
Теорeтическая и прикладная экология №1, 2011

4

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ

Исследование закономерностей действия 
температурного фактора на активность жиз-
недеятельности микробных популяций имеет 
важное значение с теоретической и практиче-
ской точек зрения. Теоретически представля-
ют интерес механизмы температурных адап-
таций. С практической точки зрения важно 
знать, например, как адаптации к температу-
ре влияют на интенсивность микробного ды-
хания, в ходе которого выделяется углекислый 
газ. СО

2
 является одним из «парниковых га-

зов», изменение концентрации которых при-
водит к общему изменению климата. Пред-
полагается, что дыхание почвы существенно 
превосходит антропогенные промышленные 
выбросы. Поэтому актуальна проблема зави-
симости от температуры функциональной ак-
тивности микробного населения почвы, в чис-
ло которого входят грамположительные мице-
лиальные бактерии – актиномицеты. 

Своеобразие почвы как трёхфазной при-
родной системы, характеризующейся исклю-
чительным разнообразием экологических 
условий, обусловливает представление о почве 
как множестве сред обитания. Применитель-
но к миру микроорганизмов понятие о почве 

как множестве сред обитания микроорганиз-
мов введено Д. Г. Звягинцевым [1].

Температурные границы
роста микроорганизмов

Для микроорганизмов существуют зна-
чения температуры, которые в определён-
ных условиях будут являться минимальны-
ми, оптимальными и максимальными. В за-
висимости от их значений микроорганизмы 
принято делить на четыре группы – мезофи-
лы, психрофилы, термофилы и экстремотермо-
филы. Оптимальная температура для роста ме-
зофилов (к ним относится большинство про-
кариот) – 20–40оС. Термотолерантные виды 
способны выживать при температуре до 50оС. 
Строгие термофилы растут при 70оС, экстре-
мальные термофилы – до 120оС. Для психро-
филов температурный оптимум не превыша-
ет 20оC, и при кратковременном нагревании 
до комнатной температуры строгие психро-
фильные организмы погибают [2]. 

Исследования термоадаптаций мезофиль-
ных и термофильных бактерий [3] подтверди-
ли условность границы между термофилами  
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и мезофилами. Показано, что существуют два 
типа ферментов: термостабильные, присущие 
термофильному типу метаболизма, и термо-
лабильные, соответствующие мезофильному 
типу метаболизма. В зависимости от условий 
среды соотношение этих ферментов в клетке 
может изменяться. Очевидно, термоадапта-
ции микроорганизмов коррелируют с физи-
ологическими и природными условиями оби-
тания данного вида. Например, экстремаль-
ный термофил Bacillus caldotenax, выделен-
ный из термального источника при темпе-
ратуре 93оС, имеет широкий диапазон роста 
30–80оС и адаптируется к изменениям тем-
пературы в этих пределах без предваритель-
ной инкубации в более оптимальных усло-
виях, в то время как умеренный термофил  
B. stearothermophilus, выделенный из почвы, 
где колебания температур незначительны, 
при резкой смене температуры без предвари-
тельной инкубации при переходной темпера-
туре растёт менее интенсивно [3].

От температуры зависит скорость био-
химических реакций, составляющих обмен 
веществ. Коэффициент, показывающий, во 
сколько раз изменяется скорость химической 
реакции при изменении температуры на 10оС, 
обозначают Q10. По закону Вант-Гоффа для 
большинства химических и биохимических 
реакций он равен 2-3. Изменения темпера-
туры также приводят к изменениям стехио-
метрической специфичности макромолекул: 
третичной и четвертичной структуры белков, 
строения нуклеиновых кислот, организации 
мембран и других структур клетки. Так как 
величина Q10 различна для разных биохими-
ческих реакций, то изменения температуры 
могут сильно нарушить сбалансированность 
обмена веществ, если скорости сопряжённых 
процессов изменяются различным образом 
[2]. Сильное понижение температуры может 
вызвать такое замедление обмена веществ, при 
котором невозможно осуществление основных 
жизненно важных функций организма. Кри-
тический момент – замерзание воды в клет-
ках с образованием кристалликов льда, нару-
шающих целостность внутриклеточных струк-
тур. Повышение температуры ведёт к денату-
рации белков, в среднем в области около 60оС, 
но рассогласование биохимических и физи-
ологических процессов начинается раньше,  
в области 42–43оС. 

Излишнее усиление метаболизма также 
может вывести организм из строя еще до те-
плового разрушения ферментов, так как рез-
ко возрастает потребность организма в пита-

тельных веществах, которая не всегда может 
быть удовлетворена. В среднем активная жиз-
недеятельность организмов ограничена крити-
ческими порогами замерзания воды и тепло-
вой денатурации белков, примерно в пределах 
от 0 до +50оC. Соответственно границы опти-
мальных температур должны быть ещё уже, но 
реально эти границы преодолеваются у мно-
гих видов за счёт специфических адаптаций.

 Существуют экологические группы орга-
низмов, оптимум которых сдвинут в сторону 
низких (криофилы) или высоких (термофи-
лы) температур. Свыше 80% земной биосфе-
ры относится к постоянно холодным областям 
с температурой ниже +5оC [4] – это глубины 
Мирового океана, арктические и антарктиче-
ские пустыни, тундры, высокогорья. 

Ферменты холодостойких организмов 
имеют строение, которое позволяет снижать 
энергию активации молекул и поддерживать 
клеточный метаболизм при соответствующих 
температурах [5, 6]. Большую роль играют 
механизмы, предотвращающие образование 
льда в клетках. При этом реализуются два 
основных пути – резистентность (противо-
стояние замерзанию) и толерантность (устой-
чивость к замерзанию). Биохимически рези-
стентность реализуется через накопление ан-
тифризов – макромолекулярных веществ, ко-
торые понижают точку замерзания жидкостей 
в организме. Выносливость же к замерзанию 
связана с временным прекращением актив-
ного состояния. У многих криофилов это реа-
лизуется через накопление защитных органи-
ческих веществ (глицерина, сорбита, манни-
та и других), которые препятствуют кристал-
лизации внутриклеточных растворов (образо-
вание льда происходит во внеклеточных жид-
костях) и позволяют переживать критические 
морозные периоды в состоянии оцепенения. 

Микробный рост возможен в широком ин-
тервале температур с пределами от -20оC (в со-
левых «венах» морских льдов Арктики и Ан-
тарктики) и выше 100оC (например, при 113оC 
способны расти археи Pyrolobus fumari)[6]. 
Психротолерантные микроорганизмы спо-
собны выживать при температурах ниже  
20оC. Термофилы растут при температуре до 
70оC(например, в гниющем навозе), а при зна-
чениях выше 70оC (зоны вулканической ак-
тивности в океане – «чёрные курильщики») 
растут так называемые экстремальные термо-
филы или гипертермофилы. 

По максимальным температурам роста ми-
целиальные бактерии (актиномицеты) зани-
мают «нижнее» положение среди прокариот, 
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располагаясь ниже цианобактерий и примы-
кая к эукариотам – грибам. В большинстве 
своем актиномицеты мезофилы [7 – 9]. Их 
отношение к температурам различно в пре-
делах одного рода. Например, почти все виды 
рода Microbispora способны расти при 25оС, 
за исключением видов M. thermodiastatica и 
M. thermorosea, развивающихся при 55оС, но 
не способных к росту уже при 17оС [10].

В ограниченном интервале температур 
(21–37оC) кривая роста бактерий описывается 
уравнением Аррениуса. В этом нормальном ди-
апазоне температур клеткам не требуются осо-
бые механизмы терморегуляции. У большин-
ства бактерий в этом диапазоне температурный 
коэффициент равен 2, что соответствует влия-
нию температуры на скорость многих химиче-
ских реакций, причём без изменения физио-
логического состояния бактерий, но с измене-
нием активности ферментов [2]. Скорость ро-
ста снижается медленно при понижении тем-
пературы, а при повышении температуры вско-
ре после достижения наивысшей скорости ро-
ста наступает гибель клеток при максимальной 
температуре [11].

Значительные сдвиги температуры (на 20оС 
и больше) вызывают временную остановку ро-
ста, после которой возобновляется нормальный 
экспоненциальный рост, соответствующий дан-
ной температуре. Резкое изменение температу-
ры среды от нормальной до экстремальной (на-
пример, путём быстрого охлаждения до 4оC или 
нагревания до 54оC) может вызвать поврежде-
ние клеток. Вероятно, это происходит из-за из-
менения проницаемости мембраны (теряются 
растворённые вещества, нарушаются барьер-
ные функции). Чувствительность к измене-
ниям температуры зависит от влажности сре-
ды и от физиологического состояния культуры 
(в стационарной фазе роста клетки менее чув-
ствительны, чем в фазе активного роста) [2].

Адаптация микроорганизмов
к температуре

У организмов, приспособленных к обита-
нию в высокотемпературных условиях, белки 
и мембранные системы в этих условиях спо-
собны нормально функционировать. У неко-
торых термофильных микроорганизмов при 
температуре более 80оC предположительно 
нарушается протонный перенос на мембране 
из-за повышения её проницаемости для про-
тонов, и термофилы переключаются на дру-
гой механизм энергетического сопряжения –  
с участием вместо протона Na+, проницаемость 

мембраны для которого мало зависит от дей-
ствия высокой температуры. В свою очередь 
проницаемость мембраны зависит от текуче-
сти билипидного слоя мембраны. Относитель-
ное постоянство вязкости этого слоя контроли-
руется составом липидов, который и изменя-
ется при изменении температуры. Это не уди-
вительно, так как все метаболические и струк-
турные системы бактериальной клетки зависят  
от структуры и активности липидов и протеи-
нов [4]. При низкой температуре в состав липи-
дов включаются короткоцепочечные и ненасы-
щенные жирные кислоты, при высокой – на-
оборот, насыщенные длинноцепочечные [2]. 
Насыщенные кислоты имеют более высокую 
точку плавления по сравнению с ненасыщен-
ными [12], а ненасыщенные жирные кислоты 
позволяют мембранам находиться в функцио-
нально активном жидкостно-кристаллическом 
состоянии при низких температурах. Это со-
ставляет обязательное условие для продолже-
ния роста. Таким образом, при изменении тем-
пературных условий изменяется степень на-
сыщенности, разветвлённости, длины цепи  
и цикличности жирных кислот [13].

Изменения в липидном составе обычно не 
требуют синтеза новых ферментов, т. к. актив-
ность ферментов биосинтеза фосфолипидов 
регулируется температурой. Устойчивость тер-
мостабильных ферментов проявляется в том, 
что фермент не теряет своей активности по до-
стижении очень высокой температуры, при 
которой белок нетермофильных организмов 
денатурирует. Это достигается за счёт особой 
комбинации небольшого числа дополнитель-
ных связей в термостабильном ферменте [2].  
В транспортных и рибосомных РНК термо-
филов повышено содержание гуанина и ци-
тозина, которые более устойчивы, чем аденин 
и урацил. У термотолерантных актиномице-
тов также выработаны специальные приспо-
собления, позволяющие им расти при высо-
ких температурах. Так у Saccharomonospora 
xinjinagenisis, растущей при 45–50оС, был об-
наружен необычный тип фосфолипидов [14]. 
Существуют сведения о том, что термофилы 
имеют и значительно более устойчивые к по-
вышенным температурам клеточные стен-
ки, мембраны и рибосомы, по сравнению с 
мезофилами. В работе [6] по исследованию 
ДНК-лигаз психрофилов, термофилов и ме-
зофилов показано, что у психрофилов при 
низких и умеренных температурах возраста-
ет активность фермента и конформационная 
подвижность, наблюдается общая дестабили-
зация молекулярного строения, у мезофилов 
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же, и особенно термофилов, наблюдается об-
ратное явление. Было выдвинуто предположе-
ние, что движущей силой денатурации адап-
тированных к холоду ферментов является из-
менение энтропии. Наибольшая стабильность 
некоторых белков психрофилов наблюдается 
при температурах 0оС и 15оС, соответствующих 
оптимумам роста этих организмов, а денатура-
ция этих же белков происходит уже при 20оС 
[13]. Так, амилаза психрофила, выделенно-
го из Японского моря, инактивировалась по-
сле получасовой инкубации при 30оС, оказы-
валась наиболее активной при 25оС , а при 15о 
и 0оС активность этого фермента проявлялась 
только на 35% и 15% от оптимальной актив-
ности соответственно [4].

Таким образом, можно выделить несколь-
ко механизмов, обеспечивающих активное су-
ществование бактерий в условиях экстремаль-
ной температуры: 1) изменение состава мем-
бранных липидов; 2) изменение состава и кон-
формации белков, в первую очередь фермен-
тов; 3) изменение соотношения термолабиль-
ных и термостабильных структурных компо-
нентов клетки. 

Таксономическая и функциональная 
структура термотолерантных 

комплексов почвенных актиномицетов

Среди актиномицетов не известны экс-
тремальные термофилы. Термофильные ак-
тиномицеты описаны в составе рода Thermo-
actinomyces (мицелиальные бактерии, име-
ющие эндоспоры и, согласно современным 
положениям [15], выведенные из порядка  
Actinomycetales); а также представители рода 
Thermomonospora и отдельные виды родов 
Streptomyces, Micromonospora, Saccharomonos-
pora, Microbispora, Saccharopolyspora, Actino-
madura, Promicromonospora, Nocardia, Nocar-
dioides, Streptoalloteichus [8]. Таким образом, 
термофильные актиномицеты не составля-
ют отдельного таксона и входят в различные 
роды порядка Actinomycetales наряду с мезо-
фильными актиномицетами [8]. Способность 
расти при высоких температурах, однако, свя-
зана у представителей группы с рядом особен-
ностей, которые выделяют их из всего много-
образия актиномицетов. Среди термофильных 
актиномицетов преобладают моноспоровый  
и олигоспоровый морфологические типы. 
Большинству термофильных актиномицетов 
свойственна повышенная требовательность  
к питательным средам, росту благоприятству-
ют среды с экстрактами из естественных суб-

стратов, с пептоном, гидролизатом казеина, 
дрожжевым экстрактом. В качестве источни-
ка углерода в средах для поддержания культур 
обычно рекомендуется крахмал [8].

Автолиз части мицелия в культурах акти-
номицетов – нормальное явление, характери-
зующее определённую стадию развития. Куль-
туры термофильных актиномицетов отличают-
ся повышенной склонностью к автолизу, кото-
рый нередко приводит к потере их жизнеспо-
собности. Сигналом, запускающим приводя-
щие к автолизу процессы, служит колебание 
температуры при инкубации культур [16].

В существующих схемах для разделения 
термофильных микроорганизмов по их темпе-
ратурным предпочтениям [11,17,18] актино-
мицеты занимают место факультативных тер-
мофилов, или термотолерантых форм. Термо-
фильные актиномицеты, в свою очередь, раз-
делены на следующие группы: истинные тер-
мофилы с оптимумом при 55–60оС, ростом при 
37–65оС, умеренные термофилы с оптимумом 
при 50–55оС, ростом при 28–60оС, термотоле-
ранты с ростом при 15–55оС [19].

В настоящее время создана классифика-
ция термофильных стрептомицетов, основан-
ная на филогенетических признаках (ДНК-  
ДНК гомологии, 16S рДНК сиквенсе) [16]. 
Дополнительно были описаны термофиль-
ные виды стрептомицетов (Streptomyces ther-
mocoprophilis и S. thermospinisporus)[16]. 
К термофильным отнесены представители ро-
да Amycolatopsis (A. fastidiosa, A. methanolica 
и A. thermofava) [20]. 

 Общепринято относить актиномицеты к 
термофилам, если они растут при 50–60оС, 
независимо от минимальной температуры ро-
ста. Температурой, служащей границей меж-
ду термофильными и мезофильными актино-
мицетами, принято считать 55оС, так как по-
следние не растут при таких условиях [10]. 
При этом имеются сведения об актиномице-
тах, которые по кардинальным точкам роста 
занимают промежуточное положение между 
группами термофилов и мезофилов, что го-
ворит об условности границы между термо-
филами и мезофилами [8]. По современным 
представлениям к термофильным актиноми-
цетам относят организмы, способные расти  
в диапазоне температур от 25 до 55оС, с оптиму-
мом роста около 50оС. Группа термофилов яв-
ляется гетерогенной, сюда относят как стреп-
томицеты, так и актиномицеты других родов, 
отвечающие вышеуказанным условиям [21]. 

Местообитаниями термофильных и термо-
толерантных микроорганизмов являются ком-
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посты, стога сена, хранящееся зерно, кучи дре-
весных стружек, разогреваемые поверхности 
почв, особенно подверженных воздействию 
солнечной радиации (чистый пар, свежевспа-
ханные почвы). Термофильные актиномицеты 
не обнаруживаются выше определённых вы-
сот (в северных областях Китая их не могли 
выделить выше 3500 м от уровня моря). Счи-
тается, что сами термофильные и термотоле-
рантные организмы способны вносить суще-
ственный вклад в процессы саморазогревания 
субстратов и биологической порчи различных 
материалов [19]. 

Большинство исследований термофиль-
ных актиномицетов посвящено роду Thermo-
actinomyces. О закономерностях распростране-
ния в почвах и таксономическом составе тер-
мофильных и термотолерантных актиномице-
тов других родов в литературе мало известно. 
Существуют лишь отдельные упоминания об 
обнаружении термотолерантных актиноми-
цетов в горных почвах Гималаев [22], в осад-
ках озёр [19] и рек [23]. В грибных компостах 
выявлены термофильные актиномицеты пяти 
родов Pseudonocardia, Saccharomonospora, 
Saccharopolyspora, Streptomyces и Thermobifida 
[24], причём доминировали представители 
рода Thermoactinomyces семейства Bacillaceae. 
Из аридных почв Австралии выделен Amyco-
latopsis australiens sp. nov., а из растительных 
субстратов – Amycolatopsis sacchari [25]. Сре-
ди термофильных актиномицетов известны хе-
моорганотрофы, способные использовать для 
роста широкий набор органических веществ 
в качестве источников углерода и азота. По-
чвенные термофильные карбоксидотрофные 
стрептомицеты окисляют оксид углерода, во-
дород и могут расти на комплексных средах. 
Особое место занимает Streptomyces thermoau-
totrophicus, использующий монооксид углеро-
да или смесь диоксида углерода и водорода, не 
растущий на комплексных средах [16] и ис-
пользующий диоксид азота [26].

Представители родов Thermoactinomyces 
и Streptomyces составляют 97% от общей чис-
ленности почвенных термофильных актино-
мицетов, выявляемых в почвах Китая [19].

Распространение термотолерантных акти-
номицетов исследовали в почвах пустынных 
степей Монголии, горно-луговой почве Цен-
трального Кавказа, вулканических почвах 
на территории п-ва Камчатка (табл. 1) [27]. 
На поверхности пустынных почв образуется 
песчано-щебнистый «панцирь», который мо-
жет нагреваться в дневное время до 40–60оС. 
Высокие температуры характерны для почв 

горных и вулканических районов. Почвы, 
формирующиеся на камнях в ущельях Цен-
тального Кавказа, разогреваются в дневное 
время до 40–50оС, вулканические почвы Кам-
чатки вблизи горячих источников характери-
зуются температурой до 49оС. Таким образом, 
в исследуемых аридных, горных и почвах рай-
онов вулканической деятельности создаются 
условия, благоприятные для развития термо-
толерантных актиномицетов.

Численность актиномицетов в исследу-
емых пустынных, горных и вулканических 
почвах составляет от тысяч до сотен тысяч и 
миллионов КОЕ/г почвы. В вулканической 
дерновой почве кальдеры вулкана Узон ко-
личество актиномицетов достигает миллиона 
КОЕ/г почвы. Значительно меньшее количе-
ство актиномицетов обнаружено в слабораз-
витой слоисто-пепловой почве, покрытой ци-
анобактериальными шлейфами. Численность 
термотолерантных актиномицетов в исследуе-
мых разогреваемых почвах сопоставима с чис-
ленностью мезофильных форм, а в некоторых 
почвах (например, серо-бурой пустынной по-
чве Монголии) на 1-2 порядка превышает ко-
личество мезофильных мицелиальных бакте-
рий [27, 28].

Термотолерантные актиномицетные ком-
плексы исследуемых почв отличаются зна-
чительно большим таксономическим раз-
нообразием по сравнению с мезофильны-
ми. В комплексах мезофильных актиноми-
цетов в большинстве случаев доминируют 
стрептомицеты. Комплекс термотолерант-
ных актиномицетов почв пустынных степей 
Монголии представлен родами Streptomyces, 
Micromonospora, Streptosporangium и актино-
мицетами олигоспоровой группы, включаю-
щей роды Actinomadura, Saccharopolyspora, 
Microtetraspora, Microbispora, среди кото-
рых в бурых пустынных почвах доминиру-
ют представители рода Actinomadura. Термо-
толерантные микромоноспоры обнаружены 
во всех исследованных образцах пустынных 
почв Монголии в сопоставимых или равных 
со стрептомицетами долях в актиномицетном 
комплексе, а иногда и «вытесняя» стрепто-
мицеты из комплекса. В горно-луговой по-
чве Центрального Кавказа среди термотоле-
рантных актиномицетов наблюдается доми-
нирование родов Micromonospora (особенно 
в условиях повышенной влажности в уще-
лье Укю) и Saccharopolyspora. 

Актиномицетные комплексы вулкани-
ческих почв очень специфичны. В вулкани-
ческой дерновой почве кальдеры вулкана 
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Таблица 1
Характеристика исследуемых периодически прогреваемых почв

Номер
почвенного 

разреза
Название почвы

Горизонт, 
глубина отбора 

образцов,см
С % рН Район взятия образцов

1, 2, 3
Бурая пустынно-степная 
песчаная

Ад, 0-10 0,3 8-9
Монголия, Южный Гоби, 
Булган сомон

4 Серо-бурая пустынная В1, 6-18 0,29 8-9
Южный Гоби,
Ханбогд-Галдын Гоби

5
Остепнённо-пустынная 
лугово- светлобурая 
засолённая

Ад, 0-5 0,67 8,4 Южный Гоби, Номгон сомон

6
Остепнённо-пустынная
светлобурая
суглинистая

Ад, 0-2 0,2 7,9 Южный Гоби, Номгон сомон

7
Остепнённо-пустынная
светлобурая
засолённая

Ад, 0-3 0,2 7,9 Южный Гоби, Номгон сомон

8 Такыровидная К, 0-5 2,64 7,3 Южный Гоби, Номгон сомон

9
Остепнённо-пустынная 
лугово-бурая 
солончаковатая

Ад, 0-1,5 0,1 7,8
Восточно-Гобийский аймак, 
Улаанбадрах сомон

10 Горно-луговая 0-10 8,1 4,7 Центральный Кавказ

11 Вулканические 0-2 9,8 5-6
Камчатка, р-н Карымского 
вулкана; кальдера вулкана 
Узон

Узон, где численность актиномицетов дости-
гает миллиона КОЕ/г почвы, стрептомицетов 
совсем не обнаружено, здесь среди термото-
лерантных актиномицетов абсолютно доми-
нируют в комплексе представители рода Sac-
charopolyspora, среди мезофильных – пред-
ставители рода Micromonospora. Выявлены 
специфические актиномицетные комплек-
сы, например, в образце цианобактериаль-
ного шлейфа термального поля, отобранном  
на слаборазвитой слоисто-пепловой почве, 
мезофильные актиномицеты представлены 
исключительно родом Microbispora, а термо-
толерантные – родом Micromonospora. В об-
разце гейзерита, отобранном из слаборазви-
той слоисто-пепловой почвы близ горячего 
источника в разрастаниях мха, термотоле-
рантные актиномицеты по численности пре-
восходят мезофильные формы, среди термото-
лерантных актиномицетов преобладают пред-
ставители рода Microtetraspora [29]. 

Численность термотолерантных и термо-
фильных актиномицетов в пустынных почвах 
Монголии (табл. 1) колеблется от тысяч до де-
сятков миллионов КОЕ/г почвы в зависимости 
от типа почвы и оказывается сопоставимой с 
численностью мезофильных форм, чаще пре-
вышая последнюю (рис. 1, I).

Сравнение актиномицетных комплексов 
торфяных типичных почв на территории Дми-
тровского филиала Всероссийского НИИ сель-
скохозяйственного использования мелиори-
руемых земель (Московская обл.) с комплек-
сами прогреваемых пустынных почв показа-
ло, что в холодных почвах численность термо-
фильных и термотолерантных актиномицетов, 
в отличии от прогреваемых, не превышает де-
сятков, редко сотен тысяч КОЕ/г почвы [30].

Из всех исследованных пустынных почв 
Монголии остепнённо-пустынные светло-
бурые и такыровидная почвы характеризуют-
ся наиболее значительной численностью акти-
номицетов (до миллионов и десятков милли-
онов КОЕ/г). В актиномицетных комплексах 
этих почв значительную долю, превышающую 
долю мезофильных актиномицетов, составля-
ют термотолерантные и умеренно термофиль-
ные актиномицеты (рис. 1, II).

Комплексы умеренно термофильных ак-
тиномицетов пустынных почв Монголии пред-
ставлены родами Streptomyces, Micromonospora 
и актиномицетами олигоспоровой и споран-
гиальной групп, среди которых в комплексах 
доминируют термофильные представители 
рода Actinomadurа и Streptosporangium. Микро-
моноспоры в актиномицетных комплексах 
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Рис. 1. Численность (I) и доля в актиномицетном комплексе (II) мезофильных, термотолерантных
и термофильных актиномицетов в пустынных почвах Монголии

Примечание: здесь и на рис. 2: мезофильные актиномицеты – белые столбики; термотолерантные актиномице-
ты – заштрихованные столбики; термофильные актиномицеты – чёрные столбики.
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Рис. 2. Численность мезофильных, термотолерантных и термофильных представителей родов
Micromonospora (I) и Streptomyces (II) в пустынных почвах Монголии 
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почти всех исследованных пустынных почв 
представлены в большинстве термотолерант-
ными и термофильными формами (рис. 2, I).

Для стрептомицетов характерно присут-
ствие как мезофильных, так и термофильных 
и термотолерантных форм (рис. 2, II). 

Таксономическое разнообразие термото-
лерантных актиномицетов холодных торфя-
ных почв ограничивается родами Streptomyces 
и Micromonospora [30]. 

Таким образом, в пустынных почвах Мон-
голии в условиях иссушения и высоких тем-
ператур формируются специфические акти-
номицетные комплексы, отличные от ком-
плексов почвенных актиномицетов холодных 
влажных почв.

Наблюдения за динамикой развития ми-
целия в условиях микрокосма свидетельству-
ют о том, что термофильные актиномицеты 
(именно эти формы актиномицетов актив-
но растут в почве при её инкубировании при 
45оС) в исследованных почвах пустынно-
степной зоны активно развиваются, размно-
жаются, проходя полный цикл развития. Ха-
рактер динамики длины мицелия и биомассы 
термотолерантных и мезофильных (активно 
растущих в почве при её инкубировании при 
28оС) форм в ходе сукцессии, инициированной 
увлажнением исследованных почв, подобен. 
Величины длины мицелия и биомассы термо-
фильных и мезофильных актиномицетов вы-
ражены значениями одного порядка, в конце 
опыта длина мицелия и биомасса термофиль-
ных актиномицетов снижаются более резко по 
сравнению с длиной мицелия и биомассой ме-
зофильных форм. Длина мицелия термофиль-
ных актиномицетов колеблется в разных ис-
следованных почвах от 100 до 240 м/г; мезо-
фильных – примерно в тех же пределах. Био-
масса термофильных актиномицетов в разных 
пустынных почвах достигает 14 мкг/г почвы, 
мезофильных – 11 мкг/г (рис. 3). 

Исследование таксономического соста-
ва прокариотного микробного сообщества 
почв зоны пустынных степей методом in si-
tu-гибридизации с рРНК-специфичными 
флуоресцентно-мечеными олигонуклеотидны-
ми зондами (FISH-fluorescent in situ hybridiza-
tion) показало, что метаболически активные эу-
бактерии, окрашенные по методу FISH, от об-
щей биомассы бактерий составили значитель-
ную долю (от 18 до 59%) в прокариотном ми-
кробном комплексе большинства исследован-
ных почв, инкубированных при 28 oС; доля ме-
таболически активных бактерий от общей мас-
сы бактерий в прокариотном микробном ком-

плексе исследованных почв, инкубированных 
при 45oС, составила от 25 до 82%. Только в еди-
ничных случаях (в остепнённо-пустынных 
бурых засолённых почвах) доля метаболиче-
ски активных эубактерий составляет не более 
10% от всех бактерий. Доля метаболически ак-
тивных представителей группы Actinobacteria 
среди других представителей домена Bacteria 
в прокариотном микробном комплексе иссле-
дованных почв возрастает с увеличением тем-
пературы инкубирования почвы от 28 до 45oС, 
достигая в некоторых почвах более 70%.

Установлено, что среди метаболически 
активных представителей филогенетической 
группы Actinobacteria всех исследованных почв 
преобладают мицелиальные формы (рис. 4).

Анализ полимеразной цепной реак-
ции (ПЦР) продуктов амплифицированно-
го 16S гена суммарной ДНК, выделенной из 
остепнённо-пустынной светлобурой почвы,  
и ДНК чистых культур – представителей рода 
Streptomyces на основе денатурирующего гра-
диентного гель электрофореза (DGGE – метод) 
позволил получить спектр сиквенсных типов, 
сходных с группой Actinobacteria как однокле-
точных, так и мицелиальных, что подтвержда-
ет наши данные, полученные методом посева  
и молекулярным методом FISH. 

Выделенные из пустынных почв культу-
ры стрептомицетов с помощью расчёта ради-
альной скорости роста колоний классифици-
ровали по их температурным предпочтени-
ям. Выявлены мезофильные актиномицеты  
с оптимальной величиной скорости роста ко-
лоний при 28оС и растянутым температурным 
диапазоном роста (5–37оС), не растущие при 
45оС; термотолерантные актиномицеты, харак-
теризующиеся оптимальной радиальной ско-
ростью роста колоний при 37о С, растущие при 

Рис. 3. Биомасса актиномицетов (мкг/г почвы)
в пустынных почвах Монголии, инкубированных 

при 28оC (белые столбики) и при 45оC
(чёрные столбики) 
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45oC, диапазон роста которых лежит в области 
20о–50оС. К термофильным актиномицетам 
отнесен штамм 315-1, выделенный из серо-
бурой пустынной почвы Монголии, по фено-
типическим признакам и сиквенсу 16S рРНК  
близкий к Strepromyces albogriseolus. Штамм 
315-1 характеризуется максимальным значе-
нием радиальной скорости роста колоний при 
45oС, хорошо растёт при 50oС и 37oС, слабо ра-
стёт при 28oС. 

Таким образом, исследование актиноми-
цетных комплексов в почвах зоны пустынных 
степей Монголии, периодически разогреваю-
щихся до высоких температур, характеризу-
ющихся прерывистым режимом увлажнения  
и поступления доступных питательных ве-
ществ, позволило заключить, что актиноми-
цетные комплексы этих почв специфичны, 
отличаются от комплексов почв холодных и 
влажных районов преобладанием термото-
лерантных и термофильных актиномицетов 
над мезофильными, таксономическим раз-
нообразием термотолерантных и термофиль-
ных форм. В пустынных почвах актиномице-
ты имеют преимущества перед одноклеточ-
ными бактериями и составляют в этих почвах 
основу гидролитического блока прокариотных 
организмов. Cпособность актиномицетных 
спор прорастать при очень низком давлении 
влаги в среде обитания (-96,4 МПа, а

w
 0,50)

[31] создаёт преимущество мицелиальным 
бактериям перед одноклеточными в условиях 
засухи, мало пригодных для активности не-
мицелиальных бактерий. В почвах аридной 
зоны термотолерантные ксерофильные акти-
номицеты активно растут, образуют мицелий, 

доля метаболитически активных мицелиаль-
ных форм актинобактерий превышает долю 
одноклеточных актинобактерий. Очевидно, 
термотолерантные и термофильные актино-
мицеты составляют неотъемлемую часть са-
протрофного микробного блока, принимаю-
щего участие в разложении и синтезе гумусо-
вых веществ и создании почвенного плодоро-
дия в пустынных почвах Монголии.

Адаптации микроорганизмов
к низким температурам

Первые упоминания о психрофильных ор-
ганизмах относятся к 1884 г. [13]. Для обозна-
чения психрофильных бактерий использова-
лись разные термины: термофобы, ригофилы, 
психрофобы, гляциобактерии и др. [13]. Впер-
вые Форстер выделил психрофильную бакте-
рию из рыбных консервов, а до него в сороко-
вых годах ХIХ века во время экспедиции в Ан-
тарктику были замечены психрофильные во-
доросли в куске льда [4].

Термин «психрофилы» был предложен 
Шмидтом-Нильсеном в 1902 г. для бактерий, 
способных жить при 0oС [32]. Для более слож-
но организованных биологических видов (на-
пример, для полярных рыб), обитающих в хо-
лодных условиях, используется термин «крио-
филы» [13], хотя иногда [33] применяют тер-
мин «психрофилы» как к прокариотам, так и  
к эукариотам. Среди микроорганизмов, спо-
собных к росту при низких температурах, вы-
деляют две группы – облигатные психрофилы 
и факультативные психрофилы, различающи-
еся по своим экологическим нишам и меха-

Рис. 4. Соотношение биомасс метаболически активных мицелиальных (заштрихованные столбики)
и одноклеточных (пунктирная штриховка столбиков) представителей группы Actinobacteria

в прокариотных микробных сообществах пустынных почв Монголии, инкубированных
при 28oС (I) и 45oС (II)
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низмам адаптации к холоду. Основное разли-
чие заключается в том, что облигатные псих-
рофилы не способны к росту при температуре 
выше 20oС, в то время как верхняя темпера-
турная граница роста факультативных форм 
намного выше. Но чёткого разделения между 
этими группами нет. Существование двух ти-
пов психрофилов объясняется особенностя-
ми их мест обитания. Облигатные психрофи-
лы приспособились к устойчивым холодным 
условиям (глубины морей и океанов, ледя-
ные пещеры), факультативные же – к обита-
нию в неустойчивых холодных условиях, что 
делает их более распространёнными по срав-
нению с первыми [11, 18]. Например, на по-
верхности льда, который в дневное время мо-
жет значительно нагреваться (до 28oС), об-
наруживаются именно психротолерантные 
формы, а истинные психрофилы существо-
вать не могут [13].

Психрофилы – организмы, оптимальная 
температура для роста которых составляет  
15oС и ниже, а максимальная – не превыша-
ет 20oС, хотя при этом они могут размножать-
ся при значениях близких к нулю. Психрото-
леранты, хотя и могут расти при низких тем-
пературах, оптимум роста имеют при 20oС 
и выше. При этом оговаривается условность 
границы в 20oС в связи с тем, что температу-
ра в лабораторных условиях равна прибли-
зительно 21–22oС [13].

Психротолерантные актиномицеты ино-
гда называют психротрофами [34]. Поскольку 
термин «трофия» обычно используется, когда 
речь идёт о питательных субстратах, то во избе-
жание путаницы в литературе чаще использу-
ют термин психротолерантные организмы для 
обозначения мезофильных видов, способных 
адаптироваться к низким температурам [35].

В соответствии с концепцией экологиче-
ской толерантности, согласно которой каждый 
экологический фактор, воздействующий на 
организм, имеет максимальные и минималь-
ные границы действия, в пределах которых 
организм может к нему адаптироваться, были 
предложены два новых термина: «стенопсих-
рофилы» и «эврипсихрофилы» для обозначе-
ния микроорганизмов с ограниченным ин-
тервалом температур (истинные психрофи-
лы) и микроорганизмов, толерантных к бо-
лее широкому интервалу значений темпера-
тур (психротрофы и психротолерантные) со-
ответственно [33].

Принципиальной чертой психрофильных 
организмов считается способность к росту при 
0oС и минусовых температурах, а подгруппы 

выделяются по ширине так называемой эко-
логической валентности и оптимумам роста.

Бактерии, получившие название экстре-
мальных психрофилов, хорошо растут при 
температуре –10oC в микроскопических во-
дных «карманах» на границах раздела между 
льдом и морской водой. Температурный ди-
апазон роста психрофильных бактерий, вы-
деляемых из почвы, значительно шире, чем 
психрофилов, выделенных со дна моря, где 
постоянная температура 5oС [36]. 

Для отнесения микроорганизма к одной из 
этих температурных групп недостаточно поль-
зоваться только скоростью роста как критери-
ем для определения оптимальной температу-
ры. Например, некоторые морские бактерии 
Антарктики быстрее всего растут в интервале 
температур 20–25oС, однако при этих значе-
ниях у них уменьшается синтез некоторых эк-
зоферментов и снижается общее число жизне-
способных клеток. В связи с этим было предло-
жено использовать новую кардинальную тем-
пературу – температуру оптимальной актив-
ности Т

ОА
 (temperature of optimal activity) [2].

Традиционно считалось, что мицелиаль-
ные бактерии не являются чемпионами устой-
чивости в отношении многих абиотических 
факторов и не могут развиваться при низких 
температурах. В определителях бактерий [37] 
и актиномицетов [38] отсутствуют сведения о 
возможных температурных границах роста ак-
тиномицетов. В литературе имеются лишь от-
дельные попытки систематизировать мицели-
альные бактерии по их температурным пред-
почтениям [19]. Среди актиномицетов вы-
делены факультативные психрофилы – ор-
ганизмы, растущие при 0oС с оптимумом ро-
ста от 10 до 28oС и плохо растущие при 37oС; 
умеренные психрофилы – организмы, хоро-
шо растущие при 0oС, имеющие оптимум ро-
ста от 10 до 20oС и не растущие при 37oС; ис-
тинные психрофилы – организмы, растущие 
при 0oС (оптимум роста отмечен при 10–14oС) 
и не растущие при 28oС.

Разделение организмов на психрофиль-
ные и психротолерантные условно [39].  
В большинстве случаев для разделения псих-
рофильных и психротолерантных форм ис-
пользуют инкубирование культур при 4 и 20oС. 
Психротолерантные культуры не растут при  
4oС, тогда как для психрофилов эта температу-
ра является оптимальной. Условность разде-
ления психрофилов и психротолерантов под-
тверждается исследованиями роста представи-
телей pода Arthobacter [40], которые показали, 
что длительность лаг-фазы при 0oС и скорость 
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роста у мезофильных и психрофильных пред-
ставителей чётко не различаются.

Механизмы адаптации микробов
к низким температурам

Психрофильные и психротолерантные 
бактерии используют различные стратегии 
для адаптации к низким температурам. Глав-
ная стратегия, которая является решающей 
для выживания клетки при низкой темпера-
туре, связана со способностью регулировать 
текучесть мембран с помощью изменения со-
става жирных кислот. К другим стратегиям от-
носятся: изменение основных липидов, белко-
вого состава мембраны, типа синтезируемых 
каротиноидов, длины цепи жирных кислот  
и пропорции цис- и трансизомеров кислот [2]. 
У психрофильных бактерий есть двухкомпо-
нентный аппарат трансдукционного сигнала: 
сенсор, связанный с мембраной, и раствори-
мый цитоплазматический рецептор для по-
лучения сигнала о низкой температуре [41]. 
Некоторые психрофилы, обитающие в мо-
рях, способны синтезировать ненасыщенные 
трансжирные кислоты, являющиеся протекто-
рами от тяжёлых металлов и токсических ор-
ганических веществ [4]. Психрофилы и псих-
ротрофы содержат короткоцепочечные, нена-
сыщенные, разветвлённые или циклические 
жирные кислоты. В общем случае, пониже-
ние температуры культивирования психрофи-
лов увеличивает долю ненасыщенных фосфо-
липидов и нейтральных липидов для поддер-
жания текучести мембраны при низкой тем-
пературе, укорачивается и длина цепей в фос-
фолипидах [13], вырабатываются в больших 
количествах каротиноиды [33]. Предположи-
тельно в роли клеточных сенсоров выступают 
цитоплазматическая мембрана, нуклеиновые 
кислоты и рибосомы, изменения которых яв-
ляются ключевым моментом в процессе адап-
тации к охлаждению [32].

Ответом на низкотемпературное воздей-
ствие является синтез специфических бел-
ков, получивших название белков холодового 
шока, или CSP-белков (cold shock protein) [2, 
6]. Они синтезируются постепенно в течение 
роста при низкой температуре, и их количе-
ство увеличивается при возрастании шока [4]. 
Особенность высокой активности этих белков 
заключается в том, что они способны снижать 
энергию активации многих реакций [5]. Ката-
литическая способность ферментов психрофи-
лов выше таковой у мезофилов, что позволя-
ет говорить о биотехнологическом потенциале 

ферментов психрофилов в качестве энергосбе-
регающих веществ [33]. По мере дальнейше-
го снижения температуры в клетках начина-
ет образовываться лёд, и это вызывает гибель 
бактерий. При образовании льда вокруг кле-
ток концентрируются соли, что приводит к ло-
кальному повышению осмотического давле-
ния, инициирующего адаптацию к осмотиче-
скому стрессу. В результате при очень низких 
температурах у некоторых микроорганизмов 
происходит накопление совместимых осмо-
регуляторных веществ, защищающих клетки 
от повреждения льдом. Отдельные бактерии 
обладают способностью регулировать обра-
зование льда благодаря наличию центров его 
кристаллизации в белках наружной мембра-
ны (например, Pseudomonas syringae). Преи-
мущество в этом случае даёт упорядоченность 
структур льда, образующихся при кристалли-
зации с участием этих белков, поскольку та-
кие структуры значительно слабее поврежда-
ют клетки [2]. Низкие температуры замедля-
ют и ингибируют химические реакции, ката-
лизируемые ферментами, снижается текучесть 
мембран и стабилизация вторичных струк-
тур РНК и ДНК, что сказывается на процес-
сах трансляции, транскрипции и реплика-
ции [42]. Предполагается, что в роли клеточ-
ных сенсоров выступают цитоплазматическая 
мембрана, нуклеиновые кислоты и рибосомы, 
изменения которых являются ключевым мо-
ментом в процессе адаптации к охлаждению. 
Отмечено увеличение транспорта некоторых 
совместимых растворимых веществ (бетаи-
на, пролина, карнитина), что может свиде-
тельствовать о связи между осмопротекцией 
и адаптацией к низким температурам.

При воздействии низких температур в бак-
териальной клетке происходят изменения, ко-
торые направлены на поддержание текучести 
мембраны [43]. Однако, поскольку прокари-
оты не имеют стеринов, они не могут исполь-
зовать механизм регуляции текучести мем-
бран, который широко применяется у эукариот  
и заключается в изменении соотношения фос-
фолипид/стерин в составе мембран. Поэтому 
прокариотам приходится использовать более 
сложные механизмы регуляции липидного со-
става. Чаще всего при снижении температу-
ры возрастает доля ненасыщенных жирных 
кислот и/или уменьшается длина углеродной 
цепи жирнокислотного компонента липидов. 
Так, например, у Мicrococcus cryophilus при 
изменении температуры контролируется соот-
ношение С

18
/С

16
 жирных кислот. Хотя во мно-

гих случаях возможно сочетание нескольких 
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регуляторных факторов. Интересные данные 
были получены при сравнении жирных кис-
лот из мембран ряда бактерий, найденных  
в Антарктике. Оказалось, что у психротрофов 
чаще наблюдались насыщенные короткоце-
почечные или ненасыщенные жирные кис-
лоты. У психрофилов в мембранах преобла-
дали разветвлённые жирные кислоты. Уста-
новлено, что длина цепи и степень насыщен-
ности сказываются на температуре плавления 
жирных кислот, что прямо связано с текуче-
стью мембраны [5].

Для адаптации ферментов возможны два 
пути: синтез большого числа ферментов или 
синтез ферментов, эффективно действующих 
при низких температурах. Разница в действии 
температуры на активность психрофильных и 
мезофильных форм проявляется в трёх основ-
ных характеристиках [44]: 1. Психрофилы 
синтезируют ферменты с большей специфи-
ческой активностью; 2. Максимальная актив-
ность ферментов, адаптированных к холоду, 
сдвинута в область низких температур, что от-
ражает их слабую термостабильность; 3. Адап-
тация, вероятно, не завершена, так как спец-
ифическая активность мезофильных фермен-
тов при температурах, близких к 0oС, в целом 
ниже, чем активность мезофильных фермен-
тов при характерной для них температуре. 

Таким образом, общая стратегия орга-
низмов заключается в синтезе адаптирован-
ных к холоду психрофильных ферментов  
с повышенной каталитической эффективно-
стью [45]. 

Психрофильные ферменты, как прави-
ло, имеют высокую каталитическую эффек-
тивность, связанную с низкой температурной 
стабильностью. В большинстве случаев адап-
тация к холоду достигается через редукцию 
энергии активации, что происходит из-за по-
вышенной гибкости или в определённой об-
ласти белковой молекулы, или всей белковой 
структуры [46]. Эта увеличенная пластич-
ность приводит к слабой термостабильности 
психрофильных ферментов. Следует отме-
тить, что аминокислотные остатки активных 
сайтов, включённые в реакции, высоко кон-
сервативны между гомологичными фермента-
ми, адаптированными к разным температурам,  
т. е. молекулярные изменения, ответственные 
за адаптацию к холоду, расположены в дру-
гих участках молекул. Общая черта психро-
фильных ферментов – это их низкая конфор-
мационная стабильность. Анализ трёхмерных 
структур способствовал выявлению тех струк-
турных факторов, которые вовлечены в адап-

тацию к холоду и, возможно, ответственны за 
низкую термостабильность [33]. К таким фак-
торам относятся: увеличенное число и класте-
ризация остатков глицина; снижение остатков 
пролина в петлях; редукция остатков аргини-
на, способного формировать множественные 
электростатические взаимодействия и водо-
родные связи; снижение числа ионных пар, 
ароматических взаимодействий, гидрофобных 
взаимодействий и ионых связей по сравнению 
с мезофильными гомологами.

Видимо, каждый белок использует не-
сколько из этих структурных изменений 
для того, чтобы достичь требуемой гибкости 
при определённых температурных условиях. 
Предполагается, что психрофильные фермен-
ты должны увеличивать свою пластичность 
для того, чтобы катализировать реакции при 
низких температурах, и увеличенная пла-
стичность в целом генерируется низкой ста-
бильностью белковой структуры. Этот баланс 
между гибкостью и пластичностью представ-
ляет один из важнейших моментов в адапта-
ции белка к окружающей температуре. Хотя 
следует упомянуть, что гибкость белка, особен-
но связанная с активностью и/или стабильно-
стью молекулы, является пока трудноопреде-
ляемым параметром. И прежде всего требу-
ется установить, какой тип гибкости необхо-
дим для улучшения активности. Из анализа 
ряда психрофильных ферментов следует, что 
высокая специфическая активность связа-
на с низкой стабильностью фермента. Одна-
ко анализ термостабильности свидетельствует  
о том, что стратегия адаптации, которая ведёт 
к нестабильности белка, может быть разной. 
Так, анализ фосфоглицеринкиназы из штам-
ма Pseudomonas, изолированного в Антаркти-
ке, показал, что фермент состоит из темпера-
туролабильного и температуростабильного до-
менов [47]. Авторы предположили, что тем-
пературолабильный домен даёт необходимую 
гибкость в области каталитического центра  
и обеспечивает скорость реакции путём ре-
дукции энергетических затрат, а температуро- 
стабильный домен может обеспечивать доста-
точное связывание субстрата как результат его 
ригидности. Таким образом, в данном типе 
стратегии присутствует компромиcс между не-
обходимостью увеличить специфическую ак-
тивность при низких температурах и необходи-
мостью сохранять высокое сродство к субстра-
ту. Можно сказать, что термолабильность яв-
ляется следствием улучшения пластичности, 
необходимой в области каталитического цент- 
ра. Адаптированные к низким температурам 
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ферменты требуют определённой гибкости 
структурных элементов, включённых в ката-
литическую активность, в то время как другие 
регионы, не вовлечённые в катализ, остаются 
достаточно ригидными. Безусловно, надо учи-
тывать, что в природе эволюция таких фермен-
тов происходила в результате действия на ор-
ганизмы не только температуры, но и других 
экологических факторов среды, поэтому це-
лый комплекс физических и химических пара-
метров привёл к адаптации белковых молекул.

Трегалоза и экзополисахариды также вы-
полняют важные функции в криопротекции 
психрофилов [48]. Считают, что трегалоза спо-
собствует прерыванию денатурации и агре-
гации белков. Экзополисахариды найдены  
в морских бактериях, изолированных в Ан-
тарктиде. Подобные физико-химические мо-
дификации окружения бактерий способству-
ют адгезии клеток к поверхностям и удержи-
ванию воды, обеспечивая благоприятную изо-
ляцию микроорганизмов и концентрирование 
питательных компонентов, сохраняют и защи-
щают внеклеточные ферменты от денатурации  
и действуют как криопротекторы [49].

Белки холодового шока с молекулярной 
массой около 7 кДа выявляются у разных ви-
дов грамположительных и грамотрицательных 
бактерий [50, 51]. 

Два холодоустойчивых штамма (пcих-
ротрофы) сравнивали со слабо приспособлен-
ным к холоду штаммом и с холодочувствитель-
ным (контрольный штамм) по их выживаемо-
сти при замораживании, образованию белков 
и составу жирных кислот при низкой темпе-
ратуре. При холодовом шоке (от 25o до 10o, 5o 
и 0oС) во всех штаммах продуцировался обыч-
ный (6,1-кДа) белок холодового шока, но ко-
личество белков холодового шока, синтези-
рованных при 0oС, было выше в холодоустой-
чивых штаммах. Выживаемость через 24 часа 
при экспозиции -80oС была выше у холодоу-
стойчивых (79%) и слабо приспособленных к 
холоду (64%) штаммов, чем у холодочувстви-
тельного (33%), но после 2-часового периода 
акклиматизации при 5oС перед заморажива-
нием выживаемость холодочувствительного 
штамма увеличилась в 2 раза. Низкие темпе-
ратуры приблизительно одинаково влияли на 
состав жирных кислот во всех штаммах, неза-
висимо от уровня их приспособленности к хо-
лоду. Количество ненасыщенных жирных кис-
лот значительно увеличивалось при уменьше-
нии температуры культивирования от 25 до  
5oС, но была выявлена тенденция к сокраще-
нию количества ненасыщенных жирных кис-

лот после холодового шока от 25 до 5oС. Спец-
ифическая ненасыщенная жирная кислота, 
цис-12 октадекановая, продуцировалась во 
время роста организмов при 5oС [52].

Температурный диапазон роста психро-
фильных бактерий, выделяемых из почвы, зна-
чительно шире, чем психрофилов, выделен-
ных со дна моря, где постоянная температура 
5oС [19]. Верхний температурный предел роста 
психрофилов определяется обратимой инакти-
вацией некоторых жизненноважных реакций. 
Нижний предел роста мезофилов – прекраще-
ние транспорта субстратов [53]. 

Большая часть земной биосферы лежит 
в области холодных температур. Около 14% 
земной поверхности занимают полярные ре-
гионы, 70% занято океаном, температура ко-
торого относительно постоянна и колеблется в 
пределах 4–5oС. Понятно, что организмы, оби-
тающие в океане и являющиеся барофилами, 
в большинстве своём психрофилы или псих-
ротрофы [13]. Даже в самых холодных фор-
мах льда между кристаллами остаётся жид-
кая вода. Из изученных форм льда темпера-
тура самой холодной, содержащей живые бак-
терии внутри жидкой фазы, -20oC. Даже в мо-
дификации льда-VI (в ней твёрдая фаза тяже-
лее жидкой), которая не может существовать  
в земных условиях и может быть получена 
лишь в лаборатории при действии высоких 
давления и температуры, возможно поддержа-
ние жизни таких бактерий, как Escherichia coli. 
Причём, как показало микроскопирование, ме-
стообитание микроорганизмов независимо от 
модификации льда приурочено именно к «ве-
нам» из жидкой фазы, прорезающей твердую.

В этих «венах» повышено содержание со-
лей. В итоге получается, что создаются усло-
вия повышенного давления, повышенного со-
держания солей и пониженной температуры, 
а организмы, обитающие в данных услови-
ях, относятся по каждому из параметров со-
ответственно к группе барофилов, галофилов  
и психрофилов. Для организмов, обитающих  
в среде с подобными сочетаниями условий, 
ввели термин «эвтектофилы» [5].

Психрофилы – хозяева вечнохолодных ме-
стообитаний [6]. В основном изучались псих-
рофильные организмы океанических и матери-
ковых вод, что делает актуальными выделение 
и изучение именно почвенных актиномицетов.

Психрофилы широко распространены  
в природе, поскольку они формируют посто-
янные микробные сообщества регионов вечно-
го холода, полярных регионов и океанов [5]. 
Температура почв в разных природных зонах 
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резко отличается. Почвы в зонах с холодным 
и умеренным климатом в течение длительно-
го времени находятся при очень низких тем-
пературах, во многих почвах температура во-
обще не поднимается выше 5–10oС, т. е. все 
микробиологические процессы должны идти 
при температурах гораздо более низких, чем 
те, которые обычно используются при выра-
щивании почвенных организмов в лаборатор-
ных условиях (20–28oC)[54].

Психрофильные и психротофные микро-
организмы встречаются в природных место-
обитаниях и пищевых продуктах. В природ-
ных микробных экосистемах психрофилы и 
психротрофы играют важную роль в расще-
плении органического вещества в холодное 
время года [34]. Установлено, что интенсив-
ность развития исследуемых почвенных ми-
кроорганизмов в почве и воде при снижении 
температуры замедляется, снижается и коли-
чество видов, способных к развитию. Грибы 
менее чувствительны к низким температурам, 
чем бактерии, а актиномицеты занимают про-
межуточное положение между грибами и бак-
териями [55].

Психротолерантные комплексы 
актиномицетов в почвах тундры и тайги

Сведений о психрофильных и психротоле-
рантных актиномицетах в научной литерату-
ре очень мало. Большинство сообщений отно-
сится к исследованию океанических вод. Ис-
тинные психрофильные актинобактерии в на-
земных экосистемах редки, чаще их выделяют 
из водных экосистем.

Актиномицеты обнаружены во льдах Ан-
тарктиды на глубине 3590 м в озере Восток 
[56]. Из вод фьорда Трондхейм (Trondheim 
Fjord) в Норвегии выделены актиномице-
ты рода Streptomyces, активно разлагающие 
целлюлозу и являющиеся продуцентами ан-
тибиотиков. Три штамма имели температур-
ную зону роста от 0 до 25–28оС, один штамм 
рос при температуре 20oС, авторы называют 
его психрофильным [57]. Из воды и льда юж-
ных океанических морей выделены баротоле-
рантные и психрофильные представители рода 
Micromonospora и Rhodococcus [35]. 

Из вод озера Хоаре в Антарктиде были вы-
делены восемь штаммов хемоорганотрофных 
бактерий, относящихся к группе Actinobacte-
ria. Все изоляты росли при 0оС, и все, за исклю-
чением одного, растут при температуре ниже 
0оС. Среди изолятов оптимальная температу-
ра роста варьирует, но в основном составляет 

15оС. Один из выделенных изолятов – истин-
ный психрофил: оптимум роста около 10оС и 
диапазон роста не превышает 20оС. У одного 
штамма максимальная температура роста рав-
на 40оС, но даже в этом случае рост возможен 
и при температуре ниже нуля. Доминирование 
в озёрах психротолерантных, а не психрофиль-
ных актиномицетов свидетельствует о моло-
дом возрасте этих озёр по сравнению с други-
ми холодными местообитаниями микроорга-
низмов, таких, как морские осадки, где псих-
рофилов больше [58]. Из льдов Антарктики 
было выделено 769 актинобактерий, из кото-
рых 65% составили стрептомицеты. Встреча-
лись также и редкие роды Streptosporangium, 
Micropolyspora, Actinomadura, Microbispora, 
Nocardia, Elytrosporangium и т. д. 

Новый род Modestobacter multiseptatus 
gen. nov., sp. nov. психрофильных актиноми-
цетов выделен из почв Трансантарктических 
гор [59]. Из образцов морены региона Антар-
ктики выделены актиномицеты нового вида 
Pseudonacardia antarctica sp. nov. [60]. Иссле-
дования функциональных особенностей псих-
рофильных и психротолерантных актинобак-
терий показали, что многие из них обладают 
способностью выделять внеклеточные фермен-
ты. Из бореальных грунтовых вод Финляндии 
выделены две культуры актинобактерий, иден-
тифицированные как Subtercola frigormans sp. 
nov. и Subtercola boreus gen. nov., sp. nov. Их 
рост наблюдался при температуре ниже 2oС 
с оптимумом 15–17oС. При 30oС рост отсут-
ствовал [61].

Из шерсти животных выделен новый 
род психрофильных актинобактерий Frigo-
bacterium faeni gen. nov., sp. nov. семейства 
Microbacteriaceae, растущих в температурном 
диапазоне 2–10oС [62].

Существуют лишь разрозненные сведе-
ния об обнаружении психрофильных акти-
номицетов в почвах [63]. Так, отмечалось, 
что в почвенных образцах, собранных в аль-
пийских луговых экосистемах, обнаружены 
психрофильные актиномицеты, принадле-
жащие к родам Streptomyces, Micromonospora, 
Nocardia, Promicromonospora. В условиях хо-
лодного климата в Китае среди почвенных 
актиномицетов преобладают представители 
рода Streptomyces. Среди психрофильных ак-
тиномицетов, выделенных из лесных и луго-
вых почв юго-восточного Тибета, обнаруже-
ны представители рода Actinosynnema [64]. 
Из почв провинции Хинджианг Китая выделен  
и описан новый вид психротолерантного стреп-
томицета, получивший название Streptomyces 
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beijiangensis sp. nov.[65]. Среди почвенных 
психрофильных актиномицетов в Китае пред-
ставители рода Streptomyces (58%) преоблада-
ют над нокардиоформными актиномицетами 
(30%) и Micromonospora (12%) [19].

Главным компонентом целлюлозолитиче-
ского бактериального сообщества в сфагновом 
торфе оказались представители филогенетиче-
ской группы Actinobacteria, способные разви-
ваться в кислых условиях и не требующие свя-
занного азота. Их численность в варианте сук-
цессии образца сфагнового торфяника без обо-
гащения P и N увеличивалась на 2,5 порядка 
и составляла около трети от числа всех иден-
тифицированных бактерий [66].

В Антарктических почвах актиномице-
ты встречаются редко. Тем не менее методом 
посева были выделены актиномицеты рода 
Streptomyces. Культуры выделялись из почв 
при 4oС. Многие штаммы образовывали вне-
клеточные ферменты и поверхность гликоли-
пидной природы. Один из штаммов образует 
три антибиотика [67].

Из антарктического цианобактериально-
го мата выделена оранжево-пигментная бак-
терия Kokuria polaris. Культура растёт в тем-

пературных границах от 5 до 30oС с оптиму-
мом 20oС [68].

Исследование психрофильных антаркти-
ческих культур открывает новые горизонты 
в энзимологии и биотехнологии. Ротшильд  
и Манчинетти [69] считают, что ферменты 
психрофильных культур действуют как вы-
сушивающие детергенты при биоремедиации 
вод, следующих за масляными полосами при 
низких температурах. 

Психрофильные актиномицеты, среди ко-
торых преобладали стрептомицеты, были вы-
делены из бедных, холодных и сухих почв 
Юннаня (Китай) [70]. Мезофильные и псих-
рофильные актиномицеты (88 и 12% соот-
ветственно) были выделены из 220 образ-
цов почв Шангри-Ла. Многие актиномице-
ты оказались продуцентами ферментов [71]. 
Исследования почв Полярного и Бореально-
го географических поясов (табл. 2) [72] пока-
зало, что при инкубировании посевов из по-
чвы при 5oС психротолерантные актиноми-
цеты выявляются не во всех горизонтах тун-
дровых почв, чаще из нижних. Численность 
психротолерантных актиномицетов, выделя-
емых на плотной питательной среде при ин-

Таблица 2
Характеристика исследуемых тундровых и таёжных почв

Название почвы, 
профиль или глубина 
взятия образца (см)

Район взятия образца 
Среднегодовая 

температура почвы на 
глубине 20 см 

Сумма активных 
температур почвы 

выше 10оС на глубине 
20 см 

Торфяно-криозём 
типичный
ТО-Т1-ВСg

Типичная тундра
Центральный Ямал

от -12о до -8о 400о

Криозём грубогумусный 
глееватый
ТО-Т1-А-BG

Мохово-лишайниково-
кустарничковая тундра 
в районе г. Воркуты

от -8о до -4о 400-1200о

Глее-слабоподзолистая
Ad-AE-Eg-Bg,t,f,h,al 
(0-10)

Северная тайга 
Надымский район 
Ямало-Ненецкого 
автономного округа 
окрестности г. Надыма

от -8о до -4о 400-1200о

Подзол гипсовый 
петрозём серогумусовый 
турбированный (0-5)

Северная тайга 
Чугский заповедник 
Архангельская обл.

от 4о до 8о 1200-2000о

Пелозём гумусовый 
глеевый (0-5)

Северная тайга 
Пинежский заповедник 
Архангельская обл.

от 0о до 8о нет данных

Подзол иллювиально- 
железистый (лесные 
подстилки)

Северная тайга Большой 
Соловецкий остров

от 4о до 8о 1200-2000о

Торфяная олиготрофная
ТО-ТТ (0-10)

Южная тайга
Западнодвинский р-н 
Тверской обл.

от 4о до 8о 1200-2000о
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кубировании посевов при 20oС, сопоставима 
с количеством мезофильных форм (выделяе-
мых при 28оС) (тысячи и десятки тысяч КОЕ/г 
субстрата) (рис. 5). 

Психротолерантные актиномицеты со-
ставляют приблизительно половину актино-
мицетного комплекса тундровых почв. В под-
золах и гипсовых петрозёмах на территории 
Чугского заказника Архангельской области 
количество психротолерантных мицелиаль-
ных бактерий также сопоставимо с количе-
ством мезофильных форм (тысячи и десятки 
тысяч КОЕ/г субстрата). 

Особое место среди актиномицетных ком-
плексов исследуемых территорий занимают 
комплексы мицелиальных бактерий пелозё-
мов гумусовых глееватых на территории Пи-
нежского заповедника Архангельской обла-
сти. Эти почвы расположены в карстовом ланд-
шафте, где за счёт перепадов рельефа образуют-
ся крупные замкнутые понижения, в которых 
после зимы застаивается холодный воздух и не 
тает снег под затенёнными склонами. Важным 
фактором формирования здесь низких темпе-
ратур является поток холодного воздуха из тре-
щин, связанных с карстовыми пещерами. В ре-
зультате температура почвы на дне карстовой 
воронки на глубине 10 см не превышает 4oС 
в летний период. Почвенный профиль пелозё-
ма имеет мощность 3-5 см и состоит из верхне-
го горизонта подстилки, гумусового горизонта 
и нижнего оглеённого горизонта. 

Низкие температуры пелозёмов способ-
ствуют развитию в них психротолерантных 
актиномицетов в количествах тысяч и сотен 
тысяч КОЕ/г субстрата (рис. 6, I). Доля этих 
актиномицетов в комплексе превышает долю 
мезофильных форм. 

Значительное количество (сотни тысяч 
КОЕ/г субстрата) психротолерантных форм, 
часто превышающее количество мезофиль-
ных, выявлено в лесных подстилках подзола 
железистого Большого Соловецкого острова 
(рис. 6, II). Психротолерантные актиномице-
ты составляют значительную часть актиноми-
цетного комплекса (а иногда и целиком ком-
плекс) в лесных подстилках этой почвы.

Для наблюдения за динамикой длины акти-
номицетного мицелия были выбраны две кон-
трастные по температурным условиям почвы: 
глее-слабоподзолистая с отрицательными сред-
негодовыми температурами и олиготрофная тор-
фяная с положительными температурами, не 
превышающими 10оС [72]. При инкубировании 
посевов при 5оС психротолерантные актиноми-
цеты в торфяной олиготрофной почве обнаруже-
ны не были, тогда как в глее-слабоподзолистой 
почве их численность достигала сотен тысяч 
КОЕ/г. Численность психротолерантных форм, 
выделяемых при 20оС, оказалась на порядок 
выше в подзолистой почве по сравнению с тор-
фяной олиготрофной почвой. 

Люминесцентно-микроскопические ис-
следования показали, что в ходе микробной 
сукцессии, инициированной увлажнением 
почвы и инкубированием её при 5 или 20оС, 
мицелий актиномицетов растёт и развивает-
ся. В торфяной почве при 5oС прирост мице-
лия психротолерантных актиномицетов в ходе 
сукцессии оказался менее значительным (до 
140 м/г) по сравнению с приростом мицелия 
в подзолистой почве (до 380 м/г).

Исследование прокариотного микробно-
го сообщества органогенных горизонтов оли-
готрофной торфяной и глее-слабоподзолистой 
почв, а также кедровой подстилки подзола ме-
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Рис. 5. Численность психротолерантных актиномицетов, выделенных из торфяно-криозёма 
типичного (I) и криозёма грубогумусного глееватого (II) при 5oС (белые столбики) 

и 20oС (заштрихованные столбики), и мезофильных актиномицетов, выделенных из этих почв
при 28oС (чёрные столбики)
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тодом гибридизации in situ с помощью 16S 
рРНК специфичных олигонуклеотидных зон-
дов, определяющих представителей филоге-
нетической группы Actinobacteria, показало, 
что в сообществах исследуемых почв метабо-
лически активные мицелиальные актинобак-
терии составляют большую долю по сравне-
нию с одноклеточными, что особенно заметно 
в подстилке кедрового леса на подзоле желе-
зистом (рис. 7) [72].

В результате проведённых исследований 
выделены культуры актиномицетов. Все они 
отнесены к разным видам рода Streptomyces. 
Для штаммов 5-4-1 и мох 18 проведено опре-
деление фенотипических признаков и секве-
нирование гена 16S pРНК и показано сход-

ство штамма 5-4 со Streptomyces beijiangensis, 
новым видом психротолерантного стрептоми-
цета, выделенного из почв Китая [65], а штам-
ма мох 18 – со Streptomyces parvus.

С использованием расчёта радиальной 
скорости роста колоний стрептомицетов уста-
новлены температурные границы их роста. 
Выявлено, что температурный диапазон ро-
ста стрептомицетов, выделенных из почв при 
5, 20 и 28oС, различен. Мезофильный стреп-
томицет Streptomyces tenebrarius шт. 3 А, вы-
деленный при 28oС, растёт в диапазоне тем-
ператур от 12 до 45oС, оптимум роста отмечен 
при 28oС. Психротолерантные стрептомицеты 
S. wedmorensis шт. Н-5-2, S. xanthochromogenes 
шт. Н-5-1; S. helvaticus шт. 8-5-3, шт. 8-5-2, 
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Рис. 6. Численность психротолерантных и мезофильных актиномицетов, выделенных при разных 
температурах из пелозёмов гумусовых глееватых (I) и лесных подстилок подзолов иллювиально- 

железистых (II). Обозначения см. рис. 1.

Рис. 7. Соотношение биомасс метаболически активных мицелиальных (чёрные сегменты)
и одноклеточных (белые сегменты) представителей филогенетической группы Actinobacteria 

в прокариотном микробном сообществе органогенных горизонтов исследуемых почв:
А – глее-слабоподзолистой, Б – торфяной олиготрофной,

В – лесных подстилок подзолов иллювиально-железистых
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S. aburaviensis шт. Н-5-6, S. caeruleus шт. H-5-4, 
выделенные при 5о или 20оС, растут в диапа-
зоне температур от 5 до 37oС. Максимальная 
величина радиальной скорости роста колоний 
отмечена при 20oС. Streptomyces beijiangensis 
шт. 5-4-1 и S. aburaviensis шт. H-5-6, выделен-
ные при 5oС из почвы, имеют диапазон роста от 
2 до 28оС. Оптимум роста отмечен у этих куль-
тур при 5oС, по классификации психрофиль-
ных актиномицетов [19] их можно отнести к 
умеренным психрофильным стрептомицетам. 

Выявлена зависимость роста психро-
толерантного стрептомицета S. aburaviensis 
шт. H-5-6 от двух экологических факторов – 
температуры и влажности. Показано, что каж-
дому уровню влажности и температуры соот-
ветствует определённая специфика развития 
стрептомицета. Психротолерантный стрепто-
мицет растёт на среде при ОВ 98% (аw 0,98) 
при температурах 20 и 28оС и проходит пол-
ный цикл развития от споры до образования 
колоний с субстратным, воздушным мицели-
ем и цепочками спор. При 5оС в условиях ОВ 
98% отмечено образование субстратного ми-
целия, воздушный мицелий и споры не обра-
зуются. При ОВ 86% (аw 0,86) культура ра-
стёт при 28, 20 и 5оС, однако не проходит пол-
ного цикла развития. Споры прорастают, об-
разуя лишь субстратный мицелий без воздуш-
ного мицелия и спор. При экстремально низ-
ком уровне влаги (аw 0,67) видимого роста ко-
лоний актиномицета не наблюдается. Мож-
но заключить, что исследуемый стрептомицет  
S. aburaviensis является психротолерантным 
и ксеротолерантным.

При низких температурах выделенные из 
холодных почв актиномицеты проявляют ан-
тагонизм к грамотрицательным бактериям ро-
дов Aquaspirillum, Bacteroides, грибам родов 
Fusarium, Penicillium и грибам Mucor riemalis, 
Cladosporium herbarum; у психротолерантных 
актиномицетов отмечена пектинолитическая 
и амилолитическая активость.

Таким образом, в северных почвах c низ-
кими температурами, не превышающими 10оС 
даже в поверхностных слоях в летнее время 
года, активно растут и развиваются физио-
логически активные почвенные психротоле-
рантные актиномицеты, образуют мицелий  
и составляют неотъемлемую часть гидроли-
тического микробного блока, принимающе-
го участие в деградации растительных остат-
ков. Очевидно, температурная адаптация ми-
целиальных бактерий к почвенной среде спо-
собствует сохранению биологического разно-
образия в почвах северных регионов.

заключение

Почвенная матрица как арена микромира, 
где микробные популяции размножаются, об-
мениваются генетической информацией, пере-
мещаются, погибают, чрезвычайно гетероген-
на. Наиболее значимыми особенностями почвы 
как среды обитания для мицелиальных бакте-
рий, среди прочих, является температура. Не-
смотря на то, что большинство актиномицетов 
является мезофилами, температурные адапта-
ции, свойственные этим мицелиальным про-
кариотам, способствуют сохранению разноо-
бразия актиномицетных комплексов как в пе-
риодически прогреваемых почвах южных ре-
гионов, так и в холодных промерзающих по-
чвах северных бореальных и полярных поясов. 
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