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Обзор	 посвящен	 биоразнообразию	 микроорганизмов,	 способных	 к	 деструкции	 углеводоро-
дов	 нефти	 в	 морских	 донных	 отложениях,	 и	 их	 взаимосвязи	 с	 сопутствующей	 микробиотой,	
которая	 включает	 в	 себя	 сульфатредуцирующих	 и	 денитрифицирующих	 прокариот.	 Особое	
внимание	уделено	биоразнообразию	углеводородоокисляющих	бактерий,	в	частности	термо-	и	
гипертермофильных,	в	районах	нефтяных	месторождений.	В	них	же	широко	распространены	
сульфатредуцирующие	микроорганизмы.	Некоторые	из	них	способны	не	только	к	восстановле-
нию	сульфата,	но	и	к	окислению	углеводородов.	Такие	микроорганизмы	в	основном	относят	к	
классу	Deltaproteobacterium.	Взаимосвязь	численности	нефтеокисляющих	и	денитрифицирующих	
микроорганизмов	чаще	всего	представлена	на	территориях	с	высокой	антропогенной	нагрузкой	
и	в	прибрежной	зоне.	Кратко	рассмотрены	возможные	механизмы	анаэробного	окисления	угле-
водородов	и	сосуществование	аэробных	и	анаэробных	микроорганизмов	в	едином	сообществе.	
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ВВЕДЕНИЕ

Морские	отложения	покрывают	более	двух	
третей	поверхности	Земли	и	представляют	собой	
сложные	системы,	в	которых	происходит	взаи-
модействие	 геологических,	 гидрологических,	
физико-химических	и	биологических	процессов	
(Köster,	 Meyer-Reil,	 2001).	 Дифференцировка	
веществ	в	осадочном	процессе	—	это	многоста-
дийное	 явление.	 Она	 начинается	 с	 выветрива-
ния,	переноса	и	седиментации,	и	продолжается	
в	ходе	диагенеза.	Деятельность	микроорганизмов	
определяет	 практически	 все	 диагенетические	
процессы	Земли.	Прокариоты	в	донных	отложе-
ниях	составляют	до	трети	всей	живой	биомассы	
(D’Hondt	et	al.,	2004).	Общее	их	количество	при-
мерно	равно	1029	клеток	(Kallmeyer	et	al.,	2012).	

Лимитирующими	 факторами	 развития	
микроорганизмов	в	донных	отложениях	являются	
количество	органического	вещества	(Kallmeyer	et	
al.,	2012),	его	возраст	(Walsh	et	al.,	2016)	и	глубина	
от	поверхности	дна	(Parkes	et	al.,	2014).	

Морские	отложения	играют	важную	роль	в	
круговороте	веществ,	в	первую	очередь,	в	глобаль-
ном	круговороте	углерода	и	сопряженного	с	ним	
циклов	(Kirkpatrick	et	al.,	2019).	Микроорганизмы	
способные	 разлагать	 углеводороды	 являются	
неотъемлемой	частью	морской	среды	(Bian	et	al.,	
2015).	А	так	как	кислород	в	донных	отложениях	
расходуется	 особенно	 интенсивно	 и	 его	 содер-
жание	уменьшается	с	 глубиной,	биодеградация	
углеводородов	нефти	микроорганизмами	проис-
ходит	аэробным	и	анаэробным	путями.	Из-за	сво-
бодного	доступа	кислорода,	аэробное	окисление	
нефти	протекает	с	большой	скоростью	(Каюкова	
и	др.,	2015);	происходит	деградация	нефти	с	раз-
рушением	насыщенных	и	ароматических	углево-
дородов	(Баранов	и	др.,	2016).	

Высокая	 экологическая	 пластичность	 и	
биоразнообразие	 углеводородоокисляющих	
бактерий,	позволяет	предположить	возможность	
переключения	их,	в	зависимости	от	условий,	на	
потребление	того	или	иного	соединения	углерода	
(Ehrlich	et	al.,	2015).	
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Благодаря	 этой	 способности	 они	 являются	
системной	составляющей	многих	бактериальных	
сообществ	и	способны	образовывать	устойчивые	
синтрофные	 связи	 с	 различными	 экологиче-
скими	группами	микроорганизмов	(Oliver,	Magot	
2005).	Оценка	разнообразия,	как	самих	углеводо-
родокисляющих	бактерий,	 так	 и	 их	спутников	
позволяет	расширить	представление	о	процессах	
протекающих	как	в	природных,	так	и	техноген-
ных	нефтезагрязненных	средах	(Валитов	и	др.,	
2019;	Пономарева	и	др.,	2015).	Также	необходимо	
рассматривать	и	их	биоиндикационную	роль.	

БИОРАЗНООБРАЗИЕ	
АЭРОБНЫХ	НЕФТЕОКИСЛЯЮЩИХ

МИКРООРГАНИЗМОВ

Существует	 большое	 количество	 работ	 по	
изучению	 аэробного	 окисления	 углеводородов	
микроорганизмами,	выделенными	из	нефтяных	
месторождений	(Grassia	et	al.,	1996;	Magot	et	al.,	
2000).	В	основном	эти	биодеструкторы	представ-
лены	 бактериями	 (Tang	 et	 al.,	 2012;	 Wang	 et	 al.,	
2006),	археями	(Bonch-Osmolovskaya	et	al.,	2003;	
Tang	et	al.,	2012)	и	микроскопическими	грибами	
(Нечай	 и	 др.,	 2015),	 реже	 встречаются	 дрожжи	
(Рябцева	и	др.,	2016).	Метагеномные	данные	по	
видовому	составу	нефтеокисляющих	микроор-

ганизмов	приведены	в	работе	(Ehrlich	et	al.,	2015).	
Анализ	 гена	 16S	 рРНК	 показал,	 что	 наиболее	
часто	 из	 нефтяных	 месторождений	 выделяют	
бактерий,	 относящихся	 к	 типу	 Firmicutes,	 в	
котором	 широко	 представлены	 Proteobacteria	
(Hubert	et	al.,	2012).	Чаще	всего	микроорганизмы	
оказывались	термофилами	(Li	et	al.,	2007),	спо-
собными	расти	при	высоких	температурах:	50°C	
(Salinas	 et	 al.,	 2004),	 65°C	 (Li	 et	 al.,	 2007),	 80°C	
(Hao,	Wang,	2004),	также	встречались	гипертер-
мофилы	 (способные	 расти	 при	 температуре	 до	
91°C).	Такие	микроорганизмы	были	выделены	и	
проанализированы	 из	 Аляскинских	 нефтяных	
месторождений	 Северного	 моря	 (Grassia	 et	 al.,	
1996)	 (рисунок).	 Как	 правило,	 биодеградация	
нефти	 протекает	 при	 температурах	 пласта	 не	
выше	80°C,	а	с	уменьшением	температуры,	ско-
рость	биодеградации	уменьшается	(Баранов	и	др.,	
2016).	Нефтеокисляющие	бактерии	месторожде-
ний	морфологически	разнообразны:	среди	них	
встречались	 палочки,	 как	 грамположительные	
(Salinas	 et	 al.,	 2004),	 так	 и	 грамотрицательные	
(Hao	 et	 al.,	 2004);	 реже	 кокки	 (Li	 et	 al.,	 2007).	
Видовое	 разнообразие	 таких	 бактерий	 было	
представлено,	 как	 уже	 известными	 деструкто-
рами	 углеводородов:	 Pseudomonas, Acinetobacter	
(Tang	et	al.,	2012),	Bacillus	—	из	Семангкокского	
нефтяного	резервуара	Южно-Китайского	моря	

Распространение	микроорганизмов,	способных	к	деструкции	углеводородов	нефти	в	морских	донных	от-
ложениях.

Distribution	of	microorganisms	capable	of	destruction	of	oil	hydrocarbons	in	sea	bottom	sediments.
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(Illias	 et	 al.,	 2001),	 Staphylococcus sp.	 (Pineda-
Flores	 et	 al.,	 2004),	 Rhodococcus	 (Феоктистова	 и	
др.,	 2015),	 Marinomonas, Azotobacter, Enthrobacter, 
Marinococcus	 (Алекперова,	 2009),	 Alteromonas,	
Microbacterium, Arthrobacter (Цыбульский	 и	 др.,	
2010),	Vibrio, Oleiphilus	(Golyshin	et	al.,	2002)	и	др.,	
так	и	теми	у	кого	эта	способность	была	описана	
впервые:	Geobacillus, Petvotoga (Orphan	et	al.,	2010),	
Thermosipho, Thermococcus (Orphan	 et	 al.,	 2010)	 и	
бактерии	 рода	 Deferribacteraceae	 —	 выделенные	
из	Малазийского	месторождения	(Li	et	al.,	2012).	

При	исследовании	морских	нефтяных	место-
рождений	 Калифорнии,	 при	 анализе	 гена	 16S	
рРНК	были	идентифицированы	Methanobacterium, 
Thermoanaerobacter Desulfotomaculum, Anaerobaculum	
(Orphan	 et	 al.,	 2010).	 В	 Бенгальском	 заливе	 с	
глубины	2100	м	были	выделены	изоляты,	кото-
рые	 принадлежали	 к	 родам	 Oceanobacillus sp., 
Nesiotobacter sp., Ruegeria sp., Photobacterium sp., 
Enterobacter sp., Haererehalobacter sp., Exiguobacterium 
sp., Acinetobacter sp., Pusonasbacter sp.	(Kumar	et	al.,	
2019).	

Особенностью	 биодеградации	 углеводоро-
дов	 нефти	 является	 то,	 что	 микроорганизмы	
обладают	свойством	избирательного	отношения	
к	 различным	 углеводородам.	 Эта	 способность	
определяется	 различием	 в	 структуре	 вещества	
и	количеством	углеродных	атомов,	входящих	в	
структуру.	 В	статье	 (Тимергазина,	 Переходова,	
2012)	 приводится	 исследование,	 в	 котором	
Bacterium aliphaticum	 и	 Bacterium aliphaticum 
liquefaciens	 окисляли	 н-гексан,	 н-октан,	 декан,	
гексадекан,	 триаконтан	 и	 тетратриоктан,	 а	
выделенная	ими	Bacterium paraffinicum	окисляла	
только	высшие	гомологи	этого	ряда,	начиная	с	
гексадекана.	В	работе	(Феоктистова	и	др.,	2015)	
показано,	 что	 некоторые	 представители	 рода	
Rhodococcus	 способны	 усваивать	 непредельные	
углеводородные	соединения.	

АНАЭРОБНОЕ	ОКИСЛЕНИЕ	НЕФТИ.	
РОЛЬ	СУЛЬФАТРЕДУЦИРУЮЩИХ

БАКТЕРИЙ

В	анаэробных	условиях	из-за	высоких	кон-
центраций	 сульфатов	 в	 морских	 отложениях,	
биодеградация	 углеводородов	 нефти	 обеспе-
чивается	 сульфатредуцирующими	 бактериями	
(Chanton	et	al.,	2015).	Углерод	с	циклом	серы	свя-
зан	в	катализируемых	сульфатредуцирующими	
бактериями	реакциях	сульфат-	и	сероредукции	
(сульфидогенеза)	(Jofgensen	et	al.,	2019).	Поэтому	
сульфатредуцирующим	 бактериям	 предписана	
основная	 роль	 в	 анаэробной	 деструкции	 орга-
нического	вещества	и	преобразовании	морских	
осадков	(Леин,	Иванов,	2009).	

Первые	 опубликованные	 исследования	 о	
нахождении	 сульфатредуцирующих	 бактерий	

в	нефтяных	пластах	датировались	1926	г.,	когда	
С.	Эдсон	с	коллегами	исследовали	67	образцов	из	
нефтяных	месторождений	Калифорнии	(Oliver,	
Magot,	2005).	Позже	данных	о	нахождении	суль-
фатредуцирующих	микроорганизмов	 в	местах,	
связанных	 с	 нефтяными	 месторождениями,	
становилось	больше.	Так	В.	Кохран	с	соавторами	
(Cochrane	 et	 al.,	 1998)	 опубликовали	 данные	 о	
сульфидном	 окислении	 в	 нефтяном	 месторож-
дении	 в	 Северном	 море.	 Позднее	 при	 бурении	
сверхглубокой	 скважины	 на	 Кольском	 полу-
острове	в	1970-х	гг.	на	глубине	7500	м	советскими	
учеными	были	найдены	бактерии,	разлагающие	
нефть	 в	 анаэробных	 условиях,	 предположи-
тельно	 принадлежащие	 к	 сульфатредукторам,	
а	 на	 глубине	 свыше	 8000	 м	 при	 повышении	
температуры,	 количество	 бактерий	 возрастало	
(Галанин,	2012).	

Дж.	Леу	с	соавторами	(Leu	et	al.,	1999)	были	
выделены	 сульфатредуцирующие	 бактерии	 из	
нескольких	нефтяных	месторождений	Северного	
моря,	которые	относились	к	роду	Desulfomicrobium,	
обладавшие	способностью	окислять	лактат,	аце-
тат,	пропионат,	бутират,	бензоат,	гексадекан.	

Е.П.	Розанова	с	коллегами	(2001)	из	нефти	и	
вод	нефтяного	месторождения	в	Южно-Китай-
ском	море	выделили	термофильные	сульфатре-
дуцирующие	бактерии,	которые	были	способны	
окислять	 н-алканы	 С12-С16.	 Позднее	 Котлар	 Н.	
с	 коллегами	 (Kotlar	 et	 al.,	 2011),	 показали,	 что	
в	 нефтяных	 резервуарах	 Норвежского	 моря	
преобладают	 сульфатредуцирующие	 бакте-
рии,	 относящиеся	 к	 родам	 Desulfurovibrionales, 
Desulfuromonadales, Campylobacterales.	 В	 работе	
Биэн	 с	 соавт.	 (2015)	 говорится	 об	 анаэробной	
утилизации	 алканов	 нефти	 морскими	 сульфа-
тредуцирующими	 бактериями.	 Цитируемые	
авторы	полагают,	что	в	нефтяных	пластах	ана-
эробная	деструкция	алканов	происходит	путем	
присоединения	 фумарата.	 В	 работе	 Кнеймер	 с	
соавт.	(2007)	при	исследовании	бескислородных	
донных	отложений	Калифорнийского	Залива,	в	
районах	 выхода	 морских	 углеводородов,	 выяв-
лено,	 что	 деградация	 углеводородов	 связана	 с	
сульфатредуцирующим	 штаммом	 BUS5,	 кото-
рый	относится	к	Deltaproteobacterium	 в	кластере	
Desulfosarcina / Desulfococcus.	Цитируемые	авторы	
тестировали	рост	выделенного	микроорганизма	
при	 различных	 температурных	 режимах:	 12,	
28	 и	 60°C;	 оптимум	 роста	 был	 зафиксирован	
при	 температуре	 28°C.	 Из	 всех	 предложенных	
углеводородов	 (метан,	 этан,	 пропан,	 н-	 бутан,	
изобутан),	 исследуемый	 штамм	 использовал	
пропан	и	н-	бутан.	

В	 последнее	 время	 встречаются	 работы,	
которые	 посвящены	 организации	 микро-
организмов	 в	 биопленки	 (Da	 Cruz	 et	 al.,	 2011;	
Pannekens	et	al.,	2019).	Считается,	что	микробные	
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биопленки	широко	распространены	в	природе	и	
относятся	к	наиболее	естественной	форме	жизни		
на	Земле.	

Предполагается,	что	в	условиях	небольших	
глубин	аэробные	и	анаэробные	микроорганизмы	
могут	 сосуществовать	 в	 виде	 консорциума		
(Da	 Cruz	 et	 al.,	 2011).	 Анаэробные	 микроорга-
низмы	 могут	 обеспечивать	 микроколичества	
кислорода	 для	 аэробной	 микробиоты	 путем	
восстановления	 солей,	 таких	 как	 сульфат,	
нитрат	или	перхлорат.	За	счет	этого	кислорода	
создаются	 микроаэрофильные	 условия,	 сти-
мулируя	 рост	 аэробных	 бактерий	 и	 аэробный	
путь	биодеградации.	Постепенное	потребление	
кислорода	дает	начало	анаэробному	жизненному	
циклу,	а	в	смешанном	консорциуме	происходит	
чередование	 аэробных	 и	 анаэробных	 жизнен-
ных	циклов.	Цитируемые	авторы	отмечают,	что	
именно	в	составе	биопленок	нескольких	видов	
бактерий	микроорганизмы	лучше	деградируют	
нефть.	 Подтверждением	 этому	 предположе-
нию	может	служить	работа	(Kumar	et	al.,	2019),		
в	 которой	 при	 исследовании	 в	 Бенгальском	
заливе	донных	отложений	с	глубины	2100	м	отме-
чено,	что	в	составе	консорциума,	состоящего	из	
различных	видов	микроорганизмов,	биодеграда-
ция	углеводородов	нефти	наиболее	эффективна.		
По	сравнению	с	элиминированием	нефти	моно-
культурами,	 процент	 деградации	 смешанным	
бактериальным	консорциумом	достигал	макси-
мума	70%	от	общего	количества	нефти.

ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ
НЕФТЕОКИСЛЯЮЩИХ

И	ДЕНИТРИФИЦИРУЮЩИХ	
МИКРООРГАНИЗМОВ

Помимо	 сульфатредуцирующих	 бактерий	
в	 анаэробных	 процессах	 утилизации	 углево-
дородов	 нефти	 могут	 участвовать	 денитрифи-
цирующие	 бактерии,	 подавляя	 при	 этом	 рост	
сульфатредуцирующих	 бактерий	 (Семенова	
и	 др.,	 2020).	 В	 работе	 (Миронов,	 2002),	 гово-
рится,	 что	 сопутствующей	 микрофлорой	 при	
анаэробной	деградации	нефти	является	группа	
денитрифицирующих	 микроорганизмов,	 а	 при	
исследовании	 морских	 осадков	 Севастополь-
ской	 бухты	 денитрификаторы	 были	 выделены	
вместе	 с	 микроорганизмами,	 разлагающими	
углеводороды.	

В	 экспериментальных	 условиях	 введение	
нитратов,	 в	 среду	 для	 моделирования	 про-
цессов,	 происходящих	 в	 донных	 отложениях,	
способствовало	 культивированию	 умеренно	
термофильных	микроорганизмов,	осуществля-
ющих	деградацию	углеводородов	в	сочетании	с	
восстановлением	нитратов	(Vigneron	et	al.,	2017).	
В	работе	(Kumar	et	al.,	2019)	говорится	о	важной	

роли	 азота	 и	 фосфора	 в	 усилении	 процесса	
микробной	деградации	нефти.	

ИССЛЕДОВАНИЕ	НЕФТЕОКИСЛЯЮЩИХ
МИКРООРГАНИЗМОВ

В	ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ	МОРЯХ

На	наш	взгляд	дальневосточные	моря	явля-
ются	 уникальным	 полигоном	 для	 изучения	
нефтеокисляющих	 бактерий	 и	 их	 взаимодей-
ствий	 с	 сопутствующей	 микробиотой,	 так	 как	
на	 дальневосточные	 моря	 оказывают	 влияние	
нефтяные	загрязняющие	вещества,	как	техноген-
ного,	так	и	природного	происхождения	(Журавель	
и	др.,	2004;	Бузолева	и	др.,	2008;	Шакиров	и	др.,	
2019).	Однако	в	литературе	мало	данных,	каса-
ющихся	 исследований	 микробных	 сообществ,	
связанных	с	деструкцией	углеводородов	нефти	
в	донных	отложениях	дальневосточных	морей.		
В	основном	это	связано	с	большими	трудностями	
при	 получении	 материала	 для	 исследований.	
Ведущим	направлением	получения	культивиру-
емых	микроорганизмов,	способных	к	окислению	
углеводородов,	 является	 исследование	 микро-
биоты	поверхностных	вод	(Бузолева	и	др.,	2008).	
Все	проведенные	к	настоящему	моменту	исследо-
вания	носят	эпизодический	характер	и	поэтому	
мало	информативны	(Журавель	и	др.,	2004).	

В	 ходе	 81	 рейса	 НИС	 «М.А.	 Лаврентьев»	
в	 2018	 г.	 в	 северном	 замыкании	 Центральной	
котловины	Японского	моря	и	южном	окончании	
Татарского	трога	на	глубинах	3600	м	были	обна-
ружены	абиссальные	бактериальные	сообщества,	
которые	за	короткое	время	в	условиях	судовой	
лаборатории	оказались	способны	переработать	
природную	 нефть.	 В	 ходе	 работы	 экспедиции	
создан	 депозитарий	 микробиологическ их	
образцов	и	живых	штаммов	бактерий	для	иссле-
дования	 процессов	 окисления	 углеводородов	 в	
осадочных	отложениях	(Валитов	и	др.,	2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение	распределения	микроорганизмов	в	
донных	отложениях	важно	для	понимания	функ-
ционирования	 глобальных	 биогеохимических	
циклов.	Сульфатредуцирующие	и	нефтеокисля-
ющие	бактерии	являются	ключевыми	участни-
ками	циклов	углерода	и	серы	в	донных	отложе-
ниях	Мирового	океана.	В	процессе	метаболизма	
микроорганизмы	могут	использовать	в	качестве	
источника	углерода	—	углеводороды	нефти,	как	
в	аэробных,	так	и	в	анаэробных	условиях.	

Нефтеокисляющие	 бактерии	 взаимодей-
ствуют	с	сульфатредуцирующими	в	районах	неф-
тяных	месторождений	или	на	больших	глубинах	
(нефтяные	 месторождения	 Южно-Китайского	
моря	(Розанова	и	др.,	2001),	донные	отложения		
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ЕСЬКОВА и др.

Калифорнийского	залива	(Kniemeyer	et	al.,	2007,	
2007),	нефтяные	резервуары	Норвежского	моря	
(Leu	 et	 al.,	 1999),	 а	 с	 денитрифицирующими	—		
в	районах	с	высокой	антропогенной	нагрузкой	
(Севастопольская	бухта	(Миронов,	2002)).	

Микроорганизмы,	 населяющие	 донные	
отложения,	 постоянно	 подвергаются	 воздей-
ствию	экстремальных	значений	давления,	соле-
ности,	температуры	и	доступности	питательных	
веществ	 (Dasgupta	 et	 al.,	 2013).	 Организация	 в	
биопленках	—	микробная	адаптация	к	экстре-
мальным	условиям	среды.	В	связи	с	этим	счита-
ется,	что	образование	биопленок	является	преоб-
ладающей	формой	жизни	в	донных	отложениях,	
и	 в	 нефтяных	 пластах,	 в	 частности	 (Pannekens	
et	al.,	2019)	и	позволяет	сосуществовать	в	одном	
сообществе	 как	 аэробным,	 так	 и	 анаэробным	
микроорганизмам.

Работа	 выполнена	 в	 рамках	 госбюджетной	
темы	 «Исследование	 состояния	 и	 изменений	
природной	 среды	 на	 основе	 комплексного	
анализа	 и	 моделирования	 гидрометеороло-
гических,	 биогеохимических,	 геологических	
процессов	 и	 ресурсов	 Да льнего	 Востока»	
(0211-2021-0012).	 Регистрационный	 номер:	
№	АААА-А19-119122090009-2.
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THE DISTRIBUTION AND CHARACTERISTIC OF MICROORGANISMS
INVOLVED IN THE DESTRUCTION OF HYDROCARBONS

IN MARINE SEDIMENTS (LITERATURE REVIEW)

A.I. Eskova1, 2, A.L. Ponomareva1, A.A. Legkodimov1, R.B. Shakirov1, A.I. Obzhirov1

1V.I. Il' ichev Pacific Oceanological Institute Far Eastern Branch Russian Academy of Sciences,  
Vladivostok, Russia, 690041 
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The	review	is	devoted	to	the	biodiversity	of	microorganisms	capable	of	degrading	oil	hydrocarbons	in	sea	
deep	sediments	and	their	relationship	with	the	accompanying	microbiota,	which	includes	sulfate-reducing	
and	 denitrifying	 prokaryotes.	 Particular	 attention	 is	 paid	 to	 the	 biodiversity	 of	 hydrocarbon-oxidizing	
bacteria,	in	particular	thermo-	and	hyperthermophilic	bacteria,	in	the	areas	of	oil	fields.	Sulfate-reducing	
microorganisms	are	widespread	in	them.	Some	of	them	are	capable	not	only	of	sulfate	reduction,	but	also	
of	 hydrocarbon	 oxidation.	 Such	 microorganisms	 were	 generally	 classified	 in	 the	 Deltaproteobacterium	
class.	 The	 relationship	 between	 the	 number	 of	 oil-oxidizing	 and	 denitrifying	 microorganisms	 is	 most	
often	presented	in	areas	with	a	high	anthropogenic	load	and	in	the	coastal	zone.	Possible	mechanisms	of	
anaerobic	oxidation	of	hydrocarbons	and	the	coexistence	of	aerobic	and	anaerobic	microorganisms	in	a	
single	community	are	briefly	considered.

Keywords: sediments, oil degradation, sulfate-reducing microorganisms.

Поступила	в	редакцию	06.07.2020
После	доработки	03.07.2021
Принята	в	печать	27.09.2021


