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Критически проанализированы возможности и ограничения биомаркерной роли липидов в характе-
ристике биоразнообразия и жизнеспособности почвенной биоты. Рассмотрен вклад представителей
разных групп живых систем (растений, животных, микроорганизмов) и экологических условий в со-
став липидных компонентов почв, а также достижения, касающиеся эффективности выделения ли-
пидов из почв, донных отложений и прочих твердых субстратов. Обобщены современные сведения о
способах дериватизации и основных методах анализа жирных кислот (ЖК) для количественной ха-
рактеристики липидных компонентов как источников органического углерода почв. Основное внимание
уделено анализу ЖК полярных липидов, чаще фосфолипидов (PLFA – phospholipid-derived fatty acids) и
анализу общих ЖК, называемому полным анализом, к которому отнесены вариации, предусматрива-
ющие получение метиловых эфиров ЖК (FAME – fatty acids methyl ether, EL – ester linked, MIDI – Mi-
crobial ID Inc., TFA – total fatty acids). Отмечается, что критичным для эффективности биомаркерной
функции является выбор способа липидного анализа почв при разных экологических условиях: под
разными типами растительности, при разных условиях обогащенности углеродом, влажности, видах
землепользования. В зависимости от используемых методов анализа состав липидов может свидетель-
ствовать о наличии в исследуемом образце либо смеси жизнеспособной и детритной биомассы, либо
только об активно функционирующих представителях почвенной биоты. В частности, профили ЖК,
полученные методами PLFA, тесно связаны с жизнеспособным микробным сообществом, тогда как
общие профили ЖК, полученные по методу TFA, характерны одновременно для живой и неживой
биомассы.
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ВВЕДЕНИЕ
Липидные компоненты почв представляют со-

бой неспецифические органические вещества,
содержание которых варьирует по почвенным го-
ризонтам и типам почв. Доля липидов в мине-
ральных горизонтах почв колеблется от 2–14 до

10–12% от общего содержания органического ве-
щества, тогда как в органогенных горизонтах и
торфах липиды накапливаются в больших коли-
чествах (до 15–20%) (Орлов, 1992; Лисовицкая,
Можарова, 2013). В серых лесных, каштановых
почвах и черноземах с высокой степенью гуми-
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фикации доля липидов минимальна (2–4%). Од-
нако даже в таких количествах липиды играют
важную роль в реализации почвами их экологиче-
ских функций, во многом определяя сорбцион-
ные свойства почвенных частиц, скорость пре-
вращения органического вещества и энергетиче-
ские процессы, структуру и функционирование
микробного комплекса в трофической сети (Jan-
sen, Wiesenberg, 2017).

Источниками липидов в естественных почвах
служат остатки высших растений, почвообитающие
животные, микроорганизмы. В почвах агроценозов
масса и спектр липидных компонентов может рас-
ширяться за счет органических добавок, так называ-
емых почвоулучшителей. В техногенно-преобразо-
ванных почвах к липидным компонентам естествен-
ного происхождения добавляются определенные
фракции поллютантов (Гордеев и др., 2014).

Липиды по сравнению с другими органиче-
скими соединениями (например, белками, нук-
леиновыми кислотами или углеводами) обладают
относительно более высокой термодинамической
устойчивостью, что позволяет их надежно иден-
тифицировать в почве, почвогрунтах и донных
отложениях (White, Ringelberg, 1998; Peacock et al.,
2001; Pennanen, 2001). С помощью липидного
анализа можно идентифицировать почвенные
микроорганизмы, которые не могут быть охарак-
теризованы традиционными методами микро-
биологического посева. Согласно опубликован-
ной информации, 90–99% видов прокариотных
микроорганизмов относятся к разряду некульти-
вируемых, они не способны расти на стандартных
питательных средах (Aslam et al., 2010). Наконец,
липиды в почвенных образцах представляют со-
бой смесь соединений, характеризующих жизне-
способную и/или детритную биомассу (мортмас-
су), что предоставляет новые возможности для
понимания механизмов трансформации органи-
ческого вещества между живой и неживой био-
массой (Gleixner, Kramer, 2006; Willers et al., 2015).

С химической точки зрения липидами счита-
ют природные производные жирных кислот
(ЖК) (Васьковский, 1997). В этой связи наиболее
распространенным методическим приемом для
характеристики липидов в природных средах яв-
ляется анализ ЖК. Метод хемодиагностики ЖК
часто используется для определения структуры и
динамики сообществ микроорганизмов (Bobbie,
White, 1980; Osipov, Turova, 1997; Olsson, 1999;
Verkhovtseva et al., 2002; Poputnikova, Terekhova,
2010; Hahn, Quideau, 2013; Sherysheva et al., 2015).

На результаты липидного анализа влияет тип
растительности, обогащенность почвы углеродом
и влагой, условия землепользования и многие
другие факторы (Фридланд, 1982; Верховцева и
др., 2015; Dinel et al., 1992; Jandl et al., 2004; Wi-
esenberg et al., 2009; Mueller et al., 2012). Надеж-

ность и информативность данных о составе липи-
дов при оценке почвенных процессов напрямую
зависят от применяемых методов анализа.

Цель настоящего обзора обобщить современ-
ные сведения о биохимическом подходе к анали-
зу почвенной биоты с использованием липидов.
Особое внимание уделено методам извлечения
липидов, их идентификации и количественного
анализа, интерпретации результатов для характе-
ристики сообществ и экологической оценки эко-
систем.

СТРУКТУРА, СВОЙСТВА, ОСНОВНЫЕ 
ФУНКЦИИ ЛИПИДОВ В ЖИВЫХ 

СИСТЕМАХ
Липиды – очень разнородная группа органи-

ческих соединений. Чаще всего липиды описыва-
ются как гидрофобные или амфипатические ма-
лые молекулы, которые легко растворяются в ор-
ганических растворителях, таких как хлороформ,
простые эфиры или спирты (Christie, 2003). При-
нято разделять липиды на три группы: простые,
сложные и оксилипины (Васьковский, 1997). ЖК
в составе простых липидов представляют собой
одну длинную углеводородную цепь. Спирты,
альдегиды и углеводороды считают химическими
предшественниками или производными ЖК, а
сфингозиновые основания – биохимическими
производными ЖК и серина. Исключение со-
ставляют углеводороды, у которых нет функцио-
нальной группы. Свободных ЖК в клетках живых
организмов немного, их основная роль – быть
строительными блоками для сложных липидов
или предшественниками оксилипинов.

ЖК в составе сложных липидов представляют
строительные блоки полярных липидов, которые
являются основными структурными компонен-
тами биологических мембран. Двумя главными
классами сложных липидов, которые включают
ЖК, являются глицеролипиды и сфинголипиды.
Основой глицеролипидов является трехатомный
спирт глицерин. ЖК прикрепляются с помощью
сложных или простых эфирных связей к первому
и второму атомам углерода глицериновой моле-
кулы. Полярная головка у третьего атома углеро-
да может содержать углеводный фрагмент – как в
гликолипидах, или фосфатный – как в фосфоли-
пидах. Третий класс глицеролипидов, в котором
полярной головкой служит четвертичный амино-
спирт, связанный простой эфирной связью с ди-
ацилглицериновым фрагментом, являются липи-
ды бетаинового типа (Rozentsvet, 2004). Если все
три углерода глицерина связываются с ЖК, то об-
разуются триглицерины. Если же ЖК присоеди-
нены не к глицерину, а с помощью N-ацил-связи
к сфингозину, то образуется основной строитель-
ный блок сфинголипидов (Нельсон, Кокс, 2011).
Еще одной широко распространенной группой
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соединений, содержащих ЖК, являются воски.
Это относительно неполярные липиды образуют
компоненты нейтральной липидной фракции и
состоят из длинноцепочечных ЖК и спиртов с чет-
ным числом атомов углерода С12–32. Полимерные
производные ЖК и их эфиров образуют кутин и
суберин растений (Kolattukudy, 2001; Mueller et al.,
2012). Липиды в составе мембран архей содержат
две очень длинные алкильные цепи (32 атома угле-
рода), связанные простой эфирной связью с гли-
церином обоими концами – это диалкилглице-
ринтетераэфиры (DGDТs) (Peterse et al., 2011).

Таким образом, ЖК входят в состав простых и
сложных липидов и могут существовать в свобод-
ном и связанном виде. В зависимости от типа свя-
зи ЖК липиды разделяются на омыляемые и
неомыляемые. Структурные блоки омыляемых
липидов связаны между собой сложноэфирной
связью. Эти липиды легко гидролизуются в воде
под действием щелочей с образованием ЖК.
К ним относятся фосфолипиды, гликолипиды,
бетаиновые липиды и моно-, ди-, триглицерины.
К неомыляемому типу липидов, в состав которых
входят ЖК, относятся плазмологены (содержат
простые эфирные связи), сфинголипиды и другие
аминолипиды, а также липополисахариды и
GDGTs (glycerol dialkyl glycerol tetraether).

Но независимо от степени “связанности” все
природные ЖК представляют собой однооснов-
ные кислоты нормального или разветвленного
строения, насыщенные или ненасыщенные с раз-
личным числом двойных связей или функцио-
нальных групп. Наиболее распространены ЖК с
10–22 атомами углерода в молекуле.

ДИАГНОСТИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
ЛИПИДОВ

В качестве биомаркеров функционального
разнообразия почвы и почвенной биоты исполь-
зуется широкий спектр липидных молекул (Dals-
gaard et al., 2003; Imbs et al., 2015). В частности,
ЖК связаны с таксономическими или функцио-
нальными группами микроорганизмов (Frost-
egard, Baath, 1996; Steward et al., 1996).

Примеры эффективных биохимических мар-
керов липидной природы приведены в таблице 1.
Большинство эубактерий продуцируют насы-
щенные (не содержат двойных связей) или моно-
ненасыщенные (содержат одну двойную связь)
ЖК с длиной цепи от 10 до 18 атомов углерода (Sa-
lomonová et al., 2003). Мононенасыщенные ЖК,
особенно цис-вакценовая кислота (18:1ώ7c), ха-
рактерны и уникальны для эубактерий, клостри-
дий, лактобактерий, стрептококков, псевдомонад
и некоторых других бактерий, обладающих анаэ-
робно-десатуразным путем биосинтеза ЖК. Сре-
ди них немало относящихся к группе грамотрица-

тельных (Dobbs, Findlay, 1993). Отмечается, что
некоторые эубактерии (Mycobacterium, Vibrio,
Flexibacterium) продуцируют и полиненасыщен-
ные ЖК, которые в целом нехарактерны для этой
группы (Осипов, 2010; Chemical …, 1985). В от-
дельных случаях полиненасыщенные ЖК встре-
чались в цианобактериях (Осипов, 2010). Что ка-
сается углеводородной цепи, то для прокариот-
ных организмов характерной считается длина до
18 атомов углерода. При этом у стафилококков
диагностируется наличие изо- и антеизо-нона-
декановой кислоты (19:0), у псевдомонад и энте-
робактерий – циклононадекановой (19 cyc),
у франциселл – ЖК с длиной цепи от 21 до 24
атомов углерода. Для эукариотных микроорга-
низмов характерно большое содержание ЖК с
длиной цепи 20–24 атомов углерода, в которых от
трех до шести двойных связей (Zelles, 1996; Hen-
derson et al., 1998; Navarrete et al., 2000).

Хорошими биомаркерами являются относи-
тельно редкие ЖК, специфичные для узкой груп-
пы организмов такие как гидроксил- и циклопро-
пилсодержащие кислоты, а также ЖК с разветв-
ленной цепью. Кислоты с разветвленными и
циклическими углеводородными цепями специ-
фичны примерно для половины эубактериальных
видов, как грамположительных, так и грамотри-
цательных, особенно из родов Bacillus, Bacteroides,
Staphylococcus, Legionella (Осипов, 2010; Kerger
et al., 1986; Gleixner, Kramer, 2006). Такие ЖК со
сложными углеводородными цепями при иден-
тификации эубактериальных таксонов имеют
большую индикаторную значимость, чем ЖК с
прямой цепью. Многочисленные виды актино-
бактерий (представители родов Streptomyces, Cory-
nebacterium, Mycobacterium) также способны к
синтезу кислот с разветвленными углеводород-
ными цепями (Kaneda, 1991). Наличие метильной
группы на десятом атоме углерода в молекуле ЖК
можно считать специфическим маркером акти-
номицетов (Kroppenstedt, 1985; Willers et al., 2015).
Наличие 10-метилоктадекановой (10Me 18:0) кис-
лоты с локализацией метильной группы у 10-го ато-
ма углерода характерно для коринебактерий и
микобактерий. Есть указания на то, что в клеточной
стенке родококков присутствует 10-метил-гексаде-
кановая кислота (10Ме 16:0) (Осипов, 2010; Chemi-
cal …, 1985). α- и β-гидроксикислоты преимуще-
ственно встречаются в липидах грамотрицатель-
ных бактерий рр. Salmonella, Escherichia, Proteus,
Klebsiella, Bordetella (Осипов, 2010). ЖК с цикло-
пропильным заместителем преобладают в клет-
ках ряда грамотрицательных бактерий, а также
некоторых анаэробных штаммов грамположи-
тельных бактерий (Feng, Simpson, 2009; Pollierer
et al., 2012). К особой группе специфических био-
химических маркеров можно отнести 16:1d11 (11-
гексадеценовую кислоту) – маркер железоредукто-
ров, встречающийся у представителей родов She-
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Таблица 1. Липидные маркеры, характерные для представителей определенных таксонов и функциональных
групп биоты

*Обозначение жирных кислот приведено в соответствии с номенклатурой ЮПАК: число атомов углерода в цепи, число двойных
связей, положение двойных связей от метильного конца молекулы (ώ); префиксы i, a и cy – изо-, антеизо- и циклические жирные
кислоты; 10 Me – метильная групп на 10-м углероде от карбоксильного конца молекулы; с – цис-форма, t – транс-форма.

Липидный маркер* Таксоны и функциональные группы Источник

i15:0, a15:0, 15:0, i16:0,
16:1ώ5, i17:0, 17:0, 18:1ώ7

Универсальные маркеры
большинства бактерий

Tunlid, White, 1992;
Frostegård et al., 1993;
Malave-Orengo et al., 2010

Разветвленные
жирные кислоты

Грамположительные и грамотрицательные
бактерии

Harwood, Russel, 1984;
Осипов, 2010

16:1ώ8c, 16:1ώ6c, 18:1ώ8c,
18:1ώ8t, 18:1ώ6c

Метанотрофные бактерии Nichols et al., 1985

10Me16:0, 10Me17:0, 10Me18:0 Актиномицеты (из родов Rhodococcus,
Mycobacterium, Nocardia, Corynebacterium)

Kroppenstedt, 1985;
Chemical…, 1985;
Осипов, 2010;
Willers et al., 2015

15:1, 17:1 Род Desulfobulbus грамотрицательных бактерий;
род Clostridium грамположительных бактерий;
род Mycobacterium актиномицетов,
род Candida сахаромицетов

Parkes, Calder, 1985;
Осипов, 2010

изо-формы
(i15:1, i16:1, i17:1, i19:1)

Грамотрицательные бактерии
(из родов Desulfovibrio, Flavobacterium,
Campylobacter, Afipia)

Green, Scow, 2000;
Осипов, 2010

антеизо-форма
(a13, a15, a17:0, a19)

В основном грамположительные бактерии
и актиномицеты (из родов Corynebacterium,
Nocardia, Bacillus, некоторых других);
некоторые грамотрицательные бактерии

Осипов, 2010

cy15:1, cy17:0, cy18:0, cy19:0 Грамположительные и грамотрицательные
бактерии

Feng et al., 2010;
Pollierer et al., 2012

cy18:0(ώ7,8) Род Desulfobacter грамотрицательных бактерий Dowling et al., 1986
cy15:1 Класс Clostridia грамположительных бактерий Vestal, White, 1989
cy17:0, cy19:0 Анаэробные формы бактерий Vestal, White, 1989
16:0, 16:1ώ7, 16:4ώ3,
18:1ώ9, 18:0

Цианобактерии Volkman, 1986;
Wakeham, 1995;
Li, Watanabe, 2001

14:0, 16:0, 16:1ώ3t,
16:1 ώ7, 17:0, 18:0, 18:1ώ9,
18:2ώ6, 20:5ώ3, 22:6ώ3

Диатомовые водоросли Volkman et al., 1989;
Dunstan et al., 1994;
Saito et al., 2002;
Mock, Kroon, 2002;
Rousch et al., 2003

16:1ώ13t, 18:1ώ9, 18:2ώ6, 18:3ώ3, 
16:4ώ3

Зеленые водоросли Volkman, 1986;
Dunstan et al., 1992

16:1ω5 Арбускулярные микоризные грибы Olsson, 1999
18:2ώ6c, 18:3ώ6c, 18:3ώ3c Грибы Frostegård, Baath, 1996;

Kaiser et al., 2010;
Pollierer et al., 2012

20:2ώ6, 20:3ώ6, 20:4ώ6 Простейшие White, 1988
18:1ώ9, 18:1ώ11,
18:3ώ3, 20:5ώ3, 26:0

Высшие растения Gonzalez-Perez et al., 
2011;
Mueller et al., 2012;
Pollierer et al., 2012



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 139  № 2  2019

ЛИПИДНЫЕ БИОМАРКЕРЫ В ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ ОЦЕНКЕ 165

wanella, Desulfuromonas, Geobacter, Geovibrio (Ше-
рышева, Осипов, 2013).

Известен подход, при котором бактериальная
биомасса оценивается по соотношению биомас-
сы грибов и бактерий. Бактериальная биомасса
рассчитывается как сумма ЖК 15:0, 17:0, i15:0,
a15:0, i16:0, i17:0, a17:0, 16:1ω7, cy17:0, 18:1ω7 и
cy19:0ω8. Грибная биомасса рассчитывается на
основании содержания 18:2ω6,9 (Frostegard,
Baath, 1996; Marschner et al., 2005; Miura et al.,
2017).

К диагностически значимым для оценки раз-
нообразия почв относят и ряд других липидных
компонентов. Так, фитостерины, чаще всего кам-
пестерин (С28H48O), стигмастерин (C29H49O) и си-
тостерин (C29H50O), характеризуют растительный
источник липидов в почвах (Volkman, 2003; Sin-
ninghe Damsté et al., 2012). Холестерин (C27H46O)
считается основным стерином животных и ис-
пользуется как биомаркер поступления микрофа-
уны в почву (Peterse et al., 2011; Pollierer et al.,
2012). Эргостерин (C28H44O) является метаболи-
том грибов и применяется в качестве грибного
биомаркера в почвах (Ruzicka et al., 2000). Брасси-
кастерин является типичным маркером микрово-
дорослей (Volkman, 2003; Benveniste, 2004; Gonza-
lez-Perez et al., 2011). Биомаркерным эффектом
обладают триацилглицерины, обнаруженные в ка-
честве основного компонента липидов в биомассе
микромицета Cladosporium sp. (Dowling et al., 1986).
Наличие в почвенном субстрате липидов бетаино-
вого типа может свидетельствовать о присутствии
бактерий, водорослей, грибов (Rozentsvet, 2004;
Geiger et al., 2010). Важное диагностическое значе-
ние имеют липиды, характеризующие мембраны
архей – GDGTs. Разветвленные GDGTs характер-
ны для анаэробных почвенных бактерий (Weijers et
al., 2006), Acidobacteria (Pancost et al., 2003; Buyer,
Sasser, 2012), а изопреноидные GDGTs – для азото-
кисляющих архебактерий (Leininger et al., 2006;
Pitcher et al., 2009).

Подчеркнем, что липиды, извлекаемые непо-
средственно из почвенных образцов, представля-
ют собой сложную смесь компонентов, присут-
ствующих в клетках разных организмов. Интер-
претация полученных данных во многом зависит
от способа подготовки проб, их дериватизации и
идентификации результатов анализа.

МЕТОДЫ ИЗВЛЕЧЕНИЯ, ДЕРИВАТИЗАЦИИ 
И КОЛИЧЕСТВЕННОГО АНАЛИЗА 

ЛИПИДОВ ИЗ ПОЧВЕННЫХ ОБРАЗЦОВ
Методы анализа липидов в почве включают

несколько этапов: подготовка проб почвы, извле-
чение липидов, количественный анализ, дерива-
тизация, анализ и идентификация дериватов в
виде метиловых эфиров ЖК (FAME – metyl ester

fatty acids) физико-химическими методами. Рас-
смотрим детально отдельные стадии липидного
анализа, поскольку подробной поэтапной сводки
сопоставления методических приемов извлече-
ния липидных компонентов из почв в современ-
ной литературе нет.

Экстракция липидов. Липиды извлекаются,
как правило, из высушенных и тщательно растер-
тых образцов почв с помощью органических рас-
творителей (гексан, бензол, хлороформ, этанол и
другие) (Dinel et al., 1998). В зависимости от сте-
пени полярности растворителя уже на стадии вы-
деления из почв можно разделить липиды путем
последовательной экстракции различными рас-
творителями: неполярные липиды извлекаются
гексаном, малополярные – с помощью хлоро-
форма, сильно полярные – смесью растворите-
лей. Для извлечения липидов из почвы часто при-
меняется метод Блайя и Дайера или его модифика-
ции с использованием однофазной экстрагирующей
смеси хлороформа, метанола и воды (1 : 2 : 0.8, v/v/v)
(Bligh, Dyer, 1959; Macnaughton et al., 1997; Lewis et al.,
2000; Malave-Orengo et al., 2010). Вместо воды воз-
можно использование фосфатного (Wakeham,
1995) или цитратного буферов (Frostegard, Baath,
1996). Альтернативными методами экстракции
липидов из почвы является использование смеси
хлороформа и метанола (2 : 1, v/v) (Jeannotte et al.,
2011) или дихлорметана и метанола (3 : 1, v/v)
(Rushdi et al., 2015). При необходимости исследо-
вания группы легкоэкстрагируемых липидов мето-
дами 1H и 13C ЯМР применяют гексан (Szajdak et al.,
2015).

Условия проведения экстракции могут влиять
на количество и профиль липидов (Papadopulou et al.,
2011). Обычно на 1 г почвы (или 1 мг любого кле-
точного материала) расходуют 1 мл хлороформа
при сохранении соотношения хлороформ:мета-
нол:фосфатный буфер равным 2 : 1 : 0.8, v/v/v. Для
почвы с высоким содержанием органического ве-
щества требуется больший объем растворителя и
большее число экстракций. Образцы липидов по-
сле высушивания в атмосфере N2 хранятся при
низких температурах (–20 – –80°С) в растворе непо-
лярных растворителей или их смесях (Jeannotte et al.,
2011; Oates et al., 2017). Если извлеченные липиды
подвергаются лизису, то по количеству фосфата
можно судить о содержании фосфолипидов и со-
ответственно об общей биомассе микроорга-
низмов (Green, Scow, 2000).

Применяется также классический метод экс-
тракции липидов из твердых веществ конденсиро-
ванными парами кипящего растворителя в аппа-
рате Сокслета. В этом случае исключается стадия
отделения твердых частиц почвы (фильтрация или
центрифугирование). Модификация данного ме-
тода позволяет в одну стадию проводить выделе-
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ние и дериватизацию липидов (Dinel et al., 1998;
Jandl et al., 2004; Graber, Tsechansky, 2010).

Получение метиловых эфиров
жирных кислот

Следующий этап в анализе липидов связан с
получением производных липидов, пригодных
для последующей идентификации и количе-
ственной оценки. Традиционно липиды анализи-
руют с помощью газо-жидкостной хроматогра-
фии (ГЖХ) в виде их производных, чаще всего в
виде FAME. Их получение осуществляется либо
прямой реакцией этерификации, либо переэте-
рификацией сложных липидов в среде метилово-
го спирта с применением кислотных или щелоч-
ных катализаторов.

Выбор катализатора определяется целью ис-
следования. В присутствии щелочных катализа-
торов, таких как КОН или NaOH, в мягких низ-
котемпературных условиях получают FAME из
омыляемых сложных липидов. В отличие от ще-
лочных кислотные катализаторы – HCl или H2SO4 в
метаноле или BF3, требуют нагрева и более дли-
тельного времени реакции, чем основные катали-
заторы, но могут этерифицировать свободные
ЖК и одновременно переэтерифицировать слож-
ные липиды (Carrapiso, Garcia, 2000). Кроме того,
кислотный метанолиз эффективен при получе-
нии FAME из неомыляемых липидов, в которых
ЖК связаны простыми эфирными или амидными
связями (Carrapiso, Garcia, 2000; Palmquist, Jen-
kins, 2003), что приводит к более высокой кон-
центрации большинства ЖК, чем при щелочном
методе (Chowdhury, Dick, 2012). Однако при этом
возможна модификация нативных ЖК, таких как
гидрокси- и циклопропилсодержащих ЖК (Liu,
1994). Методы щелочного катализа сохраняют
кислотно-чувствительные компоненты, но часто
недостаточны для освобождения амид-связанных
и гидроксил-содержащих ЖК и кислот в составе
нейтральных триацилглицеридов (Zelles, Bai,
1993). В качестве примера отметим, что
гидроксилсодержащая кислота С–ОH–14:0, об-
наруженная в качестве основной в неферменти-
рующих бактериях Sphingomonas, выделена из
неомыляемых липидов (Balkwill et al., 1997). Мно-
гими авторами подчеркивается, что выбор метода
метилирования ЖК может существенно влиять
на результаты диагностики почвенной биоты
(Schutter, Dick, 2000; Drenovsky et al., 2004; Fer-
nandes et al., 2013).

Анализ жирных кислот
Как отмечалось ранее, ЖК могут присутство-

вать в почве в связанном виде в составе сложных
липидов, в свободном виде, а также в виде солей.
Первый тип характеризует клеточные ЖК в со-

ставе полярных липидов и в составе жиров и вос-
ков. Метод анализа ЖК фосфолипидов (PLFA –
phospholipid-derived fatty acids) один из наиболее
распространенных методических приемов для ха-
рактеристики липидов микробной биомассы и
структуры широких функциональных групп мик-
роорганизмов. Фосфолипиды – компоненты кле-
точных мембран, как правило, составляют малую
часть клетки и быстро деградируют после гибели
клеток (около двух дней в анаэробных условиях и
12–16 дней в аэробных условиях) (Фридланд,
1982; Harvey et al., 1986). Следовательно, анализ
PLFA характеризует жизнеспособную бактери-
альную биомассу (Zelles, 1999).

Метод PLFA включает несколько последова-
тельных стадий. После экстракции из почвенного
образца и удаления растворителя липиды разде-
ляют на нейтральные и полярные (глико- и фос-
фолипиды) компоненты с использованием коло-
ночной хроматографии на кремниевой кислоте и
элюентов – хлороформа, ацетона и метанола.
Фракция фосфолипидов далее подвергается мяг-
кому щелочному гидролизу в среде метанола для
получения метиловых эфиров ЖК. Этим мето-
дом из липидов высвобождаются только ЖК,
связанные сложноэфирной связью (О-ациль-
ные) (Zelles, 1999), не затрагивая неомыляемые
липиды. Поскольку методы щелочного катализа
часто недостаточны для высвобождения амиди-
рованных, гидроксилированных кислот, был раз-
работан расширенный метод PLFA. В нем сочета-
ются процедуры последовательного щелочного и
кислотного омыления и промежуточного разде-
ления на хроматографической колонке (Zelles,
Bai, 1993; Zelles, 1996). Благодаря мягким услови-
ям на начальном этапе и последовательному диф-
ференциальному применению более жестких
условий гидролиза становится возможным выде-
ление разного типа ЖК с сохранением нативной
структуры, что чрезвычайно важно при выделе-
нии уникальных ЖК, характерных для опреде-
ленных групп организмов.

Метод PLFA был разработан для анализа фос-
фолипидов микробной (грибной и бактериаль-
ной) биомассы. При исследовании почвенной
микробиоты этот метод широко используется для
сравнения почв с различающимися растительны-
ми сообществами, экологическими условиями и
режимами землепользования. Успешное приме-
нение метода PLFA в целом ряде исследований
позволило характеризовать структуру микробно-
го сообщества и фиксировать его изменения в за-
висимости от экологических почвенных условий
(Drenovsky et al., 2004; Oates et al., 2017). Основны-
ми недостатками данного метода является дли-
тельность его проведения, иногда продолжающе-
го в течение недели, а также необходимость исполь-
зования, как правило, большого количества
почвенного образца. Он не обеспечивает каких-ли-
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бо признаков изменений в популяциях отдельных
видов. Использование данных PLFA для класси-
фикации микроорганизмов иногда затрудняется
отсутствием информации о качественном и коли-
чественном распределении ЖК среди микробных
таксонов (Zelles, 1999; Drenovsky et al., 2004; Oates
et al., 2017). Своеобразной модификацией метода
PLFA являются методы низко- (37°C) и высоко-
температурного (65°C) эфирного связывания
(EL–Ester-Linked) (Nierop et al., 2003; Acosta-
Martinez et al., 2010; Vallejo et al., 2012) с примене-
нием щелочных катализаторов. Они также ис-
пользуются для характеристики живого микроб-
ного сообщества, но в отличие от PFLA-метода
исключается предварительная экстракция и
фракционирование липидов. В этом случае наря-
ду с ЖК фосфолипидов извлекаются ЖК в соста-
ве нейтральных ацилглицеринов и эфиров стери-
нов (Schutter, Dick, 2000).

Вторым по значимости методом хемодиагно-
стики почвенной биоты является метод MIDI
(Microbial ID Inc.), разработанный как более про-
стая альтернатива трудоемкому анализу PLFA для
быстрой экстракции общих липидов и их дерива-
тизации (Graham et al., 1995; Ibekwe, Kennedy,
1998; Drenovsky et al., 2004; Marschner et al., 2005;
Oates et al., 2017). Стандартный анализ проводит-
ся с использованием четырех реагентов и состоит
из четырех этапов: омыление, метилирование,
экстракция и отмывка метиловых эфиров. Омы-
ление липидов происходит при температуре
100°С в условиях щелочного катализа в водно-ме-
танольной среде. Метилирование ЖК осуществ-
ляется с использованием кислотного катализато-
ра. Перед ГЖХ экстракт FAME промывают для
удаления следов кислоты.

В отличие от метода PLFA, в котором кислоты
извлекаются из фракции фосфолипидов, мето-
дом MIDI извлекаются и этерифицируются все
ЖК непосредственно из образцов почвы. Осо-
бенности метода обеспечивают низкие потери
липидов и экспрессность (Oates et al., 2017), что,
однако, не исключает некоторые недостатки.

Подчеркнем, что этот метод первоначально
был предназначен для идентификации таксоно-
мической принадлежности микроорганизмов,
выделенных в чистую культуру. Для этой же цели
он также успешно применяется в современных
работах с микроорганизмами, изолированными
на питательные среды (Sherysheva et al., 2015). Не-
которые авторы акцентируют внимание на том,
что поскольку метод анализа FAME не предпола-
гает очистку и фракционирование проб, продук-
ты дериватизации могут включать липидоподоб-
ные соединения, экстрагированные из органиче-
ского вещества почвы. Это может искажать
расшифровку структуры микробных сообществ и
оценку их биомассы. По мнению (Oates et al.,

2017), метод MIDI обычно используется только
для ориентировочного качественного описания ли-
пидов почвы. Mетиловые эфиры в методе MIDI
могут быть получены как из живой, так и нежи-
вой биомассы (Zelles, 1999).

Используемая в настоящее время для иденти-
фикации микроорганизмов хроматографическая
система MIDI Sherlock автоматически определяет
состав комплекса ЖК, а затем идентифицирует
его, сравнивая с комплексами ЖК известных
микроорганизмов, которые хранятся в обширной
базе данных. Это позволяет быстро, точно и с ми-
нимальными затратами произвести определение
видовой принадлежности исследуемого микро-
организма (Ibekwe, Kennedy 1998; Marschner et al.,
2005). Часто система автоматически настроена на
определение ЖК с определенной длиной цепи от
9 до 20 атомов. Как показывает сравнение двух
методов, методом MIDI экстрагируется гораздо
меньше длинноцепочечных компонентов ЖК из
почв, чем методом PLFA (Schutter, Dick, 2000),
тем самым исключается возможность определе-
ния длинноцепочечных ЖК, характерных для
фитобионтных компонентов. Иногда экстрагиру-
ется большее количество ЖК, но с меньшей вос-
производимостью (Drenovsky et al., 2004). Реакции
метилирования могут идти не до конца, поскольку
применяется водный агент метилирования (Huguet
et al., 2010). При применении данного метода вместе
с ЖК извлекаются альдегиды, углеводороды, диме-
тилацетали и стерины (Осипов, 1997; Marseille et al.,
1999; Osipov, Verkhovtseva, 2011).

Метод TFA (total fatty acids) представляет со-
бой способ анализа всех форм ЖК, включая сво-
бодные формы и соли (Graber et al., 2009; Graber,
Tsechansky, 2010). В отличие от двухстадийного
метода MIDI применяется только один метили-
рующий агент – метанольный раствор HCl и один
температурный режим. TFA-метод позволяет
анализировать и длинноцепочечные ЖК из почв
и донных отложений, но уступает методам, специ-
ально предназначенным для профилирования поч-
венных микробных сообществ (Graber, Tsechansky,
2010). Сравнение нескольких методов экстракции и
определения ЖК из почв и донных отложений про-
водилось неоднократно (Zelles, 1996; Graber,
Tsechansky, 2010; Fernandes et al., 2013; Miura et al.,
2017). При сравнении кислотного (HCl/MeOH) и
щелочного (КОН/МеОН) способов метилирова-
ния ЖК фракции фосфолипидов была обнаруже-
на большая концентрация одноименных ЖК, по-
лученных с помощью HCl/MeOH-метода. С другой
стороны, оказалось, что HCl/MeOH-метилирова-
ние не приводило к обнаружению ЖК, имеющих
метильные заместители в углеводородной цепи,
таких как 18:1ω7с 11Me, 18:0 10Me, 17:0 10Me и
16:0 10Me – важных для индикации актиномице-
тов из-за стереохимических особенностей реак-
ции переэтерификации. Это привело к выводу,



168

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 139  № 2  2019

РОЗЕНЦВЕТ и др.

что метод КОН/МеОН-переэтерификации явля-
ется более предпочтительной процедурой для по-
иска профиля PLFA. Более того, удобство и быст-
рота щелочного метода имеют большое преимуще-
ство для смешанных липидных образцов, если они
не содержат неомыляемые компоненты или для
одиночных классов липидов (фосфолипиды), кото-
рые имеют эфир-связанные ЖК (Chen et al., 2010).

На рис. 1 приведены наборы ЖК, выявленные
тремя разными методами (Graber, Tsechansky,
2010). При высокотемпературном одностадийном
методе (high-temperature ester linked – HT–EL) с
использованием щелочного катализатора экстра-
гируются большие концентрации компонентов
по сравнению с двухстадийным методом MIDI и
методом PLFA. Методы PLFA и MIDI могут раз-
личаться как с точки зрения числа компонентов,
так и количества одного компонента.

Метод EL воспроизводит аналогичные резуль-
таты PLFA в случае, когда сравниваются бактери-
альные сообщества различных почв. Однако для
сравнения грибных сообществ более пригоден ме-
тод PFLA. Это связано с тем, что на качество экс-
трактов оказывают влияние дополнительные фак-
торы, такие как физиологическое состояние грибов
и присутствие гуминовых веществ (Miura et al.,
2017). Идентификация пиков осуществлена на ос-
новании масс-спектрометрии, времени удержива-
ния и библиотеки NIST98 (National Institute of Stan-
darts and Technology, Gaithersburg, MD).

По площади пика в масс-спектральных анали-
зах судят о концентрации определенного биомар-
кера и обогащенности почвенного образца теми
или иными клетками. С помощью установленных
стандартов, условных значений содержания ЖК в

клетках бактерий, грибов и других организмов,
рассчитывают либо биомассу, либо относитель-
ную долю представителей конкретных таксонов в
почвенной пробе.

Получение FAME является наиболее распро-
страненным методом дериватизации. Наряду с
этим для ГЖХ-анализа применяются триметил-
силлильные производные ЖК (Graham et al.,
1995).

Для определения только свободных ЖК реко-
мендован другой подход – флуоресцентное де-
тектирование (Buyer, Sasser, 2012). Для разделе-
ния ЖК этим способом получали их производные
с флуоресцентно-меченным реагентом, которые
впоследствии определяли при возбуждении лазе-
ром. Метод предназначен для определения толь-
ко свободных ЖК и заметно отличается от других
по набору реагентов и аппаратуры.

В табл. 2 обобщены основные преимущества и
недостатки каждого из описываемых методов,
представление о которых можно получить из про-
анализированной литературы. Ни один из них не
является идеальным и исчерпывающим. Если ме-
тоды PLFA, EL являются приемлемыми для ха-
рактеристики живого почвенного сообщества и
оценки количественных изменений в структуре
сообщества, но требуют больших временных за-
трат, то методы TFA характеризуют все липидные
компоненты в почве. Метод MIDI при использо-
вании чистых культур дает информацию о видо-
вой специфичности ЖК, но при анализе почвы
может включать нелипидные компоненты.

TFA-метод более пригоден для выделения сво-
бодных ЖК или их солей. Наиболее эффектив-
ным способом, на наш взгляд, является парал-

Рис. 1. Сравнение методов HT-EL, MIDI и PLFA по эффективности извлечения жирных кислот и метиловых эфиров
жирных кислот (Me) из образцов супесчаной почвы (по Graber, Tsechansky, 2010, с модификациями). По оси ординат – вы-
сота пика хроматограммы для идентифицированного метилового эфира ЖК относительно общего иона (TI-total ion),
среднее значение для трех повторностей. По оси абсцисс – извлеченные компоненты; Me – относится к метил-раз-
ветвленному компоненту.
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лельное применение методов PLFA/EL и
МIDI/TFA. Это позволяет оценить распределе-
ние между эфир-связанными и свободными ЖК
и их солями, тем самым предоставляет новые воз-
можности для понимания механизмов распреде-
ления ЖК между живой и неживой биомассой в
почвах, отложениях и осадочных породах. В рабо-
тах российских исследователей (Шерышева и др.,
2011; Шерышева, Осипов, 2013; Shekhovtsova
et al., 2003; Sherysheva et al., 2015) предложена оп-
тимизированная методика пробоподготовки,
предполагающая использование 12%-го раствора
HCl в метаноле. На этой стадии из связанных ли-
пидов микроорганизмов и других клеток смеси
высвобождаются ЖК и альдегиды в виде метило-
вых эфиров. После экстрагирования гексаном и
обработки BSTFA получаются триметилсилиль-
ные эфиры окси-кислот, спиртов и стеринов, то
есть выделяется весь спектр ЖК, в том числе и
10Ме-разветвленные. Следует отметить также
появившиеся в последнее время работы, в кото-
рых объединяются элементы PLFA- и MIDI-
анализов, что позволяет использовать преиму-
щества обоих методов и минимизировать недо-
статки. Для этого перед выполнением MIDI-
анализа первоначально извлекаются органиче-
ские растворимые компоненты, включая липи-
ды, а после проведения метанолиза проводится
этап очистки FAME. Полагают, что этот прото-
кол обеспечивает баланс между скоростью и точ-
ностью (Oates et al., 2017). Однако этот метод мо-
жет быть непригоден, если требуется высокая
степень чистоты (например, для 13C-анализа, или
при анализе фосфолипидов и нейтральных липи-
дов по отдельности). Тем не менее, во многих слу-
чаях он позволяет выявлять реакции микробного

сообщества на условия окружающей среды с
большей чувствительностью, чем методы на ос-
нове ДНК (Duncan et al., 2016).

Для характеристики липидов архебактерий
используется более сложная техника, в которой
сочетаются методы высокоэффективной жид-
костной хроматографии и масс-спектрометрии.
В этом случае для анализа используется экстракт
извлеченных по методу Блайя и Дайера липидов
без предварительной дериватизации (Sinninghe
Damsté et al., 2012; Szajdak et al., 2015).

Конечно, помимо выбора адекватных методов
экстракции и деривации, для успешного проведе-
ния анализа PLFA необходимо грамотное веде-
ние и других аналитических этапов, например,
транспортировка и хранение образцов. Особенно
это актуально в том случае, когда немедленное
извлечение или замораживание образцов липи-
дов не представляется возможным, что может
привести к изменениям в составе микробного со-
общества. Авторы (Schnecker et al., 2012) предла-
гают хранение образцов при температуре 4°С.
Стоит, однако, отметить, что при таком способе
хранения все равно отмечались изменения в со-
ставе и количестве ЖК, являющихся грибными
биомаркерами, тогда как биомаркеры других
микробных групп остались без изменений. Разра-
ботана методика подготовки 96 почвенных образ-
цов за 1.5 дня с 4- или 5-кратным увеличением
пропускной способности за счет использования
96-луночной твердофазной экстракционной пла-
стины после экспресс-сушки образцов в центро-
бежном испарителе, что может быть полезным
для лабораторий, выполняющих большое коли-
чество анализов PLFA (Buyer, Sasser, 2012).

Таблица 2. Основные преимущества и недостатки методов извлечения и анализа жирных кислот
Методы
анализа Преимущества Недостатки

PLFA Аналогичен ПЦР-методу, специфичен для живых 
организмов, позволяет выявлять долю живой 
биомассы

Многостадийный, длительный, не обнаружива-
ются гидроксил-содержащие и свободные
жирные кислоты

EL Менее трудоемкий, определяет все жирные
кислоты в омыляемых нейтральных и полярных 
липидах. Высокотемпературный вариант более 
воспроизводимый, извлекается большее
количество жирных кислот

Не является специфичным для фосфолипидов. 
В большей степени применим к анализу
бактериальных сообществ, чем грибных

MIDI Экспрессный, позволяет анализировать меньшие 
по сравнению с другими методами массы
образцов. Предпочтителен для работы с чистыми 
культурами, но может использоваться в скринин-
говых исследованиях для ориентировочного 
качественного описания липидов почвы

Двухстадийный, не определяются длинноцепо-
чечные жирные кислоты, метилирование может 
идти не полностью, не дифференцирует живую и 
неживую микробиоту

TFA Одностадийный, выделяется большее
количество жирных кислот

Возможна модификация нативных
жирных кислот
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БИОМАРКЕРНАЯ РОЛЬ ЛИПИДОВ
В ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ ОЦЕНКЕ 

ПОЧВЕННОЙ БИОТЫ

В почвоведении липидные маркеры использова-
лись на протяжении многих десятилетий, и их при-
менение экспоненциально увеличивается (Feng,
Simpson, 2009; Wu et al., 2010; Jeannotte et al., 2011).
Липидные компоненты как важная составляющая
органического вещества всех природных объектов
привлекают внимание при изучении динамики фи-
зико-химических свойств почв, палеопедологиче-
ских исследованиях, при оценке биоразнообразия и
экологического качества почв (Joergensen, Wichern,
2008; Silva et al., 2010). Многие авторы уделяли и уде-
ляют внимание структуре органического вещества
почв, композиции гуминовых кислот и фульвокис-
лот, фенольных соединений, и особенно часто лиг-
нину и различным фракциям его трансформации
как неспецифическим соединениям почв для общей
их характеристики (Орлов, 1992; Нельсон, Кокс,
2011). Однако в них не рассматриваются липидные
компоненты, в частности, ЖК, как биомаркеры раз-
нообразия биоты.

Анализ количества публикаций по базе дан-
ных Web of Science показал, что за одно десятиле-
тие (2007–2016) упоминание лишь одного из ме-
тодов анализа липидов – PLFA встречается в 1525
работах, посвященных оценке биоразнообразия с
помощью молекулярных маркеров животного и
микробного происхождения в почвах (Jansen, Wi-
esenberg, 2017).

Ряд исследований показывает, что распреде-
ление растительного углерода между компонен-
тами почвенной микробиоты и характеристики
энергетических потоков между разными трофи-
ческими уровнями экосистем определяются со-

ставом липидов (Joergensen, Wichern, 2008; Zo-
catelli et al., 2012; Pollierer et al., 2012; Dippold,
Kuzyakov, 2016; Reiffart et al., 2016). Убедительным
примером такой зависимости является работа, в
которой сравнивали содержание липидов и угле-
рода в лесных почвах разновозрастных раститель-
ных насаждений – 200-летних и 14-летних лесо-
полос с использованием ЯМР-спектроскопии в
сочетании с изотопным анализом (1H и 13C) (Sza-
jdak et al., 2015). Оказалось, что содержание угле-
рода в почве было тем выше, чем выше содержа-
ние липидов: коэффициенты корреляции Пир-
сона между данными по содержанию липидов и
общим содержанием органического вещества, а
также содержанием растворенного органическо-
го вещества равны более 0.998. Самое высокое
содержание липидов было характерно для почвы
под растениями 200-летней лесополосы. В почвен-
ных образцах постоянно возделываемых участков
на полях, прилегающих к разновозрастным лесо-
полосам, содержание и липидов, и углерода было
одинаковым и существенно ниже, чем в почве ле-
сополос (рис. 2).

Во многих работах показано, что липиды су-
щественно влияют на свойства почв, стабиль-
ность ее агрегатного состояния (Dinel et al., 1992;
Jandl et al., 2005, 2007; de Blas et al., 2010). Выявле-
ны связи между липидными компонентами и гид-
роморфизмом почв (Franco et al., 2000; Lodygin,
Beznosikov, 2003; Graber et al., 2009). Так, при ис-
следовании образцов подзолистых и болотно-
подзолистых почв 13C ЯМР-анализ не выявил су-
щественных изменений в качественном и коли-
чественном составах липидной фракции в преде-
лах одной почвы. Однако усиление степени
гидроморфизма приводило к увеличению доли
непредельных компонентов (–С=С–; –Ar). По-

Рис. 2. Соотношение содержания липидов и органического вещества (растворенного и общего) в смешанных образцах
верхнего (гумусового, 0–20 см) горизонта окультуренных (агроценоз) и природных (лесополоса) почв. Данные полу-
чены для почвенной пробы, усредненной из 10 единичных проб, отобранных стандартным способом с каждой обсле-
дуемой пробной площадки (по Szajdak et al., 2015).
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добная тенденция обусловлена слабым процес-
сом разложения растительных остатков, обога-
щенных ароматическими структурами лигнина, в
гидроморфных почвах (Lodygin, Beznosikov, 2003).

Присутствие разных типов липидных компо-
нентов может свидетельствовать о способах обра-
ботки почв (Dinel et al., 1992; Bull et al., 1998). От-
мечено, что в верховом торфе заметно повышает-
ся содержание липидов и антиоксидантов при
механохимической обработке. Липиды отлича-
ются высоким содержанием функциональных
групп, унаследованных от растений-торфообра-
зователей и преобразованных в результате био-
химических процессов в торфяной залежи. При
исследовании влияния различных условий меха-
нохимической обработки на количественное со-
держание, физические, химические свойства
верхового торфа установлено, что на условия его
обработки в первую очередь откликается реак-
ционная активность жирорастворимых компо-
нентов (Иванов и др., 2004).

Особенности структуры органических веществ
почв и степень их трансформации в почвах также
зависит от количественного и качественного со-
става липидов (Naafs et al., 2004; Filley et al., 2008;
Vogts et al., 2009; Wiesenberg et al., 2009). Накопле-
ние липидов в гумусовых горизонтах почв обычно
находится в обратной зависимости от степени гу-
мификации и содержания гуминовых кислот.
В серых лесных, черноземах, каштановых почвах
с высокой степенью гумификации органического
вещества доля липидов минимальна (2–4%).
В тундровых, подзолистых и полупустынных
почвах она повышается в 2–3 раза. В естествен-
ных почвах источниками липидов служат расти-

тельные остатки, микроорганизмы и органиче-
ские добавки, так называемые почвоулучшители.
Роль основного поставщика липидов в почвы под
растительностью выполняют высшие растения
(Фридланд, 1982; Dinel et al., 1992; Jandl et al.,
2007; Simpson M.J., Simpson A.J., 2012; Jansen, Wi-
esenberg, 2017), поэтому и состав липидов в таких
почвах определяется главным образом массой и
особенностями состава поступающих в почву
растительных остатков (Gleixner, Kramer, 2006;
Trendel et al., 2010).

В техногенно-преобразованных почвах к липид-
ным компонентам естественного происхождения
(из растений, животных и микроорганизмов) до-
бавляются определенные фракции поллютантов
или продукты их превращений, существенно влия-
ющие на почвенные свойства и таксономическую
структуру биоты. Изменения в структуре микроб-
ных сообществ, диагностируемые с помощью ли-
пидного анализа, неоднократно фиксировались в
почвах, подверженных как разным способам сель-
скохозяйственного воздействия, так и химическому
(тяжелыми металлами) или смешанным видам за-
грязнения (Верховцева и др., 2008; Попутникова,
Терехова, 2010; Лисовицкая, Можарова, 2013; Гор-
деев и др., 2014; Верховцева и др., 2015).

В частности, исследования образцов почв,
отобранных в городской черте Кирова, показали,
что на пробных площадках урбаноземов, в разной
степени удаленных от оживленной автотрассы и,
как следствие, в разной степени загрязненных
транспортными выбросами, в частности, тяже-
лыми металлами, процентное соотношение пяти
выявленных групп микроорганизмов, заметно
различается (рис. 3).

Рис. 3. Структура микробного сообщества (доля каждой из пяти таксономических групп, %) в образцах урбаноземов
(г. Киров), отобранных на площадках по мере удаленности от автотрассы: I–V – загрязненные тяжелыми металлами
площадки на расстоянии 5, 30, 50, 150, 200 м, VI – условно чистая площадка на расстоянии 2000 м от автотрассы (Вер-
ховцева и др., 2015).
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Метод хемодиагностики с использованием
жирных кислот и их производных дает возмож-
ность установить различия в структуре микро-
биоты городских почв и имеет определенное био-
индикационное значение не только в санитарно-
эпидемиологическом отношении, но и для эко-
логической оценки природных сред.

Таким образом, хемодиагностика, основанная
на молекулярных методах анализа липидных мар-
керов, способствует совершенствованию эколо-
гического мониторинга почв. Без традиционных
микробиологических посевов можно отслежи-
вать тенденции в трансформации почвенной
микробиоты, динамике биоразнообразия при
техногенных воздействиях, а также изменения
ряда других почвенных характеристик, среди ко-
торых – особенности агрохимических свойств,
гидроморфизма или последствий механо-хими-
ческой обработки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В последнее время резко возрос интерес к ис-

следованию биомаркерной функции липидных
компонентов почв. Пристальное внимание к
изучению липидов как почвенных маркеров объ-
ясняется их большей устойчивостью к внешним
воздействиям по сравнению с белками, нуклеи-
новыми кислотами или углеводами, что позволя-
ет их надежно идентифицировать в почве, почво-
грунтах и донных отложениях.

Вместе с тем, накопились сведения о суще-
ственных ограничениях в распространении из-
вестных химических методов липидного анализа
на исследования экологического состояния почв.
Критичным является выбор способа липидного
анализа почв и почвенной биоты при разных эко-
логических условиях: под разными типами расти-
тельности, обогащенности углеродом, влажно-
сти, при разных условиях землепользования. Эти
ограничения обусловлены сложными схемами
извлечения и анализа почвенных липидных ком-
понентов. В зависимости от используемых мето-
дов анализа состав липидов может свидетельство-
вать о наличии в исследуемом образце либо смеси
жизнеспособной и детритной биомассы, либо
только об активно функционирующих предста-
вителях почвенной биоты. В частности, профили
ЖК, полученные методами PLFA, тесно связаны
с жизнеспособным микробным сообществом, то-
гда как общие профили ЖК, полученные по ме-
тоду TFA, характеризуют как связанные, так и
свободные ЖК.
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The possibilities and limitations of the biomarker role of lipids in the characterization of biodiversity and the
viability of soil biota are critically analyzed. The contribution of representatives of different groups of living
systems (plants, animals, microorganisms) and environmental conditions to the composition of lipid compo-
nents of soils, as well as advances regarding the efficiency of lipid release from soils, bottom sediments and
other solid substrates are considered. The modern data on the methods of analysis (PLFA, EL, MIDI, TFA)
of lipid components, the methods of derivatization and quantitative analysis for characterizing lipids as sourc-
es of organic carbon of soils are summarized. It is noted that the choice of the method of lipid analysis of soils
under different environmental conditions is critical for the effectiveness of the biomarker function: under dif-
ferent types of vegetation, under different conditions of carbon enrichment, humidity, land use types. De-
pending on the methods of analysis used, the lipid composition may indicate the presence in the test sample
of either a mixture of viable and detrital biomass, or only of actively functioning representatives of soil biota.
In particular, the fatty acid (FA) profiles obtained by PLFA methods are closely related to the viable microbial
community, while the total TFA profiles obtained by the TFA method characterize both bound and free LCs.

Keywords: biodiversity, microorganisms, bioindication, soil lipidomics, methods of lipid components analysis
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