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В ПОЧВЕННОЙ КАТЕНЕ ВДОЛЬ РЕКИ ХАРЫ1
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На примере почвенной катены вдоль реки Хары, впадающей в гиперсоленое озеро Эльтон, изучена
таксономическая структура прокариотных микробных комплексов засоленных почв Приэльтонья,
а также дана их сравнительная характеристика. Методом пиросеквенирования в почвенных образ-
цах выявлено 11 бактериальных и 2 архейные филы. Сравнительный анализ структуры микробных
сообществ выявил различия между пойменными солончаками и светло-каштановыми почвами на
склоне и вершине речной террасы. Описаны закономерности распространения шести доминирую-
щих фил (Euryarchaeota, Thaumarchaeota, Proteobacteria, Firmicutes, Bacteroidetes, Actinobacteria). Для
образцов из пойменных почв установлена зависимость между распространением представителей
фил Euryarchaeota, Thaumarchaeota, Firmicutes, Actinobacteria и Proteobacteria и степенью засоления, а
также рН почвенной вытяжки. В образцах светло-каштановых почв обнаружено преобладание фил
Actinobacteria и Firmicutes. Методом клонирования гена 16S рРНК выявлено большое разнообразие
представителей рода Streptomyces (Actinobacteria). Многие выделенные клоны стрептомицетов были
гомологичны известным продуцентам антибиотиков, что говорит перспективности почв Приэльто-
нья для дальнейшего биотехнологического скрининга.

Ключевые слова: микробное разнообразие, засоленные почвы, аридные экосистемы, Streptomyces,
озеро Эльтон, пиросеквенирование, микробная биотехнология
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Изучение микробного разнообразия почвенных
сообществ засушливых и засоленных местообита-
ний вызывает особый интерес в связи с проблемами
глобального изменения климата, а также в связи с
оценкой биотехнологической ценности данных
местообитаний. Глобальное изменение климата и
возрастающая антропогенная нагрузка приводят
к опустыниванию и увеличению доли засоленных
почв в природных экосистемах по всему миру
(Rengasamy, 2006). В настоящее время актуаль-
ным является изучение смены микробных сооб-
ществ в условиях аридного климата, а также вы-
явление изменений в составе микробиомов, их
экологических функциях и механизмах адапта-
ции к изменению режимов засоления, ощелачи-
вания, растительного покрова и других характе-

ристик почв засушливых местообитаний. В даль-
нейшем такие данные могут быть использованы
для изучения влияния глобальных климатиче-
ских процессов на природные микробные экоси-
стемы. К настоящему моменту известны единич-
ные комплексные филогенетические исследования
прокариотных микробных сообществ засоленных
почв на территории Китая (Xie et a., 2017), США
(Hollister et al., 2010), Пакистана (Mukhtar et al.,
2017). Саудовской Аравии (Bibi et al., 2018) и Мек-
сики (Navarro-Noya et al., 2015).

Район Приэльтонье – это уникальный при-
родный объект, расположенный в Юго-Восточ-
ной части Восточно-Европейской равнины в
Прикаспийской низменности (Волгоградская об-
ласть, Россия). Озеро Эльтон является самым со-
леным озером в Европе и одним из самых боль-
ших гиперсоленых озер в мире. Его площадь со-
ставляет 155 км2, а соленость варьирует от 300 до

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна
по doi 10.31857/S0026365620060117 для авторизованных
пользователей.
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613 г/л (Argaman et al., 2012). Озеро расположено
во впадине между крупными соляными купола-
ми, развившимися вследствие процессов соляно-
купольной тектоники на севере Прикаспийской
низменности. Оно находится на 15 м ниже уровня
моря, тогда как самая высокая точка Приэльто-
нья, гора Улаган, располагается на 68 м выше
уровня моря. В Эльтон впадают семь минерали-
зованных рек: Хара, Ланцуг, Солянка, Чернавка,
Большая и Малая Сморогда, Карантинка. Все ре-
ки, помимо М. Сморогды, являются мезогалин-
ными (Kanapatskiy et al., 2018).

Почвенный покров Приэльтонья сформирован
в условиях резко континентального засушливого
климата с жарким летом (средняя температура
июля 25°C) и умеренно холодной зимой (средняя
температура января –11°C) и количеством осад-
ков около 300 мм в год. Почвы данного района
представлены типичными солончаками, солян-
купольными структурами и солончаками авто-
морфными солончаковатыми со светло-кашта-
новой солонцеватой солончаковатой почвой, при
этом процент участия сопутствующей почвы со-
ставляет около 10–25% (Шишов, Панкова , 2006).

В районе Приэльтонья выражена постгидро-
морфная эволюция почв, когда от уреза воды озера
к водораздельным участкам происходит рассо-
лонцевание, рассоление и остепнение почв (Ан-
дреева и соавт., 2010). Таким образом, этот район
представляет уникальную возможность просле-
дить влияние естественной смены почв на изме-
нение состава почвенных микробных сообществ.

Микробиологические исследования, проводи-
мые в Приэльтонье, как правило, были посвяще-
ны водным экосистемам (Kanapatskiy et al., 2018).
Единственным на данный момент исследованием
микробного разнообразия почв этого района яв-
ляется работа Зеновой и соавт. (2016), в которой
было установлено, что по мере удаления от озера
и смены почв вдоль реки Хары увеличивается

численность и разнообразие родов актиномице-
тов (Zenova et al., 2016). Таким образом, микроб-
ное разнообразие почв Приэльтонья до настоя-
щего времени практически не изучено.

Целью данной работы стало описание филоге-
нетического разнообразия прокариотных мик-
робных сообществ почв, расположенных вдоль
реки Хары (район Приэльтонья).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объекты исследования и отбор образцов

Объектами исследования стали почвы, распо-
ложенные вдоль реки Хары, впадающей в озеро
Эльтон с севера (рис. 1а–1б, табл. 1). В августе
2013 г. было отобрано пять образцов по направле-
нию от уреза воды к вершине речной террасы: H1,
H2, H3, H4 и Н5 (рис. 1в–1д). Площадь станций
для отбора почв составила 100 × 100 см для каж-
дой точки пробоотбора. Почвенные пробы для
молекулярных анализов были отобраны из верх-
него слоя почвы на глубине 10 см от почвенной
поверхности. Если почвенные образцы были по-
крыты соляной коркой, то отбор почв произво-
дился после удаления корки с поверхности. Все
почвенные образцы были отобраны в стерильные
емкости с хладагентами и перевезены в лаборато-
рию, где хранились при температуре –20°C до вы-
деления ДНК.

Поскольку пойменные почвы подвержены
наибольшему изменению за счет процессов осу-
шения и затопления, то для их описания были за-
ложены почвенные разрезы П1, П5 и П9 (подроб-
ное описание приведено в Приложении), соот-
ветствующие точкам Н1, Н2 и Н3, и определены
физико-химические свойства верхних горизон-
тов почв (рис. 1). Для определения типов почв П1,
П5 и П9 была использована как Международная
классификация WRB (IUSS Working Group WRB,
2014), так и Классификация почв России 2008

Таблица 1. Характеристика почв Приэльтонья

Образец П1 = Н1 П5 = Н2 П9 Н3 Н4 Н5

Расположение
в катене

Пойма у уреза 
воды

Пойма Подножие склона Склон Вершина 
склона

Соляная корка Есть Есть Есть (с включением 
песка)

Отсутствует Отсутствует

Растительность Отсутствует Начало разрастаний 
солянковой
растительности

Солянковая
растительность

Полынно-
солянковая
растительность

Разнотравье
на вершине 
склона

Содержание 
солей (TDS, г/л)

4.5 1.2 6.6 Измерения не проводились

Кислотность 
почвы, рН

6.3 7.8 6.4
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КУЗНЕЦОВА и др.

(Полевой определитель…, 2008). Характеристика
более стабильных почв, соответствующих точкам
Н4 и Н5 приведена по литературным данным
(Почвы Приэльтонья (Аверьянов, Сохина,
неопубл.)).

Для исследования солевого состава верхнего
10 см горизонта почв был проведен анализ водной
вытяжки (1 : 5), где были определены значения
рН и TDS (Total Dissolved Solids) для образцов П1,
П5 и П9. Измерения проводилось на стационар-
ных приборах “Эксперт-pH” и “Mettler Toledo
Seveneasy” соответственно.

Выделение, амплификация 
и пиросеквенирование ДНК из почв

ДНК экстрагировали из 0.2 г почвы при помо-
щи PowerSoil DNA Isolation Kit (Mobio Laborato-
ries, Solana Beach, CA, USA). Гомогенизацию об-

разцов проводили на приборе Precellys 24 (Bertin
Technologies, France). Степень очистки и качество
выделенной ДНК тестировали при помощи элек-
трофореза в 0.5× TAE буфере на 1% агарозном геле.

При конструировании и секвенировании ам-
пликонных библиотек очищенный препарат
ДНК (по 10–15 нг) использовался в качестве мат-
рицы в реакции ПЦР (температурный профиль:
95°С – 30 с, 50°С – 30 с, 72°С – 30 с; всего 30 циклов)
с добавлением полимеразы Encyclo (“Евроген”,
Россия) и универсальных праймеров к вариабель-
ному участку V4 гена 16S рРНК – F515 (GTGC-
CAGCMGCCGCGGTAA) и R806 (GGACTA
CVSGGGTATCTAAT) (Bates et al., 2010). Кроме
того, в праймеры вводили олигонуклеотидные
идентификаторы для каждой пробы (20 иденти-
фикаторов) и служебные последовательности,
необходимые для пиросеквенирования по прото-
колу фирмы “Roche” (Швейцария). Подготовку

Рис. 1. Район исследований и расположение станций отбора образцов: (а) географическое положение оз. Эльтон,
(б) схема оз. Эльтон и впадающих в него рек (красной стрелкой отмечен район работ); (в–г) расположение почвенных
разрезов (П1, П5, П9) и станций отбора почвенных образцов (H1-H5) (Yandex-карты); (д) схема катены реки Хары и
расположенных вдоль нее станций Н1−Н5 (стрелка указывает направление течения реки).
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проб и секвенирование выполняли на приборе
GS Junior (“Roche”, Швейцария) согласно реко-
мендациям производителя.

Обработка данных пиросеквенрования

Необработанные последовательности (raw se-
quences) были проанализированы с помощью
QIIME ver. 1.9.0 (www.qiime.org). Для снижения
ошибок мультиплексные считывания были сна-
чала отфильтрованы по качеству и сгруппирова-
ны в соответствии со штрих-кодовыми последо-
вательностями. Последовательности менее 200
пар оснований и уровнем качества ниже 25, а так-
же те, которые содержали некорректные иденти-
фикаторы (barcodes), праймеры, неоднозначные
символы или гомополимерную длину, равную
или превышающую 8 пар оснований, были ис-
ключены из дальнейшего анализа. Последова-
тельности, не принадлежащие прокариотам, а
также химерные последовательности и синглето-
ны были также удалены из исследуемого массива
данных.

Дальнейшие шаги включали объединение по-
следовательностей в операционные таксономи-
ческие единицы (ОТЕ) с 97%-ным порогом сход-
ства с использованием алгоритма uclust с выбо-
ром репрезентативных последовательностей по
алгоритму “most_abundant”. Выравнивание нук-
леотидных последовательностей производили со-
гласно алгоритму PyNast, далее осуществляли по-
строение матрицы генетических расстояний. Для
проведения всех вышеперечисленных оценок
проводили процедуру нормализации числа по-
следовательностей в выборке по минимальному
образцу. Классификацию последовательностей
осуществляли с использованием банка данных
RDP (Ribosomal Database Project), доступного на
сайте http://rdp.cme.msu.edu/. Сравнительный
анализ микробных сообществ почвенных образ-
цов и таксономическую идентификацию нуклео-
тидных последовательностей проводили с ис-
пользованием программного пакета QIIME 1.9.0.
Все последовательности были депонированы на
сервере NCBI Sequencing Read Archive (SRA) (http://
trace.ncbi.nlm.nih.gov/Traces/sra/) с присвоением
идентификатора (BioProject ID) PRJNA315964.

Для сравнения микробных сообществ были
проведены оценки альфа- и бета-разнообразия.
Анализ альфа-разнообразия включал в себя вы-
числение индексов: Шеннона (H = – ∑pi lnpi, где
pi – доля i-го вида в сообществе), филогенетиче-
ского разнообразия (индекса Фейта, определяе-
мого как сумма длин ветвей филогенетического
древа, соединяющих все виды в сообществе) и
Чао1 (Chao1 = Sobs + a/b, где Sobs – число обна-
руженных ОТЕ, a – число ОТЕ, содержащих 1 си-
квенс, b – число ОТЕ, содержащих 2 сиквенса).

Для оценки бета-разнообразия для расчета “рас-
стояния” между любыми парами прокариотных
сообществ использовали метрику “взвешенного”
(weighted) UniFrac (Lozupone et al., 2011). Резуль-
таты представлены в виде кластерного анализа с
бутстрэп-поддержкой для подтверждения точно-
сти ветвления. Все оценки были измерены для
нормализованных данных (нормализация прово-
дилась до наименьшего числа последовательно-
стей, присутствующих в анализируемом массиве
данных). Анализ зависимости между таксономи-
ческим разнообразием и химическими свойства-
ми почв для образцов Н1, Н2 и Н3 был сделан на
основе линейной корреляции Пирсона в про-
граммном пакете StatPlus.

Амплификация, клонирование и секвенирование 
генов 16S рРНК стрептомицетов

Анализ разнообразия стрептомицетов прово-
дили в образце почвы Н4. Тотальная ДНК была
экстрагирована из образца, согласно раннее опи-
санной процедуре (Boulygina et al., 2001). Препа-
рат тотальной ДНК использовали для ПЦР со
стрептомицетно-специфичными 16S pPHK прай-
мерами StrepB (ACAAGCCCTGGAAACGGGGT)
и StrepF (ACGTGTGCAGCCCAAGACA) (Rintala
et al., 2001). Препарат тотальной ДНК использо-
вали для ПЦР со стрептомицетно-специфичны-
ми 16S pPHK праймерами StrepB (ACAAGCCCT-
GGAAACGGGGT) и StrepF (ACGTGTGCAGC-
CCAAGACA) (Rintala et al., 2001). Температурный
профиль ПЦР состоял из следующих циклов:
98°C – 5 мин, 95°C – 40 с – 30 циклов, 58°C – 40 с,
72°C – 2 мин, 72°C – 10 мин. Реакция проводи-
лась согласно раннее описанному протоколу для
данных праймеров (Rintala et al., 2001). Получен-
ные ПЦР фрагменты были очищены при помощи
электрофореза в 0.7% агарозном геле с использо-
ванием Wizard SV Gel and PCR Clean-Up System
(Promega, USA) и далее клонированы при помо-
щи pGEM-T Easy Vector System I (Promega, USA).
Вектор pGEM-T, лигированный с ПЦР фрагмента-
ми, был использован для трансформации Escherichia
coli DH10B методом электропорации. Определе-
ние нуклеотидных последовательностей клоно-
вых вставок было проведено с праймера StrepB
секвенированием по методу Сэнгера с использо-
ванием набора реактивов BigDye Terminator v3.1
Cycle Sequencing Kit в ABI3730 DNA Analyzer (Ap-
plied Biosystems, USA).

Из библиотеки ПЦР фрагментов 16S рРНК
было получено 96 клонов стрептомицетов. Полу-
ченные последовательности были отредактиро-
ваны в программном пакете BioEdit (Hall et al.,
1999) и проверены на химеры с помощью сервиса
Bellerophon (Huber et al. 2014). Первичный срав-
нительный анализ полученных последовательно-
стей проводили с помощью on-line сервиса NCBI
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BLAST (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/blast). После
отделения коротких, неспецифичных и химер-
ных сиквенсов осталось 63 клона стрептомице-
тов, которые были использованы в дальнейшем
анализе. Длина полученных последовательностей
составила >600 пар оснований. Филогенетиче-
ские реконструкции проводили с использованием
MEGA 5.0 (Tamura et al., 2011). Последовательности
клонирования были депонированы в GenBank под
номерами присоединения KU951599- KU951661.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика почв в районе исследований

Показано, что при движении вдоль реки Хары
от озера к склону происходила смена почв в сле-
дующем порядке (рис. 1, табл 1): 1) образцы (П1,
Н1) (46°39′52′′ N, 46°39′52′′ Е), солончаки сульфид-
ные (Полевой определитель…, 2008) или Fluvic So-
lonchak Clayic Evapocrustic Sulfidic (Классификация
WRB IUSS, 2014) 2) образцы (П5, Н2) (49°12′13′′ N,
46°39′46′′ E), солончаки сульфидно-глеевые (Поле-
вой определитель…, 2008) или Fluvic Gleyic Solon-
chak Clayic Evapocrustic Sulfidic (Классификация
WRB IUSS, 2014); 3) образцы (П9, Н3) (49°12′26′′ N,
46°39′47′′ E) солончаки глеевые (Полевой опреде-
литель…, 2008) или Fluvic Gleyic Solonchak Clayic
Evapocrustic (Классификация WRB IUSS, 2014);
4) образцы Н4 (49°12′28′′ N, 46°39′45′′ E) и Н5
(49°12′30′′ N, 46°39′45′′ E) светло-каштановые
почвы (Полевой определитель…, 2008) или Gleyic
Kastanozem (Классификация WRB IUSS, 2014).

В почвенном разрезе П1, который был заложен
в пойме в 100 м от уреза воды озера, сформировался
солончак сульфидный. Вся поверхность почвы была
покрыта солевой коркой белесого цвета, образу-
ющей сплошной покров. Растительность отсут-
ствовала. Ниже залегал сырой, черный, бесструк-
турный с редкими включениями растительных
остатков и запахом сероводорода горизонт, из ко-
торого был отобран образцы образец Н1. Почвен-
ный разрез П5 (солончак сульфидно-глеевый)
располагался в 100 м выше по течению реки от
разреза П1. Поверхность этого участка также бы-
ла покрыта сплошной солевой коркой. Высшая
растительность над разрезом отсутствовала, од-
нако, для этой части катены было характерно по-

явление местами солянковой растительности.
Под солевой коркой залегал горизонт, представ-
ленный мокрым, рыхлым, черно-серым, заилен-
ным суглинком с остатками полуразложившейся
растительности. Из этого горизонта был отобран
образец Н2. Почвенный разрез П9 был заложен у
подножия склона в 200 м от места впадения реки
Хары в озеро Эльтон и представлял собой солончак
глеевый. Солевая корка с включениями песчанисто-
го материала образовывала сплошной покров беле-
сого цвета. Нижележащий рыхлый бесструктур-
ный горизонт, из которого был отобран образец
Н3, по гранулометрическому составу был пред-
ставлен средним суглинком и характеризовался
неоднородной окраской: на фоне сизовато-беле-
сой почвенной массы встречались черные и ржа-
вые пятна. Для этой части катены была характер-
на разреженная солянковая растительность. Пол-
ные описания почвенных профилей П1, П5 и П9
приведены в сопроводительных материалах к ста-
тье (рис. S1–S3). Образцы Н4 и Н5 были отобра-
ны со склона и вершины речной террасы, соот-
ветственно, где почвы были светло-каштановыми
с хлоридным или хлоридно-сульфатным засоле-
нием (Почвы Приэльтонья (Аверьянов, Сохина,
неопубл.)). Для почв этих точек было характерно
снижение степени увлажнения и улучшение дре-
нажных свойств. Солевые корки отсутствовали, а
солянковая растительность сменялась на полын-
но-солянковую на склоне и разнотравье на вер-
шине склона.

Характеристика разнообразия микробных 
сообществ почв по результатам 

пиросеквенирования гена 16S рРНК

В результате исследования было получено 8558
прокариотных последовательностей гена 16S рРНК.
Для каждого образца почвы количество последо-
вательностей изменялось от 1454 до 2214. Количе-
ство филотипов (ОТЕ) в образцах варьировало от
117 до 276. Базируясь на полученных данных, бы-
ла рассчитана оценка покрытия (С) для каждого
образца, которая колебалась в пределах от 89.1 до
98.2%. Такое значение оценки покрытия указы-
вает на то, что величина выборки была достаточ-
ной для покрытия почвенного микробного раз-

Таблица 2. Основные показатели биоразнообразия для почвенных образцов, отобранных в катене реки Хары

Номер образца Индекс Фейта Количество ОТЕ Chao 1 С, % Индекс Шеннона

H1 13.763 117 120.918 96.3 4.460
H2 22.053 234 241.198 89.1 6.626
H3 13.696 131 148.491 96.2 4.891
H4 22.764 276 294.140 89.7 7.068
H5 13.353 141 169.920 98.2 4.738
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нообразия (табл. 2). Показатель Chao 1 имел зна-
чения от 120.918 до 294.14.

В общей сложности в почвенных образцах бы-
ло выделено 11 бактериальных и 2 архейные филы
(рис. 2). Филогенетический анализ показал, что в
прокариотных сообществах почвенных образцов
вдоль катены реки Хары археи были представле-
ны филами Euryarchaeota (6.3%) и Thaumarchaeota
(1.9%), а бактерии – филами Proteobacteria (27.8%),
Bacteroidetes (21.0%), Actinobacteria (19.2%), Firmic-
utes (13.2%), Gemmatimonadetes (2.4%), Acidobacte-

ria (0.9%), Candidate phylum Acetothermia (OP1)
(2.2%), Chloroflexi (1.2%), Planctomycetes (1.3%),
Verrucomicrobia (0.5%), Cyanobacteria (0.3%). Tак-
же в образцах почв присутствовали неидентифи-
цированные бактерии (N/A) 1.4% и редкие филы
(RP) 0.2%.

Основываясь на полученных данных мы дали
подробное описание двух архейных (Euryarchaeo-
ta и Thaumarchaeota) и четырех бактериальных
фил (Proteobacteria, Firmicutes, Bacteroidetes, Actino-
bacteria), суммарная доля которых в исследован-
ных образцах почв составляла около 89.5.

В образце солончака сульфидного (Н1), ото-
бранного у кромки озера под соляной коркой, ар-
хеи составляли 0.8% от всех прокариот и были
представлены филумом Euryarchaeota, главным
образом семейством Halobacteriaceae (риc. 2, 3). В
этом образце преобладали представители филума
Proteobacteria (66.9%) (рис. 4). Среди них доминиро-
вали представители семейства Sphingomonadaceae
(3.3%), Enterobacteriaceae (56.8%), Pseudomonada-
ceae (29.1%). Также были обнаружены представите-
ли филума Firmicutes, среди которых доминировали
представители семейств Planococcaceae (0.39%) и
Gemellaceae (0.44%) (рис. 6). Доля филума Actino-
bacteria составляла 9.39% от общего бактериального
разнообразия и была представлена в основном се-
мействами Corynebacteriaceae (3.3%) и Micrococca-
seae (1.6%) (рис. 7).

В образце солончака сульфидно-глеевого (Н2),
отобранном в зоне первых разрастаний солянко-
вой растительности, появились в значительном
количестве археи, доля которых среди прокариот
была максимальной и достигала 23%. Археи были

Рис. 2. Таксономическая структура микробиомов почв вдоль реки Хары на уровне прокариотных фил для каждого об-
разца. (RP (“Rare Phyla”) включают в себя филы, которые составляли менее 1% от общего числа прокариотных си-
квенсов).
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представлены филами Euryarchaeota (19.9%) (се-
мейства Halobacteriaceae (18.8%) и MSP41 (1.1%))
и Thaumarchaeota (2.7%) (семейство Cenarhaeace-
ae) (риc. 3). Доля филума Proteobacteria, напротив,
значительно снизилась и составила 25.5% от об-
щего микробного разнообразия. Этот филум был
представлен семействами MND4 (1.1%), Altero-
monadaceae (2.3%), Ectothiorhodospiraceae (2.2%),

Piscirickettsiaceae (0.9%), Halomonadaceae (2.9%)
(рис. 4). Кроме того, доминировали также предста-
вители филума Bacteroidetes (36.8%) и, в первую оче-
редь семейство Balneolaceae (30%) (рис. 5). Доля
представителей филума Firmicutes снизилась до
0.58%. Они были представлены, главным образом,
бактериями семейства Bacillaceae (0.4%), а также
неидентифицированными до уровня семейства

Рис. 4. Таксономическая структура представителей филума Proteobacteria в образцах почв вдоль реки Хары на уровне
семейств.

H1

H2

H3

H4

H5

0 20 40 60 80
%

Piscirickettsiaceae (GP)

Xanthomonadaceae (GP)
Oxalobacteraceae (BP)
Burkholderiaceae (BP)
NA (DP)

NA (DP)

Erythrobacteraceae (AP)

Acetobacteraceae (AP)

Rhodospirillaceae (AP)

Rhodobacteraceae (AP)
NA (AP)
Hyphomicrobiaceae (AP)
Rhodobiaceae (AP)
Caulobacteraceae (AP)
Beĳerinckiaceae (AP)

Bradyrhizobiaceae (AP)
Comamonadaceae (BP)

HTCC2188 (GP)

[Marinicellaceae] (GP)

NA (GP)
NA (GP)

OM60 (GP)

Alteromonadaceae (GP)
Halomonadaceae (GP)

Moraxellaceae (GP)
Enterobacteriaceae (GP)

Brucellaceae (AP)

NB1-i (DP)
MND4 (DP)
NA (DP)

Oleiphilaceae (GP)

Ectothiorhodospiraceae (GP)
NA (GP)
Coxiellaceae (GP)
Alcaligenaceae (BP)
Sphingomonadaceae (AP)
Pseudomonadaceae (GP)

Рис. 5. Таксономическая структура представителей филума Bacteroidetes в образцах почв вдоль реки Хары на уровне се-
мейств.

H2

H3

H4

H5

0 20 40 60 80
%

[Balneolaceae]

Rhodothermaceae

Saprospiraceae

Flavobacteriaceae

Flammeovirgaceae

NA

Cyclobacteriaceae

Chitinophagaceae

Cytophagaceae



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 6  2020

ПРОКАРИОТНЫЕ СООБЩЕСТВА ЗАСОЛЕННЫХ ПОЧВ ПРИЭЛЬТОНЬЯ 665

представителями порядка Bacillales (0.1%)
(рис. 6). Доля филотипов Actinobacteria в данном
образце снизилась в два раза по сравнению с об-
разцом Н1, и составила 4.1%. Актинобактерии
были представлены в основном неидентифици-
рованными до уровня семейства представителя-
ми порядка Acidimicrobiales (3.7%), а также семей-
ствами Micrococcaceae (0.1%) и Microbacteriaceae
(0.1%) (рис. 7, 9).

В образце солончака глеевого (Н3), отобран-
ном у подножья склона, доля архей составляла
11.14% от всех прокариот, обнаруженных в дан-
ном образце. В данном образце произошла смена

филогенетического разнообразиея архей. Так,
доля филума Euryarchaeota составляла 11.04%, а
филума Thaumarchaeota – 0.1%. При этом филум
Thaumarchaeota был представлен семейством Nitro-
sosphaeraceae (риc. 3). Доля филума Proteobacteria
снизилась до 20.13% и была представлена семей-
ствами Sphingomonadaceae (1.4%), Rhodobacteriaceae
(1.8%), Halomonadaceae (0.2%), Enterobacteriaceae
(0.01%), Xantomonadaceae (2.9%) (рис. 4). Доля
Bacteroidetes возрастала в образце Н3 в два раза по
сравнению с образцом Н2 и составляла 60.46%
(рис. 5). Данный филум был представлен семей-
ствами Flammeovirgaceae (9.7%), Cytophagaceae

Рис. 6. Таксономическая структура представителей филума Firmicutes в образцах почв вдоль реки Хары на уровне се-
мейств.

H1

H2

H3

H4

H5

0 10 20 30 40 50 60
%

Gemellaceae (Gem)

Planococcaceae

NA

Paenibacillaceae

Bacillaceae

Bacillales_NA

Рис. 7. Таксономическая структура представителей филума Actinobacteria в образцах почв вдоль реки Хары на уровне
семейств.

H1

H2

H3

H4

H5

0 10 40 30
%

Corynebacteriaceae
Nocardiaceae
NA (Aci)
Brevibacteriaceae
Yaniellaceae
Sporichthyaceae
Streptomycetaceae
Cellulomonadaceae
Nocardioidaceae
Microbacteriaceae
Pseudonocardiaceae
Micrococcaceae
Micromonosporaceae
Geodermatophilaceae
Intrasporangiaceae
Bogoriellaceae



666

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 6  2020

КУЗНЕЦОВА и др.

(0.28%) и Flavobacteriaceae (46.5%). Филум Firmicutes
(3.9%) был представлен семействами Bacilliaceae
(0.1%), Paenibacillaceae (0.1%), Planococcaceae (3.4%)
(рис. 6). Доля Actinobacteria в данном образце бы-
ла минимальной среди всех исследованных об-
разцов и составляла 2.96%, при этом преобладали
представители семейств Micrococcaceae (0.5%) и
Microbacteriaceae (1.3%) (рис. 7).

В образце светло-каштановой почвы с хлорид-
ным или хлоридно-сульфатным засолением (Н4),
отобранном на склоне речной террасы под по-
лынно-солянковой растительностью, археи, доля
которых составляла 5.0% от всех прокариотов,
были представлены только филумом Thaumar-
chaeota и семейством Nitrososphaeraceae (рис. 3).
Доля филума Proteobacteria в данном образце воз-
растала по сравнению с образцом Н3 и достигала
23.8%. Филогенетическое разнообразие про-
теобактерий в данном образце значительно воз-
растало и было представлено следующими семей-
ствами: Beijerinkiaceae (1.0%), Bradiorhizobiaceae
(5.1%), Hyphomicrobiaceae (1.0%), Sphingomonadaceae
(2.1%), Comamonadaceae (2.2%), Enterobacteriaceae
(2.1%), Pseudomonadaceae (1.1%), Rhodobacteriaceae
(0.6%) (рис. 4). Доля филума Bacteroidetes резко
снизилась до 5.4%, и данный филум был пред-
ставлен семействами Chitinophagaceae (3.1%), Cy-
tophagaceae (2.0%) (рис. 5). Доля филума Firmicutes
составляла 0.69% и была представлена семействами
Bacilliaceae (0.34%) и Planococcaceae (0.1%) а также
неидентифицированными до уровня семейства
бактериями порядка Bacillales (0.25%), (рис. 6).
Доля Actinobacteria в образце Н4 была максималь-
ной среди всех исследованных образцов и состав-
ляла 44.73%. В данном образце также существенно
возрасла доля и разнообразие порядка Actinomy-
cetales (рис. 7, 9, S7): наряду с типичными для дру-
гих образцов семействами Micrococcaceae (3.2%) и
Microbacteriaceae (4.1%), были выявлены семей-
ства Geodermatophilaceae (6.2%), Streptomycetaceae
(0.4%), Nocardioidaceae (2%), Pseudonocardiaceae
(2%), Micromonosporaceae (4%), Cellulomonadaceae
(1%). Также в данном образце в доминанты выхо-
дили актинобактерии сем. Rubrobacteraceae (5.7%)
и пор. Solirubobacteriales (9.1%) (сем. Solirubrobac-
teriaceae и Conexibacteraceae) (рис. 7, 9).

В образце светло-каштановой почвы с хлорид-
ным или хлоридно-сульфатным засолением (Н5),
отобранном на вершине речной террасы под разно-
травной полынно-солянковой растительностью ар-
хеи, как и в образце Н4, были представлены только
филумом Thaumarchaeota (1.6%) и семейством Nitro-
sosphaeraceae (рис. 3). Доля филума Proteobacteria рез-
ко снизилась и составила 2.64%. Протеобактерии
были представлены семействами Enterobacteriaceae
(0.2%), Rhodobiaceae (0.2%), Comamonadaceae (0.4%),
доля остальных семейств протеобактерий не пре-
вышала 0.1% (рис. 4). Доля филума Bacteroidetes в
данном образце составляла 1.6%, бактероидеты

были представлены семействами Chitinophagaceae
(0.3%), Cytophagaceae (1.3%) (рис. 5). Доля филума
Firmicutes (51.74%), напротив, резко возрoсла и
достигла максимального значения по сравнению
со всеми исследованными образцами. Фирмикуты
были представлены семействами Baceilliaceae
(22.9%), Paenibacelaceae (1.0%), Planococcaceae
(2.5%), а также неидентифицированными предста-
вителями пор. Bacillales (24.9%) (рис. 6). Доля Actino-
bacteria несколько снизилась (до 34.56%) по сравне-
нию с образцом Н4. По своему таксономическому
разнообразию актинобактерии в данном образце
были сходны с образцом Н4, но в образце Н5 по-
явились семейства Brevibacteriaceae (1.0%), Yaniel-
laceae (0.6%) (рис. 7).

Таким образом, по мере удаления от озера
прослеживается смена почв и связанная с этим
смена микробных сообществ. Если в пойменных
образцах почв доминировали такие архейные фи-
лы как Euryarchaeota и Thaumarchaeota и бактери-
альные филы Proteobacteria и Bacteroidetes, то при
смене почв на склоне и вершине речной террасы
полностью исчезли представители филума Eur-
yarchaeota, снизилась доля Proteobacteria и Bacte-
roidetes и возрасла численность филума Firmicutes.

Экологическая характеристика микробных 
сообществ почв вдоль реки Хары

Выявление стабильных и уникальных микроб-
ных таксонов в исследуемых образцах почвы про-
водилось посредством изучения “корового” мик-
робиома (Shade, Handelsman, 2012). Данный ана-

Рис. 8. Коровый и акцессорный компоненты прока-
ритоных комплексов почв реки Хары (на уровне фи-
лотипов).
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лиз показывает, что количество филотипов для
исследованных образцов составило 1509 (рис. 8).
Наибольшей долей общих ОТЕ отличались об-
разцы почв H2 и H3 (47 филотипов) и H4 и H5 (58
филотипов). В коровом микробиоме присутство-
вали филотипы, относящиеся к актинобактериям
семейства Microbacteriaceae и бактериям рода Bacil-
lus. При этом доля общих ОТЕ, присутствующих во
всех образцах изучаемой почвенной катены, не пре-
вышала 1%. Таким образом, микробное сообще-
ство каждой исследуемой почвы являлось уни-
кальным.

Кластерный анализ показал, насколько почвен-
ные микробные сообщества отличаются друг от дру-
га (рис. 9). Установлено, что микробиомы почв, ото-
бранных под номерами Н1 и Н2 отличаются от
остальных исследуемых образцов. Образцы Н3, Н4
и Н5 формируют отдельный кластер, причем, образ-
цы Н3 и Н4 расположены ближе друг к другу, неже-
ли образец Н5. Такие различия могут быть связаны с
почвенными условиями в местах отбора проб. Вели-
чины бутстрэп-поддержки свидетельствуют как о
высокой степени достоверности (90% и более) вы-
явленных кластеров, так и об уникальности иссле-
дуемых биотопов.

Наименьшим уровнем биоразнообразия отли-
чались образцы H1 и H3. В образце H1 количество
филотипов достигало 117, а в образце H3 – 131 ОТЕ
(табл. 2). Наибольшим видовым богатством обла-
дали образец Н2, отобранный в первых разраста-
ниях солянковой растительности, и образец Н4,
взятый на склоне под луговой растительностью
(рис. S5). Количество филотипов в данных образ-
цах составляло 216 и 249 соответственно.

Такая разница может объясняться тем, что в
образцах H1 и Н3 содержание солей было выше,
чем образце Н2 (4.5, 6.6 и 1.2 г/л соответственно).
Высокое содержание солей в образце Н3, ото-
бранном у подножья речной террасы, может яв-
ляться следствием как аккумуляции солей в ре-
зультате разлива озера, так и накоплением солей
в результате их смыва с вершины террасы в ходе
эрозионных процессов на склоне. Проведенный
анализ разнообразия доминирующих в сообще-
стве прокариотных фил выявил наибольшее раз-
нообразие протеобактерий и бактероидет в образ-
цах H2 и H4 (рис. S4); актинобактерий – главным
образом в образце H4 и несколько меньше в H5. В
образцах H1 и H5 отмечалось наибольшее разно-
образие фирмикут, при этом в почве H5 отмеча-
лось сравнительное увеличение доли близкород-
ственных филотипов.

В дополнение к популяционным исследовани-
ям мы провели анализ зависимости между таксо-
номическим разнообразием и химическими
свойствами почв для образцов Н1, Н2 и Н3. В ходе
исследования была выявлена статистически значи-
мая отрицательная корреляция между соленостью

для Euryarchaeota (–0.81) и Actinobacteria (–0.99), а
также положительная корреляция с соленостью у
Firmicutes (0.88). В отношении кислотности среды
зависимость была обратной: была выявлена по-
ложительная корреляция для Actinobacteria (0.91),
Euryarchaeota (0.97) и Thaumarchaeota (0.93), и от-
рицательная (–0.99) для Firmicutes (рис. S6).

Известно, что бактерии филы Euryarchaeota
относятся к галотолерантам и галофилам, и могут
существовать при концентрации солей, близкой
к выпадению в осадок NaCl (Mwirichia et al.,
2010). При этом, есть исследования, демонстри-
рующие преимущественное выделение данной
группы прокариот из содовых озер со знaчениями
рН, достигающими значения в десять единиц.
Последнее указывает на то, что для данной груп-
пы более существенным является наличие катио-
нов, а частности, ионов Na+ (присутствующих в
почвенном поглощающем комплексе солонча-
ков), нежели концентрация солей (León-Lorenza-
na, 2017). Кроме того, многочисленные исследо-
вания подтверждают тот факт, что уровень засо-
ления почв и кислотность среды являются
основными направляющими факторами для фор-
мирования специфических микробных сооб-
ществ с доминированием представителей филу-
мов Actinobacteria, Firmicutes (Звягинцев, Зенова,
2007; Zhang et al., 2019), а также данные показате-
ли влияют на распрострaнение некоторых видов
филума Thaumarchaeota (Navarro-Noya et al.,
2015).

Таким образом, показаны не только таксоно-
мические различия между исследованными об-
разцами, но и выявлены некоторые закономер-
ности по распределению доминирующих фил в
зависимости от уровней солености и кислотности
водных вытяжек пойменных почв.

Филогенетическая характеристика 
представителей семейства Streptomycetaceae

в светло-каштановой почве на склоне
речной террасы

Представители филума Actinobacteria были об-
наружены во всех исследованных почвенных об-
разцах, отобранных вдоль реки Хары, но количе-
ственно преобладали в образцах светло-каштано-
вых почв с хлоридным или хлоридно-сульфатным
засолением Н4 и Н5 (рис. 2). Согласно молеку-
лярным данным, доля представителей семейства
Streptomycetaceae в этих образцах достигала 3.5 и
1% соответственно (здесь приведены доли каждо-
го семейства в % от количества последовательно-
стей доминирующего порядка актинобактерий в
образцах Н4 и Н5 – Actinomycetales, составляюще-
го 52.5 и 80% соответственно) (рис. S7). Таким об-
разом, в целом, согласно полученным данным, в
исследуемой почвенной катене доля бактерий
данного семейства составляла 0.1%. Столь зани-



668

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 6  2020

КУЗНЕЦОВА и др.

Рис. 9. Структура микробиомов почв вдоль реки Хары на уровне семейств. Кластерный анализ выполнен на основа-
нии попарных дистанций, вычисленных с помощью алгоритма Брея-Кертиса. Приведены только те семейства, доля
которых была более 1% хотя бы в одном из образцов. Дендрограмма построена на основании матрицы попарных ди-
станций между исследуемыми образцами, рассчитанной по методу “взвешенного” UniFraс, цифрами обозначена до-
стоверность кластeризации (бутстреп-поддержка кластеров).
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женные результаты могут быть объяснены мето-
дическими особенностями исследования данной
группы микроорганизмов. В частности, известно,
что метагеномные исследования могут не выяв-
лять полное филогенетическое разнообразие ак-
тинобактерий в почвах (Schwientek et al., 2011).
Одной из причин является использование уни-
версальных праймеров, которые могут проявлять
недостаточное сродство к ДНК с высоким содер-
жанием ГЦ-пар, что типично для актинобакте-
рий, в частности, для стрептомицетов. Вместе с
тем разнообразие мицелиальных актинобактерий
(в частности представителей семейства Streptomy-
cetaceae) является важнейшей особенностью со-
обществ светло-каштановых почв (Н4 и Н5). Так,
по результатам пиросеквенирования гена
16S рРНК в образцах Н4 и Н5 выявлено всего 5 и 4
ОТЕ, принадлежащих семейству Streptomicetaceae,
соответственно. Все они принадлежали роду
Streptomyces. Поэтому методом клонирования
фрагментов гена 16S рРНК с использованием
праймерных пар, специфичных к стрептомице-
там, мы провели более полную оценку разнообра-
зия представителей рода Streptomyces. Для иссле-
дования был выбран образец Н4 с наибольшей их
долей среди всех исследованных образцов (рис. 7).
В результате анализа получено 63 клона, которые
были разделены на 18 кластеров в соответствии с
ближайшими типовыми штаммами различных ви-
дов рода Streptomyces (рис. 10). Среди клонов пре-
обладали последовательности, близкие к Streptomy-
ces chartreusis ISP 5085T (группа 1а) и Streptomyces
flaveolus NRRL B-1334T (группа 12b). Часть после-
довательностей принадлежит стрептомицетам,
выделенным из различных почв, включая засушли-
вые (группы 1а, 3b, 8).

ОБСУЖДЕНИЕ
Уникальное геоморфологическое строение

района Приэльтонья позволяет произвести ана-
лиз микробных сообществ различных почв в рам-
ках одного природного объекта. Почвы района
дифференцированы по высотным ярусам при-
озерных террас и образуют закономерную смену
(катену) зональных и азональных почв. В направ-
лении от вершины склона до кромки озера на-
блюдается замена кальция натрием в почвенном
поглощающем комплексе, что свидетельствует о
наличии процесса осолонцевания. Соровые со-
лончаки, опоясывающие озеро, сменяются на лу-
говые солончаки, расположенные на вершине
приозерных террас (Почвы Приэльтонья…
(Аверьянов, Сохина, неопубл.)). В данном иссле-
довании была охарактеризована смена прокари-
отных микробных сообществ почв Приэльтонья
по катене вдоль реки Хары.

На промежутке от озера до вершины речной
террасы сменялись как типы почв, так и расти-

тельность, значения солености и pH. Микробные
сообщества каждой почвы оказались уникальны-
ми по своему составу. Для пойменных почв уста-
новлено, что представители филума Proteobacteria
в большей степени были представлены в почвах с
повышенной соленостью, варьирующей от 1.2 до
6.6 г/л, и слабощелочной реакцией среды (рН ва-
рьирует от 6.3 до 7.8). Представители филумов
Thaumarchaeota, Firmicutes и Actinobacteria были
приурочены к светло-каштановым почвам, распо-
ложенным на речной террасе .Такие закономерно-
сти широко известны в современной литературе и
наблюдались и в почвах других местообитаний. Так,
аналогичная нашему исследованию зависимость
представителей филума Actinobacteria от уровня
щелочности почв была установлена при анализе
образцов, отобранных в Северной и Южной Аме-
риках (Lauber et al., 2009), в почвах вдоль гиперсо-
леного озера Эбинур (Китай) (Zhao et al., 2018), а
также в различных типах почв, расположенных на
территории России и Монголии (Звягинцев, Зе-
нова, 2007). В засоленных почвах у озера Ла Сал
Дель Рэй (США) доминирующими таксонами
были представители филумов Proteobacteria, Bac-
teroidetes и Firmicutes (Hollister et al, 2010), что так-
же коррелирует с нашими исследованиями. Фи-
лотипы рода Bacillus (Firmicutes) относятся к спо-
рообразующим, и, тем самым, легко переживают
небагоприятные условия, такие, как повышенная
концентрация солей в почве, иссушение, инсоля-
ция, и т.д. (van Djil, Hecker, 2013). Также известно,
что данные бактерии участвуют на первых этапах
разложения органического материала, формиру-
емого, к примеру, из биомассы микроорганиз-
мов, отмирающих в результате неблагоприятных
условий окружающей среды (Hu et al., 2015).

Величина индекса Фейта показывает, что наи-
большим биоразнообразием обладали образцы
почв, отобранные в первых разрастаниях солян-
ковой растительности и на склоне речной террасы.
В данных образцах доминировали представители
фил Proteobacteria и Bacteroidetes. Представители
филума Actinobacteria были приурочены, в основ-
ном, к образцам светло-каштановой почвы на
склоне и на вершине речной террасы, где также
были отмечены значительные разрастания по-
лынно-солянковой растительности. Молекуляр-
ные исследования бактерий симбионтов гало-
фильной солянки (Salsola stocksii), отобранной в
соляной выработке Кева (Пакистан), установили
доминирование в почвах, ассоциированных с кор-
невой системой растений, представителей фил
Proteobacteria и Actinobacteria. Также были выделены
представители фил Firmicutes, Acidobacteria, Bacte-
roidetes, Planctomycetes, Euryarchaeota и других
(Mukhtar et al., 2017). Аналогичные данные по
микробному разнообразию почв под солянковой
растительностью были получены на примере
прибрежных почв, отобранных в городе Джедда
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Рис. 10. Филогенетическое дерево, построенное на основе сравнительного анализа последовательностей генов 16S
рРНК клонов стрептомицетов, полученных из почвенного образца Н4 (выделены жирным шрифтом), и последова-
тельностей ближайших культивируемых представителей. Дерево построено с использованием алгоритма neighbor-
joining. Шкала указывает на эволюционную дистанцию, соответствующую 1 замене на 100 нуклеотидов. Последова-
тельности видов рода Micromonospora были использованы в качестве корня дерева. Цифры показывают точность вет-
вей, определенную по методу bootstrap analysis 1000 замен (показаны значения превышающие 50).
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clone Elth_G04
clone Elth_B02

clone Elth_G10
clone Elth_C03

clone Elth_C07

clone Elth_F12
clone Elth_H05

clone Elth_F06
clone Elth_A01

clone Elth_H08
clone Elth_E03

clone Elth_G01
clone Elth_C05

clone Elth_E06

clone Elth_E08

clone Elth_B07
clone Elth_D12

clone Elth_F03

clone Elth_E07

clone Elth_A07
clone Elth_H11

clone Elth_E04

clone Elth_F01
clone Elth_G12

clone Elth_F08
clone Elth_A05
clone Elth_G05
clone Elth_C01

clone Elth_B09
clone Elth_E11

clone Elth_H07

clone Elth_F02
clone Elth_F11

clone Elth_G09
clone Elth_H12

clone Elth_G03
clone Elth_D05

clone Elth_D07

clone Elth_D09
clone Elth_B05

clone Elth_G02

clone Elth_G07

clone Elth_D01

clone Elth_B08

clone Elth_B10

clone Elth_A12

clone Elth_A06

clone Elth_E10

clone Elth_A10

clone Elth_H09
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(Саудовская Аравия) (Bibi et al., 2018). Таким об-
разом, полученные нами данные по микробному
разнообразию почв, отобранных под солянковой
растительностью в районе Приэльтонья, соответ-
ствуют данным, показанным для солянковой рас-
тительности в других точках земного шара.

Основными трендами вдоль почвенной кате-
ны было снижение численности представителей
фил Proteobacteria и Euryarchaeota от озера к вер-
шине речной террасы. Репрезентативность фил
Bacteroidetes, Actinobacteria, Firmicutes и Thaumar-
chaeota, наоборот, увеличивалась в аналогичном
направлении. Более детальный анализ микроб-
ных сообществ почв показал различия не только
на уровне фил, но и на уровне семейств.

Филум Euryarchaeota был обнаружен только в
пойменных образцах почв. Его максимальная до-
ля приходилась на образец солончака сульфидно-
глеевого, а минимальная на образец солончака суль-
фидного. В пойменных образцах филум Euryarchae-
ota был представлен семействами Halobacteriaceae,
которые являются типичными представителями за-
соленных почв (Xie et al., 2017). Представители фи-
лума Thaumarchaeota были обнаружены во всех
образцах почв, кроме солончака сульфидного. В
образце солончака сульфидно-глеевого данный
филум представлен семейством Cenarhaeaceae,
представители которого описаны также в засо-
ленно-щелочных почвах осушенного озера Тес-
коко (Мехико) (Navarro-Noya et al., 2015).

Численность протеобактерий была максималь-
ной в образце солончака сульфидного и постепен-
но снижалась по мере удаления от озера вдоль поч-
венной катены. Минимальная численность про-
теобактерий была выявлена на вершине речной
террасы в образце светло-каштановой почвы. В
пойменных образцах почв доминировали семей-
ства Sphingomonadaceae, Enterobacteriaceae, Halo-
monadaceae, среди представителей данных се-
мейств известны солеустойчивые виды (de la Haba
et al., 2014; de Vries et al., 2019), а также известно,
что они широко распространенны в засоленных
почвах (Bilal et al., 1990).

Представители филума Firmicutes были обна-
ружены во всех исследованных образцах. Их мак-
симальная доля в общем микробном сообществе
почв была выявлена в образце светло-каштано-
вой почвы на вершине речной террасы, тогда как
минимальное количество – в образце солончака
сульфидно-глеевого. Основными семействами,
принадлежащими к данному филуму были Baceil-
liaceae, Paenibacelaceae, Planococcaceae. При изуче-
нии отклика почвенных микробных сообществ на
внесение солей установлено, что распростране-
ние этих семейств положительно коррелирует как
с увеличением засоленности почв, так и с появле-
нием растительности (Szoboszlay et al., 2019).

Представители филума Bacteroidetes были обна-
ружены в четырех из пяти исследованных образцов.
Исключением стал образец солончака сульфидного,
отобранного у кромки озера. Разнообразие внутри
филума на уровне семейств также увеличивалось по
мере удаления от озера вдоль почвенной катены.
Наименьшая доля представителей данного филума
была обнаружена в образце солончака сульфидно-
глеевого, а наибольшая в – солончаке глеевом. Кро-
ме того, прослеживалась заметная смена микробных
композиций при переходе от солончака глеевого к
светло-каштановым почвам. Так, в образце солон-
чака глеевого были обнаружены семейства Flammeo-
virgaceae, Chitinophagaceae и Flavobacteriaceae, а уже в
светло-каштановых почвах преобладали семейства
Chitinophagaceae, Cytophagaceae. Исследование влия-
ния засухи на почвы вдоль реки Рейн в Нидерландах
показало, что при иссушении почв преобладают се-
мейства Flavobacteriaceae, Chitinophagaceae, Cy-
tophagaceae (Meinser et al., 2018), что соответствует
засушливым условиям светло-каштановых почв
Приэльтонья. Аналогичные закономерности были
обнаружены в почвах вдоль озера О’Коннор в За-
падной Австралии (Rath et al., 2019).

Представители филума Actinobacteria были об-
наружены во всех исследованных образцах. Наи-
меньшая численность актинобактерий была выяв-
лена в образце солончака глеевого, а наибольшая в
образцах светло-каштановой почвы. В поймен-
ных образцах филогенетическое разнообразие
актинобактерий было невысоким. В основном,
доминировали семейства Corynebacteriaceae, Mi-
crococcaseae, Microbacteriaceae. Однако уже в об-
разце светло-каштановой почвы на склоне реч-
ной террасы помимо указанных семейств было
выявлено значительное разнообразие мицели-
альных и немицелиальных представителей филу-
ма Actinobacteria. На примере озера Акколь (Ка-
захстан) показано, что таксономическое разнооб-
разие на менее засоленных участках несколько
выше, чем на более засоленных. При переходе от
солончака лугового к каштановой почве с появлени-
ем степной растительности происходит закономер-
ная смена в составе микробного сообщества, в кото-
ром начинают доминировать типичные почвенные
представители филы Actinobacteria (Першина и
соавт., 2012).

Закономерности смены микробных сообществ
в почвенной катене вдоль реки Хары соответству-
ют описанным в литературе. Доминирование
Gammaproteobacteria, Actinobacteria, Firmicutes, Alp-
haproteobacteria, Bacteroidetes и Betaproteobacteria
было установлено в почвах у соленого озера Эби-
нур (Китай) (Zhao et al., 2018). В почвах, прилега-
ющих к озеру Кархан (самому большому солено-
му озеру Китая) была выявлена закономерность
изменения микробных сообществ в зависимости
от градиента солености, и показано, что влияние
засоления на микробные сообщества выше в за-
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соленных почвах, чем в засоленных водах или
озерных осадках (Xie et al., 2017).

Исследование микробных сообществ засолен-
ных почв также перспективно с точки зрения поиска
и целенаправленного выделения новых продуцен-
тов антибиотиков, ферментов, биопластика, био-
топлива и т.п. Особый интерес представляют ак-
тиномицеты рода Streptomyces, которые, помимо
антибиотиков, являются продуцентами веществ с
противовирусными, противопухолевыми, проти-
вогрибковыми и другими свойствами (Newman
et al., 2007). Для того, чтобы использовать почвы
для целенаправленного поиска стрептомицетов –
продуцентов биологически активных веществ не-
обходимо дать характеристику стрептомицетных
комплексов тех или иных почв, как с использова-
нием классических культуральных методов,
так и праймерных пар, специфичных к стрепто-
мицетам.

Ранее для исследованных нами почв была
определена численность и структура актиноми-
цетных комплексов, описанная традиционными
методами посева на плотные питательные среды
(Zenova et al., 2016). Было установлено, что во всех
образцах в катене вдоль реки Хары доминировали
культивируемые представители родов Streptomyces и
Micromonospora. Численность мицелиальных бакте-
рий, установленная культуральными методами, ва-
рьировала в пределах от 1 × 103 до 1 × 104 КОЕ/г поч-
вы. В результате нашего исследования в образце
светло-каштановой почвы было выявлено значи-
тельное разнообразие стрептомицетов. Часть из
выявленных клонов оказалась гомологична уже
известным продуцентам антибиотиков. Напри-
мер, наиболее многочисленная группа клонов 1а
гомологична Streptomyces chartreusis, выделеному
из почв Африки (Leach et al., 1953) и описанному
как продуцент противоопухолевого антибиотика
чартреусина. Группы 1b и 6b гомологичны проду-
центам авермектина и осамицина S. avermitilis и S.
оssamyceticus, соответственно (коллекция NBRC
https://www.nite.go.jp/). Таким образом, основы-
ваясь на сопоставлении различных методов описа-
ния стрептомицетных комплексов почв Приэль-
тонья можно заключить, что светло-каштановые
почвы потенциально перспективны для дальней-
шего биотехнологического скрининга.

Таким образом, на примере почвенной катены
вдоль реки Хары показана закономерность смены
почв вдоль экологического градиента, а также
смена почвенных микробных сообществ. Выявле-
ны некоторые закономерности в изменении мик-
робного биоразнообразия при переходе от одной
почвы к другой, а также установлена зависимость
композиций микробных комплексов от уровня
солености, pH, растительности и рельефа.

Популяционный анализ почвенных микроб-
ных сообществ Приэльтонья позволил установить

сходства и различия между исследованными об-
разцами, а выявление аксессорных компонентов,
ассоциированных с конкретным местообитанием,
может быть перспективно с точки зрения биоин-
дикации определенных экологических условий:
засоления/рассоления, анаэробиоза, влажности,
и т.д. Кроме того, показано, что светлокаштано-
вые почвы у реки Хары имеют потенциал для вы-
деления стрептомицетов, которые в дальнейшем
могут быть использованы для изучения в целях
биотехнологии.
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Analysis of the taxonomic structure of prokaryotic microbial complexes of the saline soils in the Lake Elton
area and their comparative characteristics were carried out for a soil catena along the Khara River f lowing into
the hypersaline Lake Elton. High-throughput pyrosequencing detected 11 bacterial and 2 archaeal phyla.
Comparative analysis of community structure revealed the differences between solonchaks located at the river
flood land and light chestnut soils at the slope and top of the river terrace. The patterns of occurrence were
described for six predominant phyla (Euryarchaeota, Thaumarchaeota, Proteobacteria, Firmicutes, Bacteroi-
detes, and Actinobacteria). Occurrence of members of the phyla for the f loodplain soils, the relations between
the distribution of Euryarchaeota, Thaumarchaeota, Firmicutes, Actinobacteria, Proteobacteria and soil salin-
ity as well as soil pH were described. Occurrence of members of the phyla Euryarchaeota, Thaumarchaeota,
Firmicutes, Actinobacteria, and Proteobacteria in f lood land soils was shown to depend on the soil salinity and
pH. Members of the phyla Actinobacteria and Firmicutes were shown to predominate in light chestnut soils.
Cloning of the 16S rRNA gene revealed high diversity within the genus Streptomyces (Actinobacteria). A num-
ber of the isolated streptomycete clones were homologous to the known antibiotic producers, which indicates
that soils of this area are promising for further biotechnological screening.

Keywords: microbial diversity, saline soils, arid ecosystems, Streptomyces, Lake Elton, high-throughput se-
quencing pyrosequencing, microbial biotechnology
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