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Проанализирована таксономическая структура микробных сообществ разновозрастных поздне-
плейстоценовых палеопочв на среднерусской возвышенности, сформированных при контрастных
климатических условиях. Рассматривались гумусовые горизонты палеопочв интерстадиалов ранне-
валдайского (105–95 тыс. лет) и средневалдайского (33–24 тыс. лет) возраста, микулинского меж-
ледниковья (130–117 тыс. лет), а также современный чернозем. Анализ микробной ДНК проводили
при помощи количественной полимеразной цепной реакции и секвенирования ампликонов гена
16S рРНК (ДНК-метабаркодинга). Численность копий генов архей, бактерий и грибов последова-
тельно уменьшалась с увеличением возраста почвы. Все рассматриваемые палеопочвы значительно
отличались друг от друга по структуре микробных сообществ. Соотношение филумов Verrucomicro-
bia и Nitrospirae выступало в качестве диагностического показателя, указывающего на обеспечен-
ность органическим веществом, а также на произошедшие изменения в циклах углерода и азота. По
сравнению с современным черноземом типичным и палеопочвами микулинского межледниковья,
соотношение Verrucomicrobia/Nitrospirae в интерстадиальных почвах было меньше в 140–200 раз.
С возрастом почвы увеличивалась доля грамотрицательных протеобактерий и ацидобактерий и
снижалась доля грамположительных актинобактерий и фирмикут. Современный чернозем и палео-
почвы межледниковья характеризовались схожими значениями микробного разнообразия, тогда как
в палеопочвах валдайских интерстадиалов разнообразие и видовое богатство микроорганизмов были
значительно ниже. Согласно анализу β-разнообразия, палеопочвы разного типа и возраста в соответ-
ствии с условиями своего формирования поддерживают разную структуру и разнообразие микроб-
ных сообществ. Микробные сообщества могут выступать в качестве стратиграфических маркеров и
индикаторов различных климатических условий, в которых формировались палеопочвы.
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ВВЕДЕНИЕ
Палеопочвы сформировались под воздействи-

ем природных условий, существовавших в геоло-
гическом прошлом [5, 18]. Если палеопочвы захо-
ронены на значительной глубине (глубже 2–3 м),
они изолированы от активного воздействия со-
временных факторов почвообразования и пред-
ставляют собой относительно стабильные систе-
мы, способные сохранять информацию о природ-
ных особенностях предыдущих эпох [6, 24, 39, 42].
Изучение палеопочв позволяет реконструировать
палеоэкологические условия (климат, ландшафт и

биоту), существовавшие во время почвообразова-
ния, предшествующего погребению [11, 13, 24, 38].
Структура и разнообразие микробных сообществ
палеопочв считаются одним из перспективных
диагностических показателей при реконструкции
климата и природных условий [9, 21, 39, 42], по-
скольку микроорганизмы являются чувствитель-
ными индикаторами состояния почвы и биогео-
ценоза в целом [3, 23]. Несмотря на изолированное
состояние, микроорганизмы в палеопочвах сохра-
няют свою активность. Это связано с тем, что в
данных объектах часто поддерживается относи-
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тельно высокая влажность из-за капиллярной вла-
ги, образующейся на границе слоев разного гра-
нулометрического состава и/или близкого распо-
ложения грунтовых вод [1]. В палеопочвах
сохраняется достаточное количество органиче-
ского вещества (больше 1%) [7, 10], при этом не-
велика сезонная амплитуда колебания темпера-
тур [1], что способствует сохранению микробных
сообществ.

С помощью методов микроскопии, газовой
хроматографии и культивирования микроорга-
низмов произведено множество исследований по
составу и активности микробиома голоценовых
палеопочв [8, 12, 20]. Показано, что погребенные
гумусовые горизонты превышают по численно-
сти, биомассе и видовому разнообразию мине-
ральные [7, 12] и могут быть сопоставимы с гуму-
совыми горизонтами современных почв [4]. По
уровню биомассы и эмиссии CO2 погребенные
почвы зачастую близки к современным [16], од-
нако соотношения экологических групп микро-
организмов в погребенных и современных почвах
существенно отличаются [8]. Палеопочвы сохра-
няют значительное количество ДНК даже по про-
шествии 5000 лет погребения [2, 3]. Применение
молекулярно-генетических методов выявило сни-
жение численности и разнообразия микроорга-
низмов в палеопочвах, а также значительное отли-
чие таксономической структуры прокариот по
сравнению с современными почвами [22, 39]. Ока-
залось, что в погребенных почвах крайне мала доля
бактериального филума Verrucomicrobia [22], пред-
ставители которого не выявляются в этих объек-
тах с помощью методов классической микробио-
логии.

Несмотря на длительное изучение состояния
погребенных почв, продолжает оставаться акту-
альным вопрос о применимости численности и
таксономического состава микробиома этих объ-
ектов в качестве маркеров для диагностики па-
леопочв разного типа и возраста [22]. Для почв,
погребенных под археологическими земляными
сооружениями относительно небольшого возрас-
та (1500–1700 лет до н. э. и 400–500 лет н. э.), не
удалось выявить каких-либо маркерных черт
микробиома для индикации разных типов погре-
бенных почв [22].

Наше исследование проведено для значитель-
но более древних почв, чем голоценовые – позд-
неплейстоценовых палепочв межледниковья и
двух интерстадиалов, т.е. кратковременных пери-
одов потепления во время оледенения (130–117,
105–95 и 33–24 тыс. л. н. соответственно). Пред-
полагали, что данные микробиологические пока-
затели могут приобрести диагностическую роль
при рассмотрении таких палеопочв, контрастно
различающихся по климатическим и флористиче-
ским условиям во время их формирования. Про-

анализировали таксономическую структуру мик-
робных сообществ ряда палеопочв на территории
Курской области, вскрытых в Александровском
карьере и отличавшихся погребением при разных
климатических условиях – микулинском меж-
ледниковье и интерстадиалах валдайского оледе-
нения.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Почвы. Александровский карьер расположен в
10 км к югу от г. Курска, на междуречье рек Сеймы
и Млодати, между двумя верховьями балки Кукуев
лог. Мощность позднеплейстоценовой лёссово-
почвенной толщи превышает 12 м. В карьере
вскрыта палеобалка, в днище и на склонах кото-
рой развита межледниковая Рышковская палео-
почва [17, 18]. В заполнении палеобалки залегают
четыре интерстадиальные палеопочвы (сформиро-
ванные во время интерстадиалов – кратковремен-
ных периодов потепления во время оледенения),
чередующиеся с валдайскими лёссами и делюви-
ально-солифлюкционными отложениями [15,
45]. Для анализа взяты образцы гумусовых гори-
зонтов почв разного возраста: ледниковых интер-
стадиалов ранневалдайского (Кукуевская почва –
105–95 тыс. лет) и средневалдайского (Брянская
почва – 33–24 тыс. лет) возраста; почва мику-
линского межледниковья (Рышковская – 130–
117 тыс. лет) на склоне и на дне палеобалки; со-
временная почва (чернозем типичный) (табл. 1)
[14]. Образцы почв отобрали в трехкратной физи-
ческой повторности. Содержание органического
углерода (Сорг) и общего азота (Nобщ) в почве
определяли на автоматическом HCNS-анализа-
торе Leco 932 (США). Величину  измеряли
потенциометрическим способом при соотноше-
нии почва : вода, равном 1 : 2.5.

Экстракция тотальной ДНК из почв. Почвенную
ДНК экстрагировали из образцов массой 0.2 г с по-
мощью набора PowerSoil DNA Isolation Kit (MO
BIO Laboratories, США) согласно протоколу про-
изводителя. До выделения ДНК образцы хранили
при −70°C. Первичную обработку почвенных об-
разцов проводили с использованием гомогениза-
тора Precellys 24 (BertinTechnologies, Франция).

Количественную оценку содержания рибосомаль-
ных генов бактерий, архей и грибов осуществляли
методом полимеразной цепной реакции (ПЦР) в
реальном времени. Для учета архей и бактерий ис-
пользовали праймеры на ген 16S рРНК, для учета
грибов – на регион ITS. Реакцию проводили в ам-
плификаторе Real-Time CFX96 Touch (“Bio-
Rad”). Реакционную смесь готовили из препарата
SuperMix Eva Green (“Bio-Rad”). В качестве коли-
чественных стандартов концентрации генов
16S рРНК для бактерий использовали растворы
клонированных фрагментов рибосомального опе-
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рона штамма К12 Esherichia coli, для архей –
штамма FG-07 Halobacterium salinarum, для гри-
бов – штамма дрожжей Saccharomyces cerevisae
Meyen 1B-D1606. Для каждого образца реакцию
проводили в трех повторностях. Концентрацию
генов рассчитывали с помощью программного
обеспечения CFX Manager. Концентрацию генов
в препаратах ДНК пересчитывали в количество
генов на 1 г почвы с учетом разведений и массы
навески.

ДНК-метабаркодинг. Для проведения анализа
проводили амплификацию региона V4 гена
16S рРНК с использованием универсальных пря-
мого и обратного праймеров 515F и 806R [27]. По-
сле получения ампликонов библиотеки очищали
и смешивали эквимолярно с помощью набора Se-
qualPrep™ Normalization Plate Kit (Thermo Fisher
Scientific, Waltham, США). Результирующий пул
библиотек проверяли на капиллярном электро-
форезе и затем секвенировали на приборе Illumi-
na MiSeq.

Биоинформатический анализ результатов секве-
нирования. Обработку данных секвенирования осу-
ществляли с помощью программ QIIME 1.9 [26].
Прямые и обратные чтения, имеющие перекры-
тие не менее 180 нуклеотидов, объединяли при
помощи алгоритма fastq-join, далее работали с объ-
единенными ридами. С помощью QIIME прово-
дили проверку качества секвенирования. Сиквен-
сы объединяли в операционные таксономические
единицы (ОТЕ) на основе критерия 97% сходства
нуклеотидного состава. Удаляли синглтоны (ОТЕ,
содержащих только один сиквенс) и последова-
тельности генов 16S рРНК хлоропластов и мито-
хондрий.

Определение таксономической принадлежно-
сти ОТЕ проводили с использованием базы данных
SILVA v.128. Статистические анализы проводили с
использованием программ QIIME, Microsoft Excel
и Statistica. Для оценки общего разнообразия
(α-разнообразия) микробных сообществ рас-
считывали следующие показатели: количество
обнаруженных ОТЕ, индекс Chao1 (оценка ре-
ального числа ОТЕ в микробиоме) и индекс Шен-
нона. Для оценки сходства микробиомов друг с

другом (β-разнообразия) использовали метрику
weighted UniFrac [35]. Визуализацию результатов
анализа β-разнообразия проводили при помощи
метода главных компонент в двумерном про-
странстве.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Химические свойства почв. Содержание орга-
нического углерода в палеопочвах варьировало в
диапазоне от 0.45 до 0.72%. Наименьшие запасы
органического углерода (0.45%) выявлены в са-
мой молодой из исследуемых палеопочв – сред-
невалдайского интерстадиала (33–24 тыс. лет), в
то время как в наиболее древней палеопочве ми-
кулинского межледниковья значения этого пока-
зателя в полтора раза больше – 0.63%. Разное ко-
личество органического углерода в палеопочвах,
прежде всего, связано с его изначальным запа-
сом, т.е. с генезисом почв и, соответственно, с
растительностью и климатом [13]. Значительное
влияние на сохранение органического вещества
также оказывают локальные условия захороне-
ния почвы [37–39]. Межледниковая почва сфор-
мирована в гораздо более продолжительный и
теплый период по сравнению с интерстадиальны-
ми почвами [18], поэтому для нее были характер-
ны более высокие значения содержания углерода
и численности микроорганизмов. По сравнению
с палеопочвами, содержание органического угле-
рода в современном черноземе оказалось на по-
рядок больше – 7.46% (табл. 2). Таким образом,
вне зависимости от возраста, исследованные за-
хороненные почвы теряют более 90% запасов ор-
ганического углерода, при этом сохраняя его на
относительно стабильном уровне в течение дли-
тельного срока, что согласуется с результатами
предыдущих работ [7, 10].

Основная часть рассматриваемых почв харак-
теризовалась слабощелочной реакцией среды,
исключением стала палеопочва ранневалдай-
ского интерстадиала (pH 8.1) (табл. 2). Исследо-
ванные палеопочвы характеризовались высоким
содержанием обменных ионов кальция (17.5–
25.5 смоль(экв)/кг) и магния (2.4–6.8 смоль(экв)/кг

Таблица 1. Возраст исследуемых почв [14]

Индекс Почва Период
Возраст 
почвы,

тыс. л. н

C Чернозем типичный, Haplic Chernozem (Loamic, Pachic) Голоцен 10.3–0
B Брянская палеопочва Средневалдайский интерстадиал 33–24
K Кукуевская палеопочва Ранневалдайский интертадиал 105–95
R1 Рышковская палеопочва на склоне палеобалки Микулинское межледниковье 130–117
R2 Рышковская палеопочва в днище палеобалки Микулинское межледниковье 130–117
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для Mg2+), что может быть связано с обилием
карбонатных солей, типичных для палеочерно-
земов [34].

Наиболее представленными фракциями в гра-
нулометрическом составе палеопочв являлись
крупная пыль (0.05–0.01 мм) и ил (<0.001 мм), на
долю которых приходилось 35–60 и 28–44%
(табл. 3). Таким образом, микроорганизмы рас-
сматриваемых палеопочв должны существовать в
условиях недостатка кислорода из-за преоблада-
ния мелкодисперсных частиц.

Численность копий рибосомальных генов прока-
риот и грибов. Наибольшая численность копий ри-
босомальных генов на грамм сухой почвы выявле-
на в современном черноземе, составляя 3.1 × 1011 ‒
для бактерий, 5.4 × 1010 ‒ для архей и 2.6 × 1010 ‒ для
грибов соответственно. Данные показатели чис-
ленности микробных генов достаточно велики
даже в сравнении со значениями для других ти-
пичных черноземов [43]. В исследованных палео-
почвах численность рибосомальных генов была
на три порядка меньше по сравнению с современ-
ной почвой, снижаясь с увеличением возраста
почвы (рис. 1). Наименьшая численность микро-
организмов выявлена в палеопочве микулинского
межледниковья на склоне палеобалки: 1.6 × 108 ге-
нов бактерий, 9.7 × 107 генов архей и 2.5 × 107 ге-
нов грибов (рис. 2). Таким образом, несмотря на
длительную изоляцию в течение около 117 тыс.
лет, недостаток органического вещества, влаги и
аэрации, содержание микроорганизмов в палео-
почвах лишь сокращается, но не исчезает полно-
стью. Численность микроорганизмов в исследуе-
мых палеопочвах была на 1–2 порядка ниже, чем
для относительно недавно захороненных палео-
почв бронзового века (1500‒1700 лет до н. э.) и

раннего Средневековья (400‒500 лет н. э.) [22].
Палеопочва последнего средневалдайского ин-
терстадиала характеризовалась схожей численно-
стью копий генов архей и бактерий с минераль-
ными горизонтами B и С современных чернозе-
мов, а остальные рассматриваемые палеопочвы
лишь незначительно уступали им [43]. Основное
различие по численности генов между палеопоч-

Таблица 2. Химический состав почв

Почва Сорг, %
рН

H2O KCl смоль(экв)/кг

Рышковская 0.63 7.6 7.5 17.5 2.8
Кукуевская 0.72 8.1 7.6 16.0 6.8
Брянская 0.45 7.6 7.5 25.5 2.4
Современная 7.46 7.1 6.9 18.0 7.5

+2
обмCa +2

обмMg

Таблица 3. Гранулометрический состав почв

Почва
Содержание фракций (мм), %

1–0.25 0.25–0.05 0.05–0.01 0.01–0.005 0.005–0.001 <0.001 <0.01

Рышковская 0.5 1.2 49.0 10.6 11.0 27.7 49.3
Кукуевская 0.1 0.2 46.1 9.5 10.7 33.4 53.6
Брянская 0.2 0.0 34.6 9.3 12.1 43.8 65.2

Рис. 1. Численность копий генов архей, бактерий и
грибов в погребенных почвах Александровского ка-
рьера и в фоновой современной почве. Здесь и далее:
С – современный чернозем; B – палеопочва средне-
валдайского интерстадиала; K – палеопочва ранне-
валдайского интерстадиала; R1 – палеопочва мику-
линского межледниковья склона палеобалки; R2 –
палеопочва микулинского межледниковья днища па-
леобалки.
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вами и минеральными горизонтами современных
почв проявлялось для грибных сообществ, коли-
чество копий которых в палеопочвах снижалось
на порядок [43].

Таксономическая структура микробных сооб-
ществ современного чернозема и палеопочв. После
обработки данных и формирования ОТЕ получе-
но 78065 сиквенсов (от 2329 до 10890 сиквенсов на
образец). Медианная длина сиквенсов – 300 нук-
леотидов. Современный чернозем характеризовал-
ся доминированием 7 основных филумов прокари-
от: Thaumarchaeota (16.4%), Acidobacteria (10.0%),
Actinobacteria (20.0%), Proteobacteria (13.7%), Ver-
rucomicrobia (20.9%), Firmicutes (8.1%). Подобное
распределение представленности филумов, в ко-
тором доминируют археи, актинобактерии и вер-
рукомикробии, является характерным для черно-
земных почв [43].

Рассматриваемые палеопочвы значительно от-
личались по структуре микробных сообществ как
от современного чернозема, так и друг от друга.
В целом, с возрастом почвы увеличивалась доля
грамотрицательных Proteobacteria и Acidobacteria
и снижалась доля грамположительных бактерий –
Actinobacteria и Firmicutes (рис. 2). Палеопочва
средневалдайского интерстадиала характеризова-
лась наибольшей долей Thaumarchaeota (26.5%),
Nitrospirae (9%) и Gemmatimonadets (4.0%), а так-
же низкой представленностью Bacteroidetes (0.6%)
и Verrucomicrobia (1.5%). Палеопочва ранневал-

дайского интерстадиала отличалась низкой чис-
ленностью Thaumarchaeota (1.7%) и Verrucomi-
crobia (0.7%), и высокой представленностью
Actinobacteria (32.7%). Палеопочва микулинско-
го межледниковья характеризовалась высокой
долей Verrucomicrobia (21%), Acidobacteria (20%)
и Chloroflexi (9.6%), но малой представленностью
Actinobacteria (9.4%).

Главным отличием обеих палеопочв валдай-
ских интерстадиалов были крайне низкие доли
(0.7 и 1.5%) представителей филума Verrucomicro-
bia, которые доминировали в современном черно-
земе (21%) и палеопочве межледниковья (25%), а
также значительным развитием бактерий филума
Nitrospirae. Вопрос о факторах, ответственных за
распределение Verrucomicrobia в почвах до сих
пор остается открытым. В исследуемых палео-
почвах в группе Verrucomicrobia преобладал по-
рядок Chthoniobacteriales, представители которо-
го являются сахаролитиками [31]. Долгое время
веррукомикробии считались олиготрофной груп-
пой, способной расти в средах с низкой доступ-
ностью углерода [28, 29, 44] и приуроченной луго-
вым экосистемам [25]. Тем не менее, последние
исследования демонстрируют, что Verrucomicrobia
широко представлены в лесных экосистемах, а их
распределение определяется направлением пото-
ков углерода и растительным покровом [30, 43].
Численность веррукомикробий также уменьша-
ется при распашке и остро реагирует на сокраще-
ние содержания органического вещества почвы

Рис. 2. Таксономическая структура микробиомов погребенных почв Александровского карьера на уровне филумов.
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[40, 43]. Таким образом, значительное снижение
представленности Verrucomicrobia в интерстади-
альных палеопочвах валдайского оледенения мо-
жет свидетельствовать о неблагоприятных био-
климатических условиях, низкой активности цик-
ла углерода и запасов органического вещества в
почвах интерстадиалов валдайского оледенения.

Палеопочвы интерстадиалов валдайского оле-
денения также характеризовались широким рас-
пространением бактерий рода Nitrospira (филума
Nitrospirae), доля которого выросла в этих почвах
в 9 и 7 раз соответственно. Филум Nitrospirae иг-
рает ключевую роль в цикле азота [36], проводя
вторую стадию нитрификации – окисление нит-
рита в нитрат [32]. Nitrospira характеризуются
гибким метаболизмом, способностью к миксотро-
фии [32] и высокой адаптированностью к низким
концентрациям азота [41]. В отличие от бактерий
рода Nitrospira бактерии рода Nitrobacter способны
осуществлять вторую стадию нитрификации
лишь при высоких концентрациях азота [41]. По-
скольку в палеопочвах обоих интерстадиалов не
детектировались Nitrobacter, но активно развива-
лись Nitrospira, можно сделать вывод, что во вре-
мя интерстадиалов почвы характеризовались не
только низкими запасами углерода, но и азота.
По сравнению с современной почвой и палеопоч-
вами микулинского межледниковья, соотноше-
ние Verrucomicrobia/Nitrospirae в интерстадиаль-
ных почвах снижалось в 140–200 раз (от 20.9–23.4
до 0.02–0.09) (рис. 3). Низкая представленность
Verrucomicrobia и активное распространение Ni-
trospirae также выявлялись в палеопочвах более
молодого (голоценового) возраста [39, 42], поэто-
му соотношение данных таксонов может высту-
пать в качестве диагностического показателя,
указывающего на обеспеченность органическим
веществом, а также на произошедшие изменения
в циклах углерода и азота.

α-Разнообразие микробных сообществ палео-
почв. Наибольшими значениями индексов разно-
образия, учитывающих только количество таксо-
нов, характеризовался современный чернозем, в
котором было выявлено 627 ОТЕ (рис. 4). В па-
леопочве микулинского межледниковья детекти-
ровалось 496 и 519 ОТЕ, в интерстадиальных
Брянской и Кукуевской палеопочвах – 365 и 311
соответственно. Микробные сообщества совре-
менного чернозема и палеопочв микулинского
межледниковья статистически не различались по
индексу Шеннона (7.6), описывающему не толь-
ко видовое богатство, но и выравненность сооб-
щества. Обе интерстадиальные палеопочвы вал-
дайского оледенения характеризовались резким
снижением индекса Шеннона (6.8 и 6.9 соответ-
ственно). Таким образом, индексы микробного
разнообразия также могут служить маркером, по
которому можно разделять палеопочвы, разви-

вавшиеся в условиях интерстадиалов и межлед-
никовий.

Кластеризация и диагностический потенциал
микробных сообществ палеопочв. Согласно сравни-
тельному анализу β-разнообразия прокариотных
сообществ, микробиомы всех почв значительно
отличаются друг от друга, формируя индивидуаль-
ные кластеры (рис. 5). При этом микробиомы об-
разцов палеопочвы микулинского межледнико-
вья, взятых в гумусовых горизонтах с разной глу-
бины на склоне и в днище палеобалки, образуют
единый кластер. Полученные результаты свиде-
тельствуют о специфичности микробных сооб-
ществ погребенных почв, относящихся к одному
и тому же периоду.

На основе полученных кластеров были опре-
делены основные группы микроорганизмов, раз-
деляющие почвы по двум главным компонентам

Рис. 3. Соотношение Verrucomicrobia/Nitrospirae в
составе микробиомов погребенных почв Алексан-
дровского карьера на уровне филумов.
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Рис. 4. Индексы α-разнообразия (количество OTE,
Chao1 и индекс Шеннона) микробиомов погребенных
почв Александровского карьера на уровне филумов.
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при анализе β-разнообразия (табл. 4). В совре-
менной почве выявлена повышенная численность
бактерий семейства Propionibacteriacea, родов Ba-
cillus и Xiphinematobacter. Род Xiphinematobacter от-
носится к филуму Verrucomicrobia и является эн-
досимбионтом нематод Xiphinema, ответственным
за проведение их партеногенеза (формы полового
размножения). В палеопочве средневалдайского
интерстадиала ассоциированными таксонами яв-
лялись Desulfurellaceae, Gaiella, Paenibacillus и тау-
мархеоты Nitrosopshaera, а ранневалдайского ин-
терстадиала – роды Cohnella и Variovorax. Палео-
почва микулинского междледниковья выделялась
высокой представленностью ацидобактерий – се-
мейства Acidobacteriaceae (подгруппы 1 и 4), родов

Bryobacter и Solibacter. Ассоциированными с дан-
ной палеопочвой были также протеобактерии ро-
дов Beijerinckiaceae, Methylocystis, Haliangium и
Methylobacteriaceae. Также определены таксоны
микроорганизмов, наличие которых свойственно
палеопочвам обоих интерстадиалов (Брянская и
Кукуевская) или обоих периодов межледниковья
(Рышковская и современный чернозем). Ассоци-
ированными с обоими периодами межледнико-
вья оказались микроорганизмы Variibacter и Chiti-
nophagaceae, а общими для палеопочв двух интер-
стадиалов являлись Nitrospira, Comamonadaceae,
Methylotenera, Streptomyces и Terrimonas.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Численность микробных генов постепенно

уменьшается с течением времени после погребе-
ния почвы. Соотношение филумов Verrucomicro-
bia и Nitrospirae может выступать в качестве диа-
гностического показателя, указывающего на обес-
печенность органическим веществом, а также на
произошедшие изменения в циклах углерода и
азота. По сравнению с современной почвой и па-
леопочвами микулинского межледниковья, соот-
ношение Verrucomicrobia/Nitrospirae в почвах ин-
терстадиалов Валдайского оледенения оказалось
ниже в 140–200 раз. С возрастом почвы увеличи-
вается доля грамотрицательных протеобактерий
и ацидобактерий, при этом снижается доля грам-
положительных актинобактерий и фирмикут.

Современный чернозем и почвы микулинско-
го межледниковья характеризуются схожими зна-
чениями микробного разнообразия, тогда как в
интерстадиальных палеопочвах наблюдается су-
щественное снижение общего разнообразия и ко-
личества видов. Согласно анализу β-разнообра-
зия, микробиомы рассматриваемых палеопочв
значительно отличаются друг от друга, формируя
индивидуальные непересекающиеся кластеры.
Структура и разнообразие микробиома могут ис-

Таблица 4. Микроорганизмы, ассоциированные с рассматриваемыми почвами, а также с группами почв, объ-
единенными по принадлежности к интерстадиалам (Брянская и Кукуевская) и периодам межледниковья (Рыш-
ковская и современный чернозем)

Группа почв

современная Брянская Кукуевская Рышковская межледниковые интерстадиальные

Bacillus
Xiphinematobacter
Propionibacteriaceae
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Acidobacteriaceae
(Subgroup 1)
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Methylobacteriaceae

Chitinophagaceae 
Variibacter

Nitrospira
Comamonadaceae
Methylotenera
Streptomyces
Terrimonas

Рис. 5. Двумерные диаграммы сходства микробиомов
погребенных почв Александровского карьера по ме-
тоду главных компонент на основе метрики сходства
weighted UniFrac.
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пользоваться в качестве маркеров “биологической
памяти” палеопочв четвертичного периода, несу-
щих определенную информацию о биоклиматиче-
ских условиях до погребения данных почв.
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Microbial Communities of Interglacial and Interstadial Paleosols of the Late Pleistocene
M. V. Semenov1, *, T. I. Chernov1, A. D. Zhelezova1, D. A. Nikitin1, A. K. Tkhakakhova1, E. A. Ivanova1, 

N. A. Xenofontova1, 2, S. A. Sycheva3, T. V. Kolganova4, and O. V. Kutovaya1
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Paleosols are considered as possible carriers of “biological memory” – a set of microbiological markers that
contain information about environmental conditions before soil burial. In this study, taxonomic structure of mi-
crobial communities in Late Pleistocene paleosols of different ages at Central Russian Upland formed under
contrasting climatic conditions were analyzed. The humus horizons of paleosols in the interstadial periods of
Early Valdai (105–95 thousand years) and Middle Valdai (33–24 thousand years), Mikulino interglacial (130–
117 thousand years), as well as recent (Holocene) chernozem were considered. Microbial DNA was analyzed
using quantitative PCR and sequencing of the amplicons of the 16S rRNA gene (DNA-metabarcoding). The
number of copies of archean, bacterial, and fungal genes was gradually decreasing with increasing soil age. All
paleosols under consideration differed significantly from each other in the structure of microbial communities.
The ratio of Verrucomicrobia to Nitrospirae phyla served as a diagnostic parameter indicating the provision in
organic matter, as well as changes in the cycles of carbon and nitrogen. Compared to the recent soil (typical cher-
nozem) and paleosols of the Mikulin interglacial, the ratio of Verrucomicrobia/Nitrospirae in interstadial soils
was 140–200 times lower. As the soil aged, the proportion of Gram-negative proteobacteria and acidobacteria
increased and the proportion of Gram-positive actinobacteria and firmicuths decreased. Recent chernpzems
and interglacial paleosols were characterized by similar values of microbial diversity, while in the paleosols of the
Valdai interstadial, the diversity and species richness of microorganisms were much lower. According to the
analysis of β-diversity, the paleosols of different types and age, in accordance with the conditions of their for-
mation, maintain thre difference in structure and diversity of microbial communities. Thus, microbial commu-
nities can be used as stratigraphic markers and indicators of different climatic conditions in which palesols were
formed.

Keywords: paleosol, soil memory, microbiome, DNA metabarcoding, quantitative PCR, microbial diversity
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