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Железо-марганцевые ортштейны (ЖМО) пред-
ставляют собой обособленные от вмещающей поч-
венной массы образования со специфичным строе-
нием и составом (минералогический, химический) 
и являются наиболее распространенной формой 
почвенных марганцево-железистых конкреци-
онных новообразований (Росликова, 1996; Зай-
дельман, Никифорова, 2001; Timofeeva et al., 2014; 
Ettler et al., 2017; Gasparatos et al., 2019; Timofeeva 
et al., 2021). Результаты многочисленных иссле-
дований указывают на диагностическое значение 
ЖМО в почвах c переменным типом окислитель-
но-восстановительного режима и  на эффектив-
ность ЖМО в накоплении и ограничении подвиж-
ности ряда элементов с переменной валентностью 
(Cornu et al., 2005; Tan et al., 2006; Gasparatos, 2012; 
Пуртова, Тимофеева, 2022; Fischel et al., 2023). 
В  настоящее время в  разделе исследования поч-
венных ЖМО имеется достаточно большой объем 

информации, посвященный вопросам их состава, 
строения, распределения и генезиса. Обязательны-
ми условиями для образования и развития ЖМО 
являются наличие в почвенном мелкоземе доста-
точного количества ионов Fe, Mn и контрастное 
чередование окислительно-восстановительных 
процессов (Костенков, 1986; Росликова, 1996; Зай-
дельман, Никифорова, 2001; Gasparatos et al., 2019; 
Sipos et al., 2022; Fischel et al., 2023). Несмотря на 
существование спорных точек зрения, механизм 
образования ЖМО в почвах определяется факто-
рами, способствующими осаждению в  микрозо-
нах основных ортштейнообразующих соединений 
((гидр)оксиды Fe и Mn) (Костенков, 1986; Зайдель-
ман, Никифорова, 2001; Тимофеева, Голов, 2010; 
Gasparatos et al., 2019). Одним из таких факторов 
является микробиологическая трансформация Fe 
и Mn, которая включает извлечение металлов из 
почвенного раствора, их дальнейшее осаждение 
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и  накопление микроорганизмами (Аристовская, 
1975; Пиневич, 2005; Водяницкий, 2010; Лысак 
и соавт., 2013).

В отечественной и зарубежной литературе недо-
статочно результатов исследований, охватывающих 
вопросы участия почвенной микрофлоры в фор-
мировании и  развитии ЖМО, чтобы однознач-
но оценить вклад микроорганизмов в  процессы 
трансформации элементов при образовании орт-
штейнов в почвах и круговороте элементов в целом. 
Результаты немногочисленных исследований, на-
правленных на изучение состава микроорганизмов 
в Fe-Mn новообразованиях, демонстрируют варьи-
рование таксономических групп и бактериальных 
комплексов в  новообразованиях различных ти-
пов почв (Щапова, 1994; Лысак и соавт., 2013; Hu 
et al., 2015). В конкрециях дерново-подзолистых 
почв Московской области обнаружены представи-
тели филумов Alphaproteobacteria, Betaproteobacteria, 
G a m m a p r o t eo b a c t e r i a ,  D e l t a p r o t eo b a c t e r i a , 
Acidobacteria, Planctomycetes; из конкреций почв ри-
совых и  тросниковых полей на юге Китая выде-
лены представители Burkholderiales, Rhodocyclales, 
Acidobacteriales, Desulfuromonales и  Clostridiales; 
в ЖМО почв морских террас США отмечено ве-
дущее участие микроскопических грибов в осаж-
дении Fe (Schulz et al., 2010; Лысак и соавт., 2013; 
Hu et al., 2015).

Почвы юга Дальнего Востока характеризуют-
ся активным проявлением процесса ортштейно-
образования. Содержание ЖМО в отдельных го-
ризонтах почв может достигать 33% от веса поч-
венной массы (Росликова, 1996; Тимофеева, 2008; 
Timofeeva et al., 2021; Пуртова, Тимофеева, 2022). 
При этом сведения о роли микроорганизмов в фор-
мировании ЖМО весьма эпизодичны и представ-
лены единичными упоминаниями об участии видов 
Pedomicrobium и Metallogenium в начальных стадиях 
формирования ортштейнов (Щапова, 1994). Кроме 
того, основная часть результатов исследований ми-
кроорганизмов в ЖМО представлена данными, по-
лученными с территорий, испытывающих воздей-
ствие различных техногенных факторов (почвы ур-
банизированных ландшафтов, агроэкосистем). Это 
не позволять получить достоверную информацию 
об участии различных групп почвенных микроор-
ганизмов в формировании и развитии ЖМО в по-
чвах естественных, не нарушенных антропогенной 
деятельностью экосистем и оценить воздействие 
техногенеза на прохождение указанных процессов.

Целью исследования являлось изучение чис-
ленности культивируемых форм микроорганизмов 
и таксономического разнообразия Fe- и Mn-окис-
ляющих бактерий в ортштейнах разного размера, 
формирующихся в почвах, не испытывающих пря-
мого техногенного воздействия.

МАТЕРИАЛЫ  
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объекты исследований. Для оценки вкла-
да микроорганизмов в  формирование ЖМО 
заложено три полнопрофильных почвенных 
разреза на территории национального пар-
ка “Земля Леопарда” (43°50′69″‒43°52′60″ с. ш., 
131°73′00″68‒131°71′55″ в. д.), который расположен 
на юго-западе Приморского края. Территория на-
ционального парка не подвержена влиянию пря-
мого техногенного воздействия и относится к ус-
ловно незагрязненной. Объектом исследований 
являлись образцы ЖМО и  вмещающего почвен-
ного мелкозема дерново-буро-подзолистый глеева-
тых почв. Исследованные почвы имели следующее 
строение профиля: горизонт AY (мощность от 11 
до 16 см) — темно-серого цвета, однородной окра-
ски, содержит плотные и мягкие бурые Fe-Mn орт-
штейны бурого и темно-бурого цветов, легкосуг-
линистый, комковатой структуры, рыхлый с вол-
нистой границей и ясным переходом в горизонт 
Yelnn (мощность от 8 до 12 см) — серовато-бурого 
цвета с единичными мелкими размытыми пятна-
ми темно-бурого цвета, встречаются многочис-
ленные мелкие примазки охристого и  темно-бу-
рого цветов, содержит плотные и  мягкие бурые 
Fe-Mn ортштейны, среднесуглинистый, комкова-
то-призматической структуры, уплотнен, переход 
в нижележащий горизонт постепенный, граница 
не выражена, BELnn, g (мощность от 32 до 41 см) 

— бурого цвета с многочисленными контрастны-
ми пятнами охристого цвета, встречаются много-
численные примазки охристого цвета, содержит 
плотные и мягкие темно-бурые Fe-Mn ортштейны, 
тяжелосуглинистый, мелко-призматической струк-
туры, плотный, переход в нижележащий горизонт 
постепенный, граница языковатая, ВТg (мощность 
от 39 до 53 см) — темно-бурый с многочисленны-
ми мелкими размытыми пятнами охристого цвета, 
встречаются многочисленные примазки охристо-
го цвета, содержит плотные и мягкие темно-бурые 
Fe-Mn ортштейны, глинистый, призматической 
структуры, твердый, переход нижележащий гори-
зонт постепенный, граница волнистая, ВСg (мощ-
ность до 23 см) — охристо-бурого цвета с много-
численными крупными размытыми пятнами ох-
ристого и сизого цветов, встречаются единичные 
мелкие примазки темно-бурого цвета, в верхней 
части горизонта присутствуют единичные мяг-
кие и плотные Fe-Mn ортштейны разного разме-
ра, глинистый, крупно-призматической структуры, 
плотный. Названия почв приведены согласно клас-
сификации и диагностике почв России (Классифи-
кация и диагностика почв России, 2004).

Отбор образцов. Для микробиологических ис-
следований почвенные монолиты, содержащие 
ЖМО, отбирали стерильными инструментами 
и помещали в стерильный упаковочный материал 
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согласно ГОСТ 17.4.4.02–84. Образцы были упа-
кованы в сумки-холодильники и доставлены в ла-
бораторию для незамедлительного исследования. 
В лабораторных условиях ЖМО тщательно отде-
ляли от вмещающего почвенного мелкозема при 
помощи захватного прецизионного пинцета и на-
стольной оптической лупы с  10-кратным увели-
чением. Разделение ЖМО по размерным фрак-
циям проводили при помощи линейки. Марга-
нец- (MnOM) и Fe-окисляющие микроорганизмы 
(FeOM) культивировали из внешней и внутренней 
зон ЖМО и вмещающего почвенного мелкозема. 
Для выделения микроорганизмов из внутренней 
зоны ЖМО промывали физиологическим раство-
ром и стерилизовали 70% раствором C2H5OH в те-
чение 1 мин, далее трижды промывали стерильным 
физиологическим раствором с последующим из-
мельчением (Zhang et al., 2008; Hu et al., 2015). Для 
определения химического состава ЖМО отбирали 
по почвенным генетическим горизонтам методом 
мокрого просеивания, с дальнейшим отделением 
ЖМО от примесей (осколки минералов, органиче-
ские остатки) в лабораторных условиях (Timofeeva 
et al., 2021; Пуртова, Тимофеева, 2021). Очистка 
поверхности ЖМО от частиц почвенного мелкозе-
ма проводилась при помощи 20 мин. погружения 
в ультразвуковую ванну в спиртовой раствор (50%) 
согласно рекомендациям Ettler et al. (2017). При ис-
следовании распределения элементов внутри ЖМО 
отдельные образцы ЖМО фиксировали в эпоксид-
ной смоле.

Культивирование. Навески образцов ЖМО 
и вмещающего ЖМО почвенного мелкозема (10 г) 
помещали в  колбы со 100 мл физиологического 
раствора, согласно рекомендациям Д. Г. Звягин-
цева (Звягинцев, 1991). Полученный раствор су-
спендировали на орбитальном шейкере Shaker 
S‑3. 09M (“ELMI”, Латвия) в течение 30 мин при 
110 об./мин (Логинова и соавт., 2011); 0.1 мл полу-
ченных суспензий вносили на поверхность плот-
ных питательных сред в  чашки Петри (Звягин-
цев, 1991). Продолжительность культивирования 
составляла 14 сут при температуре 20‒22°C (Фе-
дорюк, Няникова, 2015). В работе использовали 
специальную плотную питательную среду следую-
щего состава (г/л): (NH4)2SO4 – 0.5, NaNO3 – 0.5, 
K2HPO4 – 0.5, MgSO4 ‧ 7H2O – 0.5, лимонная кис-
лота – 10, сахароза – 2, триптон – 1, агар-агар – 20; 
pH 6.8; в которую вносили FeSO4 ‧ 7H2O в количе-
стве 5.9 г/л и MnSO4 ‧ 5H2O – 4.7 г/л для культиви-
рования FeOM и MnOM соответственно (Захарова, 
Парфенова, 2007).

Геномная ДНК чистых культур бактерий, выра-
щенных на специальной питательной агаризован-
ной среде для культивирования Fe- и Mn-окисля-
ющих бактерий, была выделена с помощью набора 
реагентов НК-сорбент “Base” (“Литех”) в соответ-
ствии с инструкцией производителя.

Для амплификации фрагмента гена 16S 
рРНК использовали набор реагентов Био-
Мастер HS-Taq ПЦР (2×) (“Biolabmix”, Рос-
сия) согласно протоколу с  добавлением уни-
в е р с а л ь н ы х  б а к т е р и а л ь н ы х  п р а й м е р о в  
27F 5'-AGAGTTTGATCMTGGCTCAG‑3' и 1350R5'-
GACGGGCGGTGTGTACAAG‑3' (Lane et al., 1985). 
Амплификацию проводили на My Cycler (“BioRad”, 
США) при режиме: 94°C – 4 мин (1 цикл); 94°C – 
60 с, 48°C — 60 с, 72oC – 90 с (5 циклов); 92°C – 60 с,  
50°C – 110 с, 72°C – 90 с (10 циклов); 92°С – 60 с,  
52°С – 60 с, 72°С – 60 с (10 циклов); 92°C – 60 с,  
54°C – 60 с, 72°C – 110 с (10 циклов); 72°C – 10 мин 
(1 цикл) (Lane et al., 1985).

ПЦР-продукты разделяли в  агарозном геле 
(1%) с добавлением этидиум бромида в электро-
форезной камере при напряженности поля около 
2 В/см, результаты учитывали на трансиллюмина-
торе Квант 312 (“Хеликон”, Россия) под ультрафи-
олетовым излучением.

Очистка полученных ампликонов была проведена 
с помощью набора для ферментативной очистки 
продуктов ПЦР ExoSAP-IT Express (“Thermo FS”, 
США) согласно протоколу. Очищенные ПЦР-про-
дукты секвенировали по методу Сенгера, исполь-
зуя набор реагентов Big Dye Terminator v.3.1 Cycle 
Sequencing Kit (“Thermo Fisher Scientific”, США) 
для подготовки нуклеотидных последовательно-
стей к  прочтению на генетическом анализаторе 
Нанофор‑05 (“Синтол”, Россия).

Филогенетический анализ проводили путем по-
иска гомологичных последовательностей в  меж-
дународном банке данных (GenBank) с помощью 
программы BLAST (Altschul et al., 1997) (http://
www.ncbi.nlm.nih.gov/blast). Редактирование после-
довательностей выполнено в редакторе MEGA 11, 
для выравнивания последовательностей исполь-
зовали алгоритм программы CLUSTAL W (http://
www.genebee.msu.su/clustal). Филогенетическое де-
рево построено с использованием метода ближай-
ших соседей (neighbor-joining) на основе алгорит-
ма Kimura two-parameters в программе MEGA 11 
(Kumar et al., 2016). Показатель достоверности 
порядка ветвления определяли на основании 
bootstrap-анализа 100 альтернативных деревьев.

Нуклеотидные последовательности фрагмен-
тов гена 16S рРНК отдельных штаммов бактерий 
внесены в  базу данных GenBank под номерами 
OR039558‒OR039569.

Содержание оксидов Fe и Mn в образцах ЖМО 
и вмещающих почв определяли методом энерго-
дисперсионной рентгенфлуоресцентной спектро-
скопии на анализаторе EDX 800HS-P (“Shimadzu”, 
Япония) с  использованием 8-ми государствен-
ных стандартных образцов сравнения согласно 
М‑02-0604-2007 (Методика выполнения измере-
ний…, 2007). Описание параметров измерения, 
формата и рабочей среды при проведении анализа 
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приведены в работе Пуртовой, Тимофеевой (Пур-
това, Тимофеева, 2021). Проверка достоверности 
измерений осуществлялась путем анализа 1 стан-
дартного образца через 10 неизвестных (опытных) 
образцов. Максимальный уровень отклонения со-
держания оксидов макроэлементов от сертифици-
рованных значений стандартного образца в опыт-
ных образцах составлял не более 0.9%.

Электронная микроскопия. Изображения струк-
тур бактериальной и минеральной природы и кар-
ты распределения элементов внутри ЖМО по-
лучали с помощью электронного сканирующего 
микроскопа MERLIN (“Carl Zeiss”, Германия), ос-
нащенного энергодисперсионным спектрометром 
INCA Energy 350 X–Max 150 (“Oxford Instruments”, 
Abingdon, Великобритания).

В  работе использовали современное научное 
оборудование Центра коллективного пользования 

“Биотехнология и генетическая инженерия” на базе 
ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН.

Таксономическая характеристика штаммов вы-
деленных бактерий проведена на основе анализа 
структуры гена 16S рРНК по методу Сэнгера на 
базе лаборатории морской микробиологии Инсти-
тута Мирового океана ДВФУ.

Математическая обработка полученных данных 
включала расчет медианных значений, среднеква-
дратического отклонения, коэффициента нако-
пления элементов в ортштейнах (Gasparatos, 2012), 
корреляционный анализ и проводилась с приме-
нением программ Statistica и Microsoft Excel 2007. 
Уровень значимости полученных результатов (Р) не 
превышал 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Профильное распределение Fe- и Mn-окисляю-
щих микроорганизмов в почвенном мелкоземе. Ис-
следованные почвы имеют ярко выраженную диф-
ференциацию по численности и составу изученных 
микроорганизмов (рис. 1).

Полученные результаты указывают на числен-
ное преобладание MnOM над FeOM в двух верхних 
горизонтах почв. В нижележащих горизонтах куль-
тивируемых MnOM обнаружить не удалось, что, 
вероятно, связано с изменением условий аэрации 
почв в средней и нижней частях профиля. Также 
с глубиной залегания почвенного горизонта сни-
жается видовое разнообразие микроорганизмов 
(Fierer et al., 2003). FeOM были культивированы из 
верхнего (AY) и срединного (BELnn) горизонтов 
исследованных почв. Максимальное содержание 
FeOM обнаружено в срединном горизонте, что ука-
зывает на бóльшую устойчивость данных микроор-
ганизмов к изменению водно-воздушного режима.

Несмотря на принадлежность части изу-
ченных микроорганизмов к  группе MnOM, 

предполагающую непосредственное участие ионов 
Mn в процессах метаболизма, взаимосвязь между 
содержанием Mn в почвенном мелкоземе и числен-
ностью MnOM была обратно пропорциональной 
(r = ‒0.99) (табл. 1).

Вероятно, это связано с нахождением больше-
го объема Mn в почвенном мелкоземе в составе 
комплексных соединений, в которых преобладают 
восстановленные (преимущественно четырехва-
лентные) формы Mn (Мартынова, 2012). В иссле-
дованных почвах наибольшее влияние на размно-
жение MnOM и развитие их биомассы оказывало 
содержание в почвах оксидов Fe (r = 0.99). Это об-
условлено содержанием ионов Fe во многих фер-
ментах, участвующих в  фундаментальных физи-
ологических процессах (дыхание, центральный 
метаболизм, восстановление ДНК) (Andreini et al., 
2008; Frawley, Fang, 2014). Из почвенного мелкозе-
ма изолированы Мn-окисляющие бактерии, отно-
сящиеся к родам Priestia и Methylobacterium (рис. 2).

Данные бактерии выделяются из почв повсе-
местно (Лысак, 2007). Результаты ряда работ ука-
зывают на непосредственное участие бактерий 
рода Priestia и Methylobacterium в процессах транс-
формации Fe и Mn в почвах (Аристовская, 1975; 
Пиневич, 2005; Hu et al., 2015; Gupta et al., 2020; 
Lyu et al., 2021).
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Рис. 1. Численность Mn-окисляющих (а) и Fe-окис-
ляющих (б) микроорганизмов в почвенном мелкоземе.
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Fe- и Mn-окисляющие микроорганизмы в орт-
штейнах. Подавляющий объем численности микро-
организмов в ЖМО представлен MnOM (табл. 2).

В  отличие от почвенного мелкозема, MnOM 
идентифицированы в ЖМО, сформированных не 
только в верхней, но и в нижней части профиля 
(до глубины 140 см). Отсутствие культивируемых 
форм MnOM во вмещающем почвенном мелкоземе 
и их наличие в ЖМО в одних и тех же горизонтах 

позволяет предположить проявление кратковре-
менных окислительно-восстановительных пери-
одов, в которые MnOM попадают в нижележащие 
горизонты (преимущественно с гравитационным 
током почвенного раствора) и образуют микрозо-
ны. Такие микрозоны могут являться первичным 
ядром для образования ЖМО. В  отдельных ис-
следованиях подобные образования идентифици-
руют как “прото-конкреции” (Dabard, Loi, 2012). 

Таблица 1. Содержание и накопление Fe и Mn в почвах и ортштейнах, медианное значение ± значение 
среднеквадратического отклонения

Горизонт Объект

MnO Fe2O3

Содержание оксидов, 
мг/кг

Коэффициент 
накопления

Содержание оксидов, 
мг/кг

Коэффициент 
накопления

AY
Почва 0.08 ± 0.004 3.82 ± 0.150

Ортштейн 0.78 ± 0.030 9.75 24.07 ± 0.880 6.30

Yelnn
Почва 0.11 ± 0.005 3.63 ± 0.140

Ортштейн 0.69 ± 0.026 6.27 23.46 ± 0.870 6.46

BELnn, g
Почва 0.05 ± 0.002 3.50 ± 0.160

Ортштейн 0.90 ± 0.040 18.00 22.71 ± 0.900 6.48

BTg
Почва 0.06 ± 0.001 7.81 ± 0.340

Ортштейн 1.42 ± 0.049 23.67 18.23 ± 0.740 2.33

BCg
Почва 0.08 ± 0.003 6.51 ± 0.270

Ортштейн 4.59 ± 0.155 57.37 10.80 ± 0.360 1.66

OR039558

OR039561

OR039560
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OR039566

OR039567

внутренняя зона ЖМО 3–5 мм

внешняя зона ЖМО 2–3 мм
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внутренняя зона ЖМО 1–2 мм

внутренняя зона 3–5 мм

Priestia aryabhattai MF062950

OR039563 внешняя зона ЖМО 2–3 мм

OP897610

OR039559 внутренняя зона ЖМО 2–3 мм

OP782595

OR039564 внутренняя зона ЖМО 1–2 мм

OP999612

Priestia flexa

Bacillus stratosphericus

Lysinibacillus sphaericus

OR039564 почва

KF573000Methylobacterium mesophilicum
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MW467314Pseudomonas helmanticensis

OR039562 внешняя зона ЖМО 2–3 мм

OQ255319Rhodococcus cerastii
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100
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Рис. 2. Филогенетическое дерево, построенное на основе анализа последовательностей фрагментов гена 16S рРНК 
бактерий, изолированных из почвенного мелкозема и ортштейнов. Дендрограмма построена на основе алгоритма 
метода объединения ближайших соседей (NJ). Последовательности, полученные в данной работе, выделены жирным 
шрифтом. Представлены значения бутстреп поддержки выше 50%.
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Широко исследованная способность отдельных 
групп почвенных микроорганизмов к окислению 
Mn(II) и осаждению (гидр)оксидов Mn на поверх-
ности клеток способствует образованию микрос-
ферических агрегатов, что в  последующем, воз-
можно, приводит к формированию ЖМО. Данное 
предположение может подтверждаться спецификой 
распределения Fe и Mn внутри ЖМО. В изученных 
образцах ЖМО всех размеров четко идентифици-
ровано ядро (внутренняя зона ортштейнов), обога-
щенное ионами Mn (рис. 3).

Также наличие MnOM в  ЖМО при их отсут-
ствии в почвенном мелкоземе подтверждает обо-
собленность ЖМО как закрытой системы, харак-
теризующейся отличными от вмещающих гори-
зонтов показателями рН (более кислая реакция 
среды), Eh (ниже величины вмещающей почвен-
ной массы), Cобщ (накопление в ЖМО) (Костен-
ков, 1986; Пуртова, Тимофеева, 2021). Вероятно, 
при сезонной смене окислительно-восстанови-
тельного режима микроорганизмы, находящиеся 
в почвенном мелкоземе средней и нижней частях 
профиля, отмирают или могут быть представ-
лены некультивируемыми формами. При этом 
в ЖМО сохраняется среда, обеспечивающая жиз-
неспособное состояние MnOM, что дополнительно 

подтверждается наличием культивируемых форм 
MnOM не только во внешней, но и во внутренней 
зонах ортштейнов (табл. 2).

Непосредственное участие FeOM в  процессе 
образования ЖМО освещено в ряде работ (Ари-
стовская, 1975; Пиневич, 2005; Водяницкий, 2010). 
При проведении настоящих исследований FeOM 
удалось культивировать только из внешней зоны 
ЖМО размером 1‒2 мм, сформированных в двух 
верхних горизонтах исследованных почв (AY, 
Yelnn). Полученные данные указывают на наличие 
жизнеспособных форм микроорганизмов данной 
группы только в зоне контакта ЖМО с вмещаю-
щим мелкоземом почв. Учитывая размер ЖМО, 
можно предположить, что FeOM в  исследован-
ных почвах принимают участие лишь на началь-
ных стадиях формирования ЖМО, когда в новоо-
бразованиях еще присутствуют доступные для их 
роста и развития соединения Fe. Такими соедине-
ниями, как правило, являются аморфные и слабо 
окристаллизованные Fe-обогащенные компоненты 
ортштейнов. Данное предположение подтвержда-
ется результатами ряда работ (Liu et al., 2021; Sipos 
et al., 2022) о преобладании аморфных и слабо-о-
кристаллизованных соединений Fe в ЖМО мелких 
размерных фракций. В  ЖМО крупного размера 
идентифицированы, преимущественно, окристал-
лизованные минералы Fe, которые содержат ионы 
Fe в недоступной для FeOM форме (Пиневич, 2005; 
Timofeeva et al., 2014; Sipos et al., 2022). Однако ре-
зультаты проведенных ранее исследований ЖМО 
разного размера в  почвах исследуемого региона 
указывают на наличие окристаллизованных форм 
Fe и  в  ЖМО размером 1‒2  мм (Timofeeva et al., 
2014). Вероятно, одним из условий возможности 
культивирования FeOM из ЖМО размерной фрак-
ции 1‒2 мм является их локализация в верхней ча-
сти профиля. Результаты специализированных Рис. 3. Карты распределения элементов в ортштейнах.

Таблица 2. Содержание Mn- и Fe-окисляющих микроорганизмов в ортштейнах разного размера (КОЕ× 10³/г 
ортштейнов), медианное значение ± значение среднеквадратического отклонения

Горизонт Размерная фрак-
ция ортштейнов

MnOM FeOM
Внешняя зона Внутренняя зона Внешняя зона Внутренняя зона

AY
1‒2 мм
2‒3 мм
3‒5 мм

20.0 ± 1.0
40.0 ± 2.0
170.0 ± 8.5

38.4 ± 1.9
11.2 ± 0.5
24.0 ± 1.2

4.0 ± 0.2
–
–

–
–
–

Yelnn
1‒2 мм
2‒3 мм
3‒5 мм

3.0 ± 0.1
20.0 ± 1.0
10.0 ± 0.5

22.4 ± 1.12
9.6 ± 0.4
2.1 ± 0.1

5.0 ±0.2
–
–

–
–
–

BELnn, g
1‒2 мм
2‒3 мм
3‒5 мм

110.0 ± 5.5
1330.0 ± 66.5

4.0 ± 0.2

–
9.0 ± 0.4
4.0 ± 0.2

–
–
–

–
–
–

BTg
1‒2 мм
2‒3 мм
3‒5 мм

–
–
–

11.3 ± 0.6
–
–

–
–
–

–
–
–

BCg
1‒2 мм
2‒3 мм
3‒5 мм

–
650.0 ± 32.5

20.0 ± 1.0

–
1.3 ± 0.1

26.4 ± 1.3

–
–
–

–
–
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исследований демонстрируют замедление скорости 
кристаллизации соединений Fe в ЖМО и вмещаю-
щей почвенной массе в горизонтах, обогащенных 
органическим веществом (Fischel et al., 2023).

Из исследованных ЖМО различных размер-
ных фракций идентифицированы бактерии, от-
носящиеся к родам Bacillus, Priestia, Rhodococcus, 
Lysinibacillus, Pseudomonas. Для большинства иден-
тифицированных родов бактерий характерно уча-
стие в процессах трансформации соединений Fe 
и Mn в разных средах, в том числе в почвах. (Ари-
стовская, 1975; Пиневич, 2005; Cappelletti et  al., 
2020). Следует отметить, что результатов иссле-
дований, отражающих участие бактерий рода 
Lysinibacillus в процессах окисления и/или осажде-
ния Fe и Mn в почвах, в данный момент недоста-
точно, чтобы однозначно утверждать о значимом 
влиянии таких бактерий на указанные процессы. 
Бактерии родов Bacillus и Pseudomonas ранее были 
выделены из конкреций почв различных регионов 
мира (Li-Mei et al., 2008; Hu et al., 2015; Lysak et al., 
2019; Lyu et al., 2021). Бактерии, относящиеся к ро-
дам Rhodococcus и Lysinibacillus, насколько нам из-
вестно, ранее не были идентифицированы в поч-
венных ЖМО.

Таксономическое положение Fe- и  Mn-окисля-
ющих бактерий, изолированных из почвенного мел-
козема и ортштейнов. При изучении таксономиче-
ского положения выделенных из почв и ЖМО бак-
терий выявлено, что все штаммы относятся к трем 
филумам: Pseudomonadota, Actinomycetota и Bacillota 
(рис. 2). Штаммы OR039558, OR039558, OR039561, 
OR039565, OR039566, OR039567 имели высо-
кую степень родства (99.51, 98.23, 100, 99.77, 99.47 
и 99.47% соответственно) с гомологом MF062950 
Priestia aryabhattai, полученным с корней томатов 
(Китай). Штамм OR039563 был гомологичен бакте-
рии вида Priestia flexa (99.62%). Представители рода 
Priestia способны осаждать и накапливать металлы 
на поверхности и внутри клеток (Ghosh et al., 2018; 
Shahid et al., 2022). В ЖМО исследуемых почв роль 
полученных изолятов может быть схожей. У штам-
ма OR039559 отмечена высокая степень гомологии 
со штаммом Bacillus stratosphericus (OP782595). Бак-
терии этого рода способны аккумулировать метал-
лы, в том числе Mn2+, из различного субстрата без 
изменений скорости роста (Li et al., 2023). Штамм 
OR039562 имел высокий процент сходства (99.88%) 
с  Rhodococcus cerastii (OQ255319). Известно, что 
в составе рода Rhodococcus есть виды, способные 
окислять Mn, продуцируя Mn-зависимые перокси-
дазы DyP-типа (Singh et al., 2013; Jofre et al., 2021). 
Также у некоторых Rhodococcus spp. активность ги-
дроксилазы зависит от Mn, и бактерии специально 
используют гетерометаллический кофактор Mn/Fe 
для осуществления каталитической функционали-
зации неактивированной первичной связи углеро-
да (Powell et al., 2023). Вероятно, выделенный нами 

штамм также может трансформировать Mn, окис-
ляя и осаждая его.

Нуклеотидная последовательность штам-
ма OR039564 имела 100% гомологию со штам-
мом из базы данных NCBI Lysinibacillus sphaericus 
(OP999612). Этот вид достаточно широко рас-
пространен в объектах окружающей среды и был 
выделен из различных сред и  обогащенных ме-
таллами почв. В  литературе отмечена способ-
ность Lysinibacillus spp. ограничивать подвиж-
ность тяжелых металлов в почвах за счет наличия 
на поверхности клетки белкового S-слоя (Suhr et 
al., 2016). Активная трансформация тяжелых ме-
таллов и  снижение их токсичного воздействия 
на живые организмы установлены при совмест-
ном нахождении в почвенной среде Lysinibacillus 
sphaericus, Bacillus sp. и Rhodococcus sp. (Emenike et 
al., 2016). Штамм OR039568 гомологичен (99.85%) 
виду Methylobacterium mesophilicum (KF573000). Ре-
зультаты ряда исследований указывают на способ-
ность Methylobacterium spp. восстанавливать Fe(III) 
и  окислять Fe(II) (Hu  et al., 2013; Ainiwaer et al., 
2022). В  работе Доурадо и  соавт. (Dourado et al., 
2015) описаны гены у некоторых Methylobacterium 
spp., которые обеспечивают толерантность к нако-
плению металлов. Штамм OR039569 имеет 99.74% 
сходство с  гомологом Pseudomonas helmanticensis 
(OP800175). Способность представителей рода 
Pseudomonas к окислению Mn и Fe широко освеще-
на в литературе (Kepkay et al., 2016; Li et al., 2023). 
В результате реакции окисления электроны про-
ходят через терминальные оксидазы цитохрома c 
для восстановления кислорода и получения энер-
гии для роста бактерий (Ciancio et al., 2022). Так-
же у некоторых видов данного рода описаны два 
вида оксидазы Cu, которые участвуют в окислении 
Mn(II) и Mn(III) (Lyu et l., 2021).

Структуры бактериальной природы в ортштейнах. 
Во внешней и внутренней зонах исследованных 
ЖМО были обнаружены структуры правильной 
шарообразной формы, предположительно, бакте-
риальной природы (рис. 4а, 4б).

Структуры встречались как в виде единичных 
сферул, так и в виде локализаций небольших групп. 
Размер данных структур (от 1.5 до 2.5 мкм) и пре-
обладание углерода в элементном составе допол-
нительно указывают на возможность их отнесения 
к микроскопическим организмам. В ЖМО встре-
чались шарообразные структуры, состоящие пре-
имущественно из углерода, и структуры, покрытые 
соединениями Fe и Mn. Наибольшая плотность по-
крытия структур Fe и Mn отмечается в зоне кон-
такта с веществом ЖМО, что указывает на осаж-
дение основных ортштейнообразующих элементов 
на поверхности таких структур (рис. 4в). На осно-
вании результатов секвенирования и морфологи-
ческого строения идентифицированных бактерий, 
вероятнее всего, обнаруженные сферулы являются 
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Рис. 4. Структуры в ортштейнах: а — сферула во внутренней зоне ортштейнов; б — группа сферул на поверхности орт-
штейна; в — элементный состав сферул; г — гликокаликс; д — “nanoflowers” (наноцветы).
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представителями бактерий рода Rhodococcus. Также 
в ЖМО обнаружены скопления губчатых структур, 
схожие по морфологии с  гликокаликсом бакте-
рий и состоящие преимущественно из Fe, Mn и C 
(рис. 4г). Структуры с подобным строением были 
отмечены в Fe-Mn конкрециях океанов (Астафьева 
и соавт., 2021).

Участие Fe- и Mn-окисляющих микроорганизмов 
в формировании и развитии ортштейнов. Исходя 
из представленных в научной литературе теорий 
образований ЖМО, их формирование и развитие 
в  почвах сопровождается увеличением размера 
(Gasparatos et al., 2019). Изучение количественно-
го распределения MnOM и FeOM в ЖМО разно-
го размера позволяет отразить специфику участия 
целевых групп микроорганизмов на различных 
стадиях формирования ЖМО в разных горизонтах 
почвенного профиля (табл. 2). Отличительной осо-
бенностью ЖМО размерной фракции 1‒2 мм яв-
ляется наличие культивируемых форм FeOM, что, 
как было отмечено ранее, указывает на нахожде-
ние Fe-содержащих соединений в ЖМО данной 
размерной фракции в подходящей для функцио-
нирования FeOM форме. Исследование количе-
ства и распределения MnOM внутри ЖМО размера 
1‒2 мм, сформированных в различных горизонтах 
профиля, указывает на преимущественную локали-
зацию MnOM во внутренней зоне ЖМО, сформи-
рованных в двух верхних горизонтах профиля (AY, 
Yelnn) и в текстурном горизонте BТg. ЖМО данной 
размерной фракции, сформированные в горизон-
те BELnn, g, характеризуются присутствием MnOM 
только во внешней зоне. Из ЖМО этого горизонта 
выделено максимальное количество MnOM, харак-
терное для размерной фракции 1‒2 мм. Исходя из 
морфологических особенностей данного горизон-
та, можно предположить, что в горизонте BELnn, g  
происходит более быстрая и, соответственно, бо-
лее контрастная смена окислительно-восстанови-
тельного режима, и процессы дегидратации и кри-
сталлизации Mn-содержащих соединений внутри 
ЖМО идут более активно. Вероятно, локализация 
MnOM во внешней зоне ЖМО связана с присут-
ствием доступных для микроорганизмов форм Mn 
только в объеме свежеосажденных на поверхности 
ЖМО соединений. Данное предположение отча-
сти подтверждается особенностями распределения 
MnOM в ЖМО более крупных размерных фракций.

В  ЖМО размеров 2‒3 и  3‒5  мм MnOM были 
выделены и из внешней, и из внутренней зон. Ха-
рактерной особенностью ЖМО размера 2‒3  мм 
является резкое увеличение количества MnOM 
во внешней зоне (от 2.1 до 500 раз). Также ЖМО 
данной размерной фракции отличаются наиболь-
шим содержанием культивируемых MnOM среди 
всех изученных размерных фракций. Прежде все-
го, это связано с фактом активизации накопления 
Mn по мере роста ЖМО, что было подтверждено 

проведенными ранее исследованиями (Тимофеева, 
2008). Полученные результаты указывают на непо-
средственное участие MnOM в процессах транс-
формации Mn-содержащих соединений в  ЖМО 
размера 2‒3 мм, где основной объем Mn, осажден-
ный на поверхности ортштейнов, представлен не 
окристаллизованными и, соответственно, доступ-
ными для MnOM соединениями. В целом, в ЖМО 
размера 2‒3 мм максимальное количество MnOM 
установлено в новообразованиях, сформирован-
ных в средней и нижней частях почвенного про-
филя (горизонты BELnn, g, ВСg).

Внешняя зона ЖМО размерной фракции 
3‒5  мм, сформированных в  верхней части поч-
венного профиля, также характеризуется повы-
шенным содержанием культивируемых MnOM по 
сравнению с внутренней зоной. С продвижением 
вглубь почвенного профиля содержание MnOM во 
внешней и внутренней зонах ЖМО выравнивает-
ся. Наибольшее количество MnOM было выделено 
из ЖМО верхнего горизонта AY. В нижележащих 
горизонтах отмечено резкое снижение количе-
ства MnOM. В ЖМО горизонта ВСg наблюдалось 
незначительное увеличение количества MnOM. 
В ЖМО данной размерной фракции процессы пе-
ревода Mn-содержащих соединений в  окристал-
лизованные формы идут более интенсивно за счет 
активизации дегидратации аморфных соединений, 
обогащенных Mn, вероятно, с  участием MnOM 
(Timofeeva et al., 2014). Подтверждением усиления 
минерализации и окристаллизации Mn-обогащен-
ных соединений в ЖМО данного размера являет-
ся наличие пластинчатых кристаллов, которые не 
были обнаружены в  ортштейнах более мелкого 
размера (рис. 4д). Подобные розетки кристаллов 
внутри ортштейнов в литературе именуются как 

“nanoflowers” (наноцветы) и представляют собой 
минералы группы Mn (литиофорит или бернесит) 
(Fischel et al., 2023). Доступные для MnOM сое-
динения Mn в ЖМО размерной фракции 3‒5 мм 
представлены в основном (гидр)оксидными сое-
динениями, покрывающими кристаллы минералов 
(Timofeeva et al., 2014; Fischel et al., 2023).

Следует отметить отсутствие культивируемых 
форм исследуемых микроорганизмов в ЖМО раз-
мерных фракций 2‒3 и 3‒5 мм, формирующихся 
в текстурном горизонте ВТg. Вероятно, это связа-
но как с различным проявлением интенсивности 
микробиологических процессов в отдельных гори-
зонтах почвенного профиля, так и с отмеченной 
в литературных источниках способностью ЖМО 
текстурных горизонтов активизировать накопле-
ние ряда тяжелых металлов до концентраций, ин-
гибирующих рост и  развитие микроорганизмов 
(Тимофеева, 2008; Холопов, 2013).

Анализ взаимосвязи между численностью 
культивируемых форм MnOM и  содержани-
ем MnO и Fe2O3 в ЖМО не подтвердил наличия 



МИКРОБИОЛОГИЯ	 том 93	 № 3	 2024

выраженной зависимости между этими перемен-
ными (rMnOM–Mn от –0.56 до 0.20, rMnOM–Fe от –0.15 
до 0.26). По аналогии с почвенным мелкоземом, 
отсутствие взаимосвязи может быть вызвано пре-
имущественным нахождением ионов Mn и  Fe 
в составе труднодоступных для МОМ соединений. 
Исключением из общей закономерности являет-
ся средний уровень корреляционной зависимости 
(r = 0.64) между численностью MnOM и содержа-
нием валовых форм Fe в ЖМО размерной фракции 
1‒2 мм, что является дополнительным подтвержде-
нием преобладания аморфных и слабоокристалли-
зованных соединений Fe в ортштейнах на началь-
ных стадиях их формирования.

Несмотря на отсутствие взаимосвязи между чис-
ленностью MnOM и валовым содержанием Mn, на 
основе расчета корреляционной зависимости меж-
ду изменением численности MnOM и интенсивно-
стью накопления Mn ортштейнами, отмечено ярко 
выраженное влияние MnOM на накопление Mn 
в ЖМО размерных фракций 1‒2 (r = 0.99) и 2‒3 мм 
(r = 0.96), сформированных в верхней и средней 
частях профиля исследованных почв. В ЖМО бо-
лее крупного размера коэффициент корреляции 
между численностью MnOM и уровнем накопле-
ния Mn был отрицательным (r = –0.25), что ука-
зывает на отсутствие влияния MnOM на процессы, 
формирующие накопительную способность ЖМО 
данного размера.

Таким образом, в работе отражено участие куль-
тивируемых форм MnОМ и FeОМ на разных ста-
диях формирования и развития ЖМО, формиру-
ющихся в  профиле дерново-буро-подзолистых 
глееватых почв. Выявлены рода бактерии, опреде-
ляющие образование ЖМО, и процессы, происхо-
дящие в ЖМО почв, не испытывающих влияния 
прямого техногенного воздействия.

Вмещающий ортштейны почвенный мелко-
зем характеризуется изменением целевых групп 
микроорганизмов по профилю. По численности 
изученных групп микроорганизмов в верхней ча-
сти профиля отмечается преобладание MnOM над 
FeOM, с продвижением вглубь почвенного профи-
ля происходит обратная смена доминантных групп. 
Параметром, оказывающим наибольшее влияние 
на численность MnOM, является содержание в по-
чвах оксидов Fe. В почвенном мелкоземе бактерии, 
относящиеся к группе MnOM, представлены рода-
ми Priestia и Methylobacterium.

Основной объем микроорганизмов, культивиру-
емых из почвенных ЖМО (внешняя и внутренняя 
зоны), представлен группой MnOM. В совокупно-
сти с особенностями распределения Mn в ЖМО 
полученные результаты позволяют предположить, 
что первичным звеном образования ЖМО в иссле-
дованных почвах могут являться скопления MnOM. 
Культивируемые FeOM были выделены только из 
внешней зоны мелких ЖМО, сформированных 

в верхней части почвенного профиля, подтверждая 
участие FeOM лишь на начальных этапах форми-
рования ЖМО.

В ЖМО идентифицированы бактерии, относя-
щиеся к родам Bacillus, Rhodococcus, Lysinibacillus, 
Pseudomonas, Priestia. Таксономический состав 
бактерий, за исключением рода Priestia, был орт-
штейно-специфичным. Структуры бактериальной 
природы в ЖМО представлены единичными сфе-
рулами и их небольшими группами. На поверхно-
сти сферул отмечено осаждение Fe и Mn. Также 
в ЖМО обнаружены губчатые структуры, схожие 
по морфологии с гликокаликсом бактерий.

Изучение количественного распределения 
MnOM и  FeOM во внешней и  внутренней зо-
нах ЖМО разного размера указывает на участие 
MnOM на всех этапах их формирования и разви-
тия. Особенности количественного распределения 
MnOM в разных зонах ЖМО обоснованы наличи-
ем доступных для микроорганизмов форм Mn (све-
жеосажденные аморфные соединения). Наиболь-
шее содержание культивируемых MnOM обнару-
жено в ЖМО размерной фракции 2‒3 мм. Анализ 
взаимосвязи между численностью MnOM и  ин-
тенсивностью накопления Mn позволил отразить 
активное участие данной группы микроорганиз-
мов в процессах аккумуляции Mn в ЖМО размер-
ных фракций 1‒2 и 2‒3 мм. Несмотря на присут-
ствие большого количества культивируемых форм 
MnOM в ЖМО более крупного размера (3‒5 мм), 
MnOM не оказывали влияния на накопление Mn.
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Abstract—Taxonomic diversity and quantitative distribution of cultured forms of Fe-and Mn-oxidizing 
microorganisms in Fe-Mn nodules of different sizes and fine earth of Gleyic Luvisols formed in the 
territory not affected by direct anthropogenic impact, were analyzed. The results were obtained using 
a combination of microbiological, molecular and analytical methods and noninvasive techniques. 
Most of the microorganisms which were cultured from the nodules were Mn oxidizers. Bacteria of the 
genera Bacillus, Rhodococcus, Lysinibacillus, Pseudomonas, and Priestia were identified in the nodules. 
Quantitative distribution of Fe-and Mn-oxidizing microorganisms in the outer and inner zones of the 
nodules of different sizes demonstrated that Mn-oxidizing microorganisms were involved in all stages 
of nodules formation and development, while Fe-oxidizing microorganisms participated in the initial 
phase of their formation. Spherules and porous structures of bacterial nature were observed in the 
studied nodules. The host fine earth was characterized by differences in the relative abundance of the 
dominant microbial groups in the profile. Manganese-oxidizing bacteria were represented in the soil 
fine earth by the genera Prestia and Methylobacterium.

Keywords: Fe-Mn nodules, Mn-oxidizing microorganisms, Fe-oxidizing microorganisms, taxonomic compo-
sition of bacteria, Gleyic Luvisols 


