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ABSTRACT. The comparative characterization of oil biodegradation processes under anaerobic condi-
tions during the cultivation of microbial communitiesof sediments from two sites of oil seeps is given. 
The microbial community of sediments from the Bolshaya Zelenovskaya River oil seep, functioning 
under the conditions of long-term exposure to hydrocarbons, is focused more on the processes of anaer-
obic oxidation of oil in comparison with the microbial communities of sediments from the oil seep 
located near Cape Gorevoy Utes. This is evidenced by the high level of hydrocarbon biodegradation 
in both surface and deep sediments, regardless of the electron acceptors present in the medium. Oil 
degradation in enrichment cultures was accompanied by the formation of hydrocarbon gases (methane 
and ethane). The highest concentration of methane formed was found in the experiment with sediments 
from Cape Gorevoy Utes. Ethane generation, on the contrary, was more typical of the cultivation of 
communities from sediments of the Bolshaya Zelenovskaya River. Microbial communities functioning 
under anaerobic conditions in sediments at the sites of oil seeps are no less important in the processes 
of self-purification of the lake from oil “pollution” than aerobic microbial communities of the water 
column and surface sediments.
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1. Introduction

Lake Baikal, located in the southern part of 
Eastern Siberia, is the largest natural freshwater res-
ervoir and is of tectonic origin. It is known as one of 
the three freshwater lakes in the world, in line with the 
rifted deep-water Lake Tanganyika and shallow-water 
Lake Chapala, which are also characterized by natu-
ral oil seeps (Simoneit et al., 2000; Zárate-del Valle et 
al., 2006). Nowadays, there are two areas of natural 
oil seepages in Lake Baikal: one of them is located near 
the mouth of the Bolshaya Zelenovskaya River (BZ) and 
has been known since the XVIII century; the other is 
located near Cape Gorevoy Utes (GU) (discovered in 
2005) (Kontorovich et al., 2007; Khlystov et al., 2007) 
(Fig. 1).

Despite the constant oil emission (up to 4 t/
year), low temperatures, and a long period of complete 
replacement of Lake Baikal waters by inflows (about 
400 years) (Weiss et al., 1991), oil seepages are local-
ized in restricted sites. The area of lake surface showing 
oil slicks near Cape Gorevoy Utes has not changed over 
the period 2005 to present and is approximately 1 km2. 
The permanence of the area of oil “pollution” indicates 
the mechanisms of self-purification of the lake ecosys-
tem, the main contribution to which is made by aero-
bic hydrocarbon-oxidizing microorganisms (Pavlova et 
al., 2008; Pavlova et al., 2012; Pavlova et al., 2020; 
Gorshkov et al., 2020). It is obvious that aerobic pro-
cesses of oil hydrocarbon oxidation are dominant in the 
oxygenated water column and in the surface sediments 
with high О2 content.
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On the other hand, if the oil remains in sedi-
ments for a long time, anaerobic processes of hydrocar-
bon biodegradation may occur, resulting in the appear-
ance of deeply biodegraded oil on the water surface 
(as observed in the area of the Bolshaya Zelenovskaya 
River). These processes may be common or different 
in the two areas of oil seepages in Lake Baikal, as the 
areas differ in the time of functioning, thermobaric con-
ditions, geological structure, and oil composition at the 
present stage (Khlystov et al., 2022).

2. Materials and methods

Two gravity cores of sediment were collected for 
the study: from the hydrocarbon discharge zone near 
Cape Gorevoy Utes (10 km from the shore, depth of the 
water column is 890 m), St. 5, GC. 3, and at the mouth 
of the Bolshaya Zelenovskaya River (1.4 km from the 
shore, depth of the water column is 320 m), St. 4, GC. 
6. Two samples were taken from each core (Table). 
Without oxygen, oil hydrocarbons can be oxidized by 
microorganisms using electron acceptors,,, and Fe3+ 
(Zhang et al., 2019). To obtain enrichment cultures, 
samples of sediments were aseptically collected from 
the central part of the core and immediately placed in 
116-mL flasks containing 50 mL of sterile anaerobic 
mineral medium, oil, and various electron acceptors. 
Oil conversion was assessed by the loss of n-alkanes 
and polycyclic aromatic hydrocarbons (PAH) after one 
year of cultivation compared to control samples not 
containing sediments (Pavlova et al., 2022; Pavlova et 
al., 2024).

3. Results and discussion

As a result of these studies, the conversion of 
n-alkanes and PAH was found to be more efficient in 
the experiment with sediments sampled at the site of 
the BZ oil seep than at the GU oil-methane seep. In the 
experiment of the GU sediments, the decrease in n-al-
kanes was either insignificant or their concentration 
decreased by 1.2-fold, while the concentration of poly-
cyclic hydrocarbons decreased by 1.1-1.4-fold (Pavlova 
et al., 2022). While in the experiment of the BZ sedi-
ments, the concentration of n-alkanes decreased 1.2-2 
times, and PAH by 2.2-2.8 times (Pavlova et al., 2024).

The presence of different electron acceptors had 
an effect on n-alkanes degradation processes occurring 
only in enriched cultures containing surface sediments 
and was less significant for processes occurring in cul-
tures containing deep sediments. Both n-alkanes and 
PAH are degraded in surface sediments, while in deep 
sediments mainly polycyclic aromatic hydrocarbons 
were biodegraded. The addition of electron acceptors 
had little or no effect on the reduction of PAH in the 
experiment with both GU and BZ sediments.

The results of the experiments correlate with 
geochemical data on the composition of organic mat-
ter and selected biomarker compounds in sediments 
from the two oil seepage. Sediments of GU are enriched 
in organic matter, which is biodegraded to a different 
extent than that of BZ, depending on the depth of occur-
rence. Group composition of bitumoids and increase in 
productivity index indicate that oil saturation of the 
GU sediments is continuously in progress. Moreover, 
the presence of naphthenic hump, high level of n-al-

Fig.1. Map-scheme of the location of the oil seeps in Lake Baikal
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kanes maturity (CPI ≤ 2), decrease in PAH concentra-
tion, decrease in n-C35-n-C39 with depth in GU samples 
indicate that biodegradation processes are taking place 
(Morgunova et al., 2022). In the BZ sediments, the 
concentration of organic matter is much lower, n-al-
kanes and isoprenoids are absent, and bitumoids are 
dominated by asphaltic-resinous components (up to 
94 %) (Khlystov et al., 2022; Kostyreva et al., 2022; 
Morgunova et al., 2022).

The oil content is also influenced by geological 
processes at two sites of oil seeps. As a result of oil 
fractionation in the upper layers of sediments and the 
formation of kerogenic structures on the lake bed in the 
GU area, a fraction enriched in n-alkanes (Khlystov et 
al., 2009; Gorshkov et al., 2020) enters the lake waters, 
which is very efficiently oxidized by microorganisms 
under aerobic conditions in the water column. A par-
tial loss of low molecular weight alkanes as a result 
of oil fractionation and conservation of high molecular 
weight alkanes, as well as high concentrations of poly-
cyclic hydrocarbons (terpanes, PAH), contribute to the 
development of a microbial community aimed at bio-
degradation of aromatic compounds under anaerobic 
conditions, as evidenced by a significant decrease in 
their concentration in the oil composition during the 18 
years since the discovery of the oil seepage (Gorshkov 
et al., 2020).

In the longer existing BZ area, oil has a long 
pathway from its source of generation and accumulates 
for long periods in sediments, where active anaerobic 
biodegradation of both n-alkanes and PAH takes place. 
The long distance travelled by the oil from the source 
and its long-term accumulation in sediment layers is 
evidenced by the perylene content in the bitumen (a 
stable end product of organic matter transformations 
in sediments), which is two orders of magnitude higher 
than in the oil sampled in the area of the GU oil seep 
(Khlystov et al., 2022).

Oil degradation was accompanied by the forma-
tion of hydrocarbon gases (methane and ethane). In 
the BZ and GU sediment experiments, the maximum 
concentration of methane formed was 2.4 mmol/L (54 
mL/L) and 32.54 mmol/L (728 mL/L), respectively. 
The range of methane concentrations in sediments of 
Lake Baikal is from a few mcl/l to 20 ml/l (Zemskaya 
et al., 2008; Pogodaeva et al., 2017). Thus, the values 
of the concentration of methane formed during oil bio-
degradation under experimental conditions are highly 
significant, especially in the case of samples from the 
GU oil seep. In contrast, ethane generation was more 
characteristic in cultured communities from BZ sedi-

ments, where С2Н6concentration increased 2.3-7 times 
after one year of cultivation compared to the beginning 
of the experiment.

Analysis of the structure of microbial communi-
ties in the surface and deep sediments from the GU and 
BZ oil seeps revealed the dominance of representatives 
of nine phyla of the domain Bacteria: Chloroflexota, 
Pseudomonadota, Actinomycetota, Nitrospirota, 
Acidobacteriota, Bacteroidota and Desulfobacterota, 
Atribacterota, Caldisericota and five of the domain Archaea: 
Thermoproteota, Halobacterota, Thermoplasmatota, 
Nanoarchaeota, and Ca. Hadarchaeota. Compared to 
sediments from methane seeps and mud volcanoes, the 
composition of the microbial communities is mostly 
similar at the phylum level and differs significantly at 
the family level (Zemskaya et al., 2024, in press).

The dominant phylum Chloroflexota was repre-
sented by the families Anaerolineaceae and the non-clas-
sified Dehalococcoidia; the share of families within the 
phylum varied with depth (Fig. 2). Microorganisms 
belonging to these families have been found in a wide 
range of anaerobic habitats, including sediments, hot 
springs, anaerobic reactors, and hydrocarbon-contami-
nated ecotopes, where they are capable of syntrophic oxi-
dation of hydrocarbons (Anaerolineaceae) to form meth-
ane with the participation of methanogenic archaea, 
reductive dechlorination of chlorinated hydrocarbons, 
and organohalogen respiration (Dehalococcoidia) (Liang 
et al., 2015; Löffler et al., 2015).

The phylum Actinomycetota is mainly represented 
by OTU belonging to the families OPB41 (Coriobacteriia), 
the chemoorganoheterotrophic Gaiellaceae, and 
WCHB1-81 (Thermoleophilia). Most of the phylotypes 
associated with OPB41 were found in oil-bearing, sedi-
mentary, and subsurface environments. Analysis of the 
metabolism of cultured representatives of OPB41 showed 
that the microorganisms are anaerobic lithotrophs 
using thiosulphate, elemental sulphur, or Fe (III) as 
electron acceptors (Khomyakova et al., 2022). The phy-
lum Acidobacteriota consisted mainly of representatives 
of the families Aminicenantales and Vicinamibacteraceae 
– chemoorganoheterotrophs fermenting carbohydrates 
and protein substrates under anaerobic and aerobic 
conditions, respectively (Kadnikov et al., 2019; Dedysh 
and Yilmaz, 2018). Aminicenantales have been shown 
to be most abundant in hydrocarbon-exposed environ-
ments, followed by marine habitats (especially hydro-
thermal vents) and freshwater habitats (Farag et al., 
2014). The phylum Bacteroidota is represented by the 
family Bacteroidetes_vadinHA17, proteolytic bacte-
ria that ferment carbohydrates to form volatile fatty 

Table. Legend keys of enrichment cultures obtained and cultivation conditions

Sampling site Sediment sampling depth, 
cm /legend

Electron acceptor Reference 

H2:СO2 Fe3+

Gorevoy Utes 
(GU)

St. 5, GC. 3, 10–30 / (GUI) GUI_ HCO3 GUII_ HCO3 Pavlova et 
al., 2022St. 5, GC. 3, 100–120 / (GUII) GUI_SO4 GUII_SO4

Bolshaya 
Zelenovskaya 

(BZ)

St. 4, GC. 6, 30–50 см / К1_BZ К1_HCO3 К1_SO4 К1_NO3 К1_Fe Pavlova et 
al., 2024St. 4, GC. 6, 250–270 см / 

К2_BZ 
К2_HCO3 К2_ SO4 К2_NO3 К2_Fe
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acids (Kampmann et al., 2012). OTU related to the 
phylum Desulfobacterota belonged to anaerobic bac-
teria oxidizing short-chain fatty acids (Syntrophaceae, 
Smithellaceae) or acetate (Desulfobaccaceae) in syntro-
phic interaction with methanogenic archaea (Galushko 
and Kuever, 2019).

The representatives of the phylum Nitrospirota, 
Pseudomonadota, Patescibacteria, MBNT15, and 
Verrucomicrobiota were mainly revealed in the surface 
sediments and are characterized as chemoorganohet-
erotrophs oxidizing peptides, amino acids, fatty acids 
and simple sugars by aerobic and anaerobic respiration.

At the same time, Atribacterota and Caldisericota 
were revealed in deep sediments. Representatives of 
Atribacterota are most commonly found in geother-
mal systems, oil reservoirs, anaerobic marine sedi-
ments and methane seeps (Mori et al., 2009; Carr et 
al., 2015; Nobu et al., 2016). Metabolic reconstructions 
of Atribacterota genomes have now shown that bacteria 
can not only ferment carbohydrates via glycolysis to 
produce hydrogen, acetate and ethanol, but can also 
ferment short-chain n-alkanes to fatty acids, which are 
then consumed by secondary degraders. The oxidation 
of n-alkanes is controlled by a complete set of genes 
that mediate the attachment of fumarate to hydro-
carbons (FAE, fumarate-adding enzymes) (Liu et al., 
2019). Thermophilic obligate anaerobic heterotrophs 
that reduce sulphur compounds and belong to the phy-
lum Caldisericota were also among the dominant taxa 
in the deep sediments. Sequences belonging to this 
phylum are currently being identified in hydrother-
mal systems, hydrocarbon contaminated aquifers, soda 
lakes, bioreactors, etc. (Mori et al., 2009). Phylogenetic 
analysis based on the comparison of the concate-
nated amino acid sequences of 120 conserved proteins 

showed that the Caldisericota phylum, together with 
Coprothermobacterota, Dictyoglomota, Thermotogota, 
and Thermodesulfobiota, forms an ancient clade whose 
ancestor may have been a thermophilic, strictly anaer-
obic, motile, hydrogen-dependent, mixotrophic bacte-
rium similar in metabolism to the last universal com-
mon ancestor (LUCA) (Leng et al., 2023). Also in deep 
sediments, sequences of representatives of the phylum 
Zixibacteria and Elusimicrobiota, which usually account 
for less than 1% of microbial communities and are 
representatives of the “rare biosphere” or “microbial 
dark matter”, were found in significant amounts (up to 
4.7%) (Pascoal et al., 2021). Based on the reconstruc-
tion of the genomes of these bacteria, it is shown that 
they possess enzymatic metabolism, and magnetotaxis 
are involved in iron and sulphur cycling (Castelle et al., 
2013; Uzun et al., 2023).

The Archaea domain in the oil seeps sediments 
was represented by the same dominant taxa at the 
phylum level as in the mud volcano sediments, only 
the share of microorganisms from different systematic 
groups varied (Zemskaya et al., 2024). This pattern was 
established earlier, when studying microbial diversity 
in sediments of Lake Baikal associated with oil and gas 
discharge (Zemskaya et al., 2015). The Thermoproteota 
phylum was abundant in sediments in the zone of oil 
seepages (Fig. 3). The dominant OTU belonged to the 
Bathyarchaeia (up to 60% of all sequences) and to the 
unclassified Crenarchaeota. Based on metabolic recon-
structions of Bathyarchaeia genomes, it has now been 
shown that microorganisms can not only ferment car-
bohydrates, but also oxidize short-chain n-alkanes and 
aromatic compounds to fatty acids, which are then 
consumed by secondary degraders (Zhou et al., 2018; 
Dong et al., 2019; Liu et al., 2019; Zhang et al., 2021). 

Fig.2. The relative share of Bacteria 16S rRNA gene fragment sequences represented at the phylum (a) and family (b) levels 
in libraries from sediments of the GU and BZ oil seeps. Listed taxa representing >1% in at least one of the libraries
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The Halobacterota phylum is represented by families 
of hydrogenotrophic archaea (Methanomicrobiaceae, 
Methanoregulaceae, Methanoperedenaceae, and 
Methanosaetaceae). Aerobic archaea of the family 
Nitrosopumilaceae have been identified in the surface 
and subsurface sediments, carrying out chemolithoau-
totrophic growth through ammonia oxidation and CO2-
fixation (Qin et al., 2016). The phylum Nanoarchaeota 
consisted mainly of OTU belonging to the fami-
lies GW2011_GWC1_47_15 and Woesearchaeales_fa, 
archaea identified in a wide range of habitats, includ-
ing oil reservoirs and sulphur springs. They are part of 
a consortium with bacteria where bacteria are involved 
in carbon cycling and archaea are involved in nitrogen 
fixation, denitrification and sulphate reduction under 
anaerobic conditions (Liu et al., 2021; Köhler et al., 
2023). The myxotrophic Thermoplasmatota were repre-
sented by Marine_Benthic_Group_D_and_DHVEG-1_fa, 
and the unidentified Thermoplasmata.

Only in their deep sediment samples were 
revealed sequences assigned to thermophilic Ca. 
Hadarchaeota. Archaea were first discovered in a gold 
mine in South Africa at a depth of about 3 km. They 
were also found in methane cold seep sediments con-
taining gas hydrates (Takai et al., 2001; Mara et al., 
2023). According to the genome reconstructions of Ca. 
Hadarchaeota has genes related to carbon fixation via 
the Wood-Ljungdahl pathway, methanogenesis and 
alkane metabolism (Hua et al., 2019; Baker et al., 2016; 
Wang et al., 2019).

Thus, metabarcoding studies of sediments from 
oil seeps (BZ and GU) revealed a complex composition 
of microbial communities consisting of bacteria and 
archaea specialized in the degradation processes of a 
wide range of substrates (organic carbon and oil hydro-
carbons), as well as the presence in microorganisms of 
genes encoding the synthesis of enzymes for the aer-

obic degradation of hydrocarbons and biosurfactants 
(Pavlova et al., 2010; Lomakina et al., 2014; Likhoshway 
et al., 2014). The microbial community of sediments of 
the GU is mostly represented by sequences of microor-
ganisms found in thermal springs of Yellowstone Park, 
sediments of mud volcanoes, and hydrocarbon-contam-
inated environments geographically very distant from 
Lake Baikal, as well as sequences of representatives 
of the “rare biosphere” – Elusimicrobiota, Zixibacteria, 
and Са. Hadarchaeota. Representatives of these taxa 
are also found in the deep sediments of the BZ, but 
in smaller amounts. The main difference in the taxo-
nomic composition of the microbial communities was 
observed between the subsurface and deep sediments 
(Pavlova et al., 2022; Pavlova et al., 2024).

4. Conclusions

The microbial community of sediments of the 
Bolshaya Zelenovskaya oil seep, functioning under con-
ditions of long-term exposure to hydrocarbons, is more 
focused on the processes of anaerobic oxidation of oil 
in comparison with the microbial communities of sed-
iments of the oil seep located near Cape Gorevoy Utes. 
This is demonstrated by the high level of biodegradation 
of PAH in both surface and deep sediments, regardless 
of the electron acceptors present in the medium. And 
n-alkanes, the degradation rate of which was higher in 
enrichment cultures with BZ sediments than with GU.

Microbial communities functioning under anaer-
obic conditions in sediments in areas of oil seepages 
are no less important link in the processes of self-pu-
rification of the lake from oil “pollution”. This is evi-
denced by the high hydrocarbon-oxidizing capacity of 
microorganisms, which carry out anaerobic biodegra-
dation of oil components (up to 65%) in the low-tem-

Fig.3. The relative share of Archaea 16S rRNA gene fragment sequences represented at the phylum (a) and class (b) levels in 
libraries from sediments of the GU and BZ oil seeps. Taxa representing >1% in at least one of the libraries are listed
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perature conditions of Lake Baikal. As in other oil 
reservoirs, hydrocarbon conversion is accompanied 
by the formation of hydrocarbon gases (methane and 
ethane). Bacteria (Bacillota, Gammaproteobacteria, 
Chloroflexota, Actinomyceota, Desulfobacterota) and 
archaea (Halobacteriota, Bathyarchaeia), which oxidize 
syntrophically oil hydrocarbons, may be the key partic-
ipants in the anaerobic degradation of oil hydrocarbons 
in sediments of Lake Baikal.
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Сравнительная характеристика 
процессов анаэробного окисления 
нефти микробными сообществами 
донных осадков районов естественных 
нефтепроявлений оз. Байкал (Горевой 
Утес, Большая Зеленовская)
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АННОТАЦИЯ. Приведена сравнительная характеристика процессов биодеградации нефти в 
анаэробных условиях при культивировании микробных сообществ донных осадков двух районов 
нефтепроявлений. Микробное сообщество донных осадков из района нефтепроявления Большая 
Зеленовская, функционирующее в условиях длительного воздействия углеводородов, более ори-
ентировано на процессы анаэробного окисления нефти в сравнении с микробными сообществами 
из осадков нефтепроявления, расположенного у м. Горевой Утес. Об этом свидетельствует высокая 
степень биодеградации углеводородов, как в поверхностных, так и глубинных осадках, в незави-
симости от присутствующих в среде акцепторов электронов. Деградация нефти в накопительных 
культурах сопровождалась образованием углеводородных газов (метана и этана). Максимальная 
концентрация образовавшегося метана выявлена в эксперименте с осадками из Горевого Утеса. 
Генерация этана, напротив, была более характерна при культивировании сообществ из отложе-
ний Большой Зеленовской. Микробные сообщества, функционирующие в анаэробных условиях 
в донных осадках в районах нефтепроявлений, являются не менее важным звеном в процессах 
самоочищения озера от нефтяного «загрязнения», чем аэробные микробные сообщества водной 
толщи и поверхностных отложений.

Ключевые слова: анаэробное окисление нефти, оз. Байкал, донные осадки, микробное сообщество

1. Введение

Озеро Байкал, расположенное в южной части 
Восточной Сибири, является крупнейшим есте-
ственным резервуаром пресной воды и имеет текто-
ническое происхождение. Оно известно как одно из 
трех пресноводных озер в мире, наряду с рифтовым 
глубоководным озером Танганьика и мелководным 
озером Чапала, которые также характеризуются 
естественными выходами нефти (Simoneit et al., 
2000; Zárate-del Valle et al., 2006). В настоящее время 
в оз. Байкал установлены два района естественных 
нефтепроявлений: один из них находится у устья р. 

Большая Зеленовская (БЗ) и известен с XVIII века, 
второй расположен у м. Горевой Утес (ГУ) (открыт 
в 2005 г.) (Конторович и др., 2007; Хлыстов и др., 
2007) (Рис. 1).

Несмотря на постоянную эмиссию нефти (до 
4 т/год), низкие температуры, а также длительный 
период полного замещения вод Байкала притоками 
(около 400 лет) (Weiss et al., 1991), выходы нефти 
локализованы на ограниченных участках. Площадь 
водной поверхности озера, на которой проявляются 
нефтяные пятна у м. Горевой Утес не изменилась 
за период с 2005 г. по настоящее время и состав-
ляет около 1 км2. Постоянство площади нефтя-
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ного «загрязнения» свидетельствует о механизмах 
самоочищения экосистемы озера, основной вклад в 
которые вносят аэробные углеводородокисляющие 
микроорганизмы (Павлова и др., 2008; Павлова и 
др., 2012; Павлова и др., 2020; Gorshkov et al., 2020). 
Очевидно, что в водной толще, насыщенной кисло-
родом, и в поверхностных донных осадках с высо-
ким содержанием О2 доминируют аэробные про-
цессы окисления углеводородов нефти.

С другой стороны, при длительном нахож-
дении нефти в донных осадках, в них могут про-
исходить анаэробные процессы биодеградации 
углеводородов, которые обуславливают появле-
ние уже глубоко биодеградированной нефти на 
водной поверхности (как это наблюдается в районе 
Большой Зеленовской). Эти процессы могут иметь 
общность или различия в двух районах нефтепро-
явлений в оз. Байкал, так как районы различаются 
временем функционирования, термобарическими 
условиями, геологическим строением и составом 
нефти на современном этапе (Хлыстов и др., 2022).

2. Материалы и методы

Для исследования отобраны два керна дон-
ных осадков: из зоны разгрузки углеводородов у 
м. Горевой Утес (10 км от берега, глубина водной 
толщи 890 м) – St. 5, GC. 3 и у устья р. Большая 
Зеленовская (1.4 км от берега, глубина водной 
толщи 320 м) – St. 4, GC. 6. Из каждого керна ото-
браны по два образца (Таблица). В отсутствие кис-
лорода нефтяные углеводороды могут окисляться 
микроорганизмами при использовании в качестве 
акцепторов электронов,, и Fe3+ (Zhang et al., 2019). 

Для получения накопительных культур, образцы 
донных осадков асептически отбирали из централь-
ной части керна и сразу помещали во флаконы 
объемом 116 мл, содержащие 50 мл стерильной 
анаэробной минеральной среды, нефть и различ-
ные акцепторы электронов. Конверсию нефти оце-
нивали по убыли н-алканов и полициклических 
ароматических углеводородов (ПАУ) по истечении 
одного года культивирования в сравнении с кон-
трольными пробами, не содержащих донные осадки 
(Pavlova et al., 2022; Pavlova et al., 2024).

3. Результаты и обсуждение

В результате проведенных исследований 
установлено, что конверсия н-алканов и ПАУ про-
ходила эффективнее в эксперименте с осадками, 
отобранными в районе нефтепроявления БЗ, чем в 
нефте-метановом сипе ГУ. В эксперименте с осад-
ками ГУ, убыль н-алканов либо была незначитель-
ной, либо их концентрация снижалась в 1.2 раза, 
концентрация полициклических углеводородов – в 
1.1–1.4 раза (Pavlova et al., 2022). В то время как 
в эксперименте с осадками БЗ, концентрация н-ал-
канов снизилась в 1.2–2 раза, ПАУ в 2.2–2.8 раз 
(Pavlova et al., 2024).

Присутствие различных акцепторов электро-
нов оказывало влияние на процессы деградации 
н-алканов, происходящие только в накопительных 
культурах, содержащих поверхностные осадки, 
и менее значимо для процессов, происходящих 
в культурах, содержащие глубинные осадки. В 
поверхностных осадках происходит деградация как 
н-алканов, так и ПАУ, в глубинных – биодеградации 

Рис.1. Карта-схема расположения районов нефтепроявления в оз. Байкал
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подвергались, в основном, полициклические аро-
матические углеводороды. Добавление акцепторов 
электронов практически не влияло на убыль ПАУ в 
эксперименте как с осадками ГУ, так и осадками БЗ.

Результаты экспериментов коррелируют с 
геохимическими данными по составу органиче-
ского вещества и отдельных биомаркерных соеди-
нений в осадках двух районов нефтепроявлений. 
Осадки ГУ обогащены органическим веществом, 
которое биодеградировано в разной степени в зави-
симости от глубины залегания в сравнении с БЗ. 
Групповой состав битумоидов, повышенный индекс 
продуктивности свидетельствуют о том, что нефте-
насыщение осадков ГУ происходит постоянно. При 
этом, присутствие нафтенового горба, высокий уро-
вень зрелости н-алканов (CPI ≤ 2), снижение кон-
центрации ПАУ, снижение н-C35–н-C39 с глубиной в 
образцах ГУ указывают на происходящие процессы 
биодеградации (Morgunova et al., 2022). В осадках 
БЗ концентрация органического вещества значи-
тельно ниже, отсутствуют н-алканы и изопреноиды, 
в составе битумоидов доминируют асфальтово-смо-
листые компоненты (до 94 %) (Хлыстов и др., 2022; 
Костырева и др., 2022; Morgunova et al., 2022).

На состав нефти также влияют геологические 
процессы в двух районах выходов нефти. В резуль-
тате фракционирования нефти в верхних слоях дон-
ных отложений и образования битумных построек 
на дне озера в районе ГУ, в воды озера поступает 
фракция, обогащенная н-алканами (Хлыстов и др., 
2009; Gorshkov et al., 2020), которая весьма эффек-
тивно окисляется микроорганизмами в аэробных 
условиях в водной толще. Частичная потеря низко-
молекулярных алканов в результате фракциониро-
вания нефти и сохранение высокомолекулярных, а 
также высокие значения концентрации полицикли-
ческих углеводородов (терпаны, ПАУ) способствуют 
развитию микробного сообщества, нацеленного на 
биодеградацию ароматических соединений в анаэ-
робных условиях, о чем свидетельствует значитель-
ное снижение их концентрации в составе нефти в 
течение 18 лет с момента открытия нефтепроявле-
ния (Gorshkov et al., 2020).

В более длительно существующем районе БЗ, 
нефть имеет продолжительный путь прохождения 
от источника ее генерации и длительно накаплива-
ется в донных отложениях, где и происходит актив-
ная анаэробная биодеградация как н-алканов, так 
и ПАУ. О длительном пути, пройденном нефтью 
от источника, так и о ее длительном накоплении 

в слоях осадков свидетельствует содержание пери-
лена в битуме (стабильного конечного продукта 
превращений органического вещества в донных 
отложениях) – на два порядка величины выше, 
чем в нефти, взятой в районе нефтепроявления ГУ 
(Хлыстов и др., 2022).

Деградация нефти сопровождалась образо-
ванием углеводородных газов (метана и этана). В 
эксперименте с осадками БЗ и ГУ максимальная 
концентрация образовавшегося метана составила 
2.4 ммоль/л (54 мл/л) и 32.54 ммоль/л (728 мл/л), 
соответственно. Диапазон концентрации метана в 
донных осадках оз. Байкал составляет от нескольких 
мкл/л до 20 мл/л (Земская и др., 2008; Pogodaeva 
et al., 2017). Таким образом, значения концентра-
ции образуемого метана при биодеградации нефти 
в условиях эксперимента, являются весьма значи-
мыми, особенно в случае с образцами из нефте-
проявления ГУ. Генерация этана, напротив, была 
более характерна при культивировании сообществ 
из отложений БЗ, где концентрация С2Н6 после года 
культивирования увеличилась в 2.3–7 раз в сравне-
нии с началом эксперимента.

Анализ структуры микробных сообществ в 
поверхностных и глубинных донных осадках из 
районов нефтепроявлений ГУ и БЗ выявил домини-
рование представителей девяти филумов домена 
Bacteria: Chloroflexota, Pseudomonadota, Actinomycetota, 
Nitrospirota, Acidobacteriota, Bacteroidota и 
Desulfobacterota, Atribacterota, Caldisericota и пяти 
домена Archaea: Thermoproteota, Halobacterota, 
Thermoplasmatota, Nanoarchaeota и Ca. Hadarchaeota. 
Состав микробных сообществ, в основном, является 
схожим на уровне филумов, в сравнении с осадками 
из метановых сипов, грязевых вулканов, и значи-
тельно различался на уровне семейств (Zemskaya et 
al., 2024, в печати).

Доминирующий филум Chloroflexota был 
представлен семействами Anaerolineaceae и неклас-
сифицируемыми Dehalococcoidia, доля семейств 
внутри филума меняется с глубиной (Рис. 2). 
Микроорганизмы, отнесенные к этим семействам, 
обнаружены в широком диапазоне анаэробных 
сред обитания, включая донные отложения, горя-
чие источники, анаэробные реакторы, экотопы, 
загрязненные углеводородами, где они способны 
осуществлять синтрофное окисление углеводоро-
дов (Anaerolineaceae) с образованием метана при 
участии метаногенных архей или восстановитель-
ное дехлорирование хлорированных углеводородов 

Таблица. Условные обозначения полученных накопительных культур и условия культивирования

Район отбора 
проб

Глубина отбора проб дон-
ных осадков, см /условное 

обозначение

Акцептор электронов Ссылка 

H2:СO2 Fe3+

Горевой Утес 
(ГУ)

St. 5, GC. 3, 10–30 / (GUI) GUI_ HCO3 GUII_ HCO3 Pavlova et al., 
2022St. 5, GC. 3, 100–120 / (GUII) GUI_SO4 GUII_SO4

Большая 
Зеленовская 

(БЗ)

St. 4, GC. 6, 30–50 см / К1_БЗ К1_HCO3 К1_SO4 К1_NO3 К1_Fe Pavlova et al., 
2024St. 4, GC. 6, 250–270 см / К2_БЗ К2_HCO3 К2_ SO4 К2_NO3 К2_Fe
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и галогенорганическое дыхание (Dehalococcoidia) 
(Liang et al., 2015; Löffler et al., 2015).

Филум Actinomycetota, в основном, пред-
ставлен ОТЕ, принадлежащим семействам 
OPB41 (Coriobacteriia) и хеморганогетеротроф-
ным Gaiellaceae и WCHB1-81 (Thermoleophilia). 
Большинство филотипов, связанных с OPB41, были 
обнаружены в нефтеносных, осадочных и подпо-
верхностных средах. Анализ метаболизма куль-
тивируемых представителей OPB41 показал, что 
микроорганизмы являются анаэробными литотро-
фами, использующими тиосульфат, элементарную 
серу, либо Fe(III) в качестве акцептора электронов 
(Khomyakova et al., 2022). Филум Acidobacteriota 
состоял, в основном из представителей семейств 
Aminicenantales и Vicinamibacteraсeae – хемооргано-
гетеротрофов, ферментирующих углеводы и бел-
ковые субстраты в анаэробных и аэробных условиях, 
соответственно (Kadnikov et al., 2019; Dedysh and 
Yilmaz, 2018). Показано, что Aminicenantales наибо-
лее часто выявляются в средах, подверженных воз-
действию углеводородов, за ними следуют морские 
среды обитания (особенно гидротермальные источ-
ники) и пресноводные (Farag et al., 2014). Филум 
Bacteroidota представлен семейством Bacteroidetes_
vadinHA17, протеолитическими бактериями, фер-
ментирующими углеводы с образованием лету-
чих жирных кислот (Kampmann et al., 2012). ОТЕ, 
отнесенные к филуму Desulfobacterota принадле-
жали анаэробным бактериям, окисляющим корот-
коцепочечные жирные кислоты (Syntrophaceae, 
Smithellaceae), либо ацетат (Desulfobaccaceae) в син-
трофном взаимодействии с метаногенными архе-
ями (Galushko and Kuever, 2019).

Представители филумов Nitrospirota, 
Pseudomonadota, Patescibacteria, MBNT15 и 
Verrucomicrobiota выявлены, в основном, в поверх-
ностных осадках и характеризуются как хемооргано-
гетеротрофы, окисляющие пептиды, аминокислоты, 
жирные кислоты и простые сахара посредством 
аэробного и анаэробного дыхания.

В то время как Atribacterota и Caldisericota – 
в глубинных. Представители Atribacterota наибо-
лее часто встречаются в геотермальных системах, 
нефтяных резервуарах, анаэробных морских отло-
жениях и метановых сипах (Mori et al., 2009; Carr 
et al., 2015; Nobu et al., 2016). В настоящее время, 
на основе метаболической реконструкции геномов 
Atribacterota показано, что бактерии могут осущест-
влять не только ферментацию углеводов с образова-
нием водорода, ацетата и этанола в результате гли-
колиза, но и ферментировать короткоцепочечные 
н-алканы в жирные кислоты, которые затем потре-
бляются вторичными деструкторами. Окисление 
н-алканов происходит при помощи полного набора 
генов, опосредующих присоединение фумарата к 
углеводородам (FAE, fumarate-adding enzymes) (Liu 
et al., 2019). Термофильные облигатные анаэробные 
гетеротрофы, восстанавливающие соединения серы 
и отнесенные к филуму Caldisericota также входили в 
число доминирующих таксонов в глубинных осадках. 
В настоящее время, последовательности, принадле-
жащие этому филуму, выявляются в гидротермаль-
ных системах, водоносных горизонтах, загрязнен-
ных углеводородами, содовых озерах, биореакторах 
и т.д. (Mori et al., 2009). Филогенетический анализ, 
основанный на сравнении конкатенированных ами-
нокислотных последовательностей 120 консерватив-

Рис.2. Относительная доля последовательностей фрагментов гена 16S рРНК Bacteria, представленных на уровне 
филумов (а) и семейств (б) в библиотеках из донных осадков районов нефтепроявлений ГУ и БЗ. Перечислены таксоны, 
составляющие >1% хотя бы в одной из библиотек
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ных белков, показал что филум Caldisericota наряду 
с Coprothermobacterota, Dictyoglomota, Thermotogota, 
and Thermodesulfobiota образуют древнюю кладу, 
предком которой могла быть термофильная, строго 
анаэробная, подвижная, водородзависимая, миксо-
трофная бактерия по метаболизму схожая с послед-
ним универсальным общим предком (last universal 
common ancestor, LUCA)  (Leng et al., 2023). Также 
в глубинных осадках, в значимых количествах (до 
4.7%) обнаружены последовательности представи-
телей филумов Zixibacteria и Elusimicrobiota, которые 
обычно составляют менее 1% в микробных сообще-
ствах и являются представителями «редкой биос-
феры» или «микробной темной материи» (Pascoal et 
al., 2021). Основываясь на реконструкции геномов 
этих бактерий показано, что они обладают фермен-
тативным метаболизмом, магнитотаксисом и уча-
ствуют в круговороте железа и серы (Castelle et al., 
2013; Uzun et al., 2023).

Домен Archaea в донных осадках из районов 
нефтепроявления был представлен теми же доми-
нирующими таксонами на уровне филума, что и 
в донных осадках грязевых вулканов, варьировало 
лишь процентное содержание микроорганизмов 
различных систематических групп (Zemskaya et al., 
2024). Такая закономерность была установлена и 
ранее, при изучении микробного разнообразия в 
донных осадках оз. Байкал, ассоциированных с раз-
грузкой нефти и газа (Zemskaya et al., 2015). Филум 
Thermoproteota был самым многочисленным в дон-
ных осадках из районов нефтепроявлений (Рис. 3). 
Доминирующие ОТЕ, относились к Bathyarchaeia 
(до 60% от всех последовательностей) и неклас-
сифицируемым Crenarchaeota. В настоящее время 
на основе метаболической реконструкции гено-
мов Bathyarchaeia показано, что микроорганизмы 

могут осуществлять не только ферментацию угле-
водов, но и окислять короткоцепочечные н-алканы 
и ароматические соединения до жирных кислот, 
которые затем потребляются вторичными деструк-
торами (Zhou et al., 2018; Dong et al., 2019; Liu et 
al., 2019; Zhang et al., 2021). Филум Halobacterota 
представлен семействами гидрогенотрофных 
архей (Methanomicrobiaceae, Methanoregulaceae, 
Methanoperedenaceae и Methanosaetaceae). В поверх-
ностных и подповерхностных осадках выявлены 
аэробные археи семейства Nitrosopumilaceae, осу-
ществляющие хемолитоавтотрофный рост за счет 
окисления аммиака и фиксации CO2 (Qin et al., 2016). 
Филум Nanoarchaeota состоял, в основном, из ОТЕ, 
отнесенных к семействам GW2011_GWC1_47_15 и 
Woesearchaeales_fa – археями, выявленными в самых 
различных средах обитания, среди которых нефтя-
ные резервуары и серные источники. Они являются 
частью консорциума с бактериями, где бактерии 
участвуют в круговороте углерода, а археи – в фик-
сации азота, денитрификации и восстановлении 
сульфата в анаэробных условиях (Liu et al., 2021; 
Köhler et al., 2023). Миксотрофные Thermoplasmatota 
были представлены Marine_Benthic_Group_D_and_
DHVEG-1_fa, а также неидентифицированными 
Thermoplasmata.

Только в образцах их глубинных осадков 
выявлены последовательности, отнесенные к тер-
мофильным Ca. Hadarchaeota. Археи впервые 
были обнаружены на золотом руднике в Южной 
Африке на глубине около 3 км, а также в донных 
осадках метановых холодных сипов, содержащие 
газовые гидраты (Takai et al., 2001; Mara et al., 
2023). Согласно данным реконструкций генома Ca. 
Hadarchaeota обладает генами, связанными с путем 
фиксации углерода через путь Вуда-Льюнгдаля, 

Рис.3. Относительная доля последовательностей фрагментов гена 16S рРНК Archaea, представленных на уровне 
филумов (а) и классов (б) в библиотеках из донных осадков районов нефтепроявлений ГУ и БЗ. Перечислены таксоны, 
составляющие >1% хотя бы в одной из библиотек
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метаногенезом и метаболизмом алканов (Hua et al., 
2019; Baker et al., 2016; Wang et al., 2019).

Таким образом, проведенные метабаркодин-
говые исследования донных осадков из районов 
нефтепроявлений (БЗ и ГУ), выявили сложный 
состав микробных сообществ, состоящих из бак-
терий и архей, специализирующихся на процессах 
разложения широкого спектра субстратов (орга-
нического углерода и нефтяных углеводородов), 
а также наличие у микроорганизмов генов, коди-
рующих синтез ферментов аэробной деградации 
углеводородов и биосурфактантов (Павлова и 
др., 2010; Ломакина и др., 2014; Likhoshvay et al., 
2014). Микробное сообщество донных осадков ГУ 
в бо́льшей части представлено последовательно-
стями микроорганизмов, выявляемых в термальных 
источниках Йеллоустонского парка, осадках грязе-
вых вулканов и загрязненных углеводородами сред, 
географически весьма отдаленных от оз. Байкал, а 
также последовательностями представителей «ред-
кой биосферы» – Elusimicrobiota, Zixibacteria и Са. 
Hadarchaeota. В глубинных осадках БЗ представи-
тели этих таксонов также присутствуют, но в мень-
шей доле. Основное различие в таксономическом 
составе микробных сообществ наблюдалось между 
подповерхностными и глубинными осадками 
(Pavlova et al., 2022; Pavlova et al., 2024).

4. Выводы

Микробное сообщество донных осадков из 
района нефтепроявления Большая Зеленовская, 
функционирующее в условиях более длительного 
воздействия углеводородов, более ориентировано 
на процессы анаэробного окисления нефти в срав-
нении с микробными сообществами из донных 
осадков нефтепроявления, расположенного у м. 
Горевой Утес. О чем свидетельствует высокая сте-
пень биодеградации ПАУ, как в поверхностных, так 
и глубинных осадках, в независимости от присут-
ствующих в среде акцепторов электронов. А также 
н-алканов, процент деградации которых был более 
значим в накопительных культурах с осадками БЗ, 
чем ГУ.

Микробные сообщества, функционирующие в 
анаэробных условиях в донных осадках в районах 
нефтепроявлений, являются не менее важным зве-
ном в процессах самоочищения озера от нефтяного 
«загрязнения». Об этом свидетельствует высокая 
углеводородокисляющая способность микроорга-
низмов, осуществляющих анаэробную биодеграда-
цию компонентов нефти (до 65%) в низкотемпера-
турных условиях оз. Байкал. Как и в других нефтяных 
резервуарах, конверсия углеводородов сопровожда-
ется образованием углеводородных газов (метан и 
этан). Ключевыми участниками анаэробной дегра-
дации углеводородов нефти в донных осадках оз. 
Байкал могут быть синтрофно окисляющие углеводо-
роды нефти бактерии (Bacillota, Gammaproteobacteria, 
Chloroflexota, Actinomyceota, Desulfobacterota) и археи 
(Halobacteriota, Bathyarchaeia).
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