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МІКРООРГАНІЗМИ МОРСЬКИХ ХОЛОДНИХ 
ПРОСОЧУВАНЬ ВУГЛЕВОДНІВ

Морські вуглеводневі просочування (сипи) завдяки своїм унікальним геофі-
зичним та геохімічним характеристикам формують унікальні умови для 
розвитку специфічних мікробних спільнот, різноманітна та взаємопов’я-
зана метаболічна діяльність яких лежить в основі глобальних екологічних 
процесів. В короткому огляді розглянуті геофізичні та хімічні передумови 
формування сипів та вуглеводневих флюїдів – джерел енергії та субстратів 
для метаболічних процесів, що опосередковані мікроорганізмами, які існу-
ють в даних екологічних нішах. Наведено інформацію про різноманітність 
мікроорганізмів в холодних вуглеводневих просочуваннях, їх метаболічний 
потенціал в умовах динамічного розвитку середовища.

Ключові  слова:  мікробне біорізноманіття, метаногенез, метанотрофи, 
вуглеводневі просочування, окиснення вуглеводнів, сульфатредукція.
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Геофізичні та хімічні передумови формування 
вуглеводневих флюїдів
Вуглеводні в корисних копалинах існують у різних формах і їх склад-

ність варіює від найпростішої – метану до численних різноманітних складо-
вих нафти. Осадження багатих органікою матеріалів вздовж континентальних 
околиць створюють умови для подальшого утворення вуглеводнів за рахунок 
біологічних і термогенних процесів, які тривають протягом мільйонів років. 
У мілководних безкисневих відкладах метан утворюється лише шляхом мета-
ногенезу опосередкованого мікроорганізмами. Зі збільшенням глибини в тов-
щі осадів за рахунок геотермічного градієнту (температура підвищується на 
20–50 °C з кожним кілометром, а на глибині 2500–5000 м температура стано-
вить більше 150 °C) створюються оптимальні умови для утворення термоген-
них вуглеводнів: С5-алканів і більш важких сполук – н-алканів, циклоалканів, 
ароматичних сполук та, з рештою, нафти [1, 36]. 

У відкладах вуглеводні накопичуються в пористих утвореннях поро-
ди - колекторах, а градієнт концентрації в середині колектора призводить до 
висхідного потоку вуглеводнів зі швидкістю, яка визначається пористістю 
колектора [1]. Вуглеводні рухаються через мережу розломів, які з’єднують 
глибокі резервуари під морським дном і під час цієї подорожі відбувається 
їх окиснення та мінералізація. Просочування вуглеводнів на морському дні 
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зумовлено надлишковим тиском, який існує в резервуарах, і повторно вводить 
нафту та газ у вуглецевий колообіг. Викиди вуглеводнів з глибоких резерву-
арів можуть мати імпульсний або постійний характер і тривати протягом ко-
роткого або тривалого періоду часу [36].

В осадових басейнах на міграцію вуглеводнів через систему розломів 
та пор впливає розподіл соляних структур [41]. Сіль є пластичною і її рух 
створює і постійно змінює структуру і рельєф вуглеводневого басейну вздовж 
морського дня та мережі розломів, які слугують магістралями, що направля-
ють висхідний потік вуглеводнів. В процесі міграції вуглеводневих флюїдів з 
глибоких джерел через розломи та сольові структури хімічний склад флюїдів 
змінюється, таким чином створюючи чіткі геохімічні ознаки – підписи [12, 
41]. За рахунок геохімічних та мікробних змін нафти та газу під час міграції 
через шари відкладів утворюються кінцеві продукти (CO2, CH4 ) та органічні 
проміжні продукти. Взаємодія з соляними структурами ще більше змінює рі-
дину, утворюючи розсоли, наповнені нафтою та газом. Взаємодія із розсолом 
та осадом збагачує вуглеводневі флюїди амонієм, фосфатом, силікатами та 
розчиненими органічними речовинами (РОР) [11,38]. На морському дні дані 
флюїди слугують джерелом енергії для мікроорганізмів, що вільно існують і 
хемосинтетично-симбіотичних асоціацій тварин [36].  Таким чином, уздовж 
усього континентального шельфу світового океану вуглеводні, що просочу-
ються через донні породи, мають вирішальний вплив на біологічну різнома-
нітність, хімічну складову та геологію даних середовищ існування [35].

Поверхневі прояви просочувань вуглеводнів – вуглеводневі сипи пред-
ставляють собою ділянки морського дна, де витікають (просочуються) ге-
офлюїди з глибоких джерел: нафта та/або газ переміщуються та скидаються 
природним шляхом у водяний потік. Донні відкладення в місцях просочення 
вуглеводнів часто насичені нафтою та газом. У холодних сипах флюїди, що 
просочуються, є прохолодними – температура навколишнього середовища 
рідко перевищує 10 °C, не киплять і мають pH близьке до нейтрального, в той 
час як рН гідротермальних рідин (температура > 350 °C) є кислим (pH < 4). 
Хімічний склад викидних флюїдів також відрізняється: гідротермальні дже-
рела викидають рідини, збагачені геогенним метаном, сірководнем, воднем і 
відновленими металами, тоді як холодні сипи викидають рідини, збагачені бі-
огенними та термогенними газами, нафтою та розсолом (висококонцентрова-
ні розчини солей металів) різного складу. І, нарешті, швидкість викиду рідини 
у холодних сипах, як правило, нижча, ніж швидкість викиду рідини у гідро-
термальних отворах [61]. Як вуглеводневі сипи, так і гідротермальні джерела 
створюють унікальні геобіологічні ознаки місцевого середовища [35].

Вуглеводневі флюїди в комплексі з місцевим мікробіомом представля-
ють собою потужні біореактори, які підтримують та реалізують безліч біоге-
охімічних процесів та реакцій, зокрема анаеробне окиснення метану (АОМ), 
сульфатредукція, метаногенез [6], і, таким чином, є ідеальним середовищем 
для вивчення мікробних взаємодій та симбіозу [20].

Холодим сипам, як і іншим водним середовищам існування, характер-
на окисно-відновна зональність – вертикальна стратифікація біогеохімічних 
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процесів трансформації органічної речовини у відкладах, що зумовлено від-
мінностями у кінетиці та термодинамічному виході енергії реакцій  залежно 
від надходження донорів і акцепторів електронів і режиму фізичного змішу-
вання. Разом ці чинники диктують послідовне споживання доступних акцеп-
торів електронів і постійне накопичення продуктів реакції в глибинному го-
ризонті та на глибинних профілях [63].

Біогеохімічна окисно-відновна зональність при просочуванні вуглевод-
нів залежить від природи та концентрації відновлених субстратів у рідині 
(наприклад, нафти та газу, POP, амонію, сульфіду), а також від величини та 
мінливості швидкості викиду [67]. За рахунок аеробного дихання генерується 
найбільше енергії, проте кількість кисню в таких умовах незначна і він швид-
ко витрачається. Нітратредукція відбувається за рахунок відновлення нітрату 
до нітриту, а потім до оксиду азота або молекулярного азоту. Далі за енергое-
фективністю йде відновлення оксидів металів (заліза або марганцю). Віднов-
лення сульфатів тісно пов’язано із окисненням сірки в біотичних і абіотичних 
процесах сульфатредукції. Синтез метану у холодних сипах відбувається за 
рахунок різноманітних механізмів, проте ймовірно найважливішим серед них 
є метилотрофний метаногенез [37]. Послідовність даних процесів пов’язана 
один з одним і може відбуватися одночасно. Метаболізм  вуглеводнів, що за-
лягають глибоко, або інших багатих на енергію субстратів у мілководних від-
кладеннях і поблизу межі осад-вода створює складне геохімічне середовище, 
яке керує метаболізмом мікроорганізмів [35]. Так, високі швидкості процесу 
сульфатредукції (СР) генерують сульфід, в наслідок чого стимулюється його 
окиснення мікроорганізмами, що вільно існують та симбіотичними мікроор-
ганізмами [17]. Таким чином, біогеохімічні процеси у сипах дуже тісно зв’я-
зані між собою, а системи просочування вуглеводневих флюїдів забезпечу-
ють одні з найвищих показників швидкості метаболізму, задокументованих у 
природному середовищі [10], хоча вони є досить варіабельними і залежать від 
багатьох геофізичних факторів середовища [35, 61].

Джерела енергії та субстратів для метаболічних процесів, 
опосередкованих мікроорганізмами
Високі запаси енергії та субстратів у вигляді вуглеводнів роблять сипи 

ідеальними середовищами існування для різноманітних мікроорганізмів і, 
відповідно, зручними моделями для вивчення закономірностей і регуляції мі-
кробної динаміки, процесів і біогеохімічних циклів, а також є місцем відкрит-
тя нових таксонів мікроорганізмів і нових метаболічних шляхів. 

Завдяки наявній широкій різноманітності мікроорганізмів сипи спри-
яють глобальним процесам елементарного колообігу, зокрема вуглецю, і ре-
гулюють обмін між стародавнім вуглецем із глибоких вуглеводневих резер-
вуарів, і активним сучасним. В реакціях окиснення метану, нафти та інших 
алканів вуглець виступає основним донором електронів. Акцептором найчас-
тіше в холодних сипах слугують сульфати завдяки їх високій концентрації в 
морській воді (до 28мМ) [9, 10, 32, 60]. Не зважаючи на те, що вуглеводні є 
енергетично багатими субстратами, їх елементарний склад достатньо бідний, 
і це, в свою чергу накладає ряд обмежень на реалізацію метаболічних сцена-
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ріїв. Азот і фосфор являються чинниками, які підвищують рівень метаболіч-
ної активності. Біологічна фіксація азоту присутня в холодних просочуваннях 
[15, 16, 47], є важливою і не рідко зустрічається. До фізіологічних груп мікро-
організмів, що опосередковують фіксацію N2 у витоках, включають потенцій-
но метаногенні археї, метанотрофні археї та сульфатвідновлювальні бактерії 
[3, 15]. Фосфор потрапляє на морське дно до відкладень шляхом осідання з 
поверхні у вигляді органічного/неорганічного фосфору або через скидання 
розсолів із глибинних колекторів. Відомо, що викид розсолів є важливим дже-
релом N і P у глибоке море, хоча регіональна та глобальна величина цього над-
ходження не обмежена. У таких районах, як Перська затока, де просочування 
вуглеводневих флюїдів у вигляді розсолу є поширеним явищем, надходження 
фосфору можуть бути значними. Такий фосфор може бути фіксований і кон-
центрований мікроорганізмами у вигляді поліфосфатів, які окиснюють сірку, 
наприклад, гігантські сіркоокиснювальні бактерії Beggiatoa  і Thiomargarita, 
що безсумнівно відіграє важливу роль у колообігу фосфору [33].

Процеси, опосередковані діяльністю мікроорганізмів
В холодних сипах внаслідок швидкого споживання кисню більша части-

на осаду є аноксичною, де переважають анаеробні метаболізми: окиснення 
вуглеводнів (метану, алканів), яке часто поєднується із сульфатредукцією [27, 
34]. Кисень швидко споживається мікроорганізмами, які живуть у верхніх 
шарах (кілька мм) осаду або функціонують у симбіозі з тваринами на межі 
осад-вода [6]. Швидке споживання кисню відбувається також внаслідок ді-
яльності мікроорганізмів, що існують вільно та симбіотичних тіотрофних і 
метанотрофних мікроорганізмів [6, 20]. 

Метан, що просочується з вуглеводневими флюїдами може мати біоген-
не та термогенне походження. Біогенний метан утворюється трьома способа-
ми: гідрогенотрофним (відновлення бікарбонату до метану з використанням 
водню як відновника), ацетокластичним (ацетатне бродіння дає CH4  і CO2) 
і метилотрофним (метанол, метантіол, диметилсульфід або інші прості суб-
страти) метаногенезом [42, 45]. Термогенні та біогенні джерела метану можна 
розрізнити за допомогою вимірювання стабільного ізотопного складу вугле-
цю (δ13C) і дейтерію (δD). Метан має дуже низький показник δ13C: біогенний 
метан порядку – 60  ‰, термогенний – близько – 40  ‰.  [53]. Не зважаючи 
на те, що метаногенез в холодних просочуваннях відбувається за допомогою 
всіх відомих механізмів, метилотрофні процеси є найбільш значущими [14, 
64, 70]. Це може бути пов’язано з тим, що більш низька температура обмежує 
перебіг гідрогенотрофного та ацетокластичного метаногенезу, в той час як на 
метилотрофний метагенез низька температура майже не впливає [14]. 

Анаеробне окиснення метану (АОМ) – центральний процес у вуглеце-
вому циклі за анаеробних умов, який зменшує кількість метану, що вивільня-
ється з грунтів та відкладень у водойми і, як наслідок, в атмосферу [10, 40]. 
Метан є кліматично активним парниковим газом, а морські відкладення міс-
тять величезні запаси метану у вигляді розчиненого газу та газового гідрату. 
Лабораторні експерименти з багатими на метан осадами виявили синтрофний 
зв’язок між мікроорганізмами, відповідальними за сульфатредукцію (СР) та 
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AOM. При окисненні метану сульфати слугують акцепторами електронів, що  
й призводить до відновлення сульфатів до сульфідів [36]:

CH4 + SO4
2- → HCO3

- + HS- + H2O  (ΔG = −17 кДж/моль)

За умов високих концентрацій метану у флюїдах AOM може досягати 
надзвичайно високих рівнів, що ймовірно пов’язано з використанням акцепто-
рів електронів, відмінних від сульфатів і, таким чином, АОМ одночасно може 
проходити декількома шляхами [10, 11]. Швидка рециркуляція сірки важлива 
для підтрімки високих показників СР, пов’язаної з АОМ, які спостерігають-
ся за вуглеводневих просочувань [10, 44]. Важливими для підтримки високої 
швидкості АОМ є також процеси відновлення азоту та металів (залізо, марга-
нець) [11]. Дослідниками було виявлено, що в холодних морських відкладах 
сульфатредуктори можуть бути залучені в незначній мірі в процесах мінера-
лізації органічної речовини, тоді як мікроорганізми – відновники металів пе-
реважають. Тут канонічні сульфатредуктори надають перевагу автотрофному 
способу  існування, використовуючи водень як донор електронів, в той час 
як металоредукувальні бактерії беруть участь в гетеротрофному циклі орга-
нічної речовини [68]. Таким чином, можливість використання різних акцеп-
торів і донорів електронів залежно від їх наявності АОМ стають ефективним 
і дієвим механізмом утилізації метану при вуглеводневих просочуваннях за 
різних екологічних умов [11, 52].

Мікробне біорізноманіття холодних сипів
Просочування вуглеводнів в холодних сипах стимулює формування різ-

номанітних мікробних спільнот, які є посередниками в метаногенезі, окис-
ненні вуглеводнів, сульфатредукції і безлічі інших взаємопов’язаних про-
цесів. За допомогою метагеномних досліджень було виявлено відмінності у 
складі мікробіому та їх розподілі в місцях вуглеводневих просочувань та у 
фонових зонах [54, 56, 57, 59]. Крім того спостерігають відмінності у метабо-
ломному складі та метаболічному потенціалі в холодних та гідротермальних 
просочуваннях. 

Для басейну Гуаймос Каліфорнійської затоки (Мексика) були проведені 
метагеномні дослідження і реконструйовані геноми мікробних спільнот з гід-
ротермальних вуглеводних просочувань і найближчих до них холодних сипів 
[7]. На відміну від результатів, отриманих із холодних вуглеводневих сипів, 
мікробні спільноти гідротермальних більш різноманітні за складом і археї тут 
переважають над бактеріями [30]. 

Дослідження основних метаболічних генів показало наявність генів за-
гального колообігу вуглецю в усіх досліджуваних місцях. Проте гени фермен-
тів, залучених в кисневому диханні характерніші холодним просочуванням, а 
у фонових зонах та гідротермальних сипах вони виявляються у значно мен-
ших кількостях. Гени ферментів, залучені в процесах ферментації були знай-
дені як в зонах вуглеводневих просочувань, так і у фонових. Гени ферментів 
денітрифікації найчастіше зустрічаються в холодних просочуваннях та негли-
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боких ділянках, а ген mcrA був повністю відсутній у ділянках, де вуглеводневі 
просочування не фіксувалися [17].

Філогенетичний розподіл основних груп мікроорганізмів, що є мешкан-
цями вуглеводневих просочувань, залежно від їх функціонального наванта-
ження, представлено на рис. 1 [36]. Проте дані представлені на рисунку не є 
повними, постійно доповнюються та уточнюються.

Рис. 1. Філогенетичне різноманіття мікроорганізмів, представлених 
в холодних вуглеводневих сипах [36]

Fig. 1 . Phylogenetic diversity of microorganisms of cold hydrocarbon seeps [36]
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Анаеробні окиснювачі вуглеводнів нафти, метану (ANME) та організ-
ми, які можуть бути посередниками окиснення як нафти, так і метану, пред-
ставлено на рис.1а. Здатність метаболізувати метан, нафту та алкани виявлена 
у величезної кількості мікроорганізмів у всіх відомих філумах, які широко 
представлені в морських середовищах, включаючи системи холодних просо-
чувань, гідротермальних джерелах та багатих на органіку та метан відкладах 
[5, 8]. Основними чинниками, що контролюють розповсюдження ANME яв-
ляється наявність метану та сульфату, або інших кінцевих акцепторів елек-
тронів, які можуть підтримувати АОМ. Як і для будь-яких мікроорганізмів 
важливими також є інші чинники навколишнього середовища, такі як темпе-
ратура, солоність, рівень рН.

На основі філогенетичного аналізу генів 16S рРНК ANME були згру-
повані в три окремих клади ANME-1, ANME-2 та ANME-3 [39, 49]. Усі ме-
танотрофи філогенетично пов’язані з різними групами метаногенних архей 
[40]. ANME-2 та ANME-3 об’єднані в порядок Methanosarcinales, а ANME-
1 належить до нового порядку, який має віддалені зв’язки з порядками 
Methanosarcinales і Methanomicrobiales  [40]. Серед усіх трьох клад ANME-
2 і ANME-3 найчастіше знаходять в холодних сипах, тоді як представники 
ANME-1 мешкають в середовищах із широким діапазоном температур та со-
лоності [5]. Завдяки великій кількості морських проб, зібраних з усього світу, 
та за допомогою молекулярно-генетичного аналізу отримано величезну кіль-
кість послідовностей генів 16S рРНК та mcrA архей (метил-коМ-редуктази 
– ключовий фермент метаногенезу, також може каталізувати АОМ через зво-
ротній метаногенез) [58], що дозволило розділити метанотрофи на підгрупи: 
ANME-1 - на ANME-1a і ANME-1b, ANME-2 – на чотири підгрупи ANME-2a, 
ANME-2b, ANME-2c і ANME-2d, а для ANME-3 підгрупи досі не визначені 
[5].

Із розвитком метагеномних досліджень список учасників, що беруть 
участь у різних метаболічних процесах, які відбуваються в місцях вуглеводне-
вих просочувань, постійно розширюється, та стає зрозумілою їх роль і місце 
у даних процесах [13, 18, 26, 29]. Метагенез та АОМ через метил-коМ-редук-
тазу (як ключового ферменту) були запропоновані як  основні шляхи метабо-
лізму в архей. Метаболізм алканів на основі даного ферментативного апарату 
у різних груп архей (Archaeoglobi, Hadesarchaeota, археї суперфілума TACK, 
включаючи Nezhaarchaeota, Korarchaeota та Verstraetearchaeota) міг еволюці-
онувати під дією навколишніх факторів [66]. У представників Hadesarchaeota 
та Archaeoglobi  метил-коМ-редуктаза сильно відрізняється від редуктаз інших 
архей, що дозволяє їм існувати на неметанових алканах. У архей Archaeoglobi 
і Korarchaeota виявлена здатність  як до метаногенезу, так і до сульфатре-
дукції, що дозволяє зробити припущення, що вони володіють потенціалом до 
поєднання обох шляхів метаболізму в окремих організмах  [66]. Окрім добре 
відомих метанотрофів, окиснювачів нафти (ANME) та сульфатредукторів (за-
завичай Deltaproteobacteria), здатність до окиснення вуглеводнів нафти зна-
йдена також у представників філумів Actinobacteria та Gammaproteobacteria. 
До інших поширених архейних ліній – окиснювачів вуглеводнів відносять 
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морську бентосну групу В та  Bathyarchaeota, а також протеобактерії (Delta-, 
Epsilon- і Gammaproteobacteria), Bacteroidetes та Chloroflexi [19].

Метанотрофи зазвичай є облігатними організмами, тобто здатні спожи-
вати лише метан, а не інші алкани з більш довгим ланцюгом. Здатність до 
окиснення вуглеводнів нафти та метану несподівано була виявлена у метано-
гених архей Bathyarchaeota [24]. Бактерії, що метаболізують інші газоподіб-
ні алкани – компоненти природного газу, наприклад, пропан, також відомі і 
охарактеризовані, проте вони не окиснюють метан. Але нещодавно був вияв-
лений факультативний метанотроф Methylocella silvestri, який окрім метану 
здатний споживати інші компоненти природного газу – етан і пропан [25]. 
Отже, цілком вірогідно, що анаеробні окиснювачі метану та алканів є набага-
то більш поширеними, ніж вважалося раніше.

Донні структури Чорного моря є особливим середовищем для мета-
нотрофів ANME-1 і ANME-2, які існують тут у вигляді товстих мікробних 
матів товщиною 2–10 см, скріплених карбонатними відкладами (димоходами) 
на глибині 35–2000 м [50, 62]. В Чорному морі була виявлена величезна кар-
бонатна труба висотою 4 м та шириною до 1 м, яка містила мікробний мат ро-
жевого кольору з переважанням ANME-1 у мікробному складі та найвищими 
на той момент показниками АОМ в природних системах [46].

Хемоавтотрофні та гетеротрофні процеси тут тісно взаємопов’язані: 
відбувається окиснення та трансформація вуглеводнів, що поєднує вугле-
водневий метаболізм з іншими процесами, які здійснюють мікроорганізми – 
сульфатредукцією, фіксацією азоту тощо (рис. 1 b, c), і, таким чином, відбува-
ється підживлення високопродуктивних та різноманітних екосистем.

Археї групи ANME-1 беруть участь у криптичному колообігу метану, 
який існує за рахунок постійної сульфатредукції, що відбувається в межах пе-
реходу сульфат-метан осадового горизонту. Для реалізації цього процесу за-
лучені археї, які володіють ферментативним апаратом як для синтезу, так і для 
споживання метану [4]. Крім того, в холодних  вуглеводневих просочуваннях 
Мексиканської затоки були виявлені та ідентификовані нові сульфатредукто-
ри, які здатні деградувати, лише пропан і бутан. Вони адаптовані до низької 
температури та демонструють найбільші швидкості відновлення сульфату 
при 16–20 °C. Аналіз біблiотек генів 16S рРНК показав переважання унікаль-
ного філотипу, пов’язаного з кластером Desulfosarcina-Desulfococcus у межах 
Deltaproteobacteria [31, 60]. Сульфатвідновлювальні і сульфідокиснювальні 
бактерії представлені в основному бактеріями класів Epsilonproteobacteria, 
Gammaproteobacteria та Deltaproteobacteria, але представники Clostridiales 
також здатні до сульфатвідновлення [65]. Сульфатредукція притаманна най-
більше дельтапротеобактеріям, тоді як в процесах окиснення сірки залучені 
в основному гамапротеобактерії та епсилонпротеобактерії [57]. Найпоши-
реніші сульфідні окиснювачі належать до представників родів Beggiatoales, 
Thioploca та Thiothrix родини Thiotrichaceae. Дослідження спільнот сульфа-
тредукторів в деяких морських газових та нафтових витоках виявило широ-
ку розповсюдженість та різноманіття ацетат-окиснювальних бактерій родів  
Desulfosarcina і Desulfococcus, які також впливають на колообіг вуглецю [51]. 
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Крім того, здатність фіксувати азот і відновлювати оксиди заліза дуже 
поширена у холодних сипах, що підкреслює їх потенційну важливість в умо-
вах існування вуглеводневих просочувань [69]. За оцінками в процесі АОМ, 
що супроводжується сульфатредукцією, окиснюється до 90 % усього метану, 
що утворюється в морських відкладах і головними чинниками цього виступа-
ють метанотрофні археї (ANME) та сульфатредукувальні бактерії. Припуска-
ють, що нижче зони сульфат-метанового переходу за умов високої концентра-
ції розчиненого заліза, низької концентрації сульфатів і високої концентрації 
метану, а також у присутності оксидів заліза, частина цього метану окисню-
ється в АОМ, де основним акцептором електронів виступає Fe(III) [2, 43]. 
Такі середовища широко розповсюджені в мілководних відкладах від прибе-
режних шельфів до глибоководних морських ділянок континентальних окраїн 
(Балтійське, Чорне море) [21, 22].

Хоча досі не ідентифіковані мікроорганізми, відповідальні за даний 
процес, було показано, що за умов пригнічення сульфатредукції окиснення 
метану відбувається за рахунок відновлення різних оксидів заліза, але не мар-
ганцю. При цьому виявляється значне збільшення кількості архей ANME-2a 
[2].

Метанотрофи, які використовують нітрит (дві специфічні групи ар-
хей Methanoperedens nitroreducens (підгрупа ANME-2d)) або нітрат (бакте-
рії Methylomirabilis oxyfera) як акцептори електронів найчастіше виявляють 
в анаеробних прісноводних відкладах [23, 28]. Під час АОМ денітрифікатор 
M. oxyfera відновлює нітрит до оксиду азоту з подальшим перетворенням в 
молекулярний азот (N2) та кисень (О2). Останній  використовується при окис-
ненні метану до вуглекислого газу [23]. Археї ANME-2d можуть здійснювати 
денітрифікувальне АОМ без синтрофних партнерів, де нітрит може бути від-
новлений до азоту (N2). Амоній, присутній в РОР, може бути окиснений до 
азоту (N2) морськими бактеріями рода Scalindua (Annamox) [48]. При цьому 
було показано, що в у вуглеводневих сипах кількість денітрифікаторів дуже 
незначна, а окиснювачі амонію (Annamox) зустрічаються скоріше у фонових 
ділянках донних відкладень [69].

Отже, не зважаючи на всі проведені дослідження, включаючи метаге-
номні та метаболомні, все ще дуже обмеженим є розуміння просторового бі-
орізноманіття, функціонування в умовах динамічного розвитку середовища 
та метаболічного потенціалу мікроорганізмів. Просочування вуглеводнів є 
постійною ознакою схилових і шельфових середовищ по всій Земній кулі, 
які надають унікальні геологічні, біогеохімічні та геобіологічні ознаки мор-
ському дну [55]. Геологія, що лежить в основі, створює фізико-хімічні умови, 
структуру і контролює динаміку вуглеводневих флюїдів і, таким чином фор-
мує середовище існування для первинних мешканців – мікроорганізмів, які в 
свою чергу є двигуном колообігу речовин та енергії і фундаментом глобаль-
ної екологічної піраміди.

Спеціалізовані мікробні спільноти, що існують у місцях вуглеводне-
вих просочувань добре налаштовані на місцеві фізичні та геохімічні режими. 
У зв’язку зі швидким споживанням кисню поблизу межі осад–вода мікробни-
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ми спільнотами, що вільно існують та симбіотичними, а також диханням тва-
рин, анаеробний метаболізм є переважальним у вуглеводневих просочуван-
нях, а сульфатредукція та анаеробне окиснення метану є мікробіологічними 
процесами, які привертають велику уваги дослідників. Наявні дані свідчать 
також про тісний зв’язок АОМ з іншими біогеохімічними процесами, що від-
буваються в місцях вуглеводневих просочувань, такими як відновлення ніт-
ратів/нітритів, оксидів металів (Fe(ІІІ) та Mn(IV)), які, ймовірно, є не менш 
важливими, ніж сульфатредукція.
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MICROORGANISMS OF MARINE COLD 
HYDROCARBON SEEPS

Summary
Marine hydrocarbon seeps, due to their unique geophysical and geochemical 
characteristics, form unique conditions for the development of specific microbial 
communities. Diverse and interconnected metabolic activities of them underlie 
global ecological processes. In this review were considered the geophysical and 
chemical conditions for the formation of seepages and hydrocarbon fluids - energy 
sources and substrates for metabolic processes mediated by microorganisms that 
exist in these ecological niches. It was presented  the information about microbial 
biodiversity in cold hydrocarbon seeps, its metabolic potential in conditions of 
dynamic environmental development.

Key words:  hydrocarbon seeps, аnaerobic oxidation of methane (АОМ), sul-
phate reduction, methanogenesis, microbial biodiversity.
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