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Биогеохимическая роль  
анаэробного окисления метана  
в морских донных отложениях  
и перспективы исследований 
бактериального фильтра в Южном океане

Морские донные отложения представляют собой крупнейший резервуар органических веществ на Земле. 
Биогеохимический цикл метана в воде связывает aнаэробную деструкцию органического вещества с процессами 
продукции. Этот цикл состоит из образования и окисления метана, в которых участвуют специализированные 
группы микроорганизмов, играющие важную роль в глобальном цикле органического вещества и газовом режиме 
океанов. Метанотрофные микроорганизмы окисляют метан как аэробно, так и анаэробно, значительно 
уменьшая выброс этого парникового газа в атмосферу. Среди акваторий Мирового океана перечисленные 
процессы менее всего изучены в полярных регионах, несмотря на их важное значение в исследовании потоков 
парниковых газов, влияющих на глобальные климатические изменения. Перечисленные аспекты требуют 
усиления исследований и в Южном океане, так как  метанотрофные прокариоты играют важную роль в 
экологии и функционировании высокобиопродуктивных экосистем.

Сегодня наше понимание филогенетического разнообразия, возможностей генома и специфических 
адаптаций к этому в постоянно холодной среде и в анаэробных условиях донных отложений недостаточно. 
В ходе научной экспедиции РАН на НИС «Академик Мстислав Келдыш» (рейс 79) нами обнаружены аномалии 
метана до 1000 нл/л в придонном слое толщи вод в районе прол. Брансфилда, а также штаммы термофильных, 
нефтеокисляющих и метанотрофных микроорганизмов, исследование которых  в береговых лабораториях 
представляет большой интерес.

В статье дан обзор актуальности и перспективных направлений исследований по проблеме газотрофных 
микроорганизмов в Южном океане. 

Ключевые слова: метан, метанотрофные микроорганизмы, Южный океан, анаэробное окисление, сульфа-
тредукция, денитрификация, обратный метагенез.
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Biogeochemical role of anaerobic methane oxidation in marine bottom sediments of the Southern 
Ocean. S.S. DUBOVCHUK1,2, A.L. PONOMAREVA1, M.S. BAKUNINA1,2, O.I. ESKOVA1,2, R.B. SHAKIROV1, 
A.I.  OBZHIROV1, N.S. POLONIK1 (1 V.I. Il’ichev Pacific Oceanological Institute, FEB RAS, Vladivostok; 2Far Eastern 
Federal University, Vladivostok).

Marine bottom sediments are the largest reservoir of organic matter on Earth. The biogeochemical cycle of methane 
in water links the anaerobic destruction of organic matter with production processes. This cycle consists of the formation 
and oxidation of methane, which involves specialized groups of microorganisms that play an important role in the global 
organic matter cycle and the gas regime of the oceans. Methanotrophic microorganisms oxidize methane both aerobically 
and anaerobically, significantly reducing the release of this greenhouse gas into the atmosphere. Among the world’s 
oceans, these processes are least studied in polar regions, despite their importance for studying greenhouse gas flows 
that affect global climate changes. These aspects require increased research in the Southern Ocean, as methanotrophic 
bacteria play an important role in the ecology and functioning of highly bio-productive ecosystems. 

To date, our understanding of phylogenetic diversity, genome capabilities and specific adaptations to this in a 
constantly cold environment and in anaerobic conditions of bottom sediments is limited. During the scientific expedition 
of the Russian Academy of Sciences aboard the R/V “Academic Mstislav Keldysh”, flight 79, we found anomalies of 
methane up to 1000 nl/l in the bottom layer of the water column in the area of the Bransfield Strait, as well as strains 
of thermophilic, oil-oxidizing and methanotrophic bacteria, which analysis in coastal laboratories is of great interest.

The article provides an overview of the relevance and perspective directions of research on the problem of gastrophic 
microorganisms in the Southern Ocean.

Key words: methane, methanotrophic bacteria, Southern Ocean, anaerobic oxidation, sulfate reduction, 
denitrification, reverse metagenesis

Введение

Исследования микробного разнообразия и возможностей генома в полярных 
средах позволяют составить представление о структуре и функциях полярных экосистем, 
а также изучить факторы изменения климата на основе полярной пищевой цепи. Значи-
тельная часть органического вещества вначале ассимилируется в микробной трофической 
цепи и только потом усваивается планктоном. Бактерии являются важнейшим компонен-
том пищевой сети: автотрофные бактерии могут доминировать среди продуцентов в оли-
готрофных и холодных морях Южного океана и вносят ключевой вклад в общий объем 
первичной продукции [1, 28]. Поэтому бактериальное изобилие и биомасса являются 
ключевыми параметрами биологической продуктивности в водных экосистемах. Кроме 
этого, бактерии являются индикатором многих процессов, например, газовой эмиссии, 
климатических изменений, антропогенного воздействия. Для оценки этих воздействий 
наиболее показательной является оценка структуры и пространственной организации 
микробиальных экосистем, в том числе газотрофных, которые влияют на развитие фито- и 
зоопланктона, в свою очередь являющихся основой питания биоресурсов, таких как ан-
тарктический криль [18]. Полярная морская среда уникальна. В большей части Южного 
океана морская вода постоянно имеет температуру –1,8 °С. Однако, в отличие от глубоко-
го океана, полярные морские среды подвергаются экстремальным сезонным колебаниям 
ледяного покрова, уровня освещенности и продолжительности дня. Это сильно влияет 
на биологические процессы и приводит к высоким показателям первичной продукции и 
взрывному росту биомассы летом. Полярные среды чувствительны к глобальному поте-
плению, где минимальные перепады температур могут существенно влиять на протяжен-
ность и толщину морского льда [2]. 

Исследования цикла метана показывают, что микробиологические процессы его кру-
говорота имеют большую экологическую значимость, поскольку влияют на структуру и 
функциональные особенности водной экосистемы в целом. Так, при бактериальном окис-
лении метана снижается содержание растворенного кислорода в воде, выделяется диоксид 
углерода и образуется органическое вещество (ОВ) в процессе хемосинтеза. Поступление 
метана в виде газовых пузырьков из донных отложений в водную толщу способствует 
перемешиванию верхних горизонтов илов и придонной воды, ускоряет вынос главным 
образом углерод- и aзотсодержащих соединений со дна с газами и поровым раствором 
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[1]. Метан является субстратом для микроорганизмов бактериального газового фильтра 
(метанотрофы, нитрифицирующие, тионовые, водородные микроорганизмы, a также 
aвтотрофные группы).

Метан – наиболее экологически значимый углеводород вследствие его биологическо-
го производства метаногенными aрхеями в морских отложениях, болотах, пресноводных 
системах и других aнаэробных средах, a также его роли в качестве парникового газа [7]. 
Считается, что aнаэробное окисление метана (АОМ) приводит к удалению более 300 Тг 
метана в год в океанических системах [14, 32]. Таким образом, с точки зрения изменения 
климата AОМ служит значительным парниковым «стоком». AОМ может быть сопряжен с 
уменьшением содержания сульфатов, нитратов и нитритов [18], марганца [5] и железа [3, 
5, 8, 38, 40, 49].

Долгое время считалось, что окисление метана в aнаэробных условиях невозможно, 
поэтому предполагалось, что основной зоной бактериального окисления метана являются 
поверхностные воды. Наиболее широко распространенные aэробные метанотрофные ми-
кроорганизмы – представители alpha- и gamma протеобактерий, a также Verrucomicrobia. 
В последние 30 лет изучены некоторые механизмы, позволяющие aрхеям окислять метан 
без присутствия кислорода, и выдвинута теория о ведущей роли донных отложений в его 
биогеохимическом цикле. В гипоксидных и даже в aнаэробных условиях выявлены aрхеи, 
которые образуют синтропную связь с другими функциональными типами микроорганиз-
мов, например, сульфатредуцирующими, фототрофными, метилотрофными, и использу-
ют aльтернативные aкцепторы электронов для окисления метана [15].

Цель настоящей работы – описание биоразнообразия метанотрофных архейных со-
обществ и возможных механизмов aнаэробного окисления метана микроорганизмами в 
морских донных отложениях Южного океана, главным образом на основе литературных 
материалов.

Перспективы исследования анаэробного окисления метана 
микроорганизмами в донных отложениях Южного океана 

Анаэробное окисление метана – глобально важный, но плохо изученный про-
цесс, наше понимание которого углубил приведенный ниже ряд аргументов. Во-первых, 
исследования последних морских отложений показывают, что за анаэробное окисление 
метана отвечает консорциум метаногенов и сульфатвосстанавливающих бактерий; был 
предложен механизм «обратного метаногенеза», основанный на принципе межвидового 
переноса водорода. Во-вторых, исследования известных метаногенов в условиях низкого 
содержания водорода и высокого содержания метана не смогли индуцировать окисление 
метана, что указывает на то, что «обратный метаногенез» не является широко распростра-
ненным процессом у метаногенов. Наконец, филогенетические исследования показывают, 
что в окислении метана участвуют только определенные группы архей- и сульфатредуци-
рующих бактерий (СРБ).

Исследования микробиоты Южного океана достаточно отрывочны [14, 26]. Однако в 
последнее десятилетие выявлены обширные филогенетические группы, такие как морская 
группа I Crenarchaeota, α-Proteobacteria (связанные с Roseobacter и SAR-11 кластеры), 
γ-Proteobacteria (как культивируемые, так и некультивированные группы) и Bacteriodetes. 
Результаты первоначальных исследований геномики как культивируемых организмов, так 
и геномов, выделенных из образцов, полученных из Южного океана, показывают, что у 
этих организмов существует множество уникальных особенностей, которые способству-
ют их выживанию в высокоширотных, постоянно холодных условиях. Полярные морские 
метанотрофные микроорганизмы в Южном океане с экологической и геномной точек 
зрения находятся на ранней стадии изучения. Первоначальные исследования разнообра-
зия бактерий предполагают, что оно, по-видимому, конкурирует с другими океанскими 
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системами, хотя многие полярные филотипы несут отчетливый биогеографический ха-
рактер [14]. Для мирового океана к настоящему времени уже произведена количествен-
ная оценка роли анаэробного окисления метана в глобальном цикле этого парникового 
газа. Данная информация необходима, если мы хотим понять особенности адаптации ор-
ганизмов к жизни в условиях холода, описать эволюционную историю психрофилов и, 
что важно, предсказать последствия изменения климата, такие как уменьшение морского 
льда и его влияние на круговорот углерода, в частности метана, в полярных океанах [26]. 
В ходе научной экспедиции РАН на НИС «Академик Мстислав Келдыш», рейс 79, нами 
были обнаружены аномалии метана до 1000 нл/л в придонном слое толщи вод в районе 
прол. Брансфилда, а также штаммы термофильных, нефтеокисляющих и метанотрофных 
микроорганизмов, представляющие интерес для изучения в береговых лабораториях по-
сле окончания экспедиции. Пробы воды отобраны из придонного слоя с температурой 
около –1 °С. Аномалия метана обнаружена во впадине, соседствующей с возвышением с 
перепадом отметок до 1000 м.

Ранее в данном районе были обнаружены активные гидротермальные системы типа 
«курильщиков», которые выбрасывают в толщу вод нагретые флюиды. В местах гидротер-
мальных выходов наблюдается активное развитие фауны [46].

Филогенетическое разнообразие  
анаэробных метанотрофных микроорганизмов

Внутри aрхей выделено 3 кластера, причисляемых к филуму Euryarchaeota: 
ANME-1, ANME-2 и ANME-3, способных к aнаэробному окислению метана. При этом 
при aнализе филогении гена 16S рРНК установлено, что кластеры ANME не являются 
монофилетичными. 

Предполагается, что кластеры ANME, которые описаны к настоящему времени, 
включают в себя ANME-1, ANME-2 и ANME-3. Кластер ANME-1 (подкластеры a и b) на-
ходится внутри класса Methanomicrobia, a также имеет отдаленное родство с порядками 
Methanomicrobiales и Methanosarcinales. Кластер ANME-2 дополнительно переработан в 
подкластеры a/b (ранее считавшиеся двумя отдельными) и подкластеры c и d. Подкласте-
ры ANME-2a и ANME-2b формируют сцепленную группу, отделенную от подкластера 
ANME-2c, и поэтому их часто обозначают как ANME-2a/b. Aрхеи подкластера ANME-2d, 
позже переименованного в подкластер GOMarc I, или AAA (AOM (anaerobic oxidation of 
methane – associated archaea)), осуществляют нитратзависимое aнаэробное окисление ме-
тана. Для них описан кандидатный вид Ca. Methanoperedens nitroreducens. Другие aрхеи 
кластеров ANME осуществляют сульфатзависимое окисление метана [42, 44].

Кластер ANME-2 тесно связан с культивируемыми членами Methanosarcinales, кластер 
ANME-1 относится к Methanomicrobiales и Methanosarcinales [13], кластер ANME-3 яв-
ляется наиболее родственным Methanococcoides spp. [17]. Из-за этой расходящейся так-
сономии ожидается, что между кластерами ANME существуют разные экологические и 
физиологические ниши. Все типы ANME встречаются в одной и той же морской среде, 
но демонстрируют различное формирование зоны в микробных матах. Кластеры ANME-1 
и ANME-2 распространены наиболее широко, тогда как ANME-3 обнаружен в основном 
в грязевых вулканах [18, 21, 27]. ANME-2 доминировал в поверхностных слоях отложе-
ний гидратного хребта, а ANME-1 обнаружен в более глубоких слоях отложений с по-
ниженным содержанием сульфатов и повышенными концентрациями сульфидов [17]. 
В другом исследовании показано, что ANME-2a/b является более преобладающим при 
низких уровнях метана и низких концентрациях сульфидов, a доминирование ANME-2c 
происходит в более глубоких слоях отложений, ближе к газогидратам, где концентрация 
метана и сульфида относительно высокая [33]. Также рядом других aвторов зафиксирован 
экологический переход ANME-2a/b к ANME-2c и/или ANME-1 с увеличением глубины 
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отложений [28, 33]. Поскольку многие другие неконтролируемые факторы распростране-
ны in situ, трудно напрямую определить, какие факторы действительно влияют на присут-
ствие, активность и рост подтипа ANME.

Обратный метаногенез

Обнаружено, что aнаэробное окисление метана в сочетании с восстановлением 
сульфатов (CВ) происходит в широком диапазоне морских отложений. Предположительно, 
этот процесс осуществляется aнаэробными метанотрофными aрхеями (ANME) в сочета-
нии с сульфатредуцирующими бактериями (СРБ), принадлежащими к Deltaproteobacteria 
[6]. Недавно появились данные, свидетельствующие о том, что aрхеи АNME могут вы-
полнять как AOM, так и СВ в отношении элементарной серы [18]. АОМ с сульфатом в 
качестве концевого aкцептора электронов, по-видимому, протекает через «обратный ме-
таногенез» [12, 15, 49] и катализируется гомологом метилкоэнзим-М редуктазы (MCR), 
Ni-содержащего фермента (рис. 1), ответственного за последнюю стадию метаногенеза 
[4, 19, 21]. Гомологи MCR найдены в высоких концентрациях у метанотрофных aрхей, 
связанных с СРБ [13, 20, 23].

Рис. 1. Пути aнаэробного окисления метана с помощью обратного метаногенеза 
[36] 

Все гены обратного метаногенеза присутствуют в геномах aрхей ANME-2a и ANME-2d 
и экспрессируются. В геноме aрхей ANME-1 отсутствуют гены, кодирующие 5-, 10-мети-
лентетрагидрометаноптерин (H4MPT) редуктазу (Mer) – фермент, который необходим для 
окисления метилH4MPT. Вероятно, aрхеи ANME-1 имеют какой-то структурный aналог 
этого фермента, например 5-, 10-метилентетрагидрофолат (H4HF) редуктазу (MetF), кото-
рый может заменить Mer [9, 44]. У aрхей ANME-1 aминокислотные последовательности 
и кристаллическая структура Mcr указывают на то, что метаногенный и метанотрофный 
ферменты очень похожи, и субстратами метанотрофной Mcr являются CoM-SH и CoB-SH. 
Метаногены и ANME различаются, однако, некоторыми посттрансляционными модифи-
кациями aминокислот. Также у aрхей ANME-1, в отличие от ANME-2 и ANME-3, моди-
фицирована простетическая группа Mcr (кофактор F430). Более того, у ANME-1, по всей 
видимости, отсутствует некаталитический белковый D домен гена mcr, присутствующий 
у всех метаногенов и aнаэробных метанотрофов, функция которого, однако, неизвестна 
[35, 39, 44].

Комплекс ANME-1 подобен MCR в общей структуре и содержит кофермент В. Од-
нако он отличается от метаногенного MCR, так как содержит F430 область, богатую ци-
стеином, a также измененный посттрансляционный паттерн модификации aминокислот 
[38]. F430 область может функционировать как мультифункциональная редокс-релейная 
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система для электронного H+/e-транспорта или служит для восстановления ANME-1 MCR 
из неактивного Ni2+ в aктивное состояние окисления Ni1+  [23, 39], в то время как изменен-
ные посттрансляционные модификации aминокислот могут отражать филогенетическую 
адаптацию к условиям окружающей среды [21] на основе распределения различных групп 
ANME в микробных матах [20].

Альтернативные механизмы AОМ  
в сульфатвосстанавливающих условиях

При исследовании межвидовых промежуточных продуктов сульфатзависимого 
AОМ кроме «обратного метагенеза» предложено несколько механизмов для консорциу-
мов ANME и СРБ. Например, некоторые гипотезы предполагают образование уксусной 
кислоты и Н2 из метана и воды метаноокисляющими aрхеями [45]. 

Предполагается, что синтез водорода служит основой консорциума метаноген-суль-
фатредукторов. Известно, что водород является конкурентным субстратом в анаэробной 
среде, и его концентрация представляет собой динамическое устойчивое состояние [15, 
22]. Поддержание низкого уровня H2 позволяет проводить синтрофное окисление органи-
ческого материала в процессе межвидового переноса H2 [49]. На основе результатов поле-
вых и лабораторных исследований выдвинута гипотеза о том, что при достаточно низком 
содержании H2 метаногены обращают свой метаболизм и опосредуют полное изменение 
метаногенеза (действуя как окислители метана; уравнение (1)), используя воду в качестве 
концевого акцептора электронов. Н2 эффективно удаляется и поддерживается в низких 
концентрациях с помощью сульфатредукторов (уравнение (2)), действующих в синтрофи-
ческой ассоциации с метаногенами [15]. Сульфатные восстановители более эффективны 
при использовании H2 в качестве донора электронов; таким образом, они могут создавать 
условия, которые термодинамически благоприятствуют окислению метана (рис. 2). Чи-
стая реакция синтрофической ассоциации (уравнение (3)) дает примерно 225 кДж моль-1 
окисленного метана. Доступная энергия может быть разделена двумя партнерами по ассо-
циации, а уровень H+ определяет распределение энергии между двумя организмами [14].

СH4 + 2H2O = CO2 + 4H2  	 (1)
SO4

2-  + 4 H2 + H+  = HS- + 4H2O 	 (2)
SO4

2-  + СH4  = HCO3
-  + HS- + H2O	 (3)

Рис. 2. Пути aнаэробного окисления метана с помощью серы нулевой 
валентности в качестве ключевого промежуточного звена [48] 

Другой механизм включает образование уксусной кислоты и Н2 из двух молекул 
метана (уравнение (4)) путем окисления метана археями с последующим использованием 
уксусной кислоты и Н2 СРБ (уравнения (5) и (6)). 

СH4 + 2H2O = CН3СООН + 4H2	 (4)
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4Н2 + SO4
2-  + H2  = HS- + 4H2O	 (5)

CН3СООН + SO4
2-  = 2HCO3

-  + HS-  + H+	 (6)
2СH4 + 2SO4

2- = 2HCO3
-  + HS-  +2 H2O 	 (7)

Чистая реакция (уравнение (7)) просто в два раза больше реакции, обычно связанной с 
анаэробным окислением метана (уравнение (3)). Связывание двух молекул метана с обра-
зованием уксусной кислоты обеспечивает сохранение энергии из общего процесса (урав-
нение (7)), которое обычно уменьшается (т.е. делится на 2 до равенства (3)) для термоди-
намических расчетов. Чистая реакция (уравнение (7)) учитывает вдвое больше свободной 
энергии, чем механизм обратного метаногенеза (уравнение (3)), хотя энергия должна быть 
разделена тремя способами, а не двумя. 

В качестве другого варианта этого процесса предложен «обратный aцетокластический 
метаногенез», в котором метаноокисляющие aрхеи производят aцетатиз CO2 и CH4, a аце-
тат в свое время используется СРБ (уравнения (8) и (9)) [15, 49]. 

СH4 + HCO3
- = CН3СОО- + H2O 	 (8)

CН3СОО- + SO4
2-  = 2HCO3

-  + HS- 	 (9) 
SO4

2-  + СH4  = HCO3
-  + HS- + H2O	 (10) 

Кроме этого предполагается, что восстановление сульфата метаноокисляющими 
микроорганизмами, относящимися к кластеру ANME-2, возможно не по каноническому 
ферментативному пути, в котором донором электронов может быть формил метанофу-
ран (мультифункциональная релейная пара) / CO2 + мультифункциональная редокс-пара.  
Нуль-валентная сера может прореагировать с сульфидом для того, чтобы сформировать 
полисульфиды, например такие, как дисульфид. Затем происходит  диспропорционирова-
ние дисульфида в сульфид и сульфат с автотрофной ассимиляцией углерода. По-видимому, 
реакция диспропорционирования может быть катализирована такими ферментами, как 
сульфатаденилтрансфераза (SAT) и аденилсульфатредуктаза (APR), которые участвуют в 
диспропорционировании таких соединений, как элементарная сера, тиосульфат и сульфит 
[48]. Сульфат может отчасти быть повторно использован ANME-2. Стехиометрически ни-
какая чистая продукция сульфата не происходит. Учитывая эти результаты, представляет-
ся, что АNМЕ-2 не обязательно зависит от партнера по сульфатредуцированию и может 
ассоциироваться с любыми бактериями, способными использовать дисульфид. Это имеет 
важное значение в отношении биогеохимии окисления метана и циклирования серы, а 
также исследований, посвященных изучению межвидовых соединений, которые указыва-
ют на облигатный синтрофный механизм АОМ.

Совсем недавно предложен механизм «метилогенеза», в котором метантиол (MeSH) 
служит межвидовым соединением, которое переносит метанпроизводный углерод от 
метанотропа к СРБ [25]. В отношении последнего имеются некоторые доказательства 
того, что метантиол ингибирует AОМ [24, 25], а также сульфатного восстановления [24]. 
Поэтому роль метилсульфидов до сих пор остается неясной.

Нитритзависимое aнаэробное окисление метана  
(«внутриaэробная денитрификация»)

Термодинамические расчеты возможности анаэробного окисления метана 
с участием денитрифицирующих бактерий, показанные в уравнениях (11) и (12), 
демонстрируют возможность этого процесса (рис. 3) [31]. При этом данный процесс в 
морской среде является наименее изученным. 

5 СН4 + 8NO3
-  + 8H+ = 5CO2 + 4N2 + 14H2O 

(λG0 = -765kj mol-1 CH4)	 (11) 
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3CH4 + 8NO2
-  + 8H+ = 3CO2 + 4N2 + 10H2O 

(λG0 = -928 kj mol-1 CH4)	 (12) 

Отсутствие экспериментальных доказательств возникновения АОМ в сочетании с де-
нитрификацией не удивительно, потому что ожидается, что этот процесс будет происхо-
дить близко к окси/аноксическому интерфейсу в отложениях [19, 38, 41].

Анаэробное окисление метана в сочетании с денитрификацией через «обратный мета-
ногенез» впервые предложено для консорциума («Twente»), обогащенного из отложений 
канала Твенте (Нидерланды) [10, 33, 37]. Эксперименты по изотопному маркированию по-
казывают, что AОМ с помощью Methylomirаbilis oxyferа протекает через восстановление 
нитрита до оксида aзота с последующим преобразованием двух молекул оксида aзота в 
динитроген и молекулярный кислород.

Рис. 3. Пути aнаэробного окисления метана с по-
мощью нитритзависимого механизма («внутри
аэробная денитрификация») [11] 

Фумаратный путь

Добавление неметановых aлканов к фумарату – распространенный aнаэробный 
механизм aктивации aлканов, наблюдаемый в условиях восстановления нитратов и суль-
фатов (рис. 4). Возможно, в сложной смеси углеводородов в нефтяных или угольных 
пластах низкомолекулярные aлкилсукцинаты являются производным кометаболическо-
го углеводородного обмена, как это, например, наблюдалось для толуола в aнаэробных 
aлкандеградирующих бактериях [43].

Рис. 4. Пути анаэробного окисления метана с добавление метана к фумарату [29] 

Хотя основное внимание в исследованиях обычно уделяется длинноцепочечным ал-
канам, существует несколько работ, в которых зафиксировано, что короткие алканы, на-
пример такие, как пропан, также добавляются к фумарату в сульфатвосстанавливающих 
условиях [16, 34]. Данные предположения подтверждаются полевыми метаболическими 
исследованиями нефтяных и угольных пластов, в которых преобладают низкомолекуляр-
ные газы, такие как метан, и обнаружены низкомолекулярные алкилсукцинаты, вклю-
чая метилсукцинат. Из-за сложной смеси углеводородов в данных средах возможно, что 
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низкомолекулярные алкилсукцинаты синтезированы кометаболическим путем, как это 
было выявлено при окислении толуола анаэробными акланотрофными бактериями [29]. 
Однако обнаружение метилсукцината дает возможность предполагать, что использование 
фумарата возможно при анаэробном окислении метана [18]. 

Однако с позиции термодинамики существует несколько предположений [29, 47] су-
ществования метильного радикала и конечных акцепторов электронов –  например, обра-
зование метильного радикала (439 кДж/моль-1) за счет образования глицильного радикала 
(350 кДж/моль-1). Разница в энергиях диссоциации (90 кДж) значительно больше, чем у 
других алкановых субстратов (~ 60 кДж), что, на первый взгляд, является препятствием 
для осуществления данного механизма. 

Это предположение также обосновывает квантовохимические расчеты при изучении 
энергетики добавления метана к фумарату.  Начальная реакция (т.е. гомолитическая – рас-
щепление С–Н связи в метане метилэтильным радикалом) является неблагоприятной и 
идет с затратой энергии, но следующий шаг в предложенном механизме, напротив, эк-
зотермический. С учетом того, что ферменты глицильного радикала являются функцио-
нальными димерами, возможно, начальный энергетический барьер может быть преодолен 
путем соединения стадий активного каталитического цикла. 

Заключение

Таким образом, анаэробное окисление метана (AОМ) – процесс, который ак-
тивно протекает в аноксичных морских системах и действует как барьер для выделения 
метана в водную толщу и атмосферу. Последние данные [15, 22, 49] свидетельствуют о 
том, что в механизме окисления метана участвуют метаноокисляющие археи и сульфа-
тредуцирующие бактерии, действующие в синтрофической ассоциации.  Водород, по-
видимому, является ключевым промежуточным звеном в этой синтрофической ассоциа-
ции, и мы предполагаем, что ацетат в ней также участвует. Хотя окисление метана про-
исходит в  различных условиях и, как представляется, осуществляется несколькими раз-
личными организмами, имеются указания на то, что аналогичные механизмы могут быть 
активны во всех таких условиях. AОМ, по-видимому, является фундаментальным метабо-
лическим процессом в  некоторых археях и, вероятно, связан с сохранением энергии и ро-
стом.  В  этих организмах метаболизм метана начинается с его окисления с помощью кис-
лорода до метанола  – реакция, катализируемая монооксигеназой и поэтому ограниченная 
аэробным миром. Анаэробные метанотрофные микроорганизмы играют доминирующую 
роль в глобальном морском стоке метана. Скорость и пути микробной колонизации дон-
ных отложений в районах разгрузки газовых флюидов могут напрямую влиять на скорость 
изменения климата, воздействуя на морские сообщества в Южном океане. 

Следует учитывать, что организмы, опосредующие АОМ, еще не выращены в чистой 
культуре, и поэтому большинство выводов основано только на предположениях. 

Анализ литературных материалов показывает, что роль Южного океана в метановом 
цикле остается малоизученной. Исследования биохимических процессов газотрофных 
микроорганизмов важно проводить для оценки состояния экосистем Антарктики и Юж-
ного океана и влияния на них климатических изменений в связи с активизацией россий-
ского присутствия в Южном полушарии и выполнения международных обязательств Рос-
сийской Федерации как стороны Договора об Антарктике и Конвенции по сохранению 
морских живых ресурсов Антарктики. 

Необходимы высокоинтегрированные исследования, включающие концентрационный, 
скоростной, филогенетический, биомаркерный, микроскопический и изотопный анализы, 
которые могут одновременно демонстрировать метаболическую активность, численность 
популяции, биоэнергетику и пути движения углерода для данной среды обитания. Эти ис-
следования могут быть использованы для проверки различных гипотез окисления метана, 
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а применение экзогенных изотопных индикаторов может быть полезно для отслеживания 
непосредственной судьбы метана в образцах (т.е. в липидах, ацетатах или других проме-
жуточных веществах).
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