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Приведены данные по содержанию микробной биомассы, численности и таксономической струк-
туре сообществ бактерий и архей в верхних горизонтах серой лесной (Eutric Retisol (Loamic, Cutanic,
Humic)) и аллювиально-луговой (Fluvic Gleyic Phaeozem (Loamic, Pachic)) почв автономного, тран-
зитного и аккумулятивного участков склонового ландшафта, представленных залежью, мелколист-
венным лесом и лугом соответственно. Микробная биомасса измерялась методами количественного
определения ДНК и фумигации-экстракции хлороформом, численность архей и бактерий – методом
FISH, а структура микробных сообществ с помощью высокопроизводительного секвенирования ам-
пликонов гена 16S рРНК (ДНК-метабаркодинга). Содержание микробной биомассы, а также числен-
ность метаболически активных клеток архей и бактерий коррелировали с распределением органиче-
ского углерода (Сорг) и общего азота (Nобщ), увеличиваясь вдоль склона от автономного участка к ак-
кумулятивному и уменьшаясь от верхнего горизонта к нижележащим. Аллювиально-луговая почва
аккумулятивного участка ландшафта характеризовалась резким уменьшением относительной чис-
ленности филума Verrucomicrobia и ростом доли Proteobacteria и Firmicutes по сравнению с серой лес-
ной почвой автономного и транзитного участков. Количество операционных таксономических еди-
ниц и индексы α-разнообразия значимо коррелировали с C/N, Cорг, Nобщ и почти не зависели от pH
почвы. Таким образом, расположение в ландшафте определяет не только физико-химические, но и
микробиологические свойства почв, формируя пространственную неоднородность численности и
структуры микробных сообществ в масштабах мезорельефа.
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ВВЕДЕНИЕ
Рельеф оказывает комплексное влияние на

свойства почвы и протекающие в ней процессы,
поэтому даже небольшие изменения в топографии
могут приводить к существенным различиям в
экологических условиях на относительно неболь-
ших расстояниях [7, 26, 33]. В зависимости от по-
ложения в ландшафте складываются особые усло-
вия почвообразования, формируются специфиче-
ские водный, тепловой и воздушный режимы с
отчетливой пространственной вариабельностью
физико-химических и биологических свойств
почв [12–14]. Почвы склонового ландшафта отли-
чаются по содержанию микробной биомассы и ор-
ганического углерода [14], потенциальной актив-
ности многих гидролитических ферментов, при
этом данные различия часто выявляются только в
подповерхностных горизонтах [15].

Геоморфологические и флористические осо-
бенности местоположений в пределах склоново-
го ландшафта отражаются на скорости и направ-
ленности многих почвенных процессов, осу-
ществляемых микроорганизмами [3, 14, 32].
Вдоль по склону происходит усиление минерали-
зации азота и углерода, а также ослабление нит-
рификации [24, 39]. Это отражается в увеличении
потоков диоксида углерода и закиси азота в на-
правлении от автономных участков к аккумуля-
тивным [5]. Кроме того, аккумулятивные участки
характеризуются частыми периодами переувлаж-
нения, что ведет к росту метаногенной активно-
сти в почвах нижних участков склона [5]. Интен-
сивность этих процессов зависит от состава, чис-
ленности и активности микробного сообщества,
присущих почвенно-экологическим условиям
разных местоположений в ландшафте [1, 14, 32].
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Поэтому вопросы пространственного распреде-
ления почвенных микроорганизмов в геохимиче-
ски сопряженной последовательности почв явля-
ются одним из перспективных направлений со-
временной экологии микроорганизмов.

В отличие от бактерий археи продолжают оста-
ваться наименее изученной группой почвенных
микроорганизмов, хотя появляется все больше
доказательств их широкой представленности в
почвах и важной роли в циклах биофильных эле-
ментов [11, 38]. Представители филума Thaumar-
chaeota способны проводить окисление аммония, а
большинство классов в составе филума Euryar-
chaeota являются метаногенами. Распространение
архей в почвах контролируется такими почвенно-
экологическими факторами, как влажность, pH
[22, 23], содержание углерода и азота [6], вид рас-
тительности [34], поэтому можно ожидать суще-
ственных сдвигов в численности и активности ар-
хей в почвах на разных участках склона.

В выполненной работе проведено определе-
ние микробной биомассы, численности и таксо-
номической структуры сообществ бактерий и ар-
хей в верхних горизонтах почв с разными физико-
химическими свойствами, залегающих в авто-
номной, транзитной и аккумулятивной позициях
склонового ландшафта, представленных тремя
экосистемами (залежь, лес, луг).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Почвы. Объектом исследований были почвы

катены, расположенной на склоне западной экс-
позиции правой части бассейна р. Любожиха
(правый приток р. Ока) в окрестностях г. Пущи-
но Московской области. В пределах трансекты
длиной 960 м были выбраны контрольные точки,
соответствующие автономной (участок I), тран-
зитной (участок II) и аккумулятивной (участок III)
позициям склонового ландшафта. Координаты
контрольных точек отбора: (54°49′05.1″ N,
37°35′39.3″ E), (54°49′08.2″ N, 37°35′01.3″ E) и
(54°49′08.8″ N, 37°34′45.6″ E). Расстояние между
участками I и II составляло 680, II и III – 280 м.
Перепад высот между автономным и транзитным
участками составил 20 м, между транзитным и
аккумулятивным – 60 м. Автономная и транзит-
ная части ландшафта представлены серой лесной
почвой разной степени смытости (Eutric Retisol
(Loamic, Cutanic, Humic)), а аккумулятивная – ин-
тразональной аллювиально-луговой почвой (Flu-
vic Gleyic Phaeozem (Loamic, Pachic)). Доминирую-
щая растительность залежной экосистемы авто-
номной позиции – рыхлокустовые и корневищные
злаковые травы (20 лет), лесной экосистемы
транзитной позиции – вторичный мелколиствен-
ный лес (80 лет), лугово-болотной экосистемы ак-
кумулятивной позиции – лугово-болотная ассо-
циация.

Отбор почвенных образцов проводили из трех
горизонтов: Ah, AE, EB (участок I), Ah, AE, EB
(участок II), Ah1, Ah2, ABhg (участок III). В пре-
делах выделенных генетических горизонтов из
трех стенок почвенного разреза отбирали сме-
шанные образцы в трехкратной повторности. Об-
разцы почв, используемые для определения мик-
робной биомассы методами фумигации-экстрак-
ции и количественного анализа ДНК, а также
секвенирования ампликонов 16S рРНК гена, хра-
нили при –20°С, для количественного подсчета
численности метаболически активных клеток ме-
тодом FISH – при температуре +4°С. Физико-хи-
мические свойств почв определяли в воздушно-су-
хих образцах. Весовую влажность свежих образцов
почвы определяли высушиванием при температуре
+105°С в течение 24 ч. Содержание органического
углерода (Сорг) и общего азота (Nобщ) в почве опре-
деляли на автоматическом HCNS-анализаторе
Leco 932 (США). Величины водного pH почвы
измеряли потенциометрическим способом при
соотношении почва : вода, равном 1 : 2.5.

Экстракция тотальной ДНК из почв. Почвен-
ную ДНК экстрагировали из образцов массой 0.5 г
с помощью набора FastDNA SPIN kit for Soil (MP
Biomedicals, Germany) согласно протоколу произ-
водителя. Гомогенизацию почвенных образцов
производили с использованием гомогенизатора
FastPrep (MP Biomedicals, Germany). Выделенные
экстракты ДНК до анализа хранили при темпера-
туре −20°C.

Определение содержания углерода микробной
биомассы (Cмик) осуществляли методом фумига-
ции-экстракции в парах хлороформа с использо-
ванием 0.05 M раствора K2SO4 [36]. Содержание
экстрагированного углерода в вытяжках измеря-
ли с использованием C/N-анализатора Multi N/C
analyzer 2100S (Analytik Jena, Германия). Величи-
ну углерода микробной биомассы определяли по
разнице между экстрагированным углеродом из
фумигированной и нефумигированной почвы,
используя коэффициент пересчета kEC = 0.45.

Углерод микробной биомассы определяли ме-
тодом количественной экстракции тотальной
почвенной двухцепочечной ДНК (дцДНК) [29,
36]. Для количественного анализа использовали
флуоресцентный краситель PicoGreen (Molecular
Probes, Life Technologies, Германия). Активность
флуоресценции определяли с использованием
автоматического флуориметра (Wallac 1420, Per-
kin Elmer, Turku, Финляндия) в диапазоне воз-
буждения 485 нм и эмиссии 525 нм. Углерод мик-
робной биомассы Смик рассчитывали путем умно-
жения содержания дцДНК на пересчетный
коэффициент Fднк, равный 5.10 [28, 36].

Процедура определения метаболически актив-
ных клеток бактерий и архей с использованием ме-
тода гибридизации in situ (метод FISH) включала
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в себя десорбцию клеток от почвенных частиц,
фиксацию клеток, нанесение фиксированного об-
разца на поверхность предметного стекла, гибри-
дизацию со специфичными пробами и микроско-
пирование [6, 31]. Фиксацию клеток проводили с
помощью формальдегида. Для гибридизации ис-
пользовали меченные флуоресцентным красите-
лем СуЗ рРНК-специфичные олигонуклеотид-
ные пробы EUB338, EUB338-II и EUB338-III для
определения клеток бактерий и ARCH915 для
клеток архей [9, 18]. Филогенетические группы в
составе домена Archaea определяли с помощью
специфических проб СREN537 и EURY806 [37],
соответствующих филумам Thaumarchaeota и Eur-
yarchaeota. Стекла с готовыми препаратами ана-
лизировали с помощью микроскопа ZEIZZ Ax-
ioskop 2 plus (Германия) со светофильтрами Filter
set 15 для Cy3-меченых зондов.

ДНК-метабаркодинг. Для проведения анализа
проводили амплификацию регионов V3-V4 гена
16S рРНК с использованием универсальных пря-
мого и обратного праймеров 341F и 805R [25]. По-
сле получения ампликонов библиотеки очищали
и смешивали эквимолярно с помощью набора Se-
qualPrep™ Normalization Plate Kit (Thermo Fisher
Scientific, Waltham, США). Результирующий пул
библиотек проверяли на капиллярном электро-
форезе и затем секвенировали на приборе Illumi-
na MiSeq.

Биоинформатический анализ результатов секве-
нирования. Обработку данных, полученных в ре-
зультате секвенирования ампликонов генов 16S
рРНК, проводили при помощи программной сре-
ды R и QIIME [16]. Склеивание прямых и обрат-
ных нуклеотидных последовательностей осуществ-
ляли методом fastq-join. Операционные таксоно-
мические единицы (ОТЕ) идентифицировали с

использованием алгоритма UCLUST на основе
97%-ного порога сходства сиквенсов по библиоте-
ке реферативных сиквенсов базы данных RDP.
Синглтоны (ОТЕ, содержащие один сиквенс), ми-
тохондрии и хлоропласты удаляли.

Для определения показателей общего разно-
образия прокариотных сообществ (α-разнообра-
зие) рассчитывали индексы Шеннона и Chao1.
При расчете индексов разнообразия проводили
нормализацию данных по образцу с минималь-
ным числом полученных сиквенсов. Различия
структуры бактериальных сообществ (β-разнооб-
разие) между разными горизонтами почв анали-
зировали методами unweighted и weighted UniFrac
[30] при помощи многомерного неметрического
шкалирования (NMDS).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Химические свойства и углерод микробной био-
массы почв. Содержание органического углерода
и общего азота в верхних горизонтах почв после-
довательно увеличивалось вдоль склона от авто-
номной к аккумулятивной позиции, составляя
1.41–0.14, 2.23–0.19, 4.78–0.40% для участков I, II
и III соответственно (табл. 1). В нижележащих го-
ризонтах почв величины Cорг и Nобщ значительно
уменьшались, хотя гор. Ah2 и ABhg аллювиально-
луговой почвы были достаточно гумусированны-
ми. Отношение C/N в разных горизонтах почв
колебалось в диапазоне от 8.1 до 12.1. Серая лес-
ная почва автономного и транзитного участков
характеризовалась слабокислой реакцией среды,
аллювиально-луговая – нейтральной.

Оба метода измерения микробной биомассы с
помощью количественного определения дцДНК
и фумигации-экстракции хлороформом дали

Таблица 1. Основные химические и биологические показатели почв разных позиций склонового ландшафта

Горизонт Глубина, см Сорг, % Nобщ, % С/N pH
ДНК-Смик, 

мкг/г
ФЭ-Смик, 

мкг/г
 %

Автономная позиция склонового ландшафта
Ah 0–15 1.41 0.14 10.4 6.24 302 307 2.14
AЕ 15–36 0.85 0.08 10.4 6.67 94 114 1.11
ЕB 36–54 0.55 0.06 9.0 6.82 63 79 1.15

Транзитная позиция склонового ландшафта
Ah 0–18 2.23 0.19 12.1 5.19 453 439 2.03
AЕ 18–38 0.49 0.06 8.8 5.79 40 49 0.80
ЕB 38–57 0.35 0.04 8.1 5.91 35 40 0.99

Аккумулятивная позиция склонового ландшафта
Ah1 0–20 4.78 0.40 11.9 7.02 840 816 1.76
Ah2 20–38 1.79 0.17 10.7 6.91 209 203 1.17
ABhg 38–62 1.66 0.16 10.6 6.87 186 193 1.12

мик

орг

С
С

,
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близкие величины Смик в почвах. Распределение
микробной биомассы соответствовало содержа-
нию Сорг и Nобщ, увеличиваясь вдоль склона от
участка I к участку III и уменьшаясь от верхнего
горизонта к нижележащим. Максимальное коли-
чество микробной биомассы (840 мкг/г) почвы
находилось в верхнем гор. Ah1 аллювиально-лу-
говой почвы.

Отношение Cмик/Cорг является индикатором
доступности почвенного углерода для микроор-
ганизмов [10]. Его сужение в почве указывает на
прочность стабилизации органического субстра-
та или на наличие экологических условий и фи-
зических барьеров, препятствующих потребле-
нию субстрата микроорганизмами. Увеличение
содержания общей микробной биомассы в поч-
вах от автономной позиции ландшафта к тран-
зитной и аккумулятивной в 1.8 и 2.8 раза соответ-
ственно, сопровождалось уменьшением ее доли в
почвенном органическом веществе. Этот факт
согласуется с превалированием аккумуляцион-
ных процессов в трансформации органических

материалов в переувлажненных условиях под лу-
гово-болотной растительностью.

Численность метаболически активных клеток
бактерий и архей в почвах разных участков кате-
ны. Количество метаболически активных клеток
бактерий и архей в верхнем горизонте почв по-
следовательно увеличивалось вниз по склону, от
5.7 до 9.2 × 108 г–1 почвы для бактерий, и от 0.8 до
1.7 × 108 г–1 почвы для архей. Численность бакте-
рий резко уменьшалась с глубиной: по сравнению
с поверхностным гор. Ah, в двух нижележащих
горизонтах количество бактериальных клеток
снижалось в 3.0–5.2 раза в почве участка I, в 3.8–
6.7 раз – в почве участке II (рис. 1). В аллювиаль-
но-луговой почве участка III убывание численно-
сти бактерий с глубиной было более плавным (в
1.9–2.9 раз), что объясняется высоким содержа-
нием углерода и азота в нижележащих горизон-
тах. Численность метаболически активных кле-
ток архей уменьшалась в нижележащих горизон-
тах в 1.5–3 раза.

Полученные данные по численности архей и
бактерий в серой лесной и аллювиально-луговой

Рис. 1. Численность метаболически активных клеток бактерий и архей, в том числе таумархеот и эвриархеот, гибри-
дизующихся со специфическими олигонуклеотидными пробами. Здесь и далее: I – серая лесная почва автономной ча-
сти ландшафта, II – серая лесная почва транзитной части ландшафта, III – аллювиально-луговая почва аккумулятив-
ной части ландшафта.
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почвах катены оказались сопоставимы с резуль-
татами метаболически активных клеток, ранее
полученными для черноземов и бурых полупу-
стынных почв [6]. Как и в предыдущем исследо-
вании, численность метаболически активных
клеток исчислялась n × 108 для бактерий и n × 107

для архей. Тем не менее, в отличие от серых лес-
ных и бурых полупустынных почв черноземы ха-
рактеризовались значительно меньшим количе-
ством активных клеток на единицу углерода.
Данный эффект может быть обусловлен недо-
статочным снабжением микроорганизмов орга-
ническим углеродом в черноземе из-за большей
защищенности органического вещества [4], а
также недоучетом клеток из-за сложности их от-
деления от глинистой фракции черноземов [6].
Полученные нами значения метаболически актив-
ных клеток имели одинаковый порядок с обилием
рибосомальных генов бактерий и архей в серой
лесной почве – 9.6 × 108 и 9 × 107 копий генов г–1

почвы соответственно [2].

Проведено определение двух ведущих филу-
мов в составе архей: Thaumarchaeota и Euryarchae-
ota. Численность таумархеот в верхних горизон-
тах почв колебалась от 0.26 × 108 до 0.64 × 108 кл./г

почвы с максимумом для лесной экосистемы
транзитного участка склона. Количество метабо-
лически активных клеток эвриархеот автономно-
го и транзитного участков склона было одинако-
вым (0.44 × 108 кл./г почвы), но увеличивалось в
2.6 раза в переувлажненном участке III.

Соотношение бактерии/археи существенно
сужалось с глубиной, а также в направлении от
автономного участка к аккумулятивному. Вели-
чины данного соотношения в верхних горизонтах
составили 7.4, 6.7 и 5.6 для участков I, II и II соот-
ветственно. Это означает, что вклад архей в общую
метаболически активную биомассу прокариот в
гор. Ah составил 12–15%. В подповерхностных го-
ризонтах доля архей возрастала, достигая 16–21%.

Различные исследования показывают как сни-
жение доли архей с глубиной [9], так и увеличе-
ние [19, 23]. Упомянутые данные основаны на
ДНК-методах, которые не дают представления о
количественном распределении активных архей
и бактерий. Еще одной трудностью при оценке
вклада архей в микробное сообщество является
проблема соотношения количества копий рибо-
сомальных генов в разных группах микроорга-
низмов. Количество копий рибосомальных генов
составляет от 1 до 15 для бактерий и от 1 до 4 для
архей [27]. Это означает, что при оценке соотно-
шений бактерии/археи вклад архей в микробные
сообщества будет недоучитываться всеми метода-
ми, основанными на количественной оценке ге-
нов 16S рРНК. Подсчет численности метаболиче-
ски активных клеток РНК-методом FISH пока-
зал, что в почвах увеличивается доля именно
активно функционирующих архей [6]. Таким об-
разом, роль архей в биогеохимических процессах
почвенного профиля, по-видимому, увеличива-
ется с глубиной.

Между численностью метаболически активных
клеток обоих доменов и содержанием Сорг и Nобщ
была выявлена тесная линейная зависимость
(рис. 2). Таким образом, повышение обеспеченно-
сти почвы органическим углеродом и общим азо-
том приводило к закономерному постепенному ро-
сту количества метаболически активных клеток,
как архей, так и бактерий. При этом отклик чис-
ленности бактерий на увеличение содержания Сорг
и Nобщ был в 5 раз выше, чем архей. Полученные ре-
зультаты подтверждают гипотезу о том, что бак-
терии гораздо более чувствительны к обеспечен-
ности субстратом и хуже приспособлены к усло-
виям энергетического стресса по сравнению с
археями [40].

Таксономическая структура микробных сооб-
ществ почв катены. Бактериальное сообщество
почв катены состояло преимущественно из пред-
ставителей 7 филумов: Acidobacteria, Actinobacte-
ria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Firmicutes, Proteobacte-
ria и Verrucomicrobia, на долю которых приходи-

Рис. 2. Зависимость численности метаболически ак-
тивных клеток бактерий и архей от содержания орга-
нического углерода и общего азота в почве.
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лось более 95% от сообщества (рис. 3). Доля
Acidobacteria (до 24%) практически не менялась
вне зависимости от почвы и горизонта. Автоном-
ный участок ландшафта под залежью характери-
зовался наибольшим обилием филума Actinobac-
teria с последовательным увеличением доли этих
бактерий к нижележащим горизонтам (от 24 до
34%). Доля филума Verrucomicrobia в подповерх-
ностных гор. AE и EB серой лесной почвы тран-
зитного участка II возрастала в 3 раза по сравне-
нию с гор. Ah. Аллювиально-луговая почва акку-
мулятивного участка III существенно отличалась
от серой лесной почвы участков I и II снижением
доли Verrucomicrobia, а также увеличением доли
филумов Proteobacteria и Firmicutes. Филум Bacte-
roidetes характеризовался строгой приверженно-
стью к поверхностным горизонтам, резко снижа-
ясь на глубине ниже 20 см. Полученные результа-
ты в целом согласуются с данными по структуре
прокариотных сообществ, полученными для чер-
ноземов Каменной степи [35], подтверждая доми-
нирование Verrucomicrobia в подповерхностных го-
ризонтах (20–60 см) почв, а также приуроченность
филума Bacteroidetes к верхним горизонтам почв.

На уровне классов 23 бактериальных таксона
характеризовались относительной численностью
более 0.5%, 9 из которых принадлежали к различ-
ным субгруппам ацидобактерий (рис. 4). Несмот-
ря на то, что относительная численность филума
Acidobacteria практически не изменялась в зави-
симости от глубины горизонта и положения
участка в ландшафте, часть классов Acidobacteria
существенно отличалась по вкладу в бактериаль-
ные сообщества разных генетических горизонтов
исследуемых почв. Верхние горизонты почв ха-
рактеризовались большей долей субгрупп Acido-
bacteria Gp4 и Gp6, тогда как с глубиной повыша-
лась доля субгрупп Gp1 и Gp7. Доля субгруппы
Gp2 возрастала в подповерхностных горизонтах
почвы транзитного участка ландшафта лесной
экосистемы. Распределение субгруппы Gp2 по
горизонтам почв оказалось полностью идентич-
ным классу Spartobacteria, ростом доли которого
вызвано повышение численности филума Verru-
comicrobia в почве транзитного участка II. Между
классами Gp2 и Spartobacteria была выявлена ста-
тистически значимая (P < 0.01) линейная зависи-
мость с коэффициентом детерминации R2 = 0.97,
что говорит об устойчивой экологической связи

Рис. 3. Структура микробных сообществ почв разных позиций склонового ландшафта на уровне филумов (приведены
данные для классов с представленностью больше 0.5%).
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этих двух таксонов, либо об их схожей экологии.
Увеличение доли протеобактерий в микробном со-
обществе аллювиально-луговой почвы участка III
было вызвано повышением численности β- и
δ-протеобактерий, тогда как относительная чис-
ленность α- и γ-протеобактерий осталась без из-
менений. Приуроченность филума Bacteroidetes к
верхнему гор. А определялась распределением
классов Flaviobacteriia и Cytophagia, тогда как доля
Sphingobacteriia не имела связи с глубиной и рас-
положением почвы в ландшафте. Представители
класса Bacteroidia детектировались лишь в аллю-
виально-луговой почве.

Анализ численности наиболее представленных
родов позволил выявить основных доминантов в
микробных сообществах почв разных участков
ландшафта (рис. 5). Ключевыми бактериальными
таксонами участка I оказались представитель акти-
нобактерий – род Gaiella (6–9%), а также некульти-
вируемый род Spartobacteria genera incertae sedis (4–
6%) и ацидобактерий Gp6 (5–9%) и Gp16 (1.5–5%).
Верхний горизонт транзитного участка II отличал-
ся обилием родов Acinetobacter, Gemmatimonas,
Gp7 и Sphingomonas. Абсолютным доминантом в

подповерхностных горизонтах (AE и EB) транзит-
ного участка II оказался род Spartobacteria genera
incertae sedis, относительная численность которого
достигала более 20% от всех идентифицируемых
родов. В микробном сообществе аллювиально-лу-
говой почвы аккумулятивного участка III домини-
ровали роды Bacillus, Clostridium, Desulfuromonas,
Geobacter, ацидобактерии групп Gp2, Gp21, Gp22 и
Gp6. Кроме того, выявлено наибольшее количе-
ство родов архей-метаногенов: Methanobacteri-
um, Methanobrevibacter, Methanocella, Methanolin-
ea, Methanomassiliicoccus, Methanoregula, Methanosar-
cina, Methanospirillum, Methanothrix. Низкой долей
характеризовались многие роды, типичные для се-
рой лесной почвы: Acinetobacter, Bradyrhizobium,
Mycobacterium, Reyranella, Streptomyces и Spartobac-
teria genera incertae sedis. Таким образом, аллюви-
ально-луговая почва существенно отличалась от
серой лесной почвы автономного и транзитного
участков по таксономическому составу микроб-
ных сообществ, в котором доминировали обли-
гатные анаэробы: метаногены, денитрификато-
ры, сульфатредукторы и микроорганизмы цикла
железа. Данный сдвиг в структуре микробных со-

Рис. 4. Структура микробных сообществ почв разных позиций склонового ландшафта на уровне классов (приведены
данные для классов с представленностью больше 0.5%).
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обществ вызван систематическим переувлажне-
нием, приводящим к развитию анаэробных зон, а
также активному накоплению органического уг-
лерода и других биогенных элементов в аккуму-
лятивном участке ландшафта. Оба фактора явля-
ются следствием положения почвы в мезорелье-
фе, которое определяет структуру и активность
почвенных микробных сообществ. Накопление
органического вещества является причиной ро-

ста эмиссии диоксида углерода, а высокая чис-
ленность и разнообразие метаногенов и денитри-
фикаторов объясняют увеличение потока метана
и закиси азота в почве аккумулятивного участка
катены [5].

α-Разнообразие микробных сообществ почв ка-
тены. Наличие большого количества видов на об-
разец позволило выделить несколько тысяч ОТЕ
в каждом из генетических горизонтов исследуе-

Рис. 5. Тепловая карта, иллюстрирующая представленность доминирующих родов бактерий в составе микробных со-
обществ почв разных позиций склонового ландшафта.
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мых почв катены. Количество ОТЕ ожидаемо
снижалось с глубиной, а также увеличивалось в
нижней части склона (участок III) с максимумом
в гор. Ah1 – 4480. Индекс Шеннона и Chao1 так-
же уменьшались вниз по профилю и имели мак-
симальное значение (10.11 и 5289 соответственно)
в верхнем горизонте участка III. Как и числен-
ность метаболически активных архей и бактерий,
количество ОТЕ значимо коррелировало со зна-
чениями C/N (R2 = 0.85, P < 0.01), Cорг (R2 = 0.76,
P < 0.05) и Nобщ (R2 = 0.79, P < 0.05). При этом, ве-
личина pH почвы никак не влияла на количество
ОТЕ и общее α-разнообразие микробных сооб-
ществ. Полученные результаты опровергают ги-
потезу о pH почвы как ведущем факторе, опреде-
ляющем структуру и разнообразие микробных
сообществ [20, 21]. Несмотря на очевидную роль
pH в экологии и физиологии микроорганизмов,
данный фактор вряд ли можно назвать решаю-
щим, а высокая корреляция pH с показателями
микробных сообществ часто может быть объясне-
на сопутствующей корреляцией реакции среды с
такими ключевыми показателями почвы, как со-
держание углерода и азота, гранулометрический
состав почвы.

β-разнообразие микробных сообществ почв ка-
тены. Степень схожести микробных сообществ
почв катены оценивали с помощью кластерного
анализа и неметрического многомерного шкали-
рования по метрике unweighted и weighted UniFrac.
Поскольку оба метода показали идентичные ре-
зультаты, в данном разделе использовали резуль-
таты unweighted UniFrac (состав таксонов без учета
их представленности), демонстрирующие наибо-
лее яркие закономерности распределения микроб-
ных сообществ.

Выявлено два основных кластера наиболее
сильно различавшихся групп образцов (рис. 6). В
первую группу вошли горизонты серой лесной
почвы автономного и транзитного участков скло-
на (участки I и II), во вторую – горизонты аллю-
виально-луговой почвы участка III. В рамках пер-
вого кластера выделены три подкластера: 1) верх-
ние гор. Ah участков I и II, 2) подповерхностные
горизонты участка I и 3) подповерхностные гори-
зонты участка II. Такое распределение по класте-
рам может быть объяснено спецификой свойств
почвы и растительностью, доминирующей в эко-
системах залежи и леса. Подповерхностные гори-
зонты почвы транзитного участка склона под ле-
сом на глубине 20–60 см отличаются высокой

Рис. 6. β-Разнообразие микробиомов почв катены по методу unweighted Unifrac: А – дендрограмма сходства, Б – кла-
стеризация на двухмерной плоскости методом unweighted UniFrac.
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представленностью Verrucomicrobia и других мик-
роорганизмов, ассоциированных с корнями дре-
весных растений, что предопределяет общие
структурные различия в таксономическом соста-
ве микробных сообществ серой лесной почвы под
залежью и лесом. Из этого следует, что структура
почвенного микробиома в пределах ландшафта
формируется под влиянием не только физико-хи-
мических свойств почвы, но и флористического
состава растительности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Почвы автономного, транзитного и аккуму-
лятивного участков склонового ландшафта кон-
трастно различались по своему микробиологи-
ческому состоянию, демонстрируя отчетливую
пространственную вариабельность в масштабах
мезорельефа. Содержание микробной биомас-
сы, численность архей и бактерий, количество
ОТЕ, индексы α-разнообразия последовательно
увеличивались от верхнего автономного участка
склона к нижнему аккумулятивному. Содержа-
ние органического углерода и общего азота было
более значимым фактором формирования мик-
робного сообщества почв катены, чем pH почвен-
ной среды.

Аллювиально-луговая почва аккумулятивной
позиции ландшафта существенно отличалась от
серой лесной почвы автономного и транзитного
участков не только по численности, но и по так-
сономическому составу микробных сообществ, в
котором доминировали облигатные анаэробы:
метаногены, денитрификаторы, сульфатредукто-
ры и микроорганизмы цикла железа. Данный
сдвиг в структуре микробных сообществ вызван
систематическим переувлажнением, а также ак-

тивным накоплением органического углерода и
других биогенных элементов, что характерно для
аккумулятивной части склона. Таким образом,
местоположение в склоновом ландшафте высту-
пает одним из ключевых почвенно-экологиче-
ских факторов в биогеографии почвенных мик-
робных сообществ.
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Biomass and Taxonomic Structure of Microbial Communities in Soils 
of the Right Bank of the Oka River

M. V. Semenova, *, N. A. Manucharovab, G. S. Krasnovc, D. A. Nikitina, b, and A. L. Stepanovb

aDokuchaev Soil Science Institute, Pyzhevskii per. 7, Moscow, 119017 Russia
bLomonosov Moscow State University, Leninskie gory 1, Moscow, 119991 Russia

cEngelhardt Institute of Molecular Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
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Data on the microbial biomass content and abundance and taxonomic structure of bacterial and archaeal com-
munities in the upper horizons of gray forest (Eutric Retisol (Loamic, Cutanic, Humic)) and alluvial-meadow
(Fluvic Gleyic Phaeozem (Loamic, Pachic)) soils of the autonomous, transitional and accumulative sites of the
slope landscape, correspondong to the fallow, small-leaved forest, and meadow ecosystems are presented. Soil
microbial biomass was measured by DNA quantification and chloroform fumigation extraction; the archaeal
and bacterial abundances were estimated using the FISH method; and microbial communities were analyzed
via high-throughput 16S rRNA gene amplicon sequencing (DNA metabarcoding). The microbial biomass and
the abundances of metabolically active bacterial and archaeal cells correlated with the organic carbon (Corg)
and total nitrogen (Ntot) contents, increasing along the slope from the autonomous to accumulative landscape
site, and decreasing with depth. The alluvial-meadow soil of the accumulative landscape site was characterized
by a sharp decrease in the relative abundance of Verrucomicrobia, as well as by the increase in the relative abun-
dance of Proteobacteria and Firmicutes compared to the gray forest soil of the autonomous and transitional
sites. The number of operational taxonomic units and α-diversity indices correlated significantly with C / N,
Corg, and Ntot and were almost unaffected by the soil pH. Thus, the location in the landscape determines not
only the physicochemical but also the microbiological properties of the soil, forming the spatial heterogeneity
of the microbial community structure and abundance on the scale of the mesorelief.

Keywords: catena, bacteria, archaea, f luorescence in situ hybridization (FISH), DNA metabarcoding
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