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СПИСОК ИСПОЛЬЗУЕМЫХ СОКРАЩЕНИЙ 

 

УВ – углеводороды  

НП – нефтепродукты 

рРНК – рибосомная РНК  

ПАУ – полиароматические углеводороды 

ГРМ – гидролизат рыбной муки 

ВД – среда Ворошиловой-Диановой 

ПДК – предельно допустимая концентрация 

MEOR – Microbial enhanced oil recovery (метод повышения нефтеотдачи пластов с 

помощью микроорганизмов) 
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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность темы исследования. Влияние антропогенной деятельности 

на окружающую среду является широко обсуждаемой проблемой последних 

десятилетий. К ней относятся как локальные изменения среды, такие, как 

загрязнение почв нефтью и нефтепродуктами в ходе их добычи, хранения и 

транспортировки, так и глобальные вопросы биосферного масштаба, такие, как 

изменение климата в сторону увеличения его контрастности, что, в частности, 

касается увеличения контрастности температуры почв, затрагивающее 

человечество в целом. Одним из индикаторов такого изменения можно считать 

присутствие в почве быстро развивающихся термофильных микроорганизмов, 

которые ранее считались обитателями горячих источников, вулканических почв и 

глубинных вод нефтяных месторождений, но все чаще обнаруживаются в 

поверхностном слое антропогенно измененных почв и грунтов, подвергающихся 

повышенному нагреву в летние периоды, в том числе, в северных нетермальных 

зонах. Тем не менее, о распространенности этих микроорганизмов на данный 

момент имеется слишком мало сведений, чтобы можно было утверждать о 

системности этой проблемы. Распространение термофильных почвенных 

бактерий, окисляющих углеводороды или промежуточные продукты их 

разложения, в регионах с умеренным и холодным климатом, где отсутствует 

геотермальная активность, в настоящее время все еще требует изучения, тогда как 

распространение их в южных климатических и геотермальных зонах изучено 

весьма подробно. В настоящее время являются актуальными исследования 

распространения быстрорастущих нефтеразлагающих термофильных бактерий в 

нетермальных почвах и грунтах различных географических зон, выделение, 

идетификация и изучение возможности их использования для создания 

микробных консорциумов в целях биоремедиации нефтезагрязненных почв в 

связи с проблемой антропогенного загрязнения почв нефтепродуктами и 

выявленными изменениями климата, в том числе, в сторону увеличения 

контрастности температурного режима почв. 
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Цель и задачи исследования. Целью этой работы было исследование 

микрофлоры нефтезагрязненных почв и грунтов различных географических зон, в 

частности – в регионах с контрастным климатом, где отсутствует геотермальная 

активность, а также поиск, выделение и идентификация культивируемых 

термофильных аэробных органогетеротрофных бактерий и их апробирование в 

качестве деструкторов отдельных углеводородов. 

Для достижения цели были поставлены следующие задачи: 

1. Исследование микрофлоры нефтезагрязненных почв и седиментов 

нефтезагрязненного озера Апшеронского полуострова, нефтезагрязненных почв и 

почвогрунтов Санкт-Петербурга и Ленинградской области, Ямало-Ненецкого 

округа лабораторными культивационными методами, поиск и выделение чистых 

культур термофильных микроорганизмов-нефтедеструкторов и идентификация 

штаммов.  

2. Выявление у выделенных культур способности разлагать различные 

углеводородные субстраты при повышенной температуре и проведение 

сравнительного анализа выделенных штаммов как перспективных участников 

микробных ассоциаций, наиболее эффективно разлагающих нефтепродукты. 

3. Исследование микробиома нефтезагрязненных почвогрунтов Санкт-

Петербурга и Ленинградской области с помощью молекулярно-генетических 

методов и выявление культивируемых термофильных бактерий. 

4. Оценка экологического состояния микробных сообществ 

почвогрунтов Санкт-Петербурга и Ленинградской области в зависимости от 

уровня загрязнения нефтепродуктами. 

Научная новизна исследования. Впервые получены данные о структуре и 

качественном составе бактериальной микробиоты почвогрунтов участков 

железной дороги в черте г. Санкт-Петербурга и Ленинградской области в 

контексте присутствия в них термофильных бактерий. Впервые обнаружены и 

исследованы генетически близкородственные штаммы культивируемых 

термофильных бактерий в различных географических зонах (Апшеронский п-ов 

(Азербайджан), Санкт-Петербург, Ленинградская область, Ямало-Ненецкий округ 
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(Россия)). Получена новая информация о распространении и характеристиках 

генетически близкородственных термофильных микроорганизмов, ранее 

считавшихся ассоциированными с термальными зонами, в загрязненных почвах и 

грунтах нетермальных зон, в частности, Азербайджана, Северо-Западного региона 

России и Ямало-Ненецкого округа. Впервые выделены термофильные 

культивируемые нефтеразлагающие штаммы Aeribacillus sp., Geobacillus 

thermodenitrificans из нефтезагрязненных почв и седиментов нефтезагрязненного 

озера нетермальных зон Азербайджана. Впервые выделены термофильные 

нефтеразлагающие штаммы Aeribacillus sp., Geobacillus thermoglucosidasius из 

антропогенно измененных почв и грунтов Санкт-Петербурга и Ленинградской 

области. Выделен нефтеразлагающий штамм Geobacillus sp. из 

нефтезагрязненных почв Ямало-Ненецкого округа. Изучена способность 

выделенных штаммов термофильных бактерий к разложению индивидуальных 

углеводородов. 

Теоретическая значимость работы. Получена новая информация о 

распространении и характеристиках филогенетически близкородственных 

термофильных микроорганизмов (Aeribacillus sp., Geobacillus sp.), ранее 

считавшихся ассоциированными с термальными зонами, в загрязненных почвах и 

грунтах нетермальных зон, в частности, Азербайджана, Северо-Западного региона 

России и Ямало-Ненецкого округа. Данные проведенных нами анализов 

позволяют заключить, что виды термофильных бацилл, несмотря на 

множественные литературные сведения о типичных для них климатических и 

локальных температурных условиях, также присутствуют в антропогенно 

измененных почвах и почвогрунтах северных регионов, и не являются единичной 

находкой. С помощью молекулярно-генетических методов в нефтезагрязненных 

почвогрунтах железной дороги Санкт-Петербурга выявлены малоизученные 

культивируемые анаэробные термофильные бактерии, составляющие 

значительную часть бактериального сообщества и перспективные для выделения 

и дальнейшего изучения в лабораторных условиях (Caloribacterium sp.). 
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Практическая значимость работы. Выделенные термофильные 

нефтеразлагающие штаммы, способные к утилизации нефти и отдельных 

углеводородов при температуре 60ºС, могут использоваться при создании 

микробных консорциумов с участием термофильных бактерий в целях 

биоремедиации нефтезагрязненных почв и грунтов, подвергающихся 

постоянному или периодическому нагреву. Материалы диссертационной работы 

могут быть использованы в ВУЗах для подготовки лекций и проведения 

практических занятий. 

Методология работы. Методология научного исследования была 

построена на сочетании лабораторно-культивационных и современных 

молекулярно-генетических методов при работе с микроорганизмами, 

позволяющем использовать преимущества обоих методических подходов. 

Положения, выносимые на защиту. 

1. В верхнем слое антропогенно измененных почв и грунтов в настоящее 

время обитают термофильные нефтеразлагающие бактерии, считающиеся 

ассоциированными с южными почвами и экосистемами, подвергающимися 

естественному нагреву (вулканические почвы, почвы, сопряженные с 

горячими источниками и местами нефтедобычи). 

2. Филогенетически близкородственные штаммы почвенных термофильных 

бактерий типа Firmicutes присутствуют в географических зонах, сильно 

различающихся по климатическим условиям. 

3. Штаммы почвенных термофильных бактерий различных по климатическим 

условиям географических зон отличаются по скорости роста и возможности 

использовать индивидуальные углеводороды. 

4. Из-за температурных условий, складывающихся в нефтезагрязненных 

песчаных почвогрунтах Санкт-Петербурга и Ленинградской области, 

микробные сообщества почвогрунтов чувствительны к более низким 

уровням загрязнения, чем микробные сообщества зональных почв. 

5. При увеличении содержания нефтепродуктов в микробных сообществах 

почвогрунтов возрастает доля термофильных представителей. 
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Степень достоверности. Достоверность результатов обеспечена строгим 

выполнением методических требований к проведению лабораторных 

исследований, применением стандартизированных методик работы с образцами 

почв и грунтов и почвенными микроорганизмами, а также стандартизированных 

химических методов, проведенных в испытательной лаборатории ФГБНУ АФИ с 

использованием поверенного аналитического оборудования и программно-

аппаратных комплексов, выполнением молекулярно-генетических анализов в 

аккредитованных организациях и корректным использованием методов 

статистической обработки экспериментальных данных. 

Апробация работы. Работа была апробирована на конференциях: 

«Экологические проблемы недропользования. Наука и образование» СПбГУ, 

институт наук о Земле, Санкт-Петербург, 1–5 октября 2018г. (устный доклад), 

конференция ФГБНУ АФИ «Тенденции развития агрофизики: от актуальных 

проблем растениеводства к технологиям будущего», 2–4 октября 2019г. (устный 

доклад), Всероссийская научная конференция с международным участием «Вклад 

агрофизики в решение фундаментальных задач сельскохозяйственной науки». 

Санкт-Петербург, 01–02 октября 2020г. (устный доклад), Международная научно-

практическая конференция молодых ученых и обучающихся «Интеллектуальный 

потенциал молодых ученых как драйвер развития АПК», Санкт-Петербург, 24–26 

марта 2021г. (устный доклад), III международная научная конференция 

«Тенденции развития агрофизики: от актуальных проблем земледелия и 

растениеводства к технологиям будущего» ФГБНУ АФИ, Санкт-Петербург, 14–15 

сентября 2021г. (устный доклад), 3-й Российский микробиологический конгресс, 

Псков, 26 сентября–1 октября 2021г. «Термофильные нефтеразлагающие 

почвенные бактерии антропогенно загрязненных территорий Санкт-Петербурга и 

Ленинградской области» (устный доклад). 

Организация исследования и личный вклад соискателя. Работа 

выполнена в соответствии с тематическим планом НИР отдела Светофизиологии 

растений и биопродуктивности агроэкосистем ФГБНУ АФИ в рамках 

государственного задания по программе ФНИ государственных академий наук на 
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2013-2020 (№ 0667-2019-0013) – X 10.2. Земледелие, п.142. «Фундаментальные 

основы создания систем земледелия и агротехнологий нового поколения, с целью 

сохранения и воспроизводства почвенного плодородия, эффективного 

использования природно-ресурсного потенциала агроландшафтов и производства 

заданного количества и качества сельскохозяйственной продукции». 

Экспериментальная работа выполнялась в лаборатории сектора Экологической 

микробиологии отдела Светофизиологии растений и биопродуктивности 

агроэкосистем ФГБНУ АФИ.  

Планирование экспериментов осуществлялось совместно с научным 

руководителем работы Галушко А.С. Закладка опытов, выполнение лабораторно-

культивационных экспериментов, подготовка образцов для химических и 

молекулярно-генетических анализов, статистическая обработка результатов и 

обобщение данных экспериментальной работы проводились соискателем лично в 

качестве ответственного исполнителя исследований. Личный вклад в общий 

объем диссертационного исследования оценивается в 80%, доля участия в 

научных публикациях – 29 %. 

Работа проведена при частичной финансовой поддержке грантом РФФИ 

«Аспирант» №19-34-90156 и частичной финансовой поддержке грантом 

Минобрнауки Российской Федерации (Соглашение с Минобрнауки России №075-
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Структура и объем диссертации. Работа выполнена на 151 странице, 

содержит 25 рисунков, 10 таблиц и 3 приложения; 314 литературных источников, 

в том числе 189 иностранных. 

Публикации. По материалам диссертационного исследования были 
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1. Журавлева А.С., Лабутова Н.М., Андронов Е.Е. Влияние нефтезагрязнения 

на микробоценоз почв, прилегающих к нефтехранилищу // Экологическая 
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С. 47–58.DOI: 10.17816/ecogen50901. 
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Ермакова. 2019. С. 242–246. 

3. Волкова Е.Н., Здоровцева А.Г., Галушко А.С., Журавлева А.С., Панова Г.Г. 

Поиск термофильных нефтеразрушающих почвенных бактерий на месте 
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ОСНОВНАЯ ЧАСТЬ 

 

ГЛАВА 1. ПОЧВЕННАЯ МИКРОБИОТА В УСЛОВИЯХ 

НЕФТЕЗАГРЯЗНЕНИЯ 

 

1.1. Влияние нефтезагрязнения на свойства почвы 

Масштабы и токсичность нефтяного загрязнения представляют глобальную 

опасность и уступают только радиоактивному загрязнению по степени опасности 

для окружающей среды (Вишняков и др., 2005). Утечки и аварийные выбросы 

нефти и нефтепродуктов, происходящие в нефтехранилищах, приводят к 

попаданию углеводородов в почву. На процессы миграции нефти в почве влияет 

множество факторов: тип почвы, ее влажность на момент загрязнения, 

особенности гранулометрического состава, водный режим, наличие мерзлоты, 

климатические условия региона загрязнения, а также свойства поллютанта – его 

количество, фракционный и химический состав, вязкость, температура 

застывания, время присутствия в почвенном профиле (Ягафарова и др., 2007). 

Нефть и нефтепродукты отравляют и убивают организмы и разрушают почвы. 

Загрязнение почв нефтью является одним из наиболее опасных природных 

последствий деятельности человека, поскольку добыча нефти связана с 

разрушением и загрязнением не только нефтяных месторождений, но и 

прилегающих к ним сельскохозяйственных и лесных земель (Зильберман и др., 

2005). Загрязнение нефтью в конечном итоге приводит к образованию необычных 

для зональных условий природных комплексов. Исчезают популяции некоторых 

видов растений и сообществ животных, снижается видовое разнообразие 

растений (Ульянова и др., 2007). Нефть, попадающая в почву, накапливается, а 

последствия загрязнения суммируются (Даурбекова и др., 2012). 

Сырая нефть, добытая из месторождений, различается по составу 

компонентов, соотношению алканов, циклоалканов, ароматических и нафтеновых 

углеводородов. Углеводороды составляют около 75 % большинства типов сырой 
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нефти. Каждое из этих соединений может рассматриваться как самостоятельный 

токсикант (Брянская и др., 2014).  

Различные сложные углеводородные смеси, из которых состоит нефть, 

можно разделить на насыщенные углеводородные, ароматические 

углеводородные и неуглеводородные соединения с помощью хроматографии 

(Рис. 1). Углеводороды нефти делят на легкую фракцию – метановые УВ (алканы 

и циклоалканы), нафтеновые, ароматические, а также тяжелую фракцию – смолы 

и асфальтены (Брянская и др., 2014). Большую часть легкой фракции составляют 

метановые углеводороды с числом углеводородных атомов от 5 до 11 (пентан, 

гексан, гептан, октан, нонан, декан, ундекан). Нормальные (неразветвленные) 

алканы составляют в этой фракции 50–70 %. Метановые углеводороды легкой 

фракции, находясь в почвах, оказывают наркотическое и токсическое действие на 

живые организмы. Особенно быстро действуют нормальные алканы с короткой 

углеводородной цепью, содержащиеся в основном в легких фракциях нефти. Эти 

углеводороды лучше растворимы в воде, легко проникают в клетки организмов 

через мембраны, дезорганизуют цитоплазменные мембраны организма 

(Джарбусынов, 1993, Валеев и др., 2000, Какимбеков, Джаксыбаева, 2018). Кроме 

того, температура их кипения относительно низкая, поэтому насыщенные 

углеводороды могут постепенно исчезать из почвы в результате испарения. 

Однако молекулярная структура ароматического углеводорода довольно сложна. 

Наличие бензольных колец и более высокая температура кипения таких 

соединений значительно увеличивают трудности их удаления из почвы. Многие 

ароматические углеводороды обладают канцерогенным и мутагенным действием. 

Полициклические ароматические УВ (ПАУ) широко присутствуют в различных 

экологических системах (Guo et al., 2016, Bayat et al., 2015, Wang et al., 2007), 16 

видов ПАУ включены в список приоритетных контрольных загрязнителей 

Агентством по охране окружающей среды США и Европы (Binet et al., 2000). 
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Рисунок 1. Состав нефтепродуктов (модифицировано из Wang et al., 2017) 

 

Алканы, линейные или разветвленные, содержат только углерод и водород, 

и по сравнению с другими углеводородами обладают наименьшей токсичностью, 

но тем не менее, низкомолекулярные алканы, обладающие высокой летучестью, 

высокотоксичны для растений и животных. Острое токсическое действие нефти в 

первые несколько суток после разлива связано именно с присутствием 

высоколетучих низкомолекулярных алканов. Кроме этого, в нефти 

обнаруживаются: парафины, смолы, асфальтены, фенантрены, хризены, пирены, 

бензапирены и тетрафены. По содержанию парафинов выделяют: 

низкопарафинистые (содержание парафина – до 1,5%), парафинистые (1,5–6,0%) 

и высокопарафинистые (более 6%) нефти. Смолы и асфальтены играют важную 

роль в химической активности нефти. Их содержание колеблется от 1–2 до 6–40 

%. С этими группами соединений связана основная часть микроэлементов нефти. 

Кроме того, неуглеводородная часть нефти содержит небольшое количество 

ионов тяжелых металлов, в частности, ванадия и никеля (Liu et al., 1991, Carls et 

al., 1995), а на отдельных месторождениях в нефтях и углеводородных газах 

отмечено также высокое содержание токсичных ртути и мышьяка (Смольникова, 

Ледовская, 2018), в некоторых исследованиях сообщается, что буровой раствор 
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может содержать тяжелые металлы, обладающие высокой токсичностью (Kisic et 

al., 2009). Любая из форм серы, находящейся в нефти (сероводород, сульфиды, 

меркаптаны), оказывает токсичное воздействие на живые организмы. Наиболее 

опасно их влияние в избыточно увлажненных почвах (Пиковский, 1988, Рысбаева 

и др., 2018). За счет испарения из почвы удаляется от 20 до 40% легких фракций 

нефти, то есть происходит частичное самоочищение почв (Трофимов, Таранов, 

1987).  

Перемещение нефти в почвенном пространстве может быть радиальным – 

вглубь почвенного профиля, и латеральным – в соответствии с уклоном 

поверхности (Бреус и др. 2005). При радиальном распределении нефти в 

почвенном профиле ее миграция зависит от наличия горизонтов с повышенной 

нефтеемкостью, которые выполняют функции барьеров-аккумуляторов – 

органогенных горизонтов почв, торфов, а также горизонтов легкого 

гранулометрического состава, имеющих высокую эффективную пористость. 

Установлено, что наибольшей нефтеемкостью (>400 г/кг) обладают торфяные 

горизонты и собственно торфяные почвы и торфяники. В почвах под луговой 

растительностью и лесом в качестве барьеров-аккумуляторов выступают лесная 

подстилка и дернина, которые обусловливают интенсивное накопление 

привнесенных нефтяных компонентов в верхних горизонтах и снижают их 

радиальную миграцию (Солнцева, 1998). Количество углеводородов, 

накапливающихся в горизонтах-аккумуляторах, зависит не только от их 

нефтеемкости, но также и от мощности. Так, торфяные почвы с мощностью 

торфяного горизонта более 10 см аккумулируют основную массу нефти, 

препятствуя попаданию нефтяных компонентов в грунтовые воды (Отчет… 2008).  

На миграцию жидких углеводородов в почвенном профиле также 

оказывают влияние так называемые барьеры-экраны, к которым относятся 

почвенные горизонты тяжелого гранулометрического состава, глеевые горизонты, 

а также близко залегающий слой мерзлоты и почвенно-грунтовые воды. Такие 

экраны обусловливают происходящее спустя некоторое время вторичное 

внутрипочвенное перераспределение нефтяных компонентов и препятствуют 
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свободному проникновению нефтяных углеводородов вглубь почвенного 

профиля, переводя поток поллютантов в латеральный сток в соответствии с 

уклоном поверхности, что способствует значительному расширению 

первоначальной площади загрязнения (Хазиев, Фатхиев, 1981, Benka-Coker, 

Ekudayo, 1995). Увеличение содержания нефтяных компонентов в почвенном 

профиле может быть также связано со сбросом нефтесодержащих сточных вод, 

которые мигрируют в нижележащие горизонты по каналам миграции (трещины, 

прослои песчаных субстратов) и под действием капиллярно-сорбционных сил 

(Моисеенко и др., 2010).  

Химический состав и вязкость нефти определяют характер ее 

фракционирования в почвенном профиле (Брянская и др., 2014). Так, при 

поверхностном разливе нефти вертикальное передвижение ее вниз по почвенному 

профилю сопровождается дифференциацией нефтяных фракций. В верхнем 

гумусовом горизонте сорбируются высокомолекулярные компоненты нефти, 

содержащие много смолисто-асфальтеновых веществ, а в нижние горизонты 

проникают в основном низкомолекулярные соединения, имеющие высокую 

растворимость в воде (Мерициди и др., 2008). Иная дифференциация нефтяных 

компонентов в почвенном профиле наблюдается при внутрипочвенном разливе 

нефти, например, в результате прорыва нефтепровода, проходящего на глубине. 

Так, в нефтезагрязненных аллювиальных дерново-глеевых почвах вся 

высокомолекулярная фракция нефти была сосредоточена на глубине 40–80 см, а 

низкомолекулярные углеводороды обнаружены только в верхнем горизонте 

почвенного профиля. Такие внутрипочвенные разливы считаются наиболее 

опасными, так как они могут быть обнаружены только при применении 

специальной техники, или по косвенным признакам, например, по изменению 

растительного покрова (Габбасова, 2004). 

В зависимости от количества нефти в почве, выделяют следующие уровни 

нефтяного загрязнения (Табл. 1). В настоящее время в России ориентировочно 

допустимое количество нефти в почве установлено на уровне 1 г/кг (Порядок 

определения… 1993) 
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Таблица 1. Уровни загрязнения почвы нефтепродуктами 

 
Уровень 

загрязнения 

Общее содержание нефтепродуктов 

мг/кг % 

Фоновый До 100–500 До 0,01–0,05 

Низкий 500–1000 0,05–0,1 

Умеренный 1000–5000 0,1–0,5 

Средний 5000–10000 0,5–1,0 

Высокий 10000–50000 1,0–5,0 

 

Как правило, даже низкие концентрации нефти и нефтепродуктов в почве 

могут вызвать угнетение и гибель растений. По некоторым данным, все 

травянистые растения погибают при объеме утечки 1,1 л/м2, т. е. при содержании 

нефти 0,5% в 15-сантиметровом слое почвы (Минникова и др., 2020). Имеются 

данные, что растения перестают расти при содержании нефти в почве 3500 мг/кг 

почвы (0,35%), хотя виды растений различаются по их чувствительности к 

нефтяному загрязнению. Так, многолетние травы и рожь оказались более 

устойчивыми к воздействию нефтяного загрязнения почвы. Они давали урожай 

биомассы даже на светло-каштановых и светло-каштановых натриевых почвах, 

менее способных к самоочищению (Tumanyan et al., 2017). Было обнаружено, что 

прорастание семян не подавлялось даже при концентрации нефти в почве 0,37 

г/кг, хотя масса наземной биомассы растений снижалась (Полонский, Полонская, 

2009). 

Жидкие углеводороды сорбируются горными породами и почвами, сорбции 

подвергаются преимущественно полярные компоненты нефти: нафтеновые 

кислоты, смолы, асфальтены. Способность углеводородов сорбироваться 

твердыми породами понижается в последовательности: олефины>ароматические 

циклопарафины>парафины. Количество сорбированных нефтяных углеводородов 

зависит от общего свободного объема капилляров, то есть от 

гранулометрического состава и влажности самого грунта. В естественных 

условиях максимальной сорбционной способностью обладают глинистые 

минералы, такие как силикаты, цеолиты и кремнеземы, обладающие большой 

площадью внешней и внутренней поверхности (S). Так, наибольшая сорбционная 

способность обнаружена у монтмориллонита (S=800 м2/г) и гидрослюды (S=150 
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м2/г), более слабая – у каолинита (S=90 м2/г) и песчаных и карбонатных пород 

(Солнцева, 1999). Наличие трещин в грунтах обеспечивает перемещение 

углеводородов из пор и каналов под действием диффузионных процессов, 

которые продолжаются и после прекращения процесса поступления нефти в 

почву. Многолетние исследования различных типов зональных почв, 

загрязненных различными дозами нефти (2,5, 5 и 10 л/м2), показали, что 

загрязнение изменяет весь комплекс физико-химических свойств почв. 

Коричневые (супеси), пойменные (легкие суглинки) и аллювиальные почвы 

(легкие суглинки), которые со временем могли самоочищаться и 

самовосстанавливаться, были наиболее устойчивы к воздействию нефтяного 

загрязнения (Tumanyan et al., 2017). 

Фильтрация нефти и нефтепродуктов через почву приводит к тому, что 

загрязнители могут заполнять все поровое пространство горных пород верхней 

части водоносного горизонта. В определенных условиях жидкие углеводороды 

способны мигрировать ниже зеркала грунтовых вод и передвигаться с 

грунтовыми водами на большие расстояния, загрязняя при этом и поверхностные 

воды, и глубокие горизонты подземных вод (Солнцева, Садов, 1998). В некоторых 

случаях загрязнение почв нефтью и нефтепродуктами может происходить в 

нижних горизонтах почвенного профиля за счет подъема загрязненных грунтовых 

вод в период половодья (Кржиж, Пашковский, 2007).   

При попадании нефти и нефтепродуктов изменяется весь комплекс свойств 

почвы, отвечающих за ее плодородие: ухудшаются физические свойства, 

изменяется почвенный поглотительный комплекс, резко снижается содержание 

подвижных соединений азота и фосфора, развивается солонцовый процесс (при 

загрязнении почвы пластовыми водами), уменьшается кислотность почвенного 

раствора, при этом может происходить увеличение содержания органического 

вещества за счет нефтяных компонентов, изменяется интенсивность 

окислительно-восстановительных ферментативных процессов (Солнцева, 1998, 

Бузмаков, Костарев, 2003; Салангинас, 2003, Benka-Coker, Ekudayo, 1995).  
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Нефть богата углеродом и бедна соединениями азота, поэтому может 

изменять состав и структуру почвы, приводя, в том числе, к увеличению общего 

содержания органического углерода в почве, и влияя на соотношения C/N, C/P, 

засоленность, уровень pH, окислительно-восстановительный потенциал 

(Полянскова, 2011, Li et al., 2009, Álvarez et al., 2016, Wang et al., 2017, Ding et al., 

2018). Попадая в почву, легкие фракции нефтепродуктов просачиваются вниз по 

профилю, заполняя капилляры, микропоры, трещины, что способствует созданию 

анаэробного режима, и почвы становятся водонепроницаемыми (He et al., 1999, 

Gordon at al., 2018). Кроме того, нефтепродукты могут вступать в реакции 

связывания неорганического азота и фосфора, подавляя нитрификацию и удаляя 

фосфорную кислоту, что влияет на поглощение этих элементов растениями 

(Pinchin et al., 2013, Liao et al., 2015). Согласно исследованиям, минеральные 

элементы были менее доступны для растений в нефтезагрязненных почвах также 

из-за их иммобилизации микроорганизмами из-за высокого отношения C/N, 

покрытия частиц почвы нефтью, предотвращения растворения подвижных форм и 

негативного воздействия нефти на бактерии, участвующие в круговороте азота в 

почве (Tumanyan et al., 2017). Тяжелые фракции нефти накапливаются на 

поверхности почвы, создавая прочные трудноразлагаемые корки. Уменьшение 

порового пространства почв приводит к цементированию частичек почвы и 

иммобилизации нефтепродуктов с почвенным минеральным и органическим 

веществом, к нарушению почвенного покрова и усилению эрозии почв (Самосова 

и др., 1989, Кузнецов, 2017, Исакова, 2019), а также к снижению скорости 

транспирации через верхние слои почвы, при этом в нижних почвенных 

горизонтах отмечается повышенное содержание влаги.  

Таким образом, нефтяное загрязнение приводит к нарушениям водного и 

воздушного режимов почвы, приводящим к развитию анаэробных процессов и 

ухудшению состояния растительного покрова (Гузев и др., 1989). 
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1.2. Влияние нефтезагрязнения на состав и структуру почвенной 

микробиоты 

Конечная судьба большинства углеводородов в природе – это деградация 

или катаболизм в результате деятельности микроорганизмов, получающих из них 

энергию и источник углерода для роста и воспроизводства (Head et al. 2003, 

Kleindienst et al. 2015). Еще в конце прошлого века были определены границы 

концентраций поступающей в почву нефти, которые приводят к кардинальным 

изменениям состава микробных сообществ (Гузев и др., 1989). Зона гомеостаза 

микробной системы почвы охватывает диапазон концентраций нефти (0–0,7 мл/кг 

почвы), в котором все показатели стабильны и практически неотличимы от 

контроля. Общая биомасса микроорганизмов сообщества может несколько 

возрастать, что свидетельствует о стимулирующем действии низких 

концентраций нефти на микробиологические процессы в почве. Низкий уровень 

загрязнения (0,5–1%) может оказывать на сообщество стимулирующее 

воздействие за счет активного размножения углеводородокисляющих 

микроорганизмов (Гузев и др., 1989). В зоне стресса (при содержании нефти 0,7–

50 мл/кг почвы) возникают первые нарушения в микробном сообществе, 

характерном для данной почвы, которые проявляются в перераспределении 

популяций и изменениях аммилолитического сообщества. Зона резистенстности 

определяется диапазоном концентраций нефти (50–300 мл/кг почвы), в котором 

происходят резкое снижение видового разнообразия, смена состава сообщества, 

изменение доминирующих форм. Наконец, в зоне репрессии микробной системы 

почв (содержание нефти в почве выше 300 мл/кг) наблюдается полное подавление 

роста и развития микроорганизмов в загрязненной почве (Гузев и др., 1989, 

Козловский и др., 2015).  

Было установлено, что после загрязнения почвы нефтепродуктами 

кратковременное ингибирование развития почвенной микробиоты сменяется 

повышением ее активности за счет развития углеводородокисляющих групп 

микроорганизмов и возрастанию общей численности клеток. При низких дозах 

загрязнителя через 3–6 месяцев после его внесения наблюдается усиленное 
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размножение отдельных групп бактерий: азотфиксирующих, 

денитрифицирующих, сульфатредуцирующих. Загрязнение почв более 4–5% 

нефти приводит подавлению почвенной микрофлоры и снижению активности 

гидролитических и окислительно-восстановительных ферментов. При 

содержании в почве более 5% нефти не отмечено повышение естественной 

активности углеводородоокислителей даже по истечении 1 года (Козловский и 

др., 2015). 

 

1.2.1. Воздействие нефтезагрязнения на групповой состав микробного 

сообщества 

Среди представителей почвенной микробиоты, микромицеты часто 

проявляют устойчивость к действию нефти и нефтепродуктов, благодаря их 

обильному спорообразованию и особенностям ферментативных систем. 

Различные роды грибов (Aspergillus, Penicillium, Fusarium, Amorphotheca, 

Neosartorya, Paecilomyces, Talaromyces) были охарактеризованы для расшифровки 

их роли в разложении углеводородсодержащих соединений (Al-Hawash et al., 

2018). Различными авторами изучалась роль лигнин-разлагающих ферментов и 

нелигнинолитических ферментов (цитохром Р450 монооксигеназы) различных 

видов грибов (Aspergillus, Penicillium и Cunninghamella) в разложении 

полиароматических углеводородов, n-алканов и сырой нефти (Elshafie et al., 2007, 

Aydin et al., 2017). Об анаэробной деградации углеводородов микромицетами 

сообщалось в основном при использовании консорциумов анаэробных штаммов 

грибов или консорциумов анаэробных грибов и бактерий для достижения 

максимальной эффективности разложения (Aydin et al., 2017). По некоторым 

данным, в почве, подверженной нефтехимическим выбросам, возрастало 

количество патогенных микромицетов (Лебедева и др., 1988). Также, по более 

поздней информации, количество почвенных грибов, продуцирующих 

воздействующие на растения токсины, увеличивалось с загрязнением нефтью 

(Назаров и др., 2000, Иларионов и др., 2003). В малых концентрациях (0,5–10%) 

нефтезагрязнение может оказывать стимулирующее воздействие на микромицеты. 
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При повышении доз нефти меняется видовой состав и структура грибного 

комплекса, формируются нетипичные для данной почвы микоценозы, 

включающие виды, патогенные для растений, человека и животных. Из 

исследуемых почв часто выделяют токсичные виды родов Aspergillus, Fusarium, 

Cladosporium, Penicillium (Мирчинк, 1988). 

В нефтезагрязненных почвах преимущественно развиваются представители 

родов Penicillium и Aspergillus. Доминируют при загрязнении высокими дозами 

нефти следующие виды: Penicillium funiculosum, P. janthinellum, Aspergillus 

terreus. Отмечено, что нефтезагрязнение стимулирует развитие в почве таких 

видов микроскопических грибов, как Penicillium martensii, P. cyclopium, P. 

biforme, P., Aspergillus glaucus, из дрожжей – Candida, Torulopsis, Cryptococcus, 

Rhodotorula, Rhodosporidium, Trichosporon и др. (Гузев и др., 1989, Киреева, 1994, 

Марфенина, 2005). 

Загрязнение нефтью вызывает изменения в составе почвенных водорослей, 

нарушая количественное соотношение между представителями различных 

систематических групп. Отмечается чувствительность желтозелёных и 

диатомовых водорослей, которые могут служить индикаторами нефтезагрязнения. 

При слабом загрязнении (2,4 л/м2) через 2 года наряду с развитием гетеротрофной 

микрофлоры наблюдали развитие цианобактерий. При сильном загрязнении 

нефтью (22 л/м2) водоросли в почве не обнаруживались (Штина, Некрасова, 1988).  

Изменение микробиоценоза, происходящее в результате нефтезагрязнения, 

закономерно влияет на протекание в почве биохимических процессов, 

осуществляемых ферментами микроорганизмов (Шамраев, Шорина, 2009). Для 

того, чтобы адаптироваться к такой среде, микроорганизмы могут производить 

необходимые ферменты и постепенно образовывать доминирующую популяцию с 

симбиотическим или синергетическим эффектом (Chiara et al., 2009). Ряд 

исследований показал, что углеводородное загрязнение вызывает изменения в 

микробных популяциях, составе структуры сообщества и ферментативных 

системах почвы (Deng et al., 2014, Uzoije, Agunwamba, 2011). Так, в черноземах 

близ Туймазинского и Шкаповского месторождений отмечено изменение 
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ферментативной активности почв, проявляющееся в ингибировании либо 

активировании деятельности определенных групп ферментов. Показано влияние 

возросшего содержания углерода в загрязненных нефтью почвах на гидролазы 

гликозидов, в частности, инвертазу, активность которой сильно ингибировалась 

при всех уровнях загрязнения и сочетании различных типов загрязнителей 

(Габбасова, 2004). Предполагается, что это связано со снижением активности 

целлюлозоразрушающих микроорганизмов и, как следствие, снижением 

содержания дисахаридов в почве. Далее по мере разложения углеводородов 

нефти, микробиологическая активность почвы восстанавливается, и активность 

инвертазы приходит в норму (Демиденко, Демурджан, 1988, Исмаилов, 1988, 

Киреева, Тишкина, 1990). Многие исследователи отмечают, что при нефтяном 

загрязнении почв, наряду с уменьшением активности инвертазы, происходит 

повышение активности уреазы. При этом изменение активности уреазы находится 

в полном соответствии с ростом численности аммонифицирующих 

микроорганизмов в загрязненной почве (Демиденко, Демурджан, 1988, Исмаилов, 

1988, Киреева, Тишкина, 1990). В большинстве почв, загрязненных 

нефтепродуктами, повышение уреазной активности происходит на фоне среднего, 

а иногда и сильного засоления почвы. В сильно засоленных условиях активность 

уреазы падает (Габбасова, 2004).  

Влияние нефтезагрязнения на бактериальное сообщество почв сильно 

варьируется в зависимости от принадлежности бактерий к различным 

метаболическим группам (Табл. 2).  

 

1.2.2. Влияние нефтезагрязнения на различные филотипы бактерий 

Филогенетический анализ консорциумов из различных нефтезагрязненных 

экосистем показал, что наиболее распространенным филотипом в них является 

группа Proteobacteria, в основном, Alpha-, Beta-, и Gammaproteobacteria. Так, 

доминирование протеобактерий в нефтезагрязненной морской воде было 

показано в многочисленных работах (Brakstad, Lødeng, 2004, Brakstad et al., 2004, 

Kasai et al., 2005, Viñas et al., 2005). Многочисленные данные также 
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свидетельствуют, что класс Gammaproteobacteria доминирует в условиях 

высокого уровня загрязнения нефтью (Head et al., 2006, Popp et al., 2006, Zrafi-

Nouira et al., 2009). Исследования, проведенные методом пиросеквенирования, 

показали, что представители типа Proteobacteria, в частности, классов 

Gammaproteobacteria и Deltaproteobacteria, доминировали как до, так и после 

смоделированного загрязнения нефтью (Dos Santos et al., 2011).  

 

Таблица 2. Влияние нефтезагрязнения на отдельные группы бактерий. 

 
Метаболические 

группы бактерий 

Влияние 

нефтезагрязнения 

Природа процесса Источник 

Нитрифицирующие Отрицательное. 

Наиболее 

чувствительны 

Большое количество легкоусвояемых 

органических веществ задерживает развитие 

этих групп бактерий. Неблагоприятный водно-

воздушный режим почвы. 

Киреева, 1994, 

Исмаилов, 1998 

Целлюлозо-

разрушающие 

Отрицательное Ухудшение водно-воздушного режима, низкое 

содержанием свежих растительных остатков, 

недостаток подвижных соединений азота в 

загрязненной почве. 

Киреева, 1994, 

Исмаилов, 1998 

Азотфиксирующие, 

аммонифицирующие 

Положительное Низкое парциальное давление кислорода, 

обеспечивающего активную работу 

нитрогеназного комплекса бактерий-

азотфиксаторов. Увеличение содержания в 

почве легкодоступного органического 

вещества – спиртов, органических кислот, 

аминокислот и др. Азотфиксация может 

осуществляться также 

углеводородокисляющими 

микроорганизмами. 

Катаиди и др., 

1966, Гузев и 

др., 1989, 

Квасников и др, 

1973 

Денитрифицирующие 

и другие анаэробы 

Положительное Понижение концентрации кислорода при 

попадании нефти в почву. Избыток органики, 

слабощелочная реакция среды и низкий 

окислительно-восстановительный потенциал. 

Габбасова, 1988 

Сульфатредуценты  Положительное Анаэробные условия. Ямалетдинова, 

2002 

 

Установлено, что такие рода гаммапротеобактерий, как Alcanivorax, 

Halomonas, Enterobacter, и некоторые некультивируемые бактерии играют 

главную роль на первой стадии биодеградации нефти (Evans et al., 2004). На этом 

этапе участвуют и Alphaproteobacteria, большей частью представители 

Pseudaminobacter, адаптированные к присутствию углеводородов. В процессе 

биоремедиации количество Proteobacteria уменьшается, а Actinobacteria 

увеличивается. На 28-й день после внесения нефти в бактериальном ценозе 

доминируют актинобактерии. Предполагается, что эти бактерии осуществляют 
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деградацию циклических и ароматических углеводородов (Rehmann et al., 2001, 

Pineda-Flores et al., 2004). 

В проведенных нами исследованиях 2017 года было показано, что в 

нефтезагрязненных почвах Ленинградской области при уровне загрязнения 6% 

резко возросла доля Gammaproteobacteria. Доминирование гаммапротеобактерий 

указывает на то, что в разливе проходит начальная стадия разложения нефти 

(Гузев и др., 1989). При 2 % загрязнении нефтью в микробиоме сокращалась доля 

Gammaproteobacteria, но возрастала доля Actinobacteria. По мнению некоторых 

исследователей, именно представители актинобактерий осуществляют 

анаэробную деградацию циклических и ароматических углеводородов на более 

поздних стадиях биодеградации нефти (Juck, 2000, Brakstad, 2004). 

Несмотря на происходящие под действием нефти изменения в структуре 

бактериального консорциума, по литературным данным некоторые филотипы в 

почве являются константными, то есть, присутствуют всегда.  Это филотипы, 

которые в большинстве случаев относятся к Actinobacteria, Alphaproteobacteria, 

Betaproteobacteria, Gammaproteobacteria и Flavobacteria (Zrafi-Nouira et al., 2012). 

 

1.3. Микроорганизмы-нефтедеструкторы 

 В процессе естественного разложения нефти и нефтепродуктов в почве 

микробиота играет существенную роль. Предполагается, что 

углеводородоокисляющие микроорганизмы, обладающие мобильным 

ферментным аппаратом, способным перестраиваться на использование 

углеводородов нефти, составляют значительно меньшую часть микробоценоза 

почвы (Габбасова, 2004). Аэробные органотрофные бактерии являются важным 

элементом микробной пищевой сети в условиях, когда источниками углерода и 

энергии являются n-алканы нефти или сложные алифатические и ароматические 

фракции (Nazina et al., 2001). 
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1.3.1. Микробиологическое разложение в почве нефти и ее компонентов 

Для основных путей биоразложения углеводородов является характерной 

строгая потребность в молекулярном кислороде для активирования субстрата, 

катализируемом монооксигеназами и диоксигеназами (Austin, Callaghan, 2013). 

Основной механизм утилизации углеводородов у аэробных и анаэробных 

микроорганизмов различен. В аэробных условиях алифатические соединения в 

основном разлагаются под действием монооксигеназной активности посредством 

терминального или субтерминального окисления, тогда как ароматические 

соединения разлагаются под действием диоксигеназной активности. В этой 

реакции молекулярный кислород используется в качестве дополнительного 

субстрата при гидроксилировании алифатических цепей или ароматических 

колец, опосредованном монооксигеназой или диоксигеназой. Аэробное 

использование углеводорода было изучено у бактерий, принадлежащих к разным 

филогенетическим группам: гамма-протеобактериям, альфа-протеобактериям и 

бета-протеобактериям (Head et al. 2006). 

Деструкция углеводородов происходит в течение длительного времени и 

может быть разделена на несколько фаз. Первый этап не связан с деятельностью 

микроорганизмов – путем физико-химического выветривания происходит 

частичное удаление наиболее токсичных для микробиоты низкомолекулярных 

компонентов нефти. На втором этапе действуют микроорганизмы, которые 

снижают содержание остаточной нефти в почве со скоростью 20% за один 

вегетационный период. При протекании второго этапа в почве происходит 

конденсация промежуточных продуктов разложения нефти – эфиров, кетонов, 

альдегидов. Третий период – самый длительный и включает в себя разложение 

компонентов нефти, наиболее сложных и трудноразлагаемых микробиотой 

(Долматова, 2015). 

Скорость утилизации микроорганизмами нефти и нефтепродуктов 

определяется химическим и композиционным составом исходного продукта. 

Длина цепи алифатических углеводородов – основное свойство, влияющее на их 

использование, чем длиннее цепь парафина, тем большее количество видов 
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микроорганизмов способно к его окислению, и тем активнее оно проходит (Wang 

et al., 2017). 

Среди всех компонентов нефти наиболее эффективно проходит микробная 

деструкция алкановой фракции. Ее разложение протекает по пути β-окисления 

жирных кислот (Скрябин, 1976), поскольку большинство микроорганизмов 

обладает набором ферментов, реализующих этот путь. Высокомолекулярные 

гетероатомные соединения – асфальтены, относятся к наиболее трудно 

разлагаемым компонентам нефти, которые практически недоступны для действия 

микроорганизмов. При биотрансформации нефти в почве асфальтены 

сохраняются в неизменном виде, включаются в состав гумуса в виде отдельных 

блоков, либо сорбируются в гумусовом горизонте, прочно цементируя 

пространство почвы (Шамраев, Шорина, 2009). Из всех фракций нефти наиболее 

токсичной является фракция, содержащая в зависимости от происхождения нефти 

от 5 до 50% ароматических соединений нафталинового и фенантренового рядов. 

Для микробной деструкции расщепления этих соединений микроорганизмы 

должны обладать определенным набором ферментов – оксигеназ. Можно 

предположить, что бактерии, способные разлагать ароматическую фракцию 

нефти, будут способны деградировать и сложно разлагаемые ПАУ (Беловежец и 

др., 2017). Микробная деградация нормальных алканов (например, декана) и 

менее замещенных алкилбензолов (например, толуол, этилбензол, пропилбензол) 

происходит быстро, в то время как более высокозамещенные алкилбензолы 

(например, 1,2,4-триметилбензол) и сильно разветвленные алканы менее 

чувствительны к микробной деградации (Turner, Goodpaster, 2009, 2011, 2012, 

2013). 

Деградацию в почве газообразных углеводородов, твердых парафинов, 

ароматических углеводородов и других компонентов нефти осуществляют 

узкоспециализированные формы микроорганизмов. Известно около 70 родов 

устойчивых к присутствию нефти и нефтеразлагающих микроорганизмов, 

включая такие рода бактерий, как Achromobacter, Acinetobacter, Actinomyces, 

Aeribacillus, Aeromonas, Alcaligenes, Arthrobacter, Bacillus, Beijerinkia, 
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Brevibacterium, Burkholderia, Corynebacterium, Exiguobacterium, Flavobacterium, 

Geobacillus, Hydrogenaphaga, Klebsiella, Microbacterium, Micrococcus, Nocardia, 

Pseudomonas, Rhodococcus, Sphaerotilus, Spirillum, Staphylococcus и Vibrio, 

актиномицетов рода Streptomyces (Гузев и др., 1989, Сидоров и др., 1997, Киреева 

и др., 2003, Красавин и др., 2007, Логинова и др., 2010, 2011, Дат и др., 2011, 

Ivanenko et al., 2020). В естественных условиях численность микроорганизмов-

нефтедеструкторов в почве невелика в сравнении с общим количеством 

определяемых микроорганизмов, тогда как в нефтезагрязненных почвах при 

низких уровнях загрязнения она возрастает из-за их способности использовать 

углеводороды в качестве источника углерода и энергии для роста (Joo et al., 2008). 

Высокой окисляющей способностью обладают представители рода 

Аcinetobacter – свободноживущие гетеротрофные грамотрицательные бактерии, 

обитающие в почве, воде, сточных водах. В литературе описаны виды 

Acinetobacter calcoaceticus и Acinetobacter radioresistens – эффективные 

окислители нециклических и ароматических компонентов нефти. Особенно важна 

их способность разлагать бензол, толуол и ксилол, которые являются 

трудноразлагаемыми как в естественных условиях, так и при проведении 

биоремидиации (Логинова и др., 2010). Высокая скорость окисления нефти и 

нефтепродуктов этими бактериями позволяет эффективно использовать бактерий 

рода Acinetobacter при биологической очистке почв, почвогрунтов и вод, 

загрязненных нефтепродуктами (Дат и др., 2011, Логинова и др., 2011, Ivanenko et 

al., 2020). 

Имеются данные о способности представителей рода Gordonia разлагать 

алифатические и ароматические углеводороды, галогенированные ароматические 

соединения, бензотиофен, нитрил, полиизопрен, ксилол (Arenskötter et al., 2004). 

Многие исследователи указывают на присутствие в загрязненных нефтью 

экосистемах представителей рода Moraxellaceae, которые обладают способностью 

окислять углеводороды, а также родов Xanthomonas, Stenotrophomonas, 

Hydrocarboniphaga, Pseudoaminobacter, Alcaligenes, Nitrateredactor, Halomonas, 

Alcanivorax, Pseudomonas, Mesorizobuim, Shewanella и Marinobacter (Bogan et al., 
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2003, Popp et al., 2006). Известно множество родов бактерий, отдельные 

представители которых способны осуществлять разложение фталатов, 

(Sphingomonas, Comamonas, Pseudomonas, Arthrobacter, Rhodococcus, Gordonia, 

Bacillus, Delftia, Acinetobacter), фенантрена (Comamonas, Burcholderia, Alcaligenes, 

Sphingomonas, Mycobacterium, Pseudamonas, Nocardioides), антрацена 

(Burcholderia, Rhodococcus, Mycobacterium) (Пастухова и др., 2012). 

Имеются данные, что в почвенном комплексе углеводородокисляющих 

микроорганизмов достаточно широко представлены денитрифицирующие 

бактерии, способные разлагать нефтепродукты, которые в процессе 

жизнедеятельности обедняют почву азотом, следовательно, при осуществлении 

рекультивации необходимо внесение минеральных азотных удобрений, или 

бобовых сидератов и биотрина (Габбасова, 2004). 

Показано, что изменения в бактериальном сообществе коррелируют с 

процессом разложения нефти в почве. Это относится к специализированным 

микроорганизмам, под действием которых при разложении углеводородов 

образуются промежуточные вещества, в свою очередь, оказывающие действие на 

бактериальный ценоз.  

Установлено, что фотогетеротрофные бактерии способны принимать 

участие в разложении нефтепродуктов. Так, показано, что пурпурные несерные 

бактерии, обладающие способностью к азотфиксации, специфичны для почв, 

загрязненных углеводородами (Драчук, 2004). Данные о влиянии культур 

фотогетеротрофных бактерий на эффективность биодеградации углеводородов в 

почве позволяют использовать их для стимуляции аборигенной нефтеокисляющей 

микрофлоры при проведении рекультивации земель, загрязненных нефтью и 

нефтепродуктами (Сморкалов, 2009). 

Некоторые известные бактерии-окислители различных углеводородных 

соединений приведены в таблице 3. 

В результате окисления углеводородов бактериями родов Pseudomonas и 

Acinetobacter образуется ряд метаболитов: бензойная, п-оксибензойная, 

протокатеховая, пирокатеховая, ванилиновая, сиреневая, салициловая, 
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гентизиновая, коричная, п-кумаровая, феруловая кислоты, коричный спирт 

коричный альдегид, о-ванилин, пирокатехин, что характеризует различные пути 

деградации ПАУ (Беловежец и др., 2017). 

 

Таблица 3. Некоторые известные бактерии-окислители различных углеводородных 

соединений. 

 
Виды бактерий Разлагаемые компоненты Источник 

Acinetobacter calcoaceticus, 

A. radioresistens 

Бензол, толуол, ксилол Логинова и др., 2010 

Pseudaminobacter sp. W11-4 Пурины Zrafi-Nouira et al., 2012 

Pseudoxanthomonas sp. n-алканы (в составе дизельного топлива, 

сырой нефти) 

Nopcharoenkul et al., 2013 

Alcaligenes faecalis Ароматические УВ O’Mahony et al., 2006 

Mycobacterium hyalinum Насыщенные УВ Li et al., 2008 

Sphingomonas paucimobilis 

EPA505, Mycobacterium sp. PYR-

1, Alcaligenes denitrificans WW1 

Ароматические УВ Kanaly, Harayama, 2000 

Bacillus firmus Толуол, бензол, гексадекан, гексан, октан, 

гептан, декан, вазелиновое масло 

Беляков, Плешакова, 2013 

Solibacillus silvestris Толуол, гексадекан, гексан, октан, гептан, 

декан 

Беляков, Плешакова, 2013 

Bacillus circulans Толуол, бензол, гексадекан, гексан, октан, 

гептан, декан, вазелиновое масло 

Беляков, Плешакова, 2013 

Erwinia rhapontici Гептан, вазелиновое масло, гексан, декан Беляков, Плешакова, 2013 

Halomonas sp. Гексан, гексадекан, гептан, декан, вазелиновое 

масло 

Беляков, Плешакова, 2013 

Staphylococcus epidermidis Октан, ксилол Беляков, Плешакова, 2013 

Acinetobacter sp. Декан, ундекан, тридекан, циклогексан, 

изобутил хлористый, этиловый эфир 

трихлоруксусной кислоты, бензол, толуол, о-

ксилол 

Коршунова и др., 2013 

Rhodococcus erythropolis  Алканы, ароматические моно- и 

полициклические углеводороды 

Карасева и др., 2012 

Аrthrobacter globiformis Нафталин, салицилат, фенантрен Ястребова, Плотникова, 

2007 

Pseudomonas aeruginosa  толуол Джусупова, 2010 

Pseudomonas alcaligenes n-алканы в диапазоне С14–С30 Макарова, 2010 

Agrobacterium radiobacter Тяжелые парафины с длиной цепи более С22 Макарова, 2010 

Flavobacterium barbe соединения с углеродной цепью С14–21 и 

С17–30 

Макарова, 2010 

Acinetobacter guillouiae ПАУ Беловежец и др., 2017 

 

На данный момент известно свыше 500 видов мицелиальных грибов, 

способных к разложению нефтяных углеводородов. Эти микроорганизмы 

наиболее эффективны в экстремальных условиях, к которым относится 

существование в кислой среде, при дефиците влаги и доступных питательных 

веществ, что характерно для нефтезагрязненной почвы. Мицелиальный рост, 
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способность проникать в почвенно-нефтяные агломераты и распространяться 

между локальными источниками питания обеспечивают активность грибов на 

поздних стадиях разложения нефтепродуктов (Кузнецов, Градова, 2006). 

Наиболее рано была установлена способность к усвоению углеводородов у 

группы дейтеромицетов. В настоящее время насчитывается почти 400 видов 

дейтеромицетов-нефтедеструкторов, в частности, Cladosporium resinae, 

способный потреблять креозот и бензин (Билай, Коваль, 1980). 

Порядок мукоральных грибов содержит 65 видов, способных усваивать 

углеводороды. Характерной особенностью представителей этого порядка является 

преимущественное использование гексадекана (виды рода Absidia), а также 

жидких и частично твердых парафинов (A. butleri, A. blakeesleana, A. corymbifera и 

A. ramose) (Билай, Коваль, 1980). 

Среди сумчатых грибов можно выделить роды Eurotium, Chaetomium, 

Melanospora, которые способны к использованию гексадекана, жидких парафинов 

и жирных спиртов (Билай, Коваль, 1980). 

Установлена способность представителей рода Aspergillus разлагать нефть и 

нефтепродукты. Прежде всего, это виды A. fumigatus, A. niger, A. versicolor, A. 

amstelodami, A. repens, A. terreus, A. candidus, A. japonicus (Билай, Коваль, 1980). 

Интересной особенностью этих микромицетов является редкая способность 

использовать углерод циклических соединений: нафталина, - и - 

метилнафталина, бензола, ксилола (Билай, Коваль, 1980).  

Показана способность грибов рода Fusarium усваивать различные 

углеводороды, такие как бензин, н-алканы, дизельное топливо, мазут, соляровое 

масло и пять сортов нефти (Билай, Коваль, 1980). Некоторые виды пенициллов 

способны к усвоению нефтепродуктов, так, виды Penicillium canescens, P. 

corylophyllum, P. frequentans, P. jenseni, P. restrictum, P. terlikowski и P. waksmani 

показали способность к росту на дизельном топливе (Каневская, 1984). 

Исследование воздействия тюменской товарной нефти, бензина, моторного масла 

и дизельного топлива на комплексы микроскопических грибов чернозема 

выщелоченного и темно-серой лесной почвы позволило установить вероятных 
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деструкторов углеводородов в этих почвах, таких, как Aspergillus flavus, A. repens, 

Cladosporium resinae, Fusarium moniliforme, F. oxisporum, Penicillium funiculosum 

(Бакаева, 2004). 

Способность к окислению углеводородов обнаружена у разных видов 

дрожжей – Candida, Torulopsis, Rhodotorula, Cryptococcus, Metschnikovia 

(Aitkeldiyeva et al., 2016, Sood et al., 2009). Так, функция окисления алканов 

свойственна представителям родов Candida и Torulopsis. Дрожжи рода 

Trichosporon используют нафталин, фенантрен и антрацен (Каневская, 1984). Был 

выделен штамм дрожжей Rhodotorula glutinis для очистки почв и вод от 

нефтяного загрязнения, способный утилизировать до 72% низкомолекулярных 

ПАУ (от флуорена до пирена) в течение 7 суток (Мешкело и др., 2018). 

В литературе имеются данные о совместном использовании зеленых 

водорослей и цианобактерий со штаммами бактерий-нефтедеструкторов для 

ускорения процесса разложения нефтепродуктов. Было установлено, что 

водоросли Chlorococcum vacuolatum, Klebsormidium flaccidum, Tetracystis fissurata, 

Stichococctus sp. не только устойчивы к загрязнению, но способны к разрушению 

фенола, зеленая водоросль Scenedemus obliquus ES-55 – к разложению 

фенантрена. Показано, что наличие в консорциуме фотосинтезирующих 

представителей повышает эффективность разложения нефтепродуктов 

бактериями (Сафонова, 2004). 

Различные группы и виды микроорганизмов сильно различаются по 

способности использовать различные классы углеводородов, по способности 

существовать в анаэробных или аэробных условиях, а также по требованиям к 

кислотности среды. После первичного этапа разложения нефти, оставшиеся 

компоненты (алканы с очень длинной цепью, полициклические нафтены, 

полиароматические углеводороды и смеси веществ, составляющие фракцию смол 

и асфальтенов) не могут быть метаболизированы отдельными видами 

микроорганизмов, и для их разложения необходима деятельность целого 

метаболически взаимосвязанного микробного сообщества. Предполагается, что 

наиболее эффективным является состав сообщества, включающий несколько 
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видов нефтедеструкторов, разлагающих различные фракции нефти, а также 

гетеротрофные микроорганизмы, не обладающие способностью к разложению 

углеводородов, но при этом способные перерабатывать продукты 

промежуточного окисления, которые часто бывают токсичными для 

нефтеразлагающих бактерий (Кононова и др., 2007). 

 

1.3.2. Микроорганизмы-нефтедеструкторы в различных географических 

зонах 

Ряд исследований посвящен изучению таксономического состава 

бактериального сообщества нефтезагрязненных местообитаний в различных 

географических зонах (Табл. 4).  

 

Таблица 4. Доминирующие аборигенные бактерии в нефтезагрязненных почвах 

некоторых географических зон 

 
Регион Доминирующие таксоны бактерий Источник 

Северная Канада Nocardioides, Arthrobater, Xanthomonas Juck et al., 2000 

Германия Sphingobacteria, Flavobacteria, 

Pseudoalteromonas, Alteromonas, Vibrio, 

Roseobacter 

Brakstad, Lødeng, 2004 

Япония Variovorax, Acidovorax, Burkholderia, 

Thiobacillus, Alcaligens 

Kasai et al., 2005 

Бретань (Франция) Oceanospirillum, Roseobacter, Arcobacter, 

доминирование Thalassolitucus oleivorans 

Mckew et al., 2007 

Италия Chloroflexi, Actinobacteria Andreolli et al., 2016 

О-в Тринидад (Южная 

Америка) 

Actinobacteria, Nocardia Morais et al., 2016 

Россия, 

Ленинградская область 

Pseudoxanthomonas, Methylobacterium, 

Nocardioides 

Журавлева и др., 2017 

 

Различия в группах бактерий, которые доминируют в загрязненных нефтью 

почвах, указывают на специфичность аборигенной микрофлоры того или иного 

местообитания. Эти различия зависят от условий окружающей среды 

(температуры, влажности, рН, органического вещества и т.д.), а также от качества 

загрязнителя (сырая нефть, нефтепродукты, топливо) (Zrafi-Nouira et al., 2012). 

При этом одни бактерии можно считать широко распространенными и 

встречающимися в загрязненных нефтью почвах самых разных регионов планеты, 

другие – специфичными для определенного местообитания. Следует отметить, 
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что накоплено мало информации об изменениях, которые происходят в 

микробном консорциуме при нефтезагрязнении в конкретных почвенно-

климатических условиях тех или иных экосистем (Zrafi-Nouira et al., 2009). 

В проведенных нами исследованиях 2017 года (Журавлева и др., 2017) было 

показано выраженное доминирование в нефтезагрязненных образцах песчаного 

грунта территории нефтехранилища Ленинградской области родов 

Pseudoxanthomonas и Methylobacterium – при загрязнении в 6 массовых % (Табл. 

5), Nocardioides и Pseudomonas – при загрязнении в 2%, тогда как в контроле 

доминировали роды Arenimonas и Novosphingobium, среди которых отсутствуют 

или малочисленны виды-нефтедеструкторы, а также роды Sphingomonas и 

Mycobacterium, в которых присутствуют виды, способные к разложению 

углеводородов. По литературным данным, среди представителей рода 

Methylobacterium имеются виды, способные к разложению разветвленных 

алканов, алифатических и ароматических углеводородов (Salam et al., 2014). При 

рассмотрении доминант нефтезагрязненных образцов обращает на себя внимание 

тот факт, что наряду с наличием родов Pseudomonas, Nocardioides, Arthrobater, 

Mycobacterium, Sphingomonas, виды которых являются активными 

нефтедеструкторами в разных типах почв (Bogan et al., 2003, Popp et al., 2006, 

Nopcharoenkul et al., 2013) в грунте при 6% загрязнении преобладали 

представители рода Pseudoxanthomonas. Известно, что виды Pseudoxanthomonas в 

естественных условиях способны утилизировать разные сорта нефти, дизельное 

топливо и другие нефтепродукты (Kumari et al., 2013, Nopcharoenkul et al., 2013). 

По предыдущим исследованиям 2017 года можно было заключить, что 

наибольшее значение в процессе самоочищения дерново-подзолистой почвы 

Ленинградской области от углеводородов имеют виды-нефтедеструкторы, 

относящиеся к родам Pseudoxanthomonas, Methylobacterium и Nocardioides. 

Имеющиеся в литературе данные филогенетического анализа показывают, 

что состав микробного сообщества зависит от химических особенностей 

циклических углеводородов, но каждая экосистема имеет свой потенциал к 

самоочищению от нефти и свою аборигенную микрофлору. Поэтому загрязнение 



36 

 

идентичной по химическому составу нефтью различающихся по условиям 

местообитаний не вызовет формирование одинакового микробного сообщества 

(Bundy et al., 2002).  

 

Таблица 5. Доля (%) доминирующих родов бактерий в образцах почвогрунтов по данным 

высокопроизводительного секвенирования библиотек гена 16SрРНК (Журавлева и др., 

2017) 

 

Филотип Род 

Процент ДНК в пробах 

6% нефти 2% нефти Контроль 

Acidobacteria 
Blastocatella 0 <1 2,1 

Segetibacter 0 2,6 <1 

Actinobacteria 

Blastococcus 0 6,3 0 

Conexibacter 0 3,2 1,4 

Mycobacterium <1 6,5 4,5 

Nocardioides <1 49,2 1,4 

Rhodococcus 0 2,3 0 

Williamsia 0 2,3 0 

Alphaproteobacteria 

Altererythrobacter <1 1,4 <1 

Brevundimonas <1 5,4 <1 

Caulobacter <1 1,8 0 

Ferruginibacter 0 0 2,1 

Methylobacterium 12,7 1,6 0 

Novosphingobium <1 1 5,6 

Roseomonas <1 2,5 0 

Skermanella 0 1,6 0 

Sphingobium <1 4,7 0 

Sphingomonas 1,8 3,7 7,5 

Sphingorhabdus 0 1 1,9 

Xanthobacter <1 1,4 0 

Bacteroidetes Ohtaekwangia 0 1,6 0 

Betaproteobacteria 
Acidovorax 0 0 1,9 

Polaromonas 4,4 1,6 2,6 

Gammaproteobacteria 

Alkanindiges 0 2,3 0 

Arenimonas 0 <1 9,4 

Arthrobacter <1 2,8 3,1 

Aquicella 0 0 1,4 

Pseudomonas 1,2 12,7 <1 

Pseudoxanthomonas 61 0 0 

Gemmatimonadetes Gemmatimonas 0 0 1,4 

Nitrospira Nitrospira 0 0 1,4 

Sphingobacteria 
Dyadobacter 0 2,1 <1 

Sediminibacterium 1,3 <1 0 

 

Предполагается, что развитие определенных групп бактерий-

нефтедеструкторов зависит и от уровня питания в окружающей среде. Так, 

высокий уровень питательных веществ закономерно способствует 
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преимущественному развитию быстро растущих и активно распространяющихся 

бактерий, таких как Proteobacteria. 

При недостатке питания преобладают прокариоты с низкой скоростью 

роста, но более высокой способностью к выживанию и распространению, такие 

как Acidobacterium и Actinobacteria. Таким образом, происходит локальный 

селективный отбор микроорганизмов-деструкторов, проявляющих наиболее 

быструю адаптацию к нефтезагрязнению в конкретных условиях окружающей 

среды и типа почвы (Smits et al., 1999). 

 

1.4. Методы биоремедиации нефтезагрязненных территорий 

В целом, в биремедиации нефтезагрязненных территорий выделяется два 

основных восстановительных этапа: технический, направленный на ликвидацию 

основного объема загрязнения механическими способами, и биологический, 

направленный на восстановление растительных и животных сообществ в зоне 

экологической катастрофы.  

На биологическом этапе применяются сорбционные материалы, которые 

поглощают нефть. Основная их задача – способствовать разложению нефтяных 

углеводородов на безопасные вещества: воду и углекислый газ. Так, было 

показано, что использование активированного удобрениями торфа как сорбента 

эффективно на биологическом этапе рекультивации нефтезагрязненных почв 

различного механического состава (Адельфинская, Беляев, 2018). 

На сегодняшний день для очистки нефтезагрязненных территорий 

целесообразным представляются также различные методы биоремедиации, 

основанные на внесении микробных культур (Черных, Садчиков, 2016). 

Преимуществом этих методов является низкая стоимость, а также экологичность, 

в отличие от альтернативных методов очистки, предполагающих либо 

транспортировку загрязненного грунта до места очистки, либо загрязнение 

атмосферы токсичными продуктами горения (в случае использования метода 

сжигания) и воды – нефтепродуктами (в случае электролизной очистки почвы) 

(Довганюк, 2012). При этом, основным их недостатком яляется тот факт, что 
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самоочищение почвы от нефти за счет деятельности почвенной микробиоты (при 

загрязнении более 5 г/кг) – длительный процесс, и в зависимости от 

климатических условий длится от 2-х до 30-ти лет, а в северных районах может 

достигать 50-ти лет (Киселёв, Башарина, 2020). Термофильные микроорганизмы с 

их быстрым метаболизмом могли бы существенно ускорить этот процесс, в 

случае их приспособленности к условиям среды. Однако, внесение в почву 

чужеродной микрофлоры требует соблюдения ряда предосторожностей, 

вследствие чего необходимо разностороннее изучение функционирования 

аборигенных микробных сообществ, обитающих в зонах разлива нефтепродуктов, 

и их термофильного пула в различных регионах мира. 

 

1.5. Термофильные микроорганизмы 

Температура является важным фактором, при прочих равных условиях 

определяющим интенсивность микробиологического разложения нефти и 

нефтепродуктов. Оптимальной температурой для разложения нефти и 

нефтепродуктов в почве считается 20–37°С. В почвах, расположенных в аридных 

зонах с повышенной среднегодовой температурой, интенсивность самоочищения 

загрязненных почв значительно выше, чем в почвах, расположенных в гумидных 

зонах с относительно низкими среднегодовыми температурами. При этом, 

скорость биологического разложения имеет как суточные, так и годовые циклы, 

химические характеристики почвы изменяются в зависимости от сезона года и 

поэтому могут влиять на микробные популяции и виды деятельности в течение 

года. Изменение популяций и активности почвенных микроорганизмов может 

глубоко повлиять на степень микробной деградации УВ в почве. (Turner et al., 

2015). Разными авторами были произведены исследования нефтезагрязненных 

почв в различных климатических зонах и установлено, что состав микробного 

сообщества, в частности, консорциума нефтедеструкторов, различен (Panicker et 

al., 2002, Andreolli et al., 2016, Yan et al., 2016). 
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1.5.1. Особенности термофильных микроорганизмов 

К термофильным относят микроорганизмы, которые растут при 

температуре выше 45–50ºС. Группу термофилов делят на четыре подгруппы 

(Лысак, 2007): 

1) термотолерантные – растут при температуре от 10 до 55–60ºС, оптимум 

находится в пределах 35–40ºС (как у мезофилов). Основное их отличие от 

мезофилов – способность расти при повышенных температурах. Примером 

термотолерантных бактерий являются бактерии вида Methylococcus capsulatus; 

2) факультативные термофилы имеют температурный максимум 50–65ºС и 

минимум менее 20ºС, оптимум приходится на область температур, близких к 

верхней границе роста. Типичный представитель – гомоферментативные 

молочнокислые бактерии рода Lactobacillus. Они обитают на поверхности многих 

растений, откуда попадают в различные продукты – их можно обнаружить в 

молочных продуктах, солениях, маринадах, вине, фруктовых соках. 

Лактобациллы постоянно присутствуют в полости рта, кишечном тракте многих 

теплокровных животных и человека; 

3) облигатные термофилы способны расти при температурах до 70ºС и не растут 

при температуре ниже 40ºС. Оптимальная температурная область облигатных 

термофилов примыкает к их верхней температурной границе роста (65–70ºС). 

Типичный вид-представитель – Geobacillus stearothermophilus; 

4) экстремальные термофилы имеют следующие температурные параметры: 

оптимум в области 70–75ºС, минимальная граница роста – 40ºС и выше, 

максимальная – около 90ºС. Эти микроорганизмы распространены в горячих 

источниках, особенно в районах активной вулканической деятельности. 

Представители – бактерии родов Thermus, Thermomicrobium, Thermoplasma и др. 

Природу термоустойчивости этих бактерий объясняют рядом структурных 

и биохимических особенностей клеток (Лысак, 2007): 

• липиды, входящие в состав клеточных мембран, содержат насыщенные жирные 

кислоты. В связи с этим они имеют более высокую температуру плавления по 

сравнению с липидами, содержащими ненасыщенные жирные кислоты; 
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• у экстремально термофильных бактерий обнаружено повышенное содержание 

гуанина и цитозина в ДНК, что придает стабильность и повышает температуру 

плавления этих молекул; 

• ферменты термофилов гораздо устойчивее к нагреванию в сравнении с 

соответствующими белками мезофильных бактерий. Часто высокая 

термостабильность достигается в результате изменения первичной структуры 

белковой молекулы. Так, при сравнении лактатдегидрогеназ мезофильных и 

термофильных бактерий рода Bacillus обнаружено увеличенное содержание 

основных аминокислот аргинина и лизина в активном центре лактатдегидрогеназ 

у термофилов. Устойчивость ферментов термофилов обеспечивается также 

ионами Са2+, кофакторами и другими агентами, которые связываются с ними. 

Термофильные бактерии имеют большое практическое значение. Обладая 

интенсивным метаболизмом, они являются активными продуцентами витаминов, 

ферментов, органических кислот, кормового белка и других ценных веществ. Эти 

свойства широко используются в микробиологической промышленности, 

поскольку применение мезофильных микроорганизмов в ней имеет ряд 

ограничений из-за того, что в результате культивирования часть энергии 

выделяется в виде тепла и происходит разогрев субстрата (питательной среды), 

что приводит к гибели мезофилов. Термофильные и термотолерантные бактерии 

играют также большую роль в биологической очистке почв, загрязненных нефтью 

и бытовыми отходами, в условиях жаркого климата (Лысак, 2007, Бонч-

Осмоловская, 2011, Wiegel, 1998). 

Одной из главных проблем ремедиации нефтезагрязненных территорий в 

жарком климате является то, что высокие температуры снижают вязкость нефти и 

таким образом ускоряют ее диффузию вглубь грунта. Испарение легких фракций 

нефти при повышенных температурах приводит к загрязнению воздуха 

токсичными продуктами, тогда как оставшиеся нелетучие компоненты с высокой 

молекулярной массой формируют пленки, плохо подвергающиеся биодеструкции. 

Повышенные среднесуточные температуры являются причиной быстрого 

испарения воды из грунта и с поверхности водоемов, что приводит к их 
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засолению. Поэтому перспективными агентами ремедиации нефтезагрязненных 

участков в высокотемпературных регионах являются микроорганизмы, 

устойчивые к недостатку воды в грунте и его засолению, таким образом, для 

эффективной очистки грунтов и вод в условиях жаркого климата целесообразно 

применять термотолерантные бактерии-нефтедеструкторы. Особенностью таких 

бактерий является способность утилизировать нефть в диапазоне температур 18–

50ºС (Делеган и др., 2015). 

Термофильные бактерии играют ключевую роль в использовании питательных 

веществ в условиях высоких температур, которым не способны противостоять 

большинство микроорганизмов (Ching et al., 2020). Термофильные бактерии, 

использующие сложные органические соединения, в частности, углеводороды, и 

при этом обладающие способностью производить природные поверхностно-

активные соеднения – биосурфактанты и биоэмульсификаторы, обладают 

преимуществом в разложении пленок, плохо поддающихся биодеструкции, 

которые образуются при испарении нефти в условиях высоких температур 

(Неустроев, 2016, Lin, 1996, Banat et al., 2000, Ron, Rosenderg, 2001, Batista et al., 

2006, Perfumo et al., 2007, Zheng et al., 2011, Muthukamalam et al., 2016). 

Одной из причин высокой устойчивости нефтепродуктов в окружающей 

среде является их ограниченная растворимость в водных средах. Поэтому такие 

соединения малодоступны для микроорганизмов и с трудом подвергаются 

биоремедиации. Однако, известно, что в нефтезагрязненной среде в естественных 

условиях и при лабораторном культивировании некоторые микроорганизмы 

синтезируют биосурфактанты, повышающие эффективность утилизации 

загрязнителя. Биосурфактантами также могут быть промежуточные продукты 

биодеструкции поллютантов (Dunn, Gunsalus, 1973, Desai, Banat, 1997). 

Биосурфактанты представляют собой разнообразную группу поверхностно-

активных химических соединений, продуцируемых самыми разнообразными 

микроорганизмами. Их можно разделить на две категории: молекулы с малой 

массой – гликолипиды (рамнолипиды, трегалозолипиды, софоролипиды), 

липопептиды (сурфактин, стрепофактин, полимиксин, грамицидин), которые 
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действуют на более низкое поверхностное и межфазное натяжение, и ПАВ 

большего молекулярного веса, представленные полисахаридами, 

липопротеинами, липополисахаридами и их комплексами, также известные как 

биоэмульсификаторы, эффективные при более значительной стабилизации 

масляно-водных эмульсий (Неустроев, 2016, Batista et al., 2006). 

Функции таких биологических ПАВ в клетке недостаточно изучены. 

Известно, что ПАВ являются вторичными метаболитами, участвуют в транспорте 

гидрофобных водонепроницаемых субстратов в клетку, в образовании биопленок 

и адгезии клеток к различных поверхностям, обеспечивают выживание 

микроорганизмов в сообществе (Banat, 1995, Lin, 1996, Ron, 2001). Так, например, 

микроорганизмы, продуцирующие биосурфактанты, проявляют высокую 

поверхностную активность при росте на гексадекане (Fransy et al., 2001, Puntus et 

al., 2005). 

Такие свойства биосурфактантов, как низкая токсичность и высокая 

разлагаемость делают их хорошими кандидатами для использования в MEOR и 

биоремедиации (Banat et al., 2000., Batista et al, 2006). Наиболее изучены 

биосурфактанты бактерий родов Rhodococcus и Micobacterium, отдельных видов 

Rodococcus erythropolis, Pseudomonas aeruginosa, Bacillis subtilis, B. brevis, B. 

polymyxa, B. licheniformis, Acinetobacter calcoaceticus, Corynebacterium 

aurimucosum, Acinetobacter baumannii и Microbacterium hydrobonoxydans, дрожжей 

Torulopsis (Кобзев и др., 2001, Карпенко и др., 2006, Халилова и др., 2014, Zajic et 

al., 1977, Banat, 1995, Lin, 1996,  Ron, 2001, Mesbaiah et al., 2016, Muthukamalam et 

al., 2017). Термофильные бактериальные штаммы с их способностью к 

производству биосурфактантов и продуктивному разложению нефти могут найти 

свое потенциальное применение в биоремедиации разливов нефти и сохранения 

морских и почвенных экосистем (Mesbaiah et al, 2016, Muthukamalam et al, 2017). 
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1.5.2. Распространение термофильных микроорганизмов 

Многочисленные исследования показали присутствие термофильных 

микроорганизмов в различных географических зонах планеты, таких, как 

Индонезия, Новая Зеландия, США, Мексика, Китай, Непал, Таиланд, Индия, КНР, 

Япония, Турция, Алжир, Саудовская Аравия, Иран, Тунис, Германия, Италия, 

Болгария, Россия, Армения, Казахстан, Антарктида (Делеган и др., 2015, Делеган, 

2016, Davey et al., 2003, Saw et al., 2008, Adiguzel et al., 2009, Miñana-Galbis et al., 

2010, Pinzón‐Martínez et al., 2010, Yasawong et al., 2011, Zheng et al., 2011, Inan et 

al., 2013, Radchenkova et al., 2013, Cihan et al., 2014, Palanisamy et al, 2014, 

Bryanskaya et al., 2015, Mesbaiah et al., 2016, Poltaraus et al., 2016, Pugazhendi et al., 

2016, Rozanov et al., 2016, Nazina et al., 2017, Khan et al., 2017, Carlson et al., 2018, 

Panosyan et al., 2018, Yadav et al., 2018, Mantiri et al., 2019, Mechri, et al., 2019, 

Elumalai et al., 2019, Yamprayoonswat et al., 2019, Harirchi et al., 2020, Miyazaki et 

al., 2020, Puopolo, et al., 2020, и др.). Обнаруженные термофильные 

микроорганизмы являлись преимущественно представителями микробиоты 

горячих источников, пластовых вод высокотемпературных нефтяных 

месторождений и экосистем, связанных с деятельностью человека – компостов, 

сточных вод, мест хранения навоза, торфа, сена (Бонч-Осмоловская, 2011), однако 

среди них присутствуют и обитатели почв и даже вод подледного озера (Делеган, 

2016), что указывает на приспособленность этих микроорганизмов к самым 

различным условиям местообитания. Помимо зон вулканической активности, к 

образованию естественных теплоэкологических ниш приводят процессы 

естественного горения ископаемых углеводородов и угля. Такие явления 

подземного горения угольных пластов достаточно распространены в природе и 

встречаются в Австралии, Германии, США (Пенсильвания), Китае, России, Индии 

и других странах (Stracher, Taylor, 2004, Kadnikov et al., 2018). При этом, за счет 

быстрого роста, термофильные бактерии способны существенно ускорить 

разложение нефтепродуктов в почве в условиях жаркого климата (Делеган и др., 

2015). Большинство известных термофильных микроорганизмов – бактерии 

(Wiegel, 1998, Бонч-Осмоловская, 2011).  
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В естественных условиях в южных районах, где термофильные 

микроорганизмы – типичные обитатели, поверхность почвы может прогреваться 

солнечной радиацией до 60–75°С (Доржиев и др., 2019, Portillo et al., 2012), а в 

северных – до 46–57°С (Махатков, Ермолов, 2015, Wong et al., 2015), при этом на 

прогревание закономерно влияет также состояние растительного покрова, 

гранулометрический состав почвы и ее влагоемкость (Шкадова, 1979), песчаные 

почвы прогреваются сильнее холодных и быстрее остывают, контрастность 

температурного режима характерна и для антропогенно измененных территорий с 

нарушением или отсутствием почвенно-растительного покрова (Марчик, 

Ефремов, 2006), а также территорий, где почвенный покров полностью заменен 

насыпными грунтами. Нефтяное загрязнение также способствует локальному 

нагреванию поверхности почвы за счет изменения ее оптических свойств 

(Зенкевич, 2017). Свалки и территории железнодорожных магистралей являются 

такими антропогенно измененными ландшафтами с локально повышенной 

температурой окружающей среды и регулярным привнесением в экосистему 

чужеродной флоры и микрофлоры (Скворцова, Березуцкий, 2008, Судакова, 

2013). 

В последние годы появляются сведения о присутствии термофильных и 

термотолерантных бактерий и в почвах северных регионов, где отсутствует 

геотермальная активность (Делеган и др., 2016, Волкова и др., 2020), почвах и 

воде регионов с умеренным климатом, таких, как Московская область, Россия и 

Минская обл., Беларусь, регион озера Байкал (Делеган и др., 2016), Северная 

Ирландия и горные области Боливии на высоте 3653 м (Marchant et al., 2002) 

Санкт-Петербурга и Ленинградской области (Волкова и др., 2020), а также в 

почвах высокогорных ледников и полярных зон, в частности, Антарктиды (Boyd 

et al., 1963, Margesin et al., 2002), что предположительно связано с антропогенным 

воздействием и климатическими изменениями. 

Исследование микроорганизмов, адаптированных к климатическим 

условиям конкретного региона необходимо учитывать для выбора системы 

биоремедиации нефтезагрязненных почв и использования в ней препаратов, 
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основанных на внесении микробных культур (Делеган и др., 2015). 

Преимущественно, это спорообразующие бактерии, чьи споры могут быть 

устойчивы к перепадам температур и способны переживать неблагоприятные 

климатические условия.  

Возможный источник появления термофильных микроорганизмов в почвах 

умеренных зон – перемещение их из других регионов с транспортом или 

дождевой водой (Marchant et al., 2008, Kashirskaya et al., 2019). Имеются сведения, 

что численность термофильных микроорганизмов в почвах умеренных зон 

возрастает при внесении удобрений в ходе сельскохозяйственной деятельности, 

преимущественно – органических, а также при антропогенном загрязнении, и этот 

показатель может служить индикатором состояния почвы (Kashirskaya et al., 

2019). Изменение глобального климата в сторону контрастности, а также 

дальнейшее антропогенное воздействие неизбежно будет приводить к 

изменениям почвенных микробных сообществ, таким образом, сведения о 

термофильных бактериях, уже сейчас обитающих в нетипичных для них 

условиях, могут быть полезными для понимания направленности этих процессов.  

 

1.5.3. Особенности распространения термофильных представителей типа 

Firmicutes 

Исследования, имеющиеся на данный момент, показывают, что споровые 

термофильные бактерии типа Firmicutes широко распространены как в 

нефтезагрязненных почвах южных регионов, так и в горячих источниках и водах 

нефтяных месторождений по всему миру. Так, два экстремофильных 

алканоразлагающих бактериальных штамма B23 и H41 были выделены еще в 2001 

году из глубоководных подземных нефтяных пластов на месторождениях 

Минами-ага (Ниигата) и Ябасе (Айда), Япония, соответственно. Штаммы были 

идентифицированы как Bacillus thermoleovorans (Kato et al., 2001). Из 

высокотемпературного нефтяного месторождения Даганг, Китай в 2005 году были 

выделены четыре термофильных (с оптимальной температурой роста 60–65°С), 

спорообразующих бактериальных штамма, способных расти на различных 
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сахарах, карбоновых кислотах и сырой нефти. Два штамма, DS1T и DS2, были 

способны расти на отдельных насыщенных углеводородах. Было показано, что 

они отличаются от ранее описанных Geobacillus и принадлежат к новому виду 

Geobacillus jurassicus. Два других штамма, 46 и 49, были отнесены к виду G. 

stearothermophilus (Nazina et al., 2005). Аэробная термофильная споровая 

бактерия, обозначенная как штамм VP3, в 2014 году была выделена из 

геотермального нефтяного месторождения, расположенного в Сфаксе, Тунис. 

Фенотипические характеристики и филогенетический анализ последовательности 

гена 16S рРНК штаммаVP3 показали его тесное сходство с Aeribacillus pallidus, 

при идентичности последовательностей около 99% (Mnif et al., 2014). В 2018 году 

было проведено исследование нефтеразлагающей термофильной бактерии 

Geobacillus stearothermophilus штамма A-2, выделенного из вод Дагангского 

нефтяного резервуара, которые имели температуру подповерхностного слоя 73°C 

(Zhou et al., 2018). Термофильные представители родов Geobacillus и 

Anoxybacillus – продуценты термостабильных гидролитических ферментов в 2014 

году были выделены из горячих источников Армении и Нагорного Карабаха 

(Варданян и др., 2014). 

Выявлено, что эндоспоры этих бактерий встречаются в холодном и 

умеренном климате, где они могут сохраняться в состоянии покоя длительное 

время, по некоторым данным – тысячи лет (de Rezende et al., 2013, Bell et al., 

2018). Исследования, посвященные распространению спор термофильных 

бактерий в холодных морских отложениях, показали, что большинство эндоспор 

принадлежат бактериям типа Firmicutes, попадающим туда с поверхности за счет 

производственной деятельности, например, со сточными водами (Hubert et al., 

2009, Bell et al., 2018).  

Исследование микробных сообществ почв Северной Ирландии и горного 

района Боливии (Marchant et al., 2002) показало, что представители термофильных 

бактерий составляют малую часть сообществ и относятся к типу Firmicutes и 

видам Geobacillus (Bacillus) thermoleovorans (AB034836; AJ489328, AJ489329, 

AJ489330, BT16SRRNF) и неидентифицированному термофильному виду, 
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наиболее всего близкому к Geobacillus (Bacillus) thermoglucosidasius, – для почв 

Северной Ирландии, Geobacillus (Bacillus) caldoxylolyticus (AF067651) – для почв 

горного района Боливии. Эти бактерии способны к росту при температуре 40–

70°С и разложению алканов и некоторых ароматических углеводородов. Также, 

ферментативные термофильные фирмикуты: Anaerobaculum thermoterrenum, 

Fusibacter paucivorans и способный разлагать аминокислоты Thermovirga lienii 

были получены из окружающей среды нефтяных месторождений (Ravot et al., 

1999, Dahle et al., 2006). 

При наличии множественных сведений об обнаружении термофильных 

бактерий в геотермальных зонах, распространение термофильных бактерий в 

северных регионах с нетипичными для их обитания условиями, все еще изучено 

недостаточно. 

 

1.6. Особенности изменения глобального климата в сторону контрастности 

температур в контексте влияния на почвенную микробиоту 

Согласно докладу межправительственной группы экспертов по изменению 

климата, глобальное потепление является неоспоримым фактом. Начиная в 1950х 

годов наблюдается потепление атмосферы и океана, сокращение запасов снега и 

льда, повышение уровня морской поверхности и затопление прибрежных зон, 

возрастание концентрации парниковых газов в атмосфере. Каждое из трех 

последних десятилетий характеризовалось более высокой температурой у 

поверхности Земли по сравнению с любым предыдущим десятилетием, начиная с 

1950г (Логинов, 2003, Переведенцев и др., 2005, Изменение климата…, 2013). В 

то же время, появляется все больше публикаций, из которых следует, что при 

росте средней температуры на Земле за 100 лет на 0,6–0,7ºС, в отдельных 

регионах она менялась на 3,5ºС. Нет сомнений, что рост содержания парниковых 

газов в атмосфере ведет к повышению температуры в отдельных регионах, это же 

касается и уменьшения снежно-ледового покрова, ведущее к снижению альбедо 

поверхности Земли и повышению ее нагревания (Елдышев, 2007, Садыхова, 

2020). Так, были отмечены локальные изменения температурных параметров 
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Краснодарского края в направлении повышения континентальности климата, а 

также снижение обеспеченности территории осадками, что в наибольшей степени 

касается сельского хозяйства, приводя к изменениям в фенологии растений, а 

также воздействует на другие компоненты природной среды (Алейникова, 2018).  

Повышение температуры воздуха влечет за собой массовые трансформации 

как природных, так и антропогенных ландшафтов. Повышение температуры 

атмосферы закономерно приводит к изменениям температурного режима почв. 

Так, было установлено, что современное потепление климата привело к 

смягчению температурного режима атмосферного воздуха на территории Курской 

области и повышению температуры темно-серой типичной почвы, и в то же время 

отмечено, что климатические изменения в последние два десятилетия 

способствовали повышению экстремальности почвенного климата темно-серых 

типичных почв Курской области. Анализ абсолютных значений средней годовой 

температуры почвы на протяжении 1970–2018г показал в последнее два 

десятилетия снижение абсолютных минимумов и повышение абсолютных 

максимумов температуры почвы, что позволяет утверждать о том, что 

контрастность условий почвенного климата в последние два-три десятилетия 

значительно возросла. В особенности это касалось температуры гумусово-

аккумулятивного горизонта темно-серой почвы, где наблюдалось повышение на 

3,9°С, что значительно выше роста показателей температуры атмосферного 

воздуха и температуры поверхности почвы (Неведров, Балабина, 2020). Очевидно, 

что эти изменения приводят и к изменениям в почвенных микробных 

сообществах, обитающих, преимущественно, как раз на поверхности почвы и в 

гумусо-аккумулятивных горизонтах. Поскольку почвенные среды обитания 

представляют собой динамические системы, почвенные микроорганизмы 

разрабатывают эволюционные стратегии, позволяющие справляться с 

изменяющимися условиями окружающей среды. Как правило, при изменении 

условий окружающей среды способные выжить в этих условиях микроорганизмы 

либо адаптируются, либо переходят в состояние покоя. Почвенные 

микроорганизмы по-разному реагируют на стрессовое воздействие окружающей 
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среды в зависимости от своего генетического и физиологического состояния 

(Schimel et al., 2007). Акклиматизация и адаптация к изменениям зависят от 

степени нарушения и времени, необходимого для регулирования транскрипции и 

трансляции генов и/или накопления мутаций или новых генов посредством 

горизонтального переноса генов (Jansson, Hofmockel, 2020). Сообщество и 

физиологические реакции микробиома почвы на высокие температуры также 

зависят от исследуемого биома (например, лесного по сравнению с пастбищным). 

Так, было показано, что потепление оказывает противоположное воздействие на 

почвенные грибы в различных бореальных лесных экосистемах, приводя либо к 

стимуляции (Clemmensen et al, 2013), либо к подавлению (Allison, Treseder, 2008) 

грибной биомассы и ее активности. Эти различия предположительно связаны с 

различиями во влажности почвы и/или состояния растительности на разных 

участках. Антропогенное изменение территорий, ведущее к угнетению или даже 

исчезновению растительного покрова, также способствует локальному 

повышению температуры почв. Ожидается, что засуха станет основным 

последствием будущего изменения климата в срединных пастбищных 

экосистемах (Cook et al., 2015). Прогнозируется, что усиление засухи приведет к 

снижению естественных микробных функций, которые важны для устойчивости 

экосистемы (McHugh et al., 2017). Представители некоторых таксонов бактерий, 

таких как актинобактерии и бациллы, могут сохраняться в почвах, 

испытывающих воздействие засухи (Bouskill et al., 2016, Naylor et al., 2017) из-за 

их способности переходить в состояние покоя в засушливых условиях. 

Таким образом, можно сделать вывод, что глобальное изменение климата 

ведет за собой комплексные изменения почвенных микробных сообществ, такие, 

как изменение их группового и видового состава в сторону распространения 

видов, обладающих преимуществами в данных условиях, что неизбежно повлияет 

на дальнейшее функционирование почвенно-растительных систем. 
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ГЛАВА 2. ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И МЕТОДИКА ПРОВЕДЕНИЯ 

ЭКСПЕРИМЕНТОВ 

 

2.1. Объекты исследования 

Объектами исследования служили образцы нефтезагрязненных почв и 

антропогенно измененных грунтов, взятых на территории Апшеронского 

полуострова (Азербайджан), Санкт-Петербурга, Ленинградской области и Ямало-

Ненецкого округа (Россия). Объекты исследования северного региона были 

выбраны в соответствии с гипотезой о том, что в поверхности антропогенно 

измененных почв, лишенных растительности, могут обитать термофильные 

микроорганизмы. Характеристика и координаты мест отбора представлены в 

таблице 6. 

 

2.2. Отбор проб почв и грунтов 

Отбор нефтезагрязненных почв и грунтов производился согласно 

«Методическим рекомендациям по выявлению деградированных и загрязненных 

земель» (1995). На визуально оцененном на наличие загрязнения участке квадрата 

1м2 с глубины до 5 см отбирались пробы в 5 точках, из которых приготавливалась 

средняя проба с определением координат места отбора и регистрацией 

отобранной пробы (Лобачева и др., 2012). Пробы отбирались в стерильные 

аптечные контейнеры и хранились при температуре +4°C. Пробы почв и 

почвогрунтов Апшеронского полуострова были предоставлены д.б.н. 

Соромотиным А.В. (Тюменский Университет, НИИ экологии и рационального 

использования природных ресурсов). Пробы грунтов г. Пушкин отбирались под 

руководством к.б.н. ВНИИСХМ Андронова Е.Е. Пробы почв Ямало-Ненецкого 

округа и пробы грунтов п. Кудрово, Ленинградская область, были предоставлены 

д-р с.-х. наук, проф. Волковой Е.Н. (Государственное бюджетное образовательное 

учреждение высшего образования «Санкт-Петербургский государственный 

университет промышленных технологий и дизайна», Высшая школа технологии и 

энергетики, Санкт-Петербург). 
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Таблица 6. Координаты мест отбора и характеристика отобранных образцов почв и 

грунтов 
 

Место отбора Номер Координаты места отбора Характеристика образца 
Наличие 

растительности* 

Апшеронский 

п-ов, 

Азербайджан 

(А) 

А 1-1 40.454722, 50.141389 Почва, берег нефтезагрязненного 

озера 

н/о 

А 2-1 40.440278, 50.160278 н/о 

А 2-1b 40.440278, 50.160278 
Окисленный слой седимента 

нефтезагрязненного озера 
- 

А 3-1 40.464722, 49.834444 
Поверхность нефтезагрязненного 

озера, качалка Бинагады 
- 

А 4-1 40.501667, 49.891111 
«Горящая земля», осыпь под 

огнем 
н/о 

А 4-2 40.501944, 49.891111 
«Горящая земля», почва на 

расстоянии 20м 
н/о 

А 5-2 39.996111, 49.4025 Грязевой вулкан  н/о 

А 5-3а 39.999444, 49.398056 
Поверхность почвы, 100м от 

вулканов 
н/о 

А 6-1 39.999444, 49.398056 
Седимент нефтезагрязненного 

озера 
- 

А 7-1 39.999167, 49.398333 
Поверхность нефтезагрязненного 

озера, качалка Лок Батан 
- 

Г. Кудрово, 

СПб 

(K) 

К 2 59.895008, 30.497765 
Загрязненный грунт с территории 

свалки 
Есть 

К 6 59.894306,30.495956 
Загрязненный грунт с края 

свалки 
Есть 

Г. Луга, 

Ленинградская 

область 

(L) 

L 1 58.743225, 29.846773 

Загрязненный грунт с полотна 

железной дороги 

 

Есть 

L 2 58.742777, 29.846126 Скудная 

Г. Пушкин, 

Ленинградская 

область 

(P) 

P 1 59.734778, 30.423944 Скудная 

P 2 59.734889, 30.423806 Скудная 

P 3 59.734972, 30.423750 Отсутствует 

P 4 59.735056, 30.423722 Скудная 

P 5 59.735111, 30.423667 Отсутствует 

P 6 59.735139, 30.423639 Скудная 

P 7 59.735250, 30.423667 Скудная 

P 8 59.735250, 30.423278 Есть 

P 9 59.735194, 30.423167 Есть 

Ямало-

Ненецкий 

округ 

(YN) 

YN 1 64.306257,75.596277 
Нефтезагрязненная почва 

(песчаная) 
Есть 

YN 2 64.2711359,78.169599 Нефтезагрязненная почва 

(торфяная) 

Есть 

YN 3 64.273057,78.169645 Есть 

YN 4 64.306257,75.596277 
Нефтезагрязненная почва  

(дерново-подзолистая) 
Есть 

*Примечание: н/о – не определялось 

 

2.3. Исследование метагеномов микробных сообществ 

Выделение ДНК из образцов грунта. ДНК выделяли из 0,5г почвы путем ее 

механического разрушения с использованием стеклянных шариков в 

экстрагирующем буфере, состоящем из следующих компонентов: 350 мкл 

раствора А (натрий-фосфатный буфер – 200mM, гуанидина изотиоцианат – 
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240mM, pH 7.0), 350 мкл раствора Б (TRIS-HCl – 500mM, SDS – 1% (w/v), pH 7.0)  

и 400 мкл смеси фенол-хлороформ (1:1). Разрушение образца проводили в 

течение 1 минуты при максимальной мощности на приборе Precellys (Bertin 

technologies). Полученный препарат центрифугировали при максимальной 

скорости в течение 5 мин. Отбирали водную фазу и проводили повторную 

экстракцию хлороформом. ДНК осаждали, добавляя равный объем 

изопропилового спирта. После центрифугирования осадок промывали 70% 

этанолом. Осадок растворяли в воде при 65°С в течении 5–10 мин. Очистку ДНК 

проводили с помощью электрофореза в 1% агарозном геле, с последующим 

выделением ДНК из геля методом сорбции на оксиде кремния (Андронов и др., 

2009, Malferrati et al., 2002). 

Конструирование и секвенирование ампликонных библиотек. 

Очищенный препарат ДНК (10–15 нг) использовали в качестве матрицы в 

реакции ПЦР (температурный профиль: 95°С – 30 с, 50°С – 30 с, 72°С – 30 с; 

всего 30 циклов) с применением полимеразы Encyclo (Евроген, Россия) и 

универсальных праймеров к вариабельному участку V4 гена 16S рРНК: F515 

(5’GTGCCAGCMGCCGCGGTAA) и R806 (5’GGACTACVSGGGTATCTAAT) 

(Bates et al., 2010). Кроме того, в праймеры вводили олигонуклеотидные 

идентификаторы для каждой пробы и служебные последовательности, 

необходимые для пиросеквенирования по протоколу фирмы Roche (Швейцария). 

Подготовку проб и секвенирование выполняли на приборе GS Junior (Roche, 

Швейцария) согласно рекомендациям фирмы-производителя. 

Анализ нуклеотидных последовательностей ампликонных библиотек. 

Анализ секвенированных последовательностей проводили в программе QIIME 

1.8.0 (Caporaso et al., 2010). В процессе анализа выполняли следующие действия: 

разделение библиотек по идентификаторам, проверка качества секвенирования и 

фильтрация нуклеотидных последовательностей, объединение 

последовательностей в операционные таксономические единицы (ОТЕ, аналог 

вида) по методу de novo с использованием 97%-ного порога сходства (Edgar, 

2010), отбор репрезентативных последовательностей (по одной от каждой ОТЕ), 
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выравнивание репрезентативных нуклеотидных последовательностей с 

использованием метода Uclust, построение матрицы генетических дистанций и 

филогенетического древа по методу Fasttree. Таксономическую идентификацию 

ОТЕ проводили с использованием алгоритма RDP (http://rdp.cme.msu.edu/) и банка 

данных Greengenes (De Santis et al., 2006). Выделение ДНК из образцов грунта, 

конструирование и секвенирование ампликонных библиотек и анализ 

нуклеотидных последовательностей выполнялось по договорной работе в рамках 

гранта РФФИ «Аспирант» №19-34-90156 во ВНИ ИСХМ коллективом Андронова 

Е.Е. 

Обработку полученных данных и расчет экологических индексов проводили 

в программе Excel. 

 

2.4. Культивирование термофильных микроорганизмов 

Для выявления присутствия термофильных бактерий и получения 

накопительных культур в усредненных пробах проводили высев образцов на 

модифицированную нами жидкую минеральную питательную среду 

Ворошиловой–Диановой (далее – ВД) (Ворошилова, Дианова, 1952) с 

добавлением ацетата натрия в качестве единственного источника энергии и 

углерода для роста микроорганизмов.  

Состав среды ВД (на 1 л): NH4Cl – 1,0 г, NaCl – 1,0 г, K2HPO4 – 1,0 г, 

KH2PO4 – 1,0 г, MgSO4 – 0,2 г, CaCl2 – 0,02 г. 

рН среды доводили до 7,0–7,4.  

Используемые субстраты: 

Ацетат натрия (трехводный) вносили в количестве 1,36 г/л. 

Бензоат натрия вносили в количестве 0,721 г/л. 

Нефть сырую (ГОСТ 9965-62, Черкасский завод химреактивов) вносили в 

количестве 10 мл/л. 

Гексадекан вносили в количестве 30мл/л. 

Среду стерилизовали методом автоклавирования 30 мин при 1 атмосфере и 

температуре 121°C. Стерильные растворы микроэлементов, приготовленные как 
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описано в источнике (Palatinszky et al., 2015), вносили по 1 мл/л каждого в 

стерильную среду перед посевом. Нефть вносили до высева культуры, гексадекан 

стерильно вносили после высева, непосредственно в пробирку. 

Накопительные бактериальные культуры культивировали в термостате при 

постоянной температуре 60°C. В пробирку со средой ВД в объеме 5 мл добавляли 

первоначально 0,5 мл водной вытяжки почвы (1 г почвы вносили в пробирку с 10 

мл дистиллированной воды, встряхивали на Vortex V-1 plus (Biosan), высев 

пипеткой из верхней части вытяжки проводили после 15-минутного отстаивания 

для осаждения почвенных частиц), впоследствии методика была скорректирована 

и 0,05 г почвенного образца вносили непосредственно в пробирку со средой с 

последующим культивированием в термостате. Динамику роста культур в жидкой 

среде определяли по изменению оптической плотности среды с помощью 

денситометра McFarland Biosan DEN-1B при длине волны 565 нм 

(непосредственно в пробирке) 2 раза в день после встряхивания пробирок на 

Vortex и 15-минутного отстаивания. Измерения на денситометре позволяли 

исключить ошибки при отборе проб для замера при работе с нефтью и 

гексадеканом ввиду того, что эти субстраты гидрофобны, легче среды и 

скапливаются на ее поверхности в виде пленки. Работа с денситометром 

позволяла проводить измерения непосредственно в пробирке, не нарушая 

целостности среды. 

Работа с микробными культурами осуществлялась в лаборатории отдела 

светофизиологии растений и биопродуктивности экосистем, сектора 

экологической микробиологии ФГБНУ АФИ. 

 

2.5. Выделение чистых культур бактерий 

Для выделения чистых культур накопительные культуры пересевали в 

пробирки с жидкой средой ВД с ацетатом натрия (метод серийных разведений) и 

культивировали в термостате. После встряхивания на Vortex с помощью 

стерильной остуженной петли штрихом высевали культуральную жидкость из 

верхней части пробирки на чашки с твердой питательной средой ГРМ (ГОСТ Р 
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ИСО 9001-2015; ТУ 9398-020-78095326-2006) с дополнительным добавлением 

агара (10 г/л), культивация происходила в течении 1–2 суток (до появления 

видимых колоний), после из выросших колоний методом штриха выделяли 

чистые культуры. 

 Микроскопирование в целях проверки чистоты культур проводили на 

микроскопе Zeiss Axiostar plus, оснащенном фазово-контрастным устройством, 

при общем увеличении ×400. Использовали суточную культуру, выросшую на 

твердой среде ГРМ. Для проверки способности культур использовать нефть в 

качестве единственного источника углерода проводили высев выделенных 

культур на жидкую среду ВД с добавлением в качестве субстрата нефти в 

количестве 10 мл/л. После поверхностного внесения нефти в среду осуществляли 

высев бактериальной суспензии и культивацию в термостате при постоянной 

температуре 60°C. 

Для подтверждения роста бактерий с использованием углеводородов нефти 

в качестве единственного источника углерода осуществляли троекратный пересев 

бактериальной суспензии, полученной на нефти, на аналогичную среду с нефтью 

и последующую культивацию с измерением оптической плотности.  

Динамику роста культур в жидкой среде определяли по изменению 

оптической плотности среды с помощью спектрофотометра ПЭ 3000-УФ 

(Промэколаб) при длине волны 570 нм в единицах абсорбции (abs) (в кювете на 1 

мл) и денситометра McFarland Biosan DEN-1B при длине волны 565 нм 

(непосредственно в пробирке). Коэффициент соответствия данных оптической 

плотности между измерениями на спектрофотометре и денситометре – 4,98 (так, 

значение ОП 0,575 при измерении на денситометре соответствует значению 0,116 

при измерении на спектрофотометре на основании проведенной калибровки по 

раствору сульфата бария). 

По результатам измерений проводили построение кривой роста культур. 

Опыт проводили в трех повторностях, замер оптической плотности культуры для 

каждой точки осуществляли дважды в кювете объемом 1 мл (для 

спектрофотометра) или непосредственно в стеклянной пробирке с высеянной 
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культурой, соблюдая ее точное расположение в приборе (для денситометра). 

Перед измерением культуры встряхивались на Vortex. Контролем служили 

соответствующие культуры, высеянные на среду ВД без добавления субстрата. 

Статистическую обработку и построение графика с отображением относительной 

погрешности проводили в программе MC Excel. Диапазон значений лежит в 

пределах погрешности (Δ = 0,05). 

 

2.6. Идентификация выделенных бактериальных штаммов 

Получение последовательностей нуклеотидов гена 16S рРНК с 

использованием стандартных праймеров – 27F (5'-

AGAGTTTGATCCTGGCTCAG-3') и 1492R (5'-ACGGYTACCTTGTTACGACTT-

3') для чистых культур штаммов было проведено в компании «Евроген» (Москва). 

Анализ нуклеотидных последовательностей и построение филогенетического 

древа осуществлялись с помощью библиотек NCBI BLAST и методов Neighbour-

Joining и Maximum Likelihood (Tamura, Nei, 1993, Chevenet et al., 2006, Dereeper et 

al., 2008, Dereeper et al., 2010), программ MUSCLE, Gblocks, PhyML, TreeDyn, 

MEGA10 (https://www.megasoftware.net/). Длина анализируемых 

последовательностей составляла 1439–1444 нуклеотидов. 

 

2.7. Определение содержания нефтепродуктов в пробах почвогрунтов 

Определение содержания нефтепродуктов в почвогрунтах определяли 

спектрофотометрическим методом в соответствии с методическими указаниями 

(МУК 4.1.1956-05 (2005)). К навеске грунта 20г, предварительно очищенного от 

включений и просеянного, приливали  30мл четыреххлористого углерода (ГОСТ 

20288-74), взбалтывали и экстрагировали 1 сутки в колбе с притертой пробкой. 

Далее фильтровали полученный экстракт через воронку с ватным фильтром в 

чистую колбу, в колбу с образцом грунта добавляли еще 20мл четыреххлористого 

углерода, взбалтывали, отстаивали 10 минут и фильтровали в колбу с экстрактом 

через воронку. Предварительно подготовленный оксид алюминия в соответствии 

с методикой (3 г) насыпали в стеклянную хроматографическую колонку, с 

https://docs.cntd.ru/document/1200017532
https://docs.cntd.ru/document/1200017532
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помещенным предварительно промытым четыреххлористым углеродом и 

высушенным комочком ваты, и прокладывали таким же комочком ваты сверху. В 

колонку вливали 3мл четыреххлористого углерода для смачивания, после 

впитывания приливали почвенный экстракт, первые 3 мл профильтрованного 

через колонку экстракта отбрасывали. До измерений пробы хранились в 

прохладном месте в колбах с притертыми пробками. 

Перед измерениями проводили установление градуировочной зависимости 

показаний инфракрасного фурье-спектрометра Инфраспек ФСМ 2202 от 

содержания углеводородов в четыреххлористом углероде с помощью 

градуировочного раствора ГСО 7822–2000. 

Концентрацию нефти в пробе почвогрунта рассчитывали по формуле: Сн= 

D*(K*Cнк–Cно)*V0/P, мг/кг почвы, 

где D – коэффициент пропорциональности, полученный в результате обработки 

градуировочной зависимости действительной и измеренной концентрации нефти 

в почве, установленный для данного вида почвы; 

К – коэффициент разбавления элюата четыреххлористым углеродом, см3/см3;  

Снк – концентрация нефти в разбавленном элюате, определенная по 

градуировочной зависимости по п. 10.8 (в случае недоступности нефти), мг/дм3;  

Сно – концентрация в элюате неспецифических составляющих почвенного гумуса, 

а также остаточных нефтепродуктов, которые могут быть в почве, взятой в 

качестве контрольной, определенная либо по градуировочной зависимости по п. 

10.8, мг/дм3; 

V0 – объем исходного четыреххлористого углерода, взятый для экстракции нефти 

из образца почвогрунта, дм3; 

Р – навеска почвогрунта, кг. 

Установление градуировочной зависимости и выполнение измерений на 

спектрометре проводились коллективом Хомякова Ю.В. (лаборатория биохимии 

почвенно-растительных систем ФГБНУ АФИ). 

Статистическую обработку проводили в программе MC Excel. 
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ГЛАВА 3. ТЕРМОФИЛЬНЫЕ ПОЧВЕННЫЕ БАКТЕРИИ ИЗ 

НЕФТЕЗАГРЯЗЕНЕННЫХ ПОЧВ И ПОЧВОГРУНТОВ РАЗЛИЧНЫХ 

ПРИРОДНО-КЛИМАТИЧЕСКИХ ЗОН 

 

3.1. Свойства исследуемых образцов почв и грунтов 

В результате высева почвенных образцов на среду ВД с добавлением в 

качестве органического субстрата ацетата натрия или нефти и культивирования в 

термостате при 60ºС, накопительные культуры бактерий, показавшие активный 

рост, были отобраны для дальнейшей работы. Впоследствии из них были 

выделены чистые штаммы термофильных бактерий, также в этих пробах 

определяли исходное общее содержание нефтепродуктов. 

Содержание нефтепродуктов в образцах почвогрунтов, их pH и количество 

обнаруженных культивируемых аэробных термофильных бактерий, выделенных 

на жидкой среде ВД, представлено в таблице 7. Штаммы обозначены в 

соответствии с местами отбора образцов почв и почвогрунтов. 

Содержание нефтепродуктов в пробах загрязненных почв Азербайджана 

варьировало от 1,48 до 5,13 массовых %. Содержание нефтепродуктов в 

почвогрунтах Санкт-Петербурга и Ленинградской области было довольно низким 

и варьировало от следовых количеств в фоновом образце P9 до 2,67 массовых % в 

загрязненном образце P3. Образец почвогрунта с края свалки г. Кудрово показал 

более высокий уровень загрязнения нефтепродуктами (1,02%), чем образец с 

территории свалки (0,69%), что вероятно, связано с перемещением основной 

массы поллютанта к краям территории за счет естественного стока и 

мелиоративных работ. Наибольшим содержанием нефтепродуктов закономерно 

отличались обладающие высокими сорбционными способностями торфяные 

почвы Ямало-Ненецкого округа – до 25 массовых %. Такая концентрация нефти 

является критичной для многих групп микроорганизмов, в особенности при 

низких температурах, приводящих к подавлению микробной активности, но 

несмотря на это, в одном из образцов при содержании нефтепродуктов 19,6 
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массовых % было обнаружено присутствие культивируемых аэробных 

органогетеротрофных термофильных бактерий. 

pH в пробах почвогрунтов варьировал от 4,5 до 7,8, при этом наименьшим 

значением отличалась проба P3 (г. Пушкин), а наибольшим – К2 (г. Кудрово, 

территория свалки). 

 

Таблица 7. Содержание нефтепродуктов в образцах почвогрунтов, их pH и количество 

обнаруженных культивируемых аэробных термофильных бактерий 

 

Номер 

Содержание 

нефтепродуктов в 

пробах, г/кг 

Содержание 

нефтепродуктов в 

пробах, масс% 

pH водн 

Присутствие 

термофильных 

бактерий 

Количество 

выделенных 

термофильных 

культур в 

образце 

A 1-1 н/о н/о н/о - - 

A 2-1 н/о н/о н/о - - 

A 2-1b 38,3 3,83 н/о + 1 

A 3-1 51,3 5,13 н/о + 1 

A 4-1 н/о н/о н/о - - 

A 4-2 н/о н/о н/о - - 

A 5-2 н/о н/о н/о - - 

A 5-3а н/о н/о н/о - - 

A 6-1 н/о н/о н/о - - 

A 7-1 14,8 1,48 н/о + 2 

К 2 6,9 0,69 7,8 + 1 

К 6 10,2 1,02 7,7 + 1 

L 1 0,2 0,02 6,9 + 1 

L 2 3,9 0,39 7,5 + 2 

P 1 5,5 0,55 6,3 + - 

P 2 2,9 0,29 6,0 + 2 

P 3 26,7 2,67 4,5 + - 

P 4 3,5 0,35 5,8 + 1 

P 5 19,1 1,91 5,7 + 2 

P 6 1,5 0,15 6,7 + 2 

P 7 0,3 0,03 7,2 + - 

P 8 0,2 0,02 7,0 + 2 

P 9 <0,1 <0,01 7,1 + - 

YN 1 24,3 2,43 н/о - - 

YN 2 196,4 19,64 н/о + 1 

YN 3 250,0 25,00 н/о - - 

YN 4 13,8 1,38 н/о - - 

 

3.2. Характеристика выделенных штаммов термофильных бактерий 

В результате выделения чистых штаммов на твердой питательной среде на 

основе гидролизата рыбной муки (ГРМ), их последующей очистки и проверки 

чистоты, была составлена рабочая коллекция из 18 штаммов термофильных 
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бактерий, выделенных из проб почвогрунтов различных исследуемых 

географических зон (Табл. 8). Между некоторыми из них было отмечено 

морфологическое сходство по внешнему виду колоний, виду и размеру клеток и 

образованию спор.  

Все обнаруженные бактерии представляли собой неподвижные 

спорообразующие палочки, способные образовывать парные соединения 

(диплобациллы) и цепочки (стрептобациллы). Способ образования спор – 

субтерминальный или терминальный. 

 

Таблица 8. Описание выделенных штаммов термофильных бактерий 

 
Наименование 

штамма 

Вид колоний на твердой среде 

ГРМ* 

Морфологическое описание клеточной культуры 

А2-1b Ø до 4 мм, кремовые, слизистые Крупные неподвижные палочки, спорообразующие 

А3-1 Ø до 4 мм, кремовые, слизистые Длинные неподвижные палочки, спорообразующие 

А7-1-1 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

А7-1-2 Ø до 7 мм, светло-коричневые, 

слизистые, полупрозрачные 

Длинные тонкие неподвижные палочки, 

спорообразующие 

K2-2 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

K6 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

L1 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

L2-1 Ø до 4 мм, кремовые, слизистые Крупные неподвижные палочки, спорообразующие 

L2-2 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

L2-3 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P2-1 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P2-2 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P4 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P6-1 Ø до 4 мм, кремовые, слизистые Неподвижные палочки, спорообразующие 

P6-2 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P8-1 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

P8-2 Ø до 1 мм, белые Мелкие неподвижные палочки, спорообразующие 

YN2 Ø до 1 мм, белые Неподвижные палочки, спорообразующие 

*Примечание: Ø – диаметр  

 

Микрофотографии клеток представлены на рисунках (рис. 2–5). 
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 Рисунок 2. Общий вид клеток и спор: a–A2-1b, b–A3-1, c–A7-1-1, d–A7-1-2 (увеличение 

х400) 

 

Рисунок 3. Общий вид клеток и спор: a – L1, b – L2-1, c – L2-2, d – L2-3, e – K2-2, f – K6 

(увеличение х400) 
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Рисунок 4. Общий вид клеток и спор: a – P2-2, b – P4, c – P6-1, d – P8-2 (увеличение 

х400) 

 

Рисунок 5. Общий вид клеток и спор: YN2 (увеличение х400) 

 

3.2.1. Идентификация выделенных штаммов термофильных бактерий 

Идентификация бактериальных штаммов молекулярно-генетическими 

методами показала, что штаммы A2-1b, L2-1 принадлежат к виду Geobacillus 

thermodenitrificans (Рис. 6) (Cihan et al., 2011), при этом выявлена близость обоих 

штаммов не к типовому штамму вида, а к штамму WJ-9 (Xia, 2012). Штамм A3-1 

наиболее близкородственен штамму DSM 465 вида Geobacillus stearothermophilus 

(Egan et al., 2017), штамм P6-1 – штамму BGSC95A1 Geobacillus (Parageobacillus) 

thermoglucosidasius (Suzuki et al. 1983, Aliyu et al. 2016), штамм 7-1-2 – виду 

Anoxybacillus sediminis штамма YIM73012 (Khan et al., 2018), штамм YN2 – 

штамму WSUCF-022A вида Geobacillus jurassicus (Carlson et al., 2018). Штаммы 

A7-1-1, K2-2, K6, L1, L2-2, L2-3, P2-1, P2-2, P4, P6-2, P8-2 принадлежали 
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близкому к геобациллам роду Aeribacillus, сравнительно недавно отделенному от 

Geobacillus в отдельный (Miñana-Galbis et al, 2010), и на данный момент 

насчитывающий два вида (Miñana-Galbis et al, 2010, Finore et al, 2017).  

 

Рисунок 6. Филогенетическое древо близкородственных штаммов, полученное путем 

применения алгоритмов Neighbor-Join и BioNJ к матрице попарных расстояний (Tamura, Nei, 

1993, Chevenet et al, 2006, Dereeper et al, 2008, Dereeper et al, 2010, Edgar, 2004). Длина ветвей 

соответствует количеству нуклеотидных замен на сайт, масштаб (0.05) соответствует пяти 

нуклеотидным заменам на каждые 100 нуклеотидов. 
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Интересно отметить, что генетически близкородственные штаммы 

Geobacillus (A2-1b (Азербайджан) и L2-1 (Луга)) встречаются в 

нефтезагрязненных почвах и грунтах весьма отдаленных друг от друга регионов, а 

различные представители рода Aeribacillus были обнаружены в 10 пробах грунтов 

четырех из пяти исследуемых регионов. 

Бактерии рода Geobacillus считаются «космополитами», широко 

распространенными на планете (Zeigler, 2014). Однако, чаще всего 

представителей родов Geobacillus, Aeribacillus и Anoxybacillus находят в 

подогретых экосистемах (например, в почвах районов с геотермальной 

активностью и горячих источниках) (Pikuta et al, 2000, Banat et al, 2004, Pinzón-

Martínez et al, 2010, Dai et al, 2011, Yasawong et al, 2011, Zhang et al, 2013, Cihan et 

al, 2014, Mnif et al., 2014, Filippidou et al, 2015, Inam et al, 2018, Yamprayoonswat et 

al, 2019, и др.), имеются также отдельные данные об их обнаружении в 

антропогенных экосистемах, таких, как свалка и компостный завод (Carlson et al., 

2018). 

Впервые термофильная бактерия Bacillus pallidus была выделена в 1987г. 

вместе с другими близкородственными штаммами из сточных вод дрожжевой 

фабрики, на основании генетического и фенотипического анализа этот вид был 

представлен как отдельный. Колонии B. pallidus имели бледную окраску, плоские 

или слегка выпуклые, круглые или лопастные, гладкие, непрозрачные. Клетки 

представляли собой грамположительные подвижные палочки, одиночные, либо 

соединенные в пары или цепи, размером 0.8–0.9 на 2.0–5.0 нм, способные расти 

между 30°С и 70°С, с оптимальным ростом при 60–65°С, при рН 8,0–8,5, 

исключительно в аэробных условиях (Scholz et al., 1987). Также данные 

свидетельствуют о галотолерантности бактерии и ее способности образовывать 

эндоспоры (Yasawong et al., 2011). При исследовании четырех термофильных 

липолитических бактериальных штаммов (DR01, DR02, DR03 и DR04), 

выделенных из горячего источника в Веракрузе (Мексика), которые не могли 

быть фенотипически идентифицированы, они были подвергнуты анализу 16S 

рРНК. Три штамма были идентифицированы как принадлежащие к роду 
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Anoxybacillus, но штамм DR03 был идентифицирован как Geobacillus pallidus. 

Этот результат побудил провести филогенетический анализ родов Anoxybacillus и 

Geobacillus на основе 16S рРНК всех типов штаммов этих родов. 

Филогенетические деревья показали три основных кластера: Anoxybacillus – 

Geobacillus tepidamans, Geobacillus sensustricto и Geobacillus pallidus, в то время 

как последовательности гена 16S рРНК G. pallidus (DR03 и типовой штамм) 

показали низкое сходство с последовательностями Anoxybacillus (92,5–95,1%) и 

Geobacillus (92,8–94,5%) видов, а также Bacillus subtilis (92,2–92,4%). Кроме того, 

G. pallidus можно дифференцировать от Anoxybacillus и Geobacillus по 

содержанию G + C в ДНК и профилям жирных кислот и полярных липидов. 

Исходя из этих результатов, было предложено выделить Geobacillus pallidus 

(ранее – Bacillus pallidus) (Banat et al., 2004) в отдельный род Aeribacillus, как вид 

Aeribacillus pallidus gen. nov., тип штамма Aeribacillus pallidus – H12T (5ATCC 

51176T 5DSM 3670T (5LMG 19006T) (Miñana-Galbis et al., 2010). Типовой штамм 

(H12) был выделен из термически обработанных сточных вод, и его полный геном 

не был общедоступным. В дальнейшем, и другие штаммы этого вида были 

выделены из горячих источников (Yasawong et al., 2011, Pinzón-Martínez et al., 

2010, Mechri et al, 2016), производственной воды из нефтяного резервуара 

(Chamkha et al., 2008) и нефтезагрязненной почвы (Zheng et al., 2011), а также из 

проб флюидов (от 50 до 70°C). Штаммы Aeribacillus pallidus XS2 и XS3 были 

выделены из образцов, загрязненных нефтью, из нефтяного месторождения 

Юмэн, Китай, и были способны производить биоэмульсификаторы при 

разложении различных углеводородов. Исследования показали, что 

приблизительно 70% ПАУ (250 мг/л) или 85% сырой нефти (500 мг/л) были 

разложены этими термофильными бактериями в течение 20 дней. Исследования 

химического состава показали, что биоэмульсификатор XS2 состоял из углеводов 

(68,6%), липидов (22,7%) и белков (8,7%), в то время как биоэмульсификатор XS3 

состоял из углеводов (41,1%), липидов (47,6%) и белков (11,3%). Анализы 

эмульсии подтвердили эффективность биоэмульсификаторов в широком 

диапазоне температур, рН и солености (Zheng et al., 2011 Выделенный из 
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геотермального нефтяного месторождения, расположенного в Сфаксе, Тунис в 

2014 году штамм Aeribacillus pallidus VP3 был способен полностью разложить 5 

мМ ваниллиновой кислоты после 9 часов инкубации при 55°C и в присутствии 30 

г/л NaCl. Было также обнаружено, что штамм разлагает в галофильных и 

термофильных условиях широкий спектр ароматических соединений, включая 

такие кислоты, как бензойная, п-гидроксибензойная, п-гидроксифенил-уксусная, 

коричная, р-кумаровая, кофейная и феруловая кислоты, фенол и м-крезол, сырую 

нефть и дизельное топливо как единственные источники энергии и углерода (Mnif 

et al., 2014). В 2015 году из глубокого геотермального резервуара Гросс-Шенебек 

в Северо-Германском бассейне (Filippidou et al., 2015) был выделен штамм 

Aeribacillus pallidus GS3372, чья геномная последовательность была полностью 

расшифрована. Полная последовательность генома содержала 5,015 генов, 9 

рРНК (5S, 16S и 23S), 69 тРНК и 4 предположительно некодирующие РНК 

(нкРНК). Протеом GS3372 выявил присутствие 96 генов, связанных с путями 

споруляции и прорастания. Геном GS3372 содержит оксидазу меди и марганца, 

гены каталазы, а также гены, кодирующие белки, связанные с мышьяком (ArsB) и 

медью (CopZ). В то время как типовой штамм A. pallidus неподвижен, штамм 

GS3372 подвижен, и, соответственно, в его геноме присутствуют локусы flhA и 

flgG, связанные с жгутиковым синтезом. Более того, способность этого штамма 

ассимилировать большое количество источников углерода обозначено в геноме 

наличием генов транспорта пермеазы и изомеразы для глюкозы, D-ксилозы, 

глицерина, рибозы и маннозы, все из которых подтверждаются биохимическими 

характеристиками (S. Filippidou и P. Junier, неопубликованные данные). Наконец, 

в протеоме этого штамма обнаружен ген YflT, который связан с индуцированной 

нагреванием термотолерантностью (Periago et al., 2002.). Эти наблюдения 

согласуются с условиями обитания штамма, который был выделен в 

термофильной и олиготрофной среде. (Filippidou et al., 2015). В 2016 году была 

представлена предварительная последовательность генома штамма Aeribacillus 

pallidus 8m3, термофильной аэробной нефтеокисляющей бактерии, выделенной из 

производственной воды из высокотемпературного нефтяного месторождения 
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Даганг, Китай. Штамм 8m3 является аэробной эндоспорообразующей бактерией, 

способной расти при температуре от 38 до 65°С и продуцирующей 

биосурфактанты в ходе деградации сырой нефти. Выявленные в геноме 

последовательности гена gyrB были идентичны ранее определенным для штамма 

(Tourova et al., 2010) Также в геноме присутствовали гены, связанные с 

деградацией ароматических соединений, использованием сахаров и аминокислот 

и споруляцией. Эти данные согласовывались с результатами фенотипического 

исследования штамма (Poltaraus et al., 2016). В 2017 году было проведено 

секвенирование еще одного штамма, Aeribacillus pallidus TD1, выделенного из 

горячего источника в Таиланде. Предварительная последовательность генома A. 

pallidus TD1 содержит кодированную в геноме нафталиндиоксигеназу, которая 

является ключевым ферментом для деградации нафталина, что по мнению 

авторов, должно поспособствовать большему пониманию особенностей 

деградации полициклических ароматических углеводородов (ПАУ) в 

высокотемпературных средах (Yamprayoonswat et al., 2019). Показано, что 

помимо 8m3 и TD1 некоторые другие штаммы Aeribacillus pallidus – такие, как 

SL-1 способны к разложению углеводородов нефти (Zheng et al., 2012, Mehetre et 

al., 2019, Tao et al., 2020).  

Штаммы бактерий рода Aeribacillus, выделенные нами, преимущественно 

близкородственны штаммам TS12 и PZ-1, не являющимся типовыми, и 

обнаруженным в регионах с жарким климатом. Так, штамм TS12 Aeribacillus 

pallidus был выделен в 2017 году из горячего источника Танджунг Шакти 

(Индонезия) (Ramadhan et al., 2017), а штамм Aeribacillus sp. PZ-1– в 2012 году в 

Китае (Taxonomy ID: 1278318) (Pan et al., 2012). 

Род Anoxybacillus принадлежит к семейству Bacillaceae. Некоторые 

принадлежащие к роду виды были переклассифицированы из рода Geobacillus 

(Coorevits et al., 2012) Название род получил исходя из физиологических свойств 

первого обнаруженного в 2000 году представителя – аэротолерантной анаэробной 

бактерии (Pikuta et al., 2000). Известные виды, принадлежащие роду Anoxybacillus, 

имеют такие общие характеристики, как свойства основных жирных кислот 
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(isoC17:0 и iso-C15:0), форма клетки и терминальное/субтерминальное положение 

эндоспоры, клетки Anoxybacillus spp. как правило, имеют форму палочек, прямых 

или слегка изогнутых, которые часто собраны в пары или короткие цепи. 

Представители Anoxybacillus могут быть как алкалифильными, так и 

алкалилолерантными, и большинство из них способны хорошо расти при 

нейтральном pH (Goh et al., 2014). В роде встречаются как факультативные и 

строгие аэробы, так и аэротолерантные анаэробы (Khan et al., 2018) Помимо 

фенотипического сходства, виды, принадлежащие к роду Anoxybacillus, имеют 

общие экологические характеристики – все они термофилы или умеренные 

термофилы, большинство видов, известных в настоящее время, были выделены из 

геотермальных источников (Khan et al., 2018, Cihan et al., 2014, Dai et al., 2011, 

Zhang et al., 2013, Inan et al., 2013, Mechri et al., 2019). Оптимальная температура 

роста – 50–62º С (Goh et al., 2014). В 2008 году был полностью просеквенирован 

геном A. Flavithermus WK1 (PRJNA59135) (Saw et al., 2008) В исследовании 

геномных последовательных различных представителей Anoxybacillus в 2014 году 

было показано около 90% сходство белков Anoxybacillus и Geobacillus, что 

указывает на достаточно высокое сходство генов, чтобы обеспечить возможность 

геномного обмена с помощью гомологичной рекомбинации (Goh et al., 2014).  

Штамм, близкородственный выделенному нами штамму A7-1-2, 

Anoxybacillus sediminis YIM 73012T, был выделен в 2018 году из горячего 

источника, расположенного в Тибете, Китай, и в библиотеке NCBI BLAST 

находится под названием Anoxybacillus sp. YIM 73012. Штамм отличался от 

близкородственных эталонных штаммов различиями в фенотипических, 

хемотаксономических и генотипических характеристиках и представлял собой 

новый вид рода Anoxybacillus, для которого было предложено название 

Anoxybacillus sediminis sp. nov., с типовым штаммом YIM 73012T (= KCTC 33884T 

= DSM 103835T) (Khan et al., 2018). 

Термофильные деструкторы углеводородов, такие, как Geobacilli, способны 

использовать алканы, когда температура повышается выше 40°C в аэробных 

и/или факультативных анаэробных условиях. Исходя из этих свойств, Geobacilli 
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представляют особый интерес в биоремедиации загрязненных почв, 

преимущественно в условиях повышенных температур (Perfumo et al., 2007). 

Штамм Geobacillus jurassicus WSUCF-022A, близкородственный выделенному 

нами YN2 (Ямал) был выявлен в образцах с компостного завода Университета 

штата Вашингтон (WSUCF) в ходе масштабного исследования 2018 года наряду с 

другими термофильными видами геобацилл, которые были обнаружены в 

антропогенных экосистемах, таких, как подземный исследовательский центр 

Сэнфорда (SURF), компостный завод Университета штата Вашингтон (WSUCF), 

свалка Рапид-Сити в Рапид-Сити, Южная Дакота (Carlson et al., 2018)). Типовой 

штамм вида Geobacillus jurassicus был выделен из пластовой воды 

высокотемпературного нефтяного месторождения и описан в 2005 году (Nazina et 

al., 2005) как термофильная (с диапазоном роста от 45 до 65°C, и оптимумом в 58–

60°C) граммположительная спорообразующая, аэробная хемоорганотрофная 

бактерия, способная использовать углеводороды (C6, C10, C11, C14 и C16), 

метан-нафтеновое масло, ацетат, бутират, пируват, лактат, бензоат, фумарат, 

сукцинат, малат, этанол, пептон, триптон и дрожжевой экстракт. 

Geobacillus thermodenitrificans – факультативно аэробная термофильная 

бактерия, филогенетически принадлежащая к типу Firmicutes. Штамм NG80-2 

был выделен из месторождения Даганг (Северный Китай) на глубине 2000м и 

температуре 73ºС. Полная последовательность генома состоит из хромосомы 

длиной 3550319 пар оснований и плазмиды длиной 57693 пар оснований (Wang et 

al., 2006). Геном показывает, что штамм NG80-2 хорошо приспособлен для 

адаптации к широкому спектру экологических ниш (не только в геотермальных 

областях, но также в регионах с умеренным климатом и постоянно холодных 

средах обитания), поскольку обладает генами для использования широкого 

спектра источников энергии. В геноме присутствуют гены, кодирующие 

различные транспортеры для эффективного поглощения питательных веществ и 

детоксикации, а также гены для гибкой системы дыхания. Протеом также 

обнаруживает наличие пути разложения длинноцепочечных алканов; функция 

ключевого фермента в этом пути, длинноцепочечной алканмонооксигеназы LadA, 
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подтверждена экспериментами in vivo и in vitro. Этот штамм способен 

использовать сырую нефть в качестве единственного источника энергии и 

разлагать алканы, содержащие от 16 до 36 атомов углерода. Он растет при 

температуре от 45 до 73ºС (оптимум 65ºС) и способен к кислородному и азотному 

дыханию и к разложению углеводородов нефти (Wang et al., 2006). Штамм 

Geobacillus thermodenitrificans NG80-2 также производит эмульгатор, который 

может быть полезен для различных промышленных целей (Feng et al., 2007). 

Выделенные нами штаммы A2-1b (Азербайджан) и L2-1 (Луга) наиболее близки 

филогенетически к малоизученному штамму Geobacillus thermodenitrificans WJ-9, 

опубликованные данные о котором отсутствуют (Xia, 2012). 

Полный геном Geobacillus stearothermophilus был изучен в 2017 году (Egan 

et al., 2017). В 2018 году были исследованы способности штамма Geobacillus 

stearothermophilus A-2, выделенного из пластовой воды Дагангского нефтяного 

резервуара, к разложению углеводородов и улучшению вязкости тяжелой сырой 

нефти с помощью синтеза биогенных эмульгаторов. Штамм A-2 может расти при 

температурах от 40 до 75°C с оптимальной температурой роста 60–65ºC и 

способностью к синтезу природных эмульгаторов, ускоряющих разложение 

чистых алканов и ароматических соединений, дизельного топлива, оливкового 

масла и сырой нефти (Zhou et al., 2018). Ранее из этого месторождения были 

выделены штаммы данной бактерии, способные к росту на различных сахарах, 

карбоновых кислотах и сырой нефти (Nazina et al., 2005). Близкородственный 

выделенному нами штамму A3-1 штамм Geobacillus stearothermophilus DSM 458 

был выделен в 2017 году из сока сахарной свеклы, полученного на 

экстракционных установках в Австрии. Было показано, что он производит 

антибактериальные соединения узкого спектра действия, требующие дальнейшего 

исследования (Egan et al., 2017). 

По литературным данным, на территории России были обнаружены 

некоторые другие термофильные представители рода Geobacillus (Nazina et al., 

2004, Rozanov et al., 2014, Bryanskaya et al., 2015), и эти виды также были найдены 

преимущественно в горячих источниках, тогда как о присутствии их в почве на 
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территории России на настоящий день информации очень мало, имеются лишь 

отдельные сведения об их обнаружении в антропогенно измененных почвах, 

таких как сельскохозяйственные почвы после внесения продуктов переработки 

сточных вод (Ахтемова, 1998) и территории лесозаготовок (Юницына и др., 2019). 

Хотя биохимические особенности различных штаммов обнаруженных видов 

термофильных бацилл на данный момент довольно хорошо изучены, о 

распространении их представителей в почвах нетермальных зон сведений 

довольно мало. Сведения о присутствии в почвах регионов Санкт-Петербурга и 

Ленинградской области термофильных бактерий рода Aeribacillus были получены 

нами впервые. При этом, исходя из данных филогенетического анализа 

отмечается разнообразие выделенных штаммов рода Aeribacillus, что 

подтверждено в том числе, несовпадениями в скорости роста и способности к 

использованию различных субстратов, установленной в дальнейшем (Раздел 

3.2.2.).  

Данные проведенных нами анализов позволяют заключить, что виды 

термофильных бацилл, несмотря на множественные литературные сведения о 

типичных для них климатических и локальных температурных условиях, также 

присутствуют в антропогенно измененных почвах и почвогрунтах северных 

регионов, и факт их обнаружения не является случайной находкой. 

 

3.2.2.  Особенности роста выделенных штаммов на различных 

углеводородных субстратах 

При проверке роста выделенных чистых культур бактерий на отдельных 

органических субстратах была выявлена способность культур к разложению 

нефти и отдельных углеводородов (Табл. 9).  

Выявлено, что выживание и способность к разложению углеводородов при 

температуре 60ºС для 4 из 18 выделенных культур критично зависит от их 

включенности в бактериальное сообщество, поскольку штаммы потеряли 

способность к росту на жидкой среде ВД с добавлением нефти или 

индивидуальных углеводородов после их выделения в чистую культуру. При 
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этом, данные 4 культуры способны расти индивидуально при температуре 60ºС на 

богатых питательных средах (ГРМ с агаром). 

Имеются существенные различия во времени, за которое культуры 

достигают максимальной плотности, как между штаммами бактерий разных 

видов, так и между штаммами бактерий одного вида, выделенными из проб почв 

и грунтов различных географических зон. 

 

Таблица 9. Способность бактериальных штаммов к росту на индивидуальных 

углеводородных субстратах* 

 
Наименование штамма Ацетат Na Нефть C16 Бензоат Na 

А2-1b + + + н/о 

А3-1 + + н/о н/о 

А7-1-1 Не обнаружен 

А7-1-2 + + + н/о 

K2-2 + + + н/о 

K6 + + + н/о 

L1 + н/о н/о н/о 

L2-1 + +– +– +– 

L2-2 + +– +– +– 

L2-3 + +– +– +– 

P2-1 Не обнаружен 

P2-2 + + – + 

P4 + – н/о н/о 

P6-1 + + + – 

P6-2 Не обнаружен 

P8-1 Не обнаружен 

P8-2 + + – + 

YN2 + + – н/о 

* Примечание: «+–» – наблюдается кратковременный рост штамма на индивидуальном 

субстрате, при этом ОП культуры не превышает 0,35 abs; н/о – не определялось 

 

Наивысшей скоростью роста на ацетате натрия характеризуются 

бактериальные культуры из образцов почвогрунтов, взятых в геграфических 

зонах с континентальным климатом: А3-1 и А7-1-2 (Апшеронский полуостров, 

Азербайджан) (Рис.7), достигающие максимальной оптической плотности (1,11 и 

1,15) через 0,6 и 1 суток после посева, соответственно, а также культура YN2, 

достигающая максимальной плотности на ацетате натрия спустя 0,8 суток после 

высева (Рис. 8). 
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Рисунок 7. Кривая роста штаммов А3-1 (Geobacillus stearothermophilus) и 7-1-2 

(Anoxybacillus sp.) на ацетате натрия 

 

Выявлено, что культура YN2 (Ямал) способна использовать углеводороды 

нефти и ацетат натрия, при этом максимальная плотность на нефти достигается 

через 2,9 суток (Рис. 8). 

 

Рисунок 8. Кривая роста штамма YN2 (Geobacillus stearothermophilus) на ацетате натрия 

и нефти 
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Максимальная оптическая плотность клеток для культуры L2-1 (1,7) 

наблюдается через 0,9 суток начиная с окончания лаг-фазы, а для культур L2-2, 

L2-3 – через 1,5 суток с окончания лаг-фазы (1,2, 1,3) (Рис. 9). Вид кривой роста 

позволяет предположить, что штаммы L2-2 и L2-3 близкородственны, и это 

подтверждается их идентификацией молекулярно-генетическими методами. 

Имеется весьма высокая вероятность их принадлежности к одному штамму.  

 

 

Рисунок 9. Кривая роста штаммов L2-1 (Geobacillus thermodenitrificans), L2-2, L2-3 

(Aeribacillus sp.) на ацетате натрия 

 

По результатам опытов обнаружено, что культура K2-2 (выделенная из 

загрязненного грунта с территории свалки) характеризовалась более плавным 

изменением кривой роста, чем культура K6 (выделенная из почвы на краю 

свалки), при этом максимальная оптическая плотность (1,2 abs) наблюдалась 

через 2,3 суток для культуры K2-2, и 1,7 суток – для культуры K6 (Рис. 10). 

Максимальная оптическая плотность культур в конце опыта при культивации их 

на жидкой среде ВД с добавлением нефти составляла 0,7 abs для культуры K2-2 и 

0,31 abs – для культуры K6, что указывает на способность обеих культур 

использовать углеводороды нефти в качестве субстрата. 
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Рисунок 10. Кривая роста штаммов K2-2, K6 (Aeribacillus sp.) на ацетате натрия 

 

Показано, что культура P2-2 (Санкт-Петербург) способна к использованию 

в термофильных условиях нефти, а также ацетата и бензоата натрия, при этом на 

нефти и бензоате она достигает существенно более высокой плотности (Рис.11) 

 

 

Рисунок 11. Кривая роста штамма P2-2 (Aeribacillus sp.) на ацетате натрия, нефти и 

бензоате натрия 
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Выявлено, что культура P6-1 (Санкт-Петербург) способна использовать 

ацетат натрия, нефть и гексадекан, достигая на нефти наиболее высокой 

оптической плотности (Рис.12) 

 

Рисунок 12. Кривая роста штамма P6-1 (Geobacillus (Parageobacillus) 

thermoglucosidasius) на ацетате натрия, нефти и C16 

 

Показано, что культура P8-2 (Санкт-Петербург) способна к использованию 

нефти, а также ацетата и бензоата натрия, наибольшая плотность при этом 

достигается на нефти и бензоате (Рис.13). После замедления роста на нефти через 

3 суток в пробирки внесли дополнительное количество нефти (10мл/л), однако это 

привело лишь к кратковременному всплеску роста. Вероятно, способность этого 

штамма к использованию углеводородов нефти ограничена легкоразлагаемыми 

соединениями, составляющими ее малую часть. 
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Рисунок 13. Кривая роста штамма P8-2 (Aeribacillus sp.) на ацетате натрия, нефти и 

бензоате натрия 

 

Таким образом, было отмечено разнообразие характеристик выделенных 

термофильных бактериальных штаммов, обладающих разными скоростью роста, 

максимальной оптической плотностью при выходе кривой роста на плато и 

способностью к использованию различных углеводородных субстратов. Так, 

наибольшей скоростью роста и нарастанием биомассы среди выделенных нами 

штаммов характеризуются штаммы А3-1 (Geobacillus stearothermophilus), А7-1-2 

(Anoxybacillus sp.) (Азербайджан) и YN2 (Geobacillus jurassicus) (Ямал). Средней 

скоростью роста – штаммы L2-1 (Geobacillus thermodenitrificans), L2-2, L2-3 

(Aeribacillus sp.) (г.Луга), K2-2, K6 (Aeribacillus sp.) (г.Кудрово). Штаммы P2-2 

(Aeribacillus sp.), P6-1 (Parageobacillus thermoglucosidasius), P8-2 (Aeribacillus sp.) 

(г.Пушкин) характеризуются медленным ростом, но длительно сохраняют 

стабильность в условиях повышенных температур.  
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3.3. Метагеномный состав микробных сообществ исследуемых почв и 

грунтов 

Для исследования сообществ грунтов методом ПЦР были взяты пробы 

почвогрунтов Санкт-Петербурга и Ленинградской области P1–P9, а также L1, L2, 

К2, К6. Метагеномный подход в современных исследованиях почвенной 

микробиоты применяется для определения таксономической структуры 

сообществ почв разных природных зон и экосистем, как естественных, так и 

нарушенных, включая земли сельскохозяйственного использования, а также для 

поиска связей между экологическими факторами среды, функциональным 

профилем сообщества и осуществляемыми им процессами и функциями 

(Семенов, 2019, Baldrian et al., 2012, Abbasian et al., 2016, Gorbacheva et al., 2018). 

Структура ценоза позволила охарактеризовать процессы, происходящие в 

грунтах при разных уровнях нефтяного загрязнения. Известно, что при 

концентрации нефтепродуктов в почве до 0,7 мл/кг микробиологические 

показатели стабильны (Киреева, Водопьянов, 1996). Однако, имеющиеся 

литературные данные преимущественно касаются микробиома почв, тогда как 

исследований микробных сообществ антропогенно измененных песчаных 

грунтов, бедных легкодоступным органическим веществом и характеризующихся 

низким содержанием азота (Журавлева и др., 2017), в литературе на данный 

момент имеется недостаточно. Ранее, в магистерской работе, нами были 

получены данные об изменениях микробного сообщества насыпных грунтов 

территории нефтехранилища, загрязненных нефтепродуктами в концентрации 2 и 

6 массовых %. Данные, полученные в настоящем исследовании, позволяют более 

детально рассмотреть изменения бактериальных сообществ песчаных грунтов при 

низких уровнях загрязнения нефтепродуктами. 

Ранжирование проб по уровню загрязнения позволяет наглядно 

продемонстрировать изменения бактериальных сообществ на уровне типа в 

сравнении с контрольным образцом P9 (Рис. 14). Так, уже при загрязнении 0,29 

масс % наблюдается практически полное исчезновение архей типа Thaumarcheota, 

распространенных во многих экосистемах аммоний-окисляющих архей, 
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труднокультивируемых в лабораторных условиях, и поэтому малоизученных 

(Pester, 2011, Чернов, 2016). 

 

Рисунок 14. Изменение микробных сообществ почвогрунтов г. Пушкин при различных 

уровнях нефтезагрязнения (на уровне типа) 

 

При низких уровнях загрязнения 0,02–0,55% наблюдается возрастание 

количества представителей типа Actinobacteria, резко снижающегося при 

загрязнении в 2,67%. В наших исследованиях ранее было показано, что в 

нефтезагрязненных почвах Ленинградской области при 2 % загрязнении нефтью 

возросла доля Actinobacteria, осуществляющих анаэробную деградацию 

циклических и ароматических углеводородов на более поздних стадиях 

биодеградации нефти (Brakstad, 2004, Juck, 2000, Журавлева и др., 2017). При 

уровнях загрязнения 1,91 и 2,67% наблюдается выраженное доминирование типа 

Proteobacteria, занимающего, соответственно, 42,76% и 53,20% в сравнении с 

23,23% в контрольном образце, что соотносится со многими литературными 

данными (Popp et al., 2006, Zrafi-Nouira et al., 2009, Head et al.,2006, Dos Santos et 

al., 2011). 
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Для представителей типа Verrucomicrobia, занимающих в контрольном 

образце 5,38%, критичным оказывается загрязнение нефтепродуктами между 0,55 

и 1,91%, а при 2,67% они подавляются полностью, аналогичный уровень 

загрязнения является критичным для представителей типа Planctomycetes. При 

этом, в литературе имеются данные о доминировании представителей типа 

Thaumarcheota и типов Actinobacteria и Proteobacteria в почвах разного типа –

серых лесных, каштановых, черноземных при загрязнении в 20 массовых % 

(Manucharova et al., 2020), и о подавлении представителей типа Planctomycetes при 

загрязнении нефтью черноземной почвы, тогда как количество представителей 

типа Verrucomicrobia при загрязнении этого типа почвы, по данным авторов, 

меняется мало. Отдельно стоит упомянуть то, что в образце с загрязнением 1,91% 

наблюдается возрастание численности представителей типа Firmicutes (в 6 раз в 

сравнении с контрольным образцом, при снижении численности в образцах с 

загрязнением до 55%), становящееся еще более выраженным при уровне 

загрязнения 2,67% (в 12 раз). Интересно отметить, что выделенные нами в 

лабораторных условиях культивируемые термофильные аэробные 

нефтеразрушающие бациллы, относящиеся к типу Firmicutes при этом в этих двух 

образцах обнаружены не были. 

Микробные сообщества загрязненных грунтов с железной дороги г. Луга и 

грунтов со свалки г. Кудрово (Рис. 15) также характеризуются преобладанием 

представителей типа Proteobacteria, однако в них, кроме этого, высока доля 

представителей типа Actinobacteria, как и в грунтах г. Пушкин с низкими 

уровнями загрязнения (до 0,55%). Количество представителей архей типа 

Thaumarcheota снижается в загрязненном нефтью образце L2 при 0,39% 

содержании нефти в сравнении с фоновым L1, с 2,73% до 0,4%. В целом, 

разнообразие бактериальных сообществ исследуемых грунтов г. Луга и п. 

Кудрово на уровне типа ниже, чем грунтов г. Пушкин и насчитывает 13 типов для 

образцов L1, L2, K2, K6, тогда как в образцах грунтов г. Пушкин насчитывается 

19 типов и присутствуют представители типов Armatimonadetes, 

Coprothermobacteraeota, Caldiserica, Spirochaetes. 
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Рисунок 15. Изменение микробных сообществ почвогрунтов г. Луга и г. Кудрово при 

различных уровнях нефтезагрязнения (на уровне типа) 

 

Однако, количество представителей этих типов невелико, и они были 

обнаружены лишь в отдельных образцах почвогрунтов г. Пушкин, что позволяет 

заключить, что они не являются типичными для антропогенно загрязненных 

грунтов Северо-Западного региона. При этом, бактериальные сообщества 

образцов почвогрунтов с железной дороги г. Пушкин значительно отличаются от 

сообществ образцов, взятых со свалки г. Кудрово и с железной дороги г. Луга. 

Так, при загрязнении 0,39% в почвогрунтах г. Луга и 0,69 и 1,02% в почвогрунтах 

свалки г. Кудрово присутствуют представители типа Thaumarcheota, в то время 

как в образцах почвогрунтов г.Пушкин при загрязнении выше 0,15% они 

обнаружены не были.  

Таким образом можно сделать вывод, что влияние нефтяного загрязнения на 

микробные сообщества песчаных насыпных грунтов требует отдельного 

всестороннего изучения для понимания процессов, происходящих в микробных 

сообществах зон, непосредственно включенных в среду обитания человека. 
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На уровне класса, при загрязнении 1,91 и 2,67%, в образцах грунтов г. 

Пушкин  наблюдается доминирование класса Gammaproteobacteria, количество 

представителей которого возрастает в 2,6 и 2,7 раз, соответственно (Рис. 16), что 

согласуется со многими литературными данными (Popp et al., 2006, Zrafi-Nouira et 

al., 2009, Head et al., 2006, Dos Santos et al., 2011), тогда как количество 

представителей класса Alphaproteobacteria последовательно возрастает при 

загрязнении 0,02–0,55%, снижается при 1,91% и снова возрастает при 2,67%. 

Среди Gammaproteobacteria при уровне загрязнения 2,91% доминируют 

представители рода Fulvimonas (грамотрицательные аэробные почвенные 

бактерии), а также неидентифицированные представители классов 

Burkholderiaceae и Betaproteobacteriales, а среди Alphaproteobacteria – 

неклассифицированные представители семейства Acetobacteraceae. 

 

Рисунок 16. Изменение микробных сообществ почвогрунтов г. Пушкин при различных 

уровнях нефтезагрязнения (на уровне класса) 

 

Доминируют при высоких уровнях загрязнения также классы Clostridia –

облигатные анаэробы, способные к спорообразованию (Wells, Wilkins, 1996), доля 

которых в контрольном образце не превышает 0,65%, а также Bacteroidia, 

составляющие изначально высокую долю и сообщества контрольного 

незагрязненного образца (14,5%). При этом, при низких уровнях загрязнения доля 
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представителей этого класса снижается. Важно отметить, что класс Clostridia в 

загрязненных образцах грунтов г. Пушкин практически полностью представлен 

родом Caloribacterium (Прил 1, 2), в образцах P3 и P5 занимающим 19,5 и 6,78% 

метагенома, соответственно. Этот род был описан в литературе сравнительно 

недавно (Slobodkina et al., 2012) более подробно о нем будет сказано далее, в 

разделе 3.3.2. 

Тип Thaumarchaeota в исследуемых грунтах представлен классом 

Nitrososphaeria, преимущественно неидентифицированными представителями 

семейства Nitrososphaeraceae (окислители аммония) (Stieglmeier et al., 2014), а 

среди представителей типа Acidobacteria доминирует класс Blastocatellia 

(Subgroup 4). И те, и другие, показали чувствительность к нефтяному загрязнению 

выше 1,91 массовых %. Класс Blastocatellia включает 7 родов аэробных, 

мезофильных или термофильных, хемогетеротрофных бактерий, которые 

специализируются на разложении сложных белковых соединений, и один род 

микроаэрофильных термофильных аноксигенных фотогетеротрофов (Huber et al., 

2017). Большая часть обнаруженного в пробах г. Пушкин генома представителей 

этого класса до рода идентифицирована не была. Класс Bacilli, к которому 

принадлежат выделенные нами культивируемые термофильные микроорганизмы, 

занимает малую часть сообществ, в контрольном образце насчитывая 1% и 

снижаясь во всех загрязненных образцах до 0,02–0,56%. Численность 

представителей класса Actinobacteria возрастает при уровнях загрязнения 0,02–

1,91%, но резко снижается при 2,67%, выраженное снижение численности 

представителей класса Thermoleophilia наблюдается начиная с 0,55%, а при 2,67% 

они обнаружены не были. Представители класса Thermoleophilia, обнаруженные в 

пробах почвогрунтов г. Пушкин принадлежат преимущественно к мезофильным 

родам с наличием некоторых психрофильных представителей (Suzuki, Whitman, 

2012). Возможно, чувствительность представителей этого класса к условиям, 

создающимся в наиболее загрязненных образцах, связано именно с 

поверхностным нагревом грунта. Представители класса Nitrososphaeria, 

занимающие в контроле 2,9%, оказываются чувствительными к уровню 
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загрязнения начиная с 0,29%, а Planctomycetacia – начиная с 0,55%. Среди класса 

Bacteroidia, при уровне загрязнения 2,91% доминирует род Proteiniphilum 

(грамотрицательные, облигатно анаэробные, протеолитические и 

хемоорганотрофные бактерии), занимающий 15,36% бактериального метагенома 

и отсутствующий в контрольном образце и в образцах с загрязнением менее 

1,91%, при этом в наиболее загрязненных образцах снижается численность 

неидентифицированных представителей семейства Chitinophagaceae, в образце с 

2,91% они обнаружены не были. 

Таким образом, была выявлена чувствительность отдельных классов 

бактерий даже к низким уровням нефтяного загрязнения, если речь идет о 

подвергающихся поверхностному нагреву песчаных грунтах и доминирование 

групп, приспособленных к данным условиям. Состав микробного сообщества 

образца почвогрунта с загрязнением 2,91% свидетельствует об образовавшихся в 

грунте анаэробных условиях, способствующих увеличению доли представителей 

групп и даже отдельных родов бактерий, не нуждающихся в кислороде 

(Caloribacterium, Proteiniphilum). 

Доминирующими классами в сообществах из образцов почвогрунтов г. Луга 

и г. Кудрово являются Gammaproteobacteria (число представителей этого класса 

увеличивается в загрязненных образцах по сравнению с фоновыми), 

Alphaproteobacteria, Actinobacteria (Рис. 17). Среди доминирующих 

гаммапротеобактерий в пробах почвогрунтов г. Луга присутствует множество 

неклассифицированных представителей класса Gammaproteobacteria, а также 

неклассифицированные представители семейства Burkholderiaceae, класса 

Betaproteobacteria, и представители рода Acidibacter (умеренно 

ацидофильныебактерии – железовосстановители) (Falagán and Johnson 2014) 

(проба L1), а в пробах почвогрунтов г. Кудрово – неклассифицированные 

представители семейства Burkholderiaceae, класса Betaproteobacteria, а также рода 

Thiobacillus (преимущественно аэробные облигатные автотрофы, использующие 

соединения серы, включая элементарную (Boden, 2017) (проба К2-2). 
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Рисунок 17. Изменение микробных сообществ грунтов г. Луга и г. Кудрово при 

различных уровнях нефтезагрязнения (на уровне класса) 

 

В фоновом образце почвогрунта г. Луга (L1) и образце почвогрунта с края 

свалки г. Кудрово (К6) среди доминант также присутствуют представители класса 

Bacteroidia. Члены класса Bacteroidia в основном являются строгими анаэробами, 

это грамотрицательные, неспорообразующие, неподвижные бактерии, связанные 

с млекопитающими или другими животными в качестве возбудителей болезней 

или как часть кишечной флоры в роли деструкторов полисахаридов (Salyers, 1984, 

Smith et al., 2006). Присутствие Bacteroidia закономерно для грунтов, 

загрязненных органическими отходами, в то же время большое количество этих 

бактерий и представителей других анаэробных классов свидетельствует о 

складывающихся в верхнем слое нефтезагрязненных песчаных грунтов 

анаэробных условиях, даже при низких уровнях загрязнения нефтепродуктами. В 

образце К2-2 высоко число представителей класса Acidimicrobia, 

преимущественно рода Iamia (в этом роду имеется единственный на данный 

момент известный представитель, характеризующийся грамположительными 

неподвижными клетками, аэробный, не способный к спорообразованию) 
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(Kurahashi et al., 2009) и неклассифицированных представителей семейства 

Microtrichales (Прил. 3). Класс Actinobacteria в образцах грунтов г. Кудрово 

представлен в основном родом Nocardioides. Род Nocardioides был выделен как 

род грамположительных, чувствительных к кислым условиям, аэробных 

мезофильных актиномицетов, образующих подобие мицелия (Prauser, 1984). В 

образце с полотна железной дороги г. Луга (L2) среди актинобактерий 

доминирует род Mycobacterium (аэробные неподвижные кислото- и 

спиртоустойчивые бактерии, не образующие спор, среди которых присутствуют и 

термофильные виды, некоторые представители Mycobacterium участвуют в 

минерализации органических остатков, некоторые окисляют парафины и другие 

углеводороды и могут использоваться для борьбы с загрязнением биосферы 

нефтью (Ермоленко и др., 1992), тогда как в фоновом образце (L1) сообщество 

актинобактерий более разнообразно и выравнено и выраженных доминант не 

наблюдается. 

В целом, в образцах почвогрунтов г. Луга насчитывается 180 родов 

бактерий в образце L1, и 156 – в образце L2, в образцах почвогрунтов г. Кудрово 

– 143 рода в образце К2-2 и 213 родов – в образце К6. Можно говорить, что при 

загрязнении 1,02% в образцах почвогрунтов г. Кудрово наблюдается стимуляция 

микробного сообщества, вызванная присутствием поллютанта. При этом, в 

образцах п. Кудрово не наблюдается ярко выраженного доминирования 

отдельных родов и можно говорить о большей выравненности обоих сообществ в 

целом, не только в образце с территории свалки, но и в образце с ее края. Однако, 

условия, складывающиеся в этих грунтах, специфичны и выраженно отличаются 

от условий зональных почв, в том числе нефтезагрязненных, и являются 

подходящими для развития отдельных групп как аэробных, так и анаэробных 

микроорганизмов, включая бактерии, способные метаболизировать соединения 

железа и серы. 
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3.3.1. Экологические характеристики исследуемых сообществ 

Для обобщения полученных результатов и оценки общего состояния 

бактериоценозов были рассчитаны экологические индексы (Рис.18–21). 

Экологические индексы представляют собой численные показатели, 

рассчитывающиеся на основе числа таксонов в сообществе и числа особей (в 

метагеномике это число сиквенсов) в разных таксонах и применяются для оценки 

состояния различных сообществ. Разнообразие включает в себя два компонента: 

богатство (количество таксонов) и выравненность (относительное обилие 

таксонов) (Чернов и др., 2015). 

Расчет индекса видового богатства Маргалефа в пробах г. Пушкин показал 

резкие изменения этого параметра при загрязнении выше 0,29 массовых % и выше 

1,91% (Рис. 18). Видовое богатство бактерий и архей при диапазонах загрязнения 

0–0,15 массовых % и 0,29–0,55 массовых % отличается незначительно. При этом, 

по предыдущим результатам исследования нефтезагрязненных почвогрунтов на 

территории нефтехранилища (Журавлева и др., 2017), индекс видового богатства 

составлял 2,1 для загрязнения 6 массовых % нефти и 3,5 – для загрязнения 2%, 

что говорит о том, что по сравнению с ранее исследованными грунтами, в грунтах 

железной дороги складываются весьма специфичные условия, не 

способствующие выживанию бактерий при уровне загрязнения 2%, что считается 

довольно низким уровнем. 

 

Рисунок 18. Изменение индекса видового богатства Маргалефа в пробах почвогрунтов г. 

Пушкин при различных уровнях нефтезагрязнения 
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Расчеты индекса разнообразия Шеннона и индекса выравненности Пиелу 

(Рис. 19–20) показали, что наиболее стабильный бактериоценоз сформировался 

при низких уровнях загрязнения нефтью 0,03–0,35%, по-видимому, за счет 

развития разнообразных групп бактерий, способных перерабатывать 

нефтепродукты либо промежуточные продукты их разложения. 

 

Рисунок 19. Изменение индекса разнообразия Шеннона в пробах почвогрунтов г. 

Пушкин при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

 

Рисунок 20. Изменение индекса выравненности Пиелу в пробах почвогрунтов г. Пушкин 

при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

Значение индекса доминирования Симпсона в исследуемых пробах 

меняется несущественно при загрязнении менее 0,55% (Рис.21), и резко 

возрастает при уровнях загрязнения нефтепродуктами 1,91%, и в особенности – 

2,67%. По предыдущим исследованиям загрязненных почвогрунтов с территории 
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нефтехранилища (Журавлева и др., 2017), значение этого индекса для 

бактериальных сообществ грунтов при загрязнении в 6% составляло 0,41, а при 

загрязнении 2% – 0,18, что еще раз подтверждает специфичность бактериального 

сообщества почвогрунтов полотна железной дороги.  

 

Рисунок 21. Изменение индекса доминирования Симпсона в пробах почвогрунтов г. 

Пушкин при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

В целом, в исследуемых почвогрунтах с загрязнением 1,91% и в 

особенности – 2,67%, все показатели свидетельствуют о негативных изменениях в 

структуре и общей нестабильности бактериального ценоза, характеризующихся 

доминированием отдельных групп и даже родов бактерий, снижением видового 

богатства и выравненности сообществ. 

Исследования микробных сообществ железнодорожных почвогрунтов 

г.Луга показывают, что уровень загрязнения нефтепродуктами 0,39% отражается 

преимущественно на показателе выравненности сообщества (Рис. 22–25). Анализ 

микробных сообществ свалки г. Кудрово с помощью экологических индексов 

показывают, что сообщество почвогрунтов края свалки с загрязнением 1,02% 

отличается большим разнообразием, видовым богатством и выравненностью, чем 

сообщество почвогрунтов с территории свалки с загрязнением 0,69%.  
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Рисунок 22. Индекс разнообразия Шеннона в пробах почвогрунтов г. Луга и г. Кудрово 

при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

 

 

Рисунок 23. Индекс видового богатства Маргалефа в пробах почвогрунтов г. Луга и г. 

Кудрово при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

 

Рисунок 24. Индекс выравненности Пиелу в пробах почвогрунтов г. Луга и г. Кудрово 

при различных уровнях нефтезагрязнения 
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При этом, индекс доминирования Симпсона для сообществ бактерий и 

архей почвогрунтов г.Луга и г.Кудрово очень низок и составляет менее 0,0050. 

Это подтверждает, что в исследованных сообществах не наблюдается ярко 

выраженного доминирования отдельных групп бактерий. Интересно отметить, 

что значения этого индекса для проб почвогрунтов с железной дороги г. Луга при 

загрязнении 0,02 и 0,39% коррелируют со значениями, отмеченными для проб 

почвогрунтов с железной дороги г. Пушкин при сходных уровнях загрязнения 

(0,02 и 0,35%) (Рис. 21). 

 

 

Рисунок 25. Индекс доминирования Симпсона в пробах почвогрунтов г. Луга и г. 

Кудрово при различных уровнях нефтезагрязнения 

 

 

3.3.2. Разнообразие родов бактерий, в которых присутствуют термофильные 

виды, в исследуемых образцах почвогрунтов 

На основе метагеномных исследований было выявлено присутствие в 

образцах исследуемых почвогрунтов родов бактерий, среди представителей 

которых имеются термофильные виды (Табл. 10). Количество бактериальных 

геномов представителей родов, в которых имеются термофильные виды, в 

почвогрунтах железной дороги (пулы P и L) возрастает с повышением 

содержания нефтепродуктов в образце. 

Выявлено, что приведенные рода составляют собой преимущественно 

малую часть микробиомов (менее 1%). Исключением является абсолютно 
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доминирующий в образце P3, и являющийся одним из доминант в образце P5 род 

термофильных бактерий Caloribacterium, не обнаруженный в остальных образцах, 

и род Mycobacterium, представители которого занимают 2,36–4,62% в образцах 

P1, P2, P4, P5, P6 (Прил. 1–2). Известно, что у микобактерий были обнаружены 

миколовые кислоты, которые благодаря наличию длинных ароматических цепей, 

выполняют роль связующего субстрата для таких углеводородов, как нефть и 

нефтепродукты, способствуя их утилизации (Кобзев и др., 2001., Халилова и др., 

2014). Ранее микобактерии были обнаружены нами в образцах песчаного грунта с 

территории нефтехранилища при загрязнении нефтепродуктами 2% (Журавлева и 

др., 2017), а также в контрольном, без нефтяного загрязнения. 

 

Таблица 10. Процент метагенома представителей некоторых родов бактерий, в которых 

присутствуют термофильные виды, в образцах почвогрунтов (на основе метагеномных 

исследований) 

 

Род 
% бактериального метагенома в образцах почвогрунтов 

P3 P5 P1 P4 P2 P6 P7 P8 P9 L1 L2 K2 K6 

Actinocorallia – – – – – – 0,02 – 0,05 – – – – 

Bacillus – 0,02 0,02 0,08 0,04 0,38 0,30 0,20 0,33 0,23 0,03 0,70 0,17 

Caloribacterium 19,50 6,78 – – – – – – – – – – – 
Conexibacter – – 0,06 0,14 0,40 0,06 0,04 – – – – – – 
Mahella 0,60 1,48 – – – – – – – – – – – 
Mycobacterium 0,06 3,80 4,62 3,38 3,92 2,36 0,58 0,48 0,20 – – – – 

Nitrospira – – 0,10 0,12 – 0,58 0,50 0,92 0,75 1,10 0,87 0,43 0,43 

Nocardia – – – – – – 0,02 – – – – – – 
Paenibacillus – – – 0,08 – – 0,04 0,12 0,15 0,10 – 0,03 0,07 

Pseudoxanthomonas 0,96 5,84 – – – 0,02 0,32 0,10 – – – – 0,03 

Rhodococcus – 0,16 1,24 0,24 0,22 0,58 0,22 0,20 0,05 0,23 0,20 0,27 0,10 

Содержание НП*, % 2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 0,02 0,39 0,69 1,02 

* Примечание: НП – нефтепродукты 

 

Наиболее распространенными в исследуемых группах образцов почв в 

совокупности являются рода Rhodococcus и Bacillus, представители которых были 

обнаружены практически во всех исследуемых грунтах, кроме P3 (грунт с 

загрязнением нефтепродуктами 2,67%, pH 4,5 и вероятными анаэробными 

условиями). Авторы предполагают, что молекулярно-генетические методы не 

позволили идентифицировать близких к Bacillus Geo- и Aeribacillus ввиду их 

высокого внутреннего сходства (более 97%), хотя их наличие в пробах доказано с 
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использованием культивационного подхода. Умеренно термофильные 

представители рода Rhodococcus ранее были выявлены в различных регионах 

России и Казахстана (Делеган и др., 2015). Так, в частности, термофильные 

представители Rhodococcus (R. rhodochrous, R. maris, R. luteus, R. terrаe, R. 

brouchialis), а также Mycobacterium (M. marinum), Nocardia (N. asteroidas, N.  

transvalensis), были выделены из высокотемпературных вод геотермального 

источника Кизлярского месторождения (Халилова и др., 2014). 

Ранее нами было выявлено, что представители рода Pseudoxanthomonas 

занимали 61% бактериального сообщества песчаного грунта территории 

нефтехранилища при загрязнении нефтепродуктами 6% (Журавлева и др., 2017), 

являясь в тех условиях абсолютным доминантом. В исследуемых образцах эти 

бактерии составляют 5,84% сообщества в образце P5 при уровне загрязнения 

1,91%, а при более высоком – 2,67 (образец P3) резко снижаются до 0,96%. 

Вероятно, это связано с условиями, создавшимися в грунте. Данный род был 

описан в 2000 году (Германия), типовой вид Pseudoxanthomonas broegbernensis 

является мезофильным, устойчивым к широкому спектру антибиотиков, 

способным к восстановлению нитрита до закиси азота, не способным к 

восстанавлению нитрата, закись азота является конечным продуктом метаболизма 

(Finkmann et al., 2000). 

Единственный вид доминирующего в наиболее загрязненных образцах рода 

Caloribacterium, известный на данный момент – Caloribacterium cisternae – был 

выделен в 2012 году из Северо-Ставропольского подземного газового резервуара 

(Россия) (Slobodkina et al., 2012). Клетки изученного штамма – подвижные 

палочки диаметром 0,4 мм и длиной 2,0–3,0 мм. Температурный диапазон для 

роста – 28–65° C, с оптимумом при 50° C. Диапазон pH для роста составлял 5,5–

8,0, с оптимумом при pH 7,0–7,5. Рост штамма наблюдался при концентрациях 

NaCl 0–4,0% (мас./об.) с оптимумом при 1,0% (мас./об.) NaCl. Субстраты, 

используемые штаммом SGL43T включали пептон, дрожжевой экстракт, глюкозу, 

фруктозу, мальтозу, галактозу, пируват и цитрат. Продуктами ферментации 

штаммом глюкозы или цитрата были ацетат, водород и СО2, продуктом 
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разложения тиосульфата являлся сульфид. Содержание G+C в ДНК штамма 

составляло 43,1% мол. Анализ последовательности генов 16S рРНК показал, что 

штамм SGL43T относится к отряду Thermoanaerobacterales (тип Firmicutes). 

Ближайший родственник штамма SGL43T – Thermoanaerobacterium 

saccharolyticum (86,2% сходства последовательности гена 16S рРНК с типовым 

штаммом). На основе представленных данных, для штамма было предложено 

название Caloribacterium cisternae gen. nov., sp. штамм SGL43T, как представителя 

нового рода (Slobodkina et al., 2012). При этом, условия в исследуемом нами 

грунте P3, где представители рода Caloribacterium занимают 19,5% 

бактериального генома, не соответствуют выявленным границам pH (5,5–8,0) для 

типового штамма Caloribacterium cisternae, о способности типового штамма 

разлагать углеводороды нефти сведений не имеется, так что выявленный 

представитель рода требует дальнейшего пристального изучения. 
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ГЛАВА 4. ИЗМЕНЕНИЕ МИКРОБНЫХ СООБЩЕСТВ ПОЧВ В 

ЗАВИСИМОСТИ ОТ АНТРОПОГЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ И 

ИЗМЕНЕНИЙ КЛИМАТА 

Результаты проведенных исследований, а также анализ имеющихся 

литературных данных свидетельствуют о том, что микробиомы антропогенно 

измененных почв и грунтов выраженно отличаются от таковых в зональных 

почвах, при этом, территории, занятые урбанизированными почвами, постоянно 

расширяются с ростом и перераспределением населения. Так, уже по данным 

1996 года, большая часть земного населения уже проживала в городах, при этом, 

ежегодно площади городов расширяются на 476 тыс. га (Pouyat et al., 2002). По 

данным ООН, вся площадь урбанизированной территории Земли в 1980 году 

составляла 4,69 млн. км2, в 2010 году – 8,95 млн., а в 2070 году, по самым 

скромным прогнозам, достигнет 19 млн. км2, или 12,8% всей и более 20% 

жизнепригодной территории суши (Кухтин, 2014).  

В результате человеческой деятельности и антропогенных загрязнений в 

зоне обитания человека сформированы специфичные урбанизированные 

экосистемы (Pickett et al., 2001), и в дальнейшем можно ожидать, что они будут 

приобретать все большее влияние на экосистему в целом (Васенев и др., 2013, 

Collins et al., 2000, Pickett et al., 2008). Урбанизированные почвы характеризуются 

более высокими значениями рН, легким гранулометрическим составом, 

уплотненностью ввиду рекреационных нагрузок и воздействия техники, 

повышенным содержанием карбонатов и оксидов железа (Герасимова и др., 2003. 

Савич и др., 2007). В индустриальных почвах повышено содержание углерода за 

счет органических поллютантов (Lovett et al., 2000), в то же время наблюдается 

снижение содержания элементов питания, которые в естественных условиях 

возвращаются в почву в составе растительных остатков. Снижение поступления 

элементов питания в индустриальных почвах и грунтах закономерно приводит к 

изменениям биогеохимических циклов С и N (Кадулин, Копцик, 2013, Byrne, 

2007, Tratalos et al., 2007). По данным исследований, для урбанизированных почв 

железнодорожного полотна наблюдается тенденция накопления в верхнем 
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горизонте почв меди, кобальта, никеля, цинка, хрома, марганца, железа по мере 

приближения к железной дороге, что говорит об антропогенном поступлении этих 

элементов. В почвах, близко расположенных к железной дороге (40 м), было 

выявлено накопление калия, кальция, магния (Медведева и др., 2014). 

Численность микроорганизмов в почвах таких территорий, пусть и может быть 

высокой, все же уступает по значениям таковой в почвах ненарушенных 

экосистем (Казанцев и др., 2007, Медведева и др., 2014). 

Температура воздуха в урбанизированных зонах выше за счет тепла, 

исходящего от асфальта летом, жилых зданий и предприятий зимой. Этот 

температурный эффект в городах создает “острова тепла” (heat island) (Oke, 1990). 

Особенно ощутимо превышение фоновых температур в начале ночи, прирост 

может достигать 2–3°С (Brazel et al., 2000). При этом, в парках температура 

воздуха и почвы ниже, чем в городских кварталах с высокой долей 

“запечатанных” почв (Hidalgo et al., 2008, Oke, 1990). В жаркое лето снижение 

температуры в озелененных зонах улучшает экологические условия для 

обитателей почвы. Таким образом, в городах создаются локальные контрастные 

условия микроклимата (Водяницкий, 2015).  

Еще один фактор, способствующий локальной контрастности температур – 

то, что тепловой режим песчаных почв и грунтов в целом своеобразен и резко 

меняется: у них сильно нагревается поверхность и прилегающий к ней воздух, что 

приводит к значительным колебаниям температуры в течение суток. Зональные 

песчаные и супесчаные почвы называют теплыми из-за того, что они быстро 

прогреваются, однако они также быстрее охлаждаются, поскольку имеют низкую 

теплоемкость (Даббаг и др., 2016, Булохов, Финина, 2015). При этом, 

контрастность температурного режима проявляется и в резком падении 

температуры почвы с глубиной, тогда как на поверхности песка она может 

достигать 70°С (Казаков и др., 2015, Даббаг, 2021). Учитывая, что основная часть 

почвенных микроорганизмов сосредоточена в верхних слоях почвы, в ходе 

изменения климата и расширения территорий с контрастным температурным 

режимом, стоит ожидать, что почвенные микробные сообщества будут 
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претерпевать изменения в сторону увеличения в них доли приспособленных к 

этим условиям термофильных и термотолерантных споровых бактерий. Данная 

работа показывает, что термофильные споровые бактерии уже сейчас 

присутствуют, а в отдельных зонах – доминируют в антропогенно измененных 

почвогрунтах северного региона – Санкт-Петербурга и Ленинградской области и 

о специфичности условий, создающихся в этих грунтах, в контексте почвенной 

микробиоты. То, как с изменением климата это отразится на функционировании 

почвенных микробных сообществ земной биосферы, еще только предстоит 

изучить. 
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ВЫВОДЫ: 

 

1. В почвах и почвогрунтах различных географических зон (Апшеронский 

полуостров, Азербайджан, Ленинградская область (г. Луга), Санкт-

Петербург (г. Кудрово, г. Пушкин), Ямало-Ненецкий округ) в настоящее 

время присутствуют термофильные бактерии, способные к разложению 

нефти и индивидуальных углеводородов. Выделено 13 штаммов 

культивируемых термофильных нефтеразлагающих бактерий типа 

Firmicutes, стабильно растущих при температуре 60ºС и способных к 

разложению нефти и индивидуальных углеводородов (ацетат натрия, 

бензоат натрия, гексадекан), а также 2 перспективных штамма для 

дальнейшего изучения их способности к нефтедеструкции.  

2. Наибольшей скоростью роста и нарастанием биомассы среди выделенных 

нами термофильных бактериальных штаммов характеризуются штаммы А3-

1 (Geobacillus stearothermophilus), А7-1-2 (Anoxybacillus sp.) (Азербайджан) 

и YN2 (Geobacillus jurassicus) (Ямал) – 0,6–0,8 суток для наиболее быстро 

разлагаемого субстрата – ацетата натрия. Средней скоростью роста – 

штаммы L2-1 (Geobacillus thermodenitrificans), L2-2, L2-3 (Aeribacillus sp.) 

(г.Луга), K2-2, K6 (Aeribacillus sp.) (г.Кудрово) – 1,5–2,5 суток для ацетата 

натрия. Штаммы P2-2 (Aeribacillus sp.), P6-1 (Parageobacillus 

thermoglucosidasius), P8-2 (Aeribacillus sp.) (г.Пушкин) характеризуются 

медленным ростом (на ацетате натрия – до 5 суток), но длительно 

сохраняют его стабильность в условиях повышенных температур.  

3. Установлено, что несмотря на филогенетическое сходство, наблюдается 

выраженное влияние среды на жизнедеятельность почвенных 

термофильных микроорганизмов. Наиболее быстрорастущие термофильные 

нефтеразлагающие бактерии обнаружены в регионах с контрастным 

континентальным климатом, средне- и медленно растущие – в регионах 

умеренного климата. 
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4. На основе исследований бактериальных метагеномов нефтезагрязненных 

грунтов Санкт-Петербурга и Ленинградской области до рода получены 

данные о составе микробных сообществ почвогрунтов в зависимости от 

уровня нефтезагрязнения, и доле (численной распространенности) 

отдельных групп и родов бактерий. Показано, что при уровне загрязнения 

2,67% доминируют рода анаэробных бактерий Caloribacterium (19,5%), 

Proteiniphilum (15,36%), тогда как в контроле доминирование отдельных 

групп не выражено (численность представителей отдельных родов не 

превышает 3,7% от бактериального сообщества).  

5. С повышением уровня загрязнения нефтью и ее производными в микробных 

сообществах антропогенно измененных почвогрунтов железной дороги 

происходит увеличение доминирования отдельных групп и родов бактерий 

и снижение выравненности и разнообразия бактериальных сообществ, судя 

по индексам Симпсона, Шеннона, Маргалефа и Пиелу. По совокупности 

экологических показателей наблюдается негативное изменение состояния 

микробных сообществ, начиная с уровня загрязнения нефтепродуктами 1,91 

масс%.  

6. Показано, что при увеличении содержания нефтепродуктов 1,91 масс% и 

выше в почвогрунтах возрастает доля термофильных представителей 

микробных сообществ (род Caloribacterium), а в диапазоне концентраций 

нефтепродуктов 0,15–1,91 масс% в микробных сообществах почвогрунтов 

наблюдается возрастание доли родов бактерий, в которых присутствуют 

термофильные виды (род Mycobacterium), в сравнении с сообществами в 

контрольном незагрязненном образце почвогрунта и в образцах с 

загрязнением ниже 0,15 масс%. 

7. С помощью молекулярно-генетических методов в исследуемых 

почвогрунтах выявлены культивируемые анаэробные термофильные 

бактерии, составляющие значительную часть бактериального сообщества, 

перспективные для выделения и дальнейшего изучения в лабораторных 

условиях (Caloribacterium sp.). 
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ПРИЛОЖЕНИЯ 

 

ПРИЛОЖЕНИЕ 1. Изменение сообществ бактерий и архей почвогрунтов г. Пушкин при различных уровнях нефтезагрязнения (на 

уровне порядка) 

 Тип Класс Порядок 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 

Присутствующие в контроле 
Archaea Thaumarchaeota Nitrososphaeria Nitrososphaerales 0 0 0,18 0,14 0 3,26 2,80 2,56 2,90 

Bacteria 

Acidobacteria 

Acidobacteriia 
Acidobacteriales 0,40 0,06 0,70 0,60 0,70 0,02 0 0 0,075 

Solibacterales 0,02 0,36 0,44 1,94 1,68 0,84 0,94 0,96 1,25 

Blastocatellia  

(Subgroup 4) 

Blastocatellales 0 0,02 2,16 4,12 5,5 4,24 2,36 2,06 2,50 

Pyrinomonadales 0 0 0,76 0 0,12 1,30 1,08 0,44 0,975 

Unclassified Blastocatellia (Subgroup 

4) 
0 0 3,20 0 0,14 0,48 0,74 0,12 0,125 

Subgroup 6 Unknown Order 0 0 0,02 0,02 0 0,28 0,42 0,52 0,50 

Thermoanaerobaculia Thermoanaerobaculales 0 0 0,20 0 0,72 0,30 0,18 0,04 0,40 

Actinobacteria 

Acidimicrobiia Microtrichales 0 0,02 0,48 0,24 0,42 1,74 2,28 2,28 1,70 

Actinobacteria 

Corynebacteriales 1,02 5,04 10,02 4,38 5,66 4,10 1,10 0,96 0,475 

Frankiales 0 0 2,06 2,08 1,96 1,82 1,10 0,68 0,475 

Kineosporiales 0 0 0,28 0,34 0,8 0,64 0,38 0,18 0,175 

Micrococcales 0,86 1,80 2,30 3,62 1,22 3,48 3,24 2,64 2,125 

Micromonosporales 0 0 0,36 2,18 2,74 2,20 1,16 0,44 0,475 

Propionibacteriales 0,14 0,14 1,26 2,88 2,26 2,92 3,42 1,96 1,275 

Pseudonocardiales 0 0,02 0,30 0,60 0,58 0,64 1,56 0,92 0,675 

Streptomycetales 0 0,02 0,26 1,74 0,02 0,32 0,36 0,44 0,25 

Streptosporangiales 0 0 0 0 0 0 0,08 0,04 0,10 

Unclassified Actinobacteria 0 0,14 0,36 1,16 0,10 0,32 0,10 0,26 0,075 

Thermoleophilia 

Gaiellales 0 0 0,08 0,06 0 0,42 0,88 0,94 0,675 

Solirubrobacterales 0 0,02 0,50 1,70 1,38 1,54 1,56 1,08 0,85 

Unclassified Thermoleophilia 0 0 0,16 0,38 0,28 0,24 0,12 0,12 0,15 

Armatimonadetes Fimbriimonadia Fimbriimonadales 0 0 0 0 0,12 0 0 0 0,025 

Bacteroidetes Bacteroidia 

Bacteroidales 15,58 18,72 0 0 0 0 0,04 0,12 0,225 

Chitinophagales 0,02 0,02 2,80 4,28 6,62 4,08 5,98 5,18 6,35 

Cytophagales 0 0 1,04 0,84 1,72 1,20 3,50 4,16 5,50 

Flavobacteriales 0 0,28 0,48 0,20 0,36 0,26 0,92 1,86 0,90 

Sphingobacteriales 0 0 2,16 0,96 1,34 0,82 1,04 0,70 1,00 

Unclassified Bacteroidia 0 0 0,12 0,04 0,32 0,32 0,6 1,04 0,525 

Chlamydiae Chlamydiae Chlamydiales 0 0 0 0,02 0,12 0,04 0,14 0,20 0,30 
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 Тип Класс Порядок 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
Chloroflexi Anaerolineae Anaerolineales 0 0,32 0 0 0 0 0 0 0,025 

Cyanobacteria Oxyphotobacteria Nostocales 0 0 0 0,52 0,04 0,22 0,20 0 0,025 

Firmicutes 

Bacilli Bacillales 0,34 0,54 0,08 0,16 0,06 0,56 0,42 0,34 1,00 

Clostridia 
Clostridiales 0,34 1,08 0 0,08 0 0,10 0,16 0,62 0,525 

Unclassified Clostridia 0 0,04 0 0 0 0 0 0 0,10 

Negativicutes Selenomonadales 0,08 0,34 0 0 0 0 0 0 0,025 

Gemmatimonadetes Gemmatimonadetes Gemmatimonadales 0 0 0,22 0,48 0,90 0,84 0,18 0,18 0,15 

Nitrospirae Nitrospira Nitrospirales 0 0 0,10 0,12 0 0,58 0,50 0,92 0,75 

Patescibacteria Saccharimonadia Saccharimonadales 0 0,16 0,26 0 0,02 0,10 0,20 0,10 0,075 

Planctomycetes 

Phycisphaerae 
Phycisphaerales 0 0 0 0 0 0,02 0 0,02 0,075 

Tepidisphaerales 0 0 0,14 0,28 0,30 0,14 0,12 0,10 0,05 

Planctomycetacia 

Gemmatales 0 0 0,12 0,08 0,16 0,20 0,26 0,40 0,275 

Pirellulales 0 0 0,16 0,10 0,08 0,58 0,92 1,04 1,20 

Planctomycetales 0 0,02 0,04 0,02 0,06 0,20 0,18 0,20 0,25 

Unclassified Planctomycetacia 0 0 0 0 0 0,02 0,02 0,08 0,125 

Proteobacteria 

Alphaproteobacteria 

Acetobacterales 8,82 1,88 2,72 1,84 3,36 0,82 0,12 0,10 0,05 

Azospirillales 0 0 0,28 3,94 0,34 1,18 0,48 0,18 0,20 

Caulobacterales 0,08 0,06 1,36 0,96 0,96 0,76 0,54 0,30 0,25 

Dongiales 0 0 0 0,02 0 0 0,10 0,08 0,225 

Reyranellales 0 0,02 0,28 0,32 0,2 0,38 0,50 0,70 0,45 

Rhizobiales 1,54 1,42 7,00 7,52 5,64 6,46 7,26 5,44 5,25 

Rhodobacterales 0 0,88 0 0,16 0 0,44 0,66 0,86 0,325 

Rhodospirillales 0,28 0,36 0,32 0,44 0,32 0,12 0 0 0,10 

Sphingomonadales 0,82 0,80 6,22 4,28 4,84 3,68 2,98 1,24 1,575 

Unclassified Alphaproteobacteria 0,04 0,04 0,12 0,42 0,16 0,22 0,28 0,36 0,3 

Deltaproteobacteria 

Bdellovibrionales 0 0 0 0 0,10 0,08 0,08 0,18 0,175 

Desulfuromonadales 0,90 0,90 0 0 0 0 0,08 0,40 0,875 

Myxococcales 0 0 0,26 0,82 0,72 0,82 1,52 1,00 1,05 

Oligoflexales 0 0 0,10 0,02 0,12 0,10 0,20 0,08 0,20 

Gammaproteobacteria 

Betaproteobacteriales 20,62 11,46 10,36 9,56 9,94 9,64 7,74 8,18 7,675 

Cellvibrionales 0 0 0 0 0 0 0,08 0,30 0,225 

Gammaproteobacteria Incertae Sedis 0 0 0,18 0,40 0,20 0,46 1,04 1,42 1,925 

Legionellales 0 0 0,02 0 0 0 0,02 0,02 0,025 

Oceanospirillales 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0,025 

Pseudomonadales 3,72 2,2 1,12 0,60 0,38 0,82 0,72 0,66 0,175 

Steroidobacterales 0 0 0,18 0,16 0 0,18 0,14 0,12 0,40 

Xanthomonadales 7,28 7,82 0,60 1,48 0,96 1,00 1,12 0,94 0,525 

Unclassified Gammaproteobacteria 0,14 8,16 1,44 0,64 1,78 1,32 0,58 1,00 1,05 
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 Тип Класс Порядок 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
 UnclassifiedProteobacteria; Other 7,94 4,00 3,62 1,36 2,10 0,60 0,06 0,10 0,125 

Verrucomicrobia Verrucomicrobiae 

Chthoniobacterales 0 0,12 4,10 7,00 3,16 3,66 3,34 3,8 3,45 

Opitutales 0 0 0,10 0,16 0,28 0,18 0,44 0,68 0,725 

Pedosphaerales 0 0 0,02 0,10 0,08 0,14 0,34 0,38 0,60 

Verrucomicrobiales 0 0 0,08 0,06 0,06 0,12 0,54 0,86 0,475 

Unclassified Verrucomicrobiae 0 0 0 0 0 0 0,02 0,08 0,10 

Отсутствующие в контроле 

Archaea 

Archaea 

Euryarchaeota 

Methanomicrobia Methanosarcinales 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 

Thermoplasmata Methanomassiliicoccales 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 

Bacteria 

Acidobacteria Acidobacteriia Unclassified Acidobacteriia 0 0 0 0 0,04 0 0 0 0 

Actinobacteria 
Actinobacteria Actinomycetales 0,2 2,68 0 0 0 0 0 0 0 

Rubrobacteria Rubrobacterales 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0 

Armatimonadetes Chthonomonadetes Chthonomonadales 0 0 0 0 0,12 0 0 0 0 

Caldiserica Caldisericia Caldisericales 0,06 0,24 0 0 0 0 0 0 0 

Chloroflexi Chloroflexia Chloroflexales 0 0 0 0,02 0 0,02 0 0 0 

Coprothermobactera

eota 
Coprothermobacteria Coprothermobacterales 0 0,16 0 0 0 0 0 0 0 

Cyanobacteria Oxyphotobacteria Phormidesmiales 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 

Firmicutes 

Bacilli Lactobacillales 0 0 0,04 0 0 0 0 0 0 

Clostridia Thermoanaerobacterales 20,12 8,28 0 0 0 0 0 0 0 

Erysipelotrichia Erysipelotrichales 0 0 0,04 0 0,46 0 0 0 0 

Unclassified 

Firmicutes 
Other 0,02 0,08 0 0 0 0 0 0 0 

Gemmatimonadetes Longimicrobia Longimicrobiales 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0 

Planctomycetes 
Phycisphaerae Unclassified Phycisphaerae 0 0 0,14 0 0,16 0 0 0 0 

Planctomycetacia Isosphaerales 0 0 0,2 1,12 1,12 0,32 0,12 0,06 0 

Proteobacteria 

Alphaproteobacteria 
Parvibaculales 0,16 0,22 0 0 0 0 0 0 0 

Tistrellales 0,06 0,36 0,14 0,38 0,16 0,16 0,04 0,10 0 

Gammaproteobacteria 

Diplorickettsiales 0 0 0,04 0 0,04 0,02 0,02 0,06 0 

Enterobacteriales 0,62 0 0,7 0,06 0,1 0,02 0,18 0,06 0 

Immundisolibacterales 0 0,1 0,16 0 0,06 0,08 0 0 0 

Salinisphaerales 0,16 2,04 0,02 0 0,14 0 0 0 0 

Spirochaetes Spirochaetia Spirochaetales 0 0,02 0 0 0 0 0 0 0 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 2. Изменение сообществ бактерий и архей почвогрунтов г. Пушкин при различных уровнях нефтезагрязнения (на 

уровне семейства) 

Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 

Присутствующие в контроле 

Nitrososphaerales Nitrososphaeraceae 0 0 0,18 0,14 0 3,26 2,8 2,56 2,90 

Acidobacteriales Acidobacteriaceae (Subgroup 1) 0,40 0 0,38 0,18 0,46 0 0 0 0,075 

Solibacterales Solibacteraceae (Subgroup 3) 0,02 0,36 0,44 1,94 1,68 0,84 0,94 0,96 1,25 

Blastocatellales Blastocatellaceae 0 0,02 2,16 4,12 5,50 4,24 2,36 2,06 2,50 

Pyrinomonadales Pyrinomonadaceae 0 0 0,76 0 0,12 1,30 1,08 0,44 0,975 

Unclassified Blastocatellia (Subgroup 4);Other 0 0 3,20 0 0,14 0,48 0,74 0,12 0,125 

Acidobacteria Subgroup 6 

Unknown Order 
Unknown Family 0 0 0,02 0,02 0 0,28 0,42 0,52 0,50 

Thermoanaerobaculales Thermoanaerobaculaceae 0 0 0,20 0 0,72 0,30 0,18 0,04 0,40 

Microtrichales 

Iamiaceae 0 0 0,16 0,08 0,1 0,52 0,48 0,52 0,35 

Ilumatobacteraceae 0 0 0,26 0,14 0,22 1,08 1,52 1,38 1,075 

Microtrichaceae 0 0 0 0 0 0 0,08 0,1 0,075 

Unclassified Microtrichales 0 0 0,08 0,10 0,08 0,12 0,22 0,28 0,20 

Corynebacteriales 

Mycobacteriaceae 0,06 3,80 4,62 3,38 3,92 2,36 0,58 0,48 0,20 

Nocardiaceae 0,9 0,84 5,22 0,86 1,56 1,62 0,28 0,30 0,15 

Unclassified Corynebacteriales 0,06 0,40 0,16 0,12 0,20 0,10 0,22 0,20 0,10 

Frankiales 

Geodermatophilaceae 0 0 1,66 1,20 0,96 1,20 0,26 0,06 0,075 

Nakamurellaceae 0 0 0,04 0,28 0,04 0,22 0,52 0,40 0,25 

Unclassified Frankiales 0 0 0,08 0,18 0,06 0,28 0,28 0,20 0,15 

Kineosporiales Kineosporiaceae 0 0 0,28 0,34 0,80 0,64 0,38 0,18 0,175 

Micrococcales 

Cellulomonadaceae 0 0,34 0 0,06 0 0,26 0,24 0,28 0,125 

Intrasporangiaceae 0 0 0,32 0,38 0,26 0,36 0,46 0,24 0,425 

Microbacteriaceae 0,86 1,06 1,12 0,98 0,76 1,12 1,50 1,58 0,975 

Micrococcaceae 0 0,02 0,58 2,18 0,12 1,62 0,9 0,48 0,525 

Unclassified Micrococcales 0 0,42 0,28 0,02 0 0,10 0,12 0 0,025 

Micromonosporales Micromonosporaceae 0 0 0,36 2,18 2,74 2,20 1,16 0,44 0,475 

Propionibacteriales 
Nocardioidaceae 0 0 0,78 1,62 1,48 1,80 2,30 1,40 1,00 

Propionibacteriaceae 0,12 0,12 0,44 0,94 0,76 0,98 1,06 0,52 0,30 

Pseudonocardiales Pseudonocardiaceae 0 0,02 0,30 0,60 0,58 0,64 1,56 0,92 0,675 

Streptomycetales Streptomycetaceae 0 0,02 0,26 1,74 0,02 0,32 0,36 0,44 0,25 

Streptosporangiales 
Streptosporangiaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0,025 

Thermomonosporaceae 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0,05 

Unclassified Actinobacteria Other 0 0,14 0,36 1,16 0,10 0,32 0,10 0,26 0,075 

Gaiellales Gaiellaceae 0 0 0,08 0,06 0 0,42 0,88 0,94 0,675 

Solirubrobacterales Solirubrobacteraceae 0 0,02 0,5 1,62 1,34 1,48 1,54 1,06 0,85 



142 

 

Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
Unclassified Thermoleophilia Other 0 0 0,16 0,38 0,28 0,24 0,12 0,12 0,15 

Unclassified Actinobacteria 

Other 
Other 0 0 0,04 0,40 0 0,18 0,58 0,44 0,30 

Fimbriimonadales Fimbriimonadaceae 0 0 0 0 0,12 0 0 0 0,025 

Bacteroidales 
Paludibacteraceae 0,08 0,12 0 0 0 0 0 0,10 0,10 

Prolixibacteraceae 0 0 0 0 0 0 0 0,04 0,175 

Chitinophagales Chitinophagaceae 0,02 0,02 2,80 4,24 6,62 4,06 5,94 5,18 6,35 

Cytophagales 

Cytophagaceae 0 0 0 0 0 0,06 0 0,12 0,025 

Hymenobacteraceae 0 0 0,22 0,16 0,26 0,12 0,48 0,50 0,775 

Microscillaceae 0 0 0 0,02 0,10 0,38 2,22 3,04 3,80 

Spirosomaceae 0 0 0,82 0,66 1,4 0,64 0,76 0,28 0,80 

 Unclassified Cytophagales 0 0 0 0 0 0 0,08 0,16 0,125 

Flavobacteriales 
Flavobacteriaceae 0 0 0,28 0,16 0,32 0,26 0,80 1,78 0,85 

Weeksellaceae 0 0,28 0,20 0,04 0 0 0,10 0,04 0,05 

Sphingobacteriales 
KD3-93 0 0 0 0 0,10 0 0,02 0,20 0,075 

Sphingobacteriaceae 0 0 2,14 0,96 1,24 0,82 1,00 0,52 0,9 

Unclassified Bacteroidia Other 0 0 0,12 0,04 0,32 0,32 0,6 1,04 0,525 

Chlamydiales Parachlamydiaceae 0 0 0 0,02 0,1 0,02 0,14 0,18 0,30 

Anaerolineales Anaerolineaceae 0 0,32 0 0 0 0 0 0 0,025 

Nostocales Phormidiaceae 0 0 0 0,50 0 0,20 0,20 0 0,025 

Bacillales 

Alicyclobacillaceae 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0,025 

Bacillaceae 0 0,02 0,04 0,08 0,04 0,38 0,30 0,20 0,325 

Paenibacillaceae 0 0,08 0 0,08 0 0 0,04 0,12 0,15 

Planococcaceae 0 0,38 0 0 0 0,02 0 0 0,30 

Unclassified Bacillales 0,32 0 0,04 0 0 0,18 0 0,04 0,20 

Clostridiales 

Clostridiaceae 1 0,06 0,22 0 0,08 0 0,1 0,06 0,38 0,45 

Eubacteriaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,16 0,05 

Peptostreptococcaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,10 0,05 

Unclassified Clostridia; 

Other 
0 0,04 0 0 0 0 0 0 0,10 

Selenomonadales Veillonellaceae 0,02 0,12 0 0 0 0 0 0 0,025 

Gemmatimonadales Gemmatimonadaceae 0 0 0,22 0,48 0,90 0,84 0,18 0,18 0,15 

Nitrospirales Nitrospiraceae 0 0 0,10 0,12 0 0,58 0,50 0,92 0,75 

Saccharimonadales Saccharimonadaceae 0 0,16 0,26 0 0,02 0,10 0,20 0,10 0,075 

Phycisphaerales Phycisphaeraceae 0 0 0 0 0 0,02 0 0,02 0,075 

Tepidisphaerales Unclassified Tepidisphaerales 0 0 0 0,04 0,02 0 0,08 0,08 0,05 

Gemmatales Gemmataceae 0 0 0,12 0,08 0,16 0,20 0,26 0,40 0,275 

Pirellulales Pirellulaceae 0 0 0,16 0,10 0,08 0,58 0,92 1,04 1,20 
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Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 

Planctomycetales 

Rubinisphaeraceae 0 0,02 0 0,02 0,06 0,10 0,10 0,08 0,075 

Schlesneriaceae 0 0 0 0 0 0,10 0,08 0,12 0,10 

Unclassified Planctomycetales 0 0 0 0 0 0 0 0 0,075 

Unclassified Planctomycetacia; 

Other 
0 0 0 0 0 0,02 0,02 0,08 0,125 

Acetobacterales Acetobacteraceae 8,82 1,88 2,72 1,84 3,36 0,82 0,12 0,10 0,05 

Azospirillales Azospirillaceae 0 0 0,28 3,94 0,34 1,18 0,48 0,18 0,2 

Caulobacterales Caulobacteraceae 0,08 0,06 1,36 0,88 0,92 0,74 0,44 0,26 0,175 

Caulobacterales Hyphomonadaceae 0 0 0 0 0 0,04 0,08 0,06 0,10 

Dongiales Dongiaceae 0 0 0 0,02 0 0 0,1 0,08 0,225 

Reyranellales Reyranellaceae 0 0,02 0,28 0,32 0,20 0,38 0,50 0,70 0,45 

Rhizobiales 

Beijerinckiaceae 0,28 0,06 2,86 1,74 2,16 1,74 1,16 0,56 0,475 

Devosiaceae 0 0 0,06 0,18 0,18 0,22 0,32 0,12 0,15 

Hyphomicrobiaceae 0,06 0,08 0,22 0,22 0,02 0,62 0,72 1,12 0,9 

Rhizobiaceae 0,18 0,10 0,86 1,28 0,5 0,66 1,32 0,62 0,725 

Rhizobiales Incertae Sedis 0 0 0,04 0 0,06 0,22 0,08 0,10 0,05 

Xanthobacteraceae 0,88 0,86 2,42 3,48 2,36 2,06 2,34 1,74 1,775 

Unclassified Rhizobiales 0,08 0,28 0,5 0,56 0,32 0,90 1,24 1,24 1,175 

Rhodospirillales Rhodopirillaceae 0 0,14 0,32 0,44 0,32 0,12 0 0 0,10 

Sphingomonadales Sphingomonadaceae 0,82 0,80 6,22 4,28 4,84 3,68 2,98 1,24 1,575 

Unclassified Alphaproteobacteria Other 0,04 0,04 0,12 0,42 0,16 0,22 0,28 0,36 0,30 

Bdellovibrionales Bacteriovoracaceae 0 0 0 0 0 0,08 0,08 0,18 0,175 

Desulfuromonadales Geobacteraceae 0,9 0,9 0 0 0 0 0,08 0,38 0,875 

Myxococcales 

Haliangiaceae 0 0 0 0 0 0,02 0,18 0,12 0,125 

Myxococcaceae 0 0 0 0 0 0,10 0,08 0,06 0,025 

Phaselicystidaceae 0 0 0 0 0,02 0,06 0,10 0,04 0,075 

Polyangiaceae 0 0 0,12 0,12 0,42 0,28 0,46 0,44 0,425 

Unclassified Myxococcales 0 0 0,12 0,72 0,22 0,36 0,50 0,36 0,40 

Oligoflexales 
0319-6G20 0 0 0 0 0,10 0 0,04 0 0,05 

Oligoflexaceae 0 0 0,10 0,02 0 0,10 0,16 0,08 0,175 

Betaproteobacteriales 

Burkholderiaceae 12,04 6,50 9,18 7,4 8,56 6,42 4,56 3,50 3,275 

Nitrosomonadaceae 0 0,10 0,56 1,46 0,7 1,80 1,40 2,54 2,55 

Unclassified 

Betaproteobacteriales 
8,4 3,28 0,66 0,68 0,66 1,42 1,74 1,96 1,825 

Cellvibrionales Halieaceae 0 0 0 0 0 0 0,06 0,10 0,225 

Gammaproteobacteria Incertae 

Sedis 
Unknown Family 0 0 0,18 0,40 0,20 0,46 1,04 1,42 1,925 

Legionellales Legionellaceae 0 0 0,02 0 0 0 0,02 0,02 0,025 
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Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
Oceanospirillales Pseudohongiellaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0,025 

Pseudomonadales Pseudomonadaceae 3,7 2,12 0,48 0,56 0,34 0,28 0,72 0,64 0,175 

Steroidobacterales Steroidobacteraceae 0 0 0,18 0,16 0 0,18 0,14 0,12 0,4 

Xanthomonadales 

Rhodanobacteraceae 6,22 1,9 0,36 0,54 0,44 0,20 0,16 0,30 0,075 

Xanthomonadaceae 1,04 5,92 0,24 0,96 0,48 0,74 0,86 0,58 0,40 

Unclassified Xanthomonadales 0 0 0 0,02 0,02 0,04 0,10 0,04 0,05 

Unclassified 

Gammaproteobacteria 

Unclassified 

Gammaproteobacteria; 

Other 
0,14 8,16 1,44 0,64 1,78 1,32 0,58 1,00 1,05 

Unclassified Proteobacteria 

Other 

Unclassified Proteobacteria; 

Other 
7,94 4,00 3,62 1,36 2,10 0,60 0,06 0,10 0,125 

Chthoniobacterales 

Chthoniobacteraceae 0 0,12 4,02 6,92 2,98 3,44 2,42 2,48 2,60 

Xiphinematobacteraceae 0 0 0,02 0 0 0,16 0,70 0,92 0,575 

Unclassified Chthoniobacterales 0 0,02 0,02 0,12 0,18 0,06 0,24 0,32 0,25 

Opitutales Opitutaceae 0 0 0,10 0,16 0,28 0,18 0,44 0,68 0,725 

Pedosphaerales Pedosphaeraceae 0 0 0,02 0,10 0,08 0,14 0,34 0,38 0,60 

Verrucomicrobiales 

Rubritaleaceae 0 0 0,04 0,04 0,02 0,08 0,44 0,78 0,425 

Verrucomicrobiaceae 0 0 0,02 0 0 0,02 0,12 0,10 0,05 

Unclassified 

Verrucomicrobiae;Other 
0 0 0 0 0 0 0,02 0,08 0,10 

Отсутствующие в контроле 

Methanosarcinales Methanosarcinaceae 0 0,20 0 0 0 0 0 0 0 

Methanomassiliicoccales Methanomassiliicoccaceae 0 0,10 0 0 0 0 0 0 0 

Acidobacteriales 

Koribacteraceae 0 0 0 0 0,12 0 0 0 0 

Unclassified Acidobacteriales 0 0,06 0,34 0,40 0,14 0,02 0 0 0 

Unclassified Acidobacteriia; 

Other 
0 0 0 0 0,04 0 0 0 0 

Actinomycetales Actinomycetaceae 0,20 2,68 0 0 0 0 0 0 0 

Frankiales 
Cryptosporangiaceae 0 0 0,02 0,18 0,22 0,08 0,04 0 0 

Frankiaceae 0 0 0,32 0,22 0,70 0,06 0 0 0 

Micrococcales Demequinaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 

Propionibacteriales Unclassified Propionibacteriales 0 0 0,02 0,34 0,06 0,14 0,06 0,02 0 

Rubrobacterales Rubrobacteriaceae 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0 

Solirubrobacterales 
67-14 0 0 0 0,06 0 0,02 0 0,02 0 

Unclassified Solirubrobacterales 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 

Chthonomonadales Chthonomonadaceae 0 0 0 0 0,12 0 0 0 0 

Bacteroidales 

Bacteroidaceae 0 0,02 0 0 0 0 0 0 0 

Dysgonomonadaceae 15,44 17,06 0 0 0 0 0,04 0 0 

Rikenellaceae 0 0,06 0 0 0 0 0 0 0 
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Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
Tannerellaceae 0 0,34 0 0 0 0 0 0 0 

Unclassified Bacteroidales 0,02 1,16 0 0 0 0 0 0 0 

Chitinophagales Saprospiraceae 0 0 0 0 0 0 0,04 0 0 

Cytophagales Cyclobacteriaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0 

Sphingobacteriales NS11-12 marine group 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0 

Caldisericales Caldisericaceae 0,06 0,24 0 0 0 0 0 0 0 

Chlamydiales 
cvE6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Unclassified Chlamydiales 0 0 0 0 0,02 0,02 0 0,02 0 

Chloroflexales Chloroflexaceae 0 0 0 0,02 0 0,02 0 0 0 

Coprothermobacterales Coprothermobacteraceae 0 0,16 0 0 0 0 0 0 0 

Nostocales Nostocaceae 0 0 0 0 0,04 0 0 0 0 

Phormidesmiales Nodosilineaceae 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 

Lactobacillales Unclassified Lactobacillales 0 0 0,04 0 0 0 0 0 0 

Clostridiales 

Family XI 0 0,10 0 0 0 0 0 0 0 

Family XIII 0 0,10 0 0 0 0 0 0 0 

Lachnospiraceae 0,02 0,22 0 0 0 0 0 0 0 

Peptococcaceae 0 0,04 0 0 0 0 0 0 0 

Ruminococcaceae 0,24 0,36 0 0 0 0 0,08 0 0 

Thermoanaerobacterales 
Family IV 0,60 1,48 0 0 0 0 0 0 0 

Thermoanaerobacteraceae 19,50 6,78 0 0 0 0 0 0 0 

Erysipelotrichales Erysipelotrichaceae 0 0 0,04 0 0,46 0 0 0 0 

Unclassified Firmicutes Other Other 0,02 0,08 0 0 0 0 0 0 0 

Longimicrobiales Longimicrobiaceae 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0 

Tepidisphaerales 
Tepidisphaeraceae 0 0 0,02 0,10 0,10 0 0 0 0 

WD2101 soil group 0 0 0,08 0,18 0,14 0,12 0,06 0,02 0 

Unclassified Phycisphaerae Other 0 0 0,14 0 0,16 0 0 0 0 

Isosphaerales Isosphaeraceae 0 0 0,20 1,12 1,12 0,32 0,12 0,06 0 

Caulobacterales Unclassified Caulobacterales 0 0 0 0,08 0,08 0,02 0 0 0 

Parvibaculales Parvibaculaceae 0,16 0,22 0 0 0 0 0 0 0 

Rhizobiales 
Kaistiaceae 0,02 0 0 0 0 0 0 0 0 

Labraceae 0 0 0,04 0,02 0,06 0,02 0 0 0 

Rhodospirillales 
Magnetospirillaceae 0,28 0,10 0 0 0 0 0 0 0 

Rhodospirillaceae 0 0,10 0 0 0 0 0 0 0 

Tistrellales Geminicoccaceae 0,06 0,36 0,14 0,38 0,16 0,16 0,04 0,10 0 

Bdellovibrionales Bdellovibrionaceae 0 0 0 0 0,10 0,02 0 0 0 

Myxococcales 
Archangiaceae 0 0 0 0 0 0 0,06 0 0 

Nannocystaceae 0 0 0 0 0 0 0,12 0,02 0 

Betaproteobacteriales Hydrogenophilaceae 0 0,26 0 0 0 0 0 0 0 
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Порядок Семейство 
Содержание нефтепродуктов (масс%)/Содержание рРНК в пробе (%) 

2,67 1,91 0,55 0,35 0,29 0,15 0,03 0,02 <0,01 
Methylophilaceae 0 0 0 0 0 0 0,02 0,10 0 

Rhodocyclaceae 0,20 1,36 0 0 0 0 0 0,06 0 

Cellvibrionales Cellvibrionaceae 0 0 0 0 0 0 0,02 0,20 0 

Diplorickettsiales Diplorickettsiaceae 0 0 0,04 0 0,04 0,02 0,02 0,06 0 

Enterobacteriales Enterobacteriaceae 0,62 0 0,70 0,06 0,10 0,02 0,18 0,06 0 

Immundisolibacterales Immundisolibacteraceae 0 0,10 0,16 0 0,06 0,08 0 0 0 

Pseudomonadales Moraxellaceae 0 0,08 0,64 0,04 0,06 0,52 0 0,02 0 

Salinisphaerales Solimonadaceae 0,16 2,04 0,02 0 0,14 0 0 0 0 

Spirochaetales Spirochaetaceae 0 0,02 0 0 0 0 0 0 0 

Chthoniobacterales Terrimicrobiaceae 0 0 0 0 0 0 0 0,14 0 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 3. Изменение сообществ бактерий и архей почвогрунтов г. Луга и г. Кудрово (на уровне семейства) 

 Тип Класс Порядок Семейство 
Содержание рРНК в пробе (в %) 

L1 L2 K2-2 K6 

Archaea 
Euryarchaeota Methanomicrobia Methanosarcinales 

Methanoperedenaceae 0,00 0,00 0,03 0,00 

Methanosarcinaceae 0,00 0,00 0,30 0,00 

Thaumarchaeota Nitrososphaeria Nitrososphaerales Nitrososphaeraceae 2,73 0,40 1,77 1,50 

Bacteria 

Acidobacteria 

Acidobacteriia Solibacterales Solibacteraceae (Subgroup 3) 0,97 0,60 0,53 0,87 

Blastocatellia 

(Subgroup 4) 

Blastocatellales Blastocatellaceae 0,60 3,37 0,60 0,97 

Pyrinomonadales Pyrinomonadaceae 0,33 0,63 0,87 1,40 

Unclassified 

Blastocatellia (Subgroup 

4) 

Other 0,00 0,13 0,00 0,03 

Subgroup 6 Unknown Order Unknown Family 1,10 0,20 0,43 0,97 

Thermoanaerobaculia Thermoanaerobaculales Thermoanaerobaculaceae 0,27 0,53 0,07 0,27 

Unclassified 

Acidobacteria 
Other Other 0,10 0,00 0,00 0,17 

Actinobacteria 

Acidimicrobiia 

Microtrichales 

Iamiaceae 0,43 1,13 1,80 0,73 

Ilumatobacteraceae 1,40 0,83 1,63 2,27 

Microtrichaceae 0,20 0,00 0,03 0,03 

Unclassified Microtrichales 0,37 0,10 1,87 0,90 

Unclassified 

Acidimicrobiia 
Other 0,00 0,00 0,00 0,03 

Actinobacteria 

Corynebacteriales Mycobacteriaceae 0,53 3,43 0,17 0,13 

Corynebacteriales 
Nocardiaceae 0,70 1,20 0,50 0,17 

Unclassified Corynebacteriales 0,00 0,97 0,00 0,07 

Frankiales 

Cryptosporangiaceae 0,03 0,00 0,00 0,00 

Geodermatophilaceae 0,03 0,27 0,37 0,03 

Nakamurellaceae 0,50 0,03 0,00 0,13 

Kineosporiales Kineosporiaceae 0,20 0,00 0,00 0,07 

Micrococcales 

Bogoriellaceae 0,00 0,00 0,23 0,00 

Cellulomonadaceae 0,40 0,03 0,23 0,57 

Intrasporangiaceae 0,60 0,23 1,57 0,60 

Microbacteriaceae 1,10 1,60 0,50 1,47 

Micrococcaceae 0,83 0,33 0,83 2,60 

Promicromonosporaceae 0,00 0,00 0,03 0,07 

Unclassified Micrococcales 0,03 0,10 0,10 0,17 

Micromonosporales Micromonosporaceae 0,87 0,17 0,03 0,43 

Propionibacteriales 
Nocardioidaceae 1,70 0,47 4,13 2,57 

Propionibacteriaceae 0,53 0,13 0,07 0,23 

Pseudonocardiales Pseudonocardiaceae 0,80 0,23 0,13 0,20 

Streptomycetales Streptomycetaceae 0,30 0,03 0,00 0,30 
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 Тип Класс Порядок Семейство 
Содержание рРНК в пробе (в %) 

L1 L2 K2-2 K6 

Streptosporangiales Unclassified Streptosporangiales 0,00 0,00 0,50 0,00 

Unclassified 

Actinobacteria 
Other 0,43 1,00 0,60 0,60 

Thermoleophilia 

Gaiellales Gaiellaceae 1,07 0,27 0,83 2,57 

Solirubrobacterales 

67-14 0,00 0,20 0,00 0,00 

Solirubrobacteraceae 0,77 0,30 0,10 0,60 

Unclassified Solirubrobacterales 0,00 0,10 0,00 0,00 

Unclassified 

Thermoleophilia 
Other 0,00 0,03 0,00 0,03 

Unclassified 

Actinobacteria 
Other Other 0,43 0,13 0,27 1,03 

Bacteroidetes 

Bacteroidia 

Bacteroidales 

Paludibacteraceae 0,00 0,00 0,00 0,00 

Prolixibacteraceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Unclassified Bacteroidales 0,00 0,00 0,07 0,17 

Chitinophagales Chitinophagaceae 3,97 1,47 0,50 3,33 

Cytophagales 

Hymenobacteraceae 0,27 0,00 0,83 0,17 

Microscillaceae 3,00 1,53 1,37 2,00 

Spirosomaceae 0,00 0,00 0,00 0,07 

Unclassified Cytophagales 0,20 1,53 0,13 0,03 

Flavobacteriales Flavobacteriaceae 0,33 0,17 0,03 0,27 

Sphingobacteriales 
Lentimicrobiaceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Sphingobacteriaceae 0,00 0,00 0,23 0,20 

Unclassified Bacteroidia Other 0,43 0,03 0,23 0,30 

Ignavibacteria Ignavibacteriales 
Ignavibacteriaceae 0,00 0,00 0,17 0,00 

Unclassified Ignavibacteriales 0,00 0,00 0,03 0,00 

Chlamydiae Chlamydiae Chlamydiales 
Parachlamydiaceae 0,03 0,40 0,00 0,00 

Unclassified Chlamydiales 0,20 0,00 0,00 0,00 

Chloroflexi 

Anaerolineae 
Anaerolineales Anaerolineaceae 0,00 0,00 2,10 0,37 

Caldilineales Caldilineaceae 0,03 0,00 0,00 0,00 

Chloroflexia Chloroflexales 
Chloroflexaceae 0,00 0,03 0,00 0,00 

Herpetosiphonaceae 0,10 0,00 0,00 0,00 

Cyanobacteria Oxyphotobacteria Nostocales 
Nostocaceae 0,00 0,00 0,00 0,07 

Phormidiaceae 0,00 0,00 0,00 0,07 

Firmicutes Bacilli 
Bacillales 

Alicyclobacillaceae 0,10 0,27 0,33 0,10 

Bacillaceae 0,30 0,03 1,03 0,20 

Paenibacillaceae 0,20 0,00 0,03 0,10 

Planococcaceae 0,83 0,00 0,33 0,07 

Unclassified Bacillales 0,33 0,00 0,30 0,03 

Lactobacillales Carnobacteriaceae 0,00 0,00 0,00 0,13 
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 Тип Класс Порядок Семейство 
Содержание рРНК в пробе (в %) 

L1 L2 K2-2 K6 

Clostridia Clostridiales 

Clostridiaceae 1 0,13 0,20 1,20 0,70 

Eubacteriaceae 0,00 0,07 0,00 0,00 

Gracilibacteraceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Lachnospiraceae 0,00 0,00 0,03 0,00 

Peptococcaceae 0,00 0,00 0,33 0,03 

Peptostreptococcaceae 0,00 0,00 0,07 0,17 

Negativicutes Selenomonadales Veillonellaceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Gemmatimonadetes Gemmatimonadetes Gemmatimonadales Gemmatimonadaceae 0,20 0,10 0,20 0,07 

Nitrospirae Nitrospira Nitrospirales Nitrospiraceae 1,10 0,87 0,43 0,43 

Patescibacteria Saccharimonadia Saccharimonadales Saccharimonadaceae 0,03 0,43 0,00 0,00 

Planctomycetes 

Phycisphaerae 

Phycisphaerales Phycisphaeraceae 0,10 0,13 0,03 0,00 

Tepidisphaerales WD2101 soil group 0,10 0,10 0,00 0,13 

Tepidisphaerales Unclassified Tepidisphaerales 0,00 0,00 0,00 0,00 

Planctomycetacia 

Gemmatales Gemmataceae 0,37 0,13 0,07 0,17 

Isosphaerales Isosphaeraceae 0,23 0,00 0,03 0,10 

Pirellulales Pirellulaceae 2,77 2,03 0,80 1,43 

Planctomycetales 
Rubinisphaeraceae 0,50 0,37 0,00 0,17 

Schlesneriaceae 0,20 0,10 0,00 0,17 

Unclassified 

Planctomycetacia 
Other 0,23 0,10 0,10 0,20 

Unclassified 

Planctomycetes 
Other Other 0,17 0,07 0,00 0,07 

Proteobacteria Alphaproteobacteria 

Acetobacterales Acetobacteraceae 0,17 0,13 0,10 0,10 

Azospirillales Azospirillaceae 0,90 0,37 0,20 0,30 

Caulobacterales Caulobacteraceae 0,13 0,30 0,23 0,27 

Caulobacterales Hyphomonadaceae 0,10 0,30 0,00 0,07 

Dongiales Dongiaceae 0,10 0,00 0,00 0,20 

Parvibaculales Parvibaculaceae 0,00 0,10 0,00 0,00 

Puniceispirillales Puniceispirillales Incertae Sedis 0,00 0,03 0,00 0,00 

Reyranellales Reyranellaceae 0,60 0,90 0,20 0,27 

Rhizobiales 

Beijerinckiaceae 0,73 0,03 0,00 0,27 

Devosiaceae 0,33 0,20 0,10 0,30 

Hyphomicrobiaceae 0,43 0,97 0,27 0,57 

Labraceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Methyloligellaceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Rhizobiaceae 0,57 0,23 0,40 0,60 

Rhizobiales Incertae Sedis 0,17 0,17 0,10 0,13 

Xanthobacteraceae 2,10 1,63 2,13 2,23 

Unclassified Rhizobiales 1,53 2,33 1,70 2,43 
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 Тип Класс Порядок Семейство 
Содержание рРНК в пробе (в %) 

L1 L2 K2-2 K6 

Rhodobacterales Rhodobacteraceae 0,80 0,13 0,00 0,27 

Rhodospirillales Rhodopirillaceae 0,00 0,03 0,00 0,00 

Sphingomonadales Sphingomonadaceae 1,67 1,73 2,23 2,93 

Tistrellales Geminicoccaceae 0,10 0,00 0,00 0,03 

Unclassified 

Alphaproteobacteria 
Other 0,07 1,17 0,33 0,10 

Deltaproteobacteria 

Bdellovibrionales Bacteriovoracaceae 0,03 0,03 0,00 0,03 

Desulfobacterales Desulfobulbaceae 0,00 0,00 0,10 0,00 

Desulfuromonadales 
Desulfuromonadaceae 0,00 0,00 0,00 0,10 

Geobacteraceae 0,00 0,00 0,20 0,23 

Myxococcales 

Archangiaceae 0,40 0,07 0,07 0,30 

Haliangiaceae 0,17 0,00 0,03 0,10 

Myxococcaceae 0,07 0,00 0,00 0,03 

Nannocystaceae 0,30 0,00 0,00 0,07 

Polyangiaceae 0,70 0,10 0,00 0,37 

Vulgatibacteraceae 0,00 0,00 0,00 0,00 

Unclassified Myxococcales 0,40 0,10 0,03 0,27 

Oligoflexales 
0319-6G20 0,10 0,00 0,00 0,00 

Oligoflexaceae 0,10 0,00 0,00 0,00 

Syntrophobacterales Syntrophaceae 0,00 0,00 0,13 0,00 

Unclassified 

Deltaproteobacteria 
Other 0,00 0,03 0,03 0,00 

Gammaproteobacteria 

Acidiferrobacterales Acidiferrobacteraceae 0,00 0,00 0,23 0,00 

Betaproteobacteriales 

Burkholderiaceae 3,33 2,50 1,93 3,33 

Hydrogenophilaceae 0,00 0,00 3,50 0,03 

Methylophilaceae 0,13 0,00 0,00 0,03 

Nitrosomonadaceae 2,50 2,43 2,23 2,40 

Rhodocyclaceae 0,00 0,30 0,00 0,03 

Unclassified Betaproteobacteriales 2,17 0,97 3,43 1,90 

Cellvibrionales 

Cellvibrionaceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Halieaceae 0,40 0,00 0,00 0,13 

Porticoccaceae 0,00 0,00 0,17 0,00 

Diplorickettsiales Diplorickettsiaceae 0,07 0,43 0,00 0,03 

Enterobacteriales Enterobacteriaceae 0,00 0,00 0,00 0,10 

Gammaproteobacteria 

Incertae Sedis 
Unknown Family 2,20 0,47 0,10 0,93 

Immundisolibacterales Immundisolibacteraceae 0,00 0,57 0,27 0,03 

Legionellales Legionellaceae 0,13 0,33 0,00 0,00 

Methylococcales Methylomonaceae 0,00 0,00 0,07 0,00 
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 Тип Класс Порядок Семейство 
Содержание рРНК в пробе (в %) 

L1 L2 K2-2 K6 

Oceanospirillales Pseudohongiellaceae 0,00 0,00 0,00 0,07 

Pseudomonadales 
Moraxellaceae 0,00 0,00 0,00 0,03 

Pseudomonadaceae 0,10 0,03 0,10 0,10 

Salinisphaerales Solimonadaceae 0,00 0,00 0,00 0,10 

Steroidobacterales Steroidobacteraceae 0,27 0,13 0,10 0,33 

Xanthomonadales 

Rhodanobacteraceae 0,10 0,17 0,00 0,03 

Xanthomonadaceae 0,37 0,23 0,50 1,00 

Unclassified Xanthomonadales 0,27 0,10 0,00 0,10 

Unclassified 

Gammaproteobacteria 
Other 0,47 7,07 2,73 0,67 

Unclassified 

Proteobacteria 
Other Other 0,37 0,17 0,40 0,30 

Spirochaetes Leptospirae Leptospirales Leptospiraceae 0,00 0,00 0,00 0,00 

Verrucomicrobia Verrucomicrobiae 

Chthoniobacterales 

Chthoniobacteraceae 1,80 0,80 0,03 0,93 

Terrimicrobiaceae 0,03 0,33 0,00 0,00 

Xiphinematobacteraceae 0,40 0,00 0,00 0,13 

Unclassified Chthoniobacterales 0,17 0,07 0,00 0,13 

Opitutales 
Opitutaceae 0,40 0,13 0,27 0,23 

Unclassified Opitutales 0,00 0,00 0,00 0,00 

Pedosphaerales Pedosphaeraceae 0,77 0,33 0,20 0,53 

Verrucomicrobiales 

DEV007 0,00 0,03 0,00 0,00 

Rubritaleaceae 0,37 0,13 0,00 0,20 

Verrucomicrobiaceae 0,10 0,37 0,00 0,03 

Unclassified 

Verrucomicrobiae 
Other 0,10 0,07 0,00 0,00 



 


