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Приведены новые сведения о видовом разнообразии и метаболическом потенциале малоизученных 
микробных сообществ криопэгов полуострова Ямал. Подсчет общей численности микроорганизмов, на-
селяющих криопэги, показал достаточно высокую плотность, составившую 106–108  кл/мл. При этом 
сульфатвосстанавливающие бактерии были обнаружены только в двух из трех криопэгах в численности, 
не превышающей 103  кл/мл. Из криопэгов впервые выделены представители бактериальных родов 
Acetobaсterium (штаммы K1/0, K1/6 =ВКМ B-3638, K1/7, K1/8), Labilibaculum (K2SТ, =ВКМ B-3650Т) и 
Trichococcus (K1TrТ, =ВКМ B-3651Т). Все изоляты являлись психроактивными и были способны расти 
при температуре 6 °С. 
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New data on the species diversity and metabolic potential of insufficiently studied microbial communities 
in cryopegs of the Yamal Peninsula are presented. The total number of microorganisms inhabiting cryopegs is 
high and reaches 106–108 cells/mL. At the same time, sulfate-reducing bacteria have only been found in two out 
of three studied cryopegs in numbers not exceeding 103 cells/mL. Representatives of the bacterial genera Ace-
tobacterium (strains K1/0, K1/6 =VKM B-3638, K1/7, K1/8), Labilibaculum (K2ST, =VKM B-3650T), and 
Trichococcus (K1TrT, =VKM B-3651Т) have been isolated from cryopegs for the first time. All isolates are 
psychroactive and are able to grow at 6°C.
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ВВЕДЕНИЕ

Криопэги Ямала – уникальные экосистемы 
многолетнемерзлых отложений, сформировавши-
еся в конце среднего плейстоцена в результате ре-
грессии Полярного бассейна и перехода водонасы-
щенных морских донных отложений в субаэраль-
ное состояние с последующим вымораживанием 
солей и образованием незамерзших рассолов. Эти 
образования являются единственным видом сво-
бодной воды на Земле, характеризующимся по-
стоянными отрицательными температурами, вы-
сокой соленостью и полной изолированностью от 
воздействия внешних факторов на протяжении 
геологического времени. Как показали исследова-
ния последних двух десятилетий [Печерицына и 
др., 2007; Rivkina et al., 2004; Gilichinsky et al., 2005; 
Rapp et al., 2021; Cooper et al., 2022], в криопэгах 
сформированы активные микробные сообщества, 
представленные психрофильными, психроактив-
ными галофильными микроорганизмами различ-
ных физиологических групп, в том числе аэробны-
ми и анаэробными бактериями, археями, мицели-
альными и одноклеточными грибами. 

К настоящему времени из криопэгов выделе-
но и описано небольшое количество микроорга-
низмов: Clostridium algoriphilum [Shcherbakova et 
al., 2005], ‘Psychrobacter muriincola’ [Щербакова и 
др., 2009], Psychrobacter cryohalolentis [Bakermans et 
al., 2006], Celerinatantimonas yamalensis [Shcher ba-
kova et al., 2013], Desulfovibrio arcticus [Pecheritsyna 
et al., 2012], Desulfovibrio gilichinskyi [Ryzhmanova 
et al., 2019], Geomyces pannorum [Кочкина и др., 
2007] и несколько штаммов неохарактеризован-
ных представителей родов Brevibacterium, Micro-
bac terium, Dietzia и Citricoccus [Петровская и др., 
2012; Spirina et al., 2017]. 

Одной из ключевых адаптивных стратегий 
психрофильных и психротрофных бактерий яв-
ляется синтез устойчивых к холоду ферментов 
[Gerday et al., 2000]. Благодаря высокой каталити-
ческой активности при низких температурах холо-
доактивные ферменты будут полезны в качестве 
добавок к моющим средствам, биокатализаторов 
для биотрансформации лабильных соединений 
при низких температурах и биоремедиации за-
грязненных почв и сточных вод при низких и уме-

ренных температурах [Hamid et al., 2022]. Так, 
гены холодоактивной эстеразы были обнаруже-
ны в геноме P. сyohalolentis K5T. Этот белок был 
клонирован в Escherichia coli и исследован с точки 
зрения его термостабильности и оптимальных ка-
талитических условий. Оказалось, что в отличие 
от многих известных холодоактивных ферментов 
эстераза из бактерии, обитающей в криопэге, 
 обладала относительно высокой термостабиль-
ностью, сохраняя более 60 % активности после ин-
кубации в течение 1 ч при 80 °С [Novototskaya-Vla-
so va et al., 2012]. Таким образом, новые холодо-
устойчивые бактерии, выделенные из криопэгов, 
могут стать источником уникальных ферментов и 
биологически активных соединений.

Цель настоящей работы состояла в выделе-
нии новых таксонов психроактивных микроорга-
низмов и расширении представлений о разнообра-
зии микробных сообществ криопэгов полуострова 
Ямал.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Образцы воды крио-
пэгов отобраны в 2013 г. Н.Э. Демидовым (лабора-
тория криологии почв, ИФХиБПП РАН) в позд-
неплейстоценовых аллювиальных отложениях в 
районе р. Яра-Яха и Бованенковского газового 
месторождения (70°29′00″ с.ш., 68°00′00″ в.д.) в об-
ласти сплошного распространения многолетне-
мерзлых пород в горизонте переохлажденных за-
соленных почв. Среднегодовая температура мерз-
лых толщ –2…–4 °С. Основные гидрохимические 
характеристики воды криопэгов представлены в 
табл. 1. 

Для стерильного отбора проб при колонковом 
бурении мерзлых пород станком УКБ-12/25 была 
использована методика Т. Ши с соавт. [Shi et al., 
1997]. Отбор проб из скважин, вскрывающих 
крио пэги, был осуществлен с помощью гидрохи-
мического батометра ПЭ 1105 в предварительно 
стерилизованные бутыли объемом 500 мл. Ото-
бранные пробы хранились до начала анализов при 
температуре –20 °С.

Микробиологические методы учета числен-
ности бактерий. Общее количество микроорга-
низмов в воде криопэгов было определено мето-

Т а б л и ц а  1. Гидрохимическая характеристика воды криопэгов полуострова Ямал

Крио-
пэг Место отбора Глубина 

отбора, м рН
Минера-
лизация,

г/л

Ионный состав воды, г/л

K+ Na+ Ca2+ Mg2+ HCO3
– Cl– SO4

2–

1Y Бованенковское газо- 
вое месторождение

120 7.9 14.60 0.12 0.196 2.0 2.04 0.46 9.59 0.19

2Y Устье р. Яра-Яха 5 7.4 56.23 0.85 16.35 0.52 2.38 1.02 31.24 2.88
3Y Пойма р. Яра-Яха 12.5–20.0 7.5 77.16 0.41 22.68 1.04 3.79 1.71 47.22 0.31

П р и м е ч а н и е. Анализ выполнен М.С. Куприной (ИГЭ РАН).
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дом прямого счета (МПС) по А.С.  Разумову 
[1962]. 

Численность сульфатвосстанавливающих 
бактерий (СВБ) в образцах воды определяли ме-
тодом предельных разведений (МПР), описанным 
ранее в [Ryzhmanova et al., 2019]. Рост СВБ опре-
деляли по образованию сероводорода при 660 нм 
на спектрофотометре Agilent Cary 300 (Aglient 
Technologies, USA) [Cline, 1969]. 

Среды и условия культивирования. Чистые 
культуры получены методом десятикратных раз-
ведений на анаэробных жидких и твердых средах 
следующего состава (г/л): K2HPO4 0.5; KCl 1.0; 
MgSO4 0.5; Na2SO4 2.0; Na2S2O3 1.0; NaCl 5.0; 
NH4Cl 1.0; CaCl2 0.15; Na2S⋅9H2O 0.25; раствор ви-
таминов по Волину 5.0 мл [Wolin et al., 1963]; рас-
твор микроэлементов 1.0 мл [Кевбрин, Заварзин, 
1992]; лактат натрия 2.0. 

Микроскопические методы исследования. 
Морфология клеток была изучена с помощью 
 светового микроскопа Nikon Eclipse Ci (Nikon, 
Japane), оснащенного камерой ProgRes Speed XT 
core 5 (Jenoptik, Germany). 

Изучение физиолого-биохимических 
свойств изолятов. Оптимальные условия роста 
выделенных штаммов были определены по опти-
ческой плотности при 600 нм на спектрофотомет-
ре Agilent Cary 300 (Agilent Technologies, USA). 
Температурный диапазон роста был определен по 
удельной скорости роста при 0, 6, 12, 20, 26, 29, 32, 
35, 37, 42 °С, диапазон солености – по скорости 
рос та при концентрациях NaCl 0, 1, 2, 3.5, 5, 10, 20, 
30, 50, 70, 100 г/л.

Конечные метаболиты были определены ме-
тодом ЯМР-спектроскопии. Высушенный и очи-
щенный метанольный экстракт был растворен в 
540 мкл H2O, затем к нему было добавлено 60 мкл 
4 М натриевой соли 3-(триметилсилил)-про пио-
новой кислоты-d4 (TSP), полученная смесь была 
перемешана на шейкере в течение 30 с и центри-
фугирована при 15000g в течение 5 мин. Суперна-
тант был помещен в калиброванную ЯМР-пробир-
ку диаметром 5 мм. Спектры регистрировались на 
ЯМP-cпектpометpе AVANCE III  600 (Bruker, 
USA) c pабочей чаcтотой 600 МГц, пpи тем пе-
pатуpе 298 К, шиpине cпектpа 24 мд и 90-гpадуcном 
импульcе 12.5 мкc. Количество сканов составило 
128 сканирований с интервалом 10 с, затухание 
свободной индукции было зарегистрировано для 
96 000 точек за 3.42 с. Калибровка химических 
сдвигов была проведена для сигнала TSP при 
0.00 ppm, который служил внутренним стандар-
том. Двумерные спектры гомоядерной (1Н–1Н) 
спин-спиновой корреляции (COSY) для образцов 
регистрировались во всей области появления сиг-
налов 0.3–9.3 ppm. В задержке релаксации перед 
импульсами COSY использовалось подавление 
сигнала воды предварительным насыщением. Вре-

мя задержки между импульсами COSY состав-
ляло 1 с, массивы данных состояли в среднем из 
2048/512 точек. Для анализа данных использова-
лись базы данных спектрального программного 
обеспечения AMIX (Bruker) и BMRB (Банк дан-
ных биологического магнитного резонанса).

Выделение ДНК, амплификация, секвени-
рование геномов. Для выделения бактериальной 
ДНК из образцов воды криопэгов бактерии были 
концентрированы с использованием пористой 
диафрагмы, ДНК были выделены набором Гомо-
Сорб (Синтол, Россия). Геномная ДНК для пол-
ногеномного секвенирования была выделена на-
бором Quick DNA Fungal/Bacterial Kit (Zymo 
Research, USA). Качество выделенной ДНК оце-
нивалось по соотношению A260/280 с использо-
ванием прибора Nanodrop 8000 (Thermo Fisher 
Scientific, USA) и по результатам горизонтального 
электрофореза в 1%-м агарозном геле. Концент-
рация ДНК была измерена с использованием на-
бора dsDNA High Sensitivity Assay Kit на приборе 
Qubit  4 Fluorometer (Life Technologies, USA). 
ДНК-библиотека для полногеномного секвениро-
вания была подготовлена с использованием набо-
ра NEBNext® Ultra™ II FS DNA Library Prep Kit 
for Illumina® (New England BioLabs, USA). 

Полимеразная цепная реакция (ПЦР) была 
проведена на амплификаторе Терцик (ДНК-Тех-
нология, Россия) с использованием пары универ-
сальных праймеров 27f/1492r [Lane et al., 1991] на 
ген 16S рРНК.

Фрагментный состав библиотеки был прове-
ден с помощью капиллярного электрофореза в по-
лиакриламидном геле на платформе QIAxcel Ad-
vanced System с использованием набора QIAxcel 
DNA High Resolution Kit (Qiagen, Germany). Нор-
мализация молярной концентрации библиотеки 
была проведена с использованием количествен-
ной ПЦР на платформе CFX Connect Real-Time 
PCR System (Bio-Rad, USA). Парноконцевое сек-
венирование (2 ×  250  п.н.) было проведено на 
платформе MiSeq (Illumina, USA) с использовани-
ем набора реагентов v. 2 (Illumina, USA). Секве-
нирование нуклеотидных последовательностей 
гена 16S рРНК было проведено с помощью уни-
версальных праймеров 27f и 1492r [Lane et al., 
1991] и набора реактивов ABI PRISM® BigDye™ 
Termi nator v. 3.1 с последующим анализом про-
дуктов реакции на автоматическом секвенаторе 
Applied Biosystems 3730 DNA Analyzer (Applied 
Biosystems, USA).

Филогенетический и геномный анализ. Для 
поиска нуклеотидных последовательностей гена 
16S рРНК использована программа BLAST базы 
данных GenBank [Sayers et al., 2019]. Последова-
тельности выровнены с помощью программы 
CLUSTAL W [Larkin et al., 2007]. На основе ну-
клеотидных последовательностей фрагментов 
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гена 16S рРНК с использованием пакета программ 
MEGA6 построена филогенетическая дендрограм-
ма с применением метода “поиска ближайших со-
седей” (neibour-joining). Полученные нуклеотид-
ные последовательности генов 16S рРНК штам-
мов K1/6, K2SТ и KTrТ были депонированы в 
GenBank под номерами OP709879, OP722762 и 
OP722757 соответственно. Сборка и анализ гено-
ма проведены на сервере Kbase и GGDC. Геномы 
штаммов K1/6, K2SТ и KTrТ были депонированы 
в базе данных GenBank под номерами BioProject 
PRJNA984454, PRJNA985894 и PRJNA924143 со-
ответственно. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Определение численности бактерий в образ-
цах воды криопэгов п-ова Ямал показало, что эти 
экосистемы, несмотря на постоянные отрицатель-
ные температуры и высокую минерализацию, име-
ют достаточно высокую плотность микроорганиз-
мов. Численность составила 8.2⋅108, 4.2⋅107 и 
3.2⋅106 кл/мл в криопэгах 1Y, 2Y и 3Y соответ-
ственно (табл. 2). Эти результаты согласуются с 
работами других ученых, изучавших микробное 
разнообразие арктических криопэгов [Gilichinsky 
et al., 2005; Rapp et al., 2021; Cooper et al., 2022]. 

СВБ были обнаружены только в криопэгах 
1Y и 3Y в количестве 2⋅103 и 2⋅102 кл/мл соответ-
ственно (см. табл. 2). Следует отметить, что чис-
ленность СВБ в ямальских криопэгах оказалась 
на 2–3 порядка ниже, чем в криопэгах Колымской 
низменности [Gilichinsky et al., 2005]. Методом 
предельных разведений не удалось детектировать 
СВБ в образце воды криопэга 2Y, что может быть 
связано с созданием неоптимальных селективных 
условий для присутствующих там сульфатредук-
торов. Тем не менее нельзя исключить их полное 
отсутствие. В таком случае терминальная стадия 
разрушения органического вещества в этой экоси-
стеме, вероятно, осуществляется ацетогенными 
или метаногенными микроорганизмами. 

С образцами воды криопэгов 1Y, 2Y и 3Y 
были поставлены накопительные культуры, обо-
значенные авторами как K1S, K2S и K3S соот-
ветственно. В результате использования метода 
десятикратных разведений на жидких и твердых 
средах из накопительной культуры K1S были вы-

делены штаммы бактерий, обозначенные автора-
ми как K1/0, K1/6, K1/7, K1/8 и K1TrТ. Из нако-
пительной культуры K2S был выделен штамм 
K2SТ. Из криопэга 3Y ранее авторами была выде-
лена и описана психротолерантная сульфатреду-
цирующая бактерия Desulfovibrio gilichinskyi 
[Ryzhmanova et al., 2019]. 

Микроскопирование клеток штаммов K1/0, 
K1/6, K1/7 и K1/8 (рис. 1, а) показало, что все 
они представлены одиночными или сдвоенными 
грамположительными короткими неспорообра-
зующими палочками с закругленными концами 
размером (0.5–0.7)×(1.4–1.5) мкм. В логарифмиче-
ской фазе роста клетки были подвижны, в стацио-
нарной фазе роста теряли подвижность. Клетки 
штамма K1TrТ (см. рис. 1, б) имели кокковидную 
или овоидную форму размером 1.0–1.5 мкм, были 
неподвижные, располагались поодиночке, парами, 
короткими цепочками или собирались в непра-
вильные конгломераты, не образовывали спору и 
по Граму окрашивались вариабельно. Клетки 
штамма K2SТ (см. рис. 1, в) были представлены 
тонкими прямыми неподвижными грамположи-
тельными палочками размером 0.5×(2.0–5.0) мкм.

Штаммы K1/0, K1/6, K1/7 и K1/8 являлись 
облигатными анаэробами, были способны расти 
гетеротрофно на бетаине, органических кислотах, 
моносахарах, спиртах, дрожжевом экстракте, каза-
миновых кислотах, триптиказе, пептоне, а также 
автотрофно на смеси H2 и CO2. Эти штаммы росли 
в диапазоне температур от 6 до 35 °С с оптимумом 
26 °С. Кроме того, они облигатно зависели от на-
личия ионов Na+ в среде и росли при концентра-
ции NaCl от 1 до 70 г/л с оптимумом 3.5 г/л. Един-
ственным конечным метаболитом штаммов K1/0, 
K1/6, K1/7 и K1/8 являлся ацетат. Филогенетиче-
ский анализ (рис. 2) показал, что нуклеотидные 
последовательности гена 16S рРНК изолятов 
K1/0, K1/6, K1/7 и K1/8 имеют 100%-е сходство 
между собой и с видом Acetobacterium сarbinolicum 
WoProp1Т. У штамма K1/6 был секвенирован ге-
ном размером 3.84 Mб, состоящий из 77 контигов, 
с целостностью (по CheckM) 100 %, содержани-
ем G+C 42.53 мол.%. Сравнительный геномный 
анализ изолята K1/6 с референтным штаммом 
A. сarbinolicum WoProp1Т было невозможно осу-
ществить ввиду отсутствия генома последнего. 
Поэтому авторами для сравнения был взят геном 
штамма Acetobacterium sp. KB-1, имеющего 100%-е 
сходство по гену 16S рРНК с A.  сarbinolicum 
WoProp1Т. Значения ANI и ДНК–ДНК гибриди-
зации между штаммами K1/6 и Acetobacterium sp. 
KB-1 составили 98.9 и 92.2 %, это является недо-
статочным для межвидового различия и позволя-
ет предположить, что изолят K1/6 является но-
вым штаммом вида A. сarbinolicum. 

Штамм K1TrТ являлся факультативным ана-
эробом, был способен расти в диапазоне темпера-

Т а б л и ц а  2. Общая численность бактерий и СВБ  
 в криопэгах полуострова Ямал

Криопэг Минерализа-
ция, г/л

Общая чис-
ленность бак- 
терий, кл/мл

СВБ, кл/мл

1Y 14.60 8.2⋅108 2⋅103

2Y 56.23 4.2⋅107 н.о.
3Y 77.16 3.2⋅106 2⋅102

П р и м е ч а н и е: н.о. – не обнаружено.
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Рис. 2. Филогенетическое древо, построенное на основе анализа нуклеотидных последовательностей 
гена 16S рРНК (1191 н.о.) и показывающее положение штаммов K1/0, K1/6, K1/7, K1/8, K1TrТ и 
K2SТ среди представителей родов Acetobaсterium, Trichococus и Labilibaculum. 
Дендрограмма построена с использованием метода “neibour-joining”. В точках ветвления – данные “bootstrap”-анализа  
(в процентах от 1000 реплик). В скобках – учетный номер базы данных GenBank. Длина масштабной линейки: 2 замены на 
100 нуклеотидов.

Рис. 1. Морфология клеток штаммов K1/6 (а), K1Tr (б) и K2S (в), фазовый контраст.
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тур от 6 до 37 °С с оптимумом 26 °С. Несмотря на 
то что рост штамма K1TrТ не зависел от наличия 
ионов Na+ в среде, он был способен выдерживать 
соленость до 70 г/л. Оптимальным содержанием 
NaCl для роста было 1 г/л. Основными конечны-
ми метаболитами штамма K1TrТ при росте на глю-
козе являлись лактат, этанол, ацетат, формиат и, 
в  качестве минорного компонента, сукцинат. 
У штамма K1TrТ был секвенирован геном разме-
ром 3.11 Mб, состоящий из 44 контигов, с целост-
ностью (по CheckM) 98.91 %, содержанием G+C 
46.56 мол.%. Филогенетический анализ гена 16S 
рРНК штамма K1TrТ выявил 100%-е сходство с 
Trichococcus patagoniensis и T. collinsii (см. рис. 2). 
Однако данные полногеномного секвенирования 
показали, что ближайшим родственником штам-
ма  K1TrТ является T.  alkaliphilus B5Т. Уровень 
сходства ДНК–ДНК гибридизации (63.1 %) и ANI 
(93.33 %) штамма K1TrТ и T. alkaliphilus B5Т по-
зволяют утверждать, что штамм K1TrТ представ-
ляет собой новый вид рода Trichococcus. 

Штамм K2SТ являлся облигатным анаэробом, 
был способен расти в диапазоне температур от 
6 до 32 °С с оптимумом 24 °С, использовал для 
рос та моно- и дисахара, а также пируват, лактат и 
глицерин. Штамм K2SТ облигатно зависел от на-
личия ионов Na+ в среде, рос в диапазоне NaCl от 
1 до 70 г/л с оптимумом 20 г/л. Конечными мета-
болитами штамма K2SТ при росте на глюкозе яв-
лялись лактат, ацетат, пропионат сукцинат, пиру-
ват и, в качестве минорного компонента, формиат. 
Согласно филогенетическому анализу гена 16S 

рРНК, штамм K2SТ принадлежит к семейству 
Marinifilaceae и кластризуется в роду Labilibaculum 
(см. рис. 2), все известные представители которого 
обнаружены в морских экосистемах и являются 
психротолерантными. Его ближайшими родствен-
никами являются ‘Labilibaculum euxinus A4T’ и 
Labilibaculum manganireducens SPP2Т со сходством 
98.78 и 98.70 % соответственно. У штамма K2SТ 
был секвенирован геном размером 5.26 Mб, состо-
ящий из 86 контигов, с целостностью (по CheckM) 
99.46 %, содержанием G+C 36.23 мол.%. Данные 
полногеномного секвенирования показали, что 
штамм K2SТ представляет собой новый вид рода 
Labilibaculum. Уровень сходства ДНК–ДНК гиб-
ридизации между штаммами K2SТ, ‘L. euxinus A4T’ 
и L. manganireducens SPP2Т составил 48.1 и 47.7 %, 
а показатель ANI равен 92.17 и 92.78 % соответ-
ственно. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, из двух криопэгов п-ова Ямал 
выделены шесть новых штаммов психроактивных 
бактерий различных физиологических групп: аце-
тогенные бактерии Acetobacterium spp. K1/0, K1/6, 
K1/7, K1/8, сахаролитическая бактерия Labili ba-
culum sp. K2SТ и гетеротрофная бактерия Tricho-
coccus sp. K1TrТ. Штамм K1TrТ близок по ряду 
фенотипических и физиолого-биохимических 
признаков к представителям рода Trichococcus. 
Как и все представители данного рода, штамм 
K1TrТ способен расти при низких температурах и 

Т а б л и ц а  3. Потребляемые субстраты и конечные метаболиты микроорганизмов, 
 выделенных из криопэгов Колымской низменности и полуострова Ямал

Микроорганизм Субстрат / продукт Источник
Clostridium 
algoriphilum

Глюкоза, моно- и дисахариды, инозитол, сорбит, маннит, целлобиоза, 
пептон, дрожжевой экстракт, фумарат, малат, триптиказа, трегалоза, 
ксилан, бетаин, холин/бутират, формиат, лактат, ацетат, этанол, Н2, СО2

[Shcherbakova et al., 2005]

Geomyces pannorum Сахара/лактат, ацетат [Кочкина и др., 2007]
Celerinatantimonas 
yamalensis

Глюкоза, моно- и дисахариды, целлобиоза, ксилан, дульцит, сорбит, 
глицерин, сукцинат, фумарат, малат, пируват, цитрат, глюконат, 
N-ацетилглюкозамин/ацетат, этанол, СО2

[Shcherbakova et al., 2013]

Psychrobacter 
cryohalolentis

Цитрат, лактат, ацетат, глутаминовая кислота/СО2 [Bakermans et al., 2006]

‘Psychrobacter 
muriincola’

Дрожжевой экстракт, пируват, глутарат, фумарат, капроат, гептаноат, 
бутират, малат, лактат, цитрат, пролин, тирозин, метанол, бутанол, 
дульцит/СО2

[Щербакова и др., 2009]

Trichococus sp. 
K1TrT

Глюкоза, фруктоза, галактоза, сахароза, манноза, маннитол, дрожжевой 
экстракт, лактат/лактат, этанол, ацетат, формиат, сукцинат

Данные авторов

Labilibaculum sp. 
K2ST

Глюкоза, лактоза, ксилоза, целлобиоза, ацетилглюкозамин, глицерин, 
пируват и лактат/лактат, ацетат, пропионат сукцинат, пируват, формиат

Данные авторов

Desulfovibrio 
arcticus

Лактат, формиат, пируват, этанол, Н2 + ацетат/ацетат, СО2 [Pecheritsyna et al., 2012]

Desulfovibrio 
gilichinskyi

Лактат, формиат, пируват, фумарат, аланин, этанол, Н2 + ацетат/ацетат, 
СО2

[Ryzhmanova et al., 2019]

Acetobacterium spp. 
K1/0, K1/6, K1/7, 
K1/8

Бетаин, лактат, пируват, формиат, глицерин, метанол, этанол, этиленгли-
кол, глюкоза, фруктоза, дрожжевой экстракт, казаминовые кислоты, 
триптиказа, пептон, Н2 + СО2/ацетат

Данные авторов
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в широком диапазоне солености. Однако тот факт, 
что близкородственные виды являются почвенны-
ми обитателями, а также отсутствие зависимости 
роста штамма K1TrТ от ионов Na+ приводят к вы-
воду, что данный штамм попал в воду криопэга из 
окружающих его многолетнемерзлых грунтов и 
впоследствии эффективно адаптировался к невы-
сокой минерализации криопэга 1Y. Штаммы 
K1/0, K1/6, K1/7, K1/8 и K2SТ являются облигат-
ными галофилами и, по всей видимости, представ-
ляют собой аборигенную микрофлору криопэга. 

Анализ данных о культивируемом микробном 
разнообразии криопэгов Арктики, как приведен-
ных в настоящей работе, так и полученных ранее, 
позволяет считать, что микробиом криопэгов 
представляет собой полностью автономную, изо-
лированную экосистему, где все микроорганизмы 
являются звеньями одной трофической цепи (см. 
табл. 3). Так, бактерии Clostridium algoriphilum, Ce-
lerinatantimonas yamalensis, целлюлозолитические 
микромицеты Geomyces pannorum способны ис-
пользовать в качестве источника углерода ос татки 
клеточных стенок бактерий, поставляя субстраты 
для бактерий родов Psychrobacter, Tricho cocus, 
Labilibaculum, СВБ и ацетогенов. Конечные мета-
болиты представителей родов Trichococus и Labi li-
baculum также могут служить субстратами для аце-
тогенов и СВБ, являющихся конечными деструк-
торами органического вещества в криопэгах, а 
также, благодаря способности к автотрофному рос-
ту, еще и продуцентами органического вещества. 

Полученные авторами данные расширили 
представления о структуре и функционировании 
микробного сообщества уникальной закрытой 
экосистемы криопэгов и дополнили функцио-
нальные пробелы в трофических цепях анаэроб-
ной части циклов углерода, серы и азота.
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нансовой поддержке Министерства науки и выс-
шего образования Российской Федерации (соглаше-
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