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АННОТАЦИЯ. Проведен обзор древнейшего домена жизни – архей (Archaea). Рассмотрены фило-

генетические отношения архей с бактериями и эукариотами, а также дана морфофизиологическая 

характеристика входящих в этот домен групп. Обсуждается биотехнологический потенциал архей. 

Рентабельными продуктами биосинтеза архей являются бактериоруберин, сквален, бактериоро-

допсин и полярные липиды. Получение других продуктов метаболизма архей, таких как кароти-

ноиды, водород, полигидроксиалканоаты и метан, находятся на продвинутых стадиях разработки. 

Хотя биологическое производство метана и водорода пока уступает в рентабельности нефтехими-

ческим предприятиям, исследования по повышению эффективности этого процесса с привлечением 

архей имеют стратегическое значение. Археи также являются перспективным объектом для примене-

ния в нанотехнологиях и биоинжиниринге. Цель настоящего обзора – раскрытие биотехнологическо-

го потенциала архей, обзор основных групп этого домена и их морфофизиологических особенно-

стей, представление обобщенного метаболитного профиля группы и спектра производств, в которых 

задействованы (и могут быть задействованы) эти интересные микроорганизмы.
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Аморфеи – супергруппа эукариот, объединяющая амебозоев, опистоконтов и ряд «орфанных» групп 
жгутиконосцев (например, коллодиктион).
Археи Asgard – суперфилум домена Archaea, наиболее близкий к эукариотам, объединяющий не-
сколько недавно описанных групп, например, локиархеи, торархеи, хеймдалльархеи, хельархеи 
и гердархеи.
Архепластиды – супергруппа эукариот, включающая растения, красные водоросли, глаукофиты и не-
которые др. Пластиды у большинства представителей этой группы являются дериватами прокариот-
ного автотрофного симбионта.
Горизонтальный перенос генов – процесс, в котором организм передает генетический материал ор-
ганизму, не являющемуся его прямым потомком.
Дискобы – супергруппа эукариот, включающая организмы с дисковидными кристами, либо вторич-
но-безмитохондриальные организмы. К этой группе относятся эвгленозои, акразиевые слизевики, 
некоторые «орфанные» группы жгутиконосцев.
Домен (Dominion) – наиболее крупное классификационное подразделение органического мира.
Метагеномный анализ – секвенирование и видовая атрибуция всего генетического материала, полу-
ченного из образцов окружающей среды.
Метамонады  – сборная группа гетеротрофных жгутиконосных эукариот, лишенных митохондрий; 
в ее составе обычно рассматривались ретортамонады, дипломонады, парабазалиды и оксимонады.
Нанопланктон – группа мелких (длина клетки менее 0,05 мм) планктонных организмов (б. ч. бактерии), 
проходящих сквозь мелкие ячейки шелковой планктонной сетки.
Нуклеоцитоплазма – компонент эукариотной клетки, противопоставляемый митохондриям и пластидам: 
последние приобретены в процессе симбиогенеза.
Прокариоты  – организмы, характеризующиеся мелкими клетками и отсутствием ядра, развитой 
эндомембранной системы, митохондрий и пластид.
Протеом – набор всех белков организма.
Рибосомная РНК малой субъединицы рибосомы – 16S рРНК у прокариот или 18S рРНК (SSU рРНК) 
у эукариот, непрерывная ковалентносвязанная полирибонуклеотидная цепь, определяющая базо-
вые функции клетки, не подверженная рекомбинации, характеризующаяся высокой степенью кон-
серватизма и использующаяся в молекулярно-филогенетических исследованиях. Филогенетические 
деревья, построенные на основании последовательностей SSU рРНК (или кодирующего ее гена), 
обычно конгруэнтны полногеномным деревьям.
«САР» (SAR: Stramenopila + Alveolata + Rhizaria) – кроновая область древа эукариот, включающая три 
супергруппы: страминипилы, альвеолят и ризарий.
Сольфатары – горячие испарения сернистого газа и паров воды с примесью углекислого газа, серо-
водорода и других веществ, выделяющиеся из трещин и каналов на стенках и дне вулканического 
кратера, а также на склонах вулканов.
Сплайсинг – вырезание в ходе процессинга РНК определенных нуклеотидных последовательностей 
из молекул РНК и соединения последовательностей, сохраняющихся в «зрелой» молекуле.
Сплайсосома – ядерная структура, состоящая из молекул РНК и белков и осуществляющая удаление 
некодирующих последовательностей (интронов) из предшественников мРНК.
Цианобактерии (сине-зеленые водоросли) – древняя группа фотоавтотрофных прокариот.
Цикл Ивенса–Бьюкенена–Арнона – обратный цикл трикарбоновых кислот, последовательность хи-
мических реакций, которую некоторые бактерии используют для синтеза органических соединений 
из диоксида углерода и воды.
Экскаваты – понятие, изначально синонимичное метамонадам. В дальнейшем различные авторы, 
помимо метамонад, рассматривали среди экскават дискобы и малавимонады. В настоящее время – 
сборное понятие, объединяющее три отдельные группы – парабазалии, форникаты и преаксостили.
Эукариоты – организмы, клетка которых характеризуется наличием ограниченного мембраной ядра, 
цитоскелета и развитой эндомембранной системы.

ГЛОССАРИЙ:
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ВВЕДЕНИЕ
Наличие стабильно жидкой водной фазы – по всей 

видимости, временное [1] – является необычным свой-
ством нашей планеты и именно с ним связан феномен 
жизни, которую можно рассматривать как интенсивное 
развитие на границе раздела трех сред самовоспроиз-
водящихся каталитических процессов. Очевидно, на-
правленность этих процессов определяется тенденцией 
к «сбросу» поверхностями свободной энергии, прояв-
ляющейся в окислении изначально восстановительной 
атмосферы [2, 3] и прогрессирующем связывании воды 
седиментами, биогермами, капиллярными система-
ми и кавернозными поверхностями суши. В зонах оп-
тимального сочетания тепла и влаги в стационарном 
и ритмическом аспектах мы наблюдаем усложнение 
«биокаталитических систем» и перепроизводство био-
массы; в эволюции живого наблюдается диверсифика-

ция метаболизмов и расширяется спектр биогенных суб-
стратов на фоне выработки механизмов саморегуляции 
равновесных параметров трех взаимодействующих фаз 
[4, 5].

Группа одноклеточных прокариот археев (Archaea), 
выделенная в отдельный домен живого в 1974 г., пред-
ставляет древнейшие следы клеточной жизни на Земле. 
Единичных представителей группы архей можно об-
наружить в специфических местообитаниях, таких как 
подводные и наземные геотермальные источники, где 
они являются единственными представителями жиз-
ни, многочисленны они в гиперсалинных водоемах, 
болотах, глубоководных морских седиментах и нано-
планктоне морей, в толще глин, входят в микробные 
сообщества анаэробных местообитаний, в частности, 
желудочно-кишечного тракта позвоночных животных, 
и, по современным оценкам, являются одной из доми-
нирующих по биомассе группой живых организмов [6]. 
Как показывает метагеномный анализ, особенно вели-
ко разнообразие нуклеотидных последовательностей 
(т. н. «environmental sequences») архей в толще морских 
вод [7].

Метаболизм архей несет следы приспособленности 
к восстановительной атмосфере юной Земли, когда весь 
кислород планеты был связан водой и окислами метал-
лов (рис. 1), хотя по причине широкого распространения 
в мире прокариот горизонтального переноса генов, ряд 
метаболических путей архей был заимствован ими у дру-
гих групп прокариот [8]. С археями связаны происхожде-
нием наиболее развитые и разнообразные в большинст-
ве биомов эукариотные организмы.

Биотехнологический потенциал архей задействован 
не в полной мере, хотя в связи с развитием в рамках 
«зеленой химии» подходов к получению биотоплива, 
в частности, водорода и метана, на повестку дня встал 
вопрос о повышении рентабельности производств с ис-
пользованием микроорганизмов, принадлежащих доме-
ну Archaea. Цель настоящего обзора – раскрытие биотех-
нологического потенциала архей, обзор основных групп 
этого домена и их морфофизиологических особенно-
стей, представление обобщенного метаболитного про-
филя группы и спектра производств, в которых задей-
ствованы (и могут быть задействованы) эти интересные 
микроорганизмы.

1. АРХЕИ – ОБОБЩЕННЫЙ ПРОФИЛЬ
В ноябре 1977 г. Вёзе и Фокс [9] на основе сравни-

тельного изучения консервативной последовательно-
сти рРНК малой субъединицы рибосомы показали, что 
живые организмы разделяются не на две группы – про-
кариоты и эукариоты, как считалось ранее, а на три – 
«уркариоты» (этим термином был обозначен цитоплаз-
матический компонент клеток эукариот), «эубактерии» 
(большую часть прокариот, именуемой бактериями 
в биологическом обиходе) и «архебактерии» – неболь-
шую и малоизученную группу, именовавшуюся в те вре-
мена также метанобактериями. Позднее Вёзе, Кэндлер 
и Уилис предложили для архебактерий новое название – 
археи (Archaea) [10] во избежание путаницы, ибо филоге-
нетически эти прокариотные организмы оказались бли-
же к эукариотам, чем к другим группам прокариот, за 
которыми по настоящее время закрепилось обобщенное 

Рис. 1. Эволюция состава атмосферы Земли (а) и увеличение 
содержания в ней кислорода (б) [2, 3]
Fig. 1. Evolution of Earth’s atmosphere composition (a) and an 
increase of the oxygen content (б) [2, 3]



Формулы Фармации    Pharmacy Formulas                                                                                                                                      том 5     № 3      2023

41

название бактерий. Последовавшее изучение метаноге-
нов Halococcus и Methanosarcina [11] показало, что в их 
клеточной оболочке отсутствует пептидогликан, харак-
терный для других прокариот. Торнабене и др. [12] иссле-
довали липиды Methanobacterium thermoautotropicum 
и обнаружили, что их основу составляют эфиры фита-
нилглицерина и сквалены. После этих важных открытий 
большинство микробиологов признали обособленное 
положение архей в системе организмов, хотя, напри-
мер, Кавалье-Смит выступил критиком концепции архей 
как третьего домена жизни [13].

В целом археи и бактерии имеют сходную морфо-
логию, будучи прокариотными одноклеточными ор-
ганизмами (коккоидные, палочковидные, нитевидные 
формы, одиночные, нераспавшиеся, например, дипло-
кокки, колониальные), хотя некоторые археи имеют 
специфическую форму клетки – например, плоскую 
квадратную, как у Haloquadratum walsbyi [14]. Несмо-
тря на морфологическое сходство с бактериями, ар-
хеи обладают генами и метаболическими путями, бо-
лее тесно связанными с таковыми эукариот. Особенно 
сходны с эукариотическими ферменты, участвующие 
в транскрипции и трансляции. Ряд аспектов биохимии 
архей уникален, например, наличие эфиров в клеточных 
мембранах. Археи используют более разнообразные 
источники энергии, нежели эукариоты – от органиче-
ских соединений до аммиака, ионов металлов и даже 
газообразного водорода. Некоторые солеустойчивые 
археи используют солнечный свет в качестве источника 
энергии, а другие виды архей фиксируют углерод (ав-
тотрофы), но, в отличие от цианобактерий и растений, 
ни один из известных видов архей не сочетает эти ме-
таболические пути, т. е. не является фотоавторофом. 
Размножаются археи бесполым путем – бинарным деле-
нием, фрагментацией или почкованием но, в отличие от 
бактерий, ни один из известных видов архей не образует 
эндоспор.

Как уже было упомянуто, структура плазматической 
мембраны архей специфична. Вместо неразветвленных 
жирных кислот, свойственных мембранным липидам 
бактерий и эукариот, у архей обнаружены разветвлен-
ные изопреновые цепи, а фосфолипиды располагаются 
в виде монослоев, соединенных изопреновыми цепями. 
Основу мембраны бактерий и эукариот составляет фос-
фолипидный бислой (рис. 2).

Клеточная стенка у архей, как и у бактерий, пред-
ставляет собой жесткую полупроницаемую структуру, 
хотя пептидогликан, составляющий основу клеточной 
стенки бактерий, у архей отсутствует. При этом археи 
демонстрируют большое разнообразие надмембран-
ных образований, которые могут и не быть оформлен-
ными в «классическую» клеточную стенку. У многих ви-
дов архей важной структурной частью клеточной стенки 
является белковый S-слой (в то время как у бактерий 
S-слой представляет собой самостоятельную структуру), 
у некоторых видов S-слой является единственным 
компонентом клеточной стенки, а у других к нему при-
соединяются дополнительные компоненты (рис. 3). 
S-слой у архей представлен белками или гликопротеи-
дами и обычно закреплен в плазматической мембране 
клетки. Белки образуют двухмерный кристаллический 
массив с гладкой внешней поверхностью. Хотя у архей 

Рис. 2. Сравнительная характеристика строения клеточной 
мембраны архей, бактерий и эукариот [15]
Fig. 2. Comparative characteristics of the cell membrane structure 
in archaeans, bacteria and eukaryotes [15]

Рис. 3. Разнообразие структуры надмембранных образований 
у архей [15]
Fig. 3. Diversity of the structure of archaean envelopes [15]

отсутствует пептидогликан, некоторые из них откла-
дывают экстрацеллюлярно химически сходный ком-
плекс – псевдомуреин, основу которого составляет 
N-ацетилалозаминуроновая кислота. Интересно, что 
надмембранные образования некоторых архей содер-
жат метанохондроитин – вещество, аналогичное по со-
ставу хондроитину позвоночных животных. Отдельные 
виды имеют белковую оболочку решетчатой структу-
ры, похожую на S-слой. Такие клетки часто встречают-
ся в виде нитевидных цепочек, причем белковая обо-
лочка окружает всю цепочку, а не отдельные клетки 
(рис. 3).
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2. АРХЕИ И ЭУКАРИОТОГЕНЕЗ
Нуклеоцитоплазма эукариот представляет филоге-

нетическую линию, сестринскую археям [16] (рис. 4). 
Определяющими чертами эукариотной клетки являют-
ся большой размер в сочетании с наличием сложной 
эндомембранной системы, которая включает ядро, 
наделенное ядерными порами, и аппарат сплайсинга, 
связанный с ядерно-цитоплазматическим транспортом. 
Эукариотическая клеточная организация неустойчива 
без преобразующих энергию органелл, таких как мито-
хондрии [17]. В настоящее время хорошо разработаны 
сценарии происхождения эндомембран, ядра и сплай-
сосом-опосредованного сплайсинга в результате эндо-
симбиоза [18–20]. Молекулярные данные полностью 
подтвердили теорию серийного симбиогенеза, согласно 
которой происхождение эукариотной организации свя-
зано с приобретением архееподобной клеткой протео-
бактериеподобной митохондрии, а также автотрофных 
эндосимбионтов в различных «растительных» линиях 
эволюции [8].

Очевидно, архейный предок эукариот не имел жест-
кой клеточной стенки и обладал зачаточными способ-
ностями к фагоцитозу. Такими свойствами обладают 
современные мезофильные археи Methanosarcina или 
Halobacterium, хотя многие современные гены этих 
групп были приобретены путем горизонтального пере-
носа от более молодых групп прокариот [8, 21, 22]. Более 
того, результаты сравнительной геномики позволяют 
утверждать, что массовое приобретение бактериальных 
генов лежит в основе появления большинства основных 

типов архей [8], причем в эволюции основных групп 
архей преобладала редукция и рационализация гено-
ма [23].

Определить наиболее древнюю группу эукариот 
довольно сложно. Еще 20 лет назад сравнительный 
анализ по гену ядерной рРНК малой субъединицы под-
тверждал «концепцию архезоев» [24], согласно кото-
рой отсутствие митохондрий у метамонад и некоторых 
других групп гетеротрофных эукариот является пер-
вичным, т. е. первые эукариоты были безмитохондри-
альными. В дальнейшем выяснилось, что схождение 
длинных ветвей эукариот в базальной области древа 
является биоинформатическим артефактом (т. н. «long 
branch attraction») [25], в геномах основных групп без-
митохондриальных эукариот обнаружили гены ми-
тохондриального происхождения, а «архезои» были 
распределены по разным не связанным непосредст-
венным родством группам. «Корень» эукариот стали 
искать между экскаватами (группировка, включающая 
метамонады) и аморфеями [26] или рядом с дискоба-
ми [27]. Полногеномные сравнения позволили сделать 
вывод о близком возрасте метамонад и аморфей [28], 
а объединенное выравнивание аминокислотных после-
довательностей 183 белков эукариот подтвердило древ-
ность метамонад (экскават), а также показало порядок 
дивергенции их основных групп на эукариотном древе: 
«парабазалии – форникаты – преаксостили» (рис. 5). 
Все эти группы лишены митохондрий, в связи с чем на 
повестку обсуждения вновь встал вопрос об их первич-
но-безмитохондриальном состоянии [29].

Рис. 4. Филогенетические отношения между основными группами прокариот, основанные на сравнительном изучении полного 
протеома модельных организмов, и положение эукариот на глобальном древе жизни [16]
Fig. 4. Phylogenetic relationships within the main groups of prokaryotes, based on whole-proteome comparative studies, and the position 
of eukaryotes on the global tree of life [16]
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3. АРХЕИ В БИОГЕОХИМИЧЕСКОМ 
АСПЕКТЕ

Археи встроены в важнейшие блоки круговорота 
веществ биосферы. Они являются частью микробиоты 
всех многоклеточных организмов. В микробиоме чело-
века они играют важную роль в кишечнике, ротовой по-
лости и на кожных покровах. Их морфологическое и ме-
таболическое разнообразие позволяет им выполнять 
множество экологических функций: фиксацию углерода, 
круговорот азота, редукцию органических соединений. 
Выраженные паразитические свойства у археев отсутст-
вуют, но среди них много мутуалистов или комменсалов. 
Метаногены, обитающие в желудочно-кишечном тракте 
человека и жвачных животных, интенсифицируют про-
цесс пищеварения [30–32].

Для жизнеобеспечения различные группы архей ис-
пользуют разные источники энергии. Некоторые археи 
являются литотрофами, получающими энергию из неор-

ганических соединений, таких как элементарная сера, 
H2S или аммиак. Литотрофы являются одновременно 
автотрофами, используя атмосферный CO2 в качестве 
источника углерода, включая последний в биомассу. 
«Классические» археи являются метаногенами. Эти ор-
ганизмы уникальны тем, что могут восстанавливать 
углекислый газ в присутствии водорода, образуя метан. 
Некоторые роды метаногенов, особенно Methanosarcina, 
могут расти и производить метан в присутствии кисло-
рода, хотя подавляющее большинство из них являются 
строгими анаэробами. Метаногены способствуют обра-
зованию бескислородных отложений, производят серо-
водород, образуют «болотный» и «свалочный» газы, ки-
шечные газы у жвачных животных и человека.

Группа Halobacteria включает галофильные («соле-
любивые») археи, способные жить в условиях высокой 
концентрации хлорида натрия в водной среде (до 36%) – 
к таким средам относится Мертвое море и некоторые 

Рис. 5. Базальная дивергенция эукариот на основе мультипротеинового анализа [29]
Fig. 5. Basal divergence of eukaryotes basing on multi-protein analyses [29]
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озера в Антарктиде и в Средней Азии. Одной из примеча-
тельных особенностей этих организмов является то, что 
они являются фототрофами, т. е. используют в качестве 
источника энергии солнечный свет. Однако они не явля-
ются фотосинтезирующими организмами, а извлекают 
углерод и большую часть энергии из органических мо-
лекул. Их факультативная фототрофия связана с активи-
руемым светом «протонным насосом» бактериородоп-
сином, генерирующим под действием света протонный 
мембранный потенциал. Светопоглощающий пигмент, 
связанный с бактериородопсином, придает этим ар-
хеям и водоемам, в которых они обитают, красивый 
красно-фиолетовый цвет. Halobacterium salinarum произ-
водит газовые везикулы, придающие ему способность 
перемещаться в толще воды в зоны с оптимальной ос-
вещенностью.

Археи являются наиболее многочисленными ор-
ганизмами в океанах, где они играют доминирующую 
роль в фиксации углерода и окислении аммиака. Неко-
торые из них являются гипертермофилами, а некоторые 
(в частности, род Pyrolobus) способны расти при темпе-
ратуре до 113 °C. Гипертермофильные археи составляют 
основу уникальной пищевой цепи в жерлах подводных 
вулканов, используя исходящий из кратеров H2S в каче-
стве источника энергии и фиксирующие содержащийся 
в воде CO2. Виды рода Thermoproteus являются строги-
ми анаэробами, использующими серу или сульфат в ка-
честве конечных акцепторов электрона. Их оптималь-
ная температура роста составляет 85 °C. Археи рода 
Sulfolobus термофильны (предпочитают температуру 
около 70–80 °C) и ацидофильны, развиваясь в средах 
с pH 2–3 в аэробной или анаэробной среде. В присутст-
вии кислорода представители рода Sulfolobus исполь-
зуют метаболические процессы, сходные с таковыми 
у гетеротрофов. В анаэробной среде они окисляют серу 
с образованием серной кислоты, которая инкапсулиру-
ется в специальные гранулы. Некоторые другие ацидо-
фильные археи получают энергию из восстановленного 
железа.

Археи играют существенную роль в наблюдаемом 
ныне глобальном потеплении. Концентрация метана в ат-
мосфере примерно в 4000 раз меньше, чем углекислого 
газа, но его потенциал в глобальном потеплении при-
мерно в 30 раз выше. Основным биогенным поставщи-
ком метана в атмосферу являются метаногенные археи. 
Глобальное потепление способствует увеличению чи-
сленности метаногенов и усилению их активности, что 
создает рискованную для планеты «петлю положитель-
ной обратной связи». По мере протаивания вечной мер-
злоты органическое вещество становится доступным 
для разложения метаногенами. В первые месяцы после 
таяния льда на водно-болотных угодьях доминируют 
гидрогенотрофные метаногены, которые производят 
метан за счет водорода и углекислого газа. Позднее на 
полностью протаивших болотистых территориях раз-
нообразие метаногенов увеличивается и начинают до-
минировать ацетокластические метаногены, которые 
производят метан за счет ацетата. Ацетокластический 
метаногенез более эффективен в плане продукции ме-
тана и приводит к увеличению концентрации этого газа 
в атмосфере [33].

4. ОСНОВНЫЕ ГРУППЫ АРХЕЙ И ИХ 
МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ

Таумархеоты – Thaumarchaeota
Археи, принадлежащие группе таумархеот (пред-

ставители: Nitrosopumilus, Nitrososphaera) – нерегуляр-
но-коккоидные или палочковидные микроорганизмы 
0,5–1 мкм в наибольшем измерении, неподвижные или 
подвижные с помощью пилий (известно также много 
выделяемых из проб последовательностей ДНК, близ-
ких к Nitrosopumilus); выделяются в большом количестве 
(до 20% общей биомассы микроорганизмов) из почвы 
и морской воды; хемолитотрофы – окисляют свободный 
аммиак до нитритов [34].

Галобактерии – Halobacteria
Археи, принадлежащие группе галобактерий (пред-

ставители: Halobacterium, Haladaptatus, Halalkalicoccus, 
Halarchaeum, Halarchaeobius, Haloarcula, Halobaculum, 
Halo bellus, Halobiforma, Halococcus, Haloferax, Halogeomet­
ricum, Halogranum, Halolamina, Halomarina, Halomicrobium, 
Halonotius, Halopelagius, Halopenitus, Halopiger, Haloplanus, 
Haloquadratum, Halorhabdus, Halorientalis, Halorubrum, 
Halosarcina, Halosimplex, Halostagnicola, Haloterrigena, 
Halovenus, Halovivax, Natrialba, Natrinema, Natronoarchae­
um, Natronobacterium, Natronococcus, Natronolimnobius, 
Natronomonas, Natronorubrum, Salarchaeum) – палочко-
видные, коккоидные или коккобациллярные неподвиж-
ные или скользящие микроорганизмы 0,5–1,5 мкм в на-
ибольшем измерении. Живут они в соленых водоемах, 
часто в гиперсалинных условиях. Факультативные фото-
трофы (см. выше) либо гетеротрофы – в большинстве 
случаев аэробы, окисляющие углеводные субстраты. 
Имеются анаэробы, вызывающие ферментацию аргини-
на, а также факультативные анаэробы, осуществляющие 
в бедных кислородом условиях денитрификацию, т. е. 
восстанавливающие нитраты до N2O и N2 и использую-
щие кислород нитратов как акцептор электрона [35].

Метанопиры – Methanopyri
Археи, принадлежащие этой группе (представи-

тель: Methanopyrus) – удлиненно-палочковидные непод-
вижные микроорганизмы до 14 × 1 мкм, приуроченные 
к экстремальным условиям внутри вулканов (глубина 
до 2000 м, температура 84–120 °C, высокие концентра-
ции солей). Все они – хемолитоавтотрофы и облигатные 
анаэробы. В качестве источника электронов использу-
ют водород и восстанавливает углекислый газ в метан 
(метаногены) [36].

Метанобактерии – Methanobacteria
Метанобактерии (представители: Methanobacterium, 

Methanomicrobium, Methanosaeta) – удлиненно-палочко-
видные или палочковидные неподвижные грамположи-
тельные микроорганизмы до 1 мкм шир., приуроченные 
к анаэробным зонам пресноводных и морских бассейнов. 
Все они анаэробы, использующие в качестве субстрата 
смесь «водород – углекислый газ» (метаногены) [36].

Метанококки – Methanococci
Археи группы метанококков (представители: 

Methanococcus, Methanothermococcus) – удлиненно-па-
лочковидные или палочковидные грамположительные 
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неподвижные микроорганизмы до 1 мкм шир., приуро-
ченные к анаэробным зонам пресноводных и морских 
бассейнов. Анаэробы, использующие в качестве субстра-
та смесь «водород – углекислый газ» (метаногены) [36].

Археоглобы – Archaeoglobi
Археоглобы (представители: Archaeoglobus, Ferro­

globus, Geoglobus) – коккоидные микроорганизмы до 
1 мкм шир., приуроченные к анаэробным зонам гидро-
термальных источников, вулканов, глубоководных мор-
ских седиментов. Многие представители – термофилы, 
развивающеися при 75–95 °C. Это анаэробы с разноо-
бразным метаболизмом – хемолитоавтотрофы, гетеро-
трофы (например, редуценты гуматов), сульфатвосста-
новители, нитритвосстановители, железоокислители 
и железовосстановители [37].

Метаномикробии – Methanomicrobia
Археи группы Methanomicrobia (представители: 

Methanomicrobium, Methanoculleus, Methanofollis, Metha­
nogenium, Methanolacinia, Methanoplanus) – палочковид-
ные или нерегулярно-коккоидные (грамотрицательные) 
неподвижные или подвижные при помощи единственно-
го полярного жгутика микроорганизмы до 2,5 мкм в наи-
большем измерении, приуроченные к анаэробным зонам 
(морские седименты). Все они – анаэробы, использую-
щие в качестве субстрата смесь «водород – углекислый 
газ», формиат, этанол (метаногены) [36].

Термоплазмы – Thermoplasmata
Термоплазмы (представитель: Thermoplasma) – 

лишенные клеточной стенки плеоморфные кокко-
идные микроорганизмы до 5 мкм в наибольшем 
измерении, приуроченные к сольфатарам на склонах вул-
канов и к глубоководным гидротермальным источникам. 
Это облигатные ацидофильные гетеротрофы и факуль-
тативные аэробы, использующие в качестве субстрата 
сахарозу, глюкозу и маннозу, отдельные виды способны 
к анаэробному росту («серное дыхание») с выделением 
H2S [36].

Наноархеоты – Nanoarchaeota
Наноархеоты (единственный представитель: Nano­

archaeum equitans) – мелкие (350–500 нм) коккоидные 
организмы, приуроченные исключительно к поверхно-
сти археи Ignicoccus hospitalis (Thermoprotei), выделен-
ные из илов в подземном гидротермальном источнике. 
Nanoarchaeum equitans – термофильный анаэроб, расту-
щий при температуре 95 °C, использующий в качестве 
источника энергии восстановленную серу и молекуляр-
ный водород, а в качестве источника углерода – CO2 [36].

Термококки – Thermococci
Термококки (представители: Thermococcus, Pyroco c­

cus, Palaeococcus) – коккоидные (монококки, диплокок-
ки) неподвижные микроорганизмы 0,5–2,5 мкм в наи-
большем измерении, приуроченные к анаэробным зонам 
(глубоководные, мелководные, наземные гидротер-
мальные источники). Это гипертермофильные (80–90 °C) 
аэробные гетеротрофы, способные к окислению пепти-
дов, СО и формиата [36].

Корархеоты – Korarchaeota
Корархеоты (представители: Korarchaeum, Methano­

desulfokores) – палочковидные (до нитевидных) непод-
вижные микроорганизмы удлиненные до 16 (100) мкм, 
приуроченные к морским и наземным гидротермаль-
ным источникам. Это гипертермофильные (50–120 °C) 
анаэроб ные гетеротрофы, способные к окислению пеп-
тидов и фиксации CO2 [36].

Термопротеи – Thermoprotei
Эта интересная группа (представители: Thermo­

proteus, Caldivirga, Pyrobaculum, Thermocladium, Vulca­
nisaeta) включает палочковидные (до нитевидных) 
неподвижные или скользящие микроорганизмы удли-
ненные до 30 (80) мкм, приуроченные к морским и на-
земным гидротермальным источникам. Все термопро-
теи – это гипертермофильные (75–100 °C) анаэробные 
или микроаэрофильные хемолитоавтотрофы (получают 
энергию за счет анаэробного серного дыхания, в ана-
болических процессах в качестве источника углерода 
используется CO2, ассимилируемый в цикле Ивенса – 
Бьюкенена – Арнона) и хемоорганогетеротрофы (полу-
чают энергию за счет окисления пептидов, углеводов, 
этанола, малата, фумарата с S, O2, NO3–, NO2–, Fe3+. В ми-
кроаэрофильных условиях они окисляют молекулярный 
водород кислородом. Pyrobaculum islandicum может вос-
станавливать водородом U4+, Te4+, Cr4+, Co3+, Mn4+ [36].

5. БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ
Следует отметить, что используемые человеком за-

пасы природного газа сами по себе являются продуктом 
активности архей минувших геологических эпох, поэто-
му до исчерпания его запасов конверсия в метан и про-
пан современных органических субстратов, в том числе 
с участием архей, является нерентабельной. Однако 
уже сегодня ведутся поиски альтернативных путей по-
лучения углеводородного сырья, и в этой области груп-
па архей привлекает особое внимание биотехнологов. 
Кроме того, водорастворимые и спирторастворимые 
продукты биосинтеза архей по рентабельности произ-
водства вполне конкурентоспособны. Ряд специфиче-
ских свойств архей также представляет интерес для пер-
спективных разработок.

Производство метана
Субстратами для производства метана с использо-

ванием культур архей могут быть отходы различных 
сельскохозяйственных производств в твердой, жидкой 
и газообразной фазах [38–42]. С использованием резер-
вуарных биореакторов с непрерывным перемешивани-
ем [40, 43], половолоконных биореакторов с неподвиж-
ным слоем и биореакторов высокого давления [44–46] 
показаны высокая биосинтетическая активность и чи-
стота конечного продукта при использовании штаммов 
Methanothermobacter marburgensis [47], M. marburgensis 
и Methanobacterium sp. [48].

Производство водорода
Водород – один из важнейших продуктов в про-

мышленности и энергетике, 75% мирового производст-
ва которого зависит от природного газа и угля и лишь 
оставшаяся часть производится из электроэнергии 
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и возобновляемых ресурсов [49]. Повышение рентабель-
ности производства биоводорода принадлежит к числу 
приоритетных задач биотехнологии [50]. Водород про-
изводят оксигенные и аноксигенные фототрофные бак-
терии а также факультативные и строгие анаэробные 
археи [51]. Неметаногенные продуцирующие водород 
археи (Desulfurococcus amylolyticus, Pyrococcus furiosus, 
Thermococcus barophilus, T. kodakarensis, T. onnurineus, 
T. paralvinellae и Thermococcuslitoralis sp.) [52, 53] в каче-
стве восстановительного ферментного комплекса ис-
пользуют ферредоксин с мембраносвязанными гидро-
геназами, обладающий высоким восстановительным 
потенциалом, поэтому многие их штаммы в высшей 
степени продуктивны [54], причем с повышением темпе-
ратуры до 100 °C значительно повышается и выход водо-
рода [48, 54].

Ряд исследований был направлен на оптимизацию 
условий продукции этих видов на различных субстратах, 
таких как CO, карбоксилат-анионы [53], пептиды и ами-
нокислоты [52], моно-, ди- и полисахариды [48], лигно-
целлюлозы [55]. Наиболее рентабельным субстратом 
при Archaea-опосредованным производстве водорода 
является муравьиная кислота [48, 56].

Полигидроксиалканоаты
Полигидроксиалканоаты – полиэфиры оксикислот, 

являющиеся альтернативой ряду синтетических полиме-
ров. В клетке архей они являются запасным питательным 
веществом. На себестоимость полигидроксиалканоатов 
архейного происхождения во многом влияет себестои-
мость сырья и соли, необходимых для культивирования 
микроорганизмов [57]. Подходящими субстратами для 
получения полигидроксиалканоатов являются гидроли-
зованная сыворотка молочной промышленности [58, 59], 
барда от производства биоэтанола [57, 60], глицерин-
сырец от производства биотоплива [61], сырой нефти 
и сточных вод нефтехимических перерабатывающих 
заводов [62], сахарного тростника и отходы от про-
изводства крахмала Саго и богатые фенолом сточные 
воды заводов по производству оливок. Ряд субстратов 
нуждается в предварительном кислотном гидролизе, 
последующей нейтрализации и в ряде случаев диали-
зе, что является факторами удорожания продукции 
[48, 63].

Бактериородопсин
Бактериородопсин представляет собой 7-спираль-

ный трансмембранный аналог зрительного родоп-
сина млекопитающих. Впервые он был обнаружен 
у Halobacterium salinarum. Cтабильность этого пигмента, 
его фотоэлектрические и протонно-транспортные свой-
ства востребованы в экспериментах по созданию искус-
ственной сетчатки, оптической памяти, биосенсоров 
(датчики движения, детекторы рентгеновского излуче-
ния, иммуносенсоры), катализаторов фотоэлектрохи-
мического расщепления воды, фотоэлектрических эле-
ментов [48, 64–67]. Это – перспективное направление 
научно-практических исследований, а внедрение в про-
изводство связанных с этими исследованиями иннова-
ций возможно в ближайшее десятилетие.

Каротиноиды
Каротиноиды – изопреноидные углеводороды, яв-

ляющиеся вторичными метаболитами архей, бактерий 
и эукариот. Они включены в реализацию таких важных 
клеточных функций как фотосинтез, фотопротекция, 
демпфирование окислительного стресса. Животные 
нуждаются в каротиноидах в качестве предшественни-
ка ретиноидов, антиоксидантов и пигментов. Мировой 
рынок каротиноидов составляет 1,5 млрд долларов, 
а наиболее востребованными являются β-каротин, 
астаксантин, лютеин, кантаксантин, ликопин, бактерио-
руберин [68].

Бактериоруберин представляет собой ярко-красный 
каротиноид на основе ликопина. Он обладает высокой 
антиоксидантной способностью. В промышленности он 
нашел применение в качестве альтернативы синтетиче-
ским антиоксидантам, таким как бутилгидрокситолуол, 
а также эффективный краситель. Среди архей основны-
ми продуцентами бактериоруберина являются Haloferax 
volcanii, Haloarcula japonica, H. vallismortis, Halobacterium 
salinarum, Halorubrum sodomense и H. mediterranei. В ряде 
исследований были предприняты различные подходы 
для увеличения выхода бактериоруберина и выяснено, 
что продукция бактериоруберина увеличивается, ког-
да клетки архей подвергаются осмотическому стрессу 
[68, 69].

Сквалены – углеводороды тритерпенового ряда, 
принадлежащие группе каротиноидов. Они обладают 
выраженной антиоксидантной, кардиозащитной и анти-
канцерогенной активностью и противовоспалительными 
свойствами, поэтому востребованы фармацевтической 
промышленностью. Ежегодная потребность мирового 
рынка в скваленах выросла до более чем 2,7 т, основ-
ным их источником остается печень акулы и биосинтез 
некоторыми штаммами дрожжей [69]. Тем не менее, 
было установлено, что сквалены в заметных количест-
вах синтезируют такие археи как Methanocaldococcus 
villosus, Methanothermococcus okinawensis, Sulfolobus sp. 
и Halobacterium salinarum, причем рентабельным оказал-
ся синтез сквалена на основе H. salinarum [48, 70, 71].

Гликопротеины S-слоя
Гликопротеины S-слоя архей участвуют в поддержа-

нии формы клеток и их делении, а также влияют на устой-
чивость клетки к осмотическому стрессу [72, 73]. Кроме 
того, было показано, что гликаны, связанные с этими бел-
ками, участвуют в контроле гидратации клеточной стен-
ки [74]. Гликопротеины S-слоя архей сохраняют свою 
структуру и функции в широком диапазоне кислотности 
и температуры (pH от 1 до 12 и температура от 20 до 120 °C), 
а также устойчивы к действию протеаз. Перечисленные 
свойства делают гликопротеины S-слоя архей (например, 
Sulfolobus acidocaldarius) востребованными в нанотехно-
логиях, в частности, для наноструктурирования поверхно-
стей и формирования нанокластеров [75, 76].

Газовые везикулы
Газовые везикулы были обнаружены у галофильных 

архей Halobacterium salinarum и представляют собой 
«органеллу планирования» клетки в толще воды [48]. 
Они могут быть использованы в качестве эпитоп-репре-
зентирующих структур при разработке вакцин, а также 
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в качестве агентов контрастирования при ультразвуко-
вой и МРТ-диагностике [77–79].

Полярные липиды
Экстрагированные и очищенные полярные липиды 

архей в водной среде самоорганизуются в везикулы, 
именуемые археасомами (по аналогии с липосомами 
эукариот). Первые археасомы были получены с исполь-
зованием культур галофилов, метаногенов и термофи-
лов. Липиды, ограничивающие археасомы, образуют 
двойной слой. В биомедицинских исследованиях эти ве-
зикулы тестируются в качестве переносчиков антигенов. 
Археасомы на основе Methanobrevibacter smithii дают 
улучшенный иммунный ответ в сравнении с ответом, 
вызванным эукариотными липосомами [80]. Доклиниче-
ские исследования показали также, что археосомы пре-
восходят коммерческие адъюванты [81, 82].

Помимо антигенов, археасомы способны доставлять 
к органам-мишеням лекарства и здесь они оказываются 
также эффективнее эукариотных липосом, поскольку 
более устойчивы к кислотной среде ЖКТ. Эксперименты 
в этом направлении продолжаются. Основной пробле-
мой доставки антигенов и лекарств посредством археа-
сом остается их активное поглощение клетками ретику-
ло-эндотелиальной системы [83, 84].

Ферменты для биокатализа
Ферменты архей уже используются в микробиоло-

гических производствах. Обычно эти ферменты клони-
руются мезофильными бактериями (Escherichia coli) или 
дрожжами, но иногда для наработки фермента исполь-
зуются и штаммы архей. Например, ген β-галактозидазы 
холодостойкого архея Halorubrum lacusprofundi был кло-
нирован в культуре архея Halobacterium sp. С помощью 
гетерологичной экспрессии в культуре Haloferax volcanii 
изучена функция новой щелочной сериновой протеазы 
галолизина, идентифицированной в геноме некультиви-
руемого галофила. Кроме того, H. volcanii использовался 
в качестве системы экспрессии обонятельного рецепто-
ра млекопитающих, успешно интегрировав белок в ли-
пидную мембрану [85–89].

Использование архей в выщелачивании редкозе-
мельных элементов

Редкоземельные элементы являются важной состав-
ляющей современных технологий, охватывающей почти 
все отрасли, а добыча этих элементов сопровождает-
ся перерасходом воды и существенным загрязнением 
окружающей среды. Биологическое выщелачивание 
редкоземельных элементов (меди, золота, никеля, кад-
мия, цинка, урана) из руд, богатых сульфидами и пири-
том – сравнительно новая технология [90]. В последние 
десятилетия применение биологического выщелачи-
вания распространилось и на такую отрасль, как пере-
работка твердых и сжигаемых бытовых отходов [48]. 
Среди архей наилучшие биовыщелачивающие свойства 
в отношении сульфидных руд (пирит, сфалерит, халько-
пирит) показали Acidianus brierleyi, Sulfulobus metallicus 
и Metallosphaera sedula при культивировании этих ор-
ганизмов в прогреваемых ротируемых биореакторах. 
Это – хемолитоавтотрофные археи, способные окислять 
серу и железо при повышенных температурах в кислой 
среде [91–94].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Археи, представляющие древнейшую форму жизни, 

демонстрируют разнообразие метаболических путей 
и уникальные адаптивные структуры, привлекающие 
внимание ученых-биотехнологов. Суще ственным преи-
муществом архей является возможность их культиви-
рования в нестерильных условиях, а также способность 
многих видов к конверсии дешевого сырья. В настоящее 
время рентабельным является производство архея-
ми бактериородопсина, сквалена и полярных липидов. 
Биогенное производство метана и водорода пока усту-
пает по рентабельности нефтехимическим предприяти-
ям, но разработки по повышению его эффективности 
с использованием архей имеют стратегическое значе-
ние. Перспективными областями применения архей яв-
ляются также нанотехнологии и биоинжиниринг.
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ABSTRACT. An overview of Archaea, the most ancient domain of life, was carried out. The phylogenetic 
relationship of Archaea with bacteria and eukaryotes are considered, and the morpho-physiological 
characteristics of their main groups are given. The biotechnological potential of Archaea is discussed. 
Cost-effective products of archaeal biosynthesis are bacterioruberin, squalene, bacteriorhodopsin and 
diester/tetraether lipids. The production of other metabolic products of Archaea, such as carotenoids, 
hydrogen, polyhydroxyalkanoates and methane, are in advanced stages of development. While the bio-
logical production of methane and hydrogen currently lags behind the profitability of petrochemical 
plants, research aimed at enhancing the efficiency of this process with the involvement of archaea holds 
strategic significance. Archaea also represent a promising target for application in nanotechnology and 
bioengineering. The aim of the present review is to unveil the biotechnological potential of Archaea, 
provide an overview of the main groups within this domain, their morphophysiological characteristics, 
present a generalized metabolite profile of these groups, and outline the spectrum of productions in-
volving these intriguing microorganisms.

KEYWORDS: acidophiles; bacterioruberin; biogenic hydrogen; biotechnology; eukaryotes; halophiles; 
methanogens; prokaryotes; thermophiles
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