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Почва является как местом обитания антибиотикорезистентных микроорганизмов и естественным
источником генов устойчивости к антибиотикам, так и природной средой, в которой могут накап-
ливаться и переноситься клинические детерминанты антибиотикоустойчивости. В этой связи акту-
альной является необходимость количественной оценки антибиотикоустойчивых бактерий в за-
грязненных почвах, используемых в сельском хозяйстве, по сравнению с так называемым фоновым
содержанием в почвах устойчивых бактерий и генов антибиотикорезистентности. Однако данные
по исследованию бактерий, устойчивых к антибиотикам в “чистых”, со сниженной антропогенной
нагрузкой, почвах, практически отсутствуют. В настоящей работе проведено сравнительное иссле-
дование спектров устойчивости к природным и синтетическим антибиотикам у штаммов грамотри-
цательных бактерий, выделенных из почв как “чистых” экосистем (почвы Арктики и Антарктиды),
так и мест с возможным загрязнением (дерново-подзолистой почвы Подмосковья), а также умерен-
но антропогенно загрязненные почвы с повышенным содержанием ртути вблизи Хайдарканского
ртутного месторождения. Обнаружено, что во всех типах биотопов выявляются штаммы, обладаю-
щие устойчивостью к одному или более из использовавшихся природных антибиотиков, за исклю-
чением тетрациклина. Множественной лекарственной устойчивостью обладало около трети иссле-
дованных штаммов, выделенных как из “чистых” почв полярных областей с низкой антропогенной
нагрузкой, так и из “загрязненных” почв вблизи Хайдарканского ртутного месторождения. Полу-
ченные результаты свидетельствуют о том, что наличие множественной устойчивости к антибиоти-
кам у бактерий не является исключительно реакцией на антропогенные загрязнения. В “чистых”
биотопах, формирующихся в экстремально холодных условиях, были выделены штаммы бактерий
с широкими спектрами устойчивости к антибиотикам, в большинстве своем относящиеся к родам,
среди представителей которых широко распространена врожденная антибиотикоустойчивость,
обусловленная особенностями строения внешних клеточных покровов, препятствующих проник-
новению антибиотика в клетку, и наличием различных неспецифических эффлюкс-систем, обеспе-
чивающих удаление из клетки токсичных для нее веществ.

Ключевые слова: антибиотикорезистентность, почвы Антарктиды, почвы Арктики, бактерии экс-
тремально холодных биотопов, бактериальная устойчивость к ртути
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Антибиотики (АБ) являются самым большим
достижением фармацевтики двадцатого века, а воз-
можно, и всей истории медицины. Однако селек-
тивное давление, вызванное широким применени-
ем АБ в течение более шестидесяти лет, привело к
беспрецедентному распространению устойчивых
к ним патогенов в больницах и в биосфере в целом.
Существенное снижение эффективности этих
“чудо-препаратов” названо Всемирной организа-
цией здравоохранения (ВОЗ) одной из величай-
ших угроз для здоровья человечества (Heymann et
al., 2007). Ряд экспертов называют сложившуюся

ситуацию “постантибиотической эпохой” (Cy-
tryn, 2013).

Подавляющее большинство как АБ, использу-
емых в настоящее время для лечения инфекций,
так и генов устойчивости к ним, приобретенных
патогенами человека, имеют природное проис-
хождение (из почв и водоемов). Работы послед-
них лет свидетельствуют о том, что в естествен-
ных условиях функции АБ могут быть никак не
связаны с выполнением роли “оружия”, которую
они играют в клинических условиях. В природных
сообществах АБ могут иметь функции не столько
подавления конкурентов в борьбе за субстрат, но,
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прежде всего, передачи межклеточных и внутри-
клеточных сигналов, обеспечивая тем самым фор-
мирование биопленок, развитие устойчивости к
металлам и др. (Martínez, 2008; Булгакова и со-
авт., 2014). Регуляторная роль АБ предполагает
наличие механизмов ограничения их количества
в клетках как самих продуцентов, так и реципи-
ентных клеток, являющихся членами того же со-
общества. Таким механизмом является развитие
генетических систем устойчивости к АБ. Поэтому
почва не только считается естественным место-
обитанием антибиотикорезистентных микроор-
ганизмов, но и источником генов устойчивости к
АБ. Кроме того, в современных условиях “эры
антибиотиков”, почва также играет роль среды, в
которой могут накапливаться и переноситься
клинические детерминанты устойчивости. Это
связано с тем, что и АБ, и устойчивые к ним бак-
терии попадают в окружающую среду за счет ис-
пользования в качестве удобрения активного ила
городских очистительных сооружений и навоза
животных, которым давали АБ, или вследствие
загрязнения промышленными отходами, в том
числе от фармацевтических производств. Выра-
щенная на таких почвах сельхозпродукция быва-
ет контаминирована устойчивыми к АБ бактери-
ями, которые с пищей попадают в организм чело-
века и животных, что существенно отражается на
повсеместном распространении АБ-резистент-
ных штаммов. Кроме того, и мобильные элемен-
ты, обеспечивающие быстрое распространение
лекарственной устойчивости среди патогенов,
могут попадать в клинику из таких загрязненных
почв и других естественных субстратов (Ashbolt
et al., 2013; Williams-Nguyen et al., 2015). По этой
причине АБ в XXI веке рассматриваются в каче-
стве поллютантов окружающей среды (Martínez,
2009).

В этой связи подчеркивается необходимость
оценки загрязнения используемых в сельском хо-
зяйстве почв бактериями, устойчивыми к АБ. Во
всех странах активно ведутся исследования
устойчивости к АБ у почвенных бактерий при
внесении навоза или активного ила, а также при
антропогенных загрязнениях, например, солями
тяжелых металлов, четвертичными соединения-
ми аммония и др. Однако изучение устойчивости
к АБ бактерий, выделенных из незагрязненных
почв, в которых сохраняется естественный уро-
вень природных механизмов устойчивости, и де-
терминанат устойчивости, не претерпевших изме-
нений под влиянием антропогенной деятельно-
сти, носит эпизодический характер. Очевидно, что
без данных о резистентности бактерий в почвах,
характеризующихся минимальным антропоген-
ным воздействием, невозможно оценить степень
загрязнения почв. Поэтому в научном мире появ-
ляются призывы начать систематическое изуче-
ние содержания антибиотикоустойчивых бакте-

рий в экологически чистых почвах, а также струк-
туры их детерминант устойчивости с целью
получения данных по так называемому “базово-
му” (фоновому) содержанию устойчивых бакте-
рий и генов антибиотикорезистентности в почвах
(Durso et al., 2016; Rothrock et al., 2016; Van Goet-
hem et al., 2018). Изучение бактерий из чистых
экосистем, несомненно, может дать ответы на
ряд вопросов, связанных с закономерностями
распространения устойчивых микроорганизмов
и генов устойчивости и для разработки мер по
ограничению этого распространения. Высказы-
ваются предположения, что почвы с минималь-
ным антропогенным загрязнением и, как след-
ствие, минимальным селективным давлением
поллютантов должны отражать только уровень и
спектр природных АБ и детерминант резистент-
ности к ним (D’Costa et al., 2011), и практически
не содержать генов устойчивости к синтетиче-
ским и полусинтетическим АБ, использование
которых было начато в ХХ веке (Martinez, 2009). В
связи с этим, сравнительное исследование спек-
тров устойчивости к АБ природных почвенных
бактерий из чистых и загрязненных природных
местообитаний является важнейшей задачей. Не-
смотря на очевидную практическую и научную
значимость этой проблемы, работ, посвященных
определению базовой природной устойчивости к
АБ, очень немного, и они содержат противоречи-
вую информацию. Так при исследовании бакте-
рий, выделенных из вечной мерзлоты Арктики и
Антарктики, было отмечено, что при прямом вы-
севе образцов на среды с различными АБ менее
10–3 от общего числа клеток были способны обра-
зовывать колонии. При этом было установлено,
что у изолятов реже всего встречается устойчи-
вость к тетрациклину (Миндлин и соавт., 2008). А
при изучении антибиотикоустойчивости бакте-
рий, выделенных из осадочных пород, изолиро-
ванных от поверхности в течение 3 млн лет, обна-
ружено, что 90% изолятов обладают устойчиво-
стью хотя бы к одному АБ и 86–62% – более чем
к одному. При этом чаще всего наблюдалась
устойчивость к налидиксовой кислоте, тетрацик-
лину и мупироцину (Brown, Balkwill, 2009). По-
мимо этой информации, есть две работы, целью
которых как раз и было определение фоновой ан-
тибиотикоустойчивости бактерий из степных
почв Небраски (Durso et al., 2016) и тундровых
почв Канады (Hayward et al., 2018). Хотя авторы
пытались выбрать наиболее чистые места для от-
бора проб, обнаруженная ими высокая частота
распространения детерминанат устойчивости к
тетрациклину и сульфаниламидам наводит на
мысль о том, что их предположение о нетронуто-
сти исследуемых экосистем было неверным, что и
послужило стимулом для проведения данного ис-
следования.
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Целью работы было сравнить спектр устойчи-
вости к природным и синтетическим антибиотикам
штаммов грамотрицательных бактерий, выделен-
ных как из экосистем, не затронутых антропоген-
ной деятельностью (почв Арктики и Антарктиды),
так и биотопов с возможным загрязнением (дерно-
во-подзолистая почва Подмосковья) и почв c вы-
соким содержанием ртути (вблизи Хайдаркан-
ского ртутного месторождения).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объекты исследования. Объектами исследова-
ния были микробные сообщества, выделенные
из образцов почв оазисов Восточной Антаркти-
ды, Арктики, дерново-подзолистой почвы (гори-
зонт А1) из лесопарковой зоны Подмосковья и
сероземов (горизонт А) из района Хайдарканско-
го ртутного месторождения (табл. 1).

Образцы почв Восточной Антарктиды
отобраны сотрудниками Института географии
РАН к. г. н. Н.С. Мергеловым и к. г. н. А.В. Дол-
гих в период 56-ой и 58-ой Российских антаркти-
ческих экспедиций в районе оазисов Холмы Лар-
семанн и Холмы Тала. Образцы почв Арктики
были отобраны в ходе комплексной экспедиции
“Мониторинговые исследования среды обитания
человека в полярных регионах” (переданы
В.С. Крыленковым) на островах Земля Визе, Се-
верный (Новая Земля) и Хейса (Земля Франца-
Иосифа), а также на морене ледника Альдегонда
острова Западный Шпицберген (переданы

Н.С. Мергеловым). Образцы дерново-подзоли-
стой почвы были получены с кафедры биологии
почв факультета почвоведения МГУ им. М.В. Ло-
моносова. Сероземы в районе Хайдарканского
ртутного месторождения были отобраны чл.-
корр. РАН Р.Б. Хесиным в мае 1983 г (Khesin,
Karasyova, 1984).

Использованные штаммы и условия культивиро-
вания. В работе были использованы только изоля-
ты грамотрицательных бактерий, поскольку для
них легче стандартизовать процедуру тестирова-
ния устойчивости к АБ. Из образцов почв Во-
сточной Антарктики нами были выделены
53 штамма, из тундровых арктических почв – 20,
из дерново-подзолистых почв Подмосковья –
21 штамм, из почв района Хайдарканского ртут-
ного месторождения – 33 штамма, формирующих,
соответственно, 4 коллекции. Чтобы избежать из-
менений генотипа и биохимического статуса, ко-
торые могут происходить в ходе последовательных
пересевов культур в лаборатории и, в частности,
приводить к изменению антибиотикоустойчиво-
сти, все штаммы сразу после выделения в чистую
культуру закладывали на длительное хранение.
Штаммы из Антарктиды и Подмосковья были
выделены в ходе работы и сразу же заложены на
хранение под минеральное масло (Sambrook, Ras-
sel, 2001). Штаммы из Арктики и Хайдаркана были
ранее выделены в ИМГ РАН и сразу после выделе-
ния лиофилизированы. Для культивирования изо-
лятов использовали бульон Лурия-Бертани (LB)
(Sambrook, Russel, 2001), а также LB с добавлени-

Таблица 1. Места отбора образцов почв, использованных для выделения устойчивых к антибиотикам штаммов
бактерий

Районы отбора образцов почв Описание почв

Восточная Антарктида:
районы станций Молодежная и Прогресс (влажные 
долины оазисов Холмы Ларсеманн и Холмы Тала)

Псаммозeмы со слаборазвитыми органогенными
горизонтами W (верхние горизонты 5–10 и 15–20 см)

Арктика:
о. Западный Шпицберген, архипелаг Шпицберген Пелозeмы типичные и глееватые, псаммозeмы типичные 

(верхние горизонты 5–10 см)
о. Северный, архипелаг Новая Земля Литозем грубогумусовый (верхние горизонты 5–10 см)
о. Хейса, архипелаг Земля Франца-Иосифа Псаммозeм мерзлотный (верхние горизонты 0–10 см)
о. Земля Визе Слаборазвитые пустынно-арктические почвы (верхние 

горизонты 0–10 см)

Киргизия:

Хайдарканское месторождение ртутных руд Сероземы на карбонатной коре выветривания (верхний 
горизонт 0–5 см)

Московская область:
лесопарковая зона в 10 км от дачного поселка
Загорянский

Дерново-подзолистая почва (горизонт А1)
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ем 1.8% агара (LA). Все штаммы выращивали при
30°С.

Определение спектра устойчивости. Опыты по
определению спектра устойчивости штаммов к
различным АБ проводили с помощью матрицы на
50 лунок. В качестве положительных/отрицатель-
ных контролей в опытах по определению спектра
устойчивости к АБ были использованы ранее оха-
рактеризованные штаммы (табл. 2). Использова-
ли только свежие (суточные) культуры. В каждую
лунку матрицы вносили 100 мкл LB и с помощью
стерильной зубочистки суспендировали один из
тестируемых или контрольных штаммов. После
заполнения всех лунок с помощью специального
инокулятора матрицу последовательно печатали
на чашки Петри со средой LА без АБ (для контро-
ля роста каждого штамма) и с одним из антибио-
тиков различных классов в следующих концен-
трациях (мкг/мл): 1) аминогликозиды: стрепто-
мицин (Str) – 50–100, канамицин (Km) – 25–50,
спектиномицин (Sp) – 50–100; 2) тетрациклины:
тетрациклин (Tc) – 10; 3) производные нитробен-
зола: хлорамфеникол (левомицитин) (Cm) – 20;
4) β-лактамы: ампициллин (Ap) – 100–200; 5) хи-
нолоны – налидиксовая кислота (Nal) – 20. Кон-
центрации АБ были подобраны ранее экспери-
ментальным путем как наиболее оптимальные
для выявления бактерий, устойчивых к данным
АБ (Petrova et al., 2009). Чашки инкубировали
1 сут при 30°С, после чего оценивали устойчи-
вость каждого штамма по сравнению с отрица-
тельным и положительными контролями и его
ростом на среде без АБ. Вывод о спектре устойчи-
вости штаммов к АБ делали на основании трех (и
более при необходимости) независимых опытов.
Устойчивость ряда штаммов была дополнительно
проверена с помощью рассевов на чашках с АБ
при сравнении с контрольными устойчивыми и
чувствительными штаммами.

Штаммы из Хайдарканского ртутного место-
рождения дополнительно проверяли на устойчи-
вость к ртути (HgCl2, 5 мкг/мл).

Идентификация штаммов. Выборочно до рода
были идентифицированы по 1–3 штамма с каж-
дым типом спектра антибиотикоустойчивости
(табл. 3) из каждой коллекции. Идентификацию
проводили на основе анализа нуклеотидных по-
следовательностей гена 16S рРНК штаммов. Ге-
номную ДНК из бактериальных клеток выделяли
c помощью набора GeneJET Genomic DNA Purifi-
cation Kit (“Thermo Scientific”), следуя рекомен-
дациям производителя. Для амплификации гена
16S рРНК использовали универсальные консер-
вативные праймеры прокариот 63F и 1387R
(Lane, 1991). ПЦР проводили в режиме: 1) 95°С –
4 мин, 2) 30 циклов с чередованием температурных
интервалов: 95°С – 1 мин, 55°С – 1 мин, 72°С –
1 мин 30 с, 3) 72°С – 5 мин. Продукты ПЦР ана-
лизировали методом электрофореза в 0.9% ага-
розном геле с добавлением бромистого этидия.
ПЦР-продукты очищали на колонках с помощью
готового набора GeneJET PCR Purification Kit
(“Thermo Scientific”). Секвенирование очищен-
ных фрагментов ДНК проводили на автоматиче-
ском секвенаторе в ЦКП “Геном” (Институт мо-
лекулярной биологии РАН). Нуклеотидные по-
следовательности генов 16S рРНК анализировали
с использованием программ онлайн программ
BLAST (Altschul et al., 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

При обсуждении проблемы исследования фо-
новой (базовой) устойчивости к АБ в литературе
дискутируется вопрос, где отбирать образцы для
ее определения. Естественно, что наиболее опти-
мальными являются районы, для которых доку-
ментально подтверждено отсутствие каких-либо
загрязнений на протяжении хотя бы нескольких
последних десятков лет. Однако чаще всего быва-

Таблица 2. Штаммы из коллекции ИМГ РАН, использованные в качестве контролей в опытах по определению
спектра устойчивости

* Здесь и далее обозначения антибиотиков: Ap – ампициллин, Km – канамицин, Lv– левомицентин (хлорамфеникол), Nal –
налидиксовая кислота, Str – стрептомицин, Sp – спектиномицин, Tc – тетрациклин, Hg – HgCl2 (сулема).

Название штамма Спектр устойчивости* Ссылка

Отрицательный контроль
JF 238 (E. coli) Чувствительный ко всем

использованным АБ
Petrova et al., 2011

Положительные контроли
JF238 (E. coli) (pGEM-7Zf (−)::Tn5045) Ap, Str, Sp, Nal Petrova et al., 2011
VS15 (Acinetobacter lwoffii) Ap, Lv, Str, Sp Mindlin et al., 2009
MR29-12 (Psychrobacter maritimus) Ap, Str, Tc Mindlin et al., 2009
TC79 (Stenotrophomonas maltophilia) Hg, Ap, Km Petrova et al., 2014



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 88  № 6  2019

ИЗУЧЕНИЕ БАЗОВОЙ УСТОЙЧИВОСТИ К АНТИБИОТИКАМ БАКТЕРИЙ 699

ет необходимо определять базовую устойчивость
для районов, где почвы активно используются че-
ловеком, но в таких местах найти чистую почву
для исследования нередко бывает невозможно.
Поэтому очень трудно разграничить устойчи-
вость, являющуюся результатом антропогенного
воздействия, от колебаний природной резистент-
ности, которая может зависеть от естественной
неоднородности и пространственной динамики
устойчивых к АБ бактерий в различных почвах
(Durso et al., 2018). В настоящей работе были про-
ведены сравнительные исследования спектров
устойчивости к выбранным нами АБ и частоты
распространения антибиотикоустойчивых штам-
мов почвенных бактерий, выделенных из неза-
грязненных мест, а также биотопов с небольшой
антропогенной нагрузкой. Под небольшой ан-
тропогенной нагрузкой подразумевается невысо-
кая посещаемость людьми и животными мест от-
бора проб и отсутствие явного промышленного и
сельскохозяйственного загрязнения. Кроме того,
были исследованы такие места, где помимо не-

большой антропогенной нагрузки наблюдается
повышенное естественное содержание ртути. Та-
кие биотопы были выбраны нами в связи с тем,
что в клинике часто гены устойчивости к ртути и
гены резистентности к различным АБ входят в со-
став одних и тех же мобильных элементов (R-плаз-
мид и транспозонов группы Tn21). Кроме того,
было показано, что в городских почвах увеличе-
ние содержания тяжелых металлов приводит к
росту содержания генов устойчивости к различ-
ным АБ за счет горизонтального переноса мо-
бильных элементов, содержащих оба типа детер-
минант резистентности (Zhao et al., 2019). Таким
образом, при cелективном давлении, вызванном
повышенным содержанием ртути, могут одно-
временно отбираться бактерии, устойчивые как к
ртути, так и к АБ. Мы ограничились исследова-
нием только грамотрицательных бактерий, по-
скольку их рост обычно ингибируют сходные
концентрации различных АБ, тогда как для грам-
положительных бактерий ингибирующие кон-

Таблица 3. Спектры устойчивости к антибиотикам в различных почвах

* Обозначения антибиотиков как в табл. 2.
** Количество изолятов с данным спектром антибиотикоустойчивости в % от общего числа изолятов данной коллекции.

Спектры 
устойчивости*

Встречаемость разных спектров устойчивости к АБ**

Арктика Антарктида дерново-подзолистая 
почва Хайдаркан

Str 3–15.0 5–9.4 – 2–6.1
Sp – 1–1.9 2–9.5 –
Km 1–5.0 2–3.8 2–9.5 4–12.1
Lv – – – 3–9.1
Ap 5–25.0 17–32.1 4–19.1 3–9.1
1 устойчивость 9–45.0 25–47.2 8–38.1 12–36.4
Ap, Lv 3–15.0 4–7.5 1–4.75 –
Ap, Sp 1–5.0 2–3.8 1–4.75 2–6.1
Str, Sp 1–5.0 – – –
Km, Lv – 1–1.9 – –
Km, Ap – – – 1–3.0
2 устойчивости 5–25.0 7–13.2 2–9.5 3–9.1
Ap, Lv, Sp – 1–1.9 3–14.3 5–15.1
Ap, Sp, Str – 5–9.4 1–4.75 –
Ap, Sp, Km 1–5.0 – – –
3 устойчивости 1–5.0 6–11.3 4–19.1 5–15.1
Ap Sp Str Km 1–5.0 2–3.7 – –
4 устойчивости 1–5.0 2– .8 – –
Ap Sp Str Km Tc – 1–1.9 – –
5 устойчивостей – 1–1.9 – –
Чувствительные 4–20.0 12–22.6 7–33.3 13–39.4
Всего штаммов 20 53 21 33
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центрации могут сильно варьировать, что затруд-
няет массовый анализ.

Во всех исследованных биотопах обнаружены
штаммы, обладающие устойчивостью к одному
или более из использовавшихся природных (то
есть не синтетических) АБ, за исключением тет-
рациклина, устойчивость к которому проявил
лишь один штамм из Антарктиды (рис. 1). Следу-
ет отметить, что в 98 из 100 исследованных образ-
цов почв Небраски, которые рассматривали как

чистые, были обнаружены гены устойчивости к
тетрациклину. Кроме того, ни один из исследо-
ванных нами штаммов не проявил устойчивости
к налидиксовой кислоте, которая является синте-
тическим антибактериальным препаратом. Воз-
можно, причиной этого является искусственное
происхождение данного АБ, однако в ряде работ в
относительно чистых почвах обнаруживали при-
сутствие генов устойчивости к сульфаниламиду,
который также является синтетическим препара-
том (Durso et al., 2016; Hayward et al., 2018). У ис-
следованных в данной работе штаммов бактерий
наиболее распространена устойчивость к ампи-
циллину. Далее по степени убывания встречаемо-
сти идут устойчивости к спектиномицину, лево-
мицетину, стрептомицину и на последнем месте,
как уже было сказано выше, к тетрациклину.
Сходная закономерность была отмечена при ис-
следовании спектров устойчивости к АБ грамот-
рицательных бактерий, выделенных из многолет-
немерзлых отложений (Миндлин и соавт., 2008),
и при анализе метагеномов антарктических почв,
в которых было выявлено присутствие генов
устойчивости к аминогликозидам, хлорамфени-
колу и бета-лактамным АБ (Van Goethem et al.,
2018).

Во всех выборках около трети штаммов обла-
дали устойчивостью к одному АБ, а чувствитель-
ные штаммы также составляли приблизительно
треть от общего числа в почвах полярных обла-
стей и чуть больше в образцах дерново-подзоли-
стой почвы и сероземов в районе Хайдарканского
рудника (табл. 3). На диаграмме (рис. 2) видно,
что штаммы из почв полярных областей обладали
более широким спектром устойчивости, по срав-
нению со штаммами из дерново-подзолистых
почв и сероземов. Причем в коллекции антаркти-
ческих штаммов с устойчивостью к трем различ-
ным АБ было обнаружено больше штаммов, чем в
коллекции из арктических почв. Таким образом,
устойчивость к АБ штаммов бактерий, обитаю-
щих в нетронутых почвах, отличающихся суровы-
ми климатическими условиями формирования,
оказалась чуть выше, чем у штаммов, выделенных
из почвы, подверженной слабому антропогенно-
му воздействию, умеренной климатической зоны
и почв вблизи ртутного рудника.

Интересен следующий факт. При том, что 29
из 33 хайдарканских штаммов были устойчивы к
сулеме, наличие ртути в почве не привело к уве-
личению устойчивости к АБ обитающих в ней
штаммов, в отличие от городских почв, в которых
повышение содержания тяжелых металлов, и в
частности ртути, приводило к увеличению коли-
чества копий и разнообразия генов устойчивости
к АБ (Zhao et al., 2019). Из этого следует, что де-
терминанты устойчивости и генетические струк-
туры, в состав которых они входят, в биотопах,
подвергающихся сильному антропогенному воз-

Рис. 1. Устойчивость выделенных штаммов к исполь-
зованным АБ. Цифрами на диаграммах указано число
резистентных штаммов к каждому из АБ в разных
биотопах. Обозначения антибиотиков как в табл. 2.
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действию или не подвергающихся таковому, мо-
гут сильно различаться. Косвенные данные о том,
что в “чистых” природных популяциях, в отличие
от популяций из “загрязненных” почв и клиники,
гены устойчивости к АБ не сцеплены с мобиль-
ными элементами, были получены и при иссле-
довании образцов почв Восточной Антарктиды
(Van Goethem et al., 2018). В цикле работ по изуче-
нию молекулярно-генетической структуры де-
терминант устойчивости к АБ и ртути у бактерий
из вечной мерзлоты было показано, что у них, в
отличие от “клинических” детерминант, преоб-
ладают простые мобильные элементы, содержа-
щие устойчивость только к одному АБ или ртути
(Миндлин, Петрова, 2017).

Полученные данные свидетельствуют о том,
что штаммы бактерий из чистых почв полярных
областей обладают множественной устойчиво-
стью к АБ, сходной с резистентностью изолятов
из почв с низким антропогенным воздействием
или с повышенным содержанием ртути. Таким
образом, наличие множественной устойчивости
к АБ не является исключительно реакцией на ан-
тропогенное загрязнение. Вероятно, в “чистых”
биотопах, формирующихся в экстремально хо-
лодных условиях, устойчивость связана в боль-
шей степени с так называемой врожденной
устойчивостью, которая обусловлена, например,
характерным для конкретной систематической
группы строением клеточной стенки, препят-
ствующей проникновению АБ в клетку и/или на-
личием различных неспецифических систем вы-
броса токсичных для клетки веществ.

Тот факт, что спектры устойчивости антаркти-
ческих штаммов были шире спектров штаммов из
Хайдаркана, может быть связан с тем, что штам-
мы из Антарктиды вообще могут проявлять высо-
кую степень толерантности к различным стрес-
сам в силу постоянного внешнего воздействия
экстремальных условий: низкой влажности, вы-
сокого уровня УФ облучения, постоянных коле-
баний температуры. Наиболее вероятно, что в
данном случае устойчивость к АБ не обусловлена
наличием специфических генов устойчивости, а
возникает за счет неспецифических механизмов,
связанных с изменением протекания биохимиче-
ских процессов в клетке в целом. Кроме того,
можно предположить, что при наличии высоких
концентраций ртути, которые характерны для
Хайдарканского месторождения, отбираются
бактерии тех систематических групп, которые не
обладают врожденной устойчивостью к АБ. Сле-
дует подчеркнуть, что у клинических штаммов
как раз устойчивость к ртути часто бывает сцеп-
лена с множественной лекарственной устойчиво-
стью, поскольку все детерминанты входят в со-
став одних и тех же мобильных элементов, обес-
печивающих их распространение.

Обращает на себя внимание тот факт, что сре-
ди штаммов с множественной устойчивостью бы-
ли выявлены различные типы спектров устойчи-
вости к АБ (табл. 3). Причем некоторые спектры
устойчивости были обнаружены в разных биото-
пах. Например, комбинация устойчивости “Ap,
Sp” встречалась у бактерий, выделенных из всех
4-х местообитаний; спектры устойчивости “Ap,
Lv” и “Ap, Lv, Sp” – у бактерий из трех биотопов;

Рис. 2. Количество изолятов, обладающих разными
спектрами устойчивости к АБ в коллекциях из разных
биотопов. Цифрами около каждого из столбцов на
диаграммах указано число изолятов, обладающих
устойчивостью к одному, двум, трем или четырем АБ
или чувствительных ко всем АБ.
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спектр “Ap, Sp, Str” – у бактерий из образцов ан-
тарктических почв, дерново-подзолистой почвы,
и образцов серозема в районе Хайдарканского
ртутного месторождения; спектр “Ap, Sp, Str,
Km” – у бактерий из арктических и антарктиче-
ских почв. Можно предположить, что эти спектры
принадлежат типичным почвенным бактериям,
обитающим в разных почвах. Кроме того, были
выявлены уникальные спектры устойчивости к
нескольким АБ у бактерий, выделенных из разных
почв, например, “Km, Lv” и “Ap, Sp, Str, Km, Tc”.

Для проверки гипотезы о зависимости спектра
устойчивости от систематической принадлежно-
сти данного бактериального штамма мы провели
выборочную идентификацию штаммов с каждым
типом спектра устойчивости из каждой экосисте-
мы. Из рассмотрения табл. 4 следует, что штаммы
с широкими спектрами устойчивости преимуще-
ственно относятся к родам, среди представителей
которых широко распространена врожденная
устойчивость: Pseudomonas, Acinetobacter, Stenotro-
phomonas. Причем псевдомонады преобладают
среди изолятов с широкими спектрами. Извест-
но, что псведомонады за счет низкого содержа-
ния поринов в клеточной мембране обладают
устойчивостью к ампициллину (Delcour, 2009),

что четко подтверждают и наши данные. Кроме
того, псевдомонады обладают активными систе-
мами эффлюкса, что может обеспечивать устой-
чивость к АБ разных классов. Псевдомонады яв-
ляются типичными обитателями различных почв,
и именно к ним относятся штаммы с одинаковы-
ми спектрами, обнаруженные во всех или в боль-
шинстве исследуемых биотопов. Системы эф-
флюкса имеются у многих грамотрицательных
бактерий, чем, по-видимому, и обусловлена
устойчивость штаммов, относящихся к таким ро-
дам, как Sphingomonas, Delftia, Ralstonia, Variovo-
rax, Cytophaga, Bacteroides, Comamonas, Brevundi-
monas, Chryseobacterium. Следует отметить, что
среди устойчивых одновременно к нескольким
различным антибиотикам штаммов грамотрица-
тельных бактерий, выделенных из образцов мно-
голетнемерзлых отложений, также преобладали
представители Pseudomonas, Acinetobacter, Steno-
trophomonas (Mindlin et al., 2009).

Интересно, что представители рода Acineto-
bacter были обнаружены как среди чувствитель-
ных штаммов, так и среди изолятов и с узким, и с
широким спектром устойчивости. При этом кли-
нические штаммы, относящиеся к этому роду,
славятся своими широчайшими спектрами

Таблица 4. Спектр устойчивости идентифицированных штаммов бактерий

* Обозначения антибиотиков как в табл. 2.
Н.о. – не определяли.

Спектр 
устойчивости* Арктика Антарктида Дерново-подзолистая 

почва Хайдаркан

Str Acinetobacter,
Sphingomonas

Delftia, Ralstonia, 
Variovorax

– Acinetobacter

Sp – Sphingomonas Cytophaga, Bacteroides –
Km Chryseobacterium Ochrobactrum Cytophaga,

Comamonas
Acinetobacter (2)

Lv – – – Acinetobacter
Ap Pseudomonas (2) Pseudomonas (6),

Brevundimonas
Pseudomonas (2) Pseudomonas,

Acinetobacter
Ap, Lv Pseudomonas (2) Pseudomonas (2) Pseudomonas –
Ap, Sp Pseudomonas Pseudomonas Pseudomonas Pseudomonas,

Acinetobacter
Str, Sp Acinetobacter – – –
Km, Lv – Ralstonia – –
Km, Ap – – – Acinetobacter
Ap, Lv, Sp – Pseudomonas Pseudomonas (2) Pseudomonas (2)
Ap, Sp, Str – Pseudomonas (2) Delftia –
Ap, Sp, Km Stenotrophomonas – – –
Ap, Sp, Str, Km Chryseobacterium Variovorax – –
Ap, Sp, Str, Km, Tc – Acinetobacter – –
Чувствительные Н.о. Н.о. Klebsiella, Enterobacter, 

Agrobacterium
Acinetobacter (2),
Psychrobacter
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устойчивости, часто также являющейся врожден-
ной, по крайней мере, частично. Ряд почвенных
псевдомонад также обладали весьма скромными
спектрами устойчивости, по сравнению с клини-
ческими штаммами. Эти факты еще раз свиде-
тельствуют о том, что в клинике в условиях жест-
кого селективного отбора реализуются все потен-
циальные возможности, позволяющие бактериям
выживать.

Таким образом, полученные данные позволя-
ют заключить, что бактерии из незагрязненных
местообитаний могут обладать множественной
устойчивостью к АБ. Изучение детерминант
устойчивости к АБ бактерий, выделенных из
почв, формирующихся в экстремальных клима-
тических условиях практически в отсутствие ан-
тропогенного воздействия, позволит расширить
представления о механизмах устойчивости при-
родных штаммов к АБ и их эволюции. К анало-
гичному заключению пришли и авторы работы по
исследованию разнообразия и структуры детер-
минант устойчивости к АБ в метагеномах нетро-
нутых антарктических почв в районе ледника
Маккай. Авторы предложили рассматривать ан-
тарктические почвы как “природный резервуар”
генов устойчивости к АБ, сформировавшийся в
отсутствии внешних антропогенных воздействий
(Van Goethem et al., 2018).
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Abstract—Soil is not only a habitat of antibiotic-resistant microorganisms and a natural source of antibiotic
resistance genes, but also an environment in which clinical determinants of antibiotic resistance may be ac-
cumulated and transferred. Quantitative assessment of antibiotic-resistant bacteria in polluted soils used in
agriculture and its comparison to the so-called baseline content of resistant bacteria and their resistance genes
in the soil is therefore urgent. However, the data on the study of antibiotic-resistant bacteria in pristine soils
(with minimal anthropogenic impact) are practically absent. Comparative study was therefore carried out on
the spectra of resistance to natural and synthetic antibiotics among gram-negative bacteria isolated from var-
ious soils: pristine (Arctic and Antarctic soils); sites with possible pollution (sod-podzolic soils of a woodland
park area in the Moscow region), and moderately polluted soils with high mercury content (near the Khaid-
arkan mercury mine). It was revealed that strains resistant to one or more of the used natural antibiotics, with
the exception of tetracycline, were found in all types of biotopes. About one third of the studied strains, both
isolated from soils of polar regions with low anthropogenic impact, and from polluted soils near the Khaid-
arkan mercury mine, exhibited multiple drug resistance. These results suggest that the presence of multiple
antibiotic resistance in bacteria is not solely a response to anthropogenic pollution. Bacterial strains with
multidrug antibiotic resistance isolated from the biotopes formed in extremely cold conditions belonged
mainly to the genera among the representatives of which intrinsic resistance is widespread, due to the specific
structure of their cell walls, preventing antibiotic penetration into the cell, and the to the presence of various
nonspecific eff lux systems of release of toxic substances from the cell.

Keywords: antibiotic resistance, Antarctic soils, Arctic soils, bacteria of extremely cold biotopes, bacterial re-
sistance to mercury



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


