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Обобщены наиболее актуальные микробиологические показатели, которые могут служить индика-
торами экологических функций почв: биоресурсной, функций трансформации углерода и обеспе-
чения корневого питания растений, а также фитосанитарной. Для характеристики биоресурсной
функции почв оцениваются индексы разнообразия и таксономическая структура микробных сооб-
ществ, а также численность определенных групп микроорганизмов. Основными микробиологиче-
скими показателями трансформации углерода служат содержание углерода микробной биомассы,
соотношение биомассы бактерий и грибов, почвенное дыхание, ферментативная активность и ско-
рость разложения органического вещества почвы. Оптимальными микробиологическими индика-
торами функции почвы как источника обеспечения корневого питания растений являются актив-
ность ферментов, связанных с процессами циклов азота и фосфора, а также молекулярные видоспе-
цифичные маркеры арбсускулярной микоризы. Индикаторами фитосанитарной функции почвы
могут выступать показатели численности копий генов фитопатогенов и их антагонистов. Посколь-
ку на сегодняшний день проблемами микробиологической индикации почвенных функций оста-
ются высокая вариабельность некоторых показателей и сложность их интерпретации, ключевой за-
дачей должен стать тщательный выбор параметров, обладающих наилучшей применимостью в ка-
честве индикаторов экологических функций почв.
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ВВЕДЕНИЕ
Почва – основа существования наземных эко-

систем и ценный невозобновляемый ресурс с точ-
ки зрения продовольственной безопасности [134].
Почва выполняет множество ключевых экологи-
ческих, социальных и экономических функций
[58]. Повышение антропогенной нагрузки приво-
дит к деградации почвы [73], поэтому возникает
потребность в индикаторах, позволяющих оцени-
вать состояние почв и выявлять первые признаки
нарушения осуществления почвой ее экологиче-
ских функций [86]. Почвенные микроорганизмы
являются ключевым звеном в биогеохимических
циклах питательных элементов и быстро реагируют
на изменения окружающей среды [7]. Микроорга-
низмы прямо или косвенно участвуют в обеспече-
нии широкого спектра экологических функций
почв, и поэтому могут служить эффективными вы-
сокочувствительными индикаторами этих функ-
ций [71, 120].

При рассмотрении микробиологических инди-
каторов необходимо, прежде всего, определить,
какую классификацию функций почв использо-
вать. Одна из первых систематизаций функций
почв в биосфере и экосистемах выполнена Добро-
вольским и Никитиным [8, 10], были выделены
биогеоценотические и глобальные биосферные
функции почв. К биогеоценотическим функциям
отнесены физические, физико-химические, ин-
формационные, целостные, а также почвенное
плодородие как отдельная функция [8, 10]. Функ-
ции почвы являются частью экологических функ-
ций ландшафта [16]. В зарубежных публикациях
выделение и группировка почвенных функций ча-
сто определяются как промежуточное звено, свя-
зывающее традиционно измеряемые свойства
почв с экосистемными сервисами; как следствие,
формулировки почвенных функций обычно со-
ответствуют названиям экосистемных сервисов
[47, 69, 77, 115]. Поскольку в настоящее время еще
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не выработано единого мнения о почвенных
функциях, в данном обзоре мы стремились дать
такие формулировки почвенных функций в эко-
системе, которые по возможности ясно отражают
суть процессов, совершающихся именно в почве
и обеспечивающих функционирование других
компонентов экосистемы. Для некоторых эколо-
гических функций почв (опорной, гидрологиче-
ской, продукционной) микробиологических ин-
дикаторов не существует. Однако микробиологи-
ческие показатели могут быть использованы при
оценке биоресурсной, питательной и фитосани-
тарной функций почв, а также функции транс-
формации углерода (рис. 1). В обзоре обсуждается
роль микроорганизмов в поддержании почвен-
ных функций, а также обобщены наиболее акту-
альные микробиологические показатели, кото-
рые могут служить индикаторами этих функций.

БИОРЕСУРСНАЯ ФУНКЦИЯ ПОЧВЫ
Почвы являются самым большим резервуаром

биоразнообразия, вмещающим не менее четверти
видов всех живых организмов планеты [7, 14, 137].
Поэтому одна из важнейших почвенных функ-
ций – биоресурсная, которая заключается в под-
держании биоразнообразия и численности сооб-
ществ организмов, обитающих в почве или связан-
ных с ней [56]. Ключевая роль данной функции
состоит в обеспечении механизмов устойчивости и
саморегуляции экосистем, что определило включе-
ние вопросов о ней в перечень целей устойчивого
развития [55] и принятии Глобальной рамочной
программы в области биоразнообразия на период
после 2020 г. [48]. Биологическое разнообразие

почвы играет важнейшую роль в минерализации
органических соединений и секвестрации углеро-
да, поддержании циклов биофильных элементов,
питании и здоровье растений [82]. Как следствие,
снижение разнообразия и численности организ-
мов (то есть биоресурсной функции почв) приво-
дит к замедлению интенсивности биогенных про-
цессов почвообразования, снижению активности
разложения органических веществ, общего пло-
дородия, буферности почвы и ее способности к са-
мовосстановлению после деградации [137]. Вели-
чины биоразнообразия почв для большинства тер-
риторий мира до сих пор неизвестны, поскольку их
трудно определить количественно [84]. Однако для
отдельных регионов некоторых стран уже суще-
ствуют прогнозные карты и атласы биоразнообра-
зия почвенных бактерий [68], грибов [136], нематод
[144] и дождевых червей [109].

Различают несколько типов биоразнообразия.
Альфа-разнообразие характеризует таксоны внут-
ри сообщества, их богатство (количество таксонов в
сообществе) и выравненность (относительное оби-
лие) [22, 44, 45]. Бета-разнообразие – разнообразие
между разными сообществами, показатель степени
дифференцированности распределения видов или
скорости изменения видового состава. Для фунда-
ментальной и прикладной экологии простой под-
счет числа таксонов малоинформативен из-за раз-
личной численности представителей каждого вида,
поэтому обычно изучают альфа-разнообразие с
учетом четырех теоретических моделей: геометри-
ческой, логарифмической, лог-нормальной, а так-
же модели “разломанного стержня Макартура”
[146]. Стоит отметить, что если в классической эко-

Рис. 1. Основные микробиологические показатели экологических функций почвы.
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логии хорошо известна применимость тех или иных
способов оценки биоразнообразия сообществ, то
для микроорганизмов этот вопрос пока недостаточ-
но исследован [44]. Почвенный микробиом не
только имеет специфическую структуру в силу
отсутствия доминантов, но и характеризуется
колоссальным таксономическим разнообрази-
ем, поэтому некоторые классические индексы
биоразнообразия оказываются недостаточными
для его анализа [146].

Одними из наиболее распространных индексов
биоразнообразия, не учитывающих относительное
обилие таксонов, являются индексы Маргалефа и
Менхиника (табл. 1), для расчета которых необхо-
димы лишь число обнаруженных таксонов и общее
число особей [44]. Также широко используется ин-
декс Шеннона–Вивера, спецификой которого яв-
ляется придание большего значения редким ви-
дам [26]. Применяют и индекс выровненности
Пиелу (Pielou), нормирующий индекс Шеннона
между 0 и 1. Кроме того, нередко используют ин-
декс Симпсона (Simpson), который описывает ве-
роятность принадлежности любых двух особей,
случайно отобранных из неопределенно большого
сообщества, к одному и тому же виду. Чем больше
значение данного индекса, тем меньше видовое
разнообразие. По мере увеличения индекса Симп-
сона разнообразие уменьшается [44]; он очень
чувствителен к присутствию в выборке наиболее
обильных видов, но слабо зависит от видового бо-
гатства [26].

На разнообразие почвенного микробиома влия-
ет множество естественных (температура, уровень
влажности, кислотность, качество и количество
органического вещества, характер и состав расти-

тельного покрова и др.) и антропогенных факторов
(загрязнение поллютантами, обилие и качество
удобрений, тип землепользования, характер сель-
скохозяйственной обработки почвы) [66, 153]. К
снижению биоразнообразия микроорганизмов, как
естественных, так и сельскохозяйственных почв
обычно приводят экстремальные изменения усло-
вий окружающей среды (опустынивание, резкая
потеря запасов органического вещества, засоление,
сильное подкисление/подщелачивание и т.д.), ли-
бо сокращение числа экологических ниш (напри-
мер, вследствие длительной распашки почв) [117].
Например, биоресурсная функция почв наруша-
ется при длительном применении минеральных
удобрений [35, 153], распашке почвы [23, 25] или
попадании в почву поллютантов [21, 25], по-
скольку все эти факторы приводят к снижению
разнообразия микроорганизмов.

Выявление разнообразия почвенных микро-
организмов долгое время базировалось на их
культивировании в питательных средах [57], ко-
торые позволяют оценить численность эколого-
функциональных групп: азотфиксаторов, целлю-
лолитиков, амилолитиков и др. [19, 24]. Однако
90–99% всех бактерий, архей и микроскопиче-
ских грибов на сегодняшний день некультивиру-
емо [132]. Поэтому получили развитие молекуляр-
но-генетические методы оценки общего разнооб-
разия микроорганизмов при помощи тотального
генетического материала, извлекаемого напрямую
из почвы [35, 146].

Для оценки численности разных групп поч-
венных микроорганизмов активно используется
количественная полимеразная цепная реакция
(ПЦР в реальном времени или real-time PCR), ко-

Таблица 1. Индексы биоразнообразия

Индекс Формула Легенда

Маргалефа DMg = (S – 1)/lnN S – число обнаруженных таксонов
Менхиника DMn = S/(N)1/2 N – общее число особей

Шеннона–Вивера

xi – число видов в сообществе
Пиелу Н – индекс Шеннона

N – число видов в сообществе
Симпсона N – число видов

n – число особей i-го вида

Индекс полидоминантности Вильямса D – индекс Симпсона

Chao1
Chao1 = Sobs+ 

Sobs – обнаруженное количество таксонов
a – число таксонов, содержащих один сиквенс
b – число таксонов, содержащих два сиквенса
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торая позволяет детектировать количество копий
рибосомальных или функциональных генов в
единице массы почвы. Для определения разнооб-
разия прокариот используется ген 16S рРНК, а
для грибов – 18S рРНК и ITS [35]. Данный метод
позволяет выявлять численность генов, кодирую-
щих ключевые ферменты (например, нитрогена-
зу, нитратредуктазу и др.), что делает возможным
характеризовать потенциальный уровень актив-
ности разных эколого-функциональных групп
микроорганизмов (см. ниже).

Одними из первых способов оценки генетиче-
ского разнообразия микроорганизмов являлись
денатурирующий градиентный гель-электрофо-
рез (DGGE) [101] и температурный градиентный
гель-электрофорез (TGGE) [78]. Однако разре-
шающая способность DGGE и TGGE невелика
по сравнению с реальным разнообразием микро-
организмов в почве [103]. В настоящее время ге-
нетическое разнообразие почвенного микробиома
оценивают с помощью секвенирования нового по-
коления (англ. next generation sequencing, NGS),
которое позволяет прочитывать сотни тысяч или
даже миллионы участков ДНК. Применение
NGS-технологий способствовало развитию мето-
дов оценки структуры и разнообразия почвенных
микробиомов, в частности, метабаркодинга –
изучения генетического разнообразия посред-
ством анализа ампликонных библиотек маркер-
ных генов (16S рРНК, 18S рРНК, ITS, функцио-
нальные гены) [35, 100].

С помощью высокопроизводительного секве-
нирования методом случайного фрагментирова-
ния “shotgun” появилась возможность анализи-
ровать не только маркерные гены, а весь почвен-
ный метагеном [29, 114]. Несмотря на высокую
продуктивность методов NGS, анализ такого боль-
шого объема информации, как полный метагеном
почвы на настоящий момент является крайне тру-
доемким процессом [54, 140]. Методы высокопро-
изводительного секвенирования по-прежнему об-
ладают рядом ограничений в контектсте анализа
почвенного биоразнообразия, прежде всего, вы-
сокой стоимостью анализа и неполнотой генети-
ческих баз данных. Тем не менее, стоимость се-
квенирования за последние 10 лет существенно
уменьшилась, и на сегодняшний день эта тенден-
ция сохраняется [35]. Развитие NGS-технологий
и пополнение баз данных, в свою очередь, спо-
собствуют большей эффективности применения
этих методов для анализа биоресурсной функции
почв [100].

ФУНКЦИЯ ТРАНСФОРМАЦИИ УГЛЕРОДА
Одна из важнейших функций почвы в биосфе-

ре заключается в регулировании цикла углерода
[131]. Органический углерод в почвах содержится
в очень широком спектре соединений, которые

обобщенно принято называть почвенным орга-
ническим веществом (ПОВ). Количественный и
качественный составы ПОВ определяют боль-
шинство свойств почвы, что обусловливает клю-
чевую роль ПОВ в обеспечении функционирова-
ния экосистем [31]. В настоящее время из-за ин-
тенсификации сельского хозяйства повсеместно
происходит активная минерализация ПОВ, что
снижает продуктивность пахотных земель [16].
Конверсия растительных остатков в ПОВ, про-
цессы минерализации, стабилизации и дестаби-
лизации ПОВ – исключительно важные этапы
динамики почвенного углерода, доступные для
микробиологической индикации [33, 122, 130].
Почвенные сапротрофные микроорганизмы вы-
ступают главным агентом трансформации ПОВ, а
их биомасса является динамическим источником
обновления ПОВ и стоком углерода [63]. Основ-
ными микробиологическими индикаторами про-
цессов цикла углерода выступают углерод мик-
робной биомассы, почвенное дыхание, скорость
разложения и минерализации ПОВ, а также фер-
ментативная активность.

Углерод микробной биомассы (Смик) – самая ак-
тивная и динамичная часть ПОВ, которая обычно
не превышает 3–5% от содержания почвенного
органического углерода [80, 135]. Углерод мик-
робной биомассы может быть использован как
показатель оценки продуктивности экосистем, а
также в качестве раннего индикатора изменений
в ПОВ [135]. Отношение Смик/Сорг служит индика-
тором доступности органического углерода почвы
[1, 2].

Методы определения Смик в почвах можно разде-
лить на прямые, физиологические, биохимические
(биоцидные) и молекулярные (биомаркерные). К
прямым методам относится люминесцентная мик-
роскопия с набором флуоресцентных красителей, с
помощью которых можно выявить численность
клеток микроорганизмов [27, 57]. К физиологиче-
ским – метод субстрат-индуцированного дыха-
ния. Метод заключается в измерении эмиссии СО2,
продуцируемого почвенными микроорганизма-
ми в течение 3–5 ч после добавления в почву фик-
сированного количества легкодоступного суб-
страта (обычно глюкозы). К молекулярным мето-
дам оценки углерода микробной биомассы
относятся количественное определение содержа-
ния биомаркеров: ДНК и РНК [93, 123], опреде-
ление жирных кислот фосфолипидов – PLFA
[150] и содержание АТФ в клетках [3]. В целом,
основной проблемой всех методов определения
микробной биомассы почв является непостоян-
ство пересчетных коэффициентов измеряемого
показателя (дыхание, фумигированный углерод,
ДНК, PLFA) при пересчете в содержание мик-
робного углерода [11, 123].



232

ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

НИКИТИН и др.

Почвенное дыхание (ПД) – эмиссия СО2 из поч-
вы при минерализации ОВ и дыхании почвенной
биоты [13, 18]. ПД складывается из гетеротрофного
(микробного и зоогенного) и автотрофного (кор-
невого) дыхания. ПД хорошо коррелирует с содер-
жанием ПОВ и микробной биомассой, и поэтому
является одним из классических методов оценки
биологической активности почвы [2, 18, 57]. Опре-
деляют ПД путем измерения выделяемого СО2 или
потребления О2 [149]. Более чувствительной явля-
ется оценка СО2, так как его атмосферная концен-
трация составляет всего около 0.04%, а не около
20%, как у кислорода. Определение ПД проводят с
использованием методов, в основе которых лежит
принцип поглощения СО2 щелочью с последую-
щим титрованием, либо с помощью газовой хро-
матографии и инфракрасной спектроскопии.
Поскольку от 10 до 90% эмиссии СО2 почвой
обеспечивается микроорганизмами [107], обыч-
но оценивают интенсивность углекислого газа,
выделяемого при разложении ПОВ в свободных
от корней и растительных остатков зонах – ба-
зальное дыхание (БД) [1, 36, 149]. Измерение БД
важно для моделирования и оценки баланса угле-
рода наземных экосистем [12], а также помогает
определить зависимость скорости минерализа-
ции ПОВ от различных климатических факторов
[5] или агрогенных воздействий [122, 142]. При
снижении содержания микробной биомассы
уменьшаются запасы почвенного углерода и за-
медляется интенсивность цикла этого элемента
для экосистем в целом [3]. Считается, что показа-
тели биомассы микроорганизмов являются более
чувствительным индикаторам количественных и
качественных изменений почвенного органиче-
ского вещества, чем ПОВ [31].

Одним из показателей участия микроорганиз-
мов в цикле углерода является “метаболический”
или “дыхательный” коэффициент (qCO2), уста-
навливаемый по отношению между базальным и
субстрат-индуцированным дыханием [49]. qCO2
отражает эффективность преобразования гетеро-
трофными микроорганизмами органического уг-
лерода в микробную биомассу, поэтому может
быть использован в качестве индикатора измене-
ний качества почвы [70]. Метаболический коэф-
фициент и скорость минерализации органического
углерода в почве имеют решающее значение для уг-
леродного цикла в наземных экосистемах [52].
Кроме того, qCO2 описывает состояние, в котором
находятся сообщества: чем больше значения дан-
ного показателя, тем менее благоприятные условия
в экосистеме. Низкий уровень qCO2 указывает на
уменьшение интенсивности биогеохимического
цикла углерода в почве [52].

Скорость разложения органического вещества.
Разложение компонентов ПОВ обычно оценива-
ют по убыли массы материала в сетчатых мешоч-

ках, изменению запасов подстилки, а также по
образованию C–CO2 методом закрытых камер
[120]. Использование разложения подстилки в
роли функционального показателя создает неко-
торые проблемы стандартизации, поскольку раз-
личия в качестве подстилки имеют огромное вли-
яние на скорость ее деградации [89]. Этот недо-
статок может быть преодолен при использовании
стандартного целлюлозного субстрата в качестве
заменителя органических остатков [138], напри-
мер, льняных/конопляных полотен и хлопчато-
бумажных полосок [81], или пакетиков с черным
и зеленым чаем. Быстрое разложение целлюлоз-
ных полосок может свидетельствовать о стреми-
тельном разрушении подстилки [81, 138]. Биоки-
нетический метод, базирующийся на учете выде-
ления С–СО2 из инкубируемой почвы, позволяет
оценить одновременно доступность органического
вещества для разложения и способность почвенно-
го сообщества разлагать органическое вещество
[30, 32]. Кроме того, эти методы позволяют устано-
вить количество разложившегося ПОВ или расти-
тельных остатков, а также константу скорости
разложения [33, 133]. Обширную информацию о
трофическом статусе почвенного микробного со-
общества можно получить также путем мульти-
субстратного тестирования (CLPP) – оценке ак-
тивности потребления ряда органических суб-
стратов разной степени [4, 92].

Ферментативная активность (ФА). Почвенные
ферменты играют важную роль в разложении и
трансформации ПОВ, высвобождают доступные
питательные вещества для биоты и участвуют в
циклах биогенных элементов [59, 121]. Внутри-
клеточные ферменты существуют только внутри
организмов, обеспечивая их жизнедеятельность,
а при их отмирании – разрушаются, практически
не влияя на почву. Внеклеточные ферменты про-
дуцируются организмами в окружающую среду,
окисляют и гидролизуют полимерные органиче-
ские соединения, контролируя баланс между
трансформацией стабильного и лабильного ПОВ
[59, 95, 129].

ФА изменяется намного быстрее, чем боль-
шинство физических и химических показателей
почвы, что обеспечивает выявление трансформа-
ции ПОВ на ранних стадиях [88]. Обычно в почве
определяют активности амилаз, гликозидаз, цел-
люлаз, хитиназ, фосфатаз, протеаз и уреаз [126].
Основные методы измерения ФА основываются
на спектрофотометрии, флуоресценции и радио-
активно меченых изотопах. Измерения потенци-
альной ФА почвы основаны на поддержании ки-
нетики нулевого порядка, что позволяет достичь
скорости реакции, пропорциональной концен-
трации фермента [59]. Общепринятых стандарт-
ных процедур оценки ФА почвы до сих пор не
существует [53, 126]. Оригинальным выглядит



ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЕ ИНДИКАТОРЫ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФУНКЦИЙ ПОЧВ 233

определение целлюлазной активности методом
целлофановых мембран, заключающимся в ре-
гистрации уменьшения прочности мембран на раз-
рыв после инкубирования мембраны в почве [20].
Доказана ведущая роль показателей ФА при
оценке влияния поллютантов (пестицидов, тяже-
лых металлов, нефтепродуктов и др.) на экологи-
ческое состояние почв [6, 15]. Использованию
ФА в качестве индикатора экологической функ-
ции почв, отражающей трансформацию углеро-
да, способствует простота определения и высокая
чувствительность метода.

ФУНКЦИЯ ОБЕСПЕЧЕНИЯ РАСТЕНИЙ 
ПИТАТЕЛЬНЫМИ ЭЛЕМЕНТАМИ

Одной из функций почв служит обеспечение
растений питательными элементами, существен-
ную роль в котором играет почвенный микро-
биом, трансформирующий питательные веще-
ства (прежде всего, соединения азота и фосфора)
в доступную для растений форму [82]. Трансфор-
мация азотсодержащих веществ микроорганиз-
мами осуществляется за счет процессов азотфикса-
ции, аммонификации, нитрификации, денитрифи-
кации и др. [13, 29, 43, 118]. Например, интенсивная
обработка сельскохозяйственных полей может при-
водить к активизации процесса денитрификации и,
как следствие, уменьшению запасов общего азота в
почве [119]. Для исследования активности этих
процессов трансформации азота в почве традици-
онно используют методы хроматографии [41, 46].
Активность нитрогеназы определяют, главным
образом, с помощью классического газохромато-
графического метода с восстановления ацетилена
C2H2 [41, 46]. Интенсивность денитрификации
также опредяют путем добавления C2H2, который
ингибирует N2O-редуктазу – последнюю стадию
пути денитрификации. Перспективным методом
является измерение активности микробиологи-
ческих процессов (например, денитрификации)
путем введения в систему субстратов, обогащен-
ных 15N [60].

Для индикации потенциальной активности
процессов цикла азота в почве могут быть ис-
пользованы менее динамичные показатели, ос-
нованные на численности микроорганизмов или
их функциональных генов и транскриптов. На-
пример, ген nifH кодирует одну из субъединиц
нитрогеназы и наиболее часто используется в ка-
честве молекулярного маркера азотфиксации
[111]. Гены narG, napA и norB, qnorB, nirS, nirK, nosZ
используются в качестве молекулярных маркеров
разных этапов денитрификации (табл. 2). Моле-
кулярными маркерами интенсивности нитрифи-
кации являются гены amoA (бактериальный и ар-
хейный), NxrA, NxrB [74]. В то же время важно по-
нимать, что численность того или иного гена не

всегда коррелирует с интенсивностью процесса в
почве [35]. С помощью метаанализа показано, что
численность функциональных генов, связанных
с процессами нитрификации и денитрификации,
значительно возрастает при внесении азотных
удобрений в разных формах [105], что указывает
на возможность использования функциональных
генов азотного цикла в качестве индикаторов, по
крайней мере, в агробиоценозах. В длительном по-
левом эксперименте выявлено, что интенсивность
процессов денитрификации и нитрификации кор-
релирует с численностью генов, но не разнообра-
зием сообществ денитрификаторов и нитрифи-
каторов [75]. Связь между численностью копий
генов нитрификаторов и активностью нитрифи-
кации выявлена во многих исследованиях [147].

Микроорганизмы участвуют в минерализации
и иммобилизации фосфорорганических соедине-
ний и в мобилизации нерастворимых неоргани-
ческих форм фосфора [82, 152]. Наиболее актив-
но мобилизация фосфора происходит с помощью
микоризных грибов и ризосферных микроорга-
низмов [79]. Для оценки способности микробно-
го сообщества почвы к минерализации фосфор-
органических соединений оценивают фермента-
тивную активность фосфатаз [102] и обилие
функциональных генов, кодирующих фосфата-
зы – phoC и phoD [72].

Большинство (до 98%) высших растений нахо-
дится в симбиозе с микоризными грибами. Муту-
алистические отношения между этими организ-
мами заключаются в обеспечении растений эле-
ментами минерального питания, витаминами и
стимуляторами роста через гифы и в ответном
снабжении микобионта фотосинтатом. Различа-
ют арбускулярную, эндотрофную, эксотрофную
и эрикоидную микоризы [37]. Микориза может
стимулировать рост и развитие растений-хозяев,
улучшать их питание, повышать устойчивость к
засухе, засолению и тяжелым металлам [51], а так-
же запускать механизмы устойчивости к фитопа-
тогенам [112]. Микоризный симбиоз позволяет
растениям развиваться в почвах с низким плодо-
родием, где быстро образуются зоны дефицита
питательных элементов вблизи корней [64]. Для
большинства сельскохозяйственных растений ха-
рактерна арбускулярная микориза [85]. Примене-
ние микоризации сельскохозяйственных культур
способствует увеличению их урожайности и улуч-
шению качества урожая [61]. За счет мицелия ар-
бускулярной микоризы существенно увеличива-
ется поглощающая способность корней расте-
ний, в том числе по отношению к малодоступным
соединениям фосфора – фосфатам и фитатам [61,
110]. Увеличение численности культур микори-
зообразующих грибов в почве напрямую связано
с повышением эффективности азотного питания
растений [145].
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В качестве индикаторов качества и количества
арбускулярной микоризы используют подсчет спор
ее микобионта, фосфолипидные жирные кислоты
(PLFA) и генетические маркеры [148]. Маркерные
фосфолипидные жирные кислоты, характерные
для грибов, формирующих арбускулярную мико-
ризу, перечислены в обзоре Олсона [104]. Генетиче-
скими маркерами грибов класса Glomeromycota,
формирующих арбускулярную микоризу, характер-
ную для 80% сосудистых растений, являются после-
довательности рибосомальных генов 18S рРНК и
LSU [37], обилие которых определяют с помощью
метода количественной ПЦР с использованием
группо- и видоспецифичных праймеров [116].

ФИТОСАНИТАРНАЯ ФУНКЦИЯ ПОЧВЫ

Фитосанитарная функция почвы заключается в
предотвращении роста и развития микроорганиз-
мов, патогенных для растений [38]. При определен-
ных условиях фитопатогенные вирусы, бактерии,
микроскопические грибы и оомицеты способны
проникать в растения, угнетая их жизнедеятель-
ность [94, 143]. Инфекционные болезни растений,
источником которых является почва – одна из ос-
новных проблем сельского хозяйства [42, 67, 94].
По данным Продовольственной и сельскохозяй-

ственной организации объединенных наций (ФАО,
англ. Food and Agriculture Organization, FAO), бо-
лезни и вредители растений приводят к потере до
30% потенциального урожая сельскохозяйствен-
ных культур [40].

Одним из базовых слагаемых фитосанитарной
функции почв является наличие супрессирую-
щей (биоконтролирующей) активности [28, 42,
143]. Супрессивность почвы (СП) – показатель,
характеризующий подавление и/или элиминиро-
вание из педоценоза отдельных видов патогенов,
обусловленный совокупным действием биологи-
ческих, физико-химических и агрохимических
свойств [38]. Почвы с высокой супрессивностью
характеризуются очень низким уровнем развития
болезней даже в присутствии вирулентного пато-
гена и восприимчивого растения [62, 97]. СП, в
первую очередь, зависит от активности почвен-
ных микроорганизмов и продукции ими метабо-
литов [87, 127], а также от физико-химических
свойств почвы и факторов окружающей среды.
Механизмы, лежащие в основе СП, связаны с ря-
дом факторов: микробиостазом и фунгистазом;
конкуренцией между фитопатогенами за расте-
ние-хозяина; синтезом антибиотиков, литических
ферментов и нелетучих противогрибковых соеди-
нений; активацией генов устойчивости к болезням

Таблица 2. Функциональные гены процессов цикла азота [108, 131] и фосфора [65]

Процесс Функциональный ген

Азотфиксация nifH
Аммонификация amoA

Нитрификация, 1-я стадия NH2OH → amoA (бактериальный и архейный)

Нитрификация, 2-я стадия  → Nxr

Денитрификация, 1-я стадия  → narG, napA

Денитрификация, 2-я стадия  → NO nirS, nirK

Денитрификация, 3-я стадия NO → N2O norB, qnorB

Денитрификация, 4-я стадия N2O → N2 nosZ

Гидролиз фосфорорганических соединений phoD
Процесс Функциональный ген
Азотфиксация nifH

Нитрификация, 1-я стадия NH2OH → amoA (бактериальный и архейный)

Нитрификация, 2-я стадия  → NxrA, NxrB

Денитрификация, 1-я стадия  → narG, napA

Денитрификация, 2-я стадия  → NO nirS, nirK

Денитрификация, 3-я стадия NO → N2O norB, qnorB

Денитрификация, 4-я стадия N2O → N2 nosZ

Гидролиз фосфорорганических соединений phoD

−
2NO

−
2NO −

3NO
−
3NO −

2NO
−
2NO

−
2NO

−
2NO −

3NO
−
3NO −

2NO
−
2NO
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растений; улучшением питания и устойчивости к
заболеваниям всего растения [67, 87, 92]. Микро-
биом, характеризующийся высоким биоразнооб-
разием и повышенной численностью микроорга-
низмов-антагонистов, существенно лимитирует
развитие фитопатогенов [87, 113, 121].

Разработка объективных методов оценки СП
почвы имеет важное значение для фитопатологии
и защиты растений [42]. Оценку СП почвы в це-
лом можно провести посредством метода почвен-
ных пластинок и агаровых блоков [83], а также
почвенных разведений. Степень инфицирования
растений в данном методе характеризуется по за-
раженности подземных органов растений с помо-
щью микробиологического посева, а также путем
расчета индекса развития болезни. Тороповой и
соавт. [42] предложен новый индекс для характе-
ристики СП почвы – коэффициент паразитиче-
ской активности возбудителя, определяемый от-
ношением индекса развития болезни к плотности
популяции инфекционных структур возбудителя.
Таким образом, коэффициент паразитической ак-
тивности возбудителя показывает, какую поражен-
ность растения индуцирует одна инфекционная
единица фитопатогена [42].

В настоящее время идет активный поиск мик-
робиологических индикаторов СП, большинство
из которых основано на оценке численности
микроорганизмов-фитопатогенов или их антаго-
нистов [96, 97, 141, 142]. Численность таких мик-
роорганизмов можно оценивать путем культиви-
рования целевых групп фитопатогенов на пита-
тельных средах [28, 39, 42], либо с помощью
молекулярно-генетических подходов (ПЦР в ре-
альном времени, метабаркодинг и др.) [50, 94]. По-
скольку учет фитопатогенных микроорганизмов на
селективных питательных средах – длительная и
трудоемкая процедура [42, 139], и многие фитопа-
тогены плохо культивируемы или вовсе не подда-
ются выращиванию в лаборатории [50, 128], не-
обходимы более надежные индикаторы, которые
достоверно помогут оценить СП. Одним из воз-
можных подходов к оценке фитосанитарного со-
стояния почвы может выступать определение
численности копий рибосомальных генов микро-
организмов, которые, согласно существующим
базам данных [76, 98, 106], относятся к категории
наиболее распространенных фитопатогенов: бак-
терий родов Ralstonia и Erwinia; микроскопиче-
ских грибов родов Fusarium, Alternaria, Rhizoctonia,
Phoma и Verticillium; оомицетов родов Phytophthora
и Pythium и др. [50]. Например, повышение чис-
ленности представителей рода Ralstonia в почвах
приводит к росту заболеваемости растений, однако
внесение органических удобрений в почву снижает
численность фитопатогенов и восстанавливает фи-
тосанитарную функцию почв [99, 151].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассматриваемые микробиологические пара-

метры могут быть использованы для оценки на-
правленности процессов, связанных с обеспече-
нием почвой ряда экологических функций: био-
ресурсной, функций трансформации углерода и
корневым питанием растений, а также фитосани-
тарной. Основные микробиологические индика-
торы экологических функций почвы указаны в
табл. 3. У приведенных индикаторов есть свои пре-
имущества и недостатки: одни из них могут дать
информацию только об одной, а другие – сразу о
двух экологических функциях; существенно варьи-
руют как принципы методов, так и и стоимость по-
лучения результатов.

Для характеристики биоресурсной функции
почв наиболее эффективно использовать ин-
дексы разнообразия, таксономическое богат-
ство/профиль микробиома и численность опре-
деленных групп микроорганизмов. Основными
микробиологическими индикаторами функции
трансформации углерода выступают содержание
углерода микробной биомассы, почвенное дыха-
ние, ферментативная активность и скорость раз-
ложения органического вещества почвы. Опти-
мальными микробиологическими индикаторами
для оценки функции обеспечения растений пита-
тельными элементами являются активность фер-
ментов, ответственных за протекание того или
иного этапа биогеохимического цикла макроэле-
ментов, численность кодирующих их генов, а так-
же молекулярные видоспецифичные маркеры арб-
сускулярной микоризы. Индикацию фитосанитар-
ной функции почвы предлагается проводить путем
определения количества копий маркерных генов
наиболее распространенных фитопатогенов: бак-
терий Ralstonia и Erwinia; микроскопических гри-
бов Fusarium, Alternaria, Rhizoctonia, Phoma и Verticil-
lium; оомицетов Phytophthora и Pythium.

Поскольку на сегодняшний день проблемами
микробиологической индикации почвенных функ-
ций остаются высокая вариабельность некоторых
показателей и сложность их интерпретации, ключе-
вой задачей должен стать тщательный выбор пара-
метров, которые обладают наилучшей применимо-
стью в качестве индикаторов экологических функ-
ций почв.

Большинство рассмотренных классических ме-
тодов микробиологии позволяют оценить лишь не-
большую часть (иногда далекую от реально суще-
ствующей картины в почве) таксономического и
функциониального разнообразия микрооргани-
мов. Молекулярно-биологические методы облада-
ют значительно большей разрешающей способно-
стью, поэтому их использование абсолютно необ-
ходимо для решения фундаментальных вопросов
и практически орентированных задач по оценке
почвенного микробиома. Например, микробио-
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Таблица 3. Показатели экологических функций почвы

Показатель Единица измерения Метод Стоимость 
получения

Почвенная 
функция

Разнообразие и число 
колониеобразующих 
единиц культивируе-
мых микроорганизмов

Численность таксо-
нов; КОЕ/г почвы

Микробиологические 
посевы

Средняя Биоресурсная; 
фитосанитарная

Общее таксономиче-
ское разнообразие мик-
роорганизмов

Численность таксо-
нов, ед./г почвы

NGS Высокая Биоресурсная; 
фитосанитарная

Индексы альфа-разно-
образия сообщества 
микроорганизмов

Безразмерная вели-
чина

Микробиологический 
посев; NGS

Низкая/высокая Биоресурсная

Численность копий 
генов микроорганизмов

Число копий
генов/г почвы

ПЦР в реальном вре-
мени

Средняя Биоресурсная

Численность колоний 
культивируемых фито-
патогенов

КОЕ/г почвы Микробиологические 
посевы

Средняя Фитосанитарная

Численность копий 
генов фитопатогенов

Число копий
генов/г почвы

Количественная ПЦР Средняя Фитосанитарная

Углерод микробной 
биомассы

мкг С/г почвы Газовая хроматография;
Фумигация-экстракция;
Количество жирных 
кислот фосфолипидов 
(PLFA);
Количество ДНК;
Количество АТФ
Люминесцентная мик-
роскопия

Низкая/средняя Трансформация C

Количество живых и 
мертвых клеток микро-
организмов

шт./г почвы; % Люминесцентная мик-
роскопия

Средняя Трансформация C

Соотошение
грибы : бактерии

Безразмерная вели-
чина

Количество жирных 
кислот фосфолипидов 
(PLFA);
люминесцентная микро-
скопия

Средняя Трансформация C

Базальное дыхание мкг CO2-С/(г почвы ч) Газовая хроматография Средняя Трансформация C

Метаболический коэф-
фициент (qCO2)

мкг СО2-С/(мг Смик ч) Газовая хроматография Низкая Трансформация C

Скорость разложения 
субстратов в почве

сутки, недели Взвешивание Низкая Трансформация C

Физиологический про-
филь микробного сооб-
щества (CLPP)

Величины адсорбции Измерения адсорбции Средняя Трансформация C

Потенциальная фер-
ментативная активность

мг фермента/
(100 г почвы ч)

Измерение абсорб-
ции/флуоресценции

Средняя Трансформация C;
питание растений

PLFA грибов, формиру-
ющих арбускулярную 
микоризу

нмоль/г почвы Газохроматографиче-
ские методы

Средняя Питание растений
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логический посев непригоден для оценки таксо-
номического разнообразия некультивируемых
форм, а метод люминесцентной микроскопии до-
пускает существенные ошибки при учете прока-
риотной и грибной биомассы. Наиболее подходя-
щими для оценки рассмотренных функций почв
являются молекулярные методы – количествен-
ная ПЦР, метабаркодинг и метагеномика, чис-
ленность функциональных генов, генетические
маркеры арбускулярных микобионтов и фитопа-
тогенов, а также определение содержания жир-
ных кислот фосфолипидов (PLFA) и аденозин-
трифосфатов (АТФ).

При использовании микробиологических по-
казателей почвенных функций важно понимать,
что не существует “оптимальной” почвы или уни-
версального набора ее характеристик. В основном
они должны служить для сравнительной характе-
ристики близких по другим свойствам почв. Про-
блемами микробиологической индикации поч-
венных функций также остаются высокая вариа-
бельность многих показателей и сложность их
интерпретации. Тем не менее, микробиологиче-
ские показатели обладают большим потенциалом
применения в качестве комплексных чувстви-
тельных индикаторов почвенных функций. С
учетом прогресса в области молекулярно-биоло-
гических методов, количество различных микро-
биологических показателей почвы, несомненно,
будет увеличиваться, а ключевой задачей должен
стать тщательный отбор параметров, которые обла-
дают наилучшей применимостью в качестве инди-
каторов экологических функций почв.
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Microbiological Indicators of Ecological Functions of Soils
D. A. Nikitin1, *, M. V. Semenov1, T. I. Chernov1, N. A. Ksenofontova1, A. D. Zhelezova1, E. A. Ivanova1, 

N. B. Khitrov1, and A. L. Stepanov2

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

*e-mail: dimnik90@mail.ru

The review summarizes the most relevant microbiological indicators that can serve as indicators of ecological
functions of soils: bioresource, phytosanitary, as well as the functions of carbon transformation and plant root
nutrition. To characterize the bioresource function of soils, indices of diversity and taxonomic structure of
microbial communities, as well as abundance of certain groups of microorganisms, are estimated. Main mi-
crobiological indicators of carbon transformation are the carbon content of the microbial biomass, ratio of
biomass of bacteria and fungi, soil respiration, enzymatic activity, and rate of decomposition of soil organic
matter. Optimal microbiological indicators of function of soil as a source of root nutrition for plants are ac-
tivity of enzymes associated with processes of nitrogen and phosphorus cycles, as well as molecular species-
specific markers of arbsuscular mycorrhiza. Indicators of the phytosanitary function of soil can be indicators
of number of copies of genes of phytopathogens and their antagonists. Since today problems of microbiolog-
ical indication of soil functions remain high variability of some indicators and complexity of their interpreta-
tion, key task should be a careful selection of parameters that have best applicability as indicators of ecological
functions of soils.

Keywords: biodiversity, carbon transformation, root nutrition of plants, soil suppression
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