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Проведено сравнительное исследование разнообразия метаногенов и потенциальной активности
различных путей метаногенеза в осадках молодых термокарстовых и зрелых полигенетических
ямальских озер. Важную роль в образовании метана в термокарстовых озерах играл гидрогенотроф-
ный метаногенез; также выявлены ацетокластический и метилотрофный пути метаногенеза. В поли-
генетическом озере с содержанием растворенного органического вещества, наиболее близком к тер-
мокарстовым озерам, метаногенез протекал более интенсивно, и относительная доля метаногенов,
особенно ацетокластических, была выше, чем в термокарстовых озерах; предполагается активность
метил-редуцирующих метаногенов. В осадках всех озер выявлены метаногены родов Methanothrix,
Methanoregula и представители семейства Methanomassiliicoccaceae. Также детектированы метанокис-
ляющие бактерии (Methylobacter, “Candidatus Methylomirabilis”) и археи (“Ca. Methanoperedens”).
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Вечная мерзлота является одним из крупней-
ших наземных пулов углерода (Ciais et al., 2013;
Saunois et al., 2016; Oliva, Fritz, 2018). Важным
следствием таяния вечной мерзлоты в условиях
глобального потепления считается высвобожде-
ние захороненного в ней органического вещества
и рост эмиссии парниковых газов из северных
широт (Ciais et al., 2013). В результате вытаивания
высокольдистых многолетнемерзлых пород про-
исходит образование просадочных форм рельефа
и формирование термокарстовых озер (Общее
мерзлотоведение, 1978). Термокарстовые озера
составляют значимую часть арктической пресно-
водной системы и обусловливают специфику
тундровых и лесотундровых ландшафтов (Кравцова,
2009). Многие термокарстовые озера характеризу-
ются высокими скоростями эмиссии метана, и в них
предполагается дальнейшее увеличение интенсив-
ности метаногенеза за счет современных микроб-
ных процессов разложения постепенно оттаива-
ющего органического вещества вечной мерзлоты
(Walter et al., 2007; Heslop et al., 2015; Martinez-
Cruz et al., 2015; Vonk et al., 2015; Wik et al., 2016;

Townsend-Small et al., 2017; Serikova et al., 2019, Za-
belina et al., 2020). В настоящее время ведутся ин-
тенсивные исследования цикла метана в термо-
карстовых озерах Аляски и Канады, где выявлены
ацетокластический, гидрогенотрофный и метило-
трофный пути метаногенеза, идентифицированы
различные представители метаногенных архей
(Negandhi et al., 2013; Vonk et al., 2015; Matheus
Carnevali et al., 2015, 2018; Townsend-Small et al.,
2017; de Jong et al., 2018; in’t Zandt et al., 2020). При
этом процесс метаногенеза в молодых термокар-
стовых озерах редко рассматривают в сравнении с
процессом метаногенеза в зрелых полигенетиче-
ских озерах, расположенных в том же географи-
ческом регионе. Арктические полигенетические
озера находятся под таким же влиянием совре-
менных климатических изменений, но в отличие
от молодых термокарстовых озер, в них работает
“зрелое” микробное сообщество, которое вклю-
чает в себя все функциональные группы микро-
организмов, необходимые для минерализации
органического вещества до непосредственных
субстратов метаногенеза.

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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Целью настоящей работы являлось сравнение
осадков термокарстовых и полигенетических аркти-
ческих озер по таксономическому составу и относи-
тельной доле метаногенов in situ и их потенциальной
активности на субстратах, обеспечивающих ацето-
кластический, гидрогенотрофный, метилотрофный
и метил-редуцирующий пути метаногенеза. Эта ра-
бота является первым сообщением о путях метано-
генеза в осадках термокарстовых озер России.

Объектом исследования служили осадки 4-х
озер, расположенных в зоне сплошного распро-
странения вечной мерзлоты (Центральный
Ямал). Два из них (LK-002 и LK-010) являлись ти-
пичными мелководными (1.2 и 2 м соответственно)
термокарстовыми озерами, другие два (LK-003,
LK-004) – глубоководными (10.6 и 11.5 м) “зрелы-
ми” полигенетическими озерами. Водная толща
всех озер была аэробной; осадки слабо-окисленны-
ми. Физико-химические характеристики водной
толщи и осадков, а также данные по интенсивно-
стям микробных процессов и составу сообществ,
представлены в другой нашей публикации (Savvi-
chev et al., в печати). Содержание углерода в рас-
творенном органическом веществе (С-РОВ) ило-
вой воды осадков определяли на анализаторе Shi-
madzu TOC-Vcph (Япония). Содержание метана
определяли методом фазово-равновесной дегаза-
ции (McAuliffe, 1971). Состав микробных сооб-
ществ определяли с помощью высокопроизводи-
тельного секвенирования вариабельных участков
V3−V4 гена 16S рРНК. Использовали набор уни-

версальных праймеров 341F и 806R (Yu et al.,
2005). Выделение ДНК, амплификацию, секве-
нирование, анализ фрагментов гена 16S рРНК,
кластеризацию последовательностей в оператив-
ные таксономические единицы (ОТЕ), удаление
химерных последовательностей и таксономиче-
скую идентификацию ОТЕ проводили по мето-
дикам, описанным в Savvichev et al. (в печати).
Полученные нуклеотидные последовательности
депонированы в GenBank под номерами
SRR11972844–SRP266728 и доступны через Bio-
Project PRJNA636944. Образцы, отобранные со
средней глубины слоя осадков (табл. 1) инкуби-
ровали с добавлением субстратов, обеспечивающих
ацетокластический (ацетат), гидрогенотрофный
(Н2/СО2; формиат), метилотрофный (триметил-
амин, ТМА; метанол, МеОН; диметилсульфок-
сид, ДМСО) и метил-редуцирующий (ТМА + Н2;
МеОН + Н2; ДМСО + Н2) пути метаногенеза. Го-
товили суспензии придонной воды и осадков
(1 : 1, по объему); придонную воду предваритель-
но кипятили и остужали до комнатной темпера-
туры в токе аргона. Инкубацию проводили при
10°С; подробная методика инкубации описана в
Kallistova et al. (2020). Количество образованного
метана рассчитывали на 1 г сух. веса (СВ) суспензии
(вода + осадок); СВ определяли высушиванием
образца до постоянного веса при 105°С.

Содержание С-РОВ в осадках термокарстовых
озер было выше, чем в осадках полигенетических
озер (табл. 1). Вероятно, органическое вещество по-

Таблица 1. Содержание органического вещества, концентрация метана и относительное обилие микроорганиз-
мов цикла метана в осадках термокарстовых и полигенетических ямальских озер

* Образцы осадков, использованные для инкубационных экспериментов с добавлением субстратов метаногенеза. Н.д. – нет
данных.

Озера Глубина, см C-РОВ, мг/л CН4, мкмоль/дм3

Метаногены Метанотрофы

% от общего числа 
последовательностей 16S рРНК

Полигенетические
LK-003 0–3 14 594 27.5 4.3

3–7* 22 978 34.8 2.6
7–12 28 986 31.8 3.0

LK-004 0–4 9 10.8 4.6 5.4
4–9* 7 132 13.1 2.4
9–15 6 407 8.4 0.9

Термокарстовые
LK-002 0–4 38 93.7 2.7 4.3

4–9* 30 235 16.1 1.7
9–14 18 376 18.2 2.5

LK-010 0–3 32 32.8 2.1 5.4
3–6* 26 291 5.9 4.6
6–12 Н.д. 365 12.5 1.6
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ступает в эти озера, в том числе и при оттаивании
вечной мерзлоты. Однако часть этого органического
вещества, очевидно, находится в недоступной для
метаногенов форме, на что в совокупности ука-
зывают данные по концентрации метана (табл. 1),
относительной доле и разнообразию метаногенов
(табл. 1, рис. 1), эндогенной (контроль без добавле-
ния субстратов метаногенеза) и потенциальной ме-
таногенной активности осадков озер на разных
субстратах метаногенеза (рис. 2). Сравнение ре-
зультатов анализа полигенетического оз. LK-003, в
котором содержание С-РОВ было наиболее близко
по значениям к термокарстовым озерам LK-002 и
LK-010, показывает, что в оз. LK-003 образуется
больше метана, относительная доля метаногенов
выше и метаногенез протекает более интенсивно
(табл. 1, рис. 2). Полигенетическое оз. LK-003 от-
личается от термокарстовых озер в первую оче-
редь более высоким относительным обилием аце-
токластических метаногенов рода Methanothrix
(рис. 1), что указывает на присутствие в составе
органического вещества осадков свободного аце-
тата. Вероятно в “зрелом” полигенетическом озе-
ре уже сформировалось сбалансированное мик-
робное сообщество, обеспечивающее метаноге-
нов основными субстратами роста. Об избытке в
осадках этого озера эндогенных субстратов мета-
ногенеза также свидетельствует интенсивное об-
разование метана в контроле (рис. 2). На фоне вы-
сокого эндогенного метаногенеза невозможно четко
выделить влияние внесения субстратов гидрогено-
трофного, ацетокластического и метилотрофного

метаногенеза. При этом наиболее потенциально ак-
тивным в этом озере оказался метил-редуцирующий
метаногенез (рис. 2). Напротив, в полигенетиче-
ском оз. LK-004 с минимальным содержанием
РОВ (в среднем в ~4 раза ниже, чем в термокар-
стовых озерах) эндогенный метаногенез минима-
лен, а относительное обилие метаногенов разных
групп близко к таковому в термокарстовых озерах
(рис. 1, 2).

В молодых термокарстовых озерах при избытке
органического вещества, наблюдается недостаток
непосредственных субстратов метаногенеза. Воз-
можно, растворенный углерод находится в труд-
ноусвояемой форме в виде сложных соединений
растительного происхождения (Покровский и со-
авт., 2012), а в микробном сообществе термокар-
стовых озер отсутствуют или находятся в низкой
численности микроорганизмы, его разлагающие.
Это, однако, не исключает того, что со временем
микробное сообщество термокарстовых озер обо-
гатится требуемыми организмами из окружаю-
щих почв, и тогда скорость образования и коли-
чество метана значительно увеличатся. В целом,
для обоих термокарстовых озер был характерен
более интенсивный гидрогенотрофный метано-
генез (на Н2/СО2 и формиате) в первые 2 нед. с
начала инкубации. Начиная с 3 нед. инкубации,
происходила активация ацетокластического и ме-
тилотрофного путей метаногенеза. Вероятно, в силу
доступности субстрата именно гидрогенотрофные
метаногены были активны в осадках in situ, поэтому
в инкубационных экспериментах они начинали

Рис. 1. Разнообразие и относительная доля метаногенов в осадках термокарстовых (LK-002, LK-010) и полигенетиче-
ских (LK-003, LK-004) озер. Стрелками отмечен слой осадков, образцы из которого использовали для постановки ин-
кубационных экспериментов с добавлением субстратов метаногенеза.
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Рис. 2. Образование метана при инкубации осадков с различными субстратами метаногенеза: сравнительная динами-
ка образования метана в термокарстовых озерах LK-002 и LK-010 (а), сравнительная динамика образования метана в
термокарстовых (LK-002) и полигенетических (LK-003 и LK-004) озерах (б). Цифры в легенде обозначают продолжи-
тельность инкубации (нед.); горизонтальными пунктирными линиями обозначены максимальные количества обра-
зованного метана в эндогенных контролях (без добавления субстрата) в соответствующих озерах.
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работать первыми, без существенной лаг-фазы.
Для остальных метаногенов при добавлении суб-
страта требовалось время для накопления и до-
стижения ими максимальной активности (рис. 2).

Метаногенные популяции осадков термокар-
стовых и полигенетических озер были близки по
таксономическoму составу; различалось только
относительное обилие различных таксонов. Во
всех озерах детектированы представители, осу-
ществляющие гидрогенотрофный (Methanoregula)
и ацетокластический (Methanothrix) метаногенез
(рис. 1). Секвенирование фрагментов гена 16S
рРНК не выявило в осадках озер представителей
метилотрофных метаногенов. Однако результаты
инкубационного эксперимента с добавлением
ТМА и МеОН (рис. 2) указывают на наличие ме-
тилотрофного пути метаногенеза в термокарсто-
вом озере LK-002. Следует отметить, что во всех
озерах детектированы некультивируемые пред-
ставители класса Thermoplasmata (до 32% от обще-
го количества последовательностей 16S рРНК).
Часть из этих последовательностей (около 1%)
может быть отнесена к представителям семейства
Methanomassiliicoccaceae, среди которых выявлены
метил-редуцирующие метаногены (Dridi et al.,
2012). Также обнаружены единичные последова-
тельности (макс. 0.03%) метил-редуцирующих
представителей порядка Methanofastidiosales (на
рис. 1 не показаны). Метил-редуцирующий мета-
ногенез может быть предположен на основании
результатов инкубационного эксперимента в по-
лигенетическом оз. LK-003 (рис. 2).

Важно отметить, что количество метана в
осадках может быть тем ниже, чем сильнее
метанокисление. Осадки озер, однако, были
близки между собой в отношении суммарного
обилия метанотрофов (табл. 1). Верхний слой осад-
ков всех озер был слабо окисленным, и, одновре-
менно с метаногенезом, в нем происходило метано-
кисление, причем как аэробное, так и анаэробное.
В осадках термокарстовых и полигенетических озер
обнаружены аэробные метанотрофы рода Methy-
lobacter, традиционно детектируемые в пресных
бореальных озерах (He et al., 2012; Crevecoeur et al.,
2017; Martinez-Cruz et al., 2017; Rissanen et al., 2018
и др.). Также выявлены анаэробные метанотро-
фы: нитрит-зависимые бактерии
“Ca. Methylomirabilis” (NC10) и нитрат-зависи-
мые археи “Ca. Methanoperedens” (ANME-2d)
(рис. 3). Подробное описание метанокисления в
озерах приведено в другой публикации (Savvichev
et al., в печати).

Таким образом, в молодых термокарстовых
озерах содержание РОВ выше, чем в полигенети-
ческих; часть РОВ при этом, вероятно, находится
в недоступной для метаногенов форме. Важную
роль в образовании метана играет гидрогено-
трофный путь метаногенеза. В полигенетических
озерах метаногенез тем интенсивнее, чем выше
содержание РОВ. В озере с минимальным содер-
жанием РОВ (в среднем в 4 раза ниже, чем в тер-
мокарстовых озерах) эндогенный метаногенез
минимален, а относительное обилие метаногенов
разных групп близко к таковому в термокарсто-

Рис. 3. Разнообразие и относительная доля метанотрофов в осадках термокарстовых (LK-002, LK-010) и полигенети-
ческих (LK-003, LK-004) озер. МОБ – аэробные метанoкисляющие бактерии, АОМ – анаэробные метанокисляющие
микроорганизмы.
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вых озерах. Напротив, в полигенетическом озере
с более высоким содержанием РОВ (в среднем в
1.3 раза ниже, чем в термокарстовых озерах) эндо-
генный метаногенез и относительная доля мета-
ногенов, особенно ацетокластических, выше, чем
в термокарстовых озерах.
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Abstract—Comparative study of methanogen diversity and potential activity of different methanogenic path-
ways in the sediments of young thermokarst and mature polygenetic Yamal lakes was carried out. The hydrog-
enotrophic pathway of methanogenesis played an important role in methane formation in thermokarst lakes.
The acetoclastic and methylotrophic pathways were also revealed there. In a polygenetic lake with a dissolved
organic matter content closest to that of the thermokarst lakes, methanogenesis proceeded more intensively,
and the relative abundance of methanogens, especially acetoclastic ones, was higher than in thermokarst
lakes. The activity of methyl-reducing methanogens was also assumed there. Methanogens of the genera
Methanothrix and Methanoregula, as well as representatives of the family Methanomassiliicoccaceae were iden-
tified in the sediments of all lakes. Methane-oxidizing bacteria (Methylobacter, Candidatus “Methylomirabi-
lis”) and archaea (Ca. “Methanoperedens”) were also detected.
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