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Наиболее быстрые изменения, вызванные колебаниями температуры и влажности почвы или по-
ступлением свежего органического вещества, происходят в течение нескольких часов или дней и
касаются в основном активности микроорганизмов. Сезонная динамика вызывается годовыми ва-
риациями температуры и количества осадков, которые влияют на микробное сообщество прямо
или косвенно, через регуляцию жизни растений. Биомасса микроорганизмов изменяется в течение
года на десятки и сотни процентов, что необходимо учитывать при отборе образцов. Многолетнаяя
динамика микробных сообществ в процессе первичных или вторичных сукцессий сопровождается
увеличением общей микробной биомассы и соотношения грибы/бактерии, а также изменением со-
става сообществ. Основными факторами многолетней динамики являются накопление почвенного
органического вещества, растительные сукцессии и изменение pH. Наиболее длительные измене-
ния микробных сообществ почвы связаны с изменением биоклиматических условий. Информация
о микробных сообществах почв прошлого может быть получена при изучении погребенных и мно-
голетнемерзлых почв. Исследование будущих изменений микробных сообществ почвы возможно в
экспериментах с искусственным изменением климатических параметров. Одними из главных фак-
торов динамики почвенных микробных сообществ во всех временных диапазонах являются расте-
ния: на коротких промежутах времени основную роль играет вегетация растений, в многолетних
трендах – изменение их обилия и разнообразия.
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ВВЕДЕНИЕ
Разнообразие, биомасса и таксономическая

структура микробных сообществ почвы являются
объектами множества исследований, которые ста-
ли особенно многочисленны с появлением совре-
менных молекулярно-биологических методов. С
их помощью активно проводятся сравнительные
исследования микробных сообществ в почвах,
различающихся по химическому, физическому и
минералогическому составам, биоклиматическим
факторам и антропогенной нагрузке. В большин-
стве подобных работ анализируют пространствен-
ные различия структуры микробных сообществ и
их связь с различными экологическими фактора-
ми в почве. Наиболее масштабные из них ставят
целью анализ различий разнообразия и структу-
ры микробиомов почвы на уровне климатических
зон, стран и континентов [36, 39, 84], вплоть до
попыток создания глобальных карт разнообразия
почвенных микроорганизмов на Земле [30].

При этом очевидно, что микробные сообще-
ства почвы подвержены изменчивости не только
в пространстве, но и во времени. По сравнению с
другими местообитаниями почвы достаточно кон-
сервативны, бактериальные сообщества в почвах
менее лабильны во времени, чем в морских и
озерных водах, телах растений и животных [78].
Тем не менее сообщества почвенных микроорга-
низмов могут значительно изменяться в масшта-
бах дней [26, 51], месяцев [19, 48, 56, 73] и лет [28].
Природа, характер и интенсивность динамики
почвенных микробных сообществ различаются
на разных отрезках времени. В данном обзоре
предложена концепция диапазонов изменения
почвенных микробных сообществ во времени,
различающихся по масштабу, факторам, вызыва-
ющим эти изменения, и объектам исследования
(табл. 1). Представляется возможным выделить
как минимум 4 группы временных диапазонов:
краткосрочные изменения, длящиеся от несколь-
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ких дней или даже часов до недель; сезонную ди-
намику, вызванную изменениями климатических
и биологических факторов в течение года; много-
летние тренды, являющиеся следствием первич-
ных и вторичных растительных сукцессий и поч-
вообразовательных процессов; а также наиболее
долгие периоды, насчитывающие сотни и тысячи
лет, связанные со сменами биоклиматических зон
и основных почвообразовательных процессов.

КРАТКОСРОЧНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ В ПОЧВЕ 
И МИКРОБНЫЕ СУКЦЕССИИ

Хотя скорость роста микроорганизмов в почве
обычно меньше, чем в водных местообитаниях
или на богатых питательных средах, она остается
высокой, и круговорот микробной биомассы в
почве может составлять всего несколько дней или
недель [74]. С связи с этим наиболее краткосроч-
ные изменения почвенных микробных сообществ
также занимают от нескольких дней (или даже ча-
сов) до нескольких недель и являются реакцией на
резкие изменения экологических условий. Как
правило, на таких коротких промежутках времени
изменяется не столько таксономическая структура
сообщества, сколько метаболическая активность,
интенсивность роста и соотношение вегетативных
и покоящихся форм микроорганизмов.

Период существенного увеличения активно-
сти почвенных микроорганизмов в почве (или
другой среде) получил название “горячий мо-
мент” (hot moment), что означает существование
в течение определенного времени зоны с высокой
микробиологической активностью – “горячей
точки” (hotspot) [51]. “Горячие моменты” выделя-
ются по значительному (2–20 раз) увеличению па-

раметров микробной активности: дыхания, скоро-
сти роста, скорости минерализации, фермента-
тивной активности или соотношению РНК/ДНК.
Они могут возникать в ризосфере растений при
поступлении легкодоступных соединений в виде
корневых экссудатов, в детритосфере в процессе
разложения растительного опада, в почвенных
биопорах и других локусах под влиянием свежего
доступного органического вещества [51]. Поступ-
ление органического вещества в почву в таком
случае вызывает “затравочный эффект” (priming
effect) – стимуляцию метаболической активности
различных групп микроорганизмов [37]. Хотя
формально “горячие моменты” могут длиться в
течение крайне долгих промежутков времени,
вплоть до тысяч лет [61], реальные сукцессии
микроорганизмов протекают намного быстрее. В
модельных экспериментах показано, что внесе-
ние природных полисахаридов (хитина, целлю-
лозы) в почву вызывает макимальное увеличение
активности микробного сообщества на 7–15 сут, а
через 3 нед активность микроорганизмов возвра-
щается к исходному уровню [13, 60]. При низкой
температуре почвы, замедляющей метаболические
процессы, этот период может увеличиваться [8],
но как правило длительность сукцессий почвен-
ных микроорганизмов при разложении чистых
природных полисахаридов измеряется нескольки-
ми неделями. В таком случае лесная подстилка,
которую можно рассматривать как долго суще-
ствующую “горячую точку” [51], фактически яв-
ляется конвейером, в котором поступление и
трансформация свежего растительного опада
инициируют отдельные микробные сукцессии,
сменяющиеся по мере переработки различных
групп органических веществ. Помимо деструк-

Таблица 1. Факторы и возможные объекты исследования динамики микробных сообществ почвы в различных
диапазонах времени

Масштаб времени Факторы динамики микробного сообщества Объекты исследования

Дни–недели 1. Резкие изменения условий в почве (замерза-
ние–оттаивание, иссушение–увлажнение)

Модельные опыты с контролируемыми 
условиями, ситуативные полевые про-
боотборы2. Поступление органических веществ

3. Динамика активности корней растений
Месяцы 1. Сезонная динамика температуры, влажности 

и физико-химических свойств почвы
2. Изменения активности растений и почвен-
ной фауны в течение года

Мониторинговые площадки, полевые 
эксперименты

Годы–десятки лет 1. Растительные сукцессии
2. Изменения физических и химических 
свойств почвы (pH, пористости, содержания 
углерода, азота, солей и т.д.)

Хроноряды разновозрастных почв, дол-
говременные полевые опыты

Сотни лет и более 1. Изменение климата
2. Изменение типа растительности
3. Смена процессов почвообразования и типа 
почвы

Долговременные хроноряды, экспери-
менты с изменением климатических 
параметров, погребенные почвы, много-
летнемерзлые грунты
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ции растительных остатков микробные сукцес-
сии наблюдаются при разложении мицелия и
плодовых тел грибов, тел почвенных животных и
других органических объектов. Хотя отсутствие
влаги, низкие температуры или анаэробные усло-
вия могут сильно замедлять или даже останавли-
вать процессы разложения, в целом почвенные
микробные сукцессии по освоению источников
органического вещества стоит отнести к быстро
протекающим процессам.

Помимо поступления органического веще-
ства, краткосрочные изменения структуры мик-
робного сообщества могут вызываться резкими
изменениями температуры и влажности почвы.
Особенно существенное влияние на микробное
сообщество оказывает переход температуры почвы
через 0°C (процессы замерзания–оттаивания), а
также засуха или, наоборот, увлажнение сухой
почвы. Так, имитация короткой засухи приводит к
быстрому и значительному изменению таксоно-
мической структуры микробного сообщества (в
том числе увеличению относительного обилия
Actinobacteria), особенно выраженному для по-
верхности корней растений и ризосферы [66]; по
влиянию на микробиом резкая засуха может быть
более сильной, чем значительные вариации тем-
пературы почвы [58]. Оттаивание мерзлой почвы
приводит к быстрому (в течение первых часов и
дней) повышению интенсивности дыхания и
ферментативной активности, которые вызыва-
ются активизацией покоящихся форм микроор-
ганизмов и минерализацией биомассы мертвых
клеток [26, 81]. Оттаивание замерзшей почвы или
увлажнение сухой почвы играют роль такого же
“затравочного эффекта”, как и поступление до-
ступного углерода, приводя к быстрому увеличе-
нию активности микробного сообщества, эмис-
сии углекислого газа и оксидов азота [49].

Изучение быстрых изменений микробного со-
общества проводится либо в модельных лабора-
торных экспериментах с контролируемыми усло-
виями, либо на полевых опытах, с пробоотбором,
приуроченным к резким изменениям факторов
среды (например, дождю или заморозкам). Осо-
бенно перспективными представляются исследо-
вания кратковременных эффектов взаимодействия
микробного сообщества и корней растений, кото-
рые могут быстро воздействовать на ризосферные
микроорганизмы изменением количества и каче-
ства выделяемых органических веществ.

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА
Сезонная динамика присуща любым биологи-

ческим сообществам в местообитаниях с отчетли-
вой годовой вариацией климатических факторов,
в том числе сообществам почвенных микроорга-
низмов. Факторами, определяющими сезонную
динамику микробных сообществ, являются изме-

нения температуры и влажности почвы [53, 88],
содержания углерода и азота [69], а также эмис-
сия легкодоступных органических соединений
корнями растений [63]. В результате в течение го-
да может значительно меняться как биомасса и
активность [71], так и таксономический состав
почвенных микроорганизмов [12, 19].

Температура может быть одним из главных
факторов сезонной динамики микроорганизмов
из-за влияния на их физиологическую актив-
ность [88]. В тропических и субтропических обла-
стях, где в течение года отчетливо выделяется
влажный и сухой сезоны, основным фактором се-
зонной динамики микроорганизмов является
влажность [32, 52, 90]. Однако влияние как тем-
пературы, так и влажности может быть не только
прямым, но и косвенным, через регулирование
активности растений. Содержание растворимых
органических веществ, в том числе легкодоступ-
ных низкомолекулярных соединений в почве
значительно изменяется в течение года, обычно
достигая максимальных значений весной, в пери-
од активного роста растений [45, 63, 92]. Так как
именно низкомолекулярные соединения, многие
из которых являются экссудатами корней расте-
ний, служат источником углерода для большин-
ства почвенных микроорганизмов, их содержа-
ние должно быть одним из основных факторов,
определяющих численность и активность микро-
организмов в почве. В тропических регионах су-
хой и влажный сезон различаются по количеству
растительного опада, что также влияет на микроб-
ное сообщество почвы [20]. Быстро и значительно
отражаются на почвенном микробном сообществе
резкие изменения состояния растительного по-
крова в течение года, например, уборка урожая на
сельскохозяйственных землях [63]. Сезонная ди-
намика микробных сообществ более выражена для
сельскохозяйственных почв, чем для почв под
нативной растительностью [53]. Это может быть
связано как с влиянием сельскохозяйственных
практик (обработкой почвы, внесением удобре-
ний, уборкой урожая) в течение года, так и с раз-
нообразием растений: естественный раститель-
ный покров может сглаживать сезонные измене-
ния и поддерживать развитие большего числа
групп микроорганизмов, чем монокультура. Рас-
тения являются мощным фактором сезонных из-
менений микробных сообществ почвы наравне с
годовыми вариациями температуры и влажно-
сти. Еще одним, сравнительно малоисследован-
ным, фактором является динамика почвенной
фауны: изменение активности и состава почвен-
ных беспозвоночных: фитофагов, детритофагов и
микофагов не может не оказывать эффекта на се-
зонную динамику микроорганизмов в почве.

Активность почвенных микроорганизмов в те-
чение года, как правило, изменяется в несколько
раз [34, 40]. Сезонная вариабельность общей био-
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массы микроорганизмов, определяемой методом
фумигации-экстракции, может быть очень раз-
ной. В зависимости от типа почвы и климата она
может оцениваться как незначительная [40, 71],
изменяться в течение года в 2–4 раза [33] или на
порядок и более [32]. Как правило, численность и
биомасса почвенных микроорганизмов в самых
разных экосистемах меняется в течение года на
десятки или сотни процентов (табл. 2). Сезонная
динамика численности прокариот, оцененная
при помощи количественной полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР) рибосомальных оперонов,
сильно варьирует для разных филогенетических
групп: количество генов архей, Acidobacteria и Ver-
rucomicrobia может изменяться в течение года в
несколько раз, Alphaproteobacteria – на 2 порядка,
а Betaproteobacteria – почти на 4 порядка [69].

Вариабельность таксономической структуры и
разнообразия почвенных бактерий в течение года
на одном участке часто бывает сильнее, чем раз-
личия между разными почвами, обусловленные
влиянием состава растительности, сельскохозяй-
ственного использования и пространственной
неоднородности [12, 16, 19, 53]. Сезонная вариа-
бельность почвенных грибов может быть не такой
выраженной, и иметь меньшее значение, чем со-
став растительности и тип землепользования [48].
Необходимо отметить, что методы, основанные
на анализе тотальной ДНК почвы (такие как ко-
личественная ПЦР и секвенирование), могут не-
дооценивать динамику микроорганизмов из-за
наличия в почве внеклеточной ДНК. Реликтовая
ДНК из мертвых бактерий и грибов составляет
около 40% (иногда до 60%) общей микробной
ДНК в почве и может мешать адекватной оценке
временной динамики численности изучаемой
группы микроорганизмов [21].

Обычно для районов с умеренным климатом
характерна более высокая численность, биомасса
и активность почвенных микроорганизмов в лет-
ний или весенний период (март–сентябрь) по
сравнению с осенью и зимой (октябрь–февраль)
[19, 56, 64, 71]. Сезонная динамика микробной

биомассы характерна не только для умеренного
климата с теплым летом и снежной зимой, но и для
тропического, в котором выделяется влажный и
сухой периоды, в этом случае микробная биомасса
достигает максимума во влажный период [32, 90].
При этом могут наблюдаться и противоположные
явления. Например, некоторые группы бактерий,
мицелиальных грибов и дрожжей в почвах холод-
ного климата могут активнее развиваться зимой,
под снежным покровом, сохраняющим положи-
тельные температуры в почве [2, 45, 50, 73, 74].
Actinobacteria, многие представители которых из-
вестны устойчивостью к засушливым условиям, в
почвах тропических лесов могут активнее разви-
ваться в сухой сезон [52]. В арктических и высо-
когорных почвах общая микробная биомасса до-
стигает максимальных значений к концу зимы и
значительно уменьшаться в период таяния снега
[33, 92]. Даже на одной и той же территории в за-
висимости от типа растительного покрова мик-
робное сообщество может демонстрировать раз-
личные схемы сезонной динамики [94].

Таким образом, сезонная динамика может раз-
личаться в зависимости от рассматриваемой
группы микроорганизмов, климатических и эда-
фических параметров, однако изменениям в те-
чение года подвержены почвенные микробные
сообщества практически всех экосистем. Вероят-
но, отсутствие сезонной динамики может наблю-
даться лишь для почвенных микробных сооб-
ществ под вечнозелеными лесами в тех районах
экваториального климата, где температура, влаж-
ность и биологическая активность практически
постоянны в течение года. Даже в рамках летнего
сезона численность и биомасса микроорганизмов
большинства почв может изменяться в несколько
раз. Это необходимо учитывать при сравнитель-
ном анализе микробных сообществ образцов
почв, отобранных в разное время года. При срав-
нении микробиоты географически удаленных
почв необходимо представлять основные харак-
теристики их сезонной динамики, так как сопо-
ставление структуры и численности микробных
сообществ лишь для единичных моментов в году

Таблица 2. Оценки вариабельности численности или биомассы микроорганизмов в почве в течение года
Тип климата Экосистема Метод Годовая вариабельность, % Источник

Субарктический/аль-
пийский

Луг Фумигация–экстракция 50–800 [33]
Луг Азот микробной биомассы 340–900 [50]
Луг Фумигация–экстракция 400–900 [92]

Умеренный Лес Фумигация–экстракция 100–150 [71]
Лес Количественная ПЦР 30–650 [69]
Луг PLFA 125–450 [64]
Лес Количественная ПЦР 100–130 [45]

Субтропический Поле Фумигация–экстракция 30–100 [40]
Луг PLFA 40–100 [90]

Тропический Лес Фумигация–экстракция 890–2000 [32]
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может давать неадекватные результаты. По мне-
нию некоторых авторов, для сравнения микроб-
ных сообществ разных почв всегда необходимо
учитывать их сезонную динамику, даже в тех слу-
чаях, когда эти почвы существуют в одинаковых
климатических условиях [53].

ХРОНОРЯДЫ
И МНОГОЛЕТНЯЯ ДИНАМИКА

Многолетние изменения почвенных микроб-
ных сообществ почвы изучаются в рамках длитель-
ных почвенно-экологических процессов: первич-
ного почвообразования, восстановления почвы
после различных нарушений, смены растительных
ассоциаций, долгосрочного антропогенного влия-
ния или изменения климата.

Изменения микробного сообщества в процес-
се первичного почвообразования изучают на ме-
стах отступления ледников [18, 44, 82], обнажени-
ях горных пород [25, 35, 75], каменистых и песча-
ных субстратах [57, 95] на морских [87] и озерных
[79] отложениях. Почвообразование, сопровож-
дающееся изменением структуры микробного со-
общества, может занимать от десятков и сотен лет
до тысячелетий [29], так как подобные длитель-
ные процессы невозможно исследовать в режиме
реального времени. Объектами исследования в
таком случае обычно являются хроноряды – се-
рии разновозрастных почв, представляющие со-
бой разные стадии почвообразования, от мине-
ральных субстратов, не покрытых растительно-
стью, до развитых почв. Общая численность и
биомасса микроорганизмов на начальных стади-
ях почвообразования, как правило, невелики. На
самых ранних стадиях почвообразования разви-
тие микроорганизмов ограничивается низким
обилием растений, недостатком почвенного ор-
ганического вещества, доступных N и P [22, 95].
Освоение минеральных субстратов проходит
обычно при участии фотосинтезирующих водо-
рослей, азотфиксирующих бактерий (в том числе
цианобактерий) и грибов, способных продуциро-
вать органические кислоты, растворяющие мине-
ралы [25, 57]. Процесс первичного почвообразова-
ния сопровождается постепенным увеличением
общей численности и биомассы микроорганизмов
и изменением состава микробного сообщества,
особенно в первые десятилетия [18, 44, 89, 93].
α-Разнообразие (видовое богатство) микробного
сообщества даже в минеральных субстратах без
растительного покрова и запаса органических ве-
ществ может достигать сотен видов прокариот
[57, 95], и в процессе почвообразования не обя-
зательно увеличивается [24, 82, 93]. По некото-
рым данным, α-разнообразие микроорганизмов
увеличивается в процессе почвообразования в
низкопродуктивных экосистемах (например, в хо-
лодном или засушливом климате) и уменьшается –

в высокопродуктивных экосистемах за счет увели-
чения кислотности среды при развитии почвы [29].
β-Разнообразие, т.е. пространственная неодно-
родность состава микробных сообществ, может
быть больше на ранних стадиях почвообразова-
ния, а в зрелых почвах снижается вследствие
большей однородности условий [67, 91, 95]. В ка-
честве основных факторов динамики структуры
микробного сообщества в процессе почвообразо-
вания чаще всего называют изменения pH, оби-
лия и состава растений и содержания почвенного
органического вещества [29, 57, 79, 87], накопле-
ние углерода также является главным фактором
увеличения численности и биомассы микроорга-
низмов [89, 95].

Помимо первичного почвообразования, хро-
норяды масштабов десятков лет могут представ-
лять собой разновозрастные площадки, связанные
с влиянием различных антропогенных наруше-
ний. Ряд микробиологических исследований по-
священ изменениям почвенного микробного со-
общества при сведении и восстановлении лесной
растительности. В связи с существенными измене-
ниями почвенных свойств, в том числе потерей за-
пасов C и N, при вырубке лесов, численность и
биомасса микроорганизмов в почве уменьшаются.
Таксономический состав бактериальных сооб-
ществ значительно изменяется, при этом α-разно-
образие почвенных микроорганизмов при сведе-
нии леса может увеличиваться [65, 76]. Грибы более
чувствительны к сведению лесной растительности,
чем бактерии [41], среди грибов аскомицеты более
чувствительны, чем базидиомицеты [42]. При уста-
новлении сельскохозяйственных угодий – пашен
или плантаций – структура микробного сообще-
ства остается сильно измененной, а биомасса –
сниженной [15, 62, 76, 85]. При переходе пашни в
залежное состояние особенности структуры мик-
робных сообществ пахотных почв, в том числе
связанные с механической обработкой почвы, со
временем исчезают [77]. В процессе вторичных
сукцессий как лесных, так и травянистых ассоци-
аций происходит накопление углерода и азота,
увеличивается соотношение биомассы грибов к
биомассе бактерий, возрастает доля микробной
биомассы в общем запасе углерода почвы, при
этом общее видовое богатство бактерий изменяет-
ся достаточно слабо, и может как увеличиваться,
так и уменьшаться [46, 80, 83, 96]. Спустя 30 лет и
более естественного восстановления лесной или
степной растительности микробное сообщество
способно формировать таксономическую струк-
туру, сходную (но не идентичную) с таковой под
естественной растительностью [46, 62, 85, 86].
Длительные изменения микробных сообществ
также могут изучаться на многолетних сельскохо-
зяйственных опытах с применением различных
типов обработки почвы, систем землепользова-
ния, органических и минеральных удобрений [7,
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12, 14, 16]. Фактически любые расположенные
рядом площадки, на которых в течение многих
лет действуют разные факторы, могут рассматри-
ваться как хроноряды.

В качестве основных факторов динамики
микробных сообществ при многолетних трендах
эволюции почвы, по всей видимости, можно вы-
делить изменение pH, состава растительности и
содержания органического вещества в почве. Из-
менения общей численности и биомассы микро-
организмов имеют явную положительную связь с
накоплением оранического вещества в почве и
обилием растений. Однако структура и разнооб-
разие микробных сообществ может демонстри-
ровать самые разные тренды изменений во вре-
мени, и выделить какие-то общие для них не
представляется возможным [43].

БИОКЛИМАТИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ
И ДОЛГОВРЕМЕННАЯ ДИНАМИКА 

МИКРОБНЫХ СООБЩЕСТВ ПОЧВЫ

Наиболее длительные изменения структуры
микробных сообществ связаны с изменением кли-
матических условий на определенной территории.
Количество осадков, температура и уровень инсо-
ляции влияют на растительный покров, химиче-
ские и физические свойства почвы, что, без-
условно, отражается на структуре микробного со-
общества. В случае долговременного изменения
климата встает вопрос о реконструкции почвен-
ных микробных сообществ прошлых эпох или
моделирования их изменений в будущем.

Одним из способов изучения почвенных мик-
робных сообществ других эпох являются микро-
биологические исследования погребенных почв.
Почвы, перекрытые естественными отложения-
ми или археологическими (как правило, земля-
ными) сооружениями, а также многолетнемерз-
лые породы привлекают внимание исследовате-
лей как возможные архивы микробиологической
информации, сохранившейся со времени их по-
гребения. В погребенных почвах сохраняются осо-
бенности вертикального распределения микроор-
ганизмов по профилю, погребенные гумусовые го-
ризонты превышают по численности, биомассе и
видовому разнообразию минеральные [3, 9, 11,
59, 72]. При низком содержании жизнеспособной
микробной биомассы в погребенных почвах об-
наруживается большое количество микробной
ДНК [17], которая может сохраняться в почвах,
погребенных на глубине более 100 м [23]. Некото-
рые авторы предлагают рассматривать микробио-
логические маркеры в палеопочвах как одну из
форм “биологической памяти” почв, с помощью
которой можно реконструировать микробное на-
селение этих почв до погребения.

Однако погребение почвы редко сопровожда-
ется полной консервацией микробных сообществ.
Микроорганизмы в погребенных почвах сохраня-
ют метаболическую активность, по уровню общей
эмиссии CO2 погребенные почвы могут быть ино-
гда сопоставимы с современными [1], даже в мно-
голетнемерзлых породах при отрицательных тем-
пературах многие микроорганизмы сохраняют
физиологическую активность [47]. При погребе-
нии почвы меняется таксономическая и функцио-
нальная структура микробных сообществ: в по-
гребенных горизонтах значительно меньше саха-
ролитиков и больше олиготрофов и анаэробных
микроорганизмов, преобладает денитрификация
над нитрификацией [4]. Таксономическая струк-
тура прокариотного сообщества значительно из-
меняется при погребении, в частности, сильно
снижается относительное обилие Verrucomicrobia
[11]. Специфические экологические особенности
характерны для микроскопических грибов палео-
почв. Общая биомасса и длина мицелия грибов
при погребении почвы уменьшаются, большую
часть грибной биомассы (до 70%) в погребенных
почвах составляют споры преимущественно мел-
ких размеров [4, 9]. Среди культивируемых форм
наиболее обильны мелкоспоровые и психротоле-
ранты [68].

Особенности микробных сообществ в погре-
бенных почвах вызваны изменением экологиче-
ских условий при погребении. Как правило, по-
гребенные почвы характеризуются сниженным
содержанием кислорода и повышенным – угле-
кислого газа, меньшими колебаниями темпера-
туры и влажности. Особенно значимо для мик-
роорганизмов прекращение поступления свеже-
го органического вещества от корней растений.
Содержание органического вещества в палеопочвах
неуклонно уменьшается в первые 100–300 лет по-
сле погребения [3], после чего процессы разру-
шения замедляются, при этом часть органиче-
ского вещества в виде остаточного гумуса (около
7% от исходного содержания) может сохраняться
в погребенных почвах неограниченно долгое вре-
мя [4]. Численность бактерий и архей в погребен-
ных почвах исторического периода в 3–8 раз
меньше [11], а микробная биомасса – в 3–7 раз
меньше [6, 10], чем в современных почвах. Это
соотношение слабо различается для почв, погре-
бенных в разное время (3700–400 лет назад), а
значит, основные потери микробной биомассы
происходят в течение первых десятилетий или
столетий после погребения.

Таким образом, численность, структура и раз-
нообразие микробного сообщества значительно
изменяются после погребения почвы. Опреде-
ленная часть покоящихся форм микроорганиз-
мов, ДНК или других биомолекул может наследо-
ваться со времени погребения почвы, например,
сорбированными на поверхности глинистых ми-
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нералах. Однако вопрос о том, как разделить мик-
робиологические маркеры “биологической памя-
ти” палеопочв и результаты более поздних про-
цессов изменения микробных сообществ после
погребения, остается нерешенным.

Погребенные почвы могут предоставить зна-
ния о том, какова была структура микробных со-
обществ на изучаемой территории в прошлом.
Однако при помощи исследования таких почв не-
возможно оценить, как микробные сообщества
современных почв будут изменяться в будущем
при смене биоклиматических условий. Изучение
будущих изменений микробных сообществ поч-
вы возможно при использовании “искусствен-
ных хронорядов” – лабораторных или полевых
экспериментов с моделированием долговремен-
ных изменений почвенно-экологических условий.
В качестве примера можно привести эксперимен-
ты по симуляции изменений климата, в том числе
глобального потепления, которые обычно вклю-
чают в себя искусственное многолетнее повыше-
ние температуры, изменение количества осадков и
уровня инсоляции на опытной территории [38,
70]. В таких работах проводятся попытки оценить,
как изменятся биомасса, активность и другие ха-
рактеристики почвенных микробных сообществ в
результате изменений климата. Например, в рам-
ках подобных экспериментов оценивается влия-
ние симуляции глобального потепления на микро-
биомы арктических и бореальных почв, которое
выражается в сокращении обилия грибов, увели-
чении обилия бактерий и изменении таксономи-
ческого состава сообщества [27, 31, 38, 70]. При
этом кратковременное изменение температуры и
увлажненности может вообще не влиять на струк-
туру микробного сообщества [54], эффект может
проявляться лишь после 10 лет эксперимента,
только в поверхностном слое почвы и влиять на
микроорганизмы опосредованно, через измене-
ние обилия и состава растений [27, 70]. Насколь-
ко результаты подобных экспериментов приме-
нимы для моделирования реальной динамики
микробных сообществ в результате изменения
климата – дискуссионный вопрос. Однако на дан-
ный момент подобная симуляция глобального по-
тепления остается одним из немногих способов
оценить пролонгированное изменение микроб-
ных сообществ почвы в будущем.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Микробные сообщества почвы изменяются в

широком диапазоне времени, от часов до тысяче-
летий. На самых коротких промежутках времени
под влиянием резких изменений почвенных
условий или поступления свежего органического
вещества преимущественно изменяется актив-
ность микроорганизмов. На более длительных
промежутках вследствие динамики состава расте-

ний и физико-химических свойств почвы (осо-
бенно pH) изменяются общая биомасса и таксо-
номическая структура микробного сообщества.

Изменения общей численности и биомассы
микроорганизмов, как правило, связаны с содер-
жанием почвенного органического вещества. Про-
цессы, сопровождающиеся накоплением углерода
в почве: первичное почвообразование, вторичные
восстановительные сукцессии – как правило, ведут
к увеличению микробной биомассы, а также к уве-
личению соотношения грибы/бактерии.

Общее разнообразие (α-разнообразие, видо-
вое богатство) микробных сообществ может как
увеличиваться, так и уменьшаться или оставаться
неизменным на протяжении почвенных процес-
сов самой разной продолжительности. Очевидно,
конкретные схемы изменения микробного разно-
образия определяются множеством различных
параметров, и выделить единый тренд не пред-
ставляется возможным.

Биомасса и структура микробных сообществ
практически всех почв и типов климата подвер-
жена сильной сезонной динамике. Это необходи-
мо принимать во внимание при сравнении мик-
робных сообществ географически удаленных
почв, особенно отобранных в разное время. Даже
в рамках летнего сезона численность и биомасса
микроорганизмов могут изменяться в несколько
раз, что искажает результаты сравнительного ана-
лиза разных почв.

Растения имеют большое значение в регулиро-
вании динамики микробных сообществ. На корот-
ких промежутках времени влияние растений выра-
жается в изменении активности эмиссии корне-
вых экссудатов, на более длительных – в
изменение обилия и состава растительного сооб-
щества в процессе различных сукцессий. Другие
факторы динамики микробных сообществ: темпе-
ратура, влажность, физико-химические свойства
почвы – также могут влиять на микроорганизмы
опосредованно, через регуляцию жизни растений.
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Dynamics of Soil Microbial Communities on Different Timescales: a Review
T. I. Chernov1, 2,* and A. D. Zhelezova1, 2

1Dokuchaev Soil Science Institute, Moscow, 119017 Russia
2Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: chern-off@mail.ru

Soil microbial communities are subjected to significant changes over time. The dynamics of soil microorgan-
isms on different timescales differ in nature and in the control factors. The most rapid changes are caused by
abrupt changes in soil temperature and moisture or by the influx of fresh organic matter and occur within a
few hours or days; they are mainly related to the activity of microorganisms. Seasonal dynamics are caused
by annual variations in temperature and precipitation that affect the microbial community directly or indi-
rectly through the regulation of plant life. The microbial biomass and the taxonomic composition of soil mi-
crobial communities vary significantly throughout the year, which should be taken into account when sam-
pling for a comparative analysis of different soils. The long-term dynamics of microbial communities during
primary soil formation or soil recovery after various disturbances lead to an increase in the total microbial bio-
mass and the fungi/bacteria ratio, as well as to changes in the taxonomic composition of microbial commu-
nities. The main factors of the long-term dynamics are the accumulation of soil organic matter, plant succes-
sions, and changes in pH. The diversity of microbial communities during long-term dynamics can vary in dif-
ferent ways and does not follow a single trend. The longest dynamics of soil microbial communities are
associated with changes in bioclimatic conditions. Information about soil microbial communities of the past
can be obtained by studying buried and permafrost soils. The study of future changes in soil microbial com-
munities is possible in experiments with artificial changes in climatic parameters. Plants are a significant fac-
tor in the dynamics of soil microbial communities on all timescales; in short periods, the activity of plants
plays the main role; in long-term trends, the key role belongs to changes in the abundance and diversity of
microbial communities.

Keywords: successions, seasonal dynamics, soil formation, paleosols, biomass, biodiversity
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