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Биомасса и функциональное разнообразие микробных сообществ исследованы в водораздель-
ных, транзитных и аккумулятивных позициях катен целинных серых почв (Luvic Retic Phaeozems) 
и черноземов (Haplic Chernozems), заповедник “Белогорье”, и пахотных вариантов за пределами 
заповедника. Микробная биомасса оценивалась методом субстрат-индуцированного дыхания 
и по содержанию фосфолипидов. Проведено мультисубстратное тестирование дыхательных от-
кликов в системе MicroResp в ответ на внесение аминокислот, карбоновых кислот и углеводов. 
Установлено, что в целинном черноземе микробная биомасса уменьшалась в направлении во-
дораздел – аккумулятивная часть склона; в серой лесной почве минимальные значения были 
в транзитной части катены. В пахотном горизонте агрочерноземов она была примерно одина-
ковой на всех участках катены и в 2–3.5 раза меньше по сравнению с целинными черноземами. 
Для агросерых почв отмечено возрастание микробной биомассы в почвах транзитной и акку-
мулятивной частей катены. Кластерный анализ дыхательных откликов в слоях 0–10 и 10–20 см 
выявил две группы наиболее востребованных субстратов. Первая группа в обоих слоях включала 
лимонную и кетоглутаровую кислоты, вторая – фруктозу и янтарную кислоты. Аскорбиновая 
кислота, сахароза и глутамин входили в первую группу в слое 0–10 см и во вторую группу (вме-
сте с аспарагином и глицином) в слое 10–20 см. Во всех катенах, как целинных, так и пахотных, 
было отмечено увеличение метаболического разнообразия от водораздела к аккумулятивной ча-
сти катены. При этом распашка привела к его сокращению в слое 0–10 см: до 1.5 раза в чернозе-
мах и до 4 раз в серых почвах. В слое 10–20 см наблюдалась аналогичная тенденция, за исключе-
нием агросерой почвы в транзитной части катены, где число значимых откликов увеличивалось 
в 3.6 раза по сравнению с целинным вариантом.
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ВВЕДЕНИЕ

Многолетняя распашка и связанные с ней из-
менения водно-воздушного режима почв, отчужде-
ние больших объемов фитомассы, использование 
химических удобрений и средств защиты растений 
неизбежно оказывают влияние на почвенные ми-
кробные сообщества. В такой ситуации измене-
ния состояния микробных сообществ, связанные 

с  антропогенными воздействиями, могут быть 
оценены путем сравнения с эталонными почва-
ми, в качестве которых могут использоваться по-
чвы заповедных территорий. Такие исследования 
проводились, например, на территории Стрелец-
кого участка Центрально Черноземного заповед-
ника [3] и заповедника “Белогорье” (Белгородская 
область). Для последнего проведены исследова-
ния условий почвообразования [9] и почвенного 
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покрова [18]. Наиболее подробно были изучены 
участки заповедника “Лес на Ворскле” [18] и “Ям-
ская степь” [14, 15, 19], где сравнивалась микро-
биологическая активность целинных серых почв, 
залежей и пашни [11]. Как правило, в сферу ин-
тересов исследователей попадали почвы локаль-
ных водоразделов, где эрозионно-аккумулятив-
ные процессы не проявляются. Однако, начиная 
с  северной границы зоны степей, по мере воз-
растания гумидности климата, увеличивается 
расчлененность ландшафтов, и резко возрастают 
площади склоновых участков. При этом физиоло-
гическая активность почвенных микробных со-
обществ в разных геоморфологических позициях 
в пределах одного склона остается малоизучен-
ной [17, 30]. В связи с этим изучение состояния 
почвенного микробного сообщества в катенарном 
аспекте является весьма актуальным.

Также следует отметить явный тренд в сторону 
изучения количественных характеристик почвен-
ного микробного сообщества по сравнению с изу-
чением их функционального состояния. Функци-
ональное разнообразие почвенного микробного 
сообщества связывают со способностью микро-
организмов ассимилировать различные группы 
низкомолекулярных соединений [28, 30, 31]. Гар-
ланд и  Миллс [29] ввели термин физиологиче-
ских профилей на уровне сообщества (CLPP) для 
описания функционального разнообразия ми-
кробных сообществ почвы. Этот подход позволя-
ет получить информацию о размере микробной 
биомассы и о том, как почвы могут реагировать 
на различные нарушающие факторы [25]. Ис-
пользование единственного углеродного субстра-
та для получения информации о метаболических 
возможностях почвенной микрофлоры привели 
к  разработке различных систем, которые спо-
собны давать быстрые и чувствительные резуль-
таты. Примером могут служить системы “Biolog” 
[29] и  “Эколог” [5], где оцениваются ростовые 
характеристики микробных сообществ. Другим 
вариантом оценки функционального разнообра-
зия микробных сообществ стала регистрация их 
дыхательных откликов на добавление различных 
низкомолекулярных субстратов [26]. Разработан-
ная система MicroResp [24] с использованием ко-
лориметрической детекции микробного дыхания 
и автоматического планшетного ридера позволяет 
быстро оценить функциональное состояние ми-
кробной биомассы почвы.

Цель работы  – сравнение функционального 
разнообразия почвенных микробных сообществ 
в катенах целинных серых почв и черноземов на 
территории заповедника “Белогорье” и в катенах 
пахотных почв в однотипных ландшафтно-геомор-
фологических и литологических условиях. Рабочая 

гипотеза состояла в том, что распашка будет при-
водить к сокращению микробной биомассы и, как 
следствие, к сокращению функционального раз-
нообразия агропочв. Исходили из предположения, 
что в условиях однотипных агроценозов метаболи-
ческие профили агросерых почв и агрочерноземов 
будут близкими.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили на почвах заповедни-
ка “Белогорье” (Белгородская область), который 
расположен на юге Среднерусской возвышенно-
сти. Рельеф местности типично эрозионный, пре-
обладают склоны различной крутизны, расчленен-
ные оврагами и балками. Территории заповедника 
принадлежат Донскому и Днепровскому бассей-
нам. Глубина залегания грунтовых вод на разных 
участках колеблется от 3 до 30 м. Преобладающи-
ми почвообразующими породами на территории 
заповедника являются карбонатные лёссовидные 
отложения. На территории заповедника преобла-
дают лесные экосистемы – 65%, степные и луговые 
занимают 24% от общей площади.

Для исследования были выбраны два участка 
заповедника: “Лес на Ворскле” и “Ямская степь”, 
а также расположенные рядом с ними участки со-
временной пашни.

На ключевом участке “Лес на Ворскле” на 
всех участках катены целинных почв были раз-
виты темно-серые почвы (Luvic Retic Phaeozems 
(Loamic, Pachic)) [13]) на лёссовидных суглинках, 
толща которых составляла 5–10 м. Мощность го-
ризонта АU достигала 55–60 см. Пахотные почвы 
в привершинной области локального водораздела 
и в транзитной зоне были представлены агросе-
рыми абрадированными супесчаными почвами на 
лёссовидных породах (Luvic Retic Phaeozems (Aric, 
Loamic) [13]). В аккумулятивной позиции катены 
были развиты агросерые агропроградированные 
легкосуглинистые почвы.

На ключевом участке “Ямская степь” на всех 
участках катены целинных почв были разви-
ты черноземы миграционно-мицелярные мощ-
ные тяжелосуглинистые глубоко карбонатные, 
на карбонатных лёссовидных суглинках (Haplic 
Chernozems (Loamic, Pachic)) [13]). Мощность го-
ризонта АU закономерно изменялась, возрастая 
от 50–60 на водоразделе и в транзитной области 
до 70–80 см – в аккумулятивной части катены. 
Верхняя граница горизонта ВСАmc располагалась 
на глубине 77–85 см. В катене пахотных почв ис-
следованы агрочерноземы сегрегационные мощ-
ные тяжелосуглинистые глубококарбонатные 
на карбонатных (в  аккумулятивной зоне  – не-
карбонатных) лёссовидных суглинках (Haplic 
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Chernozems (Aric, Loamic, Pachic) [13]). Отмечена 
некоторая тенденция к утяжелению грануломе-
трического состава и увеличению мощности со-
хранившейся части горизонта АU в аккумулятив-
ной области катены.

Распашка на территориях, прилегающих 
к участку Лес на Ворскле, началась в последней 
трети XIX – начале XX в. В районе участка Ямская 
степь распашка ведется с 30-х гг. XX в. Как запо-
ведные, так и пахотные участки располагались на 
склонах южной экспозиции с одинаковым укло-
ном (3°–4°).

Изучали почвы в трех позициях катен: локаль-
ный водораздел  – транзитная зона  – аккумуля-
тивная зона. На рис. 1 представлены точки отбора 
почвенных образцов в катенах целинных и пахот-
ных почв.

В  каждой точке катены делали две прикопки 
глубиной 0.5 м. Проводили морфолого-генетиче-
ское описание профилей и отбор образцов почв на 
химические анализы.

Образцы почв для исследования состояния ми-
кробных сообществ отбирали из верхних слоев 
0–10 и 10–20 см в полиэтиленовые пакеты, репре-
зентативно и с соблюдением асептических усло-
вий. Отбор производили в мае. После транспорти-
ровки в лабораторию образцы усредняли, удаляли 
корни и растительные остатки, просеивали через 
сито с диаметром ячеек 2 мм и доводили до воз-
душно-сухого состояния. До начала экспериментов 
образцы хранили в полиэтиленовых пакетах при 
комнатной температуре.

Физические и химические свойства почв опре-
деляли в ЦКП ИФХиБПП РАН. Определение со-
держания органического углерода (Сорг) в  слое 
(0.5  м) проводили титриметрическим вариан-
том метода И.В. Тюрина в модификации СПбГУ 
с  окислением в  термостате при температуре 
140°С  [4]. Определение содержания карбонатов 
проводили ацидометрическим методом, рН водной 
вытяжки – потенциометрическим [2], определение 
гранулометрического состава – пипеточным мето-
дом по Качинскому [12].

Микробную биомассу определяли по содер-
жанию фосфолипидов (С-ФЛ) как описано ра-
нее  [20]. Из почвенного образца фосфолипиды 
экстрагировали однофазной смесью метанол : хло-
роформ : фосфатный буфер (1 мМ, рН 7.4) в соот-
ношении 1 : 2 : 0.8, затем вытяжку расслаивали на 
водную и  органическую фазы. Из органической 
фазы, содержащей липиды, отбирали аликвоты; 
фосфатные группы фосфолипидов отщепляли 
в реакции с персульфатом калия; их количество 
определяли спектрофотометрически (λ = 610 нм), 
после реакции с молибдатом аммония и окраски 

малахитовым зеленым. Количество фосфолипи-
дов переводили в  единицы углерода микробной 
биомассы, считая, что 190 нМ фосфолипидов со-
ответствует 1 мг Сорг [27].

Микробную биомассу определяли также мето-
дом субстрат-индуцированного дыхания (С-СИД), 
на газовом хроматографе Кристаллюкс 4000М 
(ЦКП ИФХиБПП РАН), используя при расчетах 
пересчетный коэффициент 40.04 [1, 22].

Функциональное разнообразие микробных со-
обществ оценивали методом мультисубстратного 
тестирования дыхательной активности в планше-
тах [23]. В  тестировании микробных сообществ 
использовались следующие дыхательные субстра-
ты: L-изомеры аминокислот: глицин (Гли), ала-
нин (Ала), аргинин (Арг), гистидин (Гис), серин 
(Сер), аспарагин (Асп), фенилаланин (Фен), лей-
цин (Лей), глутамин (Глу), лизин (Лиз) и цистеин 
(Цис)), карбоновые кислоты (аскорбиновая (Аск), 
лимонная (Лим), молочная (Мол), уксусная (Укс), 
щавелевая (Щав), янтарная (Янт), малеиновая 
(Мал), кетоглутаровая (Кет)) и простые углеводы 
(манноза (Ман), сахароза (Сах), арабиноза (Ара), 
фруктоза (Фру), мальтоза (Мал), глюкоза (Глю)). 
Все растворы субстратов доводили до рН 5, путем 
добавления 1 M NaOH или 1 M НСl. Итоговые 
концентрации соединений-субстратов составляли: 
аминокислоты – 15 мМ, соли карбоновых кислот – 
190 мМ, простые углеводы – 30 мМ, как рекомен-
довано Дегенсом и Харрисом [26].

Навески почв (500 мг) отбирали в 96-луночные 
планшеты, увлажняли до 60% ПВ, закрывали па-
рафильмом и проводили предварительную инку-
бацию, как указано разработчиками метода [24]. 
В лунки с почвой в трехкратной повторности до-
бавляли 25 мкл раствора одного из 25 субстра-
тов, в контрольные лунки добавляли воду. План-
шеты закрывали крышками с детекционным ге-
лем на основе агара и индикационного раствора 
(KCl [150 мМ], NaHCO3 [2.5 мМ], крезол красный 
[12.5 мМ]) в пропорции 1 : 2. Измерения проводи-
ли на ридере xMark™ Microplate Spectrophotometer 
(Bio-Rad) при длине волны 570 нм в соответствии 
с рекомендациями разработчиков [24]. В резуль-
тате выделения углекислого газа при дыхании ми-
кробных сообществ окраска детекционного геля 
изменяла цвет от малинового до желтого. Интен-
сивность окраски детекционного геля калибровали 
одновременным измерением концентрации СО2 на 
газовом хроматографе Кристаллюкс 4000М. Дыха-
тельную активность микробных сообществ рассчи-
тывали в мкг С–СО2/(г почвы ч).

Все анализы выполняли в 3-кратной повторно-
сти. Статистическую обработку данных проводили 
стандартными методами, с использованием кла-
стерного анализа в программе Heatmapper и метода 
главных компонент в программе PC-ORD5.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Физико-химические показатели участка “Лес 
на Ворскле”. Подробное описание химических 
свойств и гранулометрического состава целинных 
серых почв в катене “Серая целинная” и агросерых 
почв в катене “Агросерая” приведены ранее  [6]. 
Содержание физической глины в  профиле почв 
возрастало с глубиной от 20 до 43% (табл. 1).

В почвах преобладала фракция крупной пыли 
(до  47%). Гранулометрический состав пахотных 
почв был близок к  лесным вариантам, однако 
можно отметить некоторый сдвиг этого показателя 
в сторону увеличения более легких фракций.

Величины содержания Сорг в целинных почвах 
на водораздельном участке и аккумулятивной части 

склона были достаточно близки и находились на 
уровне 2.7. Некоторое снижение величины Сорг 
было отмечено в транзитной части склона в верх-
нем 0–10 см слое. Показатели pH располагались 
в слабокислой области, близкие к нейтральным ве-
личинам – кроме транзитного участка, где значе-
ния pH были смещены в кислую область. В этих же 
почвах заметно меньше была емкость катионного 
обмена. В составе обменных оснований преобла-
дал Ca2+.

В  пахотных почвах, в  аккумулятивной части 
склона, шкала pH с глубиной возрастала до вели-
чины, близкой к нейтральному значению. Содер-
жание Сорг в верхних слоях почвы было небольшим 
и  достигало 1% только в  аккумулятивной части 

Рис. 1. Точки отбора почвенных образцов: a – ключевой участок “Лес на Ворскле”; b – ключевой участок “Ямская 
степь”; С – серые целинные. АС – агросерые, Ч – черноземы целинные, АЧ – агрочерноземы. Малые индексы: 
в – водораздел, т – транзитная зона, а – аккумулятивная зона.
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Таблица 1. Некоторые химические свойства заповедных и пахотных почв

Катена Геоморфологическое 
положение

Глубина, 
см

Сорг CaCO3
pH

Ил,  
<1 мкм

Физическая 
глина,  

<10 мкм

% %

Ключевой участок Лес на Ворскле, серые почвы

Серая  
целинная

Водораздел 0–10 2.7 0.74 5.8 3 20

10–20 1.7 0.67 5.5 5 25

Транзитная часть 
склона

0–10 1.3 0.52 4.7 3 22

10–20 0.9 0.45 4.9 3 22

Аккумулятивная 
часть склона

0–10 2.7 0.89 5.7 6 24

10–20 2.1 0.82 5.8 8 27

Агро-серая Водораздел 0–10 0.7 0.45 4.4 4 14

10–20 0.9 0.30 4.9 4 14

Транзитная часть 
склона

0–10 0.8 0.59 4.9 8 19

10–20 0.8 0.22 5.3 7 19

Аккумулятивная 
часть склона

0–10 1.1 0.82 5.2 9 27

10–20 1.1 0.30 5.3 9 26

Ключевой участок Ямская степь, черноземы

Чернозем 
целинный

Водораздел 0–10 6.2 1.11 6.2 9 28

10–20 4.8 1.19 6.3 11 34

Транзитная часть 
склона

0–10 6.2 1.04 5.9 8 29

10–20 4.1 1.04 6.2 11 32

Аккумулятивная 
часть склона

0–10 5.4 1.49 7.3 10 31

10–20 4.0 1.41 7.4 13 35

Агро-
чернозем Водораздел

0–10 3.3 1.19 6.6 21 44

10–20 3.1 1.04 6.5 21 43

Транзитная часть 
склона

0–10 2.7 1.11 6.3 24 46

10–20 4.8 1.04 6.3 23 43

Аккумулятивная  
часть склона

0–10 3.0 1.19 6.9 23 46

10–20 2.4 1.19 7.1 24 48
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склона. Емкость катионного обмена на почвах во-
дораздельного участка была минимальной и посте-
пенно увеличивалась вниз по склону.

Физико-химические показатели почв на участке 
“Ямская степь”. Гранулометрический состав почв 
в катенах черноземов и агрочерноземов был до-
вольно близким, с некоторой тенденцией к утя-
желению в пахотных почвах. Обращает внимание 
схожесть гранулометрического состава во всех по-
зициях катены.

Значения содержания Сорг во всех позициях це-
линных катен составляли 5–6%. В пахотных по-
чвах во всех позициях катены эти значения были 
в 2 раза меньше. Значения показателя pH распола-
гались в нейтральной области, кроме почв аккуму-
лятивной части склона, где реакция была смещена 
в щелочную область. Почвы характеризовались за-
метным уменьшением емкости катионного обмена.

Гранулометрический состав и химические свой-
ства почвенных профилей черноземов (0–50 см) 
на ключевом участке “Ямская степь” приведены 
в табл. S1, S2.

Микробная биомасса. Величины микробной био-
массы в слое 0–10 и 10–20 см целинных и пахотных 
серых почв и черноземов, оцененные двумя метода-
ми (С-ФЛ и С-СИД) представлены на рис. 2.

В  целинных почвах, в  слое 0–10  см, ми-
кробная биомасса в  большинстве случаев была 
в  1.5–2.5 раза больше, чем в слое 10–20 см. Рас-
пашка привела к ее уменьшению. В катене агро-
черноземов значения этого показателя снижались 
в 2–3.5 раза в слое 0–10 см и на 30–50% в слое 
10–20  см. В  катене агросерых почв микробная 
биомасса снизилась в 3.5 раза на водоразделе и на 
50% – в транзитной и аккумулятивной позициях. 
Неожиданными оказались различия в значениях 

Рис. 2. Микробная биомасса в катенах целинных и пахотных почв, оцененная методами С-ФЛ и С-СИД. 
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показателя между верхней и нижней частью пахот-
ного горизонта. Так, в некоторых случаях в слое 
10–20 см пахотного горизонта микробная биомас-
са была выше, чем в верхнем слое. Возможно, это 
связано с дифференциацией исходно однотипного 
почвенного материала со временем, прошедшим 
между обработкой почвы и  отбором почвенных 
образцов; либо это связано с  оборотом пласта, 
в результате чего богатый растительными остатка-
ми поверхностный слой почвы оказался перекрыт 
почвой из более глубоких слоев.

Оба метода в  большинстве случаев показали 
сходную динамику микробной биомассы. В кате-
не целинных черноземов она постепенно умень-
шалась вниз по склону, а в катене целинных серых 
почв была минимальной в транзитной области.

В катене агрочерноземов различия в микроб-
ной биомассе, определенной двумя методами, были 
незначительными. Более сложной была ситуация 
при сопоставлении результативности двух методов 
в катене агросерых почв. Здесь метод С-СИД, при 
сходной динамике микробной биомассы, показы-
вал более низкие ее значения.

Таким образом, можно констатировать, что 
распашка привела к ожидаемому уменьшению ми-
кробной биомассы, как в черноземах, так и в се-
рых почвах. Однако при общем сходстве динамики 
биомассы в катенах исследованных почв выявлены 
и некоторые различия. Полагаем, что они связаны 
с  различиями жизненных процессов, на оценке 
которых основаны эти методы (дыхание микроор-
ганизмов (С-СИД), морфология клеток и целост-
ность клеточных мембран (С-ФЛ)). При исполь-
зовании обоих методов применены коэффициенты 
пересчетов, которые также могут вносить некото-
рые искажения реальной ситуации.

Метаболическое разнообразие микробных со-
обществ, оцененное по дыхательным откликам 
в системе мультисубстратного тестирования. Суб-
стратами дыхательной активности выступали низ-
комолекулярные соединения из групп аминокис-
лот, карбоновых кислот и углеводов. Были проте-
стированы 11 аминокислот, 8 карбоновых кислот 
и 6 углеводов.

Амплитуда откликов на внесение субстратов 
группы аминокислот в  целинных катенах обеих 
почв нарастала в направлении водораздел – акку-
мулятивная часть склона. В катенах серых и агро-
серых почв (рис. S1) абсолютные значения были 
в  2–3  раза меньше, чем в  катенах черноземов 
(рис. S2). Амплитуда откликов на карбоновые кис-
лоты была более специфичной: как в катене черно-
земов, так и в катене серых почв она нарастала вниз 
по катене в слое 0–10 см, а в слое 10–20 см катены 
черноземов амплитуда откликов снижалась. Ам-
плитуда откликов на углеводы в катенах целинных 
черноземов и серых почв нарастала в слое 0–10 см 

в  направлении  – водораздел–склон, а  в  слое 
10–20 см – снижалась. В обеих исследованных по-
чвах дыхательные отклики в  слое 0–10  см были 
больше, чем в слое 10–20 см: в серых на водораз-
деле – в 1.3–2.9 раз, в транзитной части в 1.3–9 раз, 
в аккумулятивной части склона в 2–12 раз; а в чер-
ноземах – в 1.2–9 раз, в 1.7 и в 2.5–10 раз соответ-
ственно.

В агросерых почвах дыхательная активность ми-
кробных сообществ была в 2–10 раз меньше, чем 
в целинных вариантах. Вниз по катене агросерых 
почв в слое 0–10 см амплитуда откликов и число 
откликов с высокой амплитудой увеличивались. 
По сравнению с  верхним слоем почвы, в  слое 
10–20 см катены агросерых почв амплитуда откли-
ков на все группы субстратов была больше в тран-
зитной части катены, а в аккумулятивной части от-
клики были выше лишь на углеводы.

В пахотных черноземах дыхательная активность 
микробных сообществ была меньше в  1.5–7 раз 
по сравнению с целинными вариантами. В обоих 
слоях агрочерноземов вниз по катене число суб-
стратов, дающих высокие отклики, и амплитуда 
откликов возрастали. Основываясь на числе этих 
субстратов дыхания и их амплитуде, можно ска-
зать, что микробные сообщества почв в катенах 
целинных почв были метаболически более разно-
образными, поскольку численность соответству-
ющих группировок была больше, чем в пахотных 
вариантах. В свою очередь, метаболическое разно-
образие в катене целинных черноземов также было 
богаче, чем в катене целинных серых почв.

Поскольку величины микробной биомассы 
в  целинных и  пахотных почвах в  значительной 
мере варьируют, очевидно, что дыхательные от-
клики микробных сообществ будут выше там, где 
больше микробная биомасса. Иными словами, аб-
солютные значения дыхательных откликов, рас-
считанные на единицу массы почвы, представляют 
собой экологический параметр, отражающий со-
стояние почвы в экосистеме, а не состояние самого 
почвенного микробного сообщества. Для сравни-
тельного анализа дыхательных откликов на уровне 
самого микробного сообщества, было проведено 
их нормирование на единицу микробной биомас-
сы, т. е. оценено удельное метаболическое разноо-
бразие микробных сообществ.

Различия в величинах удельного метаболиче-
ского разнообразия целинных и пахотных вари-
антов (нормированные значения) характеризуют 
внутреннюю структуру, состояние и  активность 
микробных сообществ. Можно говорить о том, что 
нормированные на единицу микробной биомассы 
значения метаболического разнообразия в боль-
шей степени отражают последствия трансформа-
ции микробных сообществ в ответ на изменения 
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условий почвообразования в связи с хозяйствен-
ной деятельностью.

После нормирования значений дыхательных 
откликов общая картина метаболического раз-
нообразия существенным образом изменилась 
(рис. S1, S2). Практически во всех случаях удель-
ные дыхательные оклики пахотных почв оказались 
выше целинных аналогов. Это дает основания го-
ворить, что единица микробной биомассы пахот-
ных почв способна более эффективно ассимили-
ровать доступные источники питания, чем анало-
гичная единица биомассы целинных почв. Следует 
отметить, что в слое 10–20 см удельные дыхатель-
ные отклики, как в целинных, так и в пахотных ва-
риантах стали больше, чем в слое 0–10 см. Это объ-
ясняется более постоянными гидротермическими 
условиями в слое 10–20 см по сравнению с верх-
ним слоем почвы.

Статистическая обработка. На рис. 3 приведены 
карты кластерного анализа с корреляционной ма-
трицей значений дыхательных откликов микроб-
ных сообществ целинных и  пахотных почв для 
слоев 0–10 и 10–20 см. Для построения карты был 
проведен расчет значений откликов относительно 
максимального значения в каждой группе низко-
молекулярных соединений.

В слое 0–10 см для всех анализируемых почв 
можно отметить группу субстратов (аскорбино-
вая, лимонная, кетоглутаровая кислоты, сахароза 
и глутамин), отклики на которые были наиболее 
высокими. Максимальными внутри каждой груп-
пы являлись отклики на аскорбиновую кислоту, 
глутамин и сахарозу. Эти отклики приходились на 
микробные сообщества катены целинных черно-
земов: на водоразделе отмечен максимальный от-
клик в ответ на сахарозу, в транзитной части – на 
глутамин и в аккумулятивной частит катены – на 
аскорбиновую кислоту. Для целинных серых почв 
наиболее высокими оказались отклики микробных 
сообществ на кетоглутаровую кислоту в транзит-
ной части катены и на лимонную кислоту – в ак-
кумулятивной части.

Кластеризация почв по характеру потребления 
субстратов на первом этапе выявила две группы. 
Малая группа включала аккумулятивные зоны це-
линных черноземов и серых почв и характеризо-
валась высокими откликами на большинство суб-
стратов. В большой группе, разделенной на 2 под-
группы, особое внимание привлекает подгруппа 
целинных черноземов водораздела и  транзитной 
части катены, которые характеризовались наиболее 
высокими дыхательными откликами микробных со-
обществ на глутамин и сахарозу. При этом в тран-
зитной части катены, в  отличие от водораздела, 
наблюдались заметные отклики на группу следую-
щих субстратов: цистеин, гистидин, лизин, лейцин 
и щавелевая кислота. Подгруппа, включающая все 

варианты пахотных почв, а также серые целинные 
на водоразделе и в транзитной части катены, отли-
чалась низкими откликами на ряд этих субстратов.

Следующий этап кластеризации выделил под-
группу агрочерноземов в транзитной и аккумуля-
тивной части катены. Между этими почвами на-
блюдалось значительное сходство метаболического 
разнообразия микробных сообществ. В отличие от 
черноземов, где целинные и пахотные варианты 
разделялись на отдельные группы, в серых почвах 
такая закономерность не прослеживалась. Тран-
зитный участок катены серых почв и аккумулятив-
ный участок агросерой катены входили в одну под-
группу, где число низких откликов увеличивалось. 
В другую подгруппу входили транзитный участок 
агросерой катены и водораздельные зоны целин-
ных серых и агросерых почв, а также агрочернозе-
мов. Здесь низкие отклики составляли более поло-
вины всех метаболических откликов.

Таким образом, кластерный анализ почв слоя 
0–10 см показал значительное сходство метаболи-
ческого разнообразия микробных сообществ це-
линных черноземов и серых почв в аккумулятивных 
участках катен, а также сходство целинных серых 
и агросерых почв с агрочерноземным вариантом.

Расчет суммарных значений метаболических 
откликов выявил, что во всех катенах, как пахот-
ных, так и целинных, суммарные отклики микроб-
ных сообществ верхнего слоя уменьшаются в ряду 
водораздел – транзитная часть – аккумулятивная 
часть. При этом влияние распашки приводило 
к снижению суммарных откликов в 2–3 раза, за 
исключением транзитной части катены целинных 
черноземов.

На рис. 3b показана кластеризация ответов ми-
кробных сообществ во всех анализируемых по-
чвах, в слое 10–20 см. Наиболее значимыми были 
отклики на кетоглутаровую и лимонную кислоты, 
а также на сахарозу и глутамин. Отмечены высокие 
отклики на аскорбиновую кислоту, глицин, аспара-
гин, янтарную кислоту и фруктозу. Максимальные 
отклики приходились на катену черноземов, как 
это было отмечено для верхнего слоя: на водораз-
деле – в ответ на кетоглутаровую кислоту и сахаро-
зу, в транзитной части – на глутамин.

Слои 10–20 см на первом этапе кластеризации 
были поделены на группы, в одну из которых вхо-
дили водораздельный и транзитный участок кате-
ны целинных черноземов и водораздельный уча-
сток агрочерноземов, а в другую – все остальные 
варианты, разделенные на две подгруппы. В пер-
вую подгруппу входили водораздельная зона серой 
и  агросерой катен, транзитная часть агросерой 
катены, аккумулятивная часть – серой катены, во 
вторую – транзитная часть серой катены и акку-
мулятивная часть агросерой катены вместе с чер-
ноземами целинными (аккумулятивной частью) 
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Рис. 3. Кластеризованная тепловая карта метаболического разнообразия микробных сообществ целинных и па-
хотных почв. a – слой 0–10 см, b – слой 10–20 см. По вертикали синим цветом обозначены аминокислоты, крас-
ным – карбоновые кислоты, зеленым – углеводы. По горизонтали показана кластеризация целинных и пахотных 
почв. Условные обозначения: С – серая целинная, АС – агросерая, Ч – чернозем целинный, АЧ – агрочернозем. 
Малые индексы: в – водораздел, т – транзитная зона, а – аккумулятивная зона.
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и агрочерноземами (транзитной и аккумулятивной 
частями катены).

Таким образом, микробное разнообразие це-
линных черноземов было близким в обоих слоях, 
в то время как в целинной серой почве, а также 
агросерой и  агрочерноземе выявлены различия 
в послойном сравнении ответов на представлен-
ные субстраты. В слое 10–20 см можно выявить 
тенденцию на сближение агросерых почв и целин-
ных черноземов.

На рис. 4 все варианты почв рассматривались 
в связи с влиянием геоморфологической позиции 
и распашки на метаболическое разнообразие ми-
кробных сообществ. Для построения этой тепло-
вой карты было принято исходное условие, что 
все отклики ниже 10% от максимального значения 
в каждой группе, соответствующие зеленым полям 
на рис. 3, рассматриваются как незначимые. Число 
незначимых откликов составляло 38 и 47% в слоях 
0–10 и 10–20 см соответственно.

Изменения метаболического разнообразия ми-
кробных сообществ оценивались по изменению 
числа значимых откликов. Деление субстратов на 
три основные группы, соответствующие первому 
и второму этапам кластеризации, не изменилось 
относительно результатов кластерного анализа, 
полученных при дифференцированном подходе 
к значениям низких откликов.

В  верхнем слое 0–10  см для всех вариантов 
почв были характерны высокие отклики на первую 
группу субстратов энергетического обмена, вклю-
чающую лимонную и кетаглутаровую кислоту, вхо-
дящие в цикл трикарбоновых кислот.

В эту же группу входили аскорбиновая кисло-
та, сахароза и глутамин, который может быть свя-
зан с  циклом Кребса, поскольку способен пре-
вращаться через глутамат в α-кетоглутарат. Среди 
остальных субстратов выделялись янтарная кисло-
та, также входящая в цикл трикарбоновых кислот, 
и фруктоза. Эти два субстрата, входящие во вторую 
группу, были востребованы микробными сообще-
ствами в меньшей степени, чем субстраты первой 
группы: заметные отклики в слое 0–10 см здесь на-
блюдались только в 60% всех вариантов почв. Все 
остальные субстраты, входящие в третью группу, 
демонстрировали наибольшую вариабельность 
в ряду целинных и пахотных почв.

В серой целинной почве на водоразделе число 
значимых откликов составляло 48% от их общего 
количества. Распашка привела к снижению числа 
значимых откликов в 4 раза. Микробное сообще-
ство агросерой почвы на водоразделе давало зна-
чимые отклики только на сахарозу, лимонную кис-
лоту и особенно – на кетаглутаровую кислоту, что 
неудивительно при снижении отклика на глутамин, 
который может служить дополнительным источни-
ком кетоглутарата.

В транзитной зоне метаболическое разнообра-
зие целинной почвы было выше, чем на водораз-
деле: здесь число значимых откликов составляло 
60%. Выявились значимые отклики на шесть суб-
стратов – арабинозу, глюкозу, мальтозу, фенилала-
нин, аланин и янтарную кислоту, отсутствующие 
в верхнем слое на водоразделе. При этом снизи-
лись до значений менее 10% от максимальных ве-
личин отклики только на три субстрата – глицин, 
аргинин и молочную кислоту. Влияние распашки 
на метаболическое разнообразие микробного со-
общества верхнего слоя серой почвы в транзитной 
части катены было заметно в меньшей степени, по 
сравнению с водоразделом. Здесь число значимых 
откликов уменьшилось в 2.5 раза по сравнению 
с целинным вариантом. В числе значимых оста-
лись все отклики на первую группу субстратов, не 
исключая глутамин; кроме того, появился значи-
мый отклик на молочную кислоту, отсутствующий 
в целинной почве.

Наиболее высокое метаболическое разнообра-
зие было выявлено в верхнем слое целинной се-
рой почвы в аккумулятивной части катены. Здесь 
значимыми были отклики на все 25 субстратов, 
причем их высокие величины наблюдались не 
только на внесение субстратов первой и второй 
группы, но и на ряд субстратов третьей группы, 
особенно – на серин и аргинин. Распашка при-
вела к снижению числа значимых откликов в 1.8 
раза, что свидетельствует о меньшем ее влиянии 
на серую почву в аккумулятивной части катены по 
сравнению с водоразделом и транзитной частью, 
где аналогичное снижение составляло 4 и 2.5 раза 
соответственно.

Таким образом, в верхнем слое серых целин-
ных почв и агросерых почв было выявлено увели-
чение метаболического разнообразия микробных 
сообществ в ряду водораздел – транзитная зона – 
аккумулятивная зона; в этом же ряду снижалось 
влияние распашки. В результате распашки, разли-
чия метаболического разнообразия верхнего слоя 
агросерых почв на разных геоморфологических по-
зициях заметно возросли, по сравнению с целин-
ными вариантами. Так, число значимых откликов 
в катене целинных почв от водораздела к аккуму-
лятивной зоне увеличивалось в 2 раза, а в пахотных 
вариантах – в 4.6 раза.

В верхних слоях черноземов наблюдалась ана-
логичная тенденция. В целинных вариантах чис-
ло значимых откликов составляло 68, 92 и 100% от 
общего числа откликов на водоразделе, в транзит-
ной зоне и в аккумулятивной зоне соответственно. 
После распашки оно снижалось в 1.5, 1.4 и 1.3 раза 
по сравнению с целинными почвами. Во всех па-
хотных вариантах сохранялись высокие отклики на 
первую группу субстратов. На водоразделе в агро-
черноземе выявились значимые отклики на фрук-
тозу и  аспарагин, отсутствовавшие в  целинном 
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Рис. 4. Кластеризованная тепловая карта изменений метаболического разнообразия микробных сообществ целин-
ных и пахотных почв под влиянием распашки на различных участках катены. a – слой 0–10 см, b – слой 10–20 см. 
По вертикали синим цветом обозначены аминокислоты, красным – карбоновые кислоты, зеленым – углеводы. 
Условные обозначения: С – серая целинная, АС – агросерая, Ч – чернозем целинный, АЧ – агрочернозем. Малые 
индексы: в – водораздел, т – транзитная зона, а – аккумулятивная зона.
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черноземе. В транзитной части катены в агрочер-
ноземе, несмотря на общее снижение метаболи-
ческого разнообразия, появился значимый отклик 
на янтарную кислоту, заметно возросли отклики 
на аскорбиновую и молочную кислоты, а также на 
сахарозу и фруктозу. В аккумулятивной части ка-
тены все отклики в пахотном варианте были ниже, 
чем соответствующие отклики в целинном вари-
анте. В целом, число значимых откликов в катене 
целинных почв от водораздела к аккумулятивной 
зоне увеличивалось в 1.5 раза, а в пахотных вари-
антах – в 1.8 раза. Таким образом, влияние поло-
жения в катене на черноземы было существенно 
ниже, по сравнению с серыми почвами, где анало-
гичное снижение достигало 2 и 4.6 раза соответ-
ственно.

Таким образом, тенденция изменений метабо-
лического разнообразия микробных сообществ 
верхнего почвенного слоя, в зависимости от рас-
пашки почв и  их положения в  катене, была об-
щей для серых почв и черноземов. От водораздела 
к транзитной части катены метаболическое раз-
нообразие увеличивалось, а распашка приводи-
ла к его наибольшему снижению на водоразделе 
и к наименьшему – в аккумулятивной части кате-
ны. Как в серых почвах, так и в черноземах уве-
личение числа значимых откликов от водораздела 
к  аккумулятивной части катены коррелировало 
с увеличением содержания илистых и глинистых 
частиц вниз по катене, с  коэффициентами кор-
реляции 0.7 для целинных вариантов и 0.8 – для 
пахотных. Очевидно, на верхний слой почв значи-
тельное влияние оказывал снос почвенного мате-
риала вниз по склону, причем на пахотные вариан-
ты больше, чем на целинные, вследствие наруше-
ния структуры верхнего слоя.

Максимальные значения откликов в  каждой 
группе субстратов, взятые для расчета метаболиче-
ского разнообразия микробных сообществ в слое 
10–20 см (рис. 4b), были меньше, чем максималь-
ные значения в слое 0–10 см: для группы амино-
кислот  – на 86%; для групп карбоновых кислот 
и углеводов – на 13 и 23% соответственно. Класте-
ризация субстратов в этом слое так же, как в слое 
0–10 см, позволила выявить три основные группы. 
В состав первой группы, с высокими откликами во 
всех вариантах почв, вошли только лимонная и ке-
тоглутаровая кислоты. Сахароза, глутамин и аскор-
биновая кислота, отмеченные в  составе первой 
группы для слоя 0–10 см (рис. 4a), попали здесь во 
вторую группу, где была отмечена высокая вариа-
бельность. В эту же группу вошли фруктоза и ян-
тарная кислота – единственные субстраты второй 
группы в слое 0–10 см, а также аспарагин и гли-
цин. Остальные субстраты сформировали третью 
группу, с наибольшей вариабельностью откликов 
в ряду целинных и пахотных почв. Коэффициенты 
вариации в первой, второй и третьей группах для 

слоя 0–10 см составляли 54, 92 и 116, а для слоя 
10–20 см – 40, 75 и 158% соответственно.

В отличие от верхнего слоя серых и агросерых 
почв, где в результате распашки на водоразделе су-
щественное снижение амплитуды откликов наблю-
далось во всех кластерах субстратов, слой 10–20 см 
показал такое снижение только в третьем класте-
ре (рис. 4b). Здесь были утрачены практически все 
значимые отклики, кроме отклика на внесение 
маннозы.

В транзитной части катены слой 10–20 см серой 
целинной почвы отличался чрезвычайно низким 
метаболическим разнообразием. Только 20% от-
кликов были здесь значимыми, причем во второй 
группе выявлялись отклики на аскорбиновую и ян-
тарную кислоты, а в третьей группе – на аланин. 
Распашка в транзитной зоне привела микробное 
сообщество нижнего слоя агросерой почвы к суще-
ственному росту метаболического разнообразия. 
Число значимых откликов увеличилось здесь в 3.6 
раза по сравнению с целинным вариантом, что со-
провождалось увеличением микробной биомас-
сы. Сопоставление данных, полученных для сло-
ев 0–10 и 10–20 см агросерой почвы в транзитной 
части катены, свидетельствует о лучших условиях 
для функционирования микробного сообщества 
в нижнем слое. По-видимому, здесь наибольшее 
влияние оказал оборот пласта, в результате которо-
го поверхностный слой почвы, богатый раститель-
ными остатками, оказался перекрыт почвенным 
материалом из более глубоких слоев.

В аккумулятивной части катены, по сравнению 
с вариантом на водоразделе, были утрачены значи-
мые отклики на янтарную кислоту и глицин, а так-
же молочную кислоту, мальтозу, гистидин и арги-
нин. Здесь число значимых откликов снижалось 
в 1.8 раза, причем были утрачены высокие отклики 
на большую часть субстратов второго кластера – 
фруктозу, янтарную кислоту, аспарагин и глицин. 
Если сравнить верхний и нижний слои серых це-
линных и агросерых почв аккумулятивной зоны, то 
можно заметить, что в обоих случаях число значи-
мых откликов снижалось с глубиной в 2.3 раза. На 
водоразделе, наоборот отмечался рост метаболиче-
ского разнообразия с глубиной – число значимых 
откликов увеличивалось в 1.4 раза в целинной се-
рой почве и в 3.3 раза в агросерой почве.

В слое 10–20 см целинных черноземов наблю-
далась аналогичная тенденция. В целинных вари-
антах число значимых откликов составляло 60, 84 
и 52% от общего числа откликов на водоразделе, 
в  транзитной зоне и  в  аккумулятивной зоне со-
ответственно. В пахотных вариантах оно снижа-
лось, за исключением агрочернозема на водораз-
деле, где число значимых дыхательных откликов 
было в 1.3 раза выше, чем в целинном черноземе. 
В  слое 10–20  см агрочерноземов так же, как во 
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всех остальных случаях, сохранялись высокие от-
клики на первую группу субстратов. На водоразде-
ле и в транзитной части катены значимые отклики 
в агрочерноземах выявлялись на те же субстраты, 
что и в целинных черноземах (исключение состав-
лял серин в агрочерноземе на водоразделе, которо-
го не было в целинных почвах в той же позиции ка-
тены), хоть они не были столь высокими. В аккуму-
лятивной части катены можно отметить появление 
отклика на уксусную кислоту, которого не было 
выявлено на всех точках целинной катены, и более 
высокий отклик на янтарную кислоту, по сравне-
нию откликом в аккумулятивной части целинной 
катены черноземов. В целом, в слое 10–20 см, чис-
ло значимых откликов в катене целинных черно-
земов на водоразделе и в аккумулятивной части 
катены было близко, а в транзитной части кате-
ны увеличивалось в 1.5 раза. В агрочерноземах от 
водораздела к транзитной зоне оно уменьшалось 
в 1.7 раза и не изменялось в аккумулятивной зоне 
относительно транзитной зоны. Таким образом, 
влияние положения в катене на черноземы было 

отличным от серых почв, где выявлено снижение 
1.5 и 1.7 раза соответственно в направлении водо-
раздел – транзитная часть –аккумулятивная часть 
катены.

В серых почвах слой 10–20 см выпадает из трен-
да: в целинном варианте вероятно влияние южной 
экспозиции склона (резкое снижение числа значи-
мых откликов), а в пахотном варианте имело место 
перемешивание слоев при вспашке.

Для выявления взаимосвязей между метабо-
лическим разнообразием микробных сообществ 
и  физико-химическими свойствами в  катенах 
целинных серых почв и черноземов, а также па-
хотных вариантов, использовали метод главных 
компонент, в котором рассматривали полученные 
показатели (микробная биомасса, определенная 
по содержанию фосфолипидов и  субстрат-ин-
дуцированному дыханию микроорганизмов  – 
МБ‑ФЛ и МБ-СИД соответственно), суммарный 
отклик микробных сообществ на эффективные 
субстраты группы углеводов – УВ, карбоновых 
кислот  – КК и  аминокислот  – АМК) (рис.  5). 

Рис. 5. Положение микробных сообществ разных участков целинных и пахотных катен на плоскости главных ком-
понент: абсолютные величины дыхательных откликов (a – слой 0–10 см, b – слой 10–20 см), нормированные ве-
личины дыхательных откликов (c – слой 0–10 см, d – слой 10–20 см). Условные обозначения: С – серая целинная, 
АС – агросерая, Ч – чернозем целинный, АЧ – агрочернозем. Малые индексы: в – водораздел, т – транзитная 
зона, а – аккумулятивная зона.
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При анализе абсолютных величин дыхательных 
откликов на факторной плоскости с фактором 1, 
объясняющим 53% вариации, были преимуще-
ственно связаны показатели pH, содержание Сорг, 
CaCO3, соотношение C/N, биомасса С-СИД и от-
вет на группу углеводов. Дыхательный отклик на 
группу аминокислот демонстрировал слабую от-
рицательную взаимосвязь с обоими факторами, 
в большей степени – с фактором 2, объясняю-
щим 27% вариации.

Отрицательная взаимосвязь с фактором 2 была 
показана для микробной биомассы С-ФЛ и откли-
ками на аминокислоты, указывающими на то, что 
тип почвы и распашка являются основными при-
чинами различий в метаболическом разнообразии 
микробных сообществ.

При оценке удельных (нормированных) харак-
теристик функционального разнообразия микроб-
ных сообществ на факторной плоскости с факто-
ром 1 (55% вариации) были преимущественно свя-
заны содержание ила, глины, соотношение C/N, 
что привело к группировке серых почв в правой, 
а  черноземов в  левой полуплоскости. Наиболее 
тесная положительная взаимосвязь с фактором 2 
(21% вариации) была выявлена для дыхательного 
отклика на внесение аминокислот: целинные чер-
ноземы, группировались в верхней, а агрочернозе-
мы – в нижней полуплоскости. Следует отметить, 
что в катене агрочерноземов дыхательные отклики 
микробных сообществ были выше, чем в целин-
ном варианте, тогда как в катенах серых почв (це-
линной и пахотной) таких различий не выявлено. 
Группировка объектов по типу почвы обусловлена 
климатическими различиями и доступностью пи-
тательных веществ для микробных сообществ под 
лесной подстилкой в серых почвах и травяной рас-
тительностью в черноземах. Черноземы в целом 
характеризуются ожидаемо более высоким метабо-
лическим разнообразием микробных сообществ по 
сравнению с серыми почвами. Можно также отме-
тить, что в целинных катенах верхний и нижележа-
щий слои почв (0–10 и 10–20 см соответственно) 
различаются, особенно в серой почве, где суще-
ственные различия в  величине микробной био-
массы влияют на обособление транзитного участка 
при статистическом анализе данных.

Очевидно, что исчезновение (ослабление) одних 
метаболических откликов микробного сообщества 
и появление (усиление) других откликов происхо-
дит в ответ на смену условий внешней среды. На 
уровне микробного сообщества происходит изме-
нение типологического биоразнообразия [7, 20]. 
Смена одних трофических групп микроорганиз-
мов другими группами обусловлена не только из-
менениями таксономического разнообразия в ходе 
микробной сукцессии, но и метаболической пере-
стройкой микроорганизмов, трофические пред-
почтения которых могут значительно варьировать 

в  различных условиях. Изменение содержания 
и состава органического вещества почвы, водного 
и воздушного режимов, нарушение структуры по-
чвы при распашке и внесение удобрений создают 
множество вариантов питательной среды в микро-
зонах [8]. Известно, что изменчивость микроор-
ганизмов в зависимости от условий их культиви-
рования нередко связана со способностью клеток 
к переходу в покоящееся состояние [10]. Биохими-
ческая пластичность, которая проявляется в мно-
гообразии путей метаболизма, обусловлена спо-
собностью бактерий и грибов к синтезу альтерна-
тивных ферментов. В отличие от изоферментов, 
катализирующих ключевые биохимические реак-
ции центрального метаболизма, альтернативные 
ферменты, отвечающие за осуществление анало-
гичных реакций, кодируются иными генами и ха-
рактеризуются иной структурой молекулы  – от 
первичной аминокислотной последовательности 
до конфигурации активного центра [15]. Таким об-
разом, в связи с пластичностью метаболизма поч-
венных микроорганизмов в  ответ на изменение 
внешних условий, максимальный суммарный ды-
хательный отклик будет зависеть от определенного 
набора низкомолекулярных субстратов, особенно 
необходимых микробному сообществу в данный 
момент.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Предположение, что распашка будет приводить 

к сокращению микробной биомассы и, как след-
ствие, к  сокращению функционального разно
образия пахотных почв подтвердилось лишь отча-
сти. Распашка обусловила снижение микробной 
биомассы в агросерых почвах и агрочерноземах, 
но тренды изменения этого показателя различа-
лись в почвах разных типов. Так, в агрочерноземах 
отмечено нивелирование этого показателя в пахот-
ном горизонте на всех участках катены, в то время 
как в агросерых почвах уменьшение микробной 
биомассы в большей степени затронуло водораздел 
и транзитный участок катены.

Кластерный анализ дыхательных откликов вы-
явил три группы субстратов, две из которых были 
в наибольшей степени востребованы микробны-
ми сообществами и составляли 28 и 36% для сло-
ев 0–10 и 10–20 см соответственно. Третья группа 
включала все остальные субстраты. Снижение чис-
ла значимых откликов от первой к третьей группе 
составляло 97–71–48 и 100–81–35% в слоях 0–10 
и  10–20  см соответственно. При этом коэффи-
циент вариации увеличивался от 54–40 в первой 
группе до 116–158% в третьей группе. Первая груп-
па в обоих слоях включала лимонную и кетоглу-
таровую кислоты, вторая – фруктозу и янтарную 
кислоту. Аскорбиновая кислота, сахароза и глута-
мин входили в первую группу в слое 0–10 см и во 
вторую группу (вместе с аспарагином и глицином) 
в слое 10–20 см.
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В  целинных почвах метаболическое разно-
образие микробных сообществ ожидаемо было 
наибольшим в катене черноземов. В верхнем слое 
метаболическое разнообразие черноземов и се-
рых почв сближалось от водораздела к аккумуля-
тивной части катены. В целинных вариантах на 
водоразделе и в транзитной части число значи-
мых откликов в черноземах было в 1.5 раза выше, 
чем в серых почвах, а в аккумулятивной части их 
число не различалось, достигая 100% значимых 
откликов от их общего числа. В верхнем слое па-
хотных вариантов различия в числе значимых от-
кликов между агрочерноземами и агросерыми по-
чвами также снижались вниз по катене – от 3.7 до 
1.5 раза.

Во всех изученных катенах, в  верхних слоях 
почв выявлено заметное увеличение числа значи-
мых откликов от водораздела к аккумулятивной 
части, коррелирующее с увеличением содержания 
илистых и глинистых частиц вниз по катене, с ко-
эффициентами корреляции 0.7 для целинных вари-
антов и 0.8 – для пахотных.

В  слое 10–20  см, как правило, наблюдалось 
снижение числа значимых откликов по сравне-
нию с верхним слоем. В целинных вариантах ис-
ключение составляла серая почва на водоразделе, 
где было отмечено увеличение их числа в 1.4 раза. 
В пахотных вариантах число значимых откликов 
в нижнем слое агросерой почвы увеличивалось на 
водоразделе и в транзитной части катены, а в чер-
ноземе – только на водоразделе.

Кластерный анализ почв слоя 0–10 см показал 
значительное сходство метаболического разно
образия микробных сообществ целинных черно-
земов и серых почв в аккумулятивных участках ка-
тен, а также сходство целинных серых и агросерых 
почв с агрочерноземным вариантом.
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Biomass and Functional Diversity of Microbial Communities in 
Catenas of Virgin and Arable Gray Soils and Chernozems
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The biomass and functional diversity of microbial communities were studied in the watershed, transit, 
and accumulative positions in catenas of virgin gray soils (Luvic Retic Phaeozems) and chernozems 
(Haplic Chernozems) of the “Belogorye” nature reserve and arable variants outside the reserve. Microbial 
biomass was determined by the substrate induced respiration (SIR) and the determination of the content 
of phospholipids. Multisubstrate testing of respiratory responses in the MicroResp system after the 
addition of amino acids, carboxylic acids and carbohydrates was carried out. It was established that in 
the virgin chernozem, microbial biomass decreased in from the watershed towards the accumulative 
part of the slope; in the gray forest soil, minimal values were in the transit part of the catena. In the 
plowed horizon of agrochernozems, it was close in all parts of the catena and 2–3.5 times less than in 
virgin chernozems. For the agro-gray soils, an increase in microbial biomass was fixed in the soils of 
the transit and accumulative parts of the catena. Cluster analysis of respiratory responses in the 0–10 
and 10–20 cm layers identified two groups of the most demanded substrates. The first group in both 
layers included citric and ketoglutaric acids, the second – fructose and succinic acid. Ascorbic acid, 
sucrose, and glutamine were included in the first group in the 0–10 cm layer and in the second group 
(along with asparagine and glycine) in the 10–20 cm layer. In all virgin and arable catenas, an increase 
in metabolic diversity was noted from the watershed to the accumulative part of the catena. At the same 
time, plowing led to its decrease in the 0–10 cm layer: up to 1.5 times in chernozems and up to 4 times 
in gray soils. In the 10–20 cm layer, similar trend was observed, except for the agro-gray soil in the 
transit part of the catena, where the number of significant responses increased 3.6 times in comparison 
with the virgin variant.

Keywords: reserved and arable catenas, MicroResp™, Luvic Retic Phaeozems, Haplic Chernozems


