхности различных отде-
лов пищеварительного тракта (пищевод, пищева-
рительная железа, желудок, кишка (рис. 4B–4I, 7B).
В целомической обкладке кишечника проходят
многочисленные лакуны околокишечного крове-
носного плексуса, которые объединяются на дор-
сальной стороне желудка в дорсальный сосуд.
Этот сосуд переходит в трубчатое сердце, направ-
ляющее кровь вперед к жаберному комплексу
(рис. 3B, 5A, 5D). Внутри сердца располагается ха-
рактерное для представителей отряда Terebelli-
formia веретенообразное сердечное тело.

Анализ состава микробных сообществ, 
ассоциированных с Terebellides cf. stroemii

NMDS кластеризация

Общая оценка различий микробиомов внутри
одного типа образцов и между группами была
проведена с использованием NMDS кластериза-
ции образцов, основанной на представленности
различных ОТЕ (рис. 8). Было определено, что
составы микробных сообществ внутри всех типов
образцов достаточно однородны, за исключени-
ем щупалец T. cf. stroemii, для которых наблюда-
лась высокая вариативность состава микробио-

Рис. 3. Морфология Terebellides cf. stroemii: A – Внешний вид сбоку, B – препарированная пищеварительная система
(A–B – cветовая микроскопия), C – общий вид щупалец, D – апикальная часть щупалец (C–D – сканирующая элек-
тронная микроскопия); br – жабры, ci – реснички, dg – пищеварительная железа, fi – передняя кишка, h – сердце, hi –
задняя кишка, hs – желудок, m – рот, oe – пищевод, t – щупальца.
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мов. При этом микробиомы донных осадков как
поверхностного (0–2 см) горизонта, так и на глу-
бине 10–15 см, а также трубок червя T. cf. stroemii
оказались схожими. С другой стороны, образцы
щупалец и кишечников составляли отдельные
кластеры. Детальный анализ таксономического
разнообразия микробиомов T. cf. stroemii, пред-
ставленный ниже, подтверждает результаты NMDS.

Таксономическое профилирование

Микробиомы трубок Terebellides cf. stroemii

Таксономический анализ микробных сообществ
трубок T. cf. stroemii на уровне филума выявил
массовость представителей Pseudomonadota, De-
sulfobacterota и Bacteroidota, которые составили
19.1–73, 6.3–22.5 и 1.3–19.2% от всех прокариот,

Рис. 4. Морфология покровов и выстилки пищеварительной системы Terebellides cf. stroemii: A – общий вид поверхно-
сти T. cf. stroemii, видна одиночная бактерия; B – поверхность пищевода, выстланная ресничками; C – увеличенный
участок поверхности пищевода с везикулами пищеварительной железы на поверхности; D – скол через выстилку киш-
ки; E – увеличенный участок выстилки кишки; F – пищевой комок, содержащийся в кишке; G – скол пищеваритель-
ной железы; клетки содержат многочисленные везикулы, которые показаны на вклейке при большем увеличении; H –
скол через выстилку мышечного желудка; I – поверхность кишки. Фото СЭМ.
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Рис. 5. Гистологическое строение Terebellides cf. stroemii. A – продольный срез через всего червя. Прямоугольниками
обозначены увеличенные участки, представленные на рис. 6. B – поперечный срез через ротовое отверстие и щупаль-
ца. C – поперечный срез через пищеварительную железу. D – поперечный срез через переднюю кишку, срез также
прошел через жабру. br – жабры, bv – кровеносный сосуд, dg – пищеварительная железа, fi – передняя кишка, h –
сердце, hi – задняя кишка, hs – желудок, m – рот, o – ооциты, oe – пищевод, t – щупальца.
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соответственно (рис. 9). Менее многочисленны-
ми были представители филумов Planctomycetota
(0.7–11%), Actinomycetota (2.4–9.5%), Cyanobacteri-
ota (1.6–13.3%), Acidobacteriota (0.7–4.2%), Myxococ-
cota (0.3–5.7%), Verucomicrobiota (0.4–2.3%), Spiro-
chaetota и группе NB1-j (0.1–2.7%). В образцах
трубок, отобранных в 2019 г., также присутствова-
ла значительная доля архей из филума Thermopro-
teota (3.5 и 8.7%).

Доминирующими классами в филуме Pseudo-
monadota являлись Alphaproteobacteria, которые
составляли от 0.8–10.8% от всех прокариот, и
Gammaproteobacteria, составляющие 15.9–71.3%
(рис. 10). Большинство представителей филумов
Bacteroidota, Planctomycetota и Myxococcota относи-
лись к классам Bacteroidia (1.1–18.2%), Planctomy-
cetia (0.4–7.3%) и Polyangiia (0.3–5.4%) соответ-
ственно. С другой стороны, для филумов Desulfo-

Рис. 6. Гистологическое строение различных эпителиев Terebellides cf. stroemii. A – продольный срез через железистый
покровный эпителий передней части тела. B–C – покровный эпителий из разных участков тела: середины тела (B) и
заднего отдела тела (С). D – увеличенный участок щупалец. E – увеличенный участок задней кишки. Обозначения:
ep – покровный эпителий, ge – железистый эпителий, gp – эпителий кишки, mu – мускулатура, o – ооцит.
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bacterota и Actinomycetota можно отметить сразу
несколько распространенных классов: среди пер-
вых – Deltaproteobacteria и Desulfobulbia, а среди
актиномицетов – Actinomycetes, Acidimicrobiia и
Thermoleophilia. Наблюдалось высокое сходство
микробиомов трубок T. cf. stroemii и грунтов обоих
типов как на уровне филумов, так и на уровне
классов, что говорит о значительном влиянии

окружающей среды на состав микробных сооб-
ществ, обитающих на трубках.

Микробиомы кишечников Terebellides cf. stroemii
Как и в других образцах, Pseudomonadota были

определены как один из доминирующих филумов
в микробиомах кишечников Terebellides cf. stroemii
(8.4–62.5% от всех прокариот), однако их относи-

Рис. 7. Ультратонкое строение покровного эпителия (A) и эпителия передней кишки (B) Terebellides cf. stroemii. Транс-
миссионная электронная микроскопия. ag –аппарат Гольджи, aj – адгезивный контакт, bl – базальная пластинка, ci –
реснички, cu – кутикула, mu – мускулатура, n – ядра.
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тельная представленность была в среднем ниже,
чем в микробиомах трубок и грунтов (рис. 9).
Кроме того, массовыми формами являлись пред-
ставители филумов Actinomycetota (5.9–43.9%),
Bacillota (3–49.4%), Cyanobacteriota (6.2–26.1%),
Chloroflexota (1.5–9.4%) и Planctomycetota (1.1–8.9%),
при этом доля первых трех была значительно вы-
ше по сравнению с трубками. Также в микробио-
мах кишечников в умеренных количествах были
обнаружены Bacteroidota (0.1–11%), Desulfobacter-
ota (0.2–4.8%), а минорными компонентами бы-
ли Acidobacteriota, Dependentiae, Myxococcota и Ver-
rucomicrobiota.

Филум Pseudomonadota был представлен клас-
сами Alphaproteobacteria (3.2–8%) и Gammaproteo-
bacteria (3.9–56.9%). В части образцов преоблада-
ли последние, однако в других образцах доли этих
классов были примерно равными (рис. 11). Клас-
сы Bacilli и Clostridia доминировали среди Bacillo-
ta, при этом численность Bacilli в образцах сильно
варьировала, от 0.9 до 47.4%, в то время как доли
Clostridia в разных образцах были примерно рав-
ные (1.8–6.1%). Среди Chloroflexota было обнару-
жено значительное количество представителей
группы некультивируемых бактерий KD4-96 и
класса Anaerolineae – 0.8–6.1% и 0.7–4.1%, соот-
ветственно. Классы Acidimicrobiia (2.9–21.4%), Ac-
tinomycetes (1.2–7.8%) и Thermoleophilia (1.6–14.1%)
представляли филум Actinomycetota.

Микробиомы щупалец Terebellides cf. stroemii

Как и во всех исследуемых микробиомах,
представители филума Pseudomonadota домини-
ровали в микробиомах щупалец T. cf. stroemii
(28.1–88% от всех прокариот, рис. 9). Кроме того,
в некоторых образцах в значительном количестве
присутствуют Bacillota (0.7–45.6%) и Bacteroidota
(1.2–19.9%). В двух образцах щупалец T. cf. stro-
emii наблюдалось значительное количество пред-
ставителей архейного суперфилума DPANN (Dia-
pherotrites, Parvarchaeota, Aenigmarchaeota, Nanoar-
chaeota, Nanohaloarchaeota), которые составляли
10.7 и 13.7% от всех прокариот. Также были обна-
ружены представители Cyanobacteriota (0.7–4.3%),
Desulfobacterota (0.1–7.9%), Actinomycetota (0.5–9.6%).
В качестве минорных компонент сообщества
присутствовали Acidobacteriota, Chloroflexota, Myxo-
coccota, Planctomycetota, Campylobacterota.

Анализ микробного разнообразия щупалец
T. cf. stroemii на уровне классов (рис. 12) выявил,
что филум Pseudomonadota был представлен клас-
сами Alphaproteobacteria (2.5–80.6%) и Gammapro-
teobacteria (7.4–47.3%), причем в большей части
образцов щупалец первый класс преобладал в от-
личие от образцов других типов. Преобладание
Alphaproteobacteria во всех случаях, особенно в об-
разцах тканей животного, может быть связано с
достаточно большой долей митохондриальной
ДНК. Подавляющая часть Bacillota относилась к

Рис. 8. NMDS кластеризация микробиомов Terebellides cf. stroemii и окружающего грунта, основанная на представлен-
ности различных ОТЕ (Bray-Curtis, k = 2, уровень стресса 0.1055).
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Рис. 9. Таксономический состав микробиомов различных частей Terebellides stroemii, его трубок и окружающих донных
осадков на уровне филумов (≥1% от всех прокариот в одном из образцов). Представлены усредненные данные по од-
ному типу образца.
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классам Bacilli (0.4–4.8%) или Clostridia (0.2–
40.2%). В филуме Bacteroidota доминирующим
классом являлся Bacteroidia, представители кото-
рого составляли 1.2–19.9% от всех прокариот.
Класс Cyanobacteriia (0.3–3.9%) был единствен-
ным доминирующим таксоном внутри филума
Cyanobacteriota. Актиномицеты, относящиеся к
классам Acidimicrobiia, Actinomycetes и Thermoleop-
hilia, составляли значимые доли в микробиомах
щупалец: 0–4.9, 0.3–3.8 и 0–2.5% соответственно.

Микробиомы окружающих грунтов

Был исследован таксономический состав мик-
робиомов грунтов двух типов, которые были ото-
браны возле мест обитания T. cf. stroemii: 1) по-
верхностный грунт (глубина 0–2 см), и 2) более
глубокий грунт (глубина 10–15 см). В грунтах обо-
их типов бактерии доминировали над археями,
составляя от 91 до 99.9% от всего микробного со-
общества, при этом доминирующими филумами
являются Pseudomonadota, которые представляли
13.5–78% от всех прокариот, Desulfobacterota (4.5–
26.9%) и Bacteroidota (2.5–15.9%) (рис. 9). Также
было обнаружено значительное количество пред-
ставителей Actinomycetota (2.4–12.8%) и Cyanobac-
teriota (1.4–6.3%). В качестве минорных компо-
нент сообщества присутствовали Acidobacteriota,
Chloroflexota, Bacillota, Myxococcota, Planctomyceto-

ta, Verrucomicrobiota, Calditrichota, Gemmatimonado-
ta, Latestibacterota, Spirochaetota и группа некуль-
тивируемых бактерий NB1-j.

Более детальный анализ микробного разнооб-
разия на уровне классов показал, что Pseudomo-
nadota были представлены в основном классами
Alpha- и Gammaproteobacteria, причем последних
было больше во всех исследованных образцах, от
10.8 до 70.6% (рис. 13). Филум Bacteroidota в ос-
новном был представлен классом Bacteroidia
(2.1–15%). Два класса, входящих в филум Desulfo-
bacterota, Deltaproteobacteria и Desulfobulbia, были
представлены в равных пропорциях (2.9–15.2 и
1.5–10.8% соответственно). Актиномицеты были
представлены тремя классами, Acidimicrobiia
(1.5–5.1%), Actinomycetes (0.5–6%) и Thermoleop-
hilia (0.5–1.9%). Самыми массовыми планктоми-
цетами являлись бактерии класса Planctomycetes
(0.7–1.9%). Филум Myxococcota в основном был
представлен одним классом Polyangiia (0.5–2%).
Стоит отметить, что явных различий в составах
микробиомов образцов поверхностного и глу-
бинного грунтов не было выявлено.

Таким образом, филогенетический и кластер-
ный анализы выявили значительные отличия
таксономического состава микробиомов червей
T. cf. stroemii от состава микробиома грунта и поз-
волили определить специфические компоненты
микробиомов кишечников и щупалец.

Рис. 10. Таксономический состав микробиомов образцов трубок Terebellides cf. stroemii на уровне классов (≥0.3% от всех
прокариот). * – внутренняя трубка.
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Рис. 11. Таксономический состав микробиомов образцов кишечников Terebellides cf. stroemii на уровне классов (≥0.3%
от всех прокариот).
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Рис. 12. Таксономический состав микробиомов образцов щупалец Terebellides cf. stroemii на уровне классов (≥0.3% от
всех прокариот).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Образ жизни и морфология Terebellides cf. stroemii 
в Белом море

Данных об образе жизни и способе питания
трихобранхид немного. Представители рода Tere-
bellides строят трубки из частиц осадка, склеен-
ных секретом эпидермальных желез. Эти трубки
чаще всего рыхлые, временные, но у некоторых
видов более прочные, инкрустированные спику-
лами губок (Holthe, 1986; Hutchings, Peart, 2000).
Отверстие трубки не приподнято над дном, из не-
го высовываются тонкие щупальца, которыми,
как предполагается, червь собирает пищевые ча-
стицы с поверхности грунта (Жадан, 2010). Наши
данные о строении трубок подтверждают, что
они, скорее всего, непостоянные.

Вопрос о подвижности представителей семей-
ства Trichobranchidae, в целом, и Terebellides cf.
stroemii, в частности, остается открытым. Их об-
раз жизни описывается иногда как роющий (Hol-
the, 1986), а иногда как сидячий (Hutchings, Peart,
2000). Мишель с соавторами считают T. cf. stroemii
сидячим животным, демонстрирующим малую
подвижность (Michel et al., 1984). Жадан (2010)
приводит фотографии, сделанные в Белом море,
на которых изображены щупальца Terebellides cf.
stroemii на поверхности грунта, типичные для
представителей отряда Terebelliformia, но пишет,
что черви роются в грунте. Jumars et al. (2015) счи-
тают Trichobranchidae, в т.ч. Terebellides cf. stroemii,
активно роющими животными, чьи щупальца

слишком коротки для обеспечения пищей при
сидячем образе жизни.

Наши наблюдения показывают, что, по край-
ней мере, часть времени T. cf. stroemii в Белом мо-
ре проводят с щупальцами, распростертыми по
поверхности грунта. Это соответствует фотогра-
фии щупалец беломорских T. cf. stroemii на дне
моря, приведенной Жадан (2010). Вероятно, они
собирают пищевые частицы с поверхности осад-
ка, подобно многим представителям отряда Tere-
belliformia. Это не исключает способности этих
червей рыться в толще грунта и питаться под по-
верхностью этого грунта, как это указывают в
своем обзоре Jumars et al. (2015). Интересно, что
при содержании в аквариуме с небольшой толщи-
ной грунта беломорские T. cf. stroemi также прово-
дили все свое время в толще грунта, не показываясь
на поверхности. Однако на основании наблюде-
ний за поведением червей в аквариуме невозмож-
но однозначно судить об их реальной жизни в море.

Данные исследования состава жирных кислот
и стабильных изотопов у Terebellides cf. stroemi из
сублиторали нескольких фиордов Шпицбергена
(Legeżyńska et al., 2014) свидетельствуют, что у
Шпицбергена представители этого же или близ-
кого к беломорской форме вида питаются не
только органическими частицами, осевшими на
дно или находящимися на поверхности осадка,
но и продуктами переработки этого органическо-
го материала за счет бактерий и, возможно, мейо-
бентоса. Однако прямые сравнения с животными

Рис. 13. Таксономический состав микробиомов образцов грунтов на уровне классов (≥0.3% от всех прокариот).
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из других районов в таких случаях малоинформа-
тивны (Jumars et al., 2015; Kokarev et al., 2023).

Наши данные об общей и тонкой морфологии
пищедобывательного аппарата и пищеваритель-
ного тракта T. cf. stroemii до деталей соответствуют
данным о морфологии и гистологии пищевари-
тельной системы других видов, принадлежащих к
комплексу T. cf. stroemii (Michel et al., 1984; Barroso
et al., 2023). В целом особи, принадлежащие к
комплексу видов Terebellides cf. stroemii, обитаю-
щему в широком диапазоне условий, демонстри-
руют удивительное морфологическое единообра-
зие, хотя и различаются некоторыми деталями
(Barroso et al., 2023).

Анализ данных по морфологии пищеваритель-
ной системы и стенки тела не выявил наличия
бактерий в покровном эпителии тела и эпителии
кишечного тракта, также нам не удалось выявить
структур, которые можно было бы интерпретиро-
вать как бактерии, на гистологических срезах
разных частей тела T. cf. stroemii. Тем более инте-
ресными являются данные, полученные совре-
менными микробиологическими методами, о мик-
робиомах, ассоциированных с T. cf. stroemii.

Микробные ассоциации Terebellides cf. stroemii

В микробиомах трубок доминируют Gammapro-
teobactreria и Desulfobacterota, относительная доля
которых в других типах образцов была заметно
ниже. Gammaproteobacteria относятся к одному из
пяти классов филума Pseudomonadota, представи-
тели которого являются преобладающей группой
микроорганизмов в структуре донных сообществ
(Amaral-Zettler et al., 2010). Кроме того, предста-
вители классов Bacteroidia, Deltaproteobacteria, De-
sulfobulbia, Cyanobacteriota, Alphaproteobacteria, об-
наруженные в трубках в количестве до 5% от об-
щего числа микроорганизмов, также являются
широко распространенными микроорганизмами
и часто встречаются в составе микробных сооб-
ществ морских донных осадков. Поскольку труб-
ка червя состоит из частиц донных осадков, окру-
жающих особей Terebellides sp., сходство составов
микробных сообществ для этих типов образцов
вполне объяснимо. Помимо этого, сходство мик-
робиомов трубок червей и окружающих грунтов
указывает на то, что, по всей видимости, секрет
брюшных желез беломорских Terebellides stroemi
не обладает антибактериальным действием.

Микробиомы кишечников отдельных экзем-
пляров Terebellides cf. stroemii отличались друг от
друга (рис. 10). При этом значимой зависимости
степени отличия от года отбора образца не было
выявлено. Проведенные нами сравнения показа-
ли принципиальное сходство микробиомов об-
разцов трубок и кишечников Terebellides cf. stro-
emii, отобранных в 2020 и 2021 годах. Это свиде-

тельствует о стабильности микробных сообществ
Terebellides cf. stroemii, что в свою очередь может
указывать на глубокое взаимодействие макро- и
микроорганизмов. При этом микробиомы инди-
видуальных животных могут различаться на не-
высоких таксономических уровнях, что подразу-
мевает наличие индивидуальных особенностей у
каждой особи.

Представители DPANN, обнаруженные в не-
которых образцах щупалец, являются микроархе-
ями (Rinke et al., 2013), живущими за счет симбио-
тических//паразитических взаимоотношений с
различными экстремофильными археями: термо-
фильными, галофильными или ацидофильными
(например, Golyshina et al., 2017, 2019; Dombrows-
ki et al., 2019). В исследуемых образцах щупалец,
где были обнаружены представители данного су-
перфилума (в количестве от 4 до 17% в разных об-
разцах щупалец), по данным филогенетического
анализа, других архей, которые могли бы быть хо-
зяевами для обнаруженной группы, выявлено не
было. Полученные результаты позволяют пред-
положить существование неизвестных ранее хо-
зяев или новых функций архей DPANN в мик-
робных сообществах.

На основании полученных данных о характере
микробиома трубок, кишечника и щупальцевого
аппарата T. cf. stroemii, можно сделать ряд предпо-
ложений, касающихся образа жизни особей этого
вида в Белом море.

1. Сходство микробиомов трубок червей и
окружающего их грунта – это, с одной стороны,
свидетельство отсутствия антибактериальной ак-
тивности слизи, цементирующей трубку. Эти
данные существенно контрастируют с данными о
микробиомах червей, обитающих в постоянных
трубках (Phillips, Lovell, 1999; Rincón-Tomás et al.,
2020), а с другой стороны, ставят вопрос о том,
насколько постоянными для T. cf. stroemi в Белом
море являются трубки. Возможно, животные ре-
гулярно двигаются в толще грунта и часто строят
новые трубки. Наши данные об очень рыхлой ме-
ханической структуре трубок, без явных колец
нарастания, подтверждают, что трубки непосто-
янные. В то же время, наши наблюдения показа-
ли, что, по крайней мере, часть времени в приро-
де T. cf. stroemii проводят в типичной позиции для
Terebelliformia, собирая пищевые частицы с по-
верхности осадка с помощью щупалец. Суще-
ствующие представления об образе жизни пред-
ставителей семейства Trichobranchidae (Jumars
et al., 2015), по всей видимости, не полностью от-
ражают реальную картину вариабельности пове-
дения червей в природе. Можно предположить,
что питание и образ жизни T. cf. stroemii могут
быть не менее разнообразны и адаптивны, как и
пищевое поведение других седентарных аннелид,
например Spionidae (Dauer et al., 2003).
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2. Тот факт, что микробиом щупалец теребел-
лидеса существенно отличается от микробиома
окружающего грунта, трубки и кишки можно объ-
яснить следующим образом: во время пробоотбо-
ра бóльшая часть бактерий может оказаться смы-
той и остается незначительная часть микробов,
которые хорошо прикреплены к щупальцам или
которые являются специфической биотой для щу-
палец. Это подтверждается тем, что микробиом
щупалец существенно различается у разных осо-
бей, а при микроскопировании на поверхности
щупалец не было обнаружено микроорганизмов.
Выращивание червем специальной микробиоты с
последующим ее поглощением видится крайне
маловероятным.

3. Бактериальное сообщество, найденное в ки-
шечниках, сильно отличается от микробиомов
окружающего осадка и щупалец. Поэтому, воз-
можно, у T. cf. stroemii, помимо микробиома щу-
палец, имеется еще и специфический микробиом
пищеварительного тракта.

4. Исследование особенностей пищеваритель-
ного тракта T. cf. stroemii из Белого моря классиче-
скими морфологическими методами, хотя и позво-
лило получить подробную информацию о гисто-
логическом и ультратонком уровнях, не выявило
присутствия бактерий. При этом современные
технологии изучения микробиомов животных
продемонстрировали наличие ассоциированных
с исследованным видом микроорганизмов.

5. Сочетание использованных нами инстру-
ментов, на наш взгляд, дает интересные результа-
ты и перспективно для изучения микроорганиз-
мов, ассоциированных с морскими аннелидами,
и их функциональных связей с животными. Ме-
тоды анализа микробиомов, использованные в
настоящей работе, на данный момент достаточно
трудоемки и имеют ряд ограничений. Их преиму-
щество – в получении конкретных данных по мик-
робиомам животных и среды, в которой они оби-
тают, и в возможности исследования биологии и
биотических связей одного конкретного вида.
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THE STUDY OF MICROBIAL ASSOCIATIONS HELPS US UNDERSTAND 
THE LIFESTYLE OF TEREBELLIDES CF. STROEMII (ANNELIDA, 

TEREBELLIFORMIA, TRICHOBRANCHIDAE) IN THE WHITE SEA
A. B. Tzetlin1, *, A. A. Klyukina2, A. G. Elcheninov2, P. A. Shcherbakova1, L. A. Gavirova1,

A. I. Shestakov1, E. V. Vortsepneva1, A. E. Zhadan1, I. V. Kublanov2

1Lomonosov Moscow State University, Faculty of Biology, Leninskie Gory 1–12, Moscow, 119234 Russia
2Vinogradsky Institute of Microbiology, Federal Research Center “Fundamentals of Biotechnology”

of the Russian Academy of Sciences”, 60th Anniversary of October Ave., 7, bldg. 2, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: atzetlin@gmail.com

Polychaete annelids are one of the main components of oceanic benthos, but little is known about their mi-
crobial symbionts. The purpose of this work is to study the microbiome associated with representatives of Te-
rebellides cf. stroemii and to describe their lifestyle in the White Sea. To do this, the worms and their tubes
were examined using light and electron microscopy, and the composition of the microbiome was studied by
sequencing the hypervariable V4 regions of the 16S rRNA gene. The tubes of Terebellides cf. stroemii are
shown to be loose and, most likely, temporary, whereas the worms dig actively into the ground, yet spending
part of their time collecting food from the ground surface with the help of tentacles. Bacteria were found nei-
ther in integument cells nor in the intestinal epithelium. Phylogenetic and cluster analyses revealed significant
differences in the taxonomic composition of the microbiomes of T. cf. stroemii worms from the soil microbi-
ome and allowed us to determine specific components of the microbiomes of intestines and tentacles, where-
as the microbiomes of bottom sediments and worm tubes appeared to be similar. The microbiomes of the
tubes are dominated by Pseudomonadota, Desulfobacterota and Bacteroidota. While the intestines are home to
Pseudomonadota, Actinomycetota, Bacillota, Cyanobacteriota, Chloroflexota and Planctomycetota, this bacteri-
al community is very different from the microbiomes both of the surrounding sediment and the tentacles. The
microbiome of the tentacles of T. cf. stroemii differs significantly from that of the surrounding soil, tube and
intestine, as it contains Pseudomonadota, Bacillota and Bacteroidota, in addition to a significant number of
representatives of the archaeal superfilium DPANN observed in two samples. Modern technologies for
studying microbiomes demonstrate the presence of specific communities of microorganisms associated with
the study species, with a combination of morphological and molecular methods being promising for studying
the microbiomes associated with marine annelids and their functional relationships with the animals.

Keywords: polychaetes, biology, digestive tract, microbiome, metagenomic methods, Proteobacteria, Desul-
fobacterota, Bacteroidota, DPANN
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