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ВВЕДЕНИЕ

Ìèêðîáíûé ìèð – îñíîâà íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ëþáîé
ýêîñèñòåìû. Â àãðîñèñòåìàõ îí ÿâëÿåòñÿ ñàìûì ãèáêèì è ëàáèëüíûì
êîìïîíåíòîì, îò êîòîðîãî â êîíå÷íîì èòîãå çàâèñèò èõ ïðîäóêòèâ-
íîñòü.

Ìèêðîáíûé êîìïëåêñ ïî÷âû âêëþ÷àåò ðàçíîîáðàçíûõ ïðåäñòàâè-
òåëåé ñàïðîòðîôíîé è ôîòîòðîôíîé áèîòû. Ñî âðåìåí Ñ.Í. Âèíîãðàä-
ñêîãî ãëàâíîå âíèìàíèå ìèêðîáèîëîãîâ áûëî ñîñðåäîòî÷åíî íà èçó÷å-
íèè áåñõëîðîôèëëüíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Â ðåçóëüòàòå îòêðûëè èõ
ðîëü â ïðîöåññàõ ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ, áèîãåííîãî êðóãîâîðîòà âåùåñòâ,
òðàíñôîðìàöèè ñîåäèíåíèé àíòðîïîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (Äîêó÷à-
åâ, 1949; Íîâîãðóäñêèé, 1956; Óñïåíñêèé, 1963; Ìèøóñòèí, 1972;
Àðèñòîâñêàÿ, 1980; Çàâàðçèí, 1984, Çâÿãèíöåâ, 1987; Ìèøóñòèí,
Åìöåâ, 1987; Êîæåâèí, 1989; Êóäåÿðîâ, 1989; Ïàíèêîâ, 1992; Çâÿ-
ãèíöåâ, Çåíîâà, 2001; Äîáðîâîëüñêàÿ, 2002 è äð.).

Ôîòîòðîôíûé êîìïîíåíò ïî÷âåííîé áèîòû äåòàëüíî èçó÷åí àëü-
ãîëîãàìè. Â èòîãå â íàñòîÿùåå âðåìÿ èìåþòñÿ ñòðîãèå äîêàçàòåëüñòâà
òîãî, ÷òî âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè – íåïðåìåííûå îáèòàòåëè ïî÷-
âû. Îáøèðíû ñâåäåíèÿ îá èõ âèäîâîì ðàçíîîáðàçèè, ÷èñëåííîñòè,
áèîìàññå è ïðîäóêöèè â ðàçíûõ òèïàõ ïî÷âû (Ãîëëåðáàõ, Øòèíà, 1969;
Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1976; Øòèíà, 1997; Êóçÿõìåòîâ, 2000 è äð.).

Äàâíî áûëà îòìå÷åíà ñïîñîáíîñòü ìèêðîôîòîòðîôîâ ê ñòðåìèòåëü-
íîìó ðàçìíîæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû äî òàêîé ñòåïåíè, ÷òî ìå-
íÿåòñÿ åå îêðàñêà (Fritsch, 1907; Êåëëåð, 1926; Bristol-Roach, 1927;
Ðèõòåð è Îðëîâà, 1928; Lund, 1947; Øòèíà, 1959; Kiss, 1959; Êóëè-
êîâà, 1965; Áîëûøåâ, 1968 è äð.). Îäíàêî ìåõàíèçì ýòîãî ÿâëåíèÿ,
èçâåñòíîãî ïîä íàçâàíèåì «öâåòåíèå» ïî÷âû, îñòàâàëñÿ äî ïîñëåäíåãî
âðåìåíè ïðàêòè÷åñêè íå èçó÷åííûì. Â òî æå âðåìÿ «öâåòåíèå» âîäû
ïîäðîáíî îïèñàíî â ìíîãî÷èñëåííûõ ìîíîãðàôèÿõ ãèäðîáèîëîãàìè
(«Öâåòåíèå» âîäû, 1968; «Öâåòåíèå» âîäû, 1969; Ñèðåíêî, 1972; Ñè-
ðåíêî, Êîçèöêàÿ, 1988; Àíäðåþê è äð., 1990 è äð.). Íî êàê íè ñòðàí-
íî, äî ñèõ ïîð íåò íè îäíîé ìîãîãðàôè÷åñêîé ðàáîòû, ïîñâÿùåííîé
«öâåòåíèþ» ïî÷âû. Ïðè îäèíàêîâîì íàçâàíèè ïðîöåññà – «öâåòåíèå» –
è âîçáóäèòåëè, è ïîñëåäñòâèÿ åãî ðåçêî ðàçëè÷àþòñÿ â ðàçíûõ ñðåäàõ:
âîäå è ïî÷âå.

Èíòóèòèâíî ôàêò «öâåòåíèÿ» ïðèçíàåòñÿ â òàêîé ñòåïåíè, ÷òî
ïî÷âîâåäû âûäåëÿþò â íåêîòîðûõ ïî÷âàõ îñîáûé ïîâåðõíîñòíûé îð-
ãàíîãåííûé ãîðèçîíò – Ààl, ñîñòîÿùèé èç íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé ôî-
òîòðîôîâ ñ ïðèìåñüþ ìèíåðàëüíûõ ÷àñòèö â íèæíåé ÷àñòè, ìîùíîñ-
òüþ íåñêîëüêî ìèëëèìåòðîâ (Êîâäà, Ðîçàíîâ, 1989).

ßâëåíèå «öâåòåíèÿ», îòìå÷åííîå âïåðâûå íà öåëèííûõ ïî÷âàõ,
îêàçàëîñü òèïè÷íûì è íà ïàõîòíûõ. Ëþáîå èçìåíåíèå âíóòðèïî÷âåí-
íîãî áèîëîãè÷åñêîãî ñòàòóñà âûçûâàåò èíòåðåñ ñ òî÷êè çðåíèÿ ñîõðàíå-
íèÿ è âîçîáíîâëåíèÿ ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ. Îäíàêî äî íàøåé ðàáî-
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òû ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàëà èíôîðìàöèÿ î ïðè÷èííî-âðåìåííûõ
ñâÿçÿõ ýòîãî ôåíîìåíà è äåéñòâèè àãðîïðèåìîâ íà íåãî, ò.å. óñëîâèé
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ýêñïëóàòàöèè çåìëè.

Îñíîâíàÿ öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû – ïîêàçàòü, êàê ïðîèñõîäèò
ôîðìèðîâàíèå àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ñîîáùåñòâ ïðè «öâåòåíèè»
ïî÷âû, êàêîâà ðîëü «öâåòåíèÿ» â æèçíè ïî÷âû. Â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ
â ðåæèìå òåêóùèõ è ñòàöèîíàðíûõ îïûòîâ â àãðîýêîñèñòåìàõ áûëî
ïðîâåäåíî êîìïëåêñíîå èçó÷åíèå îñîáåííîñòåé ðàçâèòèÿ è ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Ïîêàçàíî, ÷òî
ýòî ÿâëåíèå ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìèêðîáíûõ ïî÷-
âåííûõ êîìïëåêñîâ, ïîòîìó ÷òî â íåì äîñòèãàåòñÿ òàêîé óðîâåíü ìå-
õàíè÷åñêîãî è ôèçè÷åñêîãî ñáëèæåíèÿ îðãàíèçìîâ, êîòîðûé ïðèâî-
äèò ê âîçíèêíîâåíèþ ñåòè òðîôè÷åñêèõ è àëëåëîïàòè÷åñêèõ âçàèìî-
äåéñòâèé, õàðàêòåðíûõ äëÿ ôèòîöåíîçà.

Ðàçâèâàåòñÿ ïîëîæåíèå, ÷òî ôîòîòðîôû, ôîðìèðóþùèå «öâåòå-
íèå» ïî÷âû, – íå ñëó÷àéíûé íàáîð âèäîâ, à êîàäàïòèðîâàíííûå êîì-
ïëåêñû âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, ñîçäàþùèå â ïðîöåññå ñîâìåñò-
íîãî ñóùåñòâîâàíèÿ öåíîçû. Êàæäàÿ ñòàäèÿ àóòîãåííîé ñóêöåññèè â
ïîäîáíûõ ñîîáùåñòâàõ õàðàêòåðèçóåòñÿ îñîáûìè îòíîøåíèÿìè ìåæ-
äó ôîòîòðîôíûìè ïàðòíåðàìè. Äëÿ êàæäîé ñòàäèè ñåçîííîé ñóêöåñ-
ñèè õàðàêòåðíû îïðåäåëåííûå ãðóïïèðîâêè ôîòîòðîôîâ.

Îáñóæäàþòñÿ ðàçìåðû ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè ôîòîòðîôíûõ ðàç-
ðàñòàíèé «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Ïðîàíàëèçèðîâàíà ñîïðÿæåííîñòü ïàðà-
ìåòðîâ ôîòîñèíòåçà è ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ôîòîòðîôíûõ ìèê-
ðîáíûõ ñîîáùåñòâ.

Àâòîð ïðåäëàãàåò ýêñïðåññ-ìåòîä äèàãíîñòèêè ñîñòîÿíèÿ ïëîäî-
ðîäèÿ ïî÷âû ïî åå «öâåòåíèþ».

Ñïåöèàëüíàÿ ãëàâà êíèãè ïîñâÿùåíà ðîëè ïî÷âåííûõ öèàíîáàê-
òåðèé â ïîäàâëåíèè ðàçâèòèÿ ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ è ñòàíîâëåíèè
ñóïðåññèâíîñòè ïî÷âû ê âîçáóäèòåëÿì ìèêîçîâ ëåñíûõ è ñåëüñêîõî-
çÿéñòâåííûõ êóëüòóð.

ß ïðèçíàòåëüíà ñîòðóäíèêàì êàôåäðû áîòàíèêè, ôèçèîëîãèè ðà-
ñòåíèé è ìèêðîáèîëîãèè ÂÃÑÕÀ. Âìåñòå ñ íèìè áûëè ïðîâåäåíû ìíî-
ãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ, ðåçóëüòàòû êîòîðûõ âîøëè â ýòó êíèãó.
Îñîáóþ áëàãîäàðíîñòü âûðàæàþ Ýìèëèè Àäðèàíîâíå Øòèíå è çàâ.
êàôåäðîé ïðîô. Åâãåíèè Ìàòâååâíå Ïàíêðàòîâîé.

Áëàãîäàðþ òàêæå çàâ. êàôåäðîé áèîëîãèè ïî÷â ÌÃÓ ïðîô. Ä.Ã. Çâÿ-
ãèíöåâà è ñîòðóäíèêîâ ýòîé êàôåäðû ä.á.í. Ï.À. Êîæåâèíà, ïðîô.
Ã.Ì. Çåíîâó, ïðîô. Ë.Ì. Ïîëÿíñêóþ è äðóãèõ çà âîçìîæíîñòü ïðîâî-
äèòü ÷àñòü èññëåäîâàíèé â ëàáîðàòîðèÿõ êàôåäðû, çà ïîääåðæêó, ïî-
ìîùü è ñîâåòû.

È, íàêîíåö, ÿ ïðèçíàòåëüíà çà áîëüøóþ ïîìîùü â ïîäãîòîâêå
êíèãè ê ïå÷àòè, çà öåííûå ñîâåòû è êðèòè÷åñêèå çàìå÷àíèÿ çàâ. ëà-
áîðàòîðèåé áèîìîíèòîðèíãà Èíñòèòóòà áèîëîãèè Êîìè ÍÖ ÓðÎ ÐÀÍ
ïðîô. Ò.ß. Àøèõìèíîé.
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Глава 1
ПРИНЦИПЫ ОРГАНИЗАЦИИ МИКРОБНЫХ СООБЩЕСТВ

Âûñøèì ïðîÿâëåíèåì âçàèìîîáóñëîâëåííîñòè â ñîâìåñòíîì
ðàçâèòèè îðãàíèçìîâ ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ñîîáùåñòâ, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèõ ñîáîé îïðåäåëåííîå ýêîëîãè÷åñêîå åäèíñòâî (Áèîëîãè÷åñ-
êèé ýíöèêëîïåäè÷åñêèé ñëîâàðü, 1989).

Íåñìîòðÿ íà ïåðâè÷íîñòü âîçíèêíîâåíèÿ íà Çåìëå ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ (ÔÌÑ), ïî ñòåïåíè èõ èçó÷åííîñòè îíè
äàëåêî îòñòàþò îò ñâîèõ àíàëîãîâ, ïðåäñòàâëåííûõ ìàêðîôîðìà-
ìè ýóêàðèîòîâ. Ïîýòîìó öåëåñîîáðàçíî ðàññìîòðåòü îáùèå ïðèí-
öèïû îðãàíèçàöèè ñîîáùåñòâ è âîçìîæíîñòü èõ ïðèìåíåíèÿ íà
óðîâíå ïî÷âåííîé ìèêðîáèîòû, ÷òî íå èñêëþ÷àåò ñïåöèôè÷íîñòü
ìèêðîáíûõ êîíñîðöèóìîâ.

Ïîíÿòèå ñîîáùåñòâà áîëåå âñåãî ðàçðàáîòàíî â ôèòîöåíîëîãèè.
Îðãàíèçàöèÿ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ õàðàêòåðèçóåòñÿ èõ ñîñòà-
âîì, ñòðóêòóðîé è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÿâëåíèå äèíàìè÷åñêîå. Îðãà-
íèçìû â ñîîáùåñòâàõ ñïîñîáíû îáèòàòü ñîâìåñòíî â îïðåäåëåííûõ
óñëîâèÿõ ýêîòîïà, ñîçäàâàòü ôèòîöåíîçû ñ äîñòàòî÷íî óñòîé÷èâîé
îðãàíèçàöèåé è âîññòàíàâëèâàòüñÿ ïîñëå ðàçðóøåíèÿ (Ðàáîòíîâ,
1978, 1987).

Ïî Ä. Äæèëëåðó (1988) ñîîáùåñòâî – ñòðóêòóðèðîâàííûé êîì-
ïëåêñ îðãàíèçìîâ, âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó êîòîðûìè îïðåäåëÿåò åãî
ñòðóêòóðó.

Ðàçâèòèå ëþáîãî ðàñòèòåëüíîãî ñîîáùåñòâà â îáùåì ïëàíå ñâî-
äèòñÿ ê ïðîöåññó äèôôåðåíöèàöèè ýêîëîãè÷åñêèõ íèø (Ìèðêèí,
1981). Íàëè÷èå áèîëîãè÷åñêîãî êîìïîíåíòà óâåëè÷èâàåò ñòðóêòóð-
íîå ðàçíîîáðàçèå ñðåäû, êîòîðîå âûðàæåíî òåì ñèëüíåå, ÷åì áîëåå
ðàçíîîáðàçíû, ïðî÷íû è ïîâòîðÿåìû ñâÿçè ìåæäó îðãàíèçìàìè.
Îñíîâíîå îòëè÷èå ôèòîöåíîçà îò íåôèòîöåíîçà – ïðèñóòñòâèå èëè
îòñóòñòâèå âçàèìíûõ âëèÿíèé, ÷òî ñîñòàâëÿåò èíòèìíóþ ñôåðó æèç-
íè ñîîáùåñòâà.

Ñîîáùåñòâî – íå ñëó÷àéíîå ñîáðàíèå îñîáåé (Âàñèëåâè÷, 1983).
Îäíè è òå æå âèäû êîíñòàíòíî âñòðå÷àþòñÿ â îäíîì òèïå ìåñòî-
îáèòàíèé è îáðàçóþò òå æå ñàìûå ãðóïïèðîâêè. Îáúåäèíåííûå
âìåñòå îðãàíèçìû ñîçäàþò íîâîå öåëîå, åäèíèöû âûñøåãî ïîðÿä-
êà, ñî ñâîèì ñòðóêòóðíûìè è ôóíêöèîíàëüíûìè âçàèìîñâÿçÿìè.
Ñîîáùåñòâî â èçâåñòíîé ñòåïåíè ñïîñîáíî âîñïðîèçâîäèòü ñåáÿ.
Ìíîãîâèäîâûå ðàñòèòåëüíûå ñîîáùåñòâà – ñìóòíûå öåëîñòíîñòè.
Âèäû ìîãóò áûòü êîàäàïòèðîâàíû, â ýòîì ñîñòîèò ñóùíîñòü èíòåã-
ðàöèè.

Ñëîæíîñòü ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíîé ñîñòàâíîé ÷àñòüþ îðãàíèçî-
âàííîñòè. Â ìàëîâèäîâûõ (ïðîñòûõ) ñîîáùåñòâàõ ñòåïåíü ôóíêöè-
îíèðîâàíèÿ îðãàíèçìîâ íå î÷åíü âåëèêà. Äëÿ âûñîêîîðãàíèçîâàí-
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íûõ ñîîáùåñòâ õàðàêòåðíî íàëè÷èå ýäèôèêàòîðà, êîòîðûé îêàçû-
âàåò âîçäåéñòâèå íà äðóãèå âèäû. ×åì áîëüøå âèäîâ íàõîäèòñÿ ïîä
åãî âîçäåéñòâèåì, òåì áîëüøå ñèëà ýäèôèêàòîðà.

Ñîîáùåñòâî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ýêîëîãè÷åñêàÿ è ñóêöåññèîí-
íàÿ êëèìàêñ-ìîçàèêà, ñîçäàþùàÿ âûñîêóþ ñòåïåíü ãåòåðîãåííîñ-
òè ñðåäû. Óñòîé÷èâîå ñîñòîÿíèå ñîîáùåñòâà (êëèìàêñ) íåïðåìåííî
âêëþ÷àåò ñóêöåññèîííûå âàðèàíòû ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà, ïðî-
ñòðàíñòâåííûé è âðåìåííîé ìàñøòàá êîòîðûõ îïðåäåëÿåòñÿ ïðè-
ðîäíûìè ôàêòîðàìè (ïîïóëÿöèîííàÿ æèçíü êëþ÷åâûõ âèäîâ-ýäè-
ôèêàòîðîâ, ïðèðîäíûå íàðóøåíèÿ ïîä âîçäåéñòâèåì àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ). Â ñîîáùåñòâàõ âûÿâëÿþòñÿ ýêîëîãè÷åñêè ñîïðÿæåííûå
ãðóïïû âèäîâ, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ âûäåëÿþòñÿ äèàãíîñòè÷åñêèå
âèäû êàê ýêîëîãè÷åñêèå ìàðêåðû ïðèãîäíîñòè ìåñòîîáèòàíèÿ äëÿ
óñïåøíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ òîãî èëè èíîãî íàáîðà âèäîâ (Çàóãîëü-
íîâà, Ñìèðíîâà, 2000).

Â èññëåäîâàíèè îñíîâ ôîðìèðîâàíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ñîîáùå-
ñòâà âûäåëÿþò äâå ãðóïïû ïðîáëåì:

1. Ôèçèîëîãè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòå-
íèé è ñðåäû ÷åðåç òåìïåðàòóðó, îñâåùåííîñòü, äëèíó äíÿ, íàëè-
÷èå êèñëîðîäà, ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è ò.ä.;

2. Âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòåíèé è äðóãèõ îðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñëå
õèìè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, ïàðàçèòè÷åñêèå, ñèìáèîòè÷åñêèå
(Ãðîäçèíñêèé, 1991).

Ïðè ýòîì êîíêóðåíöèþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñíîâíîé
ìåõàíèçì îòíîøåíèé îñîáåé è ïîïóëÿöèé â ðàñòèòåëüíîì ñîîáùå-
ñòâå (Tilman, 1988). Ìàêñèìàëüíîå âèäîâîå áîãàòñòâî ñîîáùåñòâà
íàáëþäàåòñÿ â öåíòðàëüíîé ÷àñòè ãðàäèåíòà ðåñóðñîâ, ãäå íåò ñèëü-
íûõ äîìèíàíòîâ. Áîãàòîå âèäàìè ñîîáùåñòâî îáúåäèíÿåò âèäû,
êîíêóðèðóþùèå â ãåòåðîãåííîé ñðåäå ïðè óñëîâèè, ÷òî ñèñòåìà
íåðàâíîâåñíà çà ñ÷åò ïîñòîÿííîãî âëèÿíèÿ íàðóøåíèé, âêëþ÷àÿ è
êîíñóìåíòû.

Àíàëèçèðóÿ ëèòåðàòóðíûå èñòî÷íèêè ïîñëåäíèõ ëåò î ìåõà-
íèçìå ïîääåðæàíèÿ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ â ñîîáùåñòâå, Â.Ã. Îíèï-
÷åíêî (1995) âûäåëÿåò ïÿòü îñíîâíûõ ãðóïï ñîñóùåñòâîâàíèÿ âè-
äîâ â öåíîçå:

– ðàñõîæäåíèå ïî ðåñóðñàì è àáèîòè÷åñêàÿ ãåòåðîãåííîñòü ñðå-
äû êàê ïðîñòðàíñòâåííî-âåðòèêàëüíàÿ è ãîðèçîíòàëüíàÿ, òàê è
âðåìåííî-ñåçîííàÿ, ôëóêòóàöèîííàÿ;

– âëèÿíèå «íàðóøåíèé», àëüòåðíàòèâíàÿ ñòðàòåãèÿ æèçíåí-
íîãî öèêëà;

– âîçäåéñòâèå ôèòîôàãîâ;
– ïîëîæèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ðàñòåíèÿìè;
– ìåõàíèçìû ñáàëàíñèðîâàííîé êîíêóðåíöèè è çàìåäëåíèÿ

êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ: ïðèíöèïû ðàâíîãî øàíñà (êàðóñåëü
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âèäîâ), íà÷àëüíàÿ íåîäíîðîäíîñòü (ìîçàè÷íîñòü), ñòðóêòóðíî-öèê-
ëè÷åñêàÿ êîíêóðåíòíàÿ ñåòü.

Ìíîãèå ïîëîæåíèÿ, îôîðìëåííûå â âèäå êîíöåïöèé è ãèïîòåç
ñóùåñòâîâàíèÿ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, ìîãóò áûòü èñïîëüçîâà-
íû èëè òðàíñôîðìèðîâàíû äëÿ èçó÷åíèÿ ÔÌÑ. Êðèòåðèåì, ïîçâî-
ëÿþùèì ïðîâîäèòü îïðåäåëåííûå àíàëîãèè è ïàðàëëåëè ìåæäó
ôèòîöåíîçàìè è ÔÌÑ, ÿâëÿåòñÿ ôîòîñèíòåç, ñïîñîá ïèòàíèÿ, íà-
ñòîëüêî ñïåöèôè÷íûé è äèêòóþùèé òàêèå ñòðîãèå óñëîâèÿ åãî
îñóùåñòâëåíèÿ, êîòîðûå ðåçêî îòãðàíè÷èâàþò ÔÌÑ îò ñàïðîòðîô-
íûõ ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ.

Â äàííîé êíèãå ïðàêòè÷åñêè íå ðàññìàòðèâàþòñÿ îñîáåííîñòè
ïîäîáíûõ ñîîáùåñòâ, ïîòîìó ÷òî â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ íà êà-
ôåäðå áèîëîãèè ïî÷â ôàêóëüòåòà ïî÷âîâåäåíèÿ ÌÃÓ ïðîâîäèòñÿ
ãëóáîêîå ðàçíîñòîðîííåå èçó÷åíèå ðàçëè÷íûõ àñïåêòîâ ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ ãåòåðîòðîôíûõ ìèêðîáíûõ êîìïëåêñîâ, ðåçóëüòàòû êî-
òîðîãî îáîáùåíû â ìîíîãðàôèÿõ. Òàê, â êíèãå Ä.Ã. Çâÿãèíöåâà
«Ïî÷âà è ìèêðîîðãàíèçìû» (1987) ðàçðàáîòàíû è ñôîðìóëèðîâà-
íû êîíöåïöèè ñòðîåíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êîìïëåêñà ïî÷âåí-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ïî÷âà ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ìíîæåñòâî ñðåä
îáèòàíèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ãîìåîñòàç â ïî÷âå ïîääåðæèâàåòñÿ ñ
ïîìîùüþ ìåõàíèçìîâ, îñíîâàííûõ, â ïåðâóþ î÷åðåäü, íà ìèêðîá-
íîì ïóëå è ïóëå ìåòàáîëèòîâ. Êàæäûé ñóùåñòâåííûé ôèçèîëîãî-
áèîõèìè÷åñêèé ïðîöåññ ñòðîèòñÿ íà ôóíêöèîíèðîâàíèè íåñêîëü-
êèõ äóáëèðóþùèõ äðóã äðóãà ìèêðîîðãàíèçìîâ (ïðèíöèï äóáëè-
ðîâàíèÿ). Ëþáîé ïðîöåññ ïðåâðàùåíèÿ âåùåñòâ ìèêðîîðãàíèçìû
âåäóò â äâóõ âçàèìíî ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëåíèÿõ (ïðèíöèï
îáðàòèìîñòè ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ). Â ïî÷âå, âçÿòîé â
ñîâîêóïíîé ìàññå, áëàãîäàðÿ åå ìèêðîçîíàëüíîìó ñòðîåíèþ íà-
áëþäàåòñÿ ìíîæåñòâåííîå ëèìèòèðîâàíèå, ò.å. ëèìèòèðîâàíèå ïî
íåñêîëüêèì èëè ìíîæåñòâó ôàêòîðîâ (ïðèíöèï ìíîæåñòâåííîãî
ëèìèòèðîâàíèÿ). Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ïî÷âà íèêîãäà íå íà-
ñûùàåòñÿ äî ïîëíîé åìêîñòè ñðåäû, êîòîðàÿ âñåãäà çàïîëíÿåòñÿ
òîëüêî äëÿ îïðåäåëåííûõ ìèêðîçîí. Â ïî÷âå âñåãäà åñòü íå çàïîë-
íåííûå ìèêðîîðãàíèçìàìè ìèêðîçîíû (êîíöåïöèÿ íåíàñûùåííî-
ñòè êîìïëåêñà ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ).

Ìîíîãðàôèÿ Ï.À. Êîæåâèíà «Ìèêðîáíûå ïîïóëÿöèè â ïðèðî-
äå» (1989) ïîñâÿùåíà èçó÷åíèþ êîíêðåòíûõ ìèêðîáíûõ ïîïóëÿ-
öèé íåïîñðåäñòâåííî â ïî÷âå è äðóãèõ ïðèðîäíûõ ìåñòîîáèòàíè-
ÿõ. Ðàññìàòðèâàþòñÿ òàêèå ïîêàçàòåëè ñîñòîÿíèÿ ìèêðîáíîé ñèñ-
òåìû, êàê êîëè÷åñòâî áàêòåðèé â ðàçíûõ ïî÷âàõ, áèîìàññà áàêòå-
ðèé, ãðèáîâ è àêòèíîìèöåòîâ, âðåìÿ ãåíåðàöèè ïî÷âåííûõ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ, êîëè÷åñòâåííûå èíäèêàòîðû ñòàäèé ìèêðîáíîé ñóê-
öåññèè. Ïîêàçàíî, ÷òî ñòðóêòóðà ìèêðîáíîé ñèñòåìû ïîäâåðæåíà
ñóùåñòâåííûì ñóêöåññèîííûì èçìåíåíèÿì. Ïðè ýòîì íåâåðíî, ÷òî



10

êàêîé-òî ìèêðîîðãàíèçì èìååò îïðåäåëåííûé òèï ñòðàòåãèè. Âñå-
ãäà íåîáõîäèìî ïðîâîäèòü ñðàâíåíèå ñ äðóãîé èëè äðóãèìè ïîïó-
ëÿöèÿìè, ïðè÷åì âñå îáúåêòû, ó êîòîðûõ îïðåäåëÿåòñÿ îòíîñè-
òåëüíàÿ ñòðàòåãèÿ, äîëæíû èìåòü áëèçêèå ýêîíèøè. Ëþáîå èçìå-
íåíèå ìèêðîîðãàíèçìà â òîé èëè èíîé ñòåïåíè îòðàæàåòñÿ íà åãî
ýêîëîãè÷åñêîé ñòðàòåãèè. «Íåïîëíî÷ëåííîñòü» ïðèðîäíûõ ìèêðîá-
íûõ êîìïëåêñîâ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ íèçêîé ñêî-
ðîñòüþ ðîñòà, ìàëîé âåðîÿòíîñòüþ ðàçìíîæåíèÿ, äîìèíèðîâàíè-
åì ïîêîÿùèõñÿ ôîðì â ðàâíîâåñíîé ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðå.
Ýêîëîãè÷åñêàÿ ñòðàòåãèÿ ìèêðîáíûõ ïîïóëÿöèé ìîæåò áûòü îïè-
ñàíà íà îñíîâàíèè òðåõ ïîêàçàòåëåé êèíåòèêè ðîñòà. Ýòî ìàêñè-
ìàëüíàÿ óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà; êîíñòàíòà íàñûùåíèÿ, ò.å. êîí-
öåíòðàöèÿ ðåñóðñà, ïðè êîòîðîé ñêîðîñòü ðîñòà ðàâíà ïîëîâèíå
ìàêñèìàëüíîé, è òðåòèé ïîêàçàòåëü îòðàæàåò òðàòû ýíåðãîðåñóð-
ñà íà ïîääåðæàíèå æèçíåñïîñîáíîñòè áåç ðàçìíîæåíèÿ. Íà ïåð-
âûõ ýòàïàõ ñóêöåññèè ïèùà â èçáûòêå («ìîëîäàÿ», íåíàñûùåííàÿ
ñèñòåìà) è ðàçâèâàþòñÿ â îñíîâíîì áûñòðîðàñòóùèå ïîïóëÿöèè.
Êàê òîëüêî èñòî÷íèê ïèùè íà÷èíàåò èññÿêàòü, óâåëè÷èâàåòñÿ êî-
ëè÷åñòâî ìèêðîîðãàíèçìîâ, ðàñòóùèõ äîñòàòî÷íî áûñòðî ïðè äå-
ôèöèòå ïèùè. ×åì áîëüøå îòíîøåíèå ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòè ðî-
ñòà ê êîíñòàíòå íàñûùåíèÿ, òåì âûøå øàíñû íà ïîáåäó â áîðüáå ñ
êîíêóðåíòàìè. Íàêîíåö, êîãäà ðåñóðñ ïî÷òè èñ÷åðïàí, ïðåèìóùå-
ñòâî ïîëó÷àþò ìèêðîîðãàíèçìû ñ ìàëûìè òðàòàìè íà ïîääåðæà-
íèå æèçíè.

Âñåñòîðîííåå îïèñàíèå ïî÷âåííûõ àêòèíîìèöåòîâ ïðîâåäåíî â
ìîíîãðàôèÿõ Ä.Ã. Çâÿãèíöåâà è Ã.Ì. Çåíîâîé «Ýêîëîãèÿ àêòèíî-
ìèöåòîâ» (2001), à òàêæå Ã.Ì. Çåíîâîé è Ä.Ã. Çâÿãèíöåâà «Ðàçíî-
îáðàçèå àêòèíîìèöåòîâ â íàçåìíûõ ýêîñèñòåìàõ» (2002). Õàðàêòå-
ðèçóþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè àêòèíîìèöåòíûõ êîìïëåê-
ñîâ ðàçíûõ òèïîâ ïî÷â è çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ ìèöå-
ëèàëüíûõ ïðîêàðèîò â áèîãåîöåíîçàõ. Àêòèíîìèöåòû âìåñòå ñ äðó-
ãèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè âêëþ÷àþòñÿ â êîíâåéåðíóþ ïåðåðàáîòêó
ðàñòèòåëüíûõ ìàòåðèàëîâ, ïðèíèìàÿ ó÷àñòèå â èõ ðàçëîæåíèè íà
ïîñëåäíèõ ýòàïàõ, ãèäðîëèçóÿ òðóäíîäîñòóïíûå îðãàíè÷åñêèå âå-
ùåñòâà. Ðàçëè÷íûå ðîäû àêòèíîìèöåòîâ ïîýòàïíî ó÷àñòâóþò â ýòîì
ïðîöåññå, çàíèìàÿ îïðåäåëåííóþ ïðîñòðàíñòâåííóþ è âðåìåííóþ
ïîçèöèþ â ýêîñèñòåìå, ñîãëàñíî àäàïòèâíûì ïðèñïîñîáëåíèÿì ê
íàçåìíîìó ñóùåñòâîâàíèþ, ñâîéñòâàì ìèöåëèÿ è ñïîð, ýêîëîãè-
÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì, ýêîëîãè÷åñêèì ñòðàòåãèÿì è òèïó âçàè-
ìîîòíîøåíèé ñ äðóãèìè îðãàíèçìàìè â àêòèíîìèöåòíîì êîìïëåêñå.

Âçàèìîäåéñòâèÿ àêòèíîìèöåòîâ ñ äðóãèìè îðãàíèçìàìè â ýêî-
ñèñòåìàõ ðàññìàòðèâàþòñÿ íå òîëüêî â òðàäèöèîííîì ïëàíå àíòà-
ãîíèçìà (àíòèáèîòèêîîáðàçîâàíèÿ). Ïîêàçàíî, ÷òî àêòèíîìèöåòû
â óñëîâèÿõ àññîöèàöèè ìîãóò âñòóïàòü â ïîëîæèòåëüíûå âçàèìî-
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îòíîøåíèÿ è ïðè ýòîì ìåíÿòü ñâîþ ìîðôîëîãèþ è ôóíêöèîíàëü-
íóþ äåÿòåëüíîñòü. Â ÷àñòíîñòè, ýêñïåðèìåíòàëüíî áûëè ïîëó÷åíû
àêòèíîëèøàéíèêè – àññîöèàöèÿ àêòèíîìèöåòîâ ñ âîäîðîñëÿìè. Î
ñóùåñòâîâàíèè èõ â ïðèðîäå ìàëî ÷òî èçâåñòíî. Îäíàêî ñðàâíè-
òåëüíî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû àêòèíîìèöåòû â àêòèâíîé æèç-
íåííîé ôîðìå â ïðèðîäíûõ âîäîðîñëåâûõ öåíîçàõ – â ìåñòàõ ïåð-
âè÷íîãî ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ íà âûõîäàõ êàðáîíàòíûõ ïîðîä. Ïðè
ýòîì ñòðåïòîìèöåòû ñîñòàâëÿþò îò 58 äî 90% áèîìàññû ïðîêàðè-
îòíîãî ãåòåðîòðîôíîãî êîìïîíåíòà öåíîçà. Îáíàðóæåíà ñïåöèôè÷-
íîñòü (êîìïëåìåíòàðíîñòü) áîëüøèíñòâà êóëüòóð ñòðåïòîìèöåòîâ
â îòíîøåíèè çåëåíûõ îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé. Êîàãðåãàöèÿ ãèô
ñòðåïòîìèöåòà è êëåòîê âîäîðîñëè èìååò ëåêòèí-óãëåâîäíóþ ïðè-
ðîäó è ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ëèøàéíèêîïîäîáíîãî òàëëîìà.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî êèøå÷íèê ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ïðåä-
ñòàâëÿåò äëÿ àêòèíîìèöåòîâ ñïåöèôè÷åñêóþ íèøó, ãäå ðàçìíîæà-
þòñÿ è íà÷èíàþò äîìèíèðîâàòü ïðåäñòàâèòåëè ðåäêèõ ðîäîâ ìè-
öåëèàëüíûõ ïðîêàðèîò.

Â ìîíîãðàôèè Ò.Ã. Äîáðîâîëüñêîé «Ñòðóêòóðà áàêòåðèàëüíûõ
ñîîáùåñòâ ïî÷â» (2002) äîêàçûâàåòñÿ, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ïî÷âåí-
íûõ ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ ïðîèñõîäèëî ïî ïðèíöèïó àääèòèâíîñ-
òè, à íå êîíêóðåíöèè. Ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ÿâëÿåòñÿ áëèçêèé
òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ áàêòåðèàëüíûõ ñîîáùåñòâ â ðèçîñôåðå,
àëüãîñôåðå è ôèòîñôåðå âûñøèõ ðàñòåíèé. Ñ ïîÿâëåíèåì ïî÷âåí-
íîãî ïîêðîâà ñëîæèâøèåñÿ ðàíåå ñèìáèîçû è àññîöèàöèè áàêòå-
ðèé ñ ðàñòåíèÿìè, ãðèáàìè è æèâîòíûìè òåððèòîðèàëüíî «ïåðå-
ìåñòèëèñü» â ïî÷âåííûé ÿðóñ â çîíû ðèçîñôåðû ìèêîñôåðû, äðè-
ëîñôåðû, êèøå÷íèê ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Íàëè÷èå â ïî÷âå
ìíîæåñòâåííûõ ëîêóñîâ îáåñïå÷èëî ôîðìèðîâàíèå â íèõ ðàçíîîá-
ðàçíûõ òèïîâ áàêòåðèàëüíûõ ñîîáùåñòâ. Ñîñòàâ êàæäîãî èç áàêòå-
ðèàëüíûõ ñîîáùåñòâ èìååò ñâîþ ñïåöèôèêó, îäíàêî âî âñåõ ëîêó-
ñàõ áàêòåðèàëüíîå ðàçíîîáðàçèå âûøå, ÷åì â «ôîíîâîé» ïî÷âå, ïîä
êîòîðîé ïîíèìàþò óñðåäíåííûé ïî÷âåííûé îáðàçåö, îòîáðàííûé
èç ãóìóñîâî-ìèíåðàëüíîãî èëè ìèíåðàëüíîãî ïî÷âåííîãî ãîðèçîí-
òà.

Êðîìå ìîçàè÷íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ áàêòåðèé â ïî÷âåííîì ÿðóñå
ñóùåñòâóåò è îïðåäåëåííàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ áàêòåðèàëüíûõ ñîîá-
ùåñòâ, ñâÿçàííàÿ ñ âåðòèêàëüíî-ÿðóñíîé îðãàíèçàöèåé ôèòîöåíî-
çîâ.

1.1. Фототрофные микробные сообщества (ФМС)

Ïåðâûìè íà Çåìëå ôîðìàìè ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé
îðãàíèçàöèè ñîâìåñòíîãî ïðîæèâàíèÿ îðãàíèçìîâ áûëè ìèêðîá-
íûå ñîîáùåñòâà. Èìåííî â ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâàõ ïðèðîäà àïðî-



12

áèðîâàëà âñå ìíîãîîáðàçèå áèîòè÷åñêèõ ñâÿçåé, êîòîðûå óêðåïè-
ëèñü è ïîëó÷èëè ðàçâèòèå â áèîñôåðå.

Ã.À. Çàâàðçèí, íàçûâàÿ öèàíîáàêòåðèàëüíûå ñîîáùåñòâà «êî-
ëîäöåì â ïðîøëîå» (Çàâàðçèí, Êðûëîâ, 1983), ñ÷èòàåò, ÷òî ïðîêà-
ðèîòíàÿ ôîòîòðîôíàÿ ñèñòåìà, âîçíèêøàÿ íà çàðå æèçíè, íå òîëü-
êî îñòàâàëàñü íåïðåðûâíîé âî âðåìåíè, íî ïîñëóæèëà è ñëóæèò
òîé îñíîâîé, íà êîòîðîé âîçíèêàþò íàäñòðîéêè áîëåå îðãàíèçî-
âàííûõ ãðóïï.

Ïðèíöèïèàëüíîå îòëè÷èå ÔÌÑ îò âñåõ äðóãèõ ìèêðîáíûõ ñî-
îáùåñòâ çàêëþ÷àåòñÿ â íàëè÷èè ôîòîñèíòåçà, ÷òî îïðåäåëÿåò ñòðî-
ãî î÷åð÷åííûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè, ñâÿçàííûå ñ êîëè÷åñòâîì è
êà÷åñòâîì ñâåòà. Òîëüêî â óñëîâèÿõ äîñòàòî÷íîé îñâåùåííîñòè
÷ëåíû ñîîáùåñòâà è ñîîáùåñòâî â öåëîì ìîãóò äîñòèãàòü áëàãîäåí-
ñòâèÿ, êîòîðîå âûðàæàåòñÿ â îáùåé ïðîäóêòèâíîñòè.

Â ñâîþ î÷åðåäü îò ôèòîöåíîçà îíè îòëè÷àþòñÿ äâîéñòâåííûì
õàðàêòåðîì ñóùåñòâîâàíèÿ. Ñ îäíîé ñòîðîíû, êîðîòêèé æèçíåí-
íûé öèêë èõ îòäåëüíûõ ÷ëåíîâ, êàê è ìèêðîáîâ, ïðèâîäèò ê áîëü-
øåé äèíàìè÷íîñòè â ñòðóêòóðå è ñòàòóñå ÔÌÑ è áûñòðîé èõ èç-
ìåí÷èâîñòè âî ôëóêòóèðóþùåé ñðåäå. Ñ äðóãîé – âûñîêèå òåìïû
ðàçìíîæåíèÿ îáåñïå÷èâàþò áûñòðîå âîññòàíîâëåíèå ñòðóêòóðû
ñîîáùåñòâà ïðè ðàçðóøåíèè åãî áèîòîïà.

Â òî æå âðåìÿ âñåãäà âîçíèêàåò âîïðîñ: íàñêîëüêî ïðî÷íû ñâÿ-
çè, îáúåäèíÿþùèå ôîòîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû â ïðèðîäå? Äåé-
ñòâèòåëüíî ëè âîçíèêàåò èñòèííîå ñîîáùåñòâî, â êîòîðîì ïðàâî-
ìî÷íî èçûñêàíèå îáùåýêîëîãè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé, èëè íàëè-
öî ñëó÷àéíàÿ àãðåãàöèÿ îêàçàâøèõñÿ âáëèçè äðóã îò äðóãà âèäîâ,
â ñîâîêóïíîñòè êîòîðûõ íå äåéñòâóþò ïðè÷èííî-ñëåäñòâåííûå ñâÿ-
çè? Â êàêèõ ñëó÷àÿõ è ñ êàêîãî ìîìåíòà ñêîïëåíèå îðãàíèçìîâ
ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñîîáùå-
ñòâî?

Ìíîãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ âîäíûõ è ïî÷âåííûõ ÔÌÑ ïî
àíàëîãèè ñ ôèòîöåíîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè òðàäèöèîííî
îïèðàþòñÿ íà èíâåíòàðèçàöèþ âèäîâîãî ñîñòàâà è îïðåäåëåíèå
êîëè÷åñòâåííûõ ïàðàìåòðîâ: ÷èñëåííîñòè, áèîìàññû, ïðîäóêöèè,
à òàêæå íåêîòîðûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ êàòåãîðèé – èíòåíñèâíîñòè
ôîòîñèíòåçà, äûõàíèÿ, óòèëèçàöèè áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ. Ïîðîé
ðàññìàòðèâàåòñÿ õîä ñåçîííûõ è àëëîãåííûõ ñóêöåññèé.

Îäíàêî, êàê ïðàâèëî, ïîëó÷åííàÿ èíôîðìàöèÿ êàñàåòñÿ ëèøü
îòäåëüíûõ ñòîðîí æèçíåäåÿòåëüíîñòè îðãàíèçìîâ è ïîïóëÿöèé, íî
íå ñîîáùåñòâà â öåëîì. Â òî æå âðåìÿ ñóùåñòâóþò è íåêîòîðûå
ãèïîòåçû î ìåõàíèçìå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êàê ìîäåëüíûõ, òàê è
ïðèðîäíûõ ñèñòåì ìèêðîôîòîòðîôîâ.

Îáîáùàÿ ëèòåðàòóðíûå äàííûå, ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî çíà÷èòåëü-
íîå ðàçíîîáðàçèå ÔÌÑ îïðåäåëÿåòñÿ ðàçíîîáðàçèåì çàñåëÿåìûõ
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èìè áèîòîïîâ è áèîðàçíîîáðàçèåì ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà ÔÌÑ:
ïðîêàðèîòîâ è ýóêàðèîòîâ.

Óðîâåíü ÷èñòî ôèçè÷åñêèõ (ìåõàíè÷åñêèõ) êîíòàêòîâ îðãàíèç-
ìîâ â ñîîáùåñòâå ïîçâîëÿåò è äëÿ âîäíûõ, è äëÿ ïî÷âåííûõ ÔÌÑ
ðàññìàòðèâàòü èõ êàê äèôôóçíûå, êîãäà èìååòñÿ ïðîñòðàíñòâî (ñâî-
áîäíàÿ çîíà) ìåæäó ôîòîòðîôàìè. Â ýòîì ñëó÷àå àãðåãàöèè êëåòîê
âîçíèêàþò â îñíîâíîì îäíîâèäîâûå, êàê îáúåäèíåíèå ïîòîìêîâ
îòäåëüíîé îñîáè. Ñâÿçü ðàçíûõ âèäîâ äîñòàòî÷íî óñëîâíà, ñëó÷àé-
íà è äåéñòâóåò â ïðåäåëàõ ìèãðàöèè ýêçîìåòàáîëèòîâ.

Äèôôóçíûå ñîîáùåñòâà, êàê â ïî÷âå, òàê è â âîäå, ïðè íàëè-
÷èè îïðåäåëåííûõ óñëîâèé ñòàíîâÿòñÿ ñîìêíóòûìè, ôîðìèðóÿ
ñêîïëåíèÿ, ïîëó÷èâøèå â îáîèõ ñëó÷àÿõ íàçâàíèå «öâåòåíèå».

Ãîâîðÿ î ñâîåîáðàçèè äèôôóçíûõ ïî÷âåííûõ ÔÌÑ, èõ ñêîðåå
ìîæíî îòíåñòè íå ê ñîîáùåñòâàì, à ê êîìïëåêñàì ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ. Ä.Ã. Çâÿãèíöåâ (1987) ââîäèò ïîíÿòèå êîìïëåêñà äëÿ ïî÷âåí-
íûõ ñàïðîòðîôîâ âçàìåí ïîíÿòèÿ ìèêðîáîöåíîçà, ïîñêîëüêó ñðå-
äè ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íåò ñòðîãîé è æåñòêîé îðãàíèçî-
âàííîñòè â åäèíóþ ñèñòåìó íà îñíîâå ñðåäîâûõ ãîðìîíîâ èëè êà-
êîãî-ëèáî äðóãîãî ñïîñîáà.

Îäíàêî òàêèå óíèêàëüíûå ÿâëåíèÿ ïðèðîäíîãî ìàññîâîãî ðàç-
ìíîæåíèÿ ìèêðîáîâ, êàê «öâåòåíèå» âîäû è ïî÷âû, áåçóñëîâíî,
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ôóíêöèîíàëüíî åäèíóþ ñèñòåìó ôîòîòðîôîâ,
öåíîïîïóëÿöèè ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ñ êîíñîðòàìè.

Ñâîåîáðàçèå âîäû è ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ, îïðåäåëÿåò è
ñâîåîáðàçèå ñôîðìèðîâàííûõ â ýòèõ ñðåäàõ ÔÌÑ. Äèôôóçíûå êîì-
ïëåêñû ôîòîòðîôîâ ïî÷âû è âîäû ñëåäóåò ïðèçíàòü ïåðâè÷íûìè
(ìàòåðèíñêèìè, ìàòðè÷íûìè) ïî îòíîøåíèþ ê ôåíîìåíó «öâåòå-
íèÿ», ìàòàì, ïëåíêàì, êîðî÷êàì è èíûì ôîðìàì àãðåãàöèè, â
êîòîðûõ íàáëþäàþòñÿ íåïîñðåäñòâåííûå ôèçè÷åñêèå êîíòàêòû
îñîáåé. Â îïðåäåëåííûé ìîìåíò ñêëàäûâàþòñÿ óñëîâèÿ, çàïóñêàþ-
ùèå ìåõàíèçì ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ ìèêðîôîòîòðîôîâ, ïîðîé
âçðûâíîãî õàðàêòåðà, ÷òî ïðèâîäèò ê ìãíîâåííîé êîëîíèçàöèè
çíà÷èòåëüíîãî ïðîñòðàíñòâà ïî÷âû èëè àêâàòîðèè.

Âåðîÿòíî, ñâÿçè, äåéñòâóþùèå â äèôôóçíûõ ñîîáùåñòâàõ-êîì-
ïëåêñàõ è ñîìêíóòûõ ñîîáùåñòâàõ-àãðåãàöèÿõ, òàê æå, êàê è ñèã-
íàëüíûå ñèñòåìû ìåæäó îðãàíèçìàìè, íåñêîëüêî îòëè÷àþòñÿ, õîòÿ
è ñîõðàíÿþò îáùèå ñâîéñòà.

Â ñèëó ýêîëîãè÷åñêèõ ïðè÷èí, ñâÿçàííûõ ñ ïðîáëåìîé ÷èñòîé
âîäû è íàðóøåíèåì âîäíûõ ýêîñèñòåì, ïåðâè÷íî âíèìàíèå èññëå-
äîâàòåëåé áûëî ïðèâëå÷åíî ê âîäîåìàì. Îòäàâàÿ îò÷åò, ÷òî âîäà
êàê ñðåäà îáèòàíèÿ çíà÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ïî÷âû, ÷òî îáóñ-
ëîâëèâàåò ñïåöèôèêó ñîñòàâà àëüãîôëîðû, ìû âûíóæäåíû äëÿ
ïîäõîäà ê îáúÿñíåíèþ îðãàíèçàöèè ñîîáùåñòâ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷-
âû ïðîàíàëèçèðîâàòü ìíîãî÷èñëåííûå èñòî÷íèêè ïî âîäíûì ÔÌÑ.
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Íå óãëóáëÿÿñü â äåòàëè ãðîìàäíîãî ìàòåðèàëà ïî «öâåòåíèþ»
âîäû, ìû ïîïûòàåìñÿ îáñóäèòü îáùèå ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè ÔÌÑ,
ïîìíÿ, îäíàêî, ÷òî ïî÷âà è âîäà – ñîâåðøåííî ðàçíûå ñðåäû îáè-
òàíèÿ, ïðàâäà, â òîì è äðóãîì ñëó÷àå çàñåëåííûå ìèêðîáàìè ñ
ôîòîëèòîàâòîòðîôíûì òèïîì ïèòàíèÿ.

Ïðè ëþáîì òèïå ñòðîåíèÿ ÔÌÑ ãëàâíûì ôàêòîðîì, âåäóùèì
ê îáúåäèíåíèþ âîêðóã ôîòîòðîôîâ îðãàíèçìîâ ñ äðóãèìè òèïàìè
ïèòàíèÿ, ÿâëÿåòñÿ ñïîñîáíîñòü ïåðâûõ ê ñèíòåçó îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà è âûäåëåíèþ â îêðóæàþùóþ ñðåäó çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè
ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè. Â çàâèñèìîñòè îò âèäà ôîòîòðîôîâ, èõ âîç-
ðàñòà, âíåøíåé ñðåäû è ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ êîëè÷åñòâî
ýêçîìåòàáîëèòîâ ñîñòàâëÿåò îò 1 äî 89% ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà
äëÿ âîäíûõ è ïî÷âåííûõ ôîðì (Äàóäà, 1974; Êëàéí, Óìîðèí, 1990;
Ñàóò, Óèòòèê, 1990; Ôðåíêåëü, Ñàä÷èêîâ, 1990; Ïàíèêîâ, 1992;
Ñàä÷èêîâ, êóëèêîâ, 1992; Straskrabova, 1990 è äð.). ×åì õóæå
âíåøíèå óñëîâèÿ äëÿ ðàçâèòèÿ âîäîðîñëåé, òåì áîëüøå ìåòàáîëè-
òîâ îíè âûäåëÿþò (Âåñåëàãî è äð., 1987). Ñðåäè âûäåëÿåìûõ âå-
ùåñòâ îáíàðóæåíû òàêèå êëàññû îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, êàê
ñàõàðà è ïîëèñàõàðèäû, îðãàíè÷åñêèå êèñëîòû, àìèíîêèñëîòû,
àìèäû, ëèïèäû, èõ ïðîèçâîäíûå, èçîïðåíîèäû, óãëåâîäîðîäû,
ôèòîãîðìîíû, ôåíîëüíûå ñîåäèíåíèÿ, âèòàìèíû, òîêñèíû (îáçî-
ðû: Ñàêåâè÷, 1985; Ñèðåíêî, Êîçèöêàÿ, 1988; Àíäðåþê è äð., 1990).
Âñëåäñòâèå ýòîãî âîêðóã êëåòîê è èõ êîìïëåêñîâ ñîçäàåòñÿ îñîáàÿ
çîíà ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèè îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, ïîëó÷èâ-
øàÿ íàçâàíèå ôèêîñðåäû (Îêñèþê, 1976; Bell, 1985), ôèêîñôåðû
(Kimura, 1990) èëè àëüãîñôåðû (Äåäûø, 1990). Ïî àíàëîãèè ñ ðè-
çîñôåðíûì ýôôåêòîì áûñòðàÿ òðàíñôîðìàöèÿ îðãàíè÷åñêîãî óã-
ëåðîäà ôèòîïëàíêòîííûìè áàêòåðèÿìè ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ôè-
êîñôåðíûé ýôôåêò, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî âîäîðîñëåâûå ýêñòðàöåë-
ëþëàðíûå ïðîäóêòû èçáèðàòåëüíî ñòèìóëèðóþò òå áàêòåðèè, êî-
òîðûå ëó÷øå àäàïòèðîâàíû ê ïîãëîùåíèþ ýòèõ âåùåñòâ (Bell, 1985).
Ñåëåêòèâíîñòü ôèêîñôåðû äîêàçàíà è ñ ïîìîùüþ ëàáîðàòîðíûõ
ýêñïåðèìåíòîâ ñ óñòîé÷èâûìè àëüãî-áàêòåðèàëüíûìè ñèñòåìàìè.
Ñïîñîáíîñòü áàêòåðèé îêèñëÿòü ýêçîìåòàáîëèòû – íå îáÿçàòåëüíî
ñðåäñòâî àäàïòàöèè, íî è ñïîñîá óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè âå-
ùåñòâ â îêðóæàþùåé ñðåäå. Âîäîðîñëåâàÿ àíòèáàêòåðèàëüíàÿ àê-
òèâíîñòü ìîæåò áûòü âàæíûì ïðèçíàêîì â îáðàçîâàíèè àëüãîáàê-
òåðèàëüíûõ àññîöèàöèé. Ñëåäîâàòåëüíî, àëüãîôèêîñôåðà ìîæåò
áûòü êàê ñòèìóëèðóþùèì, òàê è èíãèáèðóþùèì çâåíîì íà ïðè-
ðîäíûå áàêòåðèàëüíûå ïîïóëÿöèè.

Ñàìè êëåòêè ôîòîòðîôîâ è èõ âûäåëåíèÿ ïðåäñòàâëÿþò âåëè-
êîëåïíûé ñóáñòðàò ïèòàíèÿ äëÿ äðóãèõ îðãàíèçìîâ è èñòî÷íèê
ìàññèðîâàííîãî áèîõèìè÷åñêîãî âëèÿíèÿ íà íèõ. Ïîýòîìó âîçíè-
êàåò ðàñêèíóòàÿ ñåòü òðîôè÷åñêèõ è àëëåëîïàòè÷åñêèõ âçàèìîîò-
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íîøåíèé ñ ñàïðîòðîôàìè è áèîòðîôàìè. Ðåãóëÿòîðîì òàêèõ îòíî-
øåíèé âûñòóïàåò ñðåäà, â êîòîðîé ñîñòàâ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ îï-
ðåäåëÿåò âèäîâîé ñîñòàâ ñîîáùåñòâà. Â ñâîþ î÷åðåäü òðîôè÷åñêèå
ïàðòíåðû îêàçûâàþò âîçäåéñòâèå íà ôîòîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèç-
ìû íåïîñðåäñòâåííî (âûåäàíèå, ïàðàçèòèçì) èëè ÷åðåç èçìåíåíèå
óñëîâèé ñðåäû ïóòåì óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè ýêçîìåòàáîëèòîâ
èëè èõ ïðåâðàùåíèÿ. Â âîäíûõ ñîîáùåñòâàõ èìåííî âîäà ñîçäàåò
âîçìîæíîñòü áèîõèìè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó îðãàíèçìàìè. Âûäåëÿ-
åìûå êëåòêàìè ôîòîòðîôîâ ãàçû è îðãàíè÷åñêèå ìåòàáîëèòû îáðà-
çóþò ñâîåîáðàçíóþ «ñåòü», ïî êîòîðîé îðãàíèçìû ñîîáùàþòñÿ êîñ-
âåííî, íå âñòóïàÿ äðóã ñ äðóãîì â ïðÿìîé êîíòàêò (Õàéëîâ, 1970).

Â.Ä. Ôåäîðîâ (1987), ýêñòðàïîëèðóÿ ó÷åíèå î êîíñîðöèÿõ â
ãèäðîáèîëîãèþ, â êà÷åñòâå ãëîáàëüíîãî ýäèôèêàòîðà âûäâèãàåò
âîäíóþ òîëùó ôîòè÷åñêîé çîíû, â êîòîðîé ðàñïûëåíà îðãàíè÷åñ-
êàÿ âçâåñü, ñêëàäèðîâàíî ðàñòâîðåííîå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî è
ñîçäàåòñÿ ïåðâè÷íàÿ áèîìàññà âîäîðîñëåé – «ýôåìåðíàÿ» âîäíàÿ
êîíñîðöèÿ. Òðèàäà âûæèâàåìîñòè, îáåñïå÷èâàþùàÿ âîçìîæíîñòü
ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ â ïðèðîäíûõ àññîöèàöèÿõ: 1. Ïðîòèâîñòî-
ÿòü êîíêóðåíöèè, çàõâàòûâàòü òîò èëè èíîé îáúåì íèø; 2. Ïåðå-
æèâàòü ñòðåññû; 3. Âîññòàíàâëèâàòüñÿ ïîñëå íàðóøåíèÿ.

Äëÿ ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ äîêàçàíî (Agusti et al., 1992),
÷òî èõ ñòðóêòóðà è êîëè÷åñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè îïðåäåëÿþò-
ñÿ òðåìÿ âçàèìîäåéñòâóþùèìè ìåõàíèçìàìè: êîíòðîëåì ñíèçó
(ôèçèêî-õèìè÷åñêèå ôàêòîðû, â òîì ÷èñëå ïðèòîê áèîãåíîâ), êîí-
òðîëåì ñâåðõó (âûåäàíèå) è ñàìîðåãóëÿöèåé (âêëþ÷àþùåé èçìå-
íåíèå íà óðîâíå ñîîáùåñòâ è îòäåëüíûõ êëåòîê).

Ñåðèÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ðàáîò (Ëåâè÷ è äð., 1992 à; Ëåâè÷ è
äð., 1993 à, á; Áóëãàêîâ, Ëåâè÷, 1995; Ëåâè÷, 1995) ïîêàçàëà, ÷òî
çà ñòðóêòóðó ïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ îòâå÷àåò íàáîð ôàêòîðîâ,
âêëþ÷àþùèõ õèùíè÷åñòâî, êîëåáàíèÿ óñëîâèé ñðåäû, êîíêóðåí-
öèþ çà ïèùåâûå ðåñóðñû. Ïðè ýòîì îòíîøåíèå N:P âûñòóïàåò â
êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî ýêîëîãè÷åñêîãî ôàêòîðà, áîëåå âàæíî-
ãî, ÷åì ñàìîñòîÿòåëüíûå êîíöåíòðàöèè àçîòà è ôîñôîðà.

Ê ñìåíå õàðàêòåðà ñîîáùåñòâà è ñìåùåíèþ ÷èñëåííîñòè âèäîâ
â ôèòîïëàíêòîíå ïðèâîäÿò ðàçëè÷íûå òðåáîâàíèÿ ê ðÍ è âàðèà-
áåëüíîñòü ñêîðîñòè ðîñòà, äàþùèå ïðåèìóùåñòâî îäíîìó âèäó ïëàí-
êòîííîãî ñîîáùåñòâà íàä äðóãèì (Êîçèöêàÿ, 1992).

Ñâîåîáðàçèå äèôôóçíûõ âîäíûõ ñîîáùåñòâ ñâÿçàíî è ñ íàëè-
÷èåì ìåæäó èõ ÷ëåíàìè êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé. Äîêàçàòåëü-
ñòâîì íàëè÷èÿ êîíêóðåíöèè ïî ìåðå ôîðìèðîâàíèÿ ñîîáùåñòâà
ñ÷èòàþò ñíèæåíèå ñðåäíåãî îáúåìà êëåòêè (Äåâÿòêèí, 1979). Ïðè
ýòîì ïîëó÷àþò ïðåèìóùåñòâî âèäû ñ áîëüøåé îòíîñèòåëüíîé ïî-
âåðõíîñòüþ êëåòîê, à ïðè íàëè÷èè ïðåññà õèùíèêîâ – áîëåå áûñò-
ðî ðàçìíîæàþùèåñÿ.
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Â äîïîëíåíèå ê ïðåäñòàâëåíèþ î êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèÿõ
òðîôè÷åñêè áëèçêèõ îðãàíèçìîâ ïðåäëàãàåòñÿ ââåñòè çàêîí êîíã-
ðóýíòíîñòè (Ìèõàéëîâñêèé, 1988). Êîíãðóýíòíûå îòíîøåíèÿ –
ñâîåîáðàçíàÿ ýñòàôåòà ðåñóðñîâ, êîãäà ïðîäóêòû îäíîãî èç êîíãðó-
ýíòíûõ ïàðòíåðîâ ÿâëÿþòñÿ ðåñóðñàìè äëÿ äðóãîãî, ìåæäó ïàðò-
íåðàìè ïðîèñõîäèò ñáëèæåíèå ðåàëèçîâàííûõ íèø ïî âñåì îñÿì
ôèçè÷åñêîãî ôàçîâîãî ïðîñòðàíñòâà, ïî êîòîðûì ýòî íå ïðèâîäèò
ê ïåðåñå÷åíèþ íèø, à, ñëåäîâàòåëüíî, ê êîíêóðåíöèè. Òàêèì îá-
ðàçîì, áàçîâàÿ ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâà ïðåäñòàâëÿåòñÿ êàê ñèñòåìà
ìíîãîìåðíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø ïîïóëÿöèé ïëàíêòîííîãî ñîîá-
ùåñòâà.

Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ñòðóêòóðà ôèòîïëàíêòîííîãî ñîîáùåñòâà
çàâèñèò îò ðàçìåðà ýêîëîãè÷åñêîé íèøè âõîäÿùèõ â íåãî âèäîâ
(Ignatiades, 1994). Â ñîîáùåñòâàõ ñ áîëüøèì ÷èñëîì âèäîâ (>30)
ñîäåðæèòñÿ çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî âèäîâ ñ óçêîé íèøåé, íåâûñîêîé
÷èñëåííîñòüþ êëåòîê. Êàê ïðàâèëî, ýòè âèäû íå âûçûâàþò «öâå-
òåíèå» âîäû. Â ñîîáùåñòâàõ, âûçûâàþùèõ «öâåòåíèå» âîäû, îá-
ùàÿ ÷èñëåííîñòü êëåòîê íà äâà-òðè ïîðÿäêà âûøå; 75-79% ýòîé
ðàçíèöû îáåñïå÷èâàåòñÿ äîìèíèðîâàíèåì îäíîãî êàêîãî-òî âèäà.
Íà îñíîâàíèè øèðèíû íèøè è îáèëèÿ âèäîâ ôèòîïëàíêòîííûå
ñîîáùåñòâà ìîæíî ðàçäåëèòü ïî ñòåïåíè èåðàðõèè: ìàëî÷èñëåí-
íûå âèäû ñ øèðîêîé íèøåé â îñíîâàíèè; ìíîãî÷èñëåííûå âèäû
(âêëþ÷àÿ äîìèíèðóþùèå) ñ óìåðåííî øèðîêîé íèøåé; çàòåì ïî-
ïóëÿöèè ñ óçêîé íèøåé è íèçêîé ÷èñëåííîñòüþ âèäîâ.

Ñ÷èòàþò, ÷òî åñòü õàðàêòåðíûå ÷åðòû, ñâÿçûâàþùèå ïëàíê-
òîííûå è áåíòîñíûå àëüãîöåíîçû ñ ðàñòèòåëüíûì ïîêðîâîì (Îêñè-
þê, 1976):

– çàìåòíîå èçìåíåíèå ðàíåå ñóùåñòâóþùèõ óñëîâèé ñðåäû, ñî-
çäàíèå âòîðè÷íîé ñðåäû – ôèêîñðåäû;

– âñëåäñòâèå ýòîãî ñîçäàíèå óñëîâèé, áëàãîäàðÿ êîòîðûì îäíè
êîìïîíåíòû ðåãóëèðóþò â òîé èëè èíîé ìåðå æèçíü, ðàçâèòèå è
âîçîáíîâëåíèå äðóãèõ âèäîâ âïëîòü äî èñêëþ÷åíèÿ íåêîòîðûõ âè-
äîâ;

– â êàæäîé ñâîåé òî÷êå ñîîáùåñòâî ñîçäàåò áîëåå èëè ìåíåå
èíòåíñèâíûé êðóãîâîðîò âåùåñòâà è ýíåðãèè.

Ã.À. Çàâàðçèí (1984) âûäâèãàåò êîíöåïöèþ, ñîãëàñíî êîòîðîé
â ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâàõ îïðåäåëåííàÿ òðîôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà
ñîçäàåòñÿ çà ñ÷åò ãàçîîáìåíà ìèêðîîðãàíèçìîâ. Åå îòäåëüíûå ýòà-
ïû îñóùåñòâëÿþòñÿ âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûìè áàêòåðèÿìè. Íà
ïðèìåðå öèàíîáàêòåðèàëüíîãî ñîîáùåñòâà (ÖÁÑ) ïðèâîäèòñÿ ñõå-
ìà êàòàáîëè÷åñêîãî ìèêðîáíîãî ãàçîîáìåíà. Â äàííîì ñîîáùåñòâå
îãðàíè÷èâàþùèì ôàêòîðîì ÿâëÿåòñÿ ñâåò. Ýòî îïðåäåëÿåò ðàñïî-
ëîæåíèå îðãàíèçìîâ ïî ñëîÿì. Âåðõíèé çàíèìàþò ñâåòîâûíîñëè-
âûå öèàíîáàêòåðèè, ñïåêòð ïîãëîùåíèÿ êîòîðûõ îïðåäåëÿåòñÿ
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õëîðîôèëëîì à. Â çîíå èõ ðàçâèòèÿ ñîçäàþòñÿ äåôèöèò ÑÎ
2 
è èçáû-

òîê Î
2
. Íåîáõîäèìî ðåøåíèå ïðîáëåìû ãàçîâîãî òðàíñïîðòà – áûñ-

òðîòà óäàëåíèÿ Î
2
 è ïðèòîêà ÑÎ

2
.
 
Ïðîòèâîðå÷èå ðåøàåòñÿ áëàãîäà-

ðÿ âûñîêîé ðàñòâîðèìîñòè óãëåêèñëîòû è ìàëîé – êèñëîðîäà. Êèñ-
ëîðîä ðàññåèâàåòñÿ, óãëåêèñëûé ãàç ïîñòóïàåò â æèäêóþ ôàçó. Àíà-
ýðîáíûå ôîòîñèíòåçèðóþùèå áàêòåðèè ðàñïîëàãàþòñÿ ïîä öèàíî-
áàêòåðèÿìè, èñïîëüçóÿ Í

2
 è Í

2
S.

Ðàññìîòðåíèå âçàèìîäåéñòâèé â ìèêðîáíîé êàòàáîëè÷åñêîé
ñèñòåìå ïîçâîëÿåò çàêëþ÷èòü, ÷òî ñîîáùåñòâî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
íå÷òî áîëüøåå, ÷åì ïðîñòóþ ñóììó îðãàíèçìîâ ñ ðàçíûìè ôèçèî-
ëîãè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè. Ýòî åäèíîå öåëîå, â êîòîðîì ãàçû èñïîë-
íÿþò ðîëü ýíåðãîíîñèòåëåé ìåæäó îòäåëüíûìè ïîäñèñòåìàìè. Ïî
ñàìîé ïðèðîäå ñèñòåìà ñîñòàâëåíà èç äàëåêèõ äðóã îò äðóãà îðãà-
íèçìîâ, íå ðîäñòâåííûõ ìåæäó ñîáîé. Ñèñòåìà ïðåäñòàâëÿåò îò-
÷åòëèâóþ öåëîñòíîñòü ñ î÷åíü îïðåäåëåííûìè òðîôè÷åñêèìè ñâÿ-
çÿìè è ìåõàíèçìàìè ðåãóëÿöèè. Ïðåäëîæåííûå àáñòðàêòíûå òðî-
ôè÷åñêèå ñâÿçè ìîãóò ðåàëèçîâûâàòüñÿ âíå çàâèñèìîñòè îò ðàññòî-
ÿíèÿ ìåæäó îðãàíèçìàìè (íàïðèìåð, â îêåàíå ìåæäó ãðóïïèðîâ-
êàìè ñóùåñòâóþò áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ è áîëüøîå âðåìÿ ïåðåíîñà),
íî ìîæåò áûòü îðãàíèçîâàíà íå òîëüêî ôèçèîëîãè÷åñêè, íî è ìîð-
ôîëîãè÷åñêè åäèíàÿ ñèñòåìà ÖÁÑ.

Ãðàíüþ ïåðåõîäà ñîîáùåñòâà äèôôóçíîãî òèïà ê ñîìêíóòîìó,
ïî Ã.À. Çàâàðçèíó (1984), ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå íå òîëüêî ôèçèîëîãè-
÷åñêèõ êîíòàêòîâ, íî è ôèçè÷åñêèõ. Â ðåçóëüòàòå ìîæåò áûòü îá-
ðàçîâàíà ìîðôîëîãè÷åñêè åäèíàÿ ñèñòåìà ÔÌÑ. Íàèáîëåå èçó÷åí-
íûìè íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ñîîáùåñòâàìè ïîäîáíîãî òèïà ÿâëÿþò-
ñÿ öèàíîáàêòåðèàëüíûå (ÖÁÑ), îáðàçóþùèå ìàòû â âîäîåìàõ ðàç-
ëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ è ðàçëè÷íîãî ãåîãðàôè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ.
Ñïîñîáíîñòü öèàíîáàêòåðèé âñòóïàòü â ñèìáèîòè÷åñêèå îòíîøå-
íèÿ ñ äðóãèìè îðãàíèçìàìè, äðåâíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ, ïðèñïî-
ñîáëåííîñòü ê ýêñòðåìàëüíûì óñëîâèÿì ñðåäû äàëè èì âîçìîæ-
íîñòü ñîçäàâàòü ñîîáùåñòâà, ñïîñîáíûå âûïîëíÿòü ôóíêöèè ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ. Âîçíèêàþò îáðàçîâàíèÿ îïðåäåëåííîé
òåêñòóðû, â êîòîðûõ àññîöèèðîâàíû öèàíîáàêòåðèè, âîäîðîñëè è
ðàçëè÷íûå ãðóïïû àâòîòðîôíûõ ôîòîñèíòåçèðóþùèõ àíàýðîáíûõ
è ãåòåðîòðîôíûõ áàêòåðèé. Òàê, èç ïëåíîê ñëîèñòîé ñòðóêòóðû,
ñîáðàííûõ â ìîðñêîé âîäå, âûäåëåíî áîëåå 60 èçîëÿòîâ. Àâòîòðîô-
íûé áëîê ýòîãî ñîîáùåñòâà âêëþ÷àë äâà âèäà âîäîðîñëåé è 20 âè-
äîâ öèàíîáàêòåðèé (Stal, Krumbein, 1985). Öèàíîáàêòåðèàëüíûå
àëêàëîôèëüíûå îçåðíûå ìàòû èìåþò ñòðîãóþ ñòðàòèôèêàöèþ ñ
ïðîñëîéêàìè ôîñôàòà êàëüöèÿ (Ãåðàñèìåíêî è äð., 2003). Â ñòðóê-
òóðå õîðîøî âûðàæåíû ñëîèñòîñòü è öâåòîâàÿ ãàììà. Ïðè òîëùè-
íå îêîëî 10 ìì ìàòû äîâîëüíî ðûõëûå èç-çà íàëè÷èÿ âî âñåõ ñëî-
ÿõ íåðàçëîæèâøèõñÿ íèòåé öèàíîáàêòåðèé. ßñíî âûðàæåíû ÷å-
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òûðå çîíû, ðàçäåëåííûå ìèíåðàëüíûìè ñëîÿìè: 1 – îêñèãåííîãî
ôîòîñèíòåçà, çåëåíîãî öâåòà ñ ðàçâèòèåì íèò÷àòûõ öèàíîáàêòåðèé;
2 – àíîêñèãåííîãî ôîòîñèíòåçà, êîðè÷íåâàòî-ìàëèíîâîãî öâåòà, ãäå
ñëîè ðàçâèòèÿ ïóðïóðíûõ áàêòåðèé ÷åðåäóþòñÿ ñ ïðîñëîéêàìè ìè-
íåðàëîâ; 3 – çàõîðîíåíèÿ öèàíîáàêòåðèé, êîðè÷íåâàòî-çåëåíîãî
öâåòà ñ ïðîñëîéêàìè ìèíåðàëîâ; 4 – ñóëüôàòðåäóêöèè, ñåðîâàòî-
÷åðíîãî öâåòà. Ïðè ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè ñòðóêòóðû, ôóíêöèè
è ìèêðîáíîãî ðàçíîîáðàçèÿ òåðìîôèëüíûõ, ãàëîôèëüíûõ è àëêà-
ëîôèëüíûõ öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ñîîáùåñòâ äîêàçàíà èõ èäåíòè÷-
íîñòü ïî ôóíêöèîíàëüíûì ãðóïïàì ìèêðîîðãàíèçìîâ, ìåòàáîëè-
÷åñêèå ñâÿçè êîòîðûõ ïðèâîäÿò ê àíàëîãèè èõ ñòðóêòóðû (Ãåðàñè-
ìåíêî, 2002).

Íà äèôôåðåíöèàöèþ ÔÌÑ âëèÿþò âíåøíèå ôàêòîðû, íàïðè-
ìåð, óäîáðåíèÿ. Òàê, íàïðèìåð, â ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèÿõ íà
òîðôå ïàíöèðíûå àìåáû ñîñòàâëÿëè 48% îáùåé ìèêðîáíîé áèî-
ìàññû, ãåòåðîòðîôíûå áàêòåðèè – 15, öèàíîáàêòåðèè – 14, äèàòî-
ìåè – 13%. Íåçíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî áèîìàññû ïðèõîäèëîñü íà
äîëþ äðóãèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ: ìèêðîâîäîðîñëè – 7, æãóòèêîâûå –
2 è ãåòåðîòðîôíûå ôëàãåëëÿòû – 2% (Gilbert et al., 1998).

Öèàíîáàêòåðèè ôîðìèðóþò ñîîáùåñòâà òèïà «âîéëîê» èëè
«âîðñ» äëÿ íà÷àëüíîé ñòàäèè è «êîæà». Âîéëîê ïðèîáðåòàåò ìåõà-
íè÷åñêóþ óñòîé÷èâîñòü çà ñ÷åò ïåðåïëåòåíèÿ ïðîòèâîäåéñòâóþùèõ
ðàçðûâó íèòåé â «òêàíü» (â òåêñòèëüíîì ñìûñëå). Ïðè ýòîì ïðî-
ìåæóòêè ìåæäó íèòÿìè ñâîáîäíû è íå ñîçäàþò äèôôóçíûõ îãðà-
íè÷åíèé (Çàâàðçèí, 2003).

×òîáû ñèñòåìà îñòàâàëàñü óñòîé÷èâîé, íåîáõîäèìî äîñòàòî÷-
íîå ÷èñëî âèäîâ. Â ðàçâèòèè ñîîáùåñòâ âîçíèêàþò âèäîâûå ôëóê-
òóàöèè è âàðèàöèè. Ôëóêòóàöèè îïðåäåëÿþòñÿ êàê ïîâòîðÿþùèå-
ñÿ ìîäèôèêàöèè ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà (íàïðèìåð, â ñåçîííîì àñ-
ïåêòå), à âàðèàöèè – êàê ïîñòîÿííûå èçìåíåíèÿ, âåäóùèå ê ïðå-
âðàùåíèþ îäíîãî ñîîáùåñòâà â äðóãîå (Boero, 1994). Îáà ÿâëåíèÿ
ñâÿçàíû ñ áèîëîãè÷åñêèìè, â òîì ÷èñëå ðåïðîäóêòèâíûìè, ïàðà-
ìåòðàìè âèäîâ è ôàêòîðàìè ñðåäû. Ïðè ýòîì áîëüøóþ è åùå íåäî-
îöåíåííóþ ðîëü èãðàþò ïîêîÿùèåñÿ ñòàäèè â äèíàìèêå ÔÌÑ. Â
ïðèíÿòîé ìîäåëè áèîìàññà ñîîáùåñòâà ïðèíèìàåòñÿ îòíîñèòåëüíî
ñòàáèëüíîé, íî ñîñòàâëÿåìîé èçìåí÷èâûì íàáîðîì âèäîâ. Ïðè èç-
ìåíåíèè óñëîâèé ñðåäû ìîãóò ðåçêî èçìåíèòüñÿ ðîëü ðåäêèõ âè-
äîâ, èõ âêëàä â áèîìàññó ñîîáùåñòâà, ïîýòîìó ðåäêèå âèäû äîëæ-
íû ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íåîáõîäèìûé êîìïîíåíò ñîîáùåñòâà, êàê
èñòî÷íèê ïîòåíöèàëüíûõ âàðèàöèé, ðåçåðâóàð ãåíåòè÷åñêîãî è
ýêîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ.

Äîêàçàòåëüñòâîì ìîðôîëîãè÷åñêîé è ôóíêöèîíàëüíîé öåëîñò-
íîñòè ÔÌÑ ÿâëÿåòñÿ îáíàðóæåíèå íîâîãî ÿâëåíèÿ – ñàìîñáîðêè
(Ðàèëêèí, 1994). Ïðè ðàçðóøåíèè ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâ ìîðñêèõ
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ìèêðîîðãàíèçìîâ, ñîñòîÿùèõ èç âîäîðîñëåé, áàêòåðèé è îäíîêëå-
òî÷íûõ æèâîòíûõ, ìåõàíè÷åñêè óäàëåííûõ èç ïðèðîäíûõ ìåñòî-
îáèòàíèé, íàáëþäàëîñü âîññòàíîâëåíèå òîïè÷åñêîé è òðîôè÷åñêîé
ñòðóêòóð. Ñàìîñáîðêà ìèêðîîáðàñòàíèé èç ñóñïåíçèè êëåòîê â
ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ íà äíå ÷àøêè Ïåòðè çàâåðøàëàñü ÷åðåç
24 ÷. Åå ñêîðîñòü íå çàâèñåëà îò ñòàäèè ðàçâèòèÿ (âîçðàñòà) ïðè-
ðîäíîãî äîíîðíîãî ñîîáùåñòâà. Êà÷åñòâåííûé è êîëè÷åñòâåííûé
ñîñòàâû ïîëó÷åííîãî â ëàáîðàòîðèè ñîîáùåñòâà ïî÷òè íå îòëè÷à-
ëèñü îò ñîñòàâà ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâ. Êëèìàêñíûå ñîîáùåñòâà çà-
âåðøàëè ñàìîñáîðêó ÷åðåç 6 ÷.

Ïîä âëèÿíèåì àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ
íåîáû÷íûå òðàíñôîðìèðîâàííûå ñîîáùåñòâà íîâîãî òèïà (Ñîðîêèí
è äð., 1996). Ïðè ñáðîñå ñòîêîâ èç õîçÿéñòâ ìàðèêóëüòóðû â òå÷å-
íèå 20 ëåò ðåçêî ïîâûñèëñÿ óðîâåíü òðîôíîñòè ìîðñêèõ ëàãóí.
Ýòî ïðèâåëî ê ôîðìèðîâàíèþ ìîùíîãî è íåîáû÷àéíî ñòàáèëüíîãî
â ñåçîííîì è ìíîãîëåòíåì àñïåêòàõ «öâåòåíèÿ» ïëàíêòîííûõ öèà-
íîáàêòåðèé. Â íîâîì ñîîáùåñòâå èìåëèñü ñëåäóþùèå õàðàêòåðíûå
÷åðòû: îòñóòñòâèå ñåçîííîé ñóêöåññèè, âûñîêàÿ ïëîòíîñòü êëåòîê,
íà 85-90% ïðåäñòàâëåííàÿ öèàíîáàêòåðèÿìè èç òðåõ ðîäîâ, î÷åíü
âûñîêîå ñîäåðæàíèå ëàáèëüíîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â âîäå;
ðåêîðäíî âûñîêàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ïðè áëèçêîì ê àíàëèòè-
÷åñêîìó ñîäåðæàíèþ â âîäå ñîëåâûõ áèîãåíîâ â òå÷åíèå âñåãî ãîäà,
íî ïðè ýòîì íåîáû÷àéíî âûñîêàÿ ñêîðîñòü îáîðîòà – íå áîëåå 3 ìèí.
äëÿ ÐÎ

4
-Ð; îòñóòñòâèå íîðìàëüíîé ïèùåâîé öåïè èç-çà òîêñè÷åñ-

êîãî èíãèáèðîâàíèÿ ôàóíû öèàíîáàêòåðèÿìè.
Äîìèíèðóþùåå ñîîáùåñòâî öèàíîáàêòåðèé îêàçàëîñü ñïîñîá-

íûì âûïîëíèòü â ýêîñèñòåìå ôóíêöèè ãåòåðîòðîôîâ – äåñòðóêöèþ
è ðåãåíåðàöèþ áèîãåíîâ (íà äîëþ èõ ïðèõîäèëîñü äî 70% â ñóì-
ìàðíîì äûõàíèè ïëàíêòîííîãî ñîîáùåñòâà), õîòÿ â íîðìàëüíûõ
ýêîñèñòåìàõ ýòà ðåãåíåðàöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ãåòåðîòðîôàìè.

Èòàê, öåëîñòíîñòü ÔÌÑ-âåëè÷èí âàðèàáåëüíàÿ: îò äèôôóçíî-
ãî êîìïëåêñà êëåòîê, îòäåëåííûõ äðóã îò äðóãà ñóùåñòâåííûìè
ðàññòîÿíèÿìè, äî öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ìàòîâ, òåêñòóðà êîòîðûõ,
îáðàçîâàííàÿ îðãàíèçìàìè ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé, ñõîäíà ñ
òêàíüþ ëèñòà. Ïîýòîìó â ñòîëü ðàçíîîáðàçíûõ äàæå ïî óðîâíþ
ìåõàíè÷åñêèõ êîíòàêòîâ îðãàíèçìîâ ñîîáùåñòâàõ ðàçíîîáðàçíû èí-
òèìíûå ìåõàíèçìû ðåãóëÿöèè è ñàìîðåãóëÿöèè.

Îáùèå ñâîéñòâà âîäíûõ ÔÌÑ ïðîÿâëÿþòñÿ: 1) â ýêñêðåöèè
çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà, âñëåäñòâèå ÷åãî âîç-
íèêàþò áèîòè÷åñêèå ñâÿçè – êîíêóðåíöèÿ, ïàðàçèòèçì, õèùíè÷å-
ñòâî. Õàðàêòåð ýòèõ ñâÿçåé âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ ëèíåéíûìè
ðàçìåðàìè, îáúåìîì îñîáåé è òåìïàìè èõ ðàçìíîæåíèÿ; 2) â ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèè ýêîëîãè÷åñêèõ íèø ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ
â çàâèñèìîñòè îò èíòåíñèâíîñòè ìåæâèäîâîé è âíóòðèâèäîâîé êîí-
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êóðåíöèè; 3) â ñîïðÿæåííîñòè ïðî÷íîñòè ñîîáùåñòâà ñ îáúåìîì
åãî âèäîâîé áàçû; 4) â ïîä÷èíåííîñòè õàðàêòåðà äîìèíèðóþùèõ
ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ è èõ äèíàìèêè ïóëó áèîãåííûõ ýëåìåí-
òîâ â âîäå è ñîîòíîøåíèþ N:Ð, êàê èãðàþùåìó ñàìîñòîÿòåëüíóþ
ýêîëîãè÷åñêóþ ðîëü; 5) â ñïîñîáíîñòè ÔÌÑ ê ñàìîâîñïðîèçâîä-
ñòâó (ñàìîñáîðêå) â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû; 6) â ìåõàíèçìå
êàòàáîëè÷åñêîé ðåãóëÿöèè ñ ðåãåíåðàöèåé è óòèëèçàöèåé âûäåëÿ-
åìûõ ãàçîâ.

Ñâîåîáðàçèå âîäû êàê ìåñòîîáèòàíèÿ ïðèâåëî ê òîìó, ÷òî îíà
ìîæåò ñëóæèòü ýäèôèêàòîðîì ÔÌÑ, ïðè ýòîì ýêçîìåòàáîëèòû
ôîòîòðîôîâ èãðàþò ñàìîñòîÿòåëüíóþ îò âûäåëèâøèõ èõ îðãàíèç-
ìîâ ðîëü.

Â îòëè÷èå îò âîäíûõ ýêîñèñòåì ïî÷âà – çíà÷èòåëüíî áîëåå ãå-
òåðîãåííàÿ ñðåäà ñ ÿâíî âûðàæåííûìè ðåçêî ðàçëè÷àþùèìèñÿ ôà-
çàìè: æèäêîé, òâåðäîé è ãàçîîáðàçíîé. Ïîýòîìó ñâÿçè ìåæäó ÷ëå-
íàìè ñîîáùåñòâà è îòäåëüíûìè ïîïóëÿöèÿìè, âõîäÿùèìè â ñî-
ñòàâ ñîîáùåñòâà, ìîãóò áûòü ñóùåñòâåííî îïîñðåäîâàíû è òðàíñ-
ôîðìèðîâàíû ïî ñðàâíåíèþ ñ âîäíûìè ñèñòåìàìè. Ïî÷âà ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ìíîæåñòâî ñðåä îáèòàíèÿ ñ ñîâåðøåííî ðàçíûìè
óñëîâèÿìè è ðàçíûìè àêòèâíî äåéñòâóþùèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè
(Çâÿãèíöåâ, 1987). Èç ìíîãî÷èñëåííûõ ïî÷âåííûõ îáèòàòåëåé òîëü-
êî ìèêðîñêîïè÷åñêèå ïàðàçèòè÷åñêèå ãðèáû (íàïðèìåð, Fusarium
nivalå – «ñíåæíàÿ ïëåñåíü»), à òàêæå âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè
ìîãóò ðàçìíîæàòüñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â êîëè÷åñòâå, ïîçâîëÿ-
þùåì îáíàðóæèòü èõ âèçóàëüíî.

1.2. «Цветение» почвы – феномен массового природного
размножения фототрофных микроорганизмов

«Öâåòåíèå» ïî÷âû ïðèâëåêàëî âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé ñ äàâ-
íèõ ïîð. Íàçâàííîå ïî àíàëîãèè ñ «öâåòåíèåì» âîäû (Hortobagyi,
1955), «öâåòåíèå» ïî÷âû âî ìíîãîì ñõîäíî ñ íèì: áîëüøîé êîí-
öåíòðàöèåé êëåòîê â åäèíèöå îáúåìà; èçìåíåíèåì îêðàñêè ñóá-
ñòðàòà; ñìåíîé äîìèíèðóþùèõ ãðóïïèðîâîê â òå÷åíèå ñåçîíà è äð.
Åùå â íà÷àëå íàøåãî âåêà ïîëó÷åíû ïîäðîáíûå âåðáàëüíûå îïèñà-
íèÿ ýòîãî ÿâëåíèÿ. Óæå òîãäà, áåç îïðåäåëåíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ
ïàðàìåòðîâ, áûëà óëîâëåíà ãëàâíàÿ ñóòü ÿâëåíèÿ – áóðíîå, ìãíî-
âåííîå, âçðûâîïîäîáíîå ðàçìíîæåíèå ìèêðîñêîïè÷åñêèõ îðãàíèç-
ìîâ, êîòîðîå ïðèâîäèò ê ÿðêî âûðàæåííîìó âíåøíåìó èçìåíåíèþ
îêðàñêè ïî÷âû. Òàê, â 1907 ã. Ô. Ôðèò÷ (Fritsch) ñ÷èòàë, ÷òî íà-
çåìíûå âîäîðîñëè èãðàþò âàæíóþ ðîëü, ïðèãîòîâëÿÿ ïóòü äëÿ
âûñøèõ ðàñòåíèé, ñëóæà êàê äåçèíòåãðàòîðû ïîðîäû è ïðîèçâî-
äèòåëè ãóìóñà. Îñîáî îáðàùàÿ âíèìàíèå íà ñèíåçåëåíûå âîäîðîñ-
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ëè (öèàíîáàêòåðèè), îí îïèñàë ÷åòûðå òèïà îáðàñòàíèé, ñôîðìèðî-
âàííûõ èìè, êîòîðûå ïðàâèëüíî ñìåíÿþò äðóã äðóãà ïðè êîëîíè-
çàöèè ñóáñòðàòà:

1. Íàèáîëåå ÷àñòûì è ïðîñòûì òèïîì îáðàñòàíèé ÿâëÿåòñÿ
ñòóäåíèñòàÿ ìàññà, áîëåå-ìåíåå ïðèêëåèâàþùàÿñÿ ê ñóáñòðàòó
(Gloeocapsa, Nostoc, Oscillatoria, Lyngbya, Phormidium), íåîäèíà-
êîâî àýðèðóåìàÿ ïî òîëùèíå, ÷òî âåäåò ê ÷àñòè÷íîìó îòìèðàíèþ
âíóòðåííèõ ñëîåâ. (Â ïîñëåäóþùèõ ðàáîòàõ íåîäíîêðàòíî ïîä÷åð-
êèâàëàñü ðîëü ñëèçè â èììîáëèçàöèè êëåòîê íà îïðåäåëåííîì ðà-
ñòîÿíèè äðóã îò äðóãà è àãðåãàöèè (Çàâàðçèí, 1984, 1989, 1992,
1995, 2003; Öèâêåëîâà è äð., 2003).

2. Ïðè ðîñòå â âèäå âîéëîêà âî âëàæíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ñî-
ñòîÿùåãî èç ðàçðàñòàíèé Tolypothrix, Hapalosiphon, ìåæäó íèòÿ-
ìè ýòèõ âîäîðîñëåé èìååòñÿ âîçäóõ. Ïîýòîìó äàííûé òèï îáðàñòà-
íèé ñîâåðøåííåå ïåðâîãî. Ïðàâäà, âîçäóõ ìîæåò âûòåñíÿòüñÿ ïðè
äîæäå.

3. Ïðè äîñòàòî÷íîé âëàæíîñòè âîçäóõà «âîéëî÷íûé» ðîñò ñìå-
íÿåòñÿ ðîñòîì ïó÷êàìè: ñ âîéëîêà ïîäíèìàþòñÿ ïó÷êè íèòåé, ïî-
ãëîùàþùèå âëàãó èç âîçäóõà. Â çàâèñèìîñòè îò âíåøíèõ óñëîâèé
íåêîòîðûå âîäîðîñëè (Tolypothrix, Scytonema, Stigonema è äð.)
ðàñòóò òî â âèäå âîéëîêà, òî ïó÷êàìè. Êîãäà ïó÷êè ðàñïîëîæåíû
áëèçêî äðóã ê äðóãó, ïîâåðõíîñòü ðàçðàñòàíèÿ ñòàíîâèòñÿ áàðõà-
òèñòîé.

4. Ïðè ñëîèñòîì ðîñòå ïó÷êè ðàñïîëîæåíû ñëîÿìè äðóã íàä
äðóãîì, ïðè÷åì êàæäûé ñëîé ñëåãêà âûäàåòñÿ íàä íèæåëåæàùèì
è íàêëîíåí íàçàä. Òàêîé ðîñò âñòðå÷àåòñÿ íà âåðòèêàëüíîé ïîâåð-
õíîñòè, ãäå îòäåëüíûå ïó÷êè ìîãëè áû çàòåíÿòü äðóã äðóãà.

Ðàçðàñòàíèÿ ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé íà ïî÷âàõ ñòåïåé Ïîâîë-
æüÿ ïðèâëåêëè âíèìàíèå âûäàþùåãîñÿ ãåîáîòàíèêà Á.À. Êåëëå-
ðà (1926). Îí îòìåòèë, ÷òî ñèíåçåëåíûå âîäîðîñëè îáèëüíî ðàçâè-
âàþòñÿ íà ñâîáîäíûõ ïðîìåæóòêàõ ïî÷âû, íå çàíÿòîé âûñøèìè
ðàñòåíèÿìè. Â ñóõóþ, æàðêóþ ïîãîäó îíè îáðàçóþò ëåãêèå íàëåòû
èëè ðàçáðîñàííûå ñóõèå êîðî÷êè, èëè ñìîðùåííûå äåðíîâèíêè.
Ïîñëå òîãî, êàê ïîâåðõíîñòíûé ñëîé ñìî÷èò âëàãà, íàëåòû ïîëó-
÷àþò ÿâñòâåííûé çåëåíîâàòûé îòòåíîê. Ñèëüíîìó ðàçâèòèþ âîäî-
ðîñëåé ñïîñîáñòâóþò äâà îáñòîÿòåëüñòâà: ðàçðåæåííîñòü âûñøåé
ðàñòèòåëüíîñòè è ïðèñóòñòâèå â ïî÷âå, áëèçêî ê ïîâåðõíîñòè, îò-
íîñèòåëüíî óïëîòíåííîãî ãîðèçîíòà, êîòîðûé çàäåðæèâàåò ïðîñà-
÷èâàíèå âîäû â ãëóáèíó è ñïîñîáñòâóåò îáèëüíîìó óâëàæíåíèþ
ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ. Àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî æèçíü ñèíåçåëåíûõ (öè-
àíîáàêòåðèé) èäåò èíòåíñèâíî â ïåðèîäû áîëåå ïðîäîëæèòåëüíîãî
óâëàæíåíèÿ âåñíîé è îñåíüþ. Òîãäà íà ïî÷âå õîðîøî âûñòóïàåò
òåìíî- èëè ÷åðíîâàòî-çåëåíûé íàëåò. Ñîîáùåí è âèäîâîé ñîñòàâ
âîäîðîñëåé, çàêëþ÷àþùèé â ñåáå ìíîæåñòâî óæå çàìåòíûõ íà ãëàç
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íèò÷àòûõ òÿæåé Microcoleus vaginatus, ïåðåïëåòàþùèõñÿ â ãóñòóþ
ñåòü. Â ýòîì íàëåòå âñòðå÷àëîñü ìíîãî íèòî÷åê äðóãèõ öèàíîáàêòå-
ðèé. Ïðè ðàññìîòðåíèè ïîä ìèêðîñêîïîì ñìî÷åííûõ êîðî÷åê
Microcoleus Á.À. Êåëëåð íàáëþäàë, êàê íèòè õàðàêòåðíûì ñêîëü-
çÿùèì äâèæåíèåì ïîêèäàþò ñâîè ôóòëÿðû, ÷òî óñêîðÿåò òåìïû
êîëîíèçàöèè ïî÷âû ìèêðîêîëåóñîì.

Óêàçàí ëþáîïûòíûé ôàêò, ñâÿçàííûé ñ ðàçìíîæåíèåì Nostoc
commune (Êåëëåð, 1926), ïðè êîòîðîì ïðîèñõîäèò ñâîåîáðàçíîå
ïî÷êîâàíèå öåëûõ êîëîíèé â âèäå ìåëêèõ øàðèêîâ, äîñòèãàþùèõ
â äèàìåòðå 1-1.3 ìì. Øàðèêè îòäåëÿëè îò ñåáÿ íîâûå êîëîíèè â
ñòîðîíó ïî÷âû, ãäå îíè è çèìîâàëè ïîä íåêîòîðîé çàùèòîé ìåæäó
ïî÷âåííûìè ÷àñòèöàìè. Òàêèå æå ñêîïëåíèÿ øàðèêîâ áûëè îáíà-
ðóæåíû è íà ñëåäóþùóþ âåñíó. Íàëåò ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé
áûë íàñòîëüêî îáèëåí, ÷òî ïðè õîðîøåì óâëàæíåíèè âåñíîé è îñå-
íüþ ïî÷âåííàÿ ïîâåðõíîñòü òîëüêî ïðîãëÿäûâàëà ñêâîçü òîíêóþ
ñåòêó óïîìÿíóòîãî íàëåòà. Íà ïîâåðõíîñòè ïîëóïóñòûííûõ ïî÷â,
êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþòñÿ ãîëûìè, áóðíîå ðàçìíîæåíèå ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðîÿâëÿåòñÿ êàê ïàðîêñèçìà æèçíè, ñâÿ-
çàííàÿ ñ êîðîòêèìè ïåðèîäàìè îáèëüíîãî óâëàæíåíèÿ.

Äëÿ ïàõîòíûõ ïî÷â íàëè÷èå «öâåòåíèÿ» âïåðâûå îòìå÷åíî
Á. Áðèñòîëü-Ðîà÷ (Bristol-Roach, 1927), êîòîðàÿ îïèñàëà, êàê ïîñ-
ëå ïðîäîëæèòåëüíûõ ñèëüíûõ äîæäåé â èþëå ïîâåðõíîñòü âñåãî
ïøåíè÷íîãî ïîëÿ áûëà ïîêðûòà çåëåíîâàòî-÷åðíûì ñòóäåíèñòûì
ñëîåì, òîëùèíîé îêîëî 1 ìì, ñîñòîÿùèì èç âîäîðîñëåé. Íà íåî-
áðàáîòàííîì ó÷àñòêå âîäîðîñëè îáðàçîâûâàëè áîëåå òîíêèé ñâåò-
ëî-çåëåíûé ñëîé, åäâà çàìåòíûé íåâîîðóæåííûì ãëàçîì. Ìåæäó
ýòèìè êðàéíîñòÿìè áûëè âñå ïåðåõîäû íà äðóãèõ ó÷àñòêàõ, ïðè-
÷åì íà òåõ, ãäå áûëè íàèáîëüøèìè êîëè÷åñòâî àçîòà è ðîñò âîäî-
ðîñëåé.

À. Ðèõòåð è Ê. Îðëîâà (1928) îïèñàëè ñëó÷àé, êàê â îêðåñò-
íîñòÿõ ã. Ñàðàòîâ â ðåçóëüòàòå äëèòåëüíûõ äîæäåé âñÿ ïîâåðõ-
íîñòü îáðàáîòàííîé ïî÷âû íà äåñÿòêè äåñÿòèí ìîëíèåíîñíî ïðå-
âðàòèëàñü â êîðêó, ñïëîøü ïîêðûòóþ øàðèêàìè Botridium, õà-
ðàêòåðíî õðóñòÿùèìè ïîä íîãàìè. Ýòè æå àâòîðû ïîä÷åðêíóëè,
÷òî íà þãî-âîñòîêå Ðîññèè ïëåíêè ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé ÿâëÿ-
þòñÿ íåîáõîäèìûì êîìïîíåíòîì ïî÷âåííî-ðàñòèòåëüíîãî ïîêðî-
âà.

Òèïè÷íû ðàçðàñòàíèÿ ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé â àìôèáèàëü-
íûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Òàê, èçâåñòíûé íàáëþäàòåëü ïðèðîäíûõ ÿâ-
ëåíèé Ê.À. Òèìèðÿçåâ ïèøåò: «Çàãëÿíåì â òðàâó âäîëü ïëîñêîãî,
çàëèâàåìîãî âîäîé áåðåãà ðå÷êè, è î÷åíü ÷àñòî çàìåòèì íà âëàæ-
íîé çåìëå, âåëè÷èíîþ ñ ãîðîøèíó è áîëåå, ñòóäåíèñòûå êîìî÷êè
îêðóãëî-ëîïàñòíîé èëè ïî÷òè øàðîâèäíîé ôîðìû. Ðàçäàâèì òà-
êîé êîìî÷åê ïîä ìèêðîñêîïîì è óâèäèì, ÷òî îí ñîñòîèò èç ÷åòêî-
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îáðàçíûõ íèòåé, ñèíåçåëåíûõ êëåòî÷åê, ñïóòàííûõ êëóáêàìè è
ïîãðóæåííûõ â îáùèé ïðîçðà÷íûé ñòóäåíü» (Òèìèðÿçåâ, 1985, öèò.
ïî: Èçáðàííûå ñî÷èíåíèÿ, 1948, ò. 1, ñ. 214).

Òàêèì îáðàçîì, îïèñàíèÿ ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ íà ïî÷âå
ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ó÷åíûìè ïðîøëûõ âðåìåí îòëè-
÷àþòñÿ ïîýòè÷íîñòüþ, îáðàçíîñòüþ, ìåòêèìè íàáëþäåíèÿìè, ñòè-
ëåì, êîòîðûì óæå íå ïèøóò â íàøå âðåìÿ íàó÷íûå ðàáîòû.

Ñëåäóþùàÿ âîëíà èçó÷åíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íà÷àëàñü â
1950-õ ãã. è ôàêòè÷åñêè ïðîäîëæàåòñÿ äî ñèõ ïîð.

Íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííûå îïèñàíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû – â ðà-
áîòàõ îòå÷åñòâåííûõ àëüãîëîãîâ (Ñäîáíèêîâà, 1955; Øòèíà, 1955,
1958; Êóëèêîâà, 1965; Áîëûøåâ, 1968; Íîñêîâà, 1968; Îñìàíîâà,
1968; Ïèâîâàðîâà, 1968; Áàëåçèíà, 1969; Ïîìåëîâà, 1971; Áóñû-
ãèíà, 1976; Ìàðêîâà, 1976; Øóøóåâà, 1977; Íîâè÷êîâà-Èâàíîâà,
1980; Êîíäàêîâà, 1983; Äîìðà÷åâà, Øòèíà, 1984; Êîñòèêîâ, 1989;
Êóçÿõìåòîâ, 1989; Ïàíêðàòîâà è äð., 1989; Ãåöåí, 1990; Ïåðìèíî-
âà, 1990; Äîìðà÷åâà è äð., 1992; Ìàëûøåâà, 1993; Äîìðà÷åâà, 1996;
Ïàíêðàòîâà è äð., 1996; Äîìðà÷åâà, 1998 à, á; Äîìðà÷åâà, 2000;
Äîìðà÷åâà è äð., 2001 è äð.).

Òèïè÷íûé ïðèìåð ñóäüáû ïëåíîê «öâåòåíèÿ» íà ïîëå îçèìîé
ðæè îïèñàí â 1955 ã. Ý.À. Øòèíîé. Ìîùíûå ïëåíêè, ñîñòîÿùèå
ïðåèìóùåñòâåííî èç çåëåíûõ âîäîðîñëåé, ñôîðìèðîâàëèñü â ìàå,
ïîñëå äâóõ íåäåëü ñóõîé è õîëîäíîé ïîãîäû, à â íà÷àëå èþíÿ îíè
çíà÷èòåëüíî èçìåíèëèñü. Â ãóñòîì òðàâîñòîå ðæè ïëåíêè ñîõðà-
íèëè ïðåæíèé òåìíî-çåëåíûé öâåò è îñòàëèñü æèâûìè. Â èõ ñî-
ñòàâå ïîÿâèëèñü ðàññåÿííûå íèòè öèàíîáàêòåðèé Anabaena variabi-
lis è Cylindrospermum sp.sp. è îáèëüíûå íèòè ïðîòîíåìû ìõà. Íà
ìåñòàõ ñ èçðåæåííûì òðàâîñòîåì ïëåíêè âûñîõëè, ïðèîáðåëè ñâåò-
ëî-æåëòûé öâåò è áîëåå èíòåíñèâíî çàðîñëè ïðîòîíåìîé.

Ïðè äàëüíåéøåì âûñûõàíèè ïî÷âû ñóäüáà ïëåíîê â çàâèñèìî-
ñòè îò ãóñòîòû òðàâîñòîÿ è êîëè÷åñòâà îñàäêîâ ñêëàäûâàëàñü ïî-
ðàçíîìó. Íà îòêðûòûõ ìåñòàõ ïëåíêè çàñåëÿëèñü ãðèáàìè è ïîë-
íîñòüþ èìè àññèìèëèðîâàëèñü. Íà ó÷àñòêàõ ñ èçðåæåííûì òðàâî-
ñòîåì â ñóõóþ ïîãîäó îíè çàðàñòàëè ìõàìè. Ñðåäè ãóñòîãî òðàâî-
ñòîÿ, çàùèùàþùåãî ïëåíêè îò ïðÿìûõ ëó÷åé ñîëíöà, ïëåíêè â
ñóõóþ ïîãîäó ïîäñûõàþò, à ïîñëå äîæäåé áûñòðî îæèâàþò. Ñîñòàâ
ïëåíîê ïîñëå ïîäñûõàíèÿ ìåíÿåòñÿ: äåñìèäèåâûå âîäîðîñëè ïî÷-
òè ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò, çàòî ïîÿâëÿþòñÿ íèòè Phormidium autu-
namle è Lyngbya aeruginosa. Åñëè â òå÷åíèå ëåòà îñíîâó ïëåíîê
ñîñòàâëÿëè âèäû Chlorhormidium, òî ïîñëå óáîðêè ðæè íà÷èíàëè
ïðåîáëàäàòü öèàíîáàêòåðèè. Ñòåïåíü èõ ðàçâèòèÿ îïðåäåëÿåòñÿ îñî-
áåííîñòÿìè ïîãîäû è ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ïåðèîäà îò óáîðêè ðæè
äî çÿáëåâîé âñïàøêè. Ôîðìèðîâàíèþ ïëåíîê íà îçèìîì ïîëå ñïî-
ñîáñòâóþò íàëè÷èå óïëîòíåííîãî ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ, êîòîðûé,
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îñîáåííî â óñëîâèÿõ ñóãëèíèñòûõ ïî÷â, îáóñëîâëèâàåò âðåìåííûå,
íî ïðîäîëæèòåëüíûå ñêîïëåíèÿ òàëîé âîäû íà ïîâåðõíîñòè ïî÷-
âû; ïîâûøåííîå ñíàáæåíèå îçèìîãî ïîëÿ îðãàíè÷åñêèìè è ìèíå-
ðàëüíûìè óäîáðåíèÿìè; áûñòðîå îòðàñòàíèå ðæè, ÷òî ñîçäàåò çà-
òåíåííîå ïðîñòðàíñòâî, ãäå âîäîðîñëè çàùèùåíû îò ïðÿìûõ ëó-
÷åé ñîëíöà è áûñòðîãî âûñûõàíèÿ.

Ïåðâûå èññëåäîâàíèÿ, ñâÿçàííûå ñ èçó÷åíèåì ôèçèîëîãî-áèî-
õèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ ñ
äîìèíèðîâàíèåì öèàíîáàêòåðèé, ïðîâåäåíû Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé,
êîòîðàÿ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ îïðåäåëèëà ðàçìåðû àçîòôèêñà-
öèè (1972, 1977).

Â èññëåäîâàíèÿõ çàðóáåæíûõ àâòîðîâ, íàðÿäó ñ èçó÷åíèåì ôëî-
ðèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà è áèîìàññû, ìîæíî îáíàðóæèòü îòäåëüíûå
ñâåäåíèÿ î ñåçîííûõ ñóêöåññèÿõ, òðîôè÷åñêèõ ñâÿçÿõ, èíòåíñèâ-
íîñòè ïðîòåêàíèÿ ïðîöåññîâ àçîòôèêñàöèè è ôîòîñèíòåçà (Booth,
1941; Kiss, 1959, 1975, 1983, 1985; Jahnke, 1967; Komaromy, 1976,
1985; Broady, 1979; Mule et al., 1980; Cubit, 1984; Johansen et al.,
1984; Ashly et al., 1985; Rayburn et al., 1985; Allen, van Anken,
1986; Reynaud a. Metting, 1988; Hoffmann, 1989; Rao, Burns, 1990;
Akijama et al., 1991; Lange et al., 1992; Malam et al., 2001; Belnap,
2002 è äð.).

Íàðÿäó ñ òðàäèöèîííûì ïîäõîäîì áîòàíèêîâ è íàêîïëåíèåì
èíôîðìàöèè ïî ôóíêöèîíèðîâàíèþ ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôíûõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ, ïðîâîäÿòñÿ ïîèñêè ðîëè ÔÌÑ â áèîãåîöåíîçàõ (ÁÃÖ)
÷åðåç àíàëèç èõ âëèÿíèÿ íà ñðåäó îáèòàíèÿ è ãëóáèíó åå èçìåíå-
íèÿ. Òàê, ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì äîêàçàëè, ÷òî ïîä ìàêðîñêî-
ïè÷åñêèìè ðàçðàñòàíèÿìè óâåëè÷èâàåòñÿ àãðåãàöèÿ ïî÷âåííûõ
÷àñòèö çà ñ÷åò ñâÿçûâàíèÿ èõ ýëåêòðîñòàòè÷åñêèìè ñèëàìè â ñëó-
÷àå, åñëè ñîîáùåñòâî ñîñòîèò èç îäíîêëåòî÷íûõ ôîðì (Êîñòèêîâ,
1989) èëè æå çà ñ÷åò ìåõàíè÷åñêîãî ñêðåïëåíèÿ ïî÷âåííûõ ÷àñ-
òèö è ñêëåèâàíèÿ èõ ñëèçèñòûìè âåùåñòâàìè, âûäåëÿåìûìè êàê
îäíîêëåòî÷íûìè (Metting, 1986), òàê è íèò÷àòûìè ôîðìàìè (Äó-
áîâèê, 1995, 1998; Marathe, 1972; Balley et al., 1973; Pentecost,
1985; Shulten, 1985; Cano et al., 1997; Mandal et al., 1999).

Âûäåëåíèå ñëèçè êëåòêàìè âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé – ÿâ-
ëåíèå óíèâåðñàëüíîå è äëÿ âîäíûõ, è äëÿ ïî÷âåííûõ ôîðì. Îáðà-
çîâàíèå ãåëåïîäîáíûõ ñëèçèñòûõ ÷àñòèö (ïîëèñàõàðèäíûõ èëè
ïîëèïåïòèäíûõ) ìíîãîôóíêöèîíàëüíî. Íàïðèìåð, ñëèçü ÿâëÿåòñÿ
îñíîâíûì êîìïîíåíòîì ñêîïëåíèÿ îäíîêëåòî÷íûõ äèàòîìîâûõ
âîäîðîñëåé, ïðè ýòîì ïîëèñàõàðèäíûå ýêññóäàòû ïðèäàþò óñòîé-
÷èâîñòü ê áàêòåðèàëüíîìó ðàçëîæåíèþ. Ïðèñóòñòâèå èõ â àãðåãà-
òàõ äèàòîìåé ñíèæàåò ïðîíèöàåìîñòü êëåòîê (Alldredge, 1999). Äëÿ
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè ìèêðîáíûõ ïîïóëÿöèé
â âèäå áèîïëåíîê ìåæêëåòî÷íûé ñëèçèñòûé ìàòðèêñ ðàññìàòðèâà-
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åòñÿ êàê ýëåìåíò ñòðóêòóðû êîëîíèé, èãðàþùèé ðîëü èíòåãðèðóþ-
ùåãî êîìïîíåíòà â îáåñïå÷åíèè æèçíåñïîñîáíîñòè è íîðìàëüíîãî
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèé, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé ïîëèìîðô-
íûå ìíîãîêëåòî÷íûå ñèñòåìû (Sutherland, 1996; Azam et al., 1999;
Surette, 2002; Sutherland, 2002).

Ãèïåðïðîäóêöèÿ ýêñòðàöåëëþëàðíûõ âåùåñòâ â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ, âèäèìî, ñâÿçàíà ñ èõ âíóòðèêëåòî÷íûì ñèíòåçîì. Ñðåäè
îáû÷íûõ êëåòîê èìåþòñÿ êëåòêè-«êàìèêàäçå» ñ ðåäóöèðîâàííîé
êëåòî÷íîé ñòåíêîé, ÷åðåç êîòîðóþ àêòèâíî âûäåëÿþòñÿ ñëèçèñòûå
âåùåñòâà. Ïðîöåññ âûäåëåíèÿ ýêçîìåòàáîëèòîâ íà ïîçäíèõ ñòàäè-
ÿõ ñîïðîâîæäàåòñÿ äåñòðóêòèâíûìè èçìåíåíèÿìè è ãèáåëüþ. Â
êîíå÷íîì èòîãå öèòîïëàçìàòè÷åêàÿ ìåìáðàíà ïîëíîñòüþ ðàçðóøà-
åòñÿ, âíóòðåííåå ñîäåðæèìîå êëåòêè ñëèâàåòñÿ ñ ýêñòðàöåëëþëàð-
íûì. Âîêðóã èíòàêòíûõ êëåòîê îòêëàäûâàþòñÿ êîíãëîìåðàòû èäåí-
òè÷íîãî ôèáðèëëÿðíîãî âåùåñòâà è/èëè îáîëî÷êà âûñîêîé ýëåêò-
ðîííîé ïëîòíîñòè. Íà îïðåäåëåííûõ ýòàïàõ êëåòî÷íîé ïåðåñòðîé-
êè â ñâÿçè ñ ãèïåðïðîäóêöèåé ñëèçè âêëþ÷àþòñÿ ìåõàíèçìû ïðî-
ãðàììèðóåìîé ãèáåëè êëåòîê – àïîïòîçà, ñâÿçàííîãî ñ ýêñïðåññè-
åé ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïðîòåàç. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî õèìè÷åñêàÿ
ïðèðîäà ãåëåîáðàçíûõ ýêñòðàöåëëþëàðíûõ ïîëèìåðîâ, ôîðìèðó-
þùèõ ÷åõëû è êîëîíèàëüíûé ìàòðèêñ, ñõîäíà ñ ìåæêëåòî÷íûì
ìàòðèêñîì æèâîòíûõ è, ñîîòâåòñòâåííî, àíàëîãè÷íà èõ ðîëè â ìåæ-
êëåòî÷íîì òðàíñïîðòå ìåòàáîëèòîâ, âîçìîæíî, ðåãóëÿòîðíîé (Áà-
óëèíà, Ëîáàêîâà, 2003; Dittman et al., 2002; Sutherland, 2002).

Ãëèêîêàëèêñ (âûäåëÿåìàÿ öèàíîáàêòåðèÿìè ñëèçü) ìîæåò ðàñ-
ñìàòðèâàòüñÿ êàê èììîáèëèçîâàííàÿ âîäà â ìàòðèöå ïîëèìåðà ñ
î÷åíü âûñîêîé ìåõàíè÷åñêîé ïëîòíîñòüþ ñîîáùåñòâà, ñîîòâåòñòâó-
þùåé ïðèìåðíî 1-2% àãàðèçîâàííîé ñðåäû. Ýêçîïîëèìåðû â ïî-
äîáíûõ ñîîáùåñòâàõ óäåðæèâàþò îðãàíèçìû âíóòðè ëîêàëüíîãî
ïðîñòðàíñòâà è îáåñïå÷èâàþò ìàêðîñòàáèëüíîñòü ïî îòíîøåíèþ ê
ôèçè÷åñêèì ôàêòîðàì (âûìûâàíèþ), îáåñïå÷èâàþò ìàêðîñòðóêòó-
ðó ñîîáùåñòâà ñ îïòèìàëüíûìè äèôôóçíûìè ðàññòîÿíèÿìè, ñî-
çäàþò òðàíñïîðòíûå êîëîäöû äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ, ñâÿçûâàþò ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, îãðàíè÷èâàþò ïðîíèê-
íîâåíèå âðåäíûõ ôàêòîðîâ êàê õèìè÷åñêîé ïðèðîäû, òàê è ìåë-
êèõ õèùíèêîâ – ïðîòèñò. Ñëåäîâàòåëüíî, ìèêðîáíîå ñîîáùåñòâî
çà ñ÷åò îáðàçîâàíèÿ ýêçîïîëèìåðîâ ñîçäàåò íå÷òî âðîäå òêàíè, êî-
òîðóþ ìîæíî èçó÷àòü ìåòîäàìè ïàðàãèñòîëîãèè (Çàâàðçèí, 2003).

Â ïðàêòè÷åñêîì ïëàíå ñëèçåîáðàçîâàíèå âàæíî ó÷èòûâàòü ïðè
îáñóæäåíèè ïðîòèâîýðîçèîííîé ðîëè ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèé
(Ãàåëü, Øòèíà, 1974; Ìàðêîâà, 1977; Äóáîâèê, 1982, 1998; Êîñòè-
êîâ, 1989; Starks, Shubert, 1982; Monastersky, 1989; Davey et al.,
1991). Íàïðèìåð, ïîêàçàíî, ÷òî ïðè èíîêóëÿöèè â ýðîäèðîâàííûå
ïî÷âû øòàììîâ Nostoc íà÷èíàåòñÿ ïåðâè÷íàÿ àãðåãàöèÿ çà ñ÷åò
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âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó âûäåëÿåìûìè íîñòîêîì ïîëèñàõàðèäàìè è
ìîðôîëîãè÷åñêèìè åäèíèöàìè ïî÷âåííûõ ôðàêöèé (Falcini et al.,
1996). Èíîêóëÿöèÿ â ïî÷âó øòàììîâ Tolypothrix tenuis è Nostoc
muscorum óëó÷øàåò ñòðóêòóðó ïî÷âû çà ñ÷åò âûäåëåíèÿ ïîëèñà-
õàðèäîâ, ïðîöåíò àãðåãàöèè ñòàíîâèòñÿ áîëåå 50 (Zaccaro et al.,
1999).

Èíîêóëÿöèÿ öèàíîáàêòåðèé èç ð.ð. Oscillatoria, Nostoc, Scyto-
nema è èõ ñìåñè ïðèâîäèëà ÷åðåç äâà ìåñÿöà ê îáðàçîâàíèþ íà
ïî÷âå ïëåíîê. Ïðè ýòîì íèòè öèàíîáàêòåðèé è àññîöèèðîâàííûå
ãðèáíûå ãèôû ñîçäàâàëè ìàòðèêñ, â êîòîðîì ïîâåðõíîñòíûå ïî÷-
âåííûå ÷àñòèöû áûëè ñîáðàíû â êîðî÷êè íà ãëóáèíå 1 ñì (Acea et
al., 2001).

Ìåõàíèçì äàííîãî ïðîöåññà âîñïðîèçâîäèëè â ìîäåëüíûõ îïû-
òàõ. Ïðè èññëåäîâàíèè ïðèêðåïëåíèÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòå-
ðèé, èçîëèðîâàííûõ ñ ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ê èñêóññòâåííîìó ñóá-
ñòðàòó – êàðáîðóíäíîé áóìàãå, èìåþùåé ãðàäèåíò çåðíèñòîñòè,
ñðàâíèìûé ñ ìèíåðàëüíûìè ãðàíóëàìè, óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè ïî-
òîêàõ âîäû ïî áóìàãå â ìîäåëèðóåìûõ óñëîâèÿõ íàëè÷èå çåðíèñ-
òîñòè ñóáñòðàòà áûëî ìåíåå âàæíî, ÷åì ìîðôîëîãèÿ è ïðèðîäà ñëè-
çåâîé ïðîäóêöèè ìèêðîôëîðû â óñïåõå ïðèêðåïëåíèÿ îðãàíèçìîâ
ê ñóáñòðàòó (Davey et al., 1991). Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ðåçóëüòàòîâ ñ
íàòóðíûìè íàáëþäåíèÿìè îòìå÷åíû òðè ãëàâíûå ôàçû â ðàçâèòèè
ñîîáùåñòâà íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû: èíòðîäóêöèÿ çàðîäûøåé, àäãå-
çèÿ îðãàíèçìîâ íà ïî÷âåííûå ÷àñòèöû, âêëþ÷àÿ èõ óäåðæàíèå â
ïåðèîä ðàçìûâà, è ðîñò ôëîðû íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà èëè â
íåïðèêðåïëåííîì ñîñòîÿíèè.

Ãîðàçäî ñëîæíåå ðîëü ÔÌÑ ïðè çàñåëåíèè èìè ðåêóëüòèâèðó-
åìûõ òåððèòîðèé (Øóøóåâà, 1977; Íåãàíîâà è äð., 1978; Äîðîõî-
âà, 1989). Çäåñü, íàðÿäó ñ ïîïûòêàìè èñïîëüçîâàíèÿ ÔÌÑ äëÿ
çàêðåïëåíèÿ èñêóññòâåííûõ ïûëÿùèõ ñóáñòðàòîâ (íàïðèìåð, çî-
ëîîòâàëîâ: Íåãàíîâà, 1975), ðàñ÷åò âåäåòñÿ íà èçìåíåíèå õèìè÷åñ-
êîãî ñîñòàâà ñàìîãî ñóáñòðàòà: óìåíüøåíèå åãî òîêñè÷íîñòè (Soma-
shekar, 1984), íàêîïëåíèå ïåðâè÷íîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ò.å.
ïåðâè÷íîãî ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ (Øóøóåâà, 1977; Øòèíà, 1985), ðàç-
ëîæåíèå èëè òðàíñôîðìàöèÿ òðóäíîäîñòóïíûõ ñîåäèíåíèé äëÿ ïè-
òàíèÿ ðàñòåíèé (Äîðîõîâà, 1990; Natesan, Shanmugasundaram,
1989).

Îäíàêî âñå ýòè ïîïûòêè ïîêà íå âûõîäÿò çà ðàìêè ìîäåëüíûõ
îïûòîâ, õîòÿ â íèõ äîâîëüíî ÷åòêî ïðîñìàòðèâàåòñÿ ïîëîæèòåëü-
íûé ýôôåêò îò ÔÌÑ. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðåãðàäîé äëÿ âíåäðåíèÿ òà-
êèõ ðàáîò ÿâëÿþòñÿ ÷èñòî òåõíîëîãè÷åñêèå ïðè÷èíû: ðàçìíîæå-
íèå èíîêóëÿòà, åãî âíåñåíèå, ïðèæèâëåíèå èëè æå ñòèìóëÿöèÿ
ñïîíòàííîãî ïóëà ÔÌÑ äî ýêîëîãè÷åñêè çíà÷èìûõ ìàñøòàáîâ. Âîç-
ìîæíî, êàêîé-òî ïðàêòè÷åñêèé îòêëèê íàéäóò îïûòû ïî èñïîëü-
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çîâàíèþ ÔÌÑ äëÿ ðåãóëÿöèè âîäíîãî ðåæèìà ïîâåðõíîñòíûõ ñëî-
åâ ïî÷âû. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â ìåñòàõ ñ íåñòàáèëüíûì óâëàæíå-
íèåì ïîä íàçåìíûìè êîëîíèÿìè öèàíîáàêòåðèé è äðóãèõ ñîîá-
ùåñòâ â ïî÷âå íàáëþäàåòñÿ ïîâûøåííîå ñîäåðæàíèå âëàãè ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ ðÿäîì ðàñïîëîæåííîé ïî÷âîé áåç ðàçðàñòàíèé. Ýòî ïðîèñ-
õîäèò êàê çà ñ÷åò óñâîåíèÿ àòìîñôåðíîé âëàãè, òàê è çà ñ÷åò óñè-
ëåíèÿ êàïèëëÿðíîãî ýôôåêòà, ïðè êîòîðîì âëàãà èç íèæåëåæà-
ùèõ ñëîåâ ïîäíèìàåòñÿ âûøå (Äóáîâèê, 1995, 1998).

Âñå ýòè ýôôåêòû ìîãóò áûòü äîñòèãíóòû â òîì ñëó÷àå, åñëè
íàçåìíûå ðàçðàñòàíèÿ îáðàçóþò áèîãåííûé ñëîé (Ïàíêðàòîâà, 1988)
èëè îñîáûé ôîòîñèíòåòè÷åñêè àêòèâíûé ñëîé (Lange et al., 1992).
Ïðè ýòîì ôîòîòðîôíûé êîìïîíåíò ïîðîé ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê öåíòð
êîíñîðöèé, ñ êîòîðûì àññîöèèðîâàíà ñâèòà ïîòðåáèòåëåé (Ïèâî-
âàðîâà, 1988). Â íåïîñðåäñòâåííîì êîíòàêòå ñ ôîòîòðîôàìè îáíà-
ðóæåíû îëèãîíèòðîôèëû, àçîòôèêñàòîðû, öåëëþëîçîðàçëàãàþùèå
áàêòåðèè, äåíèòðèôèêàòîðû, àììîíèôèêàòîðû, àêòèíîìèöåòû,
ãðèáû, ïðåäñòàâèòåëè ìèêðîôàóíû (Ïàíêðàòîâà, 1980, 1981, 1989).
Ðàçíîðîäíîñòü âõîäÿùèõ â ÔÌÑ ôîòîñèíòåòèêîâ íåîäíîêðàòíî
ïîä÷åðêèâàëàñü Ã.À. Çàâàðçèíûì (1984, 1989, 1992, 1995, 2003).

Ñîçäàíû ìîäåëè èåðàðõè÷åñêîãî ñîïîä÷èíåíèÿ îðãàíèçìîâ â
òàêèõ ñèñòåìàõ. Ïðè ñîçäàíèè îäíîé èç íèõ èíòåðïðåòèðóåòñÿ
ìîäåëü ðèçîïëàíîâîãî è ðèçîñôåðíîãî ïîñòðîåíèÿ ñàïðîòðîôíîãî
ìèêðîáíîãî êîìïëåêñà âîêðóã êîìïëåêñîâ ôîòîòðîôîâ. Òåì íå
ìåíåå, ýòà ìîäåëü îêàçàëàñü èíòåðåñíîé, è ìû ïðèâåäåì åå çäåñü
(Çåíîâà è äð., 1990; Çåíîâà è äð., 1995; Ãëàãîëåâà, 1992; Ãëàãîëå-
âà, Çåíîâà, 1992; Äåäûø è äð., 1992). Â àëüãîñôåðå – ñâîåîáðàçíîé
ýêîíèøå âîêðóã êëåòîê ôîòîòðîôîâ – ïðîñëåæèâàåòñÿ íàèáîëåå
âåðîÿòíàÿ ñëåäóþùàÿ «ÿðóñíàÿ» ñòðóêòóðà êîìïëåêñà áàêòåðèé.
«Ïåðâûé ÿðóñ» ñîñòàâëÿþò ãðàìîòðèöàòåëüíûå áàêòåðèè è àêòè-
íîìèöåòû, óñòîé÷èâûå ê âîäîðîñëåâûì àíòèáàêòåðèàëüíûì âåùå-
ñòâàì. Îíè ñíèìàþò ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå êèñëîðîäà, ïîçâîëÿÿ
ôóíêöèîíèðîâàòü ìèêðîàýðîôèëàì – àçîòôèêñàòîðàì, ðàñïîëîæåí-
íûì íà «âòîðîì ÿðóñå». «Òðåòèé ÿðóñ» îáðàçóþò ãðàìïîëîæèòåëü-
íûå áàêòåðèè-ñïóòíèêè, ÷óâñòâèòåëüíûå ê àíòèáàêòåðèàëüíûì
àãåíòàì âîäîðîñëåé.

Áàêòåðèàëüíîå çâåíî èãðàåò ñòàáèëèçèðóþùóþ ðîëü ïî îòíî-
øåíèþ ê àâòîòðîôíîìó â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû. Ýòî
âûðàæàåòñÿ â ñòèìóëÿöèè ðîñòà âîäîðîñëåé è ïîääåðæàíèè õîðî-
øåãî ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòîê ïóòåì èíòåíñèôèêàöèè
îáðàçîâàíèÿ õëîðîôèëëà. Âîäîðîñëè êîíòðîëèðóþò ðàçâèòèå ñî-
ïóòñòâóþùèõ áàêòåðèé, óäëèíÿÿ îñíîâíûå ôàçû ðîñòà ãåòåðîòðî-
ôîâ, ÷òî ïðåïÿòñòâóåò ñòàðåíèþ ñîîáùåñòâà. Â àëüãîñôåðå ôîðìè-
ðóåòñÿ ñïåöèôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà: öåíòðàëüíîå ÿäðî ñîñòàâëÿþò
âîäîðîñëè è òèïè÷íûå ýêêðèñîòðîôû. Ñëåäóþùèé ñòðóêòóðíûé
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êîìïîíåíò – ãèäðîëèòèêè, ðàçëàãàþùèå îòìåðøèå êëåòêè àâòî-
òðîôîâ. Òðîôè÷åñêîå îêðóæåíèå âûøåïåðå÷èñëåííûõ ãðóïï ñîñòàâ-
ëÿåò «ìèêðîôëîðà ðàññåÿíèÿ», èñïîëüçóþùàÿ ìîíîìåðû. Ïîäîá-
íîå ñîòðóäíè÷åñòâî ïàðòíåðîâ ñîçäàåò âîçìîæíîñòü àâòîíîìíîãî
äëèòåëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ.

Äàííàÿ êîíöåïòóàëüíàÿ ìîäåëü ïîäêðåïëÿåòñÿ ìàòåìàòè÷åñ-
êîé ìîäåëüþ, êîòîðàÿ äîêàçûâàåò ñóùåñòâîâàíèå óñòîé÷èâûõ ìèê-
ðîáíûõ ñîîáùåñòâ èç îðãàíèçìîâ òðåõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé: âîäî-
ðîñëåé – ïðîñòåéøèõ – áàêòåðèé (Óìîðèí, 1992). Ìåõàíèçìîì óñ-
òîé÷èâîñòè, ñîãëàñíî äàííîé ìîäåëè, ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå êðóãîâî-
ðîòà ëèìèòèðóþùåãî áèîãåíà (àçîòà) è âûäåëåíèå åãî â ñðåäó â
áîëåå ïðèåìëåìîé äëÿ âîäîðîñëåé ôîðìå.

Êàê âèäíî, îñíîâó ïîäîáíûõ êîìïëåêñîâ ñîñòàâëÿþò ïåðâè÷-
íûå ïðîäóöåíòû, õîòÿ áåññïîðíî îáîþäîâûãîäíîå ñîòðóäíè÷åñòâî
âñåõ êîìïëåêñàíòîâ. Òèïû âçàèìîîòíîøåíèé ìîãóò áûòü ðàçëè÷-
íû. Óñòîé÷èâîñòü ÀÖÁÑ îïðåäåëÿåòñÿ íàëè÷èåì ìåòàáîëèòíûõ
îòíîøåíèé, ñâÿçàííûõ ñ óòèëèçàöèåé âñåõ ïðîäóêòîâ îáìåíà –
æèäêèõ, òâåðäûõ è ãàçîîáðàçíûõ. Áàêòåðèè, âûäåëÿÿ ÑÎ
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, ïðîèçâîäÿò äåñòðóêöèþ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà âáëè-

çè êëåòîê ôîòîòðîôîâ, ñòèìóëèðóÿ ðàçìíîæåíèå âîäîðîñëåé è öè-
àíîáàêòåðèé â áëàãîïðèÿòíîì ãàçîâîì ðåæèìå ñ îäíîâðåìåííîé
ñòèìóëÿöèåé ïðîöåññà àçîòôèêñàöèè ïðè íàëè÷èè àçîòôèêñèðóþ-
ùèõ öèàíîáàêòåðèé â ñîîáùåñòâå (Ïàíêðàòîâà, 1980; Çàâàðçèí,
1984; Äåäûø, 1990; Çåíîâà è äð., 1995; Kruger, Eloff, 1981).

Îòíîñèòåëüíî ñòðóêòóðèðîâàííîñòè àâòîòðîôíîãî áëîêà ÔÌÑ
÷åòêàÿ êàðòèíà ïðîñëåæèâàåòñÿ ëèøü äëÿ âîäíûõ öèàíîáàêòåðè-
àëüíûõ ìàòîâ, êàê áûëî ñêàçàíî âûøå (Çàâàðçèí, 1995). Ïî «öâå-
òåíèþ» ïî÷âû ìû ðàñïîëàãàåì ïîêà ëèøü ýêëåêòè÷íûìè ñâåäåíè-
ÿìè, ðàññûïàþùåéñÿ ìîçàè÷íîé êàðòèíîé, ñîñòàâëåííîé íà îñíî-
âàíèè «ôîòîãðàôè÷åñêîé» ñúåìêè ìîìåíòà.

Ôîòîòðîôíîå ÿäðî ôîðìèðóåòñÿ èç òîãî ãåíîôîíäà êëåòîê, êî-
òîðûé ïèòàåò è äèôôóçíûå ñîîáùåñòâà. Èìåþòñÿ ïðèìåðû, ÷òî
ñòðóêòóðà ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà èçìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò
âíåøíèõ óñëîâèé, ñêëàäûâàþùèõñÿ â äàííûé ìîìåíò â îïðåäå-
ëåííîì áèîòîïå. Ýòè óñëîâèÿ êîíòðîëèðóþò îïðåäåëåííóþ ñòðà-
òèôèêàöèþ ïîïóëÿöèé. Íàïðèìåð, íà ñîñòàâ è ôóíêöèîíèðîâàíèå
ÔÌÑ îêàçûâàåò âëèÿíèå óðîâåíü îñâåùåííîñòè. Òàê, ñïåêòðàëü-
íûé ñîñòàâ ïðîíèêàþùåãî ñâåòà èìååò çíà÷åíèå äëÿ ëîêàëèçàöèè
î÷àãîâ ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé
íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Îñîáåííîñòü îñâåùåíèÿ, ñêëàäûâàþùàÿñÿ
ïîä ïîëîãîì ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèé, ïóëüñàöèÿ è ìîçàè÷íîñòü ñâåòî-
âûõ ïîòîêîâ ïîä êðîíàìè äåðåâüåâ, íàëè÷èå ïîä òðàâÿíèñòûìè
ðàñòåíèÿìè òîëüêî ìàëîöåííûõ äëÿ ôîòîñèíòåçà öèàíîáàêòåðèé
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ëó÷åé ñîçäàþò êðàéíå íåîäèíàêîâûå óñëîâèÿ äëÿ ñâåòîâîãî ðîñòà
öèàíîáàêòåðèé â ðàçíûõ áèîòîïàõ. Ñâåòîâàÿ íàñûùåííîñòü è ñïåê-
òðàëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ñâåòîïîòîêà, äîñòèãàþùåãî ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû, îïðåäåëÿþò õàðàêòåð íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé öèàíîáàêòå-
ðèé è âàðèàáåëüíîñòü äíåâíîãî õîäà àçîòôèêñàöèè (Ïàíêðàòîâà,
1987).

Èçìåíåíèå ñåçîííîãî óðîâíÿ îñâåùåííîñòè ñâÿçûâàþò è ñ èç-
ìåíåíèåì ñòðóêòóðû ÖÁÑ â çîíàëüíîì àñïåêòå (Jorgensen et al.,
1988).

Îêàçàëîñü, ÷òî íåñìîòðÿ íà ôèçèîëîãî-áèîõèìè÷åñêóþ ïëàñ-
òè÷íîñòü ðàçëè÷íûõ âèäîâ ôîòîòðîôîâ, òåì íå ìåíåå, ñðåäè íèõ
åñòü ñâåòîëþáèâûå è òåíåâûíîñëèâûå ôîðìû. Òàêèå ïðèìåðû ïðè-
âåäåíû äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî â îáçîðå Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé (1987).
Êëàññè÷åñêèì ñòàë ïðèìåð ñèìáèîçà íà ïîâåðõíîñòè ïóñòûííûõ
ïî÷â äâóõ âèäîâ öèàíîáàêòåðèé, îáðàçóþùèõ îáùèé ïëàñò – òåíå-
âûíîñëèâîãî Schizothrix atacamensis (íèæíèé ñëîé), âûïîëíÿþ-
ùåãî ðîëü ôèòèëÿ, êîòîðûé ñíàáæàåò âëàãîé âåðõíèé ñëîé, ñî-
ñòàâëåííûé ñâåòîëþáèâûì Calothrix desertica (Schwabe, 1960).
Îòìå÷åí ôàêò ïîñåëåíèÿ òðåõ âèäîâ öèàíîáàêòåðèé: Microcoleus
lyngbyanus, Calothrix crustacea è Scytonema hofmanii â áàçàëüíûõ
êëåòêàõ çåëåíîé âîäîðîñëè Codium fragile, ïðè êîòîðîì ê öèàíî-
áàêòåðèÿì ÷åðåç ïèãìåíòèðîâàííûå ñëîè çåëåíîé âîäîðîñëè äîõî-
äèëî âñåãî ëèøü 5-10% ïàäàþùåãî ñâåòà (Gerard et al., 1990).

Íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ ôàêò ñïåöèôè÷íîñòè ôîòîòðîôîâ, îá-
ðàçóþùèõ ìàññîâûå ðàçðàñòàíèÿ â ìåñòàõ ñ ïîâûøåííîé èíñîëÿ-
öèåé – íà ñêàëüíûõ ïîðîäàõ (Åëåíêèí, 1936), âóëêàíè÷åñêîé ëàâå
(Henriksson, 1978), íà ïåñêàõ (Croom, 1973; Renaut et al., 1975;
Stal, Krumbein, 1985; Willbraudt et al., 1990; Lange åt al., 1992).

Ôèçèîëîãèÿ ðàñòåíèé óáåäèòåëüíî äîêàçàëà, ÷òî óðîâåíü ñâå-
òîëþáèÿ îáû÷íî ñâÿçàí ñ ïîâûøåííûì óðîâíåì çàñóõîóñòîé÷èâî-
ñòè. Îäíîé èç ãðàíåé çàñóõîóñòîé÷èâîñòè îðãàíèçìîâ ÿâëÿåòñÿ
òîëåðàíòíîñòü ê ïîâûøåííîìó ñîäåðæàíèþ ñîëåé. Áîëåå òîãî, ìîæ-
íî ãîâîðèòü äàæå î ãàëîôèëüíûõ âèäàõ ìèêðîôîòîòðîôîâ, ñïîñîá-
íûõ äàâàòü ðàçðàñòàíèÿ ïðè ïîâûøåííûõ êîíöåíòðàöèÿõ ñîëåé
(Ãàïî÷êà, 1981, 1999). Âûñîêàÿ óñòîé÷èâîñòü ïîïóëÿöèè ê òîêñè-
÷åñêîìó ôàêòîðó îáåñïå÷èâàåòñÿ ôåíîòèïè÷åñêîé àäàïòàöèåé, êî-
òîðàÿ ôîðìèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå óâåëè÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè êëåòîê,
óìåíüøåíèÿ èõ ïðîñòðàíñòâåííîé ðàçîáùåííîñòè è âçàèìîäåéñòâèÿ
íà óðîâíå ìåòàáîëèòîâ.

Â äàííîì ðàçäåëå ìû êîñíåìñÿ âîïðîñîâ î ïðèëîæèìîñòè êëàñ-
ñè÷åñêîãî ó÷åíèÿ î ñîîáùåñòâàõ äëÿ íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé ôîòî-
òðîôîâ. Ñàì ôàêò èõ ïîñòîÿííîãî âîçíèêíîâåíèÿ, âîçîáíîâëåíèÿ
ñî ñòàáèëüíî âîñïðîèçâîäÿùèìèñÿ ãðóïïèðîâêàìè – êîñâåííîå
äîêàçàòåëüñòâî íå ñëó÷àéíîñòè â èõ ñîâìåñòíîì ðîñòå. Ó Ã.À. Çà-
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âàðçèíà (1984) âîçíèêëà íåîæèäàííàÿ àíàëîãèÿ ìåæäó ïîäîáíûìè
ñîîáùåñòâàìè, íàïðèìåð, öèàíîáàêòåðèàëüíûìè, è ëèñòîì ñ ïëîò-
íî ðàñïîëîæåííûìè íàâåðõó êëåòêàìè è ïàðåíõèìîé âíèçó. Îòëè-
÷èå ÖÁÑ îò òêàíè ëèñòà: ïðèñóòñòâèå ðàçíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ
ãðóïï áàêòåðèé, ñïîñîáíûõ îñóùåñòâëÿòü ðàçíîîáðàçíûå ðåàêöèè,
êîòîðûå ïîä ñèëó òîëüêî öåëîé ýêîñèñòåìå ñ ó÷àñòèåì âûñøèõ
ðàñòåíèé. Âìåñòå ñ òåì, â ÖÁÑ öèàíîáàêòåðèè ìîãóò áûòü çàìåíå-
íû äðóãèìè âîäîðîñëÿìè, è òîãäà òàêîå àëüãî-áàêòåðèàëüíîå ñîîá-
ùåñòâî îáëàäàåò ïðàêòè÷åñêè òåìè æå ñâîéñòâàìè, ÷òî è ÖÁÑ.
Ñïîñîáíîñòü ôîòîòðîôîâ âñòóïàòü â ñèìáèîòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ ñ
ðàçíîîáðàçíîé ìèêðîôëîðîé äàëà èì âîçìîæíîñòü ñîçäàâàòü ñîîá-
ùåñòâà, ñïîñîáíûå âûïîëíÿòü ôóíêöèè ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèç-
ìîâ.

Ê ñîæàëåíèþ, àâòîðû öèòèðîâàííûõ ðàáîò íå ñìîãëè ïîäîéòè
ê îáúÿñíåíèþ ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ è ìåõàíèçìîâ ñàìîðåãóëÿ-
öèè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Äî ñèõ ïîð áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé
èñïîëüçóþò ïëîäîòâîðíûé, íî îãðàíè÷åííî äåéñòâóþùèé íà óðîâ-
íå ìèêðîáíûõ ïîïóëÿöèé öåíîòè÷åñêèé ïîäõîä, ïðè êîòîðîì âî-
äîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ÷àñòü áèîãåîöåíî-
çà (Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1976). Âî âñåõ îòå÷åñòâåííûõ àëüãîëîãè-
÷åñêèõ ðàáîòàõ õàðàêòåðèñòèêà ãðóïïèðîâîê âîäîðîñëåé ñêëàäû-
âàåòñÿ èç ïðèçíàêîâ, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ â ãåîáîòàíèêå ïðè
îïèñàíèè ôèòîöåíîçîâ. Ïîäîáíûì îáðàçîì áûëè ïîëó÷åíû ïîäðîá-
íûå õàðàêòåðèñòèêè äèôôóçíûõ ñîîáùåñòâ ïî÷â ðàçëè÷íûõ òèïîâ
áûâøåãî ÑÑÑÐ (îáçîðû: Ãîëëåðáàõ, Øòèíà, 1969; Øòèíà, Ãîëëåð-
áàõ, 1976; Øòèíà è äð., 1981; Àëåêñàõèíà, Øòèíà, 1984; Õàçèåâ,
Êàáèðîâ, 1986; Øòèíà, 1997 è äð.), âêëþ÷àþùèå îïèñàíèå âèäî-
âîãî ñîñòàâà, äîìèíàíòíûå ôîðìû, ÷èñëåííîñòü êëåòîê è èõ áèî-
ìàññó, âñòðå÷àåìîñòü îòäåëüíûõ âèäîâ, ñåçîííóþ äèíàìèêó. Â òî
æå âðåìÿ âîïðîñû ñàìîðåãóëÿöèè, ñòåïåíè öåëîñòíîñòè, ñòàáèëü-
íîñòè, íàëè÷èÿ ïîñòîÿííûõ òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé â ïðèðîäíûõ óñ-
ëîâèÿõ ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì íå óñòàíîâëåíû. Ñîâåðøåííî
íåîáõîäèìûì ýòàïîì äëÿ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèçìà îáðàçîâàíèÿ «öâå-
òåíèÿ» ïî÷âû ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå óñëîâèé ðåàëèçàöèè ïî÷âåííîãî
ïóëà ïðè ðàçìíîæåíèè ôîòîòðîôîâ íà åå ïîâåðõíîñòè. Ýòî äàåò
âîçìîæíîñòü äàëüíåéøåãî óãëóáëåííîãî èçó÷åíèÿ ñàìîãî ÿâëåíèÿ
«öâåòåíèÿ» ïî÷âû.

1.3. Реализация видового потенциала микрофототрофов почвы
при размножении на ее поверхности

Âîäîðîñëè – êîñìîïîëèòû. Èõ êëåòêè, âåãåòèðóþùèå èëè ïî-
êîÿùèåñÿ, êàê è äðóãèå ìèêðîáû, ëåãêî ïåðåíîñÿòñÿ íà áîëüøèå
ðàññòîÿíèÿ è çàñåëÿþò âñþ ïëàíåòó: âîäó, ïî÷âó è âîçäóõ. Îäíàêî
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àýðîôèòîí ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò ãèäðîôèëüíûõ âèäîâ, êîòîðûå âñòðå-
÷àþòñÿ òîëüêî â àìôèáèàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ. Äëÿ ïî÷âåííûõ âè-
äîâ òàêæå õàðàêòåðíû îïðåäåëåííûå ÷åðòû (Ãîëëåðáàõ, Øòèíà,
1969).

Ïî òèïó ïèòàíèÿ âñå âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè – ïðåèìóùå-
ñòâåííî ôîòîëèòîàâòîòðîôû. Ïîýòîìó èõ ìàññîâûå ðàçðàñòàíèÿ ìû
âñòðå÷àåì ëèøü â ôîòè÷åñêîì ñëîå ïî÷âû (Metting, 1981), áëàãî-
äàðÿ ÷åìó ÷åòêî âûðàæåíà âåðòèêàëüíàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ âîäîðîñ-
ëåé è öèàíîáàêòåðèé â ïî÷âå.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ âèäîâîãî îáèëèÿ ïî÷âåííîé àëüãîôëîðû îáùå-
ïðèíÿòûì ÿâëÿåòñÿ îòáîð ïðîá ñ ãëóáèíû 0-5 ñì. Â òî æå âðåìÿ
íàêîïëåíû ñâåäåíèÿ, ÷òî âîäîðîñëè ìîãóò ïðîíèêàòü â ïî÷âó íà
äîñòàòî÷íóþ ãëóáèíó. Ïðè ýòîì ïîðîé íà íèõ âûðàæåí îïðåäåëåí-
íûé ðèçîñôåðíûé ýôôåêò (Àëåêñàõèíà, Øòèíà, 1984).

Â ýòîì ñëó÷àå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü äâå âçàèìîíåèñêëþ÷àþ-
ùèõ âåðîÿòíîñòè èõ ãëóáèííîãî ñóùåñòâîâàíèÿ: ìåõàíè÷åñêèé
ïåðåíîñ ñ êîðíÿìè èëè ïåðåõîä íà ìèêñîòðîôíîå ïèòàíèå. Âî âñåõ
ñëó÷àÿõ íàõîæäåíèÿ âîäîðîñëåé â ãëóáèíå ìû äîëæíû ïðèíèìàòü
âî âíèìàíèå äâà ñîîáðàæåíèÿ: ÷òî ýòè îðãàíèçìû ìîãóò äëèòåëüíî
ñîõðàíÿòü ôîòîñèíòåòè÷åñêèå ñòðóêòóðû â òåìíîòå (Ãóñåâ, Íèêè-
òèíà, 1979) è ñïîñîáíû óñâàèâàòü â êà÷åñòâå èñòî÷íèêà óãëåðîäà
íå òîëüêî åãî äèîêñèä, íî, êàê ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàíî, è óã-
ëåðîä â ôîðìå ðàçëè÷íûõ, â ïåðâóþ î÷åðåäü ïðîñòûõ, îðãàíè÷åñ-
êèõ ñîåäèíåíèé (Êóçüìåíêî, 1981; Èëüÿø è äð., 1991; Parker B.C.,
1961; Alexander, 1977; Rippka et al., 1979). Áîëüøèíñòâî ðàáîò ïî
ìèêñîòðîôíîìó ïèòàíèþ âûïîëíåíî íà öèàíîáàêòåðèÿõ, òàê êàê
ýòè ôîòîòðîôû ïåðâûìè «ïîïàëè â ðóêè» ìèêðîáèîëîãîâ ñ èõ ýê-
ñïåðèìåíòàëüíûì ïîäõîäîì ê èçó÷åíèþ îðãàíèçìîâ.

Âìåñòå ñ òåì, îòäàâàÿ äîëæíîå ýêñïåðèìåíòàëüíîìó ïîäõîäó ê
èçó÷àåìûì ìèêðîîðãàíèçìàì è ïðîöåññàì, ïðèõîäèòñÿ êîíñòàòè-
ðîâàòü, ÷òî èñïîëüçîâàíèå ñóãóáî ìèêðîáèîëîãè÷åñêîãî ïîäõîäà,
íàïðèìåð, íàëè÷èå àêñåíè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â ýêñïåðèìåíòàõ,
óäàëÿåò íàñ îò ïîíèìàíèÿ àóòýêîëîãèè è ñèíýêîëîãèè ýòèõ îðãà-
íèçìîâ. Â ïðèðîäíûõ êîíñîðöèóìàõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ ðåàëèçóþòñÿ òàêèå ìåòàáîëè÷åñêèå ñâÿçè, êîòîðûå ïðîìîäå-
ëèðîâàòü â óñëîâèÿõ ÷èñòûõ êóëüòóð ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå âûøåñêàçàííîå, î÷åâèäåí ôàêò, ÷òî
ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ ýòè îðãàíèçìû äîñòèãàþò íà ïîâåðõíîñòè ïî-
÷âû («öâåòåíèå»). Ñëåäîâàòåëüíî, íàïðàøèâàåòñÿ âûâîä, ÷òî â ãëó-
áèíå ïî÷âû îíè ïåðåæèâàþò íå ëó÷øèå âðåìåíà (ñâîåãî ðîäà –
óçíèêè çåìëè). Â òî æå âðåìÿ, ñ òî÷êè çðåíèÿ ñîõðàíåíèÿ áèîðàç-
íîîáðàçèÿ, èìåííî ïî÷âà, à íå åå ïîâåðõíîñòü – íåèñ÷åðïàåìûé è
âå÷íûé ðåçåðâóàð âèäîâ ôîòîòðîôîâ.
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Êàê íè ïàðàäîêñàëüíî, íåñìîòðÿ íà äëèòåëüíîñòü ñîâìåñòíîãî
ñóùåñòâîâàíèÿ ÷åëîâå÷åñêîãî îáùåñòâà è ìèðà áèîòû, èçó÷åííîñòü
ïîñëåäíåãî äàæå â ðàìêàõ ðóòèííîé èíâåíòàðèçàöèè äàëåêî íå
ïîëíàÿ. Ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ ó÷åíûõ (Ñûòíèê, Âàññåð, 1993) íà
ñåãîäíÿøíèé äåíü èäåíòèôèöèðîâàíû, ò.å. ïîëó÷èëè ñòðîãîå íà-
ó÷íîå îïèñàíèå, íå áîëåå 5-10% îðãàíèçìîâ. Â îáùåì ñïèñêå «æè-
âîãî âåùåñòâà» áèîñôåðû èç 1 447 609 âèäîâ íà äîëþ âîäîðîñëåé
îòâåäåíî 3000, à öèàíîáàêòåðèé – 1500. Ïðè ýòîì â ïî÷âàõ Ðîññèè
âñòðå÷åíî 1195 âèäîâ (Øòèíà, 1996), à â Êèðîâñêîé îáëàñòè, ãäå
àëüãîôëîðà èçó÷åíà äåòàëüíåå, – 590 âèäîâ (Øòèíà, 1992, 1997).

«Öâåòåíèå» ïî÷âû – òîò ñëó÷àé ðàçâèòèÿ ìèêðîáîñîîáùåñòâà,
ïðè êîòîðîì âîçìîæíî îïðåäåëåíèå âèäîâîãî ñîñòàâà ïóòåì ïðÿ-
ìîãî ìèêðîñêîïèðîâàíèÿ ïëåíîê. Áîëüøàÿ êîíöåíòðàöèÿ êëåòîê
ôîòîòðîôîâ, ñðàâíèòåëüíàÿ ëåãêîñòü îòäåëåíèÿ èõ îò ïî÷âåííûõ
÷àñòèö äåëàþò âîçìîæíûì èäåíòèôèêàöèþ äî ðîäà èëè äàæå âèäà
ñðàçó æå ïîñëå îòáîðà ïðîá «öâåòóùåé» ïî÷âû áåç äîïîëíèòåëüíî-
ãî êóëüòèâèðîâàíèÿ. Â òî æå âðåìÿ âûÿâëåíèå ôëîðèñòè÷åñêîãî
ñîñòàâà äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ òðåáóåò äëèòåëü-
íîãî ñðîêà è ïîñòàíîâêè âîäíûõ èëè ïî÷âåííûõ êóëüòóð áåç ïîë-
íîé óâåðåííîñòè, ÷òî â êóëüòóðå âèäû ðàçîâüþòñÿ â òîì æå ñîîòíî-
øåíèè, â êîòîðîì îíè áûëè ïðåäñòàâëåíû â ïðèðîäíûõ ñîîáùå-
ñòâàõ.

Âòîðîå ïðåèìóùåñòâî àíàëèçà íàçåìíûõ ÔÌÑ ñîñòîèò â òîì,
÷òî íàëè÷èå âèäà â åãî ñîñòàâå ñâèäåòåëüñòâóåò îá àêòèâíîé æèç-
íåäåÿòåëüíîñòè è ôóíêöèîíèðîâàíèè äàííîãî âèäà. Ôîòîòðîôû
äèôôóçíûõ ÔÌÑ ìîãóò íàõîäèòüñÿ êàê â àêòèâíîì, òàê è ïîêîÿ-
ùåìñÿ ñîñòîÿíèè. Ïðàêòè÷åñêè íåò ìåòîäîâ íåïîñðåäñòâåííîãî
îïðåäåëåíèÿ ìåðû èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòè ïðÿìî â ïî÷âå, ïîòîìó
÷òî äàæå ÿðêîå ñâå÷åíèå õëîðîôèëëà ïðè ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðî-
ñêîïèðîâàíèè íå àäåêâàòíî óðîâíþ åãî ìåòàáîëè÷åñêîé àêòèâíîñ-
òè. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñâå÷åíèå õëîðîôèëëà ïðîäîëæàåòñÿ äëè-
òåëüíîå âðåìÿ äàæå ïðè êîìïîñòèðîâàíèè êëåòîê öèàíîáàêòåðèé
â ïîëíîé òåìíîòå (äî 5.5 ìåñÿöåâ), ÷òî äîêàçûâàåò ñîõðàíåíèå õëî-
ðîôèëë-ëèïîèäíîãî êîìïëåêñà ïðè ãèáåëè ñàìîé êëåòêè (Ìåçåí-
öåâà, 1987).

Íî ýïèçîäè÷íîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ è îòñóòñòâèå
èõ â îòäåëüíûå ïåðèîäû è íà íåêîòîðûõ ïî÷âàõ ïðèâåëè ê òîìó,
÷òî ðàáîò ïî «öâåòåíèþ» ïî÷âû ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì èññëåäîâà-
íèé ãëóáèííîé ïî÷âåííîé àëüãîôëîðû, è íåèçìåðèìî ìåíüøå, ÷åì
ðàáîò ïî «öâåòåíèþ» âîäû.

Íåáîëüøîé îáúåì ðàáîò ïî «öâåòåíèþ» ïî÷âû, íå èìåþùèõ,
êàê ïðàâèëî, ñàìîñòîÿòåëüíîãî çíà÷åíèÿ, òåì íå ìåíåå îõâàòûâà-
åò îñíîâíûå êëèìàòè÷åñêèå çîíû áûâøåãî ÑÑÑÐ, âêëþ÷àÿ àçîíàëü-
íûå (áîëîòà) è èíòðàçîíàëüíûå áèîìû.
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Èñïîëüçóÿ èíôîðìàöèþ ïî ïî÷âåííî-àëüãîëîãè÷åñêèì èññëå-
äîâàíèÿì, íà÷èíàÿ ñ 1955 ã., ìû ïðîâåëè àíàëèç ôëîðèñòè÷åñêèõ
ñïèñêîâ, êàê îïóáëèêîâàííûõ, òàê è ñîäåðæàùèõñÿ â äèññåðòàöè-
ÿõ. Èñïîëüçîâàëèñü òîëüêî òå ðàáîòû, â êîòîðûõ áûëè óêàçàíû
òèï ïî÷âû, îáùàÿ ÷èñëåííîñòü âèäîâ, îáðàçóþùèõ ðàçðàñòàíèÿ,
îáùåå ÷èñëî âèäîâ â ïî÷âå, íà êîòîðîé ðàçâèâàåòñÿ «öâåòåíèå»,
íàçâàíû äîìèíàíòû íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ (òàáë. 1).

Таблица 1
Реализация видового потенциала фототрофов при «цветении» почвы

(сводные данные)

Число видов 

Тип почвы в поч-
ве 

в пленках 
«цвете-
ния» 

Реализуе-
мость видо-
вого потен-
циала в 
пленках 

«цветения», 
% 

Доминанты 
поверхностных 
разрастаний 

Источник 

Тундровая 164 27 16.5 Nostoc punctiforme, 
N. muscorum, 

Stigonema ocellatum, 
S. minutum 

Перминова, 
Гецен, 1979 

Торфяная 14 7 50.0 Stigonema ocellatum, 
Tetmemoris brebissonii 

Антипина, 
1979 

Торфяно-
болотная 

51 17 33.3 Chlorhormidium nitens, 
Bumilleria klebsiana, 
Heterotrix bristoliana 

Куликова, 
1965 

Дерново-
подзоли-
стая 

38 9 23.7 Chlamydomonas sp., 
Navicula mutica, 

Hantzschia amphyoxis 

Тот же 

Дерново-
подзоли-
стая 

30 12 40.0 Chlorhormidium flaccidum, 
Chlorella vulgaris, Chloro-

coccum sp. 

Штина, 1955 

Дерново-
подзоли-
стая 

28 11 39.3 Nostoc punctiforme, 
Cylindrospermum licheni-
forme, Phormidium au-

tumnale, Plectonema ed-
aphicum 

Помелова, 
1971 

Дерново-
подзолис- 
тая* 

138 65 47.1 Pseudoanabaena cate-
nata, Oscillatoria brevis, 

O. tenuis, Phormidium au-
tumnale, Ph. foveolarum, 

Малышева, 
1992 

Аллюви-
альная 
дерновая 

33 18 54.5 Nostoc sphaeroides, 
Ph. autumnale, 

Ph. tenue, Ph.uncinatum 

Штина, 1955 

Дерново-
карбонат-
ная 

94 18 19.1 Microcoleus vaginatus, 
N. commune, Ph. foveola-

rum, Ph. corium, Plec-
tonema edaphica 

Носкова, 
1968 
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Â òî æå âðåìÿ äëÿ íàøåé ñòðàíû è äëÿ äðóãèõ ðåãèîíîâ ïëàíå-
òû èìååòñÿ ìíîãî ôðàãìåíòàðíûõ îïèñàíèé «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, â
êîòîðûõ ñ áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñêðóïóëåçíîñòüþ âûÿâëÿåòñÿ ôëî-
ðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ ïëåíîê, êîðî÷åê, ðàçðàñòàíèé. Î÷åíü ìàëî ðà-
áîò âûïîëíåíî â äèíàìèêå (çà èñêëþ÷åíèåì äàííûõ Å.Ì. Ïàíêðà-
òîâîé, 1980). Ìàëî ìíîãîëåòíèõ íàáëþäåíèé, ñâÿçàííûõ ñ îäíèì

Окончание табл. 1

* Почва загрязнена постоянными стоками животноводческого комплекса.

Число видов 

Тип почвы в поч-
ве 

в пленках 
«цвете-
ния» 

Реализуе-
мость видо-
вого потен-
циала в 
пленках 

«цветения», 
% 

Доминанты 
поверхностных 
разрастаний 

Источник 

Аллюви-
альная 
дерновая 
слоистая 

206 22 10.7 N.spharoides, 
Ph. autumnale, 
Ph. ambigum, 

Ph. corium, Lyngbya mart-
ensiana, Microcoleus 

vaginatus 

Тот же 

Аллюви-
альная 
слоистая 

153 44 28.8 Chlorhormidium mucosum, 
N. microscopicum, Oscilla-

toria angustissima 

Костиков, 
1989 

Лугово-
чернозем-
ная 

59 10 16.9 Phormidium tenue, 
Ph. corium, Oscillatoria 

formosa 

Морарь, 1973 

Луговой 
солончак 

76 14 18.4 Microcoleus tenerrima, 
Symploca muscorum, 
Microchaeta tenera, 

Scytonema ocellatum 

Пивоварова, 
1968 

Темно- 
каштановая 

76 10 13.1 Scytonema ocellarum, 
Nicrocoleus vaginatus, 

Pinnularia borealis 

Болышев, 
1968 

 
Солонцы 
степные 

51 10 19.6 N. commune, 
Scytonema ocellatum, 

Ph. Autumnale, 
Ph. Foveolarum 

Тот же 

Сероземно-
луговая 

53 14 26.4 Ph. uncinatum, Oscillatoria 
brevis, Ph. corium, 

Ph. fragile 

Османова, 
1968 

Такыр 39 10 25.6 Microcoleus vaginatus Сдобникова, 
1955 

Коричневая 
горная 

49 5 10.2 Microcoleus vaginatus Маркова, 
1976 
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è òåì æå ìåñòîîáèòàíèåì, õîòÿ åñòü âåëèêîëåïíîå èññëåäîâàíèå
È.Ë. Êîñòèêîâà (1989), ñâÿçàííîå ñ èçó÷åíèåì â òå÷åíèå äåñÿòè
ëåò «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, âûçâàííîãî Microcoleus vaginatus.

Ñóáúåêòèâíûé ôàêòîð â èññëåäîâàíèÿõ ÔÌÑ âêëþ÷àåò:
– ðàçíóþ êâàëèôèêàöèþ èññëåäîâàòåëÿ, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê

ðàçëè÷íîé ïîëíîòå âûÿâëåíèÿ ôëîðèñòè÷åñêîãî áîãàòñòâà;
– ïðèìåíåíèå ðàçëè÷íûõ ïîäõîäîâ ïðè îïðåäåëåíèè ôëîðû

âîäîðîñëåé: ïðÿìîå ìèêðîñêîïèðîâàíèå, ÷àøå÷íûå êóëüòóðû ñî
ñòåêëàìè îáðàñòàíèÿ, âîäíûå êóëüòóðû, êîìáèíàöèÿ âñåõ ìåòî-
äîâ, âñëåäñòâèå ÷åãî ðàçëè÷åí è «óëîâ»;

– îáåñïå÷åííîñòü ýêñïåðèìåíòàòîðîâ îïðåäåëèòåëÿìè;
– âðåìåííóþ è ïðîñòðàíñòâåííóþ ñëó÷àéíîñòü â îòáîðå ïðîá,

îòñóòñòâèå èññëåäîâàíèé â äèíàìèêå;
– âàðèàáåëüíîñòü ïîãîäè÷íûõ àãðîìåòåðåîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé.
Ïðè îáîáùåíèè ðåçóëüòàòîâ âûðèñîâûâàåòñÿ ëþáîïûòíàÿ êàð-

òèíà ðåàëèçàöèè âèäîâîãî áîãàòñòâà ôîòîòðîôîâ íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû (òàáë. 1). «Öâåòåíèå» ïî÷âû èìååò íåñêîëüêî õàðàêòåðíûõ
ñâîéñòâ, íåçàâèñèìî îò ìåñòà âîçíèêíîâåíèÿ, ñåçîíà, òèïà ïî÷âû,
äîìèíèðóþùèõ ãðóïïèðîâîê:

1. Ìàññîâîå ðàçìíîæåíèå íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïðèñóùå íå-
ìíîãèì âèäàì. Õîòÿ, åñëè èñõîäèòü èç õàðàêòåðèñòèêè æèçíåí-
íûõ ôîðì âîäîðîñëåé (Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1976) è èõ ïðèñïîñîáè-
òåëüíûõ îñîáåííîñòåé, âñå âíóòðèïî÷âåííûå âèäû äèôôóçíûõ ñî-
îáùåñòâ ïîòåíöèàëüíî ñïîñîáíû ê ðàçìíîæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè.
Òåîðåòè÷åñêè ëþáîé âèä âîäîðîñëåé ïðè îñâåùåíèè ìîæåò äàâàòü
âñïûøêó ðàçìíîæåíèÿ. Ýòî ïîëîæåíèå ïîäòâåðæäàåòñÿ âî âðåìÿ
ëàáîðàòîðíîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé, âûäåëåí-
íûõ â àëüãîëîãè÷åñêè ÷èñòóþ êóëüòóðó, ïðè êîòîðîì îíè ïîääåð-
æèâàþò ñâîþ ïëîòíîñòü íà îïðåäåëåííîì, íî âñåãäà äîñòàòî÷íî
âûñîêîì óðîâíå. Â òî æå âðåìÿ â îïèñàííûõ íàçåìíûõ ñîîáùå-
ñòâàõ èõ ñòðóêòóðó ôîðìèðóþò îò 5 äî 27 ïîïóëÿöèé ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ïîâûøåíèå âèäîâîãî íàñûùåíèÿ ïëåíîê
«öâåòåíèÿ» íàáëþäàåòñÿ â îñîáûõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð, ïðè ïîñòî-
ÿííîì óâëàæíåíèè ïî÷â ñòîêàìè æèâîòíîâîä÷åñêèõ êîìïëåêñîâ.
Íàðÿäó ñ âîçðàñòàíèåì òðîôíîñòè è ñàïðîáíîñòè, âèäîâîå áîãàò-
ñòâî ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà âîçðàñòàåò äî 65 âèäîâ (Ìàëûøåâà,
1992). Ê óâåëè÷åíèþ ôëîðèñòè÷åñêîãî áîãàòñòâà ïðè áåäíîì ìèíå-
ðàëüíîì ñóáñòðàòå (ïåñêè) ìîæåò ïðèâîäèòü ïîñòîÿííîå óâëàæíå-
íèå: ñâûøå 40 âèäîâ îáíàðóæåíî íà îäíîé èç ñòàäèé ñóêöåññèè
ïðè çàðàñòàíèè íåçàäåðíîâàííîãî ïåñêà (Êîñòèêîâ, 1989).

2. Âî âñåõ ðàññìàòðèâàåìûõ ðåãèîíàõ êîëè÷åñòâî âèäîâ, ôîð-
ìèðóþùèõ íàçåìíûå àëüãîöåíîçû, íàìíîãî ìåíüøå âèäîâîãî ïóëà
â ïî÷âå. Æåñòêèé ýêîòîïè÷åñêèé è öåíîáèîòè÷åñêèé îòáîð, ñâÿ-
çàííûé ñ íàïðÿæåííîñòüþ ñóùåñòâîâàíèÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàê-
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òåðèé íà ãðàíèöå äâóõ ñðåä (ïî÷âà-âîçäóõ), à òàêæå íàðàñòàíèå
êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé ïðè ôèçè÷åñêîì êîíòàêòå ïàðòíåðîâ â
ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïðèâîäèò ê ôëîðèñòè÷åñêîé íåïîëíî÷ëåííîñ-
òè ñîîáùåñòâà. Ïðåññ ýêîëîãè÷åñêèõ è àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ
ïîçâîëÿåò âûæèâàòü, âåãåòèðîâàòü, ðàçìíîæàòüñÿ íà ïîâåðõíîñòè
îò 10 äî 50% âèäîâ, âûÿâëÿåìûõ â ãëóáèíå (â òàáë. 1 ãðàôà «ðåà-
ëèçóåìîñòü âèäîâîãî ïîòåíöèàëà...»). Íà óðîâíå ÔÌÑ ïðîÿâëÿåò-
ñÿ îáùàÿ ýêîëîãè÷åñêàÿ çàêîíîìåðíîñòü: ôëîðèñòè÷åñêàÿ åìêîñòü
ýêîòîïîâ âñåãäà âûøå ôëîðèñòè÷åñêîé åìêîñòè ôèòîöåíîçîâ, ôîð-
ìèðóþùèõñÿ â ýòèõ ýêîòîïàõ. Ìíîãèå âèäû, ñïîñîáíûå ïðîèçðàñ-
òàòü â äàííîì ýêîòîïå â îòñóòñòâèå âçàèìîîòíîøåíèé ñ äðóãèìè
âèäàìè, íå ìîãóò âõîäèòü â ñîñòàâ ôîðìèðóþùèõñÿ çäåñü ôèòîöå-
íîçîâ, òàê êàê îíè ìåíåå êîíêóðåíòîñïîñîáíû, ÷åì âèäû, áîëåå
ïðèñïîñîáèâøèåñÿ ê èçìåíèâøèìñÿ óñëîâèÿì (Ðàáîòíîâ, 1978).

3. Ðîëü îòäåëüíûõ âèäîâ, ôîðìèðóþùèõ «öâåòåíèå» ïî÷âû,
ðàçëè÷íà. Âûäåëÿþòñÿ ïîïóëÿöèè ôîòîòðîôîâ, ñïîñîáíûå ïðèîá-
ðåòàòü òàêóþ ýíåðãèþ ðàçìíîæåíèÿ, ÷òî â î÷åíü êðàòêèå ñðîêè
ïðàêòè÷åñêè â ãåîìåòðè÷åñêîé ïðîãðåññèè óâåëè÷èâàþò ñâîþ ÷èñ-
ëåííîñòü â ìåíÿþùåéñÿ ïðèðîäíîé ñðåäå, ÷òî, â êîíå÷íîì èòîãå,
ïðèâîäèò ê äîìèíèðóþùåé ðîëè äàííîé ïîïóëÿöèè â ñîîáùåñòâå.
Ýòîò ôåíîìåí – ìãíîâåííûå, ïîðîé íåîáúÿñíèìûå âñïûøêè ÷èñ-
ëåííîñòè – õàðàêòåðåí äëÿ âñåõ áèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåì: îò âèðóñîâ
è áàêòåðèé äî ìëåêîïèòàþùèõ è ïîïóëÿöèé ÷åëîâåêà (Áèãîí è
äð., 1989; Ìàêñèìîâ, 1989; Ãèëÿðîâ, 1990). Ó ëþäåé ïîäîáíûé
îñîáûé æèçíåííûé äàð, ïåðåõîäÿùèé â òå÷åíèå òûñÿ÷åëåòèé îò
îäíîé ðàñû ê äðóãîé, îò îäíîé íàöèîíàëüíîñòè ê äðóãîé, Ë.Í. Ãó-
ìèëåâ (1989) íàçâàë ïàññèîíàðíîñòüþ.

«Ïàññèîíàðíûå» ïîïóëÿöèè ôîòîòðîôîâ âûäåëÿþòñÿ è ñðåäè
âîçáóäèòåëåé «öâåòåíèÿ» ïî÷âû âî âñåõ çîíàõ – îò Àðêòèêè è Àí-
òàðêòèäû äî òðîïèêîâ. Ñóùåñòâóþò êàê ïîëèäîìèíàíòíûå ñîîá-
ùåñòâà «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, òàê è ñ ÿâíîé òåíäåíöèåé ê ìîíîäîìè-
íèðîâàíèþ. Íàèáîëåå ïðî÷íûå ìîíîäîìèíàíòíûå ñîîáùåñòâà ñïî-
ñîáíû ñîçäàâàòü ñàìûå äðåâíèå ôîòîòðîôíûå îðãàíèçìû – öèàíî-
áàêòåðèè. Ñðåäè íèõ îòìå÷åíû òàêèå âèäû, êàê Microcoleus vagina-
tus (Ìàðêîâà, 1976; Øóøóåâà, 1977; Belnap, 2002), Microcoleus
sp. sp. (Danin et al, 1989); Nostoc commune (Íîñêîâà, 1968; Ïàíê-
ðàòîâà, 1981).

Ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ýóêàðèîòíûõ âîäîðîñëåé îïèñàíû ìîíî-
ôèöèðîâàííûå ñîîáùåñòâà, îáðàçîâàííûå Botridium sp. (Ðèõòåð è
Îðëîâà, 1926; Kiss, 1975), Botridium granulatum (Íîñêîâà, 1968;
Ìàëûøåâà, 1992), Botridium wallrothii (Ñóäàêîâà, 1975), Chlorhormi-
dium nitens (Êóëèêîâà, 1965), Chlorhormidium montanum (Øóøó-
åâà, 1977), Euglena sp. (Kiss, 1975; Àíòèïèíà, 1979).
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Â ìíîãîâèäîâûõ íàçåìíûõ ñîîáùåñòâàõ â ðîëè äîìèíàíòîâ îñî-
áåííî ÷àñòî âûñòóïàþò âèäû ðîäîâ Nostoc, Cylindrospermum,
Scytonema, Microcoleus, Phormidium, Chlorchormidium è äð. Â çà-
âèñèìîñòè îò âèäîâ-ïëåíêîîáðàçîâàòåëåé îíè ïîëó÷èëè íàçâàíèå
öåíîçîâ: íîñòîêî-ñöèòîíåìîâûé, äèàòîìîâî-íîñòîêî-ñöèòîíåìîâûé,
íîñòîêîâûé, ôîðìèäèåâûé, öèëèíäðîñïåðìîâûé, õëîðõîðìèäèå-
âûé è ò.ä. Â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ âèäû-äîìèíàíòû ñîñòàâëÿþò ñâû-
øå 90% ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû (îáçîð: Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1976).

Ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ñïèñêà äîìèíàíòîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî â
àáñîëþòíîì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ýòî íèò÷àòûå è êîëîíèàëüíûå
ôîðìû, ò.å. ïîïóëÿöèè, ýâîëþöèîííî ïðèñïîñîáëåííûå ê ñóùå-
ñòâîâàíèþ â àãðåãèðîâàííîì ñîñòîÿíèè. Ïðè÷èíû äîìèíèðîâàíèÿ
îòäåëüíûõ âèäîâ è îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè
ìîãóò áûòü âûÿâëåíû óæå ïðè îáçîðå ëèòåðàòóðû. Ýòî âèäû, êîòî-
ðûå îáëàäàþò âûñîêèì êîýôôèöèåíòîì ðàçìíîæåíèÿ ïðè îïðåäå-
ëåííûõ óñëîâèÿõ, ÷àñòî ýêñòðåìàëüíûõ, ò.å. âèäû, îáëàäàþùèå
âûñîêîé ïðèñïîñîáëÿåìîñòüþ è âûæèâàåìîñòüþ ïðè íåäîñòàòêå
îñâåùåíèÿ, ïîëÿðíûõ óñëîâèÿõ âëàæíîñòè. Ïî-âèäèìîìó, áîëü-
øîå çíà÷åíèå, ïðàâäà ìàëî èçó÷åííîå, èìååò ýêîëîãè÷åñêàÿ âà-
ëåíòíîñòü ýòèõ âèäîâ.

Ñóùåñòâåííóþ ðîëü â äîìèíèðîâàíèè â íàçåìíûõ àëüãîöåíî-
çàõ ìîæåò èãðàòü áûñòðîòà ïåðåõîäà îò âåãåòàöèè ê ïîêîþ è, íà-
îáîðîò, áåç ïðîìåæóòî÷íûõ ñòàäèé ïðèâûêàíèÿ. Òàê, íàïðèìåð,
âîçîáíîâëåíèå àçîòôèêñàöèè è ôîòîñèíòåçà ïðîèñõîäèò ÷åðåç
30 ìèí ïîñëå ðåóâëàæíåíèÿ ñóõèõ êîðî÷åê öèàíîáàêòåðèé ïî÷â
óìåðåííîé çîíû (Ïàíêðàòîâà, 1987). Â íàçåìíûõ âûñóøåííûõ öè-
àíîáàêòåðèàëüíûõ êîðî÷êàõ òðîïè÷åñêèõ ïî÷â íèòðîãåíàçíàÿ àê-
òèâíîñòü âîññòàíàâëèâàëàñü ÷åðåç äâà ÷àñà ïîñëå óâëàæåíèÿ (Malani
et al., 2001). Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó çåëåíûå âîäîðîñëè, êàê
ïðàâèëî, ïëîõî ïåðåíîñÿò çàñóõó, ïîýòîìó ïðåèìóùåñòâåííî äî-
ìèíèðóþò â ïåðèîäû çíà÷èòåëüíûõ óâëàæíåíèé è âî âëàæíûõ ìå-
ñòîîáèòàíèÿõ.

Òî æå ìîæíî ñêàçàòü îòíîñèòåëüíî îáåñïå÷åííîñòè ïî÷âû àçî-
òîì è ôîñôîðîì. Â ïåðâîì ñëó÷àå íà÷èíàþò äîìèíèðîâàòü çåëå-
íûå âîäîðîñëè (Äîìðà÷åâà è äð, 1992), à ïðè íåäîñòàòêå àçîòà è
âûñîêîì óðîâíå ôîñôîðíûõ ñîåäèíåíèé ïåðâåíñòâî ïðèíàäëåæèò
àçîòôèêñèðóþùèì öèàíîáàêòåðèÿì, íå âûäåðæèâàþùèì êîíêó-
ðåíòíûõ îòíîøåíèé ñ çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè íà ôîíå âûñîêîãî
îáåñïå÷åíèÿ ïî÷âû àçîòîì (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).
Áèîëîãè÷åñêèå ïðåèìóùåñòâà ìíîãèõ äîìèíàíòîâ çàêëþ÷àþòñÿ è
â óêîðî÷åííîì âðåìåíè ãåíåðàöèè, êîòîðîå ìîæåò êîëåáàòüñÿ îò
8-12 ÷ äî íåñêîëüêèõ ñóòîê ïî îïðåäåëåíèþ in situ (Äîìðà÷åâà,
1974; Äîìðà÷åâà è äð., 1986; Ïåðìèíîâà, 1982). Ê óñêîðåíèþ æèç-
íåííîãî ðèòìà îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé ïðèâîäèò ðàçìíîæåíèå ñðà-



38

çó ãðóïïàìè êëåòîê: ãîðìîãîíèÿìè, îáðûâêàìè íèòåé, öåëûìè íè-
òÿìè. Ó öèëèíäðîñïåðìóìà, íàïðèìåð, îíè ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ
âíóòðè ñïîð (àêèíåò) è ñîäåðæàò äåñÿòêè êëåòîê. Ïîäâèæíûå ôîð-
ìû èìåþò íåñîìíåííîå ïðåèìóùåñòâî ïåðåä íåïîäâèæíûìè èëè
îáðàçóþùèìè ïàëüìåëëîèäíîå ñîñòîÿíèå âñëåäñòâèå ñïîñîáíîñòè
ê ôîòî- è õåìîòàêñèñó.

Âìåñòå ñ òåì, âûèãðûâàþò è âèäû, îáëàäàþùèå ñïîñîáíîñòüþ
ê óäåðæàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû çà ñ÷åò ñëèçè, ýëåêòðîñòàòè-
÷åñêèõ ñèë ïðèòÿæåíèÿ, ôèçè÷åñêîãî ñöåïëåíèÿ ñ ïîìîùüþ íè-
òåé. Íàèáîëåå îáùèì âûâîäîì, ïîìîãàþùèì ïîíÿòü âîçìîæíîñòü
ñîõðàíåíèÿ áèîðàçíîîáðàçèÿ ýòèõ îðãàíèçìîâ, ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäè-
ìîñòü ïåðèîäè÷åñêîãî ïåðåðàñïðåäåëåíèÿ âíóòðèïî÷âåííîãî âèäî-
âîãî ïóëà è íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé. Âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè
èç ãëóáèííûõ ñëîåâ ïî÷âû äîëæíû îáÿçàòåëüíî äëÿ ñîõðàíåíèÿ
ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ñïîñîáíîñòè «ãëîòíóòü» ñâåòà íà ïîâåðõíîñòè
(ïîäçàðÿäèòüñÿ). Ïîòåíöèàë ëþáîãî âèäà çàïðîãðàììèðîâàí íà
ðàçìíîæåíèå. Îïòèìàëüíûå æå óñëîâèÿ ðàçìíîæåíèÿ äëÿ ôîòî-
òðîôîâ ñâÿçàíû ñî ñâåòîì.

Èòàê, «öâåòåíèå» ïî÷âû – ÿâëåíèå, íå ïàòîëîãè÷åñêîå äëÿ åå
ñîñòîÿíèÿ. Îíî îáóñëîâëåíî ìàññîâûì ðàçâèòèåì âîäîðîñëåé è
öèàíîáàêòåðèé èç âíóòðèïî÷âåííîãî âèäîâîãî ïóëà.

Ôëîðèñòè÷åñêàÿ åìêîñòü íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé âñåãäà ìåíü-
øå ôëîðèñòè÷åñêîé åìêîñòè äèôôóçíûõ ïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ.

Ðàçìíîæåíèå ôîòîòðîôîâ â ïî÷âå è íà åå ïîâåðõíîñòè ïîä÷è-
íÿåòñÿ ðàçíûì çàêîíîìåðíîñòÿì.

Èìååòñÿ îáèëüíàÿ èíôîðìàöèÿ ïî ôëîðèñòè÷åñêîìó ñîñòàâó
ïëåíîê «öâåòåíèÿ» ïðè îäíîìîìåíòíûõ «ñúåìêàõ». Äåêëàðèðóåò-
ñÿ ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî îïðåäåëåííûå ñî÷åòàíèÿ ôîòîòðîôîâ ôîð-
ìèðóþò öåíîçû.

Âûÿâëåí êðóã ñàïðîòðîôíûõ ïàðòíåðîâ, ñâÿçàííûõ ñ ôîòîòðîô-
íûì ÿäðîì íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé ðàçëè÷íûìè ìåòàáîëè÷åñêèìè
îòíîøåíèÿìè.

Îòìå÷àåòñÿ âëèÿíèå íåêîòîðûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ íà õà-
ðàêòåð è îñîáåííîñòè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû.

Âìåñòå ñ òåì, íè â îäíîé ðàáîòå íå âñêðûòû ïðè÷èíû, ìåõà-
íèçì è óñëîâèÿ âîçíèêíîâåíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, êîòîðîå ìîæåò
ñïîíòàííî âîçíèêàòü â ðàçíûå ãîäû â íåîæèäàííîå âðåìÿ è ïðî-
äîëæàòüñÿ íåîïðåäåëåííî äîëãîå âðåìÿ.

×òî êàñàåòñÿ ïàõîòíûõ ïî÷â, òî íàáëþäåíèÿ, íåñìîòðÿ íà èõ
ìíîãî÷èñëåííîñòü, îòíîñÿòñÿ ê êîíñòàòèðóþùèì, êîòîðûå íåñóò
îãðàíè÷åííóþ èíôîðìàòèâíîñòü äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà àã-
ðîýêîñèñòåì, îñîáåííî âî âðåìåííîì (õðîíîëîãè÷åñêîì) àñïåêòå.
Íåâîçìîæíîñòü ðåòðîñïåêòèâíûõ àíàëîãèé «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, îïè-
ñàííîãî â 1950–1960-å ãã., è ïîêðûâàþùåãî ïî÷âó â íàñòîÿùåå
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âðåìÿ, îïðåäåëÿåòñÿ ãëóáîêèì ðàçëè÷èåì â ðåæèìå ýêñïëóàòàöèè
çåìëè. Êàëåéäîñêîï àãðîòåõíîëîãèé, ïðèìåíÿåìûõ â 1980-å ãã.,
âî ìíîãîì ñâÿçàí ñ ýêîëîãî-ýíåðãåòè÷åñêèìè ïðîáëåìàìè, äèêòó-
þùèìè, ñ îäíîé ñòîðîíû, ðåñóðñî- è ýíåðãîñáåðåãàþùèå òåõíîëî-
ãèè â ñåëüñêîì õîçÿéñòâå, à ñ äðóãîé – ñëèøêîì ùåäðîå, ïîðîé
ñîâñåì íåðàçóìíîå èñïîëüçîâàíèå àãðîõèìèêàòîâ. Â òàêîé ñèòóà-
öèè ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ðàçâèâàþòñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì ÷ðåç-
âû÷àéíî èçìåí÷èâîãî ïóëà áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ è ðåçêî ìåíÿþ-
ùèõñÿ àãðîôèçè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé ïî÷âû. Ïðè ýòîì íåëüçÿ èñ-
êëþ÷èòü ïîãîäè÷íóþ ôëóêòóàöèþ ãèäðîòåðìè÷åñêîãî ðåæèìà è
ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè. Â ñâÿçè ñ ýòèì èçó÷åíèå ïàõîòíûõ ïî÷â îñ-
ëîæíåíî. Â òî æå âðåìÿ ëþáàÿ ïî÷âà – è öåëèííàÿ, è ïàõîòíàÿ –
îñîáåííî âàæíà â ñîõðàíåíèè áèîðàçíîîáðàçèÿ ïëàíåòû. Â «Êîí-
âåíöèè î áèîëîãè÷åñêîì ðàçíîîáðàçèè», ïðèíÿòîé â 1992 ã. íà
êîíôåðåíöèè ÎÎÍ ïî îêðóæàþùåé ñðåäå, ïîä÷åðêèâàåòñÿ, ÷òî âîï-
ðîñû î ðîëè è çíà÷åíèè ïî÷â â ñîõðàíåíèè áèîðàçíîîáðàçèÿ èçó÷å-
íû åùå ñîâåðøåííî íåäîñòàòî÷íî íè ïî÷âîâåäàìè, íè áèîëîãàìè.
È ýòî íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî èìåííî ïî÷âà ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé ñðåäîé
îáèòàíèÿ ïîäàâëÿþùåãî ÷èñëà âèäîâ ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ âîçìîæíûõ ïðè÷èí «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íåîáõî-
äèìî ðàñïîëàãàòü ñòàòèñòè÷åñêèìè ïîêàçàòåëÿìè ïîïóëÿöèé ôî-
òîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ (÷èñëåííîñòü, áèîìàññà), çíàòü ïðè-
÷èíó âàðüèðîâàíèÿ èõ â ðàçíûå ñðîêè è â ðàçíûõ ÔÌÑ, èìåòü
ïðåäñòàâëåíèå î äèíàìèêå ÔÌÑ (ïîãîäè÷íîé, ñåçîííîé, ñóòî÷íîé)
è, íàêîíåö, âûÿâèòü êîíñîðòèâíûå è ìåæâèäîâûå âçàèìîäåéñòâèÿ
ïîïóëÿöèé è ïàðòíåðîâ.

Òîëüêî ïðè âûïîëíåíèè ýòèõ óñëîâèé ìîæíî îöåíèòü âêëàä
íàçåìíûõ ÔÌÑ â ïåðâè÷íûé ïðîäóêöèîííûé ïðîöåññ ïî÷âû.

Глава 2
СТРУКТУРНЫЕ И РАЗМЕРНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ
АЛЬГО-ЦИАНОБАКТЕРИАЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ

ПРИ «ЦВЕТЕНИИ» ПОЧВЫ В АГРОЭКОСИСТЕМАХ

Â äàííîé ãëàâå ìû ïðèäåðæèâàåìñÿ êëàññè÷åñêîé ñõåìû îïè-
ñàíèÿ ñîîáùåñòâ, âêëþ÷àþùåé èçó÷åíèå õàðàêòåðà ïðîñòðàíñòâåí-
íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé è ãðóïïèðîâîê îðãàíèçìîâ, ïîäñ÷åòà
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé, îïðåäåëåíèå èõ ðàçìåðíûõ õàðàêòåðèñ-
òèê è îöåíêó áèîìàññû ñîîáùåñòâà. Ïîëó÷åíèå ïîäîáíûõ êîëè÷å-
ñòâåííûõ ïîêàçàòåëåé ïî ñòðóêòóðíûì ýëåìåíòàì ÔÌÑ íåîáõîäè-
ìî è äëÿ òîãî, ÷òîáû óñòàíîâèòü ïðàâèëüíûå ïóòè è ïðè÷èíû èõ
äèíàìèêè è ïîçíàòü ðîëü îòäåëüíûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ ÔÌÑ
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â ñîçäàíèè ìèêðîñðåäû (ôèêîñðåäû). Òàê, èçó÷åíèå õàðàêòåðà ïðî-
ñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïîçâîëÿåò ïðîâåñòè êîððåëÿöèè
ìåæäó ýòèì ïîêàçàòåëåì è õàðàêòåðîì ðàçìíîæåíèÿ âèäîâ. Èçó-
÷åíèå èçìåíåíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ â õîäå ñóêöåññèè ìîæåò
ïîìî÷ü ïðè âûÿñíåíèè ìåõàíèçìà ñìåí è õàðàêòåðà âçàèìîîòíî-
øåíèé ìåæäó âèäàìè è ñðåäîé íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè. Îá-
ðàçîâàíèå àãðåãàöèé è ãðóïïèðîâîê, áåñïðåñòàííîå ïåðåðàñïðåäå-
ëåíèå ïîïóëÿöèé ïî ïëîùàäè, ðàññåëåíèå è ìèãðàöèÿ èõ âî ìíî-
ãîì îïðåäåëÿþò îñîáåííîñòè è ñâîåîáðàçèå ÔÌÑ.

Îïðåäåëåíèå ÷èñëåííîñòè îðãàíèçìîâ ïîçâîëÿåò ïîäîéòè ê
îöåíêå ñîîáùåñòâà â öåëîì. Îáèëèå îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé èëè ãðóï-
ïèðîâîê áîëåå âûñîêîãî ðàíãà äàåò âîçìîæíîñòü ñóäèòü î ïðîöâå-
òàíèè èëè, íàîáîðîò, î ìåðå óãíåòåíèÿ òîé èëè èíîé ãðóïïû, ñâÿ-
çàòü ðàñöâåò è îòìèðàíèå ïîïóëÿöèé ñ êîíêðåòíûìè ýêîëîãè÷åñ-
êèìè îñîáåííîñòÿìè. ×èñëåííîñòü ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ – îäèí èç íàèáîëåå äèíàìè÷íûõ ïîêàçàòåëåé, ìåíåå êîíñåðâà-
òèâíûé, ÷åì, íàïðèìåð, âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå. Îöåíêà îáèëèÿ îðãà-
íèçìîâ â ÔÌÑ ïîçâîëÿåò ïðîâîäèòü ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êàê âî
âðåìåííîì, òàê è â ïðîñòðàíñòâåííîì àñïåêòå ïðè ëþáîì ïîäõîäå
ê èçó÷åíèþ ôîòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ: ìîæíî ñðàâíèâàòü ÔÌÑ öå-
ëèííûõ è ïàõîòíûõ ïî÷â, îöåíèâàòü âîçäåéñòâèå êëèìàòè÷åñêèõ
è àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ, îòñëåæèâàòü èçìåíåíèå êîëè÷åñòâåí-
íûõ ïîêàçàòåëåé ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèé â õîäå àóòîãåííûõ, àëëî-
ãåííûõ, ñåçîííûõ è ïîãîäè÷íûõ ñóêöåññèé.

Ðàçìåðíàÿ õàðàêòåðèñòèêà êëåòîê, âèäîâ, ïîïóëÿöèé – íåïðå-
ìåííîå óñëîâèå äëÿ îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû, ïðîäóêöèè ôîòîòðî-
ôîâ ïðè íàèáîëåå ïðèìåíÿåìîé â ïî÷âåííîé àëüãîëîãèè ìåòîäèêå
èõ îöåíêè. Êðîìå òîãî, ðàçìåðíûå ïîêàçàòåëè ïîçâîëÿþò âû÷èñ-
ëèòü òàêèå âåëè÷èíû, êàê îáúåì, óäåëüíàÿ ïîâåðõíîñòü, ìåòàáî-
ëè÷åñêàÿ ïîâåðõíîñòü – êàòåãîðèè, êîòîðûå ìîæíî èñïîëüçîâàòü
â àíàëèçå ìåòàáîëèòè÷åñêîé àêòèâíîñòè îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé, â
ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè ÔÌÑ.

Áèîìàññà îðãàíèçìîâ è ñîîáùåñòâà â öåëîì – îäíî èç âàæíåé-
øèõ ïîíÿòèé ýêîëîãèè. Ïî áèîìàññå îòäåëüíûõ ãðóïïèðîâîê ôî-
òîòðîôîâ, åå èçìåíåíèþ â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè ìîæíî ñó-
äèòü î ðîëè èõ â ÔÌÑ, âûäåëÿòü, êàê è â ñëó÷àå îöåíêè ÷èñëåííî-
ñòè, âèäû-äîìèíàíòû è äîìèíèðóþùèå ãðóïïèðîâêè. Äèíàìèêà
èçìåíåíèÿ áèîìàññû ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ôîòîòðî-
ôîâ ñ ðàçíûìè ïîòðåáíîñòÿìè â ýëåìåíòàõ ïèòàíèÿ è äðóãèõ ýêî-
ëîãè÷åñêèõ ïîòðåáíîñòÿõ, êàê ïðàâèëî, îòðàæàåò äèíàìèêó äàí-
íûõ ôàêòîðîâ â îêðóæàþùåé ñðåäå. Âñëåäñòâèå ýòîãî ìû ìîæåì
âûéòè íà óðîâåíü èíäèêàòîðíîé ðîëè ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Îï-
ðåäåëåíèå áèîìàññû ñîîáùåñòâà â äèíàìèêå â òå÷åíèå ñåçîíà ïîä-
âîäèò ê îïðåäåëåíèþ ïåðâè÷íîé ïðîäóêòèâíîñòè ÔÌÑ è, ñëåäîâà-
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òåëüíî, ê âåðîÿòíîñòè óñòàíîâëåíèÿ âêëàäà íàçåìíûõ ÔÌÑ â îá-
ùåïðîäóêöèîííûé ïðîöåññ âñåé ýêîñèñòåìû.

Ñëó÷àéíûå íàáëþäåíèÿ çà «öâåòåíèåì» â åñòåñòâåííûõ áèîöå-
íîçàõ íå ïðèáëèæàþò íàñ ê ïîíèìàíèþ ìåõàíèçìà «öâåòåíèÿ» èç-
çà ìíîãî÷èñëåííûõ ôàêòîðîâ è èõ íåïðåäñêàçóåìîãî ñîïðÿæåíèÿ
â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó â àãðî-
ýêîñèñòåìàõ ìû ìîæåì íàäåÿòüñÿ íà âñêðûòèå ïðè÷èí èç-çà íå-
ïðåðûâíîãî ñëåæåíèÿ çà äèíàìèêîé áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, àãðî-
õèìè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê, ó÷åòà âëèÿíèÿ ðàñòåíèé, êîíå÷íî, íå
îñòàâëÿÿ â ñòîðîíå âëèÿíèå ìåòåðåîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ. Äëÿ ïðî-
âåðêè ýêîëîãè÷åñêîé òåîðèè ñåëüñêîå õîçÿéñòâî îòêðûâàåò øèðî-
êèå âîçìîæíîñòè, òàê êàê ïðîâåðêà òåõ èëè èíûõ ãèïîòåç â åñòå-
ñòâåííûõ ñèñòåìàõ òðóäíà (Paul, 1989).

2.1. Пространственное распределение
фототрофных микроорганизмов при «цветении» почвы

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ôèòîöåíîçîâ èçó÷åíà äîñòàòî÷-
íî õîðîøî (Âàñèëåâè÷, 1969; Ðàáîòíîâ, 1978, 1984, 1987; Ìèðêèí,
1981, 1986; Ìèðêèí, Íàóìîâà, 1994). Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçà-
öèÿ ïî÷âåííûõ àëüãîöåíîçîâ èçó÷åíà ãîðàçäî ñëàáåå. Ïåðâûå ðàáî-
òû ïîÿâèëèñü â 1970-õ ãã. (Äîìðà÷åâà, 1974, 1977à, 1977á). Íàèáî-
ëåå ïîëíûå è ïîñëåäîâàòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïðîâåäåíû Ã.Ã. Êó-
çÿõìåòîâûì (1981, 1983, 1984, 1986, 1999, 2000).

Äî ñèõ ïîð ïðîñòðàíñòâåííàÿ ìèêðîñòðóêòóðà ÔÌÑ, ñòåïåíü
åå ìîçàè÷íîñòè èçó÷åíû ñëàáî. Ïðè ëþáîì êîëè÷åñòâåííîì àíàëè-
çå äèôôóçíûõ è ñîìêíóòûõ ÔÌÑ ïî ñóùåñòâó ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ôîòîòðîôû, èõ ôîðìèðóþùèå, èìåþò ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëåíèå.
Äåéñòâèòåëüíî, ñàìûì èññëåäîâàííûì âàðèàíòîì ðàñïðåäåëåíèÿ
áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòîâ (ìèêðîîðãàíèçìîâ, âûñøèõ ðàñòåíèé, áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ è ò.ä.) ïî ïëîùàäè ÿâëÿåòñÿ ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëå-
íèå. Ïðè ýòîì ïîëàãàþò, ÷òî îðãàíèçì èìååò îäèíàêîâóþ âîçìîæ-
íîñòü îêàçàòüñÿ â ëþáîé òî÷êå ïðîñòðàíñòâà, òàêîâà æå è âåðîÿò-
íîñòü åãî îòñóòñòâèÿ. Êîãäà íà êàêîì-òî ó÷àñòêå íàõîäèòñÿ çíà÷è-
òåëüíî ìåíüøå îðãàíèçìîâ, ÷åì èõ ìîãëî áû áûòü çäåñü ïî îáúåê-
òèâíûì ïîêàçàòåëÿì, ò.å. ñîáûòèå èìååò î÷åíü ìàëóþ âåðîÿòíîñòü,
ðàñïðåäåëåíèå ñðàâíèâàþò ñ ïóàññîíîâñêèì. Êîãäà æå ÷èñëî îðãà-
íèçìîâ ïðèáëèæàåòñÿ ê âîçìîæíîìó ìàêñèìóìó, ðàñïðåäåëåíèå
èõ áèíîìèàëüíîå, à ïðè ãðóïïèðîâêå ðåçóëüòàòîâ îêîëî ñðåäíèõ
çíà÷åíèé – íîðìàëüíîå.

Ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî ìåòîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ îïðåäåëèòü òèï
ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé â ïðîñòðàíñòâå. Ñóùíîñòü èõ ñîñòîèò â òîì,
÷òî, èñïîëüçóÿ ðàçëè÷íûå ñòàòèñòè÷åñêèå ìåòîäû, ýìïèðè÷åñêèå
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ðàñïðåäåëåíèÿ êàêèõ-ëèáî ïðèçíàêîâ â âûáîðêàõ ñðàâíèâàþò èõ ñ
òåîðåòè÷åñêèìè ðàñïðåäåëåíèÿìè. Ê ÷èñëó îñíîâíûõ òèïîâ òåîðå-
òè÷åñêèõ ðàñïðåäåëåíèé ïðèíàäëåæàò áèíîìèàëüíîå ðàñïðåäåëå-
íèå Áåðíóëëè, ðàñïðåäåëåíèå Ïóàññîíà, íîðìàëüíîå ðàñïðåäåëå-
íèå Ãàóññà-Ëàïëàñà è òèïû êðèâûõ Ïèðñîíà.

Ïðè àíàëèçå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïî÷âåííûõ
ôîòîòðîôîâ ìû èñõîäèëè èç òîãî, ÷òî èõ ÷èñëåííîñòü çàâèñèò îò
áîëüøîãî ÷èñëà ôàêòîðîâ (òèïà ïî÷âû, âëàæíîñòè, ðÍ, ñîëåâîãî
ñîñòàâà, àýðàöèè, òåìïåðàòóðû, áèîòè÷åñêèõ ñâÿçåé è ò.ä.), ïîýòî-
ìó ÷èñëåííîñòü êëåòîê ôîòîòðîôîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñëó-
÷àéíóþ âåëè÷èíó. Ýòî äàåò âîçìîæíîñòü ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ðàñ-
ïðåäåëåíèå ôîòîòðîôîâ ñðåäè ïî÷âåííûõ ÷àñòèö ïîä÷èíÿåòñÿ íîð-
ìàëüíîìó çàêîíó. Ïðè ýòîì ìîæíî ñîñëàòüñÿ íà òåîðåìó À.Ì. Ëÿ-
ïóíîâà î òîì, ÷òî åñëè ñëó÷àéíàÿ âåëè÷èíà j ïðåäñòàâëÿåò ñóììó
î÷åíü áîëüøîãî ÷èñëà âçàèìíî íåçàâèñèìûõ âåëè÷èí ϕ
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èìååò ðàñïðåäåëåíèå, áëèçêîå ê íîðìàëüíîìó:
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– ïëîòíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ âåðîÿòíîñòåé; õ – ñëó÷àéíàÿ
âåëè÷èíà (â äàííîì ñëó÷àå ÷èñëåííîñòü êëåòîê ôîòîòðîôîâ); õ –
ñðåäíåå çíà÷åíèå; σ – ñðåäíåå êâàäðàòè÷åñêîå îòêëîíåíèå; e –
îñíîâàíèå íàòóðàëüíîãî ëîãàðèôìà.

Äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîé ïðîâåðêè ãèïîòåçû î ñîãëàñèè ýêñïåðè-
ìåíòàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ íîðìàëüíîìó (ðàñïðåäåëåíèå Ãàóññà)
áûë èñïîëüçîâàí êðèòåðèé Ïèðñîíà χ2. Òàêîé êðèòåðèé ñ÷èòàåòñÿ
îäíèì èç ñàìûõ ñòðîãèõ è íàäåæíûõ êðèòåðèåâ ñîãëàñèÿ, ïðèìå-
íÿåìûõ ê ñãðóïïèðîâàííûì äàííûì è ïîýòîìó ïîëíîñòüþ îòâå÷à-
åò óñëîâèÿì íàøåé çàäà÷è. Äëÿ êðèòåðèÿ Ïèðñîíà âû÷èñëÿþò âå-
ëè÷èíó χ2

q
, õàðàêòåðèçóþùóþ óêëîíåíèå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ðàñ-

ïðåäåëåíèÿ îò ïðåäïîëàãàåìîãî, ïî ôîðìóëå:
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 – òåîðåòè÷åñêèå âåðîÿòíîñòè ïîïàäàíèÿ â äàííûé êëàññ îï-

ðåäåëåííîãî êîëè÷åñòâà ôîòîòðîôîâ; n
i
 – ÷èñëî òî÷åê èñëñëåäóå-

ìîãî ïî÷âåííîãî ïðîñòðàíñòâà, èìåþùèõ îäèíàêîâîå êîëè÷åñòâî
ôîòîòðîôîâ; n – îáùåå êîëè÷åñòâî ïðîá; m – ÷èñëî êëàññîâ.

Åñëè ãèïîòåòè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå íîðìàëüíîå, çíà÷åíèÿ p
i

íàõîäÿò èç òàáëèö. Ïðåäâàðèòåëüíî ñëó÷àéíàÿ âåëè÷èíà õ (÷èñ-
ëåííîñòü ôîòîòðîôîâ) íîðìèðóåòñÿ.
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Äëÿ äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ ìû äîêàçàëè
(Äîìðà÷åâà, 1977 à è á), ÷òî õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ çàâèñèò îò
ðàçìåðà ó÷åòíîé ïëîùàäêè è âåëè÷èíû ïëîùàäè èññëåäîâàíèÿ.
Ðàñïðåäåëåíèå ñîîòâåòñòâóåò íîðìàëüíîìó, åñëè àíàëèç ïðîâîäÿò
â ñðåäíèõ ïðîáàõ, ïðèãîòîâëåííûõ èç îáðàçöîâ ïî÷âû, îòîáðàííîé
íà áîëüøèõ ïëîùàäÿõ (íå ìåíåå 100 ì2). Â ýòîì ñëó÷àå ïðè èçãî-
òîâëåíèè ñðåäíåé ïðîáû äëÿ ïîäñ÷åòà ôîòîòðîôîâ, êîãäà âñÿ ïî-
÷âà ïðîáû òùàòåëüíî ðàñòèðàåòñÿ è ïðîñåèâàåòñÿ, ïðîèñõîäèò âû-
ðàâíèâàíèå, ñãëàæèâàíèå íåîäíîðîäíîãî èõ ðàçìåùåíèÿ, è íåñëó-
÷àéíîå ðàçìåùåíèå âûãëÿäèò ñëó÷àéíûì. Êðîìå òîãî, íà ðàçâèòèå
ôîòîòðîôîâ â ïðåäåëàõ äîñòàòî÷íî áîëüøîé ïëîùàäè îêàçûâàþò
ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå êîëåáàíèÿ ãèäðîòåðìè÷åñêèõ, àãðîõèìè÷åñ-
êèõ, ñâåòîâûõ è äðóãèõ ôàêòîðîâ, â ÷àñòíîñòè, íàíîðåëüåô (Êó-
çÿõìåòîâ, 1981).

Äëÿ îöåíêè ðàâíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîòðîôîâ â èíäè-
âèäóàëüíûõ ïðîáàõ, îòîáðàííûõ ñ íåáîëüøîé ó÷åòíîé ïëîùàäè,
áûë âûáðàí ïîêàçàòåëü Ìîðèñèòà (Morisita, 1959)
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îáùåå ÷èñëî îñîáåé íà âñåõ ïëîùàäêàõ. Iδ = 1, êîãäà âèä ðàñïðåäå-
ëåí ïî Ïóàññîíó, Iδ < 1 ïðè ðàâíîìåðíîì ðàñïðåäåëåíèè è Iδ > 1
ïðè êîíòàãèîçíîì (ãðóïïîâîì) ðàñïðåäåëåíèè.

Äëÿ âñåõ ãðóïï ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ ïîêàçàòåëü Ìîðèñèòà
îêàçàëñÿ áîëüøå åäèíèöû (Äîìðà÷åâà, 1977 à è á). Âåðîÿòíî, êîí-
òàãèîçíîå ðàñïðåäåëåíèå ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì èõ áèîëîãè÷åñêèõ
îñîáåííîñòåé. Òàê, çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå îäíîêëåòî÷íûå âîäî-
ðîñëè ïðè ðàçìíîæåíèè â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îñòàþòñÿ ðÿäîì
äðóã ñ äðóãîì, íå èìåÿ ïîäâèæíûõ ñòàäèé. Âñëåäñòâèå íåóñòîé÷è-
âîé âëàæíîñòè â ïî÷âå ó ìíîãèõ âîäîðîñëåé îòñóòñòâóþò çîîñïî-
ðû, à æãóòèêîâûå ôîðìû îáëàäàþò ñëàáîé ïîäâèæíîñòüþ (Ãîëëåð-
áàõ, Øòèíà, 1969). Äèàòîìîâûå âîäîðîñëè, êîòîðûå ìîãóò äâè-
ãàòüñÿ ñàìîñòîÿòåëüíî, ñ îäíîé ñòîðîíû, ìåíåå ñêó÷åíû, ñ äðó-
ãîé – îòñóòñòâóþò íà ìíîãèõ ó÷åòíûõ ïëîùàäêàõ, ò.å. ñëåäñòâèåì
èõ äâèæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ìåíåå êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð ðàñïðåäåëå-
íèÿ. Ðåçêî âûðàæåííàÿ àãðåãèðîâàííîñòü â ïî÷âå ïðèñóùà íèò÷à-
òûì ôîðìàì – çåëåíûì âîäîðîñëÿì è öèàíîáàêòåðèÿì.

Ïîêàçàíà ìîçàè÷íîñòü âèäîâîãî ñîñòàâà âíóòðèïî÷âåííûõ ôî-
òîòðîôîâ, êîãäà ïðè èññëåäîâàíèè íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ïî÷âåí-
íûõ ïðîá íàèáîëüøåå ÷èñëî âèäîâ áûëî íàéäåíî âñåãî ëèøü â íå-
ñêîëüêèõ ïðîáàõ (Komaromy, 1984).

Âèäèìî, ïðè÷èíû, ïðèâîäÿùèå ê êîíòàãèîçíîìó õàðàêòåðó
ðàñïðåäåëåíèÿ ìèêðîôîòîòðîôîâ â ïî÷âå, âî ìíîãîì òàêèå æå, êàê
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è äëÿ äðóãèõ îðãàíèçìîâ â ïðèðîäå. Ñðåäè íèõ âûäåëÿþò, íàïðè-
ìåð, ñëåäóþùèå: âåêòîðíûå, îïðåäåëÿåìûå ãðàäèåíòîì ðàçëè÷íûõ
àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ; ñâÿçàííûå ñî ñïîñîáîì ðàçìíîæåíèÿ è
ðàññåëåíèÿ ïîòîìêîâ; ñâÿçàííûå ñ âçàèìîäåéñòâèåì ðàçíûõ âèäîâ
è ò.ä. (Hutchinson, 1953). Â íîâîé îáëàñòè ïî÷âåííîé ìèêðîáèîëî-
ãèè – ãðàäèåíòíîé ìèêðîáèîëîãèè – ïîä÷åðêèâàåòñÿ îñîáîå çíà÷å-
íèå ïî÷âåííûõ ìèêðîçîí, èìåþùèõ ñïåöèôè÷åñêèå ìèêðîóñëîâèÿ
(ðÍ, âëàæíîñòè, òåìïåðàòóðû, ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà, ìèíåðàëü-
íûõ è îðãàíè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ, åìêîñòè êàòèîííîãî îáìåíà),
äëÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ñàïðîòðîôíûõ áàêòåðèé (Burns, 1987).

Ïðè àíàëèçå îñîáåííîñòåé ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ â
íàçåìíûõ ÔÌÑ ó÷åòíûå ïëîùàäè çàêëàäûâàëè íà ðàçíûõ ïîëÿõ
ñåâîîáîðîòà. Ðàçìåð ó÷åòíîé ïëîùàäè îïðåäåëÿëè ðàçìåðîì ïÿòíà
«öâåòåíèÿ». Ìàêñèìàëüíàÿ ïëîùàäü ó÷åòà ñîñòàâëÿëà 20 ñì2. Ñ
ïîìîùüþ ïî÷âåííîãî áóðèêà ïðîáû ïëîùàäüþ 1 ñì2 è òîëùèíîé
1 ìì îòáèðàëè âïëîòíóþ äðóã ê äðóãó. Ïðîáû äâóêðàòíî ïðîòèðà-
ëè ÷åðåç ÷àéíîå ñèòî â òå÷åíèå 10-20 ìèí., à çàòåì ðàñòèðàëè ðå-
çèíîâûì ïåñòèêîì. Â êàæäîé ïðîáå îïðåäåëÿëè ÷èñëåííîñòü ôîòî-
òðîôîâ ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï, áèîìàññó è ïëîùàäü
ïîêðûòèÿ ôîòîòðîôàìè ïî÷âû íà êàæäîì êâàäðàòíîì ñàíòèìåòðå.
Äëÿ ýòîãî âû÷èñëÿëè ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè âñåõ âñòðå÷åííûõ ïðè
ñ÷åòå êëåòîê ôîòîòðîôîâ, êîòîðûå ñðàâíèâàëè ñ ãåîìåòðè÷åñêèìè
ôèãóðàìè: êðóãîì, êâàäðàòîì, ïðÿìîóãîëüíèêîì. Ïðè ïåðåñ÷åòå
ýòîé âåëè÷èíû íà 1 ñì2 ïîëüçîâàëèñü òåì æå êîýôôèöèåíòîì ïåðå-
âîäà, ÷òî è äëÿ îïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè êëåòîê ôîòîòðîôîâ (Äîì-
ðà÷åâà, Øòèíà, 1985).

Ðàñïðåäåëåíèå êëåòîê ôîòîòðîôîâ ïî ðàçìåðíûì ãðóïïàì îï-
ðåäåëÿëè ïðè èçìåðåíèè 2923 êëåòîê â 20-òè ïðîáàõ «öâåòåíèÿ»
ïî÷âû, âûçâàííîãî àññîöèàöèåé Chlorococcales + Chlorhormidium,
è 1089 êëåòîê èç 10-òè ïðîá «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, îáóñëîâëåííîãî
ðàçâèòèåì àññîöèàöèè Chlorhormidium + Chlorococcales + Chlamydo-
monas.

Îêàçàëîñü, ÷òî îñíîâíîå ÷èñëî êëåòîê âîäîðîñëåé â ðàññìàò-
ðèâàåìûõ ïðîáàõ ñîñòàâëÿþò ìåëêîêëåòî÷íûå ôîðìû: â ïåðâîì
ñëó÷àå êëåòîê ñ äèàìåòðîì äî 10 ìêì áûëî 73.6; âî âòîðîì – 67%
îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê. Îäíàêî ýòè ìåëêèå êëåòêè ñîñòàâëÿþò íå
áîëåå 16% âñåé áèîìàññû. Ìàêñèìóì áèîìàññû äàþò áîëåå êðóï-
íûå êëåòêè (äèàìåòðîì îò 11.2 äî 16.8 ìêì), ñîñòàâèâøèå â ïåð-
âîì ñëó÷àå 26.4% îò îáùåé ÷èñëåííîñòè è 65.3% áèîìàññû; âî
âòîðîì – 33.0 è 96.9% ñîîòâåòñòâåííî.

Äëÿ âûÿñíåíèÿ õàðàêòåðà ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ
âîäîðîñëåé ñðàâíèâàëè ÷èñëåííîñòü êëåòîê â ïîâåðõíîñòíûõ ðàç-
ðàñòàíèÿõ íà ïðèëåãàþùèõ âïëîòíóþ äðóã ê äðóãó ïëîùàäêàõ â
1 ñì2.
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«Öâåòåíèå» ïî÷âû íàáëþäàëè â àâãóñòå è ñåíòÿáðå íà ÿ÷ìåí-
íîì ïîëå. Àâãóñòîâñêîå «öâåòåíèå» ïî÷âû áûëî îáóñëîâëåíî îäíî-
êëåòî÷íûìè çåëåíûìè è æåëòîçåëåíûìè âîäîðîñëÿìè, ÷èñëåííîñòü
êîòîðûõ êîëåáàëàñü îò 240 äî 1240 òûñ. êëåòîê/ñì2. Íèòè Chlorhor-
midium flaccidum áûëè îáíàðóæåíû íà 14 èç 20 ïëîùàäîê â ÷èñëå
îò 15 äî 340 òûñ. êëåòîê/ñì2. Äèàòîìåè âñòðå÷åíû íà 18 ïëîùàä-
êàõ, à öèàíîáàêòåðèè – òîëüêî íà äâóõ. Ñðåäíÿÿ ÷èñëåííîñòü ôî-
òîòðîôîâ íà 1 ñì2 ñîñòàâèëà 748 òûñ., ñðåäíÿÿ áèîìàññà – 0.254 ìã.
Îòíîøåíèå ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè ê ìèíèìàëüíî-
ìó ó îäíîêëåòî÷íûõ ôîðì â ïëåíêå íå ïðåâûøàëî ïÿòè (ðèñ. 1à).
Êàê âèäíî, ïðåîáëàäàþò ïëîùàäêè ñ êîëè÷åñòâîì âîäîðîñëåé, áëèç-
êèì ê ñðåäíåìó çíà÷åíèþ. Â ðàçìåùåíèè ïëîùàäîê ñ ìàêñèìàëü-
íûìè çíà÷åíèÿìè ÷èñëåííîñòè íå íàáëþäàëîñü çàêîíîìåðíîñòè. Â
ðàññìàòðèâàåìîé ïëåíêå îíè çàíèìàþò è êðàéíèå ïîëîæåíèÿ (ïëî-
ùàäêè 3, 10, 11, 15) è áëèçêèå ê öåíòðó (12).

Рис. 1. Распределение зеленых водорослей при «цветении» почвы на ози-
мом поле. 1-20 – номера площадок. а – плотность размещения одноклеточных
водорослей. Точка – условное обозначение – 240 тыс. клеток/см2; б – плотность
размещения нитчатых водорослей. Точка – условное обозначение – 1400 тыс. кле-
ток/см2.
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Â ñåíòÿáðå ïîñëå óáîðêè ÿ÷ìåíÿ íà òîì æå ïîëå «öâåòåíèå»
ïî÷âû áûëî îáóñëîâëåíî ìåçîòåíèåâî-õëîðõîðìèäèåâîé àññîöèà-
öèåé ñ ïðèñóòñòâèåì íåáîëüøîãî êîëè÷åñòâà äðóãèõ îäíîêëåòî÷-
íûõ çåëåíûõ. ×èñëåííîñòü è áèîìàññà âîäîðîñëåé â ñåíòÿáðüñêîé
ïëåíêå ïðåâîñõîäèëè ñîîòâåòñòâóþùèå ïîêàçàòåëè, íàáëþäàåìûå
â àâãóñòå. Ýòî ñâÿçàíî íå òîëüêî ñ áîëåå áëàãîïðèÿòíîé âëàæíîñ-
òüþ è îñâåùåííîñòüþ ïî÷âû, íî è ñ äåÿòåëüíîñòüþ àëüãîôàãîâ.
Òàê, åñëè â àâãóñòå ïðè ïðÿìîì ìèêðîñêîïèðîâàíèè ïëåíîê áûëî
î÷åíü ëåãêî îáíàðóæèòü ìíîãî÷èñëåííûå àëüãîôàãè (àìåáû, íåìà-
òîäû), òåëà êîòîðûõ áûëè çàïîëíåíû êëåòêàìè ôîòîòðîôîâ, òî â
ñåíòÿáðå â òåëàõ ýòèõ áåñïîçâîíî÷íûõ íè ðàçó íå ïðîñìàòðèâà-
ëèñü íè êëåòêè Mesotaenium endlicherianum, íè íèòè Chlorhormi-
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dium flaccidum. Âîçìîæíî, èçáèðàòåëüíîå ïîåäàíèå ïðèâåëî ê óìåíü-
øåíèþ ÷èñëåííîñòè ìåëêèõ êëåòîê è ïðåîáëàäàíèþ êðóïíûõ.

Èõ îáùàÿ ÷èñëåííîñòü â ñåíòÿáðå âàðüèðîâàëà îò 1480 äî 11 985
òûñ./ñì2. Ïðè ýòîì ñðåäíåå ñîäåðæàíèå íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé ñî-
ñòàâëÿëî 5885, à îäíîêëåòî÷íûõ – 84 òûñ./ñì2. Äèàòîìîâûå âîäî-
ðîñëè âñòðå÷àëèñü î÷åíü ðåäêî – âñåãî íà øåñòè ïëîùàäêàõ èç 20.
Â äàííîì ñëó÷àå òàêæå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü âûåäàíèå äèàòîìåé
àëüãîôàãàìè.

Ðàñïðåäåëåíèå âîäîðîñëåé ñ äîìèíèðîâàíèåì íèò÷àòûõ ôîðì
ïðåäñòàâëåíî íà ðèñ. 1á. Ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå ÷èñëåííîñòè ïðå-
âûøàåò ìèíèìàëüíîå â äåâÿòü ðàç. Íåñìîòðÿ íà àãðåãèðîâàííîñòü
îðãàíèçìîâ â ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèÿõ, ñòåïåíü èõ ñêó÷åííîñ-
òè ìåíüøå, ÷åì â äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñàõ. Òàê,
êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè â äèôôóçíûõ ñîîáùåñòâàõ ñîñòàâëÿþò
86.0-92.2, â ñîìêíóòûõ ñîîáùåñòâàõ ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèé –
37.3-49.9%, ñîîòâåòñòâåííî ïîêàçàòåëü Ìîðèñèòà 1.3-1.6 – â äèô-
ôóçíûõ, 1.1-1.2 – â íàçåìíûõ êîìïëåêñàõ äëÿ îòäåëüíûõ ãðóïïè-
ðîâîê. Ñëåäîâàòåëüíî, êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ñâîé-
ñòâåí è äëÿ íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé ôîòîòðîôîâ, ÷òî âûðàæàåòñÿ
êàê â ìîçàè÷íîì ðàñïðåäåëåíèè ñàìèõ ïÿòåí «öâåòåíèÿ», òàê è â
àãðåãèðîâàííîñòè êëåòîê âíóòðè ýòîãî ïÿòíà. Äëÿ ÔÌÑ â öåëîì
ðàñïðåäåëåíèå ñîîòâåòñòâóåò ïóàññîíîâñêîìó ñ êîýôôèöèåíòîì Ìî-
ðèñèòà, ðàâíûì åäèíèöå, ò.å. íà ïëîùàäêàõ ïëîòíîñòü îðãàíèçìîâ
çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì ìîãëà áûòü ïî îáúåêòèâíûì ïîêàçàòå-
ëÿì. Äåéñòâèòåëüíî, ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü êëåòîê â íåñêîëüêî ìèë-
ëèîíîâ íà 1 ñì2 äàëåêà îò åìêîñòè ñðåäû íàçåìíûõ ÔÌÑ äåðíîâî-
ïîäçîëèñòûõ ïàõîòíûõ ïî÷â (ðàçäåë 2.2).

Ïëîùàäü, çàíèìàåìóþ «öâåòåíèåì», îïðåäåëÿþò âèçóàëüíî èëè
êàðòèðîâàíèåì (Ïàíêðàòîâà, 1981) äëÿ âû÷èñëåíèÿ áèîìàññû ôî-
òîòðîôîâ íà áîëüøèõ ïëîùàäÿõ. Ìû ðàññ÷èòàëè äåéñòâèòåëüíóþ
ïëîùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû âîäîðîñëÿìè, ò.å. ïëîùàäü, ïîêðûòóþ
ôîòîòðîôàìè íà ó÷åòíîé ïëîùàäè â 1 ñì2 . Ðàñ÷åò ïðîâîäèëè ñóì-
ìèðîâàíèåì ïîâåðõíîñòåé òàëëîìîâ âîäîðîñëåé íà ýòîé ïëîùàäêå,
ïîäîáíî òîìó, êàê îïðåäåëÿþò ïëîùàäü ëèñòüåâ íà îïðåäåëåííîé
ïëîùàäè ïî÷âû. Â ðàçíûå ñðîêè ýòîò ïîêàçàòåëü áûë íåîäèíàêîâ,
â çàâèñèìîñòè îò ÷èñëåííîñòè è ñîñòàâà âîäîðîñëåé. Òàê, â àâãóñòå
ïðè äîìèíèðîâàíèè îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé ïîñëåäíèå
çàíèìàëè îò 9 äî 92.5, â ñðåäíåì – 34 ìì2 íà 1 ñì2 ïëîùàäè. Â
ñåíòÿáðå, êîãäà â ïëåíêå äîìèíèðîâàëè çåëåíûå íèò÷àòûå âîäî-
ðîñëè, ýòè âåëè÷èíû çíà÷èòåëüíî âûøå: ñðåäíÿÿ ïëîùàäü, çàíè-
ìàåìàÿ âîäîðîñëÿìè, – 90.4 ìì2 (ñ êîëåáàíèÿìè îò 25.4 äî 197.1).
Íè â îäíîì ñëó÷àå ñòåïåíü ïîêðûòèÿ ïî÷âû âîäîðîñëÿìè íå äîñòè-
ãàëà 100%. Òàêîé ïàðàäîêñ îáúÿñíÿåòñÿ ìíîãîðÿäíûì ðàñïîëî-
æåíèåì íèòåé, ïðè êîòîðîì ÷àñòü ïî÷âû îñòàåòñÿ ãîëîé, ÷òî õîðî-
øî âèäíî â ñòåðåîñêîïè÷åñêîì ìèêðîñêîïå.



47

Ñëåäîâàòåëüíî, àãðåãèðîâàííîñòü ôîòîòðîôîâ â ëîêàëüíûõ òî÷-
êàõ âíóòðèïî÷âåííîãî äèôôóçíîãî ñîîáùåñòâà ïðèâîäèò ê âîçíèê-
íîâåíèþ îòäåëüíûõ ïÿòåí «öâåòåíèÿ» íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ìî-
çàè÷íîñòü êîòîðûõ îòðàæàåò âíóòðèïî÷âåííóþ ìîçàè÷íîñòü îñî-
áåé è êëåòîê ïðàðîäèòåëåé «öâåòåíèÿ». Â òî æå âðåìÿ âíóòðè ïÿò-
íà «öâåòåíèÿ» õàðàêòåð ðàçìíîæåíèÿ îñîáåé òîæå ïðèâîäèò ê êîí-
òàãèîçíîìó ðàñïðåäåëåíèþ, õîòÿ è íå âûðàæåííîìó â òàêîé ñòåïå-
íè, êàê äëÿ ôîòîòðîôîâ â òîëùå ïî÷âû. Àãðåãèðîâàííûé õàðàêòåð
ðàñïðåäåëåíèÿ âîäîðîñëåé äîêàçàí è äëÿ êàðáîíàòíîãî ÷åðíîçåìà
(Êóçÿõìåòîâ, 1986).

Ã.Ã. Êóçÿõìåòîâ, èçó÷àÿ â òå÷åíèå 30 ëåò îñîáåííîñòè ïðî-
ñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ìèêðîôîòîòðîôîâ, ñ÷èòàåò, ÷òî ïðî-
ñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ àëüãîöåíîçîâ ïðåäñòàâëÿåò åäèíñòâî
êîíòèíóóìà è äèñêðåòíîñòè. Íàëè÷èå êîíòèíóóìà â ðàñïðîñòðà-
íåíèè âîäîðîñëåé äîêàçàíî ïðèñóòñòâèåì âîäîðîñëåé íà âñåõ ïëî-
ùàäÿõ ðàçëè÷íîãî ìàñøòàáà. Äèñêðåòíîñòü, ñâÿçàííàÿ ñ ëîêàëü-
íûì ðàñïðåäåëåíèåì âîäîðîñëåé â ìèêðîçîíàõ ïî÷âû, – ÿâëåíèå
äèíàìè÷íîå, ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ îíè ìîãóò ðàñøèðèòü
ïðîñòðàíñòâî äî ìàêðîñêîïè÷åñêèõ ðàçìåðîâ â âèäå âîäîðîñëåâûõ
ìàòîâ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Ôîðìèðîâàíèå è ôóíêöèîíèðîâàíèå àëü-
ãîöåíîçîâ çíà÷èòåëüíî çàâèñÿò îò ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ ðàñòå-
íèé, îáåñïå÷èâàþùèõ áûñòðîòó çàòåíåíèÿ ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ðà-
ñòóùèìè êóëüòóðàìè.

2.2. Размерные характеристики фототрофных популяций

Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîíÿòü òèïè÷íîñòü è â òî æå âðåìÿ îòëè÷èÿ â
ôîðìèðîâàíèè ÔÌÑ ïî ïîêàçàòåëÿì ÷èñëåííîñòè îò ñîîáùåñòâà
ñàïðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, êðàòêî îáñóäèì ïðèíöèïèàëüíûå
ïîëîæåíèÿ, êîòîðûå ìîãóò áûòü ïîëåçíûìè ïðè èíòåðïðåòàöèè
íàøèõ äàííûõ.

Ä.Ã. Çâÿãèíöåâ (1987) ñ÷èòàåò, ÷òî ïîñêîëüêó ÷èñëåííîñòü
ìèêðîîðãàíèçìîâ – îäíà èç íàèáîëåå ìîáèëüíûõ õàðàêòåðèñòèê
ïîïóëÿöèé â êàæäûé êîíêðåòíûé ìîìåíò âðåìåíè, âàæíåå èìåòü
ïðåäñòàâëåíèå î ïîòåíöèàëüíîé ñïîñîáíîñòè êàæäîé ïî÷âû õðà-
íèòü îïðåäåëåííûé çàïàñ ìèêðîáíûõ êëåòîê. Àâòîð âûäâèãàåò
êîíöåïöèþ ìèêðîáíîãî ïóëà êàê îäèí èç êðèòåðèåâ îöåíêè êîìï-
ëåêñà ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, ñîãëàñíî êîòîðîé ìèêðîáíûé
ïóë – îäèí èç ìåõàíèçìîâ ïîääåðæàíèÿ ãîìåîñòàçà â ïî÷âå. Ïðè
ýòîì ïîòåíöèàëüíûé ïóë ìèêðîîðãàíèçìîâ ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê
êëèìàêñíàÿ ñèñòåìà: ñóêöåññèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ äâèæåòñÿ ïî ïóòè
ïîääåðæàíèÿ ýíåðãèè âñå áóëüøåé áèîìàññîé îðãàíèçìîâ.
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Íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ðàçâèòèÿ ïî÷âåííîé ìèêðîáèîëîãèè ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î ÷èñëåííîñòè ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïî÷âå, ò.å. ìèêðîáíîì
ïóëå, ñèëüíî èçìåíÿëèñü, ïðè÷åì îïðåäåëÿåìàÿ ÷èñëåííîñòü âñå
âðåìÿ óâåëè÷èâàåòñÿ. Íàèìåíüøèé ïðîöåíò âûäåëåíèÿ ìèêðîáîâ
èç îêðóæàþùåé ñðåäû äàåò ìåòîä ïîñåâà íà ïèòàòåëüíûå ñðåäû.
Ïîëíîòà âûäåëåíèÿ âîçðàñòàåò â òûñÿ÷è ðàç ïðè èñïîëüçîâàíèè
ïðÿìîãî ìèêðîñêîïè÷åñêîãî ìåòîäà Âèíîãðàäñêîãî. Åùå áîëüøå óâå-
ëè÷èâàåò ó÷èòûâàåìóþ ÷èñëåííîñòü ìèêðîîðãàíèçìîâ èñïîëüçîâà-
íèå ëþìèíåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè è ñîâåðøåíñòâîâàíèå ìåòîäèê
ïîäãîòîâêè ïî÷âû ê àíàëèçó. Ìåòîäîì ñâåòîâîé, ôëóîðåñöåíòíîé è
ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè óñòàíîâëåíî, ÷òî ñðåäíèé
äèàìåòð êëåòîê ôóíêöèîíèðóþùèõ â ïî÷âå áàêòåðèé ñîñòàâëÿåò â
äèàìåòðå 1.4, â äëèíó – 1.4 è â îáúåìå – 0.7 ìêì3 (Ãóçåâ, Çâÿãèí-
öåâ, 2003). Â ëîêóñàõ ñ ïîâûøåííîé ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñ-
òüþ è ÷èñëåííîñòüþ (â ðèçîïëàíå è êèøå÷íèêå áåñïîçâîíî÷íûõ)
ñðåäíèé îáúåì áàêòåðèé íà 40% ìåíüøå áàêòåðèé, àêòèâíî ôóíê-
öèîíèðóþùèõ â ïî÷âå. Òàêèì îáðàçîì, áîëåå âûñîêàÿ ìåòàáîëè-
÷åñêàÿ àêòèâíîñòü áàêòåðèé â ïî÷âå ñîïðîâîæäàåòñÿ íå òîëüêî êîí-
öåíòðàöèîííûìè, íî è àëëîìåòðè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè: â ëîêóñàõ
ñ áîëåå âûñîêîé ìèêðîáèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ êëåòêè áàêòå-
ðèé èìåþò ìåíüøèå ðàçìåðû.

Ñêîëü âåëèêè íè áûëè áû ïîëó÷åííûå êîíêðåòíûå öèôðû ïî
÷èñëåííîñòè áàêòåðèé, ãðèáîâ, âîäîðîñëåé è äðóãèõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ìèêðîáèîòû â ïî÷âå, Ä.Ã. Çâÿãèíöåâ (1987) ïîëàãàåò, ÷òî ñ
òî÷êè çðåíèÿ ôóíêöèè â ïî÷âå ñëåäóåò ðàçëè÷àòü äâà ïóëà ìèêðî-
îðãàíèçìîâ. Íà áîëåå âûñîêîì óðîâíå ïóë, èìåþùèé ñóùåñòâåí-
íîå çíà÷åíèå äëÿ ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â
ïî÷âå, è ïóë íà íèæíåì óðîâíå, îáåñïå÷èâàþùèé, ãëàâíûì îáðà-
çîì, âûæèâàíèå îïðåäåëåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïî÷âå. Ïîñëå-
äíèé ïóë ãîðàçäî ìåíüøå â îòíîøåíèè ÷èñëåííîñòè êëåòîê, íî,
âîçìîæíî, âåñüìà âåëèê â âèäîâîì îòíîøåíèè. Îí íå èìååò ñóùå-
ñòâåííîãî çíà÷åíèÿ â ýíåðãåòè÷åñêèõ è ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññàõ
íà äàííîé ñòàäèè ñóêöåññèè, íî ìîæåò îêàçàòüñÿ íåîáõîäèìûì
äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ïðîöåññîâ íà äðóãèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè ïðè èç-
ìåíåíèè ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé.

Ïðè àíàëèçå êîëè÷åñòâåííûõ õàðàêòåðèñòèê ôîòîòðîôíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ ìû âèäèì âîçìîæíîñòü ïðèëîæåíèÿ ê íèì êîí-
öåïöèè äâóõ ïóëîâ.

Íèæíèé ïóë – çàïàñ êëåòîê âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â
ïî÷âå (åå ôîòîòðîôíûé ãåíîôîíä), äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî è ñëó-
÷àéíîå, è êîíòàãèîçíîå ðàñïðåäåëåíèå â ïî÷âå. Ýòî áàíê îðãàíèç-
ìîâ, ñïîñîáíûõ ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ äàâàòü âñïûøêè ðàç-
ìíîæåíèÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, è â òî æå âðåìÿ – ñòðàòåãèÿ
ñîõðàíåíèÿ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìèêðîôîòîòðîôîâ.
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«Öâåòåíèå» ïî÷âû ìîæåò áûòü îòîæäåñòâëåíî ñ âåðõíèì ïó-
ëîì, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ãëàâíóþ ôóíêöèþ âîäîðîñëåé è öèà-
íîáàêòåðèé êàê ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà
è àçîòôèêñàòîðîâ â ïî÷âå è îáúÿñíÿåò èõ êëþ÷åâóþ ðîëü â íàçåì-
íûõ ìèêðîêîñìàõ.

Ñâÿçü ìåæäó ÷èñëåííîñòüþ öåíîïîïóëÿöèé è èõ æèçíåñïîñîá-
íîñòüþ íîñèò ñëîæíûé õàðàêòåð. Íà ïðèìåðå âûñøèõ ðàñòåíèé
áûëî ïîêàçàíî (Çëîáèí, 1981), ÷òî íàèâûñøàÿ æèçíåñïîñîáíîñòü
íå ñîâïàäàåò íè ñ ìèíèìàëüíîé, íè ñ ìàêñèìàëüíîé ÷èñëåííîñ-
òüþ.

Äëÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé ýòî ïîëîæåíèå ñòàíîâèòñÿ
çíà÷èìûì ïðè ñîïîñòàâëåíèè ÷èñëåííîñòè êëåòîê íàçåìíûõ ÔÌÑ
è èõ ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè (ãëàâà 5).

Îáû÷íîå ñîñòîÿíèå äëÿ ïî÷âû – êîëè÷åñòâåííàÿ íåïîëíî÷ëåí-
íîñòü ìèêðîáîöåíîçîâ, ÷òî â òîé èëè èíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ
íèçêîé ñêîðîñòüþ ðîñòà (âðåìÿ ãåíåðàöèè áîëüøå 3-30 ñóòîê) è
ìàëîé âåðîÿòíîñòüþ ðàçìíîæåíèÿ. Ìèêðîêîëîíèè â ïî÷âå ðàñïðå-
äåëåíû ïî Ïóàññîíó; äèíàìèêà ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû îïèñû-
âàåòñÿ ìàðêîâñêîé öåïüþ ñ äîìèíèðîâàíèåì ïîêîÿùèõñÿ ôîðì â
ðàâíîâåñíîì ñîñòîÿíèè (Êîæåâèí, 1989).

Åñëè äëÿ ñàïðîòðîôîâ îñíîâíîé ïëàíêîé, îãðàíè÷èâàþùåé èõ
ðàçìíîæåíèå â ïî÷âå, ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå èñòî÷íèêà äîñòóïíîãî
îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà, òî ÷èñëåííîñòü îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé â
ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ìîæåò çàâèñåòü îò ðåçóëüòèðóþùåé âçàèìî-
äåéñòâèÿ ñàìûõ ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ, à èíîãäà è îò êîëåáàíèé
êàêîãî-òî îäíîãî ôàêòîðà, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ëèìèòèðóþùèì íà
äàííûé ìîìåíò. Íàïðèìåð, íàì õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ÷èñëåííîñòü
çåëåíûõ âîäîðîñëåé ëèìèòèðóåòñÿ ÷àùå âñåãî ñîäåðæàíèåì àçîòà
â ïî÷âå, à öèàíîáàêòåðèé – ôîñôîðà (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è
äð., 1984; Äîìðà÷åâà è äð., 1992; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð.,
1994; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà, 1995 à, á).

Èíîãäà ìàëåéøèå êîëåáàíèÿ â ñòîðîíó óëó÷øåíèÿ óñëîâèé, íà
êîòîðûå âðÿä ëè ðåàãèðóþò öâåòêîâûå ðàñòåíèÿ, âûçûâàþò óñêî-
ðåííûé îòêëèê îïðåäåëåííîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ. Òàê, Å.Ì. Ïàíê-
ðàòîâà (1987) ïîêàçàëà, ÷òî óäâîåíèå êîëè÷åñòâà êëåòîê öèàíî-
áàêòåðèé â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ìîæåò áûòü âûçâàíî äàæå çà ñ÷åò
ðîñû èëè êðàòêîâðåìåííîãî äîæäÿ.

Ê ïåðåìåííûì, ðåãóëèðóþùèì ÷èñëåííîñòü ôîòîòðîôíûõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ â ïðèðîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, îòíîñÿò òàêæå ðàç-
ëè÷íûé óðîâåíü èíñîëÿöèè â òå÷åíèå ñóòîê. Íàáëþäåíèÿ, ïðîâå-
äåííûå çà èçìåíåíèåì ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëåé ÷åðåç êàæäûå òðè
÷àñà â òå÷åíèå ñóòîê â ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèÿõ, ïîêàçàëè,
÷òî îí èäåò â îäíîì íàïðàâëåíèè – îò ìàêñèìóìà â 12 ÷ äíÿ ê
ìèíèìóìó â 6 ÷ óòðà (Ïåðìèíîâà, Êèïðèÿíîâ, 1981). Çíà÷èòåëü-
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íîå âëèÿíèå íà èçìåíåíèå ÷èñëåííîñòè îêàçûâàåò îòíîñèòåëüíàÿ
âëàæíîñòü âîçäóõà (Ïåðìèíîâà è äð., 1982).

Äèíàìè÷íîñòü ïîêàçàòåëÿ ÷èñëåííîñòè êëåòîê (×Ê) çàâèñèò
íå òîëüêî îò ïèòàòåëüíûõ äîñòîèíñòâ ïî÷âû, íî îïðåäåëÿåòñÿ è
ñåçîííûìè èçìåíåíèÿìè òåìïåðàòóðû, âëàæíîñòè, öåíîòè÷åñêè-
ìè ñâÿçÿìè âîäîðîñëåé ñ ìèêðîíàñåëåíèåì ïî÷âû è âûñøèìè ðàñ-
òåíèÿìè. Ïîýòîìó, õîòÿ äàííûé ïîêàçàòåëü íå çàìåíèì ïðè õà-
ðàêòåðèñòèêå ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, îí äîëæåí ðàññìàòðèâàòü-
ñÿ òîëüêî â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè êðèòåðèÿìè.

2.3. Численность

Ïåðâûå êîëè÷åñòâåííûå àíàëèçû «öâåòåíèÿ» ïî÷âû áûëè âû-
ïîëíåíû Ý.À. Øòèíîé (1955; 1959; 1968). Ïî åå äàííûì ÷èñëåí-
íîñòü âîäîðîñëåé íà öåëèííûõ äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ ïî÷âàõ êîëå-
áàëàñü îò 786 òûñ. äî 15 ìëí. êëåòîê íà 1 ñì2. Ïðè ìåëèîðàöèè
äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ ïî÷â â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ ×Ê êîëåáà-
ëàñü îò 1 äî 10 ìëí./ñì2 (Êîíäàêîâà, 1984). Ïîä âëèÿíèåì óäîáðå-
íèé è ñåâîîáîðîòîâ ×Ê êîëåáëåòñÿ â áîëüøèõ ïðåäåëàõ – îò íå-
ñêîëüêèõ ñîò òûñÿ÷ äî 8-12 ìëí. (Áàëåçèíà, 1969; 1970; Ïîìåëîâà,
1971). Ïðè çàãðÿçíåíèè ïî÷âû ñòîêàìè æèâîòíîâîä÷åñêèõ êîìï-
ëåêñîâ ×Ê ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû ìîæåò äîñòèãàòü 20 ìëí./ñì2

(Ìàëûøåâà, 1992).
Íà äåðíîâî-êàðáîíàòíîé ïî÷âå Êèðîâñêîé îáëàñòè ×Ê â ïîâåðõ-

íîñòíûõ ïëåíêàõ äîñòèãàëà íà öåëèííîé ïî÷âå 7-12, íà îêóëüòó-
ðåííîé – äî 4 ìëí./ñì2 (Íîñêîâà, 1968).

×Ê ïðè «öâåòåíèè» òîðôÿíîé ïî÷âû ñîñòàâëÿëà 8.5 ìëí./ñì2

(Êóëèêîâà, 1965), íà âûðàáîòàííûõ òîðôÿíèêàõ ïðè èõ «öâåòå-
íèè» íàñ÷èòûâàëîñü îò 760 òûñ. äî 4 ìëí./ñì2 (Áóñûãèíà, 1976).

Êðîìå ïîêàçàòåëåé ×Ê, âû÷èñëåííûõ äëÿ ïëåíîê «öâåòåíèÿ»
â Êèðîâñêîé îáëàñòè, àíàëîãè÷íûå äàííûå ïîëó÷åíû äëÿ äðóãèõ
ðåãèîíîâ ñòðàíû.

Íî ãîâîðÿ îá èìåþùåéñÿ èíôîðìàöèè îá îáèëèè âîäîðîñëåé è
öèàíîáàêòåðèé â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, ê ñîæàëåíèþ, ïðè-
õîäèòñÿ êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî â îñíîâíîì àâòîðû èññëåäîâàíèé ïî-
âåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèé ïðèâîäÿò ëèøü ïðåäåëû êîëåáàíèé ÷èñ-
ëåííîñòè ôîòîòðîôîâ. Íå îáñóæäàåòñÿ íè ðåïðåçåíòàòèâíîñòü âû-
áîðêè, íè äîñòîâåðíîñòü êîíå÷íûõ ðåçóëüòàòîâ, íå ïðèâîäÿòñÿ äàí-
íûå ìàòåìàòè÷åñêîé îáðàáîòêè, êîòîðóþ, êñòàòè, è íåâîçìîæíî
ïðîâåñòè äëÿ ïîëó÷åíèÿ äîñòîâåðíûõ ðåçóëüòàòîâ ïðè áîëüøîì
ðàçáðîñå ïåðâîíà÷àëüíûõ (èñõîäíûõ) ïîêàçàòåëåé. Òðóäîåìêîñòü
òðàäèöèîííîãî ìåòîäà êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà âîäîðîñëåé çàñòàâ-
ëÿëà èññëåäîâàòåëåé, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ðàáîòàòü ñ äèôôóçíûìè
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âíóòðèïî÷âåííûìè ñîîáùåñòâàìè. Íà «öâåòåíèå» ïî÷âû âíèìàíèå
îáðàùàëè ïðîñòî êàê íà ëþáîïûòíûé ôàêò, ñâîåîáðàçíîå óêðàøå-
íèå ðàáîòû, ôàêò, ìèìî êîòîðîãî äîáðîñîâåñòíûé èññëåäîâàòåëü íå
ïðîõîäèò, íî, äîñêîíàëüíî îïèñàâ ôëîðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ ïëåíîê,
×Ê â íèõ ðàññìàòðèâàåò êàê ÷òî-òî âòîðîñòåïåííîå.

Íàèáîëåå ñòðîãîå èññëåäîâàíèå êîëè÷åñòâåííûõ õàðàêòåðèñòèê
«öâåòåíèÿ» ïî÷âû âûïîëíåíî äëÿ òóíäðû â ñåðèè ðàáîò Ã.Í. Ïåð-
ìèíîâîé (1979, 1980, 1990; Ïåðìèíîâà, Êèïðèÿíîâ, 1981; Ïåðìè-
íîâà è äð., 1982). Àíàëèçó ïîäâåðãàëñÿ áîëüøîé îáúåì îáðàçöîâ
«öâåòóùåé» ïî÷âû, îïðåäåëÿëàñü íåîáõîäèìàÿ ïîâòîðíîñòü ñ÷åòà,
ïðîâåäåí îäíîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé è êîððåëÿöèîííûé àíà-
ëèç ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ. Òàêèå òùàòåëüíûå ðàáîòû åäèíè÷íû
èç-çà íåìûñëèìîé òðóäîåìêîñòè èõ âûïîëíåíèÿ.

Ýêñïåðèìåíòàòîðû, êîòîðûå ïðèñòóïàþò ê èçó÷åíèþ ×Ê â íà-
çåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ, äîëæíû, êàê ìèíèìóì, ñîáëþäàòü óñëîâèå,
ïî êîòîðîìó äîñòîâåðíûå ðåçóëüòàòû ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû ïðè
èñïîëüçîâàíèè äîñòàòî÷íîé ïîâòîðíîñòè ñ÷åòà. Òîëüêî â ýòîì ñëó-
÷àå âîçìîæíî ïðîâåäåíèå ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè è äîñòèãàåòñÿ
ïîëíàÿ óâåðåííîñòü â äîñòîâåðíîñòè ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ. Ìû
ïîëüçîâàëèñü ðàçðàáîòàííîé íàìè ìåòîäèêîé ñ÷åòà ×Ê íà ìàçêàõ
(Äîìðà÷åâà è äð., 1986). Ïðèìåíèâ óêàçàííóþ ìåòîäèêó, ïîëó÷è-
ëè âîçìîæíîñòü îäíîâðåìåííî îáðàáîòàòü áîëüøîå êîëè÷åñòâî îá-
ðàçöîâ, ïîñòàâèâ êîíêðåòíóþ çàäà÷ó: ïðè êàêèõ îáñòîÿòåëüñòâàõ
âíóòðèïî÷âåííûé ïóë ìîæåò ïåðåéòè â «öâåòåíèå» ïî÷âû è êàê
ýòî çàâèñèò îò õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ êëåòîê â ïî÷âå.

Äëÿ ýòîé öåëè áûëà ïðîàíàëèçèðîâàíà âåðòèêàëüíàÿ ñòðàòè-
ôèêàöèÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â ìåñòàõ, ãäå íàáëþäàëîñü
«öâåòåíèå» ïî÷âû. Ìîíîëèòû ñ âèçóàëüíî çàìåòíûì «öâåòåíèåì»
íà ïîâåðõíîñòè áûëè âûðåçàíû â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðàâèëîì îòáîðà
ñðåäíåé ïðîáû. Ñóììàðíàÿ ïëîùàäü ïëåíîê «öâåòåíèÿ» íà íèõ
áûëà îêîëî 50 ñì2. ×Ê îïðåäåëÿëàñü íåïîñðåäñòâåííî â ïëåíêå
«öâåòåíèÿ» (ïîâåðõíîñòíûé ñëîé 0-2 ìì) è ïî ñëîÿì ïî÷âû 2-5, 5-
10, 10-20 ìì.

Âî âòîðîì ñëó÷àå àíàëèç ïðîâîäèëè â ìåñòàõ, ãäå íå áûëî «öâå-
òåíèÿ» ïî ñëîÿì 0-10 è 0-50 ìì. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñîïîñòàâëÿ-
ëè ñ ðåçóëüòàòàìè àíàëèçà ïëåíîê «öâåòåíèÿ» ðÿäîì ðàñïîëîæåí-
íûõ ó÷àñòêîâ ïî÷âû.

Ðåçóëüòàòû êîëè÷åñòâåííîãî àíàëèçà, ïðåäñòàâëåííûå â òàáë. 2,
ïîêàçûâàþò ðåçêîå ñîêðàùåíèå ×Ê âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â
ïî÷âå ïîä ïëåíêîé ïî ìåðå óãëóáëåíèÿ. Ìèíèìàëüíàÿ ×Ê áûëà
îáíàðóæåíà íà ãëóáèíå 10-20 ìì, êàê è îæèäàëîñü. Ýòî äîêàçûâà-
åò çàâèñèìîñòü ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ îò ñâåòà. Óæå íà ãëóáèíå 2-
5 ìì ×Ê âîäîðîñëåé ïàäàåò ïðèìåðíî â 12 ðàç ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïîâåðõíîñòíûì ñëîåì (0-2 ìì). Öèàíîáàêòåðèè îêàçàëèñü åùå áî-
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ëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè ê óñëîâèÿì îñâåùåíèÿ: îíè â ñëîå 2-5 ìì
ñîêðàùàþò ñâîþ ÷èñëåííîñòü ñâûøå 20 ðàç. Ìåíüøåå ïàäåíèå ×Ê
îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé è äèàòîìåé ñ ãëóáèíîé âïîëíå
ìîæíî îáúÿñíèòü èõ ñïîñîáíîñòüþ ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ èç íå-
áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé (Åðìèëîâà, Ãðîìîâ, 1987; Baumann, 1985,
1986).

Таблица 2
Вертикальная стратификация водорослей и цианобактерий

в фототрофных микробных сообществах при «цветении» почвы

Численность клеток фототрофов, тыс./г Глубина взятия 
образцов, мм Водоросли Цианобактерии Всего 

0-2 12 900 53 000 65 900 
2-5 907 2 633 3 540 
5-10 436 1 414 1 850 
10-20 162 277 439 

Çàâèñèìîñòü ×Ê ôîòîòðîôîâ îò ãëóáèíû íîñèò êðèâîëèíåéíûé
õàðàêòåð (ðèñ. 2) è îïèñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì ðåãðåññèè:

 
cbxax

100ylg 2 ++
= ,

ãäå y – ÷èñëåííîñòü êëåòîê, ìëí./ã; x – ãëóáèíà îòáîðà îáðàçöîâ,
ìì; a, b, c – êîýôôèöèåíòû. Â êîíêðåòíîì ñëó÷àå a = –0.96; b =
6.62; c = 11.59.

Ïðè ïîäñòàíîâêå óêàçàííûõ êîýôôèöèåíòîâ óðàâíåíèå ïðèîá-
ðåòàåò âèä:

 
59.11x62.6x96.0

100ylg 2 ++−
= .

Рис. 2. Изменение чис-
ленности клеток фототро-
фов с глубиной при «цвете-
нии» почвы.
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Åñëè ïðîâåñòè àíàëèç â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè, íà÷èíàÿ ñ áî-
ëåå ãëóáîêèõ ñëîåâ ê ôîòîòðîôíîìó ñëîþ, òî ìîæíî ïîíÿòü ïîñòå-
ïåííóþ êîíöåíòðàöèþ ïóëà êëåòîê, ò.å. âîçíèêíîâåíèå òîé êðè-
òè÷åñêîé ìàññû, êîòîðàÿ è ïðèâåëà ê «öâåòåíèþ». Áîëåå çíà÷è-
òåëüíàÿ êîíöåíòðàöèÿ öèàíîáàêòåðèé ïîä ôîòîòðîôíûì ñëîåì, ïî
ñðàâíåíèþ ñ ×Ê âîäîðîñëåé, âî ìíîãîì îáóñëîâèëà ýêñïàíñèþ èõ
â ïëåíêè «öâåòåíèÿ».

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà ïðÿìîãî ñ÷åòà íà ìàçêàõ â îáðàçöàõ «öâå-
òóùåé» ïî÷âû ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü, ÷òî â 1 ã ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ
(0-2 ìì) ìîæåò ñîäåðæàòüñÿ 58-66 ìëí. êëåòîê (òàáë. 2 è 3).

Â ñëó÷àå, êîãäà ó÷åò ×Ê ïðîâîäèëè îòáèðàÿ ïî÷âåííûå ïðîáû
ñ ðàçíîé ãëóáèíû, íî çà ïðåäåëàìè ïëåíîê «öâåòåíèÿ», ýòîò ïîêà-
çàòåëü áûë çíà÷èòåëüíî íèæå â ïî÷âå íà òîé æå ãëóáèíå, ÷åì òîã-
äà, êîãäà îòáîð ïðîâîäèëè ïîä ïëåíêîé. Òàê, íà ãëóáèíå 10 ìì ïîä
ïëåíêîé ×Ê óìåíüøàëàñü â 36 (òàáë. 2), à ïðè îòñóòñòâèè ïëåí-
êè – â 92 ðàçà (òàáë. 3).

Таблица 3
Численность клеток фототрофных микроорганизмов
в поверхностных разрастаниях и в глубине почвы

при отсутствии ее «цветения» (тыс./г)

Примечание. Образцы «цветущей» и «нецветущей» почвы отбирали с участ-
ков, вплотную примыкающих к друг к другу.

Группы фототрофов 
Состояние 

почвы 

Глубина 
взятия 

образцов, 
мм 

Зеленые 
водоросли Диатомеи Цианобактерии Всего 

«Цветение»  0-2 2730 2600 53 170 58 500 

Отсутствие 
«цветения» 

0-10 
0-50 

46 
2 

74 
29 

515 
39 

635 
70 

Ñîïîñòàâëÿÿ äàííûå òàáë. 2 è 3, ïðèõîäèì ê âûâîäó, ÷òî âåðî-
ÿòíîñòü «öâåòåíèÿ» íàèáîëüøàÿ ïðè íàëè÷èè âíóòðèïî÷âåííûõ
ñãóùåíèé êëåòîê, ñóùåñòâîâàíèå êîòîðûõ äîêàçàíî íàìè ïðè àíà-
ëèçå èíäèâèäóàëüíûõ ïî÷âåííûõ ïðîá (Äîìðà÷åâà, 1977 à, á). Â
ýòèõ î÷àãàõ ñîçäàþòñÿ îñîáûå ëîêàëüíûå óñëîâèÿ, áëàãîïðèÿòñòâó-
þùèå ôèçèîëîãè÷åñêîìó îòáîðó, êîòîðûé ïðèâîäèò ê ðåçêîìó äî-
ìèíèðîâàíèþ îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ âèäîâ íàä äðóãèìè. Ïðè ýòîì
îäíîâðåìåííî îáðàçóþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå öåíòðû ðàçìíîæåíèÿ
ýòèõ âèäîâ, è «öâåòåíèå» âîçíèêàåò ìãíîâåííî íà çíà÷èòåëüíîé
òåððèòîðèè.

Ìåñòà âîçíèêíîâåíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ìû ñâÿçûâàåì íå òîëü-
êî ñ êîìïëåêñîì âíåøíèõ óñëîâèé (îíè äàþò ñèãíàë ìàññîâîìó
ðàçìíîæåíèþ), íî ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðèåíòàöèÿ ïÿòåí «öâåòåíèÿ»
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áàçèðóåòñÿ íà âíóòðèïî÷âåííûõ ñãóñòêàõ. Âîçíèêàåò ìîçàè÷íàÿ
êàðòèíà «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, îòðàæàþùàÿ ìîçàèêó âíóòðèïî÷âåí-
íîãî íèæíåãî ïóëà. Âåðîÿòíî, ïðè «öâåòåíèè» ìèãðàöèè êëåòîê
èäóò íå ñâåðõó âíèç, à ñíèçó ââåðõ (òàáë. 3). Âîçíèêàþò ñâîåîáðàç-
íûå «îêíà äëÿ èíâàçèè» (Johustone, 1986).

Â ïîäïîâåðõíîñòíûõ ñëîÿõ íà ãëóáèíå 1-2 ìì ðàçìíîæåíèå
ñòàíîâèòñÿ îñîáåííî èíòåíñèâíûì. Êðîìå òîãî áûëà íàéäåíà òà-
êàÿ íåîáû÷íàÿ ôîðìà äåëåíèÿ, ïðè êîòîðîé êëåòêè-ïîòîìêè íå
ìîãëè îòîðâàòüñÿ äðóã îò äðóãà (Kiss, 1975). ×åðåç ýòè «îêíà äëÿ
èíâàçèè» è ïðîèñõîäèò ýêñïàíñèÿ ôîòîòðîôîâ íà ïîâåðõíîñòü â
ìåñòàõ, ëèøåííûõ âûñøåé ðàñòèòåëüíîñòè. Ñâîáîäíóþ ïîâåðõíîñòü
ïî÷âû, â äàííîì ñëó÷àå – äëÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê ñâîåîáðàçíûé «ýêîëîãè÷åñêèé âàêóóì» (Ïèàí-
êà, 1981).

Òèïè÷íàÿ êàðòèíà ðåàëèçàöèè âíóòðèïî÷âåííîãî ïóëà êëåòîê
äî ñòàäèè «öâåòåíèÿ» îòðàæåíà íà ðèñ. 2. Ðåçóëüòèðóþùàÿ êðè-
âàÿ îòðàæàåò ãèïåðáîëè÷åñêóþ çàâèñèìîñòü ýòèõ ïîêàçàòåëåé.

Â ñëó÷àå, êîãäà ïóë íå äîñòèã îïðåäåëåííîé êðèòè÷åñêîé âå-
ëè÷èíû äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ «öâåòåíèÿ», çàâèñèìîñòü íîñèò áîëåå
ñëîæíûé õàðàêòåð è îïèñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì:

cbxax
100ylg 2 ++

= ,

ãäå y – ÷èñëåííîñòü êëåòîê, ìëí./ã; x – ãëóáèíà îòáîðà îáðàçöîâ,
ìì; a, b, c – êîýôôèöèåíòû. Â êîíêðåòíîì ñëó÷àå a = –0.96, b =
6.62, c = 11.59.

Ïðè ïîäñòàíîâêå óêàçàííûõ êîýôôèöèåíòîâ óðàâíåíèå ïðèîá-
ðåòàåò âèä:

59.11x62.6x96.0
100ylg 2 ++−

= .

Åñëè âî âñåì îáúåìå èññëåäóåìîé ïî÷âû áóäåò ðàâíîìåðíî ðàç-
ìåùåí ïóë êëåòîê, äîñòàòî÷íûé äëÿ ðåàëèçàöèè «öâåòåíèÿ», òî
ïðè èíèöèàöèè åãî íà òàêîé ïî÷âå ðàçðàñòàíèÿ ðàâíîìåðíî ðàçâè-
âàþòñÿ ïî âñåé ïîâåðõíîñòè, êàê áûëî ïîêàçàíî ñåðèåé ìîäåëü-
íûõ îïûòîâ (ãëàâà 3).

Òàêèì îáðàçîì, îäíà èç âîçìîæíûõ ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ
«öâåòåíèÿ» – íàëè÷èå êðèòè÷åñêîé ×Ê íèæíåãî ïóëà â îïðåäåëåí-
íûõ ïî÷âåííûõ ëîêóñàõ. Äðóãîé èíòåðåñíûé âîïðîñ – êàê ïðîèñ-
õîäèò êîëè÷åñòâåííàÿ ðåàëèçàöèÿ ýòîãî ïóëà ïðè ðàçíûõ óñëîâè-
ÿõ.

Â îáùåé ýêîëîãèè îòìå÷àåòñÿ, ÷òî ñëó÷àè î÷åíü áûñòðîãî óâå-
ëè÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè è ðàñïðîñòðàíåíèÿ îðãàíèçìîâ (òàê íàçûâà-
åìûå ïîïóëÿöèîííûå âçðûâû) îáû÷íî íàáëþäàþòñÿ êàê ðåçóëüòàò
çàñåëåíèÿ îðãàíèçìàìè êàêèõ-ëèáî íîâûõ ïðîñòðàíñòâ, â êîòîðûå
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îíè íå ìîãëè ïðîíèêíóòü ðàíåå èëè â êîòîðûõ îíè áûëè óíè÷òî-
æåíû êàêèìè-ëèáî êàòàñòðîôè÷åñêèìè ïðîöåññàìè (Green, 1990).
Áûâàþò ÿâëåíèÿ íåñåçîííûõ ïåðèîäè÷åñêèõ è íåïåðèîäè÷åñêèõ
èçìåíåíèé ÷èñëåííîñòè îñîáåé â îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ, êîíêðåò-
íàÿ ïðè÷èíà êîòîðûõ èíîãäà íå ÿñíà. Âîçìîæíî, îíà ÿâëÿåòñÿ
ðåçóëüòàòîì êàêèõ-òî «êàòàñòðîô», ïðè êîòîðûõ ïðîèñõîäèò âîç-
ðàñòàíèå ÷èñëåííîñòè âèäîâ, ðàíåå ïîäàâëÿåìûõ èëè îãðàíè÷åí-
íûõ «íàñûùåííîñòüþ» ñîîòâåòñòâóþùèõ ýäàôè÷åñêèõ ïðîñòðàíñòâ
(Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1973).

Åñëè îòíåñòè ýòî ê âîäîðîñëÿì, òî åæåãîäíàÿ ïåðåïàøêà ïî-
÷âû â àãðîýêîñèñòåìàõ, çàðàñòàíèå ïîâåðõíîñòè âûñøèìè ðàñòå-
íèÿìè, âîçäóøíàÿ çàñóõà, ïîñòîÿííî îáíîâëÿåìûå àãðîõèìèêàòû –
êàê ðàç òå ÿâëåíèÿ, êîòîðûå äåéñòâóþò êàê ôàêòîð êàòàñòðîô íà
íàçåìíûå ïîïóëÿöèè âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé. Íî ïðè ñîõðà-
íåíèè ïî÷âåííîãî ïóëà ñîîáùåñòâî «öâåòåíèÿ» âîçîáíîâëÿåòñÿ
ìãíîâåííî, êàê òîëüêî ïîÿâëÿþòñÿ ïîäõîäÿùèå óñëîâèÿ. Èíòåí-
ñèâíîñòü ðàçìíîæåíèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ìíîãèìè ïåðåìåííûìè. Ýòî
èíòåãðàëüíûé ïîêàçàòåëü, îòðàæàþùèé êîìïëåêñ êàê àáèîòè÷åñ-
êèõ ôàêòîðîâ, òàê è ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå êëåòîê â òîëùå.
Â àãðîöåíîçàõ ê ïðèðîäíûì ôàêòîðàì ïðèñîåäèíÿåòñÿ ìîùíûé
ïðåññ àãðîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ íà ïî÷âó, ê êîòîðîìó ÷ðåçâû÷àéíî
÷óâñòâèòåëüíûìè îêàçûâàþòñÿ ïî÷âåííûå ôîòîòðîôû. Ïîýòîìó â
îäíîé è òîé æå ïî÷âå â ðàçíûå ñåçîíû è â ðàçíûå ãîäû îáèëèå
ôîòîòðîôíîé ìèêðîôëîðû â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ðàçëè÷íî (òàáë. 4).
Ìèíèìàëüíàÿ ×Ê êëåòîê íà 1 ñì2, ïðè êîòîðîé «öâåòåíèå» ïî÷âû
ñòàíîâèòñÿ âèçóàëüíî çàìåòíûì, ëåæèò â ïðåäåëàõ 45-50 òûñ.
Ìàêñèìàëüíûé ïîêàçàòåëü – 38 ìëí./ñì2. Âûøå ýòîé öèôðû íå
óäàëîñü îáíàðóæèòü èíôîðìàöèîííûõ äàííûõ äëÿ ïàõîòíûõ ïî÷â.
Ïðàâäà, âåðõíèé ïðåäåë ÷èñëåííîñòè êëåòîê íà 1 ñì2 – ñâûøå
80 ìëí. – îáíàðóæåí Ý.À. Øòèíîé è Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé (1974) äëÿ
öåëèííûõ ïî÷â ïîéìû ð. Âÿòêà.

Â çàðóáåæíûõ èññëåäîâàíèÿõ óêàçàíû ïîêàçàòåëè îáèëèÿ ôî-
òîòðîôîâ â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ îò 58 òûñ. äî 8 ìëí. êëåòîê íà
1 ñì2 (Roger et al., 1979; Shimmel, 1982; Shimmel, Darley, 1985).

Âèäèìî, ïîêàçàòåëü ÷èñëåííîñòè â 40 ìëí. êëåòîê/ñì2 ìîæíî
ñ÷èòàòü åìêîñòüþ ñðåäû ïàõîòíûõ ïî÷â. Ïëîòíîñòü êëåòîê ôîòî-
òðîôîâ â ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñòàíèÿõ, êàê è ïëîòíîñòü ëþáûõ
äðóãèõ îðãàíèçìîâ, íå ìîæåò âûõîäèòü çà ïðåäåëû åìêîñòè ñðåäû
áåç óùåðáà äëÿ ïîïóëÿöèè. Â êîíêðåòíîì ïðèìåðå èìåííî ïðî-
ñòðàíñòâî (ïîâåðõíîñòü ïî÷âû îïðåäåëåííîé ïëîùàäè) ñòàíîâèòñÿ
ëèìèòèðóþùèì ðåñóðñîì.

Êîìïëåêñ âñåõ îñòàëüíûõ ôàêòîðîâ, òàêèõ êàê ñâåò, ãèäðîòåð-
ìè÷åñêèé ðåæèì, çàïàñ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, ìîæåò âûçâàòü èç-
ìåíåíèå óðîâíÿ âíóòðèïîïóëÿöèîííîé è ìåæïîïóëÿöèîííîé êîí-
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Таблица 4
Минимальные и максимальные показатели численности

фототрофных микроорганизмов (тыс./см2) в разных условиях

Примечание. В 1989 г. в связи с длительной засухой в вегетационный период
массовые разрастания отсутствовали.

Год Мини-
мум Месяц Условия Макси-

мум Месяц Условия 

1980 748 Август Одногодичное 
N60P60K60, 
вспашка 

6600 Сентябрь Одногодичное 
N60P60K60, 
вспашка 

1981 45 Май Одногодичное 
N60P60R60, 
вспашка 

1010 Сентябрь Одногодичное 
N60P60K60, 
вспашка 

1982 81 Июнь 11-летнее 
Р120К120, 
вспашка 

928 Август 11-летнее 
N180P120K120, 
вспашка 

1983 159 Июнь 12-летнее 
Р120К120, 
вспашка 

2573 Август 12-летнее 
N60P120K120, 
вспашка 

1984 71 Август Без удобрений, 
вспашка 

1576 Август 13-летнее 
N90P120K120, 
вспашка 

1985 5390 Июнь 3-летнее 
N60P60K60, 
отвальное 
лущение 

12790 Июнь 3-летнее 
N60P60K60, 
плоскорезная 
обработка 

1986 700 Июль 4-летнее 
N120P120K120, 
плоскорезная 
обработка 

11037 Июль 4-летнее 
N60P60K60, 
плоскорезная 
обработка 

1987 4140 Июль 5-летнее 
N150P150K150, 
плоскорезная 
обработка 

37820 Сентябрь Одногодичное 
N120P120K120, 
вспашка 

1988 740 Июль Одногодичное 
торф 60 т/га, 
вспашка 

6900 Июль Одногодичное 
торф + навоз 
по 30 т/га, 
вспашка 

1990 52 Июль 5-летнее навоз 
40 т/га, вспашка 

9161 Июнь 5-летнее 
N100P120K90, 
вспашка 
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êóðåíöèè è ïåðåðàñïðåäåëåíèå â ñîñòàâå ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ.
Íî ïðè ýòîì äîëæåí ñîõðàíèòüñÿ òðåíä ÷èñòî ïðîñòðàíñòâåííîé
óïàêîâêè êëåòîê íà ïîâåðõíîñòè, ïðè êîòîðîì íå áóäóò ëèìèòèðî-
âàòüñÿ èõ ðàçìíîæåíèå è ñóùåñòâîâàíèå âî âíóòðåííèõ ñëîÿõ ÔÌÑ
ïðè ñîçäàíèè ìíîãîðÿäíîãî (ìíîãîñëîéíîãî, ìíîãîÿðóñíîãî) ñîîá-
ùåñòâà. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå äëÿ íèæíèõ ñëîåâ ôîòîòðîôîâ çà-
òðóäíÿþòñÿ ãàçîîáìåí è ôîòîñèíòåç, ÷òî ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ
ïðîäóêòèâíîñòè ÔÌÑ, êàê ïîêàçàíî íèæå (ãëàâà 5).

Âîçâðàùàÿñü ê ðåçóëüòàòàì íàáëþäåíèé çà 10-ëåòíèé ïåðèîä
(òàáë. 4), íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ìèíèìóìû è ìàêñèìóìû ×Ê
æåñòêî íå ôèêñèðîâàíû. Â îòäåëüíûå ãîäû, êîãäà óñëîâèÿ áûëè
÷ðåçâû÷àéíî áëàãîïðèÿòíû äëÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû (1985, 1987),
ìèíèìàëüíûå ïîêàçàòåëè ×Ê ïðåâûøàëè ìàêñèìóìû, çàðåãèñò-
ðèðîâàííûå â äðóãèå ãîäû (1980, 1982, 1983, 1984).

Íà îñíîâàíèè ìíîãîëåòíèõ äàííûõ è ïðîñ÷åòà ïðèáëèçèòåëü-
íî íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ îáðàçöîâ (åæåãîäíî 300-400 ïðîá) áûëè âû-
÷èñëåíû äëÿ êàæäîãî ãîäà íàáëþäåíèÿ ïîêàçàòåëè ñðåäíåé ×Ê â
ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû (òàáë. 5).

Таблица 5
Средние показатели численности клеток за вегетационный сезон

при «цветении» пахотных почв

Ñðåäíÿÿ ×Ê â ÔÌÑ êîëåáàëàñü îò 337 òûñ. â 1981 ã. äî 14
ìëí. êëåòîê íà 1 ñì2 â 1987 ã. Ñðåäíåâçâåøåííàÿ çà 10 ëåò ñîñòà-
âèëà 3.749 ìëí./ñì2 , ò.å. îáû÷íîå ñîñòîÿíèå äëÿ ÔÌÑ õàðàêòåðè-
çóåòñÿ íàñûùåíèåì, âåñüìà äàëåêèì îò åìêîñòè ñðåäû (40 ìëí.
êëåòîê/ñì2). Â òå ãîäû, êîãäà çàðåãèñòðèðîâàíû ìàêñèìàëüíûå çíà-
÷åíèÿ ×Ê (1980, 1985, 1986, 1987 ãã.) (òàáë. 4), îòìå÷àåòñÿ è
âûñîêèé óðîâåíü ñðåäíåé íàñûùåííîñòè ïîâåðõíîñòè ïî÷âû êëåò-
êàìè ôîòîòðîôîâ – îò 3 äî 14 ìëí./ñì2 (òàáë. 5). Íà îñíîâàíèè
âû÷èñëåíèé ìèíèìàëüíûõ, ñðåäíèõ è ìàêñèìàëüíûõ çíà÷åíèé ×Ê
áûë ïîñòðîåí ãðàôèê ôëóêòóàöèè ýòèõ ïîêàçàòåëåé ïî ãîäàì (ðèñ.
3). Îêàçàëîñü, ÷òî âñå òðè êðèâûå ïàðàëëåëüíû. Íàáëþäàåòñÿ ñèí-
õðîíèçàöèÿ èçìåíåíèé ïîêàçàòåëåé ìàêñèìàëüíîé, ìèíèìàëüíîé
è ñðåäíåé ãîäîâîé ×Ê. Íàèáîëüøèé ðàçìàõ êîëåáàíèé îáíàðóæåí
äëÿ íàèìåíüøèõ ïîêàçàòåëåé ×Ê. ×åì áëàãîïðèÿòíåå ïî ãèäðîëî-
ãè÷åñêîìó ðåæèìó ãîä (1985, 1987), òåì ñèëüíåå ñáëèæàþòñÿ êðè-
âûå.

Â äèàïàçîíå îò 40 òûñ. äî 40 ìëí. êëåòîê íà 1 ñì2 (òàáë. 4,
ðèñ. 3) ðåàëèçóþòñÿ âñå ïðîöåññû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ïðèðîäíûõ

Год наблюдений 
Показатель 

1980 1981 1982 1983 1984 1985 1986 1987 1988 1990 
Млн./см2 3.316 0.337 0.468 0.672 0.816 8.045 4.203 14.06 2.898 2.675 
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ÔÌÑ, ïðîèñõîäÿò êàòàêëèçìû íà óðîâíå îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé è
ïîñëåäîâàòåëüíàÿ ñìåíà ãðóïïèðîâîê â õîäå ñåçîííûõ ñóêöåññèé.
Ãèáêàÿ âèäîâàÿ ñòðóêòóðà ÔÌÑ ïîçâîëÿåò èì ñîõðàíÿòüñÿ è ïîä-
äåðæèâàòü îïðåäåëåííûé êîëè÷åñòâåííûé ñòàòóñ â ìåíÿþùèõñÿ
óñëîâèÿõ ñðåäû (ãëàâà 6, ðàçäåë 3.2).

Рис. 3. Погодичная флуктуация численности клеток фототрофных микроор-
ганизмов при «цветении» почвы. (N – численность клеток на 1 см2. 1 – верхний
предел численности; 2 – средняя численность за вегетационный сезон; 3 – ниж-
ний предел численности).

Примечание. В 1989 г. «цветение» почвы не отмечалось.

Годы наблюдений

Îäíà è òà æå ×Ê â ðàçíûå ïåðèîäû ñîçäàåòñÿ ðàçëè÷íûìè ñèñ-
òåìàòè÷åñêèìè ãðóïïàìè, îáëàäàþùèìè ðàçíîé ýêîëîãè÷åñêîé âà-
ëåíòíîñòüþ. Â ïðîöåññå êîëè÷åñòâåííîãî èçó÷åíèÿ ÔÌÑ ìû âûäå-
ëèëè ïÿòü ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ, êîòîðûå ëåãêî óäàåòñÿ èäåí-
òèôèöèðîâàòü ïðè ïðÿìîì ìèêðîñêîïè÷åñêîì ó÷åòå: îäíîêëåòî÷-
íûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå, íèò÷àòûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå è
äèàòîìîâûå âîäîðîñëè, à òàêæå áåçãåòåðîöèñòíûå è ãåòåðîöèñò-
íûå ôîðìû öèàíîáàêòåðèé.

Îäíîâðåìåííîå ñîâìåñòíîå ñóùåñòâîâàíèå ýòèõ ãðóïïèðîâîê â
íàçåìíûõ ÔÌÑ âñòðå÷àåòñÿ äàëåêî íå âñåãäà. Ïèêè ÷èñëåííîñòè
ðàçíîîáðàçíûõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï, êàê ïðàâèëî, ïðè-
õîäÿòñÿ íà ðàçíûå ïåðèîäû âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà è îòðàæàþò õîä
ñåçîííîé ñóêöåññèè (ðàçäåë 3.2). Ïîêà îòìåòèì, ÷òî ïîêàçàòåëè
àáñîëþòíîãî îáèëèÿ êîíêðåòíûõ ãðóïï íå ñîâïàäàþò. Èõ ðåàêöèÿ
íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ äàëåêî íå îäíîçíà÷íà. ×Ê ôîòîòðîôîâ ïðè
ìàññîâîì ðàçìíîæåíèè îïðåäåëÿåòñÿ ïîòåíöèàëüíûìè âîçìîæíî-
ñòÿìè êîíêðåòíîé ãðóïïû, ìîãóùåé âåñòè ñåáÿ àãðåññèâíî ïðè
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çàâîåâàíèè òåððèòîðèè, âûòåñíÿÿ ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ ãðóïï.
Áëàãîäàðÿ ýòîìó ñîîáùåñòâî äàæå ìîíîôèöèðóåòñÿ. Ñ äðóãîé ñòî-
ðîíû, â ÔÌÑ âñòðå÷àþòñÿ íå îêðàøåííûå ïî ïîâåäåí÷åñêîé ðåàê-
öèè ïàðòíåðû, ÷òî îáúÿñíÿåò èõ óáèêâèçì. Íàïðèìåð, ðåäêîå ñî-
îáùåñòâî íå ñîäåðæèò îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé – îðãà-
íèçìîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ â ëþáûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ.

Â ïðèðîäíûõ êîìïëåêñàõ ôîòîòðîôîâ íàèìåíüøàÿ ñòåïåíü
àãðåãèðîâàííîñòè ïðèñóùà îäíîêëåòî÷íûì çåëåíûì è æåëòîçåëå-
íûì âîäîðîñëÿì, ÷òî îáíàðóæèâàåòñÿ ïðè àíàëèçå õàðàêòåðà èõ
ðàñïðåäåëåíèÿ êàê â òîëùå ïî÷âû (Äîìðà÷åâà, 1977 à, á), òàê è íà
åå ïîâåðõíîñòè (Äîìðà÷åâà, Øòèíà, 1985).

Ôëîðèñòè÷åñêèé àíàëèç ïëåíîê «öâåòåíèÿ» â íàøèõ èññëåäî-
âàíèÿõ âûÿâëÿåò â îñíîâíîì îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå âîäîðîñëè,
ïîýòîìó âïîñëåäñòâèè ìû âåäåì ðå÷ü èìåííî î äàííîé ãðóïïå.

Îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå âîäîðîñëè ïðèñóòñòâóþò ïðè «öâåòå-
íèè» ïî÷âû ïîñòîÿííî, íåçàâèñèìî îò ñåçîíà, ìåíÿÿ ëèøü ñòåïåíü
ó÷àñòèÿ â ñëîæåíèè ÔÌÑ (ðàçäåë 4.2). Êàê ïðàâèëî, ðàçìíîæåíèå
èìåííî ýòîé ãðóïïû îòêðûâàåò ñåçîí «öâåòåíèÿ» ïî÷âû â óìåðåí-
íîé çîíå ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ ïåðâîíà÷àëüíûõ ïîêàçàòåëÿõ ×Ê.
Ïîäîáíûå îðãàíèçìû òðóäíåå èäåíòèôèöèðîâàòü ïðè ïðÿìîì ìèê-
ðîñêîïèðîâàíèè ïëåíîê «öâåòåíèÿ» (òàê íàçûâàåìûå «çåëåíûå
øàðèêè»). ×Ê îäíîêëåòî÷íûõ êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 40 òûñ. äî
2 ìëí. êëåòîê/ñì2. Ïîäîáíî âûñøèì ðàñòåíèÿì, îäíîêëåòî÷íûå
çåëåíûå âîäîðîñëè ðåàãèðóþò, â ïåðâóþ î÷åðåäü, íà îáåñïå÷åííîñòü
ïî÷âû àçîòîì è äðóãèìè áèîãåííûìè ýëåìåíòàìè. Íî îäíîâðåìåí-
íî ñ ðîñòîì ×Ê îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé ìåíÿåòñÿ èõ
äîëÿ ó÷àñòèÿ â êîëè÷åñòâåííîé ñòðóêòóðå ÔÌÑ. Òàê, ïðè îäèíà-
êîâîì ïðîöåíòíîì ó÷àñòèè (18-19%) îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé â
ñîçäàíèè ÔÌÑ â âàðèàíòàõ áåç âíåñåíèÿ óäîáðåíèé, ïðè âíåñåíèè
Ð120Ê120 è N180Ð120Ê120 èõ ÷èñëåííîñòü íà 1 ñì2 î÷åíü ðàçëè÷-
íà: 76, 138 è 175 òûñ. êëåòîê ñîîòâåòñòâåííî (òàáë. 6).

Ïîðîé ïëåíêè «öâåòåíèÿ» ïîëíîñòüþ ìîãóò ñîñòîÿòü èç îäíî-
êëåòî÷íûõ çåëåíûõ ïðè ðåçêîì ñîêðàùåíèè ×Ê. Òàêîå ÿâëåíèå
ìû íàáëþäàëè â Êèðîâñêîé îáëàñòè ïðè 13-ëåòíåì âíåñåíèè àçîò-
íûõ óäîáðåíèé â äîçå 180 êã/ãà è â Ïîëüøå – ïðè 30-ëåòíåì âíåñå-
íèè ïîâûøåííûõ äîç òàêèõ óäîáðåíèé (ãëàâà 6). Èìåííî îäíîêëå-

Таблица 6
Численность (тыс. клеток/см2) и процент участия одноклеточных

зеленых водорослей в наземных фототрофных микробных сообществах

Вариант 
Показатель Без 

удобрений (РК)120 N60(PK)120 (NPK)120 N180(PK)120 

Численность 76 138 107 256 175 
Участие, % 19 18 32 29 19 
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òî÷íûå çåëåíûå âîäîðîñëè, ñêðîìíûå ïàðòíåðû äðóãèõ ôîòîòðîôîâ
â çðåëûõ è óñòîé÷èâûõ ÔÌÑ, îñòàþòñÿ ïîñëåäíèì áàñòèîíîì ïðè
«âûáèâàíèè» ïðî÷èõ ãðóïïèðîâîê èç ïëåíîê «öâåòåíèÿ» ïðè æåñò-
êîì àíòðîïîãåííîì ïðåññå (Äîìðà÷åâà è äð., 1992; Ïàíêðàòîâà,
Äîìðà÷åâà è äð., 1994; Ïàíêðàòîâà è Äîìðà÷åâà, 1995 à, á, ãëàâû
6 è 7).

Ñðåäè íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé âåäóùàÿ ðîëü ïðèíàäëå-
æèò âèäàì ð. Chlorhormidium, ñïîñîáíûì ê ôîðìèðîâàíèþ ìîíî-
äîìèíàíòíûõ ñîîáùåñòâ (ðàçäåë 1.4). Íèò÷àòûå çåëåíûå âîäîðîñ-
ëè åùå ðåç÷å, ÷åì îäíîêëåòî÷íûå, ðåàãèðóþò íà îáåñïå÷åííîñòü
ïî÷âû ìèíåðàëüíûì àçîòîì. ×èñëåííîñòü èõ êëåòîê íåóêëîííî
âîçðàñòàåò â 2, 9 è 12 ðàç – ñèíõðîííî óâåëè÷èâàþùèìñÿ äîçàì
àçîòà (òàáë. 7).

×Ê íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé ìîæåò áûòü î÷åíü âûñîêîé,
äîñòèãàÿ â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïëîòíîñòè äî 5-8 ìëí./cì2 â ïîëå-
âûõ óñëîâèÿõ è äî 12 ìëí./ñì2 â ìîäåëüíûõ îïûòàõ ñ àëüãîëîãè-
÷åñêè ÷èñòûìè êóëüòóðàìè.

Таблица 7
Изменение численности клеток нитчатых зеленых водорослей
при «цветении» почвы под влиянием азотных удобрений

в стационарных опытах

Дозы азота, кг/га по д.в. 0 60 120 180 
Численность клеток, тыс./см2 60 117 552 731 

Ïðè ìàññîâîì ðàçâèòèè îíè îáðàçóþò ñïëîøíîé âîéëîê, ñïî-
ñîáñòâóþùèé ñèëüíîìó óïëîòíåíèþ ïî÷âû, ÷òî íàðóøàåò ãàçîâûé
ðåæèì ïîä ïëåíêîé. Ìíîãîðÿäíàÿ ñòðóêòóðà òàêîãî íàëåòà âî ìíî-
ãîì íàïîìèíàåò ðàñòèòåëüíûå òêàíè. Íèòè, õîòÿ è íå îáðàçóþò
êîëîíèé, ñ òðóäîì îòúåäèíÿþòñÿ äðóã îò äðóãà, ïëîòíî ñïëåòàþò-
ñÿ è îïóòûâàþò ÷àñòèöû ñóáñòðàòà, ê êîòîðîìó ïðèêðåïëåíû. Â
õîäå îñòðîóìíûõ îïûòîâ áûëà äîêàçàíà ïðîòèâîýðîçèîííàÿ ðîëü
õëîðõîðìèäèóìà, ïðåïÿòñòâóþùåãî ðîñòó îâðàãà â äëèíó è øèðè-
íó (Êîñòèêîâ, 1989).

Ñóììàðíàÿ äëèíà íèòåé çåëåíûõ âîäîðîñëåé ñîñòàâëÿåò îò 0.1
äî 155.9 ì/ñì2 â ëåñîñòåïíîé çîíå íà òåõíîãåííûõ íàíîñàõ (Äîðî-
õîâà, 1989), îò 20 äî 30.5 – íà âûðàáîòàííûõ òîðôÿíèêàõ (Áóñû-
ãèíà, 1975) è â ïîâåðõíîñòíûõ íàëåòàõ íà ïåñêàõ îíà êîëåáëåòñÿ
îò 40 äî 65 ì/ñì2 (Ãàåëü, Øòèíà, 1974).

Ïî íàøèì èçìåðåíèÿì äëèíà íèòåé çåëåíûõ âîäîðîñëåé, ðàç-
âèâàþùèõñÿ íà ïîâåðõíîñòè äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ ïàõîòíûõ ïî÷â
àãðîãåííûõ ñèñòåì, â ñðåäíåì ñîñòàâëÿëà 30.2 ì/ñì2, äîñòèãàÿ äî
65.5. Ïîëó÷åííûå ïîêàçàòåëè âïîëíå ñîïîñòàâèìû ñ äëèíîé ãèôîâ
ìèöåëèàëüíûõ îðãàíèçìîâ: äî 60 ì/ã â ïàõîòíîì ãîðèçîíòå ó àê-
òèíîìèöåòîâ è ãðèáîâ (Ïîëÿíñêàÿ, 1996; Ïîëÿíñêàÿ è äð., 1995).
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Îñîáåííîñòè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, âûçâàííîãî íèò÷àòûìè çåëå-
íûìè âîäîðîñëÿìè è, â ÷àñòíîñòè, õëîðõîðìèäèóìîì, ñîñòîÿò â
òîì, ÷òî ðàçìíîæåíèå ýòîé âîäîðîñëè ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ â òå÷å-
íèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà (ñ ìàÿ ïî îêòÿáðü) â óñëîâèÿõ
äîñòàòî÷íîãî îáåñïå÷åíèÿ ïî÷âû àçîòîì (ãëàâà 6).

Íàáëþäåíèÿ â ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðîñêîïå ñòåêîë îáðàñòà-
íèÿ â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ ÔÌÑ ïîêàçûâàþò, ÷òî êîëîíèçàöèÿ âåðõ-
íåãî ñëîÿ ïî÷âû íà÷èíàåòñÿ ñ îáðûâêîâ íèòåé, ñîñòîÿùèõ èç äâóõ-
÷åòûðåõ êëåòîê. Â íà÷àëüíûé ïåðèîä èõ ÷èñëåííîñòü íà ïîâåðõíî-
ñòè íå âåëèêà, ðàçáðîñ ðåçóëüòàòîâ ïî ïîâòîðíîñòÿì êîëè÷åñòâåí-
íîãî ó÷åòà, íàîáîðîò, ÷ðåçâû÷àéíî âûñîê (îòìå÷åíî, ÷òî ïðè ïðî-
ñìîòðå 15-20 ñòåêîë îáðàñòàíèÿ íèò÷àòêè ìîãóò âñòðåòèòüñÿ â îä-
íîì-òðåõ ñëó÷àÿõ). Ïîýòîìó äàííûå êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ïðè îá-
ðàáîòêå ïî÷âåííûõ îáðàçöîâ, êàê ïðàâèëî, âûáðàêîâûâàþòñÿ èç-
çà íåâîçìîæíîñòè ïîëó÷èòü ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûå ïîêàçàòå-
ëè ×Ê íèò÷àòûõ. Â ãðàôå ïðîòèâ íèò÷àòûõ çåëåíûõ ñòàâÿò ïðî-
÷åðê èëè 0, õîòÿ èõ ðàçìíîæåíèå íà ïîâåðõíîñòè óæå íà÷àëîñü.

Äèàòîìîâûå âîäîðîñëè – íàèáîëåå ëåãêî óçíàâàåìàÿ ãðóïïà
ôîòîòðîôîâ. Ñðåäè ôîðì, îêêóïèðóþùèõ ïîâåðõíîñòü ïî÷âû, ïðå-
èìóùåñòâåííî ðàçâèâàþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè ÷åòûðåõ ðîäîâ, ðåçêî
ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ôîðìå, âíåøíåìó âèäó è ðàçìåðàì: Navicula,
Hantzschia, Nitzschia, Pinnularia. Íå ñïîñîáíûå ê ñàìîñòîÿòåëüíî-
ìó ôîðìèðîâàíèþ ÔÌÑ â ïî÷âåííûõ óñëîâèÿõ, äèàòîìåè íàõîäÿò
ñåáå áëàãîïðèÿòíóþ ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó â ñëèçè è ÷åõëàõ äðóãèõ
ôîòîòðîôîâ.

Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè îòâîäÿò äèàòîìîâûì âîäîðîñëÿì îñî-
áóþ ðîëü â ôóíêöèîíèðîâàíèè ïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ ôîòîòðîôîâ
(Àðòàìîíîâà, 1994; Êàáèðîâ, 1988; 1991). Òàê, íàêîïëåíèå êðåì-
íèÿ â ïåðâè÷íûõ ïî÷âàõ þæíîé òàéãè, ðàçâèâàþùèõñÿ íà òåõíî-
ãåííûõ íàíîñàõ, ñâÿçûâàåòñÿ ñ èíòåíñèâíûì ðàçâèòèåì äèàòîìåé:
ñîäåðæàíèå àìîðôíîãî êðåìíåçåìà â ñëîå 0-1 ñì íàíîñîâ ñîñòàâëÿ-
ëî 0.69% îò âåñà ñóáñòðàòà ïðè ×Ê 3.3 ìëí./ñì2 è 10.49% – ïðè
÷èñëåííîñòè 25.2 ìëí./ñì2 (Äîðîõîâà, 1989).

Â íàçåìíûõ ÔÌÑ ïàõîòíûõ ïî÷â îáíàðóæåííàÿ íàìè ×Ê äèà-
òîìåé êîëåáàëàñü â ïðåäåëàõ îò 14-15 äî 500 òûñ./ñì2, íå ïðîÿâ-
ëÿÿ ÿðêî âûðàæåííûõ ðåàêöèé íà âîçäåéñòâèÿ àãðîõèìèêàòîâ. Ïðè
ïðÿìîì ñ÷åòå äåëÿùèåñÿ êëåòêè äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé âñòðå÷à-
þòñÿ î÷åíü ðåäêî, õîòÿ èíîãäà è íàáëþäàþòñÿ ñâîåîáðàçíûå «çàáî-
ðû» – ãèðëÿíäû äèàòîìåé, âêëþ÷àþùèå äî äåñÿòêà êëåòîê.

Öèàíîáàêòåðèè – èìåííî ýòà ãðóïïà ïðîêàðèîòíûõ ôîòîòðî-
ôîâ îáåñïå÷èâàåò ñàìûå ìàññîâûå âñïûøêè ðàçìíîæåíèÿ, âàë
æèâîé áèîìàññû. Ñ÷èòàþò, ÷òî ìàññîâîå ðàçìíîæåíèå öèàíîáàê-
òåðèé ïðè «öâåòåíèè» âîäû – ÿâëåíèå òîãî æå ïîðÿäêà, ÷òî è îã-
ðîìíûå ìàññû íàñåêîìûõ, ïîäâîäíûå ñêîïëåíèÿ âûñøèõ ðàñòå-
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íèé, êîñÿêè ðûá è ò.ä. (Áðàãèíñêèé è äð., 1969). Ïðè ýòîì íàõî-
äèò ñâîå îòðàæåíèå ñïåöèôè÷åñêàÿ ñïîñîáíîñòü íåêîòîðûõ âèäîâ
öèàíîáàêòåðèé äî ïðåäåëà íàñûùàòü áèîòîïû è äàâàòü ïðîäóê-
öèþ, âûõîäÿùóþ çà ïðåäåëû îáû÷íîé äëÿ äàííîãî áèîòîïà, ñîçäà-
âàÿ «ëàâèíó æèâîãî âåùåñòâà». Òàêàÿ ñïåöèôè÷åñêàÿ îñîáåííîñòü
ñâÿçàíà ñ äðåâíîñòüþ öèàíîáàêòåðèé è ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
áèîëîãè÷åñêàÿ àäàïòàöèÿ, âûòåêàþùàÿ èç âûñîêîé áèîãåîõèìè-
÷åñêîé ýíåðãèè ðàçìíîæåíèÿ (Âåðíàäñêèé, 1965). Êëåòêè öèàíî-
áàêòåðèé âûðàáîòàëè â òå÷åíèå ìíîãîìèëëèîííîé ýâîëþöèè óñ-
òîé÷èâîñòü ê âëèÿíèþ ñàìûõ íåáëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ. Â áîðü-
áå çà æèçíåííîå ïðîñòðàíñòâî âûäåëÿþò õèìè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ,
ïîäàâëÿþùèå ðîñò äðóãèõ ìèêðîôîòîòðîôîâ (Êóëüñêèé è äð., 1986;
Ãðîìîâ, 1996). Ñ ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèõ ïîçèöèé – íàêîïëåíèå èç-
áûòî÷íîé áèîìàññû öèàíîáàêòåðèé ïðè ýâòðîôèðîâàíèè âîäîåìîâ
åñòü ñëåäñòâèå òîãî, ÷òî áîëüøèíñòâî òàêñîíîâ öèàíîáàêòåðèé ÿâ-
ëÿþòñÿ òðîôè÷åñêèì òóïèêîì â ïèùåâûõ öåïÿõ ãèäðîáèîíòîâ (Ëå-
âè÷, 1995). Â ïî÷âåííûõ òðîôè÷åñêèõ öåïÿõ öèàíîáàêòåðèé àíòà-
ãîíèçì íå âûðàæåí â òàêîé ñòåïåíè, íî è â ýòèõ ýêîñèñòåìàõ îíè
ôîðìèðóþò íàèáîëåå ïðî÷íûå è äîëãîâå÷íûå öåíîçû.

Ôëîðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ íàçåìíûõ ÔÌÑ ôîðìèðóþò áåçãåòåðî-
öèñòíûå è ãåòåðîöèñòíûå ôîðìû öèàíîáàêòåðèé.

Äîìèíàíòàìè ñðåäè áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé â ïî÷âàõ
àãðîöåíîçîâ Êèðîâñêîé îáëàñòè ÿâëÿþòñÿ âèäû äâóõ ðîäîâ: Phor-
midium è Oscillatoria. Îáèëèå áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé
îñîáåííî âåëèêî â õîðîøî óíàâîæåííîé ïî÷âå. Òàê, ïðè ïåðâè÷-
íîì âíåñåíèè íàâîçà â îñâàèâàåìóþ ïî÷âó (30 ò/ãà) ×Ê áåçãåòåðî-
öèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé âîçðàñòàëà ñ 1.2 äî 5.7 ìëí./ñì2, ñîñòàâ-
ëÿÿ â êîíòðîëüíîé ïî÷âå 50, à â óíàâîæåííîé – 93% îò îáùåé ×Ê
íàçåìíûõ ÔÌÑ.

Àáñîëþòíûå ïîêàçàòåëè ×Ê áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé
êîëåáëþòñÿ â çíà÷èòåëüíûõ ïðåäåëàõ: îò äåñÿòêîâ òûñÿ÷ äî íå-
ñêîëüêèõ ìèëëèîíîâ íà 1 ñì2. Äëèíà èõ íèòåé ÷ðåçâû÷àéíî âåëè-
êà – äî 30.3 ì/ã ïåñêà (Ãàåëü, Øòèíà, 1974) è îò 1.1 äî 70.0 ì/ã â
âûñîêîãîðíûõ ïî÷âàõ Ïàìèðà (Ìàðêîâà, 1976). Ïî íàøèì èçìåðå-
íèÿì äëèíà íèòåé ñîñòàâëÿåò äî 76.0 ì/ã.

Èç âñåõ ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ íàèáîëüøåå âíèìàíèå óäåëÿ-
þò ãåòåðîöèñòíûì öèàíîáàêòåðèÿì â ñâÿçè ñ íàëè÷èåì ó íèõ àçîò-
ôèêñàöèè (Ãóñåâ, Íèêèòèíà, 1979; Ïàíêðàòîâà, 1985; 1987; Àíä-
ðåþê è äð., 1990; Henriksson, 1978; Metting, 1980; Scujins et al.,
1987; Reddy, Roger, 1988 è äð.)

Â Êèðîâñêîé îáëàñòè ôëîðà öèàíîáàêòåðèé öåëèííûõ è ïà-
õîòíûõ ïî÷â äåòàëüíî èçó÷åíà Ý.À. Øòèíîé è åå ó÷åíèêàìè â 1950–
1980-å ãã. Ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå ïðîöåññîâ àçîòôèêñà-
öèè â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ, ôîòîñèíòåçà è òðàíñôîðìàöèè îðãàíè-
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÷åñêîãî âåùåñòâà öèàíîáàêòåðèé è èõ èñïîëüçîâàíèå äëÿ ïîâûøå-
íèÿ ïðîäóêòèâíîñòè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð ïðîâåäåíû
Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé è åå ó÷åíèêàìè (Ïàíêðàòîâà, 1981, 1982, 1985,
1987; Âàõðóøåâ, 1974; Ìåçåíöåâà, 1989; Ðåçíèê, 1992; Êàëèíèí,
1995).

Ãåòåðîöèñòíûå ôîðìû öèàíîáàêòåðèé – íåïðåìåííûé êîìïî-
íåíò íàçåìíûõ ÔÌÑ â àãðîöåíîçàõ. Êàê è äðóãèå èññëåäîâàòåëè
êîëè÷åñòâåííîãî ñîñòàâà íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé, ìû ñòîëêíóëèñü
ñ ôåíîìåíîì àáñîëþòíîãî äîìèíèðîâàíèÿ ýòîé ãðóïïû ôîòîòðî-
ôîâ íà ïàøíå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà ïî÷âû ïî àçîòó. Âûÿâëÿåìîå
îáèëèå àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé äîñòèãàëî ìèëëèîíîâ è
äåñÿòêîâ ìèëëèîíîâ êëåòîê íà 1 ñì2. Êàê çàìå÷åíî Å.Ì. Ïàíêðà-
òîâîé (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà, 1995à), åñëè â 1960–1970-å ãã. íà
ïîëÿõ îáëàñòè ïðåîáëàäàëè âèäû ð. Nostoc, òî â 1980-å ãã. ìåñòî
ãëàâíîãî äîìèíàíòà çàíÿë Cylidrospermum licheniforme. Ñðåäè ñóá-
äîìèíàíòîâ ìîæíî îòìåòèòü âèäû ð.ð. Nostoc è Anabaena.

Êàê è äðóãèå ãðóïïû ôîòîòðîôîâ, ãåòåðîöèñòíûå ôîðìû öèà-
íîáàêòåðèé îáëàäàþò ñïåöèôè÷åñêîé ðåàêöèåé íà íåêîòîðûå áèî-
ãåííûå ýëåìåíòû. Â ÷àñòíîñòè, ïðèìåíåíèå ôîñôîðíûõ óäîáðåíèé
ïðèâîäèò ê î÷åíü áûñòðîìó âîçðàñòàíèþ ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé: ñ
250 òûñ. êëåòîê â íåóäîáðåííîé ïî÷âå äî 780 òûñ./ñì2 ïðè âíåñå-
íèè Ð120, ò.å. â òðè ðàçà. Àíàëîãè÷íî ñîâìåñòíîå äåéñòâèå èçâåñ-
òè è ôîñôîðà: 1.3 ìëí. êë./ñì2 â íåóäîáðåííîé ïî÷âå è 3.5 ìëí. –
â âàðèàíòå ÑàÐ (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).

Â òî æå âðåìÿ íàëè÷èå ìèíåðàëüíîãî àçîòà â ïî÷âå, îñîáåííî
åãî êóìóëÿòèâíûé ýôôåêò ïðè äëèòåëüíîì âíåñåíèè âûñîêèõ äîç
(ñâûøå 120 êã/ãà), ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíîé ïîëíîãî èñ÷åçíîâåíèÿ ýòîé
ãðóïïû ôîòîòðîôîâ èç íàçåìíûõ ÔÌÑ (Äîìðà÷åâà è äð., 1992).

Ïðè íåîáû÷àéíî áîëüøîé ×Ê öèàíîáàêòåðèé â îñåííèé ïåðè-
îä íà ïîëÿõ, â óñëîâèÿõ çíà÷èòåëüíîãî âûíîñà àçîòà èç ïî÷âû
âûñøèìè ðàñòåíèÿìè, ôîðìèðóþòñÿ ñòðóêòóðû, íàïîìèíàþùèå
öèàíîáàêòåðèàëüíûå ìàòû (êîâðû), êîòîðûå â âèäå ñòóäåíèñòûõ
íàëåòîâ ïîêðûâàþò äî 60% ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Íà öåëèííûõ ó÷à-
ñòêàõ áûëî îòìå÷åíî, ÷òî öèàíîáàêòåðèè ìîãóò ïîêðûâàòü äî 32%
ïî÷âû ìåæäó êóñòèêàìè ìíîãîëåòíèõ äåðíîâûõ òðàâ (Ðàéñ, 1978).
Â ïî÷âàõ ñòåïíîé çîíû â ìåñòàõ ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ öèàíî-
áàêòåðèàëüíîå ïîêðûòèå ïî÷âû ìîæåò äîñòèãàòü 70-90% ïîâåðõ-
íîñòè ïî÷âû (Ïðèõîäüêîâà, 1987). Äëèíà íèòåé â ïîäîáíûõ ðàçðà-
ñòàíèÿõ èìååò ïðîòÿæåííîñòü íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ íà 1 ñì2.
Òåêñòóðà ðàçðàñòàíèé íàïîìèíàåò ðàñòèòåëüíóþ òêàíü, ðàçîðâàòü
êîòîðóþ åùå ñëîæíåå, ÷åì ðàçðàñòàíèÿ õëîðõîðìèäèóìà.

Â àìôèáèàëüíûõ ÖÁÑ ïëîòíîñòü ïëåíîê, îáðàçîâàííûõ ýòèìè
îðãàíèçìàìè – 1.383 ã/ñì2 ñ ïðî÷íîñòüþ íà ðàçðûâ 0.13-0.70 êã/ñì2,
ñîïîñòàâèìûì ñ ïðî÷íîñòüþ ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãè (Çàâàðçèí è
äð., 1993).
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Òàêèì îáðàçîì, ñëåäóåò êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî ó÷àñòèå îòäåëü-
íûõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ â ñëîæåíèè íà-
çåìíûõ ÔÌÑ ðàçëè÷íà. Ïðè ýòîì òå êîëè÷åñòâåííûå ðàìêè, â ïðå-
äåëàõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèò íàðàñòàíèå ×Ê, òîæå îòëè÷àþòñÿ ó ðàç-
íûõ ãðóïï (ðèñ. 4).

Èç äèàãðàììû êîëåáàíèé àì-
ïëèòóäû ×Ê âîäîðîñëåé è öèà-
íîáàêòåðèé âèäíî, ÷òî íèæíèé
ïîðîã ÷èñëåííîñòè ðàçíûõ ãðóïï
î÷åíü áëèçîê. Âåðõíèå ãðàíèöû
ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé èìåþò òðè
ïèêà, ñâÿçàííûå ñ ðàçâèòèåì çå-
ëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé,
áåçãåòåðîöèñòíûõ è ãåòåðîöèñò-
íûõ öèàíîáàêòåðèé. ßñíî (ðèñ. 4),
÷òî ãëàâåíñòâóþùàÿ ðîëü â ôîð-
ìèðîâàíèè íàçåìíûõ ÔÌÑ ïðè-
íàäëåæèò íèò÷àòûì ôîðìàì, â
ïåðâóþ î÷åðåäü, àçîòôèêñèðóþ-
ùèì öèàíîáàêòåðèÿì. Ñòåïåíü
èçìåí÷èâîñòè ìàêñèìàëüíîãî
îáèëèÿ îðãàíèçìîâ îòðàæàåò ïî-
òåíöèàëüíóþ âîçìîæíîñòü ñêîðî-
ñòè ðîñòà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿ-
öèé (áèîòè÷åñêèé èõ ïîòåíöèàë),
êîòîðàÿ ñïîñîáíà ó íèò÷àòûõ
ôîðì ïðèâîäèòü ê ïîïóëÿöèîí-
íûì âçðûâàì, íî ïðåèìóùåñòâî
áûòü ìàëî÷èñëåííûìè ïîçâîëÿ-
åò ïîïóëÿöèÿì îäíîêëåòî÷íûõ

çåëåíûõ è äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé èçáåæàòü êîíêóðåíòíîãî èñêëþ-
÷åíèÿ ïðè âîçðàñòàíèè ïëîòíîñòè äðóãèõ ïîïóëÿöèé. Ïîýòîìó îíè
èìåþò ïîñòîÿííîå ìåñòî â ñëîæíîé ìîçàèêå ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ
îäíè ÿâíûå äîìèíàíòû â õîäå ñåçîííûõ ñóêöåññèé ïîëíîñòüþ âû-
òåñíÿþò ïåðâîíà÷àëüíûå äîìèíàíòû (ðàçäåë 3.2).Îäíîêëåòî÷íûå
çåëåíûå è äèàòîìåè ñòàáèëüíî âñòðå÷àþòñÿ â ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî-
÷âû â àãðîãåííûõ ñèñòåìàõ îáû÷íîãî è èíòåíñèâíîãî ïîëüçîâàíèÿ.
Â òî æå âðåìÿ äëÿ íèò÷àòûõ ôîðì, äîñòèãàþùèõ â ïåðèîä ñâîåãî
ðàñöâåòà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé, íåñîïîñòàâèìî áóëüøèõ ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ îäíîêëåòî÷íûìè, õàðàêòåðíà ïðèóðî÷åííîñòü ê îïðåäåëåí-
íîé äèíàìèêå ïî÷âåííûõ áèîãåíîâ (ãëàâà 6).

Íàì ïîêàçàëîñü âîçìîæíûì ïðèìåíèòü äëÿ êîìïëåêñîâ ìèê-
ðîôîòîòðîôîâ, ôîðìèðóþùèõ «öâåòåíèå» ïî÷âû, êëàññèôèêàöè-
îííîå ïîñòðîåíèå öåíîïîïóëÿöèé ðàñòåíèé â àñïåêòå èõ êà÷åñòâà

Рис. 4. Диаграмма колебаний ам-
плитуды численности клеток фототро-
фов при «цветении» почвы. Условные
обозначения: од – одноклеточные зеле-
ные и желтозеленые водоросли, нит –
нитчатые зеленые и желтозеленые, д –
диатомеи, бгц – безгетероцистные циа-
нобактерии, гц – гетероцистные циано-
бактерии.

LgN (кл./см2 ) 
                                                                               
8                                                                              

7                                                                              

6                                                                

5                                                                

4                                                              
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è æèçíåííîãî ñîñòîÿíèÿ (Çëîáèí, 1981, 1993). Èñõîäÿ èç ýòîãî,
ñ÷èòàåì ðàâíîâåñíûìè ïîïóëÿöèè äèàòîìîâûõ è îäíîêëåòî÷íûõ
çåëåíûõ âîäîðîñëåé, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíû íåâûñîêèå çíà÷åíèÿ
×Ê, íî ïîñòîÿííîå ïðèñóòñòâèå â ÔÌÑ. Ïðîöâåòàþùèå ïîïóëÿ-
öèè îòëè÷àþòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêîé ýíåðãèåé ðàçìíîæåíèÿ, ñëåä-
ñòâèåì êîòîðîé ÿâëÿþòñÿ ïîâûøåííàÿ ïëîòíîñòü êëåòîê è ôîðìè-
ðîâàíèå ìíîãîðÿäíîãî (ìíîãîÿðóñíîãî) ñîîáùåñòâà. Ýòà ñòðàòåãèÿ
ïðèñóùà íèò÷àòûì ôîðìàì – çåëåíûì âîäîðîñëÿì è öèàíîáàêòåðè-
ÿì. Îäíàêî èõ ïðèñóòñòâèå â ÔÌÑ íåïîñòîÿííî è ïðèóðî÷åíî ê
îïðåäåëåííûì áèîãåííûì ýëåìåíòàì. Äåïðåññèâíûå ïîïóëÿöèè ÷àñòî
âîçíèêàþò ïðè çàïðåäåëüíîé ïëîòíîñòè îñîáåé, ñàìîèçðåæèâàíèå
è êîíêóðåíöèÿ â íèõ ìîãóò ïðèâîäèòü ê îáâàëüíîìó ïàäåíèþ ÷èñ-
ëåííîñòè êëåòîê, âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åçíîâåíèÿ îïðåäåëåííûõ
ãðóïï èç ñîñòàâà ÔÌÑ. Â ïîñëåäíèõ äâóõ ïîïóëÿöèÿõ ïîñòîÿííî
íàáëþäàþòñÿ âçàèìîîáðàòèìûé ïåðåõîä (ïîïóëÿöèè ïðîöâåòàþùèå
<=> ïîïóëÿöèè äåïðåññèâíûå), èçìåíåíèå ýêîëîãè÷åñêîãî ñòàòóñà.
Ôèçèîëîãè÷åñêèé ýôôåêò ñêó÷åííîñòè è íåõâàòêè ðåñóðñîâ ïðè ìàê-
ñèìàëüíîì çàïîëíåíèè áèîòîïà ïðèâîäèò ê ýëèìèíàöèè ïðîöâåòà-
þùåé ïîïóëÿöèè è ïåðåâîäó åå â äåïðåññèâíîå ñîñòîÿíèå, âûõîä èç
êîòîðîãî ñâÿçàí ñ âûñâîáîæäåíèåì ðåñóðñîâ. Ïëàñòè÷íîñòü ìåòàáî-
ëè÷åñêèõ ðåàêöèé îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, ñïîñîáíûõ ê áîëåå
ëåãêîé ìèãðàöèè èç ìåñò ñêó÷åííîñòè îêàçûâàåòñÿ ïðè ýòîì âûãîä-
íåå ïî ñðàâíåíèþ ñ íèò÷àòûìè.

Îöåíêà ×Ê ïîêàçàëà, ÷òî â ïî÷âå ñóùåñòâóþò ëîêóñû, îòëè÷à-
þùèåñÿ ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèåé êëåòîê, êîòîðûå ïðè ìèãðà-
öèè ñíèçó ââåðõ ñòàíîâÿòñÿ î÷àãàìè èíâàçèè ïðè âîçíèêíîâåíèè
«öâåòåíèÿ». Íåîáõîäèìà îïðåäåëåííàÿ âåëè÷èíà íèæíåãî ïóëà
ôîòîòðîôîâ äëÿ äîñòèæåíèÿ êðèòè÷åñêîé ìàññû, âåäóùåé ê ïîïó-
ëÿöèîííîìó âçðûâó ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû. Íåïîñðåäñòâåííî ïîä
ïëåíêàìè «öâåòåíèÿ» ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôîâ â äåñÿòêè
ðàç âûøå, ÷åì â òîëùå ïî÷âû ðÿäîì ðàñïîëîæåííûõ ó÷àñòêîâ.

Ïðè ðàçìíîæåíèè íà ïîâåðõíîñòè ôîòîòðîôîâ âîçíèêàþò ÔÌÑ,
â êîòîðûõ ×Ê êîëåáëåòñÿ â çíà÷èòåëüíûõ ïðåäåëàõ: îò 40 òûñ./ñì2

(âèçóàëüíî çàìåòíûé ïîðîã «öâåòåíèÿ») äî 40 ìëí. (åìêîñòü ñðåäû
äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ ïî÷â). Â ïåðåñ÷åòå íà 1 ã «öâåòóùåé» ïî÷âû
äàííûå âåëè÷èíû ïðèîáðåòàþò ðàçìàõ îò 260 òûñ. äî 260 ìëí.
êëåòîê. Âåñîìîñòü è çíà÷èìîñòü ýòèõ öèôð ìîæíî ïðåäñòàâèòü,
åñëè âñïîìíèòü, ÷òî ïî÷âåííûå ìèêðîáèîëîãè îïåðèðóþò ïîêàçà-
òåëÿìè ÷èñëåííîñòè ñàïðîòðîôíîé ìèêðîôëîðû â íåñêîëüêî ìèë-
ëèàðäîâ êëåòîê â 1 ã ïî÷âû (Çâÿãèíöåâ, 1987; Êîæåâèí, 1989; Ïî-
ëÿíñêàÿ, 1996 è äð.). Íî äàæå ïðè òàêîé èõ ÷èñëåííîñòè òîëüêî â
ðåäêèõ ñëó÷àÿõ (íàïðèìåð, ðàçâèòèå «ñíåæíîé ïëåñåíè» – Fusarium
nivale – íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû âåñíîé) áèîìàññà ãåòåðîòðîôíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ ñòàíîâèòñÿ âèçóàëüíî çàìåòíîé. Â òî æå âðåìÿ,
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íåñìîòðÿ íà ìåíüøóþ ÷èñëåííîñòü êëåòîê ôîòîòðîôîâ â ïåðåñ÷åòå
íà åäèíèöó ïëîùàäè èëè âåñà ïî÷âû, èõ ðàçâèòèå îáíàðóæèâàåòñÿ
ïî èçìåíåíèþ îêðàñêè ïî÷âû. Ýòî êîñâåííîå ñâèäåòåëüñòâî òîãî,
÷òî â ïåðèîäû «öâåòåíèÿ» ïî÷âû áèîìàññà ôîòîòðîôîâ ïðåâûøàåò
áèîìàññó ñàïðîòðîôîâ, ÷åìó äîêàçàòåëüñòâî áóäåò ïðèâåäåíî â ðàç-
äåëå 4.1.2. Ê ñîæàëåíèþ, áîëüøèíñòâî ïî÷âåííûõ ìèêðîáèîëîãîâ
ñòîðîíîé îáõîäÿò äàííóþ ÷àñòü ìèêðîáíîãî íàñåëåíèÿ ïî÷âû.

«Öâåòåíèå» ïî÷âû, êàê ôåíîìåí ïðîðûâà ìèêðîìèðà â ìàêðî-
ìèð, äàåò ðåàëüíóþ âîçìîæíîñòü îöåíèòü ×Ê íå òîëüêî ÔÌÑ â
öåëîì, íî è ñëàãàþùèõ åãî êîìïîíåíòîâ, ëåãêî ðàçëè÷èìûõ ïðè
ìèêðîñêîïèðîâàíèè. Ðàçíîêà÷åñòâåííîñòü âèäîâîãî ñîñòàâà íàçåì-
íûõ ÔÌÑ îáåñïå÷èâàåò áîëüøóþ èõ ïëàñòè÷íîñòü ïðè âûæèâàíèè
â ìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ ñðåäû, êàê â ñåçîííîì ïëàíå, òàê è íà
ôîíå ïðèìåíÿåìîé àãðîòåõíèêè. Ïîääåðæàíèå âûñîêîé ïëîòíîñòè
ôîòîòðîôîâ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ îñóùåñòâëÿåòñÿ ðàçëè÷íûìè ýêî-
ëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèìè ãðóïïàìè. Ôëóêòóàöèè ×Ê ýòèõ ãðóïï
ñîçäàþò ðåçîíàíñíûé ýôôåêò, ïðè êîòîðîì ïðîèñõîäèò ñèíõðîíè-
çàöèÿ èçìåíåíèé ïîêàçàòåëåé ìàêñèìàëüíîé, ñðåäíåé è ìèíèìàëü-
íîé ×Ê ïî ãîäàì. Ðàçíîâàëåíòíîñòü ýêîëîãè÷åñêîé àäàïòàöèè ôî-
òîòðîôîâ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû âëå÷åò çà ñîáîé íåðàâíîöåííîñòü
âêëàäà ðàçíûõ ãðóïï â ðåàëèçàöèþ êîëè÷åñòâåííîãî ñòàòóñà ÔÌÑ.
Òàê, îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è äèàòîìîâûå âîäîðîñëè, íåñìîòðÿ
íà ïîñòîÿííîå ïðèñóòñòâèå â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ», – ïîñòàâùèêè
ñðàâíèòåëüíî ìàëîé ×Ê (îò íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ òûñÿ÷ äî 1-2 ìëí.
êëåòîê/ñì2). Íàèáîëüøèì áèîòè÷åñêèì ïîòåíöèàëîì îáëàäàþò
íèò÷àòûå ôîðìû: çåëåíûå âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè, â ïåðâóþ
î÷åðåäü àçîòôèêñèðóþùèå. Ïëîòíîñòü èõ ïîïóëÿöèé äîñòèãàåò îò
íåñêîëüêèõ ìèëëèîíîâ äî äåñÿòêîâ ìèëëèîíîâ êëåòîê íà 1 ñì2.
Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå äîñòèãíóòûé ïîðîã ×Ê â ÔÌÑ, à òàêæå
õàðàêòåð îòâåòíûõ ðåàêöèé ôîòîòðîôîâ íà àíòðîïîãåííûå âîçäåé-
ñòâèÿ, ìû âûäåëÿåì òðè îñíîâíûå òèïà öåíîïîïóëÿöèé âîäîðîñ-
ëåé è öèàíîáàêòåðèé ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû: ðàâíîâåñíûå, ïðî-
öâåòàþùèå è äåïðåññèâíûå.

Îäíàêî ïðè ó÷åòå òîëüêî ×Ê ïîïóëÿöèé, ôîðìèðóþùèõ íà-
çåìíûå ÔÌÑ, íåâîçìîæíî îïðåäåëèòü ìåðó ó÷àñòèÿ êàæäîé ãðóï-
ïû â ïðîäóêöèîííîì ïðîöåññå, ïîòîìó ÷òî íåèçâåñòíî, êàêàÿ ×Ê
îáåñïå÷èâàåò òó èëè èíóþ áèîìàññó. Íåîáõîäèìî çíàòü ðàçìåðû
êëåòîê. Äàæå áåãëûé ïðîñìîòð ëþáîãî àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíî-
ãî ïåéçàæà, áóäü òî ñòåêëî îáðàñòàíèÿ, ðàçäàâëåííàÿ êàïëÿ èç
æèäêîé íàêîïèòåëüíîé êóëüòóðû èëè ïðÿìîå ìèêðîñêîïèðîâàíèå
ïëåíîê «öâåòåíèÿ», ïîêàçûâàåò, ÷òî â ìèðå âîäîðîñëåé è öèàíî-
áàêòåðèé åñòü ñâîè «êàðëèêè è ãèãàíòû», èìåþùèå íå òîëüêî ðàç-
íûå ðàçìåðû, íî è ðàçíóþ ôîðìó. Ïîýòîìó ÷òîáû ïðåäñòàâèòü îáúåê-
òèâíóþ êàðòèíó ðîëè è âêëàäà ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â
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æèçíü ïî÷âû, íåîáõîäèìî èìåòü èíñòðóìåíòû äëÿ îöåíêè ýòîãî
âêëàäà. Íåñìîòðÿ íà ñâîþ òðóäîåìêîñòü, ðàñ÷åòíî-îáúåìíûé ìå-
òîä îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû îñòàåòñÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü åäèí-
ñòâåííî âîçìîæíûì ñïîñîáîì âû÷ëåíèòü äîëþ êàæäîé ãðóïïû
ôîòîòðîôîâ â ñóììàðíîé áèîìàññå ÔÌÑ.

Âàðèàöèè ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ â ïðè-
ðîäå ìàëî èçó÷åíû, õîòÿ äîêàçàíî, ÷òî äàæå â ñòàöèîíàðíîì ðå-
æèìå êóëüòèâèðîâàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè êëåòîê ôî-
òîòðîôîâ – âåëè÷èíà ïåðåìåííàÿ (Êîíäðàòüåâà, 1987; Äåäûø, 1990;
Banse, 1976).

Áåçóñëîâíî, òùàòåëüíîå èçìåðåíèå ðàçìåðîâ êëåòîê – âàæíåé-
øåå óñëîâèå ïðè âèäîâîì îïðåäåëåíèè, òàê êàê èäåíòèôèêàöèÿ
ìèêðîôîòîòðîôîâ èñïîëüçóåò áîòàíè÷åñêèé ìîðôîìåòðè÷åñêèé êîä.
Íî ìû äîêàçàëè, ÷òî èçìåðåíèÿ ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ ïðèðîäíûõ
ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôîâ ñòîëü æå âàæíû è äëÿ îïðåäåëåíèÿ áèî-
ìàññû (Äîìðà÷åâà, 1972, 1975).

Î÷åíü äîëãî â ïî÷âåííîé ìèêðîáèîëîãèè áûëà ïðèâëåêàòåëü-
íîé èäåÿ îá óïîäîáëåíèè òåëà ìèêðîáíîé êëåòêè øàðó äèàìåòðîì
1 ìêì3 è, ñëåäîâàòåëüíî, èìåþùåé ñòàíäàðòíóþ áèîìàññó. Ïðè
îáñóæäåíèè ìîðôîìåòðè÷åñêîé êàðòèíû ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ
Ï.À. Êîæåâèí (1989) îòìåòèë, ÷òî äèàïàçîí çíà÷åíèé îáúåìîâ
áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê âåñüìà îáøèðåí: îò 0.08 äî 1 ìêì3. Îò óñ-
ðåäíåíèÿ ðàçìåðîâ ìèöåëèàëüíûõ îðãàíèçìîâ îòêàçàëàñü Ë.Ì. Ïî-
ëÿíñêàÿ (1996), ïðîâîäÿ îäíîâðåìåííî ñ êîëè÷åñòâåííûì ó÷åòîì
ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ãðèáîâ è àêòèíîìèöåòîâ îïðåäåëåíèå èõ ëè-
íåéíûõ ðàçìåðîâ.

Â ïî÷âåííîé àëüãîëîãèè ïåðâîíà÷àëüíî èñïîëüçîâàëè ïîëîæå-
íèå Ý. Ðàññåëà (1936) î ñðåäíåì ðàçìåðå êëåòîê ïî÷âåííûõ âîäî-
ðîñëåé ñ ðàäèóñîì 10 ìêì. Íåïîñðåäñòâåííûå îïðåäåëåíèÿ êîíê-
ðåòíûõ îáúåìîâ êëåòîê ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé ïîêàçàëè, ÷òî ýòà
öèôðà î÷åíü äàëåêà îò ðåàëüíîé (Øòèíà, 1959; Áàëåçèíà, 1970;
Ïîìåëîâà, 1971; Äîìðà÷åâà, 1974; Ìàðêîâà, 1976 è äð.).

Â äàëüíåéøåì, ïîäîáíî ãèäðîáèîëîãàì, è ïî÷âåííûå àëüãîëî-
ãè ñòàëè óïîäîáëÿòü òåëî âîäîðîñëåé íå òîëüêî øàðó è öèëèíäðó,
íî è òàêèì ôèãóðàì, êàê êîíóñ, ýëëèïñîèä, ñôåðà è ò.ä., ïðîìå-
ðÿÿ äëèíó, øèðèíó è äèàìåòð êëåòîê. Äàííàÿ ìåòîäèêà áûëà ïî-
ëîæåíà è â îñíîâó íàøåé ðàáîòû.

Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ðàçìåðíûõ ãðóïï âîäîðîñëåé è öèàíî-
áàêòåðèé ïî÷âû ïðîâåäåí íà îñíîâàíèè íåïîñðåäñòâåííîãî èçìåðå-
íèÿ íåñêîëüêèõ ñîòåí òûñÿ÷ êëåòîê, âñòðå÷åííûõ ïðè ïðÿìîì ñ÷åòå
ïîä ìèêðîñêîïîì.

Îïðåäåëåíèå ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ êëåòîê äàëî âîçìîæíîñòü ñî-
ñòàâèòü âàðèàöèîííûå ðÿäû ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîòðîôîâ îïðåäåëåí-
íûõ ðàçìåðîâ â êîíêðåòíûõ ýêîòîïàõ, âû÷èñëèòü áèîìàññó ÔÌÑ,
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åãî ìåòàáîëè÷åñêóþ ïîâåðõíîñòü (ãëàâà 5), óäåëüíóþ ïîâåðõíîñòü
ïîïóëÿöèé, ïëîùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû «öâåòåíèåì» è ïîäîéòè ê
îïðåäåëåíèþ ïðîäóêöèè ìèêðîôîòîòðîôîâ. Âñëåäñòâèå ýòîãî ïðè
îïðåäåëåíèè áèîìàññû íàçåìíûõ ÔÌÑ óäàëîñü âïåðâûå îïåðèðî-
âàòü íå óñðåäíåííûìè ïîêàçàòåëÿìè, à ðàññ÷èòûâàòü ðåàëüíóþ
áèîìàññó, èñõîäÿ èç ïðèðîäíûõ ðàçìåðîâ ñêëàäûâàþùèõ åå îñî-
áåé.

Èçó÷åíèå ñòðóêòóðû âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ ôîòîòðî-
ôîâ áûëî ïðîâåäåíî ïðè èçìåðåíèè êëåòîê â ïî÷âåííûõ îáðàçöàõ
ñ ãëóáèíû 0-5 ñì (òàáë. 8) è íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ (òàáë. 9).

×èñëî êëàññîâ â âàðèàöèîííûõ ðÿäàõ îïðåäåëÿëè â çàâèñèìî-
ñòè îò îáúåìà âûáîðêè è êîëè÷åñòâà èçìåðåííûõ êëåòîê, íî ïðè
óñëîâèè, ÷òî â êàæäîì êëàññå áûëî íå ìåíåå ïÿòè êëåòîê (÷àñòîòû
êëàññîâ).

Таблица 8
Вариационный ряд размеров клеток одноклеточных зеленых водорослей

в слое почвы 0-5 см без внесения удобрений

Диаметр, мкм 2.8 4.8 6.8 8.8 10.8 12.8 16.8 18.8 
Встречаемость, % 42.6 19.7 25.2 3.1 6.5 1.9 0.4 0.3 

Âèäíî, ÷òî â ïðåäåëàõ ôîòîòðîôíîãî ñëîÿ ïî÷âû ïðåîáëàäàþò
ìåëêîêëåòî÷íûå ôîðìû ñ äèàìåòðîì îò 2.8 äî 6.8 ìêì.

Äëÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ òàêæå áûëè ñîñòàâëåíû âàðèàöèîííûå
ðÿäû ñ îïðåäåëåííûì ðàçìàõîì ïðèçíàêà. Êàê è äëÿ âíóòðèïî÷-
âåííûõ ôîòîòðîôîâ, øàã êëàññà (äèàìåòð êëåòêè) áûë 2 ìêì
(òàáë. 9).

Таблица 9
Вариационный ряд размеров клеток одноклеточных зеленых водорослей

в наземных фототрофных микробных сообществах
без внесения удобрений

Диаметр, мкм 2.5 4.5 6.5 8.5 10.5 12.5 
Встречаемость, % 15.4 61.5 15.4 3.8 0 3.9 

Ñâåðõ îæèäàíèÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïðè «öâåòåíèè» ïðåîá-
ëàäàëè ìåëêîêëåòî÷íûå ôîðìû, èìåþùèå ñõîäíûé äèàìåòð ñ ôîð-
ìàìè âíóòðèïî÷âåííîãî êîìïëåêñà.

Ñðàâíåíèå äâóõ âàðèàöèîííûõ ðÿäîâ (òàáë. 8 è 9) ïðèâîäèò ê
âûâîäó, ÷òî ðàçìàõ êîëåáàíèé ðàçìåðíîñòè äèàìåòðîâ êëåòîê îä-
íîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé î÷åíü çíà÷èòåëåí – îò 2.5 äî 18.8 ìêì.
Ïðè÷åì â ãëóáèíå ïî÷âû íàèáîëüøàÿ ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè (%)
ïàäàåò íà êëåòêè äèàìåòðîì 2.8 è 6.8 ìêì (42.6 è 25.2% ñîîòâåò-
ñòâåííî), ò.å. ðàçíèöà äèàìåòðîâ îòëè÷àåòñÿ áîëåå ÷åì â äâà ðàçà.
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Åñëè ðàññìîòðåòü âàðèàöèîííûé ðÿä â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ
(òàáë. 9), òî äèàìåòð 4.5 ìêì õàðàêòåðåí äëÿ 61.5% èçìåðåííûõ
êëåòîê, íî äâà ñîñåäíèõ êëàññà, ñîñòàâëÿþùèõ â ñóììå äî 30%
êëåòîê, ðàçíÿòñÿ ïî äèàìåòðó áîëåå ÷åì â äâà ðàçà.

Áûëî ïðîâåäåíî ñðàâíåíèå ìîðôîìåòðè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïî-
ïóëÿöèé îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé âíóòðèïî÷âåííûõ êîì-
ïëåêñîâ è íàçåìíûõ ÔÌÑ. Àíàëîãè÷íîå ñðàâíåíèå ëèíåéíûõ ðàç-
ìåðîâ ïîïóëÿöèé âûïîëíåíî íà ôîíå ðàçëè÷íûõ àãðîãåííûõ âîç-
äåéñòâèé. Äëÿ îöåíêè äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýìïèðè÷åñ-
êèìè âàðèàöèîííûìè ðÿäàìè áûë âûáðàí êðèòåðèé χ2 (õè-êâàä-
ðàò). Ðàñ÷åò êðèòåðèÿ äëÿ ñðàâíåíèÿ âàðèàöèîííûõ ðÿäîâ ëèíåé-
íûõ ðàçìåðîâ êëåòîê îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé âûïîë-
íåí ïî ôîðìóëå (Øìèäò, 1984):
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 – îáúåì ïåðâîé è âòîðîé âûáîðîê (êîëè÷åñòâî êëåòîê, èçìå-

ðåííûõ â òîì è äðóãîì ðÿäó).
Ðàçíèöà â ëèíåéíûõ ðàçìåðàõ êëåòîê ñ÷èòàåòñÿ äîñòîâåðíîé,

åñëè ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ âåëè÷èíà õè-êâàäðàò áîëüøå òåîðåòè÷åñ-
êîé.

Èñïîëüçîâàíèå êðèòåðèÿ õè-êâàäðàò âûÿâèëî íàëè÷èå äîñòî-
âåðíûõ êîëåáàíèé äèàìåòðîâ êëåòîê îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âî-
äîðîñëåé ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû â ðàçíûõ àãðîöåíîçàõ, íàïðèìåð,
ïðè âíåñåíèè âîçðàñòàþùèõ äîç àçîòíûõ ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé.
Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ â ïî÷âå àçîòà ïðèâîäèëî ê âîçðàñòàíèþ
ñðåäíåãî äèàìåòðà êëåòîê (òàáë. 10). Ïîñêîëüêó êëåòêè èìåþò ôîð-
ìó øàðà, òî ïðè âû÷èñëåíèè èõ îáúåìîâ è áèîìàññû íàáëþäàåòñÿ
óâåëè÷åíèå ýòèõ ïîêàçàòåëåé.

Ïîäîáíûì îáðàçîì äîêàçàíî, ÷òî âîçðàñòàíèå äèàìåòðà êëå-
òîê ïðîèñõîäèò ïðè ïåðâè÷íîì âíåñåíèè â öåëèííóþ ïî÷âó òîðôà
è ñîâìåñòíîì âíåñåíèè òîðôà è íàâîçà. Èçìåíåíèå äèàìåòðà îòìå-
÷àåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 4.5 (êîíòðîëü) äî 6.0 è 6.4 ìêì â âàðèàíòàõ ñ
òîðôîì è íàâîçîì ñîîòâåòñòâåííî.

Таблица 10
Изменение линейных размеров клеток одноклеточных зеленых водорослей

при внесении возрастающих доз азотных минеральных удобрений

Примечание. χ2 теоретический = 7.815.

Дозы азота, кг/га 0 50 100 150 200 250 
Средний диаметр, мкм 4.72 5.87 5.07 5.40 5.88 5.39 
χ2 экспериментальный  12.938 15.681 18.603 15.412 28.656 
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Â ñòàöèîíàðíûõ îïûòàõ îòìå÷åíî óâåëè÷åíèå ëèíåéíûõ ðàçìå-
ðîâ êëåòîê â íàçåìíûõ ïîïóëÿöèÿõ ïðè äëèòåëüíîì âíåñåíèè ôîñ-
ôîðà, èçâåñòè, à òàêæå ñî÷åòàíèé NP è îðãàíî-ìèíåðàëüíûõ óäîá-
ðåíèé (òàáë. 11, ðèñ. 5).

Ãèñòîãðàììà (ðèñ. 5) íà-
ãëÿäíî èëëþñòðèðóåò èçìåíå-
íèå ìîðôîìåòðè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû ïîïóëÿöèé îäíîêëåòî÷-
íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé ïðè
àãðîãåííûõ âîçäåéñòâèÿõ.

Èçìåíåíèå äîëè ìåëêî-
êëåòî÷íûõ è êðóïíîêëåòî÷-
íûõ ôîðì ôîòîòðîôîâ ÷àñòî
èçìåíÿåò ïîêàçàòåëè áèîìàñ-
ñû, ïðè ýòîì ïðè÷èíû ïîäîá-
íîãî ÿâëåíèÿ ìîãóò áûòü ðàç-
íûå. Íàïðèìåð, äëÿ ôèòî-
ïëàíêòîíà âûñêàçûâàåòñÿ ãè-
ïîòåçà, ÷òî ïðè÷èíîé óêðóï-
íåíèÿ êëåòîê âîäîðîñëåé ìî-
æåò áûòü âûäåëåíèå â îêðó-
æàþùóþ ñðåäó ìåòàáîëèòîâ
çîîïëàíêòîíà (Ãàëêîâñêàÿ è
äð., 1999). Ïðèìåíåíèå óäîá-
ðåíèé, êàê ïðàâèëî, âûçûâà-

åò êàê ðîñò ×Ê çåëåíûõ âîäîðîñëåé, òàê è óâåëè÷åíèå èõ ðàçìåðîâ,
ò.å. ïðîèñõîäèò ñèíõðîíèçàöèÿ ðîñòà ×Ê è áèîìàññû ïîïóëÿöèé
(òàáë. 11).

Таблица 11
Изменение размеров

и удельной поверхности
одноклеточных зеленых водорослей

под влиянием удобрений

Примечание. Удельная поверхность
вычисляется как отношение площади по-
верхности клетки (S, мкм2) к ее объему
(V, мкм3).

Вариант 
Средний 
диаметр 

клеток, мкм 

Удельная 
поверхность, 
мкм2/мкм3 

Без удобрений 5.4 1.110 
Р120 6.3 0.952 
Са1Hr 6.2 0.968 
N100P120 5.9 1.016 
N100 + навоз 6.4 0.938 
Са + навоз 6.1 0.984 
Р + навоз 5.5 1.090 

Рис. 5. Изменение морфометрической структуры популяций одноклеточных
зеленых водорослей при агрогенных воздействиях. (По оси абсцисс – модальные
классы диаметров клеток, мкм. В каждом варианте первый столбик – клетки диа-
метром 2.5, второй – 4.5, третий – 6.5, четвертый – 8.5, пятый – 10.5).
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Óêðóïíåíèå ðàçìåðîâ ìîæåò èìåòü âïîëíå îïðåäåëåííûé ýêî-
ëîãè÷åñêèé ñìûñë. Ñ÷èòàþò, ÷òî êðóïíûå ôîðìû ëó÷øå ñîõðàíÿþò
ïîñòîÿííûé óðîâåíü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ. Ïðè êîëåáàíèÿõ ïàðàìåò-
ðîâ ñðåäû îíè â ìåíüøåé ñòåïåíè «îòêðûòû» åå âîçäåéñòâèÿì èç-çà
íèçêîé âåëè÷èíû îòíîøåíèÿ ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè òåëà ê åå îáúå-
ìó, ò.å. óäåëüíîé ïîâåðõíîñòè.

Â òî æå âðåìÿ íà ôèòîïëàíêòîíå áûëà îáíàðóæåíà èíòåðåñíàÿ
çàêîíîìåðíîñòü, êîòîðóþ ìû ïîäòâåðäèëè è íà ïî÷âåííûõ ïîïó-
ëÿöèÿõ ìèêðîôîòîòðîôîâ (òàáë. 12).

Таблица 12
Изменение удельной поверхности одноклеточных зеленых водорослей

при размножении природных популяций

Дата наблюдения Средний диаметр 
клеток, мкм 

Удельная 
поверхность, 
мкм2/мкм3 

Численность клеток, 
тыс./см2 

15.09 5.1 1.176 900 
16.09 4.7 1.276 1950 
17.09 5.7 1.052 260 
18.09 4.8 1.250 1100 

Íå âñåãäà óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëåé ïðèâîäèò ê ðîñ-
òó èõ áèîìàññû. Ìåëêèå âîäîðîñëåâûå âèäû ñïîñîáíû äîñòèãàòü
áîëüøåé ïëîòíîñòè, ÷åì áîëåå êðóïíûå (Äàóäà, 1974; Äàâèäîâè÷,
1991; Belinger, 1977; Schlesinger et al., 1981; Allen et al., 1986;
Lotfi, 1990). Ïîêàçàíà ëèíåéíàÿ ëîãàðèôìè÷åñêàÿ çàâèñèìîñòü (íà
ñòàäèè ñòàöèîíàðíîãî ðîñòà) ×Ê â êóëüòóðå îò ëîãàðèôìà ñðåäíå-
ãî îáúåìà êëåòêè, ïîýòîìó ìàêñèìàëüíîå îáèëèå âîäîðîñëåé ìî-
æåò áûòü ôóíêöèåé êëåòî÷íîãî ðàçìåðà (Agusti et al., 1987). Ðåã-
ðåññèîííûé àíàëèç, ïðîâåäåííûé äëÿ îöåíêè ñâÿçè ìåæäó îáúå-
ìîì êëåòîê 59 âèäîâ âîäîðîñëåé è ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòüþ, ïî-
êàçàë ñèëüíóþ îòðèöàòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ìåæäó ýòèìè ïîêàçà-
òåëÿìè.

Òîò æå ôàêò óâåëè÷åíèÿ ×Ê áåç ðîñòà áèîìàññû áûë îòìå÷åí
ïðè èçó÷åíèè «öâåòåíèÿ» òóíäðîâûõ ïî÷â. Âîçðàñòàíèå äîëè ìåë-
êèõ êëåòîê â ðåçóëüòàòå èõ äåëåíèÿ ïðèâîäèëî ê ïîâûøåíèþ ×Ê
áåç ðîñòà áèîìàññû èëè äàæå ïðè åå óìåíüøåíèè. Íàðàñòàíèå áèî-
ìàññû áåç çíà÷èòåëüíîãî ðîñòà ×Ê ÷àùå âñåãî ïðîèñõîäèò ñ óâåëè-
÷åíèåì äîëè êðóïíûõ êëåòîê êàê ðåçóëüòàòîì ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ
(Ïåðìèíîâà, 1980).

Äî ñèõ ïîð âñå ïðèìåðû áûëè ïðèâåäåíû íà ãðóïïå îäíîêëå-
òî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Ïðèíèìàÿ ìîäåëü øàðà êàê èñõîä-
íóþ äëÿ îïðåäåëåíèÿ ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ ýòèõ îðãàíèçìîâ, óäà-
ëîñü ïîêàçàòü äèàïàçîí èõ âàðüèðîâàíèÿ â çàâèñèìîñòè îò ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ è àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ.
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Ãîðàçäî ñëîæíåå ïîäîéòè ê ðàçìåðíûì õàðàêòåðèñòèêàì íèò-
÷àòûõ çåëåíûõ, äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé, à òàêæå öèàíîáàêòåðèé,
èìåþùèõ â ïðåäåëàõ äàííûõ ãðóïï êëåòêè ñàìîé ðàçíîîáðàçíîé
ôîðìû. Ïîýòîìó êðèòåðèåì ñðàâíåíèÿ èõ ðàçìåðíîñòè áûëè âûá-
ðàíû ñðåäíèå îáúåìû êëåòîê. Ïîÿñíèì ýòî. Èçìåðåíèå êëåòîê ïðî-
âîäèëè ïàðàëëåëüíî ñ ó÷åòîì ×Ê. Â êàæäîé ãðóïïå ðàññ÷èòûâàëè
îáúåì êëåòîê ñîãëàñíî ïðèíÿòûì ôèãóðàì. Íàïðèìåð, äëÿ íèò÷à-
òûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé çà èñõîäíóþ ïðèíèìàëàñü ôèãóðà öèëèí-
äðà. Ïðîìåðÿëèñü âñå êëåòêè. Ñóììèðóÿ âñå îáúåìû êëåòîê, äåëè-
ëè èõ íà ÷èñëî èçìåðåííûõ êëåòîê, íàõîäÿ, òàêèì îáðàçîì, ñðåä-
íèé îáúåì. Â ïîäîáíîé èíòåðïðåòàöèè ñðåäíèé îáúåì, íàéäåííûé
â êàæäîé ãðóïïå äëÿ êàæäîãî âàðèàíòà, – íå óñðåäíåííûé àáñò-
ðàêòíûé ïîêàçàòåëü.

Äëÿ äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ èñïîëüçîâà-
ëè ôîðìó öèëèíäðà, â äðóãèõ – äâóõ êîíóñîâ è ò.ä. Äëÿ öèàíîáàê-
òåðèé – øàðà è öèëèíäðà. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ îáúåìà ñïîð ïîäáèðà-
ëè ïîäõîäÿùèå ãåîìåòðè÷åñêèå ôèãóðû. Ñðåäíèé îáúåì äàííûõ
ãðóïï ôîòîòðîôîâ âû÷èñëÿëè êàê è äëÿ íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäî-
ðîñëåé.

Ñðàâíåíèå îáúåìîâ êëåòîê ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñèñòåìà-
òè÷åñêèõ ãðóïï âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé ïîêàçûâàåò, ÷òî íå
òîëüêî èíäèâèäóàëüíûå îáúåìû êëåòîê, íî è èõ ñðåäíèå çíà÷åíèÿ
â ðàçíûõ àãðîöåíîçàõ âàðüèðóþò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ: ó íèò÷àòûõ
çåëåíûõ – îò 71 äî 377, ó äèàòîìîâûõ – îò 610 äî 1118, ó áåçãåòå-
ðîöèñòíûõ ôîðì öèàíîáàêòåðèé – îò 7 äî 71, ó ãåòåðîöèñòíûõ – îò
11 äî 77 ìêì3 (áåç ó÷åòà ñïîð).

Òåíäåíöèÿ óêðóïíåíèÿ êëåòîê ïðè èñïîëüçîâàíèè óäîáðåíèé
îò÷åòëèâî ïðîÿâëÿåòñÿ äëÿ íèò÷àòûõ çåëåíûõ è äèàòîìîâûõ âîäî-
ðîñëåé, à òàêæå äëÿ áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé ïðè àíàëè-
çå èõ îáúåìîâ (òàáë. 13).

Âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ ôîðì óäîáðåíèé íà àçîòôèêñèðóþùèå
öèàíîáàêòåðèè íå ñòîëü îäíîçíà÷íî. Íàïðèìåð, âíåñåíèå èçâåñòè

Таблица 13
Влияние удобрений на размеры клеток нитчатых зеленых водорослей,

диатомей и безгетероцистных цианобактерий

Средний объем клетки, мкм3 
Водоросли Вариант 

  нитчатые зеленые диатомовые 
Безгетероцистные    
цианобактерии 

Без удобрений 255 808 14 
Ca1Hr 285 947 49 
Навоз 240 1104 53 
СаN120P120 + навоз 286 1078 63 
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ïðèâîäèò ê âîçðàñòàíèþ ñðåäíåãî îáúåìà êëåòêè ñ 27 äî 32, à èñ-
ïîëüçîâàíèå ôîñôîðà – ê ïàäåíèþ îáúåìà ñ 27 äî 11 ìêì3, íî îäíî-
âðåìåííî ïðîèñõîäèò èíòåíñèâíîå ðàçìíîæåíèå ïîïóëÿöèé ãåòå-
ðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé (1.29 ìëí. êëåòîê/ñì2 â âàðèàíòå áåç
óäîáðåíèé, 3.06 ìëí. – â âàðèàíòå ñ ôîñôîðîì).

Ñðåäè ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ èìåííî àçîòôèêñèðóþùèå öèà-
íîáàêòåðèè îáëàäàþò ìèíèìàëüíûìè îáúåìàìè êëåòîê, ìàêñèìàëü-
íîé óäåëüíîé ïîâåðõíîñòüþ (òàáë. 14), íàèìåíüøèì âðåìåíåì ãå-
íåðàöèè (ðàçäåë 4.3).

Таблица 14
Величина удельной поверхности клеток фототрофов

при «цветении» почвы в разных агроценозах

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ÷åì ìåíüøå ðàçìåð êëåòîê öèàíîáàêòåðèé,
òåì âûøå ñêîðîñòü ôèêñàöèè èìè 14ÑÎ

2
 è ïîãëîùåíèÿ äðóãèõ áèî-

ãåíîâ (Erdmann, Schiewer, 1985). ×åì áîëüøå óäåëüíàÿ ïîâåðõ-
íîñòü, òåì èíòåíñèâíåå îñóùåñòâëÿåòñÿ îáìåí âåùåñòâ ìåæäó îðãà-
íèçìîì è ñðåäîé (Øëåãåëü, 1987).

Âåðîÿòíî, êîìïëåêñ ïåðå÷èñëåííûõ îñîáåííîñòåé è îáåñïå÷è-
âàåò öèàíîáàêòåðèÿì íàèâûñøèé áèîòè÷åñêèé ïîòåíöèàë ñðåäè ïî÷-
âåííûõ ôîòîòðîôîâ. Âñëåäñòâèå ýòîãî èìåííî ïîïóëÿöèè öèàíî-
áàêòåðèé îáëàäàþò ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòüþ êëåòîê â íàçåìíûõ
ÔÌÑ.

Òàêèì îáðàçîì, êëåòî÷íûå ðàçìåðû ôîòîòðîôîâ ÿâëÿþòñÿ âàæ-
íûìè ìàðêåðàìè ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèé. Íà ïðèìåðå âñåõ ãðóïï
ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ áûëà äîêàçàíà íåâîçìîæíîñòü èñïîëüçîâà-
íèÿ ëþáûõ óñëîâíûõ óñðåäíåííûõ ïîêàçàòåëåé äëÿ âû÷èñëåíèÿ
áèîìàññû òîé èëè èíîé ãðóïïèðîâêè ÔÌÑ, êàê ýòî ÷àñòî äåëàåòñÿ
äëÿ äðóãèõ ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòîâ.

Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà òðóäîåìêîñòü äèôôåðåíöèðîâàííûõ èç-
ìåðåíèé, ìû ñ÷èòàåì íåîáõîäèìûì ïðîâîäèòü èõ ïðè îïðåäåëå-
íèè áèîìàññû êîíêðåòíûõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñèõ ãðóïï, à îá-
ùóþ áèîìàññó íàçåìíûõ ÔÌÑ âû÷èñëÿåì êàê ñóììó ñîñòàâëÿþ-
ùèõ åå ïîïóëÿöèé.

Группы  фототрофов 
Водоросли Цианобактерии Вариант 

одноклеточные 
зеленые 

нитчатые 
зеленые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро-
цистные 

Без удобрений 1.154 0.592 0.696 1.333 1.302 
Са1Hr 1.017 0.592 0.630 0.948 1.201 
Навоз 1.154 0.592 0.631 1.333 2.256 
Р120 1.017 0.686 0.636 1.325 2.408 
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2.4. Биомасса

Äî ñèõ ïîð ïî÷âåííàÿ ìèêðîáèîëîãèÿ íå ðàñïîëàãàåò ïðÿìû-
ìè ìåòîäàìè îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïðèðîä-
íûõ óñëîâèÿõ, áóäü òî ñàïðîòðîôíûå áàêòåðèè, ãðèáû, âîäîðîñëè,
öèàíîáàêòåðèè èëè ïðîñòåéøèå, ïîýòîìó â ïðàêòèêå ìèêðîáèîëî-
ãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ êîñâåííûå ïðèåìû
îïðåäåëåíèÿ äàííîãî ïîêàçàòåëÿ. Íàïðèìåð, èñïîëüçóÿ ðåçóëüòà-
òû êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ñ îäíîâðåìåííûì îïðåäåëåíèåì îáúåìà
êëåòîê, à òàêæå ðàçëè÷íûå ôèçèîëîãè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå ìå-
òîäû, êîëè÷åñòâåííî îöåíèâàþùèå òå èëè èíûå ñòîðîíû æèçíåäå-
ÿòåëüíîñòè ìèêðîîðãàíèçìîâ (èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ, ôîòîñèí-
òåçà, àçîòôèêñàöèè, ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà, ÀÒÔ è ò.ä.). Âñëåä-
ñòâèå ýòîãî òðóäíî ïðîâåñòè ñðàâíåíèå áèîìàññû ïðåäñòàâèòåëåé
ðàçíûõ ãðóïï ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, îáèòàþùèõ â ðàçëè÷-
íûõ ïî÷âàõ è çîíàõ.

Â òî æå âðåìÿ ðàçìåðû ìèêðîáíîé áèîìàññû èíòåðåñóþò íå
òîëüêî ìèêðîáèîëîãîâ. Òàáëèöû, ñîïîñòàâëÿþùèå áèîìàññû ïî-
÷âåííîé ìèêðîáèîòû, ïðîíèêàþò è â íàó÷íî-ïîïóëÿðíóþ, è â àã-
ðîíîìè÷åñêóþ ëèòåðàòóðó. Òàê, Ý. Ïôàéôôåð (1994) â êíèãå, îïè-
ñûâàþùåé ïî÷âåííûå áèîäèíàìè÷åñêèå ïðîöåññû, ïðèâîäèò îðè-
åíòèðîâî÷íûå äàííûå ïî âåñó â ïî÷âå áàêòåðèé, ãðèáîâ, âîäîðîñ-
ëåé è ïðîñòåéøèõ (òàáë. 15), ïîä÷åðêèâàÿ, ÷òî çäîðîâüå è áîãàò-
ñòâî ïî÷âû, â ÷àñòíîñòè, îñíîâàíû íà ïðîöâåòàíèè îáèòàþùèõ â
íåé îðãàíèçìîâ.

Áèîìàññó ïî÷âåííîé ìèêðîáèîòû íåïðåìåííî ó÷èòûâàþò â
îáùåì áàëàíñå áèîìàññû ýêîñèñòåì â öåëîì (Ðèêôëåñ 1979; Ðàáîò-
íîâ, 1984; Îäóì, 1986; Áèãîí è äð., 1989 è äð.). Òî÷íîñòü îïðåäå-
ëåíèÿ ìèêðîáíîé áèîìàññû ïîâûøàåò òî÷íîñòü îöåíêè îòíîñèòåëü-
íîãî âêëàäà êàæäîé ãðóïïû îðãàíèçìîâ â ôóíêöèîíèðîâàíèå êàê
âñåé ýêîñèñòåìû, òàê è åå ìèêðîêîñìîâ.

Îñîáàÿ ðîëü áèîìàññû ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòå-
ðèé ñâÿçàíà ñ èõ ñïîñîáíîñòüþ ê ôîòîñèíòåçó è, ñëåäîâàòåëüíî, ê

ïðîèçâîäñòâó ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè.
Ïîýòîìó íåîáõîäèìî ñòðîãî è êîððåê-
òíî ïîäõîäèòü ê îöåíêå áèîìàññû ïî-
÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ. Ê ñîæàëåíèþ,
êàê è â ñëó÷àå îïðåäåëåíèÿ ×Ê â íà-
çåìíûõ ÔÌÑ, äàííûå ïî èõ áèîìàñ-
ñå, èìåþùèåñÿ â îòå÷åñòâåííîé è èíî-
ñòðàííîé ëèòåðàòóðå, îòðûâî÷íû, ïî-
ëó÷åíû ðàçíûìè ñïîñîáàìè, áåç äîñ-
òàòî÷íî óáåäèòåëüíîé ñòàòèñòè÷åñêîé
îáðàáîòêè.

Таблица 15
Биомасса

почвенных микроорганизмов
(по Пфайфферу, 1994)

Группы 
микроорганизмов 

Биомасса, 
кг/га 

Грибы и водоросли 500 
Актиномицеты 700 
Бактерии 550 
Простейшие 850 
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Ñâîäêè ïî ïî÷âåííîé àëüãîëîãèè, ââèäó áîëüøîé òðóäîåìêîñ-
òè îáúåìíî-ðàñ÷åòíîãî ìåòîäà îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû, ðåêîìåíäóþò
èñïîëüçîâàòü â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ äëÿ óñêîðåíèÿ îïðåäåëåíèÿ óñ-
ðåäíåííûå îáúåìû äîìèíèðóþùèõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé èëè
ñîîòíîøåíèå áèîìàññû ê ÷èñëó êëåòîê (Á/×Ê) ïðè ðàáîòå íà ñòà-
öèîíàðíûõ ó÷àñòêàõ (Õàçèåâ, Êàáèðîâ, 1986; Çåíîâà, Øòèíà, 1990).

Ïðîâåäåííûé ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ìîðôîìåòðè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû íàçåìíûõ ÔÌÑ (òàáë. 11-14, ðèñ. 7) çàñòàâëÿåò íàñ ïîëíîñ-
òüþ îòêàçàòüñÿ îò èñïîëüçîâàíèÿ ëþáûõ óñëîâíûõ ïîêàçàòåëåé ïðè
âû÷ëåíåíèè âëèÿíèÿ àãðîãåííûõ ôàêòîðîâ íà áèîìàññó. Ìû ñðàâ-
íèëè ïîêàçàòåëè ñðåäíèõ îáúåìîâ êëåòîê ôîòîòðîôîâ, ïðèâåäåí-
íûå Ý.À. Øòèíîé (1972), ñ ðåçóëüòàòàìè îïðåäåëåíèÿ îáúåìîâ êëå-
òîê ýòèõ æå âèäîâ, âû÷èñëåííûõ â õîäå åæåñóòî÷íûõ íàáëþäåíèé
çà ÔÌÑ «öâåòåíèÿ ïî÷âû» (òàáë. 16).

Èìåÿ òàêóþ ðàçíèöó â îáúåìàõ êëåòîê îäíîãî è òîãî æå âèäà,
ñëåäóåò ïðèçíàòü, ÷òî âëèÿíèå ëþáîãî ôàêòîðà (êëèìàòè÷åñêîãî
èëè àíòðîïîãåííîãî) íà íàçåìíûå ïîïóëÿöèè ôîòîòðîôîâ ìîæíî
ïîéìàòü òîëüêî çàìåðÿÿ êàæäóþ êëåòêó ñ ïàðàëëåëüíûì ó÷åòîì
èõ ÷èñëåííîñòè. Ýòî äàåò âîçìîæíîñòü íå òîëüêî ïðèáëèçèòüñÿ ê
îïðåäåëåíèþ ðåàëüíîãî âêëàäà êàæäîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ â ñî-
çäàíèå íàçåìíîé áèîìàññû ÔÌÑ, íî è ñîïîñòàâëÿòü ðåçóëüòàòû
îáúåìíî-ðàñ÷åòíîãî ìåòîäà ñ äðóãèìè, íàïðèìåð, ñ êèíåòè÷åñêèì
ìåòîäîì, îñíîâàííûì íà îïðåäåëåíèè ñêîðîñòè ôîòîàññèìèëÿöèè
ÑÎ

2
 (Äåäûø, 1990; Äåäûø è äð., 1991). Âîçìîæíîñòè êèíåòè÷åñ-

êîãî ìåòîäà áûëè ïðîäåìîíñòðèðîâàíû êàê íà ïðèìåðå åñòåñòâåí-
íûõ ðàçðàñòàíèé âîäîðîñëåé, òàê è ïðè èçó÷åíèè äèíàìèêè â ìî-
äåëüíûõ îïûòàõ èñêóññòâåííî âíåñåííûõ â ïî÷âó ïîïóëÿöèé îä-
íîêëåòî÷íûõ è íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Ñîïîñòàâëåíèå äàí-
íûõ êèíåòè÷åñêîãî è îáúåìíî-ðàñ÷åòíîãî ìåòîäîâ âûÿâèëî èõ çíà-
÷èòåëüíóþ ñõîäèìîñòü, êîãäà ïðÿìîé ñ÷åò ×Ê ñîïðîâîæäàëñÿ îï-
ðåäåëåíèåì ðàçìåðîâ êëåòîê, ìåíÿþùèõñÿ â òå÷åíèå îïûòà. Ïðè
èñïîëüçîâàíèè óñðåäíåííûõ ðàçìåðîâ àëüãîëîãè÷åñêè ÷èñòûõ êóëü-
òóð âîäîðîñëåé ðàñõîæäåíèÿ â âåëè÷èíàõ áèîìàññû, îïðåäåëåííîé
ïðè ïðÿìîì ìèêðîñêîïè÷åñêîì ó÷åòå è êèíåòè÷åñêîì ìåòîäå áûëè
ñóùåñòâåííû.

Êèíåòè÷åñêèé ìåòîä îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû ìèêðîôîòîòðîôîâ,
ïîñëåäíèé èç âíîâü ïðåäëîæåííûõ, èìååò ñâîè äîñòîèíñòâà: òî÷-
íîñòü, áûñòðîòó, ìåíüøóþ òðóäîåìêîñòü, ÷åì îáúåìíî-ñ÷åòíûé.
Íî åãî íåäîñòàòêîì ÿâëÿþòñÿ íåâîçìîæíîñòü èññëåäîâàíèÿ ñîñòà-
âà àëüãîôëîðû, íåïðèìåíèìîñòü, êîãäà â ïî÷âå åñòü äðóãèå ôîòî-
ñèíòåçèðóùèå îðãàíèçìû.

Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè ñðàâíåíèè ñ êèíåòè÷åñêèì, îáúåìíî-ðàñ-
÷åòíûé ìåòîä íå óòðàòèë ñâîþ àêòóàëüíîñòü.
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Ìû îïðåäåëÿëè áèîìàññó âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé êàê îäíó
èç õàðàêòåðèñòèê, íåîáõîäèìóþ äëÿ âû÷èñëåíèÿ ïðîäóêöèè è
âûÿñíåíèÿ óðîâíÿ âîçäåéñòâèÿ àãðîõèìèêàòîâ íà ïðîäóêöèîííûå
ïðîöåññû.

Áèîìàññà ôîòîòðîôîâ â íàçåìíûõ ÔÌÑ ïàõîòíûõ ïî÷â ñòîëü
æå äèíàìè÷íà, êàê è ïîêàçàòåëè ×Ê, è âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ – îò 0.008 äî 2.588 ìã/ñì2. Êîíêðåòíûå ïîêàçàòåëè áèîìàñ-
ñû íàçåìíûõ ÔÌÑ, ñôîðìèðîâàííûõ â ðàçíûõ àãðîöåíîçàõ, è äè-
íàìèêà áèîìàññû ïðèâåäåíû íèæå (òàáë. 17, ãëàâà 6).

Таблица 16
Средние объемы клеток некоторых почвенных фототрофов, мкм3

Примечание. Э.А. Штиной приводятся рекомендуемые объемы клеток для рас-
четов биомассы. Нами приведены колебания средних объемов при ежесуточных
измерениях нескольких сотен клеток в ФМС.

Виды фототрофов По Штиной, 
1972 

Наши данные 
при ежесуточных измерениях 

в природных популяциях 
Nostoc sp. sp. 35 12-28-23-31-35-15-10 
Cylindrospermum licheniforme 30 62-33-27-35-58-77-10 
Chlorella sp. 65 47-47-47-65-14-33-65 
Chlorhormidium sp. sp. 280 71-123-317-320-320-356-240 

Таблица 17
Биомасса фототрофов в поверхностных разрастаниях на пахотных почвах

Биомасса, мг/см2 Год 
максимальная минимальная средняя 

1980 1.813 0.044 0.534 
1981 0.602 0.011 0.124 
1982 0.584 0.076 0.166 
1983 1.454 0.088 0.386 
1984 0.092 0.008 0.049 
1985 1.531 0.397 1.056 
1986 0.657 0.140. 0.350 
1987 2.588 0.518 1.313 
1988 1.188 0.246 0.640 
1990 2.002 0.132 0.688 

Среднее за 10 лет 1.251 0.166 0.531 
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Â ãîäû, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ãèäðîòåðìè÷åñêîìó ðåæèìó, îòëè÷à-
þòñÿ ìåæäó ñîáîé è ïîêàçàòåëè ìàêñèìàëüíîé, ìèíèìàëüíîé è ñðåä-
íåé áèîìàññû. Òàê, â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» â îòäåëüíûå ãîäû íàáëþ-
äåíèÿ ìàêñèìóì áèîìàññû íå ïîäíèìàëñÿ âûøå 0.092 ìã/ñì2 (1984),
â òî æå âðåìÿ â î÷åíü âëàæíûå ãîäû (1987) ìèíèìàëüíàÿ áèîìàñ-
ñà íå îïóñêàëàñü íèæå 0.518 ìã. Èñïîëüçóÿ óñðåäíåííûå äàííûå
çà 10 ëåò, âèäèì, ÷òî ìèíèìàëüíàÿ áèîìàññà íàõîäèòñÿ íà óðîâíå
0.166, ìàêñèìàëüíàÿ – 1.251, à ñðåäíÿÿ – 0.531 ìã/ ñì2.

Ðàíåå îòìå÷àëîñü, ÷òî î÷åíü òðóäíî ñðàâíèòü áèîìàññó ìèêðî-
îðãàíèçìîâ, âû÷èñëåííóþ ðàçíûìè àâòîðàìè â ñèëó îòñóòñòâèÿ
óíèôèöèðîâàííûõ ïîäõîäîâ â åå îïðåäåëåíèè. Òåì íå ìåíåå, ïðè-
âåäåì íåêîòîðûå ïîêàçàòåëè áèîìàññû â ïðîáàõ «öâåòóùåé» ïî-
÷âû, ïîëó÷åííûå ïðè îäíîðàçîâûõ îïðåäåëåíèÿõ (ìã/ñì2): äëÿ äåð-
íîâî-ïîäçîëèñòîé îò 0.237 äî 0.979 (Ïîìåëîâà, 1971); äëÿ äåðíîâî-
ïîäçîëèñòîé, ïîäâåðæåííîé âîçäåéñòâèÿì ñòîêîâ æèâîòíîâîä÷åñ-
êèõ êîìïëåêñîâ, äî 8.3 (Ìàëûøåâà, 1992); äëÿ òîðôÿíîé ïî÷âû –
îò 0.876 äî 1.577 (Êóëèêîâà, 1965); äëÿ âûðàáîòàííûõ òîðôÿíè-
êîâ – îò 0.028 äî 0.159 (Áóñûãèíà, 1975). Â òóíäðå öèàíîáàêòå-
ðèè, íàïðèìåð Nostoc commune, âõîäÿò â ÷èñëî äîìèíàíòîâ íå
òîëüêî àëüãîñèíóçèé, íî â áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ðàçâèòèÿ öèàíîáàê-
òåðèé ïåðèîäû ìîãóò ïðåîáëàäàòü ñðåäè äðóãèõ êðèïòîãàìíûõ ðà-
ñòåíèé ïî ïðîåêòèâíîìó ïîêðûòèþ è áèîìàññå. Ïðîåêòèâíîå ïî-
êðûòèå ìîæåò äîñòèãàòü 80-95%. Ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ áèî-
ìàññû – 4.5-5.0 ã ñóõîé ìàññû íà 0.06 ì2 (Ïàòîâà, Ãåöåí, 2000). Â
ìíîãîìåñÿ÷íûõ èññëåäîâàíèÿõ «öâåòåíèÿ» òóíäðîâûõ ïî÷â áûëè
ïîëó÷åíû ïîêàçàòåëè áèîìàññû îò 0.02 äî 1.80 ìã/ñì2 (Ïåðìèíî-
âà, 1990). Êðîìå ñîáñòâåííûõ îïðåäåëåíèé, íàì èçâåñòåí îäèí ñëó-
÷àé îïðåäåëåíèÿ áèîìàññû ôîòîòðîôîâ îäíîâðåìåííî ñ ïðÿìûì
ìèêðîñêîïè÷åñêèì ó÷åòîì ×Ê íà ìàçêàõ: â äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé
ïî÷âå Ìîñêîâñêîé îáëàñòè áèîìàññà ôîòîòðîôîâ êîëåáàëàñü îò 0.46
äî 13.46 ìã/ã (Äåäûø, 1990). Åñëè ìû ïåðåâåäåì ñâîè ðåçóëüòàòû
ñ åäèíèöû ïëîùàäè (ìã/ñì2, òàáë. 18) íà âåñîâûå åäèíèöû (ìã/ã),
êàê ýòî ñäåëàíî â âûøå öèòèðóåìîì èñòî÷íèêå, òî áèîìàññà ôîòî-
òðîôîâ â ïàõîòíûõ äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ ïî÷âàõ Êèðîâñêîé îáëàñ-
òè êîëåáëåòñÿ îò 0.52 äî 16.90.

Äàâàÿ îöåíêó áèîìàññå ôîòîòðîôîâ ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû,
íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü åå ñòðóêòóðíóþ ãðóïïîâóþ ãåòåðîãåííîñòü.
Ïðèðîñò îäèíàêîâîãî êîëè÷åñòâà áèîìàññû â ÔÌÑ ïîä âëèÿíèåì
ðàçíûõ àãðîìåëèîðàíòîâ îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçëè÷íûìè ãðóïïèðîâ-
êàìè ôîòîòðîôîâ (òàáë. 18).

Òàê, â ïðîèçâåñòêîâàííîé ïî÷âå îêîëî 30% áèîìàññû ñîçäàåò-
ñÿ çà ñ÷åò öèàíîáàêòåðèé, à 42.6% – çà ñ÷åò çåëåíûõ âîäîðîñëåé.
Ïðè äëèòåëüíîì âíåñåíèè â ïî÷âó ìèíåðàëüíîãî àçîòà â ïîâûøåí-
íîé äîçå îêîëî 80% áèîìàññû ÔÌÑ ïðèõîäèòñÿ íà äîëþ çåëåíûõ
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âîäîðîñëåé, ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè â ïåðèîä íàáëþäåíèÿ öèàíî-
áàêòåðèé. Âêëàä äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé â ôîðìèðîâàíèå áèîìàñ-
ñû ðàçëè÷àåòñÿ íåçíà÷èòåëüíî.

Åñòåñòâåííî, ÷òî â ñàìîé áèîìàññå ÔÌÑ ïðîèñõîäÿò íå òîëüêî
êà÷åñòâåííûå, íî è êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ è ïîä âîçäåéñòâè-
åì ïðèìåíåíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ óäîáðåíèé (òàáë. 19), è ïðè èçìå-
íåíèè äîç îäíîòèïíûõ óäîáðåíèé (òàáë. 20).

Таблица 18
Влияние агромелиорантов на общую биомассу фототрофов (мг/см2)

и групповую структуру (%) наземных сообществ
(на основе вариантов стационарного опыта)

Таблица 19
Влияние различных удобрений на биомассу (мг/см2)

наземных фототрофных микробных сообществ и его структуру, %

Таблица 20
Влияние минеральных азотных удобрений в стационарных опытах

на биомассу наземных альгоценозов (мг/см2) и структуру популяций, %

Водоросли 
Вариант Биомасса 

зеленые 
одноклеточные 

зеленые 
нитчатые диатомовые 

Циано-
бактерии 

Ca1Hr 0.737 12.2 30.4 28.4 29.0 

N100 0.785 7.3 70.8 21.0 0.0 

Водоросли 
Вариант Биомасса 

зеленые диатомовые 
Цианобактерии 

Без 
удобрений 0.246 29.9 58.1 12.0 

Навоз 0.550 6.0 37.4 56.6 

Торф+навоз 1.114 31.7 54.5 13.8 

Водоросли 
Вариант Биомасса 

зеленые 
одноклеточные 

зеленые 
нитчатые диатомовые 

Без 
удобрений 0.133 30.8 38.4 30.8 

N60 0.286 14.7 66.4 18.8 

N120 0.526 7.2 81.7 11.1 
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Ïðîñìàòðèâàåòñÿ ÿâíàÿ òåíäåíöèÿ âîçðàñòàíèÿ ñóììàðíîé áèî-
ìàññû ÔÌÑ ïðè óëó÷øåíèè ïî÷âåííîãî ïèòàíèÿ ôîòîòðîôîâ, õîòÿ
ðåàêöèÿ êàæäîãî êîìïîíåíòà áèîìàññû ÔÌÑ íå ñòîëü îäíîçíà÷íà.
Íàïðèìåð, âíåñåíèå íàâîçà ïðèâîäèò ê âîçðàñòàíèþ áèîìàññû ÔÌÑ
áîëåå, ÷åì â äâà ðàçà ïî ñðàâíåíèþ ñ íåóäîáðåííîé ïî÷âîé, òîãäà
êàê öèàíîáàêòåðèé – âîçðàñòàåò ïî÷òè â ïÿòü ðàç (òàáë. 19), à ïðè
ñîâìåñòíîì âíåñåíèè íàâîçà è òîðôà ñóììàðíàÿ áèîìàññà ÔÌÑ, ïî
ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì, âûðîñëà â 4.5 ðàçà (1.114 ìã/ñì2 ïðîòèâ
0.246), â òî âðåìÿ êàê ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé ïî áèîìàññå îñòàëàñü
ïðèìåðíî òàêîé æå.

Âíåñåíèå àçîòà â ïî÷âó ïðèâîäèò ê ðîñòó áèîìàññû ÔÌÑ â äâà
ðàçà ïðè N60 è â ÷åòûðå – ïðè N120 (òàáë. 20). Ðåçêî ðàñòåò çíà-
÷èìîñòü áèîìàññû íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé â ñòðóêòóðå ÔÌÑ:
38.4 (êîíòðîëü) – 66.4% (N60) – 81.7% (N120).

Î÷åâèäíî, ÷òî, êàê â ñëó÷àå ×Ê, ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ åì-
êîñòü ñðåäû è â îòíîøåíèè áèîìàññû. Â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèí-
ñòâå ïðèìåðîâ ìàêñèìàëüíàÿ ïëîòíîñòü áèîìàññû ôîòîòðîôîâ íå
ïðåâûøàåò 2 ìã/ñì2 (òàáë. 17). Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå ñîçäàþòñÿ íå-
áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ êëåòîê íèæíèõ ÿðóñîâ â ìíîãîñëîé-
íûõ íàçåìíûõ ÔÌÑ, ÷òî ñïîñîáñòâóåò èõ îòìèðàíèþ.

Èíîñòðàííûå èññëåäîâàòåëè, êàê ïðàâèëî, ïðèâîäÿò ïîêàçàòå-
ëè áèîìàññû âîäîðîñëåé íà 1 ì2. Íàì íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæ-
íûì òðàíñôîðìèðîâàòü ýòè äàííûå íà íàøè ïîêàçàòåëè, èëè íà-
îáîðîò, ïîñêîëüêó â îáîèõ ñëó÷àÿõ íåîáõîäèìî îãîâàðèâàòü ïëî-
ùàäü ïîêðûòèÿ, ÷åãî íåò â íèæå öèòèðóåìûõ ðàáîòàõ. Òàê, áèî-
ìàññà ñîîáùåñòâ ôîòîòðîôîâ ñ äîìèíèðîâàíèåì Nostoc commune â
ïÿòè ðàçëè÷íûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ â Àðêòèêå ñîñòàâëÿëà
ïðèáëèçèòåëüíî 100 ã/ì2 (Lennichan, Dickson, 1989). Áèîìàññà âî-
äîðîñëåé â èðëàíäñêèõ áîëîòàõ – â ñðåäíåì 186 ã/ì2 (Moore et al.,
1975). Èíîãäà áèîìàññó êëåòîê ôîòîòðîôîâ âûðàæàþò êàê èõ îáúåì,
íàïðèìåð, ïðèâîäÿòñÿ ñâåäåíèÿ, ÷òî íà ïàøíå îáúåì êëåòîê âîäî-
ðîñëåé ñîñòàâëÿåò îò 105 äî 7590 ìì3/ì2 (Shimmel, 1982). Åñòü
äàííûå, ÷òî áèîìàññà âîäîðîñëåé â ïåðèîäû «öâåòåíèÿ» â ïåðåñ÷å-
òå íà ãåêòàð ñ ó÷åòîì ïëîùàäè ïîêðûòèÿ êîëåáëåòñÿ îò 2.3 äî 19
êã ñóõîãî âåùåñòâà (Ïàíêðàòîâà, 1980).

Âèäèìî, ãðóïïîâàÿ ãåòåðîãåííîñòü áèîìàññû èãðàåò âàæíóþ
ðîëü â ïðèñïîñîáèòåëüíûõ èçìåíåíèÿõ ÔÌÑ ïîä âëèÿíèåì âíå-
øíèõ ôàêòîðîâ (â ïðèâåäåííûõ ïðèìåðàõ âñå ôàêòîðû – àíòðîïî-
ãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ).

Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü ãðóïïîâóþ ãåòåðîõðîííîñòü â ñîçäà-
íèè áèîìàññû ÔÌÑ, ÷òî íàïðÿìóþ ñâÿçàíî ñ ñåçîííîñòüþ â ðàçâè-
òèè îòäåëüíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ, ïðè êîòîðîé ìàêñèìóìû ïîêà-
çàòåëåé èõ áèîìàññû ðàçäåëåíû âî âðåìåíè (òàáë. 21).
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Çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå áèîìàññû ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ñ
0.208 ìã/ñì2 â ìàå äî 0.584 – â èþíå ñâÿçàíî ñ àêòèâíûì ðàçìíî-
æåíèåì íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Ñëåäóþùèé ñòðåìèòåëü-
íûé ðîñò áèîìàññû åùå â äâà ðàçà â àâãóñòå ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò
ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ öèàíîáàêòåðèé, áèîìàññà êîòîðûõ â ýòî âðåìÿ
ñîñòàâëÿåò 56.5% â ñòðóêòóðå ÔÌÑ.

Îäíàêî ïîñëåäóþùèå íàáëþäåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ãðóïïîâàÿ
ãåòåðîõðîííîñòü áèîìàññû ìîæåò áûòü íå âûðàæåíà, åñëè êàêèå-
òî âíåøíèå ôàêòîðû òîðìîçÿò ðàçâèòèå îïðåäåëåííîé ãðóïïû ôî-
òîòðîôîâ, íàïðèìåð, âûñîêèå äîçû ìèíåðàëüíîãî àçîòà âûáèâàþò
èç ÔÌÑ àçîòôèêñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè.

Òàêèì îáðàçîì, îïðåäåëåíèå áèîìàññû îáúåìíî-ðàñ÷åòíûì
ìåòîäîì ïî èçìåðåíèþ ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ êëåòîê ôîòîòðîôîâ ïà-
ðàëëåëüíî ñ ïðÿìûì ìèêðîñêîïè÷åñêèì ó÷åòîì èõ ÷èñëåííîñòè
ïîçâîëèëî îïðåäåëèòü ðåàëüíóþ áèîìàññó ðàçíûõ ãðóïï ôîòîòðî-
ôîâ è ÔÌÑ â öåëîì.

Äëÿ ïàõîòíûõ ïî÷â óìåðåííîé çîíû õàðàêòåðíû çíà÷èòåëü-
íûå âàðüèðîâàíèÿ ýòèõ ïîêàçàòåëåé â äèàïàçîíå îò 0.008 äî 2.588
ìã/ñì2.

Ñóììàðíàÿ áèîìàññà ÔÌÑ îïðåäåëÿåòñÿ óðîâíåì àêòèâíîñòè
è æèçíåñïîñîáíîñòè ðàçëè÷íûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ. Áèîìàñ-
ñà ÔÌÑ ãåòåðîãåííà è ãåòåðîõðîííà. Ãðóïïîâàÿ ãåòåðîãåííîñòü
îáåñïå÷èâàåò îïðåäåëåííûé óðîâåíü ñóììàðíîé áèîìàññû ÔÌÑ â
ðàçëè÷íîì ðåæèìå ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ.

Èçìåíåíèÿ â áèîìàññå ÔÌÑ ïîä âëèÿíèåì óäîáðåíèé ÷àñòî
ñâÿçàíû ñî ñòðóêòóðíîé ïåðåñòðîéêîé ÔÌÑ. Ïðè÷èíîé âîçðàñòà-
íèÿ áèîìàññû ÔÌÑ ìîæåò ñòàíîâèòüñÿ íå òîëüêî ïîâûøåííàÿ îáåñ-
ïå÷åííîñòü áèîãåííûìè ýëåìåíòàìè, íî è ãåòåðîõðîííîñòü â ñå-
çîííîì ðàçâèòèè ðàçíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ, â ÷àñòíîñòè, çåëåíûõ
è æåëòîçåëåíûõ âîäîðîñëåé âåñíîé è öèàíîáàêòåðèé – â êîíöå âå-
ãåòàöèîííîãî ñåçîíà.

Ïîýòîìó ëèøü áèîäèíàìè÷åñêèå èçó÷åíèÿ ïðîöåññîâ, ïðîèñ-
õîäÿùèõ â íàçåìíûõ ÔÌÑ, ìîãóò óãëóáèòü ïðåäñòàâëåíèÿ îá îñî-

Таблица 21
Гетерохронность структуры биомассы

наземных фототрофных микробных сообществ

 Водоросли, % 
Месяц 

 

Биомасса, 
мг/см2 зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Циано-
бактерии, % 

Май     0.208 26.9 29.3 43.8 0 
Июнь     0.584 4.4 72.8 22.8 0 
Август     1.081 4.8 24.2 14.5 56.5 
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áåííîñòÿõ èõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ, ñîïîñòàâèòü ðîëü ðàçëè÷íûõ ãðóïï
ôîòîòðîôîâ â ñåçîííîì àñïåêòå, âûÿñíèòü îñîáåííîñòè ðàçâèòèÿ
äîìèíèðóþùèõ ïîïóëÿöèé. Íî âíå èçó÷åíèÿ ãîäîâîé, ñåçîííîé,
ñóòî÷íîé äèíàìèêè ÔÌÑ íåâîçìîæíî ðåøèòü âîïðîñ î ðîëè âîäî-
ðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â ïðîäóêöèîííîì ïðîöåññå.

Глава 3
БИОДИНАМИКА «ЦВЕТЕНИЯ» ПОЧВЫ

Ñìåíÿåìîñòü ñîñòîÿíèÿ ïî øêàëå âðåìåíè õàðàêòåðíà äëÿ
æèâîé ïðèðîäû íà âñåõ óðîâíÿõ åå îðãàíèçàöèè (Ïèàíêà, 1981;
Îäóì, 1986; Áèãîí è äð., 1989). Â ïðèðîäå ïîñòîÿííî íàáëþäàþòñÿ
ôëóêòóàöèè ÷èñëåííîñòè è çàíèìàåìîãî ïîïóëÿöèåé ïðîñòðàíñòâà.
Ìàñøòàáû òàêèõ êîëåáàíèé ïðèâîäÿò ê îòíîøåíèþ ïîêàçàòåëåé
áèîìàññû â ñåçîíû ïèêà è ñïàäà äî 1:1 000 000. Åñòåñòâåííî, ÷òî
ïîäîáíûå êîëîññàëüíûå êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè õàðàêòåðíû ëèøü
äëÿ ïîïóëÿöèé ñî ñðàâíèòåëüíî î÷åíü êîðîòêèì æèçíåííûì öèê-
ëîì è, ñîîòâåòñòâåííî, íåñêîëüêèìè ïîêîëåíèÿìè çà âåãåòàöèîí-
íûé ñåçîí (Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé è äð., 1973). Èìåííî ê ýòîé êàòå-
ãîðèè îðãàíèçìîâ îòíîñÿòñÿ ìèêðîñêîïè÷åñêèå âîäîðîñëè è öèà-
íîáàêòåðèè.

Òåðìèí äèíàìèêà ïðèìåíÿþò, êîãäà ãîâîðÿò îá èçìåíåíèè
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé âî âðåìåíè. Îáðàòèìûå âðåìåííûå âñïûø-
êè èëè ñïàäû ÷èñëåííîñòè íàçûâàþò ôëóêòóàöèè. Òåðìèíîì ñóê-
öåññèÿ îáîçíà÷àþò èçìåíåíèÿ, ïðîèñõîäÿùèå â ñîñòàâå ïîïóëÿ-
öèé, ôîðìèðóþùèõ ñîîáùåñòâî. Ïðè ýòîì â õîäå ñóêöåññèè ÷èñ-
ëåííîñòü îðãàíèçìîâ ìîæåò ìåíÿòüñÿ. Ôèíàëüíàÿ ñóêöåññèîííàÿ
ñòàäèÿ äëÿ äàííûõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ – êëèìàêñ, ïðè êîòî-
ðîì ñêîðîñòü ñóêöåññèè ïàäàåò äî îïðåäåëåííîãî óðîâíÿ, ïîñëå
êîòîðîãî óæå íå âèäíî íèêàêèõ èçìåíåíèé. Ðàçíûå âàðèàíòû ôëóê-
òóàöèé è ñóêöåññèé â ëþáûõ ñîîáùåñòâàõ íàáëþäàþòñÿ ïîñòîÿí-
íî, òîãäà êàê êëèìàêñíûå ñîñòîÿíèÿ ïðåõîäÿùè.

Èçäàâíà ñóùåñòâîâàëè ïîïûòêè ïåðåíåñòè ïîëîæåíèÿ îáùåé
ýêîëîãèè íà ìèêðîáíûå ñîîáùåñòâà è êîìïëåêñû. Òàê, åùå â íà÷à-
ëå ïðîøëîãî âåêà áûëè ïðîâåäåíû ðàáîòû, äîêàçàâøèå, ÷òî ñîäåð-
æàíèå áàêòåðèé â ïî÷âàõ íå áûâàåò ïîñòîÿííûì (Cutler, Crump,
Sandon, 1922; Taylor, 1936; öèò. ïî: Ðàññåë, 1955). Îáíàðóæåíû
êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé â òå÷åíèå ãîäà ïðè åæåäíåâíûõ
íàáëþäåíèÿõ è ïðè îòáîðå ïðîá ïî÷âû ÷åðåç êàæäûå äâà ÷àñà.
Äàæå ïðè âûäåðæèâàíèè ïî÷âû ïðè ïîñòîÿííûõ òåìïåðàòóðå è
âëàæíîñòè ýòè êîëåáàíèÿ íå èñ÷åçëè. Âûäâèãàëîñü ïðåäïîëîæå-
íèå, ÷òî êîëåáàíèÿ îáùåé ÷èñëåííîñòè êëåòîê ñîñòîÿò èç ñåðèè
êîëåáàíèé, ïðîèñõîäÿùèõ íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà ó ðàçíûõ ãðóïï
áàêòåðèé.
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Â 1970–1980-å ãã. â ïî÷âåííîé ìèêðîáèîëîãèè ïîÿâèëàñü ëà-
âèíà ðàáîò, äîêàçûâàþùèõ íàëè÷èå äîñòîâåðíûõ ôëóêòóàöèé ÷èñ-
ëåííîñòè ïîïóëÿöèé ñàïðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ (ñáîðíè-
êè è îáçîðû: Âîïðîñû ÷èñëåííîñòè, áèîìàññû è ïðîäóêòèâíîñòè
ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, 1972; Äèíàìèêà ìèêðîáèîëîãè÷åñ-
êèõ ïðîöåññîâ â ïî÷âå, 1974; Çàêîíîìåðíîñòè ðàçâèòèÿ ïî÷âåí-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, 1975; Çâÿãèíöåâ, Ãîëèìáåò, 1983; Ãîëèì-
áåò, Çâÿãèíöåâ, 1984; Çâÿãèíöåâ, 1987; Áèîäèíàìèêà ïî÷â, 1988;
Ïàðèíêèíà, 1989 è äð.).

×àñòîòà è èíòåíñèâíîñòü êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé â
ïî÷âå ïîäâåðæåíû çíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèÿì è îáóñëîâëåíû ïðè-
÷èíàìè àáèîòè÷åñêîãî è öåíîòè÷åñêîãî õàðàêòåðà, êîòîðûå â ñîâî-
êóïíîñòè îïðåäåëÿþò óðîâåíü áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷â.
Îñíîâíûå ðàçëè÷èÿ â ïî÷âàõ ñ ðàçíîé ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêîé
çàêëþ÷àþòñÿ â èíòåíñèâíîñòè íàðàñòàíèÿ êëåòîê ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ, à íå â ÷àñòîòå èëè ïåðèîäè÷íîñòè êîëåáàíèé èõ êîëè÷åñòâà.
×åì âûøå óðîâåíü îðãàíèçàöèè è çðåëîñòè ìèêðîáíîãî ñîîáùå-
ñòâà, òåì ìåíüøå àìïëèòóäà ôëóêòóàöèé ïëîòíîñòè ìèêðîîðãà-
íèçìîâ âî âðåìåíè.

Îáîáùàÿ ôàêòû, ãèïîòåçû è ïðåäïîëîæåíèÿ î ïðè÷èíàõ ïóëü-
ñàöèé ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé, Ä. Ã. Çâÿãèíöåâ (1987) ïîäðàçäåëÿ-
åò èõ íà äâå ãðóïïû. Ïåðâóþ ñîñòàâëÿþò îáúÿñíåíèÿ ïóëüñàöèé
÷èñëåííîñòè çà ñ÷åò âíóòðåííèõ ìåõàíèçìîâ ìèêðîáíîãî ñîîáùå-
ñòâà ïî÷âû. Ýòî âçàèìîäåéñòâèÿ ïî òèïó õèùíèê-æåðòâà, à òàêæå
ðåãóëÿöèÿ óíèâåðñàëüíûìè èíãèáèðóþùèìè âåùåñòâàìè. Âòîðóþ
ãðóïïó ñîñòàâëÿþò ïðåäïîëîæåíèÿ î ïîä÷èíåíèè ñêîðîñòè ðîñòà
ôàêòîðàì âíåøíåé ñðåäû (äîñòóïíûå ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, ãèä-
ðîòåðìè÷åñêèå óñëîâèÿ).

Äëÿ îáúÿñíåíèÿ îäíîâðåìåííîé âñïûøêè ðàçâèòèÿ ñàïðîòðî-
ôîâ â ðàçíûõ ìåñòàõ âûäâèãàåòñÿ ãèïîòåçà, ñâÿçûâàþùàÿ ïåðèî-
äè÷íîñòü â ðàçâèòèè ìèêðîáíûõ êîìïëåêñîâ ñ ïåðèîäè÷åñêèìè
êîëåáàíèÿìè ñîëíå÷íîé àêòèâíîñòè, ïðè êîòîðîé íàáëþäàåòñÿ ïå-
ðèîäè÷íîñòü âûáðîñîâ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà ðàñòåíèé (ýêçîìåòà-
áîëèòîâ) ÷åðåç êîðåíü (Ãîðáåíêî, 1986; Ãîðáåíêî è äð., 1986; Ïà-
íèêîâ è äð., 1988). Íà ôîíå ìîùíîãî çàëïîâîãî ïîñòóïëåíèÿ â
ïî÷âó îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ïðîèñõîäèò âçðûâíîå ðàçìíîæåíèå
áàêòåðèé.

Â íà÷àëå 1970-õ ãã. ïîïóëÿöèîííûå ýêîëîãè îáðàòèëè âíèìà-
íèå íà õàîòè÷åñêèå ïðîöåññû, âíåøíå ñõîäíûå ñî ñëó÷àéíûìè (â
ñèëó íåðåãóëÿðíîñòè è òðóäíîïðåäñêàçóåìîñòè èõ ïðîòåêàíèÿ) è,
âìåñòå ñ òåì, äåòåðìèíèðîâàííûå è ïðèíöèïèàëüíî ïðåäñêàçóå-
ìûå. Òàêèå ïðîöåññû îáóñëîâëåíû âíóòðåííèìè ñâîéñòâàìè ñà-
ìèõ ïîïóëÿöèé, â ñèëó êîòîðûõ íà ðåãóëÿðíûå êîëåáàíèÿ ñðåäû
îíè îòâå÷àþò èððåãóëÿðíûìè èçìåíåíèÿìè. Âåëè÷èíà ïèêîâ ÷èñ-
ëåííîñòè âàðüèðóåò íåðåãóëÿðíî (Pool, 1989).
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Ïðè âíåäðåíèè â ïî÷âó ìàðêèðîâàííûõ ìèêðîáíûõ ïîïóëÿ-
öèé, îíè, êàê è àâòîõòîííûå âèäû, èñïûòûâàþò çíà÷èòåëüíûå
êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè âî âðåìåíè, íå çàâèñèìûå îò ãåòåðîãåííî-
ñòè ïî÷âåííîé ñðåäû (Êîæåâèí, 1989).

Óíèâåðñàëüíîñòü ïðîöåññà ïðèðîäíûõ ïóëüñàöèé ÷èñëåííîñòè
ïîïóëÿöèé áûëà ïîäòâåðæäåíà èçó÷åíèåì äèíàìèêè ïî÷âåííûõ
âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé. Îáíàðóæåíî íàëè÷èå íå òîëüêî ìåæ-
ñóòî÷íûõ, íî è âíóòðèñóòî÷íûõ êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè è áèîìàñ-
ñû ôîòîòðîôîâ â ïî÷âå (Äîìðà÷åâà, 1972, 1974, 1975; Ìàðêîâà,
1975, 1976; Êàáèðîâ, 1978; Ïåðìèíîâà, 1990; Àíòèïèíà, Òèùåí-
êî, 1991 è äð.).

Îäíàêî áèîäèíàìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ïîïóëÿöèé ôîòîòðî-
ôîâ, ôîðìèðóþùèõ íàçåìíûå ÔÌÑ, ÷ðåçâû÷àéíî ìàëî. Ïîäðîá-
íåå â ýòîì ïëàíå èçó÷åíû ïîïóëÿöèè àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíî-
áàêòåðèé. Äëÿ äàííîé ãðóïïû âûÿâëåíà äèíàìèêà íå òîëüêî òà-
êèõ ïîêàçàòåëåé, êàê ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà êëåòîê, íî îïðåäå-
ëåíà äèíàìèêà íàêîïëåíèÿ àçîòà, ÷òî ïîçâîëÿåò íåïîñðåäñòâåííî
ïåðåéòè ê îïðåäåëåíèþ ïðîäóêòèâíîñòè öèàíîáàêòåðèàëüíîãî öå-
íîçà (Ïàíêðàòîâà, 1977, 1981, 1982, 1987; Ðåçíèê, 1989; Ïàíêðà-
òîâà è äð., 1989; Ïàíêðàòîâà è äð., 1991).

Âðåìåííîé àñïåêò â èçó÷åíèè íàçåìíûõ ÔÌÑ íåîáõîäèì äëÿ
ðåøåíèÿ ñëåäóþùèõ çàäà÷: îöåíèòü ïðàêòè÷åñêèé âêëàä íàçåì-
íûõ ôîòîòðîôîâ â æèçíü ïî÷âû êàê ïðîäóöåíòîâ ëåãêî òðàíñôîð-
ìèðóåìîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â ðàçíûå ñåçîíû è ãîäû; âûÿ-
âèòü çàâèñèìîñòü ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôîâ îò âíåøíèõ
ôàêòîðîâ; îïðåäåëèòü îòíîñèòåëüíûé âêëàä ðàçëè÷íûõ ãðóïï âî-
äîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â áèîäèíàìè÷åñêèõ ïðîöåññàõ; ïîëó-
÷èòü ïðåäñòàâëåíèå îá ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ è ïîâåäåíèè â
ïðèðîäå îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé – äîìèíàíòîâ ÔÌÑ. Â êîíå÷íîì
èòîãå íàêîïëåííàÿ èíôîðìàöèÿ íàìå÷àåò ïîäõîäû ê ïîñòèæåíèþ
ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ÔÌÑ «öâåòåíèÿ»
ïî÷âû.

Â äàííîé ãëàâå èçó÷åíèå äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû
ôîòîòðîôîâ âêëþ÷àåò îïðåäåëåíèå ïîãîäè÷íûõ, ñåçîííûõ è ñóòî÷-
íûõ ôëóêòóàöèé ýòèõ ïàðàìåòðîâ.

3.1. Погодичная динамика

Ïîãîäè÷íàÿ äèíàìèêà íàçåìíûõ ÔÌÑ – ÷àñòíûé ñëó÷àé ïî-
âòîðÿåìîñòè ïðèðîäíûõ ÿâëåíèé, ñòîÿùèé â òîì æå ðÿäó, ÷òî è
«öâåòåíèå» âîäû. «Öâåòåíèå» ïî÷âû, ñ îäíîé ñòîðîíû, – ñîñòîÿ-
íèå ýôåìåðíîå, ñòîëü æå áûñòðî âîçíèêàþùåå, êàê è èñ÷åçàþùåå
â îòäåëüíûå ãîäû. Ñ äðóãîé – ìàññîâîå ðàçìíîæåíèå ôîòîòðîôîâ
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íà ïîâåðõíîñòè – íå ïàòîëîãèÿ. Ýòî ÿâëåíèå äðóãîãî ïîðÿäêà, ÷åì
ýïèäåìèè, ýïèôèòîòèè èëè ýïèçîîòèè. «Öâåòåíèå» ïî÷âû íå ïðè-
âîäèò ê ïîäàâëåíèþ ðàçâèòèÿ äðóãèõ îðãàíèçìîâ. Íå êîíêóðèðóÿ
ñ âûñøèìè ðàñòåíèÿìè, ôîòîòðîôû âðåìåííî îêêóïèðóþò òó ÷àñòü
ïîâåðõíîñòè, ïðî êîòîðóþ ãîâîðÿò – «ãîëàÿ» çåìëÿ. È íà ýòîé ãî-
ëîé çåìëå â î÷åíü êðàòêèé ïåðèîä ðàçâèâàåòñÿ áóðíàÿ ìèêðîáíàÿ
æèçíü.

Äëèòåëüíûé çèìíèé ïîêîé âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, êî-
òîðûå â ïðîìåðçøåé ïî÷âå íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè, áëèçêîì ê àíà-
áèîçó (Íåãàíîâà, 1979), ñìåíÿåòñÿ ïðè âåñåííåì ïðîãðåâàíèè ïî-
÷âû èõ àêòèâíîé âåãåòàöèåé. Ïðè ýòîì, êàê è ïðè «öâåòåíèè»
âîäû, îäíîâðåìåííî íà çíà÷èòåëüíîì ïðîòÿæåíèè â ðàçíûõ ìåñ-
òàõ ïîÿâëÿþòñÿ î÷àãè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Íàïðèìåð, È. Êèø (Kiss,
1985) îòìå÷àåò, ÷òî òîëüêî âî âðåìÿ åäèíñòâåííîãî âûåçäà â ìàå
1984 ã. èì áûëî îáíàðóæåíî 70 ñëó÷àåâ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû. Çà 50-
ëåòíþþ ðàáîòó â ïî÷âåííîé àëüãîëîãèè àâòîð îáíàðóæèë, ÷òî ìàñ-
ñîâîå ðàçâèòèå âîäîðîñëåé çàâèñèò îò àòìîñôåðíûõ ÿâëåíèé, âëè-
ÿíèÿ ôàêòîðîâ êîñìè÷åñêîãî ïîðÿäêà, ïðîÿâëÿþùèõñÿ â íàñòóï-
ëåíèè ôðîíòàëüíûõ èçìåíåíèé ïîãîäû, âëèÿíèÿ îñíîâíûõ óñëî-
âèé ñðåäû – ïèòàíèÿ, ñâåòà, òåìïåðàòóðû. È. Êèø ïðåäïîëàãàåò,
÷òî ñðåäè ïðè÷èí, îáóñëîâëèâàþùèõ åæåãîäíîå «öâåòåíèå» ïî÷âû,
èìååò çíà÷åíèå âíóòðåííåå ñîñòîÿíèå ñàìèõ âîäîðîñëåé, ò.å. ñî-
ãëàñîâàííîñòü â ïðîöåññàõ ðàçâèòèÿ è ðàçìíîæåíèÿ (Kiss, 1959,
1985).

Ãîäû, êîãäà â óìåðåííîé çîíå íå íàáëþäàåòñÿ «öâåòåíèå», ÷ðåç-
âû÷àéíî ðåäêè, íå ÷àùå îäíîãî ðàçà â äåñÿòèëåòèå. Òàê, èç ëèòå-
ðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ èçâåñòíî, ÷òî â òå÷åíèå 1960-õ ãã. «öâåòå-
íèå» îòìå÷àëè åæåãîäíî è íà ïàõîòíûõ, è íà öåëèííûõ ïî÷âàõ
(Êóëèêîâà, 1965; Áàëåçèíà, 1967, 1969; Íîñêîâà, 1968; Ïîìåëîâà,
1971). Â 1980-å ãã. ìû çàðåãèñòðèðîâàëè îòñóòñòâèå «öâåòåíèÿ»
(1989 ã.).

Ôàêòè÷åñêàÿ äëèòåëüíîñòü «öâåòåíèÿ» ïàõîòíûõ ïî÷â, èíòåí-
ñèâíîñòü ðàçìíîæåíèÿ ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôîâ, èõ âèäîâîé ñîñòàâ
çàâèñÿò îò êîíêðåòíûõ óñëîâèé. Ïðàêòè÷åñêè áåçîøèáî÷íî ìîæ-
íî ïðåäñêàçàòü ïîÿâëåíèå «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, ïðåäñòàâèòü ïðèìåð-
íûé õîä ñåçîííûõ ñóêöåññèé, çíàÿ èõ àíàëîãè â ïðåäûäóùèå ãîäû,
íî àíàëèç ïîãîäè÷íûõ ôëóêòóàöèé ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû êëå-
òîê ôîòîòðîôîâ óêàçûâàåò íà èõ ÷ðåçâû÷àéíî áóëüøóþ âàðèàáåëü-
íîñòü (ðèñ. 8, òàáë. 22).

Êàê è âñå îðãàíèçìû ñ êîðîòêèì æèçíåííûì öèêëîì, âîäî-
ðîñëè è öèàíîáàêòåðèè ÷ðåçâû÷àéíî ÷óâñòâèòåëüíû äàæå ê êðàò-
êîâðåìåííûì ôëóêòóàöèÿì ñðåäû, îòâå÷àÿ íà íèõ óâåëè÷åíèåì
èëè ñîêðàùåíèåì ñâîåé ÷èñëåííîñòè.
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Îñîáåííîñòè íàçåìíûõ
ÔÌÑ ñîñòîÿò â òîì, ÷òî, â
îòëè÷èå îò âíóòðèïî÷âåí-
íûõ êîìïëåêñîâ ñàïðîòðî-
ôîâ è ôîòîòðîôîâ, îíè ñó-
ùåñòâóþò íåïîñòîÿííî. Ïî-
ýòîìó èçáðàòü êðèòåðèåì
ñðàâíåíèÿ ïðè èçó÷åíèè èõ
äèíàìèêè âåëè÷èíó íèæ-
íåãî ïóëà ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ, ò.å. íèæíþþ ãðàíèöó
÷èñëåííîñòè, êàê ïðåäëàãà-
åò Ä.Ã. Çâÿãèíöåâ (1987)
äëÿ áàêòåðèé è ãðèáîâ, íå-
âîçìîæíî. Â íàçåìíûõ
ÔÌÑ äåðíîâî-ïîäçîëèñòûõ
ïî÷â íèæíèé ïðåäåë ×Ê,
ïðè êîòîðîì îíè ñòàíîâÿò-
ñÿ âèçóàëüíî çàìåòíûìè,
ïîñòîÿíåí è ñîñòàâëÿåò 35-40 òûñ./ñì2 (ðàçäåë 2.2).

Âåðõíèé ïðåäåë ×Ê â ÔÌÑ, âñëåäñòâèå ñîçäàíèÿ ìíîãîÿðóñíî-
ãî ñîîáùåñòâà, â êîòîðîì çàòðóäíÿþòñÿ ôîòîñèíòåç è ãàçîîáìåí,
òîæå èìååò êîëè÷åñòâåííûå îãðàíè÷åíèÿ – 40 ìëí. êëåòîê/ñì2. Â
òî æå âðåìÿ ñðåäíèå ïîêàçàòåëè ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû êëåòîê
çà ñåçîí â ðàçíûå ãîäû îòðàæàåò êàê êîíêðåòíûå ýêîëîãè÷åñêèå
óñëîâèÿ, òàê è óðîâåíü àêòèâíîñòè ôîòîòðîôîâ, èõ ñïîñîáíîñòü
ðåàãèðîâàòü íà äåéñòâèå âîçìóùàþùèõ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû.
Ïîýòîìó ïðè èçó÷åíèè ïîãîäè÷íîé äèíàìèêè ôîòîòðîôîâ â ïåðèîä
ñ 1980 ïî 1990 ã. èìåííî ñðåäíèå ïîêàçàòåëè ×Ê ñîîáùåñòâà â
öåëîì è îòäåëüíûõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ëåãëè â îñíî-
âó ñîñòàâëåíèÿ ãðàôèêîâ è òàáëèö.

Èññëåäîâàíèÿ â òå÷åíèå äåñÿòè ëåò ïîêàçàëè, ÷òî àìïëèòóäà
êîëåáàíèé ïîãîäè÷íîé ñðåäíåé ×Ê ÔÌÑ ÷ðåçâû÷àéíî âåëèêà: îò
425 òûñ. (1981 ã.) äî 14 ìëí./ñì2 (1987 ã.), ò.å. êðàòíîñòü ðàçáðîñà
ñâûøå 32 ðàç. Ïðè ýòîì îêàçàëîñü, ÷òî èçìåíåíèÿ ×Ê ÔÌÑ èç
ãîäà â ãîä õîðîøî êîððåëèðóþò ñ âàðèàöèÿìè îäíîãî ëèìèòèðóþ-
ùåãî âíåøíåãî ôàêòîðà – ñóììîé îñàäêîâ çà âåãåòàöèîííûé ïåðè-
îä (òàáë. 23). Ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü íîñèò ëèíåéíûé õàðàêòåð è
âûðàæàåòñÿ óðàâíåíèåì ðåãðåññèè: Y = 52.4X – 15634, ãäå Y –
÷èñëåííîñòü êëåòîê, ìëí./ñì2; X – ñóììà îñàäêîâ çà âåãåòàöèîí-
íûé ñåçîí, ìì.

Êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè r = 0.81. t
ýêñï.

 = 3.670 > t 
òàáë.

 = 3.499.
Ïðè ñóììå îñàäêîâ 269 ìì çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí (1989 ã.)

«öâåòåíèÿ» ïî÷âû íå íàáëþäàëîñü.

Таблица 22
Зависимость между численностью клеток
в наземных фототрофных сообществах
и суммой осадков за вегетационный сезон

Год Численность клеток, 
тыс./см2 

Сумма 
осадков, мм 

1980 3589 370 
1981 435 275 
1982 468 309 
1983 672 395 
1984 816 402 
1985 8045 413 
1986 5737 358 
1987 14063 513 
1988 2898 347 
1989 «Цветения» не было 269 
1990 2675 324 
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Ìíîæåñòâåííûé êîððåëÿöèîííûé àíàëèç ïîêàçàë íåâûñîêóþ
çàâèñèìîñòü ìåæäó íàáëþäàåìîé ñðåäíåé ×Ê â ÔÌÑ ñ òåìïåðàòó-
ðîé, âëàæíîñòüþ âîçäóõà è ïî÷âû (äàííûå íå ïðèâîäÿòñÿ).

Ïîêàçàòåëè áèîìàññû ôîòîòðîôîâ áîëåå êîíñåðâàòèâíû, ÷åì
×Ê. Ïîãîäè÷íàÿ àìïëèòóäà êîëåáàíèé ñðåäíåé áèîìàññû èìååò
ìåíüøèé ðàçìàõ: îò 0.142 ìã/ñì2 (1984 ã.) äî 1.358 ìã (1987 ã.),
ò.å. êðàòíîñòü ðàçáðîñà îêîëî äåñÿòè ðàç, â òðè ðàçà ìåíüøå, ÷åì
äëÿ ×Ê (òàáë. 22 è 23).

Таблица 23
Погодичные колебания средней биомассы

наземных фототрофных микробных сообществ, мг/см2

Год 1980 1981 1982 1983 1984 1985 1986 1987 1988 1990 
Биомасса 0.642 0.175 0.238 0.440 0.142 1.047 0.456 1.358 0.907 0.778 

Ñâîåîáðàçèå äèíàìèêè îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé çàêëþ÷àåòñÿ â
ðàçëè÷íîé ñêîðîñòè íàðàñòàíèÿ èëè ïàäåíèÿ â íèõ ÷èñëà îñîáåé.
Äëÿ ïîïóëÿöèé, êîòîðûå ìû íàçâàëè ðàâíîâåñíûìè – îäíîêëåòî÷-
íûå çåëåíûå âîäîðîñëè è äèàòîìåè – (ðàçäåë 2.2), ðàçáðîñ â çíà÷å-
íèÿõ ñðåäíåé ×Ê ïî ãîäàì íå òàê âåëèê, êàê äëÿ ÔÌÑ, ãäå îí
ñîñòàâëÿë 32 ðàçà. Ó îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé êðàòíîñòü
ðàçáðîñà ïî ãîäàì – 17, ó äèàòîìåé – 22.7 (ðèñ. 6 è 8). Êðàòíîñòü
ðàçáðîñà äëÿ ïîêàçàòåëåé áèîìàññû ó ýòèõ ãðóïï ïî÷òè òàêàÿ æå,
êàê äëÿ ÔÌÑ â öåëîì: 9.7 è 12.2 ñîîòâåòñòâåííî.

Ïîïóëÿöèè, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðåí âçàèìîîáðàòèìûé ïåðå-
õîä èç ïðîöâåòàþùåãî ñîñòîÿíèÿ â äåïðåññèâíîå, äàþò î÷åíü áîëü-
øóþ àìïëèòóäó êîëåáàíèé ×Ê: ó íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé –
33.3 ðàçà, ó öèàíîáàêòåðèé – 172.7 (ðèñ. 7 è 9). Àìïëèòóäà êîëå-
áàíèé ïîêàçàòåëåé áèîìàññû: 21 – ó íèò÷àòûõ çåëåíûõ, 365 – ó
öèàíîáàêòåðèé. Ñóùåñòâåííîå ïðåâûøåíèå ðàçìàõà êîëåáàíèé ïî-
êàçàòåëåé áèîìàññû ó öèàíîáàêòåðèé îáúÿñíÿåòñÿ äîìèíèðîâàíè-
åì â èõ ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ, îáðàçóþùèõ ñïîðû î÷åíü áîëüøîãî
ðàçìåðà (ðàçäåë 3.4). Åñëè â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» äîìèíèðóåò
Cylindrospermum sp.sp., íàêàïëèâàåòñÿ çíà÷èòåëüíàÿ áèîìàññà ïðè
ñðàâíèòåëüíî íèçêèõ çíà÷åíèÿõ ×Ê.

Ñðàâíåíèå êðèâûõ íà ðèñ. 6, 7, 8 è 9 âûÿâëÿåò ðàçëè÷íûé
õàðàêòåð äèíàìèêè ðàçíûõ ãðóïï. Íàïðèìåð, â îäèí èç ãîäîâ íà-
áëþäåíèÿ (1980) íà ïàõîòíûõ ïî÷âàõ çàðåãèñòðèðîâàí íàëåò çåëå-
íûõ âîäîðîñëåé, ñîñòàâëåííûé õëîðîõîðìèäèåâî-ìåçîòåíèåâîé àñ-
ñîöèàöèåé, äîìèíèðóþùåé â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà
(Äîìðà÷åâà, Øòèíà, 1985). Åùå áóëüøàÿ ÷èñëåííîñòü çåëåíûõ âî-
äîðîñëåé ïðè «öâåòåíèè» ïî÷â ðæàíîãî ïîëÿ (ñâûøå 19 ìëí. êëå-
òîê/ñì2) áûëà îòìå÷åíà Ý.À. Øòèíîé â 1954 ã. (Øòèíà, 1955).
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Рис. 6. Погодичная динамика численности клеток одноклеточных зеленых во-
дорослей (а) и их биомассы (б).
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Рис. 7. Погодичная динамика численности клеток (а) и биомассы (б) нитча-
тых зеленых водорослей.
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Рис. 8. Погодичная динамика численности клеток (а) и биомассы (б) диато-
мовых водорослей.
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Рис. 9. Погодичная динамика численности клеток (а) и биомассы (б) циано-
бактерий.
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Íàèâûñøèå ïîãîäè÷íàÿ ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà öèàíîáàêòå-
ðèé (ñâûøå 10 ìëí. êëåòîê íà 1 ñì2 è îêîëî 1.4 ìã/cì2 ) íàáëþäà-
ëèñü â 1987 ã. (ðèñ. 9). Â ýòîò ãîä íåïðåðûâíîå «öâåòåíèå» ïî÷âû
ðàçíûõ ïîëåé ñåâîîáîðîòà ïðîäîëæàëîñü ñâûøå äâóõ ìåñÿöåâ. Õîòÿ,
âåðîÿòíî, ðåêîðäíûì áûëî ðàçìíîæåíèå öèàíîáàêòåðèé â òå÷åíèå
÷åòûðåõ ìåñÿöåâ ( ñ ñåðåäèíû èþíÿ äî ñåðåäèíû îêòÿáðÿ), íàáëþ-
äàåìîå Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé (1980).

Ñâîäíûå äàííûå êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ôîòîòðîôîâ ïðè «öâå-
òåíèè» ïî÷âû ñ 1963 ïî 1990 ã. (ðèñ. 10) ïîêàçûâàþò íàëè÷èå ÿðêî
âûðàæåííîé ïîãîäè÷íîé äèíàìèêè â ðàçâèòèè ÔÌÑ. Ñîïîñòàâëåíèå
ðåçóëüòàòîâ ìíîãî÷èñëåííûõ íàáëþäåíèé äàëî âîçìîæíîñòü âûÿ-
âèòü íåñêîëüêî ôàç «öâåòåíèÿ» ïî÷âû â ðàçíûå ãîäû. Îáû÷íî îíî
íà÷èíàåòñÿ íåîæèäàííî. Ïðè÷èíà òàêîé âíåçàïíîñòè ìîæåò áûòü
îáóñëîâëåíà ðàçìíîæåíèåì îðãàíèçìîâ â ìíîãî÷èñëåííûõ î÷àãàõ
– âíóòðèïî÷âåííûõ ëîêóñàõ ñ ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèåé êëåòîê
(ðàçäåë 2.2). Íà âòîðîì ýòàïå «öâåòåíèå» ïî÷âû çàõâàòûâàåò âñå
áóëüøóþ ïëîùàäü è äàæå ïðè âèçóàëüíîì îñìîòðå îòìå÷àþò óâå-
ëè÷åíèå ðàçìåðîâ è ìîùíîñòè ïëåíîê «öâåòåíèÿ». Õîòÿ ïîðîé íà-
áëþäàåòñÿ è äðóãàÿ êàðòèíà: ñóùåñòâåííàÿ ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé â
ÔÌÑ ïðè íåçíà÷èòåëüíîé ïëîùàäè ïî÷âû, çàíÿòîé «öâåòåíèåì»,
è, íàîáîðîò, î÷åíü ìàëåíüêàÿ ïëîòíîñòü êëåòîê â ÔÌÑ ïðè áîëü-
øîé ïëîùàäè «öâåòåíèÿ» (Ïàíêðàòîâà, 1980).

Íà òðåòüåì ýòàïå ïðîèñõîäèò ñìûêàíèå îòäåëüíûõ î÷àãîâ «öâå-
òåíèÿ» (ïðè ýòîì îíî îõâàòûâàåò âñå âïàäèíû è ãðåáíè âñïàõàííîé
ïî÷âû) èëè ñâîåîáðàçíîå ðàññàñûâàíèå (ðàññåèâàíèå) ÔÌÑ, êîãäà
îò «öâåòåíèÿ» íå îñòàåòñÿ è ñëåäà (íàïðèìåð, ïåðåñûõàíèå ïî÷âû,
ìîùíûé ðàñòèòåëüíûé îïàä, ñìûêàíèå ëèñòîâîé ïîâåðõíîñòè âûñ-
øèõ ðàñòåíèé â ïîñåâàõ èëè ïîñàäêàõ).

Рис. 10. Динамика численности клеток водорослей и цианобактерий при «цве-
тении» почвы. Сводные данные с 1963 по 1979 г. на основании работ: Куликова
(1965), Балезина (1970), Помелова (1971), Бусыгина (1977), Панкратова (1980),
Кондакова (1984); с 1978 по 1990 г. – данные автора.

Примечание. В 1971, 1975, 1976, 1977 гг. наблюдения не проводились. В 1989 г.
«цветения» почвы не было.
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Îòìå÷åííûå íàìè ïîãîäè÷íûå ôëóêòóàöèè ×Ê è áèîìàññû ÔÌÑ
õàðàêòåðíû è äëÿ «öâåòåíèÿ» âîäû (Êîæîâà, 1987). Ê îáúÿñíåíèþ
ïðè÷èí ïîãîäè÷íîé äèíàìèêè «öâåòåíèÿ» âîäû ïðèâëåêàþò ðàç-
íûå ãèïîòåçû, â òîì ÷èñëå – êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû (Ýðõàðä, Ñå-
æåí, 1984), âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà (Eilertsen et al., 1995), êîëåáà-
íèÿ èíòåíñèâíîñòè ïàäàþùåé ðàäèàöèè èç-çà ðàçíîé îáëà÷íîñòè
(Towsend et al., 1994), íàëîæåíèÿ íà èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðû ôëóê-
òóàöèé ñîëíå÷íîé àêòèâíîñòè (Mallin, 1994) è àêòèâíîñòè ãåòåðîò-
ðîôíûõ áàêòåðèé (Robarts et al., 1994).

Àíàëèç ïðè÷èí ïîãîäè÷íîé äèíàìèêè ×Ê â ÔÌÑ «öâåòåíèÿ»
ïî÷âû ïîêàçàë íàëè÷èå äåòåðìèíèðîâàííûõ ñâÿçåé ìåæäó ýòèì
ïîêàçàòåëåì è ñóììîé îñàäêîâ çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí. Îáëàäàÿ
ñåíñîðíîñòüþ è ðåôëåêòîðíîñòüþ ê ðàçíîîáðàçíûì âíåøíèì ðàç-
äðàæèòåëÿì, ÔÌÑ ìåíÿþòñÿ â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè âìåñòå ñ
óñëîâèÿìè ñðåäû è îòðàæàþò ýòè èçìåíåíèÿ â êîìïëåêñå ñâîèõ
ïðèçíàêîâ. Ê ÷èñëó òàêèõ ïðèçíàêîâ îòíîñÿòñÿ êîëè÷åñòâåííûå
ñî÷åòàíèÿ â ÔÌÑ ðàçëè÷íûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ. Óâåëè÷å-
íèå ñóììû îñàäêîâ çà ñåçîí îïðåäåëÿåò ðàçâèòèå ÔÌÑ â íàïðàâëå-
íèè ïîâûøåíèÿ ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû, íî â
çàâèñèìîñòè îò ñî÷åòàíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ, à íå òîëüêî âëàæíîñ-
òè, ñëåäñòâèåì ñòàíîâèòñÿ ïðåèìóùåñòâåííîå ðàçâèòèå òîé èëè èíîé
ãðóïïèðîâêè ïðè âûñîêèõ çíà÷åíèÿõ îáùåé ×Ê. Íàïðèìåð, ïðè
ñóììå îñàäêîâ â 370 ìì â 1980 ã. îáùèé âûñîêèé óðîâåíü ïëîòíî-
ñòè êëåòîê â ÔÌÑ – 3.6 ìëí./ñì2 (òàáë. 22) – áûë îáóñëîâëåí ïðå-
èìóùåñòâåííûì ðàçâèòèåì íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé, èìåþ-
ùèõ ñðåäíþþ ïëîòíîñòü îêîëî 3 ìëí./ñì2 (ðèñ. 7). Â òî æå âðåìÿ
ïðè áëèçêîé ñóììå îñàäêîâ (358 ìì) â 1986 ã. ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü
êëåòîê â ÔÌÑ áûëà 5.7 ìëí./ñì2 è ñîçäàâàëàñü â îñíîâíîì öèàíî-
áàêòåðèÿìè, èìåþùèìè ïëîòíîñòü 4.8 ìëí./ñì2 (ðèñ. 9).

Òàêèì îáðàçîì, ïîâûøåííàÿ âëàæíîñòü îáóñëîâëèâàåò ðàçâè-
òèå ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ñ ïîâûøåííîé ïëîòíîñòüþ êëåòîê â
íèõ, íî ñîõðàíÿåò âåðîÿòíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ðàçëè÷íûõ ïî ñî-
ñòàâó ñîîáùåñòâ â ðàçíûå ãîäû.

Â áåñïðåðûâíî ìåíÿþùåéñÿ ñðåäå ïðîèñõîäÿò ïîñòîÿííàÿ êî-
îðäèíàöèÿ è ðåãóëÿöèÿ ðàçíîîáðàçíûõ ïðîöåññîâ â ÔÌÑ. Âèäèìî,
êàê âî âñåõ áèîñèñòåìàõ ëþáîãî óðîâíÿ ñëîæíîñòè, âåùåñòâåííî-
ýíåðãåòè÷åñêèå ïðîöåññû â ÔÌÑ ïðîòåêàþò ðèòìè÷íî è ñîãëàñî-
âàííî ñ ãåîôèçè÷åñêèìè è êîñìè÷åñêèìè ðèòìàìè. Àíàëèç ïîãî-
äè÷íîé äèíàìèêè ÔÌÑ (ðèñ. 6-10) ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè íå òîëüêî
ôóíêöèîíèðóþò â êîëåáàòåëüíîì ðåæèìå, íî âðåìåííàÿ îðãàíèçà-
öèÿ ÔÌÑ õàðàêòåðèçóåòñÿ ìíîæåñòâåííîñòüþ ðèòìîâ, íàëè÷èåì
ðèòìîâ ñ íåîäèíàêîâûì ïåðèîäîì.

Âèäèìî, ïðè ðàçìíîæåíèè ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íå
òîëüêî ôèêñèðóþòñÿ êîëåáàíèÿ êëèìàòà, íî öèêëû â ðàçâèòèè
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ôîòîòðîôîâ îòðàæàþò öèêëè÷íîñòü ïðèðîäíûõ ÿâëåíèé, íàïðèìåð,
öèêëîâ Ñîëíöà. Òàê, ìàòåðèàë ìíîãî÷èñëåííûõ, ìíîãîëåòíèõ îï-
ðåäåëåíèé ×Ê ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû, êîãäà äåéñòâèå ñëó÷àéíûõ
ôàêòîðîâ íèâåëèðóåòñÿ, ïîêàçûâàåò, ÷òî â ïåðèîä ñ 1963 ïî 1990
ã. ñóùåñòâîâàëî íåñêîëüêî öèêëîâ â ðàçìíîæåíèè ôîòîòðîôîâ, ðàç-
ëè÷íûõ ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè (ðèñ. 10): 5-ëåòíèé (ñ 1965 ïî 1969
ã.), 4-ëåòíèé (ñ 1978 ïî 1981 ã.), 3-ëåòíèé (ñ 1984 ïî 1986 ã. è ñ
1986 ïî 1988 ã.). Ïåðèîä ñ 1981 ïî 1986 ã. ìîæíî, âåðîÿòíî,
ðàññìàòðèâàòü êàê 6-ëåòíèé öèêë, à 3-ëåòíèé ïåðèîä (1988-1990
ãã.) êàê ïåðåâåðíóòûé öèêë.

Íà óðîâíå îòäåëüíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ âûÿâëÿåòñÿ, êðîìå òîãî,
íàëè÷èå öèêëè÷íîñòè â èõ ðàçâèòèè. Ó îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ
âîäîðîñëåé ïðåîáëàäàþò òðåõëåòíèå öèêëû (ðèñ. 6). Äëÿ öèàíî-
áàêòåðèé íåáûâàëûå âñïûøêè ðàçìíîæåíèÿ ðåãèñòðèðóþòñÿ ÷å-
ðåç 9-10 ëåò (1970, 1979, 1987).

Ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðè÷èíû ýòîãî ÿâëåíèÿ ïîêà íå ÿñíû.
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñóùåñòâóþò ïîïûòêè óñòàíîâèòü ïðè÷èí-

íî-ñëåäñòâåííûå ñâÿçè ìåæäó ðèòìàìè àáèîòè÷åñêîé è áèîòè÷åñ-
êîé ñðåäû. Âûäâèãàåòñÿ ãèïîòåçà î ñóùåñòâîâàíèè « áèîëîãè÷åñ-
êîãî ïåðèîäè÷åñêîãî çàêîíà» (Ñòåïàíåíêî, 1991), ñîãëàñíî êîòî-
ðîìó äèñêðåòíîñòü â ðåàãèðîâàíèè áèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåì íóæíà
äëÿ ïîâûøåíèÿ èõ ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê âíåøíèì âîçäåéñòâèÿì.
Âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü, ïîçâîëÿþùàÿ óëàâëèâàòü ñëàáûå èç-
ìåíåíèÿ âî âíåøíåé ñðåäå, äàåò îïðåäåëåííûì îðãàíèçìàì, ïîïó-
ëÿöèÿì è ñîîáùåñòâàì ïðåèìóùåñòâà â áîðüáå çà ñóùåñòâîâàíèå.

Ïîñòóëèðóåòñÿ ïîëîæåíèå (Ìàêñèìîâ, 1989), ÷òî ÿâëåíèÿ ïðè-
ðîäíîé öèêëè÷íîñòè ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà âñå áèîëîãè÷åñêèå ðå-
ñóðñû è äðóãèå ïðîöåññû â ïðèðîäå, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìíîãî-
ëåòíåé îáðàòèìîé èçìåí÷èâîñòüþ. Ðàçëè÷íûå âàðèàíòû ñî÷åòàíèÿ
öèêëè÷íîñòè ïðîòåêàþùèõ àáèîòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ñîçäàþò è ðàç-
íûå êîìáèíàöèè öèêëè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðèðîäíîãî ôîíà,
êîòîðûì ïîä÷èíÿþòñÿ ðèòìû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíûõ è
æèâîòíûõ ñîîáùåñòâ. Ïîâòîðÿåìîñòü âñïûøåê ðàçìíîæåíèÿ îðãà-
íèçìîâ ñâÿçàíà, ïðåæäå âñåãî, ñ öèêëè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ ñó-
ùåñòâîâàíèÿ ïîïóëÿöèé. Çàâèñèìîñòü êëèìàòè÷åñêîé èçìåí÷èâî-
ñòè îò öèêëîâ ñîëíå÷íîé àêòèâíîñòè è äðóãèõ êîñìè÷åñêèõ ôàêòî-
ðîâ ôîðìèðóåò è ñîîòâåòñòâóþùèå ðèòìû èçìåí÷èâîñòè â óñëîâè-
ÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíèçìîâ è ñîîáùåñòâ. Ïðîàíàëèçèðîâàâ ìíî-
ãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ â òå÷åíèå òåêóùåãî ñòîëåòèÿ äèíàìè-
êè ïîïóëÿöèé ðàñòåíèé, æèâîòíûõ è ïàòîãåííûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ, àâòîð ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî ìíîãîëåòíÿÿ ïîâòîðÿåìîñòü áèî-
ëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ïðîèñõîäèò áåç ÷åòêî ôèêñèðîâàííûõ èí-
òåðâàëîâ, íî îíà ñòàòèñòè÷åñêè áëèçêà ê êàêèì-òî ñðåäíèì âåëè-
÷èíàì. ×àñòî îáíàðóæèâàþòñÿ öèêëû â 3-5, 10-12 ëåò è äð.
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Èòàê, äëÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ õàðàêòåðíà ðàçíîãîäè÷íàÿ èçìåí÷è-
âîñòü èõ õàðàêòåðèñòèê. Ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â ìíîãîëåòíèõ êîëåáà-
íèÿõ ×Ê è áèîìàññû êàê ÔÌÑ â öåëîì, òàê è îòäåëüíûõ ïîïóëÿ-
öèé, ïðåæäå âñåãî öèàíîáàêòåðèé, â íåñõîäíîé ïî ãîäàì ïðîäóê-
òèâíîñòè ÔÌÑ, â ïåðåñòðîéêå âèäîâîé ñòðóêòóðû (ñóêöåññèÿõ) ÔÌÑ
â ñåçîííîì ïëàíå, â ìíîãîëåòíåé ïóëüñàöèè âíóòðèïî÷âåííûõ î÷à-
ãîâ ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ ôîòîòðîôîâ, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê èõ
âçðûâíîìó ðàçìíîæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.

Èçìåíåíèå äëèòåëüíîñòè âðåìåííîé øêàëû ïðè èçó÷åíèè äè-
íàìèêè ÔÌÑ ïîêàçûâàåò íàëè÷èå êîëåáàòåëüíûõ ðèòìîâ ×Ê è
áèîìàññû íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ íå òîëüêî â ìíîãîëåòíåì âàðèàíòå,
íî è ñåçîííîì, à òàêæå è ñóòî÷íîì.

3.2. Сезонная динамика

«Öâåòåíèå» ïî÷âû, êàê ïðàâèëî, íà÷èíàåòñÿ ðàííåé âåñíîé.
Îñîáåííî èíòåíñèâíî ïîâåðõíîñòíûå ãðóïïèðîâêè ôîòîòðîôîâ ðàç-
âèâàþòñÿ íà îçèìûõ ïîëÿõ ïîñëå ïîäêîðìêè ìèíåðàëüíûìè óäîá-
ðåíèÿìè (Øòèíà, 1959; Áàëåçèíà, 1965). Ñåçîííóþ äèíàìèêó ôî-
òîòðîôîâ â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ», ïîìèìî îçèìûõ ïîëåé, õîðîøî
èçó÷àòü íà ïîñåâàõ ìíîãîëåòíèõ òðàâ âòîðîãî ãîäà ïîëüçîâàíèÿ,
êîãäà òðàâîñòîé åùå ðàçðåæåííûé, à ïëîòíîñòü ïî÷âû äîñòàòî÷íî
âåëèêà. Òàê, â õîäå ñðàâíèòåëüíîãî îáñëåäîâàíèÿ ïëåíîê «öâåòå-
íèÿ» íà ïîëå îçèìîé ðæè è ïîëå êëåâåðà (1981 ã.) âûÿñíèëîñü, ÷òî
â òîì è äðóãîì ñëó÷àÿõ â íà÷àëå ìàÿ íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ
ñëàáûå, åäâà çàìåòíûå íåâîîðóæåííûì ãëàçîì ðàçðàñòàíèÿ, â êî-
òîðûõ ïðåîáëàäàþò îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è äèàòîìîâûå âîäî-
ðîñëè. Ñïóñòÿ íåñêîëüêî äíåé çàðàñòàíèå ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïðî-
èñõîäèò ïðè ó÷àñòèè Chlorhormidium nitens. Ïëîòíîñòü ïîïóëÿ-
öèé â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïîä êëåâåðîì ïðèìåðíî â ñåìü ðàç âûøå,
÷åì ïîä îçèìîé ðîæüþ (ðèñ. 11). Ðàçíèöà â ÷èñëåííîñòè êëåòîê
îáóñëîâëåíà ìàññîâûì ðàçâèòèåì õëîðîõîðìèäèóìà íà êëåâåðíîì
ïîëå. Ýòî âïîëíå ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî äàííîå ïîëå ñîäåð-
æèò êðóãëîãîäè÷íî äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî àçîòà, îáåñïå÷èâàþ-
ùåå ðàçìíîæåíèå íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé è ëó÷øèå óñëî-
âèÿ âëàæíîñòè ïîä ëèñòîâûì ïîêðîâîì.

Èç-çà ñèëüíîé çàñóõè ëåòîì íà îçèìîì ïîëå «öâåòåíèÿ» íå
áûëî ñîâñåì. Ê îñåíè îíî âîçîáíîâèëîñü, äîñòèãàÿ ïëîòíîñòè ïî-
ïóëÿöèé, êîòîðàÿ áûëà îòìå÷åíà â ìàå. Íåñìîòðÿ íà ðàçëè÷èå â
êîëè÷åñòâåííîì îòíîøåíèè, êðèâûå ñåçîííîé äèíàìèêè íà ðàç-
íûõ ïîëÿõ ñåâîîáîðîòà ïðàêòè÷åñêè ïàðàëëåëüíû, õîòÿ â îñåííèõ
ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ÔÌÑ ôîðìèðóþòñÿ ðàçíûìè ãðóïïèðîâêàìè
ôîòîòðîôîâ. ÔÌÑ êëåâåðíîãî ïîëÿ ñîäåðæèò âîäîðîñëè: çåëåíûå
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îäíîêëåòî÷íûå è íèò÷àòûå, äèà-
òîìîâûå, à òàêæå öèàíîáàêòåðèè.
ÔÌÑ îçèìîãî ïîëÿ èç-çà îñåííå-
ãî äåôèöèòà ìèíåðàëüíîãî àçîòà
óòðàòèëè ãðóïïèðîâêó íèò÷àòûõ
çåëåíûõ âîäîðîñëåé.

Â ñóõîé ãîä ìàêñèìóì ×Ê
ïðèõîäèëñÿ íà âåñåííèé ïåðèîä,
÷òî, êàê ïðàâèëî, íå õàðàêòåðíî
äëÿ òèïè÷íûõ ïî âëàæíîñòè ëåò,
ïîñêîëüêó ìàêñèìàëüíîãî îáè-
ëèÿ äîñòèãàþò îáû÷íî öèàíîáàê-
òåðèè, äàâàÿ ïîçäíåëåòíèé è
îñåííèé ïèêè ÷èñëåííîñòè, ïðå-
âûøàþùèå íåñêîëüêî ìèëëèîíîâ
êëåòîê íà 1 ñì2 (ðàçäåë 2.2). Íî
ëåòíÿÿ çàñóõà çàòîðìîçèëà îñåí-
íåå ðàçìíîæåíèå öèàíîáàêòåðèé, ïëîòíîñòü èõ êëåòîê â ïëåíêàõ
«öâåòåíèÿ» îñåíüþ äîñòèãàëà âñåãî ëèøü 80 òûñ. íà êëåâåðíîì
ïîëå è 42 òûñ./ñì2 – íà îçèìîì. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ äàííûìè
ëèòåðàòóðû, ñîãëàñíî êîòîðûì èíèöèàöèÿ «öâåòåíèÿ», âîçáóæäàå-
ìîãî öèàíîáàêòåðèÿìè, îïðåäåëÿåòñÿ óñëîâèÿìè âëàæíîñòè, ñêëà-
äûâàþùèìèñÿ â èþëå ìåñÿöå (Ðåçíèê, 1989; Ïàíêðàòîâà è äð.,
1991). Ïðè äîñòàòî÷íîì óâëàæíåíèè ïî÷âû â ýòîì ìåñÿöå ê êîíöó
ëåòà ñîçäàþòñÿ áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ìàññîâîãî ðàçìíîæå-
íèÿ öèàíîáàêòåðèé.

Ïèê ñåçîííîé ÷èñëåííîñòè ìîæåò ñäâèãàòüñÿ íà êîíåö ëåòà
(ðèñ. 12, 1 êðèâàÿ) èëè îñòàâàòü-
ñÿ ïîñòîÿííî âûñîêèì â òå÷åíèå
ëåòíèõ ìåñÿöåâ (ðèñ. 12, êðè-
âàÿ 2), à ïðè ýòîì â ïëåíêàõ
«öâåòåíèÿ» íàáëþäàåòñÿ àáñîëþò-
íîå äîìèíèðîâàíèå çåëåíûõ âî-
äîðîñëåé.

Â ãîäû, îñîáåííî áëàãîïðè-
ÿòíûå äëÿ ðàçâèòèÿ öèàíîáàêòå-
ðèé, íàïðèìåð, â 1987 ã., â õîäå
ñåçîííîé äèíàìèêè ôîòîòðîôîâ
ïðîèñõîäèò íåïðåðûâíîå óâåëè-
÷åíèå èõ ×Ê â ÔÌÑ âïëîòü äî
óõîäà ïî÷âû ïîä ñíåã, íåñìîòðÿ
íà òî, ÷òî «öâåòåíèå» ïî÷âû íà-
÷àëîñü ïîçäíî, òîëüêî â èþëå
(ðèñ. 13). Äëèòåëüíîå ðàçâèòèå

Рис. 11. Сезонная динамика чис-
ленности клеток фототрофов при «цве-
тении» почвы на клеверном (1) и ози-
мом (2) полях.
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Рис. 12. Сезонная динамика фото-
трофов при «цветении» почвы под ози-
мой рожью в годы достаточного увлаж-
нения (1 – 1982 г., 2 – 1983 г.).
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íàçåìíûõ ÔÌÑ íà íå ïå-
ðåïàõàííîé ïî÷âå ïðèâî-
äèò ê òîìó, ÷òî ïëîò-
íîñòü ïîïóëÿöèé â íèõ
äîñòèãàåò ìíîãèõ ìèë-
ëèîíîâ êëåòîê íà 1 ñì2

, è ìåæäó îòäåëüíûìè
ãðóïïàìè ôîòîòðîôîâ
âîçíèêàþò ñëîæíûå îò-
íîøåíèÿ, ÷òî ïðîÿâëÿ-
åòñÿ â ïðè÷óäëèâîì õîäå
ñóòî÷íîé äèíàìèêè ôî-
òîòðîôîâ (ðàçäåë 3.3,
3.4).

Êîãäà âñå ãðóïïû
ôîòîòðîôîâ èìåþò øàí-
ñû íà ìàññîâîå ðàçìíî-
æåíèå (1990), îòìå÷åíû

ñàìûå íåçíà÷èòåëüíûå ñåçîííûå êîëåáàíèÿ ×Ê (ìåíåå ÷åì â äâà
ðàçà) ïðè ïåðâîíà÷àëüíî âûñîêèõ ïîêàçàòåëÿõ îáèëèÿ ïîïóëÿöèé
(ñâûøå 2 ìëí. êëåòîê/ñì2). Õîòÿ ïðè îäíîé è òîé æå ×Ê â èþíå è
èþëå (ðèñ. 14) äîìèíàíòû ðàçëè÷àþòñÿ: çåëåíûå íèò÷àòûå – â èþíå
è áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè – â èþëå.

Ñåçîííûå âàðèàöèè êà÷åñòâåííî-êîëè÷åñòâåííîãî ñîñòàâà ôî-
òîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â çàâèñèìîñòè îò êîíêðåòíûõ óñëî-
âèé, ñêëàäûâàþùèõñÿ â ãîä íàáëþäåíèÿ, îòìå÷àþòñÿ è äëÿ ôèòî-
ïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ (Pujin et al., 1987; Solari, 1987; Tont, 1987).
Ïîêàçàíî, ÷òî èíòåíñèâíîñòü, äëèòåëüíîñòü è ïåðèîäè÷íîñòü «öâå-
òåíèÿ» âîäû êîëåáëþòñÿ â çàâèñèìîñòè îò ïðåîáëàäàþùèõ âèäîâ â

äàííîì ñåçîíå è êîíêðåòíûõ
îñîáåííîñòåé ñåçîíà.

Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ñå-
çîííîé äèíàìèêè ×Ê ôîòîòðî-
ôîâ ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû
íåò æåñòêî ðåãëàìåíòèðîâàí-
íûõ ñðîêîâ íàèâûñøåãî ðàñ-
öâåòà ïîïóëÿöèé. Ïèêè ×Ê
ïîäâèæíû è ëåãêî ñìåùàþò-
ñÿ â çàâèñèìîñòè îò êîíêðåò-
íûõ óñëîâèé. Ñåçîííûå êîëè-
÷åñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè
ÔÌÑ äèíàìè÷íû, îäèíàêîâûé
óðîâåíü ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé
â ðàçíûå ïåðèîäû îäíîãî è
òîãî æå âåãåòàöèîííîãî ñåçî-

Рис. 13. Динамика численности фототрофов
при «цветении» почвы с осенним доминировани-
ем цианобактерий.
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Рис. 14. Сезонная динамика фототро-
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íà ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷àåòñÿ. Îäíàêî ñåçîííûå ôëóêòóàöèè ×Ê
íå ñòîëü çíà÷èòåëüíû, êàê ïîãîäè÷íûå.

Ãîâîðÿ î ñåçîííîé äèíàìèêå îòäåëüíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ, ñëå-
äóåò îòìåòèòü, ÷òî èõ ïðèñóòñòâèå â íàçåìíûõ ÔÌÑ íå ïîñòîÿííî,
ñâÿçàíî ñ äèíàìèêîé áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, ñ èçìåíåíèÿìè ôóíê-
öèîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè â õîäå ñåçîííîé ñóêöåññèè
(ãëàâû 4 è 6). Ïîýòîìó ñåçîííàÿ äèíàìèêà ÔÌÑ íå ìîæåò ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ â îòðûâå îò ñåçîííîé ñóêöåññèè, êîãäà ðå÷ü èäåò óæå íå
òîëüêî è íå ñòîëüêî îá èçìåíåíèè ×Ê ïîïóëÿöèé, íî è îá èçìåíå-
íèè âèäîâîé ñòðóêòóðû ÔÌÑ. Èç ôîòîòðîôîâ, ôîðìèðóþùèõ ÔÌÑ
«öâåòåíèÿ» ïî÷âû, òîëüêî îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è äèàòîìîâûå
âîäîðîñëè âñòðå÷àþòñÿ â òå÷åíèå âñåãî ñåçîíà â ïîâåðõíîñòíûõ ðàç-
ðàñòàíèÿõ. Ðàçìíîæåíèå äðóãèõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïðèóðî-
÷åíî ê îïðåäåëåííûì ïåðèîäàì âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà. Ñðàâíåíèå
ñåçîííîé äèíàìèêè îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ è äèàòîìîâûõ âîäîðîñ-
ëåé (ðèñ. 15) ñ äèíàìèêîé ÔÌÑ â öåëîì (ðèñ. 14) ïîêàçûâàåò ðàç-
ëè÷íûé õàðàêòåð ñåçîííîé ôëóêòóàöèè ×Ê. Òàê, äëÿ äèàòîìîâûõ
âîäîðîñëåé ïèê èõ ÷èñëåííîñòè (200 òûñ. êëåòîê/ñì2) ïðèõîäèòñÿ
íà ìàé ñ ïîñëåäóþùèì ïîñëåäîâàòåëüíûì ñíèæåíèåì ×Ê äàííîé
ïîïóëÿöèè. ×Ê îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ íåçíà÷èòåëüíî âîçðàñòàåò
ñ ìàÿ ïî èþíü (ñ 700 äî 900 òûñ./ñì2), ñ ïîñëåäóþùèì îáâàëüíûì
ïàäåíèåì ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè ïî÷òè â 20 ðàç â èþëå. Òàêèì
îáðàçîì, äëÿ ïîïóëÿöèé îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé (çåëåíûõ è äè-
àòîìîâûõ) â èþëå è àâãóñòå îòìå÷àåòñÿ ìèíèìàëüíàÿ ×Ê. Äèíàìè-
êà ×Ê ÔÌÑ â îñíîâíîì íîñèò ñîâåðøåííî äðóãîé õàðàêòåð (ðèñ.
14). Ðàçíèöà â ìèíèìàëüíîé è ìàêñèìàëüíîé âñåãî îêîëî äâóõ ðàç
(2.0 è 3.9 ìëí. êëåòîê/ñì2 ñîîòâåòñòâåííî). Âîçðàñòàíèå îáùåé
×Ê ïðîèñõîäèò ïîñëåäîâàòåëüíî â òå÷åíèå âñåãî ñåçîíà îò ìàÿ ê
àâãóñòó.

Ñëåäîâàòåëüíî, èçó÷åíèå
äèíàìèêè ôîòîòðîôíûõ ïîïó-
ëÿöèé â íàçåìíûõ ÔÌÑ (èñ-
êëþ÷èòåëüíî íà îñíîâå èçìå-
íåíèÿ ×Ê) íå ðàñêðûâàåò õà-
ðàêòåð ñâÿçåé, êîòîðûå âîçíè-
êàþò ìåæäó ôîòîòðîôàìè â
ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ è ðàç-
âèòèÿ ÔÌÑ. Îñîáåííîñòè ïî-
âåäåíèÿ îòäåëüíûõ ãðóïï ôî-
òîòðîôîâ, âðåìÿ èõ ãåíåðàöèè
â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ, âêëàä
îòäåëüíûõ ãðóïï â ïðîäóêöè-
îííûé ïðîöåññ âñêðûâàþòñÿ â
õîäå èçó÷åíèÿ èõ ñóòî÷íîé äè-
íàìèêè.

Рис. 15. Сезонная динамика числен-
ности клеток одноклеточных зеленых (1) и
диатомовых (2) водорослей.
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3.3. Суточная динамика

Íàáëþäåíèÿ, ïðîâåäåííûå íàä ïî÷âåííûìè âîäîðîñëÿìè è öè-
àíîáàêòåðèÿìè â ïî÷âàõ ðàçëè÷íûõ êëèìàòè÷åñêèõ çîí, äîêàçàëè
íàëè÷èå ñóòî÷íîé äèíàìèêè â èõ ðàçâèòèè (Äîìðà÷åâà, 1972, 1974,
1975; Ìàðêîâà, 1976; Êàáèðîâ, 1978). Ãëàâíûì ôàêòîðîì, îïðå-
äåëÿþùèì õàðàêòåð ñóòî÷íîé äèíàìèêè âíóòðèïî÷âåííûõ ãðóïïè-
ðîâîê ôîòîòðîôîâ â çàñóøëèâûé ïåðèîä, ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå âëàãè.
Â ýòî âðåìÿ ñâÿçü ìåæäó ×Ê âîäîðîñëåé è âëàæíîñòüþ ïî÷âû íî-
ñèò ïðÿìîëèíåéíûé õàðàêòåð. Îäíàêî êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè,
ðàâíûé 0.64, ïîêàçûâàåò, ÷òî âëàæíîñòü ïî÷âû – íå åäèíñòâåííàÿ
ïðè÷èíà, ðåãóëèðóþùàÿ öèêë ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ (Äîìðà÷åâà,
1974). Â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîãî âûñîêîãî óâëàæíåíèÿ, ÷òî íàáëþ-
äàåòñÿ ïðè åæåäíåâíûõ äîæäÿõ, õàðàêòåð ñâÿçè ìåæäó ×Ê è âëàæ-
íîñòüþ ìåíÿåòñÿ. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ýòèìè âåëè÷èíàìè íîñèò íå
ïðÿìîëèíåéíûé, à ïàðàáîëè÷åñêèé õàðàêòåð ñ êîýôôèöèåíòîì êîð-
ðåëÿöèè âñåãî 0.34. Ïðè ëèâíåâûõ äîæäÿõ äàæå ìîæåò óñòàíî-
âèòüñÿ îòðèöàòåëüíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ×Ê è âëàæíîñòüþ. Âî
âñåõ îáñóæäàåìûõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìû ðàáîòàëè ñ âíóòðèïî÷âåííû-
ìè ãðóïïèðîâêàìè ôîòîòðîôîâ ïðè åæåñóòî÷íûì îïðåäåëåíèè èõ
÷èñëåííîñòè è áèîìàññû (ïðîäîëæèòåëüíîñòü îïûòîâ îò äâóõ íå-
äåëü äî ìåñÿöà), íå áûëà îòìå÷åíà ÿâíàÿ çàâèñèìîñòü â ðàçâèòèè
âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ îò òåìïåðàòóðû. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè-
÷èíîé ñóòî÷íûõ êîëåáàíèé ×Ê ìîãóò áûòü ôàêòîðû âíóòðèïîïóëÿ-
öèîííûõ è ìåæïîïóëÿöèîííûõ âçàèìîîòíîøåíèé îðãàíèçìîâ. Ñòå-
ïåíü èõ âûðàæåííîñòè è îïðåäåëÿåò âåëè÷èíó ñóòî÷íûõ àìïëèòóä
êîëåáàíèé ×Ê è áèîìàññû.

Ïîÿâëåíèå «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íàïðÿìóþ ñâÿçàíî ñ îïðåäåëåí-
íîé âëàæíîñòüþ ïî÷âû è âëàæíîñòüþ àòìîñôåðíîãî âîçäóõà, íî
ðàçâèòèå è ñóòî÷íàÿ äèíàìèêà ôîòîòðîôîâ â íàçåìíûõ ÔÌÑ òàê-
æå íîñÿò áîëåå ñëîæíûé õàðàêòåð, ÷åì ïðÿìàÿ çàâèñèìîñòü îò
âëàãè. Íàïðèìåð, íà÷àëî «öâåòåíèÿ» ïîä îäíèìè è òåìè æå ñåëü-
ñêîõîçÿéñòâåííûìè êóëüòóðàìè ìîæåò ðàçëè÷àòüñÿ íà íåñêîëüêî
ñóòîê â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáîâ îáðàáîòêè ïî÷âû è âíîñèìûõ â
ïî÷âó óäîáðåíèé. Òàê, ïëîñêîðåçíàÿ îáðàáîòêà ïî÷âû, ïðè êîòî-
ðîé íàáëþäàåòñÿ åå áóëüøåå óïëîòíåíèå ïî ñðàâíåíèþ ñî âñïàø-
êîé, ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíîé áîëåå ðàííåãî è áîëåå ìîùíîãî ðàçâè-
òèÿ ïëåíîê «öâåòåíèÿ». Ïðèìåíåíèå óäîáðåíèé, îáåñïå÷èâàþùåå
ðàçëè÷íóþ ñòåïåíü íàñûùåííîñòè ïî÷âû ýëåìåíòàìè ïèòàíèÿ, òîæå
ïðèâîäèò ê ðàçíîâðåìåííîñòè â ïîÿâëåíèè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû.
Íàèáîëåå ïîçäíèå ñðîêè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ñâîéñòâåííû âàðèàí-
òàì ïîëåâûõ îïûòîâ, ãäå íå ïðèìåíÿëèñü óäîáðåíèÿ. Â òî æå âðå-
ìÿ âíåñåíèå â ïî÷âó èçâåñòè, àçîòà è ôîñôîðà è íàâîçà ñîâìåñòíî ñ
ìèíåðàëüíûìè óäîáðåíèÿìè óñêîðÿåò ñðîêè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû
(Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).



97

Âàðèàíòû ñóòî÷íîé äè-
íàìèêè ÔÌÑ ìîãóò áûòü
ðàçëè÷íû.

Ðàññìîòðèì ïðèìåð
ðàçâèòèÿ ÔÌÑ â ìàå íà
ïî÷âå ïîä îçèìîé ðîæüþ,
êîãäà åæåñóòî÷íûå îïðåäå-
ëåíèÿ ×Ê â íàçåìíûõ ðàç-
ðàñòàíèÿõ ïðîâîäèëè â òå-
÷åíèå íåäåëè ñ 11 ïî 17
÷èñëî (ðèñ. 16).

Â ýòèõ íàçåìíûõ ðàç-
ðàñòàíèÿõ ïðåîáëàäàëè îä-
íîêëåòî÷íûå çåëåíûå âîäî-
ðîñëè èç ðîäîâ Chlorella è
Chlamydomonas, à òàêæå â
î÷åíü íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâàõ âñòðå÷àëèñü äèàòîìåè. Ïëîòíîñòü
êëåòîê â èññëåäóåìûé ïåðèîä êîëåáàëàñü îò 130 äî 620 òûñ./ñì2.
Âëàæíîñòü ïî÷âû áûëà äîñòàòî÷íî âûñîêîé – îò 39 äî 59% îò ï.â.
Â òî æå âðåìÿ ïåðèîäû ìàêñèìàëüíîé âëàæíîñòè ïî÷âû íå ñîâïà-
äàëè ñ ìàêñèìàëüíîé ×Ê. Äèíàìèêà ×Ê èìåëà ñëåäóþùèé õàðàê-
òåð. Ñ ïåðâîãî ïî âòîðîé äåíü îïðåäåëåíèÿ ×Ê âûðîñëà â 1,5 ðàçà,
çàòåì ïðîèñõîäèëî åå ñíèæåíèå â 1.8. Íà ýòîì óðîâíå ×Ê äåðæà-
ëàñü â òå÷åíèå ñóòîê, çàòåì ñòðåìèòåëüíî ïàäàëà â äâà ñ ëèøíèì
ðàçà è ñòàáèëèçèðîâàëàñü íà ýòîì íèçêîì óðîâíå. Ñëåäîâàòåëüíî,
âûÿâëåí õàðàêòåð åæåñóòî÷íîé äèíàìèêè ñî ñëàáûìè îñöèëëÿöèÿ-
ìè, ñ ïîñòåïåííûì ïàäåíèåì ×Ê (çà íåäåëþ – ïî÷òè â ïÿòü ðàç ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïåðâîíà÷àëüíîé ïëîòíîñòüþ êëåòîê). È âñå ýòî ñîïðÿ-
ãàëîñü ñ óñòîé÷èâîé ïîâûøåííîé âëàæíîñòüþ ïî÷âû è ñòàáèëüíîé
òåìïåðàòóðîé. Ïðÿìîå ìèêðîñêîïèðîâàíèå ïëåíîê â äàííûé ïåðè-
îä âûÿâèëî çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ïðîñòåéøèõ, ïðåèìóùåñòâåí-
íî àìåá, òåëà êîòîðûõ áûëè íàáèòû êëåòêàìè âîäîðîñëåé, è ñ
òðîôè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ êîòîðûõ, âèäèìî, ñâÿçàíû äåãðàäàöèÿ è
ïîëíàÿ ýëèìèíàöèÿ ÔÌÑ âñåãî çà îäíó íåäåëþ.

Ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» íàñòîëüêî ìàëà,
÷òî ýòî ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷àåò âîçíèêíîâåíèå êàêèõ áû òî íè
áûëî êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé ìåæäó ñàìèìè ôîòîòðîôàìè. Ïî-
ýòîìó ïðåññ õèùíèêîâ âïîëíå ìîæåò áûòü ãëàâíîé ïðè÷èíîé íåóñ-
òîé÷èâîñòè ñëàáî ðàçâèòûõ ÔÌÑ. Ñëåäîâàòåëüíî, â ñóòî÷íîé äè-
íàìèêå ôîòîòðîôîâ âîçìîæíû ñèòóàöèè, êîãäà äàæå áëàãîïðèÿò-
íûå êëèìàòè÷åñêèå ôàêòîðû (âëàæíîñòü è òåìïåðàòóðà) íå ñïî-
ñîáñòâóþò ñòàáèëèçàöèè ÔÌÑ íà âûñîêîì óðîâíå ×Ê, åñëè îñíîâó
ïîïóëÿöèé ñîñòàâëÿþò ëåãêî ïåðåâàðèâàåìûå âèäû, ðàçìíîæåíèå
êîòîðûõ íà ïîâåðõíîñòè ñîâïàäàåò ñ ïèêîì ðàçìíîæåíèÿ áåñïîç-
âîíî÷íûõ.

Рис. 16. Ежесуточная динамика числен-
ности клеток при «цветении» почвы в мае.
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Ñâîåîáðàçèå äèíàìè÷åñêîé êðèâîé ×Ê (ðèñ. 16) ñîñòîèò è â
òîì, ÷òî ÷åðåç òî÷êó, ïðèõîäÿùóþñÿ íà 14 ìàÿ, ìîæíî ïðîâåñòè
îñü ñèììåòðèè, ïðè ýòîì ïîëîâèíêè êðèâîé ïðåäñòàâëÿþò îáðàò-
íîå çåðêàëüíîå îòîáðàæåíèå. Îäíîìó ÿâíîìó ïèêó (12 ìàÿ) ñîîò-
âåòñòâóåò îäèí ÿâíûé ïðîâàë (15 ìàÿ).

Äðóãîé ïðèìåð åæåñóòî÷íîé äèíàìèêè ÔÌÑ ìû ðàññìàòðèâà-
åì íà îñíîâå ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé, ñôîðìèðîâàâøèõ ìîùíûå
ðàçðàñòàíèÿ, êîòîðûå ñòàáèëüíî ñóùåñòâîâàëè áîëåå äâóõ ìåñÿöåâ
(ñ àâãóñòà ïî îêòÿáðü) íà ïîëÿõ ïîä êóëüòóðàìè îâñà è ÿ÷ìåíÿ, à
ïîçäíåå – ïî ñòåðíå äàííûõ çëàêîâ. Èçó÷àëè äèíàìèêó êàê ÔÌÑ â
öåëîì, òàê è îòäåëüíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ â òå÷åíèå äâóõ íåäåëü â
ñåíòÿáðå. Â ïåðèîä íàáëþäåíèé âëàæíîñòü âîçäóõà êîëåáàëàñü îò
80 äî 100%, à âëàæíîñòü ïî÷âû áûëà áëèçêà ê ïîëíîé âëàãîåìêî-
ñòè. Òåìïåðàòóðà âîçäóõà êîëåáàëàñü îò +3 äî +11 °Ñ. Ïîñåâû ñåëü-
ñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð áûëè ïðîèçâîäñòâåííûå, ðàñïîëàãàëèñü
íà ðÿäîì ðàñïîëîæåííûõ ïîëÿõ, ïðèìåíÿëèñü îäèíàêîâûå äîçû
îðãàíè÷åñêèõ è ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé è îäèíàêîâûé ñïîñîá îá-
ðàáîòêè ïî÷âû. Îäíàêî äèíàìèêà ôîòîòðîôîâ íà ïîëÿõ ðàçëè÷íà.
Íåçàâèñèìîñòü ðàçâèòèÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â ðàçíûõ
ÔÌÑ ïðîÿâëÿåòñÿ â îòñóòñòâèè ñèíõðîíèçàöèè ðèòìîâ ðàçìíîæå-
íèÿ êëåòîê â íàçåìíûõ ïîïóëÿöèÿõ (ðèñ. 17) íà ðàçíûõ ïîëÿõ. Â
òî æå âðåìÿ ðåçêèå êîëåáàíèÿ ×Ê â ïðåäåëàõ ñóòîê íàáëþäàþòñÿ â
îáîèõ ñëó÷àÿõ. Ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé â ÔÌÑ ÷ðåçâû÷àéíî âåëèêà,
äîõîäÿ äî ìàêñèìàëüíûõ ïîêàçàòåëåé â 30-40 ìëí. êëåòîê/ñì2. ÔÌÑ
ñôîðìèðîâàíû ðàçíîîáðàçíûìè ãðóïïàìè ôîòîòðîôîâ. Äîìèíèðó-
þùàÿ ïîïóëÿöèÿ (Cylindrospermum licheniforme) èìååò ñëîæíûé
æèçíåííûé öèêë (ðàçäåë 3.4).

Рис. 17. Ежесуточная динамика численности клеток фототрофных микроор-
ганизмов при «цветении» почвы на овсяном (1) и ячменном (2) полях.
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Êðîìå ôîòîòðîôîâ, â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ îáíàðóæèâàëèñü
ìíîãî÷èñëåííûå ïðåäñòàâèòåëè äðóãîé ìèêðî- è ìåçîáèîòû, â ÷àñ-
òíîñòè, ïðîñòåéøèå (àìåáû), íåìàòîäû. Î÷åíü ìíîãî ñïîð è ãèôîâ
ãðèáîâ, ïðåèìóùåñòâåííî èç ðîäà Fusarium. Âåðîÿòíî, ìíîãèå àëü-
ãîôàãè, òàêèå êàê êëåùè è êîëëåìáîëû, ìîãëè ìèãðèðîâàòü èç
ïëåíîê «öâåòåíèÿ» ïðè îòáîðå ïðîá è òðàíñïîðòèðîâêå èõ â ëàáî-
ðàòîðèþ. Ïåðåïëåòåíèå íèòåé â ÔÌÑ ñîçäàëî ìíîãîðÿäíîå ñîîá-
ùåñòâî, íàñòîëüêî ïðî÷íîå, ÷òî ðàçðóøèòü åãî ìåõàíè÷åñêè óäà-
ëîñü òîëüêî ïðè ìíîãîêðàòíîì ïðîòèðàíèè ïëåíîê ÷åðåç ñèòî ñ
ïîìîùüþ ðåçèíîâîãî ïåñòèêà. Òåì íå ìåíåå, äàæå â òàêèõ ñëîæíî
ñòðóêòóðèðîâàííûõ ÔÌÑ ñîõðàíÿëñÿ ôëóêòóàöèîííûé ðèòì ðàç-
âèòèÿ ïîïóëÿöèé. Â òå÷åíèå ñóòîê ×Ê â ÔÌÑ ïîä îâñîì âîçðàñòà-
ëà â 1.4-3.0, ïîä ÿ÷ìåíåì – â 2.3-5.7 ðàç. Àíàëîãè÷íî ìåíÿëèñü è
ïîêàçàòåëè áèîìàññû â òå÷åíèå ñóòîê ïîä îáåèìè êóëüòóðàìè – â
1.5-2.5 ðàçà. Ïîëó÷åííûå ñâåäåíèÿ ñîãëàñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè,
âûÿâëåííûìè äëÿ íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé â òóíäðå, ãäå áûëî óñòà-
íîâëåíî, ÷òî ïðè íàðàñòàíèè è ïàäåíèè ×Ê â òå÷åíèå îäíîãî-òðåõ
äíåé êîëè÷åñòâî âîäîðîñëåé ìåíÿåòñÿ â äâà-òðè ðàçà è áîëåå (Ïåð-
ìèíîâà, 1980). Ïðè ýòîì êîýôôèöèåíò âàðüèðîâàíèÿ ×Ê âî âðåìå-
íè (21-24%) ñóùåñòâåííî áîëüøå, ÷åì êîýôôèöèåíò âàðüèðîâàíèÿ
ýòîãî ïîêàçàòåëÿ â ïðîñòðàíñòâå (3-12%) â ñìåøàííûõ îáðàçöàõ
(Ïåðìèíîâà è äð., 1982). Èõ òùàòåëüíîå ïðèãîòîâëåíèå èñêëþ÷à-
åò âåðîÿòíîñòü ïðîñòðàíñòâåííîé íåîäíîðîäíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè
ôîòîòðîôîâ ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ïîýòîìó íàëè÷èå ñóòî÷íûõ êî-
ëåáàíèé ×Ê è áèîìàññû ôîòîòðîôîâ – íå àðòåôàêò, à äåéñòâèòåëü-
íîñòü.

Ðàñïîëàãàÿ èíôîðìàöèåé î ñóòî÷íîé äèíàìèêå íàçåìíûõ ïî-
ïóëÿöèé, ìîæíî îïðåäåëèòü âðåìÿ èõ ãåíåðàöèé, à òàêæå óäåëü-
íóþ ñêîðîñòü ðîñòà îòäåëüíûõ ãðóïïèðîâîê.

Äëÿ îðèåíòèðîâî÷íîãî âû÷èñëåíèÿ âðåìåíè ãåíåðàöèè ðàçëè÷-
íûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ áåç ó÷åòà èõ âûåäàíèÿ è åñòåñòâåííîãî îò-
ìèðàíèÿ èñïîëüçîâàëè ôîðìóëó, íàèáîëåå øèðîêî ïðèìåíÿåìóþ
äëÿ ðàñ÷åòà âðåìåíè ãåíåðàöèè áàêòåðèé, ïðîñòåéøèõ, âîäîðîñ-
ëåé:

 g = 
12

12

xlgxlg
)tt(2lg

−
−

,

ãäå g – âðåìÿ ãåíåðàöèè, ÷; lg 2 – êîýôôèöèåíò, ñîîòâåòñòâóþùèé
óäâîåíèþ ÷èñëåííîñòè îðãàíèçìîâ; X

2
 è X

1 
– êîíöåíòðàöèÿ îðãà-

íèçìîâ â ìîìåíòû âðåìåíè t
2
 è t

1
 ñîîòâåòñòâåííî.

Ïðîâåäåííûå ðàñ÷åòû ïîêàçûâàþò (òàáë. 24), ÷òî óäâîåíèå ×Ê
â íàçåìíûõ ïîïóëÿöèÿõ âñåõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ ïðè áëàãîïðèÿò-
íûõ óñëîâèÿõ â ïðèðîäå ìîæåò ïðîèñõîäèòü â ïðåäåëàõ ñóòîê è
áûñòðåå.
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Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé â íàçåìíûõ ðàçðàñ-
òàíèÿõ õàðàêòåðíî ïîñòîÿííîå îáíîâëåíèå îñîáåé è, ñëåäîâàòåëü-
íî, âåëè÷èíà ïðîäóöèðóåìîé èìè áèîìàññû â ïåðèîäû «öâåòåíèÿ»
íåîäíîêðàòíî îáíîâëÿåòñÿ è ìîæåò ìíîãîêðàòíî ïðåâîñõîäèòü òå
âåëè÷èíû, êîòîðûå ðåãèñòðèðóþòñÿ ïðè îäíîðàçîâûõ ñúåìêàõ.

Âðåìÿ ãåíåðàöèè ôîòîòðîôîâ â íàçåìíûõ ÔÌÑ îêàçûâàåòñÿ
ìåíüøèì ïî ñðàâíåíèþ ñ äèôôóçíûìè âíóòðèïî÷âåííûìè êîìï-
ëåêñàìè â ýòîé æå ïî÷âå, ãäå îíî ñîñòàâëÿåò 11-60 ÷ ïðè áëàãîïðè-
ÿòíûõ óñëîâèÿõ (Äîìðà÷åâà, 1974).

Åùå ðàç ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýòè ðàñ÷åòû ïðèáëèçèòåëüíû,
òàê êàê íå ó÷èòûâàþò ýëèìèíàöèþ ïîïóëÿöèé âñëåäñòâèå ðàçëè÷-
íûõ ïðè÷èí. Íî äàæå â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè î÷åâèäíî, ÷òî â òå÷å-
íèå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà â íàçåìíûõ ÔÌÑ ïðîèñõîäèò ïîñòîÿí-
íàÿ ñìåíà ãåíåðàöèé, è ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ïîïóëÿöèè
íåîäíîêðàòíî íàõîäÿòñÿ â ýêñïîíåíöèàëüíîé ñòàäèè ðîñòà. Òàêèå
ïåðèîäû, êîòîðûå ìîæíî âû÷èñëèòü ïî ïèêàì ×Ê ïðè åæåäíåâ-
íîì èõ îïðåäåëåíèè, ñóùåñòâåííû äëÿ îïðåäåëåíèÿ áèîòè÷åñêîãî
ïîòåíöèàëà ôîòîòðîôîâ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ. Â îòñóòñòâèå ëè-
ìèòèðóþùèõ ôàêòîðîâ âðîæäåííóþ ñïîñîáíîñòü ðàçíûõ ïîïóëÿ-
öèé ê óâåëè÷åíèþ ÷èñëåííîñòè îïðåäåëÿþò êàê åå áèîòè÷åñêèé
ïîòåíöèàë. Â ìàòåìàòè÷åñêèõ òåðìèíàõ ïðåäñòàâëåíèå î áèîòè-
÷åñêîì ïîòåíöèàëå âûðàæàåòñÿ ïàðàìåòðîì λ, ïðåäñòàâëÿþùèì
óäåëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà (Îäóì, 1986), êîòîðûé âû÷èñëÿåòñÿ ïî
ôîðìóëå:

λ = 
12

12

tt
xlnxln

−
−

,

ãäå λ – óäåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà; õ
2
 è õ

1
 – êîíöåíòðàöèÿ îðãàíèç-

ìîâ â êîíå÷íûé è íà÷àëüíûé ìîìåíòû îïðåäåëåíèÿ; t
2
 è t

1
 – êî-

íå÷íûé è íà÷àëüíûé ìîìåíòû âðåìåíè.
Ïðè âû÷èñëåíèè óäåëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà ïî÷âåííûõ áàêòå-

ðèé íà îñíîâå åæåñóòî÷íûõ îïðåäåëåíèé èõ ÷èñëåííîñòè áûëî ïî-
êàçàíî, ÷òî óäåëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà áàêòåðèàëüíûõ ïîïóëÿöèé
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñðåäíþþ ñêîðîñòü ðîñòà îòäåëüíûõ âè-
äîâ áàêòåðèé, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ýòîé ïîïóëÿöèè (Òåí Õàê Ìóí,
Êðûñàíîâà, 1979).

Таблица 24
Время генерации фототрофов при «цветении» почвы

Водоросли Группы 
фототрофов одноклеточные 

зеленые 
нитчатые 
зеленые диатомовые 

Циано-
бактерии 

Время генерации, ч 6.5-24.8 15.0-26.2 16.7-24. 0 10.0-15.6 
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Ýêñòðàïîëèðóÿ ýòî ïîëîæåíèå íà ïîïóëÿöèè ïî÷âåííûõ ôîòî-
òðîôîâ, â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íå áûëî âîçìîæíîñòè òî÷íî îïðåäå-
ëèòü âèä ó÷èòûâàåìîãî ìèêðîîðãàíèçìà, âû÷èñëÿëè λ äëÿ îòäåëü-
íûõ ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ ãðóïï (òàáë. 25). Îêàçàëîñü, ÷òî ìàê-
ñèìàëüíûå ïîêàçàòåëè óäåëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà çà ñóòêè õàðàê-
òåðíû äëÿ öèàíîáàêòåðèé.

Таблица 25
Удельная скорость роста популяций фототрофов

при «цветении» почвы

Водоросли Группы 
фототрофов одноклеточные 

зеленые 
нитчатые 
зеленые диатомовые 

Цианобактерии 

λ (сутки–1) 1.40 1.44 1.57 1.66 

Ìèíèìàëüíîå âðåìÿ ãåíåðàöèè è ìàêñèìàëüíàÿ óäåëüíàÿ ñêî-
ðîñòü ðîñòà îáúÿñíÿþò ôåíîìåí àáñîëþòíîãî äîìèíèðîâàíèÿ öèà-
íîáàêòåðèé â îñåííèõ ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû è èõ ñïîñîáíîñòü
äî ïðåäåëà íàñûùàòü áèîòîïû.

Äèíàìè÷åñêèé õàðàêòåð ðàçâèòèÿ ÔÌÑ ñâÿçàí íå òîëüêî ñ
àáèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè. Òàê, ïðîâåäåííûé êîððåëÿöèîííûé
àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî â ÔÌÑ, ðàçâèâàþùèõñÿ ïîä îâñîì, çàâèñè-
ìîñòü ×Ê îò òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè îïèñûâàåòñÿ ñëåäóþùèì
óðàâíåíèåì ðåãðåññèè: Y

1 
= 0.14X

1
 + 19.4 ; ãäå Y

1
 – ÷èñëåííîñòü

êëåòîê; Õ
1
 – òåìïåðàòóðà âîçäóõà; r

1 
= 0.064.

Y
2
 = 1.45X

2 
+ 97.3, ãäå Õ

2
 – âëàæíîñòü âîçäóõà; r

2
 = 0.243.

Â ïëåíêàõ, ðàçâèâàþùèõñÿ ïîä ÿ÷ìåíåì, ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü
òàêæå î÷åíü ñëàáà. Ìåæäó ×Ê êëåòîê è âëàæíîñòüþ âîçäóõà êîýô-
ôèöèåíò êîððåëÿöèè ðàâåí âñåãî 0.109. Êîãäà äîæäè øëè åæå-
äíåâíî, ýòî îáåñïå÷èâàëî ïîñòîÿííîå ïîñòóïëåíèå êàïåëüíîæèä-
êîé âëàãè íà ïëåíêè, âîäà çàñòàèâàëàñü íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, â
åå óãëóáëåíèÿõ è íåïîñðåäñòâåííî íà ñàìèõ ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ».
Âñëåäñòâèå ýòîãî âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè â ñâîåì ðàçâèòèè íå
ëèìèòèðîâàëèñü âîäîé. Òåìïåðàòóðà âîçäóõà, õîòÿ è áûëà íèçêîé,
âñå-òàêè îáåñïå÷èâàëà è äåëåíèå êëåòîê, è ñîõðàíåíèå òàêèõ ôóí-
êöèé ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé, êàê ôîòîñèíòåç è àçîòôèêñàöèÿ,
÷òî áûëî îáíàðóæåíî èíñòðóìåíòàëüíûìè ìåòîäàìè (Ïàíêðàòîâà
è äð., 1989). Ñëåäîâàòåëüíî, òå ôëóêòóàöèè, êîòîðûå îáíàðóæèâà-
þòñÿ ïðè åæåñóòî÷íûõ îïðåäåëåíèÿõ ×Ê (ðèñ. 20), âûçâàíû âíóò-
ðèöåíîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè: àêòèâíîñòüþ õèùíèêîâ, ìåæïîïó-
ëÿöèîííîé è âíóòðèïîïóëÿöèîííîé êîíêóðåíöèåé, öèêëè÷íîñòüþ
â ðàçâèòèè îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé, èìåþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêè ðàç-
íîêà÷åñòâåííûå êëåòêè. Â îòëè÷èå îò ìåæãîäè÷íîé è ñåçîííîé
äèíàìèêè, êîëåáàòåëüíûé ðåæèì ñóùåñòâîâàíèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ
â ìåæñóòî÷íîì ðåæèìå îïðåäåëåíèÿ ÿâíî èìååò àâòîãåííûé õà-
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ðàêòåð, ïðè÷èíû êîòîðîãî âñêðûâàþòñÿ ïðè èçó÷åíèè äèíàìèêè
îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé è òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé ïî÷âåííûõ ôîòîòðî-
ôîâ. Êñòàòè, èç ãèäðîáèîëîãèè èçâåñòíû ñóòî÷íûå ôëóêòóàöèè â
áèîëîãèè âîäîðîñëåâûõ êëåòîê, ìíîãèå èç êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ ýí-
äîãåííûìè. Òàêîé öèêëè÷íîñòè ïîä÷èíåíû êëåòî÷íîå äåëåíèå,
ôîòîñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü, ïîãëîùåíèå áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ
(Ñîëîâüåâà, ×óðáàíîâà, 1980; Stevenson, Peterson, 1991). Ýòè ðèò-
ìû ãàðàíòèðóþò îïòèìàëüíîå ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå êëåòêè
â óñëîâèÿõ ñðåäû, èçìåíÿþùåéñÿ ñ ïåðèîäîì 24 ÷. Ïîñêîëüêó íå ó
âñåõ âèäîâ ðèòìû îäèíàêîâû, ýòî ìîæåò áûòü ìåõàíèçìîì, ñíè-
æàþùèì èíòåíñèâíîñòü ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè (Chisholm, 1981;
Sweeney, 1983).

Ñëåäîâàòåëüíî, åæåñóòî÷íûé ó÷åò ×Ê â íàçåìíûõ ÔÌÑ äîêà-
çàë íàëè÷èå äîñòîâåðíûõ ôëóêòóàöèé, ñâÿçàííûõ êàê ñ àáèîòè-
÷åñêèìè, òàê è ñ âíóòðèöåíîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè. Ïîïóëÿöèè
ôîòîòðîôîâ ðàçíûõ ýêîëîãî-ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ñóùåñòâóþò â
ðàçëè÷íîì ðåæèìå, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ è âî âðåìåíè ãåíåðàöèè, è â
óäåëüíûõ ñêîðîñòÿõ ðîñòà. Ýòî îáóñëîâëèâàåò âêëàä êàæäîé ãðóï-
ïû â îáùåå ñëîæåíèå ÔÌÑ. Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò îñîáåí-
íîñòè æèçíåííûõ öèêëîâ äîìèíàíòîâ – ýäèôèêàòîðîâ ñîîáùåñòâ.

3.4. Динамика Cylindrospermum licheniforme
как эдификатора микробных комплексов

Ñðåäè ñîòåí òûñÿ÷ âèäîâ îðãàíèçìîâ, íàñåëÿþùèõ ðàçëè÷íûå
àðåàëû ïëàíåòû, îñîáóþ ðîëü èãðàþò òå, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ ýäè-
ôèêàòîðàìè ñîîáùåñòâ, çàíèìàÿ äîìèíèðóþùåå ïîëîæåíèå è îï-
ðåäåëÿÿ âîçìîæíîñòü ðàçâèòèÿ è ñóùåñòâîâàíèÿ äðóãèõ îðãàíèç-
ìîâ. Â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ ìèêðîôîòîòðîôîâ, â ÷àñòíîñòè,
îñîáàÿ ðîëü îòäåëüíûõ âèäîâ çàêðåïëåíà äàæå â íàçâàíèè öåíî-
çîâ, íàïðèìåð, íîñòîêî-ñöèòîíåìîâûå, ôîðìèäèåâûå, ìèêðîêîëå-
âî-ôîðìèäèåâûå, íîñòîêî-øèçîòðèêñîâûå, õëîðõîðìèäèåâî-ìåçî-
òåíèåâûå è ò.ä. Èç ñîòåí âèäîâ ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàê-
òåðèé ëèøü äåñÿòêè îïèñàíû êàê âèäû, èãðàþùèå îñíîâîïîëàãà-
þùóþ ðîëü â ñîçäàíèè íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîáîöåíîçîâ.
Ïîíÿòåí èíòåðåñ, ïðîÿâëÿåìûé àëüãîëîãàìè è ìèêðîáèîëîãàìè ê
èçó÷åíèþ æèçíåííîãî öèêëà, îñîáåííîñòåé ðàçâèòèÿ, ýêîëîãèè
ïîäîáíûõ ïîïóëÿöèé. Â êà÷åñòâå ïîêàçàòåëÿ ïðèñïîñîáëåííîñòè
ïîïóëÿöèè âîäîðîñëåé ê îïðåäåëåííûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ
èñïîëüçóþò äàííûå î æèçíåñïîñîáíîñòè âõîäÿùèõ â åå ñîñòàâ îñî-
áåé, îïðåäåëÿåìûõ ïî îáùåìó èõ ãàáèòóñó è ñïåöèàëüíûìè ìåòî-
äàìè îöåíêè æèçíåííîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòîê. Èíòåãðàëüíûì ïðè-
çíàêîì, îòðàæàþùèì áèîëîãè÷åñêèå ñâîéñòâà âèäà, ìîæíî ñ÷è-
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òàòü îñîáåííîñòè åãî æèçíåííîé ñòðàòåãèè, âîñïðèíèìàåìîé êàê
ñîâîêóïíîñòü ñïîñîáîâ, ëèíèé ïîâåäåíèÿ, âåäóùèõ ê âûïîëíåíèþ
ãëàâíîé öåëè æèâîãî – ñàìîïîääåðæàíèå è âîñïðîèçâîäñòâî (Êîí-
äðàòüåâà, 1994).

Â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ íåêîòîðûå âèäû
ìîãóò ñòàáèëüíî äîìèíèðîâàòü â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ñå-
çîíà. Òàê, îïèñàíû ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè çåëåíîé íèò÷àòîé
âîäîðîñëè Chlorhormidium montanum â ãîðíî-òàåæíîé çîíå íà àâ-
òîìîáèëüíûõ îòâàëàõ (îäèí èç âèäîâ îòâàëîâ, îáðàçóþùèõñÿ ïðè
îòêðûòîé ðàçðàáîòêå óãëÿ â Êóçáàññå) ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ âîä-
íîì è òåïëîâîì ðåæèìàõ, ÷òî âåäåò ê áåäíîìó âèäîâîìó ñîñòàâó
àëüãîôëîðû (Øóøóåâà, 1977). Â òî æå âðåìÿ äåðíîâèíêè Chlorhor-
midium montanum ñîäåðæàò 2.29-2.38% àçîòà, ñòîëüêî æå, ñêîëü-
êî è áîáîâûå íà îòâàëàõ, è çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì çëàêè è ðàç-
íîòðàâüå (íå áîëåå 1%). Î÷åâèäíî, âîäîðîñëü íàêàïëèâàåò àçîò â
ñâîåé ìàññå èç ðàññåÿííîãî ñîñòîÿíèÿ çà ñ÷åò íåáîëüøèõ êîëè-
÷åñòâ ñâÿçàííîãî àçîòà â ãðóíòàõ èëè äåÿòåëüíîñòè îëèãîíèòðî-
ôèëüíûõ áàêòåðèé, íåðåäêî çàñåëÿþùèõ ïîâåðõíîñòü îñëèçíÿþ-
ùèõñÿ îáîëî÷åê âîäîðîñëåé. Íà ïðèìåðå ýòîé âîäîðîñëè èçó÷åíà
ðîëü Chlorophyta â ïåðåðàñïðåäåëåíèè çîëüíûõ ýëåìåíòîâ. Â çîëå
âîäîðîñëåé ïî ñðàâíåíèþ ñ ãðóíòîì â 15-50 ðàç áîëüøå ìåäè, ìàð-
ãàíöà, öèíêà; â òðè-÷åòûðå ðàçà – êîáàëüòà, ìîëèáäåíà; â òðè –
êàëèÿ.

Ïëåíêè Chlorhormidium montanum îæèâàþò ðàííåé âåñíîé è
ñóùåñòâóþò âïëîòü äî ñíåãîâîãî ïîêðîâà. Âîäîðîñëåâûé âîéëîê
ëåãêî îòäåëÿåòñÿ îò ñóáñòðàòà, ÷òî ïîçâîëÿåò îïðåäåëèòü åãî áèî-
ìàññó ïðÿìûì âçâåøèâàíèåì. Íàáëþäåíèå çà åãî âåãåòàöèåé â òå-
÷åíèå äâóõ âåãåòàöèîííûõ ïåðèîäîâ (Øóøóåâà, 1977) ïîêàçàëî,
÷òî âåãåòàöèÿ âîäîðîñëè íà÷èíàåòñÿ â íà÷àëå àïðåëÿ ñðàçó ïîñëå
âûõîäà èç-ïîä ñíåãà ïåðåçèìîâàâøèõ äåðíîâèíîê ïðè òåìïåðàòó-
ðå ãðóíòà +3, +7 °Ñ è äëèòñÿ äî óñòîé÷èâîãî ñíåæíîãî ïîêðîâà.

Ñðåäè ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ îñîáåííî áîëüøîå âíèìàíèå óäå-
ëåíî öèàíîáàêòåðèÿì – êàê àçîòôèêñèðóþùèì, òàê è áåçãåòåðî-
öèñòíûì. Â ÷àñòíîñòè, ïîäðîáíî îïèñàíû òèïè÷íûå ïðèðîäíûå
ìåñòîîáèòàíèÿ Nostoc commune. Èçó÷åíû êîððåëÿöèè ìåæäó ýêî-
ëîãè÷åñêèìè ïîòðåáíîñòÿìè äàííîãî âèäà è îñîáåííîñòÿìè áèîòî-
ïà, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ðàçìåðàìè è ïðîïîðöèÿìè ðàçëè÷íûõ òè-
ïîâ êëåòîê – ñ äðóãîé, à òàêæå ñêîðîñòü åãî ðîñòà â ðàçíûõ óñëî-
âèÿõ, èíòåíñèâíîñòü àçîòôèêñàöèè, ñóòî÷íàÿ äèíàìèêà áèîìàññû
è ò.ä. (Íîñêîâà, 1968; Øóøóåâà, 1984; Espinosa-Abarca et. al., 1984;
Mollenhauer, 1985à è á è äð.).

Ïîäðîáíî èçó÷åíû óíèêàëüíûå îñîáåííîñòè öèàíîáàêòåðèè Mic-
rocoleus vaginatus, ñâÿçàííûå ñ çàñóõîóñòîé÷èâîñòüþ, ñîëåóñòîé-
÷èâîñòüþ, óñòîé÷èâîñòüþ ê ðàäèàöèè è òåðìîëàáèëüíîñòüþ, êîòî-
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ðûå îáåñïå÷èâàþò åãî äîìèíèðîâàíèå îò Àðêòèêè è Àíòàðêòèäû äî
òðîïèêîâ (ñì. îáçîð: Ìàðêîâà, 1976). Ã.È. Ìàðêîâà (1977) äîêà-
çàëà íàëè÷èå ó äàííîãî îðãàíèçìà â óñëîâèÿõ Ïàìèðà íå òîëüêî
åæåñóòî÷íîé äèíàìèêè áèîìàññû â òå÷åíèå ãîäà, ïîëîæèòåëüíî
êîððåëèðóþùåé ñ âëàæíîñòüþ, íî îòìåòèëà âíóòðèñóòî÷íûå êîëå-
áàíèÿ áèîìàññû ìèêðîêîëåóñà ñ ïèêîì â 5 ÷ óòðà. Ïðåäïîëàãàþò,
÷òî íàëè÷èå ïèêà ñâÿçàíî ñî ñïîñîáíîñòüþ öèàíîáàêòåðèè óëàâëè-
âàòü âëàãó èç ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà â íî÷íûå ÷àñû áëàãîäàðÿ
ñâîèì ìîðôîëîãè÷åñêèì è ôèçèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì.

 Microcoleus vaginatus ðàçâèâàåòñÿ â òå÷åíèå âñåãî ãîäà íà ãî-
ëûõ ó÷àñòêàõ êîðè÷íåâîé ïî÷âû ñ õîðîøî âûðàæåííûì íàíîðåëü-
åôîì. Â ñóõîå âðåìÿ ãîäà îðãàíèçì îáðàçóåò íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû
ïîðîøêîâèäíûé íàëåò ñåðîãî öâåòà. Ïðè ïîìåùåíèè â âîäó íàáó-
õàíèå âëàãàëèùà ïðîèñõîäèò â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ñåêóíä. ×åðåç
10-15 ìèí. òðèõîìû ïðèîáðåòàþò ñïîñîáíîñòü ê äâèæåíèþ, âûõî-
äÿò èç âëàãàëèùà, óäàëÿÿñü îò íèòè. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íà ãîð-
íûõ ñêëîíàõ áèîìàññà ìèêðîêîëåóñà íå ìåíåå 1 ìã íà 1 ã àáñîëþò-
íî ñóõîé ïî÷âû, ñûïó÷åñòü ó÷àñòêîâ îòñóòñòâóåò, ÷òî ÿâíî äîêàçû-
âàåò ïðîòèâîýðîçèîííóþ ðîëü ýòîãî íèò÷àòîãî ôîòîòðîôà.

Îñîáàÿ ðîëü Microcoleus sociatus îáíàðóæåíà äëÿ ïóñòûíü Èç-
ðàèëÿ (Lange et al., 1992). Îäíà íèòü M. sociatus, èç êîòîðûõ ôîð-
ìèðóþòñÿ îñîáûå êîðî÷êè, îïóòûâàþùèå êâàðöåâûå ÷àñòèöû ïî÷-
âû, îáúåäèíÿåò äî 30 òðèõîìîâ. Òðèõîìû ëåãêî âûïîëçàþò èç îá-
ùåé íèòè è ôîðìèðóþò íîâûå íèòè â äðóãèõ ìåñòàõ â íàïðàâëå-
íèè óâëàæíåíèÿ.

Îñîáåííîñòè ðîñòà è öèêëà ðàçâèòèÿ Nostoc muscorum ïðîñëå-
æåíû â ïîñåâàõ ðèñà (Ìîðàðü, 1973). Òàê, Nostoc muscorum íà
ïî÷âå áåç ðèñà äàåò ðàçðàñòàíèÿ â âèäå ìåëêèõ êîëîíèé äèàìåò-
ðîì 0.5-2 ìì, ïîñòåïåííî ñëèâàþùèõñÿ â ñïëîøíóþ êîðî÷êó. Â
öèêëå ðàçâèòèÿ äàííîãî îðãàíèçìà âûäåëÿþòñÿ ñëåäóþùèå ñòà-
äèè: ïðîðàñòàíèå ñïîðû (àêèíåòû), ðîñò è äåëåíèå ïåðâè÷íîãî òðè-
õîìà, ñòàäèÿ êîëîíèè, ãîðìîãîíàëüíàÿ ñòàäèÿ, ñïîðîîáðàçîâàíèå.
Íà ñûðîé ïî÷âå ïðè âëàæíîñòè 80-90% îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè
N. muscorum ðàçâèâàåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì.

 1. Ïðîðàñòàíèå ñïîðû. Ñïîðà óâåëè÷èâàåòñÿ â ðàçìåðàõ, ðàç-
áóõàåò. Êîðè÷íåâûé öâåò ïîñòåïåííî ìåíÿåòñÿ íà ñèíå-çåëåíûé.
Ïðîòîïëàñò îòñòàåò îò îáîëî÷êè è äåëèòñÿ íà äâå ðàâíûå ÷àñòè.
Îáîëî÷êà ëîïàåòñÿ è «ïðîðîñòîê» âûõîäèò íàðóæó.

2. Ðîñò è äåëåíèå ïåðâè÷íîãî òðèõîìà. Ñ îáðàçîâàíèåì â ìî-
ëîäîì ïðîðîñòêå ãåòåðîöèñòû â äàëüíåéøåì èäåò àêòèâíûé ðîñò
ñëàáîðàçâèòîãî òðèõîìà. Îáû÷íî íà ïðîòÿæåíèè âñåãî òðèõîìà èäóò
äåëåíèå è ðîñò âåãåòàòèâíûõ êëåòîê. Òðèõîì ïåðèîäè÷åñêè îò÷ëå-
íÿåò îò ñåáÿ îòäåëüíûå ãîðìîãîíèè, êîòîðûå òîæå ýíåðãè÷íî ðàñ-
òóò. Ïðîöåññ äåëåíèÿ òðèõîìîâ â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ äëèòñÿ íåäî-
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ëãî. Óæå íà òðåòüè-ïÿòûå ñóòêè ïîñëå ïðîðàñòàíèÿ ñëàáîðàçâèòîé
òðèõîì ïåðåñòàåò îò÷ëåíÿòü ãîðìîãîíèè è íà÷èíàåò ñèëüíî èçâè-
âàòüñÿ, íî ïðîäîëæàåò àêòèâíî ðàñòè. Ïåðèîäè÷åñêîå îáåçâîæèâà-
íèå òðèõîìîâ ïðèâîäèò ê òîìó (ïî÷âà â óñëîâèÿõ þãà ïîñëå ïðî-
øåäøèõ äîæäåé èëè ïîëèâà áûñòðî âûñûõàåò è òîëüêî íî÷üþ îñ-
òàåòñÿ íåñêîëüêî óâëàæíåííîé îò âûïàäåíèÿ ðîñû), ÷òî îíè íà÷è-
íàþò ôîðìèðîâàòü êîëîíèè. Ýòî ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî íîðìàëüíûì
ôèçèîëîãè÷åñêèì ïðîöåññîì, íî è ïðèñïîñîáëåíèåì îðãàíèçìà ê
óñëîâèÿì ïåðèîäè÷åñêîãî âûñóøèâàíèÿ.

3. Ñòàäèÿ êîëîíèè. Ñëàáî ðàçâèòûé òðèõîì íà÷èíàåò ðàçðàñ-
òàòüñÿ âî âñåõ òðåõ ïëîñêîñòÿõ, ÷åì è îáåñïå÷èâàåò ôîðìèðîâàíèå
øàðîâèäíî-ïðèïëþñíóòûõ êîëîíèé. Òðèõîì ïðîäîëæàåò àêòèâíî
ðàñòè è âûäåëÿåò ñëèçü. Ýòî ñïîñîáñòâóåò îáðàçîâàíèþ íà ïî÷âå
ìåëêèõ ïëîòíîâàòûõ êîëîíèé ñ ãëàäêîé ïîâåðõíîñòüþ.

4. Ãîðìîãîíèàëüíàÿ ñòàäèÿ. Âíóòðè êîëîíèè îáðàçóþòñÿ îäèí-
òðè ãàçîâûõ ïóçûðüêà. Ñêîïëåíèå ãàçà âíóòðè êîëîíèè ïðèâîäèò ê
ðàçðûâó òðèõîìà â îäíîì èëè íåñêîëüêèõ ìåñòàõ è ðàñïàäó òðèõî-
ìà íà ìàññó ãîðìîãîíèåâ. Áëàãîäàðÿ ñïîñîáíîñòè ïåðåäâèãàòüñÿ,
ãîðìîãîíèè ðàñïîëçàþòñÿ ïî ñóáñòðàòó ñî ñêîðîñòüþ 1-2 ìêì/ñåê.
Çà ïåðèîä àêòèâíîãî äâèæåíèÿ ãîðìîãîíèè îòïîëçàþò îò ìàòåðèí-
ñêîé êîëîíèè íà ðàññòîÿíèå 2-3 ñì, ïîñëå ÷åãî îñòàíàâëèâàþòñÿ.
Ãàçîâûå âàêóîëè â êëåòêàõ ê òîìó ïåðèîäó èñ÷åçàþò. Òðèõîìû
ðàñòóò è ïîÿâëÿþòñÿ ãåòåðîöèñòû. Ìàëîèçâèòûå òðèõîìû íà÷èíà-
þò ïîñòåïåííî èçâèâàòüñÿ è ôîðìèðîâàòü ìîëîäûå êîëîíèè, êîòî-
ðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, ðàçðàñòàþòñÿ è ðàñïàäàþòñÿ íà ìàññó ãîðìî-
ãîíèåâ, ò.å. ãîðìîãîíàëüíàÿ è êîëîíèàëüíàÿ ñòàäèè ìíîãîêðàòíî
ïîâòîðÿþòñÿ.

5. Ñïîðîîáðàçîâàíèå. Íàñòóïàåò, êîãäà âíåøíèå óñëîâèÿ íå
áëàãîïðèÿòñòâóþò äàëüíåéøåìó ðàçìíîæåíèþ öèàíîáàêòåðèè ïðè
ïîìîùè ãîðìîãîíèåâ.

×ðåçâû÷àéíî àêòèâíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè ïîâåðõíîñòíûõ
ðàçðàñòàíèé èãðàþò, êðîìå òîãî, áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè
ð. Phormidium. Æèçíåííûé öèêë Ph. inundatum â óñëîâèÿõ ìåíÿ-
þùåãîñÿ âîäíîãî ðåæèìà ðèñîâûõ ÷åêîâ îïèñàí Ñ.Í. Ìîðàðåì
(1973). Â ïåðèîä ïåðâîíà÷àëüíîãî çàòîïëåíèÿ ïîëÿ (÷åòâåðòûå ñóò-
êè) òðèõîìû è ãîðìîãîíèè ôîðìèäèóìà, íàõîäÿùèåñÿ â ïîêîå,
ïåðåõîäÿò â àêòèâíóþ ñòàäèþ, íî èíòåíñèâíîå ðàçìíîæåíèå ïîä
âîäîé íå ïðîèñõîäèò. Ïðè àýðàöèè ïî÷âû (ñáðîñ âîäû) íàáëþäàåò-
ñÿ ìàññîâîå îáðàçîâàíèå àêòèâíûõ ãîðìîãîíèåâ èç òðèõîìîâ. Ïðè
âòîðè÷íîì çàòîïëåíèè ïîëÿ ýòîò «ïîñåâíîé ìàòåðèàë» ðàçðàñòàåò-
ñÿ è îáðàçóåò íà ïî÷âå ïîä ñëîåì âîäû ñïëîøíóþ ïëåíêó. ×åðåç
òðîå-ñåìü ñóòîê ïîñëå âòîðè÷íîãî çàòîïëåíèÿ ðîñò öèàíîáàêòåðèè
çàìåäëÿåòñÿ. Â êëåòêàõ çðåëûõ òðèõîìîâ ñòàíîâèòñÿ çàìåòíåå ãðà-
íóëÿöèÿ.
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Åñëè â ñòàäèè àêòèâíîãî ðîñòà âîäà áëàãîïðèÿòíà, òî â ñòàäèè
ñîçðåâàíèÿ òðèõîìà è ìàññîâîãî îáðàçîâàíèÿ ãîðìîãîíèåâ – íåæå-
ëàòåëüíà. Èçâåñòíî, ÷òî òðèõîìû Ph. inundatum îêðóæåíû ïëîò-
íûì ñëèçèñòûì âëàãàëèùåì. Ñëèçü ñêëåèâàåò íèòè ìåæäó ñîáîé è
ñ ÷àñòèöàìè ïî÷âû, ÷òî çàòðóäíÿåò ãàçîîáìåí ñ îêðóæàþùåé ñðå-
äîé. Âîçìîæíî íàêîïëåíèå â êëåòêàõ êàêèõ-òî ïðîäóêòîâ è ãàçîâ,
êîòîðûå òîðìîçÿò ïðîöåññ àêòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ áåç êèñëîðîäà.

 Ïîêàçàíî, ÷òî ôèçèîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè, ñâåðõ-
÷óâñòâèòåëüíîñòü ê èçìåíåíèþ ðåæèìà óâëàæíåíèÿ, ñâîåîáðàçèå
ñïîñîáîâ ðàçìíîæåíèÿ äàþò çíà÷èòåëüíûå ýêîëîãè÷åñêèå ïðåèìó-
ùåñòâà äàííîé öèàíîáàêòåðèè â êîëîíèçàöèè ñóáñòðàòà, ïîääåð-
æèâàÿ ïîñòîÿííûé äèíàìè÷åñêèé õàðàêòåð ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèé.

Ïîäðîáíî èçó÷åíû ñòðóêòóðà, êëåòî÷íàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ è
æèçíåííûé öèêë öèàíîáàêòåðèè Nodularia harveyana, âûäåëåííîé
èç îáðàçöîâ ðàçëè÷íûõ òèïîâ ïî÷â (Dixit et al., 1985).

Â óñëîâèÿõ Êèðîâñêîé îáëàñòè íà ïàõîòíûõ ïî÷âàõ äîìèíè-
ðóþùåå ïîëîæåíèå â íàçåìíûõ ÔÌÑ â ïîçäíå-ëåòíèé è îñåííèé
ïåðèîäû çàíèìàþò âèäû èç ðîäà Cylindrospermum, â ÷àñòíîñòè, C.
licheniforme. Ýòîò âèä íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëñÿ êàê äîìèíàíò «öâå-
òåíèÿ» ïî÷âû â óìåðåííîé çîíå (Øòèíà, 1958; Íîñêîâà, 1968;
Ïîìåëîâà, 1971; Øóøóåâà, 1977; Ïàíêðàòîâà, 1981; Êîíäàêîâà,
1984; Janke, 1967; Hirosawa, Wolk, 1979; Van De Water a. Simon,
1982).

Ìû èçó÷àëè äèíàìèêó C. licheniforme íà ïîëÿõ â 1987 ã., êîã-
äà ñèëüíîå óâëàæíåíèå ïî÷âû è âîçäóõà ñïîñîáñòâîâàëî äëèòåëü-
íîìó «öâåòåíèþ», êîòîðîå íåïðåðûâíî ïðîäîëæàëîñü áîëåå äâóõ
ìåñÿöåâ (Äîìðà÷åâà, 2000).

Ïðîáû «öâåòóùåé» ïî÷âû îòáèðàëè â ïîëåâîì ñåâîîáîðîòå ïðî-
èçâîäñòâåííûõ ïîñåâîâ îâñà è ÿ÷ìåíÿ Ó÷åáíî-îïûòíîãî õîçÿéñòâà
ÂÿòÃÑÕÀ åæåäíåâíî â òå÷åíèå äâóõ íåäåëü. Êîëè÷åñòâåííûå ðå-
çóëüòàòû ïîëó÷åíû ïðè îáðàáîòêå 240 ïðîá.

Ìîäåëüíûå îïûòû ïî èçó÷åíèþ îñîáåííîñòåé äèíàìèêè Cylind-
rospermum. â óñëîâèÿõ ñòàöèîíàðíîãî ðåæèìà âëàæíîñòè è òåì-
ïåðàòóðû âûïîëíåíû íà êàôåäðå áèîëîãèè ïî÷â ÌÃÓ ñîâìåñòíî ñ
Ï.À. Êîæåâèíûì.

Ïðèðîäíûå íàáëþäåíèÿ çà åæåñóòî÷íîé äèíàìèêîé C. licheni-
forme ïðîâîäèëè â 1989 ã., íà÷èíàÿ ñ 15 ñåíòÿáðÿ, îäíîâðåìåííî
íà äâóõ ðÿäîì ðàñïîëîæåííûõ ïîëÿõ (ïî÷âà äåðíîâî-ïîäçîëèñòàÿ
òÿæåëî-ñóãëèíèñòàÿ). Ê ìîìåíòó íàáëþäåíèÿ ÿ÷ìåíü áûë óáðàí,
îâåñ îñòàâàëñÿ íåñæàòûì äî 21 ñåíòÿáðÿ.

Ïîïóëÿöèÿ Cylindrospermum ãåòåðîãåííà, ñîñòîÿëà èç ìîðôî-
ëîãè÷åñêè ðàçíîêà÷åñòâåííûõ êëåòîê, âêëþ÷àþùèõ âåãåòàòèâíûå,
ãåòåðîöèñòû è ñïîðû (àêèíåòû). Ïîïóëÿöèîííàÿ äèíàìèêà öèëèí-
äðîñïåðìóìà âêëþ÷àëà ïîñòîÿííûå êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè è áèî-
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ìàññû îðãàíèçìà â öåëîì, à òàêæå ïîñòîÿííîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå
ïðîöåíòíîãî ñîîòíîøåíèÿ êëåòîê ðàçëè÷íîé ôóíêöèîíàëüíîé çíà-
÷èìîñòè (òàáë. 26).

Таблица 26
Структурные особенности популяции Cylindrospermum licheniforme

при «цветении» почвы на овсяном поле, %

Численность клеток Биомасса клеток Дата 
вегетативных спор гетероцист вегетативных спор гетероцист 

15.09 95.1 3.3 1.6 74.0 24.8 1.2 
16.09 91.2 5.8 2.9 30.9 66.6 2.5 
17.09 89.8 6.2 4.0 27.1 69.2 3.7 
18.09 86.4 9.3 4.3 22.4 74.6 3.0 
19.09 94.6 4.3 1.1 60.4 37.8 1.8 
20.09 91.0 6.9 2.0 24.2 67.2 8.6 
22.09 93.4 4.7 1.9 47.4 51.7 0.9 
24.09 94.3 3.8 1.9 65.9 33.0 1.1 
26.09 91.8 6.2 2.0 53.4 45.9 0.7 
28.09 93.9 4.7 1.4 46.7 52.8 0.5 
30.09 84.4 13.9 1.7 14.7 84.9 0.4 
2.10 93.1 5.5 1.4 26.2 72.4 1.4 

Âèäíî, ÷òî îñíîâó ÷èñëåííîñòè ñîñòàâëÿþò âåãåòàòèâíûå êëåò-
êè (82-95%), â òî âðåìÿ êàê îñíîâó áèîìàññû, îïðåäåëåííîé îáúåì-
íî-ðàñ÷åòíûì ìåòîäîì, – ñïîðû. Ïðè èõ ÷èñëåííîñòè îò 2 äî 15%
îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê íà äîëþ áèîìàññû ïðèõîäèòñÿ 24-90%.
Ïðè ýòîì ñïîðû íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè íåïðåðûâíîãî ðîñòà è ïî
ìåðå ñîçðåâàíèÿ ðàçðûâàþòñÿ, äàâàÿ âûõîä òðèõîìàì, íà÷èíàþ-
ùèì ôîðìèðîâàíèå íîâûõ çðåëûõ ôîðì ñî âñåìè ïðèñóùèìè èì
ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçíîêà÷åñòâåííûìè êëåòêàìè. Íàïðèìåð, ñ 18 ïî
19 ñåíòÿáðÿ ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå ñïîð óìåíüøèëîñü ñ 9.3 äî
4.3; ñîîòâåòñòâåííî, ïðîöåíòíàÿ äîëÿ áèîìàññû óìåíüøèëàñü ñ 74.6
äî 37.8. Ïàðàëëåëüíî ó âåãåòàòèâíûõ êëåòîê ïîêàçàòåëè ÷èñëåí-
íîñòè è áèîìàññû ìåíÿëèñü îò 86.4 äî 94.6% è ñ 22.4 äî 60.4
ñîîòâåòñòâåííî (ñòåðíÿ îâñà). Ïîäîáíàÿ êàðòèíà îòìå÷åíà è â äðó-
ãèå ñðîêè: íà ñòåðíå îâñà – 22-24 ñåíòÿáðÿ, íà ñòåðíå ÿ÷ìåíÿ – 17-
19 è 22-26 ñåíòÿáðÿ (òàáë. 27).

Ñëåäîâàòåëüíî, ïîïóëÿöèÿ öèëèíäðîñïåðìóìà íàõîäèòñÿ â
àêòèâíîì, æèçíåäåÿòåëüíîì ñîñòîÿíèè. Ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà â
îñíîâíîì ðàñõîäóþòñÿ íà îáðàçîâàíèå ñïîð, â êîòîðûõ ïðîèñõî-
äèò áûñòðîå îáðàçîâàíèå íèòåé, ñîñòîÿùèõ èç âåãåòàòèâíûõ êëå-
òîê (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà, Ðåçíèê, 1989).
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Ðàçìíîæåíèå ïîïóëÿöèè ïðîèñõîäèò èíòåíñèâíåå íå ãîðìîãî-
íèÿìè, îòøíóðîâûâàþùèìèñÿ îò îñíîâíûõ òðèõîìîâ, à áûñòðûì
èõ ôîðìèðîâàíèåì âíóòðè ñïîð ñ òîëñòûìè îáîëî÷êàìè, ãäå ïîä-
äåðæèâàþòñÿ áîëåå ñòàáèëüíûå óñëîâèÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïîâåðõíî-
ñòüþ ïî÷âû, òàê êàê òåìïåðàòóðà â ñåíòÿáðå äîñòàòî÷íî íèçêàÿ ñ
ñóùåñòâåííûì ïîíèæåíèåì â íî÷íûå ÷àñû. Íèòè âíóòðè ñïîð ôîð-
ìèðóþòñÿ çà äâîå-òðîå ñóòîê, ïîñëå ÷åãî âûñâîáîæäàþòñÿ.

Íàëè÷èå äâóõ ìåõàíèçìîâ ðàçìíîæåíèÿ (íåïîñðåäñòâåííîãî
äåëåíèÿ êëåòîê è îáðàçîâàíèÿ ãîðìîãîíèåâ, à òàêæå ôîðìèðîâà-
íèå íèòåé âíóòðè ñïîð) îáåñïå÷èâàåò ïðåèìóùåñòâî öèëèíäðî-
ñïåðìóìà ïåðåä äðóãèìè öèàíîáàêòåðèÿìè, ïîòåíöèàëüíûìè äî-
ìèíàíòàìè, è ïîääåðæàíèå ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè íà ïîñòîÿííî
âûñîêîì óðîâíå – íåñêîëüêî ìèëëèîíîâ êëåòîê íà 1 ñì2.

Äèíàìèêó îáúåìîâ âåãåòàòèâíûõ êëåòîê è ñïîð îòðàæàþò ðå-
çóëüòàòû, ïðèâåäåííûå â òàáë. 28.

Â ìîäåëüíîì ëàáîðàòîðíîì îïûòå áûë âîñïðîèçâåäåí õîä ñóê-
öåññèè äàííîé ïîïóëÿöèè â ñòàíäàðòèçèðîâàííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû
ñ ïîñòîÿííûì óðîâíåì âëàæíîñòè ïî÷âû (60% îò ï.â.), òåìïåðàòó-
ðû (+25°) è îñâåùåííîñòè (3000 ëê êðóãëîñóòî÷íî).

Таблица 27
Структурные особенности популяции Cylindrospermum licheniforme

при «цветении» почвы на ячменном поле в сентябре, %

Таблица 28
Средние объемы вегетативных клеток и спор Cylindrospermum

licheniforme (мкм3) в наземных разрастаниях в сентябре

Дата 15 16 17 18 19 20 22 24 26 28 30 
Вегета-
тивные 
клетки 

65 33 27 35 58 30 52 52 77 60 33 

Споры 749 1101 1011 1072 752 1094 1123 1005 983 1359 1157 

                Численность клеток                Биомасса клеток Дата 
вегетативных спор гетероцист вегетативных спор гетероцист 

15 91.6 7.4 1.0 9.9 89.5 0.6 
16 92.2 4.7 3.1 6.1 90.0 3.9 
17 83.7 15.1 1.2 12.1 87.6 0.3 
18 92.6 4.7 2.7 35.7 62.8 1.5 
19 95.4 2.3 2.3 56.3 41.7 2.0 
20 92.3 6.4 1.3 32.5 66.8 0.7 
22 95.1 3.9 0.9 48.9 50.4 0.7 
24 81.6 15.5 2.9 7.9 91.5 0.6 
26 91.3 8.3 0.4 26.1 73.8 0.1 
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Âûñóøåííóþ ïî÷âó ñ ïîëÿ èç-ïîä îâñà ðàñòèðàëè â ñòóïêå,
ïðîñåèâàëè ÷åðåç ñèòî äèàìåòðîì 1 ìì. Â ÷àøêè Ïåòðè ïîìåùàëè
ïî 50 ã ïðîñåÿííîé ïî÷âû, óâëàæíÿëè åå, ðàçðàâíèâàëè ïîâåðõ-
íîñòü øïàòåëåì è ñòàâèëè â ëþìèíîñòàò. Íà âûðîâíåííóþ ïîâåð-
õíîñòü ïî÷âû ðàñêëàäûâàëè ïîêðîâíûå ñòåêëà âïëîòíóþ äðóã ê
äðóãó.

«Öâåòåíèå» ïî÷âû ïîÿâèëîñü íà âòîðûå ñóòêè ýêñïîçèöèè.
Åæåäíåâíî ïðîñìàòðèâàëè ïî äåñÿòü ñòåêîë. ×åðåç ñåìü ñóòîê ñî-
îáùåñòâî íà ñòåêëàõ îáðàñòàíèÿ ñòàëî ìíîãîñëîéíûì, ÷òî ïîëíîñ-
òüþ èñêëþ÷èëî ïðÿìîé ïîäñ÷åò êëåòîê ïîä ìèêðîñêîïîì. Ïîýòî-
ìó â ïîñëåäóþùèé ïåðèîä ïðîáû îòáèðàëè ñ ïîìîùüþ ïî÷âåííîãî
áóðèêà, êîòîðûé èñïîëüçîâàëè è äëÿ îòáîðà ïðîá â ïîëåâûõ óñëî-
âèÿõ. Ïðîáû äëÿ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ïîä ëþìèíåñöåíòíûì ìèê-
ðîñêîïîì ãîòîâèëè êàê îïèñàíî â ìåòîäèêå ðàáîòû, è ñ÷åò âåëè íà
ìàçêàõ.

Äèíàìèêà Cylindrospermum licheniforme õîðîøî âîñïðîèçâî-
äèòñÿ ëîãèñòè÷åñêîé ôóíêöèåé

Â = t04,010e1
5,1
−+

,

ãäå Â – áèîìàññà; t – âðåìÿ.
λ

max 
= 0.4 r–1 – ìàêñèìàëüíàÿ îòíîñèòåëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà,

ò.å. ìèíèìàëüíîå âðåìÿ ãåíåðàöèè ðàâíî ïðèáëèçèòåëüíî 17 ÷.
Äèíàìèêà áèîìàññû öèëèíäðîñïåðìóìà â òå÷åíèå ìåñÿöà îò-

ðàæåíà íà ðèñ. 18. Ñòàäèÿ ëîãàðèôìè÷åñêîãî ðîñòà ïðîäîëæàëàñü
÷óòü áîëüøå íåäåëè. Ìàêñèìàëüíóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü èìåëà
ñòàöèîíàðíàÿ ôàçà (ñ 19 ïî 32 ñóòêè îïûòà). Â õîäå àóòîãåííîé
ñóêöåññèè ïðîèñõîäèëî ïåðåðàñïðåäåëåíèå ðîëè ìîðôîëîãè÷åñêè
ðàçíîêà÷åñòâåííûõ êëåòîê ïîïóëÿöèè äàííîé öèàíîáàêòåðèè. Åñëè
íà ïåðâûõ ýòàïàõ â ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèè äîìèíèðîâàëè âåãåòà-
òèâíûå êëåòêè, òî ïîñëå äîñòèæåíèÿ åìêîñòè ñðåäû ðåãèñòðèðîâà-
ëàñü ðàâíîâåñíàÿ ñòðóêòóðà, â êîòîðîé ïðèìåðíî ïîðîâíó ïðåä-
ñòàâëåíû ñïîðû è âåãåòàòèâíûå êëåòêè (ðèñ. 19, òàáë. 29).

Рис. 18. Динамика биомассы популяции Cylindrospermum licheniforme при ини-
циации «цветения» почвы (модельный опыт).
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Òàêèì îáðàçîì, â ìîäåëüíîì îïûòå ìàêñèìàëüíàÿ ïëîòíîñòü
êëåòîê (14.3 ìëí./cì2) îòìå÷åíà ÷åðåç ìåñÿö ðàçâèòèÿ ñîîáùåñòâà.
Íàèáîëüøàÿ ÷èñëåííîñòü ñïîð (380 òûñ./ñì2) íàáëþäàåòñÿ ÷åðåç
òðè íåäåëè ñ ìîìåíòà âîçíèêíîâåíèÿ ñîîáùåñòâà. Ñîîòâåòñòâåí-
íûå ïîêàçàòåëè áèîìàññû – 892 è 937 ìêã/ñì2.

Òàêîâ ðèòì ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèè öèëèíäðîñïåðìóìà, íå îñëîæ-
íåííûé ôëóêòóàöèåé àáèîòè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ. Â ïðèðîäíîé ñðå-
äå â óñëîâèÿõ àñèíõðîííîé ðèòìèêè òåìïåðàòóðû, îñâåùåííîñòè
è âëàæíîñòè íàáëþäàåòñÿ ñëåäóþùàÿ êàðòèíà ñóùåñòâîâàíèÿ èñ-
ñëåäóåìîé ïîïóëÿöèè (òàáë. 30). Ïëîòíîñòü êëåòîê äîñòèãàåò ãî-
ðàçäî áîëüøèõ âåëè÷èí (17-20 ïðîòèâ 14 ìëí. â ìîäåëüíîì îïû-

Таблица 29
Структура популяции Сylindrospermum licheniforme
в ходе аутогенной сукцессии (модельный опыт)

Численность клеток, млн./см2 Биомасса клеток, мкг/см2 Сутки 
вегетативных спор вегетативных спор 

2 0.01 0 0.6 0 
3 0.01 0 0.6 0 
4 0.02 0 1.2 0 
5 0.06 0 3.6 0 
8 6.00 0.12 374.0 132.0 
15 12.1 0.08 749.0 70.0 
24 4.5 0.38 881.0 937.0 
31 14.3 0.26 892.0 428.0 

Рис. 19. Динамика популяционной структуры Cylindrospermum licheniforme в
ходе аутогенной сукцессии (1 – вегетативные клетки, 2 – споры).
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òå). Ïîêàçàòåëè áèîìàññû (1286 ìêã/ñì2) ïðèìåðíî â 1.5 ðàçà âûøå
àíàëîãè÷íîãî ïîêàçàòåëÿ ìîäåëüíîãî îïûòà (892 ìêã/ñì2).

Îñïîðåííîñòü ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè òàêæå âûøå. ×èñëî ñïîð
ìîæåò ïðåâûøàòü ìèëëèîí êëåòîê íà 1 ñì2 (1.31 ìëí.), òîãäà êàê
ìàêñèìóì ÷èñëåííîñòè ñïîð â îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ìîäåëüíîãî
îïûòà – 380 òûñ./ñì2 íà 24-å ñóò. ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèè. Áèîìàññà
ñïîð íà 1 ñì2 â ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè òîæå âûøå ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïîïóëÿöèåé èíèöèèðîâàííîé: 1057-1324 ïðîòèâ 937 ìêã.

Таблица 30
Структура популяции Cylindrospermum licheniforme

в природных условиях при длительных сроках «цветения» почвы

Численность клеток, млн./см2 Биомасса клеток, мкг/см2 Cутки после 
начала 

«цветения» вегетативных спор вегетативных спор 

45 10.39 0.35 792 262 
46 15.36 0.95 529 1057 
47 20.01 1.31 588 1324 
48 5.87 0.60 219 643 
49 17.20 0.77 1286 617 
50 8.19 0.61 325 667 
52 12.90 0.64 671 719 
54 7.10 0.28 368 181 
56 5.30 0.35 405 344 
58 12.39 0.61 741 829 
60 2.54 0.41 84 474 
62 6.59 0.38 182 478 

Íà÷àëî íàøèõ íàáëþäåíèé íàä ïîïóëÿöèåé C. licheniforme â
ïðèðîäå ñîâïàäàåò ñ åå âûõîäîì íà ïëàòî, íî, êàê è â ìîäåëüíîì
îïûòå, äèíàìè÷åñêîå ðàâíîâåñèå â ïîïóëÿöèè íàðóøàåòñÿ íåîæè-
äàííî ðåçêèì ïàäåíèåì ×Ê ñ ïîñëåäóþùèì èõ ðîñòîì âíîâü äî
óðîâíÿ åìêîñòè ñðåäû. Â òàáë. 31 ïðèâåäåíû íåêîòîðûå ñðàâíè-
òåëüíûå ïîêàçàòåëè îäíîé è òîé æå ïîïóëÿöèè â ðàçíûõ ðåæèìàõ
ñóùåñòâîâàíèÿ.

Àíàëèç äàííûõ òàáë. 30 ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè äîñòàòî÷íî áîëü-
øèõ ðàñõîæäåíèÿõ â ìèíèìàëüíûõ è ìàêñèìàëüíûõ ïîêàçàòåëÿõ
÷èñëåííîñòè è áèîìàññû âåãåòàòèâíûõ êëåòîê è ñïîð, ñðåäíèå çíà-
÷åíèÿ ýòèõ ïîêàçàòåëåé â ïåðèîä ñòàöèîíàðíîé ôàçû îäèíàêîâû,
ò.å. ñòàáèëüíåå ñóùåñòâîâàíèå ïîïóëÿöèè ïðè ÷èñëåííîñòè âåãå-
òàòèâíûõ êëåòîê 9 ìëí./ñì2 è ÷èñëåííîñòè ñïîð îò 200 äî 500
òûñ./ñì2. Ìîæíî òàêæå îòìåòèòü â òîì è äðóãîì ñëó÷àÿõ óñòàíîâ-
ëåíèå äèíàìè÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ ìåæäó áèîìàññîé ñïîð è áèîìàñ-
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ñîé âåãåòàòèâíûõ êëåòîê ïðè èõ ìàêñèìàëüíûõ è ñðåäíèõ ïîêàçà-
òåëÿõ, òîãäà êàê ïî ïîêàçàòåëÿì ÷èñëåííîñòè ïëîòíîñòü ñïîð è
âåãåòàòèâíûõ êëåòîê íåñîïîñòàâèìû.

Таблица 31
Сравнительная характеристика популяции Cylindrospermum

licheniforme в условиях природной среды и в модельном опыте

Примечание. Численность клеток – млн./см2; биомасса – мкг/см2.

Îáúåìû âåãåòàòèâíûõ êëåòîê öèëèíäðîñïåðìóìà êîëåáëþòñÿ
îò 27 äî 58, ñïîð – îò 721 äî 1359 ìêì3. Èñõîäÿ èç ìàêñèìàëüíîãî
îáúåìà ñïîð è ìèíèìàëüíîãî îáúåìà âåãåòàòèâíûõ êëåòîê, ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âíóòðè ñïîðû ôîðìèðóåòñÿ íèòü, ñîäåðæàùàÿ
äî 50 êëåòîê. Òàê, íàïðèìåð, ñ 18 ïî 19 ñåíòÿáðÿ (òàáë. 28 è 30)
×Ê óâåëè÷èëàñü ñ 5.87 äî 17.2 ìëí./ñì2. Ñîîòâåòñòâåííî, äîëÿ âå-
ãåòàòèâíûõ êëåòîê âîçðîñëà ñ 22.4 äî 60.4% (ïî áèîìàññå). Îäíî-
âðåìåííî ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå áèîìàññû ñïîð óìåíüøèëîñü ñ
74.6 äî 37.8%. Â ïåðèîä ñ 17 ïî 19 ñåíòÿáðÿ áèîìàññà ñïîð ñíèçè-
ëàñü ñ 1324 äî 617 ìêã/ñì2, ò.å. ïðèìåðíî íà 707. Íà ñòîëüêî æå çà
ýòîò ïåðèîä âîçðîñëà áèîìàññà âåãåòàòèâíûõ êëåòîê (698 ìêã).

Òàêèì îáðàçîì, óíèêàëüíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè
Cylindrospermum licheniforme, ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêèå òåìïû ðàç-
ìíîæåíèÿ (âðåìÿ ãåíåðàöèè – 17 ÷), áûñòðàÿ àäàïòàöèÿ ê ìåíÿþ-
ùèìñÿ óñëîâèÿì ñðåäû, ñèñòåìà ñîõðàííîñòè âåãåòàòèâíûõ êëå-
òîê âíóòðè ñïîð, ïîñòîÿííî ñîõðàíÿþùèéñÿ ãåíîôîíä ãåòåðîöèñò
âûâåëè ïîïóëÿöèþ ýòèõ öèàíîáàêòåðèé íà äîìèíèðóþùåå ïîëî-
æåíèå â òàêèõ ëàáèëüíûõ ñèñòåìàõ, êàê àãðîöåíîçû.

Â öåëîì, ïîäâîäÿ èòîãè äàííîé ãëàâû, îòìåòèì, ÷òî íàçåìíûå
ÔÌÑ – äèíàìè÷íûå îáðàçîâàíèÿ, èìåþùèå îïðåäåëåííóþ ìíîãî-
ëåòíþþ öèêëè÷íîñòü â ðàçâèòèè îòäåëüíûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ. Â
òî æå âðåìÿ â ïðåäåëàõ âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà ×Ê â ÔÌÑ çàâèñèò
îò êîëè÷åñòâà îñàäêîâ çà ýòîò ïåðèîä. Äëÿ ÔÌÑ õàðàêòåðíû ôëóê-
òóàöèîííûå êîëåáàíèÿ ×Ê è áèîìàññû ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿ-
öèé, èìåþùèå ðàçíûé âðåìåííîé äèàïàçîí (îò ñóòî÷íîãî äî ñåçîí-

Полевые условия Модельный опыт 
Показатели Мини-

мальная 
Макси-
мальная Средняя Мини-

мальная 
Макси-
мальная Средняя 

Численность клеток 
Вегетативных 2.54 20.0 9.47 4.5 14.3 9.22 
Спор 0.28 1.31 0.55 0.08 0.38 0.21 

Биомасса клеток 
Вегетативных  84 1286 476 281 892 574 
Спор 181 1329 471 70 937 392 
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íîãî). Êîëè÷åñòâåííûå ôëóêòóàöèè çàâèñÿò îò ãèäðîòåðìè÷åñêîãî
ðåæèìà, êîòîðûé è îïðåäåëÿåò íà÷àëî è èíòåíñèâíîñòü ñàìîãî
«öâåòåíèÿ», è öåíîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ. Ïðè ýòîì âíóòðè îòäåëü-
íûõ ïîïóëÿöèé, íàïðèìåð, ó C. licheniforme, ïðîèñõîäÿò âçàèìî-
îáðàòèìûå ïðîöåññû íàðàñòàíèÿ è ïàäåíèÿ ÷èñëåííîñòè è áèîìàñ-
ñû ðàçíîêà÷åñòâåííûõ êëåòîê ñî ñòàáèëèçàöèåé íà óðîâíå, îïðå-
äåëÿåìîì åìêîñòüþ ñðåäû ïðè äàííûõ óñëîâèÿõ.

Áèîäèíàìè÷åñêèå ïðîöåññû ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû çàòðàãèâà-
þò íå òîëüêî èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ ïàðàìåòðîâ ÔÌÑ. Ðåàëè-
çàöèÿ âèäîâîãî ïîòåíöèàëà ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ â õîäå ñåçîí-
íîé äèíàìèêè íåèçáåæíî ïðèâîäèò è ê êà÷åñòâåííûì èçìåíåíèÿì
â íàçåìíûõ ÔÌÑ, ò.å. ê ñóêöåññèè.

Глава 4
МЕХАНИЗМ АЛЬГО-ЦИАНОБАКТЕРИАЛЬНЫХ СУКЦЕССИЙ

Ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîå ñóùåñòâîâàíèå ÔÌÑ íåèçáåæíî
ïðèâîäèò ê ðàçëè÷íîìó õàðàêòåðó ñîñóùåñòâîâàíèÿ ôîòîòðîôíûõ
ïîïóëÿöèé è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ãåòåðîòðîôíûõ ïàðòíåðîâ â çàâè-
ñèìîñòè îò êîíêðåòíûõ óñëîâèé. Ïðè ýòîì äèíàìè÷åñêèé õàðàê-
òåð èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâåííûõ ïîêàçàòåëåé ÔÌÑ (×Ê è áèîìàñ-
ñû) ñîïðîâîæäàåòñÿ èõ êà÷åñòâåííûìè ïåðåñòðîéêàìè – ñóêöåññè-
ÿìè. Òðèããåðíûì ôàêòîðîì â õîäå ñóêöåññèé ïðè íàëè÷èè îäíîãî
è òîãî æå âèäîâîãî ïóëà ôîòîòðîôîâ â ïî÷âå ìîãóò áûòü êàê äèíà-
ìèêà áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ (ãëàâà 6), òàê è ñâÿçè (ïðÿìûå è îïî-
ñðåäîâàííûå) ñ äðóãèìè êîìïîíåíòàìè ñîîáùåñòâà. Âñëåäñòâèå ýòîãî
íàïðàâëåííîñòü àëüãîöåíîçîãåíåçà íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû äåòåðìè-
íèðîâàíà êîìïëåêñîì ýêçîãåííûõ âîçäåéñòâèé è ñîâîêóïíîñòüþ
ýíäîãåííûõ ôàêòîðîâ, ãîñïîäñòâóþùèõ âíóòðè ÔÌÑ. Ê ïîñëåäíèì
îòíîñÿòñÿ ñâÿçè ìåæäó îòäåëüíûìè âèäàìè ôîòîòðîôîâ, ìåæäó èõ
ïîïóëÿöèÿìè, à òàêæå ðàçíîîáðàçíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ôîòîòðîôîâ
ñ ãåòåðîòðîôíûì êîìïëåêñîì ÔÌÑ – áàêòåðèÿìè, ãðèáàìè, áåñ-
ïîçâîíî÷íûìè. Âåðîÿòíî, äèíàìèêà ýòèõ âçàèìîäåéñòâèé îïðåäå-
ëÿåò õîä àóòîãåííîé ñóêöåññèè ÔÌÑ, à ñîâîêóïíîñòü âíåøíèõ è
âíóòðåííèõ ôàêòîðîâ ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíîé ñåçîííûõ ñóêöåññèé.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îòñóòñòâóåò öåëîñòíîå ïðåäñòàâëåíèå î
ìåõàíèçìå àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíîé ñóêöåññèè è â ïî÷âå, è íà åå
ïîâåðõíîñòè. Â òî æå âðåìÿ íàêîïëåí äîñòàòî÷íî îáøèðíûé ìàòå-
ðèàë, ÿðêî õàðàêòåðèçóþùèé îòäåëüíûå äåòàëè äàííîãî ïðîöåññà.

Âûáðàâ â êà÷åñòâå îáðàçöà êëàññè÷åñêèå ïîëîæåíèÿ îáùåé
ýêîëîãèè (Áèãîí è äð., 1989, ò. 1), ïîäîéäåì ê ðàññìîòðåíèþ ýòîé
ïðîáëåìû ñ èçó÷åíèÿ âçàèìîäåéñòâèé âíóòðè ÔÌÑ íà óðîâíå ìåæ-
âèäîâûõ âçàèìîîòíîøåíèé ôîòîòðîôîâ, à òàêæå ñîïðÿæåííîñòè â
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ðàçâèòèè ôîòîòðîôíîãî è ãåòåðîòðîôíîãî êîìïëåêñîâ ïðè «öâåòå-
íèè» ïî÷âû.

Èçâåñòíî, ÷òî ñîîáùåñòâà, îáðàçóþùèåñÿ ïðè «öâåòåíèè» ïî÷-
âû, ïðåäñòàâëåíû îðãàíèçìàìè ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé. Îíè
ïðîíèçàíû ìíîãî÷èñëåííûìè áèîòè÷åñêèìè ñâÿçÿìè – êàê òðîôè-
÷åñêèìè, òàê è áèîõèìè÷åñêèìè. ×åì âûøå ïëîòíîñòü ôîòîòðîô-
íûõ ïîïóëÿöèé (à â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» îíà ìîæåò äîñòèãàòü äå-
ñÿòêîâ ìèëëèîíîâ êëåòîê íà 1 ñì 2), òåì áîëåå íàïðÿæåííûìè
ñòàíîâÿòñÿ ýòè ñâÿçè. Ñóùåñòâóþò ðàçíîîáðàçíûå ìåòîäû âûÿâëå-
íèÿ ñâÿçåé ðàçíûõ óðîâíåé â ñîîáùåñòâàõ. Èõ êîíêðåòíàÿ ìåòîäè-
êà çàâèñèò îò öåëåé èññëåäîâàíèÿ è ãðóïï îðãàíèçìîâ, êîòîðûå
àíàëèçèðóþòñÿ â òîé èëè èíîé ñèòóàöèè. Íàëè÷èå ïîñòîÿííî ïî-
âòîðÿþùèõñÿ êîìïëåêñîâ ôîòîòðîôîâ ñ ïîñòîÿííûìè äîìèíàíòà-
ìè è ïîñòîÿííî ñîïóòñòâóþùåé ñàïðîòðîôíîé ìèêðîôëîðîé çà-
ñòàâëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî âçàèìîäåéñòâèÿ íà óðîâíå ôîòîòðîôîâ
îïðåäåëÿþò âî ìíîãèõ ÷åðòàõ ñòàáèëüíîñòü ôîðìèðóþùåãîñÿ ñî-
îáùåñòâà, õîòÿ ñèëà è ïðî÷íîñòü áèîòè÷åñêèõ ñâÿçåé â àëüãî-öèà-
íîáàêòåðèàëüíûõ öåíîçàõ ëåãêî íàðóøàþòñÿ âíåøíèì âìåøàòåëü-
ñòâîì.

4.1. Характер взаимодействия между фототрофными партнерами

Äëÿ ÔÌÑ õàðàêòåðåí ïîäâèæíûé òèï èíòåãðàöèè ìåæäó âî-
äîðîñëÿìè è öèàíîáàêòåðèÿìè, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ óæå íà óðîâíå
êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ×Ê (ðàçäåëû 2.2, 3.1, 3.2). Â ñîîáùåñòâàõ,
èìåþùèõ îäèíàêîâóþ îáùóþ ×Ê, ïëîòíîñòü êëåòîê ðàçëè÷íûõ
ãðóïï ôîòîòðîôîâ ìîæåò ðåçêî ðàçëè÷àòüñÿ.

Êëàññè÷åñêàÿ ôèòîöåíîëîãèÿ âûäåëÿåò òðè îñíîâíûå ôîðìû
âëèÿíèÿ ðàñòåíèé äðóã íà äðóãà: êîíòàêòíûå, òðàíñàáèîòè÷åñêèå
è òðàíñáèîòè÷åñêèå (Ðàáîòíîâ, 1987). Èç íèõ íàèáîëüøåå çíà÷å-
íèå èìåþò òðàíñàáèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, ò.å. âîçäåéñòâèÿ
ðàñòåíèé äðóã íà äðóãà ÷åðåç èçìåíåíèå óñëîâèé ïðîèçðàñòàíèÿ.
Ñðåäè íèõ ðàçëè÷àþò: à) êîíêóðåíöèþ èç-çà ñðåäñòâ æèçíè; á) âû-
äåëåíèå â îêðóæàþùóþ ñðåäó ïðîäóêòîâ ìåòàáîëèçìà ðàñòåíèé; â)
îòëîæåíèå îòìåðøèõ îñòàòêîâ; ã) ñîâîêóïíîå âîçäåéñòâèå âñåõ ðà-
ñòåíèé, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ôèòîöåíîçà, íà ñðåäó – ñîçäàíèå ôèòî-
ñðåäû.

Ó÷èòûâàÿ, ÷òî ãëàâíàÿ îñîáåííîñòü âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòå-
ðèé, êàê è âûñøèõ ðàñòåíèé, – îêñèãåííûé ôîòîòðîôíûé ñïîñîá
ïèòàíèÿ, à â íàçåìíûõ ÔÌÑ – íåïîñðåäñòâåííûå òåñíûå êîíòàêòû
îðãàíèçìîâ äðóã ñ äðóãîì, ïîïûòàåìñÿ èíòåðïðåòèðîâàòü ðåçóëü-
òàòû èññëåäîâàíèé ïî âçàèìîäåéñòâèÿì ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ â ñâåòå ôèòîöåíîòè÷åñêèõ êîíöåïöèé.
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Àëüãîëîãè ðàñïîëàãàþò îáøèðíûì êðóãîì ðàáîò êàê ïî àíòà-
ãîíèñòè÷åñêèì, òàê è äðóæåñòâåííûì îòíîøåíèÿì ìåæäó âîäî-
ðîñëÿìè, îäíàêî áîëüøèíñòâî ïîäîáíûõ ðàáîò âûïîëíåíî ëèáî ïðè
èçó÷åíèè ñìåøàííûõ êóëüòóð, ëèáî íà ïðèìåðå ôèòîïëàíêòîí-
íûõ ñîîáùåñòâ.

Äî ñèõ ïîð îäíèì èç íàèáîëåå ñïîðíûõ âîïðîñîâ, äàæå äëÿ
ñàìûõ èçó÷åííûõ ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ, îñòàåòñÿ âîïðîñ î
òîì, ÿâëÿþòñÿ ëè ìåæâèäîâûå îòíîøåíèÿ â áèîöåíîçàõ äåéñòâè-
òåëüíî ñèñòåìîîáðàçóþùèìè îòíîøåíèÿìè, îïðåäåëÿþùèìè åãî
êà÷åñòâåííóþ ñïåöèôèêó. Èëè, íàïðîòèâ, íå ÿâëÿåòñÿ ëè ïîäîá-
íûé áèîöåíîç ïðîñòî ñòàòèñòè÷åñêèì îáúåäèíåíèåì îòíîñèòåëüíî
íåçàâèñèìûõ âèäîâ, îêàçàâøèõñÿ âìåñòå ïîòîìó, ÷òî îíè íóæäà-
þòñÿ â ñõîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, à âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó
íèìè – ëèøü íåèçáåæíûé ïîáî÷íûé ïðîäóêò èõ ñóùåñòâîâàíèÿ
(Ôåäîðîâ, Ãèëüìàíîâ, 1980). Äëÿ ðåøåíèÿ ýòîé çàäà÷è, â ÷àñòíî-
ñòè, ìîæíî óñòàíîâèòü ïðåîáëàäàíèå ñèëüíûõ èëè ñëàáûõ âçàèìî-
äåéñòâèé ìåæäó îáðàçóþùèìè öåíîç âèäàìè, ïðîâîäÿ àíàëèç è ïî
êà÷åñòâåííûì ïðèçíàêàì, è ïî êîëè÷åñòâåííûì ýôôåêòàì.

Âïåðâûå àëëåëîïàòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ âîäîðîñëåé îòìå-
÷åíû íà ïðèìåðå àâòîèíãèáèöèè â ñòàðîé êóëüòóðå Nostoc punctifor-
me â 1917 ã. (Harder, 1917. Öèò. ïî: Wolfe a. Rice, 1978). Èçó÷å-
íèå àëëåëîïàòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó ïðèðîäíûìè âè-
äàìè ïîêàçàëî íàëè÷èå ñòèìóëèðóþùåãî è èíãèáèðóþùåãî ýôôåê-
òîâ êóëüòóð äðóã íà äðóãà (Wolfe a. Rice, 1979).

Äîêàçàí àëëåëîïàòè÷åñêèé ýôôåêò ïðè âçàèìîäåéñòâèè äâóõ
âèäîâ öèàíîáàêòåðèé â óñëîâèÿõ, êîãäà óñòðàíÿëàñü êîíêóðåíöèÿ
çà ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà çà ñ÷åò ïðèìåíåíèÿ ñðåäû ñ èçëèøêîì
áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ è îòáîðà âèäîâ ñî ñõîäíîé ñêîðîñòüþ ðîñòà
(Rzeczycka a. Przytoska-Jusiak, 1993).

×ðåçâû÷àéíî èíòåðåñíûé ôàêò àãðåññèè Anabaena variabilis
ïðîòèâ çåëåíîé, æåëòîçåëåíîé è äèàòîìîâîé âîäîðîñëåé, âûäåëåí-
íûõ èç òîðôÿíî-áîëîòíîé ïî÷âû, îïèñàí Ð.Ì. Êóëèêîâîé (1965).
A. variabilis, ðàçðàñòàÿñü â âèäå âóàëåîîáðàçíûõ ïëåíîê, è íà àãàðè-
çîâàííîé, è â æèäêîé ñðåäå, ïîêðûâàëà ïîâåðõíîñòü, çàíÿòóþ äðóãè-
ìè âîäîðîñëÿìè è óíè÷òîæàëà èõ. Ïðè ýòîì çà ñ÷åò ïðîäóêòîâ ðàñïà-
äà âîäîðîñëåé ïðîèñõîäèëî íàðàñòàíèå áèîìàññû àíàáåíû.

Ïðîêàðèîòíî-ýóêàðèîòíûå õèìè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ îáíà-
ðóæåíû ìåæäó öèàíîáàêòåðèåé Anabaena flos-aquae è îäíîêëåòî÷-
íîé çåëåíîé âîäîðîñëüþ Chlamydomonas reinhardii (Kearns, Hunter,
2001). Öèàíîáàêòåðèàëüíûå ýêçîòîêñèíû ïàðàëèçóþò ïîäâèæíîñòü
âîäîðîñëè. Â ýêñïåðèìåíòàëüíîì ìèêðîêîñìå ïðèñóòñòâèå öèàíî-
áàêòåðèè èëè åå ýêñòðàöåëëþëàðíûõ ïðîäóêòîâ èíäóöèðóåò îñåäà-
íèå âîäîðîñëè, ÷òî, âåðîÿòíî, óâåëè÷èâàåò êîíêóðåíòíî-ñâîáîäíóþ
çîíó äëÿ öèàíîáàêòåðèè ïðè äåôèöèòå áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ.
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Ìû ñîñòàâëÿëè ïðîñòåéøóþ êîìáèíàöèþ èç äâóõ âèäîâ îäíî-
êëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé äëÿ îöåíêè ñèëû èõ âçàèìíîãî
âëèÿíèÿ äðóã íà äðóãà ïî êîëè÷åñòâåííûì õàðàêòåðèñòèêàì. Íà-
êîïèòåëüíûå êóëüòóðû Chlorella vulgaris è Scotiella nivalis áûëè
âíåñåíû â ñòåðèëüíóþ ïî÷âó ñ âëàæíîñòüþ 60% îò ï.â. â àëüãîëî-
ãè÷åñêè ÷èñòîì âèäå è â âèäå ñìåñè. Òèòð êëåòîê ïðè âíåñåíèè
ñîñòàâëÿë 120 òûñ./ã. Åæåäíåâíî ïðîâîäèëñÿ ó÷åò ×Ê â òå÷åíèå 15
äíåé. Êðèâûå äèíàìèêè ×Ê àëüãîëîãè÷åñêè ÷èñòûõ âèäîâ èìåþò
ðàçëè÷íûé õàðàêòåð (ðèñ. 20). Äëÿ Scotiella nivalis õàðàêòåðíî óâå-
ëè÷åíèå ×Ê ê ÷åòâåðòûì ñóòêàì îïûòà ïðèìåðíî â äâà ðàçà ïî
ñðàâíåíèþ ñ óðîâíåì âíåñåíèÿ (1 êðèâàÿ). Äàëåå ïîêàçàòåëè îáè-
ëèÿ óìåíüøàëèñü ïîñòåïåííî è ïëàâíî, äîñòèãàÿ ê äåâÿòûì ñóò-
êàì óðîâíÿ âíåñåíèÿ, à çàòåì ê êîíöó îïûòà ñíîâà ïðîèñõîäèëî
âîçðàñòàíèå ×Ê äî ìàêñèìàëüíîãî ïîêàçàòåëÿ. Òàêèì îáðàçîì, íå-
ñìîòðÿ íà âðåìåííîå óãíåòåíèå ðàçâèòèÿ â òå÷åíèå ïÿòè ñóòîê (ñ
÷åòâåðòûå ïî äåâÿòûå), îáóñëîâëåííîå êàêèì-òî âíóòðèâèäîâûì
ìåõàíèçìîì, îñíîâíàÿ òåíäåíöèÿ ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèè äàííîãî âèäà
â ïî÷âå – íåóêëîííîå ïîñòåïåííîå íàðàñòàíèå åå ÷èñëåííîñòè.

Â òî æå âðåìÿ ×Ê Chlorella vulgaris ïîñëå âíåñåíèÿ â ïî÷âó
ñðàçó íà÷èíàëà ñîêðàùàòüñÿ â òå÷åíèå äåâÿòè ñóòîê ñ ýëèìèíàöè-
åé ïîëîâèíû ïîïóëÿöèè ê ýòîìó ñðîêó. Äàëüíåéøåå âîçðàñòàíèå
×Ê õîòÿ è áûëî äîñòàòî÷íî àêòèâíûì, âñå-òàêè íå âûâåëî ïîïóëÿ-
öèþ íà óðîâåíü âíåñåíèÿ.

Рис. 20. Динамика численности клеток одноклеточных зеленых водорослей,
внесенных в стерильную почву: 1 – Scotiella nivalis; 2 – Chlorella vulgaris; 3 – Chlorella
vulgaris в смешанной культуре; 4 – Scotiella nivalis в смешанной культуре; 5 – сме-
шанная культура.
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Òàêèì îáðàçîì, èñõîäÿ èç ïîâåäåíèÿ îáåèõ ïîïóëÿöèé â ÷èñ-
òûõ êóëüòóðàõ, ìîæíî ãîâîðèòü î áóëüøåé æèçíåííîé àêòèâíîñòè
Scotiella nivalis.

Ñîâìåñòíîå âíåñåíèå êóëüòóð â ïî÷âó îêàçàëîñü íåáëàãîïðèÿò-
íûì äëÿ îáîèõ âèäîâ, õîòÿ èõ ïëîòíîñòü êëåòîê áûëà íå ñòîëü
âåëèêà, ÷òîáû âûçâàòü êîíêóðåíöèþ çà ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà
(ðèñ. 20, êðèâûå 3-5). Óãíåòåíèå â áîëüøåé ñòåïåíè êîñíóëîñü Ñh.
vulgaris, ÷èñëåííîñòü êëåòîê êîòîðîé íåóêëîííî ñîêðàùàëàñü íà
ïðîòÿæåíèè âñåãî îïûòà (êðèâàÿ 3), äîñòèãíóâ â êîíöå íè÷òîæíî
ìàëîé âåëè÷èíû – 4.6 òûñ./ã. Óãíåòåíèå Ñh. vulgaris ïðè ñîâìåñò-
íîì âûðàùèâàíèè ñ äðóãèì âèäîì áûëî îòìå÷åíî è ðàíåå (Rice,
1954).

Scotiella nivalis èñïûòàëà óãíåòåíèå â ïåðâûå ñóòêè, ñîïðèêîñ-
íóâøèñü ñ äðóãèì âèäîì. Ïîñëå ýòîãî êðèâàÿ åå äèíàìèêè â ñìå-
øàííîé êóëüòóðå ïðàêòè÷åñêè ïàðàëëåëüíà äèíàìèêå ÷èñòîãî âèäà.
Ïðè ýòîì ×Ê çà 15 ñóòîê îïûòà âûðîñëà â òðè ðàçà, òîãäà êàê ïðè
ðàçâèòèè ñêîòèåëëû â ìîíîêóëüòóðå àíàëîãè÷íûé ïîêàçàòåëü óâå-
ëè÷èëñÿ âñåãî â äâà ðàçà. ×Ê õëîðåëëû çà òàêîé æå ïåðèîä ïàäàåò
â ÷åòûðå ðàçà â ìîíîêóëüòóðå è â ñåìü – â ñìåøàííîé ïî ñðàâíå-
íèþ ñ óðîâíåì âíåñåíèÿ. Ñóììàðíàÿ ×Ê ñìåøàííîé êóëüòóðû íå
äîñòèãëà óðîâíÿ ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèè ìîíîêóëüòóðû ñêîòèåëëû.
Íàëèöî îäíîñòîðîííèé àíòàãîíèçì îäíîé çåëåíîé âîäîðîñëè ïðî-
òèâ äðóãîé. È õîòÿ óðîâåíü ðàçâèòèÿ ëèäåðà â ñìåøàííîé êóëüòó-
ðå íåñêîëüêî ìåíüøå, ÷åì â ÷èñòîé, â òî æå âðåìÿ óñêîðÿþòñÿ
òåìïû åãî ðàçìíîæåíèÿ. Òàê, ñðåäíåå âðåìÿ ãåíåðàöèè Scotiella
nivalis çà âðåìÿ îïûòà â ÷èñòîé êóëüòóðå ñîñòàâèëî 11.2, â ñìå-
øàííîé – äåâÿòü ñóòîê.

Àëëåëîïàòè÷åñêîå âçàèìîäåéñòâèå äâóõ èëè íåñêîëüêèõ âèäîâ
ôîòîòðîôîâ â ìîäåëüíûõ îïûòàõ, ïðèâîäÿùåå ê èçìåíåíèþ êîëè-
÷åñòâåííûõ èëè ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ïîïóëÿöèé, îòìå÷à-
åòñÿ è ìåæäó ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãèõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï:
çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè è öèàíîáàêòåðèÿìè (Ìàêñèìîâ, Êðîëåíêî,
1987; Áóñûãèíà, 1995; Forest et al., 1963; Wilson et al., 1979; Kruger,
1985); ìåæäó ðàçíûìè âèäàìè öèàíîáàêòåðèé (Öàðåíêî, 1980);
ìåæäó äèàòîìåÿìè (Elbrachter, 1977).

Ñêîëü áû íè áûëè èíòåðåñíû ðåçóëüòàòû ìîäåëüíûõ îïûòîâ,
ìîæíî â óñëîâèÿõ êóëüòóðû çàíèìàòüñÿ áåñêîíå÷íûì êàëåéäîñ-
êîïîì êîìáèíàöèé è ñî÷åòàíèé ðàçíîîáðàçíûõ ôîòîòðîôíûõ ïàðò-
íåðîâ, ïîëó÷àÿ êàê îòðèöàòåëüíûå, òàê è ïîëîæèòåëüíûå ïðèìå-
ðû âçàèìîäåéñòâèÿ. Âñå-òàêè îñíîâíàÿ çàñëóãà ìîäåëüíûõ îïûòîâ
çàêëþ÷àåòñÿ â âîçìîæíîñòè äîçèðîâàòü âíîñèìûå âåùåñòâà, àíà-
ëèçèðîâàòü ïðîäóêòû îáìåíà, ïðîâîäèòü îïûòû â ñòðîãî êîíòðî-
ëèðóåìûõ è óïðàâëÿåìûõ óñëîâèÿõ. Íî ïîëó÷åííûå ïðè ýòîì ðå-
çóëüòàòû ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü î÷åíü îñòîðîæíî äëÿ èíòåðïðåòà-
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öèè íàáëþäàåìûõ â ïðèðîäå ÿâëåíèé, ïîýòîìó èçó÷åíèå âçàèìîîò-
íîøåíèé åñòåñòâåííûõ ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé – áîëåå èíòåðåñ-
íàÿ, õîòÿ è áîëåå ñëîæíàÿ çàäà÷à, ïîçâîëÿþùàÿ ïðèáëèçèòüñÿ ê
ïîíèìàíèþ ïðèðîäû àëüãî – öèàíîáàêòåðèàëüíûõ êîìïëåêñîâ. Ïðè
ýòîì âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî â íàçåìíûõ àëüãîöåíîçàõ ìîãóò äåé-
ñòâîâàòü òå æå ñèëû, ÷òî è â ôèòîöåíîçàõ. Âûäåëÿþò ïÿòü îñíîâ-
íûõ ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ ðàçíîîáðàçèå ñîîáùåñòâ: ìåòàáîëè-
÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ è êîîïåðàöèÿ, êîíêóðåíöèÿ çà ïèùåâûå
ðåñóðñû, õèùíè÷åñòâî, ïðîñòðàíñòâåííàÿ íåîäíîðîäíîñòü, èçìåí-
÷èâîñòü ñðåäû îáèòàíèÿ âî âðåìåíè (Àáðîñîâ, 1990). Ïåðâûå òðè
ôàêòîðà – ÷èñòî ýêîëîãè÷åñêèå, ïîñêîëüêó îíè ôîðìèðóþò âèäî-
âóþ ñòðóêòóðó ñîîáùåñòâ â èäåàëüíî ãîìîãåííûõ ýêîñèñòåìàõ.
Ïîñëåäíèå äâà îïðåäåëÿþò çàêîíîìåðíîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
ýêîñèñòåì â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè.

4.2. Взаимодействие популяций
в фототрофном микробном сообществе (ФМС)

Â ïðèðîäíûõ íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ êîìïëåêñàõ ïîñòîÿííî
âñòðå÷àþòñÿ ïîâòîðÿþùèåñÿ ãðóïïèðîâêè âèäîâ, ïî ñî÷åòàíèÿì
êîòîðûõ èññëåäîâàòåëè äàþò íàçâàíèÿ ýòèì öåíîçàì ïî àíàëîãèè
ñ íàçâàíèÿìè äîìèíèðóþùèõ àññîöèàöèé ôèòîöåíîçîâ. Ðàâíîâåñ-
íîå îäíîâðåìåííîå ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ îòìå÷àåòñÿ è äëÿ ôèòî-
ïëàíêòîíà ïðåñíûõ è ìîðñêèõ âîäîåìîâ. Ìåæäó âèäàìè, äëèòåëü-
íî ñîñóùåñòâóþùèìè â ìèêðîêîñìàõ, ïîëîæèòåëüíûå âçàèìîäåé-
ñòâèÿ âñòðå÷àþòñÿ â äåñÿòü ðàç ÷àùå, à îòðèöàòåëüíûå â äâà ðàçà
ðåæå, ÷åì ìåæäó ñëó÷àéíî âûáðàííûìè âèäàìè (Ñèðåíêî, Êîçèö-
êàÿ, 1988).

Ñòåïåíü àãðåãèðîâàííîñòè è óñòîé÷èâîñòè òàêèõ ôàíòîìíûõ
ñîîáùåñòâ, êàê ÔÌÑ, íå ìîæåò áûòü ïîñòîÿííîé âåëè÷èíîé. Õîòÿ
èçâåñòíû ïðèìåðû ïîñåëåíèÿ âíóòðè ñëèçèñòîãî ïîêðîâà êîëîíèé
öèàíîáàêòåðèé èëè íà èõ ïîâåðõíîñòè äðóãèõ âèäîâ âîäîðîñëåé,
êîòîðûå ìîãóò âõîäèòü â äîìèíèðóþùèé êîìïëåêñ ñîîáùåñòâà
âìåñòå ñ öèàíîáàêòåðèÿìè (Ïàòîâà è äð., 2000; Pankov, 1986).
Îäíàêî ÷àùå âñåãî õàðàêòåð âçàèìîîòíîøåíèé ìåíÿåòñÿ êàê â ñâÿçè
ñ èçìåíåíèåì ñàìèõ ïîïóëÿöèé (âîçðàñò, ìîðôîëîãè÷åñêàÿ äèô-
ôåðåíöèàöèÿ êëåòîê, ïëîòíîñòü îñîáåé íà åäèíèöó ïëîùàäè è ò.ä.),
òàê è ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè (àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû è ÷èñëåí-
íîñòü îñîáåé äðóãèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé). Ïîýòîìó âîçíèêíîâå-
íèå êîíêóðåíöèè íà îãðàíè÷åííîì ïðîñòðàíñòâå íåèçáåæíî, åñëè
ñîîáùåñòâî íå ïîãèáíåò â ñèëó êàêèõ-òî âíåøíèõ ïðè÷èí. Êðîìå
òîãî, òåñíûå ôèçè÷åñêèå êîíòàêòû â íàçåìíûõ ÔÌÑ, â îòëè÷èå îò
äèôôóçíîãî âíóòðèïî÷âåííîãî êîìïëåêñà, ïðèâîäÿò è ê õèìè÷åñ-
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êèì âçàèìîäåéñòâèÿì ïîïóëÿöèé çà ñ÷åò âûäåëÿåìûõ ïðîäóêòîâ,
ïîäîáíî òîìó, ÷òî íàáëþäàåòñÿ è â ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâàõ.

Îáùåïðèíÿòî, ÷òî âçàèìíîå âëèÿíèå íèçøèõ îðãàíèçìîâ äðóã
íà äðóãà îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ó÷àñòèåì ýêçîìåòàáîëèòîâ (Òåëèò÷åí-
êî, Îñòðîóìîâ, 1990). Ëþáîå ïðÿìîå èëè êîñâåííîå âëèÿíèå îäíî-
ãî âèäà íà äðóãîé, âêëþ÷àÿ è ìèêðîîðãàíèçìû, ïóòåì îáðàçîâà-
íèÿ õèìè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, âûäåëÿåìûõ â îêðóæàþùóþ ñðåäó,
ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê àëëåëîïàòèÿ (Ðàéñ, 1978). Ýòèì àëëåëîïàòèÿ
îòëè÷àåòñÿ îò êîíêóðåíöèè, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèò ïîëíîå èëè
÷àñòè÷íîå èçúÿòèå èç ñðåäû íåêîòîðîãî ôàêòîðà, íåîáõîäèìîãî äëÿ
äðóãîãî îðãàíèçìà â òîì æå ìåñòîîáèòàíèè. Ïðè àëëåëîïàòèè ïðî-
èñõîäèò êðóãîâîðîò ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ â áèîöåíî-
çå (Ãðîäçèíñêèé, 1991). Ñ÷èòàþò, ÷òî ñèñòåìà õèìè÷åñêèõ ñâÿçåé
ìåæäó êëåòêàìè ÿâëÿåòñÿ ñðåäñòâîì èíôîðìàöèè î ñîñòîÿíèè ñî-
îáùåñòâà êàê åäèíîãî öåëîãî (Çèìèíà, Ñàäûêèíà, 1987). Äëÿ íà-
÷àëà àêòèâíîãî ðîñòà êëåòîê ìèêðîâîäîðîñëåé íåîáõîäèìà îïðåäå-
ëåííàÿ êîíöåíòðàöèÿ ýêçîìåòàáîëèòîâ â ñðåäå, êîòîðûå ìîãóò ôóí-
êöèîíèðîâàòü êàê õåëàòèðóþùèå àãåíòû, ïåðåíîñ÷èêè ñóáñòðàòîâ
ïèòàíèÿ, ôàêòîðîâ ðîñòà. Àâòîðû äàííîé ãèïîòåçû ïîëàãàþò, ÷òî
èìåííî êîíöåíòðàöèÿ ìåòàáîëèòîâ ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç ïðåäïîñû-
ëîê ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ ôèòîïëàíêòîíà, âûñòóïàÿ äëÿ ñîîáùåñòâà
èñòî÷íèêîì èíôîðìàöèè î ñîñòîÿíèè âñåé ïîïóëÿöèè. Ýêçîìåòà-
áîëèòû ÿâëÿþòñÿ äëÿ êëåòîê ðåãóëÿòîðîì ïëîòíîñòè ñîîáùåñòâà
ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè.

Â ÷èñëå ýêçîìåòàáîëèòîâ àêñåíè÷åñêè ÷èñòûõ è ïðèðîäíûõ
ïîïóëÿöèé âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé îáíàðóæåíî áîëåå 300
îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, â òîì ÷èñëå îðãàíè÷åñêèå êèñëîòû, óã-
ëåâîäû, óãëåâîäîðîäû, ñïèðòû, ýôèðû, àëüäåãèäû, êåòîíû, àìè-
íîêèñëîòû, àìèíû, èíäîëû, ôåíîëû, âèòàìèíû è äð. (Ãîðþíîâà,
Äåìèíà, 1974; Ñàêåâè÷, 1985; Ñèðåíêî, Êîçèöêàÿ, 1988; Àíäðåþê
è äð., 1990). Êîíöåíòðàöèÿ è êîìïîíåíòíûé ñîñòàâ ýòèõ ãðóïï
îïðåäåëÿþòñÿ êàê òàêñîíîìè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòüþ ôîòîòðîôîâ,
òàê è èõ ôèçèîëîãè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì. Íàïðèìåð, ê âåùåñòâàì,
òîðìîçÿùèì ðîñò ïîïóëÿöèé çåëåíûõ âîäîðîñëåé, îòíîñÿòñÿ ëè-
ïèäû (Íåäîñåêèí è äð., 1991). Èç êóëüòóðû Nostoc sp. âûäåëåí
àëüãèöèäíûé àíòèáèîòèê (Âåïðèöêèé è äð., 1991).

Ñòåïåíü ôèòîòîêñè÷åñêîé àêòèâíîñòè öèàíîáàêòåðèé çàâèñèò
îò ìåñòà èõ îáèòàíèÿ. Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî êóëüòóð öèàíî-
áàêòåðèé, âûäåëåííûõ èç âîäîåìîâ, ïðîÿâëÿþò ôèòîòîêñè÷åñêèå
îñîáåííîñòè. Ïðîäóêöèÿ òîêñèíîâ ÿâëÿåòñÿ àäàïòàöèîííîé îñîáåí-
íîñòüþ, ïîçâîëÿþùåé öèàíîáàêòåðèÿì ïðè íåõâàòêå ðåñóðñîâ âû-
ñòîÿòü êîíêóðåíöèþ ñ äðóãèìè ôîòîòðîôàìè. Ïîêàçàíî, ÷òî öèà-
íîáàêòåðèàëüíûå òîêñèíû ïàðàëèçóþò ïîäâèæíîñòü çåëåíîé âîäî-
ðîñëè Ñhlamydomonas reinhardii è âûçûâàþò îñåäàíèå âîäîðîñëè
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íà äíî. Ýòè ïðîêàðèîòíî-ýóêàðèîòíûå õèìè÷åñêèå âçàèìîîòíîøå-
íèÿ ìîãóò óâåëè÷èâàòü êîíêóðåíòíî-ñâîáîäíóþ çîíó äëÿ öèàíî-
áàêòåðèé â óñëîâèÿõ îçåðà, ñîçäàâàÿ îïòèìàëüíûå óñëîâèÿ äëÿ
«öâåòåíèÿ» òîêñè÷åñêèõ öèàíîáàêòåðèé (Kerns, Hunter, 2001).
Öèàíîáàêòåðèè, âûäåëåííûå èç ðàçëè÷íûõ òèïîâ ïî÷âû, ìåíåå
àêòèâíû ïî ñðàâíåíèþ ñ êóëüòóðàìè, èçîëèðîâàííûìè èç âîäî-
åìîâ (Çàíèíà, 1986).

Ñóùåñòâóåò ìíåíèå (Ñèðåíêî, Êîçèöêàÿ, 1988), ÷òî ðîëü àëëå-
ëîïàòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ôîòîòðîôàìè óñèëèâàåòñÿ â
òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îñëàáåâàåò ëèìèòèðóþùåå âëèÿíèå íåêîòîðûõ
áèîãåííûõ ôàêòîðîâ, íàïðèìåð, â ýâòðîôíûõ âîäîåìàõ. Àâòîðû
óòâåðæäàþò â ðåçóëüòàòå àíàëèçà çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ëèòå-
ðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ, ÷òî â ëþáûõ âîäíûõ ýêîñèñòåìàõ ïðîäóöè-
ðóåìûå âîäîðîñëÿìè ìåòàáîëèòû è ïðîäóêòû ïîñòëåòàëüíîãî ðàç-
ðóøåíèÿ êëåòîê èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè áàêòåðèî-,
ìèêî-, àëüãî-, ôèòî- è çîîöåíîçîâ, â âîçíèêíîâåíèè ñóêöåññèé è
ñìåíû äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ïðè «öâåòåíèè» âîäû.

Ïîëàãàþò, ÷òî ñîñòàâ åñòåñòâåííûõ áèîöåíîçîâ ñêëàäûâàëñÿ
èç îðãàíèçìîâ, âçàèìîóñòîé÷èâûõ ê ýêçîìåòàáîëèòàì ïàðòíåðîâ
(Òàìáèåâ, 1991).

Îá àëëåëîïàòè÷åñêîì ýôôåêòå ìîæíî ñóäèòü íå òîëüêî ïî àíà-
ëèçó ñîñòàâà ýêçîìåòàáîëèòîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñèñòåìû áèîõè-
ìè÷åñêèõ àíàëèçîâ. Êîñâåííûì ìåòîäîì îïðåäåëåíèÿ ïîêàçàòåëÿ
àëëåëîïàòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ÿâëÿåòñÿ êîëè÷åñòâåííîå îïðåäåëå-
íèå ñîïðÿæåííîñòè â ðàçâèòèè âèäîâ â ñîîáùåñòâå. Ñ ýòîé öåëüþ
ìû èñïîëüçîâàëè êîýôôèöèåíò àññîöèàòèâíîñòè (Âàñèëåâè÷, 1969) –
êîýôôèöèåíò ñîïðÿæåííîñòè Ïèðñîíà, îñíîâàííûé íà èñïîëüçî-
âàíèè ìåòîäà õè-êâàäðàò:

)ca)(dc)(db)(ba(
bcad

N
r

2

4 ++++
−

=
χ

= ,

ãäå r
4
 – ïîêàçàòåëü ñâÿçè (èíäåêñ àññîöèàòèâíîñòè); N – îáùåå

÷èñëî èññëåäóåìûõ ïëîùàäîê (N = a + b +c + d). ×èñëà, ñòîÿùèå â
êëåòêàõ ïîäîáíîé òàáëèöû, ïîêàçûâàþò, ñêîëüêî ðàç âñòðåòèëàñü
òà èëè èíàÿ êîìáèíàöèÿ ïðèçíàêîâ. Åñëè èññëåäóåòñÿ ñîïðÿæåí-
íîñòü ìåæäó äâóìÿ âèäàìè èëè ïîïóëÿöèÿìè âèäîâ îïðåäåëåííûõ
ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ïî èõ âñòðå÷àåìîñòè, òî a – ÷èñëî ïëîùà-
äîê, íà êîòîðûõ âñòðå÷àþòñÿ îáà âèäà, b – ÷èñëî ïëîùàäîê, íà
êîòîðûõ âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî âòîðîé âèä, ñ – ÷èñëî ïëîùàäîê, íà
êîòîðûõ âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî ïåðâûé âèä, – ÷èñëî ïëîùàäîê, íà
êîòîðûõ îòñóòñòâóþò îáà âèäà, (a+b) – îáùåå ÷èñëî ïëîùàäîê, íà
êîòîðûõ âñòðå÷àåòñÿ âòîðîé âèä, (a+c) – îáùåå ÷èñëî ïëîùàäîê,
íà êîòîðûõ âñòðå÷àåòñÿ ïåðâûé âèä.
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Ðåçóëüòàò îïðåäåëåíèÿ çíá÷èì, åñëè χ2
ýêñïåð.

χ2
òåîðåò.

 = 3.8 (äëÿ
óðîâíÿ çíà÷èìîñòè 0.95).

Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè, åñëè ñâÿçü çíà÷èìà ïî õè-êâàäðàò, òî
ïðè r

4
 < 0 àññîöèàöèÿ «ðàçâàëèâàåòñÿ», ïîïóëÿöèè èñïûòûâàþò

äðóã ê äðóãó ÿâíûé àíòàãîíèçì; ïðè r
4
 > 0 ãîâîðÿò î «ïðèãíàí-

íîé» àññîöèàöèè, ò.å. îáå ïîïóëÿöèè èñïûòûâàþò âçàèìíûé ïîëî-
æèòåëüíûé àëëåëîïàòè÷åñêèé ýôôåêò, è ïðè r

4 
= 0 ïîïóëÿöèè âïîë-

íå íåéòðàëüíû äðóã ê äðóãó.
Ìåòîäèêà îïûòà, â êîòîðîì îïðåäåëÿëàñü ñîïðÿæåííîñòü â

ðàçâèòèè ïîïóëÿöèé ìèêðîôîòîòðîôîâ äðóã îò äðóãà, ñîñòîÿëà â
ñëåäóþùåì. Ïî÷âà, âçÿòàÿ ñ ïîëÿ ïîä ñòåðíåé îâñà (ðàçäåë 4.4),
âûñóøèâàëàñü, çàòåì åå ïðîòèðàëè â ñòóïêå è ïðîñåèâàëè ÷åðåç
ñèòî (èìèòàöèÿ âñïàøêè èëè èíîãî ñïîñîáà îáðàáîòêè ïî÷âû).
Ïðîñåÿííóþ ïî÷âó óâëàæíÿëè äî 80% îò ï.â. â ÷àøêàõ Ïåòðè è
ñòàâèëè â ëþìèíîñòàò ïðè êðóãëîñóòî÷íîì îñâåùåíèè. «Öâåòåíèå»
íà ïîâåðõíîñòè ïîÿâèëîñü íà âòîðûå ñóòêè. Íà âòîðûå, òðåòüè,
÷åòâåðòûå è ïÿòûå ñóòêè èçó÷åíèå ñîîáùåñòâà ïðîâîäèëè ïðÿìûì
ìèêðîñêîïèðîâàíèåì ñòåêîë îáðàñòàíèÿ ïîä ëþìèíåñöåíòíûì ìèê-
ðîñêîïîì ÌË-4 â êîëè÷åñòâå äåñÿòè øòóê (ñòåêëà îáðàñòàíèÿ áûëè
ðàçëîæåíû íà ãëàäêî âûðîâíåííóþ ïîâåðõíîñòü ïî÷â ïðè ïîñòà-
íîâêå îïûòà). Ïðè ïðÿìîì êîëè÷åñòâåííîì ó÷åòå ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ ïîäñ÷èòûâàëè ×Ê êîíêðåòíûõ ïîïóëÿöèé, îòìå÷àÿ êàæäîå
ïðîñìîòðåííîå ïîëå çðåíèÿ, êîòîðîå â äàííîì àñïåêòå ïðèíèìà-
ëîñü çà ó÷åòíóþ ïëîùàäêó. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîäñòàâëÿëè
â òåòðàïîëüíóþ òàáëèöó.

Îêàçàëîñü, ÷òî íà ïåðâûõ ýòàïàõ ôîðìèðîâàíèÿ ñîîáùåñòâà
çíà÷èìàÿ ñâÿçü íàáëþäàåòñÿ ìåæäó ãåòåðîöèñòíûìè è áåçãåòåðî-
öèñòíûìè ôîðìàìè öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 32). Îñòàëüíûå ïîïóëÿ-
öèè (çåëåíûå, æåëòîçåëåíûå è äèàòîìîâûå âîäîðîñëè) ïåðâîíà÷àëü-
íî íåéòðàëüíû êàê ïî îòíîøåíèþ äðóã ê äðóãó, òàê è ê öèàíîáàê-
òåðèÿì.

Êîýôôèöèåíòû àññîöèàòèâíîñòè íà òðåòüè, ÷åòâåðòûå è ïÿòûå
ñóòêè óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ñâÿçü ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè öèàíîáàê-
òåðèé íîñèò ôóíêöèîíàëüíûé õàðàêòåð, ýìïèðè÷åñêèé êðèòåðèé

Таблица 32
Степень ассоциативности гетероцистных и безгетероцистных

цианобактерий на начальных этапах «цветения» почвы

χ2
теорет.= 3.8.

Сутки с начала опыта Коэффициент 
вторые третьи четвертые пятые 

r4 0.29 0.77 0.67 0.78 
χ2 44 325 238 363 
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õè-êâàäðàò çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò òàáëè÷íûé, ÷òî ïîäòâåðæäàåò
âûñîêóþ ñòàòèñòè÷åñêóþ íàäåæíîñòü ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ.

Ïðè ïðÿìîì ìèêðîñêîïèðîâàíèè îòìå÷àåòñÿ, ÷òî â ïðîöåññå
çàðàñòàíèÿ ïî÷âû íèòè ãåòåðîöèñòíûõ è áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíî-
áàêòåðèé óâåëè÷èâàþòñÿ â äëèíó, ñáëèæàþòñÿ, ïåðåïëåòàþòñÿ â
åäèíûå êîìïëåêñû. Â êîíêðåòíîì ñëó÷àå àëëåëîïàòè÷åñêèé ýô-
ôåêò ìîæåò áûòü îáóñëîâëåí ñïîñîáíîñòüþ áåçãåòåðîöèñòíûõ öèà-
íîáàêòåðèé óñâàèâàòü ïðîäóêòû àçîòôèêñàöèè ãåòåðîöèñòíûõ ôîðì,
êàê áûëî äîêàçàíî Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé (1967, 1981). Âíåêëåòî÷íûé
àçîò ãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé óñâàèâàåòñÿ äàæå â òîì ñëó-
÷àå, êîãäà â ñðåäå ñîäåðæèòñÿ àçîò â íåîðãàíè÷åñêîé ôîðìå.

Âû÷èñëåíèå êîýôôèöèåíòà ïàðíîé êîððåëÿöèè ìåæäó âèäàìè
ôèòîïëàíêòîíà òàêæå äåìîíñòðèðóþò ïîëîæèòåëüíóþ èõ ñîïðÿ-
æåííîñòü, ñõîäíóþ ðåàêöèþ íà ïðîñòðàíñòâåííóþ íåîäíîðîäíîñòü
ñðåäû (Ãèëÿðîâ, ×åêðûæåâà, 1984).

Îäíàêî â íàøåì ñëó÷àå ïî ìåðå íàðàñòàíèÿ ïëîòíîñòè ôîòî-
òðîôíîãî ñîîáùåñòâà âîçðàñòàåò íàïðÿæåííîñòü îòíîøåíèé ìåæ-
äó ïàðòíåðàìè, êîòîðàÿ ìîæåò ïðèâîäèòü ê âûáèâàíèþ èç ñîîáùå-
ñòâà îòäåëüíûõ ïàðòíåðîâ. Êîíêóðåíòíîå èñêëþ÷åíèå èç ñîîáùå-
ñòâà îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ðàçëè÷íîé ñêîðîñ-
òüþ ïîãëîùåíèÿ áèîãåíîâ èç ñðåäû. Ïîñêîëüêó ãðóïïû ïðî- è ýóêà-
ðèîòíûõ âîäîðîñëåé äàëåêî îòñòîÿò äðóã îò äðóãà â ýâîëþöèîííîì
ïëàíå, òî îíè èìåþò ðàçíîîáðàçíûé ñîñòàâ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ
ïèãìåíòîâ, çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, à ñòðóêòóðíûå è ýêî-
ëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ïðîÿâëÿþòñÿ â ìåõàíèçìå ïîãëîùåíèÿ è
òðàíñïîðòà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ (Ñàóò, Óèòòèê, 1990).

Â èññëåäîâàíèÿõ ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè âûñøèõ ðàñòåíèé
â ïîñåâàõ è åñòåñòâåííûõ ôèòîöåíîçàõ óñòàíîâëåíî (Ðàáîòíîâ, 1987),
÷òî êîíêðåòíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó âèäàìè èçìåíÿþòñÿ â
çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ïðîèçðàñòàíèÿ, êîëè÷åñòâåííûõ ñîîòíî-
øåíèé âèäîâ, âîçäåéñòâèÿ êîíñîðòîâ, îò âûðàæåííîñòè ëþáîãî èç
ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ.

Çíà÷èòåëüíûé âêëàä â ðàçâèòèå ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé î
ìåõàíèçìå êîíêóðåíöèè ìåæäó ôîòîòðîôàìè çà ìèíåðàëüíûå ðå-
ñóðñû âíåñ Ä. Òèëüìàí (Tilman, 1981, 1982; Tilman et al., 1986).
Îí îáúÿñíÿåò ñîñóùåñòâîâàíèå ìíîãèõ âèäîâ, êîíêóðèðóþùèõ çà
íåáîëüøîå ÷èñëî ðåñóðñîâ, òåì, ÷òî ðåñóðñû, êàê è ïîòðåáëÿþùèå
èõ ïîïóëÿöèè, íàõîäÿòñÿ â ïîñòîÿííîé äèíàìèêå, ïðè êîòîðîé
ïîòðåáëåíèå ðåñóðñà óðàâíîâåøèâàåòñÿ ïðèòîêîì åãî â ñðåäó. ×èñëî
ñîñóùåñòâóþùèõ âèäîâ íå ïðåâûøàåò ÷èñëà ëèìèòèðóþùèõ ðå-
ñóðñîâ. Ãëàâíûì êðèòåðèåì îöåíêè êîíêóðåíòíîé ñïîñîáíîñòè âèäà
ïðè ñîñòÿçàíèè çà îäèí ðåñóðñ ÿâëÿåòñÿ ìèíèìàëüíàÿ êîíöåíòðà-
öèÿ ðåñóðñà, ïðè êîòîðîì ïîïóëÿöèÿ ìîæåò ïîääåðæèâàòü ðàâíî-
âåñèå ìåæäó ðîæäàåìîñòüþ è ñìåðòíîñòüþ. Íà ïðèìåðå äèàòîìî-
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âûõ âîäîðîñëåé Òèëüìàí (Tilman, 1981) ïðîäåìîíñòðèðîâàë íàëè-
÷èå ïèùåâîé êîíêóðåíöèè çà êðåìíèé è ôîñôîð ó ÷åòûðåõ âèäîâ.
Èñïûòàííûå âèäû îáëàäàëè øèðîêèì ïðåäåëîì ïèùåâûõ ïîòðåá-
íîñòåé: îò ïî÷òè ïîëíîé èäåíòè÷íîñòè äî ðåçêîãî ðàçëè÷èÿ è ñîñó-
ùåñòâîâàëè ëèøü òîãäà, êîãäà êàæäûé âèä ëèìèòèðîâàëñÿ ðàçíû-
ìè ïèùåâûìè èñòî÷íèêàìè.

Âûÿâëåíû àäàïòàöèîííûå ìåõàíèçìû ó íåêîòîðûõ âîäîðîñ-
ëåé, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò òîé èëè èíîé ïîïóëÿöèè ïðåèìóùå-
ñòâî, ïîçâîëÿþùåå ïðîòèâîñòîÿòü êîíêóðåíòíîìó âûòåñíåíèþ ïàðò-
íåðîâ â áîðüáå çà îáùèé ðåñóðñ (Ôåäîðîâ è äð., 1991): 1. Ñïîñîá-
íîñòü äîâîëüñòâîâàòüñÿ îãðàíè÷åííûì êîëè÷åñòâîì ìèíåðàëüíûõ
ðåñóðñîâ, óñòîé÷èâîñòü ê ìåòàáîëèòíîìó ïîäàâëåíèþ – ïàòèåíò-
íîñòü âèäà; 2. Ñïîñîáíîñòü âûäåëÿòü òîêñè÷åñêèå ìåòàáîëèòû –
âèîëåíòíîñòü âèäà; 3. Ñïîñîáíîñòü â óñëîâèÿõ íåõâàòêè áèîãåíîâ
ïåðåõîäèòü íà ìèêñîòðîôíûé òèï ïèòàíèÿ – ýêñïëåðåíòíîñòü âèäà.

Ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ ëåã÷å äîñòèæèìî è â òåõ ñëó÷àÿõ, êîã-
äà áîëåå ñèëüíûé êîíêóðåíò ðàñïðåäåëåí àãðåãèðîâàíî è íåçàâè-
ñèìî îò áîëåå ñëàáûõ êîíêóðåíòîâ (Rosewell et al., 1990).

Íà óðîâíå îñîáåé â ÔÌÑ âíóòðèâèäîâàÿ è ìåæâèäîâàÿ êîíêó-
ðåíöèÿ ÷àñòî ñîâïàäàåò. Íàïðèìåð, ëþáàÿ êëåòêà ëþáîãî âèäà
ïëàíêòîííûõ âîäîðîñëåé, íàõîäÿùàÿñÿ â ñìåøàííîé êóëüòóðå,
êîíêóðèðóåò çà ýëåìåíòû ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ ñ äðóãèìè êëåò-
êàìè ñîáñòâåííîãî è ÷óæîãî âèäîâ (Ãèëÿðîâ, 1990).

Ðàâíîâåñíîå îäíîâðåìåííîå ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ îáúÿñíÿ-
þò ðàçíûì òèïîì àäàïòèðîâàííîñòè ê èçìåíåíèþ êîíöåíòðàöèè
áèîãåíîâ (Rhee, Gotham, 1980; Hulburt, 1985).

Êîíêóðåíòíûå îòíîøåíèÿ ìîãóò âîçíèêàòü ìåæäó ðàçíûìè
æèçíåííûìè ôîðìàìè âîäîðîñëåé (Hansson, 1988).

Â êà÷åñòâå ôàêòîðîâ, âûçûâàþùèõ êîíêóðåíòíîå âûòåñíåíèå
îäíîãî âèäà äðóãèì, ìîæåò âñòóïàòü è ïðåññ õèùíèêîâ – ÷åðåç
âûåäàíèå, âåäóùåå ê ñíèæåíèþ ×Ê îïðåäåëåííîãî âèäà (Äåãåð-
ìåíäæè, 1981; Banse, Sumitra-Vijayraghava, 1996; Miralto et al.,
1999; O’Neil, 1999), è ÷åðåç ýêñêðåöèþ àçîòà è ôîñôîðà â îïðåäå-
ëåííûõ ñîîòíîøåíèÿõ, êîòîðûå ìîãóò ñòèìóëèðîâàòü ðàçâèòèå îï-
ðåäåëåííûõ âèäîâ (Sterner, 1990).

Ïîýòîìó äàæå â óñëîâèÿõ íåõâàòêè òåõ èëè èíûõ áèîãåíîâ
ïîïóëÿöèè, ñïîñîáíûå ê èõ áûñòðîé àññèìèëÿöèè, ïîëó÷àþò ïðå-
èìóùåñòâî íà îïðåäåëåííûé ïåðèîä (Ëåâè÷, Áóëãàêîâ, 1993).

Ïðîâåðêà âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ãèïîòåç, ñîçäàííûõ äëÿ
îáúÿñíåíèÿ ïîâåäåíèÿ ôèòîïëàíêòîííûõ âîäîðîñëåé, áåçóñëîâíî,
çàòðóäíåíà íà òàêèõ îáúåêòàõ, êàê íàçåìíûå ÔÌÑ. Íå èìåÿ âîç-
ìîæíîñòè îïðåäåëÿòü â äèíàìèêå êîíöåíòðàöèþ è ñîîòíîøåíèå
îñíîâíûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ â ïî÷âå, ÷òî ëåãêî äîñòèæèìî äëÿ
âîäíûõ ýêîñèñòåì, ìû èçó÷èëè îñîáåííîñòè íàçåìíûõ ôîòîòðîô-
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íûõ ñîîáùåñòâ â óñëîâèÿõ ïðèìåíåíèÿ ðàçëè÷íûõ äîç ìèíåðàëü-
íûõ óäîáðåíèé. Òàê, â äèàïàçîíå íàðàñòàþùèõ êîíöåíòðàöèé àçî-
òà îò 60 äî 180 êã/ãà ïðè èõ äëèòåëüíîì ïðèìåíåíèè íà îäíîé è
òîé æå ïî÷âå ðàçâèâàþòñÿ ÔÌÑ ñ ðàçëè÷íûìè ñòðóêòóðíûìè õà-
ðàêòåðèñòèêàìè (òàáë. 33).

Таблица 33
Структура наземных фототрофных микробных сообществ

при внесении возрастающих доз азота в условиях 11-летнего стационара, %

Водоросли Цианобактерии 

Вариант Общий 
азот, % 

однокле-
точные 
зеленые 

нитчатые 
зеленые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро-
цистные 

 N0 0.125 18.8 14.8 3.7 56.5 6.2 
 N60 0.127 32.2 35.2 4.2 24.7 3.7 
 N120 0.129 28.9 62.4 2.0 6.7 0 
 N180 0.131 18.8 78.8 2.4 0 0 

Àíàëîãè÷íîå èçìåíåíèå ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà íàáëþäàåòñÿ äàæå
ïðè ðàçîâîì âíåñåíèè àçîòíûõ óäîáðåíèé (òàáë. 34). Âèäíî, ÷òî
âîçðàñòàþùèå äîçû àçîòà ïðèâîäÿò ê ïîñòåïåííîìó âûòåñíåíèþ èç
ñîîáùåñòâà öèàíîáàêòåðèé.

Ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ êîíöåíòðàöèè â ïî÷âå ôîðì äîñòóïíîãî
àçîòà óìåíüøàåòñÿ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü öèàíîáàêòåðèé, äëÿ
êîòîðûõ ïðè íîðìàëüíîì õîäå ñåçîííîé ñóêöåññèè õàðàêòåðíî àá-
ñîëþòíîå äîìèíèðîâàíèå â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» â êîíöå ëåòà è
îñåíüþ â óñëîâèÿõ óìåðåííîé çîíû (ðàçäåë 4.3).

Äàæå ïðè âíåñåíèè êîìïëåêñíûõ óäîáðåíèé, ò.å. ïðè îáîãà-
ùåíèè ñðåäû ðåñóðñàìè, âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ñíèæàåòñÿ ñ óñèëå-

íèåì ÷èñëåííîãî ïðåîáëà-
äàíèÿ íåìíîãèõ âèäîâ
(òàáë. 35). Ïîäîáíîå ÿâëå-
íèå îòìå÷åíî äëÿ ôèòî-
ïëàíêòîíà ïðè ýâòðîôèêà-
öèè âîäîåìîâ. Â íàçåìíûõ
ôèòîöåíîçàõ, íàïðèìåð, â
ëóãîâûõ, òàêæå ïðîèñõîäèò
îáåäíåíèå âèäîâîãî ñîñòà-
âà ïðè äëèòåëüíîì èõ óäîá-
ðåíèè (Ðàáîòíîâ, 1987).

Ôëîðèñòè÷åñêàÿ äåãðà-
äàöèÿ ÔÌÑ ìîæåò äîñòè-
ãàòü êðàéíèõ ïðåäåëîâ,
åñëè â ïî÷âó â òå÷åíèå ìíî-

Таблица 34
Влияние возрастающих доз азота

на структуру популяций фототрофов (%)
в поверхностных разрастаниях

при разовом внесении

Водоросли Вариант 
зеленые диатомовые 

Циано-
бактерии 

N0 44.9 3.1 52.0 
N50 65.7 7.6 26.7 
N100 64.8 7.9 27.3 
N150 78.8 8.8 12.4 
N200 81.6 6.5 3.9 
N250 84.0 16.0 0 
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ãèõ ëåò äèôôåðåíöèðîâàííî âíîñÿòñÿ ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ. Îñî-
áåííî îñòðîå ïðîÿâëåíèå ýòîãî ìû íàáëþäàëè íà 30-ëåòíåì ñòàöè-
îíàðå (ðàçäåë 6.4). Ïðè îäíîñòîðîííåì ïðèìåíåíèè ìèíåðàëüíûõ
àçîòíûõ óäîáðåíèé ïðîèçîøëî ïîëíîå ïåðåðîæäåíèå íàçåìíûõ ñî-
îáùåñòâ â êîìïëåêñ ôîòîòðîôîâ íà óðîâíå òðåõ âèäîâ îäíîêëåòî÷-
íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé.

Â ðåçóëüòàòå êîíêóðåíòíûõ âçàèìîîòíîøåíèé, îáîñòðÿþùèõ-
ñÿ ïðè äîïîëíèòåëüíîì îáîãàùåíèè ïî÷âû ìèíåðàëüíûìè ýëåìåí-
òàìè, âîçíèêàåò êîíòèíóóì íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîáíûõ
ñîîáùåñòâ, íà îäíîì êîíöå êîòîðîãî – ñîîáùåñòâà, ïîëíîñòüþ íà-
ñûùåííûå âèäàìè, âñòðå÷àþùèìèñÿ â äàííîé ïî÷âå (ïîëíàÿ ðåà-
ëèçàöèÿ âèäîâîãî ïóëà). Â íèõ ïðîèñõîäÿò æåñòêî êîíòðîëèðóå-
ìûå áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ âèäîâ. Íà äðóãîì êîíöå êîíòè-
íóóìà – ñîîáùåñòâà íåñòàáèëüíûå, íå íàñûùåííûå âèäàìè, êîíò-
ðîëèðóåìûå, â ïåðâóþ î÷åðåäü, íå áèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè, à èç-
ìåíåíèåì âíåøíèõ óñëîâèé, ïðåæäå âñåãî óðîâíåì äîïîëíèòåëü-
íûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ (ðèñ. 21).

1 áëîê. ÔÌÑ, ðàçâèâàþùèåñÿ íà ïî÷âàõ ñî ñáàëàíñèðîâàííûì
ñîäåðæàíèåì áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, áåç âíåñåíèÿ àãðîõèìèêàòîâ
(íàòèâíûå, ìàòðè÷íûå ñîîáùåñòâà öåëèííûõ è çàëåæíûõ çåìåëü).
Íàçåìíûå ðàçðàñòàíèÿ ñîñòîÿò èç 20-30 âèäîâ. Íàáëþäàåòñÿ êëàñ-
ñè÷åñêèé õîä ñåçîííîé ñóêöåññèè ñ âûÿâëåíèåì è ñìåíîé äîìèíè-
ðóþùèõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ (ðàçäåë 5.4).

2-3 áëîêè. Ðàçâèòèå ñîîáùåñòâ ñ íàðàñòàþùåé ñòåïåíüþ íåïîë-
íî÷ëåííîñòè (íàïðèìåð, èõ ìîæíî îáíàðóæèòü ïðè äëèòåëüíîì

Таблица 35
Влияние удобрений на структуру (%) и видовой состав

наземных фототрофных микробных сообществ

Водоросли Вариант Количество 
видов зеленые диатомовые 

Цианобактерии 

Без удобрений 23 38.1 28.6 33.3 
(NPK)60 18 35.0 20.0 45.0 
(NPK)120 15 50.0 25.0 25.0 

Рис. 21. Континуум альго-цианобактериальных сообществ при внесении азот-
ных удобрений, возрастающих по дозе и длительности применения.

Полночленное 
сообщество 

Повышенный 
коэффициент 
доминирова-
ния зеленых 
водорослей 

Исчезновение 
азотфиксато-

ров 

Полное исчез-
новение ци-
анобактерий 

Деградирую-
щее, крайне 
неполно- 

членное сооб-
щество 

                                           1           →          2            →           3           →           4           →           5 
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âíåñåíèè ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé â äîçàõ, íå ïðåâûøàþùèõ 120
êã/ãà).

4 áëîê. ÔÌÑ, óòðàòèâøèå öèàíîáàêòåðèàëüíûé êîìïîíåíò (ïðè-
ìåíåíèå àçîòíûõ óäîáðåíèé â äîçàõ 180 êã/ãà è âûøå).

5 áëîê. Ôëîðèñòè÷åñêè íåïîëíî÷ëåííîå ñîîáùåñòâî. Ïðîèñõî-
äèò íàêîïëåíèå òîêñè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû ïðè äåñÿòèëåòèÿõ âíå-
ñåíèÿ â ìîíîòîííîì ðåæèìå âûñîêèõ äîç àçîòà. Êðàéíåå îáåäíå-
íèå âèäîâîãî ñîñòàâà ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà, åãî ìîíîôèêàöèÿ.

Ïîäîáíîå ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ôîòîòðîôîâ âî âðåìåííîì è
ïðîñòðàíñòâåííîì ñóùåñòâîâàíèè ÔÌÑ ìîæíî òðàêòîâàòü è êàê
ðåçóëüòàò êîíêóðåíöèè (êîíêóðåíòíîå âûòåñíåíèå âèäîâ èç íàçåì-
íûõ ñîîáùåñòâ: áëîêè 2-4), è êàê ýêîòîïè÷åñêèé îòáîð â êðàéíå
æåñòêèõ óñëîâèÿõ (áëîê 5).

 Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ÔÌÑ ñïðàâåäëèâî ïîëîæåíèå îáùåé ôè-
òîöåíîëîãèè: ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò îáëàñòè ìàêñèìàëüíîé ôëîðèñ-
òè÷åñêîé íàñûùåííîñòè ê êðàéíèì óñëîâèÿì ïðîèçðàñòàíèÿ ïðî-
èñõîäèò ñíèæåíèå ÷èñëà âèäîâ â ôèòîöåíîçå. Îíî íàèáîëåå âûðà-
æåíî â òåõ ìåñòàõ, ãäå ìîæåò ïðîèçðàñòàòü ëèøü íåáîëüøîå ÷èñëî
âèäîâ â ñèëó äåéñòâèÿ ýêîòîïè÷åñêè-öåíîòè÷åñêîãî îòáîðà, ò.å. òàì,
ãäå íåêîòîðûå âèäû ñïîñîáíû íå òîëüêî ïðîèçðàñòàòü, íî è àáñî-
ëþòíî äîìèíèðîâàòü, ÷òî îãðàíè÷èâàåò âîçìîæíîñòü ïðîèçðàñòà-
íèÿ äðóãèõ âèäîâ (Ðàáîòíîâ, 1978).

4.3. Взаимодействия между фототрофами
и сапротрофными партнерами

Ïîñòîÿííàÿ ýêñêðåöèÿ çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ôîòîàññèìè-
ëÿòîâ â îêðóæàþùóþ ñðåäó, à òàêæå áûñòðîå îòìèðàíèå êëåòîê,
ñîäåðæàùèõ ëåãêî óñâàèâàåìûé îðãàíè÷åñêèé ìàòåðèàë, äåëàåò
êàê îòäåëüíûå êëåòêè ôîòîòðîôîâ, òàê è èõ ñîîáùåñòâà ìåñòîì
ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ è ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ ãðóïï ñàïðîòðîôîâ.
Âîêðóã êëåòîê âîäîðîñëåé îáðàçóþòñÿ ìèêðîçîíû, â êîòîðûõ ñî-
çäàþòñÿ áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ïîòðåáëåíèÿ îðãàíè÷åñêèõ
âåùåñòâ áàêòåðèÿìè (Mitchell et al., 1985). Ïðè îïòèìàëüíûõ óñ-
ëîâèÿõ ðàäèóñ ìèêðîçîí, â êîòîðûõ ñîçäàåòñÿ ïîâûøåííàÿ êîí-
öåíòðàöèÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà âîêðóã êëåòîê ôèòîïëàíêòîí-
íûõ âîäîðîñëåé, íå ïðåâûøàåò 1 ìì. Ìàêñèìàëüíàÿ êîíöåíòðà-
öèÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà íà ñàìîé ïîâåðõíîñòè êëåòêè ïðåâû-
øàåò ôîíîâóþ â 10 ðàç, ê ýòèì êëåòêàì ïåðåäâèãàþòñÿ áàêòåðèè â
ðåçóëüòàòå õåìîòàêñèñà.

Ïðè ýòîì íà ïðèìåðå ôèòîïëàíêòîííûõ âîäîðîñëåé ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ðàäèîóãëåðîäíîãî ìåòîäà áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîòðåáëå-
íèå âûäåëÿåìîãî ôèòîïëàíêòîíîì îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà áàêòå-
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ðèÿìè îöåíèâàåòñÿ â 8-45% ïðîäóêöèè (Straskrabova, 1990). Ïî
äðóãèì äàííûì îáùàÿ óòèëèçàöèÿ âíåêëåòî÷íîãî îðãàíè÷åñêîãî
óãëåðîäà âîäîðîñëåé áàêòåðèÿìè, ðàññ÷èòàííàÿ êàê ñóììà ïîòðåá-
ëåíèÿ íà äûõàíèå è àññèìèëÿöèþ ãåòåðîòðîôîâ, ñîñòàâëÿåò 50-
80%, ïðè ýòîì íà äûõàíèå áàêòåðèé ðàñõîäóåòñÿ 33-78% îò ïî-
òðåáëÿåìîãî. Ñêîðîñòü ìèíåðàëèçàöèè – 5-15% ìå÷åíîãî ñóáñòðà-
òà â ñóòêè (Covency, Wetzel, 1989). Âñåãî 65-75% ïîòðåáëåííîãî
áàêòåðèÿìè îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ïîäâåðãàåòñÿ ìèíåðàëèçàöèè
(Ñàä÷èêîâ, Êóëèêîâ, 1992).

Áûñòðàÿ òðàíñôîðìàöèÿ îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà ôèòîïëàíê-
òîíà áàêòåðèÿìè ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê «ôèêîñôåðíûé ýôôåêò» (Bell,
1985) áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî âîäîðîñëåâûå ýêñòðàöåëëþëàðíûå ïðî-
äóêòû èçáèðàòåëüíî ñòèìóëèðóþò òå áàêòåðèè, êîòîðûå ëó÷øå
àäàïòèðîâàíû íà ïîãëîùåíèå ýòèõ âåùåñòâ. Ñåëåêòèâíîñòü ôèêî-
ñôåðû äîêàçàíà ñ ïîìîùüþ ëàáîðàòîðíîãî ýêñïåðèìåíòà ñ óñòîé-
÷èâûìè àëüãî-áàêòåðèàëüíûìè ñèñòåìàìè. Â òî æå âðåìÿ äëÿ îï-
ðåäåëåííîé ãðóïïû áàêòåðèé àëüãîôèêîñôåðà ìîæåò áûòü èíãèáè-
ðóþùåé.

Èçó÷åíèå ñïåöèôèêè ìèêðîáíîãî êîìïëåêñà íàïî÷âåííûõ ðàç-
ðàñòàíèé çåëåíûõ âîäîðîñëåé íà âûðàáîòàííûõ òîðôÿíèêàõ (Äå-
äûø, 1990) ïîêàçàëî, ÷òî ñðåäè ñàïðîòðîôîâ äîìèíèðóþùåå ïîëî-
æåíèå (30-90%) çàíèìàþò ãðàìîòðèöàòåëüíûå áàêòåðèè: ðð.
Pseudomonas è Flavobacterium, à òàêæå ïðèñóòñòâóþò âñå îñíîâ-
íûå òàêñîíû áàêòåðèé, õàðàêòåðíûå äëÿ ðèçîñôåðû è ðèçîïëàíû
âûñøèõ ðàñòåíèé: p.p. Agrobacterium, Rhizobium, Azospirillum,
Xanthomonas, Rhodococcus, Gluconobacter. Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâå-
äåííûå íà ýòèõ æå òîðôÿíèêàõ ïîçäíåå, ïîêàçàëè, ÷òî íà ïîâåðõ-
íîñòè òîðôà â ïåðèîä åãî «öâåòåíèÿ» áàêòåðèè îáíàðóæèâàëèñü â
êîëè÷åñòâå 200-500 ÊÎÅ íà îäíó âîäîðîñëåâóþ êëåòêó (Øèðîêèõ,
1993à). Ïðè ýòîì 50% øòàììîâ áàêòåðèé – ñïóòíèêîâ çåëåíûõ
âîäîðîñëåé – áûëè ñïîñîáíû ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ; 75% – îêñè-
äîïîëîæèòåëüíû, 85% – ôàêóëüòàòèâíûå àíàýðîáû. Áîëüøèíñòâî
øòàììîâ ïðîÿâëÿëî ñëàáóþ ïðîòåîëèòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü. Ýòè
áàêòåðèè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê òèïè÷íûå êîïèîòðîôû, óñâàè-
âàþùèå ðàçëè÷íûå âîäîðàñòâîðèìûå ìîíîìåðû, ýêñêðåòèðóåìûå
â îêðóæàþùóþ ñðåäó âîäîðîñëÿìè (Øèðîêèõ, 1993á). Ñïåöèôè-
÷åñêèé ñîñòàâ áàêòåðèé â àëüãî-áàêòåðèàëüíûõ àññîöèàöèÿõ, âêëþ-
÷àþùèé îêðàøåííûå ôîðìû è ìåòèëòðîôû, ïîçâîëÿåò ðàññìàòðè-
âàòü áàêòåðèàëüíûé êîìïëåêñ ïëåíîê «öâåòåíèÿ» êàê ñîâìåùàþ-
ùèé ïðèçíàêè ôèëëîïëàíû è ðèçîïëàíû (Øèðîêèõ è Øèðîêèõ,
2004).

Ò.Ã. Äîáðîâîëüñêàÿ (2002) ñ÷èòàåò, ÷òî â ïðîöåññå ãåîëîãè÷åñ-
êîé èñòîðèè, íà ïðîòÿæåíèè êîòîðîé ôîðìèðîâàëèñü è ôóíêöèî-
íèðîâàëè öèàíî- è àëüãîáàêòåðèàëüíûå ñîîáùåñòâà, áûëà âûðàáî-
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òàíà öåëåíàïðàâëåííàÿ ýêñêðåöèÿ âîäîðîñëÿìè òåõ âåùåñòâ, êîòî-
ðûå, ñ îäíîé ñòîðîíû, ìîãëè ïðèâëå÷ü áàêòåðèè â êà÷åñòâå ïîëåç-
íûõ äëÿ íèõ ñèìáèîíòîâ, à ñ äðóãîé – èçáàâèòüñÿ îò íåíóæíûõ
èëè îïàñíûõ äëÿ íèõ îðãàíèçìîâ ïóòåì âûäåëåíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ
áàêòåðèöèäíûõ âåùåñòâ. Àâòîð ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ñåëåêòèâíîå
èíãèáèðóþùåå äåéñòâèå âîäîðîñëåé íà ãðàìïîëîæèòåëüíûå áàêòå-
ðèè ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî åùå íà ðàííèõ ýòàïàõ ôîðìèðîâàíèÿ öèà-
íîáàêòåðèàëüíûõ ìàòîâ äîêåìáðèÿ òðîôè÷åñêîå îêðóæåíèå öèà-
íîáàêòåðèàëüíîãî ÿäðà ñîñòîÿëî èç ïðåäñòàâèòåëåé ãðàìîòðèöà-
òåëüíûõ áàêòåðèé (êëàññ Proteobacteria), â òî âðåìÿ êàê ãðàìïîëî-
æèòåëüíûå áàêòåðèè, ïîïàäàþùèå, âåðîÿòíî, èç íàçåìíûõ ñóáñòðà-
òîâ, áûëè «îïàñíûìè ïðèøåëüöàìè», ïîñêîëüêó ìíîãèå èç íèõ
îáëàäàëè ãèäðîëèòè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè.

Â îñíîâå òðîôè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé çåëåíûõ âîäîðîñëåé è
áàêòåðèé â ïî÷âå ëåæàò ïðîöåññû Ñ- è N-îáìåíà (Çâÿãèíöåâ è äð.,
1987; Äåäûø è äð., 1989). Ïðîöåññû Ñ-îáìåíà ñâîäÿòñÿ ê òîìó,
÷òî âîäîðîñëè è ãåòåðîòðîôû ñîñòàâëÿþò çàìêíóòóþ öèêëè÷åñêóþ
ñèñòåìó: ôîòîàññèìèëÿöèÿ ÑÎ

2
 âîäîðîñëüþ, ýêñêðåòèðîâàíèå çíà-

÷èòåëüíîé ÷àñòè ôîòîàññèìèëÿòîâ è ïîòðåáëåíèå èõ ñîïóòñòâóþ-
ùèìè ãåòåðîòðîôàìè ñ âûäåëåíèåì ÑÎ

2
, îáåñïå÷èâàþùèì ïðîöåññ

ôîòîñèíòåçà. Ïîêàçàíî, ÷òî â âîçäóõå íàä «öâåòóùåé» ïî÷âîé ïî-
ÿâëÿåòñÿ ïîâûøåííàÿ êîíöåíòðàöèÿ äèîêñèäà óãëåðîäà (äî 0.25-
0.35%), ÷òî ïðåäîòâðàùàåò ëèìèòèðîâàíèå ôîòîñèíòåçà ó âîäîðîñ-
ëåé.

Îñîáåííîñòüþ N-îáìåíà â àëüãî-áàêòåðèàëüíûõ àññîöèàöèÿõ
çåëåíûõ âîäîðîñëåé ÿâëÿåòñÿ ïðîöåññ àññîöèàòèâíîé àçîòôèêñà-
öèè, ïðè ýòîì ëîêàëèçàöèÿ àçîòôèêñàòîðîâ íàáëþäàåòñÿ â íåïî-
ñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò ìåñòà ïðîòåêàíèÿ ôîòîñèíòåçà.

Ïåðåäâèæåíèå N- è ÑÎ
2
-ïðîäóêòîâ ôèêñàöèè èç êëåòîê àçîò-

ôèêñèðóþùèõ âîäíûõ öèàíîáàêòåðèé â àññîöèèðîâàííûå ñ íèìè
èëè ñâîáîäíî æèâóùèå êëåòêè áàêòåðèé – îáû÷íîå ÿâëåíèå âî âðåìÿ
àêòèâíîãî ðîñòà öèàíîáàêòåðèé (Paerl, 1984).

Ìàññîâîå ðàçìíîæåíèå âîäîðîñëåé ñòèìóëèðóåò ðàçâèòèå è
òàêîé ãðóïïû ìèöåëèàëüíûõ ïðîêàðèîòîâ, êàê àêòèíîìèöåòû (Àí-
äðåþê è äð., 1989; Çåíîâà è äð., 1990), âïëîòü äî îáðàçîâàíèÿ
ëèøàéíèêîïîäîáíîãî òàëëîìà â ñîâìåñòíîé êóëüòóðå (Çåíîâà è äð.,
1980; Çåíîâà, Çâÿãèíöåâ, 1994; Çåíîâà, 1998; Çâÿãèíöåâ, Çåíîâà,
2001). Ã.Ì. Çåíîâà è åå ó÷åíèêè ñîçäàëè íîâîå íàïðàâëåíèå â ïî÷-
âåííîé ìèêðîáèîëîãèè, ñâÿçàííîå ñ èçó÷åíèåì âçàèìîäåéñòâèé
ìåæäó àêòèíîìèöåòàìè è âîäîðîñëÿìè. Ïîêàçàíî, ÷òî àêòèíîìè-
öåòû ñîñòàâëÿþò åäèíñòâåííûé ìèöåëèàëüíûé êîìïîíåíò àëüãî-
áàêòåðèàëüíûõ öåíîçîâ íà âûõîäàõ êàðáîíàòíûõ ïîðîä. Ïðè ýòîì
â ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíàõ àëüãîáàêòåðèàëüíûå öåíîçà îä-
íîòèïíû ïî òàêñîíîìè÷åñêîìó ñîñòàâó, õàðàêòåðèçóþòñÿ äîìèíèðî-
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âàíèåì àëüãîêîìïîíåíòîâ â áèîìàññå öåíîçà (áèîìàññà âîäîðîñëåé
ñîñòàâëÿåò 96-98% îáùåé ìàññû öåíîçà) è àêòèíîìèöåòíîãî ìèöå-
ëèÿ â áèîìàññå ñàïðîòðîôíîãî ïðîêàðèîòíîãî êîìïîíåíòà öåíîçà
(ìèöåëèé ñîñòàâëÿåò îò 58 äî 90% áèîìàññû ïðîêàðèîòíîãî ãåòå-
ðîòðîôíîãî êîìïîíåíòà öåíîçà). Ñðåäè âîäîðîñëåâûõ êîìïîíåíòîâ
öåíîçà óñòàíîâëåíî íàëè÷èå òàêèõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé, êàê
Chlorella, Chlorhormidium, Pleurochloris, Chlorococcum. Àêòèíîìè-
öåòû â àëüãîáàêòåðèàëüíûõ öåíîçàõ ïðåäñòàâëåíû ðîäàìè Strepto-
myces, Micromonospora, Geodermatophilus.

Ìåñòà ïåðâè÷íîãî ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ – âûõîäû êàðáîíàòíûõ
ïîðîä ñ àëüãîáàêòåðèàëüíûìè öåíîçàìè – ÿâëÿþòñÿ ñïåöèôè÷åñ-
êèìè ýêîëîãè÷åñêèìè íèøàìè, â êîòîðûõ ñòðåïòîìèöåòû ïðåä-
ñòàâëåíû â àêòèâíîé æèçíåííîé ôîðìå (ìèöåëèé). Âçàèìîäåéñòâèå
ñòðåïòîìèöåòîâ è âîäîðîñëåé â öåíîçå õàðàêòåðèçóåòñÿ îïðåäåëåí-
íîé ñïåöèôè÷íîñòüþ, êîòîðàÿ ìîæåò áûòü âûÿâëåíà ñ ïîìîùüþ
ñëåäóþùèõ êðèòåðèåâ: íàëè÷èå ïîëîæèòåëüíîãî òðîïèçìà ãèô
ñòðåïòîìèöåòà ê êëåòêàì âîäîðîñëè, ñïîñîáíîñòè ê îáðàçîâàíèþ
êîàãðåãàòîâ ìåæäó ãèôàìè ñòðåïòîìèöåòà è êëåòêàìè âîäîðîñëè,
îáðàçîâàíèå ëèøàéíèêîïîäîáíîãî òàëëîìà â ñîâìåñòíîé êóëüòóðå
ñòðåïòîìöåòîâ è âîäîðîñëè. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå àêòèíîëèøàéíè-
êè îáëàäàþò îïðåäåëåííûìè ñâîéñòâàìè: ñòàáèëüíîñòüþ (÷àñòè
òàëëîìà, ñôîðìèðîâàííîãî íà ïîâåðõíîñòè ïåñêà, ïåðåíåñåííûå
íà ñâåæèé ñóáñòðàò, äàâàëè ðàçâèòèå íîâîãî, ïîäîáíîãî èñõîäíî-
ìó, òàëëîìà; ëèøàéíèêîïîäîáíûé òàëëîì âûäåðæèâàë ïÿòü ïåðå-
ñåâîâ è áîëåå â òå÷åíèå ãîäà); îïðåäåëåííûì ñîîòíîøåíèåì êîìïî-
íåíòîâ (äîìèíèðîâàíèåì àêòèíîáèîíòà, áèîìàññà êîòîðîãî ñîñòàâ-
ëÿëà 97-98% ìàññû òàëëîìà); ñëîèñòîé ñòðóêòóðîé; ïðîÿâëåíèåì
íîâûõ ñâîéñòâ ïî ñðàâíåíèþ ñ êóëüòóðàìè åãî ñîñòàâëÿþùèìè.

Íîâûå ñâîéñòâà ýêñïåðèìåíòàëüíîãî àêòèíîëèøàéíèêà ïî ñðàâ-
íåíèþ ñî ñâîéñòâàìè ÷èñòûõ êóëüòóð, ñîñòàâëÿþùèõ òàëëîì êîì-
ïîíåíòîâ, ïðîÿâëÿþòñÿ, ïðåæäå âñåãî, â îòíîøåíèè àíòèìèêðîá-
íîé àêòèâíîñòè. Àíòèìèêðîáíàÿ àêòèâíîñòü ëèøàéíèêîïîäîáíî-
ãî òàëëîìà îòëè÷àåòñÿ îò àíòèìèêðîáíîé àêòèâíîñòè îòäåëüíûõ
êîìïîíåíòîâ. Òàëëîì, ñôîðìèðîâàííûé êóëüòóðàìè Chlorella vul-
garis è Streptomyces griseus, ïðîÿâëÿë àíòàãîíèñòè÷åñêèå ñâîé-
ñòâà â îòíîøåíèè S. fradiae, S. antibiticus, Arthrobacter globiformis,
Staphylococcus aureus, â òî âðåìÿ êàê ÷èñòûå êóëüòóðû êîìïîíåí-
òîâ íå ïðîÿâëÿëè àêòèâíîñòè ïðîòèâ ïåðå÷èñëåííûõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ.

 Öåíîçîîîáðàçóþùàÿ ðîëü àêòèíîìèöåòà â àêòèíîëèøàéíèêå
ïðîÿâëÿåòñÿ â ðåãóëÿöèè ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëè, ñòèìóëÿöèè îá-
ðàçîâàíèÿ õëîðîôèëëà è ñòàáèëèçàöèè áàêòåðèàëüíîãî çâåíà ñèñ-
òåìû (Êàëàêóöêàÿ è äð., 1993).
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 Ñðåäè èçìåíåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â áàêòåðèàëüíûõ ïîïóëÿöè-
ÿõ ïîä âëèÿíèåì ìèêðîôîòîòðîôîâ, îòìå÷åíî, â ÷àñòíîñòè, èçìå-
íåíèå îáúåìîâ áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê – âîçðàñòàíèå ýòîãî ïîêàçà-
òåëÿ ïðè ñîâìåñòíîé èíêóáàöèè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé áàêòåðèî-
ïëàíêòîíà è ÷èñòûõ êóëüòóð âîäîðîñëåé â ïÿòü ðàç (Albright,
McCrae, 1987). Ðàçìåð êëåòîê áàêòåðèîïëàíêòîíà â îçåðàõ ïîêà-
çàë çíà÷èòåëüíóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ ÷èñëåííîñòüþ ôè-
òîïëàíêòîíà, îñîáåííî â íà÷àëå è êîíöå «öâåòåíèÿ» âîäû (Psenner,
Sommaruga, 1992).

Îäíàêî íå âñåãäà äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëåé è áàêòå-
ðèé ñîâïàäàåò âî âðåìåíè. Îáíàðóæåíî, ÷òî â ïåðèîä òàÿíüÿ ëüäîâ
â Àíòàðêòèêå íàáëþäàåòñÿ çàäåðæêà â ðàçâèòèè áàêòåðèé ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ ôèòîïëàíêòîíîì (Billen, Becquevort, 1991). Ýòî íåñîîò-
âåòñòâèå âðåìåíè ðàçâèòèÿ ôèòîïëàíêòîíà è áàêòåðèé íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ «öâåòåíèÿ» âîäû ó êðîìêè ëüäà, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ñâÿ-
çàíî íå ñ íèçêîé òåìïåðàòóðîé, à ñ ìàêðîìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòó-
ðîé ýêçîìåòàáîëèòîâ âîäîðîñëåé, íà ãèäðîëèç êîòîðûõ òðåáóåòñÿ
îïðåäåëåííîå âðåìÿ.

Â âîäíûõ ýêîñèñòåìàõ ïðè íåäîñòàòêå áèîãåíîâ ñîçäàåòñÿ ïà-
ðàäîêñàëüíàÿ ñèòóàöèÿ âî âçàèìîîòíîøåíèÿõ âîäîðîñëåé è áàêòå-
ðèé (Bratbak, Thigstad, 1985). Âîäîðîñëè, èñïûòûâàÿ íåäîñòàòîê
áèîãåíîâ, â ÷àñòíîñòè Ð, ðåàãèðóþò íà íåãî óñèëåíèåì âíåêëåòî÷-
íîãî âûäåëåíèÿ Ñ îðãàíè÷åñêîãî, ñòèìóëèðóÿ òàêèì îáðàçîì ñâî-
èõ êîíêóðåíòîâ – áàêòåðèé, êîòîðûå îáëàäàþò áîëüøåé êîíêóðåí-
òîñïîñîáíîñòüþ â ïîòðåáëåíèè ôîñôîðà.

Äîêàçàíî òàêæå íàëè÷èå ñâÿçè ìåæäó ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé
îçåðíîãî ïëàíêòîíà è áàêòåðèàëüíîé ïðîäóêöèåé (Lovell, Konorka,
1985). Îáû÷íî íàáëþäàåòñÿ äâóõíåäåëüíîå çàïàçäûâàíèå ìåæäó
ìàêñèìàëüíîé ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé è ïîñëåäóþùèì ìàêñèìàëü-
íûì ðàçâèòèåì áàêòåðèé. Ñ÷èòàþò, ÷òî ýòî âðåìÿ íåîáõîäèìî, ÷òî-
áû ñòàë äîñòóïíûì óãëåðîä. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó áèîìàññîé áàêòå-
ðèé è áèîìàññîé öèàíîáàêòåðèé ìåíüøå, ÷åì êîððåëÿöèÿ ñ ïðî-
äóêöèåé.

Äîêàçàí ñòèìóëèðóùèé ýôôåêò öèàíîáàêòåðèé íà ðàçâèòèå
ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ãðèáîâ (Öèâêåëîâà è äð., 2003; Rao, Burns,
1990).

Â ñâîþ î÷åðåäü, íàëè÷èå ñàïðîòðîôíîãî êîìïëåêñà ÿâëÿåòñÿ
íåïðåìåííûì óñëîâèåì ïðîöâåòàíèÿ ïîïóëÿöèé ôîòîòðîôîâ. Ðîñò
ìíîãèõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ çàìåäëÿåòñÿ â àêñåíè÷åñêèõ êóëüòóðàõ.
Íàïðèìåð, äëÿ öèàíîáàêòåðèè Microcoleus chthonoplastes (îäíîãî
èõ äîìèíàíòîâ «öâåòåíèÿ» þæíûõ ïî÷â) ïîêàçàíî, ÷òî åå ðîñò â
÷èñòîé êóëüòóðå ñîïðîâîæäàåòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèìè èçìåíåíèÿ-
ìè êëåòîê, äåãðàäàöèåé è ãèáåëüþ (Äóáèíêèí è äð., 1992). Ïðè
íàëè÷èè áàêòåðèàëüíûõ ñïóòíèêîâ ôîòîòðîô ñîõðàíÿë ìîðôîëî-
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ãèþ è ñòàáèëüíûé ðîñò. Âîçìîæíîé ïðè÷èíîé áàêòåðèàëüíîçàâè-
ñèìîãî ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ ìîãóò áûòü âûäåëåíèÿ áàêòåðèÿìè â
ñðåäó ïðîòåàç è äðóãèõ ëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ, êîòîðûå îñóùåñòâ-
ëÿþò ãèäðîëèç ñîåäèíåíèé äî ïðîñòûõ, ïîòðåáëÿåìûõ â äàëüíåé-
øåì êàê áàêòåðèÿìè, òàê è âîäîðîñëÿìè (Ñàä÷èêîâ è äð., 1992;
Ñàä÷èêîâ è äð., 1993; Ñàä÷èêîâ, Ôðåíêåëü, 1993).

Ïîäðîáíûå èññëåäîâàíèÿ ïî æèçíåñïîñîáíîñòè öèàíîáàêòåðèé
â àêñåíè÷åñêèõ è àëüãîëîãè÷åñêè ÷èñòûõ êóëüòóðàõ áûëè âûïîë-
íåíû Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé (Ïàíêðàòîâà, 1967, 1970, 1981; Øòèíà,
Ïàíêðàòîâà, 1974). Íà îñíîâàíèè àíàëèçà âîçìîæíûõ ïóòåé âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ïàðòíåðîâ â ïðèðîäíûõ àññîöèàöèÿõ ñôîðìóëèðîâàíî
ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî íàèáîëåå òåñíûå ìåòàáîëè÷åñêèå îòíîøå-
íèÿ, ðàçâèâàþùèåñÿ ïî òèïó ñèìáèîòè÷åñêèõ, ñóùåñòâóþò ìåæäó
öèàíîáàêòåðèÿìè è îëèãîíèòðîôèëüíûìè áàêòåðèÿìè-ñïóòíèêà-
ìè. Ýòî äîêàçûâàåòñÿ òåì, ÷òî ïðè âûäåëåíèè â ÷èñòóþ êóëüòóðó
öèàíîáàêòåðèè òðóäíåå âñåãî î÷èùàþòñÿ èìåííî îò äàííîé ãðóï-
ïû âñåëåíöåâ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ÷èñòàÿ êóëüòóðà öèàíîáàêòåðèé
ëåã÷å âñåãî «çàãðÿçíÿåòñÿ» îëèãîíèòðîôèëàìè. Êóëüòóðû öèàíî-
áàêòåðèé, î÷èùåííûå îò îëèãîíèòðîôèëîâ, ñòàíîâÿòñÿ ìàëîæèç-
íåííûìè. Îáà ïàðòíåðà â òàêîé àññîöèàöèè ìåòàáîëèòè÷åñêè çà-
âèñèìû. Öèàíîáàêòåðèè ñëóæàò ïîñòîÿííî âîçîáíîâëÿåìûì èñòî÷-
íèêîì ýíåðãåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà äëÿ ñàïðîòðîôîâ, êîòîðûå, â ñâîþ
î÷åðåäü, ïîâûøàþò óðîâåíü ÑÎ

2
 è ïîíèæàþò óðîâåíü Î

2
, ïðîèçâî-

äÿò äåñòðóêöèþ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ïî÷âû âáëèçè êëåòîê öè-
àíîáàêòåðèé, ñíàáæàþò èõ âèòàìèíàìè, â ÷àñòíîñòè, òèàìèíîì,
ðèáîôëàâèíîì è öèàíêîáàëàìèíîì. Îëèãîíèòðîôèëüíûå áàêòåðèè –
ñïóòíèêè öèàíîáàêòåðèé, ïðåäñòàâëåíû ïðåèìóùåñòâåííî íåñïî-
ðîâûìè ãðàìîòðèöàòåëüíûìè ïàëî÷êàìè ðð. Chromobacterium è
Pseudomonas. Ìåíüøå, íî ïîñòîÿííî âñòðå÷àþòñÿ áàêòåðèè ðð. My-
cobacterium, Micrococcus, Sarcina, Bacillus.

Ðàçðàáîòàíû òåîðåòè÷åñêèå è ïðàêòè÷åñêèå îñíîâû ñîçäàíèÿ
íà îñíîâå öèàíîáàêòåðèé, î÷èùåííûõ îò áàêòåðèé-ñïóòíèêîâ, íî-
âûõ àññîöèàöèé, êëþ÷åâûì ýëåìåíòîì êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ àâòîòðîô-
íûé ïàðòíåð êàê åäèíñòâåííûé ïðîäóöåíò îðãàíè÷åñêîãî âåùå-
ñòâà â êîíñîðöèóìå (Ïàíêðàòîâà, Êàëèíèí, 1991; Êàëèíèí, 1995;
Pankratova, Kalinin, Kovina, 1995). Ïîäîáíûå ïðîãðàììèðóåìûå
êîìïîçèöèè îòëè÷àþòñÿ îò ìîíîêóëüòóð âûñîêîé òîëåðàíòíîñòüþ
ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì è ïîëèâàëåíòíîñòüþ äåéñòâèÿ. Áàê-
òåðèè, ïîäñåëÿÿñü ê àêñåíè÷íûì êóëüòóðàì öèàíîáàêòåðèé, àê-
òèâíî êîëîíèçèðóþò èõ ñëèçü è êàïñóëèðóþòñÿ â íåé. Òàêèì îá-
ðàçîì, áûëè ïîëó÷åíû êîíñîðöèóìû, âêëþ÷àþùèå â ñâîé ñîñòàâ
êóëüòóðû Nostoc paludosum + Rhizobium galegae, N. paludosum +
Agrobacterium radiobacter. Ýòè êîíñîðöèóìû îáëàäàþò áóëüøåé
àêòèâíîñòüþ ðîñòà, íèòðîãåíàçíîé àêòèâíîñòüþ è ñêîðîñòüþ íà-
êîïëåíèÿ áåëêà, ÷åì ìîíîêóëüòóðà íîñòîêà.
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Òàêèå äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùèå àññîöèàöèè ôîòîòðîôíîãî ïàðò-
íåðà ãåòåðîòðîôíîãî áûëè èñïîëüçîâàíû äëÿ ïîëó÷åíèÿ áàêòåðè-
àëüíûõ óäîáðåíèé, ýôôåêòèâíîñòü êîòîðûõ îêàçàëàñü âûøå, ÷åì
÷èñòîãî íèòðàãèíà.

Âêëþ÷åíèå â òðîôè÷åñêèå öåïè ïðîñòåéøèõ ìîæåò ñòàòü ïðè-
÷èíîé âîçíèêíîâåíèÿ íåïðåðûâíîãî ïðîöåññà ïîñëåäîâàòåëüíîé
ñóêöåññèè: âîäîðîñëè-áàêòåðèè-ïðîñòåéøèå íåçàâèñèìî îò âèäà
âîäîðîñëåé (Biddanda, Pomeroy, 1988). Âûäåëåíèÿ êëåòîê è ðàçëà-
ãàþùèåñÿ êëåòêè ôèòîïëàíêòîíà, êàê ïîêàçàëè ïðÿìûå ìèêðî-
ñêîïè÷åñêèå íàáëþäåíèÿ, ñòàíîâÿòñÿ ÿäðîì îáðàçîâàíèÿ àãðåãà-
òîâ ïðè ðîñòå íà íèõ áàêòåðèé. Ïîñåëåíèå áàêòåðèé ïðèâîäèò ê
êîëîíèçàöèè ïðîñòåéøèõ, ïîòðåáëÿþùèõ áàêòåðèè, ïîñëå ÷åãî
ïðîèñõîäèò äåçàãðåãàöèÿ äåòðèòà, è ïðîöåññ âîçîáíîâëÿåòñÿ çàíî-
âî. Ïðè ýòîì âûäâèãàåòñÿ êîíöåïöèÿ «äåòðèòîñôåðû» êàê îñîáîãî
ìåñòîîáèòàíèÿ êîìïëåêñà äåòðèòíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â âîäíûõ
ýêîñèñòåìàõ, íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûõ ñ ôîòîòðîôíûì ÿäðîì.

Îäíàêî íåëüçÿ âñå âçàèìîîòíîøåíèÿ ôîòîòðîôîâ è ñàïðîòðî-
ôîâ ðàññìàòðèâàòü â îäíîñòîðîííåì ïîðÿäêå. Áåçóñëîâíî, íàèáî-
ëåå ðàñïðîñòðàíåííûå òèïû îòíîøåíèé âîäîðîñëåé è áàêòåðèé-
ìåòàáèîç, áëèçêèé ê íåìó ñèíåðãèçì. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íåîäíîê-
ðàòíî îòìå÷àëèñü ñëó÷àè àíòàãîíèçìà, êîòîðûå ìîãóò ïðèâîäèòü ê
ðåçêîìó óìåíüøåíèþ ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé â ïðîáàõ âîäû â ïåðè-
îä èíòåíñèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ ôèòîïëàíêòîíà (îáçîð: Ìàêñèìîâà,
Ñèäîðîâà, 1988). Àíòèáàêòåðèàëüíàÿ àêòèâíîñòü âîäîðîñëåé áû-
âàåò ñòîëü çíà÷èòåëüíîé, ÷òî îíè îêàçûâàþòñÿ ñòåðèëüíûìè óæå â
ìîìåíò âûäåëåíèÿ èç åñòåñòâåííûõ ìåñòîîáèòàíèé. Äîêàçàíî, ÷òî
ðåãóëÿöèÿ ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé â àëüãîáàêòåðèàëüíûõ àññîöèà-
öèÿõ ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò âûäåëåíèÿ òàêèõ ìåòàáîëèòîâ, îáëàäàþ-
ùèõ àíòèáàêòåðèàëüíîé àêòèâíîñòüþ, êàê íåíàñûùåííûå æèðíûå
êèñëîòû, õëîðîôèëëèäû, òåðïåíû, ôåíîëû è äð. (Ñàêåâè÷, 1985;
Ìàêñèìîâà, Ñèäîðîâà, 1988; Âîëüáåðã, 1986; Äåäûø, 1990). Êðî-
ìå àíòèáàêòåðèàëüíîãî, ìíîãèå âîäîðîñëè îêàçûâàþò è àíòèôóí-
ãàëüíûé ýôôåêò (Shelat, 1980). Ïðè ýòîì äîñòîâåðíîå èíãèáèðóþ-
ùåå äåéñòâèå îáíàðóæåíî íå òîëüêî ó âîäíûõ ôîðì, íî è ó íåêîòî-
ðûõ ïî÷âåííûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé (Ñàéôóëëè-
íà, Êèðèêîâà, 1987; Äåäûø, 1990).

Àíòàãîíèçì ïðîÿâëÿåòñÿ è â ôîðìå êîíêóðåíöèè ìåæäó âîäî-
ðîñëÿìè è áàêòåðèÿìè çà áèîãåííûå ýëåìåíòû (Êóçüìåíêî, Ðÿáîâ,
1980; Rothaup, 1992).

Îòìå÷åí íåîáû÷íûé ñëó÷àé ñïîñîáíîñòè æãóòèêîâûõ âîäîðîñ-
ëåé ê áàêòåðèÿäíîñòè (Nygaard, Tobiesen, 1993).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íàáëþäàþòñÿ ïðèìåðû îáðàòíîãî àíòà-
ãîíèçìà, ò.å. ñàïðîòðîôíîãî ïàðòíåðà ïðîòèâ âîäîðîñëåé. Îáíàðó-
æåíî, ÷òî ïðè èíîêóëÿöèè ãðèáà, âûäåëåííîãî èç ëèøàéíèêà, íà
ãàçîíå îäíîêëåòî÷íîé çåëåíîé âîäîðîñëè, âûäåëåííîé èç äðóãîãî
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ëèøàéíèêà, âñêîðå ïîÿâèëèñü ó÷àñòêè ìåðòâûõ âîäîðîñëåâûõ êëå-
òîê. Ìèêðîñêîïè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ýòèõ ó÷àñòêîâ âûÿâèëî ìíî-
ãî ìåðòâûõ è ïóñòûõ êëåòîê, áîëüøîé ïðîöåíò èõ áûë çàïîëíåí
ãðèáíûìè ãèôàìè (Henriksson, 1959). Õèòðèäèåâûé ãðèá Polypha-
gus parasiticus ñïîñîáåí îäíîâðåìåííî ïàðàçèòèðîâàòü è íà æåëòî-
çåëåíûõ, è íà çåëåíûõ âîäîðîñëÿõ (Ìàìêàåâà, Ïëþù, 2003). Â
îçåðíîì ïëàíêòîíå âûÿâëåíû ïàðàçèòè÷åñêèå ãðèáû äåñìèäèåâûõ
âîäîðîñëåé (Canter, Lund, 1969). Ïîäâåðãàþòñÿ àòàêàì ïàðàçèòè-
÷åñêèõ ãðèáîâ è äèàòîìîâûå âîäîðîñëè (Kudoh, Takashi, 1990).

Ñòåïåíü àíòàãîíèñòè÷åñêèõ èëè ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé
ìåæäó âîäîðîñëÿìè èëè ãðèáàìè ÷àñòî çàâèñèò îò ôèçèîëîãè÷åñ-
êîãî ñîñòîÿíèÿ âîäîðîñëåé. Â óñëîâèÿõ, óõóäøàþùèõ ðîñò âîäî-
ðîñëåé, îáíàðóæèâàåòñÿ ïàðàçèòèçì ãðèáîâ íà âîäîðîñëÿõ (Áàæè-
íà, 1966; Òðåòüÿêîâà, 1980; Al-Maadhidi, Henriksson, 1980).

Èçâåñòíû ñëó÷àè ëèçèðîâàíèÿ ìíîãèõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé è
öèàíîáàêòåðèé ìèêñîáàêòåðèÿìè (Stewarte, Brown, 1969).

Èíîãäà áàêòåðèè ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ýêòîïàðàçèòû (Bjorksen,
1988). Ïðåäëîæåíà ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé âûäåëåíèå èç êëå-
òîê îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ïðîèñõîäèò ïóòåì ïàññèâíîé äèôôóçèè.
Ïðè íåé êëåòêà çà ñóòêè òåðÿåò ïðèáëèçèòåëüíî 50% çàïàñà íèç-
êîìîëåêóëÿðíûõ âåùåñòâ, èëè îêîëî 5% áèîìàññû â ïåðåñ÷åòå íà
îðãàíè÷åñêèé Ñ. Îáðàòíîìó àêòèâíîìó ïîòðåáëåíèþ âûäåëÿåìûõ
âîäîðîñëåâîé êëåòêîé âåùåñòâ ïðåïÿòñòâóåò ïîòðåáëåíèå èõ áàê-
òåðèÿìè.

Â ñâîåé ðàáîòå ìû ïîñòàâèëè êîíêðåòíóþ çàäà÷ó – èçó÷èòü
õàðàêòåð êîëè÷åñòâåííîé ñâÿçè ìåæäó ïî÷âåííûìè ôîòîòðîôàìè
è ñàïðîòðîôàìè â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ.

Ñ ýòîé öåëüþ îòáèðàëè îáðàçöû äåðíîâîé ñëàáîïîäçîëèñòîé
«öâåòóùåé» ïî÷âû ñ ïî÷âåííîãî ñòàöèîíàðà ÌÃÓ, ïðåäñòàâëåííûå
30 ìîíîëèòàìè, êàæäûé îáúåìîì 5×10×2 ñì3 .

Íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â ìîìåíò íàáëþäåíèÿ ðàçâèëèñü ìîù-
íûå ðàçðàñòàíèÿ, âêëþ÷àþùèå ìèêðîñêîïè÷åñêèå êîëîíèè àçîò-
ôèêñèðóþùåé öèàíîáàêòåðèè Nostoc sp.sp. äèàìåòðîì äî íåñêîëü-
êèõ ìèëëèìåòðîâ. Â êàæäîì âûðåçàííîì èç ïî÷âû ìîíîëèòå âû-
äåëèëè ÷åòûðå ñëîÿ: 0-2, 2-5, 5-10 è 10-20 ìì. Äëÿ êàæäîãî ñëîÿ
îòäåëüíî ñîñòàâëÿëè ñìåøàííûå îáðàçöû. Ïðîáû òùàòåëüíî íå-
ñêîëüêî ðàç ðàñòèðàëè â ñòóïêå, âåðõíèé ñëîé 0-2 ìì äîïîëíè-
òåëüíî ïðîòèðàëè ÷åðåç ñèòî ñ îòâåðñòèÿìè äèàìåòðîì 0.5 ìì äëÿ
ðàçðóøåíèÿ êîëîíèé íîñòîêà. Íàâåñêè ïî÷âû â 10 ã êîëè÷åñòâåí-
íî ïåðåíîñèëè â êîëáû ñ 90 ìë äèñòèëëèðîâàííîé âîäû. Ïî÷âåí-
íóþ ñóñïåíçèþ îáðàáàòûâàëè óëüòðàçâóêîì íà ÓÇÄÍ (0.4 À; 22 êÃö)
òðè ðàçà ïî äâå ìèíóòû äëÿ äåñîðáöèè êëåòîê ñ ïî÷âåííûõ ÷àñ-
òèö. Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè ðàçâåäåíèÿ 1:10 (äëÿ êîëè÷åñòâåííîãî
ó÷åòà âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé) è 1:100 (äëÿ ó÷åòà ñàïðîòðîô-
íûõ áàêòåðèé).
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Ðåçóëüòàòû êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ïîêàçàëè, ÷òî ïî ìåðå óäà-
ëåíèÿ îò ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà ôîòîòðîôíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ íà÷èíàþò ðåçêî ñîêðàùàòüñÿ (òàáë. 36). Íà ãëó-
áèíå 20 ìì, ïî ñðàâíåíèþ ñ âåðõíèì ñëîåì 0-2 ìì, èõ ÷èñëåííîñòü
óáûâàåò ñ 65.9 ìëí. êëåòîê/ã äî 4.4, ò.å. áîëåå ÷åì â 100 ðàç.
Ïàäåíèå áèîìàññû åùå çíà÷èòåëüíåå: ñ 3.230 äî 0.031 ìã/ã ñîîò-
âåòñòâåííî.

Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ñðåäíèå îáúåìû êëåòîê – íàèìåíüøèå íà ïî-
âåðõíîñòè, à ïðè óãëóáëåíèè ïðîèñõîäèò èõ óêðóïíåíèå (òàáë. 37).

Çàâèñèìîñòü ×Ê âîäî-
ðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé â
1 ã ïî÷âû îò ãëóáèíû îïè-
ñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì

0315,0x0162,0
1y
−

= ,

ãäå y – ÷èñëåííîñòü êëåòîê
ôîòîòðîôîâ; x – ãëóáèíà, ìì.

Õîòÿ ñàïðîòðîôíûå
áàêòåðèè â ñâîåì ðàçâèòèè
íå çàâèñÿò îò ñâåòà, â äàí-
íîì îïûòå àíàëîãè÷íûé
ñïàä ÷èñëåííîñòè çàðåãèñ-

òðèðîâàí è ó íèõ. Ïðè ïåðåõîäå îò ñëîÿ 0-2 ìì ê ïîñëåäóþùèì èõ
ïëîòíîñòü ñíèæàåòñÿ íà ïîðÿäîê ( îò 5.48×109 äî 7.10×108 êëå-
òîê/ã). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ÷èñëåííîñòü áàêòåðèé, âûÿâëåííàÿ â
ñëîå 0-2 ìì, ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 5.5 ìëðä. êëåòîê â 1 ã. Ýòî
÷èñëî çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò îáû÷íî ðåãèñòðèðóåìûå ïîêàçàòåëè
îáèëèÿ áàêòåðèé â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èõ êîëè÷åñòâî òðàäèöèîííî
îïðåäåëÿþò ïî ñëîþ ïî÷âû 0-5 èëè 0-20 ñì.

Òàêèì îáðàçîì, ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû ðàñïðåäåëåíèå áàêòåðèé
â íåé èìååò ÷åòêî âûðàæåííóþ ñòðàòèôèêàöèþ, ïðè÷åì ìàêñèìàëü-
íûå ïîêàçàòåëè îáèëèÿ áàêòåðèé çàðåãèñòðèðîâàíû èìåííî â ïî-

âåðõíîñòíûõ ïëåíêàõ. Çàâèñè-
ìîñòü ÷èñëà ñàïðîòðîôîâ îò ÷èñ-
ëà ôîòîòðîôîâ èìååò ïðÿìîëè-
íåéíûé õàðàêòåð (r = 0.999) è
îïèñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì ðåãðåñ-
ñèè: y = 0.0138 x – 0.97·107, ãäå
y – ÷èñëåííîñòü áàêòåðèé; õ –
÷èñëåííîñòü âîäîðîñëåé è öèàíî-
áàêòåðèé (Äîìðà÷åâà è äð.,
1986).

Таблица 36
Показатели численности и биомассы
фототрофных и сапротрофных

микроорганизмов при «цветении» почвы
(числитель – численность клеток,
знаменатель – их биомасса, мг/г)

Микроорганизмы Глубина, 
мм фототрофы сапротрофы 
0-2 6.59·107/3.230 5.46·109/5.46·10–4 
2-5 3.54·106/0.419 1.12·109/1.12·10–4 
5-10 1.85·106/0.135 7.09·108/7.09·10–5 
10-20 4.39·105/0.031 7.10·108/7.10·10–5 

Таблица 37
Средние объемы

клеток фототрофов (мкм3)
на разной глубине

Глубина, 
мм 

У одноклеточных 
водорослей 

У циано- 
бактерий 

0-2 11.7 47.0 
2-5 18.4 153.0 
5-10 31.7 86.3 
10-20 46.7 84.5 
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Ïðè ýòîì áèîìàññà áàêòåðèé ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì ó ôîòî-
òðîôîâ, ñîñòàâëÿÿ ïðèìåðíî 0.01% (òàáë. 36). Èçâåñòíû àíàëî-
ãè÷íûå ðåçóëüòàòû è äëÿ ôèòîïëàíêòîíà, ãäå â ìèêðîçîíàõ, îêðó-
æàþùèõ êàæäóþ êëåòêó âîäîðîñëåé, áàêòåðèè íà ïîðÿäîê óâåëè-
÷èâàþò ñâîþ ÷èñëåííîñòü (Bowen et al., 1993), è äëÿ íàïî÷âåííûõ
ðàçðàñòàíèé (Äåäûø, 1990).

Èòàê, ìû äîêàçàëè, ÷òî «öâåòåíèå» ïî÷âû ÿâëÿåòñÿ ìîùíûì
ñðåäîîáðàçóþùèì ôàêòîðîì äëÿ áàêòåðèé-ñàïðîòðîôîâ. Â ñîçäàþ-
ùèõñÿ óñëîâèÿõ ïî÷âà, êîòîðàÿ îáû÷íî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ñëîæ-
íîå, ãåòåðîãåííîå ìåñòîîáèòàíèå, ÿâíî òðàíñôîðìèðóåòñÿ â áîëåå
óïîðÿäî÷åííóþ ñòðàòèôèöèðîâàííóþ ñðåäó.

4.4. Трофические связи с почвенными беспозвоночными

Âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè, êàê è ëþáûå äðóãèå ïåðâè÷íûå
ïðîäóöåíòû, ëåæàò â îñíîâàíèè ïèùåâîé ïèðàìèäû, îòêðûâàÿ
ñîáîé òðîôè÷åñêèå öåïè, â êîòîðûõ â ðîëè êîíñóìåíòîâ âûñòóïà-
þò ðàçëè÷íûå áåñïîçâîíî÷íûå.

Àíàëèç äëèíû ïèùåâûõ öåïåé â 113 ýêîñèñòåìàõ ðàçëè÷íûõ
áèîìîâ ìèðà ïîçâîëèë îòâåðãíóòü ïðåäëîæåíèå, ÷òî ïèùåâûå öåïè
äëèííåå ïðè áîëüøåé ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè è ÷òî äëèííåå â ýêî-
ñèñòåìàõ, ôóíêöèîíèðóþùèõ â áîëåå ñòàáèëüíîé ñðåäå è êîðî÷å –
â ñèëüíî ôëóêòóèðóþùåé (Briand, Cohen, 1987). Ýêñïåðèìåíòàëü-
íî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïèùåâûå öåïè êîðî÷å â äâóõìåðíûõ «ïëîñ-
êèõ» ýêîñèñòåìàõ (òóíäðà, ëóãà, áåíòîñíûå ýêîñèñòåìû â âîäîåìàõ)
è äëèííåå â òðåõìåðíûõ «îáúåìíûõ» (ëåñà, ôèòîïëàíêòîííûå ñî-
îáùåñòâà).

Íàçåìíûå ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû â ïîäîáíîé òðàêòîâêå ýêî-
ñèñòåì ìîæíî îòíåñòè ê ïëîñêèì, â êîòîðûõ ÷àñòü áåñïîçâîíî÷-
íûõ ïðèóðî÷åíà â ñâîåì ðàçâèòèè ê ðàçâèòèþ ÔÌÑ (íàïðèìåð,
ïðîñòåéøèå), äðóãèå æå áåñïîçâîíî÷íûå ìîãóò âûñòóïàòü â ðîëè
ñëó÷àéíûõ ìèãðàíòîâ, íàòîëêíóâøèõñÿ íà ëåãêî äîñòóïíóþ è ëåã-
êî óñâàèâàåìóþ ïèùó ïðè èõ ïåðåìåùåíèÿõ ïî ïî÷âå (÷åðâè, êëå-
ùè, êîëëåìáîëû, íåìàòîäû). Èíâåíòàðèçàöèÿ àëüãîôàãîâ âûÿâè-
ëà äåñÿòêè ðàçëè÷íûõ âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ, îò ïðîñòåéøèõ äî
÷ëåíèñòîíîãèõ, äëÿ êîòîðûõ âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè ÿâëÿþò-
ñÿ îñíîâíîé ïèùåé, êîðìîâîé èëè âèòàìèííîé äîáàâêîé. Ñîäåð-
æàíèå î÷èùåííîãî áåëêà â êëåòêàõ öèàíîáàêòåðèé ìîæåò äîñòè-
ãàòü 43% (Fontes et al., 1983). Ðàññ÷èòàííàÿ êàëîðèéíîñòü 100 ã
îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà âîäîðîñëåé ñîñòàâëÿåò äëÿ çåëåíûõ 472,
äèàòîìîâûõ – 525, öèàíîáàêòåðèé – 441 êêàë (Áàðàøêîâ, 1972).
Â êëåòêàõ âîäîðîñëåé îáíàðóæåíû âèòàìèíû À, Â

1
, Â

2
, Â

6
, Â

12
, Ñ,

Ä, Ê è äð. (Óñïåíñêàÿ, 1966).
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Ðàáîòû ïî âûÿâëåíèþ òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé è èõ êîëè÷åñòâåí-
íîìó èçó÷åíèþ ïðîâîäÿòñÿ êàê â ïðèðîäíûõ áèîòîïàõ (íàïðèìåð,
ñ ïðèâëå÷åíèåì ìå÷åíûõ èçîòîïîâ), òàê è â ëàáîðàòîðíûõ ìèêðî-
êîñìàõ, ãäå îïðåäåëåííûå âèäû æèâîòíûõ (è/èëè êîìáèíàöèè
âèäîâ) êîðìÿò îïðåäåëåííûì âèäîì (è/èëè êîìáèíàöèåé âèäîâ)
âîäîðîñëåé. Â äàëüíåéøåì ðåçóëüòàòû èíòåðïðåòèðóþòñÿ è ýêñò-
ðàïîëèðóþòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ öåëüþ èññëåäîâàíèÿ.

Â íåêîòîðûõ êîìïëåêñíûõ èññëåäîâàíèÿõ ïûòàþòñÿ îöåíèòü
âñå áëîêè áèîòè÷åñêîé ñèñòåìû, âêëþ÷àþùåé ôèòî-, çîî- è áàêòå-
ðèîêîìïîíåíòû.

Ïðèíöèïû ðàñïðåäåëåíèÿ ðåñóðñà ìåæäó îðãàíèçìàìè îäíîãî
òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ è êîëè÷åñòâåííîå îòíîøåíèå ðåñóðñ: ïîòðå-
áèòåëè ïî-ðàçíîìó ðåàëèçóþòñÿ â âîäå è íà ñóøå (Ñòðèãàíîâà, 1980,
1985). Â âîäå îñíîâíàÿ ìàññà ôèòîïëàíêòîíà – îäíîêëåòî÷íûå âî-
äîðîñëè. Èõ ïîòðåáëåíèå è ðàçëîæåíèå ñ âûñâîáîæäåíèåì ýëåìåí-
òîâ ïèòàíèÿ ïðîèñõîäÿò ÷ðåçâû÷àéíî áûñòðî â òîëùå âîäû. Ïðè
ïîïàäàíèè â äîííûå îñàäêè îðãàíè÷åñêèå îñòàòêè ðàçëàãàþòñÿ
èíûì êîìïëåêñîì îðãàíèçìîâ, ïîýòîìó ïèùåâûå öåïè âîäíûõ ïðåñ-
íîâîäíûõ ñèñòåì áåñöèêëè÷íû.

Íà ñóøå ïèùåâûå öåïè ìîíîöèêëè÷íû. Â ïðîöåññå èñòîðè÷åñ-
êîãî ðàçâèòèÿ íàçåìíûå ñîîáùåñòâà ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ñíà÷à-
ëà ñîõðàíÿëè ïèùåâûå ñâÿçè ñ âîäîé è ñàïðîòðîôíîé ìèêðîôëî-
ðîé. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ýòî õàðàêòåðíî äëÿ âîäîðîñëåâûõ ñîîá-
ùåñòâ, ãäå â äåòðèòíûõ öåïÿõ áåñïîçâîíî÷íûå çàíèìàþò óðîâíè
ïåðâè÷íûõ ðàçðóøèòåëåé ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé è âûñøèõ õèùíè-
êîâ. Îñíîâíîé ïîòîê ýíåðãèè íàïðàâëÿåòñÿ ïî öåïÿì âûåäàíèÿ,
ôîðìèðóþùèìñÿ íà ïðîäóêöèè ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé.

Íà óðîâíå êîíêðåòíûõ âçàèìîäåéñòâèé ôîòîòðîôîâ è áåñïîç-
âîíî÷íûõ ìîæíî ïðèâåñòè ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû âûÿâëåííûõ
ïèùåâûõ öåïåé è èõ ðàçíîîáðàçèÿ: îò áàíàëüíûõ äî íåîáû÷íûõ.
Íàïðèìåð, èíîãäà ôîòîòðîôû (öèàíîáàêòåðèè) ñëóæàò äëÿ ïðî-
ñòåéøèõ åäèíñòâåííûõ èñòî÷íèêîì ïèùè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî àâòî-
òðîôíàÿ ïîïóëÿöèÿ ìîæåò áûòü ïîëíîñòüþ ýëèìèíèðîâàíà (Dryden,
Wright, 1987).

Íà äðóãîì ïîëþñå îòíîøåíèé íàõîäèòñÿ ìóòóàëèñòè÷åñêèé
ñèìáèîç ìåæäó äâóìÿ âèäàìè äâóêðûëûõ (Cricotopus – Diptera,
Crizonomidae) è Nostoc parmelioides. Ñàìêè îòêëàäûâàþò ÿéöà íà
ïîâåðõíîñòè ðàçâèâàþùèõñÿ êîëîíèé íîñòîêà (Ward, 1985; Ward
et al., 1985). Ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ íîñòîêà âûøå ó êîëîíèé ñ
ëè÷èíêàìè. Èçìåíÿåòñÿ ôîðìà êîëîíèé (ïðèîáðåòàåò ôîðìó ñôå-
ðû), ÷òî ïîçâîëÿåò öèàíîáàêòåðèè ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ñîëíå÷íóþ
ýíåðãèþ. Äûõàíèå ëè÷èíîê ïîâûøàåò êîíöåíòðàöèþ ÑÎ

2
, ÷òî ïðè-

âîäèò ê ðîñòó åãî ñâîáîäíîãî óðîâíÿ â ïðåäåëàõ êîëîíèè è âîç-
ìîæíîñòè äëÿ ôèêñàöèè ÑÎ

2
 ïðè ôîòîñèíòåçå. Ëè÷èíêè òàêæå ìî-
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ãóò óâåëè÷èâàòü ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêèõ è íåîðãàíè÷åñêèõ âå-
ùåñòâ, êîòîðûå ñòèìóëèðóþò ôîòîñèíòåç. Âûåäàíèå ñòàðåþùèõ èëè
ìåðòâûõ êëåòîê öèàíîáàêòåðèé â ïðåäåëàõ êîëîíèè òîæå ñòèìó-
ëèðóåò èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà íà åäèíèöó âåñà ôîòîòðîôíîé
ïîïóëÿöèè.

Ïîëîæåíèÿ êëàññè÷åñêîé ðàáîòû Ã.Ãàóçå «Áîðüáà çà ñóùåñòâî-
âàíèå» (Gause, 1934), â êîòîðîé äàåòñÿ ÷åòêèé ìàòåìàòè÷åñêèé
àíàëèç êîìïîíåíòîâ ìèêðîñèñòåìû, ñîñòîÿùåé èç «õèùíèêà» (èí-
ôóçîðèè Didinium) è «æåðòâû» (èíôóçîðèè Paramecium è áàêòå-
ðèé), äîêàçûâàþò, ÷òî ïðîöåññ âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó íèìè ñî-
ñòîèò â ïåðèîäè÷åñêèõ êîëåáàíèÿõ èõ ÷èñëåííîñòè. Ýòè êîëåáà-
íèÿ Ãàóçå íàçûâàåò «ïðèðîäíûå ïåðèîäè÷åñêèå êîëåáàíèÿ». Êðî-
ìå òîãî, âîçíèêàþò «èíäóöèðîâàííûå ïåðèîäè÷åñêèå êîëåáàíèÿ»,
çàâèñÿùèå îò âíåøíèõ ôàêòîðîâ. Êîëåáàíèÿ âûðàæàþòñÿ â òîì,
÷òî åñëè â îãðàíè÷åííóþ ñèñòåìó ââîäèòñÿ îïðåäåëåííîå ÷èñëî
õèùíèêîâ, òîãäà íà÷èíàþòñÿ óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà æåðòâ è óâå-
ëè÷åíèå – õèùíèêîâ. Íî âñëåäñòâèå óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè
æåðòâ óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè õèùíèêîâ çàìåäëÿåòñÿ, äàæå íà-
÷èíàåòñÿ îïðåäåëåííîå îòìèðàíèå ïîñëåäíèõ èç-çà îòñóòñòâèÿ
ïèùè. Â ðåçóëüòàòå ñòàíîâÿòñÿ âñå áëàãîïðèÿòíåå óñëîâèÿ äëÿ ðî-
ñòà âûæèâøèõ æåðòâ. Èõ ïîïóëÿöèÿ âîçðàñòàåò, íî ñíîâà íà÷èíà-
åòñÿ ðàçìíîæåíèå õèùíèêîâ. Ýòè ïåðèîäè÷åñêèå êîëåáàíèÿ ïðî-
äîëæàþòñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ. Àíàëèç ñâîéñòâ ñîîòâåòñòâóþùèõ
äèôôåðåíöèàëüíûõ óðàâíåíèé ïîêàçûâàåò, ÷òî îäèí âèä íèêîãäà
íå â ñîñòîÿíèè ïîëíîñòüþ óíè÷òîæèòü äðóãîé. Íî â ýêñïåðèìåí-
òàõ ïèùåâàÿ öåïü áàêòåðèè – Paramecium – Didinium, ïîìåùåí-
íàÿ â îãðàíè÷åííóþ ñèñòåìó, íå èìååò ïîäîáíûõ ïåðèîäè÷åñêèõ
êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè. Äâà ïîñëåäíèõ êîìïîíåíòà èñ÷åçàþò ïîë-
íîñòüþ, è ïèùåâîé èñòî÷íèê ïåðâîãî êîìïîíåíòà îñòàåòñÿ íå èñ-
ïîëüçîâàííûì. Ïðè÷èíû ïîäîáíîé íåðåàëèçàöèè òåîðåòè÷åñêîãî
óðàâíåíèÿ Ãàóçå âèäèò ÷èñòî â áèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâàõ îáúåêòîâ,
êîòîðûå íå ó÷èòûâàþòñÿ â ýêñïåðèìåíòå.

Äàæå â çàìêíóòîé ñèñòåìå æåðòâû íå âñåãäà èñ÷åçàþò ïîëíîñ-
òüþ, åñëè â íåå ââîäèòñÿ ôîòîòðîôíûé êîìïîíåíò. Îäíîâðåìåííîå
êóëüòèâèðîâàíèå çåëåíîé âîäîðîñëè Scenedesmus qudricauda, ïðî-
ñòåéøèõ è áàêòåðèé ïîêàçûâàåò, ÷òî â ïðèñóòñòâèè ïðîñòåéøèõ
áèîìàññà âîäîðîñëåé âîçðàñòàåò íà ïîðÿäîê, à áèîìàññà áàêòåðèé
ïàäàåò (Óìîðèí, 1992). Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè÷èè êîíêóðåí-
öèè ìåæäó âîäîðîñëÿìè è áàêòåðèÿìè, êîòîðóþ ñìÿã÷àþò ïðî-
ñòåéøèå, ÷àñòè÷íî âûåäàÿ áîëåå ñèëüíîãî êîíêóðåíòà – áàêòåðèé –
è íå ïèòàÿñü âîäîðîñëüþ.

Ý.À. Øòèíà ïîêàçàëà (1979), ÷òî âîçìîæíî äëèòåëüíîå (â òå-
÷åíèå 20 ëåò) ñóùåñòâîâàíèå â óñëîâèÿõ ïåðåñåâà êóëüòóð àëüãî-
çîîëîãè÷åñêîé àññîöèàöèè: âîäîðîñëè – àìåáû – áàêòåðèè-ýêêðè-
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ñîòðîôû, â êîòîðûõ îòíîøåíèå ïðîäóöåíòîâ è êîíñóìåíòîâ ñòàíî-
âèòñÿ òèïè÷íûì äëÿ êëàññè÷åñêîé ïèùåâîé ïèðàìèäû – ÷èñëåí-
íîñòü âîäîðîñëåé íà ïîðÿäîê âûøå ÷èñëåííîñòè ïðîñòåéøèõ.

Êîãäà ìèêðîñèñòåìà ïðèáëèæàåòñÿ ê ïðèðîäíûì óñëîâèÿì ïî
ñâîèì ñâîéñòâàì, âçàèìîîòíîøåíèÿ åå êîìïîíåíòîâ íà÷èíàþò êîí-
òðîëèðîâàòüñÿ òàêèì ìíîæåñòâîì ïðè÷èí, ÷òî ìû íå â ñîñòîÿíèè
òî÷íî ïðåäñêàçàòü ïóòü ðàçâèòèÿ êàæäîé îòäåëüíîé ìèêðîñèñòå-
ìû.

Íàëè÷èå àâòîòðîôíîãî êîìïîíåíòà â ñèñòåìå ìèêðîáîöåíîçîâ
âåäåò ê îáðàçîâàíèþ ïðîñòåéøèõ ýêîñèñòåì îòêðûòîãî òèïà. Õà-
ðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ïîäîáíûõ ñèñòåì îêàçûâàåòñÿ êîëåáàíèå
ãðàäèåíòà êîíöåíòðàöèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è â ðåçóëüòàòå â
êîëåáàíèÿ âîâëåêàåòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìèêðîîðãàíèçìîâ
(Nikitin, 1972). Òàê, âûåäàíèå çîîïëàíêòîíà íà ïðèðîäíûå ïîïó-
ëÿöèè ôèòîïëàíêòîíà è èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà âëèÿåò òîëüêî
ïîñëå âåñåííåãî îêîí÷àíèÿ «öâåòåíèÿ» âîäû â ïåðèîä èñ÷åðïàíèÿ
áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ (Rey, 1991). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïðîñòåéøèå,
ó÷àñòâóÿ â ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, âîçäåéñòâóþò
íà àâòîòðîôíûé êîìïîíåíò ôèòîïëàíêòîíà, óâåëè÷èâàÿ ñêîðîñòü
ðîñòà àâòîòðîôîâ â 2-10 ðàç (Ferrier, Rassoulzadegan, 1991). Çîî-
ïëàíêòîí â îçåðàõ ñòèìóëèðóåò ôîòîñèíòåç è ïðèðîñò áèîìàññû
âîäîðîñëåé, óñêîðÿÿ áèîòè÷åñêèé êðóãîâîðîò ïóòåì ðåãåíåðàöèè
áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ (Ãóòåëüìàõåð, 1986; Sterner, 1990). Ýêñêðå-
òèðóåìûé çîîïëàíêòîíîì áèîäîñòóïíûé àçîò, íàïðèìåð, â íåêîòî-
ðûõ âîäîòîêàõ ìîæåò îáåñïå÷èòü äî 27-41% ïîòðåáíîñòåé âîäîðîñ-
ëåé â äàííîì ýëåìåíòå (Grimm, 1988). Áîëåå òîãî, ìèêðîôàóíà (ïðî-
ñòåéøèå è íåìàòîäû), âûåäàÿ ÷àñòü ïîïóëÿöèè àçîòôèêñèðóþùèõ
ãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé â ïóñòûííûõ ïî÷âàõ, ñòèìóëèðóåò
ïðîöåññ àçîòôèêñàöèè (Ghabbour et al., 1980).

Öåëü íàøåé ðàáîòû – âûÿâëåíèå àëüãîôàãîâ â íàçåìíûõ ðàç-
ðàñòàíèÿõ ôîòîòðîôîâ, îïðåäåëåíèå ìàññû ïîãëîùåííîãî èìè âå-
ùåñòâà âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, âûÿñíåíèå ñóäüáû ôîòîòðî-
ôîâ ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ èõ ÷åðåç ïèùåâàðèòåëüíûé òðàêò áåñïîç-
âîíî÷íûõ

Ïåðâè÷íûìè âñåãäà ÿâëÿþòñÿ ïðÿìûå íàáëþäåíèÿ ñîáðàííîãî
â ïðèðîäå ìàòåðèàëà, â äàííîì ñëó÷àå – ìèêðîñêîïèðîâàíèå ïëå-
íîê «öâåòåíèÿ». È â íàòèâíîì ìàòåðèàëå, è ïðè êóëüòèâèðîâàíèè
âîäîðîñëåé âñåãäà âñòðå÷àþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè ðàçíûõ ðîäîâ àìåá,
èíôóçîðèé, êîëîâðàòîê, íåìàòîä, êëåùåé, òåëà êîòîðûõ íàïîëíå-
íû êëåòêàìè âîäîðîñëåé. Ïðè ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðîñêîïèðîâà-
íèè îáíàðóæèâàåòñÿ ñâå÷åíèå õëîðîôèëëà âíóòðè òåë æèâîòíûõ
îò èíòåíñèâíî ÿðêî-êðàñíîãî äî áëåäíî-ðîçîâîãî.

Î õàðàêòåðå è ñêîðîñòè ïîãëîùåíèÿ âîäîðîñëåé ïðîñòåéøèìè
ãîâîðÿò ñëåäóþùèå ôàêòû. Ïðè ïîëóòîðà÷àñîâîì íàáëþäåíèè ïîä
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ìèêðîñêîïîì çà îäíîé àìåáîé ìû çàìåòèëè, ÷òî «çàãëàòûâàíèå»
êëåòîê õëîðåëëû ïðîèñõîäèò ïðèáëèçèòåëüíî ÷åðåç êàæäûå 15 ìèí.
Âíóòðè àìåáû âîäîðîñëè ëèçèðîâàëèñü ïî÷òè ìãíîâåííî, òåðÿÿ
ôîðìó. Â òåëå àìåáû îñòàâàëîñü îáðàçîâàíèå ãðÿçíî-çåëåíîãî öâå-
òà, êîòîðîå âñêîðå âûòàëêèâàëîñü íàðóæó.

Äðóãàÿ àìåáà èç ðîäà Hartmanella, äèàìåòðîì 77 ìêì, ìåäëåí-
íî ïîäïîëçàëà ê âîäîðîñëè Chlorochytrium paradoxum è ïîñòåïåí-
íî îáâîëàêèâàëà êëåòêó ïðèáëèçèòåëüíî òàêîãî æå äèàìåòðà.

Ìû âèäåëè, êàê àìåáà ýòîãî æå ðîäà çàõâàòûâàëà öåïî÷êè çå-
ëåíûõ âîäîðîñëåé, èìåþùèõ ÷åòêóþ øàðîîáðàçíóþ ôîðìó. ×åðåç
10-15 ìèí. «ïðîãëî÷åííûå» âîäîðîñëè òåðÿëè ôîðìó, ïðåâðàùà-
ÿñü â ìàññó çåëåíîâàòîãî öâåòà è íåîïðåäåëåííîé ôîðìû. Ïðèáëè-
çèòåëüíî ÷åðåç ïîë÷àñà ñ ìîìåíòà çàõâàòà îòäåëüíûå äåôîðìèðî-
âàííûå êëåòêè íà÷èíàëè ñïðåññîâûâàòüñÿ â ñïëîøíóþ ìàññó. Ñðå-
äè çåëåíè ïîÿâëÿëèñü êîðè÷íåâûå öåíòðû. Âñÿ ìàññà ïîêðûâà-
ëàñü êàïñóëîé, îòäåëÿþùåé åå îò çåðíèñòîé öèòîïëàçìû àìåáû.
Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, ñêîðîñòü ïîãëîùåíèÿ âîäîðîñëåé àìå-
áàìè ìîæåò ñîñòàâëÿòü äî äåâÿòè êëåòîê çà 15 ìèí. (Huang Tan-
Chi, Wu Hai-Young, 1982). Óñòàíîâëåíî, ÷òî íåêîòîðûå àìåáû ïå-
ðåâàðèâàþò âîäîðîñëåâûå êëåòêè ïîëíîñòüþ, äðóãèå ïðîäóöèðóþò
ôåðìåíòû, ïîñòóïàþùèå â âîäîðîñëåâóþ êëåòêó è ïåðåâàðèâàþ-
ùèå åå ñîäåðæèìîå in situ, òàê ÷òî â òåëî æèâîòíîãî ïîñòóïàåò
áåñôîðìåííûé ìàòåðèàë íå çåëåíîãî öâåòà (Canter a. Lund, 1968).
Èíîãäà îäíà àìåáà îáðàçóåò äî òðåõ ëîæíîíîæåê, èç êîòîðûõ êàæ-
äàÿ ó÷àñòâóåò â ïåðåâàðèâàíèè êëåòîê âîäîðîñëåé.

Â ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ ïî îïðåäåëåíèþ ïèùè ïî÷âåííûõ àìåá
èç 109 èçîëÿòîâ áàêòåðèé, àêòèíîìèöåòîâ, ãðèáîâ, äðîææåé è âî-
äîðîñëåé òðè èç 14 âèäîâ ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé ïîääåðæèâàëè
àêòèâíóþ ðåïðîäóêöèþ ïðîñòåéøèõ (Heal, Felton, 1970).

Äëÿ èíôóçîðèé ýâòðîôíîãî ïðóäà óñòàíîâëåíî, ÷òî ïèùè ñúå-
äàåòñÿ áîëüøå, ÷åì ïåðåâàðèâàåòñÿ (Goulder, 1972). Íîðìû ïîòðåá-
ëåíèÿ èìè çåëåíîé âîäîðîñëè Scenedesmus – 0.38-1.28 êëåòîê â
÷àñ.

Ïðè âíåñåíèè â ïî÷âó ïîä õëîï÷àòíèê ñóñïåíçèè Scenedesmus
obliquus îòìå÷åíî áîëåå ÷åì 10-êðàòíîå óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè
ïî÷âåííûõ ïðîñòåéøèõ (Íàñûðîâà, 1985).

Èçó÷åíèå ðàñïðåäåëåíèÿ è äâèæåíèÿ ïðîñòåéøèõ âíóòðè è
ìåæäó ïî÷âåííûìè àãðåãàòàìè ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè, îáëàäàÿ ñðàâ-
íèòåëüíî îãðàíè÷åííîé ñïîñîáíîñòüþ ê ìèãðàöèè, âûåäàþò ïðàê-
òè÷åñêè âñå ìèêðîîðãàíèçìû â îêðóæàþùåì ïðîñòðàíñòâå àãðåãà-
òîâ. Óâåëè÷åíèå âëàæíîñòè óñèëèâàåò âûåäàíèå (Hattori, 1992).

Êðîìå ïðîñòåéøèõ, â íàçåìíûõ ÔÌÑ ê àëüãî-öèàíîôàãàì îò-
íîñÿòñÿ è äðóãèå áåñïîçâîíî÷íûå.
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Â ïîâåðõíîñòíîé ïëåíêå âîäîðîñëåé, ñîñòîÿùåé ïðåèìóùåñòâåí-
íî èç âîäîðîñëåé ð.Chlamydomonas, áûëè îáíàðóæåíû íåìàòîäû
ðîäà Diplogaster. Ïðè ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðîñêîïèðîâàíèè ìû
îòìåòèëè â êèøå÷íèêå íåìàòîäû ÿðêîå ñâå÷åíèå õëîðîôèëëà. Íå-
ìàòîäû æèëè â ïëåíêå, ïîêà íå áûëè ñúåäåíû âñå âîäîðîñëè.

Ïîäîáíûõ íàáëþäåíèé ìîæíî ïðîâåñòè è îïèñàòü î÷åíü ìíî-
ãî. Ñ ÿâëåíèåì ïðÿìîãî ïîòðåáëåíèÿ âîäîðîñëåé áåñïîçâîíî÷íûìè
ñòàëêèâàåòñÿ ëþáîé àëüãîëîã, èìåþùèé äåëî êàê ñ êóëüòóðàìè,
òàê è ïðèðîäíûìè îáúåêòàìè. Â òî æå âðåìÿ êîëè÷åñòâåííûå ïà-
ðàìåòðû ïîòðåáëåíèÿ àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ïîïóëÿöèé æè-
âîòíûìè ìîæíî îïðåäåëèòü òîëüêî íà îñíîâå ñïåöèàëüíûõ îïû-
òîâ, ÷òîáû ïðåäñòàâèòü, íàñêîëüêî âåëèê óùåðá ôîòîòðîôíûì ïî-
ïóëÿöèÿì îò ïðåññà õèùíèêîâ.

Ðàçìåðû ïîòðåáëåíèÿ âîäîðîñëåé ìû îïðåäåëÿëè â îïûòàõ ñ
ýíõèòðåèäàìè, äîæäåâûìè ÷åðâÿìè è êèâñÿêàìè (Äîìðà÷åâà, 1972;
Íåêðàñîâà, Äîìðà÷åâà, 1972; Äîìðà÷åâà, 1974; Nekrasova et al.,
1976; Êîçëîâñêàÿ, Äîìðà÷åâà, Øòèíà, 1977), ò.å. ïðåäñòàâèòåëÿ-
ìè ìåçîôàóíû, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ïîñòîÿííûìè îáèòàòåëÿìè ïî-
÷âåííûõ áèîöåíîçîâ è èìåþò âñå øàíñû èñïîëüçîâàòü âîäîðîñëè è
öèàíîáàêòåðèè â êà÷åñòâå ïèùè ïðè èõ áîëüøîé êîíöåíòðàöèè íà
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â ïåðèîäû åå «öâåòåíèÿ».

Â êà÷åñòâå êîðìà äëÿ ýíõèòðåèä áûëî èñïûòàíî ïÿòü âèäîâ
âîäîðîñëåé: Chlamydomonas reinhardii, Chlorella vulgaris, Scotiella
nivalis, Actinochloris sp., Nostoc muscorum.

Âîäîðîñëè ïðåäâàðèòåëüíî âûðàùèâàëè íà ìåìáðàííûõ ôèëü-
òðàõ, ïîìåùåííûõ â ÷àøêè Ïåòðè íà ñòåðèëüíóþ äåðíîâî-ïîäçî-
ëèñòóþ ïî÷âó. Êîãäà âîäîðîñëè ïîäðàñòàëè, íà ôèëüòðû ïîäñàæè-
âàëè ýíõèòðåèä. Îïûò ñíèìàëñÿ ïî ìåðå âûåäàíèÿ âîäîðîñëåé.
Êîëè÷åñòâî ñúåäåííûõ êëåòîê îïðåäåëÿëè ïðè ïîäñ÷åòå ÷èñëà âî-
äîðîñëåé íà êîíòðîëüíûõ ôèëüòðàõ, ãäå íå áûëî æèâîòíûõ.

Âûÿñíèëîñü, ÷òî âñå èñïûòàííûå âèäû ôîòîòðîôîâ ïîåäàþòñÿ
ýíõèòðåèäàìè (òàáë. 38)

Îäíàêî èíòåíñèâíîñòü ïîåäàíèÿ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ ÷åðâÿìè îêàçàëàñü ðàçíîé. Ñàìûì ïðåäïî÷òèòåëüíûì âèäîì â
äàííîì îïûòå ÿâèëàñü õëîðåëëà. Îäíà îñîáü ýíõèòðåèäû çà ñóòêè
ïîãëîùàëà ñâûøå 300 òûñ. êëåòîê âîäîðîñëåé, ÷òî â ïåðåâîäå íà
ñóõîé âåñ ñîñòàâëÿåò 4.1 ìêã. Óñâîåíèå êëåòîê öèàíîáàêòåðèè íî-
ñòîê â äâà ðàçà ìåíüøå.

Ïèùåâàÿ èçáèðàòåëüíîñòü áåñïîçâîíî÷íûõ â îòíîøåíèè âîäî-
ðîñëåé ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì: 1) íåñîîòâåòñòâèÿ ýêîòîïîâ âîäî-
ðîñëåé è áåñïîçâîíî÷íûõ; 2) ïèùåâîé íåïðèãîäíîñòè âîäîðîñëåé
(íàïðèìåð, ïî÷òè íå ïîåäàåòñÿ Chlorhormidium flaccidum, ìàññî-
âûé â ïî÷âå); 3) âèäîâîé ñïåöèôè÷íîñòè áåñïîçâîíî÷íûõ, ò.å. îò-
ñóòñòâèåì ó íèõ ôåíîòèïè÷åñêîé àäàïòàöèè ê ñìåíå êîðìîâ (Íå-
êðàñîâà, 1987, 1989à).
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Îïûòû ñ äîæäåâûìè ÷åð-
âÿìè Octolasium lacteum è
êèâñÿêàìè Sarmatiulus kessleri
ïðîâîäèëèñü ñîâìåñòíî ñ Ë.Ñ.
Êîçëîâñêîé ïî ðàçðàáîòàííîé
åþ ñõåìå: èñòî÷íèê ïèùè –
êèøå÷íèê – ýêñêðåìåíòû
(Äîìðà÷åâà, 1974; Êîçëîâñ-
êàÿ, Äîìðà÷åâà, Øòèíà,
1977). Âñêðûòèå æèâîòíûõ
äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñòåðèëüíûõ
îòäåëîâ êèøå÷íèêà è ïîëó÷å-
íèå ýêñêðåìåíòîâ â ñòåðèëü-
íûõ óñëîâèÿõ áûëè íåîáõîäè-
ìû, ÷òîáû èçáåæàòü çàíîñà
êëåòîê âîäîðîñëåé ñ ñóáñòðà-
òà èëè ïîâåðõíîñòè òåëà áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ.

Â îïûòàõ æèâîòíûõ êîðìèëè åñòåñòâåííîé äëÿ íèõ ïèùåé.
Äëÿ êèâñÿêîâ ýòî áûë áåðåçîâûé îïàä, à äëÿ äîæäåâûõ ÷åðâåé –
òîðô (æèâîòíûõ ïðèâåçëè èç Êàðåëèè). Êðîìå òîãî, êèâñÿêîâ êîð-
ìèëè è ÷èñòûìè êóëüòóðàìè âîäîðîñëåé.

Äëÿ îáîãàùåíèÿ ôîòîòðîôàìè ïðèðîäíûõ ñóáñòðàòîâ ïðîâîäè-
ëàñü èíîêóëÿöèÿ – â áåðåçîâûé îïàä Nostoc muscorum, à â òîðô –
Chlorella vulgaris.

Îïûò ñíèìàëñÿ ïî ìåðå òîãî, êàê æèâîòíûå â òå÷åíèå ñóòîê
ïèòàëèñü ñóáñòðàòîì ñ èñêóññòâåííî âíåñåííûìè ôîòîòðîôàìè.
Ïîñëå ýòîãî â ñòåðèëüíûõ óñëîâèÿõ æèâîòíûõ âñêðûâàëè è â ðàç-
íûõ îòäåëàõ êèøå÷íèêà îïðåäåëÿëè ÷èñëåííîñòü âîäîðîñëåé è èõ
âèäîâîé ñîñòàâ.

Â áåðåçîâîì îïàäå, êðîìå âíåñåííîãî íîñòîêà, îáíàðóæåíî 11
âèäîâ àâòîõòîííûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé. Â ïåðåäíåì è
çàäíåì îòäåëàõ êèøå÷íèêà îòìå÷åíû ïÿòü âèäîâ: Nostoc muscorum,
Chlorella vulgaris, Coccomyxa solorinae, Pleurochloris magna, Han-
tzshia amphyoxis. Òàêèì îáðàçîì, àëüãîôëîðà êèøå÷íèêà îêàçà-
ëàñü ãîðàçäî áåäíåå àëüãîôëîðû îïàäà. Ñîñòàâ ôîòîòðîôîâ â ïåðåä-
íåì è çàäíåì îòäåëàõ êèøå÷íèêà îäèíàêîâ.

Ïðè êîëè÷åñòâåííîì ó÷åòå íàèáîëüøàÿ ÷èñëåííîñòü âîäîðîñ-
ëåé òàêæå âûÿâëåíà â áåðåçîâîì îïàäå (òàáë. 39).

Ïðè ñðàâíåíèè ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëåé â äâóõ îòäåëàõ êèøå÷-
íèêà âèäíî, ÷òî ñîäåðæàíèå èõ íàìíîãî âûøå â çàäíåì îòäåëå
(ïðè èñïîëüçîâàíèè ìåòîäèêè âñêðûòèÿ æèâîòíûõ ÷àñòü ñðåäíåãî
îòäåëà êèøå÷íèêà ïîïàäàåò ñ ïåðåäíèì îòäåëîì è òàêàÿ æå ÷àñòü –
ñ çàäíèì). Ýòî õàðàêòåðíî äëÿ ôîòîòðîôîâ âñåõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ

Таблица 38
Интенсивность поедания различных
видов фототрофов энхитреидами

Количество 
фототрофов, 

съеденных одним 
червем за сутки Виды 

фототрофов 
Тысяч 
клеток 

Сухого 
вещества 
(мг·10–3) 

Chlamydomonas 
reinhardii 37 3.1 

Chlorella minutissima 319 4.1 
Scotiella nivalis 11 1.2 
Actinochloris sp. 13 2.8 
Nostoc muscorum 103 2.2 
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ãðóïï. Ðàçíèöà îñîáåííî âåëèêà äëÿ öèàíîáàêòåðèé: ñîêðàùåíèå
×Ê â 100 ðàç â ïåðåäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà ïî ñðàâíåíèþ ñ ñóá-
ñòðàòîì, â òðè ñ ëèøíèì ðàçà – â çàäíåì îòäåëå è â òðè ðàçà – â
ýêñêðåìåíòàõ. Äëÿ çàäíåãî îòäåëà êèøå÷íèêà è ýêñêðåìåíòîâ ×Ê
ýòîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâà.

Таблица 39
Численность фототрофов в опаде, кишечнике и экскрементах

кивсяков (тыс. клеток /г абсолютно сухого вещества)

Фототрофы Опад Передний  
отдел 

Задний 
отдел Экскременты 

Зеленые и желтозеленые водоросли 2197 41.8 536.0 1311.0 
Диатомеи 39 13.4 23.8 58.7 
Nostoc muscorum 7901 77.5 2226.0 2674.0 

Äîæäåâûå ÷åðâè Octolasium lacteum â òå÷åíèå òðåõ ñóòîê ñîäåð-
æàëèñü â òîðôå, èíîêóëèðîâàííîì ñóñïåíçèåé Ñhlorella vulgaris.
Ïîñëå ýòîãî â ñòåðèëüíûõ óñëîâèÿõ ïðîâîäèëè èõ âñêðûòèå ñ îòäå-
ëåíèåì ïåðåäíåãî è çàäíåãî îòäåëîâ êèøå÷íèêà. Ïðè êîëè÷åñòâåí-
íîì ó÷åòå ôîòîòðîôîâ èõ íàèáîëüøàÿ ÷èñëåííîñòü îòìå÷àåòñÿ â
òîðôå (òàáë. 40).

Таблица 40
Численность фототрофов в торфе и кишечнике дождевых червей

(тыс. клеток/г абсолютно сухого вещества)

Фототрофы Торф Передний отдел Задний отдел 
Зеленые водоросли 4646.0 157.6 407.5 
Сhlorella vulgaris 3428.0 69.4 274.0 
Диатомовые водоросли 29.6 1.0 3.4 
Цианобактерии 84.6 0 0 

Ñðåäè âñåõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ àáñîëþòíûìè äîìèíàíòàìè ÿâ-
ëÿþòñÿ îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå âîäîðîñëè ñ çàìåò-
íûì ó÷àñòèåì Chlorella vulgaris.

Êàê è ó êèâñÿêîâ, ó äîæäåâûõ ÷åðâåé âîäîðîñëè çíà÷èòåëüíî â
áóëüøåì êîëè÷åñòâå îáíàðóæåíû â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïåðåäíèì, ïðè÷åì â êèøå÷íèêå ïðè ïðÿìîì êîëè÷å-
ñòâåííîì ó÷åòå íå îáíàðóæåíû öèàíîáàêòåðèè, ñîäåðæàùèåñÿ â
òîðôå.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ ïðåäïî÷òèòåëüíîñòè ðàçíûõ âèäîâ ôîòîòðîôîâ
â êà÷åñòâå êîðìà êèâñÿêîâ (Sarmatiulus kessleri) íà ñóòêè ïîäñà-
æèâàëè â ÷àøêè Êîõà, íà äíå êîòîðûõ áûëè ïîëîæåíû ôèëüòðû ñ
íàíåñåííûìè íà íèõ êóëüòóðàìè âîäîðîñëåé. Çàòåì îïðåäåëÿëè
÷èñëåííîñòü æèâûõ âîäîðîñëåé è ïðîöåíò èõ îò îáùåãî ÷èñëà â
ïåðåäíåì, ñðåäíåì è çàäíåì îòäåëàõ êèøå÷íèêà (òàáë. 41).
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Таблица 41
Численность живых клеток (тыс./г абсолютно сухого вещества)
водорослей (1) и их процент (2) от общего количества водорослей

в разных отделах кишечника кивсяков

Примечание. У Chlorella vulgaris процентное содержание живых клеток не
определяли.

Отделы кишечника 
передний средний задний Виды водорослей 
1 2 1 2 1 2 

Chlorhormidium flaccidum 2582 14.9 3722 16.9 9290 33.7 
Pleurochloris magna 593 41.1 5210 51.9 20476 60.0 
Chlorella vulgaris 2135 – 105228 – 250573 – 

Îêàçàëîñü, ÷òî èõ íàèìåíüøàÿ ÷èñëåííîñòü ñ ìèíèìàëüíûì
ïðîöåíòîì æèâûõ êëåòîê ïðèõîäèòñÿ íà ïåðåäíèé îòäåë êèøå÷íè-
êà. Âèäèìî, èìåííî â ýòîì îòäåëå ïðîèñõîäèò íàèáîëåå àêòèâíîå
ïåðåâàðèâàíèå êëåòîê âîäîðîñëåé. ×èñëåííîñòü âîäîðîñëåé óâåëè-
÷èâàåòñÿ â ñðåäíåì è çàäíåì îòäåëàõ ñ îäíîâðåìåííûì ðîñòîì ïðî-
öåíòà æèâûõ êëåòîê.

ßâëåíèå êîíöåíòðàöèè è âûæèâàíèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ, èñïîëü-
çóåìûõ äëÿ ïèòàíèÿ, â êèøå÷íèêå áåñïîçâîíî÷íûõ óñòàíîâëåíî è
äëÿ ñàïðîòðîôíûõ áàêòåðèé (Áûçîâ, 1999; Çèíèí è äð., 1999). Áîëåå
òîãî, ïðåäëàãàåòñÿ êèøå÷íèê áåñïîçâîíî÷íûõ ðàññìàòðèâàòü êàê
ñïåöèôè÷åñêóþ íèøó, ãäå ðàçìíîæàþòñÿ è íà÷èíàþò äîìèíèðî-
âàòü, íàïðèìåð, ñðåäè àêòèíîìèöåòîâ, «ðåäêèå» ðîäû, â òî âðåìÿ
êàê â íåêîòîðûõ ïðèðîäíûõ ñóáñòðàòàõ (ïî÷âå, ïîäñòèëêå, âåðìè-
êîìïîñòå) îáû÷íî äîìèíèðóþò äðóãèå ðîäû (Áàáêèíà, 1995). Ïî-
êàçàíî, ÷òî áåñïîçâîíî÷íûå (äèïëîïîäû è êîìïîñòíûå ÷åðâè) ìî-
ãóò ñòèìóëèðîâàòü ðîñò åñòåñòâåííûõ ïîïóëÿöèé ïî÷âåííûõ ñàï-
ðîòðîôíûõ áàêòåðèé, ïðîõîäÿùèõ ÷åðåç èõ êèøå÷íèê. Ïðè ýòîì
÷èñëåííîñòü áàêòåðèé â êèøå÷íûõ ñîîáùåñòâàõ óâåëè÷èâàåòñÿ îò
ïåðåäíåãî îòäåëà ê çàäíåìó (Òðåòüÿêîâà è äð., 1996). Àâòîðû äàí-
íîé ðàáîòû ïîëàãàþò, ÷òî çàäíèé îòäåë êèøå÷íèêà – ìåñòî, àíà-
ëîãè÷íîå ôåðìåíòåðó, ãäå âûæèâøèå â ðåçóëüòàòå ïðîõîæäåíèÿ
ñðåäíåãî îòäåëà áàêòåðèè ðàñòóò ñ áîëüøîé ñêîðîñòüþ, ôîðìèðóÿ
ñòîéêèå ñîîáùåñòâà. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ýòèõ áàêòåðèé âûñâîáîæ-
äàåòñÿ â ïî÷âó â ñîñòàâå ýêñêðåìåíòîâ.

Â ñëó÷àå ôîòîòðîôîâ, íàâåðíîå, òðóäíî ïðåäïîëàãàòü èõ èí-
òåíñèâíîå ðàçìíîæåíèå â êàêîì áû òî íè áûëî îòäåëå êèøå÷íèêà.
Îäíàêî íàëèöî ôàêò ïîñëåäîâàòåëüíîãî ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè
êëåòîê âñåõ èñïûòàííûõ âèäîâ âîäîðîñëåé ïðè ïåðåõîäå îò ïåðå-
äíåãî ê çàäíåìó îòäåëó êèøå÷íèêà (Äîìðà÷åâà, 1974; òàáë. 41):
äëÿ õëîðõîðìèäèóìà – â 3.6, ïëåâðîõëîðèñà – â 34.5, õëîðåëëû –
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â 117.4 ðàçà. Ïîñëåäóþùèå îïûòû ïîêàçàëè, ÷òî ñëåäñòâèåì ñî-
õðàííîñòè æèçíåñïîñîáíûõ êëåòîê ôîòîòðîôîâ â êèøå÷íèêå ÿâ-
ëÿåòñÿ èõ ðàçìíîæåíèå èç îòëîæåííûõ æèâîòíûìè ýêñêðåìåíòîâ.
Áåñïîçâîíî÷íûå âûñòóïàþò íå òîëüêî ðåãóëÿòîðàìè ÷èñëåííîñòè
ôîòîòðîôîâ, èñïîëüçóÿ ðàçðàñòàíèÿ âîäîðîñëåé êàê «ïàñòáèùå»,
íî è ñïîñîáñòâóþò èõ ðàñïðîñòðàíåíèþ, è âûïîëíÿþò ñåëåêòèâ-
íóþ ðîëü â ïðåèìóùåñòâåííîì ðàçâèòèè îïðåäåëåííûõ âèäîâ (Äîì-
ðà÷åâà, 1974). Âîçíèêàåò òàêàÿ æå çàâèñèìîñòü, êàê ìåæäó æè-
âîòíûìè è âûñøèìè ðàñòåíèÿìè, êîãäà óòèëèçàöèÿ æèâîòíûìè
÷àñòè ïðèðîñòà ôèòîìàññû êîìïåíñèðóåòñÿ ñîçäàíèåì áëàãîïðè-
ÿòíûõ óñëîâèé äëÿ åå íàðàñòàíèÿ (Çëîòèí, Õîäàøåâà, 1973). Ïî-
äîáíóþ ðîëü èãðàþò áåñïîçâîíî÷íûå ïî îòíîøåíèþ ê ñàïðîòðî-
ôàì. Â ïðèñóòñòâèè ìèêðîôàóíû ïðîäóêöèÿ ãåòåðîòðîôíîé ìèê-
ðîôëîðû, îáùàÿ è óäåëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ è ñêîðîñòü
ìèíåðàëèçàöèè âîçðàñòàþò íà 15-30% (Ìàìèëîâ è äð., 1999). Äëÿ
îáúÿñíåíèÿ äàííîãî ÿâëåíèÿ àâòîðû ïðåäëàãàþò êîíöåïòóàëüíóþ
ìîäåëü, ñîãëàñíî êîòîðîé ìèêðîôàóíà íåïîñðåäñòâåííî âëèÿåò íà
ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå ìèêðîôëîðû ÷åðåç ìåõàíèçìû êîìïåí-
ñàòîðíîãî ðîñòà, ðàçìíîæåíèÿ èëè àêòèâàöèè ïðè ïðîõîäå ÷åðåç
êèøå÷íûé òðàêò. Â ýêñêðåìåíòàõ óâåëè÷èâàåòñÿ äîëÿ àêòèâíîé
ìèêðîôëîðû, ÷òî ïîâûøàåò ñêîðîñòü ìèíåðàëèçàöèè òðóäíîäîñ-
òóïíûõ ñóáñòðàòîâ â ïî÷âå.

Îïûòû ïî èçó÷åíèþ èçáèðàòåëüíîñòè ïåðåâàðèâàíèÿ æèâîò-
íûìè ðàçíûõ âèäîâ ôîòîòðîôîâ ïðîâîäèëè ñ ýíõèòðåèäàìè, êëå-
ùàìè, äîæäåâûìè ÷åðâÿìè è êèâñÿêàìè.

Îáíàðóæåíî, ÷òî èç ýêñêðåìåíòîâ ýíõèòðåèä àêòèâíî ðàçâèâà-
þòñÿ íà àãàðîâîé ñðåäå Äàíèëîâà êëåòêè Chlorella vulgaris. Òàêîé
êàðòèíû íå íàáëþäàëîñü ïðè âûñåâå ýêñêðåìåíòîâ ýíõèòðåèä, êî-
òîðûå ïèòàëèñü äðóãèìè âèäàìè âîäîðîñëåé.

Ïðè ïîñåâå íà àãàð òùàòåëüíî èçìåëü÷åííîé ïðèðîäíîé ïëåí-
êè âîäîðîñëåé ñ äîìèíèðîâàíèåì Actinochloris sp. íà ðàçðîñøèõñÿ
êîëîíèÿõ âîäîðîñëåé ïîñåëÿëèñü êëåùè ðîäà Tyrophagus. Ïðè
ìèêðîñêîïèðîâàíèè áûëî âèäíî, ÷òî êèøå÷íèêè êëåùåé çàïîëíå-
íû âîäîðîñëÿìè. Ìû ïðîìûâàëè êëåùåé â 96%-íîì ñïèðòå, 40%-
íîì ðàñòâîðå ôîðìàëèíà è äèñòèëëèðîâàííîé âîäå â òå÷åíèå ÷àñà,
÷òîáû óíè÷òîæèòü êëåòêè ôîòîòðîôîâ íà ïîâåðõíîñòè õèòèíîâîãî
ïîêðîâà. Ìåðòâûõ êëåùåé èçìåëü÷àëè è ýòó ìàññó çàñåâàëè íà
àãàðîâóþ ñðåäó Äàíèëîâà. ×åðåç äâà äíÿ íà àãàðå ïîÿâëÿëñÿ çåëå-
íûé íàëåò èç âîäîðîñëåé ðîäà Chlorella, õîòÿ â ïðèðîäíîé âîäîðîñ-
ëåâîé ïëåíêå äîìèíèðîâàë äðóãîé âèä, à ÷èñëåííîñòü õëîðåëëû
áûëà î÷åíü íåçíà÷èòåëüíà. Ñëåäîâàòåëüíî, èç ìíîãèõ âèäîâ, ôîð-
ìèðóþùèõ ïëåíêó, òîëüêî õëîðåëëà ïðîÿâèëà óñòîé÷èâîñòü ê ïè-
ùåâàðèòåëüíûì ôåðìåíòàì êëåùåé.
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Áûëà äîêàçàíà ðîëü ïàíöèðíûõ êëåùåé â ðàñïðîñòðàíåíèè âî-
äîðîñëåé â ñåðûõ ëåñíûõ ïî÷âàõ è íà âûùåëî÷åííûõ ÷åðíîçå-
ìàõ (Ëÿùåâ, 2004). Ïîêàçàíî, ÷òî â ïðèñóòñòâèè ìèêðîàðòðîïîä
ïðîèñõîäèò óñêîðåíèå òðàíñôîðìàöèè áèîìàññû âîäîðîñëåé; èç-
áèðàòåëüíîå ïîåäàíèå êëåòîê âîäîðîñëåé ñîïðîâîæäàåòñÿ èçìåíå-
íèåì ñîñòàâà àëüãîôëîðû.

Â îïûòàõ ñ äîæäåâûìè ÷åðâÿìè (Lumbricus rubellus è Octola-
sium lacteum) è êèâñÿêàìè (Sarmatiulus kessleri) îïðåäåëÿëè âèäî-
âîé ñîñòàâ ôîòîòðîôîâ â ïðèðîäíûõ ñóáñòðàòàõ, ãäå æèëè ýòè æè-
âîòíûå (â òîðôå – äëÿ äîæäåâûõ ÷åðâåé è áåðåçîâîì îïàäå – äëÿ
êèâñÿêîâ), è èõ ýêñêðåìåíòàõ. Îïðåäåëåíèå ôëîðû âîäîðîñëåé è
öèàíîáàêòåðèé ïðîâîäèëè ïîñëå ïîÿâëåíèÿ èõ îáèëüíîãî ðîñòà íà
æèäêèõ è àãàðîâûõ ñðåäàõ, â êîòîðûå áûë çàñåÿí èñïûòóåìûé
ìàòåðèàë (òàáë. 42).

Таблица 42
Выживаемость фототрофов в экскрементах беспозвоночных

Количество видов фототрофов Виды беспозвоночных 
в субстрате в экскрементах 

Выживаемость, % 

Lumbricus rubellus 17 11 64.7 
Octolasium lacteum 11 7 63.6 
Sarmatiulus kessleri 14 7 50.0 

Ðàçíîîáðàçèå àëüãîôëîðû ñóáñòðàòà, íà êîòîðîì æèâóò áåñïîç-
âîíî÷íûå, âî âñåõ àíàëèçèðóåìûõ ñëó÷àÿõ âûøå òîãî âèäîâîãî îáè-
ëèÿ, êîòîðîå ñîõðàíÿåòñÿ â ýêñêðåìåíòàõ. Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå
ñíèæàåòñÿ â îñíîâíîì çà ñ÷åò çåëåíûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòå-
ðèé.

Âåðîÿòíî, íà èçìåíåíèå âèäîâîãî ñîñòàâà âëèÿþò ñëåäóþùèå
ôàêòîðû: ðàçíàÿ ïðåäñòàâèòåëüíîñòü ðàçíûõ âèäîâ ôîòîòðîôîâ â
ñóáñòðàòå, èõ ðàçëè÷íàÿ ïåðåâàðèâàåìîñòü ïîä äåéñòâèåì ïèùåâà-
ðèòåëüíûõ ôåðìåíòîâ, à òàêæå ýëåìåíò ñëó÷àéíîñòè ïðè çàãëàòû-
âàíèè òåõ èëè èíûõ âèäîâ.

Ñëåäóþùàÿ ñåðèÿ îïûòîâ äîêàçàëà âîçìîæíîñòü âûæèâàíèÿ è
ðàçìíîæåíèÿ ôîòîòðîôîâ èç ýêñêðåìåíòîâ íå òîëüêî íà ïèòàòåëü-
íûõ ñðåäàõ, íî è â ïðèðîäíûõ ñóáñòðàòàõ. Ñ ýòîé öåëüþ äîæäåâûõ
÷åðâåé, êîòîðûå æèëè â òîðôå, èíîêóëèðîâàííîì Ñhlorella vulgaris,
è êèâñÿêîâ èç áåðåçîâîãî îïàäà, èíîêóëèðîâàííîãî Nostoc musco-
rum, èçâëåêàëè èç ñóáñòðàòà è òùàòåëüíî ìíîãîêðàòíî îòìûâàëè
â ïðîòî÷íîé âîäå, ÷òîáû èçáåæàòü ìåõàíè÷åñêîãî çàíîñà êëåòîê
ôîòîòðîôîâ ñ ïîâåðõíîñòè òåëà. Çàòåì æèâîòíûõ ñíîâà ïîäñàæè-
âàëè â ÷àøêè Êîõà, êóäà áûë ïîìåùåí ïðîñòåðèëèçîâàííûé ñóá-
ñòðàò: òîðô äëÿ ÷åðâåé è áåðåçîâûé îïàä äëÿ êèâñÿêîâ. Ïîñëå ïÿòè
äíåé èíêóáàöèè æèâîòíûõ èçâëåêàëè, ÷àøêè ñòàâèëè íà ñâåò è
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ïîëèâàëè ñòåðèëüíîé äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé. ×åðåç äâå íåäåëè
ïðîâîäèëè êîëè÷åñòâåííûé ó÷åò ôîòîòðîôîâ. Îêàçàëîñü, ÷òî â áå-
ðåçîâîì îïàäå ÷èñëåííîñòü êëåòîê íà 1 ã àáñîëþòíî ñóõîãî âåùå-
ñòâà ñîñòàâèëà äëÿ çåëåíûõ âîäîðîñëåé 11.4 òûñ. è 7 òûñ. – äëÿ
äèàòîìîâûõ. Íîñòîê, èíîêóëèðîâàííûé â îïàä, íå îáíàðóæåí.
Ñëåäîâàòåëüíî, â ýêñêðåìåíòàõ âûæèëè òîëüêî àâòîõòîííûå âèäû
è ïîëíîñòüþ ïåðåâàðèëñÿ èñïûòóåìûé âèä.

Â ñòåðèëüíîì òîðôå, êóäà áûëè ïîäñàæåíû ÷åðâè, ïðè êîëè-
÷åñòâåííîì ó÷åòå âîäîðîñëè íå îáíàðóæåíû. Îäíàêî îíè ðàçâè-
ëèñü â íàêîïèòåëüíûõ êóëüòóðàõ íà ïèòàòåëüíûõ ñðåäàõ ïîñëå
äîáàâëåíèÿ òîðôà ñ ýêñêðåìåíòàìè.

Àíàëîãè÷íûé îïûò ïîäñàæèâàíèÿ èñïûòóåìûõ æèâîòíûõ,
òùàòåëüíî îòìûòûõ, â ñòåðèëüíûé ñóáñòðàò áûë ïðîâåäåí ñ êèâñÿ-
êàìè, êîòîðûå ïèòàëèñü ÷èñòûìè êóëüòóðàìè âîäîðîñëåé Chlorella
vulgaris, Chlorhormidium flaccidum è Pleurochloris magna. Îêàçà-
ëîñü, ÷òî Ñh. vulgaris ðàçâèâàåòñÿ â áîëüøåì êîëè÷åñòâå è äàåò
áîëüøóþ áèîìàññó, ÷åì Pleurochloris magna, à Chl. flaccidum íå
ðàçâèâàåòñÿ ñîâñåì.

Ñëåäîâàòåëüíî, áëàãîäàðÿ ïåðåäâèæåíèþ æèâîòíûõ â ïî÷âå è
ðàññåèâàíèþ èìè íà ñâîåì ïóòè ýêñêðåìåíòîâ, ñîäåðæàùèõ æèç-
íåñïîñîáíûå êëåòêè ôîòîòðîôîâ, ïîñëåäíèå ðàññåëÿþòñÿ â íîâûå
ìåñòîîáèòàíèÿ.

Îïûòû ñ ìå÷åíûì àçîòîì 15N ïîêàçàëè, ÷òî íà ïîñòðîåíèå òåë
æèâîòíûõ èäåò îêîëî 5% àçîòà âîäîðîñëåé (Øòèíà è äð., 1981;
Êîçëîâñêàÿ, Øòèíà, 1987). Ìèíåðàëèçàöèÿ è ãóìèôèêàöèÿ ìå÷å-
íîé 15N áèîìàññû âîäîðîñëåé çíà÷èòåëüíî óñêîðÿþòñÿ â ïðèñóò-
ñòâèè áåñïîçâîíî÷íûõ, â ÷àñòíîñòè êîëëåìáîë (Íåêðàñîâà, 1980).
Ïèùåâûå ñâÿçè æèâîòíûõ è âîäîðîñëåé ìîãóò áûòü îïîñðåäîâàíû.
Ýòèì æå àâòîðîì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî, õîòÿ âîäîðîñëü Tetraedron
sp. íåñúåäîáíà äëÿ êîëëåìáîë, æèâîòíûå äàþò îáèëüíóþ êëàäêó
ÿèö íà ýêñêðåìåíòàõ äèïëîïîä, ïèòàâøèõñÿ ýòîé âîäîðîñëüþ.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ «ïàñòáèùíûõ» ïèùåâûõ öåïåé, íà÷àëîì
êîòîðûõ ñëóæàò íàçåìíûå âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè, õàðàêòåð-
íû ñëåäóþùèå îñîáåííîñòè: 1) ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêàÿ ñêîðîñòü ïî-
ãëîùåíèÿ êëåòîê ôîòîòðîôîâ ðàçëè÷íûìè áåñïîçâîíî÷íûìè è
áûñòðàÿ èõ óòèëèçàöèÿ; 2) ñîâìåùåíèå â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè
ôîðìèðîâàíèÿ ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè è ïîòðåáëåíèÿ åå ãåòåðîòðî-
ôàìè; è ñîçäàíèå ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè, è åå äåñòðóêöèÿ ïðîèñõî-
äÿò â îäíîì ÿðóñå – íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû; 3) èçáèðàòåëüíîñòü
ïîòðåáëåíèÿ è ïåðåâàðèâàíèÿ ôîòîòðîôîâ æèâîòíûìè, êîòîðûå
èãðàþò ðîëü ñåëåêòèðóþùåãî ôàêòîðà, ýëèìèíèðóÿ îäíè âèäû è
ñòèìóëèðóÿ ðàçìíîæåíèå è ðàñïðîñòðàíåíèå äðóãèõ.



147

4.5. Ход аутогенных сукцессий в ФМС

Â ñîâðåìåííîé ýêîëîãèè ñóêöåññèÿ òðàêòóåòñÿ êàê óïîðÿäî÷åí-
íûé ïðîöåññ ðàçâèòèÿ ýêîñèñòåì, óïðàâëÿåìûé è ðåãóëèðóåìûé
êëèìàòîì, êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòüþ âèäîâûõ ïîïóëÿöèé, íàðàùè-
âàíèåì áèîìàññû è êîëè÷åñòâîì äîñòóïíîé ýíåðãèè. Ðàâíîâåñíîå
ñîñòîÿíèå ýêîñèñòåìû äîñòèãàåòñÿ, êîãäà ïîëíîñòüþ èñïîëüçóþòñÿ
âñå äîñòóïíûå ñèñòåìå ðåñóðñû è ïðîäóêöèÿ óðàâíîâåøèâàåòñÿ äåñ-
òðóêöèåé îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà (Goldsmith, 1985).

Íà îñíîâå èìåþùåãîñÿ ôàêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ïî ñóêöåññè-
ÿì, ïðîòåêàþùèì â ðàçëè÷íûõ áèîìàõ, ïðåäëàãàþòñÿ òðè ìîäåëè
(Áèãîí è äð., 1989):

1. Îáëåã÷åíèå – ðàçâèâàþùååñÿ ñîîáùåñòâî âûçûâàåò èçìåíå-
íèå àáèîòè÷åñêîé ñðåäû, ò.å. ïðåäûäóùèå âèäû ãîòîâÿò óñëîâèÿ
ïîñëåäóþùèì.

2. Òîëåðàíòíîñòü îñíîâàíà íà ðàçíûõ ñòðàòåãèÿõ ïîòðåáëåíèÿ
ðåñóðñîâ. Âèäû áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèé íóæäàþòñÿ â ìåíüøåì èõ
êîëè÷åñòâå è ñïîñîáíû äîñòèãàòü çðåëîñòè â ïðèñóòñòâèè áîëåå
ðàííèõ âèäîâ, âûòåñíÿÿ èõ â êîíêóðåíòíîé áîðüáå.

3. Èíãèáèðîâàíèå – áîëåå ïîçäíèå âèäû óâåëè÷èâàþò ñâîþ ÷èñ-
ëåííîñòü, çàõâàòûâàÿ ìåñòà, îñâîáîæäàþùèåñÿ ïðè îòìèðàíèè
ïðåäøåñòâåííèêîâ.

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ìîäåëÿìè – ïðè÷èíû ãèáåëè ïåðâûõ ïîñå-
ëåíöåâ. Â ïåðâîì è âî âòîðîì ñëó÷àÿõ – ýòî êîíêóðåíòíàÿ áîðüáà
çà ðåñóðñû, â ÷àñòíîñòè, çà ñâåò è áèîãåííûå ýëåìåíòû. Ïðè èíãè-
áèðîâàíèè îíè èñ÷åçàþò âñëåäñòâèå ëîêàëüíûõ íàðóøåíèé, âûç-
âàííûõ ýêñòðåìàëüíûìè ôèçè÷åñêèìè óñëîâèÿìè èëè âëèÿíèåì
õèùíèêîâ.

Â îáçîðå È.Ý. Ñìåëÿíñêîãî (1993), ïîñâÿùåííîì ìåõàíèçìó
ñóêöåññèé, îòìå÷àåòñÿ, ÷òî åãî ðàññìàòðèâàþò ñ òî÷êè çðåíèÿ ëèáî
ñìåíû âèäîâ, ëèáî âíåäðåíèÿ íîâîãî âèäà â ñîîáùåñòâî. Íî äî ñèõ
ïîð íåèçâåñòåí ìåõàíèçì, ñïîñîáíûé îáåñïå÷èòü äåòåðìèíèçì ñóê-
öåññèîííîãî ïðîöåññà.

À.À. Òèòëÿíîâà (1993) íà ïðèìåðå àíàëèçà ìàòåðèàëîâ 25-26-
ëåòíèõ èññëåäîâàíèé ïî ñóêöåññèÿì ðàñòèòåëüíîñòè, ìèêðîîðãà-
íèçìîâ, ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, ïðîñòåéøèõ è êëåùåé (íà
ÊÀÒÝÊå) ïîêàçàëà, ÷òî îáùèå çàêîíîìåðíîñòè â ñóêöåññèè îòäåëü-
íûõ êîìïîíåíòîâ íå óëàâëèâàþòñÿ. Êàæäîå ñîîáùåñòâî õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèì ñóêöåññèîííûì ïðîöåññîì. Îäíàêî ïðè
âñåõ îòëè÷èÿõ â ïîâåäåíèè îòäåëüíûõ êîìïîíåíòîâ áèîòû õîä ñóê-
öåññèè â ðàçëè÷íûõ ñîîáùåñòâàõ èìååò ÷åðòû ñõîäñòâà. Íàèáîëåå
äèíàìè÷íûì ïîêàçàòåëåì (âî âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå) ÿâëÿåòñÿ
÷èñëåííîñòü ñîîáùåñòâà. Õàðàêòåð åå èçìåíåíèÿ â õîäå ñóêöåññèè
íåïðåäñêàçóåì, òàê êàê îí îïðåäåëÿåòñÿ öåëîé ñîâîêóïíîñòüþ ôàê-
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òîðîâ, ÷àñòü êîòîðûõ ìåíÿåòñÿ ñëó÷àéíûì îáðàçîì. Êîëè÷åñòâî
îðãàíèçìîâ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè ìîæåò áûòü âûøå ñòàöè-
îíàðíîãî óðîâíÿ â íåñêîëüêî ðàç. Íåñìîòðÿ íà ðåçêèå èçìåíåíèÿ
÷èñëåííîñòè ñîîáùåñòâà, îáùàÿ åãî áèîìàññà â õîäå ñóêöåññèè âîç-
ðàñòàåò. Âèäîâîå áîãàòñòâî ëèáî ïîâûøàåòñÿ, ëèáî ñ ñàìîãî íà÷à-
ëà óñòàíàâëèâàåòñÿ íà óðîâíå, áëèçêîì ê ñòàöèîíàðíîìó.

Ïîä ìèêðîáíîé ñóêöåññèåé â ïî÷âå ïîíèìàþò çàêîíîìåðíûå è
ïëàíîìåðíûå èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâà è êà÷åñòâà ìèêðîîðãàíèçìîâ,
íàïðàâëåííîñòè è íàïðÿæåííîñòè ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ
(Çâÿãèíöåâ, 1987), íåçàâèñèìî îò òîãî, ïðèâåäóò ëè ýòè èçìåíåíèÿ
(ýòà ñóêöåññèÿ) ê óñòàíîâëåíèþ íîâîé ìèêðîáíîé ñèñòåìû èëè
ñèñòåìà âåðíåòñÿ â ïåðâîíà÷àëüíîå ñîñòîÿíèå èç-çà îãðîìíîé ñêî-
ðîñòè ðàçìíîæåíèÿ. Ñóêöåññèîííûå äåéñòâèÿ, êîòîðûå äëÿ ðàñòå-
íèé çàíèìàþò äåñÿòêè è ñîòíè ëåò, â ìèðå ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ ïðîèñõîäÿò çà íåñêîëüêî ìåñÿöåâ.

Èçó÷åíèå ìèêðîáíûõ ñóêöåññèé â ïî÷âå â ìîäåëüíûõ è ïîëå-
âûõ îïûòàõ ïîêàçàëî, ÷òî ñîñòàâ äîìèíèðóþùèõ ôîðì ìèêðîîðãà-
íèçìîâ íåïðåðûâíî ìåíÿåòñÿ. Êàæäàÿ ãðóïïà ïî÷âåííûõ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ ïðåòåðïåâàåò â õîäå îáùåé ñóêöåññèè ìèêðîáèîòû ñâîþ
ñîáñòâåííóþ (Çâÿãèíöåâ è äð., 1994). Â õîäå ñóêöåññèè ôëóêòóè-
ðóþò ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà îñíîâíûõ ãðóïï ïî÷âåííûõ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ, ïðè÷åì çíà÷èìûì ôàêòîðîì ÿâëÿþòñÿ òåìïåðàòóðà,
âëàæíîñòü è ïîñòóïëåíèå ñóáñòðàòà. Íà ïåðâûõ ýòàïàõ äîìèíèðó-
þò ìåäëåííî ðàñòóùèå ôîðìû, à áûñòðî ðàñòóùèå âûõîäÿò íà ïåð-
âûé ïëàí íà ïîçäíèõ ýòàïàõ ñóêöåññèè (Ïîëÿíñêàÿ è äð., 1989;
Polyanskaya, Zvyagintsev, 1995; Ïîëÿíñêàÿ, 1996).

Â ìèêðîáíîé ñóêöåññèè ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ äëÿ óï-
ðîùåíèÿ ðàññìàòðèâàþò òðè ýòàïà – «ìîëîäóþ», «ïðîìåæóòî÷íóþ»
è «çðåëóþ» ñèñòåìû (Êîæåâèí, 1989), èìåþùèõ ñëåäóþùèå õà-
ðàêòåðèñòèêè. «Ìîëîäàÿ» (íåíàñûùåíííàÿ) ñèñòåìà èìååò ñíèæå-
íèå îòíîøåíèÿ îáèëèÿ áàêòåðèé ïî äàííûì ìèêðîñêîïèè ê òàêî-
âîìó ïî ïîñåâó, óâåëè÷åíèå ñðåäíåé ðàäèàëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà
ãðèáíîé áèîìàññû, îòíîñèòåëüíî âûñîêèå ïîêàçàòåëè ñêîðîñòè ðîñòà
è ðàçìíîæåíèÿ áàêòåðèé. Â «ïðîìåæóòî÷íîé» ñèñòåìå ñíèæàåòñÿ
ñðåäíÿÿ ðàäèàëüíàÿ ñêîðîñòü ðîñòà êîëîíèé ãðèáîâ, óìåíüøàåòñÿ
îòíîñèòåëüíîå ñîäåðæàíèå áèîìàññû ãðèáîâ, íî ñóììàðíàÿ áèî-
ìàññà ãðèáíîãî êîìïîíåíòà ïðîäîëæàåò óâåëè÷èâàòüñÿ. Âîçðàñòà-
åò è âðåìÿ ãåíåðàöèè áàêòåðèé. Óñëîâèÿ â «çðåëîé» ñèñòåìå ìîæ-
íî îõàðàêòåðèçîâàòü êàê ñòàáèëüíûå.

Õîä ñóêöåññèé ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íàèáîëåå äåòàëü-
íî èçó÷åí äëÿ ôèòîïëàíêòîíà (Hutchinson, 1961; Varis, 1991). Â
îáùåì ïëàíå åãî ñâÿçûâàþò ñ îñîáåííîñòÿìè ïðîäóêöèîííîãî ïðî-
öåññà âîäîðîñëåé (Ôåäîðîâ, 1987; Ôåäîðîâ è äð., 1988), ó÷èòûâàÿ
ñïîñîáíîñòü âîäîðîñëåâûõ êëåòîê ê ãåòåðîòðîôíîìó è ôîòîòðîô-
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íîìó ðîñòó. Âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ýêîëîãè÷åñêè çíà÷èìûå ôàçû
ðàçâèòèÿ âîäîðîñëåâûõ ñîîáùåñòâ.

1. Ôàçà ïåðâè÷íîãî ñèíòåçà õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîòðåáëåíèåì
ìèíåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ïèòàíèÿ. Íà÷àëî ïåðèîäà ñîâïàäàåò ñ íà-
÷àëîì âåãåòàöèè â óñëîâèÿõ îáåñïå÷åííîñòè áèîãåííûìè ýëåìåí-
òàìè è âûñîêîé îñâåùåííîñòè. Çàâåðøåíèå ôàçû ïðîèñõîäèò íà
ôîíå èñ÷åçíîâåíèÿ èç ñîñòàâà ïëàíêòîíà ôîðì, ñïîñîáíûõ ê ìàñ-
ñîâîìó ðàçìíîæåíèþ â óêàçàííûõ óñëîâèÿõ è èñ÷åðïàíèþ çàïàñà
ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ.

2. Ôàçà ñìåøàííîãî ñèíòåçà íàðÿäó ñ ôîòîàâòîòðîôíûì ïðè-
îáðåòàåò çíà÷åíèå ãåòåðîòðîôíûé ñèíòåç. Åå îêîí÷àíèå ñîîòâåò-
ñòâóåò çàâåðøåíèþ ñåçîíà âåãåòàöèè. Îíà õàðàêòåðèçóåòñÿ èñ-
÷åðïàíèåì â ôîòè÷åñêîì ñëîå çàïàñà ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïè-
òàíèÿ.

3. Ôàçà âòîðè÷íîãî ñèíòåçà – ãåòåðîòðîôíûé ñèíòåç, ñâÿçûâà-
åò äâà ïîñëåäîâàòåëüíûõ âåãåòàöèîííûõ ñåçîíà. Ïðåîáëàäàþò áèî-
ëîãè÷åñêèå ïðîöåññû ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà è ðå-
ãåíåðàöèè áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ.

Ïåðèîä ñóêöåññèé ïðè èçìåíåíèè êîíöåíòðàöèé áèîãåíîâ â
âîäå ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ îò ÷åòûðåõ äî 14 äíåé (Hallegraeff e.
Reid, 1986). Îäíîâðåìåííî ìîãóò íàáëþäàòüñÿ ðàçíûå ñòàäèè ñóê-
öåññèè ôèòîïëàíêòîííîãî ñîîáùåñòâà äàæå ïî ñîñåäñòâó (Kononen
et al., 1992). Ñóêöåññèÿ ïðè «öâåòåíèè» âîäû ïðîòåêàåò, â öåëîì,
îò ìåëêèõ âèäîâ ê áîëåå êðóïíûì (Margalef, 1978). ×èñëî âèäîâ è
îñîáåé â ïëàíêòîíå âîäîåìîâ íàõîäèòñÿ â òåñíîé çàâèñèìîñòè äðóã
îò äðóãà (Êóêê, 1965). Ìàññîâîå ðàçâèòèå îäíîãî âèäà ãîòîâèò ïî÷-
âó äëÿ äðóãèõ, òàê êàê ñâîèì áóðíûì ðàçâèòèåì è ïîñëåäóþùèì
âûìèðàíèåì èçìåíÿåò õèìè÷åñêèé ñîñòàâ âîäû è êàê áû ñîçäàåò
ñðåäó äëÿ äðóãèõ âèäîâ.

Âîïðîñ îá îñîáåííîñòÿõ ñóêöåññèé â íàçåìíûõ ÔÌÑ èçó÷åí
ñëàáî. Îäèí èç ïåðâûõ èññëåäîâàòåëåé ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé Äæ.
Ëàíä (Lund, 1947), íàáëþäàÿ ìàêðîñêîïè÷åñêèå ðàçðàñòàíèÿ âî-
äîðîñëåé íà ñàäîâîé ïî÷âå â òå÷åíèå ïÿòè ëåò, îòìå÷àåò, ÷òî â
îòëè÷èå îò âîäíîé ñðåäû, íå îáíàðóæåíû ñóêöåññèè âîäîðîñëåâûõ
ñîîáùåñòâ. Êîëåáàíèÿ ÷èñëåííîñòè âîäîðîñëåé áûëè ïðèóðî÷åíû
òîëüêî ê ïîãîäíûì óñëîâèÿì.

Âñå ïîñëåäóþùèå èññëåäîâàíèÿ îïðîâåðãëè ýòî óòâåðæäåíèå.
Â ÷àñòíîñòè, áûëî îòìå÷åíî, ÷òî îñîáåííîñòè ïðîòåêàíèÿ ñóê-

öåññèé â àëüãîöåíîçàõ ñîñòîÿò â òîì, ÷òî ôîðìèðóþùèå ïèîíåð-
íûå ñîîáùåñòâà âèäû íå ÿâëÿþòñÿ äîìèíàíòàìè â óæå ñëîæèâ-
øèõñÿ ñîîáùåñòâàõ (Äåâÿòêèí, 1979). Âèäèìî, óæå íà ðàííèõ ñòà-
äèÿõ áîëüøîå çíà÷åíèå èìåþò âíóòðèöåíîòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ
âèäîâ, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿþùèå ñòåïåíü èõ ïðîöâå-
òàíèÿ.
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Äåòàëüíîå èçó÷åíèå ïåðâîíà÷àëüíîãî çàðàñòàíèÿ ïåñêà âûÿâ-
ëÿåò íàëè÷èå ìèêðîáíûõ ôîòîòðîôíûõ ñóêöåññèé (Àíäðåþê è äð.,
1989). Ïîêàçàíî, ÷òî âîäîðîñëåâàÿ ñèíóçèÿ ïîÿâëÿåòñÿ ïåðâîé. Â
õîäå ñóêöåññèè ïðîèñõîäèò óñëîæíåíèå òðîôè÷åñêèõ ôóíêöèé
ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ, óñèëåíèå èõ ìèíåðàëèçàöèîííîé àêòèâíî-
ñòè, ôîðìèðîâàíèå óñòîé÷èâîãî ìèêðîáíîãî ñîîáùåñòâà. Âîçðàñ-
òàþò ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà ìèêðîîðãàíèçìîâ â ñóêöåññèîííîì
ðÿäó.

Ñóêöåññèè íåçàäåðíîâàííûõ ïåñêîâ ïîëèâàðèàíòíû è îïðåäå-
ëÿþòñÿ, ïðåæäå âñåãî, âîäíûì ðåæèìîì ïåñêà (Êîñòèêîâ, 1989).
Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûì ÿâëÿåòñÿ ñëåäóþùèé ñóêöåññèîííûé
ðÿä: äèñïåðñíûå ðàçðàñòàíèÿ – ïëåíêè Chlorhormidium flaccidum –
êîðêè Ch. mucosum – ìîõîâàÿ äåðíèíà. Íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ çàðàñ-
òàíèÿ îáíàðóæåíû ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû àëüãî-
ãðóïïèðîâîê. Òàê, äèñïåðñíûå ðàçðàñòàíèÿ ïðåäñòàâëåíû ñëó÷àé-
íî çàíåñåííûìè âèäàìè. Äëÿ ïëåíîê è êîðîê ñïåöèôè÷íû îïðåäå-
ëåííûå âèäû. Â õîäå ñóêöåññèîííûõ èçìåíåíèé íà âîäîðîñëåâîé
ñòàäèè óâåëè÷èâàåòñÿ âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå.

Âðåìÿ ñóêöåññèè äëÿ êîëîíèçàöèè ñòåðèëüíîãî ãëèíèñòîãî
ñóáñòðàòà, íåîáõîäèìîå äëÿ äîñòèæåíèÿ ñòàäèè ñîîáùåñòâà, ïî-
äîáíîãî ëóãîâûì, îöåíèâàåòñÿ îò 18 äî 30 ëåò (Lukesova, Komarek,
1987).

Ïîä ñóêöåññèåé íàçåìíûõ ÔÌÑ ìîæíî ïîíèìàòü ïîñëåäîâà-
òåëüíóþ èõ ñìåíó, â õîäå êîòîðîé âîçíèêàþùèå íîâûå ñîîáùåñòâà
îòëè÷àþòñÿ äðóãèì âèäîâûì ñîñòàâîì, ðàçíûìè êîëè÷åñòâåííû-
ìè ñîîòíîøåíèÿìè ôîòîòðîôíûõ ãðóïïèðîâîê è ðàçíûìè äîìè-
íàíòàìè. Åæåãîäíî ïîâòîðÿþùååñÿ çàñåëåíèå ïîâåðõíîñòè ïåðå-
ïàõàííîé ïî÷âû âîäîðîñëÿìè è öèàíîáàêòåðèÿìè èç èìåþùåãîñÿ
â ïî÷âå ïóëà êëåòîê – ïðèìåð òèïè÷íîé âòîðè÷íîé ñóêöåññèè. Â
õîäå åå ïðîèñõîäèò âðåìåííoå ðàçâèòèå àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíî-
ãî öåíîçà, ò.å. ñåçîííàÿ ñóêöåññèÿ. Òèïè÷íûé õîä òàêîé ñóêöåñ-
ñèè ëåãêî ìîäåëèðóåòñÿ ïðîñòûì óâëàæíåíèåì èññëåäóåìîé ïî-
÷âû è âûäåðæèâàíèåì åå íà ñâåòó.

Íàìè áûëè ïîñòàâëåíû ñïåöèàëüíûå îïûòû ïî âîñïðîèçâîä-
ñòâó õîäà âòîðè÷íûõ àóòîãåííûõ ñóêöåññèé äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé
ïî÷âû.

Çàäà÷è ðàáîòû âêëþ÷àëè: 1) îïðåäåëåíèå ñîîòíîøåíèÿ ×Ê è
áèîìàññû ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ â õîäå
ñóêöåññèè; 2) èçìåíåíèå õàðàêòåðà ñâÿçåé ìåæäó ðàçíûìè ãðóï-
ïàìè ôîòîòðîôîâ; 3) èçó÷åíèå âîçìîæíîñòåé ïîëèâàðèàíòíîñòè
ñóêöåññèé ïðè ñìåíå àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé; 4) èçó÷åíèå âçàèìî-
îáðàòèìîñòè àóòîãåííîé è ñåçîííîé ñóêöåññèè.

Îáúåêòîì èçó÷åíèÿ â ïåðâîé ñåðèè îïûòîâ áûëà äåðíîâî-ïîä-
çîëèñòàÿ ñðåäíåñóãëèíèñòàÿ ïî÷âà, âçÿòàÿ ñ îâñÿíîãî ïîëÿ, ïî-



151

êðûòîãî ìîùíî ðàçâèòûì «öâåòåíèåì» (ðàçäåë 4.4). Â ìîäåëüíîì
îïûòå âîñïðîèçâîäèëè ïðîöåññ çàðàñòàíèÿ ïî÷âû ôîòîòðîôàìè
ïîñëå êàòàñòðîôè÷åñêîãî ðàçðóøåíèÿ ïîâåðõíîñòíûõ ÔÌÑ. Èìè-
òàöèÿ âñïàøêè èëè èíîãî ñïîñîáà îáðàáîòêè ïî÷âû ïðîèçâîäèëàñü
ïóòåì ðàñòèðàíèÿ âûñóøåííûõ îáðàçöîâ «öâåòóùåé» ïî÷âû â ñòóï-
êå è ïðîñåèâàíèåì åå ÷åðåç ñèòî. Ïðîñåÿííóþ ïî÷âó óâëàæíÿëè äî
80% îò ï.â. â ÷àøêàõ Ïåòðè è ñòàâèëè â ëþìèíîñòàò ïðè êðóãëî-
ñóòî÷íîì îñâåùåíèè. «Öâåòåíèå» ïî÷âû âñëåäñòâèå áîëüøîãî çà-
ïàñà ôîòîòðîôîâ ïîÿâèëîñü óæå íà âòîðûå ñóòêè. Íà âòîðûå, òðå-
òüè, ÷åòâåðòûå è ïÿòûå ñóòêè èçó÷åíèå ñîîáùåñòâà ïðîâîäèëè ïðÿ-
ìûì ìèêðîñêîïèðîâàíèåì ðàçëîæåííûõ íà ïîâåðõíîñòè ïðè ïî-
ñòàíîâêå îïûòà ñòåêëî îáðàñòàíèÿ ïîä ëþìèíåñöåíòíûì ìèêðî-
ñêîïîì ÌË-4. Íà÷èíàÿ ñ øåñòûõ ñóòîê ñîîáùåñòâî äîñòèãàåò ìíî-
ãîñëîéíîé ñòðóêòóðû è ïðÿìîå ìèêðîñêîïèðîâàíèå ïëåíîê ñòàíî-
âèëîñü íåâîçìîæíûì. Ïîýòîìó ïðîáû â 10-êðàòíîé ïîâòîðíîñòè
îòáèðàëè ïî÷âåííûì áóðèêîì ñ ïëîùàäüþ 1 ñì2, êàêèì îòáèðà-
ëèñü ïðîáû è â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ. Â äàëüíåéøåì èõ îáðàáîòêà
øëà ïî ìåòîäèêå êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà âîäîðîñëåé íà ìàçêàõ (8-,
15-, 24-, 31-å ñóòêè îïûòà).

Ïðÿìîå ìèêðîñêîïèðîâàíèå ñòåêîë îáðàñòàíèÿ ïîêàçûâàåò, ÷òî,
íà÷èíàÿ ñî âòîðûõ ñóòîê ïðè ïîÿâëåíèè âèçóàëüíî çàìåòíîãî ñëà-
áîãî èçìåíåíèÿ îêðàñêè ïî÷âû, íà åå ïîâåðõíîñòè ðàçâèâàþòñÿ
ìíîãî÷èñëåííûå äèàñïîðû ðàçìíîæåíèÿ ôîòîòðîôîâ, òåððèòîðè-
àëüíî íå ñîïðèêàñàþùèåñÿ äðóã ñ äðóãîì. ×Ê â ýòîò ïåðèîä ñî-
ñòàâëÿëà 50 òûñ./ñì2, à ðàññòîÿíèå ìåæäó îòäåëüíûìè êëåòêàìè è
íèòÿìè äîñòèãàëî íåñêîëüêèõ ìèêðîìåòðîâ. Åùå ÷åðåç ñóòêè ×Ê
óâåëè÷èëàñü â äâà, íà ïÿòûå ñóòêè – â 2.5 ðàçà ïî ñðàâíåíèþ ñ
íà÷àëüíûì ýòàïîì ôîðìèðîâàíèÿ ÔÌÑ.

Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêè ñâÿçåé ðàçëè÷íûõ ãðóïï
ôîòîòðîôîâ áûë èñïîëüçîâàí êîýôôèöèåíò àññîöèàòèâíîñòè (ðàç-
äåë 4.2).

Åæåäíåâíî ïðîñìàòðèâàëè ïîä ëþìèíåñöåíòíûì ìèêðîñêîïîì
ïî 10 ñòåêîë îáðàñòàíèÿ, ïðèìåðíî ïî 500 ïîëåé çðåíèÿ íà êàæ-
äîì, ðåíäîìèçèðîâàíî, êàê ïðèíÿòî ïðè ïðÿìîì êîëè÷åñòâåííîì
ó÷åòå, ÷òîáû áûëî îõâà÷åíî âñå ïîêðîâíîå ñòåêëî. Ïîäñ÷èòûâàëè
×Ê â êàæäîì ïîëå çðåíèÿ äëÿ êàæäîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ îòäåëü-
íî. Ðåçóëüòàòû êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ïðåäñòàâëÿëè â âèäå ÷åòû-
ðåõïîëüíîé ðåøåòêè, ÷òî ïîçâîëèëî ðàññ÷èòàòü òåòðàõîðè÷åñêèé
ïîêàçàòåëü ñâÿçè è åãî çíà÷èìîñòü. Òàê, ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû
ñâÿçè ìåæäó áåçãåòåðîöèñòíûìè è ãåòåðîöèñòíûìè ôîðìàìè öèà-
íîáàêòåðèé â ïåðâûå ïÿòü ñóòîê «öâåòåíèÿ» ïî÷âû êîëåáëþòñÿ îò
r

4 
= 0.290 äî r

4 
= 0.782 (òàáë. 43).

Ïîëó÷åííûå êîýôôèöèåíòû àññîöèàòèâíîñòè ïîêàçûâàþò, ÷òî
ìåæäó îáåèìè ïîïóëÿöèÿìè öèàíîáàêòåðèé íà íà÷àëüíûõ ñòàäè-
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ÿõ ñóêöåññèè ñóùåñòâóåò îùóòèìàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ ñâÿçü. Ïðè ýòîì
ðàçìíîæåíèå áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé ïðîèñõîäèò, â îñ-
íîâíîì, â òåõ çîíàõ, ãäå ïðèñóòñòâóåò èõ àçîòôèêñèðóþùèé ïàðò-
íåð ïî ÔÌÑ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ñâÿçü çíà÷èìà, òàê êàê ýêñïåðèìåí-
òàëüíûé õè-êâàäðàò ïðåâûøàåò òåîðåòè÷åñêèé (χ2

 òàáë. 
= 3.8 äëÿ óðîâ-

íÿ çíà÷èìîñòè 0.95).
Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì îïðåäåëåííûé êîýôôèöèåíò àññîöèàòèâ-

íîñòè (r
4
) ìåæäó îäíîêëåòî÷íûìè çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè è àçîò-

ôèêñèðóþùèìè öèàíîáàêòåðèÿìè çà ýòîò æå ïåðèîä íàáëþäåíèé
èçìåíÿëñÿ ïî ñóòêàì (îò âòîðûõ äî ïÿòûõ): 0.542-0.568-0.680-0.300
ñîîòâåòñòâåííî.

Ïîñëå ïÿòèñóòî÷íîé ñóêöåññèè ðàçìíîæåíèå ôîòîòðîôîâ íà
ïîâåðõíîñòè ïðèîáðåòàåò ëàâèíîîáðàçíûé õàðàêòåð (òî, ÷òî íàçû-
âàåòñÿ ïîïóëÿöèîííûì âçðûâîì). Êîëè÷åñòâåííûé ó÷åò ôîòîòðî-
ôîâ ïðè ìèêðîñêîïèðîâàíèè ñòåêîë îáðàñòàíèÿ óæå ïðîâîäèòü íå-
âîçìîæíî, òàê êàê íèòè öèàíîáàêòåðèé â ðåçóëüòàòå âçàèìíîãî
ïåðåïëåòåíèÿ ñôîðìèðîâàëè ñòðóêòóðó, íàïîìèíàþùóþ òêàíü. Â
äàëüíåéøåì ñ 8-õ ïî 31 ñóòêè ïîäñ÷åò êëåòîê ïðîâîäèëñÿ íà ìàç-
êàõ. Çà ïåðâûå ÷åòâåðî ñóòîê îò íà÷àëà «öâåòåíèÿ» â ïåðèîä âûñî-

Таблица 43
Четырехпольная решетка количества наблюдений

за гетероцистными и безгетероцистными формами цианобактерий
в первые пять суток «цветения» почвы (модельный опыт)

Примечание. а – обе популяции присутствуют; b – гетероцистные цианобак-
терии присутствуют, безгетероцистные – нет; с – число полей зрения, в которых
не встречаются гетероцистные формы и присутствуют гетероцистные; d – число
полей зрения, в которых отсутствуют обе популяции.

Безгетероцистные Гетероцистные 
есть нет 

Полей зрения r4 χ2
эксп. 

А. вторые сутки 
Есть a = 18 b = 41 
Нет c = 25 d = 441 

525 0.290 44 

Б. третьи сутки 
Есть a = 53 b = 30 
Нет c = 1 d = 471 

555 0.766 325 

В. четвертые сутки 
Есть a = 80 b = 69 
Нет c = 0 d = 376 

525 0.670 238 

Г. пятые сутки 
Есть a = 70 b =5 
Нет c = 29 d = 490 

594 0.782 363 
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êîé ñîïðÿæåííîñòè ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ äðóã îò äðóãà èõ ×Ê óâå-
ëè÷èëàñü âñåãî â 2.5 ðàçà, çà ñëåäóþùèå òðîå ñóòîê ïî÷òè â 250 ðàç,
ñóììàðíàÿ äëèíà íèòåé – ïî÷òè â 300, áèîìàññà – â 100 ñ ëèøíèì
ðàç (òàáë. 44). Çà âåñü ñðîê íàáëþäåíèé ìàêñèìàëüíîå âîçðàñòà-
íèå ×Ê ïî ñðàâíåíèþ ñ íà÷àëüíûì ýòàïîì ñóêöåññèè – â 500-600,
áèîìàññû – â 1500 ðàç.

Íà÷èíàÿ ñ âîñüìûõ ñóòîê, íàáëþäàåòñÿ âûõîä íà ñòàöèîíàð-
íóþ ôàçó, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ íåäåëþ. Ïîñëå ýòîãî íàñòóïàåò
ôàçà îòìèðàíèÿ, ïîãèáàåò áîëåå ïîëîâèíû ×Ê. Ê êîíöó ìåñÿöà
ïðîèñõîäèò àêòèâèçàöèÿ ðàçìíîæåíèÿ êëåòîê, ïîïóëÿöèè ôîòî-
òðîôîâ ñíîâà äîñòèãàþò ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòè. Ïîäîáíûé äâóõ-
ôàçíûé õàðàêòåð êîëîíèçàöèè áûë îòìå÷åí ïðè èñêóññòâåííîì
âîñïðîèçâîäñòâå ñóêöåññèè íà êàìåíèñòîé ëèòîðàëè ïóòåì î÷èùå-
íèÿ åå îò îáðàñòàíèé (Maelulich, 1986). È â ýòîì ñëó÷àå ïëîòíîñòü
êëåòîê ôîòîòðîôîâ ñíà÷àëà áûñòðî íàðàñòàëà, çàòåì ïðîèñõîäèëî
ïàäåíèå ×Ê ñ ïîñëåäóþùèì ïîâòîðíûì âîçðàñòàíèåì. Çà ÷åòûðå
íåäåëè êîëîíèçàöèè ñîîáùåñòâî ïðèíÿëî èñõîäíûé âèä.

Íàðàñòàíèå äëèíû íèòåé (ñâûøå 100 ì/ñì2) ïðèâåëî ê ñèëüíî-
ìó ñêðåïëåíèþ ÷àñòèö ïî÷âû, ôîðìèðîâàíèþ ìîùíîãî öèàíîáàê-
òåðèàëüíîãî ìàòà, êîòîðûé ðàñïðîñòðàíèëñÿ è çàòÿíóë âñþ ïîâåð-
õíîñòü â ÷àøêàõ Ïåòðè. Â ìåñòàõ, ãäå áóðèêîì îòáèðàëè ïðîáû,
íàä ïðîåìàìè è óãëóáëåíèÿìè óæå ÷åðåç ñóòêè ïîÿâëÿþòñÿ âèñÿ-
÷èå «ìîñòèêè» èç öèàíîáàêòåðèàëüíûõ íèòåé. Ïîñòîÿííàÿ òåìïå-
ðàòóðà, êðóãëîñóòî÷íîå îñâåùåíèå, îïòèìàëüíàÿ âëàæíîñòü ïîä-
äåðæèâàëèñü â òå÷åíèå âñåãî îïûòà è íå áûëè ëèìèòèðóþùèìè
ôàêòîðàìè.

Ïàðàëëåëüíî óâåëè÷åíèþ ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé âîçðàñòàåò íà-
ïðÿæåííîñòü êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé ìåæäó íèìè, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü, çà òåððèòîðèþ.

Таблица 44
Изменение количественных характеристик

наземного фототрофного микробного сообщества
в ходе его аутогенной сукцессии (модельный опыт)

Сутки 
с начала опыта 

Численность клеток,   
тыс./см2 Длина нитей, м/см2 Биомасса, мкг/см2 

2 50.4 0.14 1.03 
3 101.2 0.26 1.38 
4 91.3 0.28 1.99 
5 121.4 0.29 7.17 
8 30000.0 85.20 775.00 
15 28900.0 104.20 1084.00 
24 10600.0 92.00 1407.00 
31 26500.0 100.70 1527.00 
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Èñïîëüçóÿ â õîäå âñåãî îïûòà óñðåäíåííûå äàííûå îòíîñèòåëü-
íîãî îáèëèÿ ðàçëè÷íûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïî áèîìàññå (öè-
ëèíäðîñïåðìóì (1), äðóãèå ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (2), áåç-
ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (3), îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå âîäî-
ðîñëè (4) è äèàòîìåè (5), ïîëó÷èëè èíôîðìàöèþ, êîòîðàÿ ìîæåò
áûòü ïðåäñòàâëåíà â âèäå ãèñòîãðàììû (ðèñ. 22).

Íàáëþäàåìàÿ êàðòèíà ñîîòâåòñòâó-
åò ìîäåëè ãåîìåòðè÷åñêîãî ðàñïðåäåëå-
íèÿ ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà. Â ýòîì ñëó-
÷àå ïåðâûé â ðàíæèðîâàííîì ðÿäó ÷ëåí
çàõâàòûâàåò îñíîâíóþ ÷àñòü ýêîíèøè,
âòîðîé îáúåêò – òàêóþ æå äîëþ îñòàâ-
øåãîñÿ ïðîñòðàíñòâà è ò.ä. Â óñëîâè-
ÿõ íàøåãî ýêñïåðèìåíòà îáèëèå êàæ-
äîãî i-ãî ÷ëåíà ìîæíî îïðåäåëèòü ïî
ôîðìóëå: n

i
 = n

1
·ci – 1, ãäå n – îáúåêò;

i – íîìåð îáúåêòà â ðàíæèðîâàííîì
ðÿäó; ñ = 0.35 – êîíñòàíòà, îòðàæàþ-
ùàÿ îòíîøåíèå îáèëèÿ ïîñëåäóþùåãî
îáúåêòà ê ïðåäûäóùåìó.

Òàêèì îáðàçîì, äîìèíàíò Cylind-
rospermum licheniforme çàíèìàåò Ê-þ
(Ê = 1 – Ñ) ÷àñòü ïðîñòðàíñòâà íèøè,
ò.å. â êîíêðåòíîì ñëó÷àå ïðèìåðíî
65%. Ïðè ýòîì ïîâåäåíèå äîìèíàíòà

â ìîäåëüíîì îïûòå ñõîäíî ñ åãî ïîâåäåíèåì â ïðèðîäå (Ïàíêðàòîâà
è äð., 1989). Äèíàìèêà äîìèíàíòà â òîì è äðóãîì ñëó÷àÿõ îïèñû-
âàåòñÿ ëîãèñòè÷åñêèì óðàâíåíèåì (ðàçäåë 3.4).

Äèôôåðåíöèàöèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø íåñêîëüêî ñãëàæèâàåò
óðîâåíü êîíêóðåíöèè è ïîçâîëÿåò îäíîâðåìåííî íà îãðàíè÷åííîé
òåððèòîðèè ñóùåñòâîâàòü îðãàíèçìàì ñî ñõîäíûìè ýêîëîãè÷åñêè-
ìè ïîòðåáíîñòÿìè ïîäîáíî òîìó, ÷òî íàáëþäàåòñÿ è â ôèòîïëàíê-
òîííûõ ñîîáùåñòâàõ (Hutchinson, 1953, 1961). Òåîðèÿ î íèøåâîé
ñòðóêòóðå ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ ïðèîáðåëà ÷ðåçâû÷àéíóþ ïîïó-
ëÿðíîñòü. Ïðè èçó÷åíèè ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ ñîîáùåñòâ óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè ñîîáùåñòâî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
íå ñîâîêóïíîñòü âûòåñíÿþùèõ äðóã äðóãà êîíêóðåíòîâ, à ñîâìåñò-
íîå ðàçâèòèå òðîôè÷åñêè êîìïëåìåíòàðíûõ âèäîâ, âåäóùåå ê ðàñ-
øèðåíèþ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø è, ñëåäîâàòåëüíî, ê óñèëåíèþ ñî-
âìåñòíîé ýêñïëóàòàöèè îáùèõ ðåñóðñîâ (Àçîâñêèé, 1989).

Îäíàêî ñòàáèëüíîñòü ïîäîáíûì îáðàçîì ñòðóêòóðèðîâàííûõ
ÔÌÑ îòíîñèòåëüíà. Âèäû äîìèíèðóþùåãî êîìïëåêñà ïðè èíòåí-
ñèâíîì ðàçìíîæåíèè âûõîäÿò çà ïðåäåëû ñâîåé ýêîíèøè. Ëþáîå
ïåðåêðûâàíèå ýêîëîãè÷åñêèõ íèø â ñîîáùåñòâå ïðèâîäèò ê ñíè-
æåíèþ åãî óñòîé÷èâîñòè (Äæèëëåð, 1988).

Рис. 22. Распределение от-
носительного обилия учитывае-
мых групп фототрофов в ходе
аутогенной сукцессии. Обозна-
чения в тексте.
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Ïðàêòè÷åñêèì êðèòåðèåì, ïîçâîëÿþùèì îöåíèòü èçìåíåíèå
óñòîé÷èâîñòè ñîîáùåñòâà â ïðîöåññå åãî àóòîãåííîé ñóêöåññèè,
ÿâëÿåòñÿ îöåíêà åå ïî èíäåêñàì ðàçíîîáðàçèÿ.

Ìû èìèòèðîâàëè õîä àóòîãåííîé ñóêöåññèè â ìîäåëüíîì îïû-
òå ñ «öâåòóùåé» äåðíîâî-ñëàáîïîäçîëèñòîé ïî÷âîé, ïî÷òè íà 100%
ïîêðûòîé ðàçðàñòàíèÿìè ñ äîìèíèðîâàíèåì Nostoc sp. sp. Ïî÷âó
âûñóøèâàëè äî âîçäóøíî ñóõîãî ñîñòîÿíèÿ, ðàñòèðàëè â ñòóïêå
äëÿ ðàçðóøåíèÿ ïëåíîê è ïðîñåèâàëè ÷åðåç ñèòî ñ äèàìåòðîì 1 ìì.
Çàòåì ñðåäíþþ ïðîáó ïî÷âû ïîìåùàëè â ïëîñêèé ñîñóä èç îðãàíè-
÷åñêîãî ñòåêëà ñ ïëîòíîé êðûøêîé, óâëàæíÿëè äî 80% îò ï.â. äëÿ
èíèöèèðîâàíèÿ ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ. Íà ãëàäêî âûðîâíåííóþ
ïîâåðõíîñòü ïî÷âû íàêëàäûâàëè ïîêðîâíûå ñòåêëà (â ñîñóä ïîìå-
ùàëîñü îêîëî 100 ñòåêîë). Ñîñóä èíêóáèðîâàëè â ëþìèíîñòàòå ïðè
êðóãëîñóòî÷íîì îñâåùåíèè è ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå. Ïîêðîâíûå
ñòåêëà ñ ðàçâèâàþùèìñÿ ôîòîòðîôíûì ñîîáùåñòâîì ñíèìàëè è
ïðîñìàòðèâàëè ïîä ëþìèíåñöåíòíûì ìèêðîñêîïîì ïî òàáëèöå ñëó-
÷àéíûõ ÷èñåë ÷åðåç 1-, 3-, 6-, 9- è 12-å ñóòêè. Ïðè ìèêðîñêîïèðî-
âàíèè îïðåäåëÿëè ÷èñëåííîñòü è áèîìàññó ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè-
÷åñêèõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ.

Â îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ âëàæíîñòè, îñâåùåíèÿ è òåìïåðàòó-
ðû, ïî÷âà, èìåþùàÿ áîëüøîé ïóë ôîòîòðîôíûõ êëåòîê, ïîêðûâà-
åòñÿ âèçóàëüíî çàìåòíûì íàëåòîì óæå íà âòîðûå ñóòêè ýêñïîçè-
öèè. Ïðè ýòîì îáùàÿ ×Ê íà 1 ñì2 ãëàäêî âûðîâíåííîé ïîâåðõíîñ-
òè ïî÷âû ñîñòàâëÿåò ÷óòü âûøå 26 òûñ. (âèçóàëüíî çàìåòíûå ðàç-
ðàñòàíèÿ ôîòîòðîôîâ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ
óäàåòñÿ îáíàðóæèòü ïðè ×Ê îê. 30 òûñ./ñì2, ðàçäåë 3.2). Íà äåâÿ-
òûå ñóòêè îïûòà ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé â ÔÌÑ óâåëè÷èâàåòñÿ áî-
ëåå ÷åì â 100 ðàç (òàáë. 45).

Â õîäå äàííîé ñóêöåññèè íàáëþäàåòñÿ íåîäèíàêîâîå ïîâåäå-
íèå ðàçëè÷íûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ. Äëÿ äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé,
íåñìîòðÿ íà èõ íåâûñîêóþ îáùóþ ÷èñëåííîñòü, è äëÿ öèàíîáàêòå-
ðèé õàðàêòåðíî çíà÷èòåëüíîå âîçðàñòàíèå ïëîòíîñòè êëåòîê. Äëÿ
îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé îòìå÷àåòñÿ ñòàáèëèçàöèÿ íà

Таблица 45
Количественная динамика популяций фототрофов

в наземных сообществах с доминированием Nostoc sp. sp.
(модельный опыт)

Численность клеток фототрофов, тыс./см2 Сутки 
зеленые водоросли диатомеи цианобактерии 

Всего 

1 0.550 0.091 25.714 26.355 
2 0.447 0.166 338.000 338.613 
6 0.718 0.731 1044.428 1045.877 
9 0.480 0.848 3978.571 3979.879 
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î÷åíü íèçêîì óðîâíå (îêîëî 500 êëåòîê íà 1 ñì 2, ò.å. åñëè áû íå
ïðÿìîé ïðîñìîòð ñòåêîë îáðàñòàíèÿ ïîä ìèêðîñêîïîì, à òðàäèöè-
îííûé ó÷åò ïóòåì ðàçâåäåíèé è ïðîñìîòðà â êàïëÿõ èëè íà ìàç-
êàõ, òî ýòà ãðóïïà îðãàíèçìîâ îñòàëàñü áû çà ÷åðòîé òî÷íîñòè ìå-
òîäà).

Äëÿ êîëè÷åñòâåííîãî îïèñàíèÿ ïðîöåññà çàðàñòàíèÿ ïî÷âû
äèàòîìîâûìè âîäîðîñëÿìè è öèàíîáàêòåðèÿìè èñïîëüçîâàëè ëî-
ãèñòè÷åñêîå óðàâíåíèå:

rtae1
KN −+

= ,

ãäå N – ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèé â ìîìåíò âðåìåíè t; Ê – «åìêîñòü
ñðåäû» – ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå; r – ïîêàçàòåëü ñêîðîñòè ðîñòà; e
– îñíîâàíèå íàòóðàëüíîãî ëîãàðèôìà; a – ïîñòîÿííàÿ, îïðåäåëÿå-
ìàÿ äëÿ êàæäîé ãðóïïû îðãàíèçìîâ.

Ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå óðàâíåíèÿ ëîãèñòè÷åñêîãî ðîñòà íà 1 ñì2:
äëÿ ÷èñëåííîñòè äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé

t025,0983,269,01
940N −+

= ;

äëÿ ÷èñëåííîñòè öèàíîáàêòåðèé

t049,0719,6

4

69,01
10400N −+
⋅

= .

Îïðåäåëåíèå âðåìåíè ãåíåðàöèè çà ýòîò ïåðèîä (9 ñóòîê) ïî
ôîðìóëå îáúÿñíÿåò ïðè÷èíó áîëåå áûñòðîé êîëîíèçàöèè ïî÷âû
ãðóïïèðîâêàìè öèàíîáàêòåðèé ïî ñðàâíåíèþ ñ âîäîðîñëÿìè. Ýòîò
ïîêàçàòåëü äëÿ äèàòîìåé ðàâåí 27.6 ÷, äëÿ öèàíîáàêòåðèé â äâà
ðàçà ìåíüøå – 14.08 ÷. Ðåçóëüòàòû ôàêòè÷åñêè ñîâïàäàþò ñ òåìè,
êîòîðûå ìû âû÷èñëèëè äëÿ ïîïóëÿöèé â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ:
10.0-15.6 – äëÿ öèàíîáàêòåðèé, 16.7-24.0 ÷ – äëÿ äèàòîìåé (òàáë. 27,
ðàçäåë 3.4 ). Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì âðåìÿ ãåíåðàöèè öèàíî-
áàêòåðèé â êóëüòóðå îò 5-14  (Antarikanonda, Lorenzen, 1982) äî
24 ÷ (Saxena, 1981), â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ôèòîïëàíêòîííûå öè-
àíîáàêòåðèè ìîãóò èìåòü âðåìÿ ãåíåðàöèè 19 ÷ (Renk et al., 1985),
ïî÷âåííûå – â ïðåäåëàõ 12.7-16.2 ÷ (Liu Yongding, Li Shanghao,
1989).

Äàëüíåéøèé àíàëèç ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ïîêàçàë, ÷òî â
ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ÔÌÑ ïðîèñõîäèò çíà÷èòåëüíîå óïðîùåíèå
ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà (òàáë. 46). Â êà÷åñòâå ïîêàçàòåëÿ ñëîæíîñòè
ñîîáùåñòâà áûë âûáðàí èíäåêñ Øåííîíà (Ä): Ä= –å p(i)log

2
 p(i), ãäå

p – âåðîÿòíîñòü. ×åì áîëüøå èíäåêñ ïî àáñîëþòíîé âåëè÷èíå, òåì
ñëîæíåå ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâà.

Â îïèñàííîì ÔÌÑ ñóùåñòâóåò äîâîëüíî âûñîêàÿ îòðèöàòåëü-
íàÿ êîððåëÿöèÿ (r = –0.750) ìåæäó áèîìàññîé è ñòåïåíüþ ñëîæíî-
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ñòè ñîîáùåñòâà (òàáë. 47). Ýòà çàâèñèìîñòü íîñèò ëèíåéíûé õà-
ðàêòåð è îïèñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì ðåãðåññèè: Y = –5.858X + 0.129,
ãäå Y – ðàçíîîáðàçèå, Õ – áèîìàññà.

Ñíèæåíèå âèäîâîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ â õîäå àóòîãåííîé ñóêöåññèè ïðè
íåïîñðåäñòâåííîì îïðåäåëåíèè ôëî-
ðèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà ÔÌÑ îòìå÷à-
þò êàê äëÿ ôèòîïëàíêòîííûõ ñî-
îáùåñòâ (Agusti, Duarte, 1991), òàê
è äëÿ íàïî÷âåííûõ (Ïåðìèíîâà,
1987).

Íà 10-å ñóòêè ñóùåñòâîâàíèÿ
ÔÌÑ ïîïóëÿöèè ïî÷âåííûõ ôîòî-
òðîôîâ â ñâîåì ðàçâèòèè, ïðîéäÿ
ëàã-ôàçó è ýêñïîíåíöèàëüíóþ, âûø-
ëè íà ñòàöèîíàðíóþ ôàçó ðîñòà. Äàëüíåéøåå íàðàñòàíèå ïëîòíîñ-
òè è áèîìàññû ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò àáñîëþòíîãî äîìèíèðîâàíèÿ ãðóï-
ïû öèàíîáàêòåðèé. Íî ïîñêîëüêó âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ðåçêî ñíè-
æàåòñÿ, òî ÔÌÑ, íåñìîòðÿ íà ðàñòóùóþ áèîìàññó, ñòàíîâèòñÿ ìå-
íåå óñòîé÷èâûì. Âîçìîæíî, è â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ïðè÷èíû èñ-
÷åçíîâåíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íå òîëüêî â èçìåíåíèè àáèîòè÷åñ-
êèõ ôàêòîðîâ è äåÿòåëüíîñòè àëüãîôàãîâ, íî è â ñíèæåíèè âèäîâî-
ãî ðàçíîîáðàçèÿ ñîîáùåñòâà ïåðåä íà÷àëîì ñëåäóþùåãî ýòàïà ñóê-
öåññèè – ïåðåõîäà àóòîãåííîé ñóêöåññèè â ñåçîííóþ, êîãäà ðåçêî
ìåíÿþòñÿ äîìèíàíòû.

Àíàëèç ðåçóëüòàòîâ äàííîãî îïûòà ïîêàçûâàåò âîçìîæíîñòü
îáíàðóæåíèÿ òðàíñôîðìàöèè ñîîáùåñòâà â õîäå ñóêöåññèè áåç ïîë-
íîé èíâåíòàðèçàöèè åãî âèäîâîãî ñîñòàâà, à ñ èñïîëüçîâàíèåì òà-
êîãî ïàðàìåòðà, êàê êîëè÷åñòâåííûå îòíîøåíèÿ ìåæäó êðóïíûìè
ñèñòåìàòè÷åñêèìè ãðóïïàìè ôîòîòðîôîâ, ôîðìèðóþùèõ «öâåòå-
íèå» ïî÷âû. Ïîëó÷åííàÿ èíôîðìàöèÿ óêàçûâàåò íà óñèëåíèå ìî-
íîôèêàöèè ñîîáùåñòâà ïî ìåðå íàðàñòàíèÿ åãî áèîìàññû â õîäå
àóòîãåííîé ñóêöåññèè.

Таблица 46
Изменение структуры сообщества почвенных фототрофов

в процессе формирования «цветения» почвы

Процентное содержание фототрофов 
Время, сутки зеленые 

водоросли диатомеи цианобактерии 
Д 

1 2.09 0.345 97.57 0.1795 
3 0.13 0.049 99.819 0.0205 
6 0.0686 0.06789 99.861 0.0164 
9 0.01206 0.0213 99.9666 0.0046 

Таблица 47
Зависимость сложности

сообщества от его биомассы
(степень разнообразия)

Время, 
сутки 

Биомасса, 
мг/см2 Д (бит) 

1 1.4 0.1795 
3 6.8 0.0205 
6 16.4 0.0164 
9 25.5 0.0046 
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Íî âñå-òàêè ïîïûòêè îïèñàòü ñòðóêòóðó ñëîæíîãî ñîîáùåñòâà
îäíèì- åäèíñòâåííûì ïîêàçàòåëåì òèïà âèäîâîãî áîãàòñòâà, ðàç-
íîîáðàçèÿ èëè âûðàâíåííîñòè íå ñîñòîÿòåëüíû èç-çà ïîòåðè ïðè
ýòîì î÷åíü áîëüøîãî êîëè÷åñòâà öåííîé èíôîðìàöèè (Áèãîí è äð.,
1989, ò. 2).

Ñîâîêóïíîñòü ïðèìåíåííûõ íàìè ìåòîäîâ ïîçâîëèëà âûäåëèòü
â ðàçâèòèè ñîîáùåñòâ ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû ÷åòûðå ñåðèàëüíûå
ñòàäèè.

1. Íåçàâèñèìîå ðàçâèòèå âèäîâ äðóã îò äðóãà, ôàêòè÷åñêèé
íåéòðàëèçì, ÷òî íàáëþäàåòñÿ íà îáíàæåííîé, óâëàæíåííîé ïî÷âå,
ïðåäñòàâëÿþùåé äëÿ äàííîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ ñâîåîáðàçíûé
ýêîëîãè÷åñêèé âàêóóì. Ñòàíîâëåíèå íàçåìíîãî ñîîáùåñòâà ïðîèñ-
õîäèò çà ñ÷åò âíóòðèïî÷âåííîãî ïóëà êëåòîê. Èíòåíñèâíîñòü è
ñêîðîñòü ôîðìèðîâàíèÿ ÔÌÑ îïðåäåëÿåòñÿ è ïðîãíîçèðóåòñÿ âå-
ëè÷èíîé ýòîãî ïóëà. ×åì áîëüøå çàïàñ êëåòîê â ïî÷âå, òåì ñ áîëü-
øåé ñêîðîñòüþ ïðîèñõîäèò íàðàñòàíèå ïëîòíîñòè êëåòîê â íàçåì-
íûõ ÔÌÑ. Ïðè èñêóññòâåííîì ðàçðóøåíèè ïëåíîê è èíèöèàöèè
«öâåòåíèÿ» òàêîé ïî÷âû â ìîäåëüíûõ îïûòàõ åãî ìîæíî íàáëþ-
äàòü óæå ÷åðåç ñóòêè.

2. Ïî ìåðå ðàçìíîæåíèÿ êëåòîê è èõ ïðîñòðàíñòâåííîãî ñáëè-
æåíèÿ ñíà÷àëà ïðîÿâëÿåòñÿ ýôôåêò âçàèìíîãî ñòèìóëèðîâàíèÿ
ãðóïïèðîâîê, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ íåñêîëüêèìè ïðè÷èíàìè:
ïðåäîñòàâëåíèå «óáåæèùà» äëÿ îäíîêëåòî÷íûõ, âûäåëåíèå ýêçî-
ìåòàáîëèòîâ, ñîäåðæàùèõ êàê ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, òàê è ñòè-
ìóëÿòîðû ðîñòà. Ýòî ñòàäèÿ âûñîêîé ñîïðÿæåííîñòè â ðàçâèòèè
ãðóïïèðîâîê è âèäîâ.

3. Ñ âîçðàñòàíèåì èíòåíñèâíîñòè ôèçè÷åñêèõ è ìåòàáîëè÷åñ-
êèõ (áèîõèìè÷åñêèõ) êîíòàêòîâ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé äðóã
ñ äðóãîì ðàñòåò íàïðÿæåííîñòü êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé. Âûäå-
ëÿåìûå îðãàíèçìàìè ìåòàáîëèòû ïðàêòè÷åñêè ìãíîâåííî äåéñòâóþò
íà ïàðòíåðîâ. Ïîýòîìó ñîîáùåñòâî ñ âûñîêîé ñîïðÿæåííîñòüþ âè-
äîâ è ãðóïïèðîâîê íåäîëãîâå÷íî. Ïðîèñõîäèò äèôôåðåíöèàöèÿ
ýêîëîãè÷åñêèõ íèø ãðóïïèðîâîê, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ñòàíîâëåíèå è
ñòàáèëèçàöèþ ñîîáùåñòâà íà îïðåäåëåííîì óðîâíå âèäîâîãî íàñû-
ùåíèÿ. Íàáëþäàåìàÿ íà òðåòüåé ñòàäèè ñòðóêòóðà ÔÌÑ ñîîòâåò-
ñòâóåò ìîäåëè ãåîìåòðè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îáèëèÿ âèäîâ.

4.Âåðõíèé ïðåäåë ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèé ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ
ïåðåêðûâàíèåì ýêîëîãè÷åñêèõ íèø âñëåäñòâèå äàëüíåéøåãî íàðà-
ñòàíèÿ áèîìàññû ñîîáùåñòâà çà ñ÷åò àáñîëþòíîãî äîìèíèðîâàíèÿ
îäíîãî èëè íåìíîãèõ âèäîâ. Ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå âèäîâîãî ðàç-
íîîáðàçèÿ è, âåðîÿòíî, âñëåäñòâèå ýòîãî óìåíüøåíèå ïðî÷íîñòè
ñîîáùåñòâà (Ïèàíêà, 1981), êîòîðîå äîñòèãàåò ñâîåé êëèìàêñîâîé
ñòàäèè è ðàçðóøàåòñÿ. Íà åãî ìåñòå âîçíèêàåò íîâîå, ñ íîâûìè
äîìèíàíòàìè. Ïðîèñõîäÿò ïîâòîðÿþùèåñÿ ñåçîííûå ñóêöåññèè, â
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õîäå êîòîðûõ êîìïîíåíòû íàçåìíûõ ÔÌÑ ðàñïðåäåëåíû â ïðî-
ñòðàíñòâå è âî âðåìåíè ñ îïðåäåëåííîé çàêîíîìåðíîñòüþ.

Òàêàÿ âðåìåííaÿ ãåòåðîãåííîñòü ñïîñîáñòâóåò ïåðèîäè÷åñêî-
ìó ïðîöâåòàíèþ â ðàçëè÷íûå ñðîêè ðàçëè÷íûõ ãðóïï âîäîðîñëåé
è öèàíîáàêòåðèé çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ èõ êîíêóðåíòíûõ ïðåèìóùåñòâ.
Ïîñëåäíèå âîçíèêàþò â õîäå íåðàâíîìåðíîãî ïîòðåáëåíèÿ èç ïî-
÷âû ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ âûñøèì ðàñòåíèåì, ÷òî ïðè-
âîäèò â êîíå÷íîì èòîãå ê îñåííåé âñïûøêå ðàçìíîæåíèÿ öèàíî-
áàêòåðèé, íå ÷óâñòâèòåëüíûõ ê íåõâàòêå àçîòà. Ïðèìåíÿåìûå ìè-
íåðàëüíûå è îðãàíè÷åñêèå óäîáðåíèÿ ìåíÿþò áàëàíñ ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ â ïî÷âå è èçìåíÿþò öèêëè÷åñêèé õîä ñåçîííîé ñóêöåññèè
(Ïàíêðàòîâà è äð., 1989; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).

Õîòÿ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ õîä ñóêöåññèé âîçîáíîâëÿåòñÿ
åæåãîäíî, ëþáîé èç ýòàïîâ ìîæåò áûòü ñæàò, ðàñòÿíóò èëè ëèêâè-
äèðîâàí ñîâñåì ïðè äåéñòâèè âîçáóæäàþùèõ ôàêòîðîâ, ê êîòîðûì
â ýêîñèñòåìàõ îòíîñÿòñÿ àãðîõèìèêàòû, â ïåðâóþ î÷åðåäü, óäîáðå-
íèÿ (ãëàâà 6).

4.6. Связь аутогенных и сезонных сукцессий

Ñåçîííûå ñóêöåññèè îòìå÷åíû äëÿ ôîòîòðîôîâ, íàñåëÿþùèõ
âîäíûå è ïî÷âåííûå ýêîòîïû. Çàêîíîìåðíóþ ñìåíó âèäîâîãî ñî-
ñòàâà ïî ñåçîíàì îáúÿñíÿþò ðàçíûìè ïðè÷èíàìè. Â ÷àñòíîñòè,
äëÿ âîäíûõ ìåñòîîáèòàíèé îäíèì èç ãëàâíûõ ôàêòîðîâ, ïðèâîäÿ-
ùèõ ê ñåçîííûì ñóêöåññèÿì, ñ÷èòàþò èçìåíåíèå êîíöåíòðàöèè
áèîãåíîâ (Ãóñåâà, 1965; Ôåäîðîâ, 1973; Cmiech et al., 1984; Bodeanu
et al., 1985; Pereira, 1985; Sommer, 1985, 1993; Pieterse, Rohrbeck,
1990; Davey, Rothery, 1992).

Â êà÷åñòâå äðóãèõ ïðè÷èí, îáúÿñíÿþùèõ õîä ñåçîííûõ ñóê-
öåññèé, íàïðèìåð, ïðè ñäâèãå äîìèíèðîâàíèÿ â ýâòðîôíûõ ïðóäàõ
îò ýóêàðèîòíûõ âîäîðîñëåé ê öèàíîáàêòåðèÿì, âûäâèãàþò êîíêó-
ðåíöèþ çà ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà è âûåäàíèå áåñïîçâîíî÷íûìè
(Sterner, 1989).

Íà âîçíèêíîâåíèå è õîä ñåçîííûõ ñóêöåññèé âîäîðîñëåé è
âûõîä îòäåëüíûõ ãðóïï íà äîìèíèðóþùåå ïîëîæåíèå â àëüãîöå-
íîçàõ âîäîåìîâ áîëüøîå âëèÿíèå îêàçûâàþò êàê àáèîòè÷åñêèå, òàê
è áèîòè÷åñêèå ôàêòîðû (Êîçèöêàÿ, 1989, 1991). Èç ÷èñëà àáèîòè-
÷åñêèõ îñíîâíóþ ðîëü äëÿ ôèòîïëàíêòîíà èãðàþò ñâåò è òåìïåðà-
òóðà. Ñðåäè áèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ âàæíîå çíà÷åíèå ïðèíàäëåæèò
òåìïó ðàçìíîæåíèÿ.

Ãîâîðÿ î íàçåìíûõ ÔÌÑ, Ý.À. Øòèíà (1986) ñóêöåññèè ïðè
«öâåòåíèè» ïî÷âû îáúÿñíÿåò ðàçëè÷íîé ñòðàòåãèåé äîìèíèðóþ-
ùèõ âèäîâ. Òàê, âåñåííåå «öâåòåíèå» íà ïàøíå âûçûâàåòñÿ ðàçâè-
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òèåì âîäîðîñëåé-ýêñïëåðåíòîâ (îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ è æåëòîçå-
ëåíûõ), îáëàäàþùèõ íèçêîé öåíîçîîáðàçóþùåé ìîùíîñòüþ, íî
ñïîñîáíûõ î÷åíü áûñòðî çàõâàòûâàòü îñâîáîæäàþùóþñÿ òåððèòî-
ðèþ. Îñåííåå «öâåòåíèå» ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò àçîòôèêñèðóþùèõ
ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé, êîòîðûõ àâòîð îòíîñèò ê ïàòèåíòàì.

Íàøè ìíîãîëåòíèå íàáëþäåíèÿ â ðàçëè÷íûõ ïîëÿõ ñåâîîáîðî-
òà ðàçíûõ àãðîýêîñèñòåì ïîêàçàëè, ÷òî äëÿ ñåçîííûõ ñóêöåññèé
ÔÌÑ ïàõîòíûõ ïî÷â óìåðåííîé çîíû õàðàêòåðíà ñìåíà ãðóïïèðî-
âîê, ñëåäóþùàÿ çà ñåçîííîé äèíàìèêîé áèîãåíîâ â ïî÷âå, â ïåð-
âóþ î÷åðåäü, àçîòà, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ èõ âûíîñîì èç ïî÷âû
âûñøèì ðàñòåíèåì. Êðîìå òîãî, ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå îêàçûâàþò
àãðîìåòåîðîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ (ðàçäåëû 3.2, 6.2.). Çàêîíîìåðíîé
ñìåíîé ãðóïïèðîâîê, êîòîðàÿ ïîâòîðÿåòñÿ èç ãîäà â ãîä, ÿâëÿåòñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü: îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå âî-
äîðîñëè (êîíåö âåñíû – íà÷àëî ëåòà) → íèò÷àòûå çåëåíûå (êîíåö
âåñíû – íà÷àëî ëåòà) → áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (íà÷àëî-
ñåðåäèíà ëåòà) → ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (êîíåö ëåòà –
îñåíü). Ïîëíàÿ ðåàëèçóåìîñòü ãðóïïîâîãî ïîòåíöèàëà ïî÷âû (è/
èëè âèäîâîãî) ïðîèñõîäèò òîëüêî â õîäå ñåçîííîé ñóêöåññèè
(òàáë. 48).

Таблица 48
Сезонная динамика фототрофных микроорганизмов
при «цветении» почвы (содержание группировок, %)

Группы фототрофов Май Июнь Июль Август Сентябрь 
Водоросли 

Зеленые 
одноклеточные 38.4 16.5 41.6 18.8 1.06 

Зеленые нитчатые 51.0 74.4 26.7 14.8 1.46 
Диатомовые 10.6 8.8 14.6 3.7 0.24 

Цианобактерии 
Безгетероцистные 0 0 17.1 20.3 14.2 
Гетероцистные 0 0 0 42.4 83.0 

Îäíàêî õîä ñåçîííûõ ñóêöåññèé íàðóøàåòñÿ èëè îíè îòñòóïà-
þò, åñëè ðåæèì áèîãåíîâ â ïî÷âå â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè
îñòàåòñÿ ïîñòîÿííûì. Íàïðèìåð, Å. Ì. Ïàíêðàòîâà (Ïàíêðàòîâà
è äð., 1989) ïîêàçàëà, ÷òî ïðè äðîáíîì âíåñåíèè àçîòíûõ óäîáðå-
íèé ïîä ïøåíèöó â òå÷åíèå âñåãî ñåçîíà äîìèíàíòàìè â ïëåíêàõ
«öâåòåíèÿ» îñòàþòñÿ âèäû çåëåíûõ âîäîðîñëåé (òàáë. 49).

Èçâåñòåí ñëó÷àé ìíîãîëåòíåãî «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, âûçâàííîãî
ýâãëåíîâûìè, íà ìåñòå õðàíåíèÿ ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé (Àíòè-
ïèíà, 1979).
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Äëèòåëüíîå âíåñåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé òàêæå íàðóøàåò
õîä ñåçîííûõ ñóêöåññèé. Ïðè ýòîì ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé â íàçåì-
íûõ ÔÌÑ ðàçëè÷àåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò äîç âíîñèìûõ óäîáðåíèé
(òàáë. 50).

Таблица 49
Влияние дробного внесения азотных удобрений (N140)

на развитие фототрофов в пленках «цветения»

Таблица 50
Структура наземных фототрофных микробных сообществ

на 11-летнем стационаре (конец июля)

Группы фототрофов, % от численности 
Водоросли Цианобактерии 

Вариант зеленые 
одно-

клеточные 

зеленые 
нитчатые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро-
цистные 

Без удобрений 18.8 14.8 3.7 56.5 6.2 
N60P120K120 32.2 35.2 4.2 24.7 3.7 
N120P120K120 28.9 62.4 2.0 6.7 0 
N180P120K120 18.8 78.8 2.4 0 0 

Îäíîòèïíûé õàðàêòåð «öâåòåíèÿ» ïî÷âû îòìå÷àëè òàêæå ïðè
îòñóòñòâèè ñâÿçàííîãî àçîòà íà ïåñ÷àíûõ îòëîæåíèÿõ ïðè êðóãëî-
ãîäè÷íîì äîìèíèðîâàíèè ãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé (Êîñòè-
êîâ, 1989) íà ïîëÿõ îðîøåíèÿ èç-ïîä ñâèíîêîìïëåêñà ñ ïîñòîÿí-
íûì ïðèòîêîì íàâîçà è íàâîçíîé æèæè (Ìàëûøåâà, 1992). Èç-çà
âûñîêîé òðîôíîñòè è ñàïðîáíîñòè «öâåòåíèå» ïî÷âû âî âñå ñåçîíû
îñóùåñòâëÿëîñü çà ñ÷åò áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé.

Åñëè æå õîä ñåçîííûõ ñóêöåññèé íå îñëîæíÿåòñÿ àíòðîïîãåí-
íûìè ôàêòîðàìè, òî èçìåíåíèå âèäîâîãî ñîñòàâà ÔÌÑ ïðîèñõîäèò
äàæå â ïðåäåëàõ åå îòäåëüíûõ öèêëîâ, íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå óñòîé-
÷èâûõ äîìèíàíòîâ, â ñîîáùåñòâå ïîëó÷àþò âîçìîæíîñòü ðàçâèâàòü-
ñÿ âñå íîâûå è íîâûå âèäû. Ò.À. Ðàáîòíîâ (1994), àíàëèçèðóÿ ýâî-
ëþöèþ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, íàçâàë îòäåëüíûå âèäû ðàñòåíèé,

Вариант опыта Доминирующие группы 
1. 40% – в предпосевную культивацию, 
30% – в фазу кущения, 30% – в фазу вы-
хода в трубку 

Зеленые водоросли: виды Chlorella, 
Chlorococcum, Chlorhormidium 

2. 60% – в предпосевную культивацию, 
40% – в фазу кущения  Те же 

3. 100% – в предпосевную культивацию Те же 

4. Без удобрений Цианобактерии: виды Cylindrosper-
mum 
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êîòîðûå âûðàáîòàëè îïðåäåëåííûé ðèòì ñåçîííîé âåãåòàöèè, ôåíî-
ðèòìîòèïàìè, à ñôîðìèðîâàííûå èç íèõ ôèòîöåíîçû, öåíîçàìè ñ
ñåçîííî-ñìåííûì ñîñòîÿíèåì. Ïîä ýòî îïðåäåëåíèå âïîëíå ïîïàäà-
þò ÔÌÑ, ðàçâèâàþùèåñÿ íà ïî÷âàõ, íå ïåðåãðóæåííûõ àãðîõèìè-
êàòàìè.

Ìû óæå îòìå÷àëè, ÷òî â ïåðèîäû ïîâûøåííîé âëàæíîñòè «öâå-
òåíèå» ïî÷âû ìîæåò íåïðåðûâíî ïðîäîëæàòüñÿ î÷åíü äîëãî (áîëåå
äâóõ ìåñÿöåâ). Òàêèì ãîäîì, óäà÷íûì äëÿ íàçåìíûõ ôîòîòðîôîâ,
áûë 1987 ã. Îïðåäåëåíèå ïîëíîãî ôëîðèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà ïëåíîê
«öâåòåíèÿ» ñ äîìèíèðîâàíèåì Cylindrospermum licheniforme (ðàç-
äåë 3.4) ïðîâåäåíî äâàæäû: â àâãóñòå è ñåíòÿáðå ïîä äâóìÿ êóëü-
òóðàìè – îâñîì è ÿ÷ìåíåì (òàáë. 51).

Таблица 51
Состав фототрофных микроорганизмов при «цветении» почвы

Возделываемая культура Дата 
овес ячмень 

20.08 1. Cylindrospermum licheniforme 1. C. lycheniforme 
 2. Nostoc sp.sp. 2. Phormidium autumnale 
 3. Oscillatoria sp. 3. Ph. corium 
 4. Osciilatoria brevis 4. Plectonema sp. 
 5. Phormidium sp. 5. Chlamydomonas sp. 
 6. Ph. Autumnale 6. Chlorhormidium flaccidum 
 7. Plectonema sp. 7. Hantschia amphioxys 
 8. Chlorhormidium flaccidum 8. Nitzchia palea 
 9. H. amphioxys   
 10. Navicula mutica  

15.09 1. C. licheniforme 1. C. licheniforme 
 2. C. catenatum  2. C. catenatum 
 3. C. muscicola  3. C. muscicola  
 4. Anabaena variabilis 4. Anabaena variabilis  
 5. Schizothrix sp. 5. Nostoc edaphica 
 6. Ph. autumnale  6. Ph. autumnale 
 7. Oscillatoria sp. 7. Ch. flaccidum 
 8. Ch. Flaccidum 8. Chlamydomonas sp. 
 9. Coccomyxa solarinae 9. H. amphioxys 
 10. Chlorococcum sp.  
 11. Chlamydomonas sp.  
 12. Cylindrocystis crassa  
 13. Mesotaenium endliherianum  
 14. Mesotaenium degreyi  
 15. Pinnularia intermedia  
 16. P.borealis  
 17. H. amphioxys  
 18. Tribonema sp.  
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Â îáîèõ ñëó÷àÿõ íåèçìåííûìè îñòàâàëèñü äîìèíàíòû. Ñðåäè
äðóãèõ ôîòîòðîôîâ ïðîèñõîäèëà çàìåíà îäíèõ âèäîâ äðóãèìè, õîòÿ
÷èñëî âèäîâ â áîëåå ñòàðûõ ñîîáùåñòâàõ âîçðàñòàëî. Òàê, â àâãóñòå
â ÔÌÑ, ñôîðìèðîâàííûõ íà ïî÷âå ïîä îâñîì, âûÿâëåíî 10 âèäîâ,
à â ñåíòÿáðüñêèõ ïëåíêàõ èõ ÷èñëåííîñòü âîçðîñëà äî 18. Àíàëî-
ãè÷íû ïîêàçàòåëè âèäîâîãî îáèëèÿ â ðàçðàñòàíèÿõ ïîä ÿ÷ìåíåì:
âîñåìü âèäîâ â àâãóñòå, 12 – â ñåíòÿáðå. Â òî æå âðåìÿ âî âíóòðè-
ïî÷âåííûõ êîìïëåêñàõ â îáà ñðîêà ôëîðèñòè÷åñêîãî àíàëèçà ÷èñ-
ëî âèäîâ áûëî îäèíàêîâûì è çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàþùèì âèäîâîå
îáèëèå íàçåìíûõ ÔÌÑ: 39 âèäîâ â ïî÷âå îâñÿíîãî ïîëÿ, 38 – â
ïî÷âå ÿ÷ìåííîãî ïîëÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, êîýôôèöèåíò âèäîâîé ðåà-
ëèçàöèè íàçåìíûõ ÔÌÑ îâñÿíîãî ïîëÿ ñîñòàâëÿë â àâãóñòå 25.6%,
â ñåíòÿáðå – 46.1%, äëÿ ÔÌÑ ÿ÷ìåííîãî ïîëÿ ýòè ïîêàçàòåëè –
21.0 è 31.6% ñîîòâåòñòâåííî. Îñîáåííî íàãëÿäíî ïîâûøåíèå êî-
ýôôèöèåíòà ðåàëèçàöèè ôëîðèñòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà ïðîÿâëÿåò-
ñÿ â óñèëåíèè äîëè àçîòôèêñàòîðîâ â ñåíòÿáðå è ïîÿâëåíèþ ïîä
îâñîì òàêèõ âëàãîëþáèâûõ ôîðì Chlorophyta, êàê âèäû Mesotae-
nium è Cylindrocystis.

Ñêîðîòå÷íîñòü æèçíè ìèêðîôîòîòðîôîâ ïðèâîäèò ê î÷åíü áû-
ñòðîìó ïðîòåêàíèþ ñóêöåññèé è åæåãîäíîìó âîçîáíîâëåíèþ öèê-
ëîâ, ò.å. äëÿ ÔÌÑ õàðàêòåðåí öèêëè÷åñêèé õîä ñåçîííûõ ñóêöåñ-
ñèé. Âåðîÿòíî, èìåííî äëÿ ÔÌÑ íàèáîëåå ïîäõîäèò êîíöåïöèÿ
êîíòèíóóìà ôèòîöåíîçîâ, êîòîðàÿ îòðèöàåò ñìåíó îäíîãî ñîîáùå-
ñòâà äðóãèì. Ýòà êîíöåïöèÿ ðàññìàòðèâàåò ñóêöåññèþ êàê âðåìåí-
íîé êîíòèíóóì ñ áîëåå èëè ìåíåå íåçàâèñèìûì ðàñïðåäåëåíèåì
âèäîâ ïî ãðàäèåíòó âðåìåíè. Îñíîâíîé ìîäåëüþ ñìåíû ðàñòèòåëü-
íîñòè â õîäå ñóêöåññèè ÿâëÿþòñÿ ìàðêîâñêèå öåïè, ãäå êàæäàÿ
ïîñëåäóþùàÿ ôàçà çàâèñèò òîëüêî îò ïðåäûäóùåé, à íå îò âñåé
ïðîøåäøåé ðàíåå ñóêöåññèè (Ìèðêèí, Íàóìîâà, 1984). Ïðèìåð
äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùèõ ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ñ âîçðàñòàþùèì
âèäîâûì ðàçíîîáðàçèåì íå îñòàâëÿåò ìåñòà â ñåçîííûõ ñóêöåññèÿõ
êàêîé áû òî íè áûëî âàæíîé ðîëè ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Â
òî æå âðåìÿ ôàêòîð âûåäàíèÿ î÷åâèäåí â ñåçîííûõ ñóêöåññèÿõ
ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ (Lewis, 1977; Glibert et al., 1985;
Palmer, Sideman, 1988).

Â íàçåìíûõ ÔÌÑ áåñïîçâîíî÷íûå âûñòóïàþò êàê ðåãóëÿòîðû
×Ê â õîäå ñóòî÷íîé äèíàìèêè ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé.

Â ïðîöåññå ñåçîííûõ ñóêöåññèé íàçåìíûõ ÔÌÑ, íå îñëîæíåí-
íûõ èëè íå óïðîùåííûõ àíòðîïîãåííûìè ôàêòîðàìè, âåðîÿòíî,
èìåííî äîìèíèðóþùèå ãðóïïèðîâêè â õîäå àóòîãåííîé ñóêöåññèè
ïðèâîäÿò ê òàêîìó èçìåíåíèþ áèîòîïà, ÷òî äåëàåò íåáëàãîïðèÿò-
íûì ñóùåñòâîâàíèå ñàìèõ äîìèíàíòîâ. Íàïðèìåð, ñòðåìèòåëüíîå
èñ÷åçíîâåíèå ñ äîìèíèðóþùèõ ïîçèöèé ðàííåñóêöåññèîííûõ âè-
äîâ, òàêèõ êàê Ñhlorhormidium flaccidum, ñâÿçàíî íå òîëüêî ñ àê-
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òèâíûì ïîòðåáëåíèåì èç ïî÷âû àçîòà ïðè âåãåòàöèè âûñøåãî ðàñ-
òåíèÿ, íî àçîò èñ÷åçàåò â òåõ ëîêóñàõ, ãäå ðàçâèâàåòñÿ òîëüêî õëîð-
õîðìèäèóì. Äîêàçàíî, ÷òî â ôèêîñôåðå íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäî-
ðîñëåé ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêà àêòèâíîñòü äåíèòðèôèöèðóþùèõ áàê-
òåðèé, ÷òî âûçûâàåò óñêîðåííóþ ïîòåðþ àçîòà èç ïî÷âû (Kimura,
1990). Â ôèêîñôåðå öèàíîáàêòåðèé äåíèòðèôèêàöèÿ ìàëà. Â ñâîþ
î÷åðåäü, öèàíîáàêòåðèè íå êîíêóðåíòîñïîñîáíû ïî ñðàâíåíèþ ñ
çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè, êîãäà â ïî÷âå ìíîãî ìèíåðàëüíîãî àçîòà.
Áîëåå òîãî, èçáûòîê íèòðàòíîãî èëè àììîíèéíîãî àçîòà èíãèáèðó-
åò ïðîöåññ ïðîðàñòàíèÿ ñïîð ãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé (Gorzî,
1987).

Àóòîèíãèáèöèÿ è ýëèìèíàöèÿ äîìèíèðóþùåé ïîïóëÿöèè íå-
èçáåæíî ïðèâîäÿò ê ñíèæåíèþ åå ÷èñëåííîñòè è ñåçîííîé ñìåíå
äîìèíàíòîâ, ò.å. íàëèöî ïåðåõîä àóòîãåííîé ñóêöåññèè â ñåçîí-
íóþ.

Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ñåçîííûõ ñóêöåññèé ÔÌÑ ÿâëÿåò-
ñÿ íåîäíîêðàòíîå äîñòèæåíèå çà ñåçîí êëèìàêñíîãî ñîñòîÿíèÿ, åñëè
ðàññìàòðèâàòü êëèìàêñ êàê äèíàìè÷åñêîå ñîñòîÿíèå, ñàìîâîçîá-
íîâëÿþùååñÿ ïî ñîñòàâó, äàæå åñëè ýòî äîñòèãàåòñÿ â ðåçóëüòàòå
ðåãóëÿðíûõ öèêëîâ èçìåíåíèé (Ðèêôëåñ, 1979). Íî ïîñêîëüêó
íàçåìíûå ÔÌÑ ïàõîòíûõ ïî÷â åæåãîäíî óíè÷òîæàþòñÿ â ðåçóëü-
òàòå ïåðåïàøêè ïî÷âû, åå ïðîìåðçàíèÿ è ò.ä., òî âñå êëèìàêñû
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðåõîäÿùèå öèêëîêëèìàêñû. Ñîçäàåò-
ñÿ ðåãóëÿðíûé åæåãîäíûé öèêë âîññîçäàíèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ íà
ãîëîé ïî÷âå, êîòîðàÿ âíóòðè ñåáÿ íåñåò âñå çà÷àòêè áóäóùèõ ïðå-
õîäÿùèõ ñîîáùåñòâ ñ èõ äîìèíàíòàìè: îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå –
íèò÷àòûå çåëåíûå – áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè – àçîòôèê-
ñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè. Èìåííî èõ ðàçìíîæåíèåì çàêàí÷èâà-
åòñÿ ñåçîí «öâåòåíèÿ» ïî÷âû â óìåðåííîé çîíå.

Âíóòðè êàæäîãî öèêëà ÔÌÑ ïðîõîäÿò íåñêîëüêî ñòàäèé (ðàç-
äåë 4.3).

Áåçóñëîâíî, àáñîëþòèçèðîâàòü ëþáûå ñõåìû î÷åíü îïàñíî. Â
êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ íà äîìèíèðóþùóþ ïîçèöèþ è â àóòîãåí-
íûõ, è â ñåçîííûõ ñóêöåññèÿõ ìîæåò âûäâèíóòüñÿ ëþáîé ôàêòîð:
ìåæâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ, âíóòðèâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ, äåôèöèò
âëàãè è òåððèòîðèè, äåÿòåëüíîñòü àëüãîôàãîâ, àíòðîïîãåííûå âîç-
äåéñòâèÿ. Íî âñå-òàêè ñîáðàííàÿ íàìè èíôîðìàöèÿ ïîçâîëÿåò ïðî-
ñëåäèòü îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè â àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëü-
íûõ ñóêöåññèÿõ ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû, è ñ ýòèõ ïîçèöèé îòíî-
ñèòüñÿ ê íàçåìíûì ãðóïïèðîâêàì ôîòîòðîôîâ êàê ê ñîîáùåñòâàì.

Ãëàâíîé æå îñîáåííîñòüþ ëþáîãî ôîòîòðîôíîãî ñîîáùåñòâà
ÿâëÿåòñÿ åãî ñïîñîáíîñòü ê ñîçäàíèþ ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè. Èìåííî
ôóíêöèîíèðîâàíèþ ÔÌÑ êàê àâòîíîìíûõ ôîòîòðîôíûõ ñèñòåì
ïîñâÿùåíà ñëåäóþùàÿ ãëàâà.
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Глава 5
ПРОДУКТИВНОСТЬ НАЗЕМНЫХ ФМС

Âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè êàê îðãàíèçìû ñ êîðîòêèì æèç-
íåííûì öèêëîì, â îòëè÷èå îò âûñøèõ ðàñòåíèé, îáëàäàþò âûñî-
êîé ñêîðîñòüþ ñàìîâîçîáíîâëåíèÿ. Ïîýòîìó çíà÷åíèÿ îäíîìîìåíò-
íîé áèîìàññû ïî÷âåííûõ è âîäíûõ ÔÌÑ âî ìíîãî ðàç ìåíüøå, ÷åì
èõ ïðîäóêòèâíîñòü. Íà îñíîâàíèè åæåñóòî÷íûõ îïðåäåëåíèé áèî-
ìàññû âîäîðîñëåé â áèîãåííîì ãîðèçîíòå ïî÷âû äîêàçàëè, ÷òî ãî-
äîâàÿ ïðîäóêöèÿ ñîñòàâëÿåò îò 720 äî 32 000% îò îäíîìîìåíòíîé
áèîìàññû (Äîìðà÷åâà, 1974à è á; Øòèíà, Äîìðà÷åâà, Íåêðàñîâà,
1975).

Ýòè ïîêàçàòåëè áëèçêè ê ïîêàçàòåëÿì ôèòîïëàíêòîíà, ãäå ãî-
äîâàÿ ïðîäóêöèÿ ñîñòàâëÿåò äî 40 000% îò îäíîìîìåíòíîé áèî-
ìàññû (Áîãîðîâ, 1971).

5.1. Определение продуктивности ФМС

Íàèáîëüøàÿ ñëîæíîñòü ïðè îïðåäåëåíèè ïðîäóêöèè ÔÌÑ âîç-
íèêàåò ïðè âûáîðå ìåòîäà äëÿ îïðåäåëåíèÿ ýòîãî ïîêàçàòåëÿ. Åñëè
äëÿ ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ ïðîöåññ îòðàáîòàí â äîñòàòî÷íîé
ñòåïåíè, è ïðè èñïîëüçîâàíèè êèñëîðîäíîãî èëè ðàäèîóãëåðîäíî-
ãî ìåòîäîâ èññëåäîâàòåëè ïîëó÷àþò ðåçóëüòàòû, ñîïîñòàâèìûå äëÿ
ðàçíûõ áèîìîâ Çåìëè, òî â îòíîøåíèè ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ êàê
â ãëóáèííûõ êîìïëåêñàõ, òàê è íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïðè åå «öâå-
òåíèè», âîïðîñ íå ðåøåí îäíîçíà÷íî. Íå óíèôèöèðîâàíû äàæå åäè-
íèöû âûðàæåíèÿ ïðîäóêöèè. Íå ïðîâîäèëîñü ïàðàëëåëüíîãî îï-
ðåäåëåíèÿ åæåñóòî÷íîé áèîìàññû è îáúåìà âûäåëÿåìûõ ýêçîìåòà-
áîëèòîâ. Áåçóñëîâíî, îáùåå óðàâíåíèå ïðîäóêöèè äîïóñêàåò íå-
ñêîëüêî âîçìîæíûõ ìåòîäîâ èçìåðåíèÿ ïåðâè÷íîé ïðîäóêòèâíîñ-
òè åñòåñòâåííûõ ìåñòîîáèòàíèé (Ðèêôëåñ, 1979). Ïîãëîùåíèå äè-
îêñèäà óãëåðîäà è ìèíåðàëüíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ïðîäóêöèÿ
ðàñòèòåëüíîé áèîìàññû è âûäåëåíèå êèñëîðîäà – âñå ýòè âåëè÷è-
íû ïðîïîðöèîíàëüíû. Â ñëó÷àå ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ äîñòîèí-
ñòâà è íåäîñòàòêè ðàçëè÷íûõ ìåòîäîâ îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè ïðî-
àíàëèçèðîâàíû â ñâîäêàõ (Õàçèåâ, Êàáèðîâ,1986; Çåíîâà, Øòèíà,
1990). Ïîýòîìó ìû íå áóäåì îñòàíàâëèâàòüñÿ íà íèõ ïîäðîáíî.

Ïðèâåäåì íåêîòîðûå ïðèìåðû, ïîêàçûâàþùèå ðàçìåðû íàêîï-
ëåíèÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ìèêðîôîòîòðîôîâ çà îïðåäåëåííûé
ïåðèîä.

Òàê, äëÿ ãëóáèííûõ êîìïëåêñîâ ôîòîòðîôîâ áûëî ïîêàçàíî,
÷òî âåëè÷èíà ïðîäóêöèè âîäîðîñëåé çàâèñèò îò âðåìåíè ãåíåðà-
öèè. Ïî äàííûì åæåäíåâíûõ íàáëþäåíèé âðåìÿ ãåíåðàöèè â ïðè-
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ðîäíûõ áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ â ñëîå ïî÷âû 0-5 ñì äëÿ âîäîðîñ-
ëåé êîëåáàëîñü îò 11.3 äî 60 ÷ (Äîìðà÷åâà, 1974à). Ïðè âû÷èñëå-
íèè ïðîäóêöèè, êàê ñóììû äîñòîâåðíûõ ïðèðîñòîâ áèîìàññû çà
ñóòêè, ïðè åæåäíåâíîì îïðåäåëåíèè, êîëè÷åñòâî âíîâü îáðàçîâàâ-
øåãîñÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ìîæåò äàæå â ýòîì ñëîå äîñòèãàòü
äî 107 êã/ãà çà ìåñÿö â äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âå. Ïðîäóêöèÿ çà
âåãåòàöèîííûé ñåçîí êîëåáëåòñÿ îò 54-90 äî 180-642 êã/ãà â çàâè-
ñèìîñòè îò êîíêðåòíûõ ìåòåîðîëîãè÷åñêèõ è äðóãèõ óñëîâèé (Äîì-
ðà÷åâà, 1974à è á).

Îïðåäåëåíèå ïðîäóêöèè ôîòîòðîôîâ â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ
ïîêàçûâàåò çíà÷èòåëüíóþ âàðèàáåëüíîñòü ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ.
Ýòà âàðèàáåëüíîñòü îïðåäåëÿåòñÿ êàê ñîñòàâîì äîìèíèðóþùèõ ôîòî-
òðîôîâ, òàê è ãåîãðàôè÷åñêèì ìåñòîðàñïîëîæåíèåì ðàéîíà íàáëþäå-
íèé. Íàïðèìåð, â òóíäðå ïðîäóêöèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ ñ äîìèíèðîâà-
íèåì öèàíîáàêòåðèé â ñûðîì âåñå ñîñòàâèëà 205-288 êã/ãà ñî âðåìå-
íåì ãåíåðàöèè 9-14-40-111 ÷ è âðåìåíåì îáîðîòà áèîìàññû òðè-
øåñòü äíåé (Ïåðìèíîâà, 1980). Â ýòîé çîíå ïðîäóêöèÿ âîäîðîñëåé
ìîæåò äîñòèãàòü äî 0.4% âåñà ïî÷âû (Ïåðìèíîâà, Êèïðèÿíîâ, 1981).
Â óìåðåííîé çîíå ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå ïðîäóêöèè, ðàññ÷èòàí-
íîé èñõîäÿ èç ñóììàðíîé (çà ìåñÿö) âåëè÷èíû íàêîïëåíèÿ àçîòà
öèàíîáàêòåðèÿìè, – 504.4 êã/ãà (Ïàíêðàòîâà, 1981, 1987; Ïàíê-
ðàòîâà è äð., 1991).

Îïðåäåëåíèå ïðîäóêöèè ôîòîòðîôîâ ñ äîìèíèðîâàíèåì öèàíî-
áàêòåðèé ïî ïðèðîñòó áèîìàññû â òðåõ ñòåïíûõ ðàéîíàõ ñ ìàÿ ïî
àâãóñò âûÿâèëî âðåìÿ îáîðîòà áèîìàññû îò 2.5 äî ñåìè äíåé è
ìàêñèìàëüíóþ ñåçîííóþ ïðîäóêöèþ â ñûðîì âåñå 1133 ã/ì2 (Øó-
øóåâà, 1984).

 Ïðîäóêöèÿ âîäîðîñëåé â ìîõîâûõ ñîîáùåñòâàõ èðëàíäñêèõ
áîëîò ñîïîñòàâèìà ñ ïðîäóêöèåé ìõîâ (Moore et al., 1975). Ïðî-
äóêöèÿ âîäîðîñëåé çàñîëåííûõ ìàðøåé Íîâîé Àíãëèè çà ãîä ñî-
ñòàâëÿåò îêîëî 20% îò ïðîäóêöèè òðàâ ìàðøà (Baird, 1987). Â
íåêîòîðûõ òðàâÿíèñòûõ ñèñòåìàõ óìåðåííîé çîíû óñòàíîâëåíî,
÷òî äîëÿ âîäîðîñëåé ìîæåò ñîñòàâëÿòü îêîëî 2% îáùåé ïðîäóê-
öèè (Bell, Sommerfield, 1987).

Îïðåäåëåíèå îòäåëüíûõ òàêñîíîâ ôîòîòðîôîâ òàêæå ïîêàçû-
âàåò çíà÷èòåëüíóþ âàðèàáåëüíîñòü ýòîãî ïîêàçàòåëÿ. Íàïðèìåð,
ìåñÿ÷íàÿ ïðîäóêöèÿ Hantzshia amphyoxis ñîñòàâÿëà ïîä îçèìîé
ïøåíèöåé 45.7 êã/ãà, ïîä ÿðîâîé ïøåíèöåé – 282.3, íà çàëåæè –
11.5-22.2 (Êàáèðîâ, 1988). Íà äîëþ ýòîé äèàòîìåè ïðèõîäèëîñü îò
3 äî 26% îáùåé ÷èñëåííîñòè è îò 6 äî 78% áèîìàññû àëüãîñèíó-
çèè. Âðåìÿ îáîðîòà áèîìàññû êîëåáàëîñü â ïðåäåëàõ 2-6-8.6 ñóòîê,
à ñêîðîñòü åå îáíîâëåíèÿ âàðüèðîâàëà îò 0.9 äî 9.5 êã/ãà â ñóòêè.

Nostoc, èçîëèðîâàííûé èç ïî÷âû, âûðàùèâàëè è ñíîâà èíîêó-
ëèðîâàëè â ïî÷âó â êîëè÷åñòâå 0.2 êã/ãà. Çà 66 äíåé áèîìàññà
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Nostoc óâåëè÷èâàëàñü â 395 ðàç (äî 79 êã/ãà ñóõîãî âåùåñòâà).
Ñðåäíÿÿ ïðîäóêòèâíîñòü ñîñòàâèëà 0.12 ã/ì2/äåíü (Reynaud,
Metting, 1988).

Ïðè èññëåäîâàíèè åæåìåñÿ÷íîé ïðîäóêöèè Nostoc commune â
ïÿòè ñîîáùåñòâàõ âûÿâëåíû äîñòîâåðíàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿ-
öèÿ ñ ïîëåâîé âëàæíîñòüþ, òåìïåðàòóðîé âîçäóõà, ïîäâèæíûì
ôîñôîðîì; îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ñ ïîêðûòèåì ðàñòåíèé è ïîä-
ñòèëêîé (Êóçÿõìåòîâ, 1989). Ïðè äèñïåðñèîííîì àíàëèçå äåéñòâèÿ
äåñÿòè ôàêòîðîâ óñòàíîâëåíî, ÷òî â èõ ñóììàðíîì âëèÿíèè íà ïðî-
äóêòèâíîñòü âîäîðîñëåé âåäóùåå ìåñòî çàíèìàåò ïðîåêòèâíîå ïî-
êðûòèå ðàñòèòåëüíîñòè è ïîäñòèëêè. Áîëüøèå çíà÷åíèÿ ïðîäóê-
öèè áûëè ïîëó÷åíû äëÿ ïëîùàäîê ñ ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì íå
âûøå 75% è ïîäñòèëêè 10-15%. Ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóêöèÿ íîñòî-
êà âûÿâëåíà â ñîîáùåñòâàõ, ãäå ñóõàÿ âåòîøü è ïîäñòèëêà áûëè
ñîææåíû âåñíîé. Îñâîáîäèâøèåñÿ ïðè ñæèãàíèè áèîãåííûå ýëå-
ìåíòû ñòàëè äîñòóïíûìè äëÿ íîñòîêà, ÷òî è ÿâèëîñü ïðè÷èíîé
âûñîêîé ïðîäóêöèè öèàíîáàêòåðèé â äàííîì ñîîáùåñòâå â òå÷åíèå
âñåãî ñåçîíà. Êîëè÷åñòâî ïðîäóêöèè êîëåáàëîñü â ðàçíûõ ñîîáùå-
ñòâàõ (â ìã àáñîëþòíî-ñóõîé áèîìàññû/ì2) çà âåãåòàöèîííûé ïåðè-
îä îò 419 äî 21 402. Ïðîäóêöèÿ íàçåìíîé ìàññû âûñøèõ ðàñòåíèé
íà ïëîùàäêàõ, ðàñïîëîæåííûõ ðÿäîì ñ ó÷åòíûìè, ñîñòàâèëà 242-
533 ã/ì2.

Â õîëîäíî-ñóõèõ ïî÷âàõ ïëàòî Êîëîðàäî Nostoc commune ïî-
êðûâàë äî 70% ïîâåðõíîñòè è ñîçäàâàë äî 95% áèîìàññû â ìåñòàõ
áåç âûñøåé ðàñòèòåëüíîñòè (Belnap, Gardner, 1993). Ñóõîé ïîëè-
ñàõàðèäíûé ìàòåðèàë öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ÷åõëîâ ïðèêðåïëÿëñÿ
ê ïîâåðõíîñòè ÷àñòèö âñåõ òèïîâ ïî÷âû è ñóáñòðàòà è ñâÿçûâàë
èõ. Ïðè óâëàæíåíèè ÷åõëû è æèâûå íèòè àäñîðáèðîâàëè âîäó â
êîëè÷åñòâå, âîñüìèêðàòíî ïðåâûøàþùåì ñóõóþ ìàññó. Ðàçáóõøèå
êîðî÷êè íå ìåøàëè êîðíÿì ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ïðîíèêàòü ÷åðåç
íèõ. Óðîâíè N, P, K, Fe, Ca è Mg áûëè âûøå ó ðàñòåíèé, ðîñøèõ
íà ïî÷âàõ, ïîêðûòûõ êîðî÷êàìè, ïî ñðàâíåíèþ ñ ïî÷âàìè, ãäå
îíè îòñóòñòâîâàëè. Ïðåäïîëàãàåìûé ìåõàíèçì îáîãàùåíèÿ ïî÷âû
ìèíåðàëàìè àâòîðû ñâÿçûâàþò ñ óäåðæàíèåì è ñâÿçûâàíèåì èõ
ïîëèñàõàðèäàìè, ýêñêðåòèðóåìûìè öèàíîáàêòåðèÿìè.

Ïðèâåäåííûé âûøå ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî íàçåìíûå ìèêðî-
ôîòîòðîôû íå òîëüêî ñîçäàþò ñàìè ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ, è íî
ñòèìóëèðóþò ïåðâè÷íûé ïðîäóêöèîííûé ïðîöåññ ñîñóäèñòûõ ðàñ-
òåíèé çà ñ÷åò îáîãàùåíèÿ ñðåäû áèîãåííûìè ýëåìåíòàìè.

Ý.À. Øòèíà (1984), ñðàâíèâàÿ êîýôôèöèåíò àêêóìóëÿöèè áèî-
ìàññû â ðàçëè÷íûõ ýêîñèñòåìàõ, ïîêàçàëà, ÷òî åãî âåëè÷èíà (îò-
íîøåíèå áèîìàññû ê ïðîäóêöèè) êîëåáëåòñÿ îò îäíîãî-äâóõ â òðà-
âÿíûõ áèîöåíîçàõ äî 20-50 â ñìåøàííûõ ëåñàõ. Ñðåäíèé ïîêàçà-
òåëü äëÿ ñóøè – 10. Ó ôèòîïëàíêòîíà îí ðàâåí 0.003. Ó ïî÷âåí-
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íûõ âîäîðîñëåé âñåãäà ìåíüøå: 0.12-0.4. Äëÿ ïî÷âåííûõ âîäîðîñ-
ëåé ýòîò êîýôôèöèåíò âñåãäà íà îäèí-òðè ïîðÿäêà âûøå, ÷åì ó
âûñøèõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé.

Íà âåëè÷èíó ïðîäóêöèè îêàçûâàþò âëèÿíèå ðàçëè÷íûå ôàê-
òîðû. Â ÷àñòíîñòè, ïðîäóêòèâíîñòü êîððåëèðóåò ñ îáúåìîì êëåòîê
(Ñàä÷èêîâ, 1997; Shimmel, 1982). Ìåëêîðàçìåðíûå ôîðìû, íåñìîòðÿ
íà íèçêèå áèîìàññû, îáëàäàþò áîëåå âûñîêèìè ïîêàçàòåëÿìè óäåëü-
íîé ïðîäóêöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ êðóïíûìè ôîðìàìè.

Äîêàçàíà êîððåëÿòèâíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ïðîäóêöèåé è ×Ê
ôîòîòðîôîâ, èíòåíñèâíîñòüþ ñâåòà, òåìïåðàòóðîé è âëàæíîñòüþ
(Shimmel, Darley, 1985), ðÍ è êîíöåíòðàöèåé NO

3
 (Lotfi, 1990),

cîâìåñòíûì äåéñòâèåì òåìïåðàòóðû è ôëóêòóàöèé ñîëíå÷íîé àê-
òèâíîñòè (Mallin, 1994).

Ñóùåñòâóåò ñâÿçü ìåæäó ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé ôîòîòðîôîâ è
áàêòåðèàëüíîé ïðîäóêöèåé. Íà ñîçäàíèå ïðîäóêöèè ãåòåðîòðîô-
íûõ áàêòåðèé ìîæåò ïîòðåáëÿòüñÿ â ñðåäíåì îò 42 äî 67% ïåðâè÷-
íîé ïðîäóêöèè ïëàíêòîíà (Robarts et al., 1994). Îáû÷íî íàáëþäà-
åòñÿ çàìåäëåíèå (äâå-òðè íåäåëè) ìåæäó óñòàíîâëåíèåì ìàêñèìàëü-
íîé ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè è ïîñëåäóþùèì ðàçâèòèåì ìàêñèìàëü-
íîé áàêòåðèàëüíîé ïðîäóêöèè. Ñ÷èòàþò, ÷òî ýòî âðåìÿ íåîáõîäè-
ìî, ÷òîáû ñòàë äîñòóïíûì óãëåðîä (Lovell, Konorka, 1985).

Íà ïðèìåðå âîäíûõ ôîðì íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî èõ ïðîäóêöèÿ ðàñõîäóåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì: äå-
ñòðóêöèÿ – 15%, âíåêëåòî÷íûå âûäåëåíèÿ – 26, âûåäàíèå – 50,
íàáëþäàåìûå ðàçîâûå çàïàñû áèîìàññû – 8% (Âåëè÷êî, 1982).

Â íàøèõ îïûòàõ ïî îïðåäåëåíèþ ïðîäóêöèè íàçåìíûõ ðàçðà-
ñòàíèé ïåðâîíà÷àëüíî áûë ïðèìåíåí ñïîñîá ñóììèðîâàíèÿ åæåñó-
òî÷íûõ äîñòîâåðíûõ ïðèðîñòîâ áèîìàññû, êîòîðûé âïåðâûå áûë
èñïîëüçîâàí ïðè îïðåäåëåíèè ïðîäóêöèè âíóòðèïî÷âåííûõ âîäî-
ðîñëåé (Äîìðà÷åâà, 1972). Òî÷íîñòü äàííîãî ìåòîäà ñ÷èòàþò äî-
âîëüíî âûñîêîé, òàê êàê îí îïèðàåòñÿ íà òî÷íîñòü îïðåäåëåíèÿ
áèîìàññû ôîòîòðîôîâ îáúåìíî-ðàñ÷åòíûì ìåòîäîì, êîòîðûé â äî-
ñòàòî÷íîé ìåðå àïðîáèðîâàí è ïðîâåðåí (ðàçäåë 2.4). Äëÿ äîïîë-
íèòåëüíîé ïðîâåðêè åãî òî÷íîñòè â îäèí èç ñðîêîâ íàáëþäåíèé çà
äèíàìèêîé ôîòîòðîôîâ â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» ïàðàëëåëüíî îïðå-
äåëÿëè áèîìàññó ðàçðàñòàíèé ìåòîäîì ñæèãàíèÿ (Ðåçíèê, 1991) è
îáúåìíî-ðàñ÷åòíûì ìåòîäîì. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñîñòàâèëè
1.600 è 1.111 ìã/ñì2 ñîîòâåòñòâåííî. Íàëèöî ïðåâûøåíèå ïîêàçà-
òåëåé áèîìàññû, ïîëó÷åííîé ïðè ñæèãàíèè ïîâåðõíîñòíûõ ïëå-
íîê íàä ïîêàçàòåëÿìè ðàñ÷åòíîãî ìåòîäà â 1.4 ðàçà, ÷òî ìîæíî
îáúÿñíèòü ó÷åòîì ïðè ñæèãàíèè äîëè âûäåëÿåìûõ îðãàíè÷åñêèõ
ýêçîìåòàáîëèòîâ, íå ó÷èòûâàåìûõ ïðè îïðåäåëåíèè îáúåìà êëåò-
êè, ò.å. ïî íàøèì äàííûì â ñðåäó âûäåëÿåòñÿ äî 44% Ñ, âêëþ÷åí-
íîãî â êëåòêó ïðè ôîòîñèíòåçå. Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì äëÿ âîä-
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íûõ ôîðì ýòîò ïîêàçàòåëü â ñðåäíåì ñîñòàâëÿåò äî 43%, à â îò-
äåëüíûå ïåðèîäû – äî 83 (Ñàä÷èêîâ,1997), äëÿ íàïî÷âåííûõ ðàç-
ðàñòàíèé – 50-89% (Ïàíèêîâ, Åìöåâ, 1989; Ïàíèêîâ è äð., 1989).

Â öåëîì, ìîæíî ñ÷èòàòü ñîïîñòàâëåíèå ðåçóëüòàòîâ âïîëíå
óäîâëåòâîðèòåëüíûì, òàê êàê, ïî êðàéíåé ìåðå, îáúåìíî-ðàñ÷åò-
íûé ìåòîä âû÷èñëåíèÿ ïðîäóêöèè íå ïðèâîäèò ê çàâûøåííûì
ïîêàçàòåëÿì.

Ïðåèìóùåñòâî îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè ôîòîòðîôîâ ïóòåì ñóì-
ìèðîâàíèÿ ñóòî÷íûõ ïðèðîñòîâ áèîìàññû ñâîäèòñÿ ôàêòè÷åñêè ê
âîçìîæíîñòè äèôôåðåíöèðîâàííîãî åå îïðåäåëåíèÿ ó ðàçëè÷íûõ
ïîïóëÿöèé â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ, ÷òî íåäîñòèæèìî ëþáûìè äðó-
ãèìè ìåòîäàìè.

Îäíèì èç ñðîêîâ îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè ôîòîòðîôîâ áûë âûá-
ðàí ñåíòÿáðü, êîãäà ìîùíûå ðàçðàñòàíèÿ ôîòîòðîôîâ ïðè íåïðå-
ðûâíîì «öâåòåíèè» â òå÷åíèå äâóõ ìåñÿöåâ ïîêðûâàëè áîëåå 70%
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Â íàçåìíûõ ÔÌÑ â ýòîò ïåðèîä äîìèíèðîâàëè
àçîòôèêñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè âî ãëàâå ñ Cylindrospermum
licheniforme (òàáë. 52).

Таблица 52
Месячная продукция различных групп фототрофов при «цветении»

почвы, мг/см2

Группы фототрофов 
Водоросли 

одноклеточные 
зеленые 

нитчатые       
зеленые диатомовые Цианобактерии Всего 

1.216 2.510 1.446 6.694 11.866 

Ñðàâíåíèå ïîêàçàòåëåé îäíîìîìåíòíîé áèîìàññû è ïðîäóêöèè
ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðîäóêöèÿ ñîñòàâëÿåò îò 283 äî 8686% îò îäíî-
ìîìåíòíîé áèîìàññû äëÿ îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé; îò
309 äî 5229% äëÿ íèò÷àòûõ çåëåíûõ; îò 350 äî 20 657% äëÿ äèà-
òîìåé; îò 607 äî 1869% äëÿ öèàíîáàêòåðèé è îò 458 äî 1129%
ñóììàðíîé áèîìàññû ÔÌÑ.

Ìåñÿ÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ôîòîòðîôîâ (íå ñ÷èòàÿ åå ýëèìèíàöèè
ïàðàçèòàìè è õèùíèêàìè è ýêñêðåöèè ýêçîìåòàáîëèòîâ) â óêàçàí-
íûé ñðîê íàáëþäåíèÿ ñîñòàâèëà ïðèáëèçèòåëüíî 831 êã/ãà ñ ó÷å-
òîì ñòåïåíè ïîêðûòèÿ.

Ñëåäîâàòåëüíî, ðîëü îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà íàçåìíûõ ôîòî-
òðîôîâ îêàçûâàåòñÿ âåñüìà çíà÷èòåëüíîé, åñëè ìû ïåðåõîäèì îò
ðàññìîòðåíèÿ îäíîìîìåíòíûõ ïîêàçàòåëåé áèîìàññû ÔÌÑ ê åãî
ïðîäóêòèâíîñòè çà îïðåäåëåííûé ïåðèîä.

Åñëè â äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñàõ ðîëü ôîòî-
òðîôîâ êàê ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ ìîæåò áûòü â êàêîé-òî ñòåïå-
íè ïîñòàâëåíà ïîä ñîìíåíèå èç-çà äåôèöèòà ñâåòà è ñîçäàíèÿ ÷àñòè
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ïðîäóêöèè çà ñ÷åò ãåòåðîòðîôíîãî ïèòàíèÿ, òî â íàçåìíûõ ðàçðàñ-
òàíèÿõ îñíîâíàÿ ðîëü ôîòîñèíòåçà â ñîçäàíèè ïðîäóêöèè áåññïîð-
íà. Ïîýòîìó ñëåäóþùàÿ çàäà÷à íàøåãî èññëåäîâàíèÿ – îïðåäåëèòü
ñîïðÿæåííîñòü ïàðàìåòðîâ ôîòîñèíòåçà è ñòðóêòóðíîé îðãàíèçà-
öèè ÔÌÑ.

5.2. Сопряженность параметров фотосинтеза
и структурной организации ФМС

Â óñëîâèÿõ íàçåìíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ ñâåòîâàÿ ôèêñàöèÿ äè-
îêñèäà óãëåðîäà ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé ôîðìîé óãëåðîäíîãî ïèòàíèÿ
âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, íåñìîòðÿ íà èõ ñïîñîáíîñòü îáëåã-
÷åííîãî ïåðåõîäà ê óñâîåíèþ èíûõ, îðãàíè÷åñêèõ èñòî÷íèêîâ óã-
ëåðîäà. Ïðè ãåòåðîòðîôíîì ìåòàáîëèçìå ôîòîòðîôîâ ìîãóò áûòü
èñïîëüçîâàíû îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñëîæíî-
ñòè, äîáàâëåííûå â ñðåäó èñêóññòâåííî èëè èìåþùèåñÿ â ñðåäå
(Êóçüìåíêî, 1981). Ïðè ýòîì ó òàêèõ ôîòîòðîôîâ, êàê öèàíîáàêòå-
ðèè, ìåìáðàíû òèëàêîèäîâ îáëàäàþò íå òîëüêî ôîòîñèíòåòè÷åñ-
êîé, íî è ðåñïèðàòîðíîé àêòèâíîñòüþ (íàëè÷èå â íèõ öèòîõðîìîê-
ñèäàçû) â óñëîâèÿõ ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòà (Iwano et al., 1994). Äîëÿ
ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòà â îáùåì ìåòàáîëèçìå çàâèñèò êàê îò ôèçèî-
ëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòêè, òàê è îò âíåøíèõ óñëîâèÿ (Ôåäî-
ðîâ è äð., 1988). Ìíîãèå ìèêðîâîäîðîñëè ñïîñîáíû â õîäå æèçíå-
äåÿòåëüíîñòè ìåíÿòü ýêîëîãè÷åñêèé òèï æèçíåííîé ñòðàòåãèè, ÷òî
âûðàæàåòñÿ â èçìåíåíèè ñîîòíîøåíèÿ äîëè àâòîòðîôíîé è ãåòå-
ðîòðîôíîé àññèìèëÿöèè óãëåðîäà. Ïðè ýòîì ÷àñòî ñèíòåçèðîâàí-
íîå íà ñâåòó è âûäåëåííîå êëåòêàìè íàðóæó â ÷åõëû èëè ñëèçü
îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî, êîãäà îòñóòñòâóåò ôîòîñèíòåç, ñíîâà ïî-
ãëîùàåòñÿ èìè (Ñàêåâè÷, Áåñïàëüêî, 1994; Ernst et al., 1987). Â
ýòîì êðîåòñÿ áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë ïðîöåññîâ âûäåëåíèÿ è àññè-
ìèëÿöèè ìåòàáîëèòîâ ìèêðîâîäîðîñëåé: ñðåäà îáèòàíèÿ ñëóæèò
äëÿ íèõ ìåñòîì íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ.

Ñõîäñòâî â ïðîòåêàíèè ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ðåàêöèé ìèêðîôî-
òîòðîôîâ è âûñøèõ ðàñòåíèé î÷åíü âåëèêî, íî èìåþòñÿ ñóùåñòâåí-
íûå ðàçëè÷èÿ, îáóñëîâëåííûå ýâîëþöèîííûì ðàçíîîáðàçèåì ôî-
òîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ, çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ìå-
õàíèçìà ïîãëîùåíèÿ è òðàíñïîðòà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ (Ñàóò, Óèò-
òèê, 1990).

Ôèçèîëîãèÿ ôîòîñèíòåçà ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï
ïðîêàðèîòíûõ è ýóêàðèîòíûõ âîäîðîñëåé èçó÷åíà ñðàâíèòåëüíî
ñëàáî.Ïðàêòè÷åñêè íå ðàçðàáîòàíû ïðåäñòàâëåíèÿ îá îñîáåííîñ-
òÿõ ïðîòåêàíèÿ ôîòîñèíòåçà â ïðèðîäíîé ñðåäå â óñëîâèÿõ íàçåì-
íîãî ñóùåñòâîâàíèÿ ÔÌÑ. Ýòî ñâÿçàíî êàê ñ ìåòîäè÷åñêèìè òðóä-
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íîñòÿìè, òàê è ñî ñëàáîé èçó÷åííîñòüþ ïðîöåññà ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîáíûõ öåíîçîâ â öåëîì.

Äîñòîâåðíî óñòàíîâëåíî, ÷òî ó îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäî-
ðîñëåé, â ÷àñòíîñòè, ð. Chlorella, èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà ïàäà-
åò ñ ðîñòîì ïëîòíîñòè êóëüòóðû è åå ñòàðåíèåì (Âîðîáüåâà è äð.,
1979). Íà èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà çíà÷èòåëüíîå âëèÿíèå îêà-
çûâàþò áèîãåííûå ýëåìåíòû. Â óñëîâèÿõ íåõâàòêè àçîòà èëè ôîñ-
ôîðà íàáëþäàþòñÿ ñíèæåíèå êâàíòîâîãî âûõîäà ôîòîñèíòåçà,
óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà êîìïëåêñîâ ôîòîñèñòåì 1 è 2, èíàêòèâà-
öèÿ ÷àñòè ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ôîòîñèñòåì (Êðèâàëüñêà è äð.,
1976; Àðóòþíÿí è äð., 1984). Äëÿ âîäîðîñëåé ýêñïåðèìåíòàëüíî
äîêàçàíà ñâÿçü íèòðàòðåäóêòàçû è ôîòîñèíòåçà. Ïîêàçàíî, ÷òî íà
âîññòàíîâëåíèå íèòðàòîâ ðàñõîäóåòñÿ äî 20% ýíåðãèè, ãåíåðèðóå-
ìîé ïðè ôîòîñèíòåçå. Àññèìèëÿöèÿ àììîíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ êàê
çà ñ÷åò çàïàñà ýíäîãåííûõ ïðîäóêòîâ, òàê è çà ñ÷åò âíîâü îáðàçî-
âàâøèõñÿ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà (Ïàâëîâà è äð., 1994; Raine, 1983;
Larsson et al., 1985).

Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñ-
ëåé îêàçûâàåò âëèÿíèå íà ñêîðîñòü âûäåëåíèÿ è êîëè÷åñòâî îðãà-
íè÷åñêîãî âåùåñòâà ýêçîìåòàáîëèòîâ. ×åì ïîëíåå èñïîëüçóåòñÿ
êëåòêîé îáðàçîâàííîå ñîåäèíåíèå, òåì ìåíüøå âûäåëÿåòñÿ â ñðåäó
îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ è, íàîáîðîò, ïîâûøàåòñÿ âíóòðèêëåòî÷íàÿ
êîíöåíòðàöèÿ êàêîãî-ëèáî âåùåñòâà. Â óñëîâèÿõ, îïòèìàëüíûõ äëÿ
ôîòîñèíòåçà, îáåñïå÷èâàþùèõ ìàêñèìàëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà, âû-
äåëåíèå îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ìèíèìàëüíî – â ïðåäåëàõ 0.5-3.0%
ôèêñèðîâàííîãî óãëåðîäà (Ìàêñèìîâà, 1979). Ïðîèñõîäèò ñîâïà-
äåíèå âðåìåíè óäâîåíèÿ êîëè÷åñòâà êëåòîê è àññèìèëÿöèè ÑÎ

2
(Ðîìàíåíêî, 1988).

Ðåàêöèÿ çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé íà íåñáàëàíñèðîâàí-
íûé ñîñòàâ ìèíåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ïðîÿâëÿåòñÿ â ïîäàâëåíèè
èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà, íàðóøåíèè ïèãìåíòíîãî êîìïëåêñà,
ïîãëîùåíèÿ ìèíåðàëüíûõ ñîëåé êëåòêàìè (Ìåðåæêî è äð., 1991).
Äîêàçàíî, ÷òî çåëåíûì íèò÷àòûì âîäîðîñëÿì ïðèñóù ôîòîïåðèî-
äèçì. Ñ íèì ñâÿçûâàþò ïðèðîñò êëåòî÷íîãî ìàòåðèàëà â ïðîöåññå
ôîòîñèíòåçà íà ñâåòó è äåëåíèå êëåòîê, îñóùåñòâëÿåìîå â òåìíî-
òå. Ïðè ïîâûøåíèè áèîìàññû ìîæåò íàáëþäàòüñÿ ñíèæåíèå èí-
òåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà, òàê êàê óõóäøàþòñÿ óñëîâèÿ îñâåùå-
íèÿ. Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé
èçìåíÿåòñÿ â òå÷åíèå äíÿ, îáû÷íî âîçðàñòàÿ ñ óòðà è ñíèæàÿñü â
âå÷åðíèå ÷àñû âïëîòü äî íóëÿ (Âåëè÷êî, 1982).

Ôîòîïåðèîäèçì îáíàðóæåí è ó äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé, ÷òî
ïðîÿâëÿåòñÿ â õàðàêòåðå ïðîðàñòàíèÿ ñïîð (Admiraal et al., 1984;
Eilertsen et al., 1995). Îòìå÷àåòñÿ òàêæå, ÷òî ó äèàòîìåé ñêîðîñòü
ôîòîñèíòåçà ïðè ñâåòîâîì íàñûùåíèè çàâèñèò îò îòíîøåíèÿ ïëî-
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ùàäè ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó êëåòêè. Ìåëêèå êëåòêè èìåþò áîëåå
âûñîêèå çíà÷åíèÿ ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà (Taguchi, 1976).

Ýòà æå çàêîíîìåðíîñòü ïîäòâåðæäåíà è íà äðóãèõ îäíîêëåòî÷-
íûõ âîäîðîñëÿõ: ÷åì áîëüøå êëåòêà, òåì ìåíüøå ñêîðîñòü ðîñòà,
ñêîðîñòü äûõàíèÿ è èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (Banse, 1976).

Óñòàíîâëåíî íå òîëüêî ó âîäîðîñëåé, íî è ó öèàíîáàêòåðèé,
÷òî ÷åì ìåíüøå äèàìåòð êëåòîê, òåì âûøå ñêîðîñòü âêëþ÷åíèÿ
óãëåðîäà ïðè ôîòîñèíòåçå (Erdmann, Schiwer, 1985). Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî îòíîøåíèå ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó â êîëîíèÿõ öèàíîáàê-
òåðèé ìîæåò áûòü êîñâåííûì ôàêòîðîì, ðåãóëèðóþùèì ïðîöåññû
àçîòôèêñàöèè è ôîòîñèíòåçà. Òîëùèíà êîëîíèé ìîæåò áûòü ïðè-
÷èíîé óâåëè÷åíèÿ ñîïðîòèâëåíèÿ äèôôóçèè Î

2
 èëè ÑÎ

2
, èëè îò

ìåñò ôîòîñèíòåçà è àçîòôèêñàöèè, à òàêæå ïðè÷èíîé îñëàáëåíèÿ
ñâåòîâîãî ïîòîêà (Dodds, 1989).

Ôîòîñèíòåç öèàíîáàêòåðèé ñõîäåí ñ Ñ
3
-òèïîì ôîòîñèíòåçà âûñ-

øèõ ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ íà÷àëüíîå êàðáîêñèëèðîâàíèå îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ ïðè ó÷àñòèè ðèáóëåçîäèôîñôàòêàðáîêñèëàçû. Ýòîò ôåð-
ìåíò ó öèàíîáàêòåðèé ëîêàëèçîâàí âî âêëþ÷åíèÿõ êëåòêè – êàð-
áîêñèñîìàõ, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ âîçðàñòàåò ïðè íèçêîé êîíöåíò-
ðàöèè â ñðåäå äèîêñèäà óãëåðîäà (Turpin et al., 1984).

Äîêàçàíî íàëè÷èå òåñíîé âçàèìîñâÿçè ìåæäó ôîòîñèíòåçîì è
àçîòôèêñàöèåé. Ïðè ñíèæåíèè àçîòôèêñèðóþùåé àêòèâíîñòè âû-
äåëåíèå êèñëîðîäà íàìíîãî íèæå (Chen Yin, Fang Da-Wei, 1986). Â
ñâîþ î÷åðåäü, ïðè óâåëè÷åíèè êîíöåíòðàöèè ÑÎ

2
 â âîçäóõå äî 1%

çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàåò ñêîðîñòü ðîñòà ìíîãèõ àçîòôèêñèðóþùèõ
öèàíîáàêòåðèé (×àí Âàí Íè, 1990). Ðåãèñòðàöèþ íèòðîãåíàçíîé
àêòèâíîñòè â òåìíîòå ñ÷èòàþò äîêàçàòåëüñòâîì òîãî, ÷òî «âîññòà-
íîâèòåëüíàÿ ñèëà», ïåðâîíà÷àëüíî ãåíåðèðóåìàÿ â ïðîöåññå ôîòî-
ñèíòåçà, ìîæåò â êëåòêàõ çàïàñàòüñÿ è âïîñëåäñòâèè èñïîëüçîâàòüñÿ
â ïðîöåññàõ ãåòåðîòðîôíîãî ìåòàáîëèçìà (Bautista, Paerl, 1985).

Ñóùåñòâóþò íåîáû÷íûå àññîöèàöèè Nostoc parmelioides âèäîâ
äâóêðûëûõ. Â ýòèõ àññîöèàöèÿõ ñ ëè÷èíêàìè êîëîíèè Nostoc îá-
ëàäàþò áîëåå âûñîêîé èíòåíñèâíîñòüþ ôîòîñèíòåçà, ÷åì êîëîíèè
òîãî æå âèäà öèàíîáàêòåðèé áåç ëè÷èíîê. Â àññîöèàöèÿõ ìîðôî-
ëîãèÿ êîëîíèé Nostoc ïîä âëèÿíèåì ëè÷èíîê èçìåíèëàñü òàêèì
îáðàçîì, ÷òî ýòî ïîçâîëèëî ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ñîëíå÷íóþ ýíåð-
ãèþ. Äûõàíèå ëè÷èíîê óâåëè÷èâàëî êîíöåíòðàöèþ ÑÎ

2
 â ïðåäå-

ëàõ êîëîíèè è âîçìîæíîñòü äëÿ åãî ôèêñàöèè. Âûåäàíèå ñòàðåþ-
ùèõ èëè ìåðòâûõ êëåòîê òàêæå ñòèìóëèðîâàëî óâåëè÷åíèå èíòåí-
ñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà íà åäèíèöó ìàññû öèàíîáàêòåðèé. Ïðåäïî-
ëàãàåòñÿ, ÷òî âîçìîæíàÿ äîïîëíèòåëüíàÿ äîáàâêà ýëåìåíòîâ ïèòà-
íèÿ îò ëè÷èíêè â àññîöèàöèè ìîæåò óâåëè÷èòü èíòåíñèâíîñòü
ôîòîñèíòåçà Nostoc (Ward et al., 1985).
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Íåñìîòðÿ íà ïðîêàðèîòíûé òèï ñòðîåíèÿ êëåòêè ó öèàíîáàê-
òåðèé è îòñóòñòâèå êëàññè÷åñêèõ ïëàñòèä, íà èíòåíñèâíîñòü ôîòî-
ñèíòåçà ó ýòîé ãðóïïû îðãàíèçìîâ âëèÿþò òå æå ôàêòîðû, ÷òî ó
äðóãèõ àâòîòðîôîâ: òåìïåðàòóðà, ñâåò, âëàæíîñòü, óñëîâèÿ ìèíå-
ðàëüíîãî ïèòàíèÿ, ïëîòíîñòü õëîðîôèëëà ( Witton, Sinclair, 1975;
Livingstone et al., 1984). Ïðàâäà, åñòü è íåêîòîðûå îñîáåííîñòè.
Íàïðèìåð, öèàíîáàêòåðèè ÷ðåçâû÷àéíî ÷óâñòâèòåëüíû ê óñëîâè-
ÿì óâëàæíåíèÿ. Â îáåçâîæåííûõ öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ìàòàõ ïîñ-
ëå ïîìåùåíèÿ â âîäó ñêîðîñòü ôîòîñèíòåçà âîññòàíàâëèâàåòñÿ äî
ïðåæíåãî óðîâíÿ çà 10 ìèí. (Hawes et al., 1992). Îñîáåííî ÷óâ-
ñòâèòåëüíû ê âëàãå öèàíîáàêòåðèàëüíûå ðàçðàñòàíèÿ â àðèäíûõ
çîíàõ è íà ñêàëàõ, êîãäà ïåðèîäû ôîòîñèíòåçà îãðàíè÷èâàþòñÿ
êîðîòêèìè ïåðèîäàìè äîñòàòî÷íîé ãèäðàòàöèè, íî ïðè ýòîì ñî-
äåðæàíèå õëîðîôèëëà â êîðî÷êàõ öèàíîáàêòåðèé ìîæåò äîñòèãàòü
1/4 ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà â ëèøàéíèêàõ (Cubit, 1984; Lange et
al., 1992).

Ïðè èññëåäîâàíèè âëèÿíèÿ èíòåíñèâíîñòè ñâåòà íà èíòåíñèâ-
íîñòü ôîòîñèíòåçà öèàíîáàêòåðèé óñòàíîâëåíî, ÷òî ñïåêòðàëüíûé
ñîñòàâ ïðîíèêàþùåãî ñâåòà èìååò çíà÷åíèå äëÿ ëîêàëèçàöèè î÷à-
ãîâ ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ öèàíîáàêòåðèé. Îñîáåííîñòè îñâåùå-
íèÿ, ñêëàäûâàþùèåñÿ ïîä ïîëîãîì ðàçíûõ ðàñòåíèé, ïóëüñàöèÿ è
ìîçàè÷íîñòü ñâåòîâûõ ïîòîêîâ ïîä êðîíàìè äåðåâüåâ, íàëè÷èå ïîä
òðàâÿíèñòûìè ðàñòåíèÿìè òîëüêî ìàëîöåííûõ äëÿ ôîòîñèíòåçà
öèàíîáàêòåðèé ëó÷åé ñîçäàþò êðàéíå íåîäèíàêîâûå óñëîâèÿ äëÿ
ñâåòîâîãî ðîñòà öèàíîáàêòåðèé â ðàçíûõ áèîòîïàõ. Ñâåòîâàÿ íàñû-
ùåííîñòü è ñïåêòðàëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ñâåòîïîòîêà, äîñòèãàþ-
ùåãî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, îïðåäåëÿþòñÿ âûñøèì ðàñòåíèåì è, â
ñâîþ î÷åðåäü, îïðåäåëÿþò õàðàêòåð íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé öèàíî-
áàêòåðèé.

Èçìåðåíèÿ â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ ïîêàçàëè, ÷òî ñ óâåëè÷åíèåì
èíòåíñèâíîñòè ñâåòà ôîòîñèíòåç è àçîòôèêñàöèÿ âîçðàñòàþò ñíà-
÷àëà ïðîïîðöèîíàëüíî, à çàòåì ìåäëåííåå, ÷åì èíòåíñèâíîñòü îñ-
âåùåíèÿ, äî íåêîòîðîé ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíû. Ïðè âûñîêîì
óðîâíå îñâåùåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü öèàíîáàêòåðèé
ñíèæàåòñÿ (Ïàíêðàòîâà, 1987).

Äàæå ïðè äëèòåëüíîì òåìíîâîì ïåðèîäå ìíîãèå öèàíîáàêòå-
ðèè ïðîäîëæàþò ñèíòåçèðîâàòü ôîòîñèíòåòè÷åñêèå ïèãìåíòû è
ìåìáðàíû. Ñïîñîáíîñòü ê îêñèãåííîìó ôîòîñèíòåçó âîññòàíàâëè-
âàåòñÿ ÷åðåç íåñêîëüêî ÷àñîâ ïîñëå ýêñïîçèöèè íà ñâåòó è â êèñëî-
ðîäå (Hoare et al., 1977).

Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íà ÷èñòûõ êóëüòóðàõ, óêàçûâàþò, ÷òî
öèàíîáàêòåðèè, ðàñòóùèå â òåìíîòå â áåñêèñëîðîäíîì ñëîå â òå÷å-
íèå 10 ëåò, ìîãóò âîññòàíàâëèâàòü îêñèãåííûé ôîòîñèíòåç â ïðå-
äåëàõ íåñêîëüêèõ ÷àñîâ ïîñëå ýêñïîçèöèè â àýðîáíûõ óñëîâèÿõ íà
ñâåòó (Jorgensen et al., 1988).
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Îäíàêî ðåçêîå ÷åðåäîâàíèå âûñîêîé è íèçêîé èíòåíñèâíîñòè
îñâåùåíèÿ ïðèâîäèò ê ïðåêðàùåíèþ ðîñòà êóëüòóð öèàíîáàêòå-
ðèé è ëèçèðîâàíèþ êëåòîê. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ðåçêî ìåíÿþùèéñÿ
ñâåòîâîé ðåæèì ìîæåò áûòü îäíîé èç ïðè÷èí, ïðåäîòâðàùàþùèõ
ìàññîâîå «öâåòåíèå» öèàíîáàêòåðèé â ïðèðîäå (Collins, Boglen,
1982).

Ïðè íåïðåðûâíîì êóëüòèâèðîâàíèè öèàíîáàêòåðèé ñî ñâåòî-
âûì ïåðèîäîì ðàçíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïîêàçàíî, ÷òî ìàêñè-
ìàëüíûé ôîòîñèíòåç áûë ïðè òàêèõ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïàðàìåò-
ðàõ, êîòîðûå îòðàæàëè óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ïèãìåíòîâ. Óòè-
ëèçàöèÿ ôîòîñèíòåçèðóþùèìè êëåòêàìè ñâåòà áûëà ìàêñèìàëü-
íîé ïðè ñâåòîâîì ïåðèîäå 8 ÷ è ìåíüøå. Êîëè÷åñòâî ñèíòåçèðîâàí-
íîãî ïðîòåèíà áûëî ðàâíûì íà ñâåòó è â òåìíîòå ïðè ñâåòîâîì
ïåðèîäå áîëüøå 8 ÷ (Post et al., 1986).

Ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó èíòåíñèâíîñòüþ
îñâåùåíèÿ, èíòåíñèâíîñòüþ ôîòîñèíòåçà è îñîáåííîñòÿìè ïîãëî-
ùåíèÿ êëåòêàìè ìèíåðàëüíûõ è îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ. Òàê, ïðè
âûðàùèâàíèè êóëüòóð öèàíîáàêòåðèé â óñëîâèÿõ îãðàíè÷åííîãî
îñâåùåíèÿ è ëèìèòèðîâàíèÿ Ð è N ìîæíî óâåëè÷èòü ñêîðîñòü ðî-
ñòà â îòâåò íà óâåëè÷åíèå ðàäèàöèè è êîíöåíòðàöèè àçîòà. Ìèíè-
ìàëüíî íåîáõîäèìàÿ äëÿ ðîñòà êîíöåíòðàöèÿ àçîòà óâåëè÷èâàåòñÿ
(Healey, 1985).

Êóëüòóðà Nostoc muscorum, ðàñòóùàÿ íà ðàçíûõ èñòî÷íèêàõ àçî-
òà, ñîäåðæàëà ðàçíîå êîëè÷åñòâî õëîðîôèëëà è ïðîòåèíà. NO

3
–-ðàñ-

òóùàÿ êóëüòóðà àêêóìóëèðîâàëà ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñòâî õëîðî-
ôèëëà è ïðîòåèíà. Ìèíèìàëüíîå ñîäåðæàíèå ýòèõ âåùåñòâ áûëî
ïðè ðîñòå íà NH

4
+. Â òî æå âðåìÿ îòíîñèòåëüíîå êîëè÷åñòâî ïðîòå-

èíà è õëîðîôèëëà îñòàâàëîñü ïîñòîÿííûì âî âñåõ êóëüòóðàõ (Bagchi
et al., 1985). Õîòÿ àììîíèéíûé èîí íàèáîëåå ýíåðãåòè÷åñêè âûãîä-
íûé èñòî÷íèê àçîòà, ýòîò èîí èíãèáèðóåò ôîòîñèíòåç.

Äîáàâëåíèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà íå ñêàçûâàåòñÿ íà óðîæàå
êëåòîê Anabaena variabilis â ëîãàðèôìè÷åñêîé ôàçå ðîñòà, íî â
ïåðèîä, êîãäà â ôîòîàâòîòðîôíûõ óñëîâèÿõ êóëüòóðà ïåðåõîäèëà
â ñòàöèîíàðíóþ ôàçó èëè ëèçèðîâàëàñü (ïðè âûñîêèõ èíòåíñèâíî-
ñòÿõ ñâåòà), ðîñò â ôîòîãåòåðîòðîôíûõ óñëîâèÿõ ïðîäîëæàëñÿ è, â
êîíå÷íîì èòîãå, áèîìàññà êëåòîê îêàçûâàëàñü âûøå (Ãóñåâ, Íèêè-
òèíà, 1977). Ó ýòîé æå öèàíîáàêòåðèè â òåìíîòå ïðè ãåòåðîòðîô-
íîì ðîñòå ñ ôðóêòîçîé èëè ãëþêîçîé âðåìÿ ãåíåðàöèè 36 ÷, â ôî-
òîàâòîòðîôíûõ óñëîâèÿõ – 11 ÷ (Wolk, Shaffer, 1976).

Âî ìíîãèõ èññëåäîâàíèÿõ îòìå÷àëîñü âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà
èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà. Â ÷àñòíîñòè, îïòèìóì ôîòîñèíòåçà ó
öèàíîáàêòåðèé óñòàíîâëåí ïðè òåìïåðàòóðå 25 °Ñ (Robarts, Zokary,
1987; Lennichan et al., 1994), õîòÿ âûäåëåíèå Î

2
 îáíàðóæåíî ïðè

1-2°Ñ (Lennichan, Dickson, 1989).
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Äîêàçàíà çíà÷èòåëüíàÿ ðîëü â ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè
âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé èõ ñàïðîòðîôíûõ ïàðòíåðîâ ïî ïðè-
ðîäíûì è èñêóññòâåííûì àññîöèàöèÿì. Íàïðèìåð, óñòîé÷èâîñòü
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé âîäîðîñëåé âî âðåìÿ «öâåòåíèÿ» âîäû ê
âûñîêîé îñâåùåííîñòè îáúÿñíÿþò ïðèñóòñòâèåì áàêòåðèé, êîòî-
ðûå, âûäåëÿÿ ÑÎ

2
 â ïðîöåññå äûõàíèÿ, óâåëè÷èâàþò âåëè÷èíó îò-

íîøåíèÿ ÑÎ
2
:Î

2
, òàê êàê â îïûòå ïîêàçàíî, ÷òî íîðìàëüíûé ðîñò

öèàíîáàêòåðèé ïðè î÷åíü âûñîêîé îñâåùåííîñòè ïîääåðæèâàåòñÿ
äëèòåëüíîå âðåìÿ, åñëè ÷åðåç ñóñïåíçèþ ïðîïóñêàþò 0.52% ÑÎ

2
(Krüger, Eloff, 1981). Ðåçóëüòàòîì àêòèâíîãî ìåòàáîëèçìà ãåòåðîò-
ðîôíîãî êîìïîíåíòà â âîäîðîñëåâûõ ðàçðàñòàíèÿõ (îäíîêëåòî÷íûå
çåëåíûå) ÿâëÿåòñÿ ïîâûøåííàÿ êîíöåíòðàöèÿ ÑÎ

2
 (äî 0.25-0.35%)

â âîçäóõå íàä «öâåòóùåé» ïî÷âîé, ÷òî ïðåäîòâðàùàåò ëèìèòèðî-
âàíèå ôîòîñèíòåçà ó âîäîðîñëåé (Äåäûø, 1990).

Îïðåäåëåíèå èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà ó Chlorella vulgaris â
÷èñòîé êóëüòóðå è àññîöèàöèÿõ ñ àêòèíîìèöåòàìè ïîêàçàëî, ÷òî
ñêîðîñòü âûäåëåíèÿ Î

2
 â àññîöèàöèÿõ íà 25.3% íèæå, ÷åì â ÷èñ-

òîé êóëüòóðå. Ñêîðîñòü àññèìèëÿöèè 14ÑÎ
2
 â ÷èñòîé êóëüòóðå õëî-

ðåëëû çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì ñêîðîñòü àññèìèëÿöèè â àññîöèà-
öèè õëîðåëëû ñî ñòðåïòîìèöåòàìè (Çåíîâà è äð., 1990). Ïîëó÷åí-
íûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ìåæäó õëîðåëëîé è ñòðåï-
òîìèöåòàìè ñóùåñòâóåò ìåòàáîëè÷åñêîå âçàèìîäåéñòâèå, ÷òî ïðè-
âîäèò ê èçìåíåíèþ îïòèìàëüíûõ ðåæèìîâ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
ïðîöåññà ôîòîñèíòåçà.

Èñêóññòâåííî ñîçäàííàÿ àëüãî-áàêòåðèàëüíàÿ àññîöèàöèÿ ïðè
îïðåäåëåíèè èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà ìåòîäàìè íåñòàöèîíàð-
íîé êèíåòèêè îáíàðóæèëà èíåðöèîííîñòü. Ýòî âûðàçèëîñü â íàëè-
÷èè äâóõ ëîêàëüíûõ ýêñòðåìóìîâ íà êðèâîé äèíàìèêè ÑÎ

2
. Ëî-

êàëüíûé ìèíèìóì ïîñëå âêëþ÷åíèÿ ñâåòà îáóñëîâëåí òåì, ÷òî ôî-
òîàññèìèëÿöèÿ ÑÎ

2
 çàïóñêàåòñÿ ìãíîâåííî, à äûõàíèå áàêòåðèé-

ñïóòíèêîâ îñòàåòñÿ ìàëîèíòåíñèâíûì äî òåõ ïîð, ïîêà â ñðåäå íå
íàêîïÿòñÿ ýêçîìåòàáîëèòû âîäîðîñëåé. Ëîêàëüíûé ìàêñèìóì íà
êðèâîé ïîñëå âûêëþ÷åíèÿ ñâåòà îáóñëîâëåí ìãíîâåííûì ïðåêðà-
ùåíèåì ôîòîàññèìèëÿöèè íà ôîíå âûñîêîé äûõàòåëüíîé àêòèâíî-
ñòè ãåòåðîòðîôîâ, îêèñëåíèÿ íàêîïëåííûõ íà ñâåòó ýêçîìåòàáîëè-
òîâ âîäîðîñëåé. Êàæóùàÿñÿ ñêîðîñòü ôîòîàññèìèëÿöèè îêàçûâà-
åòñÿ ðàâíà âñåãî 38% îò èñòèííîé. Ñêðûòàÿ îò íàáëþäàòåëÿ ÷àñòü
ïðîäóêöèîííîãî ïðîöåññà âîäîðîñëåé (ñèíòåç ýêçîìåòàáîëèòîâ) ïðå-
âûñèëà ïîëîâèíó ñóììàðíîãî ôîòîñèíòåçà – 0.75 (Ïàíèêîâ, 1992).

Ïðàêòè÷åñêè îêàçàëñÿ íåèçó÷åííûì âîïðîñ î ïðîäóêòèâíîñòè
ôîòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ â óñëîâèÿõ, ñêëàäûâàþùèõñÿ â ðåàëüíîé
îáñòàíîâêå è, íå â ïîñëåäíþþ î÷åðåäü, çàâèñÿùèé îò àãðîãåííîé
íàãðóçêè.
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Íàøà ðàáîòà ïðîâåäåíà â ïîëåâûõ ñòàöèîíàðíûõ îïûòàõ. Äåð-
íîâî-ïîäçîëèñòàÿ ñðåäíåñóãëèíèñòàÿ ïî÷âà 11-ëåòíåãî ñòàöèîíàðà
èìåëà ðÍ

kcl
 4.8, ñîäåðæàíèå ãóìóñà 1.6%, Ð

2
Î

5
 6-8 ìã è Ê

2
Î 4-16

ìã/100 ã ïî÷âû. Èññëåäîâàëè âàðèàíòû, â êîòîðûõ íà ôîíå
Ð120Ê120 âíîñèëè âîçðàñòàþùèå äîçû àçîòà N60, N120 è N180
êã/ãà. Óäîáðåíèÿ ïðèìåíÿëèñü â ôîðìå NH

4
NO

3
, Ca(H

2
PO

4
)
2
 è KÑl.

Äåðíîâî-ïîäçîëèñòàÿ îñòàòî÷íî êàðáîíàòíàÿ, òÿæåëî ñóãëèíè-
ñòàÿ ïî÷âà ÷åòûðåõëåòíåãî ñòàöèîíàðà èìåëà ðÍ 6.7, ñîäåðæàíèå
ãóìóñà 1.8%, Ð

2
Î

5 
16.3 è Ê

2
Î 15.2 ìã/100 ã ïî÷âû. Èññëåäîâàëè

âëèÿíèå òðåõ ñïîñîáîâ îáðàáîòêè ïî÷âû – âñïàøêè íà ãëóáèíó 20-
22 ñì, îòâàëüíîãî ëóùåíèÿ è ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêè (10-12 ñì)
íà ôîíå ñ N60P60K60, N120P120K120 è áåç âíåñåíèÿ óäîáðåíèé.

Ïðè èññëåäîâàíèè ôîòîñèíòåçà ñïåêòðàëüíî-èçîòîïíûì ìåòî-
äîì îáðàçöû «öâåòóùåé» ïî÷âû ïëîùàäüþ â 1 ñì2 â êîëè÷åñòâå îò
30 äî 45 ïîìåùàëè â êàññåòó ýêñïîçèöèîííîé ïîëåâîé êàìåðû (Ïàí-
êðàòîâà, Âàõðóøåâ, 1971), èç êîòîðîé îòêà÷èâàëñÿ âîçäóõ è çàïóñ-
êàëàñü ãàçîâàÿ ñìåñü ñëåäóþùåãî ñîñòàâà: ÑÎ

2
 – 1% ñ ñîäåðæàíè-

åì 13Ñ – 64.4-70.1 àò.%, Î
2
 – 21%, N

2
 – 77%. Îñòàòî÷íîå ðàçðåæå-

íèå â êàìåðå 0.1 àò. Óñòàíîâêà äëÿ îïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñ-
êîé àêòèâíîñòè ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé îïèñàíà ðàíåå (Ñìåòàíèí,
Ðåçíèê, 1985). Ýêñïîçèöèÿ êàìåðû in situ 24 ÷, ÷òî ïðåäïîëàãàåò
ñîõðàíåíèå åñòåñòâåííîãî ñóòî÷íîãî õîäà èíñîëÿöèè. Ïîñëå ýêñïî-
çèöèè êàññåòà âûíèìàëàñü èç êàìåðû è îáðàçöû ôèêñèðîâàëè ïðè
òåìïåðàòóðå 105 °Ñ â òå÷åíèå 20 ìèí. è ðàçäåëÿëè íà äâà ñëîÿ –
âåðõíèé, îáîãàùåííûé ôîòîòðîôàìè, è íèæíèé – êîíòðîëüíûé. Ê
àíàëèçó ïî÷âåííûå îáðàçöû ãîòîâèëè îáùåïðèíÿòûìè ìåòîäàìè
(Àðèíóøêèíà, 1970) è çàòåì â ñìåøàííîì îáðàçöå îïðåäåëÿëè ñî-
äåðæàíèå îáùåãî óãëåðîäà è êîíöåíòðàöèþ 13Ñ ñïåêòðàëüíî-èçî-
òîïíûì ìåòîäîì (Ëàçååâà è äð., 1976). Èçáûòîê îáîãàùåíèÿ 13Ñ â
îáðàçöàõ êîëåáàëñÿ îò 0.08 äî 0.15 àò.%. Ðàñ÷åò ôèêñèðîâàííîãî
óãëåðîäà ïðîâîäèëè ïî ðàíåå îïóáëèêîâàííîé ìåòîäèêå (Ñìåòà-
íèí, 1985).

Ïðè èññëåäîâàíèè ôîòîñèíòåçà ãàçîâî-õðîìàòîãðàôè÷åñêèì
ìåòîäîì èñïîëüçîâàëè ïðîòî÷íóþ ýêñïîçèöèîííóþ êàìåðó, ïðåä-
ñòàâëÿþùóþ ñîáîé ãåðìåòèçèðîâàííóþ ÷àøêó Ïåòðè, ïðèñïîñîá-
ëåííóþ äëÿ ïðîïóñêàíèÿ ÷åðåç åå âíóòðåííèé îáúåì ãàçîâîé ñìå-
ñè (Ðåçíèê, 1991). Â êàìåðó ïîìåùàëè îïèñàííóþ âûøå êàññåòó ñ
îáðàçöàìè è óñòàíàâëèâàëè â âîäÿíîé òåðìîñòàò ñ ïðîçðà÷íûìè
ñòåíêàìè, ÷òî ïîçâîëÿëî êîíòðîëèðîâàòü êàê òåìïåðàòóðíûé, òàê
è ñâåòîâîé ðåæèìû. ×åðåç âíóòðåííèé îáúåì êàìåðû ïðîêà÷èâà-
ëè âîçäóõ ñ èçâåñòíîé êîíöåíòðàöèåé ÑÎ

2
. Ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ ÷åðåç

êàìåðó ïîòîê âîçäóõà íàïðàâëÿëè â äîçàòîð õðîìàòîãðàôà ËÕÌ-
8ÌÄ, ìîäèôèöèðîâàííûé äëÿ âûñîêî÷óâñòâèòåëüíîãî îïðåäåëåíèÿ
ñîäåðæàíèÿ ÑÎ

2
. Çà ñ÷åò ïðîöåññîâ ïðîäóöèðîâàíèÿ óãëåêèñëîãî
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ãàçà ïî÷âîé è ôîòîñèíòåçà êîíöåíòðàöèÿ ÑÎ
2
 â âîçäóõå íà âûõîäå

êàìåðû îòëè÷àëàñü îò èñõîäíîé. Èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè ïîñëå óñ-
òàíîâëåíèÿ â êàìåðå ðåæèìà äèíàìè÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ, êîãäà
êîíöåíòðàöèÿ ÑÎ

2
 â âûõîäíîì ïîòîêå ñòàíîâèëàñü ïîñòîÿííîé, ÷òî

äîñòèãàëîñü ïðèìåðíî ÷åðåç 20-25 ìèí. Ïîñëå íà÷àëà ýêñïåðèìåí-
òà êîíöåíòðàöèþ ÑÎ

2
 èçìåðÿëè ïðè îñâåùåíèè è çàòåìíåíèè êà-

ìåðû. Ïîâòîðíîñòü îïðåäåëåíèÿ – òðåõêðàòíàÿ. Ðàçíîñòü ñêîðîñ-
òè âûäåëåíèÿ ÑÎ

2
 íà ñâåòó è â òåìíîòå îòíîñèëè çà ñ÷åò ôîòîñèí-

òåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Çàòåì ýòó âåëè÷èíó ïåðåíîñèëè ëèáî íà
åäèíèöó ïëîùàäè îáðàçöà, ëèáî íà áèîìàññó ìèêðîîðãàíèçìîâ.
Óñòðîéñòâî óñòàíîâêè äëÿ îïðåäåëåíèÿ ÑÎ

2
-ãàçîîáìåíà ãàçîâî-õðî-

ìàòîãðàôè÷åñêèì ìåòîäîì ïîëíîñòüþ îïóáëèêîâàíî (Ìàðóãèí, Ðåç-
íèê, 1983).

Äëÿ êîíòðîëÿ ïîëåâûõ èçìåðåíèé èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà
èçó÷àëè â ìîäåëüíûõ îïûòàõ ñ ÷èñòûìè êóëüòóðàìè çåëåíîé âîäî-
ðîñëè è öèàíîáàêòåðèè èç êîëëåêöèè êàôåäðû áîòàíèêè ôèçèîëî-
ãèè ðàñòåíèé è ìèêðîáèîëîãèè ÂÃÑÕÀ. Äëÿ îïûòîâ áðàëè ïî÷âó â
ïîëå ñ êîíòðîëüíîãî âàðèàíòà, êîòîðóþ ñòåðèëèçîâàëè àâòîêëàâè-
ðîâàíèåì. Íàâåñêè ïî÷âû 80 ã ïîìåùàëè â ÷àøêè Ïåòðè è óâëàæ-
íÿëè äî 80% îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè. Êóëüòóðû Chlorhormidium
flaccidum øò. 247 è Nostoc muscorum øò. 21 âûðàùèâàëè â æèä-
êîé ñðåäå. Ïåðâóþ – íà ñðåäå Ãðîìîâà ñ àçîòîì, âòîðóþ – íà òîé
æå ñðåäå ñ èñêëþ÷åíèåì àçîòà. Ìåñÿ÷íûå êóëüòóðû ãîìîãåíèçèðî-
âàëè è ðàâíîìåðíî íàíîñèëè íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû. ×àøêè ýêñïî-
íèðîâàëè â ëþìèíîñòàòå â òå÷åíèå òðåõ íåäåëü äî ïîÿâëåíèÿ ðàâ-
íîìåðíûõ ãàçîíîâ ôîòîòðîôîâ. Çàòåì â íèõ âíîñèëè óäîáðåíèÿ
ñîãëàñíî ñõåìå ïîëåâîãî îïûòà. Îáðàçöû ïî÷âû ñ äâóõìåñÿ÷íûõ
ãàçîíîâ ïîìåùàëè â ýêñïîçèöèîííóþ êàìåðó äëÿ îïðåäåëåíèÿ ôî-
òîñèíòåçà.

Êîëè÷åñòâåííûé ó÷åò âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé ïðîâîäèëè
ìåòîäîì ïðÿìîãî ñ÷åòà íà ìàçêàõ ïîä ìèêðîñêîïîì. Áèîìàññó ýòèõ
îðãàíèçìîâ îïðåäåëÿëè îáúåìíî-ðàñ÷åòíûì ìåòîäîì, ïðèíèìàÿ
óäåëüíóþ ìàññó çà åäèíèöó. Ìåòàáîëè÷åñêóþ ïîâåðõíîñòü àëüãî-
öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ðàçðàñòàíèé âû÷èñëÿëè ïî ôîðìóëå (Êàìå-
íèð, 1987), âèäîèçìåíåííîé äëÿ íàøèõ öåëåé: S = aVbn, ãäå S –
ìåòàáîëè÷åñêàÿ ïîâåðõíîñòü ñîâîêóïíîñòè êëåòîê îïðåäåëåííîé
òàêñîíîìè÷åñêîé ãðóïïû â ìêì2 íà 1 ñì2; V – ñðåäíèé îáúåì êëåò-
êè äàííîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ, ìêì3; a è b – àëëîìåòðè÷åñêèå êî-
ýôôèöèåíòû, ðàâíûå 0.652 è 0.779 ñîîòâåòñòâåííî; n – ÷èñëåí-
íîñòü êëåòîê äàííîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ íà 1 ñì2 «öâåòóùåé» ïî÷-
âû.

Îáùàÿ ìåòàáîëè÷åñêàÿ ïîâåðõíîñòü ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ íà 1 ñì2 ïëåíêè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû îïðåäåëÿëàñü ïðè
ñóììèðîâàíèè ìåòàáîëè÷åñêèõ ïîâåðõíîñòåé îòäåëüíûõ òàêñîíî-
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ìè÷åñêèõ ãðóïï: Š = S
1 
+ S

2 
+ S

3 
+ S

4
 (16), ãäå Š – ìåòàáîëè÷åñêàÿ

ïîâåðõíîñòü ôîòîòðîôîâ, ìì2/ñì2; S
1
, S

2
, S

3
, S

4
 – ìåòàáîëè÷åñêèå

ïîâåðõíîñòè ãðóïï: îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ è æåëòîçåëåíûõ âîäî-
ðîñëåé (S

1
), íèò÷àòûõ çåëåíûõ (S

2
), äèàòîìîâûõ (S

3
) è öèàíîáàêòå-

ðèé (S
4
). Êàê âèäíî, ïîëó÷åííàÿ âåëè÷èíà âûðàæàåòñÿ â ìì2/ñì2.

Ïðè æåëàíèè, çíàÿ ïëîùàäü, çàíèìàåìóþ «öâåòåíèåì», ìîæíî
ïåðåñ÷èòàòü ïîëó÷åííûå öèôðû íà êâ. ìåòð èëè ãåêòàð. Îäíàêî,
ó÷èòûâàÿ êîíòàãèîçíîñòü ïÿòåí «öâåòåíèÿ» è âåðîÿòíîñòü çíà÷è-
òåëüíîé îøèáêè îïðåäåëåíèÿ ðåàëüíîé ïëîùàäè ïîêðûòèÿ ïî÷âû
âî âðåìÿ âåãåòàöèè âûñøåãî ðàñòåíèÿ, ìû ïîíèìàåì, ÷òî ïîäîá-
íûå ïåðåñ÷åòû âî ìíîãîì ñïåêóëÿòèâíû, íî ïîëåçíû ïðè îïðåäå-
ëåííûõ îáîáùåíèÿõ.

Ìû óæå ïîêàçàëè (ãëàâû 2, 3 è 4), ÷òî ôåíîìåí «öâåòåíèÿ»
ïî÷âû ïîñòîÿííî íàáëþäàåòñÿ â àãðîýêîñèñòåìàõ óìåðåííîé çîíû.
Ïðè ýòîì ñåçîííûå ñóêöåññèè ïðèâîäÿò ê çíà÷èòåëüíîìó èçìåíå-
íèþ ñòðóêòóðû ôîòîòðîôíîãî ìèêðîáîöåíîçà (òàáë. 53). Òàê, ïëåíêè
«öâåòåíèÿ» äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âû 11-ëåòíåãî ñòàöèîíàðà, ãäå
óäîáðåíèÿ íå âíîñèëèñü, â ðàííåëåòíèé ïåðèîä ñîñòîÿò òîëüêî èç
ýóêàðèîòíûõ âîäîðîñëåé ñ äîìèíèðîâàíèåì çåëåíûõ íèò÷àòûõ (ñâû-
øå 70% îá îáùåé ×Ê). Â àâãóñòå â äîìèíàíòû âûõîäÿò ïðîêàðèîò-
íûå ôîòîòðîôû – öèàíîáàêòåðèè (ñâûøå 60%).

Таблица 53
Особенности структуры фототрофного микробоценоза

при «цветении» дерново-подзолистой почвы, % от численности клеток

Водоросли Цианобактерии Срок 
наблюдения одноклеточные 

зеленые 
нитчатые 
зеленые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро-
цистные 

Июнь 16.5 74.7 8.8 0 0 
Август 18.8 14.8 3.7 31.3 31.4 

Ñåçîííàÿ äèíàìèêà ñòðóêòóðû ôîòîòðîôíûõ íàçåìíûõ öåíîçîâ
â àãðîãåííûõ ñèñòåìàõ ìîæåò áûòü ñèëüíî ìîäèôèöèðîâàíà ïðèìå-
íåíèåì óäîáðåíèé (ðèñ. 23, Á). Óâåëè÷åíèå äîçû àçîòà ñîïðîâîæäà-
åòñÿ âîçðàñòàíèåì äîëè çåëåíûõ âîäîðîñëåé äî 98% îò îáùåé ×Ê
ïðè N180 è ðåçêèì óìåíüøåíèåì çíà÷èìîñòè âêëàäà öèàíîáàêòå-
ðèé, â òîì ÷èñëå àçîòôèêñàòîðîâ, â ïðîäóêòèâíîñòü ìèêðîáîöåíîçà
ñ ïîëíûì èõ èñ÷åçíîâåíèåì ïðè âûñîêèõ äîçàõ àçîòíûõ óäîáðåíèé
(N180). Ïîêàçàòåëè îáùåé ÷èñëåííîñòè êëåòîê (ðèñ. 23, À) è èõ
áèîìàññû áûñòðî ðåàãèðóþò íà èçìåíåíèå ïóëà áèîãåííûõ ýëåìåí-
òîâ â ïî÷âå (ðèñ. 23, À è Â). Ñîïîñòàâëåíèå âåëè÷èíû ×Ê, èõ
ñóììàðíîé áèîìàññû ñ ðàçâåðñòêîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ ïî âàðè-
àíòàì (ðèñ. 23, Á) ïîêàçûâàåò, ÷òî óâåëè÷åíèå çíà÷åíèé ïåðâûõ ïî
ìåðå ðîñòà äîçû àçîòíûõ óäîáðåíèé èäåò çà ñ÷åò çåëåíûõ íèò÷àòûõ
âîäîðîñëåé.
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Рис. 23. Влияние удобрений на численность (А), структуру (Б) и биомассу (В)
наземных фототрофных микробоценозов в 11-летнем стационаре: а – однокле-
точные зеленые и желтозеленые водоросли; б – нитчатые зеленые; в – диатомо-
вые; г – безгетероцистные цианобактерии; д – гетероцистные цианобактерии. Ва-
рианты опыта: 1 – контроль (без удобрений); 2 – N60; 3 – N120; 4 – N180. Азотные
удобрения вносили на фоне Р120К120.

Ôëîðèñòè÷åñêèé àíàëèç âûÿâèë ñðåäè íèõ äîìèíàíò Chlorhor-
midium flaccidum, îòíîñÿùèéñÿ ê ðàííåñóêöåññèîííûì âèäàì,
ñòðàòåãèÿ êîòîðîãî çàêëþ÷àåòñÿ â áûñòðîì îñâîåíèè ñâîáîäíîãî
ïðîñòðàíñòâà ïðè âûñîêîì óðîâíå îáåñïå÷åííîñòè àçîòîì. Ýòîò âèä
èìååò êðóïíûå öèëèíäðè÷åñêèå êëåòêè, îáúåäèíåííûå â äëèííûå
íèòè, îïëåòàþùèå êîìî÷êè ïî÷âû è îáðàçóþùèå ïëîòíûå ìíîãî-
ñëîéíûå ìàòû. Âîäîðîñëü ñïîñîáíà ê íàèáîëåå àêòèâíîìó ôîòî-
ñèíòåçó ïî ñðàâíåíèþ ñ öèàíîáàêòåðèÿìè (ðèñ. 25, òàáë. 54), íî
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äàæå äëÿ òàêîãî «àçîòîëþáöà» åñòü ïðåäåë íàñûùåíèÿ ïî÷âû àçî-
òîì, ïðè êîòîðîì ñèòóàöèÿ äëÿ íåãî ñòàíîâèòñÿ ïðåäêðèçèñíîé,
÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â ñíèæåíèè àáñîëþòíîé èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèí-
òåçà ïðè äîçàõ àçîòà âûøå 120 êã/ãà (ðèñ. 24, ÈÔ). Óäåëüíûé ôî-
òîñèíòåç (ðèñ. 24, ÓÔ) ïðè ýòîì èìååò ïèê ïðè áîëåå íèçêîé äîçå
àçîòà (N60), ÷òî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì óâåëè÷åíèÿ ìíîãîñëîéíîñòè
ìàòà ïðè äàëüíåéøåì âîçðàñòàíèè äîçû. Òîíêèé, íèò÷àòûé, ëå-
æàùèé â îäèí ñëîé ìàò, îáëàäàåò áîëåå âûñîêèì óäåëüíûì ôîòî-
ñèíòåçîì, ÷åì áîëåå òîëñòûé è ñêëàä÷àòûé, òîëùèíà êîòîðîãî óâå-
ëè÷èâàåò ñîïðîòèâëåíèå äèôôóçèè ÑÎ

2
 ê ìåñòó ôîòîñèíòåçà è îñ-

ëàáëÿåò ñâåòîâîé ïîòîê ê èíäèâèäóàëüíûì êëåòêàì ìàòà. Ýòî ïðè-
âîäèò ê âûñîêîé êîððåëÿòèâíîé çàâèñèìîñòè ìåæäó óäåëüíûì
ôîòîñèíòåçîì è ìåòàáîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòüþ (r = –0.854). Íåîá-
õîäèìî äîáàâèòü, ÷òî â ñëó÷àå äîìèíèðîâàíèÿ â ñîîáùåñòâå öèà-
íîáàêòåðèé, à íå çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé (ðèñ. 23, Á, âàð. 1
è 2) ïðè ïðàêòè÷åñêè ðàâíîé ìåòàáîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè (63 è 68
ìì2/ñì2 ñîîòâåòñòâåííî), óäåëüíûé ôîòîñèíòåç ñîîáùåñòâà ðåçêî
ðàçëè÷àåòñÿ: áåç óäîáðåíèé – 0.178 è ïðè N60 – 0.260 ìêã ÑÎ

2
/ìã

áèîìàññû â ìèíóòó (ðèñ. 24, ÓÔ), ÷òî äîêàçûâàåò áîëåå íèçêóþ
ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü öèàíîáàêòåðèé ïî ñðàâíåíèþ ñ çå-
ëåíûìè íèò÷àòûìè âîäîðîñëÿìè. Ïîäîáíàÿ çàêîíîìåðíîñòü îòìå-
÷åíà è äëÿ ôèòîïëàíêòîííûõ ãðóïïèðîâîê âîäîðîñëåé (Ùåðáàê,
1987).

Äëÿ óòî÷íåíèÿ îòâåòíîé ðåàêöèè çåëåíûõ âîäîðîñëåé è öèà-
íîáàêòåðèé, îñëîæíåííîé in situ âàðèàáåëüíîñòüþ ãèäðîòåðìè÷åñ-
êîãî ðåæèìà, óñëîâèé îñâåùåíèÿ è âíóòðèöåíîòè÷åñêèìè âçàèìî-
îòíîøåíèÿìè ñ ôîòîòðîôíûìè ïàðòíåðàìè, ïî ñõåìå ïîëåâîãî îïûòà

Рис. 24. Влияние возрастающих доз азотных удобрений на удельный фото-
синтез (УФ) и интенсивность фотосинтеза (ИФ) в 11-летнем стационарном опыте.
УФ – в мкг СО2/мг биомассы в мин.; ИФ – в мкг СО2 /см

2 в сутки. 1-4 – варианты
опыта, те же, что на рис. 23.
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áûë çàëîæåí ìîäåëüíûé îïûò ñ òåñò-îáúåêòàìè Chlorhormidium
flaccidum è Nostoc muscorum. Ôîòîñèíòåç îïðåäåëÿëè ãàçîâî-õðî-
ìàòîãðàôè÷åñêèì ìåòîäîì, èñõîäÿ èç åãî ýêñïðåññíîñòè è ñèí-
õðîííîñòè ñïåêòðàëüíî-èçîòîïíîìó ìåòîäó, êàê áûëî ïîêàçàíî ðà-
íåå (Ñìåòàíèí, Ðåçíèê, 1985). Ëàáîðàòîðíûå îïûòû ïîäòâåðäèëè
äâà ôàêòà, îòìå÷åííûå in situ: âî-ïåðâûõ, áîëåå íèçêóþ ñêîðîñòü
àññèìèëÿöèè ÑÎ

2 
ó N.muscorum ïî ñðàâíåíèþ ñ Ch. flaccidum è,

âî-âòîðûõ, åå óìåíüøåíèå ñ óâåëè÷åíèåì äîçû àçîòà äî 180 êã/ãà
(ðèñ. 25). Äîïîëíèòåëüíàÿ èíôîðìàöèÿ èç ýòîãî îïûòà îòíîñèòñÿ
ê èçìåíåíèþ ïîä âëèÿíèåì âîçðàñòàþùèõ äîç àçîòíûõ óäîáðåíèé
ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ êëåòîê è, ñëåäîâàòåëüíî, èõ îáúåìîâ.

Рис. 25. Сопряженность интенсивности фотосинтеза (ИФ, 1, 2) с биомассой
(m, 3, 4) у Chlorhormidium flaccidum (1, 3) и Nostoc muscorum (2, 4) под влиянием
возрастающих доз азотных удобрений.
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Таблица 54
Коррелятивная зависимость между биомассой, фотосинтезом

и дозами азота в чистых культурах фототрофных микроорганизмов

Дозы азота, 
кг/га, (х) Биомасса, y1 Интенсивность фотосинтеза, y2 

Chlorhormidium flaccidum 
До 120 r = 0.994;         y1 = 0.013x – 0.305 r = 0.990;        y2 = 0.008x + 0.090 
Свыше 120 r = –0.868;       y1 = 0.022x + 4.25 r = –0.989;      y2 = 0.016x + 0.386 

Nostoc muscorum 
До 120 r = 0.999;        y1 = 0.0056x + 0.330 r = 0.838;        y2 = 0.0013x + 0.116 
Свыше 120 r = –0.719;      y1 = 0.009x + 2.025 r = –0.843;      y2 = 0.019x + 0.455 

Íà êîíòðîëå ñðåäíèé îáúåì êëåòêè çåëåíîé âîäîðîñëè áûë –
107, ïðè N60 – 282, N120 – 205 è N180 – 170 (â ìêì3). Èçìåëü÷å-
íèå êëåòîê ïðè äîçàõ àçîòà âûøå 60 êã/ãà ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì
êàê óñêîðåííîãî áèíàðíîãî èõ äåëåíèÿ, òàê è óâåëè÷åíèÿ îñìîòè-
÷åñêîãî äàâëåíèÿ ïî÷âåííîãî ðàñòâîðà ïðè âûñîêèõ äîçàõ. Âòîðîå
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ïðåäïîëîæåíèå áîëåå îáîñíîâàíî, òàê êàê â çàìêíóòîì îáúåìå ýê-
ñïåðèìåíòàëüíîãî ñîñóäà áåç ïîãëîùåíèÿ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ âûñ-
øèì ðàñòåíèåì è ïðè îòñóòñòâèè ïðîìûâíîãî ðåæèìà, èçìåíåíèÿ
îñìîòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ïî÷âû áîëåå çàìåòíû, ÷åì â ïîëå.
Óõóäøåíèå óñëîâèé ðîñòà êóëüòóðû ïîäòâåðæäàåòñÿ ïàäåíèåì åå
áèîìàññû.

Ìåæäó áèîìàññîé, èíòåíñèâíîñòüþ ôîòîñèíòåçà, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, è äîçîé àçîòà, ñ äðóãîé, â óñëîâèÿõ ëàáîðàòîðíûõ îïûòîâ â
öåëîì ïðÿìîëèíåéíîé çàâèñèìîñòè íåò. ßâíî âûäåëÿåòñÿ ðåçîíàí-
ñíàÿ òî÷êà ïðè N120, õàðàêòåðèçóþùàÿñÿ ìàêñèìàëüíûì çíà÷å-
íèåì èññëåäóåìûõ âåëè÷èí, ïîñëå êîòîðîé íà÷èíàåòñÿ ðåçêîå èõ
ïàäåíèå, ÷òî äàåò îñíîâàíèå ðàññìàòðèâàòü ýòó çàâèñèìîñòü êàê
ïàðàìåòðè÷åñêóþ äî äîçû 120 êã/ãà è âûøå (òàáë. 54).

Ó÷èòûâàÿ êîððåëÿòèâíûå çàâèñèìîñòè è ïðîâîäÿ àïïðîêñè-
ìàöèþ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ ïî óðàâíåíèþ, êîòîðîå â ïåð-
âîì ïðèáëèæåíèè èìååò âèä:

100
N

240
Nsin9,1y −

π
= ,

ãäå ó ìîæåò ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ áèîìàññû (Ì), ìåòàáîëè÷åñêîé
ïîâåðõíîñòè (S) è èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà (ÈÔ), à N – ýòî äîçû
àçîòà, ìû ïîëó÷èëè áîëåå ñãëàæåííûå êðèâûå ñèíóñîèäàëüíîé
ôîðìû (ðèñ. 26), ÷åì íà ðèñ. 25. Îäíàêî ïðè âñåõ èñïîëüçóåìûõ
ïåðåìåííûõ ñîõðàíÿåòñÿ ðåçîíàíñíûé ïèê ïðè N120. Â îáëàñòè
íèñõîäÿùåé êðèâîé ýêñïåðèìåíòàëüíûå òî÷êè íàõîäÿòñÿ íèæå
ðàññ÷èòàííûõ.

Ãàçîâî-õðîìàòîãðàôè÷åñêèé àíàëèç èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòå-
çà, íåñìîòðÿ íà åãî ýêñïðåññíîñòü è íåñîìíåííóþ ðåçóëüòàòèâíîñòü
â âûÿâëåíèè àáðèñà ïðîöåññîâ, ìåíåå ïðèãîäåí äëÿ âû÷èñëåíèÿ
òàêîãî ïàðàìåòðà, êàê ïðîäóêöèÿ âîäîðîñëåé, â ñèëó ìàëîãî âðå-

ìåíè ýêñïîçèöèè. Ïîýòîìó
äëÿ åå îïðåäåëåíèÿ ìû èñïîëü-
çîâàëè ñïåêòðàëüíî-èçîòîï-
íûé ìåòîä. Â òàáë. 55 ïðèâå-
äåíû ïîêàçàòåëè ïðîäóêöèè
ïîïóëÿöèé Ch. flaccidum è
N. muscorum, âû÷èñëåííûå ïî
ïðèðîñòó áèîìàññû â òå÷åíèå
ìåñÿöà, îïðåäåëåííîé îáú-
åìíî-ðàñ÷åòíûì ìåòîäîì, è ïî
èíòåíñèâíîñòè âêëþ÷åíèÿ â
íåå 13ÑÎ

2
. Ïðè ðàñ÷åòå ñóõîãî

âåùåñòâà ïî 13Ñ ïðèíèìàëè 1 ã
óñâîåííîãî óãëåðîäà ýêâèâà-

Рис. 26. Форма зависимости физиоло-
гических процессов {Y} (образования био-
массы, метаболической поверхности и ин-
тенсивности фотосинтеза) от дозы азота.
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ëåíòíûì 2 ã ñóõîé áèîìàññû âîäîðîñëåé (Gallager, Daiver, 1974;
Shimmel, Darley, 1985).

Ñðàâíåíèå âåëè÷èí ìåñÿ÷íîé ïðîäóêöèè ôîòîòðîôîâ, ïîëó÷åí-
íîé â ìîäåëüíîì îïûòå ïî ïðèðîñòó áèîìàññû ( ãäå Ì

2
 – Ì

1
 –

ïðèðîñò áèîìàññû, à t
2
 – t

1
 – ìåñÿ÷íûé èíòåðâàë âðåìåíè) è ïî

èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà, ïîêàçûâàåò ñóùåñòâåííîå ïðåâûøå-
íèå â ïîñëåäíåì ñëó÷àå (òàáë. 55). Îáúÿñíåíèå ñâîäèòñÿ ê òîìó,
÷òî â òå÷åíèå ðàçâèòèÿ ãàçîíà ôîòîòðîôîâ íàáëþäàåòñÿ óáûëü áèî-
ìàññû â ñèëó âîçðàñòíîãî îòìèðàíèÿ êëåòîê, ýêñêðåöèè ìåòàáîëè-
òîâ è åñòåñòâåííûõ òðàò íà äûõàíèå. Ïîòåðè ïðè íåáëàãîïðèÿò-
íûõ óñëîâèÿõ ó çåëåíûõ âîäîðîñëåé, îñòðî çàâèñÿùèõ îò íàëè÷èÿ
àçîòà â îêðóæàþùåé ñðåäå, ìîãóò ñîñòàâëÿòü äî 76% áèîìàññû,
÷òî îáúÿñíÿåò ðåçêîå óìåíüøåíèå äîëè Chlorhormidium â ñòðóêòó-
ðå ïîïóëÿöèè ôîòîòðîôîâ ê êîíöó âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà â âàðè-
àíòå áåç àçîòíûõ óäîáðåíèé (ñì. ðèñ. 23, Á).

Таблица 55
Сравнение показателей продукции популяций Chlorhormidium flaccidum

и Nostoc muscorum по приросту биомассы и включению 13С,
мг/см2 за месяц

Организм Вариант По приросту 
биомассы (1) 

По скорости 
включения 13С (2) 

Разница между 
первым и вторым 

методами, % 
Ch. flaccidum Без N 0.226 0.906 75.8 
 N60 1.279 2.224 42.5 
N. muscorum Без N 0.339 0.558 39.2 
 N60 1.204 1.692 28.8 

Ïîòåðè îáùåé ïðîäóêòèâíîñòè ó N. muscorum ïðè ðîñòå áåç
âíåñåíèÿ àçîòà ïî÷òè âäâîå ìåíüøå, ÷åì ó çåëåíîé âîäîðîñëè, ÷òî
ñâÿçàíî ñî ñïîñîáíîñòüþ ýòîãî îðãàíèçìà ê àçîòôèêñàöèè. Ñóùå-
ñòâîâàíèå àëüòåðíàòèâíîãî ïóòè óñâîåíèÿ àçîòà ïðè îáðàçîâàíèè
ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ïðîäóêöèè îáóñëîâëèâàåò âûñîêóþ èíòåíñèâ-
íîñòü ôîòîñèíòåçà ïðè áîëüøîé åãî äîçå (òàáë. 55), íåñìîòðÿ íà
èíãèáèðîâàíèå íèòðîãåíàçíîé àêòèâíîñòè (Ðåçíèê, 1991). Òàêèì
îáðàçîì, åñëè âåðíóòüñÿ ê ïîëåâûì îïûòàì, òî ìîæíî íà îñíîâà-
íèè ìåòîäà 13ÑÎ

2
 âû÷èñëèòü ïîêàçàòåëü îáùåé ïðîäóêòèâíîñòè

ôîòîòðîôîâ, èñïîëüçóÿ äàííûå ïî èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà,
ïðèâåäåííûå íà ðèñ. 24 (ÈÔ).

Ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî âåëè÷èíà ïðîäóêöèè ôîòîòðîôíûõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ çà ìåñÿö íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ îò 53 äî 219 êã/ãà
(ñì. òàáë. 56). Îáùåïðèíÿòîå âû÷èñëåíèå ïðîäóêöèè çà âåãåòàöè-
îííûé ñåçîí íå äàåòñÿ, òàê êàê â ïðèâîäèìîì ýêñïåðèìåíòå äëè-
òåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû áûëà îäèí ìåñÿö ñ
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ïîñëåäóþùèì åãî ðàçðóøåíèåì âñïàøêîé ïî÷âû ïîñëå óáîðêè îçè-
ìîé ðæè. Àçîòíûå óäîáðåíèÿ êîððåêòèðóþò îáùóþ ïðîäóêöèþ âî-
äîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, è íàèáîëüøèå åå ïîêàçàòåëè ðåãèñòðè-
ðóþòñÿ â âàðèàíòàõ N60 → N120.

Таблица 56
Общая продукция фототрофных микроорганизмов при «цветении» почвы
в течение месяца на 11-летнем стационаре с разными дозами азота, кг/га

Вариант Продукция, мг/см2 Площадь покрытия 
почвы «цветением», % Продукция, кг/га 

Без удобрений 1.755 30 52.6 
N60 3.051 45 137.2 
N120 4.374 50 218.7 
N180 2.781 50 139.1 

Äàííûå, ïîëó÷åííûå â îïûòàõ ñ êëàññè÷åñêîé îáðàáîòêîé ïî-
÷âû – âñïàøêîé íà ãëóáèíó 20 ñì ñ îáîðîòîì ïëàñòà, â îñíîâíûõ
÷åðòàõ áûëè ïîäòâåðæäåíû è ïðè äðóãèõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ïî-
÷âû – îòâàëüíîì ëóùåíèè è ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå íà ãëóáèíó
10-12 ñì. Òàê, ðåïðåññèÿ ôîòîñèíòåçà íàñòóïàëà ïðè äîçàõ
N120P120K120 (ðèñ. 28). Âìåñòå ñ òåì, îòâàëüíîå ëóùåíèå è ïëîñ-
êîðåçíàÿ îáðàáîòêà âûçûâàëè óïëîòíåíèå ïî÷âû, ÷òî íàðóøàëî åå
ãàçîîáìåí, ñîçäàâàÿ â òî æå âðåìÿ ïîäòîê âîäû ê âåðõíèì ãîðè-
çîíòàì è áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ìíîãîñëîé-
íûõ ìàòîâ ôîòîòðîôîâ, îáëàäàþùèõ áîëüøîé ìåòàáîëè÷åñêîé
ïîâåðõíîñòüþ.

Èíòåðåñíûå äàííûå, ñ òî÷êè çðåíèÿ âûÿñíåíèÿ âëèÿíèÿ ìåòà-
áîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè íà èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà ìèêðîáíûõ
ìàòîâ, äàåò âåëè÷èíà èíäåêñà ïîêðûòèÿ. Ýòîò ïîêàçàòåëü âû÷èñ-
ëÿëè ïî àíàëîãèè ñ èíäåêñîì ïîêðûòèÿ ëèñòîâîé ïîâåðõíîñòè, êî-
òîðûé âûðàæàåò îòíîøåíèå ñóììàðíîé ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ê ïëî-
ùàäè, çàíèìàåìîé ðàñòåíèåì. Äëÿ ïîïóëÿöèè ðàñòåíèé ëþáîãî
äàííîãî âèäà äîëæíî ñóùåñòâîâàòü îïòèìàëüíîå çíà÷åíèå èíäåêñà
ëèñòîâîé ïîâåðõíîñòè, ïðè êîòîì äîñòèãàåòñÿ íàèáîëüøàÿ ñêîðîñòü
ôèêñàöèè ñîëíå÷íîé ýíåðãèè â ïåðåñ÷åòå íà åäèíèöó ïëîùàäè ïî-
âåðõíîñòè ïî÷âû. Ïðè âûñîêèõ çíà÷åíèÿõ ýòîãî èíäåêñà íàèáîëåå
çàòåíåííûå ëèñòüÿ è öåëûå ðàñòåíèÿ ìîãóò ïîíèçèòü àññèìèëÿöè-
îííûé ïîòåíöèàë âñåãî ñîîáùåñòâà: â ïîïóëÿöèè ðàñòåíèé ìîæåò
îêàçàòüñÿ ñëèøêîì ìíîãî ëèñòüåâ (Áèãîí è äð., 1989, ò. 1). Â ïî-
äîáíîé æå ñèòóàöèè ìîãóò îêàçàòüñÿ è ÔÌÑ, èìåþùèå ñëèøêîì
ìíîãî êëåòîê â ïîïóëÿöèÿõ. Íàïðèìåð, â öèàíîáàêòåðèàëüíûõ
ìàòàõ â ñðåäíåì ïëîòíîñòü õëîðîôèëëà ñîïîñòàâèìà ñ ïëîòíîñòüþ
õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ. Ïîòåíöèàëüíàÿ ñïîñîáíîñòü ïðîíèêíîâå-
íèÿ ñâåòà ê íèæåëåæàùèì ñëîÿì ìåíåå 20% (Çàâàðçèí è äð., 1993).
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Ìû ðàññ÷èòûâàëè èíäåêñ ïîêðûòèÿ êàê îòíîøåíèå ñóììàðíîé
ìåòàáîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè ê çàíèìàåìîé ñîîáùåñòâîì ïëîùàäè.
Îêàçàëîñü, ÷òî îïòèìàëüíûé äëÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè
èíäåêñ ïîêðûòèÿ ëåæèò â îáëàñòè 200 ìì2/ñì2, ò.å. îêîëî èëè
íèæå 2.0 (ðèñ. 28), è ýòî ïðè òîì, ÷òî â àãðîãåííûõ ñèñòåìàõ îí
ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0.003 (ïðè íà÷àëå «öâåòåíèÿ») äî 13.00 (â
îñåííèé ïåðèîä, ïîñëå óáîðêè óðîæàÿ ïî ñòåðíå).

Òàêèì îáðàçîì, ÔÌÑ, ôîðìèðóþùååñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû,
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñàìîñòîÿòåëüíóþ ôîðìó îðãàíèçàöèè
ôîòîòðîôíûõ ìèêðîáîâ, êîòîðóþ îòëè÷àþò îïðåäåëåííàÿ ñòðóêòó-
ðèðîâàííîñòü, âíóòðèïîïóëÿöèîííàÿ è ìåæïîïóëÿöèîííàÿ èçìåí-
÷èâîñòü. Ïðîäóêöèþ ýòîãî ñîîáùåñòâà ìîæíî îïðåäåëèòü, ó÷èòû-
âàÿ âåëè÷èíû ôîòîñèíòåçà. Ïîêàçàíà ïðèãîäíîñòü äëÿ õàðàêòåðè-
ñòèêè ïðîäóêöèîííûõ ïðîöåññîâ ãàçîâî-õðîìàòîãðàôè÷åñêîãî è
ñïåêòðàëüíî-èçîòîïíîãî ìåòîäà ñ èñïîëüçîâàíèåì 13ÑÎ

2
. Ñóùåñòâåí-

íûé óñïåõ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñðàâíèòåëüíûõ õàðàêòåðèñòèê èíòåí-
ñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà ïðè âàðüèðîâàíèè óñëîâèé â àãðîãåííûõ
ñèñòåìàõ îáåñïå÷èâàåò ãàçîâî-õðîìàòîãðàôè÷åñêèé àíàëèç, áëàãî-
äàðÿ åãî ýêñïðåññíîñòè è ïîòî÷íîñòè. Ñïåêòðàëüíî-èçîòîïíûé àíà-
ëèç ïîëó÷àåò ïðåèìóùåñòâî ïðè îïðåäåëåíèè ïðîäóêöèè ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ áëàãîäàðÿ ýêñïîíèðîâàíèþ îáðàçöîâ â àò-

Рис. 28. Сопряженность интенсивности фотосинтеза (ИФ) и метаболической
поверхности (S) наземных фототрофных микробоценозов на фоне разной обра-
ботки почвы и возрастающих доз минеральных удобрений в четырехлетнем ста-
ционаре: а – вспашка на глубину 20 см; б – отвальное лущение (10-12 см); в –
плоскорезная обработка (10-12 см). ИФ – мкг СО2/см

2 в мин., S – мм2 /см2 .
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ìîñôåðå 13ÑÎ
2
 íåïîñðåäñòâåííî â ïîëå â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìå-

íè ñ ïîñëåäóþùèì îïðåäåëåíèåì ïðÿìîãî âêëþ÷åíèÿ 13Ñ â áèîìàñ-
ñó îðãàíèçìîâ.

Ìàêñèìàëüíûå ïîêàçàòåëè ×Ê â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ», èõ áèî-
ìàññû, èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà äàþò îñíîâàíèå ñ÷èòàòü, ÷òî
ýêîëîãè÷åñêàÿ ñòðàòåãèÿ ñîîáùåñòâà ñîñòîèò â ñòðåìëåíèè ê îïòè-
ìóìó ïðè äîçàõ NPK, íå ïðåâûøàþùèõ 120 êã/ãà. Íî äëèòåëüíîå
ïðèìåíåíèå óäîáðåíèé è íàêàïëèâàþùèåñÿ â ïî÷âå èçìåíåíèÿ
ïðèâîäÿò ê ïîÿâëåíèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ ñèìïòîìîâ: óâåëè÷åíèþ
ìåòàáîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè, èíäåêñà ïîêðûòèÿ ñ îäíîâðåìåííûì
ñíèæåíèåì óäåëüíîãî ôîòîñèíòåçà è ïðîäóêòèâíîñòè ñîîáùåñòâà.
Ïðè âûñîêîì îáåñïå÷åíèè ïî÷âû àçîòîì èçìåíÿåòñÿ õîä ñåçîííûõ
ñóêöåññèé: ðàííåñóêöåññèîííûå âèäû (çåëåíûå íèò÷àòûå âîäîðîñ-
ëè) äîìèíèðóþò â ñîîáùåñòâå â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ïå-
ðèîäà, ïîääåðæèâàÿ åãî þâåíèëüíóþ ñòàäèþ. Ïðè ýòîì íå ðåàëè-
çóåòñÿ ïîòåíöèàë àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé, êîòîðûå â
ïî÷âàõ óìåðåííîé çîíû îòíîñÿòñÿ ê ïîçäíåñóêöåññèîííûì âèäàì.

Ãðàäèåíò èçìåíåíèÿ ïàðàìåòðîâ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ
õàðàêòåðèñòèê ñîîáùåñòâ ôîòîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ ïðè «öâåòåíèè»
ïî÷âû ìîæåò ñëóæèòü îñíîâîé ñîñòàâëåíèÿ èíäèêàòîðíîé øêàëû
ïðè îöåíêå áèîëîãè÷åñêîãî áëàãîïîëó÷èÿ ïî÷âû (ãëàâà 7). Ðàñøè-
ðåííóþ èíôîðìàöèþ äëÿ ñîñòàâëåíèÿ òàêîé øêàëû óäàëîñü ïîëó-
÷èòü ïðè èçó÷åíèè îñîáåííîñòåé îðãàíèçàöèè ÔÌÑ â ïî÷âàõ àãðî-
ýêîñèñòåì, ýêñïëóàòèðóåìûõ â ðàçëè÷íîì ðåæèìå (ãëàâà 6).

Глава 6
ВЛИЯНИЕ АГРОГЕННЫХ ФАКТОРОВ
НА РАЗВИТИЕ НАЗЕМНЫХ ФМС

Ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûå ñèñòåìû (àãðîýêîñèñòåìû, àãðîãåííûå
ñèñòåìû) áîëåå äèíàìè÷íû ïî ñðàâíåíèþ ñ áèîöåíîçàìè ïðèðîä-
íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ñêîðîñòü èõ èçìåíåíèÿ ïîä âîçäåéñòâèåì
íîâûõ òåõíîëîãèé è ñîöèàëüíûõ ïåðåìåí âîçðàñòàåò. Ïîýòîìó ìèê-
ðîáîöåíîçû â ïî÷âàõ àãðîãåííûõ ñèñòåì ïîäâåðãàþòñÿ áîëåå ðàç-
íîîáðàçíûì, æåñòêèì è ìíîãî÷èñëåííûì âîçäåéñòâèÿì ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ìèêðîáîöåíîçàìè çàëåæíûõ èëè öåëèííûõ ïî÷â. Ê âîçäåé-
ñòâèþ íà ñîîáùåñòâà ìèêðîîðãàíèçìîâ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñ-
êèõ ôàêòîðîâ ïðèñîåäèíÿþòñÿ àíòðîïîãåííûå, ñèëà êîòîðûõ ìî-
æåò ïðåâîñõîäèòü äâà ïåðâûõ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà ïåðâûé ïëàí âûõîäèò ñòðåìëåíèå ê ýêî-
íîìíîé ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé òåõíîëîãèè, ïîçâîëÿþùåé ñâåñòè ê
ìèíèìóìó ïîñòóïëåíèå òîïëèâà è óäîáðåíèé â àãðîýêîñèñòåìû,
îáóñëîâëåííîå íå ñòîëüêî ýêîëîãè÷åñêèìè, ñêîëüêî ýêîíîìè÷åñ-



187

êèìè ïðè÷èíàìè. Â òî æå âðåìÿ äâà ïðåäøåñòâóþùèõ äåñÿòèëåòèÿ
â íàøåé ñòðàíå áûëè îòìå÷åíû ìàññèðîâàííûì ïðèìåíåíèåì óäîá-
ðåíèé, äðóãèõ àãðîõèìèêàòîâ, ÷àñòî áåç íàó÷íîãî îáîñíîâàíèÿ äîç,
ñðîêîâ è ôîðì èõ ïðèìåíåíèÿ. Ïîýòîìó ïðåññ õèìè÷åñêîãî âîçäåé-
ñòâèÿ ïî÷âåííàÿ áèîòà îùóùàëà äîñòàòî÷íî äëèòåëüíîå âðåìÿ.
Ñëîæíûé, íåîäíîçíà÷íûé õàðàêòåð îòâåòíûõ ðåàêöèé îðãàíèçìîâ
è ñèñòåìû â öåëîì íà ðàçîâûå è ïîâòîðÿþùèåñÿ âîçäåéñòâèÿ èçó-
÷åí â ñåðèè ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàíèé â îáëàñòè ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííîé ìèêðîáèîëîãèè. Ñîâîêóïíîñòü ïðîèñõîäÿùèõ â ïî÷âå ïðî-
öåññîâ, îáóñëîâëåííàÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòüþ ïî÷âåííîãî ìèêðîíàñå-
ëåíèÿ, èìååò ïðîòèâîðå÷èâûé õàðàêòåð è ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé
êàê óëó÷øåíèÿ ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû, òàê è ïðîãðåññèðóþùåãî åãî
ïàäåíèÿ.

Â äàííîé ðàáîòå ñîçíàòåëüíî îãðàíè÷åí êðóã ïðèìåíÿåìûõ â
ñåëüñêîì õîçÿéñòâå òåõíîëîãèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ìèíåðàëüíûõ è
îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé, à òàêæå ñïîñîáîâ îáðàáîòêè ïî÷âû, íå
êàñàÿñü ïðèìåíåíèÿ ïåñòèöèäîâ, ñòèìóëÿòîðîâ ðîñòà, íåòðàäèöè-
îííûõ óäîáðåíèé è ïð. Ïîýòîìó è ê îáñóæäåíèþ ñîáñòâåííûõ ðå-
çóëüòàòîâ ïðèâëå÷åíû òîëüêî òå ëèòåðàòóðíûå äàííûå, êîòîðûå
ïîñâÿùåíû ïîñëåäñòâèÿì ïðèìåíåíèÿ óäîáðåíèé è âîçäåéñòâèþ
ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ íà ðàçëè÷íûå ãðóïïû ôîòîòðîô-
íûõ è ãåòåðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, à òàêæå íà òàêèå èíòåã-
ðàëüíûå ïîêàçàòåëè ñîñòîÿíèÿ ïî÷âåííûõ ìèêðîáîöåíîçîâ, êàê
äûõàíèå ïî÷âû, àçîòôèêñàöèÿ, ìèíåðàëèçàöèîííàÿ ñïîñîáíîñòü.

Íåâåðîÿòíîå ðàçíîîáðàçèå îðãàíèçìîâ, îáèòàþùèõ è ìåòàáî-
ëèçèðóþùèõ â ïî÷âå, äåëàåò ïðàêòè÷åñêè íåðåàëüíîé âîçìîæíîñòü
ïîñòðîåíèÿ ìîäåëè, àäåêâàòíî îïèñûâàþùåé ïðîèñõîäÿùèå â ïî-
÷âå ïðîöåññû, äèíàìè÷íûå â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè. Òåì íå
ìåíåå, æèçíåííî âàæíàÿ çàäà÷à îïðåäåëåíèÿ áèîëîãè÷åñêîãî ñòà-
òóñà ïî÷âû â ðåæèìå åå ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ýêñïëóàòàöèè çàñ-
òàâëÿåò èññëåäîâàòü âñå íîâûå è íîâûå ãðóïïû îðãàíèçìîâ è èõ
ñîîáùåñòâà, èñõîäÿ èç ñïåöèàëèçàöèè è êâàëèôèêàöèè ñïåöèàëè-
ñòîâ, ðàáîòàþùèõ â äàííîé îòðàñëè.

Îäíîñòîðîííåå èñïîëüçîâàíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé â ñèëü-
íûõ äîçàõ ñîçäàëî òàêèå ïî÷âåííûå îòíîøåíèÿ, ÷òî íà ïåðåäíèé
ïëàí âûñòóïèëè ÷èñòî ôèçèêî-õèìè÷åñêèå ñâîéñòâà ïî÷âû, à ìèð
ìàëîé æèçíè èçãîíÿåòñÿ (Ïôàéôåð, 1994). Â ïî÷âå óñòàíàâëèâà-
þòñÿ íîâûå îòíîøåíèÿ, åå ìèíåðàëèçàöèîííàÿ ñòðóêòóðà óïîäîá-
ëÿåòñÿ ëàáîðàòîðíûì îòíîøåíèÿì ÷èñòî ìèíåðàëüíîãî õàðàêòåðà
ìåæäó ïî÷âîé è ðàñòåíèåì.

Õèìè÷åñêèå è ìåõàíè÷åñêèå íàðóøåíèÿ â àãðîýêîñèñòåìàõ
îêàçûâàþò âëèÿíèå íà áèîòè÷åñêèå è àáèîòè÷åñêèå êîìïîíåíòû,
íà ðàçëîæåíèå îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ, è èõ âëèÿíèå íàêëàäûâà-
åòñÿ íà îáû÷íûå ôåíîëîãè÷åñêèå öèêëû âî ôëîðå è ôàóíå (Äîáðî-
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âîëüñêèé, Íèêèòèí, 1986; Êàðïà÷åâñêèé, 1983; 1987; Êðîññëè è
äð., 1987).

Íà ôåíîëîãè÷åñêèå öèêëû ïî÷âåííîé ìèêðîôëîðû è ìèêðî-
ôàóíû òàêæå íàêëàäûâàþòñÿ õèìè÷åñêèå è ìåõàíè÷åñêèå íàðó-
øåíèÿ â àãðîýêîñèñòåìàõ, âûçûâàþùèå èçìåíåíèÿ ìíîãèõ ïðî-
öåññîâ.

Îáçîð ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî èçìåíåíèå áèî-
ëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷âû ïîä âëèÿíèåì ìèíåðàëüíûõ è îðãà-
íè÷åñêèõ óäîáðåíèé è õàðàêòåð îòâåòíûõ ðåàêöèé ýäàôîíà çàâè-
ñÿò îò òèïà ïî÷âû, êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé, äîç è ñðîêîâ âíîñè-
ìûõ âåùåñòâ. Ïðè ýòîì ïðîèñõîäÿùèå èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå è
ôóíêöèîíèðîâàíèè ìèêðîáîöåíîçîâ ìîãóò áûòü êàê íåïðîäîëæè-
òåëüíûìè, ôëóêòóàöèîííûìè, ñ âîçâðàòîì â èñõîäíîå ñîñòîÿíèå,
òàê è ãëóáîêèìè, ïåðåâîäÿùèìè âñþ ïî÷âåííóþ ýêîñèñòåìó â êà-
÷åñòâåííî èíîå ñîñòîÿíèå (Àëåéíèêîâà è äð., 1974; Àíèêñò, 1980;
Áåðåñòåöêèé, Òîðæåâñêèé, 1974; Äîáðîâîëüñêèé, Ãðèøèíà, 1985;
Ãóðôåëü, 1974; Êàðïà÷åâñêèé, 1989; Êèðþøèí, 1996; Êîðåíüêîâ,
1990; Êóäåÿðîâ, 1985; 1989; Êóäåÿðîâ, Áàøêèí, 1981; Êóäåÿðîâ è
äð., 1986; Êóçÿõìåòîâ, 1986; Êóðàêîâ, 1986; Ëåáåäåâà, 1984; Ìè-
íååâ, 1990; Ìèíååâ, Ðåìïå, 1990; Íèêèòèøåí, 1984; Ñåëüñêîõî-
çÿéñòâåííûå ýêîñèñòåìû, 1987; Òåí Õàê Ìóí, 1977; Òðåòüÿêîâà,
Áàëåçèíà, 1983; Òóð÷èí, 1872; Øèëîâ, 1988; Ùåðáàêîâ, 1980; King,
Ward, 1977; Holm-Hansen, 1968; Pipe, Shubert, 1984; Sawruckowa,
Vrany, 1990; Shubert, Pederson, 1986; Silvertown, 1987; Singh, 1975;
Skalna, 1980; Subhashini, Kaushik, 1986; Subramanian, Shanmuga-
sundaram, 1987 è äð.).

Îäíàêî âîïðîñû, ñâÿçàííûå ñ îñîáåííîñòÿìè ôîðìèðîâàíèÿ
íàçåìíûõ ÔÌÑ, àäåêâàòíîñòè èõ ðåàêöèé íà ïðèìåíÿåìûå àãðî-
õèìèêàòû, âîçìîæíîñòüþ èñïîëüçîâàíèÿ â öåëÿõ áèîäèàãíîñòè-
êè, äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè îñòàâàëèñü ôàêòè÷åñêè áåç îòâåòà.

Ïîýòîìó çàäà÷è äàííîé ãëàâû âêëþ÷àëè èçó÷åíèå èçìåíåíèé,
ïðîèñõîäÿùèõ â íàçåìíûõ ÔÌÑ ïðè ïåðâè÷íîì îñâîåíèè çàëåæ-
íûõ çåìåëü; ðåàêöèè ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé è ñîïóòñòâóþùèõ
îðãàíèçìîâ íà êîìïëåêñû àãðîãåííûõ âîçäåéñòâèé â îáû÷íûõ,
èíòåíñèâíûõ ñåâîîáîðîòàõ è â óñëîâèÿõ ñòàöèîíàðíûõ îïûòîâ.
Ñîâîêóïíîå èññëåäîâàíèå âîçäåéñòâèÿ ïðèìåíÿåìûõ ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííûõ òåõíîëîãèé íà àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíûå êîìïëåêñû
ïîçâîëèëî ðàññìîòðåòü ýâîëþöèþ ÔÌÑ â çàâèñèìîñòè îò èíòåí-
ñèâíîñòè è äëèòåëüíîñòè çåìëåïîëüçîâàíèÿ.
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6.1. Изменения ФМС при освоении залежных эемель

Â ðåçóëüòàòå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ â ïðèðîäíûõ ïî÷âåííûõ
ýêîñèñòåìàõ ñêëàäûâàþòñÿ îïðåäåëåííûå ìèêðîáîöåíîçû, âêëþ-
÷àþùèå â òîì ÷èñëå è ôîòîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû, êîòîðûå íà
äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ âñåé ýêîñèñòåìû ñáàëàíñèðîâàíû êàê ïî
âèäîâîìó ñîñòàâó, òàê è ïî ðàçìàõó ôëóêòóàöèîííûõ è ñåçîííûõ
êîëåáàíèé èõ ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû. Äëÿ ïîäîáíûõ ìèêðîáîöå-
íîçîâ õàðàêòåðåí è îïðåäåëåííûé ðèòì ïðîäóêöèîííûõ ïðîöåññîâ.
Ìèêðîáîöåíîçû ðàññìàòðèâàþò êàê ðåçóëüòàò âîçäåéñòâèÿ îïðåäå-
ëåííîé ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè íà ìèêðîîðãàíèçìû è êàê àê-
òèâíûå ðåãóëÿòîðû ïî÷âåííîé ñðåäû. Ïðåîáðàçóÿ ïîñòóïàþùèå â
ïî÷âó îðãàíè÷åñêèå è ìèíåðàëüíûå âåùåñòâà, ìèêðîîðãàíèçìû îã-
ðàíè÷èâàþò äèàïàçîí êîëåáàíèé õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû è îáåñ-
ïå÷èâàþò îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííûå óñëîâèÿ îáèòàíèÿ. Îòâåòíóþ
ðåàêöèþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñîáûé áèîëîãè÷åñêèé ìåõà-
íèçì, îáåñïå÷èâàþùèé óäàëåíèå â ñèëó òåõ èëè èíûõ ïðè÷èí èç-
áûòêà ñîåäèíåíèé, ðàçðóøàþùèõ õèìè÷åñêîå ðàâíîâåñèå ïî÷âû
(Àðèñòîâñêàÿ è äð., 1988).

Ñðàâíèòåëüíî îäíîðîäíûé ïîòîê áèîãåíîâ â öåëèííûõ è çà-
ëåæíûõ òðàâÿíèñòûõ ýêîñèñòåìàõ, ñâÿçàííûé ñ åæåãîäíûì ðàçëî-
æåíèåì ðàñòèòåëüíîãî è æèâîòíîãî îïàäà, ñ îïðåäåëåííûì âîç-
äóøíûì ðåæèìîì, êèñëîòíî-ñîëåâûì ñîñòàâîì ïî÷âû, îïðåäåëÿåò
âåðõíþþ è íèæíþþ ïëàíêó çàïàñîâ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ (âåðõíèé è íèæíèé èõ ïóë). Ïîýòîìó ëþáîå àíòðîïîãåííîå
âìåøàòåëüñòâî â ñèñòåìó, ñâÿçàííîå ñ ïðèâíåñåíèåì â íåå äîïîë-
íèòåëüíûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, äîëæíî ñêàçàòüñÿ íà îñíîâíûõ
êà÷åñòâåííûõ è êîëè÷åñòâåííûõ õàðàêòåðèñòèêàõ ÔÌÑ. Ìû àíà-
ëèçèðîâàëè õîä ïîäîáíûõ ïåðåìåí ïðè îêóëüòóðèâàíèè äåðíîâî-
ïîäçîëèñòîé ñðåäíåñóãëèíèñòîé ïî÷âû, íàõîäÿùåéñÿ äî ýòîãî ìíîãî
ëåò â çàëåæíîì ñîñòîÿíèè. Â ïåðâûé ãîä ïîñëå óðàâíèòåëüíîãî
ïîñåâà áûëà âûñåÿíà îçèìàÿ ðîæü â âàðèàíòàõ ñ âíåñåíèåì ìèíå-
ðàëüíûõ è îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé ïî ñëåäóþùåé ñõåìå: 1) êîíò-
ðîëü (áåç âíåñåíèÿ óäîáðåíèé), 2) òîðô 30 ò/ãà; 3) òîðô 60 ò/ãà,
4) òîðô 120 ò/ãà; 5) òîðô + íàâîç ïî 30 ò/ãà; 6) òîðô + íàâîç ïî
60 ò/ãà); 7) òîðô 60 ò/ãà + N60P60Ê60; 8) òîðô 120 ò/ãà +
N60P60K60; 9) N60P60K60; 10) Íàâîç 30 ò/ãà.

Ðàçìåð äåëÿíîê 20×5 ì2. Ïðîáû «öâåòóùåé» ïî÷âû ïåðâûé ðàç
áûëè îòîáðàíû òîëüêî â àâãóñòå, òàê êàê èç-çà ÷ðåçâû÷àéíî ñóõîé
ïîãîäû ëåòà 1988 ã. «öâåòåíèå» â áîëåå ðàííèå ñðîêè íå íàáëþäà-
ëîñü. Ïðîáû âçÿòû ñðàçó ïîñëå óáîðêè ðæè ïî ñòåðíå. Â òå÷åíèå
ïðåäøåñòâóþùåãî ìåñÿöà áûëà æàðà 30-33 °Ñ áåç äîæäåé, äîæäü
âïåðâûå âûïàë 25 è 26 èþëÿ. Â äåíü âçÿòèÿ ïðîá òåìïåðàòóðà
âîçäóõà 18 °Ñ, ïëîùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû íàçåìíûìè ðàçðàñòàíèÿ-
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ìè áîëåå 60%. Âëàæíîñòü ïî÷âû îêîëî Ç0% îò ïîëíîé âëàãîåìêî-
ñòè.

Âûÿâëåíû çíà÷èòåëüíûå êîëåáàíèÿ ×Ê ïî âàðèàíòàì (ðèñ. 29, à).
Ñâåäåíèÿ îá èñõîäíîì ñîñòîÿíèè ïîïóëÿöèé ïðîêàðèîòíûõ è ýóêà-
ðèîòíûõ âîäîðîñëåé â ÔÌÑ (êîíòðîëüíûé âàðèàíò) ïîñëå óáîðêè
ïåðâîãî óðîæàÿ ðæè ïîêàçûâàþò, ÷òî «öâåòåíèå» ïî÷âû, ñôîðìè-
ðîâàííîå ê êîíöó âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà âûñøåãî ðàñòåíèÿ, ïðåä-
ñòàâëåíî âñåìè ñèñòåìàòè÷åñêèìè ãðóïïàìè ôîòîòðîôîâ. Ïëîòíîñòü
êëåòîê ïðè ýòîì îê. 10 ìëí./ã èëè 2.5 ìëí./ñì2 (ïóë äàííîé ïî-
÷âû â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå). Âî âñåõ îñòàëüíûõ âàðèàíòàõ ×Ê
ïðè âíåñåíèè óäîáðåíèé îáíàðóæèëà ãðîìàäíóþ àìïëèòóäó – îò
ðåçêîãî óìåíüøåíèÿ ïðè âíåñåíèè âûñîêèõ äîç (60-120 ò/ãà) ÷èñ-
òîãî òîðôà (âàðèàíòû 3 è 4) äî òàêîãî æå ðåçêîãî óâåëè÷åíèÿ ïðè
âíåñåíèè íàâîçà (âàðèàíòû 5 è 10). Ïî ãèäðîòåðìè÷åñêîìó ðåæèìó
ãîä áûë ñóõîé, è ïîýòîìó âíåñåíèå äàæå íåáîëüøèõ äîç NPK îòðè-
öàòåëüíî ñêàçàëîñü íà îáùåé ×Ê. Ýòîò ïîêàçàòåëü ïî âàðèàíòàì
êîëåáàëñÿ îò 600-700 òûñ. äî 6.3 ìëí./ñì2.

Â òî æå âðåìÿ âñå óäîáðåíèÿ ñòèìóëèðîâàëè â òîé èëè äðóãîé
ñòåïåíè ñèíòåç îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ôîòîòðîôîâ (ðèñ. 29, á) çà
ñ÷åò ðàçðàñòàíèÿ îòäåëüíûõ ãðóïï, ÷òî ñ î÷åâèäíîñòüþ ñëåäóåò èç
àíàëèçà ñòðóêòóðû íàçåìíûõ öåíîçîâ (ðèñ. 30).

Ïîñëå ðàñïàøêè öåëèííîé äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âû ê êîí-
öó âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà íà åå ïîâåðõíîñòè ðàçâèëîñü «öâåòåíèå»,
îñíîâíóþ ðîëü â êîòîðîì âûïîëíÿþò áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàê-
òåðèè (50% îò îáùåé ×Ê). Îäèíàêîâî ïðåäñòàâëåíû îäíîêëåòî÷-
íûå è íèò÷àòûå çåëåíûå âîäîðîñëè (16.7-17.1%), äèàòîìîâûå è
ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (8.9 è 7.3%). Ïðè âíåñåíèè òîðôà â

Рис. 29. Численность (а) и биомасса (б) фототрофных микроорганизмов в
процессе окультуривания дерново-подзолистой почвы. Варианты опыта: 1 – конт-
роль (без внесения удобрений); торф (т/га): 2 – 30, 3 – 60, 4 – 120; торф + навоз
(т/га): 5 – по 30, 6 – по 60; 7 – торф 60 т/га + NPK(60); 8 – торф 120 т/га + NPK(60);
9 – (NPK)60; 10 – навоз 30 т/га.

N (млн. кл./см 2)

0

2

4

6

8

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

а

0

0,5

1

1,5

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

б

m (мг/см 2)



191

÷èñòîì âèäå â ëþáûõ äîçàõ èç ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà ïîëíîñòüþ
âûïàäàþò öèàíîáàêòåðèè. Âûñîêèå äîçû òîðôà (60 è 120 ò/ãà) «âû-
áèâàþò» èç ñîîáùåñòâà íèò÷àòûå çåëåíûå âîäîðîñëè, åùå òîëåðàí-
òíûå ê íèçêèì åãî äîçàì. Â òî æå âðåìÿ ïðîöâåòàþùèìè ãðóïïà-
ìè ïðè âíåñåíèè òîðôà îêàçàëèñü îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåë-
òîçåëåíûå âîäîðîñëè, ÷èñëåííîñòü êëåòîê êîòîðûõ â âàðèàíòàõ ñ
òîðôîì âûðîñëà â 2.5 ðàçà (ðèñ. 30, à); à ïðè âíåñåíèè íàâîçà –
áåçãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè, äîìèíèðóþùèå (92.7%) â ïëåí-
êàõ «öâåòåíèÿ». Óíèâåðñàëüíîñòü äåéñòâèÿ óäîáðåíèé íà ïðîäóê-
öèîííûå ïðîöåññû ïîäòâåðäèëàñü è íà ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãà-
íèçìàõ: ñàìûå ìåëêèå êëåòêè îêàçàëèñü â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå
(â 1 ìã áèîìàññû 10·106), ïðè âíåñåíèè N60Ð60Ê60 èõ ðàçìåðû
óâåëè÷èëèñü ïî÷òè âòðîå.

Â öåëîì, â ïåðâûé ãîä îñâîåíèÿ öåëèíû âèäèìûå ðåàêöèè ôî-
òîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íà âíåñåíèå óäîáðåíèé íå âûõîäÿò
çà ïðåäåëû ðåçèñòåíòíîñòè ïðèðîäíîé ýêîñèñòåìû. Íàáëþäàåòñÿ
ñèòóàöèÿ, ïðè êîòîðîé â ðîëè äîìèíàíòîâ ïîáûâàëà êàæäàÿ èç
ãðóïïèðîâîê, çà èñêëþ÷åíèåì àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé.

Íåîáû÷íûé ñëó÷àé «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ìû íàáëþäàëè â 1984 ã.
ïîä êàðòîôåëåì, õîòÿ, êàê ïðàâèëî, ïîä ïðîïàøíûìè êóëüòóðàìè
è ïîä êàðòîôåëåì â ïåðèîä ìåæäó ðûõëåíèåì ïî÷âû íàçåìíûå
ðàçðàñòàíèÿ íå óñïåâàþò ðàçâèâàòüñÿ. Ãîä áûë î÷åíü âëàæíûé.
Ïðîâîäèëàñü ãëóáîêàÿ ìåëèîðàöèÿ çàëåæíîé ïî÷âû. Ñõåìà îïûòà
âêëþ÷àëà âàðèàíòû: 1) êîíòðîëü – áåç óäîáðåíèé; 2) N90P420K450;
3) òîðô 300 ò/ãà.

Рис. 30. Структура наземных разрастаний после распашки целины и приме-
нения удобрений. Условные обозначения: 1-10 – см. рис. 29; а – одноклеточные
зеленые и желтозеленые водоросли, б – нитчатые зеленые и желтозеленые водо-
росли, в – диатомовые, г – безгетероцистные цианобактерии, д – гетероцистные
цианобактерии.
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Äëÿ ïîâûøåíèÿ ãóìóñèðîâàíèÿ ïî÷âû èñïîëüçîâàëèñü íåòðà-
äèöèîííî âûñîêèå äîçû ìèíåðàëüíûõ è îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé.
Ïîä âëèÿíèåì ïåðâè÷íîãî âíåñåíèÿ óäîáðåíèé â ïî÷âó ìåíÿþòñÿ
òàêèå ïîêàçàòåëè ÔÌÑ, êàê èíäèâèäóàëüíûå ðàçìåðû êëåòîê,
ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé, äåìîãðàôè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ïîïóëÿ-
öèé. Î÷åíü ðåçêî èçìåíÿþòñÿ ðàçìåðû êëåòîê îäíîêëåòî÷íûõ çå-
ëåíûõ è æåëòîçåëåíûõ âîäîðîñëåé ïîä âëèÿíèåì óäîáðåíèé
(òàáë. 57).

Таблица 57
Средние объемы клеток популяций фототрофов
в пленках «цветения» под картофелем, мкм3

Примечание. Прочерк означает отсутствие цианобактерий в пленках «цвете-
ния».

Водоросли 
Вариант зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Цианобактерии 

Без удобрений 128 46 210 9 
NPK 34 25 184 4 
Торф 18 14 286 – 

Èçìåëü÷åíèå êëåòîê çåëåíûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé ïðè
îáîãàùåíèè ïî÷âû ïèòàòåëüíûìè ýëåìåíòàìè ìîæåò áûòü ñîïðÿ-
æåíî ñ óìåíüøåíèåì óäåëüíîé ñêîðîñòè ðîñòà (Êîæåâèí, 1989),
òàê êàê ñ÷èòàþò, ÷òî â ïðèðîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ìåæäó ìîðôî-
ëîãè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè è ïîêàçàòåëÿìè òåìïà ðàçìíîæå-
íèÿ ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ çàâèñèìîñòü.

Ïðèìåíåíèå óäîáðåíèé ñòàëî ïðè÷èíîé ðåçêî ðàçëè÷íîãî õîäà
ñóêöåññèè â íàçåìíûõ ÔÌÑ. Ýòî ïðèâåëî ê ôîðìèðîâàíèþ ñîîá-
ùåñòâ, ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ÷èñëåííîñòè ðàçëè÷íûõ
ãðóïï ôîòîòðîôîâ (òàáë. 58) è èõ êà÷åñòâåííîé ñòðóêòóðå (ðèñ. 31).

Таблица 58
Численность различных групп фототрофов

в наземных разрастаниях под картофелем при окультуривании почвы,
тыс. клеток/см2

Водоросли Цианобактерии 

Вариант зеленые 
одно-

клеточные 

зеленые 
нитчатые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро-
цистные 

Всего 

Контроль 490 310 280 7552 15830 24462 
NPK 730 1270 120 960 380 3460 
Торф 270 1400 60 0 0 1730 
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Ïîëíî÷ëåííîå ôîòîòðîôíîå ñîîáùåñòâî ñôîðìèðîâàëîñü òîëüêî â
êîíòðîëüíîì âàðèàíòå (ðèñ. 31) ñ íàëè÷èåì âñåõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ
ãðóïïèðîâîê, âêëþ÷àÿ àçîòôèêñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè, çàíèìàþ-
ùèå â ñîîáùåñòâå ëèäèðóþùåå ïîëîæåíèå. Ïëîòíîñòü êëåòîê â êîíò-
ðîëüíîì âàðèàíòå ÷ðåçâû÷àéíî âåëèêà – îêîëî 25 ìëí./ñì2. Ïðè ýòîì
öèàíîáàêòåðèè ñîñòàâëÿþò ñâûøå 95% îáùåé ×Ê. Â ñòðóêòóðå
ïîïóëÿöèé öèàíîáàêòåðèé 64.7% ïðèõîäèòñÿ íà äîëþ àçîòôèêñà-
òîðîâ è 32.3 – áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé (â îñíîâíîì, ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðð. Pseudoanabaena è Phormidium).

Âíåñåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé â áîëüøèõ äîçàõ (ñóììàð-
íîå êîëè÷åñòâî äåéñòâóþùåãî âåùåñòâà â NPK 960 êã/ãà) ñòèìó-
ëèðóåò ðàçâèòèå çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé, ÷èñëåííîñòü êîòî-
ðûõ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì âûðîñëà â ÷åòûðå ðàçà. Îäíîâðå-
ìåííî ïðîèñõîäèò ðåçêîå ïàäåíèå ÷èñëåííîñòè öèàíîáàêòåðèé (ïðè-
ìåðíî â âîñåìü ðàç áåçãåòåðîöèñòíûõ è ïî÷òè â 40 ðàç àçîòôèêñà-
òîðîâ, ó êîòîðûõ ñîâñåì íå âñòðå÷àþòñÿ ãåòåðîöèñòû). Ñíèæåíèå
îáùåé ×Ê â ýòîì âàðèàíòå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì – â ñåìü ðàç.

Âíåñåíèå ìàëîðàçëîæèâøåãîñÿ òîðôà ñ êèñëîé ðåàêöèåé ïðè-
âîäèò ê ïîëíîìó óãíåòåíèþ öèàíîáàêòåðèé. Â òî æå âðåìÿ áóðíî
ðàçâèâàþòñÿ íèò÷àòûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå âîäîðîñëè, ÷èñ-
ëåííîñòü êîòîðûõ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì âîçðîñëà ïî÷òè â ïÿòü
ðàç. Íî, â öåëîì, ñîîáùåñòâî ïðè âíåñåíèè òîðôà èìååò íàèìåíü-
øóþ ïëîòíîñòü êëåòîê è íàèìåíüøåå âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ñ âû-
ïàäåíèåì âàæíåéøåé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ – öèàíîáàêòåðèé.

Ïîêàçàòåëè ïðîäóêöèîííîãî ïðîöåññà, âûðàæåííûå â êîëè÷å-
ñòâå íàêîïëåííîé áèîìàññû, îòðàæàþò òó æå òåíäåíöèþ, ÷òî è
ïîêàçàòåëè ×Ê (òàáë. 59).

Рис. 31. Структура наземных разрастаний фототрофных микроорганизмов
при освоении залежной земли. Условные обозначения: 1-3 – варианты опыта
(1 – контроль без внесения удобрений, 2 – N90P420K450, 3 – торф 300 т/га); а –
одноклеточные зеленые и желтозеленые водоросли, б – нитчатые зеленые и жел-
тозеленые, в – диатомовые, г – безгетероцистные цианобактерии, д – гетероцист-
ные цианобактерии.
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Âñëåäñòâèå ðåçêîãî ñíèæåíèÿ èëè ïîëíîãî âûïàäåíèÿ èç ñîñòà-
âà ñîîáùåñòâà òàêîé ìíîãî÷èñëåííîé â êîíòðîëå ãðóïïû, êàê öèà-
íîáàêòåðèè, áèîìàññà öåíîçà ïðè âíåñåíèè óäîáðåíèé â ïî÷âó
íå ðàñòåò. Óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé
â ÷åòûðå ðàçà íå êîìïåíñèðóåò ñíèæåíèÿ áèîìàññû öèàíîáàêòå-
ðèé â âàðèàíòå ñ NPK â 40 ðàç. Ïîýòîìó îáùàÿ áèîìàññà ÔÌÑ â
ýòîì âàðèàíòå â ÷åòûðå ðàçà ìåíüøå, ÷åì â êîíòðîëå. Âíåñåíèå
òîðôà ïðèâîäèò ê åùå áóëüøåìó óãíåòåíèþ ïðîäóêöèîííîãî ïðî-
öåññà (áèîìàññà öåíîçà ïàäàåò â âîñåìü ñ ëèøíèì ðàç ïî ñðàâíå-
íèþ ñ êîíòðîëåì). Ïîñêîëüêó áèîìàññà ñâÿçàíà ñ ëèíåéíûìè ðàç-
ìåðàìè êëåòîê, êîòîðûå â ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ ôîòî-
òðîôîâ è â ðàçíûõ âàðèàíòàõ ñèëüíî âàðüèðóþò, òî èçìåíåíèå ×Ê
è èõ ïðîöåíòíîå ñîîòíîøåíèå íå òîæäåñòâåííû ñî çíà÷åíèÿìè áèî-
ìàññû (òàáë. 60). Î÷åíü êðóïíûå êëåòêè äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé,
êîòîðûå â ÔÌÑ ïî ÷èñëåííîñòè èãðàþò âòîðîñòåïåííóþ ðîëü (íå
áîëåå 3.5%), òåì íå ìåíåå, â ñòðóêòóðå áèîìàññû ñîñòàâëÿþò äî
40.5%.

Èçìåëü÷åíèå êëåòîê ïðè âíåñåíèè óäîáðåíèé çíà÷èòåëüíî ñêà-
çàëîñü íà âêëàäå â áèîìàññó ñîîáùåñòâà áèîìàññû îäíîêëåòî÷íûõ
çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Òàê, èõ äîëÿ â ñîîáùåñòâå ïðè âíåñåíèè NPK
ïî ÷èñëåííîñòè (â ïðîöåíòíîì îòíîøåíèè) âîçðîñëà â 10 ðàç, à ïî
áèîìàññå âñåãî íà 11.9 %. Ïîêàçàòåëüíî óâåëè÷åíèå äîëè êðóïíî-

Таблица 59
Биомасса фототрофных микроорганизмов

при «цветении» почвы под картофелем, мг/см2

Водоросли 
Вариант зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Цианобактерии Всего 

Контроль 0.063 0.014 0.059 0.216 0.352 
NPK 0.026 0.032 0.022 0.005 0.084 
Торф 0.005 0.020 0.017 0 0.042 

Таблица 60
Структура популяций фототрофных микроорганизмов

(числитель – процентное содержание по численности клеток,
знаменатель – по их биомассе)

Водоросли 
Вариант зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Цианобактерии 

Контроль 2.0 / 17.9 1.3 / 4.0 1.1 / 16.8 95.6 / 61.3 
NPK 21.1 / 29.8 36.7 / 38.1 3.5 / 26.2 48.7 / 5.9 
Торф 15.6 / 11.9 80.9 / 47.6 3.5 / 40.5 0 
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êëåòî÷íûõ äèàòîìåé ïðè âíåñåíèè òîðôà. Ýòî ìîæåò áûòü ñâèäå-
òåëüñòâîì çàìåäëåíèÿ äåëåíèÿ èõ êëåòîê.

Òàêèì îáðàçîì, ðàñïàøêà çàëåæíîé çåìëè è åå ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííàÿ ýêñïëóàòàöèÿ â ïåðâûé æå ãîä ïðèâîäÿò ê ïîÿâëåíèþ è
ïîä îçèìîé ðîæüþ, è ïîä êàðòîôåëåì íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû «öâå-
òåíèÿ», êîòîðîå íå íàáëþäàåòñÿ íà ðàñïîëîæåííûõ ðÿäîì íå îñâî-
åííûõ çàäåðíîâàííûõ ó÷àñòêàõ.

Íà ëþáîì ïðèìåíÿåìîì àãðîôîíå, ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì,
ìåíÿþòñÿ òàêèå õàðàêòåðèñòèêè ôîòîòðîôíîãî ñîîáùåñòâà, êàê
÷èñëåííîñòü è áèîìàññà êëåòîê, âèäîâîé è ãðóïïîâîé ñîñòàâ ôîòî-
òðîôîâ, ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâà, ñîñòàâ äîìèíàíòîâ, ìîðôîëîãè÷åñ-
êèå õàðàêòåðèñòèêè êëåòîê. Ýòî ÿâíî ñâèäåòåëüñòâóåò î âíóòðèöå-
íîòè÷åñêèõ ïåðåñòðîéêàõ.

Ëþáûå áèîãåííûå âåùåñòâà, âíîñèìûå â èçíà÷àëüíî áåäíóþ
ïî÷âó, ïîâûøàþò ïðîäóêòèâíîñòü èëè âñåãî ñîîáùåñòâà â öåëîì,
èëè îòäåëüíûõ ãðóïïèðîâîê. Ïðè ýòîì, îäíàêî, ìîæåò ïðîèñõî-
äèòü çíà÷èòåëüíîå ñíèæåíèå âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ.

Ñíèæåíèå âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ïåðâè÷íóþ îòâåòíóþ ðåàêöèþ ñîîáùåñòâà íà äåéñòâèå âîçáóæäàþ-
ùèõ ôàêòîðîâ. Ñáàëàíñèðîâàííîå ðàçâèòèå ñîîáùåñòâà, âîçíèêøåãî
â óñëîâèÿõ ìàëîé îáåñïå÷åííîñòè ïî÷âû ïèòàòåëüíûìè ýëåìåíòà-
ìè, íàðóøàåòñÿ ïðè âíåñåíèè äîïîëíèòåëüíîãî êîëè÷åñòâà áèî-
ãåííûõ ýëåìåíòîâ. Òðîôè÷åñêèå ïðåäïî÷òåíèÿ ðàçíûõ ãðóïï ôî-
òîòðîôîâ ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî ïðè âíåñåíèè ðàçíûõ óäîáðåíèé
ëèäèðóþùèå ïîçèöèè çàõâàòûâàþò ðàçíûå ãðóïïèðîâêè.

Ïåðâè÷íàÿ ïåðåñòðîéêà ñîîáùåñòâ ôîòîòðîôîâ ëèøü ïîêàçû-
âàåò âåðîÿòíûå ïóòè èõ ýâîëþöèè ïðè àãðîãåííûõ âîçäåéñòâèÿõ.
Âîçíèêøèå èçìåíåíèÿ â ÔÌÑ çàêðåïëÿþòñÿ ëèøü ïðè íåîäíî-
êðàòíîì ïîâòîðÿþùåìñÿ ïðåññèíãå.

6.2. Особенности развития ФМС
в системах обычного и интенсивного землепользования

Íåîáõîäèìîñòü ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ àãðîòåõíèêè âûðàùèâàíèÿ
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð äëÿ ïîëó÷åíèÿ ìàêñèìàëüíîãî
âûõîäà ïðîäóêöèè ïðèâîäèò ê íåîáõîäèìîñòè ïîñòîÿííîãî ñîâåð-
øåíñòâîâàíèÿ ïðèìåíÿåìûõ òåõíîëîãèé ñ èñïûòàíèåì íîâûõ âè-
äîâ óäîáðåíèé, èõ äîç, ñî÷åòàíèé, ñïîñîáîâ îáðàáîòêè ïî÷âû è ò.ä.
Ïîýòîìó åæåãîäíî ìèêðîíàñåëåíèå ïî÷âû â àãðîýêîñèñòåìàõ èñ-
ïûòûâàåò ãàììó ÷åðåäóþùèõñÿ, ìåíÿþùèõñÿ ðàçíîîáðàçíûõ âîç-
äåéñòâèé, ê êîòîðûì íå âñåãäà ìîæåò àäàïòèðîâàòüñÿ, íåñìîòðÿ
íà âûñîêèå òåìïû ðàçìíîæåíèÿ è áûñòðóþ îáíîâëÿåìîñòü ïîêîëå-
íèé.
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Çàäà÷è äàííîãî ðàçäåëà – âûÿâèòü àäàïòàöèîííûå ðåçåðâû ôî-
òîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé ïðè ïîñòîÿííîé ôëóêòóàöèè îêàçûâàåìûõ
âîçäåéñòâèé. Ñðàâíèòü õàðàêòåð îòâåòíûõ ðåàêöèé ôîòîòðîôîâ ïðè
àíòðîïîãåííûõ âîçäåéñòâèÿõ, ìåíÿþùèõñÿ ïî ñèëå, ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè è õàðàêòåðó.

Ìíîãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ ïî âëèÿíèþ óäîáðåíèé íà ñàï-
ðîòðîôíóþ ìèêðîôëîðó ïî÷âû óñòàíîâèëè, ÷òî õàðàêòåð èõ âîç-
äåéñòâèÿ âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ ñîâîêóïíûì âëèÿíèåì ðàçëè÷-
íûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ: âëàæíîñòüþ è òåìïåðàòóðîé ïî÷âû,
ñòåïåíüþ åå îêóëüòóðåííîñòè, âèäîì âîçäåëûâàåìîé êóëüòóðû (Êó-
ðàêîâ è äð., 1987).

Ïîêàçàíà íåîäíîçíà÷íîñòü ðåàêöèè ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ íà âíåñåíèå óäîáðåíèé. Òàê, õèìèçàöèÿ çåìëåäåëèÿ âåäåò ê
«áàêòåðèçàöèè» ïî÷â è ñíèæåíèþ çíà÷åíèÿ ãðèáîâ â ïî÷âåííî-
áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ (Êóðàêîâ, 2003). Ïîëîæèòåëüíîå âëèÿ-
íèå íà æèçíåäåÿòåëüíîñòü ìèêðîîðãàíèçìîâ îêàçûâàþò óäîáðåíèÿ,
ïðèìåíÿåìûå â îòíîñèòåëüíî ìàëûõ äîçàõ è ñðàâíèòåëüíî êîðîò-
êîå âðåìÿ. Äëèòåëüíîå èñïîëüçîâàíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé, à
òàêæå èõ âûñîêèõ äîç âåäåò ê çàìåòíîìó óìåíüøåíèþ ðàçìíîæå-
íèÿ ïî÷âåííîé ìèêðîôëîðû (Ãîí÷àðóê è äð., 1988). Îòìå÷åíî çíà-
÷èòåëüíîå óìåíüøåíèå ñóììàðíîé áèîìàññû ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðè
ïåðåõîäå îò çàëåæè ê îáû÷íîìó è èíòåíñèâíîìó àãðîöåíîçó, ñâÿ-
çàííîå ñ âîçðàñòàíèåì àãðîãåííîé íàãðóçêè íà ïî÷âó (Ïðîñÿííè-
êîâà, 1995). Ïðè èñïîëüçîâàíèè ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé óâåëè-
÷èâàþòñÿ êîýôôèöèåíò ôëóêòóàöèè îòäåëüíûõ ãðóïï ìèêðîîðãà-
íèçìîâ è äèàïàçîí êîëåáàíèé ìèêðîáíîé ñèñòåìû â öåëîì, ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò î ñíèæåíèè óñòîé÷èâîñòè ñîîáùåñòâà (Èóòèíñêàÿ
è äð., 1993 à è á).

Ïðè óñòàíîâëåíèè ïðåäåëüíî äîïóñòèìûõ êîíöåíòðàöèé ìè-
íåðàëüíûõ óäîáðåíèé äëÿ êàæäîé êîíêðåòíîé ïî÷âû îêàçàëîñü
ïðîäóêòèâíûì ïðåäëîæåíèå âûäåëÿòü ÷åòûðå òèïà ðåàêöèé ìèê-
ðîáíîé ñèñòåìû, ñîîòâåòñòâóþùèõ çîíå ãîìåîñòàçà, ñòðåññà, ðåçè-
ñòåíòíîñòè è ðåïðåññèè (Êóðàêîâ è äð., 1987). Â çîíå ãîìåîñòàçà
ñòðóêòóðà è ñîñòàâ ìèêðîáíîãî ñîîáùåñòâà îñòàþòñÿ íåèçìåííû-
ìè. Â çîíå ñòðåññà ïðîèñõîäèò ñìåíà äîìèíàíòîâ. Â çîíå ðåçèñòåí-
òíîñòè äîìèíèðóþùåå ïîëîæåíèå çàíèìàþò ìèêðîáû-òîêñèíîîá-
ðàçîâàòåëè. Â çîíå ðåïðåññèè ïðîèñõîäèò ïîëíîå ïîäàâëåíèå ìèê-
ðîáîñèñòåìû.

Äëÿ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ òàêæå õàðàêòåðíà áóðíàÿ
îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ íà ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ. Ôîðìèðîâàíèå ýêî-
ëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðîèñõîäèëî
ïðè ðàçëè÷íîé îáåñïå÷åííîñòè èõ ýëåìåíòàìè ìèíåðàëüíîãî ïèòà-
íèÿ. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêëè âèäû, îòëè÷àþùèåñÿ ïîòðåáíîñòüþ â
àçîòå è çîëüíûõ ýëåìåíòàõ. Ñóùåñòâóþò ôîòîòðîôû, ñïîñîáíûå
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îáèòàòü íà áåäíûõ ïî÷âàõ, ìîùíî ðàçâèâàòüñÿ â êîíöå âåãåòàöè-
îííîãî ñåçîíà, õîòÿ óðîæàé âûñøèõ ðàñòåíèé âûíîñèò çíà÷èòåëü-
íóþ ÷àñòü äîñòóïíûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ. Ê òàêîé ãðóïïå îòíî-
ñÿòñÿ, íàïðèìåð, àçîòôèêñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè.

Äåéñòâèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé íà ôîòîòðîôíûå ìèêðîîð-
ãàíèçìû èçó÷àëîñü êàê äëÿ âîäíûõ, òàê è äëÿ ïî÷âåííûõ ôîðì.
Ïðè ýòîì èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëèñü è â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ
íà ÷èñòûõ è ñìåøàííûõ êóëüòóðàõ, à òàêæå â ìîäåëüíûõ è ïîëå-
âûõ îïûòàõ. Áîëüøîé âêëàä â èçó÷åíèå âëèÿíèÿ ìèíåðàëüíûõ
óäîáðåíèé íà ïî÷âåííûå âîäîðîñëè âíåñëè êèðîâñêèå àëüãîëîãè
(Áàëåçèíà, 1970; Ïîìåëîâà, 1971; Íåêðàñîâà, 1971, 1989; Òðåòüÿ-
êîâà, 1987; Ïåðìèíîâà è äð., 1992 è äð.).

Ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ ìîãóò ïðèíöèïèàëüíî èçìåíèòü õà-
ðàêòåð ðàçâèâàþùèõñÿ ÔÌÑ èç îäíîãî è òîãî æå ïåðâîíà÷àëüíîãî
âèäîâîãî ïóëà êëåòîê.

Â óñëîâèÿõ ëàáîðàòîðíûõ è ïîëåâûõ îïûòîâ ìû èçó÷àëè ãðóï-
ïîâîé ñîñòàâ íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ
ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû. Ê îáñåðâàöèè ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé â
ïî÷âå ïîäõîäèëè ñ òðåõ ñòîðîí: èñïîëüçóÿ íàòóðíûå íàáëþäåíèÿ â
ïîëåâûõ óñëîâèÿõ; èíèöèèðóÿ «öâåòåíèå» åñòåñòâåííûõ îáðàçöîâ
ïî÷âû ñ îïûòíûõ äåëÿíîê â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ; ñòàâÿ ìî-
äåëüíûå îïûòû ñ âàðèàíòàìè óäîáðåíèé, îòðàæàþùèå èçó÷àåìûå
óñëîâèÿ (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).

Íàòóðíûå íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè â òå÷åíèå òðåõëåòíåãî ñòà-
öèîíàðíîãî îïûòà â ÍÈÈ ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà Ñåâåðî-Âîñòîêà ïî
ñõåìå, âêëþ÷àþùåé 16 âàðèàíòîâ:

1. Êîíòðîëü (áåç óäîáðåíèé). 2. Èçâåñòü ïî 1 Hr (Ñà). 3. Íàâîç
60 ò/ãà. 4. N100. 5. Ð120. 6. Ñà + íàâîç. 7. Íàâîç + N100. 8. N100 +
P120. 9. Ñà + N100. 10. Íàâîç + Ð120. 11. Ñà + Ð120. 12. Ñà +
N100 + P120. 13. Ñà + íàâîç + Ð120. 14. Ñà + íàâîç + N100. 15. Íà-
âîç + N100 + P120. 16. Ñà + íàâîç + N100 + P120.

Âñå âàðèàíòû çàêëàäûâàëè ïî ôîíó Ê120. Â êà÷åñòâå àçîòíîãî
óäîáðåíèÿ ïðèìåíÿëè àììèà÷íóþ ñåëèòðó, ôîñôîðíîãî – äâîéíîé
ñóïåðôîñôàò, êàëèéíîãî – õëîðèñòûé êàëèé. Íàâîç êðóïíîãî ðî-
ãàòîãî ñêîòà âíîñèëè â ïåðâûé ãîä îïûòà, ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ
åæåãîäíî ïîä ïðåäïîñåâíóþ îáðàáîòêó ïî÷âû.

Â ãîä íàøèõ èññëåäîâàíèé ïîêðûâàþùåé êóëüòóðîé áûëà îçè-
ìàÿ ðîæü. Ïîä íåå àçîòíûå óäîáðåíèÿ âíîñèëè â äâà ïðèåìà: ïîä
ïðåäïîñåâíóþ îáðàáîòêó ïî÷âû (67 êã/ãà) è â âåñåííþþ ïîäêîðì-
êó ðàñòåíèé (33 êã/ãà).

Ïî÷âà îïûòíîãî ó÷àñòêà äåðíîâî-ïîäçîëèñòàÿ ñðåäíåñóãëèíè-
ñòàÿ. Àãðîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè ïðè çàêëàäêå ñòàöèîíàðà: ðÍ
4.6-4.8; ãèäðîëèòè÷åñêàÿ êèñëîòíîñòü 5.2-6.0 ìã-ýêâ./100 ã ïî÷âû;
ñîäåðæàíèå Ð

2
Î

5
 – 6.5 ìã/100 ã ïî÷âû; ãóìóñà – 1.6%; îáùåãî

àçîòà – 0.06%.
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Â ëàáîðàòîðíîì îïûòå èñïîëüçîâàëè ïî÷âó ñ ó÷àñòêà ñòàöèîíà-
ðà, ãäå â òå÷åíèå òðåõ ëåò íå âíîñèëè íèêàêèõ óäîáðåíèé. Äóáëè-
ðîâàëè ÷àñòü âàðèàíòîâ ïîëåâîãî îïûòà – âàðèàíòû 1, 2, 4, 5 è 12
– ïî ôîíó êàëèÿ. Ïî÷âó çàêëàäûâàëè â ÷àøêè Ïåòðè è èíêóáèðî-
âàëè íà ðàññåÿííîì ñâåòó â òå÷åíèå ìåñÿöà – ñðîêà, äîñòàòî÷íîãî
äëÿ ðàçâèòèÿ «öâåòåíèÿ». Âëàæíîñòü ïî÷âû ïîääåðæèâàëè íà óðîâíå
60-65% îò ï.â., òåìïåðàòóðó – â ïðåäåëàõ 22±3°Ñ. Óäîáðåíèÿ âíî-
ñèëè â âèäå âîäíîãî ðàñòâîðà.

Ïåðâè÷íàÿ èíôîðìàöèÿ, ïîëó÷åííàÿ â ëàáîðàòîðíûõ îïûòàõ,
ñâèäåòåëüñòâóåò î äèôôåðåíöèðîâàííîé ðåàêöèè ðàçíûõ ãðóïï ôîòî-
òðîôîâ, êîòîðàÿ çàêëþ÷àåòñÿ â èçìåíåíèè èõ ïîïóëÿöèîííîé ïëîò-
íîñòè è âèäîâîãî ñîñòàâà íà âìåøàòåëüñòâî èçâíå (òàáë. 61, 62).

Âèäîâîå áîãàòñòâî èçó÷àåìîãî òèïà ïî÷âû áûëî ïðåäñòàâëåíî
41 âèäîì ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Â âàðèàíòå áåç âíåñå-
íèÿ óäîáðåíèé ðåàëèçóåìîñòü âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñîñòàâëÿëà
âñåãî 34% (òàáë. 61) ïðè î÷åíü íåçíà÷èòåëüíîé ïëîòíîñòè ôîòî-
òðîôíîé ïîïóëÿöèè – 18 òûñ. êëåòîê/ã ïî÷âû (òàáë. 62). Ïðè îä-

Таблица 61
Количество видов фототрофной микробопопуляции

в дерново-подзолистой почве при дифференцированном и совместном
внесении минеральных удобрений (данные лабораторного опыта)

Число видов 
Водорослей Вариант Циано-

бактерий зеленых желтозе-
леных диатомовых 

Общее 

Реализуе-
мость видо-
вого потен-
циала, % 

Контроль 1 6 3 4 14 34 
Са 4 4 1 1 10 24 
N100 1 4 2 1 8 19 
P120 3 2 1 3 8 19 
CaN100P120 3 1 1 1 6 15 

Таблица 62
Численность фототрофных микроорганизмов (тыс.клеток/г)
в дерново-подзолистой почве при дифференцированном

и совместном внесении удобрений (данные лабораторного опыта)

Водоросли Вариант 
зеленые диатомовые 

Цианобактерии Общая 

Контроль 10.8 7.2 0.0 18.0 
Ca 7.2 14.4 543.6 565.2 
N100 57.6 36.0 0.0 93.6 
P120 72.0 21.6 126.0 219.6 
CaN100P120 2.0 39.6   
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íîñòîðîííåì âíåñåíèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ âñåãäà ïðîèñõîäèëî
ñíèæåíèå ðåàëèçóåìîñòè âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ.
Íî âíåñåíèå óäîáðåíèé â áåäíóþ ïî ñîäåðæàíèþ ãóìóñà è ìèíå-
ðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ïî÷âó îáåñïå÷èâàëî âñåãäà äîñòèæåíèå áîëåå
âûñîêîãî óðîâíÿ ïîïóëÿöèîííîé ïëîòíîñòè åå ôîòîòðîôíîãî ìèê-
ðîáîêîìïîíåíòà.

Óäîáðåíèå ïî÷âû îêàçàëî ñèëüíîå âîçäåéñòâèå íà óñòàíîâèâ-
øèåñÿ âíóòðèâèäîâûå è ìåæâèäîâûå âçàèìîîòíîøåíèÿ (ãîìåîñ-
òàç) â ôîòîòðîôíîì ìèêðîáîêîìïëåêñå, ïîâûøàÿ êîíêóðåíòîñïî-
ñîáíîñòü îäíèõ è ñíèæàÿ åå ó äðóãèõ âèäîâ. Ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ
óìåíüøåíèå âèäîâîãî áîãàòñòâà ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðè äèôôåðåí-
öèðîâàííîì âíåñåíèè àçîòà è ôîñôîðà (òàáë. 61). Àçîòíûå óäîáðå-
íèÿ ñïîñîáñòâîâàëè ôîðìèðîâàíèþ ñîîáùåñòâà, íå íàñûùåííîãî
âèäàìè èç ïîðÿäêà Nostocales è íàñûùåííîãî ïðåäñòàâèòåëÿìè èç
îòäåëîâ çåëåíûõ è æåëòîçåëåíûõ âîäîðîñëåé, â ÷àñòíîñòè, Chlorhor-
midium flaccidum, Pleurastrum terricola, Plantospharia sp. è Hete-
rothrix exilis.

Äèôôåðåíöèðîâàííîå âíåñåíèå ôîñôîðà è èçâåñòè ïðèâîäèëî
ê äîìèíèðóþùåìó ðàçìíîæåíèþ öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 62). Ïðè
ýòîì îñîáî âûäåëÿëñÿ ïîðÿäîê Nostocales, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî
ïðè âíåñåíèè â ïî÷âó èçâåñòè ñîñòàâëÿëè ïðèìåðíî ïîëîâèíó îá-
ùåé ÷èñëåííîñòè äàííîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ. Âíåñåíèå îäíîâðå-
ìåííî ñ èçâåñòüþ êèñëûõ óäîáðåíèé – àììèà÷íîé ñåëèòðû è ñó-
ïåðôîñôàòà – îáóñëîâèëî ñíèæåíèå êîýôôèöèåíòà ðàçìíîæåíèÿ
âûñîêî îòçûâ÷èâîé ê ìàëåéøåìó ïîäêèñëåíèþ ãðóïïû öèàíîáàê-
òåðèé, ÷òî âëåêëî çà ñîáîé óìåíüøåíèå îáùåé ×Ê ôîòîòðîôíîé
ïîïóëÿöèè.

Ïîëó÷åííàÿ èíôîðìàöèÿ îïðåäåëÿåò äàëüíåéøèå ïîäõîäû ê
äèàãíîñòèêå ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû ïðè àíàëèçå àãðîñèñòåìû â ñòàöèî-
íàðíûõ îïûòàõ ñ âàðüèðîâàíèåì áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ.

Óÿçâèìûì ìåñòîì ïðè ïîëåâûõ íàáëþäåíèÿõ ÿâëÿåòñÿ ñðîê
âçÿòèÿ ïðîá ïî÷âû, êîòîðûé ïîçâîëèë áû ìàêñèìàëüíî âûÿâèòü
âîçìîæíîñòè òåñò-îðãàíèçìîâ è èñêëþ÷èòü ýëåìåíòû öèêëè÷íîñ-
òè è âàðèàáåëüíîñòè, îáóñëîâëåííûå êîëåáàíèÿìè ãèäðîòåðìè÷åñ-
êîãî ðåæèìà è âíóòðèñèñòåìíûõ îòíîøåíèé, Ìû ïðîâîäèëè âðå-
ìåííîé êîíòðîëü ñ ïîìîùüþ äâóõ ìåòîäè÷åñêèõ ïðèåìîâ – îïðå-
äåëåíèÿ äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè ôîòîòðîôîâ â ñëîå ïî÷âû 0-1 ñì,
ò.å. ïðè èõ äèôôóçíîì ðàñïðîñòðàíåíèè, è â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ».

Îäíîâðåìåííîå èñïîëüçîâàíèå îáîèõ ìåòîäè÷åñêèõ ïîäõîäîâ
ïîçâîëèëî âû÷ëåíèòü íåêîòîðûå îïòèìàëüíûå è îòñåÿòü ìàëîèí-
ôîðìàòèâíûå ñðîêè äëÿ âûÿâëåíèÿ èíäèêàöèîííîé ðîëè ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ê íåóäà÷íûì îòíîñÿòñÿ ìàéñêèå ïðîáû,
òàê êàê íå âñå ñî÷ëåíû ôîòîòðîôíîé àññîöèàöèè ñïîñîáíû ê ðàç-
ìíîæåíèþ â ïî÷âå â ýòî âðåìÿ. Íàïðèìåð, íàëè÷èå ôåíîïàóçû
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îòìå÷àëîñü ó öèàíîáàêòåðèé (ðèñ. 32, À). Êðèòè÷åñêàÿ ìàññà ìíî-
ãèõ âèäîâ çåëåíûõ âîäîðîñëåé áûëà íàñòîëüêî ìàëà, ÷òî îíè âûÿâ-
ëÿëèñü ëèøü ïðè èíèöèàöèè èõ ñïîíòàííîãî ðàçâèòèÿ â ïî÷âå,
èíêóáèðîâàííîé äëèòåëüíîå âðåìÿ â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ïðè
îïòèìàëüíîì ðåæèìå òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè (Ïàíêðàòîâà, Äîì-
ðà÷åâà è äð., 1994).

«Öâåòåíèå» â ìàå çàíèìàëî íåáîëüøèå ïëîùàäè, â íåêîòîðûõ
âàðèàíòàõ îíî îòñóòñòâîâàëî, ñïåêòð ôîðìèðóþùèõ åãî ãðóïïèðî-
âîê îòëè÷àëñÿ íåïîëíî÷ëåííîñòüþ (ðèñ. 32, À).

Âåñåííèå ïðîáû ìîãóò áûòü íåòèïè÷íûìè äëÿ îòðàæåíèÿ ñî-
ñòîÿíèÿ ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ è ïî ïðè÷èíå âûñîêîé íàãðóçêè
íà ïî÷âåííóþ áèîòó óäîáðåíèé è ñâÿçàííîãî ñ ýòèì âðåìåííîãî
ïîâûøåíèÿ îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ ïî÷âåííîãî ðàñòâîðà, ñíèæå-
íèÿ ðàçíèöû îñìîòè÷åñêèõ ïîòåíöèàëîâ ìåæäó íèì è êëåòêàìè
ìèêðîîðãàíèçìîâ. Èññëåäîâàíèÿ îòíîñèòåëüíî ðîñòà è ôèçèîëîãè-
÷åñêèõ ïðîöåññîâ îñìîðåãóëÿöèè ó ðàçíûõ ãðóïï ïî÷âåííûõ ýóêà-
ðèîòíûõ è ïðîêàðèîòíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâó-
þò. Âî âñÿêîì ñëó÷àå ïîÿâëåíèå ëîêàëüíûõ ïÿòåí «öâåòåíèÿ» íà
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû (ðèñ. 37 À) ïðè îäíîâðåìåííîì îòñóòñòâèè
ìíîãèõ ãðóïï â äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñàõ ñâèäå-
òåëüñòâóåò î ñòðàòåãèè «óáåãàíèÿ» ôîòîòðîôîâ èç íåáëàãîïðèÿò-
íûõ ìåñòîîáèòàíèé (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994).

Âìåñòå ñ òåì èìåííî â âåñåííèé è ðàííåëåòíèé ïåðèîäû âûÿ-
âèëèñü ãðóïïû ôîòîòðîôîâ, àêòèâíî ðåàãèðóþùèå íà èçìåíåíèå
ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ. Òàê, íà âíåñåíèå â ïî÷âó àçîòà áûñòðî
îòçûâàëèñü çåëåíûå âîäîðîñëè, îñîáåííî íèò÷àòûå ôîðìû, êîòî-
ðûå íà÷èíàëè äîìèíèðîâàòü â ïÿòíàõ «öâåòåíèÿ» (ðèñ. 32 À, âà-
ðèàíòû 7, 12 è 16). Îäíàêî îäíîñòîðîííåå ìîíîòîííîå âíåñåíèå
ìèíåðàëüíîãî àçîòà (âàðèàíò 4) ïðèâîäèëî ê çàäåðæêå âûõîäà íèò-
÷àòûõ ôîðì çåëåíûõ âîäîðîñëåé íà ïîâåðõíîñòü, õîòÿ â îñòàëüíûå
ñðîêè îíè áûëè îñíîâíîé ôóíêöèîíèðóþùåé ãðóïïîé â ýòîì âàðè-
àíòå îïûòà (ðèñ. 32, Á, Â, Ã).

Ïðè îòäàëåíèè ñðîêà àíàëèçà îò ñðîêà âíåñåíèÿ óäîáðåíèé,
êîãäà êîíöåíòðàöèÿ ïî÷âåííîãî ðàñòâîðà ïîíèæàëàñü (èþëüñêèå
è àâãóñòîâñêèå ïðîáû), «öâåòåíèå» ðàçâèâàëîñü âî âñåõ âàðèàíòàõ
îïûòà (ðèñ. 32, Â è Ã). Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ãëóáèííûì ïðîáàì,
âçÿòûì â èþëå, ïðè «öâåòåíèè» óäàëîñü îáíàðóæèòü ðàçìíîæåíèå
öèàíîáàêòåðèé (ðèñ. 32, Â), ÷òî óêàçûâàåò íà ïðåèìóùåñòâà àíà-
ëèçà ãðóïïèðîâîê «öâåòåíèÿ» ïåðåä àíàëèçîì ãëóáèííîãî äèôôóç-
íîãî ñîîáùåñòâà. Ýòî ïîëîæåíèå èìååò ïðèíöèïèàëüíîå çíà÷åíèå
äëÿ ðàçðàáîòêè ìåòîäà ìîíèòîðèíãà çà ñîñòîÿíèåì ìèêðîáíîé ôî-
òîòðîôíîé ïîïóëÿöèè. Â àâãóñòå àññîöèàöèÿ ìèêðîôîòîòðîôîâ
ñòàíîâèòñÿ ïîëíî÷ëåííîé ïî ãðóïïîâîìó ñîñòàâó, ÷òî äàåò îñíîâà-
íèÿ ñ÷èòàòü ýòîò ñðîê íàèáîëåå èíôîðìàòèâíî îòðàæàþùèì ñî-
ñòîÿíèå ïî÷âû.
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Рис. 32. Структура фототрофных микробных сообществ в наземных разрас-
таниях в мае (А), июне (Б), июле (В) и августе (Г) при дифференцированном и
совместном внесении минеральных и органических удобрений: 1 – контроль (без
удобрений), 2 – Са, 3 – навоз (80 т/га), 4 – N100, 5 – P120, 6 – Ca + навоз, 7 – навоз +
N100, 8 – N100P120, 9 – Ca+N100, 10 – навоз + Р120, 11 – Са + Р120, 12 – Ca +
N100 + P120, 13 – Ca + навоз + Р120, 14 – Са + навоз + N100, 15 – навоз + N100 +
P120, 16 – Ca + навоз + N100 + P120; а – одноклеточные зеленые и желтозеленые
водоросли, б – нитчатые зеленые и желтозеленые водоросли, в – диатомовые
водоросли, г – безгетероцистные цианобактерии, д – гетероцистные цианобакте-
рии.



202

Ñðàâíåíèå ðåçóëüòàòîâ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ôîòîòðîôíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû – â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ»
(ðèñ. 32) è â åå òîëùå – äèôôóçíûõ âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñàõ
(Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1994) ïîêàçàëî, ÷òî èõ áèîèíäèêà-
òîðíàÿ ðîëü âûÿâëÿåòñÿ ëèøü íà óðîâíå ñôîðìèðîâàííûõ ïîâåðõ-
íîñòíûõ ðàçðàñòàíèé, â êîòîðûõ ïðîÿâëÿþòñÿ ìíîãèå çàêîíîìåð-
íîñòè, ñâîéñòâåííûå ðàñòèòåëüíûì ñîîáùåñòâàì (ãëàâà 4).

Ðåàêöèÿ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íà íàêàïëèâàþùèå-
ñÿ â ïî÷âå èçìåíåíèÿ, âûçâàííûå âíåñåíèåì óäîáðåíèé, ñðàâíèìà,
à â èíûõ ñëó÷àÿõ è áîëåå, ÷åì èçìåíåíèå àãðîõèìè÷åñêèõ ïîêàçà-
òåëåé (òàáë. 63). Òàê, âíåñåíèå èçâåñòè â êèñëóþ ïî÷âó (ðÍ 4.5)
ïðèâåëî ê ïîâûøåíèþ óðîæàéíîñòè îçèìîé ðæè íà 3.4 ö/ãà, íî
íåçíà÷èòåëüíîå ðàçâèòèå öèàíîáàêòåðèàëüíîé ãðóïïèðîâêè íà
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû (ðèñ. 32, Ã, âàðèàíò 2) ñâèäåòåëüñòâîâàëî î òîì,
÷òî äàëüíåéøèé ðîñò óðîæàéíîñòè áóäåò ëèìèòèðîâàí íèçêèì ñî-
äåðæàíèåì â ïî÷âå ôîñôîðà (6.18 ìã/100 ã ïî÷âû). Äàæå íåáîëü-
øîå åãî óâåëè÷åíèå (äî 8.87 ìã/100 ã) âûçâàëî áóðíîå ðàçìíîæå-
íèå öèàíîáàêòåðèé (ðèñ. 32, Ã, âàðèàíò 5). Óðîæàéíîñòü ðàñòåíèé
â òî æå âðåìÿ ïîâûñèëàñü ëèøü íà 2 ö/ãà è áûëà îãðàíè÷åíà íèç-
êèì ðÍ ïî÷âû.

Îäíîñòîðîííåå âíåñåíèå ìèíåðàëüíîãî àçîòà ñïîñîáñòâîâàëî íå-
çíà÷èòåëüíîìó ïîâûøåíèþ óðîæàéíîñòè îçèìîé ðæè (íà 2.7 ö/ãà),
íî ðåçêî èçìåíÿëî â íåáëàãîïðèÿòíóþ ñòîðîíó ñîñòîÿíèå ÔÌÑ
(ðèñ. 32, Ã, âàðèàíò 4), ñèíõðîííûì îòðàæåíèåì ÷åãî ÿâèëîñü óõóä-
øåíèå íåêîòîðûõ àãðîõèìè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé ïî÷âû (òàáë. 63).
Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ â ïî÷âå íèòðàòíîãî è àììîíèéíîãî àçîòà
âûçûâàëî ðåçêîå óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäî-
ðîñëåé, ïî ñîñòîÿíèþ êîòîðûõ ìîæíî ïðîãíîçèðîâàòü äåéñòâåííîñòü
âíåñåíèÿ àçîòíûõ óäîáðåíèé (ðèñ. 32, Ã, âàðèàíòû 4, 12 è 15).

Â ãîä âíåñåíèÿ ñâåæåãî íàâîçà âèäèìîãî ïîâûøåíèÿ ïëîäîðî-
äèÿ ïî÷âû íå íàáëþäàëîñü; ðÍ, ñîäåðæàíèå ôîñôîðà è êàëèÿ îñòà-
âàëèñü ïðàêòè÷åñêè íà óðîâíå êîíòðîëÿ, ñíèæàëîñü ñîäåðæàíèå
ïîäâèæíûõ ôîðì àçîòà, ïîýòîìó è óðîæàéíîñòü ðàñòåíèé íå óâå-
ëè÷èâàëàñü (òàáë. 63). Ïðÿìûì ïîäòâåðæäåíèåì íåáëàãîïîëó÷èÿ
ïî÷âû ÿâèëîñü è ñîñòîÿíèå ôîòîòðîôîâ, îáùàÿ ÷èñëåííîñòü èõ áûëà
íèæå, ÷åì â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå. Ïîäîáíûé ôåíîìåí óêàçûâàåò
íà íèçêóþ ýôôåêòèâíîñòü âíåñåíèÿ ñâåæåãî íàâîçà.

Ïðè âíåñåíèè êîìáèíèðîâàííûõ óäîáðåíèé êàðòèíà ïî÷âåí-
íîãî ïëîäîðîäèÿ óñëîæíÿåòñÿ (íà÷èíàÿ ñ 6 âàðèàíòà), è çäåñü ñî-
ñòîÿíèå íàçåìíûõ ÔÌÑ ìîæåò ïðîãíîçèðîâàòü ïîäíÿòèå óðîâíÿ â
ïî÷âå ôîñôîðà (10 è 11 âàðèàíòû).

Ðåçêîå óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ïîäâèæíîãî àëþìèíèÿ (8 è 15
âàðèàíòû) ïðèâîäèò è ê ïàäåíèþ óðîæàÿ, è ê ïàäåíèþ ÷èñëåííîñ-
òè âîäîðîñëåé, è ê ñíèæåíèþ èõ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ.
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Таблица 63
Агрохимические показатели дерново-подзолистой почвы

и урожайность озимой ржи после трех лет внесения удобрений
(данные полевого опыта)

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.

Содержание в почве 
Вариант опыта рН 

почвы Р2О5, 
мг/100 г 

К2О, 
мг/100 г 

Al, 
мг/100 г 

NO3
–, 

мг/кг 
NH4

+, 
мг/кг 

Урожай,            
ц/га 

Контроль 4.51 6.55 16.4 0.045 6.1 1.6 35.1 
Са 4.69 6.18 16.8 0.026 4.8 1.4 38.5 
Навоз, 80 т/га 4.56 5.09 18.6 0.028 3.5 1.5 34.7 
N100 4.21 4.75 16.9 0.268 8.9 3.2 37.8 
P120 4.32 8.67 15.7 0.121 5.0 2.5 37.1 
Ca + навоз 5.44 7.41 19.1 – – – 38.4 
Навоз + N100 4.63 6.04 18.1 0.032 6.4 1.6 38.0 
N100P120 4.10 5.35 13.0 0.466 5.1 2.1 37.0 
Ca + N100 5.17 10.20 19.6 – 8.1 1.6 36.8 
Навоз + Р120 4.38 13.00 25.5 0.076 4.9 2.0 44.9 
Са + Р120 5.25 10.10 16.5 – 5.7 1.9 42.1 
Са + N100P120 5.41 8.80 12.9 – 12.3 2.0 35.9 
Навоз + Са + Р120 5.22 7.67 16.8 – 4.0 1.9 42.1 
Навоз + Са + 100 5.58 6.48 14.3 – 8.7 1.7 37.8 
Навоз + N100P120 4.20 13.00 17.1 0.232 11.6 2.2 29.6 
Навоз + Са + 
N100P120 5.65 10.10 21.6 – 16.5 2.2 38.7 

Àíàëèç îòäåëüíûõ âàðèàíòîâ îïûòà ïîêàçûâàåò, ÷òî ñîñòîÿ-
íèå íàçåìíûõ ÔÌÑ, îòðàæàÿ ïëîäîðîäèå ïî÷âû, íå ïðÿìî êîððå-
ëèðóåò ñ óðîæàéíîñòüþ ðàñòåíèé, íî â òî æå âðåìÿ ìîæåò áûòü
èñïîëüçîâàíî äëÿ äèàãíîñòèêè â íåé ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, âûÿâ-
ëÿÿ îãðàíè÷èâàþùèå óðîæàéíîñòü ýëåìåíòû.

Èòàê, íàèáîëåå ÷åòêàÿ îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ ôîòîòðîôîâ íà âíî-
ñèìûå óäîáðåíèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â ðàçâèòèè íàçåìíûõ ÔÌÑ ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ âíóòðèïî÷âåííûìè êîìïëåêñàìè.

Îïòèìàëüíûì äëÿ àíàëèçà àäåêâàòíîñòè ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû è
ôîòîòðîôíîãî êîìïîíåíòà åå áèîòû ÿâëÿåòñÿ àâãóñò, êîãäà â ñèëó
àóò- è ñèíýêîëîãè÷åñêèõ ïðè÷èí ôîòîòðîôíàÿ àññîöèàöèÿ ïîòåí-
öèàëüíî ìîæåò îáëàäàòü ïîëíî÷ëåííîñòüþ ñâîåãî ñîñòàâà.

Ðàçëè÷íûå ãðóïïû ôîòîòðîôîâ â íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèÿõ îá-
ëàäàþò ïîâûøåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê îòäåëüíûì áèîãåííûì
ýëåìåíòàì, ÷òî ìîæíî èñïîëüçîâàòü äëÿ áèîëîãè÷åñêîãî òåñòèðî-
âàíèÿ ïî÷âû (ãëàâà 8).
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6.3. Влияние полевых севооборотов на развитие ФМС

Íà ðàçâèòèå ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïî÷âå îêàçûâà-
þò âîçäåéñòâèå íå òîëüêî àãðîõèìèêàòû, íî è òàêîé ìîùíûé öå-
íîçîîáðàçóþùèé ôàêòîð, êàê âûñøåå ðàñòåíèå. Èçó÷åíèå àëüãî-
ôëîðû îêóëüòóðåííûõ ïî÷â ïîêàçàëî, ÷òî â ðàçíûõ ïîëÿõ ñåâîîáî-
ðîòà ôîðìèðóþòñÿ ðàçíûå àëüãîãðóïïèðîâêè, êîòîðûå èçìåíÿþò-
ñÿ â ñâÿçè ñ ðîòàöèåé ñåâîîáîðîòà (Øòèíà, 1959; Ïîìåëîâà, 1971).
Îäíàêî äåòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ïî îñîáåííîñòÿì ôîðìèðîâàíèÿ
«öâåòåíèÿ» ïî÷âû ïîä ðàçíûìè êóëüòóðàìè íå ïðîâîäèëîñü.

Çàäà÷à äàííîãî ðàçäåëà – ñðàâíèòü ðàçâèòèå íàçåìíûõ ÔÌÑ â
àãðîýêîñèñòåìàõ â çàâèñèìîñòè îò ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîãî
ðàçìåùåíèÿ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð.

Äëÿ èëëþñòðàöèè ñîâìåñòíîãî äåéñòâèÿ àçîòíûõ óäîáðåíèé è
âûñøåãî ðàñòåíèÿ íà ôîòîòðîôíûé êîìïëåêñ ïî÷âû ïðèâîäèì ðå-
çóëüòàòû îïûòîâ, çàëîæåííûõ íà òåìíîöâåòíûõ ïî÷âàõ (czarna
siemia wlascina wytwarzona) â ã. Ñåäëüöå (Ïîëüøà) (Pankratova et
al., 1989). Ñõåìà îïûòà âêëþ÷àëà ñëåäóþùèå âàðèàíòû: 1. Êîíò-
ðîëü (áåç óäîáðåíèé). 2. N50. 3. N100. 4. N150. 5. N200. 6. N250.
Âûðàùèâàåìûå êóëüòóðû – áîáû è êóêóðóçà.

Ôëîðèñòè÷åñêèé àíàëèç âûÿâèë, ÷òî ôîòîòðîôíûé êîìïîíåíò
òåìíîöâåòíûõ ïî÷â Ïîëüøè ïðåäñòàâëåí íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì
âèäîâ. Ñðåäè 29 òàêñîíîâ îáíàðóæåíî 12 âèäîâ çåëåíûõ, òðè –
æåëòîçåëåíûõ, ÷åòûðå – äèàòîìîâûõ âèäîâ âîäîðîñëåé è 10 âèäîâ
öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 64). Âíåñåíèå àçîòà â ïî÷âó ñóùåñòâåííî èç-
ìåíÿëî ñîîòíîøåíèå îñíîâíûõ ãðóïï â ÔÌÑ. Â êîíòðîëüíîì âàðè-
àíòå ðàçâèëîñü 12 âèäîâ; ïîñëå âíåñåíèÿ 50, 100 è 150 êã/ãà êîëè-
÷åñòâî âèäîâ áûëî 13, 16 è 21, ñîîòâåòñòâåííî. Ïðèìåíåíèå âûñî-
êèõ äîç (200-250 êã/ãà) ïðèâåëî ê ñíèæåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ äî 19 è 14 âèäîâ.

Таблица 64

Влияние возрастающих доз азотных удобрений
на видовое богатство фототрофной ассоциации

на темноцветных почвах Польши

Число видов Группы 
фототрофов N0 N50 N100 N150 N200 N250 

Цианобактерии 7 7 8 7 7 6 
Зеленые водоросли 2 2 3 8 6 4 
Желтозеленые водоросли 0 1 1 2 2 1 
Диатомовые водоросли 3 3 4 4 4 3 
Всего видов 12 13 16 21 19 14 
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Êðîìå òàêèõ ôàêòîðîâ, êàê òèï ïî÷âû è ïèòàòåëüíûå ýëåìåí-
òû, ñóùåñòâåííóþ ðîëü â ðàçâèòèè ôîòîòðîôîâ èãðàþò âûñøèå
ðàñòåíèÿ: ïðÿìóþ – ÷åðåç çàòåíåíèå ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ëèñòîâîé
ïîâåðõíîñòüþ, è îïîñðåäîâàííóþ – ÷åðåç èçìåíåíèå ðåæèìà ïèòà-
íèÿ âñëåäñòâèå ðàçíîé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè çà ïèòàòåëüíûå ýëå-
ìåíòû.

Êóêóðóçà – êóëüòóðà, îòëè÷àþùàÿñÿ âûñîêîé ïðîäóêòèâíîñ-
òüþ è áîëüøîé ëèñòîâîé ïîâåðõíîñòüþ, ñèëüíî çàòåíÿþùàÿ ïî-
÷âó. Ïðè îáñëåäîâàíèè ó÷àñòêîâ áûëî âèäíî, ÷òî «öâåòåíèå» ïîä
êóêóðóçîé ðàçâèòî ãîðàçäî ñëàáåå, ÷åì ïîä áîáàìè. Êðîìå òîãî,
êóêóðóçà êàê êóëüòóðà, îáëàäàþùàÿ áîëüøåé ïðîäóêöèîííîé ñïî-
ñîáíîñòüþ è ñîîòâåòñòâåííî âûíîñîì ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç ïî-
÷âû ïî ñðàâíåíèþ ñ áîáàìè, â áîëüøåé ñòåïåíè îáåäíÿëà ïî÷âó
ýëåìåíòàìè ïèòàíèÿ. Â êîíöå âåãåòàöèè âûñøåãî ðàñòåíèÿ ýòî
ïðèâåëî ê òîìó, ÷òî ïëîòíîñòü êëåòîê ôîòîòðîôîâ â ïëåíêàõ «öâå-
òåíèÿ» ïîä áîáàìè (ìëí./ñì2) áûëà çíà÷èòåëüíî âûøå (ðèñ. 33),
÷åì ïîä êóêóðóçîé (òûñ./ñì2). Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî â êîíöå âåãå-
òàöèîííîãî ñåçîíà êóêóðóçà çíà÷èòåëüíî âûðàâíèâàëà ñîäåðæà-
íèå ýëåìåíòîâ ïèòàíèÿ â ïî÷âå ïóòåì áîëåå âûñîêîãî èëè áîëåå
íèçêîãî ïðîäóêöèîííîãî ïðîöåññà, îïðåäåëÿåìîãî äîçàìè àçîòíûõ
óäîáðåíèé. Ïîýòîìó ðàçëè÷èÿ â îáùåé ×Ê ôîòîòðîôîâ ìåæäó âà-
ðèàíòàìè íåñóùåñòâåííû (ðèñ. 33). Ïîä êóêóðóçîé çàâèñèìîñòü
×Ê îò äîç âíîñèìûõ óäîáðåíèé ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàëà, ò.å.
âëèÿíèå âûñøåãî ðàñòåíèÿ áûëî çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå, ÷åì ïðÿìîå
âëèÿíèå óäîáðåíèé.

Â òî æå âðåìÿ â îïûòàõ ñ áîáàìè óñòàíîâëåíà äîñòàòî÷íî âû-
ñîêàÿ ñòåïåíü êîððåëÿòèâíîé çàâèñèìîñòè â ðàçìíîæåíèè ôîòî-
òðîôîâ îò äîç àçîòà: äëÿ îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé r =
0.542; äëÿ äèàòîìîâûõ r = 0.643 è â ñèëüíîé ñòåïåíè âûðàæåíà
îòðèöàòåëüíàÿ çàâèñèìîñòü
ìåæäó ðàçâèòèåì öèàíîáàêòå-
ðèé è âíîñèìûìè äîçàìè àçî-
òà – r = –0.808.

Äðóãîå èíòåðåñíîå íàáëþ-
äåíèå çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî
îáùàÿ ×Ê â íàçåìíûõ ÔÌÑ
íà êîíòðîëüíîì ó÷àñòêå ïîä
áîáàìè âûøå, ÷åì íà òåõ ó÷à-
ñòêàõ, ãäå àçîòíûå óäîáðåíèÿ
ïðèìåíÿëèñü â äîçàõ äî 100
êã/ãà. Àíàëèç îïóáëèêîâàí-
íûõ ðåçóëüòàòîâ ïîêàçûâàåò,
÷òî èñïîëüçîâàíèå àçîòíûõ
óäîáðåíèé ïîä áîáîâûìè â îï-

Рис. 33. Влияние возрастающих доз
азотных удобрений на численность клеток
фототрофных популяций в наземных раз-
растаниях под бобами и кукурузой.
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ðåäåëåííûõ äîçàõ ìîæåò ïðèâåñòè ê óñèëåíèþ âûíîñà ïèòàòåëü-
íûõ âåùåñòâ èç ïî÷âû ðàñòåíèåì (Ïåòåðáóðãñêèé, Àíèêñò, 1974).
Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âîäîðîñëè îêàçàëèñü îò-
çûâ÷èâûìè íà ýòî ÿâëåíèå. Â òî æå âðåìÿ óâåëè÷åíèå óðîâíÿ ïè-
òàòåëüíûõ âåùåñòâ ïðè ïîâûøåíèè äîç àçîòà äî 150 êã/ãà âåäåò ê
ïàðàëëåëüíîìó óâåëè÷åíèþ îáùåé ×Ê. Âíåñåíèå áîëåå âûñîêèõ
äîç àçîòà (200-250 êã/ãà) âåëî ê ñîêðàùåíèþ ïëîòíîñòè ôîòîòðîô-
íûõ ïîïóëÿöèé è ïîëíîé ýëèìèíàöèè öèàíîáàêòåðèé èç ñîñòàâà
ñîîáùåñòâà.

Òàêèì îáðàçîì, êîíòðîëèðóþùóþ ðîëü â ðàçâèòèè íàçåìíûõ
ÔÌÑ â òåêóùèõ îïûòàõ ìîãóò èãðàòü âûñøèå ðàñòåíèÿ. Âåñüìà
÷åòêî ïðîÿâëÿåòñÿ ðàçíèöà â óðîâíå ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôíûõ ïîïó-
ëÿöèé ïîä êóëüòóðàìè, èìåþùèìè ðåçêî ðàçëè÷íûå ôèçèîëîãè-
÷åñêèå è áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè, íàïðèìåð, ïîä êóêóðóçîé è
áîáàìè.

Èçëîæåííûå âûøå ðåçóëüòàòû îïûòà – åùå îäèí óáåäèòåëü-
íûé àðãóìåíò â ïîëüçó òîãî, ÷òî ãîâîðèòü óâåðåííî îá àäåêâàòíîñ-
òè ðåàêöèé ôîòîòðîôíûõ íàçåìíûõ ïîïóëÿöèé íà àãðîãåííûå âîç-
äåéñòâèÿ ìîæíî òîëüêî íà îñíîâå äîëãîñðî÷íûõ ïîëåâûõ îïûòîâ,
êîòîðûå îáåñïå÷èâàþòñÿ ïðè ñîçäàíèè ñòàöèîíàðîâ.

6.4. Влияние монотонных технологий на ФМС
(на примере стационарных опытов)

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãàðàíòèðîâàííîãî ýôôåêòà îò óäîáðåíèé íåîá-
õîäèìî çíàòü õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû, ÷òî ìîæíî
âûÿâèòü òîëüêî â äëèòåëüíûõ îïûòàõ ñ óäîáðåíèÿìè êóëüòóð. Òà-
êèå îïûòû îáåñïå÷èâàþò óíèêàëüíûå ñòàíäàðòèçèðîâàííûå óñëî-
âèÿ, ïîçâîëÿþò ïðîâîäèòü ãëóáîêèå êîìïëåêñíûå èññëåäîâàíèÿ,
èçó÷àòü îñíîâíûå ôàêòîðû ïëîäîðîäèÿ (Ìèíååâ, 1990). Â äëèòåëü-
íûõ îïûòàõ íèâåëèðóþòñÿ òå ôëóêòóàöèè ìèêðîáèîëîãè÷åñêîé
àêòèâíîñòè ïî÷âû, êîòîðûå áûëè îáóñëîâëåíû ïðèðîäíûìè àáèî-
òè÷åñêèìè ôàêòîðàìè è ïîðîé íîñÿò ñëó÷àéíûé õàðàêòåð. Ýêñ-
ïëóàòàöèÿ ïî÷âû â ñòàöèîíàðíîì ðåæèìå îáåñïå÷èâàåò àäåêâàò-
íîñòü îòâåòíûõ ðåàêöèé ìèêðîáèîòû íà ïðèìåíÿåìûå òåõíîëîãèè.
Òàê, ñåðèÿ îïûòîâ íà ñòàöèîíàðàõ, çàëîæåííûõ åùå â 1912 ã. íà
äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âå, ïîêàçàëà, ÷òî ñóùåñòâóåò ñâÿçü ìåæ-
äó ñîäåðæàíèåì îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ïî÷âû è óðîâíåì áèîëî-
ãè÷åñêîé àêòèâíîñòè (Ëûêîâ è äð., 1984; Ëûêîâ, Ñàôîíîâ, 1985).
Ñ ðîñòîì áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷âû óâåëè÷èâàåòñÿ óðîæàé-
íîñòü ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð ëèøü äî îïðåäåëåííîãî ïðå-
äåëà. Ïðè î÷åíü âûñîêîé áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïðîèñõîäèò
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ñíèæåíèå óðîæàÿ, ñâÿçàííîå ñ âîçðàñòàíèåì ÷èñëåííîñòè ìèêðîîð-
ãàíèçìîâ, óòèëèçèðóþùèõ ìèíåðàëüíûå ôîðìû àçîòà.

Íà ñòàöèîíàðå, òàêæå çàëîæåííîì â 1912 ã., íî íà ÷åðíîçåì-
íîé ïî÷âå, óñòàâëåíî, ÷òî äëèòåëüíîå ïðèìåíåíèå ìèíåðàëüíûõ
óäîáðåíèé ïðèâîäèò ê ïðåîáëàäàíèþ ñðåäè ìèêðîîðãàíèçìîâ ê-
ñòðàòåãîâ, ò.å. ìåäëåííî ðàñòóùèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, íî ñïîñîá-
íûõ áîëåå ïîëíî èñïîëüçîâàòü ñóáñòðàò (Áëàãîäàòñêèé è äð., 1994).
Â íåóäîáðÿåìîé ïî÷âå àêòèâíà ìåíüøàÿ ÷àñòü ìèêðîáíîãî ñîîá-
ùåñòâà, êîòîðàÿ îáëàäàåò áîëåå âûðàæåííûìè ÷åðòàìè r-ñòðàòå-
ãîâ, ñïîñîáíûõ ê áûñòðîìó ðîñòó ïðè âíåñåíèè èçáûòêà ñóáñòðàòà.

Â äëèòåëüíî óäîáðÿåìîé ïî÷âå (29 ëåò) ïðè âíåñåíèè
N90Ð90Ê90 ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëüíîé ïî÷âîé áåç óäîáðåíèé
ìåíÿþòñÿ ìíîãèå ïîêàçàòåëè áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè (Âîçíÿ-
êîâñêàÿ è äð., 1994): óâåëè÷èâàåòñÿ «îáùàÿ áèîãåííîñòü» – ñóì-
ìàðíàÿ ÷èñëåííîñòü ó÷òåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ; âîçðàñòàåò ÷èñ-
ëåííîñòü àììîíèôèêàòîðîâ (â 10 ðàç), à òàêæå ìèêðîîðãàíèçìîâ,
èñïîëüçóþùèõ ìèíåðàëüíûé àçîò, è ãðèáîâ. Âîçðàñòàþò òàêèå ïî-
êàçàòåëè, êàê âûäåëåíèå ÑÎ

2
, ðàçëîæåíèå öåëëþëîçû, íèòðèôè-

öèðóþùàÿ ñïîñîáíîñòü, ñîäåðæàíèå ãóìóñà è óðîæàéíîñòü ñåëü-
ñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð.

Äëèòåëüíîå ïðèìåíåíèå (áîëåå 30 ëåò) ìèíåðàëüíûõ óäîáðå-
íèé ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíîé çíà÷èòåëüíûõ íåãàòèâíûõ èçìåíåíèé â
ñòðóêòóðå ìèêðîáíîãî êîìïëåêñà: ïîâûøàåòñÿ âñòðå÷àåìîñòü è
îáèëèå ôèòîòîêñè÷åñêèõ ãðèáîâ è ìèêðîáèîëîãè÷åñêàÿ òîêñè÷íîñòü
ïî÷âû (Êîçëîâà, 2000). Ýòî ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ óðîæàéíîñòè
ðàñòåíèé, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî êîìïëåêñíûå àãðîõèìè÷åñêèå àíà-
ëèçû íà ðàçëè÷íûõ ïî÷âåííûõ ðàçíîñòÿõ ïîêàçûâàþò âîçðàñòà-
íèå â ïî÷âå ñîäåðæàíèÿ ìèíåðàëüíîãî àçîòà è ïîäâèæíîãî ôîñôî-
ðà (Ìèíååâ è äð., 1985; Ìèíååâ, Ðåìïå, 1991).

Åùå áîëåå íåãàòèâíûå èçìåíåíèÿ â ÷åðíîçåìíîé ïî÷âå îòìå÷å-
íû ïðè 30-ëåòíåì âíåñåíèè â íåå N30P60K60. Èç ñòðóêòóðû ìèê-
ðîáîöåíîçà ïàøíè ïîëíîñòüþ èñ÷åç àçîòîáàêòåð, äî ìèíèìóìà ñî-
êðàòèëàñü ÷èñëåííîñòü äîæäåâûõ ÷åðâåé, â òðè ðàçà âîçðîñëà ôè-
òîòîêñè÷íîñòü ïî÷âû, óñêîðèëàñü ìèíåðàëèçàöèÿ îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà, â 2.5 ðàçà îêàçàëèñü ïîäàâëåííûìè áèîõèìè÷åñêèå ïðî-
öåññû ãóìóñîîáðàçîâàíèÿ (Ìàðèíåñêó è äð., 1992). Ýëèìèíèðîâà-
íèå òîêñèíîîáðàçóþùèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ äîñòèãàåòñÿ èñïîëüçî-
âàíèåì îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé (Âàéäà, 1991).

Íåîäíîçíà÷íîñòü äëèòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ ìèíåðàëüíûõ è îðãà-
íè÷åñêèõ óäîáðåíèé âûÿâëåíà íà ñòàöèîíàðå, çàëîæåííîì íà äåð-
íîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âå â 1948 ã. (Íàóìîâà, Áàðñóêîâà, 1991). Âíå-
ñåíèå íàâîçà ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ñîäåðæàíèÿ îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà ïî÷âû, à âíåñåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé – ê ñíèæå-
íèþ åãî îòíîñèòåëüíîãî ñîäåðæàíèÿ â áèîëîãè÷åñêîé ôîðìå. Àäàï-
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òàöèÿ êîìïëåêñà ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ê ðàçëè÷íûì ñèñòå-
ìàì óäîáðåíèé ñîïðîâîæäàåòñÿ èçìåíåíèåì çàïàñà è äèíàìèêè ïî-
âåäåíèÿ åãî áèîìàññû. Ïðèìåíåíèå óäîáðåíèé ïðèâîäèò ê óâå-
ëè÷åíèþ ìèêðîáèàëüíîãî óãëåðîäà è àçîòà ïî÷âû (íà 50% ïðè
ïðèìåíåíèè íàâîçà è íà 20-30% – ïðè ïðèìåíåíèè ìèíåðàëüíûõ
óäîáðåíèé) è âûðàâíèâàíèþ èõ ñåçîííîé äèíàìèêè. Óäîáðåíèÿ
çàìåäëÿþò âðåìÿ îáîðîòà áèîìàññû â 1,5-2,0 ðàçà.

Íàì íå èçâåñòíî íè îäíîãî ëèòåðàòóðíîãî èñòî÷íèêà, ãäå áû
áûëè ïðèâåäåíû ïðèìåðû, îòðàæàþùèå ðåàêöèè íàçåìíûõ ÔÌÑ
íà àãðîõèìèêàòû â ñòàöèîíàðíûõ îïûòàõ. Â òî æå âðåìÿ ðåçóëü-
òàòû òåêóùèõ îïûòîâ (ðàçäåëû 7.1-7.3) ïîêàçûâàþò, íàñêîëüêî
ðåàêòèâíîé ãðóïïîé ÿâëÿþòñÿ ôîòîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû,
âûçûâàþùèå «öâåòåíèå» ïî÷âû.

Ïîýòîìó öåëü äàííîãî ðàçäåëà – èçó÷èòü õàðàêòåð è çàêðåïëå-
íèå îòâåòíûõ ðåàêöèé íàçåìíûõ ÔÌÑ ïîä âëèÿíèåì ìîíîòîííûõ
òåõíîëîãèé ñòàöèîíàðíûõ îïûòîâ ñ ïåðñïåêòèâîé ñîçäàíèÿ ìåòîäà
äèàãíîñòèêè ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû ïî ñîñòîÿíèþ åå íàçåìíûõ ôîòî-
òðîôíûõ ãðóïïèðîâîê. Äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è ïðîâî-
äèëè îïûòû íà ñòàöèîíàðàõ ðàçíîãî ñðîêà ïîëüçîâàíèÿ (îò òðåõ-
äî 30-ëåòíåãî).

Ñàìûì ìîëîäûì â ýòîé ñåðèè îïûòîâ áûë ñòàöèîíàð, çàëîæåí-
íûé íà äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé òÿæåëî-ñóãëèíèñòîé ïî÷âå, îòäåëà
çåìëåäåëèÿ ÍÈÈÑÕ Ñåâåðî-Âîñòîêà. Èçó÷àëîñü ñîâìåñòíîå äåéñòâèå
ñïîñîáîâ îáðàáîòêè ïî÷âû è äîç ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé íà ïðî-
äóêòèâíîñòü ðàñòåíèé. Èçâåñòíî, ÷òî ñïîñîáû îáðàáîòêè ïî÷âû â
ëþáîé êëèìàòè÷åñêîé çîíå, â ïåðâóþ î÷åðåäü, èñïîëüçóþòñÿ êàê
ñðåäñòâî çàùèòû îò ìåõàíè÷åñêîãî ðàçðóøåíèÿ åå. Ïðè ýòîì çíà-
÷èòåëüíî ìåíÿåòñÿ âîäíî-âîçäóøíûé ðåæèì ïî÷âû. Â óñëîâèÿõ
Êèðîâñêîé îáëàñòè ïîêàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà ïî÷âû ïðèâîäèò ê ïå-
ðåðàñïðåäåëåíèþ ìåõàíè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ â ïàõîòíîì ãîðèçîíòå,
èçìåíåíèþ ìíîãèõ ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ. Íåîáõîäèìîñòü ìè-
íèìàëèçàöèè îáðàáîòêè ïî÷âû íàðÿäó ñ òðàäèöèîííîé âñïàøêîé
îáóñëîâëåíà íåñêîëüêèìè ïðè÷èíàìè: êàê ñ òî÷êè çðåíèÿ ðåñóð-
ñîñáåðåãàþùèõ òåõíîëîãèé è ýêîíîìèè ãîðþ÷åãî, òàê è äëÿ ëó÷-
øåé ñîõðàííîñòè îò âîäíîé è âåòðîâîé ýðîçèè. Äëÿ äåðíîâî-ïîäçî-
ëèñòûõ ïî÷â Êèðîâñêîé îáëàñòè äîêàçàíî, ÷òî îòâàëüíîå ëóùåíèå
è áåçîòâàëüíàÿ ïëîñêîðåçíàÿ îáðàáîòêà ïðèâîäÿò ê áîëåå ðåçêîé
äèôôåðåíöèàöèè ïàõîòíîãî è ïîäïàõîòíîãî ñëîåâ ïî ïëîäîðîäèþ
ïî ñðàâíåíèþ ñ îòâàëüíîé âñïàøêîé (Êîøêèí, 1980; Êîðîáèöûí,
1993).Êðîìå òîãî, ïîâåðõíîñòíàÿ îáðàáîòêà ñïîñîáñòâóåò ìåíüøåé
ãëûáèñòîñòè ïî÷âû, ìàêðîñòðóêòóðà ìåíüøå óïëîòíåíà, óâåëè÷è-
âàåòñÿ êîýôôèöèåíò ñòðóêòóðíîñòè.

Çà ãîäû íàøåé ðàáîòû ñòàöèîíàð «ïîñòàðåë» íà òðè ãîäà: 3-4-
5-ëåòíèé ñîîòâåòñòâåííî. Ñõåìà îïûòà âêëþ÷àëà ñëåäóþùèå âàðè-
àíòû:
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Вспашка на глубину 0-20 см Без удобрений N60P60К60 N120H120К120
Отвальное лущение 0-10 см «——» «——» «——»
Плоскорезная обработка «——» «——» «——»

Ñìåíà êóëüòóð â ñåâîîáîðîòå: êëåâåð – îçèìàÿ ðîæü – ÿðîâàÿ
ïøåíèöà. Ãîäû èññëåäîâàíèé 1985-1987.

È ïðèìåíåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé, è ñïîñîáû îáðàáîòêè
ïî÷âû îêàçàëè ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ñòðóêòóðó è ôóíêöèîíè-
ðîâàíèå ôîòîòðîôíûõ ìèêðîáíûõ ñîîáùåñòâ (Äîìðà÷åâà, Åëüøè-
íà, 1990; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà, Ðåçíèê, 1996). Òàê, ïîä êëåâå-
ðîì, êóëüòóðîé, êîòîðàÿ âî âòîðîé ãîä ïîëüçîâàíèÿ ñàìà ïî ñåáå,
íåçàâèñèìî îò îáðàáîòêè ïî÷âû, âûçûâàåò åå óïëîòíåíèå, «öâåòå-
íèå» íà÷àëîñü â èþíå òîëüêî ïîä òåìè âàðèàíòàìè, ãäå áûëè âíå-
ñåíû ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ. Íà ñëåäóþùèé ãîä, êîãäà ïîêðûâà-
þùåé êóëüòóðîé áûëà îçèìàÿ ðîæü, «öâåòåíèå» íà÷èíàëîñü â âà-
ðèàíòàõ ñ ìèíèìàëüíîé îáðàáîòêîé ïî÷âû.

Íàèáîëåå ñèëüíî ïðîÿâèëîñü âëèÿíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé
íà ñòðóêòóðå ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà. Ïîâûøåííûå äîçû ìèíå-
ðàëüíûõ óäîáðåíèé ïðèâåëè ê ñíèæåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ
ïðè âñåõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ïî÷âû (òàáë. 65).

Таблица 65
Влияние способов обработки почвы и минеральных удобрений

на видовой состав фототрофов

Íåñìîòðÿ íà ìàêñèìàëüíîå âèäîâîå îáèëèå ôîòîòðîôîâ â âàðè-
àíòàõ áåç óäîáðåíèé, âíóòðèïî÷âåííûé ïóë êëåòîê ôîòîòðîôîâ â
èþíå íå äîñòèã òîé âåëè÷èíû, ïðè êîòîðîé íà÷àëîñü áû «öâåòå-
íèå». Â òî æå âðåìÿ â âàðèàíòàõ ñ âíåñåíèåì óäîáðåíèé ïëîòíîñòü
êëåòîê äîñòèãàëà çíà÷èòåëüíîé âåëè÷èíû – îò 6 äî 12.8 ìëí./ñì2

(òàáë. 66). Âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ ôîñôîðà â ïî÷âå ïðè âû-
ñîêèõ äîçàõ NPK îáåñïå÷èë áóðíîå ðàçâèòèå öèàíîáàêòåðèé â íå-
õàðàêòåðíûå äëÿ íèõ ñðîêè. Óïëîòíåíèå ïî÷âû ïðè ìèíèìàëèçà-
öèè åå îáðàáîòêè âûÿâëÿåò òåíäåíöèþ ñòèìóëÿöèè ðàçâèòèÿ íèò-
÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Ïðè äîçå N120P120K120 ÷èñëåííîñòü
ýòîé ãðóïïû ôîòîòðîôîâ íà ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå â 10 ðàç âûøå
ïî ñðàâíåíèþ ñî âñïàøêîé. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ
äàííûìè êèðîâñêèõ ó÷åíûõ-çåìëåäåëîâ, óñòàíîâèâøèõ, ÷òî â âåð-
õíåì ãîðèçîíòå ïî÷âû ïðè ìèíèìàëüíîé åå îáðàáîòêå ñîäåðæèòñÿ

Число видов фототрофов Способ 
обработки почвы без удобрений N60P60K60 N120P120K120 

Вспашка 23 18 15 
Отвальное лущение 23 17 17 
Плоскорезная 23 18 15 
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ïîâûøåííîå êîëè÷åñòâî íèòðàòîâ ïî ñðàâíåíèþ ñî âñïàøêîé (Êîø-
êèí, 1980; Êîðîáèöûí, 1993). Óïëîòíåíèå ïî÷âû ïðè ïëîñêîðåç-
íîé îáðàáîòêå ñïîñîáñòâóåò âîçíèêíîâåíèþ ìàêñèìàëüíîé ïëîòíî-
ñòè êëåòîê â ÔÌÑ (òàáë. 66).

Таблица 66
Численность фототрофных микроорганизмов при различных способах
обработки почвы и разных дозах минеральных удобрений, тыс./см2

Водоросли 
Вариант зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Цианобак- 
терии Всего 

(NPK)60 
Вспашка 80 240 210 8230 8760 
Лущение 50 580 20 5390 6040 
Плоскорез 1170 980 210 10430 12790 

(NPK)120 
Вспашка 1150 90 270 6731 8241 
Лущение 310 220 170 9641 10341 
Плоскорез 970 990 380 5551 7891 

Ïðè ñìåíå êóëüòóð â ñåâîîáîðîòå (êëåâåðà – íà îçèìóþ ðîæü)
îò÷åòëèâî ïðîÿâëÿåòñÿ òåíäåíöèÿ ðåçêîãî ñíèæåíèÿ ÷èñëåííîñòè
öèàíîáàêòåðèé ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ äîç âíîñèìûõ óäîáðåíèé ( r =
–0.850) â âàðèàíòàõ ñ îòâàëüíûì ëóùåíèåì è ïëîñêîðåçíîé îáðà-
áîòêîé (òàáë. 67).

Таблица 67
Изменение численности клеток цианобактерий при разных дозах NPK

на 4-летнем стационаре, тыс./см2

Примечание. На вариантах со вспашкой в этот срок «цветения» почвы не
было.

Водоросли 
Вариант зеленые 

одноклеточные 
зеленые 
нитчатые диатомовые 

Цианобак- 
терии Всего 

Без удобрений 
Лущение 490 50 310 4350 5200 
Плоскорез 160 270 230 2270 2930 

(NPK)60 
Лущение 30 0 140 1340 1510 
Плоскорез 270 290 290 1200 2050 

(NPK)120 
Лущение 110 530 460 730 1830 
Плоскорез 320 0 330 50 700 
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Ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ äëèòåëüíîñòè âíåñåíèÿ óäîáðåíèé èçìåíÿ-
þòñÿ òàêèå ïîêàçàòåëè ñòðóêòóðíûõ õàðàêòåðèñòèê ÔÌÑ, êàê ïðî-
öåíò âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ, ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå ðàçëè÷íûõ
ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïèðîâîê ïî ÷èñëåííîñòè è èõ áèîìàññå (òàáë.
68). Íè â îäíîì ñëó÷àå íå ñîâïàäàþò ïîêàçàòåëè âèäîâîãî ðàçíîîá-
ðàçèÿ, ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû. Ïðè ìåëêîé îáðàáîòêå (îòâàëüíîå
ëóùåíèå) óâåëè÷èâàåòñÿ âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå çåëåíûõ è æåëòîçå-
ëåíûõ âîäîðîñëåé, íàðàñòàþùåå âñëåä çà óâåëè÷åíèåì äîç NPK.

Таблица 68
Структура наземных фототрофных микробных сообществ

на 4-летнем стационаре

Примечание. 1 – видовое разноообразие, %; 2 – численность, %; 3 – биомасса,
%.

Группы водорослей 
зеленые 

и желтозеленые диатомовые 
Цианобактерии 

Вариант 

1 2 3 1 2 3 1 2 3 
Лущение 

Без удобрений 21.4 10.4 11.2 35.7 6.0 50.5 43.9 83.6 38.3 
(NPK)60 46.6 2.0 0.7 20.0 9.3 67.8 33.4 88.7 31.5 
(NPK)120 53.3 35.0 17.2 13.3 15.1 68.9 33.4 39.9 3.9 

Плоскорез 
Без удобрений 38.1 14.7 13.0 18.6 7.8 72.1 33.3 77.5 14.9 
(NPK)60 35.0 27.3 12.8 20.0 14.1 73.0 45.0 58.5 14.2 
(NPK)120 50.0 35.0 14.3 25.0 15.1 85.4 25.0 39.9 0.3 

Íàèáîëüøèé ïðîöåíò ÷èñëåííîñòè êëåòîê öèàíîáàêòåðèé ðå-
ãèñòðèðóåòñÿ â âàðèàíòå áåç óäîáðåíèé. Ïàðàäîêñàëüíî, ÷òî çíà÷è-
òåëüíûé âêëàä â ñèíòåç áèîìàññû âíîñÿò ìàëî÷èñëåííûå äèàòîìî-
âûå âîäîðîñëè çà ñ÷åò ïðåèìóùåñòâåííîãî ðàçâèòèÿ Hantzchia
amphyoxis, èìåþùåé áîëüøîé îáúåì êëåòîê.

Ïðè âûñîêèõ äîçàõ àçîòà èç ñîñòàâà äîìèíàíòîâ èñ÷åçàþò ãå-
òåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè Nostoc muscorum. Èõ ìåñòî çàíèìà-
þò áåçãåòåðîöèñòíûå ôîðìû Microcoleus vaginatus (ïðè îòâàëüíîì
ëóùåíèè) è Phormidium corium (ïðè ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå).
Ñõîäíàÿ ðåàêöèÿ ôîòîòðîôîâ îòìå÷åíà è äëÿ âíóòðèïî÷âåííûõ
êîìïëåêñîâ (Òðåòüÿêîâà è äð., 1989).

Íà ïÿòèëåòíåì ñòàöèîíàðå (ïîêðûâàþùàÿ êóëüòóðà – ÿðîâàÿ
ïøåíèöà) ñðîêè âîçíèêíîâåíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû áûëè îáóñëîâ-
ëåíû (ïðè ðàâíûõ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðàõ) ñïîñîáîì îáðàáîòêè
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ïî÷âû. Èìåííî íà ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå îíî íà÷àëîñü ïðåæäå
âñåãî, îòëè÷àëîñü ìîùíîñòüþ è ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ñóùåñòâîâà-
íèÿ. Ïðè ñðàâíåíèè âàðèàíòîâ ñ óäîáðåíèÿìè ìîæíî îòìåòèòü,
÷òî ïðè âîçðàñòàíèèè äîç NPK îò 90 äî 150 êã/ãà âèäîâîå ðàçíîîá-
ðàçèå ñíèçèëîñü ñ 30 âèäîâ ôîòîòðîôîâ äî 22 (òàáë. 69).

Таблица 69
Демографические характеристики наземных фототрофных микробных
сообществ на 5-летнем стационаре при плоскорезной обработке почвы

Фототрофное сообщество Дозы 
удобрений Число видов Численность клеток, млн./см2 Биомасса, 

мг/см2 
(NPK)90 30 10.7 1.478 
(NPK)120 25 12.6 1.946 
(NPK)150 22 13.0 2.340 

Â òî æå âðåìÿ ñóììàðíàÿ áèîìàññà ÔÌÑ âîçðàñòàåò, â ïåðâóþ
î÷åðåäü, çà ñ÷åò ðàçâèòèÿ Chlorhormidium flaccidum, ïëîòíîñòü ïî-
ïóëÿöèè êîòîðîãî äîñòèãàåò ñâûøå 10 ìëí. êëåòîê/ñì2. Èç ñòðóê-
òóðû ïîïóëÿöèè ÔÌÑ ïðè N150P150K150 ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò
ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè (òàáë. 70).

Äåéñòâèå îäèíàêîâûõ äîç óäîáðåíèé ïðè ðàçíûõ ñïîñîáàõ îá-
ðàáîòêè ïî÷âû, ñêîðåå âñåãî, ïðîÿâëÿåòñÿ îïîñðåäîâàííî ÷åðåç èç-
ìåíåíèÿ ãèäðîëîãè÷åñêîãî, òðîôè÷åñêîãî, âíóòðèöåíîòè÷åñêîãî
õàðàêòåðà. Íàèáîëåå ÿðêî çàâèñèìîñòü â ðàçâèòèè íàçåìíûõ ÔÌÑ
îò âåëè÷èíû äîçû NPK ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå
ïî÷âû è ìåíåå âñåãî âûðàæåíà ïðè îòâàëüíîì ëóùåíèè. Êîýôôè-

Таблица 70
Видовая структура наземных фототрофных микробных сообществ

на 5-летнем стационаре в августе, %

Способы обработки почвы, дозы NPK, кг/га 

вспашка отвальное 
лущение плоскорезная 

Группы 
фототрофов 

90 120 150 90 120 150 90 120 150 
Водоросли 

Одноклеточные 
зеленые 1.7 4.5 3.1 3.9 1.1 1.5 7.3 4.3 14.1 

Нитчатые зеленые 1.7 0 8.7 11.1 0 18.1 8.7 6.4 83.3 
Диатомовые 3.3 1.4 2.5 7.5 2.2 5.8 3.5 2.1 2.6 

Цианобактерии 
Безгетероцистные 38.1 62.4 55.4 46.3 44.1 11.2 50.6 56.1 0 
Гетероцистные 55.2 31.7 30.3 31.2 52.6 49.9 29.9 31.1 0 
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öèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó ×Ê ñîîáùåñòâà è äîçàìè NPK ðàâíû: r
1

= 0.593 (äëÿ âñïàøêè); r
2 
= 0.079 (äëÿ îòâàëüíîãî ëóùåíèÿ); r

3 
=

0.931 (äëÿ ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêè).
Îäíàêî êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó äîçàìè óäîáðåíèé

è áèîìàññîé ôîòîòðîôîâ áîëåå âûñîêèå è ñòàáèëüíûå: 0.857-0.990,
ò.å. â ñîçäàíèè «æèâîãî âåùåñòâà» ÔÌÑ ïðîÿâëÿåò òó æå òåíäåí-
öèþ, ÷òî è ôèòîöåíîçû – íàðàñòàíèå ïðîäóêòèâíîñòè çà ñ÷åò ñíè-
æåíèÿ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèèÿ ïðè óâåëè÷åíèè äîñòóïà áèîãåí-
íûõ ýëåìåíòîâ. Íàïðèìåð, íåîäèíàêîâàÿ ðåàêöèÿ ðàçíûõ âèäîâ
ðàñòåíèé íà ëóãàõ ïðè âíåñåíèè NPK ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî îäíè
âèäû ïðîöâåòàþò è îáèëüíî ðàçìíîæàþòñÿ, äðóãèå – îñëàáåâàþò
âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åçíîâåíèÿ èç ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà ïðè îä-
íîâðåìåííîì îáùåì íàðàñòàíèè ïðîäóêòèâíîñòè ëóãà (Ðàáîòíîâ,
1984). Â ñëó÷àå íàçåìíûõ ÔÌÑ, ðàçâèâàþùèõñÿ íà ñòàöèîíàðå,
ìû òàêæå ìîãëè íàáëþäàòü, ÷òî â íèõ ïðîèñõîäÿò òî áîëüøèå, òî
ìåíüøèå èçìåíåíèÿ, â çàâèñèìîñòè îò äîç óäîáðåíèé, ñïîñîáîâ
îáðàáîòêè ïî÷âû, ñâÿçàííûå ñ òåì, ÷òî êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü
îäíèõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïîâûøàåòñÿ, à äðóãèõ ñíèæàåòñÿ.
Â èòîãå âîçíèêàþò ÔÌÑ, îòëè÷íûå îò òåõ, êîòîðûå ðàçâèâàþòñÿ
íà ïî÷âå â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå. ×åì äîëüøå äåéñòâóåò ìîíîòîí-
íûé ðàçäðàæàþùèé ôàêòîð, òåì ñèëüíåå ýòè ðàçëè÷èÿ ñòàáèëèçè-
ðóþòñÿ è çàêðåïëÿþòñÿ.

 Ñîïóòñòâóþùèå íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî âíåñåíèå óäîá-
ðåíèé ñêàçûâàåòñÿ íà áèîãåííîñòè ïî÷âû è ÷åðåç èçìåíåíèå àê-
òèâíîñòè åå ñàïðîòðîôíîãî êîìïëåêñà. Ïðè ýòîì íàáëþäàåòñÿ ðàç-
íàÿ ðåàêöèÿ íà óäîáðåíèÿ è ñïîñîáû îáðàáîòêè ïî÷âû ðàçëè÷íûõ
ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèõ ãðóïï ìèêðîîðãàíèçìîâ (Ìåçåíöåâà, 1987).
Âûñîêèå äîçû NPK â âàðèàíòàõ ñî âñïàøêîé, ïðåæäå âñåãî, àêòè-
âèçèðóþò äåÿòåëüíîñòü àýðîáîâ – öåëëþëîçîðàçëàãàþùèõ áàêòå-
ðèé è ãðèáîâ (òàáë. 71). Ïðè îòâàëüíîì ëóùåíèè, êîãäà âñïàøêà
èäåò íà íåáîëüøóþ ãëóáèíó, íàîáîðîò, äåÿòåëüíîñòü öåëëþëîçî-
ðàçëàãàþùèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ îñëàáåâàåò òàê æå, êàê è ñíèæàåò-
ñÿ îáùàÿ áèîãåííîñòü ïðîêàðèîòîâ ïî ìåðå âîçðàñòàíèÿ äîç óäîá-
ðåíèé. Íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ áîëüøèíñòâà ãðóïï ìèêðî-
îðãàíèçìîâ ñêëàäûâàþòñÿ ïðè ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêå ïî÷âû ïðè
âíåñåíèè âûñîêèõ äîç NPK: ïîäàâëÿåòñÿ äåÿòåëüíîñòü àììîíèôè-
êàòîðîâ-àýðîáîâ, ðåçêî ñíèæàåòñÿ ÷èñëåííîñòü áàêòåðèé, èñïîëü-
çóþùèõ ìèíåðàëüíûé àçîò, îëèãîíèòðîôèëîâ è ãðèáîâ. Ïîêàçàòå-
ëè îáùåé áèîãåííîñòè ïî÷âû (ïî ÷èñëåííîñòè ñàïðîòðîôíûõ ïðî-
êàðèîòîâ) ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî íàèáîëåå ýôôåêòèâíî äåéñòâèå ìè-
íåðàëüíûõ óäîáðåíèé ñêàçûâàåòñÿ ïðè òðàäèöèîííîì ñïîñîáå îá-
ðàáîòêè ïî÷âû – âñïàøêå íà ãëóáèíó 20-22 ñì ñ îáîðîòîì ïëàñòà.
Âûÿâëÿåòñÿ òà æå çàêîíîìåðíîñòü, ÷òî ïîëó÷åíà â ìíîãî÷èñëåí-
íûõ èññëåäîâàíèÿõ ïî âëèÿíèþ âîçðàñòàþùèõ äîç ìèíåðàëüíûõ
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óäîáðåíèé íà àêòèâíîñòü ïî÷âåííîé ìèêðîôëîðû (ñì. ëèòåðàòóð-
íûé îáçîð äàííîãî ðàçäåëà). Ïàðàëëåëüíî ðîñòó äîç óäîáðåíèé
ïðîèñõîäÿò óñêîðåíèå ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ è ðîñò îá-
ùåé ÷èñëåííîñòè ìèêðîîðãàíèçìîâ: â 1.5 ðàçà ïðè âíåñåíèè
N60P60K60 è â 4.4 ðàçà ïðè âíåñåíèè N120P120K120 (òàáë. 71).
Ïðè îòâàëüíîì ëóùåíèè ïîêàçàòåëè îáùåé áèîãåííîñòè âî âñåõ
âàðèàíòàõ ïðèìåðíî íà îäíîì óðîâíå. Ïðè ïëîñêîðåçíîé îáðàáîò-
êå îáùàÿ áèîãåííîñòü ïî÷âû íèæå, ÷åì ïðè âñïàøêå.

Таблица 71
Влияние возрастающих доз минеральных удобрений

и способов обработки почвы на численность
сапротрофных микроорганизмов

Примечание. 1 – вариант без удобрений; 2 – внесение (NPK)60; 3 – внесение
(NPK)120.

Вспашка Отвальное 
лущение Плоскорезная Микроорганизмы 

1 2 3 1 2 3 1 2 3 
Аммонификаторы, 
млн./г 8.96 10.0 8.18 3.47 11.4 4.03 11.4 12.9 4.2 

Актиномицеты, 
млн./г 23.6 32.6 35.2 12.6 21.5 28.3 30.6 43.9 5.7 

Олигонитрофилы, 
млн./г 26.8 34.0 55.2 41.6 26.5 24.7 30.6 30.6 10.7 

Целлюлозоразла-
гающие, тыс./г 28.3 58.5 287.5 85.2 64.0 50.6 70.4 108.7 84.5 

Грибы, тыс./г 64.0 98.4 187.5 33.3 104.9 88.0 219.7 340.9 118.7 
Общая 
биогенность, млн./г 59.4 76.8 99.0 57.8 59.6 57.1 72.9 87.8 20.8 

Ìåõàíè÷åñêèå îáðàáîòêè ïî÷âû, îïðåäåëÿÿ åå âîäíî-âîçäóø-
íûé ðåæèì, îêàçûâàþò âëèÿíèå è íà òðàíñôîðìàöèþ îðãàíè÷åñêî-
ãî âåùåñòâà. Âñïàøêà çíà÷èòåëüíî óñêîðÿåò ìèíåðàëèçàöèþ áèî-
ìàññû öèàíîáàêòåðèé. Âîçäåéñòâèå ïëîñêîðåçíîé îáðàáîòêè è îò-
âàëüíîãî ëóùåíèÿ âûðàæåíû ñëàáåå (Ìåçåíöåâà, 1985, 1987;
Ïàíêðàòîâà, Ìåçåíöåâà, 1985).

Äàííûå ïî óðîæàéíîñòè âûñøèõ ðàñòåíèé îñîáåííî ïîêàçàòåëü-
íû äëÿ êëåâåðà, âîçäåëûâàåìîãî íà 3-ëåòíåì ñòàöèîíàðå (òàáë. 72).

Â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå óðîæàé ïîëó÷åí ïîëíîñòüþ çà ñ÷åò
àçîòà ñèìáèîòè÷åñêîé àçîòôèêñàöèè. Ïðè ýòîì íàèëó÷øèå óñëî-
âèÿ äëÿ âûñøåãî ðàñòåíèÿ è ðèçîáèóìà îêàçàëèñü ïðè ìèíèìàëü-
íûõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ïî÷âû. Àçîò â äîçå 60 êã/ãà ÷àñòè÷íî ïî-
äàâëÿåò àçîòôèêñàöèþ, íî åãî íåäîñòàòî÷íî äëÿ óâåëè÷åíèÿ óðî-
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æàÿ, ïîýòîìó ïðè äàííîé äîçå óðîæàéíîñòü ìåíüøå, ÷åì â êîíòðî-
ëå ïðè âñåõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ïî÷âû. Íàèâûñøèé óðîæàé çåëå-
íîé ìàññû êëåâåðà áûë ïîëó÷åí ïðè âñïàøêå è ñ âíåñåíèåì
N120P120K120, ò.å. òàì, ãäå ïðàêòè÷åñêè áûë âûêëþ÷åí ìåõà-
íèçì ñèìáèîòè÷åñêîé àçîòôèêñàöèè è íàðàñòàíèå áèîìàññû ðàñ-
òåíèÿ øëî èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷åò ìèíåðàëüíîãî àçîòà. Îïðåäåëå-
íèå àçîòôèêñèðóþøåé àêòèâíîñòè ïîä ïîñåâàìè êëåâåðà ïðè ðàç-
íûõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ïî÷âû ïîêàçàëî, ÷òî âûñîêèå äîçû óäîá-
ðåíèé ïðèâîäÿò ê ðåçêîìó ñíèæåíèþ àêòèâíîñòè íèòðîãåíàçû (Ðåç-
íèê, 1991).

Таблица 72
Урожай зеленой массы клевера

при различных способах обработки почвы и разных дозах удобрений

Урожайность, ц/га Предпосевная 
обработка Без удобрений (NPK)60 (NPK)120 

Вспашка 453 436 603 
Отвальное лущение 509 357 437 
Плоскорезная 504 356 562 

Ñîâîêóïíîñòü äåìîãðàôè÷åñêèõ è ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé
â ÔÌÑ ïðîäåìîíñòðèðóåì íà ïðèìåðå åùå áîëåå ñòàðûõ ñòàöèîíà-
ðîâ.

Â òå÷åíèå òðåõ ëåò ïðîâîäèëèñü íàáëþäåíèÿ íàä ñîîáùåñòâà-
ìè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íà 11-13-ëåòíåì ñòàöèîíàðå îòäåëà àãðîõè-
ìèè ÍÈÈÑÕ Ñåâåðî-Âîñòîêà (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1984à
è á; Äîìðà÷åâà è äð., 1992). Ïî÷âà äåðíîâî-ïîäçîëèñòàÿ ñðåäíå-
ñóãëèíèñòàÿ. Ñõåìà îïûòà âêëþ÷àëà âàðèàíòû: Êîíòðîëü (áåç óäîá-
ðåíèé); Ð120Ê120 (ôîí); N60P120K120; N90P120K120;
N120P120K120; N150P120K120; N180P120K120.

Àçîò âíîñèëè â âèäå àììèà÷íîé ñåëèòðû, ôîñôîð – â âèäå ñó-
ïåðôîñôàòà è êàëèé – â ôîðìå õëîðèñòîãî êàëèÿ. Âîçäåëûâàåìûå
êóëüòóðû â ãîäû èññëåäîâàíèÿ: îçèìàÿ ðîæü – îçèìàÿ ðîæü – ÿðî-
âîé ÿ÷ìåíü.

×åðåç 11 ëåò èíòåíñèâíîãî èñïîëüçîâàíèÿ ïî÷âû ñ ïðèìåíåíè-
åì òîëüêî ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé ðåçêî èçìåíèëñÿ ñîñòàâ íàçåì-
íûõ ÔÌÑ (ðèñ. 34). Íåãàòèâíûå òåíäåíöèè ïðîÿâèëèñü â óïðîùå-
íèè ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà çà ñ÷åò ôëîðèñòè÷åñêîé íåïîëíî÷ëåí-
íîñòè, ñâÿçàííîé ñ âûïàäåíèåì öèàíîáàêòåðèàëüíîãî êîìïîíåíòà
ìèêðîôëîðû (âêëþ÷àÿ áåçãåòåðîöèñòíûå è ãåòåðîöèñòíûå ôîðìû)
ïðè âûñîêèõ äîçàõ âíåñåíèÿ àçîòà. Çäåñü ïðî÷íî äîìèíèðóþò ãðóï-
ïèðîâêè çåëåíûõ âîäîðîñëåé.Â òî æå âðåìÿ âíåñåíèå òîëüêî ôîñ-
ôîðíî-êàëèéíûõ óäîáðåíèé ñòèìóëèðóåò ðàçìíîæåíèå è ïðîöâå-
òàíèå ãðóïïèðîâîê öèàíîáàêòåðèé.
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Îáùèé óðîâåíü ðàçâèòèÿ ôîòîòðîôîâ â ïîâåðõíîñòíûõ ðàçðàñ-
òàíèÿõ ðàçëè÷åí ïî ãîäàì è êóëüòóðàì (òàáë. 73). Ïîä îçèìîé
ðîæüþ «öâåòåíèå» ïîÿâëÿåòñÿ ðàíüøå, çàíèìàåò áîëüøèå ïëîùà-
äè, ÷åì ïîä ÿ÷ìåíåì.

Ïîêàçàòåëè îáùåé ×Ê â íàçåìíûõ ñîîáùåñòâàõ íå âñêðûâàþò
îñîáåííîñòåé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèé. Ïîýòîìó, íà ïåðâûé âçãëÿä,
êàæåòñÿ òðóäíîîáúÿñíèìûì ôàêò óâåëè÷åíèÿ ×Ê íà ôîíå âíåñå-
íèÿ Ð120Ê120 ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì íà 11-ëåòíåì ñòàöèîíàðå
è ñíèæåíèå ýòîãî ïîêàçàòåëÿ ïðè âíåñåíèè íà ôîñôîðíî-êàëèé-
íîì ôîíå äîïîëíèòåëüíîãî àçîòà â äîçå 60 êã/ãà (ðèñ. 34). Åñëè æå
îáðàòèòüñÿ ê ñòðóêòóðíûì îñîáåííîñòÿì ÔÌÑ â ðàçíûõ âàðèàí-

Рис. 34. Численность и групповой состав фототрофных микроорганизмов в
почве при длительном внесении минеральных удобрений.

Варианты опыта: 1 – контроль (без внесения удобрений), 2 – фон (Р120К120),
3 – фон + N60, 4 – фон + N120, 5 – фон + N180; а – одноклеточные зеленые и
желтозеленые водоросли, б – нитчатые зеленые и желтозеленые водоросли, в –
диатомовые водоросли, г – цианобактерии, д – общая численность фототрофов.
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Таблица 73
Численность популяций фототрофов в наземных разрастаниях

при длительном внесении азотных удобрений*

Примечание. * Все дозы азота внесены на фоне Р120К120. Прочерк означает,
что пробы не отбирались.

Численность клеток, тыс./см2 Возраст 
стационара Культура 

N0 N60 N90 N120 N150 N180 
11 лет Озимая рожь 404 333 – 884 – 929 
12 лет Озимая рожь 345 1996 759 704 575 – 
13 лет Ячмень 76 1205 1510 749 98 – 
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òàõ, òî ëåãêî îáíàðóæèòü, ÷òî ÐÊ äàëè ìîùíûé òîë÷îê ðàçâèòèþ
öèàíîáàêòåðèé, çà ñ÷åò êîòîðûõ è âîçðîñëà îáùàÿ ×Ê. Èìåííî
àçîòíûå óäîáðåíèÿ èãðàþò ðåøàþùóþ ðîëü â ñóäüáå ïîïóëÿöèé
öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 74). Ïî ìåðå âîçðàñòàíèÿ äîç àçîòà ñíèæàåò-
ñÿ èõ ÷èñëåííîñòü â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åç-
íîâåíèÿ ïðè äëèòåëüíîì âíåñåíèè N180. Âíóòðè ñàìîé ïîïóëÿ-
öèè öèàíîáàêòåðèé ïðîèñõîäèò ñòðóêòóðíàÿ ïåðåñòðîéêà. Åñëè â
êîíòðîëüíîì âàðèàíòå â ñîñòàâå ÔÌÑ áûëè â ðàâíîì êîëè÷åñòâå
ïðåäñòàâëåíû ãåòåðîöèñòíûå è áåçãåòåðîöèñòíûå ôîðìû, òî â äàëü-
íåéøåì íà÷èíàåò âîçðàñòàòü äîëÿ áåçãåòåðîöèñòíûõ è ñîîòâåòñòâåí-
íî ñîêðàùàòüñÿ äîëÿ àçîòôèêñàòîðîâ. Ïðè N60N120 îíè çàíèìà-
þò â ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèé öèàíîáàêòåðèé âñåãî 17%, ò.å. ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êîíòðîëåì èõ äîëåâîå ó÷àñòèå ñíèæàåòñÿ ïî÷òè â òðè ðàçà.

Таблица 74
Структура популяций цианобактерий при длительном внесении
азотных удобрений (числитель – численность клеток, тыс./см2;

знаменатель – процентное содержание)

Варианты опыта Цианобактерии 
Контроль Р120К120 N60PK N120PK N180PK 

Безгетероцистные 127 / 50 473.6 / 75.3 77.5 / 82.5 47.3 / 83.0 0 
Гетероцистные 127 /50 155.4 / 24.7 16.5 / 17.5 9.7 / 17.0 0 
Всего клеток 254 629 94 57 0 

Ïðè èçó÷åíèè ôîòîòðîôíîãî êîìïëåêñà â öåëîì ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî ïîñòåïåííîå âûòåñíåíèå öèàíîáàêòåðèé èç íàçåìíûõ
ÔÌÑ ñâÿçàíî íå ñ òîêñè÷åñêèì äåéñòâèåì íà íèõ ìèíåðàëüíîãî
àçîòà, à ñ óòåðåé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè â åãî óòèëèçàöèè ïî ñðà-
íåíèþ ñ íèò÷àòûìè çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè (òàáë. 75).

Таблица 75
Влияние длительного применения азотных удобрений

на структуру фототрофного сообщества «цветения» почвы, %
и его видовое разнообразие

Водоросли Цианобактерии 

Вариант зеленые 
одно-

клеточные 

зеленые 
нитчатые 

диато-
мовые 

безгетеро-
цистные 

гетеро-
цистные 

Индекс 
Шеннона 

Контроль 18.8 14.8 3.7 31.35 31.35 2.0723 
Р120К120 17.7 0 1.8 60.6 19.9 1.4383 
N60PK 32.1 35.4 4.2 23.3 5.0 1.9435 
N120PK 29.0 62.6 2.0 5.3 1.1 1.3410 
N180PK 18.9 78.8 2.3 0 0 0.8761 
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Ó÷àñòèå öèàíîáàêòåðèé â ñëîæåíèè ñîîáùåñòâà ìåíÿåòñÿ ñ
62.7% â êîíòðîëå äî 28.3% ïðè N60 è äî 6.4% ïðè N120 ñ èõ
ýëèìèíàöèåé ïðè N180. Îäíîâðåìåííî â òàêîé æå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè âîçðàñòàåò ðîëü çåëåíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé: 14.8 – 35.4 –
62.6 – 78.8% (ïî÷òè çåðêàëüíîå îòðàæåíèå). Âíåñåíèå äîçû N180
ïðèâîäèò ê ñèëüíåéøåé ìîíîôèêàöèè ñîîáùåñòâà ñ ïðåèìóùåñòâåí-
íûì ðàçâèòèåì Chlorhormidium flaccidum, èìåþùåãî î÷åíü êðóï-
íûå êëåòêè. Âñëåäñòâèå ýòîãî çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàåò áèîìàññà âñåãî
ÔÌÑ (îò 0.123 ìã/ñì2 â êîíòðîëå äî 0.584 ïðè N180).

Ðåçêîå ñíèæåíèå âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ÔÌÑ îòðàæàåò è ïà-
äåíèå âåëè÷èíû èíäåêñà Øåííîíà (òàáë. 75). Êîýôôèöèåíò êîððå-
ëÿöèè ìåæäó âåëè÷èíîé èíäåêñà Øåííîíà è äîçàìè àçîòà âûðà-
æàåò âûñîêóþ ñòåïåíü îòðèöàòåëüíîé çàâèñèìîñòè (r = –0.9746),
êîòîðàÿ íîñèò ëèíåéíûé õàðàêòåð: Y = 0.007Õ + 2.18, ãäå Y –
èíäåêñ ðàçíîîáðàçèÿ, Õ – äîçû àçîòà.

Âû÷èñëåíèå êîýôôèöèåíòîâ êîððåëÿöèè ìåæäó äîçàìè àçîòà
è ÷èñëåííîñòüþ ðàçëè÷íûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ ïîêàçàëî ñòåïåíü
êàê î÷åíü âûñîêîé ïîëîæèòåëüíîé, òàê è îòðèöàòåëüíîé çàâèñè-
ìîñòè (òàáë. 76).

Таблица 76
Корреляционная зависимость

между численностью фототрофов и дозами азота

Примечание. tтеор. = 2.78.

Фототрофы Коэффициент 
корреляции, r 

Уравнение 
регрессии 

Критерий 
Стьюдента, tэксп. 

Водоросли 
Одноклеточные 
зеленые 0.7209 Y = 0.74X + 86.6 1.47 

Нитчатые зеленые 0.9627 Y = 4.08X + 1.7 5.03 
Диатомовые 0.8980 Y = 0.04X + 13.5 2.89 

Цианобактерии 
Безгетероцистные –0.9958 Y = –0.68X + 124.4 15.40 
Гетероцистные –0.8392 Y = –0.64X + 96.3 2.18 
Общая численность 0.8785 Y = 3.55X + 316.6 2.60 

Âåëè÷èíà êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçâèòèå
íàçåìíûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïðè äëèòåëüíîì ïðèìåíåíèè
ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé íàõîäèòñÿ â ïðÿìîëèíåéíîé çàâèñèìîñòè
îò äîç àçîòà. Âûñîêèå çíà÷åíèÿ r óáåäèòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóþò î
âàæíåéøåé ðîëè ýòîãî ýëåìåíòà â æèçíè ìèêðîôîòîòðîôîâ.

Åñòü ïðåäåë íàñûùåííîñòè ïî÷âû àçîòîì, çà êîòîðûì íà÷èíà-
åòñÿ óãíåòåíèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ ôóíêöèé ÔÌÑ. Èññëåäîâàíèÿ, ïðî-
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âåäåííûå íà äàííîì ñòàöèîíàðå, ïîêàçàëè, ÷òî âûñîêèå äîçû àçîòà
óãíåòàþò íå òîëüêî òàêîé âàæíåéøèé ïðîöåññ, êàê àçîòôèêñàöèÿ
(Ðåçíèê, 1991), íî ïîäàâëÿþò èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (òàáë. 77).
Ýòîò ïîêàçàòåëü áûë îïðåäåëåí äâóìÿ ìåòîäàìè: â ïîëåâûõ óñëî-
âèÿõ ñ ïîìîùüþ 13Ñ (Ñìåòàíèí, 1983) è ìåòîäîì ãàçîâîé õðîìà-
òîãðàôèè (Ìàðóãèí, Ðåçíèê, 1982). Ðåçóëüòàòû îïðåäåëåíèÿ ïîêà-
çàëè, ÷òî íåñìîòðÿ íà ðàçíèöó â àáñîëþòíûõ ïîêàçàòåëÿõ ïîãëî-
ùåíèÿ ÑÎ

2
, îíè îòðàæàþò îäíó è òó æå òåíäåíöèþ. Ðàçëè÷èÿ â

àáñîëþòíûõ çíà÷åíèÿõ ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî ñïåêòðàëüíûé àíàëèç
ïîçâîëÿåò îïðåäåëèòü ðåàëüíóþ âåëè÷èíó ôîòîñèíòåçà â ïðèðîä-
íûõ óñëîâèÿõ ïðè ýêñïîçèöèè êàìåðû â òå÷åíèå ñóòîê â ïîëå (ðàç-
äåë 5.2), â òî âðåìÿ êàê ìåòîä ãàçîâîé õðîìàòîãðàôèè âûÿâëÿåò
ïîòåíöèàëüíûå ñïîñîáíîñòè ôîòîòðîôîâ ñ àññèìèëÿöèè óãëåêèñëî-
òû â îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïðè êðàòêîâðåìåííîé ýêñïîçèöèè.

Êîìïëåêñíûå èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå íà ýòîì ñòàöèîíàðå,
ïîêàçàëè, ÷òî ïîâûøåííûå äîçû àçîòà âûçûâàþò óñêîðåíèå ïðî-

Таблица 77
Влияние минеральных удобрений при длительном их применении
на интенсивность фотосинтеза фототрофов в наземных разрастаниях

(в мкг СО2, поглощенных за 1 ч на 1 мг биомассы)

Метод определения Вариант 
Газовая хроматография Спектральный анализ 

Контроль 3.17 1.07 
Р120К120 4.85 1.56 
N60PK 4.97 1.56 
N120PK 2.16 0.52 
N180PK 1.06 0.35 

öåññîâ ìèíåðàëèçàöèè (Ìåçåíöåâà, 1987). Ïðîâåäåííûé íàìè ó÷åò
êîëè÷åñòâà ñàïðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðîäåìîíñòðèðîâàë âîç-
ðàñòàíèå áèîãåííîñòè ïî÷âû ïðè äëèòåëüíîì ïðèìåíåíèè ìèíå-
ðàëüíûõ óäîáðåíèé (òàáë. 78).

Âû÷èñëåííûå êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó ñîäåðæàíè-
åì àììîíèéíîãî àçîòà è ÷èñëåííîñòüþ àììîíèôèêàòîðîâ, à òàêæå
ìåæäó äîçàìè àçîòà è îáùåé áèîãåííîñòüþ ïî÷âû ñîñòàâèëè ñîîò-
âåòñòâåííî 0.8879 è 0.9607.

Ñëåäîâàòåëüíî, âñå ïîëó÷åííûå íà ýòîì ñòàöèîíàðå ðåçóëüòà-
òû äîêàçûâàþò íàðàñòàíèå áèîëîãè÷åñêîãî íåáëàãîïîëó÷èÿ ïî÷âû
ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ äîç âíîñèìîãî â íåå àçîòà. Ýòî è âîçðàñòàíèå
áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷âû, âûðàæåííîå â óñèëåíèè åå áèî-
ãåííîñòè è óñêîðåíèè ìèíåðàëèçàöèîííîé àêòèâíîñòè, è ïîäàâëå-
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íèå ôóíêöèé àçîòôèêñèðóþùåé è ôîòîñèíòåçèðóþùåé ìèêðîôëî-
ðû, è óìåíüøåíèå ÷èñëåííîñòè áåñïîçâîíî÷íûõ (Ìåçåíöåâà, 1987).
Ïîëó÷åíèå îáîáùåííîé êàðòèíû ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïî÷âåííûõ
ìèêðîáîöåíîçîâ ïîòðåáîâàëî ó÷àñòèÿ ìíîãèõ ñïåöèàëèñòîâ, ñëîæ-
íîé è äîðîãîé òåõíèêè, äåôèöèòíûõ ðåàêòèâîâ ( Ïàíêðàòîâà, Ìå-
çåíöåâà, 1985; Ïàíêðàòîâà è äð., 1988).

Â òî æå âðåìÿ êëàññè÷åñêàÿ êàðòèíà íàäâèãàþùåãîñÿ íåáëà-
ãîïîëó÷èÿ ïî÷âû ïðè ïîñòóïëåíèè ïîâûøåííûõ äîç òåõíè÷åñêîãî
àçîòà î÷åíü ÷åòêî ïðîñìàòðèâàåòñÿ ïðè àíàëèçå ñîñòîÿíèÿ íàçåì-
íûõ ôîòîòðîôíûõ ãðóïïèðîâîê. Ïðîâåäåíèå ýòîãî àíàëèçà, ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ äðóãèìè ìåòîäàìè îïðåäåëåíèÿ áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñ-
òè ïî÷âû, ÿâëÿåòñÿ áîëåå ïðîñòîé è ëåãêîé â âûïîëíåíèè çàäà÷åé.
Ïîýòîìó ãðóïïîâîé àíàëèç ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ìû ñòàëè ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ïåðñïåêòèâíûé äëÿ ýêñïðåññ-äèàãíîñòèêè åå ñî-
ñòîÿíèÿ. Åñòåñòâåííî, ÷òî ÷åì ñòàðåå ñòàöèîíàð, òåì ñ áîëüøåé
óâåðåííîñòüþ ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ïðèâîäèìûå îáîáùåíèÿ îòðàæà-
þò íàêîïèâøèåñÿ â ïî÷âå èçìåíåíèÿ.

Ïîêàçàòåëüíû â ýòîì îòíîøåíèè ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íà
30-ëåòíåì ñòàöèîíàðå â óñëîâèÿõ öåíòðàëüíîé Ïîëüøè (Âàðøàâ-
ñêîå âîåâîäñòâî), çàëîæåííîì â 1960 ã. Ïðîáû îòáèðàëèñü â 1990
ã. Îïûòû áûëè çàëîæåíû íà õàðàêòåðíûõ äëÿ Ïîëüøè áóðûõ ïî÷-
âàõ ïî ñõåìå ïîëíîãî ôàêòîðíîãî ýêñïåðèìåíòà ñ âàðèàöèÿìè ÷å-
òûðåõ ýëåìåíòîâ: N, P, K è Ñà. Ìû îòáèðàëè ïðîáû ñ øåñòè èç 16
âàðèàíòîâ äëèòåëüíîãî âíåñåíèÿ ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé: N, Ca,
CaN, NPK, CaNPK è êîíòðîëü (áåç âíåñåíèÿ óäîáðåíèé). Ñåâîîáî-
ðîò ÷åòûðåõïîëüíûé: êàðòîôåëü – ÿ÷ìåíü – ðàïñ – ðîæü. Â ãîä
íàáëþäåíèÿ ïîëå áûëî çàíÿòî ÿ÷ìåíåì. Äîçû óäîáðåíèé â ñðåäíåì
â êàæäûé ãîä ñîñòàâèëè: N147, P50, K137, NPK-334 êã/ãà. Îäèí
ðàç â ÷åòûðå ãîäà â ïî÷âó âíîñèëè 1.6 ò ÑàÎ.

Таблица 78
Влияние возрастающих доз минеральных удобрений

на биогенность почвы

Численность сапротрофов 

Вариант аммонификаторы,  
млн./г 

бактерии, растущие 
на минеральном азоте, 

млн./г 

грибы, 
тыс./г 

Общая 
биогенность, 

млн./г 

Контроль 35 44 776 79.8 
Р120К120 55 33 397 88.4 
N60PK 60 19 382 79.4 
N120PK 67 59 400 126.4 
N180PK 107 60 1120 168.1 
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Ïðè êðàéíå äèôôåðåíöèðîâàííîì âíåñåíèè óäîáðåíèé ïðîèçîøëî
ðåçêîå èçìåíåíèå àãðîõèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû (òàáë. 79) è åå
ýôôåêòèâíîãî ïëîäîðîäèÿ (òàáë. 80). Áåç èçâåñòêîâàíèÿ ñî âðåìå-
íåì óìåíüøèëñÿ óðîæàé èññëåäóåìûõ êóëüòóð, ïðè÷åì èçâåñòêîâà-
íèå íå èìåëî çíà÷åíèÿ ïðè âíåñåíèè èñêëþ÷èòåëüíî àçîòíîãî óäîá-
ðåíèÿ è â âàðèàíòå ñ NPK. Èçâåñòêîâàíèå ïðîÿâèëî çàùèòíóþ
ðîëü ýôôåêòèâíîãî ïëîäîðîäèÿ ïî÷â, íîðìàëèçóÿ ðÍ ïî÷âåííîãî
ðàñòâîðà è óâåëè÷èâàÿ ñîäåðàæàíèå äîñòóïíûõ äëÿ ðàñòåíèÿ ýëå-
ìåíòîâ ïî÷âåííîãî ïèòàíèÿ, îñîáåííî ôîñôîðà è ìàãíèÿ.

Таблица 79
Влияние (дифференцированного) длительного применения

минеральных удобрений на свойства почвы (по: Kusselewski, 1989)

Агрохимические свойства почвы 
Всего мг/100 г почвы В усвояемой форме Вариант 

рНkl 
N P2O5 K2O Mg 

Контроль 4.4 50.0 2.1 4.1 0.8 
N 4.0 58.5 2.0 4.4 0.5 
Ca 7.2 47.0 5.4 3.8 1.9 
CaN 7.1 53.0 3.8 3.4 1.5 
NPK 4.1 52.5 18.1 5.9 1.4 
CaNPK 7.2 56.3 21.0 12.4 1.4 

Â ýòèõ óñëîâèÿõ ïîïóëÿöèè ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ
÷åòêî óêàçûâàëè íà íàðóøåíèå ñáàëàíñèðîâàííîñòè ýêîñèñòåì äàí-
íîãî àãðîáèîöåíîçà. Ðåçêî ðàçëè÷íàÿ ÷èñëåííîñòü, âèäèìûå èçìå-
íåíèÿ ãðóïïîâîãî (ðèñ. 35) è ôëîðèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà (òàáë. 81)
ìèêðîôëîðû îòðàæàþò óñëîâèÿ ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ.

Таблица 80
Влияние (дифференцированного) длительного применения

минеральных удобрений на урожайность растений
(по: Kusselewski, Labetowisz, 1989)

Урожай культур в севообороте, т/га 
картофель яровой ячмень Вариант 

1966 г. 1985 г. 1966 г. 1985 г. 
Контроль 10.3 3.1 1.21 0.53 
N 14.4 0.3 2.36 0.00 
Ca 10.7 5.5 1.64 0.69 
CaN 16.3 15.7 2.35 2.20 
NPK 23.6 2.7 2.78 0.40 
СaNPK 22.1 24.9 3.05 4.26 
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Â ñòàöèîíàðíûõ óñëîâèÿõ ðåçêî ïîíèæåíà ðåàëèçóåìîñòü âè-
äîâîãî ïîòåíöèàëà. Ïî âàðèàíòàì îïûòà îíà êîëåáëåòñÿ îò 8 äî
46% (òàáë. 81).

Îñîáåííî ñèëüíûå äåñòðóêòèâíûå èçìåíåíèÿ â ñîîáùåñòâå ôî-
òîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ âûçâàëî äëèòåëüíîå äèôôåðåíöèðîâàííîå

Рис. 35. Численность и групповой состав фототрофных микроорганизмов в
почве при длительном (30 лет) внесении только минеральных удобрений. Вари-
анты опыта: 1 – контроль (без внесения удобрений), 2 – N, 3 – Ca, 4 – CaN, 5 –
NPK, 6 – CaNPK; а – одноклеточные зеленые водоросли, б – нитчатые зеленые
водоросли, в – диатомовые водоросли, г – цианобактерии, д – общая числен-
ность клеток.
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Таблица 81
Влияние длительного дифференцированного внесения

минеральных удобрений на видовой состав фототрофной микрофлоры

Число видов по вариантам Группы 
фототрофов Контроль N Ca CaN NPK CaNPK 

Цианобактерии 
Безгетероцистные   3 2 1 3 
Гетероцистные   3 2 1 2 

Водоросли 
Зеленые 15 3 3 9 7 3 
Желтозеленые 2  2 3 2 2 
Диатомовые   1 1  2 
Всего видов по вариантам 17 3 12 17 11 12 
Реализуемость 
видового разнообразия, % 46 8 32 46 30 32 
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âíåñåíèå àçîòíûõ óäîáðåíèé, ïðèâåäøåå ê çíà÷èòåëüíîìó îáåäíå-
íèþ âèäîâîãî ñîñòàâà, åãî óíèôèêàöèè íà óðîâíå òðåõ âèäîâ îäíî-
êëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé: Chlamydomonas sp., Chlorococcum
sp., Chlorella vulgaris. Äàæå ýòè âûæèâøèå ôîðìû áûëè íå ñïîñîá-
íû ê ìàññîâîìó ðàçìíîæåíèþ. Íàèáîëüøàÿ èõ ïëîòíîñòü â îïòè-
ìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû äîñòèãàëà âñåãî 300 òûñ. êëåòîê/ñì2, òîã-
äà êàê â äðóãèõ âàðèàíòàõ íà ýòîé æå ïî÷âå íàáëþäàëàñü â ïÿòü
ðàç áîëüøàÿ ×Ê (ðèñ. 35).

Âíåñåíèå èçâåñòè ñïîñîáñòâîâàëî óâåëè÷åíèþ âèäîâîãî áîãàò-
ñòâà (òàáë. 81) è âîçðàñòàíèþ ìîùíîñòè ïëåíîê «öâåòåíèÿ»
(ðèñ. 35). Òîëüêî â âàðèàíòàõ ñ âíåñåíèåì èçâåñòè ðàçâèëèñü öèà-
íîáàêòåðèè.

Èòàê, äëèòåëüíîå âíåñåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé, îñîáåííî
àçîòíûõ, ïðèâåëî ê èñ÷åðïàíèþ àäàïòàöèîííûõ âîçìîæíîñòåé ÔÌÑ
è íàðóøåíèþ ýòîé ñèñòåìû ê âîññòàíîâëåíèþ.

Ñèíõðîíèçàöèÿ óõóäøåíèÿ àãðîõèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû è
óìåíüøåíèå åå ýôôåêòèâíîãî ïëîäîðîäèÿ ïðè äëèòåëüíîì èñïîëü-
çîâàíèè óäîáðåíèé ñ èçìåíåíèåì â íåãàòèâíóþ ñòîðîíó ñîñòîÿíèÿ
ôîòîòðîôíîé ìèêðîáîïîïóëÿöèè äàþò òåîðåòè÷åñêóþ îñíîâó äëÿ
èçó÷åíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ñ öåëüþ âûðàáîòêè ñòàíäàðòà íà åå
áèîëîãè÷åñêîå áëàãîïîëó÷èå.

ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, ðàçâèâàþùèåñÿ ïðè äëèòåëüíîì ìî-
íîòîííîì âîçäåéñòâèè íà íåå â óñëîâèÿõ ñòàöèîíàðíûõ îïûòîâ,
íåñóò íà ñåáå ÿâíûé îòïå÷àòîê ñâîåîáðàçèÿ ïî÷âåííûõ óñëîâèé, â
êîòîðûõ îíè ôîðìèðóþòñÿ. Ìíîãîîáðàçèå âèäîâîãî ñîñòàâà ïî÷âåí-
íîé ôîòîòðîôíîé ìèêðîôëîðû ïîçâîëÿåò âêëþ÷àòü åå «äðåìëþ-
ùèé» ïîòåíöèàë ïðè ñìåíå ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé, ñâÿçàííûõ ñ
äëèòåëüíîñòüþ îäíîñòîðîííåãî ïðèìåíåíèÿ ìèíåðàëüíûõ óäîáðå-
íèé. Ïîñòîÿííûé ïðèòîê áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ íàðóøàåò õîä ñå-
çîííûõ ñóêöåññèé, è ñóêöåññèè íàïðàâëÿþòñÿ ïî ïóòè îáðàçîâà-
íèÿ ñîîáùåñòâ ñ ìàêñèìàëüíîé áèîìàññîé, íî ñ ìèíèìàëüíûì âè-
äîâûì ðàçíîîáðàçèåì.

Îäíàêî ÔÌÑ, êàê ëþáûå ýêîëîãè÷åñêèå ñèñòåìû, èìåþò ñâîé
ïîðîã âûíîñëèâîñòè, çà êîòîðûì íà÷èíàåòñÿ ÿâíàÿ äåãðàäàöèÿ.
Ôëîðèñòè÷åñêàÿ íåïîëíî÷ëåííîñòü ñîîáùåñòâ ñìåíÿåòñÿ ìîíîôè-
êàöèåé íà óðîâíå ðàçâèòèÿ íåìíîãî÷èñëåííûõ è ýêîëîãè÷åñêè
ìàëîçíà÷èìûõ âèäîâ îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Äåñò-
ðóêöèîííûå ÿâëåíèÿ â ÔÌÑ ñèíõðîííû ñ íàðàñòàíèåì ôèòîòîêñè-
÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû.

Ïîäîáíûå èçìåíåíèÿ ôëîðèñòè÷åñêîãî è ãðóïïîâîãî ñîñòàâà
ÔÌÑ ïîçâîëÿþò, ñ îäíîé ñòîðîíû, ãîâîðèòü îá ýâîëþöèè ñîîáùåñòâ
«öâåòåíèÿ» ïî÷âû â àãðîýêîñèñòåìàõ â ðåçóëüòàòå äëèòåëüíîãî
ïðèìåíåíèÿ óäîáðåíèé, ñ äðóãîé – ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì èñïîëü-
çîâàòü ãðóïïîâîé àíàëèç íàçåìíûõ ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû äëÿ
èíäèêàöèè eå ñîñòîÿíèÿ.
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Глава 7
ИНДИКАЦИОННАЯ РОЛЬ «ЦВЕТЕНИЯ» ПОЧВЫ

Èäåÿ áèîèíäèêàöèè ÿâëÿåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî ïðèâëåêàòåëüíîé â
íàñòîÿùåå âðåìÿ, êîãäà â îêðóæàþùóþ ñðåäó ïîïàäàåò îãðîìíîå
êîëè÷åñòâî çàãðÿçíÿþùèõ âåùåñòâ. Ïðè ýòîì äëÿ ìíîãèõ èç íèõ
íå óñòàíîâëåíû ÏÄÊ (ïðåäåëüíî äîïóñòèìûå êîíöåíòðàöèè) èëè
íå èçâåñòåí ñóììàðíûé ýôôåêò âîçäåéñòâèÿ. Ñðåäè îðãàíèçìîâ èëè
ñîîáùåñòâ îðãàíèçìîâ åñòü òàêèå, æèçíåííûå ôóíêöèè êîòîðûõ
òàê òåñíî êîððåëèðóþò ñ îïðåäåëåííûìè ôàêòîðàìè ñðåäû, ÷òî
ìîãóò ïðèìåíÿòüñÿ äëÿ èõ îöåíêè (Øóáåðò è äð., 1988; «Áèîèíäè-
êàöèÿ çàãðÿçíåíèÿ...»). Ïîýòîìó ãðóïïó îñîáåé îäíîãî âèäà èëè
ñîîáùåñòâî, ïî íàëè÷èþ èëè ñîñòîÿíèþ êîòîðûõ, à òàêæå ïîâåäå-
íèþ ñóäÿò îá èçìåíåíèÿõ â ñðåäå, â òîì ÷èñëå î ïðèñóòñòâèè è
êîíöåíòðàöèè çàãðÿçíÿþùèõ âåùåñòâ, íàçûâàþò áèîèíäèêàòîðà-
ìè (Ðåéìåðñ, 1992).

Ïðè áèîèíäèêàöèè íàäî ó÷èòûâàòü ÷åòûðå îñíîâíûõ òðåáîâà-
íèÿ:

– îòíîñèòåëüíî áûñòðîå ïðîâåäåíèå;
– ïîëó÷åíèå äîñòàòî÷íî òî÷íûõ è âîñïðîèçâîäèìûõ ðåçóëüòà-

òîâ;
– ïðèñóòñòâèå îáúåêòîâ, ïðèìåíÿåìûõ â öåëÿõ áèîèíäèêàöèè

ïî âîçìîæíîñòè â áîëüøîì êîëè÷åñòâå è ñ îäíîðîäíûìè ñâîéñòâà-
ìè;

– äèàïàçîí ïîãðåøíîñòè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ìåòîäàìè
òåñòèðîâàíèÿ íå áîëåå 20% (Øóáåðò è äð., 1988).

Êàê ñëåäóåò èç ïðåäûäóùèõ ãëàâ, âñåì ýòèì òðåáîâàíèÿì âïîë-
íå ñîîòâåòñòâóþò ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, êîòîðûå, òåì íå ìåíåå,
ïðåæäå íå èñïîëüçîâàëèñü äëÿ áèîèíäèêàöèè.

Öåëü äàííîé ãëàâû – äîêàçàòü âîçìîæíîñòü áèîòåñòèðîâàíèÿ
ïðè àíàëèçå ñòðóêòóðû íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ «öâåòå-
íèÿ» ïî÷â; îáîñíîâàòü ïðèìåíèìîñòü ãðóïïîâîãî àíàëèçà ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîáîïîïóëÿöèé â ðàçðàáîòêå ýêñïðåññ-ìåòîäà äèàãíîñòè-
êè ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû.

Äëÿ ðåøåíèÿ ýòîé çàäà÷è ñðàâíèëè õàðàêòåð ðàçâèòèÿ ÔÌÑ â
ðàçíûõ àãðîñèñòåìàõ, ïðè ðàçíûõ ðåæèìàõ çåìëåïîëüçîâàíèÿ, à
òàêæå ïðîâåëè ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç äîñòîèíñòâ è íåäîñòàòêîâ
íàøåãî ìåòîäà ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ìåòîäàìè áèîòåñòèðîâà-
íèÿ ïî÷âû ñ ïîìîùüþ ìèêðîîðãàíèçìîâ.
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7.1. Эволюция ФМС в зависимости от интенсивности
и длительности землепользования

Ïðîöåññ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû – ïðîöåññ äèñêðåòíûé, êîòîðûé
ïðåðûâàþò èëè ýêçîãåííûå, èëè ýíäîãåííûå ôàêòîðû. Â òî æå âðåìÿ
ñóùåñòâîâàíèå âíóòðèïî÷âåííîãî âèäîâîãî ïóëà ôîòîòðîôîâ ïåð-
ñèñòåíòíî (óñòîé÷èâî, ïîñòîÿííî). Èìåííî ñòàáèëüíîñòü âíóòðè-
ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôíûõ êîìïëåêñîâ äåòåðìèíèðóåò äèíàìè÷íîñòü
íàçåìíûõ ÔÌÑ. Íàïðàâëåíèÿ àëüãîöåíîçîãåíåçà íàçåìíûõ ÔÌÑ
ìîãóò áûòü ïðÿìûìè â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè, êîòîðûå èìå-
þò õàðàêòåðíûå äëÿ äàííîé ïî÷âû è çîíû ñåçîííûå ñóêöåññèè è
îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè õîäà àóòîãåííûõ ñóêöåññèé, ïðèâî-
äÿùèå ê ïîâòîðÿþùèìñÿ öèêëîêëèìàêñàì (ãëàâà 4). Îäíàêî ìî-
æåò ïðîèñõîäèòü ñìåùåíèå ïðÿìûõ íàïðàâëåíèé àëüãîöåíîçîãå-
íåçà. Ïðè÷èíîé ñëóæèò äëèòåëüíîå àíòðîïîãåííîå âîçäåéñòâèå,
êîòîðîå ïîðîæäàåò íàðóøåíèå çàêîíîìåðíîñòåé â ðàçâèòèè ÔÌÑ,
âñëåäñòâèå ÷åãî êàêàÿ-òî ôàçà ñåçîííîé ñóêöåññèè ìîæåò ñòàòü èíåð-
öèîííîé, èëè êàêèå-òî ãðóïïèðîâêè ôîòîòðîôîâ óòðà÷èâàþò ñïî-
ñîáíîñòü ê ðàçìíîæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè, èëè ïðîèñõîäèò ïî÷òè
ïîëíàÿ ýëèìèíàöèÿ ñîîáùåñòâà â öåëîì (ãëàâà 5).

Íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëèñü ôàêòû çíà÷èòåëüíîãî èçìåíåíèÿ
ñîñòîÿíèé è ñòðóêòóðû ïî÷âåííûõ ìèêðîáîñîîáùåñòâ ïîä âëèÿíè-
åì àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ ãåòåðîòðîôíîé ìèê-
ðîáèîòû óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè èñïîëüçîâàíèè ìèíåðàëüíîé ñèñòå-
ìû óäîáðåíèé ïîâûøàåòñÿ äèàïàçîí êîëåáàíèé ìèêðîáíîé ñèñòå-
ìû â öåëîì, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñíèæåíèè óñòîé÷èâîñòè ñîîá-
ùåñòâà (Èóòèíñêàÿ è äð., 1993à è á). Ïðè èíòåíñèâíûõ òåõíîëîãè-
ÿõ âûÿâëÿåòñÿ íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó
ðàçëè÷íûìè ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèìè ãðóïïàìè.

Äëèòåëüíîå ïðèìåíåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé íà íåèçâåñò-
êîâàííîé äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âå ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ â ñòðóê-
òóðå èíèöèèðîâàííîãî õèòèíîì êîìïëåêñà ïî÷âåííûõ àêòèíîìè-
öåòîâ (Çåíîâà, Çâÿãèíöåâ, 1994).

Âîçðàñòàþùàÿ àãðîãåííàÿ íàãðóçêà ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíî-
ìó óìåíüøåíèþ ñóììàðíîé áèîìàññû ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðè ïåðå-
õîäå îò çàëåæè ê îáû÷íîìó è èíòåíñèâíîìó àãðîöåíîçàì. Èíòåí-
ñèâíàÿ àãðîãåííàÿ íàãðóçêà – ê óìåíüøåíèþ êðèòè÷åñêîé äîçû
ãëþêîçû, êîòîðàÿ óòèëèçèðóåòñÿ áåç îáðàçîâàíèÿ òîêñè÷åñêèõ
ìåòàáîëèòîâ, ò.å. óâåëè÷èâàåòñÿ ïîòåíöèàëüíàÿ ôèòîòîêñè÷íîñòü
ïî÷âû (Ïðîñÿííèêîâà, 1995).

Âíåñåíèå ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé ìîæåò íåçíà÷èòåëüíî èëè
ñîâñåì íå ñêàçàòüñÿ íà êîëè÷åñòâå ìèêðîîðãàíèçìîâ ðàçëè÷íûõ
ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèõ ãðóïï, íî ïðè ýòîì ñóùåñòâåííî ìåíÿåòñÿ
èõ âèäîâîé ñîñòàâ (Ãóçåâ è äð., 1987). Íàïðèìåð, èçäàâíà èçâåñò-
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íî, ÷òî â ïî÷âàõ, äëèòåëüíîå âðåìÿ ïîëó÷àâøèõ àçîòíûå óäîáðå-
íèÿ â ïîâûøåííûõ äîçàõ (100-200 êã/ãà), ïðàêòè÷åñêè èñ÷åçàþò
àêòèâíûå àçîòôèêñàòîðû (Óìàðîâ, 1986; Aspiros et al., 1978). Ïðè
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîì èñïîëüçîâàíèè ïî÷â è èíòåíñèôèêàöèè èõ
îáðàáîòêè ñíèæàåòñÿ ó÷àñòèå ãðèáîâ è âîçðàñòàåò ðîëü áàêòåðèé â
ïðîöåññàõ àçîòíîãî öèêëà, ÷òî îáóñëîâëèâàåò ìåíüøóþ ñòåïåíü
óäåðæàíèÿ àçîòà â ñèñòåìå «ïî÷âà–ðàñòåíèå» (Êóðàêîâ, 2003).

Ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ ìîãóò ïðèíöèïèàëüíî èçìåíèòü õà-
ðàêòåð ðàçâèâàþùèõñÿ ìèêðîáîñîîáùåñòâ èç îäíîãî è òîãî æå ïåð-
âîíà÷àëüíîãî ïóëà ìèêðîîðãàíèçìîâ. Òàê, ñðàâíåíèå ôóíêöèîíè-
ðîâàíèÿ ñîîáùåñòâ ìèêðîîðãàíèçìîâ â óäîáðåííûõ è íåóäîáðåí-
íûõ ëàáîðàòîðíûõ ìèêðîýêîñèñòåìàõ çà ÷åòûðå ìåñÿöà ýêñïîçè-
öèè ïðè îäèíàêîâîì ïåðâîíà÷àëüíîì ñîñòàâå ìèêðîöåíîçà âûÿâè-
ëî ðàçëè÷íûé õîä ñóêöåññèé (Ãðîññìàí, 1988). Â ýêîñèñòåìàõ, ñî-
ñòîÿùèõ èç áàêòåðèé, ãðèáîâ, ïðîñòåéøèõ è âîäîðîñëåé â óäîá-
ðåííîì âàðèàíòå (âíåñåíèå NH

4
NO

3
 è Ê

3
ÐÎ

4
 â íåñòåðèëüíóþ ïî-

÷âó) íàèáîëåå àêòèâíûì áûëî ãåòåðîòðîôíîå çâåíî – áàêòåðèè,
ãðèáû è ïðîñòåéøèå, à â ëèìèòèðîâàííîì – àâòîòðîôíîå – âîäî-
ðîñëè è öèàíîáàêòåðèè. Â ëèìèòèðîâàííîé ìèêðîýêîñèñòåìå îðãà-
íè÷åñêîå âåùåñòâî ïî÷âû íå èñïîëüçóåòñÿ ãåòåðîòðîôàìè, à â íå-
ëèìèòèðîâàííîé – îñíîâíûì ïîñòàâùèêîì ýíåðãèè è óãëåðîäà äëÿ
áèîñèíòåçà ÿâëÿåòñÿ îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî ïî÷âû.

Ôîðìèðîâàíèå ýêîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîð-
ãàíèçìîâ ïðîèñõîäèëî ïðè ðàçëè÷íîé èõ îáåñïå÷åííîñòè ýëåìåí-
òàìè ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêëè âèäû, îòëè-
÷àþùèåñÿ ïîòðåáíîñòüþ â àçîòå è çîëüíûõ ýëåìåíòàõ. Ïî îòäåëü-
íûì ãðóïïàì ôîòîòðîôîâ óñòàíîâëåíî, ÷òî öèàíîáàêòåðèè, íàïðè-
ìåð, ñïîñîáíû óëàâëèâàòü äàæå ñëåäîâûå êîëè÷åñòâà ôîñôîðà (Çà-
âàðçèí è äð., 1993). Êëåòêè Microcoleus vaginatus íà÷èíàþò íà-
êàïëèâàòü ãðàíóëû âîëþòèíà óæå ÷åðåç 20 ìèí. ïîñëå íà÷àëà èõ
ýêñïîíèðîâàíèÿ â ñðåäå ñ ôîñôàòîì, à ÷åðåç 3 ÷ êëåòêè çàáèòû
ãðàíóëàìè. Òàêîé «ãëîòîê» ôîñôàòà õàðàêòåðåí äëÿ ìíîãèõ öèà-
íîáàêòåðèé.

Àçîòôèêñèðóþùèå öèàíîáàêòåðèè, îáëàäàþùèå ùåëî÷íîé
ôîñôîòàçîé è âûäåëÿþùèå îðãàíè÷åñêèå êèñëîòû, ñïîñîáíû ôîñ-
ôîð èç íåðàñòâîðèìûõ ôîñôàòîâ ïåðåâîäèòü â äîñòóïíóþ ôîðìó
äëÿ ðàñòåíèé (Kanan, Latha, 1990).

×åì áîëåå îðãàíèçîâàííåå ôîðìû öèàíîáàêòåðèé (íàïðèìåð,
Phormidium uncinatum), òåì òðåáîâàòåëüíåå îíè îòíîñÿòñÿ ê íàëè-
÷èþ ôîñôîðà â ñðåäå (Ñèðåíêî è äð., 1968). Ïîëåâûå èññëåäîâàíèÿ
ïî âëèÿíèþ Ð íà ðîñò àâòîõòîííûõ è èíîêóëèðîâàííûõ öèàíîáàê-
òåðèé ïîêàçàëè, ÷òî äîáàâëåíèå âñåãî 17 êã Ð/ãà ïðèâîäèëî ê ïî-
âûøåíèþ áèîìàññû öèàíîáàêòåðèé (Bisoyi, 1988).
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Äåôèöèò ìèíåðàëüíîãî ôîñôîðà â ñðåäå óâåëè÷èâàåò ôîñôîòàç-
íóþ àêòèâíîñòü è ñïîñîáíîñòü ó öèàíîáàêòåðèé èñïîëüçîâàòü â
êà÷åñòâå èñòî÷íèêà Ð ôîñôîðîðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, íàïðèìåð,
ãëþêîçî-6 ôîñôàò (Marco, Orîs, 1988).

Â óñëîâèÿõ äåôèöèòà ôîñôîðà ïðîñìàòðèâàåòñÿ ñâÿçü ñ ïðèðî-
äîé àçîòñîäåðæàùåãî ñóáñòðàòà. Êèíåòèêà ïîãëîùåíèÿ Ð öèàíî-
áàêòåðèÿìè ïðè åãî äîñòàòêå â ñðåäå íå çàâèñèò îò ïðèðîäû èñòî÷-
íèêà àçîòà. Îäíàêî ëèìèòèðîâàííàÿ ôîñôîðîì ìàêñèìàëüíàÿ ñêî-
ðîñòü ðîñòà êëåòîê îáíàðóæèâàåò çàâèñèìîñòü îò õàðàêòåðà àçîò-
ñîäåðæàùåãî ñóáñòðàòà. Êëåòêè, íàõîäÿùèåñÿ íà ñðåäàõ, ñîäåð-
æàùèõ NO

3
- è N

2
, ðîñëè ñî ñêîðîñòüþ 97 è 80%, ñîîòâåòñòâåííî, îò

ìàêñèìóìà òàêîâîé êëåòîê, âûðàùèâàåìûõ íà àììîíèè. Êëåòêè,
âûðàùåííûå íà íèòðàòàõ, èìåëè íàèìåíüøèé ðàçìåð, ñðåäíèìè
áûëè íà ñðåäàõ ñ ìîëåêóëÿðíûì àçîòîì, íàèáîëåå êðóïíûå íà ñðå-
äàõ ñ àììîíèåì (Lagzell et al., 1985).

Ñîâñåì èíîé îêàçûâàåòñÿ ðåàêöèÿ öèàíîáàêòåðèé íà èñòî÷íè-
êè àçîòà. Òàê, ïðè ðîñòå íà íèòðàòíîì àçîòå öèàíîáàêòåðèè ïðî-
ÿâëÿþò â òðè-÷åòûðå ðàçà áîëåå íèçêóþ íèòðàòðåäóêòàçíóþ àê-
òèâíîñòü ïî ñðàâíåíèþ ñ çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè. Ïîýòîìó â åñòå-
ñòâåííûõ óñëîâèÿõ ïðè íàëè÷èè â ñðåäå íèòðàòíîãî àçîòà öèàíî-
áàêòåðèè íå ìîãóò êîíêóðèðîâàòü ñ çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè (Ñè-
ðåíêî è äð., 1968).

Äàæå ñðåäè îòäåëüíûõ âèäîâ è ôîðì öèàíîáàêòåðèé íåîäíî-
çíà÷íà èõ ðåàêöèÿ íà ðàçëè÷íûå èñòî÷íèêè àçîòà, ÷òî ïðîÿâëÿåò-
ñÿ â ðàçëè÷íîé àáñîëþòíîé ñêîðîñòè ðoñòà (Linkowski et al., 1991),
â êîëè÷åñòâå îáùåãî ïðîòåèíà è õëîðîôèëëà â êëåòêàõ öèàíîáàê-
òåðèé (Baghi et al., 1985), â ñêîðîñòè âîññòàíîâëåíèÿ íèòðàòðåäó-
öèðóþùåé àêòèâíîñòè (Avissar, 1985), â ÷àñòîòå îáðàçîâàíèÿ ãåòå-
ðîöèñò, ðàçìåðå ãîðìîãîíèåâ, ðàçìåðå âåãåòàòèâíûõ êëåòîê (Anand,
Kaireppusamy, 1987). Ïðè ýòîì ïîäàâëÿþùåå äåéñòâèå íà àçîòôèê-
ñàöèþ è îáðàçîâàíèå ãåòåðîöèñò áîëåå ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè âûðàùè-
âàíèè öèàíîáàêòåðèé íà àììîíèéíûõ, ÷åì íà íèòðàòíûõ ôîðìàõ
àçîòà (Singh, 1975; Jayasankari, Shanmuga-Sundaram, 1985).

Ñóùåñòâåííî âëèÿíèå áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ íà ðàçâèòèå ýóêà-
ðèîòíîãî êîìïîíåíòà ÔÌÑ. Íàïðèìåð, ó çåëåíûõ âîäîðîñëåé ìàê-
ñèìàëüíûé âûõîä áèîìàññû ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì áåëêà íàáëþ-
äàåòñÿ ëèøü ïðè îïðåäåëåííûõ êîíöåíòðàöèÿõ áèîãåííûõ ýëåìåí-
òîâ. Êîíöåíòðàöèÿ ñðåäû âûøå îïòèìàëüíîé óâåëè÷èâàåò ñîäåð-
æàíèå îáùåãî àçîòà â êëåòêàõ, êðîìå óðîæàÿ áèîìàññû è ñîäåð-
æàíèÿ áåëêà â íåé (Ãåîðãèåâ è äð., 1979).

Â îòëè÷èå îò öèàíîáàêòåðèé, çåëåíûå îäíîêëåòî÷íûå âîäîðîñ-
ëè ÿâíîå ïðåäïî÷òåíèå îòäàþò àììîíèéíîìó àçîòó ïî ñðàâíåíèþ ñ
íèòðàòíûì (Martinez, 1977, 1991; Larrsson et al., 1985; Nakamura
åt al., 1989; Mohammd, 1991).
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Êîíöåíòðàöèÿ, à òàêæå ñîîòíîøåíèå êîíöåíòðàöèé áèîãåííûõ
ýëåìåíòîâ ñêàçûâàþòñÿ òàêæå è íà ðàçâèòèè äèàòîìîâûõ âîäîðîñ-
ëåé, ÷òî ìîæåò ñòàòü ïðè÷èíîé ïîâûøåíèÿ èëè ïîíèæåíèÿ èõ
ðàçíîîáðàçèÿ â ñîîáùåñòâå (Athey, Sommerfeld, 1987; Raimbault,
Gentilhomme, 1990).

Âèäû âîäîðîñëåé ñ íàèìåíüøèìè ïîòðåáíîñòÿìè âûòåñíÿþò
âñå äðóãèå âèäû (Tilman, 1981).

Âîçâðàùàÿñü ê ýâîëþöèè ÔÌÑ ïîä âëèÿíèåì âíåñåíèÿ óäîá-
ðåíèé, íåîáõîäèìî îòìåòèòü ñèëüíåéøóþ âàðèàáåëüíîñòü èõ ãðóï-
ïîâîãî ñîñòàâà íà îäíîé è òîé æå ïî÷âå â çàâèñèìîñòè îò âåëè÷è-
íû äîç è äëèòåëüíîñòè ïðèìåíåíèÿ óäîáðåíèé. Åñòåñòâåííûé õîä
ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ â íå-
óäîáðÿåìîé ïî÷âå èëè â àãðîöåíîçàõ íåèíòåíñèâíîãî çåìëåïîëüçî-
âàíèÿ (ðèñ. 36). Ïðè âåñåííåé îáåñïå÷åííîñòè ïî÷âû ìèíåðàëüíû-
ìè ýëåìåíòàìè, êîòîðûå ñîäåðæàòñÿ â íåé èëè â ðåçóëüòàòå ïðåä-
ïîñåâíîãî âíåñåíèÿ, èëè íàêàïëèâàþòñÿ â õîäå ìèíåðàëèçàöèè
ïîæíèâíûõ îñòàòêîâ, âèäîâàÿ ñòðóêòóðà ÔÌÑ ñëàãàåòñÿ ãðóïïè-
ðîâêàìè çåëåíûõ, æåëòîçåëåíûõ è äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé, ïðè
ýòîì äîëÿ çåëåíûõ ñîñòàâëÿåò îêîëî 90% îò îáùåé ×Ê. Îáû÷íî â
ýòîò ïåðèîä ñîâåðøåííî íå âûðàæåí ïðîêàðèîòíûé ôîòîòðîôíûé
êîìïîíåíò.

Ïîñòåïåííîå èñ÷åðïàíèå ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, è ïðåæäå âñå-
ãî ìèíåðàëüíîãî àçîòà, âñëåäñòâèå ïîãëîùåíèÿ åãî èç ïî÷âû âûñ-
øèì ðàñòåíèåì è ïîòåðÿìè ïðè ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ,
ïðèâîäèò ê ñòðåìèòåëüíîìó âîçðàñòàíèþ äîëè öèàíîáàêòåðèé â
ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâà (äî 95% îò îáùåé ×Ê).

Рис. 36. Изменение структуры (% от численности клеток) наземных фото-
трофных микробных сообществ в ходе сезонной сукцессии. Условные обозначе-
ния: а – одноклеточные зеленые и желтозеленые водоросли, б – нитчатые зеле-
ные и желтозеленые водоросли, в – диатомовые водоросли, г – цианобактерии.
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Ïðè÷èíîé óñêîðåííîé ïîòåðè àçîòà èç ïî÷âû ìîãóò áûòü è ñàìè
çåëåíûå âîäîðîñëè (Kimura, 1990). Íèò÷àòûå çåëåíûå âîäîðîñëè
âñåãäà èìåþò îêîëî êëåòîê âûñîêîå ñîäåðæàíèå íèòðàòîâ, êîòîðûå
äåíèòðèôèöèðóþòñÿ ïðè àíàýðîáíûõ óñëîâèÿõ. Âûñîêàÿ àêòèâíîñòü
äåíèòðèôèöèðóþùèõ áàêòåðèé ñîâïàäàåò ñ íèçêîé èíòåíñèâíîñòüþ
ñâåòà, âûñîêîé êîíöåíòðàöèåé íèòðàòîâ è ìîëîäûìè ñòàäèÿìè ðàç-
âèòèÿ âîäîðîñëåé.

Â êîíöå èþíÿ–íà÷àëå èþëÿ â óìåðåííîé çîíå äëÿ âûñøèõ ðà-
ñòåíèé (ÿðîâûõ è îçèìûõ çëàêîâ) õàðàêòåðíî äîñòàòî÷íî ìîùíîå
ðàçâèòèå ïîáåãîâ, çàòåíåíèå ïî÷âû ëèñòüÿìè, îòìèðàíèå ÷àñòè
ëèñòüåâ, ïîïàäàíèå íà ïî÷âó ëèñòîâîãî îïàäà, ÷òî ïðèâîäèò ê çàòå-
íåíèþ íàçåìíûõ ÔÌÑ, ñîñòîÿùèõ, â îñíîâíîì, èç çåëåíûõ âîäî-
ðîñëåé, è â ñîçäàíèè ëîêàëüíûõ àíàýðîáíûõ óñëîâèé, êîòîðûå è
ìîãóò ïðèâåñòè ê óñèëåííîé äåíèòðèôèêàöèè.

Ñåçîííàÿ ñìåíà äîìèíàíòîâ ïðè äèíàìèêå áèîãåííûõ ýëåìåí-
òîâ õîðîøî èçó÷åíà íà ïðèìåðå ôèòîïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ. Íà-
ïðèìåð, ïîïóëÿöèè ôèòîïëàíêòîíà â îëèãîòðîôíîì îçåðå ðàçëè-
÷àëèñü ïî ñâîåìó ñîñòàâó â òå÷åíèå ñåçîíà â çàâèñèìîñòè îò óðîâ-
íÿ àììîíèÿ â ñðåäå. Ïðè åãî ìèíèìàëüíûõ çíà÷åíèÿõ â ïîïóëÿ-
öèè äîìèíèðîâàëè öèàíîáàêòåðèè. Êîãäà æå óðîâåíü íåîðãàíè-
÷åñêîãî àçîòà âîçîáíîâëÿëñÿ, ïîïóëÿöèÿ íîâîãî ñîñòàâà èç çåëå-
íûõ âîäîðîñëåé çàìåùàëà öèàíîáàêòåðèè (Parson a. Parker, 1988;
Planes, 1991).

Ñðàâíèòåëüíî îäíîðîäíûé ïîòîê áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ â öå-
ëèííûõ è çàëåæíûõ ýêîñèñòåìàõ óìåðåííîé çîíû, ñâÿçàííûé ñ
åæåãîäíûì îòìèðàíèåì è ðàçëîæåíèåì îäíîòèïíîãî ðàñòèòåëüíî-
ãî è æèâîòíîãî îïàäà, ñ îïðåäåëåííûì âîäíî-âîçäóøíûì ðåæè-
ìîì, êèñëîòíî-ñîëåâûì è ãðàíóëîìåòðè÷åñêèì ñîñòàâîì ïî÷âû,
îïðåäåëÿåò âåðõíèå è íèæíèå ïðåäåëû ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé â ÔÌÑ
è èõ ñåçîííóþ äèíàìèêó. Â òî æå âðåìÿ ëþáîå àíòðîïîãåííîå âîç-
äåéñòâèå, ñâÿçàííîå ñ ïðèâíåñåíèåì â ýêîñèñòåìó äîïîëíèòåëüíûõ
áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, ìãíîâåííî ñêàçûâàåòñÿ íà îñíîâíûõ êîëè-
÷åñòâåííûõ è êà÷åñòâåííûõ õàðàêòåðèñòèêàõ òàêèõ ìîáèëüíûõ
ñîîáùåñòâ, êàê ÔÌÑ (ðàçäåë 6.1). Íà ðèñ. 30 è 31 (ðàçäåë 6.1)
ïðèâåäåíû ïðèìåðû èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ â
ïåðâûé ãîä îñâîåíèÿ çàëåæíîé çåìëè. Íà íåóäîáðåííîé ïî÷âå â
êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà ðàçâèâàþòñÿ ÔÌÑ, â ñòðóêòóðå êîòî-
ðûõ îñíîâíóþ ðîëü èãðàþò öèàíîáàêòåðèè – äî 95.6% îò îáùåé
×Ê (ðèñ. 31).

Õàðàêòåð ðàçâèâàþùèõñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ñîîáùåñòâ
ðåçêî ìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò õàðàêòåðà âíîñèìûõ âåùåñòâ.

Ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëüíûì âàðèàíòîì âñå îñòàëüíûå ÿâëÿ-
þòñÿ ôëîðèñòè÷åñêè îáåäíåííûìè, õîòÿ ëþáûå âíîñèìûå áèîãåí-
íûå âåùåñòâà ïðèâîäèëè ê âîçðàñòàíèþ ïðîäóêòèâíîñòè ÔÌÑ (Äîì-
ðà÷åâà è äð., 1992; ðàçäåë 6.1).
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Ïåðâè÷íóþ ðåàêöèþ ÔÌÑ íà âíîñèìûå àãðîõèìèêàòû ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê ìãíîâåííûé îòêëèê, êîòîðûé ïðîãíîçèðóåò âî
ìíîãèõ ÷åðòàõ äàëüíåéøèé âîçìîæíûé õîä ýâîëþöèè ñîîáùåñòâà.

×åì áîëåå äëèòåëüíûìè ñòàíîâÿòñÿ àíòðîïîãåííûå âîçäåéñòâèÿ,
òåì ãëóáæå çàêðåïëÿþòñÿ è ñòàáèëèçèðóþòñÿ èçìåíåíèÿ â öåíîïî-
ïóëÿöèÿõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ñðàâíåíèå ýôôåêòà ïðè-
ìåíåíèÿ ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé íà àâòîòðîôíóþ ïîïóëÿöèþ ïîñ-
ëå 1, 3 è 11 ëåò èõ âîçäåéñòâèÿ ïîêàçûâàåò, ÷òî ìåíÿþòñÿ ãðóïïî-
âàÿ ñòðóêòóðà è âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå, â ïåðâóþ î÷åðåäü, çà ñ÷åò
ðåïðåññèè öèàíîáàêòåðèé (ðèñ. 37).

Рис. 37. Влияние длительности внесения минеральных удобрений на структу-
ру фототрофных микробных сообществ «цветения» почвы. Условные обозначе-
ния: а – одноклеточные зеленые и желтозеленые водоросли, б – нитчатые зеле-
ные и желтозеленые водоросли, в – диатомеи, г – цианобатерии.
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Ãðóïïîâàÿ ñòðóêòóðà è âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ÔÌÑ ìåíÿþòñÿ è
ïðè ïðèìåíåíèè âîçðàñòàþùèõ äîç àçîòíûõ óäîáðåíèé, ÷òî äåìîí-
ñòðèðóþò ðåçóëüòàòû îïûòîâ íà äåðíîâî-ïîäçîëèñòîé ïî÷âå â Êè-
ðîâñêîé îáëàñòè (ðèñ. 38) è íà òåìíîöâåòíûõ ïî÷âàõ â Ïîëüøå
(ðèñ. 39).

Ïðè î÷åíü äëèòåëüíûõ âîçäåéñòâèÿõ íà ïî÷âåííóþ ìèêðîôëî-
ðó òîëüêî ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé (30-ëåòíèé ñòàöèîíàð) ÔÌÑ
ïåðåæèâàþò äèãðåññèþ, ïåðåõîäÿùóþ â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ â êà-
òàöåíîç (ðèñ. 40, âàðèàíò N). Åæåãîäíîå âíåñåíèå àçîòà â äîçå 147
êã/ãà ïðèâåëî ê ìîíîôèêàöèè ÔÌÑ íà óðîâíå òðåõ âèäîâ îäíîêëå-
òî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé. Èñòîùåíèå ïî÷âû â êîíòðîëüíîì (íå-
óäîáðåííîì âàðèàíòå), ïîâûøåííàÿ êèñëîòíîñòü (ðàçäåë 7.4) áëî-
êèðóþò ðàçìíîæåíèå öèàíîáàêòåðèé. Òîëüêî èçâåñòêîâàíèå ïî-
÷âû ñïîñîáñòâóåò íàèáîëåå ïîëíîé ðåàëèçàöèè âèäîâîãî è ãðóïïî-
âîãî ïîòåíöèàëà ôîòîòðîôîâ.
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Рис. 38. Влияние возрастающих доз минеральных удобрений на структуру на-
земных фототрофных микробных сообществ дерново-подзолистой почвы. Услов-
ные обозначения: а – одноклеточные зеленые и желтозеленые водоросли, б – нит-
чатые зеленые и желтозеленые, в – диатомеи, г – цианобактерии.
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Рис. 39. Влияние возрастающих доз азота на структуру наземных фототроф-
ных микробных сообществ темноцветных почв Польши. Условные обозначения –
те же, что на рис. 38.
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Рис. 40. Групповой состав фототрофных микроорганизмов при «цветении»
почвы на 30-летнем стационаре (% от численности клеток). Условные обозначе-
ния: а – одноклеточные зеленые водоросли, б – нитчатые зеленые, в – диатомеи,
г – цианобактерии.
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Óíèôèêàöèÿ è ìîíîôèêàöèÿ ñîîáùåñòâ ìîãóò áûòü ñëåäñòâèåì
ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè áèîãåíîâ, ïðè êîòîðîé ðåçêî âîçðàñòàåò
÷èñëåííîñòü äîìèíàíòîâ. Ïðè ýòîì ðàñïðåäåëåíèå äîìèíàíòîâ íå
çàâèñèò îò ðàñïðåäåëåíèÿ áèîãåíîâ (Hulburt, 1985). Ôëîðèñòè÷åñ-
êîå îáåäíåíèå ôîòîòðîôíûõ àññîöèàöèé (íà ïðèìåðå âîäîðîñëåâûõ
îáðàñòàíèé íà êàìíÿõ) ìîæåò áûòü òàêèì çíà÷èòåëüíûì, ÷òî ìàñ-
ñîâîå ðàçâèòèå âñåãî ëèøü äâóõ âèäîâ áåç èõ ñåçîííîé ñìåíû ñî-
ñòàâëÿåò äî 90% ñûðîé áèîìàññû (Klotz et al., 1976).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîâûøåííàÿ êîíöåíòðàöèÿ áèîãåíîâ ñòàíî-
âèòñÿ ïðè÷èíîé óãíåòåíèÿ âñåõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ â ïî÷âå
(Òðåòüÿêîâà, Áàëåçèíà, 1979; Òðåòüÿêîâà, 1987; Sauthoff, Oester-
reicher, 1994). Èëè, íàîáîðîò, âîçíèêàåò «öâåòåíèå» ïî÷âû, âûç-
âàííîå åäèíè÷íûìè (îäèí-äâà âèäà) ãàëîòîëåðàíòíûìè ýâãëåíî-
âûìè âîäîðîñëÿìè (Àíòèïèíà, 1979). Ïðè óìåíüøåíèè êîíöåíò-
ðàöèè íèòðàòíîãî è àììîíèéíîãî àçîòà ÷åðåç ãîä âîçáóäèòåëÿìè
«öâåòåíèÿ» ñòàíîâÿòñÿ ìåçîòåíèåâûå âîäîðîñëè, êîòîðûå ïîëíîñ-
òüþ âûòåñíÿþò ýâãëåíîâûõ.

Îäíàêî è äëÿ âîäíûõ, è äëÿ ïî÷âåííûõ ýêîñèñòåì ïîêàçàíî,
÷òî îäíà è òà æå êîíöåíòðàöèÿ îòäåëüíî âçÿòîãî áèîãåííîãî ýëå-
ìåíòà ïðè âàðüèðîâàíèè êîíöåíòðàöèè äðóãèõ ìîæåò âûñòóïàòü â
êà÷åñòâå îïòèìàëüíîé, ëèìèòèðóþùåé èëè èçáûòî÷íîé, óãíåòàþ-
ùåé (Ìåðåæêî è äð., 1991; Roger et al., 1987).

Ñîîòíîøåíèå â âîäå è âî âíîñèìûõ â ïî÷âó óäîáðåíèÿõ îñíîâ-
íûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ – çíà÷èìûé ôàêòîð â äîìèíèðîâàíèè â
ñîîáùåñòâàõ îïðåäåëåííûõ âèäîâ èëè îïðåäåëåííûõ ãðóïïèðîâîê
ôîòîòðîôîâ (Ãóñåâà, 1965; Íåêðàñîâà, 1989; Healey, Hedzel, 1979;
Muralikrishna et al., 1985; Riddols, 1985; Sommer, 1993).

Ïîýòîìó åñòåñòâåííî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ãðóïïîâîé ñîñòàâ íà-
çåìíûõ ÔÌÑ, îñîáåííî ïðè èññëåäîâàíèÿõ, ïðîâåäåííûõ íà ñòà-
öèîíàðàõ, äîñòàòî÷íî àäåêâàòíî îòðàæàåò àãðîõèìè÷åñêèé ñîñòàâ
ïî÷âû è ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí äëÿ äèàãíîñòèêè åå ñîñòîÿíèÿ.

7.2. Использование «цветения» почвы
для диагностики ее состояния

Äëÿ áèîèíäèêàöèè îêðóæàþùåé ñðåäû èñïîëüçóþò îðãàíèç-
ìû ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ïðèíàäëåæíîñòåé, âêëþ÷àþùèå
ïðî- è ýóêàðèîòû, ôîòî- è ãåòåðîòðîôû.

Ïðè îòáîðå îðãàíèçìîâ äëÿ ìîíèòîðèíãà ñðåäè íèõ âûäåëÿþò
òðè ãðóïïû: îðãàíèçìû-èíäèêàòîðû, òåñò-îðãàíèçìû è îðãàíèç-
ìû-ìîíèòîðû (Áóðäèí, 1985). Îðãàíèçìû-èíäèêàòîðû èñïîëüçó-
þòñÿ äëÿ èäåíòèôèêàöèè èçìåíåíèé â îêðóæàþùåé ñðåäå, îáóñ-
ëîâëåííîé äåéñòâèåì ñìåñè çàãðÿçíèòåëåé. Ïðèñóòñòâèå òîëåðàíò-
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íûõ èíäèêàòîðíûõ îðãàíèçìîâ â âèäå âûñîêîé ïëîòíîñòè ïîïóëÿ-
öèé èëè îòñóòñòâèå ÷óâñòâèòåëüíûõ ïîïóëÿöèé ìîæåò ñëóæèòü
ïîêàçàòåëÿìè çàãðÿçíåíèé. Èñïîëüçîâàíèå îðãàíèçìîâ îãðàíè÷å-
íî èç-çà íåäîñòàòêà çíàíèé î ôëóêòóàöèè ÷èñëåííîñòè äàííîãî âèäà
â åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâàõ.

Îðãàíèçìû-ìîíèòîðû ìîãóò èñïîëüçîâàòüñÿ äëÿ êîëè÷åñòâåí-
íîãî îïðåäåëåíèÿ îòíîñèòåëüíûõ óðîâíåé çàãðÿçíåíèÿ ïóòåì èç-
ìåðåíèÿ çàãðÿçíÿþùèõ âåùåñòâ â èõ òêàíÿõ.

Áèîòåñòèðîâàíèå, òåñò-îðãàíèçìû – ïî èõ ðåàêöèè äàþò áèî-
ëîãè÷åñêóþ îöåíêó êà÷åñòâà ñðåäû, â êîòîðóþ îíè ïîìåùàþòñÿ.
Îíè äîëæíû óäîâëåòâîðÿòü ñëåäóþùèì òðåáîâàíèÿì: áûòü ëåãêî
äîñòóïíûìè â òå÷åíèå ãîäà è èìåòü ýêîëîãè÷åñêîå èëè ïðîìûñëî-
âîå çíà÷åíèå.

Â óñëîâèÿõ õðîíè÷åñêèõ àíòðîïîãåííûõ íàãðóçîê «æèâûå
èíäèêàòîðû» ìîãóò ðåàãèðîâàòü äàæå íà îòíîñèòåëüíî ñëàáûå íà-
ãðóçêè âñëåäñòâèå ýôôåêòà êóìóëÿöèè äîç (Êðèâîëóöêèé, 1994).

Ðàçðàáàòûâàåòñÿ ñèñòåìà êîìïëåêñíîãî ýêîëîãè÷åñêîãî ìîíè-
òîðèíãà â îñîáî îïàñíûõ çîíàõ, íàïðèìåð, âáëèçè îáúåêòîâ õðàíå-
íèÿ è óíè÷òîæåíèÿ õèìè÷åñêîãî îðóæèÿ, âêëþ÷àþùàÿ ìåòîäû
îöåíêè â ïî÷âå ñîñòîÿíèÿ áàêòåðèé, âîäîðîñëåé, ãðèáîâ, íåìàòîä
(Àøèõìèíà, 2002).

Áèîòè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ êîíòðîëÿ ñðåäû îïèðàåòñÿ íà îöåíêó
ýêîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ íà øêàëå íîðìà–ïàòîëîãèÿ, êîòîðàÿ
äîëæíà ïðîâîäèòüñÿ ïî êîìïëåêñó áèîòè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé, à íå
ïî óðîâíþ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ (Ëåâè÷, 1994). Áèîòè÷åñêàÿ
êîíöåïöèÿ ïðåäïîëàãàåò ñóùåñòâîâàíèå ïðè÷èííîé ñâÿçè ìåæäó
óðîâíÿìè âîçäåéñòâèÿ íà áèîòó è îòêëèêîì áèîòû. À èìåííî, îï-
ðåäåëåííûå óðîâíè âîçäåéñòâèÿ îáåñïå÷èâàþò íîðìàëüíîå ôóíê-
öèîíèðîâàíèå ýêîñèñòåìû, äðóãèå æå óðîâíè çàêîíîìåðíî ïðèâî-
äÿò ê ïàòîëîãè÷åñêîìó ñîñòîÿíèþ.

Ñóùåñòâóþò ïîïûòêè ñîçäàíèÿ òåîðåòè÷åñêîé è ýêñïåðèìåí-
òàëüíîé áàçû äëÿ îáîñíîâàíèÿ êðèòåðèåâ îöåíêè ñòåïåíè íàðóøå-
íèÿ íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýêîñèñòåì. Â ÷àñòíîñòè, â
êîíöåïòóàëüíîé ìîäåëè âëèÿíèÿ ëþáîãî çàãðÿçíåíèÿ íà ìèêðîá-
íóþ ñèñòåìó ïî÷âû (Ãóçåâ è äð., 1986) âûäâèãàåòñÿ ïîëîæåíèå îá
îòñóòñòâèè ñïåöèôè÷íîñòè â îòâåòíîé ðåàêöèè ìèêðîáíîé ñèñòå-
ìû ïî÷â íà ïåðâûõ ñòàäèÿõ íàðóøåíèÿ, ÷òî äåëàåò ïîèñê èíäèêà-
òîðíûõ ôîðì ìèêðîîðãàíèçìîâ äëÿ ðàííåé äèàãíîñòèêè çàãðÿçíå-
íèÿ áåñïåðñïåêòèâíûì. Èçìåíåíèÿ ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïîêàçà-
òåëåé, êîòîðûå ìîæíî çäåñü çàôèêñèðîâàòü, ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì
îáùåãî óõóäøåíèÿ ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè, âûçâàííîãî îïîñðå-
äîâàííûì äåéñòâèåì çàãðÿçíèòåëÿ.

Íàèáîëåå âàæíûìè ïîêàçàòåëÿìè áèîëîãè÷åñêîé ðåàêöèè ïî-
÷âû ìîæíî ñ÷èòàòü ñêîðîñòü ïðîÿâëåíèÿ åå íà÷àëüíûõ ñòàäèé,
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âðåìÿ äîñòèæåíèÿ ìàêñèìàëüíîé ýíåðãèè ïðîöåññà, óðîâåíü êîëå-
áàíèé åãî èíòåíñèâíîñòè (Àðèñòîâñêàÿ è äð., 1988).

Âûäâèíóòà èäåÿ ìèêðîáèîëîãè÷åñêîãî ìîíèòîðèíãà íàçåìíûõ
ýêîñèñòåì, ãäå â êà÷åñòâå èíäèêàòîðíîé áèîñèñòåìû ïðåäëîæåíî
èñïîëüçîâàòü ìèêðîîðãàíèçìû (Íèêèòèíà, 1991). Ðåàêöèÿ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ íà èçìåíåíèå ôàêòîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû íà öåíîòè-
÷åñêîì óðîâíå âûðàæàåòñÿ â èçìåíåíèè êîëè÷åñòâåííîãî, à ÷àùå
êà÷åñòâåííîãî ñîñòàâà ñîîáùåñòâà. Ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé îáèòà-
íèÿ îäíè âèäû èñ÷åçàþò, äðóãèå ïîÿâëÿþòñÿ. Ýòà îòâåòíàÿ ðåàê-
öèÿ ìèêðîáíîãî ñîîáùåñòâà â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íàñòîëüêî òåñíî
ñîïðÿæåíà ñ èçìåíåíèåì ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè, ÷òî îòäåëü-
íûå âèäû èëè ïðèðîäíûå çàêîíîìåðíûå ñî÷åòàíèÿ èõ ìîãóò ðàñ-
ñìàòðèâàòüñÿ êàê èíäèêàòîðíûå ñîñòîÿíèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû.
Îäíèì èç ïîêàçàòåëåé ñîñòîÿíèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïðèðîäíîé
ñðåäå ïðåäëîæåíî îïðåäåëÿòü ïîêàçàòåëè îáùåé è îòíîñèòåëüíîé
ïîâåðõíîñòè êëåòîê. Â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ îòíîñèòåëüíàÿ
ïîâåðõíîñòü êëåòîê óâåëè÷èâàåòñÿ. Â áàêòåðèàëüíîé áèîìàññå äî-
ìèíèðóþò ìåëêèå êëåòêè, ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå ïëîùàäè êîí-
òàêòà êëåòîê ìèêðîîðãàíèçìîâ ñî ñðåäîé îáèòàíèÿ. Â îïòèìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ ýòîò ïîêàçàòåëü ñíèæàåòñÿ. Â áàêòåðèàëüíîé áèî-
ìàññå íà÷èíàþò äîìèíèðîâàòü êðóïíûå ïàëî÷êîâèäíûå êëåòêè.
Ñëåäîâàòåëüíî, îòíîñèòåëüíóþ ïîâåðõíîñòü áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê
â åñòåñòâåííûõ íåíàðóøåííûõ ýêîñèñòåìàõ ìîæíî èñïîëüçîâàòü
êàê ýêîëîãè÷åñêèé òåñò íà îáåñïå÷åííîñòü ñðåäû îáèòàíèÿ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ ýëåìåíòàìè ïèòàíèÿ.

Ïðåäëàãàþò ïàðàìåòðû äëÿ ïî÷âåííîãî ìîíèòîðèíãà ðàçäåëèòü
íà ïîêàçàòåëè ðàííåé, ñðåäíåé è äîëãîñðî÷íîé äèàãíîñòèêè (Ãðè-
øèíà è äð., 1991). Ïîêàçàòåëÿìè ðàííåé äèàãíîñòèêè ñëóæàò ïà-
ðàìåòðû áèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷âû (ôåðìåíòàòèâíàÿ àêòèâ-
íîñòü, ñêîðîñòü íèòðèôèêàöèè, äåíèòðèôèêàöèè, âûäåëåíèå ÑÎ
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ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ñîñòàâ, ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà ìèêðîîðãà-
íèçìîâ è áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, ñêîðîñòü òðàíñôîðìàöèè îðãà-
íè÷åñêèõ âåùåñòâ).

Ïðåäëîæåí ìåòîä èíèöèèðîâàííîãî ñîîáùåñòâà äëÿ îöåíêè
ìèêðîáèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû è ïðîãíîçèðîâàíèÿ åãî èç-
ìåíåíèÿ ïîä âëèÿíèåì ðàçëè÷íûõ àíòðîïîãåííûõ âîçäåéñòâèé (Ãó-
çåâ è äð., 1980). Ïîêàçàòåëÿìè ñîñòîÿíèÿ ìèêðîáíîãî ñîîáùåñòâà
ÿâëÿþòñÿ îïðåäåëåíèå èñòèííîãî äîìèíèðîâàíèÿ è ñîîòíîøåíèÿ
îòäåëüíûõ ãðóïï ìèêðîîðãàíèçìîâ, âçàèìîîòíîøåíèÿ è âçàèìî-
äåéñòâèÿ ìåæäó îòäåëüíûìè ïîïóëÿöèÿìè ìèêðîîðãàíèçìîâ â ñî-
îáùåñòâå, áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè äîìèíèðóþùèõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ, ñîîòíîøåíèå ìåæäó àêòèâíûìè è ïîêîÿùèìèñÿ ôîðìà-
ìè, ñêîðîñòü è õàðàêòåð ðîñòà îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé è èõ ñóêöåñ-
ñèè. Îáåäíåíèå âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìèêðîáíîãî ñîîáùåñòâà è
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ïîÿâëåíèå â êà÷åñòâå äîìèíàíòîâ ìèêðîîðãàíèçìîâ-òîêñèíîîáðà-
çîâàòåëåé ñâèäåòåëüñòâóþò îá óõóäøåíèè ìèêðîáèîëîãè÷åñêîãî
ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû è ñâîéñòâ åå â öåëîì.

Â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ èçìåí÷èâîñòè ìèêðîáíîé ñèñòåìû ïî-
÷âû ïðè àíòðîïîãåííûõ âîçäåéñòâèÿõ ïðåäëîæåí ïîäõîä ê ìèêðî-
áèîëîãè÷åñêîé èíäèêàöèè ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû, îñíîâàííûé íà ñî÷å-
òàíèè ãðàäèåíòíîãî àíàëèçà è ìåòîäà èíèöèèðîâàííîãî ìèêðîáíî-
ãî ñîîáùåñòâà (Ãóçåâ è äð., 1984; Ãóçåâ è äð., 1985; Ãóçåâ, Ëåâèí,
1991). Ïîêàçàíî, ÷òî íåçàâèñèìî îò ïðèðîäû ïîëëþòàíòà èçìåíå-
íèå ìèêðîáèîòû ïî÷âû â îòâåò íà âîçðàñòàþùèå àíòðîïîãåííûå
íàãðóçêè âûðàæàåòñÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÷åòûðåõ àäàïòèâíûõ
çîí, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ îòðàæåíèåì ðàçëè÷íûõ óðîâíåé çàãðÿçíå-
íèÿ ïî÷âû: ãîìåîñòàçà, ñòðåññà, ìèêðîáíîãî òîêñèêîçà è ðåïðåñ-
ñèè.

Âûäåëåíèå ïîäîáíûõ çîí ïîìîãàåò óñòàíîâèòü ïðåäåëüíî äî-
ïóñòèìóþ íàãðóçêó íà äàííóþ ïî÷âó è îáúÿñíÿåò, íàïðèìåð, òîê-
ñè÷åñêîå ïîñëåäåéñòâèå âûñîêèõ äîç àçîòíûõ óäîáðåíèé, êîòîðîå
ñâîäèòñÿ ê òîìó, ÷òî õîòÿ óñëîâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû è âîçâðàòè-
ëèñü ê èñõîäíîìó ñîñòîÿíèþ, âñå ðàâíî ïðåèìóùåñòâåííîå ðàçâè-
òèå ïîëó÷àþò ìèêðîáû-òîêñèíîîáðàçîâàòåëè çà ñ÷åò óâåëè÷èâøåéñÿ
ðàíåå èõ ÷èñëåííîñòè, òàê êàê â ýòèõ óñëîâèÿõ èìååò ìåñòî êîíêó-
ðåíöèÿ ïî òèïó íåóñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ.

Â ñèñòåìó ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé
äëÿ ìîíèòîðèíãà ïî÷âåííîãî ïîêðîâà ïðåäëàãàåòñÿ âêëþ÷èòü ñëå-
äóþùèå ýëåìåíòû: ñòðóêòóðó è âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ìèêðîáíîãî
êîìïîíåíòà, âåëè÷èíó åãî ïóëà, à òàêæå ïîêàçàòåëè áèîõèìè÷åñ-
êîé àêòèâíîñòè íåêîòîðûõ ïðîöåññîâ, îñóùåñòâëÿåìûõ ìèêðîîð-
ãàíèçìàìè (Åâäîêèìîâà, 1990; Íèöý, 1995). Èçìåðåíèå ìèêðîáèî-
ëîãè÷åñêîãî ìíîãîîáðàçèÿ âêëþ÷àåò àíàëèç ñîäåðæàíèÿ ÍÊ è æèð-
íûõ êèñëîò ôîñôîëèïèäîâ (Turco et al., 1992). Îäèí èç âàðèàíòîâ
ìèêðîáèîòåñòèðîâàíèÿ îáùåé òîêñè÷íîñòè ïî÷âû îñíîâàí íà ïî-
ëó÷åíèè èç íåå âîäíûõ âûòÿæåê è êîëè÷åñòâåííîé îöåíêå â íèõ
òîêñèêàíòîâ ïî ñòåïåíè èíãèáèðîâàíèÿ îäíîé èç êëþ÷åâûõ ôåð-
ìåíòíûõ ñèñòåì – ëþöèôåðàçíîé. Ýòî ðåãèñòðèðóåòñÿ áèîëþìèíî-
ìåòðîì (Ïøåíè÷íèêîâ è äð., 1995).

Îäíàêî ñëîæíîñòü çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî áèîñèñòåìû îáëàäà-
þò ñïåöèôèêîé ðåàêöèé. Ó îðãàíèçìîâ ýòè ðåàêöèè íîñÿò èíäèâè-
äóàëüíî-ãðóïïîâîé õàðàêòåð: áèîõèìè÷åñêèå è ôèçèîëîãè÷åñêèå
ïàðàìåòðû ðåãèñòðèðóþò ðåàêöèþ îòäåëüíûõ îðãàíèçìîâ. Êàê
ïðàâèëî, ðåàêöèè ïîïóëÿöèé íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ íà êà÷åñòâåí-
íîì óðîâíå íåñïåöèôè÷íû, îíè âûðàæàþòñÿ â èçìåíåíèè êîëè÷å-
ñòâåííûõ ñîîòíîøåíèé ìåæäó ðàçëè÷íûìè ïàðàìåòðàìè. Öåíîòè-
÷åñêèå ðåàêöèè ñïåöèôè÷íû, ìíîãîîáðàçíû è íîñÿò êà÷åñòâåííî-
êîëè÷åñòâåííûé õàðàêòåð (Çàóãîëüíîâà è äð., 1993; Çàóãîëüíîâà è
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äð., 2000). Â ïî÷âåííîé ýêîòîêñèêîëîãèè î÷åâèäåí ïåðåõîä îò òåñ-
òèðîâàíèÿ òîêñè÷íîñòè òåõ èëè èíûõ âåùåñòâ â ýêñïåðèìåíòàõ ñ
îòäåëüíûìè ìîäåëüíûìè âèäàìè ê ýêñïåðèìåíòàì ñ ãðóïïàìè îðãà-
íèçìîâ (ìíîãîâèäîâûå òåñòû) èëè ñîîáùåñòâàì âíóòðè èíòàêòíûõ
ïî÷âåííûõ ìîíîëèòîâ (ìîäåëüíûõ ýêîñèñòåì). Îäíàêî íàäî ó÷è-
òûâàòü, ÷òî â ýêîñèñòåìàõ ðàçíîãî óðîâíÿ ñóêöåññèîííûå ïðîöåñ-
ñû ïðîòåêàþò ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ, à âðåìÿ ãåíåðàöèè ðàçëè÷íûõ
ãðóïï îòëè÷àåòñÿ èíîãäà ïîðÿäêàìè (Pokarzhevskii et al., 2003).
Ïðåäñòàâèòåëè ðàçëè÷íûõ ðàçìåðíûõ ãðóïï îáèòàþò â ðàçëè÷íûõ
ýêîñèñòåìàõ ïî÷âû, êîòîðûå ñîçäàþò ñâîåîáðàçíóþ èåðàðõè÷åñêóþ
ñèñòåìó. Ê ýêîñèñòåìàì íèçøåãî óðîâíÿ îòíîñÿòñÿ ýêîñèñòåìû
ïëåíîê ïî÷âåííîé âëàãè â ïî÷âåííûõ ïîðàõ è ïóñòîòàõ, â êîòîðûõ
îáèòàþò áàêòåðèè, âîäîðîñëè, ïðîñòåéøèå, êîëîâðàòêè, íåìàòî-
äû; ê ýêîñèñòåìàì ñðåäíåãî óðîâíÿ – ýêîñèñòåìû ïî÷âåííûõ ïîð è
ïóñòîò, èõ çàñåëÿþò ãðèáû, ìèêðîàðòðîïîäû, ýíõèòðåèäû, ìåëêèå
ëè÷èíêè íàñåêîìûõ. Äëÿ êðóïíûõ ïî÷âåííûõ îáèòàòåëåé (äîæäå-
âûå ÷åðâè, ìíîãîíîæêè) ïî÷âà êàê öåëîå ÿâëÿåòñÿ ñðåäîé îáèòà-
íèÿ, è îíà êàê ýêîñèñòåìà âêëþ÷àåò ýêîñèñòåìû áîëåå íèçêîãî
ðàíãà. Ñëåäîâàòåëüíî, ñðàâíèâàÿ îäíîâðåìåííî ðàçëè÷íûå ðàçìåð-
íûå ãðóïïû ïðè áèîèíäèêàöèè òåõ èëè èíûõ íàðóøåíèé, ìû ñðàâ-
íèâàåì íàðóøåíèÿ ðàçëè÷íûõ ýêîñèñòåì.

Ðàçðàáîòàí ïðèíöèïèàëüíî íîâûé ïîäõîä äëÿ õàðàêòåðèñòè-
êè óñëîâèé ïî íåáîëüøîìó ÷èñëó ïðèçíàêîâ íà îñíîâå äèñêðèìè-
íàíòíîãî àíàëèçà è òåîðèè ðàñïîçíàâàíèÿ îáðàçîâ (Êîæåâèíà è
äð., 1995). Â êà÷åñòâå ïðèçíàêîâ èñïîëüçîâàíû äàííûå îá îòíîñè-
òåëüíîì ÷èñëå êîëîíèé (%) õ

1
, õ

2
, õ

3
 ÷åðåç 20, 40, 60 ÷ ñîîòâåò-

ñòâåííî. Ôèíàëüíîå ÷èñëî êîëîíèé (100%) îïðåäåëÿëè ÷åðåç 110 ÷
ïîñëå ïîñåâà.

Åñëè õ
1
 < 15, à õ

2
 < 70, òî ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ðàññìàòðè-

âàåìûå ïðèðîäíûå ìåñòîîáèòàíèÿ íå çàãðÿçíåíû ëåãêîäîñòóïíûì
îðãàíè÷åñêèì âåùåñòâîì. Äëÿ âûâîäà î íàëè÷èè çàãðÿçíåíèÿ äîñ-
òàòî÷íûì îñíîâàíèåì ÿâëÿåòñÿ íåðàâåíñòâî õ

3
 > 0.

Òàêèì îáðàçîì, ñ ïîìîùüþ îáû÷íîãî ìèêðîáèîëîãè÷åñêîãî
ïðèåìà (ïîñåâ) áåç èäåíòèôèêàöèè ìèêðîîðãàíèçìîâ è äàæå áåç
ðàñ÷åòà îáèëèÿ â åäèíèöå ìàññû îáðàçöà óäàåòñÿ ïî ìåðå ïîÿâëå-
íèÿ êîëîíèé îõàðàêòåðèçîâàòü ñîñòîÿíèå ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïðè-
ðîäå è ðåøàòü àêòóàëüíóþ ïðèêëàäíóþ çàäà÷ó ïî èíäèêàöèè ñî-
ñòîÿíèÿ ñðåäû.

Ñ öåëüþ êîìïëåêñíîé áèîäèàãíîñòèêè áèîëîãè÷åñêèõ, õèìè-
÷åñêèõ, ôèçè÷åñêèõ ñâîéñòâ ïî÷âû ïðåäëîæåí îðèãèíàëüíûé ìå-
òîä ïî÷âåííûõ ìèêðîêîñìîâ (ßêîâëåâ, 1997). Â êà÷åñòâå êîëè÷å-
ñòâåííîãî êðèòåðèÿ ñòåïåíè çàãðÿçíåííîñòè ïî÷âåííîãî ðàñòâîðà
èñïîëüçîâàëè ïîêàçàòåëü èíòåíñèâíîñòè ðàçìíîæåíèÿ ïî÷âåííûõ
ãèäðîáèîíòîâ (èíôóçîðèé, âîäîðîñëåé).
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Èñïîëüçîâàíèå ðàçëè÷íûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, ïîìèìî ôîòîòðî-
ôîâ, â êà÷åñòâå áèîèíäèêàòîðîâ ïîçâîëèëî äèàãíîñòèðîâàòü ñëåäó-
þùèå èçìåíåíèÿ â ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåìàõ.

Ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ ïëîäîðîäèÿ â öåëèííûõ è îêóëüòó-
ðåííûõ ïî÷âàõ ðàçëè÷íû. Ïðè îêóëüòóðèâàíèè ðîëü åñòåñòâåííûõ
èñòî÷íèêîâ ïëîäîðîäèÿ ñíèæàåòñÿ áëàãîäàðÿ âíåñåíèþ óäîáðåíèé.
Ïîýòîìó ïðè îöåíêå ïëîäîðîäèÿ íåóäîáðåííûõ ïî÷â ïî ìèêðîáè-
îëîãè÷åñêèì ïîêàçàòåëÿì ìû âûÿñíÿåì, íà êàêîì óðîâíå ìèêðî-
ôëîðà â ñîñòîÿíèè îáåñïå÷èòü ñíàáæåíèå êîìïîíåíòîâ áèîòû ìè-
íåðàëüíîé ïèùåé è àçîòîì. Èìåÿ äåëî ñ óäîáðåííûìè ïî÷âàìè,
ìû ìîæåì ñóäèòü ëèøü î òîì, â êàêîé ìåðå ïî÷âà îáåñïå÷åíà íå-
îáõîäèìûìè ýëåìåíòàìè, ïîñòóïàþùèìè îäíîâðåìåííî èç åñòå-
ñòâåííûõ è àíòðîïîãåííûõ èñòî÷íèêîâ, îöåíèòü íåïîñðåäñòâåííî
âêëàä ìèêðîîðãàíèçìîâ â ôîðìèðîâàíèå óðîæàÿ â äàííîì ñëó÷àå
î÷åíü òðóäíî (Àðèñòîâñêàÿ, 1988). Òåì áîëåå, ÷òî ìíîãî÷èñëåííûå
èññëåäîâàíèÿ â ðàçëè÷íûõ êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ ïîêàçûâàþò íå-
îäíîçíà÷íóþ ðåàêöèþ ïî÷âåííîé ñàïðîòðîôíîé ìèêðîôëîðû íà
âíîñèìûå óäîáðåíèÿ è ñïîñîáû îáðàáîòêè ïî÷âû (Àðëàóñêàíå, 1977;
Òèõîìèðîâ, Ñâÿòñêàÿ, 1978; Ãîëîâêîâ è äð., 1980; Ëûêîâ, Ñàôî-
íîâ, 1985; Áëàãîäàòñêèé, 1988; Ìåðåíþê è äð., 1988; Ñåìåíîâ è
äð., 1988; Íàóìîâà, Áàðñóêîâ, 1991).

Áîëåå ÷åòêóþ êàðòèíó àíòðîïîãåííûõ èçìåíåíèé ïî÷âåííîé
áèîòû äàåò ìîíèòîðèíã, îïèðàþùèéñÿ íà ìèêîëîãè÷åñêèå ïîêàçà-
òåëè (Ìàðôåíèíà, 1994; Õàáèáóëèíà, Àð÷åãîâà, 2001).Â èññëåäî-
âàíèÿõ, âûïîëíåííûõ äëÿ ðàçëè÷íûõ òèïîâ õèìè÷åñêîãî çàãðÿç-
íåíèÿ ïî÷â (òÿæåëûå ìåòàëëû, êèñëûå îñàäêè, ìèíåðàëüíûå óäîá-
ðåíèÿ), çàêîíîìåðíîñòè ïåðåñòðîéêè ñîîáùåñòâà ãðèáîâ âî âñåõ
ñëó÷àÿõ ñõîäíû. Â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ ïðîèñõîäèò îáåäíåíèå
ñîîáùåñòâà, â ïåðâóþ î÷åðåäü, çà ñ÷åò ðåäêèõ âèäîâ ãðèáîâ. Ïðè
óâåëè÷åíèè âîçäåéñòâèÿ ìîæåò íàáëþäàòüñÿ êîíöåíòðàöèÿ äîìè-
íèðîâàíèÿ, êîãäà â ñîîáùåñòâå óâåëè÷èâàåòñÿ äîëÿ äîìèíàíòíûõ
ôîðì.

Ñóùåñòâåííû óñïåõè, äîñòèãíóòûå â çîîäèàãíîñòèêå ïî÷âû.
Óñòàíîâëåíî, ÷òî èìååòñÿ òðè îñíîâíûå òðåíäà â èçìåíåíèè ñîîá-
ùåñòâ áåñïîçâîíî÷íûõ:

– îáåäíåíèå ôàóíèñòè÷åñêîãî áîãàòñòâà è ñíèæåíèå ðàçíîîá-
ðàçèÿ æèçíåííûõ ôîðì;

– ñíèæåíèå îáùåé ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ,
ñîïðîâîæäàþùååñÿ èíîãäà ñóïåðäîìèíèðîâàíèåì îòäåëüíûõ âè-
äîâ;

– ñäâèãè òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà ñî ñíèæåíèåì
îòíîñèòåëüíîãî îáèëèÿ ñàïðîôàãîâ (Ãèëÿðîâ, 1965).

Â ÷àñòíîñòè, â êîíêðåòíûõ ñëó÷àÿõ óáåäèòåëüíî îáîñíîâàíà
âîçìîæíîñòü áèîäèàãíîñòèêè ïî ýòèì êðèòåðèÿì äëÿ òàêèõ áåñ-
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ïîçâîíî÷íûõ, êàê ïðîòèñòû (Ãåëüöåð, 1989), ðàêîâèííûå àìåáû
(Êîðãàíîâà, 2001), êîëü÷àòûå ÷åðâè (Êîçëîâñêàÿ, 1976), ïàíöèð-
íûå êëåùè (Àíäðèåâñêèé, 1992), êîëëåìáîëû (Êóçíåöîâà, 1999).
Âûÿâëåíî, ÷òî â àãðîýêîñèñòåìàõ áèîìàññà áàêòåðèé ìîæåò áûòü
íà ïîðÿäîê âûøå, ÷åì â ïðèðîäíûõ, à ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ – íà
ïîðÿäîê íèæå. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ñàïðîòðîôû èñïîëüçóþò êàê
èñòî÷íèê áèîãåíîâ â îñíîâíîì öåëëþëîçîëèòè÷åñêèå ìèêðîîðãà-
íèçìû. Íåäîñòàòîê ñóáñòðàòà â ïî÷âå àãðîýêîñèñòåìû îòðàæàåòñÿ
íà ðàçâèòèè ïîïóëÿöèé ñàïðîòðîôíûõ æèâîòíûõ. Íî ïîòåíöèàëü-
íàÿ àêòèâíîñòü öåëëþëîçîëèòè÷åñêèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïî÷âå
âåëèêà. Ïîýòîìó âíåñåíèå îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé ðåçêî óâåëè-
÷èâàåò ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèé æèâîòíûõ (Ïîêàðæåâñêèé è äð.,
1988).

×ðåçâû÷àéíî ïðèâëåêàòåëüíîé îêàçàëàñü èäåÿ àëüãîèíäèêà-
öèè êàê äëÿ âîäíûõ, òàê è äëÿ ïî÷âåííûõ ýêîñèñòåì. Îñîáåííî
÷åòêî âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ ïðîÿâëÿþòñÿ â âîäíûõ ýêîñèñòåìàõ
(Êîæîâà, 1986; Ëàâðåíòüåâà, 1987; Ñàôîíîâà, 1987; Ôåäîðîâ, 1987;
Àáðîñîâ, Áîãîëþáîâ, 1988; Àëèìîâ, 1990; Ëåâè÷, Ëè÷ìàí, 1992;
Íîâèêîâ, 1994; Òðèôîíîâà, 1994; Îõàïêèí, 1997; Healy, 1978;
Trainor, 1979; Cairns, 1986; Rumrich a. Rumrich, 1986 è äð.).

Äëÿ ïî÷âåííîé àëüãîôëîðû åùå â 1969 ã. áûëî ñôîðìóëèðîâà-
íî ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ïðè îöåíêå ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû, îïðåäåëå-
íèÿ ïîòðåáíîñòè ïî÷â â óäîáðåíèÿõ, âîäîðîñëè êàê òåñò-îáúåêòû
èìåþò íåñîìíåííûå ïðåèìóùåñòâà ïåðåä äðóãèìè ìèêðîîðãàíèç-
ìàìè, òàê êàê îíè àâòîòðîôíû è èõ ðåàêöèè íà óñëîâèÿ ñðåäû
íàèáîëåå ñõîäíû ñ ðåàêöèåé âûñøèõ ðàñòåíèé (Ãîëëåðáàõ, Øòè-
íà, 1969). Ïîçäíåå áûëè áîëåå äåòàëüíî îáîñíîâàíû òå ïðåèìóùå-
ñòâà, êîòîðûå èìåþò ïî÷âåííûå âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè ïåðåä
äðóãèìè ïî÷âåííûìè îðãàíèçìàìè â êà÷åñòâå áèîèíäèêàòîðîâ (Ãîë-
ëåðáàõ, 1976; Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1976; Áóñûãèíà, 1976; Êîíäàêî-
âà, 1984; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð., 1984; Äîìðà÷åâà, 1989;
Íåêðàñîâà, 1989; Øòèíà, 1990; Øòèíà, Ãîëëåðáàõ, 1980; Êîñòè-
êîâ, 1990; Øòèíà, 1990; Êðóãëîâ, 1991; Äîìðà÷åâà è äð., 1992;
Êàáèðîâ, 1993; Êóçÿõìåòîâ, 1993; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð.,
1994; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà, 1995à è á; Äîìðà÷åâà, 2000; Äîðî-
õîâà è äð., 2001; Äóáîâèê, 2001; Êóçÿõìåòîâ, Êèðååâà, 2001; Ñëî-
áîäèíà, 2001).

Ïðèíöèïèàëüíî íîâûé ïîäõîä ê áèîèíäèêàöèè â íàøåé ðàáî-
òå ñ ïîìîùüþ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ñîñòîÿë â èññëåäî-
âàíèÿõ, ïðîâîäèìûõ â óñëîâèÿõ äëèòåëüíûõ ñòàöèîíàðíûõ îïû-
òîâ ñ îäíîâðåìåííûì ïðèâëå÷åíèåì ê àíàëèçó ïîëó÷åííûõ ðåçóëü-
òàòîâ êîìïëåêñíûõ àãðîõèìè÷åñêèõ, ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ, çîîëî-
ãè÷åñêèõ, áèîõèìè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé, îïðåäåëÿåìûõ îäíîâðåìåí-
íî ñ àíàëèçîì ôîòîòðîôíûõ ãðóïïèðîâîê «öâåòåíèÿ» ïî÷âû (ãëà-
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âà 7). Ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå êîìïëåêñíûõ èññëåäîâàíèé äàí-
íûå ïîêàçûâàþò, ÷òî àíàëèç ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû âïîëíå àäåê-
âàòíî îòðàæàåò òå èçìåíåíèÿ â ïî÷âåííîì ñòàòóñå, êîòîðûå ïðîèñ-
õîäÿò ïîä âëèÿíèåì àãðîõèìèêàòîâ (Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð.,
1984à è á; Äîìðà÷åâà è äð., 1992; Ïàíêðàòîâà, Äîìðà÷åâà è äð.,
1994).

Â òî æå âðåìÿ àíàëèç ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ðàçðà-
ñòàíèÿõ íà ïîâåðõíîñòè èìååò ïðåèìóùåñòâà ïåðåä äðóãèìè ìåòî-
äàìè áèîèíäèêàöèè, áóäü òî ñàïðîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû, èëè
ôîòîòðîôíûé âíóòðèïî÷âåííûé êîìïëåêñ. Ýòè ïðåèìóùåñòâà çàê-
ëþ÷àþòñÿ â ñëåäóþùåì.

Ïðè íàáëþäåíèè çà ïîâåðõíîñòüþ ïî÷âû â àãðîýêîñèñòåìàõ
ëåãêî îïðåäåëèòü ñðîêè ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ ôîòîòðîôíûõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ («öâåòåíèå» ïî÷âû), êîòîðûå ïðè ýòîì, áåçóñëîâíî,
íàõîäÿòñÿ â äåÿòåëüíîì, âåãåòèðóþùåì ñîñòîÿíèè, ó÷èòûâàÿ àê-
òèâíîå ïðîòåêàíèå ïðîöåññà ôîòîñèíòåçà (ðàçäåë 6.2). Èìåÿ äåëî ñ
âíóòðèïî÷âåííûìè êîìïëåêñàìè ôîòîòðîôîâ, ìû âñåãäà ïîäñîç-
íàòåëüíî ñîìíåâàåìñÿ â òîì, êàêîå ìåñòî â èõ ìåòàáîëèçìå ïðè-
íàäëåæèò ãåòåðîòðîôíîìó ñïîñîáó ïèòàíèÿ, à êàêîå ôîòîòðîôèè.

Íàçåìíûå ÔÌÑ, ôîðìèðóþùèå ñîìêíóòîå ñîîáùåñòâî, áîëåå
àäåêâàòíî îòðàæàþò ïî÷âåííûå óñëîâèÿ, ÷åì îäèíî÷íûå îñîáè
ôîòîòðîôîâ, ðàññåÿííûå â òîëùå ïî÷âû è îòäåëåííûå äðóã îò äðó-
ãà çíà÷èòåëüíûìè ïðîñòðàíñòâàìè.

«Öâåòåíèå» ïî÷âû – ðåäêèé, óíèêàëüíûé äëÿ ïî÷âû ïðèìåð
ðàçìíîæåíèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ äî ìàêðî ðàçðàñòàíèé. Â ýòè ïå-
ðèîäû ïëîòíîñòü íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé äîñòèãàåò äî
íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìëí. êëåòîê íà 1 ñì2 èëè íà 1 ã «öâåòóùåé»
ïî÷âû.

Îòíîøåíèÿ, êîòîðûå ñêëàäûâàþòñÿ ìåæäó îðãàíèçìàìè ðàç-
íûõ ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ íàçåì-
íûõ ðàçðàñòàíèé ôîòîòðîôîâ, ïðèâîäÿò ê îáðàçîâàíèþ ñîîáùåñòâ,
ïðîíèçàííûõ ñåòüþ àëëåëîïàòè÷åñêèõ è ïèùåâûõ ñâÿçåé (ãëàâà 5).
Ïîýòîìó â ïîäîáíûõ ñîîáùåñòâàõ ëåã÷å ïðîñëåäèòü îòêëîíåíèÿ îò
åñòåñòâåííîãî õîäà ñóêöåññèé ïîä âëèÿíèåì àíòðîïîãåííûõ ôàê-
òîðîâ.

Ê ïðåèìóùåñòâàì àíàëèçà «öâåòåíèÿ» ïî÷âû äëÿ öåëåé ïî-
÷âåííîãî ìîíèòîðèíãà îòíîñÿòñÿ è ÷èñòî ìåòîäè÷åñêèå, òàêèå, êàê
èñïîëüçîâàíèå ìåíüøåãî ðàçâåäåíèÿ ïî÷âåííîé ñóñïåíçèè äëÿ êî-
ëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà êëåòîê ôîòîòðîôîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàçâåäå-
íèÿìè äëÿ ó÷åòà áàêòåðèé èëè âíóòðèïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé èëè
öèàíîáàêòåðèé. Ýòî ïîâûøàåò òî÷íîñòü ïîëó÷åííûõ ïîêàçàòåëåé
äàæå â ñëó÷àå ìåíüøåãî îáúåìà ïî÷âåííûõ îáðàçöîâ, ïðåäíàçíà-
÷åííûõ äëÿ àíàëèçà.
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Íàáëþäåíèÿ íàä ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû äàþò âîçìîæíîñòü
íàèáîëåå îïòèìàëüíîãî ñî÷åòàíèÿ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà è âèäî-
âîãî ñîñòàâà âîçáóäèòåëåé ïðîöåññà.

Ê íåäîñòàòêàì è îãðàíè÷åíèÿì ìåòîäà ìîæíî îòíåñòè ñëåäóþ-
ùèå.

Ñðîêè èñïîëüçîâàíèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû â öåëÿõ áèîäèàãíîñ-
òèêè ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû îãðàíè÷åíû ïîçäíåëåòíèì è îñåííèì ïåðè-
îäàìè, êîãäà âñëåäñòâèå íîðìàëüíîãî ñåçîííîãî õîäà ñóêöåññèé
ìàêñèìàëüíî ðåàëèçóåòñÿ âèäîâîå áîãàòñòâî íàçåìíûõ àëüãîöåíî-
çîâ (ðàçäåë 7.2, 7.4). Ïðîâåäåíèå àíàëèçîâ â áîëåå ðàííèå ñðîêè
ìîæåò òîëüêî âûÿâèòü îòêëîíåíèÿ îò åñòåñòâåííîãî õîäà ñåçîí-
íûõ ñóêöåññèé è êîíñòàòèðîâàòü ýòè îòêëîíåíèÿ äëÿ óòî÷íåíèÿ
ïðåäïîëàãàåìîãî äèàãíîçà ñîñòîÿíèÿ ïî÷â â áîëåå ïîçäíèé ïåðèîä.

Õîòÿ «öâåòåíèå» ïî÷âû – åñòåñòâåííîå ÿâëåíèå äëÿ ïàõîòíûõ
ïî÷â, èíîãäà â îñîáî çàñóøëèâûå ãîäû èëè ïðè ïîñòîÿííîì ðûõëå-
íèè ïî÷âû (ïðîïàøíûå êóëüòóðû) îíî ìîæåò è íå ðàçâèâàòüñÿ.

Ïðîâåäåíèå ýêñïðåññ-àíàëèçà ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû ïî ãðóïïîâîìó
àíàëèçó íàçåìíûõ ÔÌÑ âêëþ÷àåò ýòàïû.

1. Âçÿòèå â ïîëå ðåïðåçåíòàòèâíîãî ñðåäíåãî îáðàçöà «öâåòó-
ùåé» ïî÷âû â ñîîòâåòñòâóþùèå ïåðèîäû ïî ñòàíäàðòíûì ìèêðî-
áèîëîãè÷åñêèì ìåòîäèêàì. Â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ «öâåòåíèÿ» ìîæ-
íî îòáèðàòü ïîâåðõíîñòíûé ñëîé ïî÷âû è èíèöèèðîâàòü åå «öâåòå-
íèå» â ëàáîðàòîðèè ïðîñòûì óâëàæíåíèåì ïî÷âû â ÷àøêàõ Ïåòðè
èëè äðóãèõ ïðîçðà÷íûõ åìêîñòÿõ, ïðîâîäÿ èíêóáèðîâàíèå â óñëî-
âèÿõ, ñòàíäàðòèçèðîâàííûõ ïî îñâåùåíèþ è òåìïåðàòóðå.

2. Ïðîâåäåíèå êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîð-
ãàíèçìîâ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ïðÿìûì ìèêðîñêîïè÷åñêèì ìåòîäîì
(ãëàâà 2) ñ âûäåëåíèåì ïÿòè îñíîâíûõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ãðóïï âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé: îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåë-
òîçåëåíûå, íèò÷àòûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå, äèàòîìîâûå âîäî-
ðîñëè, áåçãåòåðîöèñòíûå è ãåòåðîöèñòíûå ôîðìû öèàíîáàêòåðèé
(ðàçäåë 3.2). Ïðîäîëæèòåëüíîñòü êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà â 10-êðàò-
íîé ïîâòîðíîñòè äëÿ îäíîãî âàðèàíòà ñîñòàâëÿåò îêîëî 1 ÷àñà.

3. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà è ñîñòàâëåíèå øêàë ñ ó÷åòîì
ïðîöåíòíîãî ó÷àñòèÿ â ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâà ðàçëè÷íûõ ãðóïï
ôîòîòðîôîâ.

Íà ñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ äåëàåòñÿ çàêëþ÷åíèå î âîç-
ìîæíîì àãðîõèìè÷åñêîì ñòàòóñå ïî÷âû è ñîîòâåòñòâèè åãî íîðìå
äëÿ âûñøåãî ðàñòåíèÿ äàæå ðàíüøå òîãî, ÷åì ýòî îòðàæàåòñÿ íà
êà÷åñòâå è êîëè÷åñòâå ïîëó÷åííîãî óðîæàÿ âûñøèõ ðàñòåíèé (Äîì-
ðà÷åâà è äð., 1992).

Ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, èìåííî «öâåòåíèå» ïî÷âû îòâå÷àåò çà-
äà÷àì áûñòðîé èíäèêàöèè åå ñîñòîÿíèÿ.
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Â ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ äîêàçàíî, ÷òî ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû
ðàçìíîæåíèå è ñîñóùåñòâîâàíèå îòäåëüíûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðî-
ôîâ ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ñîîáùåñòâà, ðàçâèòèå êîòîðîãî ïîä-
÷èíÿåòñÿ îñíîâíûì ýêîëîãè÷åñêèì çàêîíàì.

«Öâåòåíèå» ïî÷âû îáíàðóæèâàåòñÿ âèçóàëüíî ïðè îñìîòðå
èíòåðåñóþùèõ ó÷àñòêîâ ïî÷âû ïîëåé. Ìîæíî ñðàâíèòåëüíî ëåãêî
ïðîâåñòè ðåêîãíîñöèðîâî÷íóþ îöåíêó «öâåòåíèÿ» ïî÷âû íà ãëàç:
ìîùíîñòü ðàçðàñòàíèé, ïëîùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû «öâåòåíèåì»,
ñðîêè åãî ïîÿâëåíèÿ íà ðàçíûõ âàðèàíòàõ îïûòà, èñïîëüçóÿ ñòàí-
äàðòíûå èëè ìîäèôèöèðîâàííûå ãåîáîòàíè÷åñêèå ïðèåìû.

Íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ðàçìíîæàþòñÿ òîëüêî òå âèäû, êîòî-
ðûå âõîäÿò â àëüãî-öèàíîáàêòåðèàëüíûé áàíê äàííîé ïî÷âû, à íå
çàíåñåííûå èçâíå.

Êîíöåíòðàöèÿ êëåòîê ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû íà åäèíèöå ïëî-
ùàäè â îáúåìíîé èëè âåñîâîé åäèíèöå ñóùåñòâåííî âûøå, ÷åì â
ãëóáèííûõ ñëîÿõ ïî÷âû, ÷òî ïîâûøàåò òî÷íîñòü îáðàáîòêè îáðàç-
öîâ è äîñòîâåðíîñòü âûâîäîâ.

Òîëüêî ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè â
ïîëíîé ìåðå ïðîÿâëÿþò ñåáÿ êàê ôîòîòðîôû, ÷òî äåëàåò áîëåå âîç-
ìîæíûì ñîïîñòàâëåíèå è ïðîãíîçèðîâàíèå èõ ðåàêöèé ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ðåàêöèåé âûñøåãî ðàñòåíèÿ.

Ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû â äèàãíîñòè÷åñêèõ öåëÿõ ìîæíî ïà-
ðàëëåëüíî ïðîâîäèòü èññëåäîâàíèÿ òàêèõ ôóíêöèîíàëüíûõ ïðî-
öåññîâ, êàê ôîòîñèíòåç è àçîòôèêñàöèÿ, ÷òî íå äîñòèãàåìî äëÿ
âíóòðèïî÷âåííûõ êîìïëåêñîâ.

Èíèöèàöèÿ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ëåãêî âîñïðîèçâîäèòñÿ â ëàáî-
ðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ïðîñòûì óâëàæíåíèåì ïî÷âû è ìîæåò ìíîãî-
êðàòíî âîñïðîèçâîäèòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò çàäà÷ èññëåäîâàíèÿ.
Ïðè ýòîì, â îòëè÷èå îò èíèöèèðîâàííûõ ñàïðîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ,
íå òðåáóåòñÿ äîïîëíèòåëüíîãî èñòî÷íèêà ýíåðãèè èëè ïèùè â âèäå
êðàõìàëà, ãëþêîçû, õèòèíà è ò.ä.

Îäíà èç îñîáåííîñòåé ðàçâèòèÿ íàçåìíûõ ÔÌÑ – íàëè÷èå ñå-
çîííûõ ñóêöåññèé, ÿðêî âûðàæåííûõ â óìåðåííîé çîíå è îòðàæà-
þùèõ äèíàìèêó áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ â ïî÷âå (ðàçäåë 3.2, 6.3,
6.4). Ïðè ýòîì ïîëíàÿ ðåàëèçàöèÿ âèäîâîãî ïîòåíöèàëà ôîòîòðî-
ôîâ â íîðìå ïðîèñõîäèò òîëüêî â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà.
Âñëåäñòâèå ýòîãî â âåñåííèé è ðàííåëåòíèé ïåðèîäû, êîãäà äîìè-
íèðóþùèìè ôîðìàìè ÿâëÿþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè Chlorophyta,
Xanthophyta, Bacillariophyta, âîçìîæíû òîëüêî ñðàâíèòåëüíûå
îïðåäåëåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ðàçâèòèÿ äàííûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ
ãðóïï ïî êîëè÷åñòâåííûì ïîêàçàòåëÿì ×Ê è èõ áèîìàññû. Âàðüè-
ðîâàíèå ýòèõ ïîêàçàòåëåé ìîæåò áûòü çíà÷èòåëüíûì è îòðàæàåò
ðàçíèöó îáåñïå÷åííîñòè ïî÷âû áèîãåííûìè ýëåìåíòàìè.
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Íà÷èíàÿ ñî âòîðîé ïîëîâèíû èþëÿ, êîãäà ïîëíîöåííî çàÿâëÿ-
þò î ñåáå ïîçäíåñóêöåññèîííûå âèäû – áåçãåòåðîöèñòíûå è ãåòåðî-
öèñòíûå öèàíîáàêòåðèè – âïëîòü äî ïîñëåóáîðî÷íîé ïåðåïàøêè
ïî÷âû èëè óõîäà çåìëè ïîä ñíåã, âîçìîæíî áèîèíäèêàöèîííîå îá-
ñëåäîâàíèå ïî÷âû ïî åå «öâåòåíèþ».

Â áèîäèàãíîñòèêå â êà÷åñòâå êðèòåðèåâ èñïîëüçóþòñÿ ðàçëè÷-
íûå ïîêàçàòåëè, õàðàêòåðèçóþùèå ñîñòîÿíèå ïîïóëÿöèé: ÷èñëåí-
íîñòü, áèîìàññà êëåòîê, âèäîâîé è òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ, ñìåíó
äîìèíàíòîâ (Øòèíà, 1990), âíîâü ââåäåííûå ïîíÿòèÿ, íàïðèìåð,
êîýôôèöèåíò ìèêðîáíîãî ðåçåðâà (Íèêèòèíà, 1991), îòíîøåíèå
ìèíèìàëüíîé áèîìàññû îðãàíèçìîâ â ãîä ê ìàêñèìàëüíîé (Àëè-
ìîâ, 1990), ñòàòèñòè÷åñêèé ñïåêòð æèçíåííûõ ôîðì (Êîñòèêîâ,
1990), ðåãèñòðàöèÿ ðàçíîîáðàçèÿ îñîáåé âîäîðîñëåé áåç îïðåäåëå-
íèÿ èõ âèäîâîãî ñòàòóñà, îñíîâàííàÿ íà ðàçìåðíî-ìîðôîëîãè÷åñ-
êèõ îòëè÷èÿõ (Êóçÿõìåòîâ, 1993).

Ñ ýòîé öåëüþ ìû ïðåäëàãàåì ïðîâîäèòü ãðóïïîâîé àíàëèç, îñ-
íîâàííûé íà âûäåëåíèè ñðåäè ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ ïÿòè ýêîëî-
ãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï.

Ïåðåõîä îò òðàäèöèîííîãî ìåòîäà êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà âî-
äîðîñëåé â îáúåìíîì âîäíîì ïðåïàðàòå (Øòèíà, 1959) ê ó÷åòó íà
ñóõèõ ìàçêàõ (Äîìðà÷åâà è äð., 1985), ïðè êîòîðîì êëåòêè íàõî-
äÿòñÿ íå â ìíîãîìåðíîì ïðîñòðàíñòâå, à ëåæàò íà ñòåêëå ïðàêòè-
÷åñêè â îäèí ñëîé, ñóùåñòâåííî îáëåã÷àåò çàäà÷è èäåíòèôèêàöèè
êëåòîê ñðåäè ïî÷âåííûõ ÷àñòèö, à ïîðîé ñîçäàåò âîçìîæíîñòü ðî-
äîâîãî èëè âèäîâîãî îïðåäåëåíèÿ îñîáåé, ÷òî ïðèâîäèò ê ñîâìåùå-
íèþ êà÷åñòâåííîãî è êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ìèêðîôîòîòðîôîâ.

Ïîñëåäóþùåå îáîáùåíèå ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ïî ãðóïïî-
âîìó ñîñòàâó ÔÌÑ, âû÷èñëåííîå â ïðîöåíòàõ è îòðàæåííîå â òàá-
ëèöàõ, ãðàôèêàõ, äèàãðàììàõ, ïîçâîëÿåò ïðîâîäèòü áûñòðîå è íà-
ãëÿäíîå ñîïîñòàâëåíèå ðåçóëüòàòîâ â ðàçíûõ âàðèàíòàõ è ïðîãíî-
çèðîâàòü ñîñòîÿíèå ïî÷âû. Ïðè ýòîì ãðóïïîâîé àíàëèç íàçåìíûõ
ÔÌÑ âïîëíå óäîâëåòâîðèòåëüíî çàìåíÿåò äðóãèå âèäû ìîíèòîðèí-
ãîâîãî êîíòðîëÿ ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû. Äëÿ èëëþñòðàöèè ïðèâåäåì ïðè-
ìåð ñîïîñòàâëåíèÿ ðàçëè÷íûõ èíòåãðèðîâàííûõ ïîêàçàòåëåé ñî-
ñòîÿíèÿ ïî÷âû è óðîæàÿ ïðè äëèòåëüíîì ìîíîòîííîì âíåñåíèè
ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé â óñëîâèÿõ 11-ëåòíåãî ñòàöèîíàðà
(òàáë. 82). Ñóäÿ ïî óðîæàéíûì äàííûì, ïðè 11-ëåòíåì ïðèìåíå-
íèè òîëüêî ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé ïî÷âà íå ïîòåðÿëà ýôôåêòèâ-
íîãî ïëîäîðîäèÿ. Íî ñ âîçðàñòàíèåì äîç àçîòíûõ óäîáðåíèé ýô-
ôåêòèâíîñòü èõ ïàäàåò è ïðè âíåñåíèè N180 óðîæàé îçèìîé ðæè
ñòàíîâèòñÿ íèæå, ÷åì ïðè N120 (íà 3 ö ñ ãà). Â òî æå âðåìÿ àãðî-
õèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè íå îáíàæàþò ýòîé òåíäåíöèè: ïðè N180
óðîâåíü ôîñôîðà, êàëèÿ è îáùåãî àçîòà âûøå, ÷åì â äðóãèõ âàðè-
àíòàõ.
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Ìèíåðàëüíûå óäîáðåíèÿ, ïðèìåíÿåìûå íà äåðíîâî-ïîäçîëèñ-
òûõ ïî÷âàõ, íåîäèíàêîâî äåéñòâóþò íà ïðåäñòàâèòåëåé ìèêðîáî-
öåíîçà è åãî àêòèâíîñòü, ÷òî ïîä÷àñ çàòðóäíÿåò èíòåðïðåòàöèþ
ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ.

Òðàäèöèîííî èññëåäîâàòåëè ñòðåìÿòñÿ ïðîãíîçèðîâàòü ñîñòî-
ÿíèå ïî÷âû ïî îáùåìó êîëè÷åñòâó îáèòàþùèõ â íåé ìèêðîîðãà-
íèçìîâ. Íî äî ñèõ ïîð íå îïðåäåëåíà òà ïëàíêà (âåðõíèé ïðåäåë)
èõ ÷èñëåííîñòè, êîòîðàÿ íåîáõîäèìà äëÿ ïîñòîÿííîãî âîñïðîèç-
âîäñòâà ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû. Âûñîêàÿ ÷èñëåííîñòü ñàïðîòðîôíûõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ ìîæåò îòðàæàòü ïîâûøåííóþ áèîëîãè÷åñêóþ
àêòèâíîñòü ïî÷âû, íî ïðèâîäèòü ê äâóì äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïî-
ëîæíûì ðåçóëüòàòàì: ðàñòðàòå ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ ÷åðåç ïî-
âûøåííóþ ñêîðîñòü ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâ ïî÷âû
(Çâÿãèíöåâ, 1987) èëè, íàîáîðîò, âûñîêèì òåìïàì åãî ñîçäàíèÿ.
Îïðåäåëèòü íàïðàâëåííîñòü ïðîöåññîâ â êàêîé-òî ìåðå ïîìîãàåò
àíàëèç ãðóïïîâîãî ñîñòàâà îðãàíèçìîâ è èíòåãðèðîâàííûõ ïðîöåñ-
ñîâ èõ àêòèâíîñòè. Òàê, â èëëþñòðèðóåìîì îïûòå (òàáë. 82) ïðè
ñàìîé âûñîêîé äîçå àçîòà íàáëþäàëàñü ìàêñèìàëüíàÿ ÷èñëåííîñòü
ñàïðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Íî ðàçâåðñòêà ýòîãî ïîêàçàòåëÿ
ïî ýêîëîãî-òðîôè÷åñêèì ãðóïïàì ïîêàçûâàåò, ÷òî óâåëè÷åíèå äîçû
àçîòà ñîïðîâîæäàåòñÿ ðîñòîì ÷èñëåííîñòè ãðèáîâ (ñ 260 òûñ./ã â
êîíòðîëå äî 440 òûñ./ã ïî÷âû ïðè N180), ñðåäè êîòîðûõ ìîãóò
àêòèâèçèðîâàòüñÿ òîêñèíîîáðàçîâàòåëè (Ãóçåâ è äð., 1984).

Äðóãàÿ ãðóïïà îðãàíèçìîâ – àììîíèôèöèðóþùèå áàêòåðèè –
ïðè âîçðàñòàíèè äîç àçîòà (N0 → N180) òàêæå óâåëè÷èâàþò ñâîþ
÷èñëåííîñòü (îò 30 äî 72 ìëí. êëåòîê/ïî÷âû), ÷òî ñèíõðîíèçèðó-
åòñÿ ñ âîçðàñòàíèåì èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ ïî÷âû, ñêîðîñòè ìè-
íåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà è íåêîòîðûì ñíèæåíèåì ãó-
ìóñà â ïî÷âå. Îòñþäà âèäíî, ÷òî îòäåëüíûå, äàæå èíòåãðèðîâàí-
íûå ïîêàçàòåëè, íàïðèìåð, äûõàíèå ïî÷âû, íåäîñòàòî÷íû äëÿ õà-
ðàêòåðèñòèêè åå ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè ïðè àíòðîïîãåííûõ
âîçäåéñòâèÿõ.

Áåññïîðíûì ÿâëÿåòñÿ óòâåðæäåíèå ÷ðåçâû÷àéíîé âàæíîñòè ïðè
îöåíêå ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû åå àçîòôèêñèðóþùåé ñïîñîáíîñòè, êîòî-
ðàÿ àêêóìóëèðóåò òàêèå ïîêàçàòåëè, êàê âèäîâîå áîãàòñòâî àçîò-
ôèêñàòîðîâ, ñòåïåíü èõ îáåñïå÷åííîñòè îðãàíè÷åñêèì âåùåñòâîì
(áàçà ýíåðãåòèêè äëÿ àêòèâíîñòè íèòðîãåíàçû) è ôèçèêî-õèìè÷åñ-
êèé ðåæèì ïî÷âû. Ïîýòîìó ïðîãðåññèðóþùåå ïàäåíèå àçîòôèêñè-
ðóþùåé ñïîñîáíîñòè ïî÷âû (ïî÷òè ïàðàëè÷) ïðàêòè÷åñêè äî íóëÿ
(N180) óêàçûâàåò, ÷òî àêòèâíîñòü è íàïðàâëåííîñòü áèîëîãè÷åñ-
êèõ ïðîöåññîâ òàêîâû, ÷òî ìîãóò ñî âðåìåíåì ïðèâåñòè ê ñíèæå-
íèþ ïîòåíöèàëüíîãî ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû (Ðåçíèê, 1991).

Î òîì, ÷òî ñèñòåìà âñòóïàåò â çîíó êðèçèñà ñâèäåòåëüñòâóåò
êàòàñòðîôè÷åñêîå óìåíüøåíèå ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííîé ìåçîôàóíû
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(Ïàíêðàòîâà, Ìåçåíöåâà, 1985). Åùå îäíèì äîêàçàòåëüñòâîì íà-
äâèãàþùåãîñÿ íåáëàãîïîëó÷èÿ ïî÷âû ÿâëÿåòñÿ ñíèæåíèå ôîòîñèí-
òåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 82) ïî
ìåðå óâåëè÷åíèÿ äîç àçîòà. Âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè, â îòëè÷èå
îò ñàïðîòðîôîâ, äîñòàòî÷íî àâòîíîìíû îò îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà,
äîâîëüñòâóÿñü, â îñíîâíîì, óãëåêèñëûì ãàçîì ïðèçåìíîãî ñëîÿ.
Ïðè àíàëèçå ãðóïïîâîãî ñîñòàâà ÔÌÑ «öâåòåíèÿ» ïî÷âû ÿñíî ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ òåíäåíöèÿ èõ ýâîëþöèè â çàâèñèìîñòè îò äîç, ñðîêîâ
è ôîðì ïðèìåíÿåìûõ àãðîõèìèêàòîâ (ðàçäåë 6.4). Ðàññìîòðèì
êîíêðåòíûé ïðèìåð (òàáë. 83), ðàñøèôðîâûâàÿ äàííûå ïî ôîòî-
òðîôíûì îðãàíèçìàì, ïðèâåäåííûå â òàáë. 82.

Таблица 83
Структура альго-цианобактериального ценоза при «цветении» почвы

на 11-летнем стационаре

Группы фототрофов, % от численности клеток 
Водоросли Цианобактерии 

Вариант одно-
клеточные 
зеленые 

нитчатые 
зеленые диатомовые безгетеро-

цистные 
гетеро- 
цистные 

Контроль 18.8 14.8 3.7 56.5 6.2 
N60(PK)120 32.2 35.2 4.2 24.7 3.7 
N120(PK)120 28.9 62.4 2.0 6.7 0.0 
N180(PK)120 18.8 78.8 2.4 0.0 0.0 

Ïðè äëèòåëüíîì ïðèìåíåíèè ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé ñ íåâû-
ñîêèìè äîçàìè àçîòà (N60) ñîõðàíÿåòñÿ ãðóïïîâîå ðàçíîîáðàçèå
ôîòîòðîôîâ â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ», íî óæå íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ
âîçðàñòàíèÿ ðîëè çåëåíûõ âîäîðîñëåé ñ îäíîâðåìåííûì ñîêðàùå-
íèåì äîëè öèàíîáàêòåðèé. Ïîâûøåíèå äîçû àçîòà äî 120 êã/ãà
ïðèâîäèò ñèñòåìó ê ïîðîãó êðèçèñà, ÷òî âûðàæàåòñÿ â èñ÷åçíîâå-
íèè àçîòôèêñèðóþùèõ ãåòåðîöèñòíûõ ôîðì. Òåíäåíöèÿ îáåäíå-
íèÿ ãðóïïîâîãî ñîñòàâà ïîëíîñòüþ ðåàëèçóåòñÿ ïðè äîçå àçîòà 180
êã/ãà: àáñîëþòíûìè äîìèíàíòàìè ñòàíîâÿòñÿ çåëåíûå âîäîðîñëè
(97% îò íàëè÷íûõ ãðóïï), îñîáåííî íèò÷àòûå ôîðìû (78.8%), ïîë-
íîñòüþ èñ÷åçàþò öèàíîáàêòåðèè.

Ðàáîòû, ïðîâåäåííûå íà äðóãèõ ñòàöèîíàðàõ (ðàçäåë 6.4), òàê-
æå äîêàçûâàþò, ÷òî ðåàêöèè íàçåìíûõ ôîòîòðîôíûõ îòðàæàþò
íàêîïèâøèåñÿ â ïî÷âå èçìåíåíèÿ ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè
îäíîòèïíûõ àãðîõèìèêàòîâ.

Ïåðâè÷íàÿ ðåàêöèÿ ôîòîòðîôîâ ïðè îêóëüòóðèâàíèè ïî÷âû
âñåãäà àêòèâíà, ýêñïðåññíà, ìíîãîçíà÷íà è âïîëíå ìîæåò ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ êàê ðåàêöèÿ «âîçìóùåíèÿ», ïðè êîòîðîé ðàçíîîáðàçèå
âíîñèìûõ â ïî÷âó âåùåñòâ ïðèâîäèò ê ìíîãîîáðàçèþ îòâåòíûõ
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ðåàêöèé, òàê êàê ðàçíûå âèäû ôîòîòðîôîâ, èíîãäà î÷åíü áëèçêèå
ïî ñèñòåìàòè÷åñêîìó ïîëîæåíèþ, îáëàäàþò ðàçëè÷íîé óñòîé÷èâîñ-
òüþ ê òîêñè÷åñêîìó ôàêòîðó (êñåíîáèîòèêó èëè ïðèðîäíîìó âåùå-
ñòâó). Ïîýòîìó íàëè÷èå â ñðåäå ïîñòîðîííèõ äëÿ íåå âåùåñòâ èëè
âåùåñòâ åñòåñòâåííûõ, íî â ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèè, ïðèâîäèò
ê ïðåîáëàäàþùåì ðîñòó íàèáîëåå óñòîé÷èâûõ ê íèì âèäîâ è ïîäàâ-
ëåíèþ íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûõ ôîðì (Ãàïî÷êà, 1981).

×åì áîëåå äëèòåëüíûìè ñòàíîâÿòñÿ àíòðîïîãåííûå âîçäåéñòâèÿ,
òåì ãëóáæå çàêðåïëÿþòñÿ è ñòàáèëèçèðóþòñÿ èçìåíåíèÿ â öåíîïî-
ïóëÿöèÿõ ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Íàïðèìåð, äëèòåëüíîå
ïðèìåíåíèå àçîòíûõ óäîáðåíèé â âûñîêèõ äîçàõ ïðèâîäèò ê ñíè-
æåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ÔÌÑ (ðàçäåë 7.4). Âèäîâîå ðàçíîîá-
ðàçèå åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâ – âàæíåéøèé ïàðàìåòð äëÿ êîíòðî-
ëÿ çà ñîñòîÿíèåì ïðèðîäû. Óäîáðåíèÿ ìîãóò âûòàëêèâàòü èç ïðè-
ðîäíûõ ÔÌÑ îëèãîòðîôíûå âèäû, òàêèå êàê, íàïðèìåð, öèàíî-
áàêòåðèè, êîòîðûå íå â ñîñòîÿíèè êîíêóðèðîâàòü ñ çåëåíûìè âî-
äîðîñëÿìè çà àçîò. Íà áîãàòîì àãðîôîíå îíè òåðÿþò ñâîè ýêîëîãè-
÷åñêèå ïðåèìóùåñòâà, ñâÿçàííûå ñî ñïîñîáíîñòüþ ê àçîòôèêñàöèè.
Ïî ýòîé ïðè÷èíå ðåçêî îáåäíÿåòñÿ èõ ôëîðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ. Â òî
æå âðåìÿ ïî÷âû, íàñûùåííûå àçîòîì, îáåñïå÷èâàþò ôèòîöåíîòè-
÷åñêèé îïòèìóì äëÿ íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé, êîòîðûå è çàõ-
âàòûâàþò ëèäåðñòâî â ÔÌÑ ïî÷â, íàñûùåííûõ ìèíåðàëüíûì àçî-
òîì.

Âûñîêàÿ îáåñïå÷åííîñòü ïî÷âû ôîñôîðîì ïðèâîäèò ê ìàññîâî-
ìó ðàçìíîæåíèþ öèàíîáàêòåðèé â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ». Íåéòðà-
ëèçàöèÿ êèñëûõ ïî÷â èçâåñòüþ îáåñïå÷èâàåò êàê óâåëè÷åíèå âè-
äîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ, òàê è âîçðàñòàíèå ïðîäóêòèâíîñòè ñîîáùå-
ñòâà. Ñïîñîáíîñòü áåçãåòåðîöèñòíûõ ôîðì öèàíîáàêòåðèé ê ìèê-
ñîòðîôèè îòðàæåíà â èõ äîìèíèðîâàíèè â íàçåìíûõ ÔÌÑ ïî÷â,
óäîáðåííûõ íàâîçîì.

Èñïîëüçóÿ ãðóïïîâîé àíàëèç íàçåìíûõ ðàçðàñòàíèé, ìîæíî
ñóäèòü î áèîëîãè÷åñêîì áëàãîïîëó÷èè ïî÷â ïî ñëåäóþùèì ïîêàçà-
òåëÿì.

1. Ïîëíî÷ëåííîñòü ôîòîòðîôíîé ìèêðîáíîé àññîöèàöèè íà
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ñ íàëè÷èåì âñåõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï
ôîòîòðîôîâ: îäíîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå âîäîðîñëè,
íèò÷àòûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå âîäîðîñëè, äèàòîìåè, áåçãåòå-
ðîöèñòíûå è ãåòåðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè.

2. Îòíîñèòåëüíî ðàâíîìåðíîå ïðîöåíòíîå ñîîòíîøåíèå ðàçëè÷-
íûõ ãðóïïèðîâîê.

3. Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå, êîòîðîå ëåãêî óñòàíîâèòü ïî ôîðìå
êëåòîê ëþáîìó ñïåöèàëèñòó – áîòàíèêó, ìèêðîáèîëîãó, ïî÷âîâå-
äó, àãðîíîìó.
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Ïî÷âó, íà ïîâåðõíîñòè êîòîðîé â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà
ðàçâèâàþòñÿ ïîäîáíûå ÔÌÑ, ìîæíî ñ÷èòàòü ïðåáûâàþùåé â ñî-
ñòîÿíèè, êîòîðîå â ñîâðåìåííîé ïðèêëàäíîé ýêîëîãèè îöåíèâàåò-
ñÿ êàê «íîðìà» (ðèñ. 41).

Î íàäâèãàþùåìñÿ áèîëîãè÷åñêîì íåáëàãîïîëó÷èè ïî÷âû ñâè-
äåòåëüñòâóåò òîò ôàêò, ÷òî â ñîñòàâå ÔÌÑ íà÷èíàåò ÿâíî äîìèíè-
ðîâàòü êàêàÿ-òî ãðóïïèðîâêà, ïðè÷åì â ëþáîé ñðîê íàáëþäåíèÿ
èìåííî ýòà ãðóïïèðîâêà îñòàåòñÿ ïðåîáëàäàþùåé. Ìîæíî ïðåäïî-
ëàãàòü, ÷òî ïî÷âà âñòóïàåò â çîíó «ðèñêà».

Èñ÷åçíîâåíèå èç íàçåìíûõ ÔÌÑ àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàê-
òåðèé, âàæíåéøåé ãðóïïû äëÿ ïðèðîäíîãî àçîòíîãî áàëàíñà ïî÷-
âû, – ïðèçíàê íàäâèãàþùåãîñÿ «êðèçèñà».

Рис. 41. Индикаторная шкала оценки биологического состояния почвы по ее
«цветению». Условные обозначения: а – одноклеточные зеленые и желтозеленые
водоросли, б – нитчатые зеленые и желтозеленые водоросли, в – диатомеи, г –
безгетероцистные цианобактерии, д – гетероцистные цианобактерии.

0% 20% 40% 60% 80% 100%

норма

риск

кризис

катастрофа

а
б
в
г
д

Óíèôèêàöèÿ âèäîâîãî ñîñòàâà ñîîáùåñòâà íà óðîâíå íåìíîãèõ
âèäîâ îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé – ïîêàçàòåëü íàêîïëå-
íèÿ ïî÷âîé ôèòîòîêñè÷åñêèõ ñâîéñòâ, äåëàþùèõ åå íåïðèãîäíîé
äëÿ âûñøåãî ðàñòåíèÿ, ò.å. ÿâíîå ñîñòîÿíèå «êàòàñòðîôû» (Äîìðà-
÷åâà, 1998). Â ðåøåíèè Ðåãèîíàëüíîãî íàó÷íî-ìåòîäè÷åñêîãî ñåìè-
íàðà ïî êðèòåðèÿì îöåíêè èçìåíåíèÿ ñîñòîÿíèÿ ïî÷â, ðàñòèòåëü-
íîãî è æèâîòíîãî ìèðà òåððèòîðèé ñ êðèçèñíîé ýêîëîãè÷åñêîé îá-
ñòàíîâêîé (ã. Êèðîâ, 27-31 ìàðòà 1995 ã), îðãàíèçîâàííîãî äåïàð-
òàìåíòîì íàó÷íî-òåõíè÷åñêîãî îáåñïå÷åíèÿ ýêîëîãè÷åñêîé áåçîïàñ-
íîñòè Ìèíïðèðîäû Ðîññèè, íà îñíîâå äàííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
ðåçóëüòàòîâ ïî ãðóïïîâîìó àíàëèçó «öâåòåíèÿ» ïî÷âû äàíà ðåêî-
ìåíäàöèÿ – èñïîëüçîâàòü âîäîðîñëè è öèàíîáàêòåðèè â êà÷åñòâå
áèîëîãè÷åñêèõ èíäèêàòîðîâ ïðè îöåíêå ñîñòîÿíèÿ ïàõîòíûõ ïî÷â.
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Â ïîñëåäíèå ãîäû ÷åòêî ïðîñëåæèâàåòñÿ åùå îäèí àñïåêò èñ-
ïîëüçîâàíèÿ öèàíîáàêòåðèé, âûäåëåííûõ â ÷èñòûå êóëüòóðû èç
ïëåíîê «öâåòåíèÿ». Îêàçàëîñü, ÷òî ýòè ôîòîòðîôû ìîãóò çàíÿòü
äîñòîéíîå ìåñòî ñðåäè àíòàãîíèñòîâ ìèêðîáîâ – ôèòîïàòîãåíîâ.

Глава 8
РОЛЬ ЦИАНОБАКТЕРИЙ

В СТАНОВЛЕНИИ СУПРЕССИВНОСТИ ПОЧВЫ

Â æèçíè ðàñòåíèé, â ïðîöåññàõ ïëîäîðîäèÿ ïî÷âû çíà÷èòåëü-
íóþ ðîëü èãðàþò íå òîëüêî ìèêðîáû-ìèíåðàëèçàòîðû è àçîòôèê-
ñàòîðû, íî òàêæå îñîáûå ãðóïïû ïðî- è ýóêàðèîò, ïîëó÷èâøèõ
íàçâàíèå èíãèáèòîðû è àíòàãîíèñòû. Ìèêðîîðãàíèçìû-èíãèáèòî-
ðû â ïðîöåññå ñâîåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè ïîäàâëÿþò ðîñò è ðàçâè-
òèå âûñøèõ ðàñòåíèé. Âåùåñòâà, îáðàçóåìûå èíãèáèòîðàìè, ïðè-
íÿòî íàçûâàòü òîêñèíàìè èëè ôèòîòîêñèíàìè. Ìèêðîîðãàíèçìû,
óãíåòàþùèå äðóãèõ ìèêðîáîâ, íàçûâàþò àíòàãîíèñòàìè. Âåùåñòâà,
ïðîäóöèðóåìûå àíòàãîíèñòàìè, íàçûâàþò àíòèáèîòèêàìè. Ìåæäó
èíãèáèòîðàìè è àíòàãîíèñòàìè íåò ïðèíöèïèàëüíîé ðàçíèöû; êàê
òå, òàê è äðóãèå äåéñòâóþò ïîñðåäñòâîì âûäåëåíèÿ ìåòàáîëèòîâ
(Êðàñèëüíèêîâ, 1958).

ßâëåíèå ìèêðîáíîãî àíòàãîíèçìà èçâåñòíî î÷åíü äàâíî. Åùå â
XIX â. Ë. Ïàñòåð è È.È. Ìå÷íèêîâ óñòàíîâèëè ñïîñîáíîñòü íåêî-
òîðûõ âèäîâ ñàïðîôèòíûõ áàêòåðèé ïîäàâëÿòü ðàçâèòèå ïàòîãåí-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Â ÕÕ â. ïîÿâèëàñü ñåðèÿ èññëåäîâàíèé, ïîñâÿùåííûõ ïðîáëå-
ìàì ïîäàâëåíèÿ ïî÷âåííûõ ôèòîïàòîãåíîâ, êîòîðûå ïîäðîáíî àíà-
ëèçèðóþòñÿ â êëàññè÷åñêèõ îòå÷åñòâåííûõ ìîíîãðàôèÿõ 1950-õ ãã.:
Ñ.Í. Âèíîãðàäñêèé «Ìèêðîáèîëîãèÿ ïî÷âû» (1952), Å.Í. Ìèøóñ-
òèí, Ì.È. Ïåðöîâñêàÿ «Ìèêðîîðãàíèçìû è ñàìîî÷èùåíèå ïî÷âû»
(1954), Í.À. Êðàñèëüíèêîâ «Ìèêðîîðãàíèçìû ïî÷âû è âûñøèå ðà-
ñòåíèÿ» (1958). Óæå òîãäà âûäâèãàëàñü èäåÿ î òîì, ÷òî áîëüøîå
áóäóùåå â áîðüáå ñ èíôåêöèîííûìè áîëåçíÿìè ðàñòåíèé ïðèíàä-
ëåæèò ìèêðîáèîëîãè÷åñêèì ìåòîäàì ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðåïàðà-
òîâ ìèêðîáîâ-àíòàãîíèñòîâ. Ñðåäè àíòàãîíèñòîâ áûëè âûÿâëåíû
ðàçëè÷íûå ãðóïïû ãðàìîòðèöàòåëüíûõ è ãðàìïîëîæèòåëüíûõ áàê-
òåðèé, à òàêæå ïëåñíåâûå ãðèáû.

Åùå áîëåå îáøèðåí ïåðå÷åíü ôèòîïàòîãåííûõ ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ. Ñîãëàñíî ñîâðåìåííîé ýêîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè ñèìáèîçà,
ïàðàçèòèçì ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñïîñîáîâ ìåòàáîëè÷åñêîé èíòåãðà-
öèè ðàñòåíèé ñ ìèêðîáàìè – äîíîðàìè íîâûõ ôóíêöèé.

Ãëàâíîé äâèæóùåé ñèëîé ðàçâèòèÿ ñèñòåìû ÿâëÿåòñÿ çàõâàò
ïàðàçèòîì íîâîé ýêîëîãè÷åñêîé íèøè – âíóòðåííåé ñðåäû õîçÿè-
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íà, â êîòîðîé îòñóòñòâóåò êîíêóðåíöèÿ ñî ñâîáîäíîæèâóùèìè îðãà-
íèçìàìè. Ïðè ýòîì õîçÿèí ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê «ïåðâè÷íàÿ» ýêî-
ëîãè÷åñêàÿ ñðåäà, âî âçàèìîäåéñòâèè ñ êîòîðîé îïðåäåëÿþòñÿ ôè-
çèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå è ðåïðîäóêòèâíàÿ àêòèâíîñòü ïàðàçèòà.
Ñðåäà îáèòàíèÿ õîçÿèíà ÿâëÿåòñÿ äëÿ ïàðàçèòà óæå «âòîðè÷íîé»
ýêîëîãè÷åñêîé ñðåäîé (Ïðîâîðîâ, 2001).

Ñðåäè ôèòîïàòîãåíîâ áåçóñëîâíûìè ëèäåðàìè ÿâëÿþòñÿ ìèê-
ðîñêîïè÷åñêèå ãðèáû, â òîì ÷èñëå îäèí èç ñàìûõ âðåäîíîñíûõ –
ðîä Fusarium.

8.1. Фузарии: распространение, опасность,
биологический контроль

Ãðèáû ð. Fusarium ÿâëÿþòñÿ îäíèìè èç íàèáîëåå àãðåññèâíûõ
è îïàñíûõ ôèòîïàòîãåíîâ. Îíè ÷ðåçâû÷àéíî øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåíû â ïðèðîäå, âñòðå÷àþòñÿ â ðàçëè÷íûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ çîíàõ,
ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, íà ðàçíîîáðàçíûõ ñóáñòðàòàõ. Ïîðàæàÿ
øèðîêèé êðóã ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ, ëåñíûõ, äåêîðàòèâíûõ êóëü-
òóð, îíè ÷àñòî âûçûâàþò ýïèôèòîòèè, ïîðîé ïåðåõîäÿùèå â ïàí-
äåìèè. Êîëè÷åñòâî ãðèáîâ ð. Fusarium, âûäåëåííûõ èç ðàçëè÷íûõ
ïî÷â è ïî÷â ðèçîñôåðû êóëüòóðíûõ è äèêèõ ðàñòåíèé, ïî îòíîøå-
íèþ ê îáùåìó ÷èñëó îáíàðóæåííûõ ïî÷âåííûõ ìèêðîìèöåòîâ,
ìîæåò äîñòèãàòü 10-20% (Ëèòâèíîâ, 1967). Âïåðâûå äàííûé ðîä
áûë îïèñàí â 1809 ã. Ëèíêîì (Link, öèò.: ïî Ëèòâèíîâ, 1967).

Ðîä Fusarium, â öåëîì, ïðåäñòàâëÿåò îáøèðíóþ áèîëîãè÷åñêè
íåîäíîðîäíóþ ãðóïïó ãðèáîâ. Ñðåäè íèõ åñòü è ïàðàçèòû, è ïîëó-
ïàðàçèòû, ñïîñîáíûå ïîðàæàòü òîëüêî îñëàáëåííûå ðàñòåíèÿ, è
ñàïðîôèòû. Èçâåñòíû ôóçàðèè, ïàðàçèòèðóþùèå íà íàñåêîìûõ, à
òàêæå âûçûâàþùèå ìèêîçû è òîêñèêîçû ÷åëîâåêà è òåïëîêðîâ-
íûõ æèâîòíûõ (Ñòåïàíîâà, 1976).

Áîëüøèíñòâî ãðèáîâ ýòîãî ðîäà – ôèòîïàòîãåíû (âîçáóäèòåëè
çàáîëåâàíèé ðàñòåíèé). Ôóçàðèè îäíîãî âèäà ìîãóò ïîðàæàòü ðàñ-
òåíèÿ èç ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ ñåìåéñòâ, âûçûâàÿ ó íèõ ðàçëè÷-
íûå ïàòîëîãè÷åñêèå ÿâëåíèÿ – ãíèëü êîðíåé, ñåìÿí, ïëîäîâ, à òàê-
æå îáùåå óãíåòåíèå è ïðåæäåâðåìåííîå óâÿäàíèå. Îñîáåííî îáî-
ñòðèëàñü ïðîáëåìà ôóçàðèîçîâ â ïîñëåäíèå 20 ëåò. Òàê, â ÐÔ ñ
1990 ã. äîëÿ çåðíà, çàãðÿçíåííîãî ôóçàðèîòîêñèíàìè, âîçðîñëà
áîëåå, ÷åì â 20 ðàç (Ìîíàñòûðñêèé, 1998à è á, 2001). Øòàììû –
ñóïåðïðîäóöåíòû ìèêîòîêñèíîâ óæå ñîñòàâëÿþò îêîëî 80% âñåõ
èçîëÿòîâ, âûäåëåííûõ ñ ïîðàæåííûõ ðàñòåíèé.

Ïðàêòè÷åñêè íåò ðàñòåíèé, íå ïîðàæàåìûõ äàííûì ãðèáîì.
Îí îïàñåí äëÿ çëàêîâ, îâîùíûõ, ïëîäîâûõ, äåêîðàòèâíûõ, õâîé-
íûõ êóëüòóð. Íàïðèìåð, òàêîé âèä, êàê Fusarium culmorum, ÷ðåç-
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âû÷àéíî îïàñåí äëÿ ïøåíèöû (Miedaner et al., 1987; Diehl, Fehrmann,
1989; Lacicowa, 1989), åæè ñáîðíîé (Kutrzeba, 1984), ëþöåðíû
(Parry, Pegg, 1985), êëåâåðà (Ïîëÿêîâà, 2002), ñîè, íóòà (Kramer
et al., 1984), ñàõàðíîé ñâåêëû, îãóðöîâ (Ïîëÿêîâà, Ðóäàêîâ, 2002).
Ïîëíóþ ãèáåëü ñîðãî ìîæåò âûçâàòü F. moniliforme (Tuopay, 1989).
F. oxysporum óíè÷òîæàåò ÿ÷ìåíü (Ïîëÿêîâà, 2002), êàðòîôåëü
(Dwivedi, 1984), ñàõàðíóþ ñâåêëó (Áèêåòîâ, Ñîéòîíã, 2002), òîìà-
òû (Larkin, Fravel, 1999), ñîñíó îáûêíîâåííóþ (Kwasna, 1988),
çåìëÿíèêó (Michail et al., 1982), ãâîçäèêó (Garibaldi, Gullino, 1990).
Âñå âîçäåëûâàåìûå ñåÿíöû õâîéíûõ ïîðàæàþòñÿ F. moniliforme è
F. avenaceum. Ïîòåðè óðîæàÿ îò âðåäíûõ îðãàíèçìîâ, ñðåäè êîòî-
ðûõ ôóçàðèóìó ïðèíàäëåæèò îäíî èç ïåðâûõ ìåñò, îöåíèâàþòñÿ â
ìèðå â 300 ìëðä. äîë. ãîä – 40% îò îáùåãî îáúåìà ïðîèçâîäñòâà
ïðîäóêòîâ ðàñòåíèåâîäñòâà (Oerke, 1998).

Â îòëè÷èå îò áîëüøèíñòâà ôèòîïàòîãåííûõ áàêòåðèé, íå ñïî-
ñîáíûõ ê äëèòåëüíîìó ñóùåñòâîâàíèþ â ïðèðîäíûõ ïî÷âàõ (Âî-
ðîíêåâè÷, 1974), ôóçàðèè ìîãóò äëèòåëüíîå âðåìÿ íàõîäèòüñÿ â
ïî÷âå â îòñóòñòâèè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Âûñîêàÿ ñòåïåíü ñîõðàííî-
ñòè è àãðåññèâíîñòè ãðèáà îáúÿñíÿåòñÿ âî ìíîãîì îñîáåííîñòÿìè
åãî æèçíåííîé ñòðàòåãèè: äëèòåëüíûì ñóùåñòâîâàíèåì â ïî÷âå è
àêòèâíîé âåãåòàöèåé çà ñ÷åò ñàïðîôèòíîãî ïèòàíèÿ, ðàçíîîáðàçè-
åì êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, ïîìèìî ìèöåëèÿ, îáåñïå÷èâàþùèì ðàç-
ìíîæåíèå (ìàêðîêîíèäèè, ìèêðîêîíèäèè, õëàìèäîñïîðû). Ïðè
ïîäõîäÿùèõ óñëîâèÿõ ýòî îáåñïå÷èâàåò ìãíîâåííîå îñâîåíèå ñóá-
ñòðàòà äàæå â îòñóòñòâèè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Òàê, íàïðèìåð, óæå
ñïóñòÿ 6 ÷ ïîñëå ââåäåíèÿ â ïî÷âó ïðîðàñòàëî îò 87 äî 100% ìàê-
ðîêîíèäèé (Øàõíàçàðîâ è äð., 2000). Â ïîïóëÿöèè ãðèáà â òå÷å-
íèå âåãåòàöèè â ïî÷âå èìåííî ìèöåëèé ÿâëÿåòñÿ äîìèíèðóþùåé
ñòðóêòóðîé. Ïîýòîìó èìåííî åãî ïëîòíîñòü ìîæåò áûòü ïîêàçàòå-
ëåì óñëîâèé, áëàãîïðèÿòíûõ èëè íåáëàãîïðèÿòíûõ äëÿ ðîñòà ãðè-
áà (Ñòðóííèêîâà è äð., 2004).

Äàâíî áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ìàññîâûå âñïûøêè ôóçàðèîçà ó ðà-
ñòåíèé îáóñëîâëåíû íàêîïëåíèåì ãðèáà ïîä ìîíîêóëüòóðîé, êîòî-
ðîå ÷àùå âñåãî âûçûâàåòñÿ ñëàáûì ðàçâèòèåì â èõ ðèçîñôåðå àíòà-
ãîíèñòîâ.

Âîçíèêíîâåíèå èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà çàâèñèò îò ðÿäà ïðè-
÷èí. Â ÷àñòíîñòè, íåîáõîäèìà îïðåäåëåííàÿ ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè
âîçáóäèòåëÿ äëÿ çàðàæåíèÿ ðàñòåíèé. Ýòîò ïîêàçàòåëü âàðèàáå-
ëåí, çàâèñèò îò ñîðòà, âîçðàñòà è ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ðà-
ñòåíèÿ, òèïà ïî÷âû, ñòàäèè ðàçâèòèÿ ãðèáà. Çíà÷åíèÿ ïîïóëÿöè-
îííîé ïëîòíîñòè ôóçàðèóìà, âûçûâàþùèå ïîëíîå ïîðàæåíèå ðàñ-
òåíèé, ïðèâåäåíû â òàáë. 84.

Óñèëåíèþ èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà ñïîñîáñòâóåò îáðàçîâàíèå
ïàòîêîìïëåêñîâ ôóçàðèóìà ñ äðóãèìè ôèòîïàòîãåíàìè. Â òàêèõ
êîìïëåêñàõ îäèí ïàðàçèò ìîæåò èíäóöèðîâàòü âîñïðèèì÷èâîñòü



251

ðàñòåíèÿ ê äðóãîìó. Äàííîå ÿâëåíèå ïðåäëàãàåòñÿ íàçâàòü «ïàðà-
çèòè÷åñêèì ýïèñòàçèñîì» (Sidhu, 1984). Òàê, îòìå÷åíî, ÷òî ñîâìå-
ñòíîå äåéñòâèå F. avenaceum è Pseudomonas viridiflava ïðèâîäèëî
ê áîëåå ñèëüíîìó ïîðàæåíèþ êîðíåé êðàñíîãî êëåâåðà, ÷åì ïðè
îòäåëüíîé èíîêóëÿöèè â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ (Leath et
al., 1989). Ôóçàðèîçíî-áàêòåðèàëüíàÿ ãíèëü (F. culmorum + Pec-
tobacterium phytophthorum) îáóñëîâèëà óñèëåíèå ïàòîëîãè÷åñêîãî
ïðîöåññà â êëóáíÿõ êàðòîôåëÿ (Áåëüñêàÿ, Íîâèêîâà, 1984). Ãè-
áåëü ìÿãêîé ïøåíèöû â 1982 ã. â Áîëãàðèè íà ïëîùàäè 300 ãà
áûëà âûçâàíà ôóçàðèîçíî-áàêòåðèîçíûì ïîðàæåíèåì – F. culmo-
rum + Pseudomonas syringae (Âàñèëåâ, Êàðàäæåâà, 1988). Äàííûå
ôèòîïàòîãåíû íå èíãèáèðîâàëè äðóã äðóãà è â ÷èñòûõ êóëüòóðàõ
ïðè âûðàùèâàíèè íà êàðòîôåëüíî-äåêñòðîçíîì àãàðå.

Óñèëåíèþ ôóçàðèîçíîé èíôåêöèè ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü ïðåä-
âàðèòåëüíîå ïîðàæåíèå äðóãèìè ãðèáàìè èëè çàãðÿçíåíèå âîçäó-
õà, íàïðèìåð, Î

3
 (Diel, Fehrmann, 1989). Êîàäàïòàöèÿ ãðèáíûõ

âîçáóäèòåëåé: áóðàÿ ðæàâ÷èíà + ìó÷íèñòàÿ ðîñà, ñïîñîáñòâóþùàÿ
ñèíòåçó ðàñòåíèåì ëåãêîóñâîÿåìûõ óãëåâîäîâ è áåëêîâ, óëó÷øàåò
ïðîíèöàåìîñòü êëåòî÷íûõ ìåìáðàí äëÿ ôóçàðèåâ (Ìîíàñòûðñêèé,
1998á).

Ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ïàòîãåíîâ F. solani è âèðóñà æåëòîé ìî-
çàèêè (ÂÆÒÌ) ïðè èõ âçàèìîäåéñòâèè ñ ãðèáîì Rhizoctonia solani
âûçûâàëè ñàìîå ñèëüíîå ïîðàæåíèå ôàñîëè è ãèñòîëîãè÷åñêèå èç-
ìåíåíèÿ â òêàíÿõ êîðíåâîé øåéêè (çàêóïîðêó ñîñóäîâ êñèëåìû
ïîëèñàõàðèäàìè è ãèôàìè, îòìèðàíèå è äåçèíòåãðàöèþ ïåðèäåð-
ìû, ïàðåíõèìû ôëîýìû è âàêóîëèçàöèþ êëåòîê ïàðåíõèìû, ôëî-
ýìû è âîëîêîí) (Alvarez et al., 1990).

Ïîêàçàíà ñòèìóëÿöèÿ ðàçâèòèÿ F. oxysporum ïðè çàðàæåíèè
ðàñòåíèé òîìàòîâ, èíôèöèðîâàííûõ íåìàòîäàìè (Noguera, 1980;
Sidhu, 1984). Âîçìîæíî ôîðìèðîâàíèå êîìïëåêñîâ «íåìàòîäû-ãðè-

Таблица 84
Плотность популяций Fusarium spp., достаточная для заражения растений

Плотность популяции, 
КОЕ/г почвы Растение Автор 

100 Пшеница и тритикале Lacicowa, 1989 
1700 Сорго Tuopay, 1989 
2000 Горох Борзенкова, 2000 
2350-4250 Злаки McFadden et al., 1989 
5000 Горох Rush, Kraft, 1986 
6600 Шпинат Naiki, Morita, 1983 
20000 Пшеница Miedaner et al., 1987 
10000-100000  Kempt, Wolf, 1989 
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áû» â ïî÷âå è ôèëëîïëàíå. Â ÷àñòíîñòè, ïîñòîÿííî âñòðå÷àþòñÿ
àññîöèàöèè Fusarium spp. + îïðåäåëåííûé âèä íåìàòîä èç ð.ð.
Pratylenchus, Paratylenchus, Tylenchorhinchus è äð. Ñîâìåñòíîå
äåéñòâèå àññîöèàöèé â 1.3-2 ðàçà ñèëüíåå ñíèæàåò âåãåòàöèîííóþ
è ðåïðîäóêòèâíóþ ñïîñîáíîñòü ðàñòåíèé, ÷åì êàæäûé ïàòîãåí îò-
äåëüíî (Ðîìàíåíêî è äð., 2000).

Â âîçíèêíîâåíèè èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà âàæíóþ ðîëü èãðà-
þò êàê ìåõàíèçìû ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáíûõ ïðîïàãóë âíóòðü, òàê
è ôèçèîëîãè÷åñêîå âîçäåéñòâèå ïàòîãåíà íà ìåòàáîëèçì ðàñòåíèÿ-
õîçÿèíà. Òàê, äëÿ F. oxysporum ïîêàçàíî, ÷òî íà íà÷àëüíûõ ñòà-
äèÿõ ãèôû ãðèáà ïëîòíî ïðèìûêàþò ê êëåòêàì ñòåíîê êîðíåé âîñ-
ïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ ãîðîõà è òîìàòîâ, îáðàçóÿ ñëèçèñòûå ÷åõëû.
Çàòåì ñëåäóåò ïðîíèêíîâåíèå ãèôîâ âíóòðü ÷åðåç ìåæêëåòíèêè.
Íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ îáðàçóþòñÿ îòëîæåíèÿ è âûðîñòû âíóòðè
êëåòîê ýïèäåðìèñà è êîðû (Bishap, Cooher, 1983). Ãèôû ïîñòîÿí-
íî íàðàñòàþò, èäåò îáðàçîâàíèå àïðåññîðèåâ, ðàçðóøåíèå ðàñòè-
òåëüíûõ òêàíåé (Parry, Pegg, 1985). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ôóçàðèè
âûçûâàþò îïðåäåëåííîãî ðîäà âìåøàòåëüñòâî â íîðìàëüíîå òå÷å-
íèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí è ðàçâèòèå
ñåÿíöåâ, â òîì ÷èñëå àáñîðáöèþ è/èëè ïåðåìåùåíèå ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ, ðåçóëüòàòîì ÷åãî ÿâëÿåòñÿ èñòîùåíèå íåêîòîðûõ èîíîâ
èëè íàêàïëèâàíèå äðóãèõ. Ýòè ôèçèîëîãè÷åñêèå íàðóøåíèÿ ìî-
ãóò ñóùåñòâåííî âëèÿòü íà ðîñò ñåÿíöåâ â âûñîòó, íà íàêîïëåíèå
áèîìàññû (Singh, Mitta, 1989).

Â ïàòîãåíåçå òàêæå âàæíóþ ðîëü èãðàþò ìèêîòîêñèíû, òàê
êàê âëèÿþò íà îáìåí âåùåñòâ õîçÿèíà íà ìîëåêóëÿðíîì è êëåòî÷-
íîì óðîâíÿõ, ïðîÿâëÿÿ, â òîì ÷èñëå, è ìóòàãåííóþ àêòèâíîñòü
(Ìîíàñòûðñêèé, 2000). Ãðèáû ðîäà Fusarium ïðîäóöèðóþò 148
òîêñè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, ñðåäè íèõ òàêèå îïàñíûå äëÿ ÷åëîâåêà è
æèâîòíûõ òîêñèíû, êàê äåçîêñèíèâàëåíîë (ÄÎÍ), íèâàëåíîë, Ò-2
òîêñèí, çåàðàëåíîí, ìîíèëèôîðìèí, ôóìîíèçèíû è äð. (Ëåâèòèí,
2002). Â ñîïðÿæåííîé ýâîëþöèè êóëüòóðíûõ çëàêîâ è òîêñèíîãåí-
íûõ âèäîâ Fusarium íàèáîëåå áûñòðîìó ïðîãðåññèâíîìó îòáîðó ó
ãðèáîâ ïîäâåðãàþòñÿ ïðèçíàêè ïðîòåîëèòè÷åñêîé è àìèëîëèòè÷åñ-
êîé àêòèâíîñòè è ñâÿçàííîå ñ íèìè òîêñèíîîáðàçîâàíèå (Ìîíàñ-
òûðñêèé, 2000).

Îïàñíîñòü ýòèõ ìèêîòîêñèíîâ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îíè îá-
ëàäàþò íåôðîòîêñè÷íûì, ãåïàòîòîêñè÷íûì, èììóíîäåïðåññèâíûì,
êàíöåðîãåííûì äåéñòâèÿìè íà ÷åëîâåêà. Âûçûâàþò òÿæåëûå çà-
áîëåâàíèÿ ëîøàäåé, ñâèíåé (Ëüâîâà è äð., 2003). Â òî æå âðåìÿ â
ìèðå íåò ñïîñîáà áèîëîãè÷åñêè ïðèåìëåìîãî è ýêîíîìè÷åñêè ýô-
ôåêòèâíîãî äëÿ äåòîêñèêàöèè çåðíà (Ìîíàñòûðñêèé, ßðîøåíêî,
2000).
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Õèìè÷åñêèå ïðåïàðàòû, óãíåòàÿ ðàçâèòèå ãðèáà â òêàíÿõ ðàñ-
òåíèÿ-õîçÿèíà, ÷àñòî ñòèìóëèðóþò îáðàçîâàíèå õëàìèäîñïîð. Â ñâîþ
î÷åðåäü, õëàìèäîñïîðû ñîõðàíÿþò æèçíåñïîñîáíîñòü â ïî÷âå íà
ãëóáèíå äî 90 ñì, êóäà íå ïðîíèêàþò ôóíãèöèäû, íàêàïëèâàÿñü,
óâåëè÷èâàþò øàíñû çàðàæåíèÿ ðàñòåíèé (Lutz, 1986). Âåñü îïûò
ïðèìåíåíèÿ ïåñòèöèäîâ ïîêàçàë áåñïåðñïåêòèâíîñòü íàäåæä ïîáå-
äû â õîäå õèìè÷åñêîé âîéíû ñ ôèòîïàòîãåíàìè. Ïîýòîìó ñòîëü
ïðèâëåêàòåëüíîé îêàçàëàñü èäåÿ èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäîâ áèîëîãè-
÷åñêîé áîðüáû ñ ïàðàçèòè÷åñêèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè. Ñðåäè àí-
òàãîíèñòîâ ôóçàðèóìà èçâåñòíû ãðèáû (Êðàñèëüíèêîâ, 1958; Ìà-
ðþòèí, Áèëûê, 1990; Àëåêñàíäðîâà è äð., 2000; Kempf, Wolf, 1988),
áîëåå 150 âèäîâ ïî÷âåííûõ áàêòåðèé (Ïîçäíÿêîâ, 1998; Ñîðîêèíà
è äð., 1998; Lambert et al., 1986; Gaikward et al., 1987), â òîì
÷èñëå àêòèíîìèöåòû (Øèðîêèõ, Øåøåãîâà, 2001), ïðîñòåéøèå
(Pussard, 1988).

Îäíàêî äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàëè ñâå-
äåíèÿ î ôóíãèöèäíîé àêòèâíîñòè ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ,
õîòÿ ïî ìàñøòàáàì ðàçìíîæåíèÿ è ðàñïðîñòðàíåíèÿ â ïî÷âàõ òîëü-
êî öèàíîáàêòåðèè ñîïîñòàâèìû ñ ôóçàðèóìîì. Èññëåäîâàíèÿ, ïðî-
âåäåííûå íà êàôåäðå áîòàíèêè, ôèçèîëîãèè ðàñòåíèé è ìèêðîáèî-
ëîãèè Âÿòñêîé ãîññåëüõîçàêàäåìèè, ïîêàçàëè, ÷òî ñðåäè åñòåñòâåí-
íûõ àíòàãîíèñòîâ äàííîãî ãðèáà èìåííî ïî÷âåííûå öèàíîáàêòå-
ðèè ìîãóò çàíÿòü ëèäèðóþùåå ïîëîæåíèå.

8.2. Цианобактериальное ингибирование развития
фитопатогеннных грибов

Ñðåäè ìèêðîîðãàíèçìîâ, âûäåëÿþùèõ â îêðóæàþùóþ ñðåäó
øèðî÷àéøèé ñïåêòð áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ, öèàíîáàê-
òåðèÿì ïðèíàäëåæèò îñîáîå ìåñòî. Â ñîñòàâ öèàíîáàêòåðèàëüíûõ
ýêçîìåòàáîëèòîâ âõîäÿò îðãàíè÷åñêèå êèñëîòû, ýôèðíûå ìàñëà,
òåðïåíû, àëüäåãèäû, ôåíîëû, âèòàìèíû, àíòèáèîòèêè, àóêñèíû.
Ïî õàðàêòåðó áèîëîãè÷åñêîãî âëèÿíèÿ íà äðóãèå îðãàíèçìû äàí-
íûå ñîåäèíåíèÿ ìîãóò îáëàäàòü ñòèìóëèðóþùèì, ðîñò àêòèâèðó-
þùèì, èíãèáèðóþùèì äåéñòâèåì (Àíäðåþê è äð., 1990). Òàê, íå-
äàâíî èç öèàíîáàêòåðèè Nostoc commune èçîëèðîâàí ëèïîïåïòèä,
îáëàäàþùèé ÿðêî âûðàæåííûì ôóíãèöèäíûì äåéñòâèåì (Kajiyma
et al., 1998).

Ñêðèíèíã ïî÷âåííûõ öèàíîáàêòåðèé èç êîëëåêöèè ôîòîòðîô-
íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ êàôåäðû ïîêàçàë, ÷òî ÿðêî âûðàæåííûì
ôóíãèöèäíûì äåéñòâèåì ïî îòíîøåíèþ ê ôóçàðèÿì îáëàäàþò òðè
øòàììà: Nostoc paludosum ¹ 18, Nostoc linckia ¹ 271 è Microchaeta
tenera ¹ 265. Ãðèá Fusarium culmorum ïîëó÷åí èç Âñåðîññèéñêî-
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ãî íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêîãî èíñòèòóòà ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ìèê-
ðîáèîëîãèè. Ãðèá F. nivale âûäåëåí â ÷èñòóþ êóëüòóðó ñ ïîãèáøèõ
ðàñòåíèé îçèìîé ðæè â ìàå 2002 ã. è ðàçìíîæåí. Ãðèá Fusarium
sp. âûäåëåí ñ ïîãèáøèõ ñåÿíöåâ åëè.

Ïðè ïðîâåðêå íà àíòèôóçàðèîçíóþ àêòèâíîñòü îêàçàëîñü, ÷òî
âñå èñïûòàííûå âèäû öèàíîáàêòåðèé (Nostoc paludosum, Nostoc
linckia, Microchaeta tenera) âûçûâàþò çàìåäëåíèå ðîñòà, óñûõàíèå
è ëèçèñ ìèöåëèÿ ãðèáîâ Fusarium sp., âûðàùåííîãî íà àãàðèçî-
âàííîé ïèòàòåëüíîé ñðåäå ×àïåêà â ÷àøêàõ Ïåòðè (òàáë. 85). Â
îïûòíûõ âàðèàíòàõ ïëåíêè öèàíîáàêòåðèé áûëè íàíåñåíû íà ãà-
çîíû ãðèáîâ.

Таблица 85
Влияние почвенных цианобактерий на рост и развитие Fusarium sp.

Вариант Характеристика развития Fusarium sp. 
на плотной питательной среде в чашках Петри 

1. Контроль Fusarium sp. Белый пушистый мицелий,  агаровая среда, окра-
шенная в красно-вишневый цвет. 

2. Fusarium sp.+ Nostoc 
paludosum 

Лизис мицелия, появление прозрачных колоний, 
содержащих  хламидоспоры. 

3. Fusarim sp.+ Microchaeta 
tenera   

Усыхание мицелия с отдельными зонами лизиса, 
появление блестящих зернистых колоний  с хла-
мидоспорами. 

4. Fusarium sp.+ Nostoc 
linсkia Слабое  усыхания мицелия, отсутствие лизиса. 

5. Fusarium sp.+ 
смесь трех  видов Лизис мицелия примерно на 50%. 

6. Культуральная 
жидкость из-под смеси циа-
нобактерий 

Слияние зон лизиса и усыхание мицелия до 90%. 

Òàêèì îáðàçîì, âçàèìîäåéñòâèå öèàíîáàêòåðèé è ôóçàðèóìà
íà óðîâíå ÷èñòûõ êóëüòóð ïîêàçàëî, ÷òî öèàíîáàêòåðèè ñïîñîáíû
â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äíåé âûçûâàòü ëèçèñ ìèöåëèÿ, ïåðåõîä ðàç-
âèòèÿ ãðèáà îò àêòèâíîé ñòàäèè ê ïàññèâíîìó ñïîðîíîøåíèþ õëà-
ìèäîñïîð. Ïðè ýòîì îïûò ïðîâîäèëñÿ íà ïèòàòåëüíîé ñðåäå, áëà-
ãîïðèÿòíîé äëÿ ðàçâèòèÿ ãðèáà è íå ëó÷øåé äëÿ öèàíîáàêòåðèé.

Â îïûòàõ ñ F. culmorum è F. nivale íà íåäåëüíûå êóëüòóðû
ãðèáîâ, êîòîðûå ðàçâèâàëèñü â ÷àøêàõ Ïåòðè â âèäå ìîùíûõ ïûø-
íûõ áåëî-ðîçîâûõ ãàçîíîâ, áûëî íàíåñåíî ïî 1 ìë êóëüòóð öèàíî-
áàêòåðèé, âûðàùåííûõ íà áåçàçîòèñòîé àãàðèçîâàííîé (1%) ñðåäå
Ãðîìîâà ¹ 6 ñ òèòðîì 500 òûñ. êë./ìë ñðåäû. Öèàíîáàêòåðèàëü-
íàÿ ïàñòà íà ãàçîíå ãðèáà îáðàçîâûâàëà äèñê äèàìåòðîì 1.5 ñì.
Ïîäàâëåíèå ãðèáîâ â ôîðìå ïîäñûõàíèÿ ìèöåëèÿ îêîëî ïëåíîê
öèàíîáàêòåðèé íà÷àëîñü íà ÷åòâåðòûå ñóòêè. Íà ñåäüìûå ñóòêè
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ïîÿâèëèñü çîíû ëèçèñà è âíóòðèàãàðíîå èñ÷åçíîâåíèå ïèãìåíòà (â
êîíòðîëüíîì âàðèàíòå ïî-ïðåæíåìó àãàð îò äèôôóíäèðóþùåãî ãðèá-
íîãî ïèãìåíòà áûë îêðàøåí â òåìíî-ðóáèíîâûé öâåò). Ìèêðîñêî-
ïèðîâàíèå ïîêàçàëî ïîëíîå ðàçðóøåíèå ìèöåëèÿ, íàëè÷èå íåçíà-
÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà õëàìèäîñïîð. Âåëè÷èíà çîí ëèçèñà êîëåáà-
ëàñü îò 15 äî 40 ìì è áûëà ìàêñèìàëüíîé ïðè âîçäåéñòâèè öèàíî-
áàêòåðèàëüíîé ñìåñè. Ïðè ýòîì íàèáîëåå ñèëüíûé àíòèãðèáíîé
ýôôåêò ñìåñè ïðîÿâèëñÿ ïðè âîçäåéñòâèè íà F. culmorum (òàáë. 86).

Таблица 86
Антифузариозная активность почвенных цианобактерий

Диаметр зон лизиса, мм Вид гриба 
Nostoc paludosum Nostoc linckia Смесь 

Fusarium culmorum 15 20 40 
Fusarium nivale 15 25 20 

Â äðóãîé ñåðèè îïûòîâ ðàçðàñòàíèÿ Fusarium culmorum íà ñòåê-
ëàõ îáðàñòàíèÿ, ñïëîøíûì âîéëîêîì çàòÿíóâøèå èõ ñ îáåèõ ñòî-
ðîí, âíîñèëè íà ãàçîíû öèàíîáàêòåðèé, âûðàùåííûå íà àãàðèçî-
âàííîé ñðåäå (Òðåòüÿêîâà, Äîìðà÷åâà, 2000). Çà äâå íåäåëè îïûòà
òðè èç ÷åòûðåõ èñïûòàííûõ øòàììîì âûçâàëè ïîëíîå ðàçðóøåíèå
ìèöåëèÿ ãðèáà (ðèñ. 42). Ïðè ýòîì ìàêñèìàëüíàÿ ìèêîëèòè÷åñêàÿ
àêòèâíîñòü õàðàêòåðíà äëÿ N. paludosum, êîòîðûé óæå íà âòîðûå
ñóòêè îïûòà âûçâàë ñàìûå çíà÷èòåëüíûå ðàçðóøåíèÿ ìèöåëèÿ ôóçà-
ðèóìà.

Рис. 42. Динамика развития мицелия фузариума на цианобактериальных раз-
растаниях.
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Ïðîòèâîïîëîæíûì îáðàçîì
îòðàçèëñÿ ýôôåêò ïðèñóòñòâèÿ
öèàíîáàêòåðèé íà ìàêðîêîíè-
äèåãåíåçå. Âåëè÷èíà óäåëüíîé
ïðîäóêöèè ìàêðîêîíèäèé (ò.å.
÷èñëî êîíèäèé íà 1 ì ìèöå-
ëèÿ) çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàëà ñî
âðåìåíåì (òàáë. 87).

Óâåëè÷åíèå ðåïðîäóêòèâ-
íîãî ïîòåíöèàëà Fusarium cul-
morum, ñâÿçàííîå ñ âîçðàñòà-
íèåì óäåëüíîé ïðîäóêöèè

ìàêðîêîíèäèè, óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ïîä âîçäåéñòâèåì öèàíîáàêòå-
ðèé ñòðàòåãèÿ ãðèáà íàïðàâëåíà óæå òîëüêî íà âûæèâàíèå ïîïó-
ëÿöèè, à íå íà àêòèâíîå îñâîåíèå ñðåäû. Ñëåäîâàòåëüíî, ïîòåíöè-
àë ôèòîïàòîãåííîñòè ïðè ýòîì çíà÷èòåëüíî ñíèæàåòñÿ.

Àíòèôóçàðèîçíóþ àêòèâíîñòü öèàíîáàêòåðèè ïðîÿâëÿþò è ïðè
ñîâìåñòíîì ðàçâèòèè ïîïóëÿöèé â ñòåðèëüíîé ïî÷âå, ëèøåííîé
âûñøèõ ðàñòåíèé, ò.å. â ïåðèîä, êîãäà ôóçàðèè ïðîõîäÿò ñàïðî-
ôèòíóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ (òàáë. 88). Ïðè ýòîì îñîáåííî ñèëüíûé
ýôôåêò ïîäàâëåíèÿ ðàçâèòèÿ ôóçàðèóìà îòìå÷åí äëÿ Microchaeta
tenera, â ïðèñóòñòâèè êîòîðîé ãðèá íå ïðîðàñòàë ñîâñåì. Â òî æå
âðåìÿ â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå, â ïî÷âó êîòîðîãî èíòðîäóöèðîâà-
ëè òîëüêî ôóçàðèóì, ñóììàðíàÿ äëèíà ìèöåëèÿ ñîñòàâëÿëà áîëåå
5 ì/ñì2 ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.

Таблица 87
Влияние различных видов

цианобактерий на величину удельной
продукции макроконидий

Fusarium culmorum, млн./м мицелия

Сутки Nostoc 
paludosum 

Nostoc 
linckia 

Microchaeta 
tenera 

2 23 0 0.4 
5 5 6 17 
10 134 219 76 
15 835 0 1196 

Таблица 88
Влияние цианобактерий на мицелиальный рост Fusarium culmorum

(мм/см2) в почве

Сутки 
с начала 
опыта 

Контроль 
(Fusarium culmorum) 

Nostoc 
paludosum 

Nostoc  
linckia 

Microchaeta 
tenera 

1 0.65 ± 0.075 0.48 ± 0.023 0.62 ± 0.689 0 
3 20.2 ± 4.100 0.14 ± 0.031 0.14 ± 0.027 0 
7 >5000 0 0 0 

Òàêèì îáðàçîì, ìåæïîïóëÿöèîííûå îòíîøåíèÿ ÷èñòûõ êóëü-
òóð öèàíîáàêòåðèé è ôóçàðèåâ â ñàïðîôèòíîé ôàçå ðàçâèòèÿ ãðèáà
íîñÿò ÿðêî âûðàæåííûé ôóíãèöèäíûé ýôôåêò. Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ
ïðèìåíåíèÿ àíòèôóçàðèîçíûõ öèàíîáàêòåðèàëüíûõ ïðåïàðàòîâ
íåîáõîäèìî ïðîâåñòè èõ èñïûòàíèÿ ïðîòèâ ãðèáîâ â ïàðàçèòè÷åñ-
êîé ôàçå ðàçâèòèÿ.
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8.3. Цианобактерии как биоиндукторы иммунитета растений

Ïðè èíôèöèðîâàíèè ïàòîãåíàìè â êëåòêàõ ðàñòåíèé ïðîèñõî-
äèò ðåïðîãðàììèðîâàíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ, ïðîÿâëÿþùååñÿ â çà-
ìåäëåíèè ñèíòåçà îäíèõ áåëêîâ è óñèëåíèè îáðàçîâàíèÿ èëè ïîÿâ-
ëåíèÿ äðóãèõ, îòñóòñòâóþùèõ ó íåèíôèöèðîâàííîãî ðàñòåíèÿ (Òàð-
÷åâñêèé, 2001). Áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ýòî ïðîèñõîäèò ñ ïîìîùüþ
ñèãíàëüíûõ ñîåäèíåíèé – ýëèñèòîðîâ, ñòèìóëèðóþùèõ îáðàçîâà-
íèå ôèòîàëåêñèíîâ. Íåêîòîðûå èç ýëèñèòîðîâ ïðîäóöèðóþòñÿ ìèê-
ðîîðãàíèçìàìè-ôèòîïàòîãåíàìè, äðóãèå îáðàçóþòñÿ â êëåòêàõ ðà-
ñòåíèé. Âòîðè÷íûå ýëèñèòîðû îáðàçóþòñÿ â ðàñòåíèè ïðè äåéñòâèè
áèîãåííûõ è àáèîãåííûõ ñòðåññîðîâ. Ôóíêöèè, âûïîëíÿåìûå ýëè-
ñèòîðàìè, ñâîäÿòñÿ ê îãðàíè÷åíèþ ïèòàíèÿ ïàòîãåíà; ñòèìóëÿ-
öèè ñàìîóáèéñòâà èíôèöèðîâàííûõ è ñîñåäíèõ êëåòîê; ðàçðóøå-
íèþ ñòðóêòóðû ïàòîãåíà è äð. Â êîíå÷íîì èòîãå, ïîä äåéñòâèåì
ýëèñèòîðîâ ïðîèñõîäèò ñóùåñòâåííîå îãðàíè÷åíèå ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ èíôåêöèè ïî ðàñòåíèþ.

Îäíàêî èììóííûå ñèëû êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé â ïîñëåäíèå ãîäû
çíà÷èòåëüíî îñëàáëåíû, ÷òî ïðèâîäèò ê âîçðàñòàíèþ àêòèâíîñòè
ôèòîïàòîãåíîâ. Ïîýòîìó âñå áîëüøåå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàåò èíäó-
öèðîâàííàÿ óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé, êîòîðóþ îïðåäåëÿþò êàê äè-
íàìè÷åñêóþ ðåçèñòåíòíîñòü, áàçèðóþùóþñÿ íà ôèçè÷åñêèõ è õè-
ìè÷åñêèõ áàðüåðàõ, êîòîðûå âîçíèêàþò ïîä âëèÿíèåì èíîêóëÿ-
öèè íåñîâìåñòèìîé ðàñîé ïàòîãåíà, àíòàãîíèñòîì èëè ïðîäóêòàìè
èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòè (Onchi, 1983).

Áèîëîãè÷åñêèé ìåòîä êîíòðîëÿ ïàòîãåíîâ îñíîâàí íà èíòðî-
äóêöèè â ðèçîñôåðó ðàñòåíèÿ ìèêðîáîâ-àíòàãîíèñòîâ ïóòåì îáðà-
áîòêè ñåìÿí èëè èíîãî ïîñàäî÷íîãî ìàòåðèàëà. Êàê ïðàâèëî, íàè-
áîëåå óñïåøíî çàñåëÿþò ðèçîïëàíó ðàñòåíèé òå ìèêðîîðãàíèçìû,
äëÿ êîòîðûõ äàííàÿ ýêîíèøà ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íîé. Îäíàêî äëÿ óñ-
ïåøíîãî ïîäàâëåíèÿ ïàòîãåíà ìèêðîáó-àíòàãîíèñòó íåîáõîäèìî
áûòü ñðåäè ïåðâûõ êîëîíèçàòîðîâ òåõ çîí êîðíÿ, êîòîðûå ÿâëÿþò-
ñÿ «âîðîòàìè» èíôåêöèè. Â òî æå âðåìÿ îáíàðóæåíî, ÷òî ôóçàðèè
÷àñòî ÿâëÿþòñÿ áîëåå ðàííèìè ïîñåëåíöàìè íà ïîâåðõíîñòè êîð-
íåé îâîùíûõ è çëàêîâûõ ðàñòåíèé, ÷åì âèäû ìèêðîîðãàíèçìîâ,
øòàììû êîòîðûõ èñïîëüçóþòñÿ â áèîïðåïàðàòàõ äëÿ ïîäàâëåíèÿ
ïàòîãåíîâ (Êóðàêîâ, Êîñòèíà, 1998). Ïîýòîìó ïî-ïðåæíåìó îñòðî
ñòîÿò âîïðîñû ïîèñêà ñðåäè àíòàãîíèñòè÷åñêèõ øòàììîâ íàèáî-
ëåå ðàííèõ êîëîíèçàòîðîâ ðèçîïëàíû è ðàçðàáîòêè ïðèåìîâ èõ
äîñòàâêè â çîíó âîçìîæíîãî ïîðàæåíèÿ êîðíÿ (Êóðàêîâ, 2003).

Â ýòîì ïëàíå öèàíîáàêòåðèè ïðàêòè÷åñêè íå ïðèâëåêàëè âíè-
ìàíèå ðàçðàáîò÷èêîâ áèîïðåïàðàòîâ. Îäíà èç ïðè÷èí ñîñòîèò â
òîì, ÷òî â ðèçîñôåðå êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, êàê ïðàâèëî, ôîòî-
òðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû âñòðå÷àþòñÿ â íè÷òîæíî ìàëûõ êîëè-
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÷åñòâàõ. Ïèê èõ ðàçâèòèÿ è ôèçèîëîãè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü ïðèóðî-
÷åíû ê ìàññîâîìó ðàçìíîæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â ïåðèîäû
«öâåòåíèÿ» è îáû÷íî òåððèòîðèàëüíî óäàëåíû è îò êîðíåé, è îò
ñòåáëåé ðàñòåíèé. Â òî æå âðåìÿ ÿðêî âûðàæåííàÿ àíòèôóíãàëü-
íàÿ àêòèâíîñòü íåêîòîðûõ âèäîâ öèàíîáàêòåðèé äåëàåò èõ çàìàí-
÷èâûì è ïåðñïåêòèâíûì îáúåêòîì â ðàçðàáîòêå ìåòîäîâ áèîëîãè-
÷åñêîé çàùèòû ðàñòåíèé. Òåì áîëåå, ÷òî è ïðè âîçäåéñòâèè íà
çäîðîâîå ðàñòåíèå öèàíîáàêòåðèè êàê ïðîäóöåíòû áèîëîãè÷åñêè
àêòèâíûõ âåùåñòâ è àçîòôèêñàòîðû îêàçûâàþò ñòèìóëèðóþùåå
âëèÿíèå (Ïàíêðàòîâà, 1982, 2002). 38% ñâîáîäíîæèâóùèõ è 83%
ñèìáèîòè÷åñêèõ öèàíîáàêòåðèé ñïîñîáíû ñèíòåçèðîâàòü ôèòîãîð-
ìîíû òèïà ÈÓÊ (Sergeeva et al., 2002).

Íàìè ïîêàçàíî, ÷òî öèàíîáàêòåðèàëüíàÿ ïðåäïîñåâíàÿ îáðà-
áîòêà ñåìÿí çëàêîâ, áîáîâûõ, õâîéíûõ êóëüòóð, à òàêæå ñåÿíöåâ
ñîñíû è åëè ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ñâîåîáðàçíîãî öèàíîáàêòåðè-
àëüíîãî ÷åõëà íà ïîâåðõíîñòè êîðíåé (Äîìðà÷åâà è äð., 2001, 2002,
2003, 2004). Ñïåöèôèêà ìîðôîëîãèè è ôèçèîëîãèè öèàíîáàêòåðèé
ñîñòîèò â òîì, ÷òî, ðàçìíîæàÿñü, îíè îáðàçóþò ïëåíêè îïðåäåëåí-
íîé òåêñòóðû, íàïîìèíàþùèå ðàñòèòåëüíóþ òêàíü. Ïîäîáíàÿ «ïñåâ-
äîòêàíü» ñîñòîèò èç ìíîæåñòâà ïåðåïëåòåííûõ íèòåé, êîòîðûå ñ
áîëüøèì òðóäîì îòäåëÿþòñÿ äðóã îò äðóãà. Âûäåëÿåìàÿ ñëèçü îá-
ëàäàåò ñêëåèâàþùèì äåéñòâèåì ïî îòíîøåíèþ ê ëþáîìó ñóáñòðà-
òó: áóäü òî ïî÷âà, ñêàëû, ñòåêëî èëè, êàê â äàííîì ñëó÷àå, ïîâåð-
õíîñòü êîðíÿ. Áîëåå òîãî, ñóùåñòâóåò èíôîðìàöèÿ, ÷òî ïðè èíî-
êóëèðîâàíèè ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû â ãèäðîïîííîé ñèñòåìå öèàíî-
áàêòåðèè Nostoc sp. ïðîíèêàëè â êîðíè. Îíè áûëè îáíàðóæåíû â
ìåæêëåòî÷íûõ ïðîñòðàíñòâàõ è âíóòðè ýïèäåðìàëüíûõ è êîðòåêñ-
íûõ êëåòêàõ ðàñòåíèÿ (Ganter, 2000). Ïîäîáíî ìèêîðèçå, öèàíî-
ðèçà çàòðóäíÿëà ïîïàäàíèå ïàòîãåíîâ âíóòðü êîðíÿ.

Öèàíîáàêòåðèè ñïîñîáíû ïîäàâëÿòü àãðåññèâíîñòü ôóçàðèóìà
äàæå â óñëîâèÿõ ìîùíîãî ïðîâîêàöèîííîãî çàðàæåíèÿ ñåìÿí. Òàê,
â îïûòàõ ñ îçèìîé ðîæüþ èíôèöèðîâàíèå çåðíîâîê ïðîâîäèëè
âûäåðæèâàíèåì èõ â òå÷åíèå ÷àñà íà ãàçîíàõ F. nivale â ÷àøêàõ
Ïåòðè ñ ïåðèîäè÷åñêèì âñòðÿõèâàíèåì. Èíôèöèðîâàííûå ñåìåíà
ðàñêëàäûâàëè íà ôèëüòðû â ñòåðèëüíûõ ÷àøêàõ Ïåòðè. Ïîâòîð-
íîñòü êàæäîãî âàðèàíòà òðåõêðàòíàÿ. Â îïûòíûõ âàðèàíòàõ íà
èíôèöèðîâàííûå ñåìåíà íàíîñèëè êóëüòóðû öèàíîáàêòåðèé. Îïûò
ïðîâîäèëè ïðè 60%-íîé âëàæíîñòè ñåìÿí. Íàáëþäåíèÿ, ïðîâåäåí-
íûå íà ÷åòâåðòûå ñóòêè, ïîêàçàëè ñíèæåíèå çàðàæåííîñòè ðàñòå-
íèé ïðè öèàíîáàêòåðèàëüíîé îáðàáîòêå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðî-
ëåì îò äâóõ (Microchaeta tenera) äî 6.3 ðàç (Nostoc linckia). Öèàíî-
áàêòåðèè îêàçûâàþò òàêæå íà îçèìóþ ðîæü ñèëüíûé ðîñòàêòèâè-
ðóþùèé ýôôåêò. Äëèíà êîðíåé â îïûòíûõ âàðèàíòàõ óâåëè÷èâà-
åòñÿ äî 7.6 ðàç, à âûñîòà ïðîðîñòêîâ äî øåñòè ðàç (òàáë. 89).
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Ïðè êîëè÷åñòâåííîì ó÷åòå ìîðôîëîãè÷åñêè äèôôåðåíöèðîâàí-
íûõ ñòðóêòóð ãðèáà îêàçàëîñü, ÷òî ïîä âëèÿíèåì öèàíîáàêòåðè-
àëüíîé îáðàáîòêè ïðîèçîøëî çíà÷èòåëüíîå èçìåíåíèå ñòðóêòóðû
ïîïóëÿöèè ôèòîïàòîãåííîãî ãðèáà Fusarium nivale. Ýòî ïðîÿâëÿ-
åòñÿ â ðåçêîì ñíèæåíèè äëèíû ìèöåëèÿ íà îäèí ïðîðîñòîê. Íàè-
áîëåå ñèëüíûé ôóíãèöèäíûé ýôôåêò îêàçàëè Nostoc linckia è
Microchaeta tenera (òàáë. 90).

Таблица 89
Снижение фитопатогенных свойств Fusarium nivale

по  отношению к озимой ржи под влиянием цианобактерий
(4-суточные проростки, лабораторный опыт)

Вариант Количество пораженных 
растений, % 

Длина 
корней, см 

Высота 
проростков, 

см 
Контроль (Fusarium nivale) 95 0.88 0.21 
Nostoc paludosum 37 5.74 1.24 
Nostoc linckia 15 6.67 0.98 
Microchaeta tenera 45 5.71 0.82 

Таблица 90
Изменение структуры популяции гриба Fusarium nivale,

развивающегося на проростках озимой ржи,
под влиянием цианобактериальной обработки

Вариант 
Длина 

мицелия, 
м/растение 

Микроконидии, 
млн./растение 

Макроконидии, 
млн./растение 

Цианобактерии, 
млн./растение 

1. Контроль 
(обработка 
F. nivale) 

1200.0 ± 
36.3 36.2 ± 3.6 2.5 – 

2. F. nivale + 
N. paludosum 66.3 ± 3.3 13.4 ± 1.0 2.8 2.4 

3. F. nivale + 
N. linckia 40.1 ± 10.6 18.7 ± 1.2 0.3 6.2 

4. F. nivale + 
M. tenera 40.6 ± 2.1 12.7 ± 4.6 4.1 15.6 

5. F. nivale + 
смесь трех видов 
цианобактерий 

78.71 ± 0.2 15.0 ± 2.6 3.1 12.7 

Îïðåäåëåíèå óäåëüíîé ïðîäóêöèè ïîêàçàëî, ÷òî âî âñåõ âàðè-
àíòàõ, êðîìå âàðèàíòà N. linckia, ãäå ïðîèçîøëî íàèáîëåå ðåçêîå
èçìåíåíèå äëèíû ìèöåëèÿ, âîçðàñòàåò âåëè÷èíà óäåëüíîé ïðîäóê-
öèè ìàêðîêîíèäèé. Ïîñëåäíèå ìåíåå àãðåññèâíû äëÿ çàðàæåíèÿ,
÷åì ãèôû è ìèêðîêîíèäèè. Ñëåäîâàòåëüíî, óâåëè÷åíèå ýòîãî ïî-
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êàçàòåëÿ óêàçûâàåò íà îñëàáëåíèå ôèòîïàòîãåííûõ ñâîéñòâ ïîä
âëèÿíèåì öèàíîáàêòåðèé, ÷òî ðàíåå áûëî îòìå÷åíî è äëÿ ãðèáà
F. culmorum (òàáë. 91).

Öèàíîáàêòåðèè çíà÷èòåëüíî ñíèæàþò ïðîäóêöèþ ìèêðîêîíè-
äèé (îò äâóõ äî òðåõ ðàç). Ïîäñ÷åò êëåòîê öèàíîáàêòåðèé ïîêàçàë,
÷òî îíè íå òîëüêî âûæèâàþò, íî è ðàçìíîæàþòñÿ íà êîðíÿõ ïðî-
ðîñòêîâ, òàê êàê èõ ÷èñëåííîñòü â íåñêîëüêî ðàç âûøå ïåðâîíà-
÷àëüíîãî òèòðà. Ïðè âíåñåíèè ÷èñëåííîñòü êëåòîê öèàíîáàêòåðèé
áûëà â ïðåäåëàõ îò 200 òûñ. äî 1 ìëí. íà 1 ìë (N. paludosum –
1 ìëí., N. linckia – 450 òûñ., M. tenera – 214 òûñ., ñìåñü òðåõ
êóëüòóð – 485 òûñ.). Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î
ëó÷øåé ïðèæèâàåìîñòè M. tenera.

Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ñ ñåìåíàìè ÿ÷ìåíÿ è ãîðîõà, ïî-
êàçàëè, ÷òî àíòàãîíèçì öèàíîáàêòåðèé ïðîÿâëÿåòñÿ è ïî îòíîøå-
íèþ ê Fusarium culmorum â ïàðàçèòè÷åñêîé ñòàäèè ñóùåñòâîâà-
íèÿ ãðèáà. Êîãäà èíôèöèðîâàííûå ñåìåíà ÿ÷ìåíÿ ñîðòà Äèíà èíî-
êóëèðîâàëè ÷èñòûìè êóëüòóðàìè öèàíîáàêòåðèé è èõ ñìåñüþ, òî
÷åðåç âîñåìü ñóòîê ïðîèçîøëà ñìåíà àêòèâíîãî íàðàñòàíèÿ ìèöå-
ëèÿ (êîíòðîëüíûé âàðèàíò – ôóçàðèîçíàÿ îáðàáîòêà ñåìÿí) ðåç-
êèì óìåíüøåíèåì åãî äëèíû, ñíèæåíèåì ïëîòíîñòè êîíèäèé â
âàðèàíòàõ ñ öèàíîáàêòåðèàëüíûì èíîêóëþìîì (òàáë. 92).

Ïîÿâëåíèå îò÷åòëèâûõ ñèìïòîìîâ ïîðàæåíèÿ ÿ÷ìåíÿ ôóçàðè-
îçîì îòìå÷åíî óæå íà âòîðûå ñóòêè. Íà ÷åòâåðòûå ñóòêè êîëè÷å-
ñòâî ïîðàæåííûõ ðàñòåíèé â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå äîñòèãëî 40%,
à íà âîñüìûå – 70% (ðèñ. 43). Èíòðîäóêöèÿ öèàíîáàêòåðèé íà
èíôèöèðîâàííûå ñåìåíà ïðèâåëà ê èíãèáèðîâàíèþ ïàòîãåíà. Ïðè
ýòîì àíòàãîíèñòè÷åñêèé ýôôåêò íàáëþäàëñÿ êàê îò âíåñåíèÿ ÷èñ-
òûõ êóëüòóð öèàíîáàêòåðèé, òàê è èõ ñìåñè.

Â äðóãîé ñåðèè îïûòîâ ñåìåíà ïÿòè ñîðòîâ ãîðîõà áåç ïðåäâà-
ðèòåëüíîãî íàìà÷èâàíèÿ ïîäâåðãàëè ôóçàðèîçíîìó çàðàæåíèþ ñ
ïîñëåäóþùåé îáðàáîòêîé N. paludosum. Íà âîñüìûå ñóòêè îïûòà
ïðîâåëè îïðåäåëåíèå ñòåïåíè ïîðàæåíèÿ ðàñòåíèé ôóçàðèóìîì.

Таблица 91
Изменение величины удельной продукции микро- и макроконидий

Fusarium nivale при развитии на озимой ржи под влиянием цианобактерий

Вариант Микроконидии,  
млн./м мицелия 

Макроконидии, 
млн./м мицелия 

1. Контроль 0.3 0.02 
2. N. paludosum 0.2 0.04 
3. N. linckia 0.5 0.007 
4. M. tenera 0.3 0.1 
5. Смесь трех видов цианобактерий 0.2 0.04 
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Таблица 92
Изменение структуры популяции Fusarium culmorum,

развивающейся на проростках ячменя, под влиянием цианобактерий

Численность, тыс./растение 
Вариант 

Длина 
мицелия, 
м/растение 

макро-
конидий 

микро-
конидий хламидоспор 

1. Обработка семян                 
F. culmorum 4.09 ± 0.43 142 ± 27.20 438 ± 89.20 19 ± 5.35 

2. F.culmorum + 
N. paludosum 1.20 ± 0.01 49 ± 16.90 239 ± 83.20 12 ± 0.46 

3. F. culmorum + N. linckia 0.96 ± 0.14 24 ± 1.20 69 ± 4.35 20 ± 0.88 
4. F. culmorum + M. tenera 0.35 ± 0.02 52 ± 2.03 79 ± 6.55 15 ± 3.96 
5. F. culmorum + смесь 
трех цианобактерий 2.46 ± 0.16 42 ± 6.28 17 ± 2.38 13 ± 1.16 

Âûÿâëåíà ðàçëè÷íàÿ ñîðòîâàÿ óñòîé÷èâîñòü ãîðîõà ê ãðèáíîé
èíôåêöèè (òàáë. 93). Îäíàêî N. paludosum âî âñåõ ñëó÷àÿõ âûçû-
âàë îñëàáëåíèå àãðåññèâíîñòè ïàòîãåíà, ÷òî âåëî ê ñíèæåíèþ îá-
ùåãî êîëè÷åñòâà ïîðàæåííûõ ðàñòåíèé îò 4 äî 23% ïî îòíîøåíèþ
ê êîíòðîëþ.

Ñðàâíåíèå ôóíãèöèäíîé àêòèâíîñòè ïî÷âåííûõ öèàíîáàêòå-
ðèé ïðîòèâ F. culmorum (çàðàæåíèå ñåìÿí ÿ÷ìåíÿ) è F. nivale (çà-
ðàæåíèå ñåìÿí îçèìîé ðæè) ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðîèñõîäèò äåãðàäà-
öèÿ îáîèõ ïàòîãåíîâ.

Рис. 43. Влияние цианобактериальной обработки на степень поражения ячме-
ня фузариумом.
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Öèàíîáàêòåðèè ïðîÿâèëè ñåáÿ êàê áèîôóíãèöèäû â óñëîâèÿõ
ìèêðîâåãåòàöèîííîãî îïûòà, â õîäå êîòîðîãî ñåìåíà îçèìîé ðæè
áûëè çàðàæåíû îáîèìè âèäàìè ôóçàðèóìà (Äîìðà÷åâà è äð., 2003).
Ïåðåä ïîñåâîì ãðèáíàÿ îáñåìåíåííîñòü îçèìîé ðæè ñîñòàâëÿëà 6.2
ìëí. ÊÎÅ/íà çåðíîâêó äëÿ F. culmorum è 2.2 ìëí. ÊÎÅ – äëÿ
F. nivale. Â ñòåðèëüíûå âåãåòàöèîííûå ñîñóäû ïîìåùàëè ïî 450 ã
ñòåðèëüíîãî ïåñêà, ïîñàäêó ñåìÿí ïðîâîäèëè íà ãëóáèíå 1.5 ñì ïî
ïÿòü ðàñòåíèé íà ñîñóä, ïîâòîðíîñòü îïûòà – òðåõêðàòíàÿ. Ñìåñü
òðåõ âèäîâ öèàíîáàêòåðèé (N. paludosum + N. linckia + M. tenera)
âíîñèëè ïîâåðõíîñòíî ïîñëå ïîñàäêè ñåìÿí. Îïûò ïðîâîäèëè ïðè
60%-íîé âëàæíîñòè ïåñêà. Â äàííîì îïûòå òàêæå ÿðêî ïðîÿâèëñÿ
ðîñòàêòèâèðóþùèé è ôóíãèöèäíûé ýôôåêò öèàíîáàêòåðèé (òàáë. 95,
96).

Òàêèì îáðàçîì, íåñîìíåííà ýôôåêòèâíîñòü öèàíîáàêòåðèé â
ïîäàâëåíèè ðàçâèòèÿ ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ F. culmorum è F. ni-
vale. Äîñòîèíñòâà öèàíîáàêòåðèé êàê áèîôóíãèöèäà îáóñëîâëåíû
èõ ýêîëîãè÷åñêîé ðîëüþ â áèîöåíîçàõ: ñïîñîáíîñòüþ ðàçìíîæàòü-
ñÿ â ïî÷âå, ñî ñêîðîñòüþ, ñîïîñòàâèìîé ñ èíòåíñèâíîñòüþ ðàçìíî-
æåíèÿ ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ; ñïîñîáíîñòüþ ñòèìóëèðîâàòü ðîñò
âûñøåãî ðàñòåíèÿ; àáñîëþòíîé áåçâðåäíîñòüþ äëÿ ïîëåçíûõ îáè-
òàòåëåé ïî÷âû.

Таблица 93
Влияние Nostoc paludosum на степень заражения семян гороха

Fusarium culmorum, %

Сорта Варианты 
Надежда Орловчанин Труженик Г-22519 Г-26931 

Обработка семян 
фузариумом 24.0 91.7 100.0 40.0 53.7 

Обработка семян 
фузариумом +  
ностоком 

18.0 78.3 81.5 31.0 51.1 

Таблица 94
Антифузариозная активность почвенных цианобактерий

при обработке искусственно зараженных семян ячменя и озимой ржи
(по сравнению с контролем в число раз)

Уменьшение 
длины мицелия 

Уменьшение 
численности спор Вариант 

Ячмень Рожь Ячмень Рожь 
1. N. paludosum 3.4 1.8 2 2.7 
2. N. linckia 4.2 1.0 5.3 2.0 
3. M. tenera 11.6 2.9 4.1 2.8 
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Àíòèáèîòèêè è àíòèãðèáíûå âåùåñòâà, ïðîäóöèðóåìûå öèàíî-
áàêòåðèÿìè, íå ìèãðèðóþò â âûñøèå ðàñòåíèÿ, êàê õèìè÷åñêèå
ïåñòèöèäû è, ñëåäîâàòåëüíî, ïðè îáðàáîòêå ðàñòåíèé öèàíîáàêòå-
ðèÿìè ìû ïîëó÷àåì ýêîëîãè÷åñêè áåçîïàñíûå ïðîäóêòû ïèòàíèÿ
è êîðìà.

Îäíàêî ðåçóëüòàòû ëàáîðàòîðíûõ è âåãåòàöèîííûõ îïûòîâ
íåâîçìîæíî ýêñòðàïîëèðîâàòü â ïðèðîäíûå óñëîâèÿ. Èñïîëüçîâà-
íèå ìèêðîáîâ-àíòàãîíèñòîâ âñåãäà ñâÿçàíî ñ íåàäåêâàòíîñòüþ èõ
ïîâåäåíèÿ in vitro è in vivo, ñëàáîé ïðèæèâàåìîñòüþ â ðèçîñôåðå,
íåêîíêóðåíòîñïîñîáíîñòüþ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïî÷âåííûìè ôèòîïà-
òîãåíàìè. Òåì íå ìåíåå, öèàíîáàêòåðèàëüíûé èíîêóëþì îêàçàëñÿ
ðåçóëüòàòèâíûì ïðè îáðàáîòêå ñåìÿí õâîéíûõ â óñëîâèÿõ ëåñîïè-
òîìíèêîâ.

Таблица 95
Цианобактерии как биофунгициды фузариозов озимой ржи

(вегетационный опыт)

Вариант Всхожесть, 
% 

Средняя 
высота 

растения, 
см 

Площадь 
листьев, 

см2 

Объем 
корней, 
см3 

Длина 
корней 
одного 

растения,  
см 

Контроль 
(без обработки) 100 18.1±3.3 114.7 1.8 54.6 

Смесь цианобактерий 100 24.9±3.6 159.0 3.6 79.1 
Fusarium culmorum 20 16.7±2.7 16.6  0.6 20.1 
Fusarium culmorum + 
cмесь цианобактерий 40 16.9±3.9 33.9 2.1 21.1 

Fusarium nivale 46.6 17.3±5.0 47.6 1.3 17.5 
Fusarium nivale + 
смесь цианобактерий 66.6 17.9±3.6 66.6 1.7 29.9 

Таблица 96
Морфологическая дифференциация фузариозных структур

на корнях озимой ржи (инфицированных грибами
и с дополнительной обработкой цианобактериальной смесью)

Вариант 
Количество 
конидий, 

млн./г корней 

Длина мицелия, 
м/г корней 

Удельная продукция 
конидий,  

млн./м мицелия 
F. culmorum 240 ± 43 469 ± 95 1.9 
F. culmorum + смесь 144 ± 45 122 ± 18,8 0.8 
F. nivale 100 ± 14,5 300 ± 31,6 3 
F. nivale + смесь 50 ± 5,6 94 ± 22,3 1.9 
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Èíôåêöèîííûå ãðèáíûå áîëåçíè – íàñòîÿùåå áåäñòâèå äëÿ ñå-
ÿíöåâ â ëåñîïèòîìíèêàõ âî âñåì ìèðå. Â ïîñëåäíèå ãîäû ñðåäè
âîçáóäèòåëåé çàáîëåâàíèÿ ñåÿíöåâ åëè îòìå÷åíû ãðèáû ðîäà
Fusarium, êîòîðûå âûçûâàþò ïîëåãàíèå âñõîäîâ äî 75% ñëó÷àåâ.
Áîëåçíü ïðîÿâëÿåòñÿ â äîâñõîäîâûõ è ïîñëåâñõîäîâûõ ôàçàõ ðàç-
âèòèÿ áîëåçíè. Ïîòåðè ñåÿíöåâ îò áîëåçíåé ìîãóò äîõîäèòü äî 90-
100% (Âåäåðíèêîâ, 1986). Ñðåäè ãðèáîâ ðîäà Fusarium, ïîðàæàþ-
ùèõ õâîéíûå ïîðîäû, èçâåñòíû ñëåäóþùèå: F. oxysporum, F. uma-
go, F. chlamydosporum, F. moniliforme è äðóãèå. Ïîïóëÿöèè ýòèõ
âèäîâ óñòîé÷èâû ê íèçêèì òåìïåðàòóðàì, äëèòåëüíîå âðåìÿ ñî-
õðàíÿþòñÿ â ïî÷âå â âèäå õëàìèäîñïîð, èìåþò âûñîêóþ ïëîòíîñòü
ïîïóëÿöèé â ïî÷âå, ñîçäàþò ïîòåíöèàëüíûé ðåçåðâóàð èíôåêöèè
è óãðîçó âîçíèêíîâåíèÿ ýïèôèòîôèé â ëåñíîì ïèòîìíèêå. Âðåäî-
íîñíûå âèäû ôóçàðèóìîâ èìåþò øèðîêóþ ñïåöèàëèçàöèþ è ïîðà-
æàþò ñåÿíöû âñåõ âîçäåëûâàåìûõ õâîéíûõ ïîðîä (Ëèòîâêà è äð.,
2002).

Èñêóññòâåííûå äðåâîñòîè, ê êîòîðûì îòíîñÿòñÿ è ëåñíûå ïè-
òîìíèêè, èçíà÷àëüíî ÿâëÿþòñÿ íåóñòîé÷èâûìè ýêîñèñòåìàìè è
âñëåäñòâèå ýòîãî ðàçðóøàþòñÿ ãðèáàìè áèîòðîôíîãî êîìïëåêñà
ñèëüíåå, ÷åì åñòåñòâåííûå ëåñíûå ñîîáùåñòâà. Ôèòîïàòîãåííûå
ãðèáû â ëåñîïèòîìíèêàõ, ïîðàæàþùèå æèâûå ñåÿíöû, ñïîñîáíû
ê áûñòðîìó íàêîïëåíèþ áèîìàññû, ôîðìèðîâàíèþ âûñîêîé ïàòî-
ãåííîñòè è àãðåññèâíîñòè è, êàê ñëåäñòâèå, ê ìàñøòàáíîìó ïîðà-
æåíèþ ñåÿíöåâ ñ ôîðìèðîâàíèåì î÷àãîâ ðàñïðîñòðàíåíèÿ, óñûõà-
íèÿ è íàêîïëåíèÿ ïàòîãåíîâ (Ñòîðîæåíêî, 2000).

Â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ëåò ìàññîâàÿ ãèáåëü ñåÿíöåâ åëè áûëà îò-
ìå÷åíà â ëåñîïèòîìíèêå Ñëîáîäñêîãî ëåñõîçà Êèðîâñêîé îáëàñòè.

Ñ áîëüíûõ è ïîãèáøèõ ñåÿíöåâ åëè âûäåëèëè 82 ãðèáíûõ èçî-
ëÿòà, ñðåäè êîòîðûõ áîëåå 70% ñîñòàâëÿëè ãðèáû ðîäà Fusarium.
Íàøè äàííûå ïî äîìèíèðóþùåé ðîëè ãðèáîâ ðîäà ôóçàðèóì â ãðèá-
íîì ïàòîêîìïëåêñå ñåÿíöåâ åëè ñîãëàñóþòñÿ ñ ëèòåðàòóðíûìè äàí-
íûìè (Êèâèíèýëè, 1990; Íîçäðåíêî, 1990; Ëèòîâêà è äð., 2002).

Ìèêðîáèîëîãè÷åñêèé àíàëèç ðèçîñôåðíîé ïî÷âû ïîêàçàë, ÷òî
ðèçîñôåðà ïîðàæåííûõ ñåÿíöåâ åëè ñîäåðæèò áîëåå ïëîòíûå ïî-
ïóëÿöèè ãðèáîâ è áîëüøå ïîòåíöèàëüíûõ âîçáóäèòåëåé, ÷åì ðè-
çîñôåðà çäîðîâûõ ñåÿíöåâ (Òðåòüÿêîâà è äð., 2002), ïðè ýòîì ýïè-
ôèòíàÿ ìèêðîôëîðà ñåìÿí åëè ôóçàðèóìà íå ñîäåðæàëà. Äëÿ ñïà-
ñåíèÿ ðàñòåíèé â ìàå 2001 ã. îäíîëåòíèå ïîðàæåííûå ñåÿíöû åëè
áûëè îáðàáîòàíû ïîëóæèäêîé (0.5% àãàðèçîâàííàÿ ñðåäà) êóëü-
òóðîé Nostoc paludosum ñ òèòðîì 800 òûñ. êë./ìë. ×åðåç ãîä îïðå-
äåëÿëè âûñîòó ñåÿíöåâ è ãîäîâîé ïðèðîñò, êîëè÷åñòâî çäîðîâûõ è
áîëüíûõ ñåÿíöåâ (òàáë. 97). Îêàçàëîñü, ÷òî ãîäîâîé ïðèðîñò ó ñå-
ÿíöåâ, îáðàáîòàííûõ öèàíîáàêòåðèÿìè, óâåëè÷èëñÿ íà 44%, à êî-
ëè÷åñòâî çäîðîâûõ ñåÿíöåâ âîçðîñëî íà 17.1 % (Äîìðà÷åâà, Òðå-
ôèëîâà, 2004).
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Â ìàå 2002 ã. ñåÿíöû, îáðàáîòàííûå â ïèòîìíèêå Nostoc
paludosum, áûëè âûêîïàíû è âûñàæåíû â ëåñó íà äåëÿíêå ïîä
ëåñíûå êóëüòóðû. Êðîìå òîãî, â ëåñó áûë çàëîæåí îïûò ñ äàííû-
ìè ñåÿíöàìè åëè ñ äîïîëíèòåëüíîé îáðàáîòêîé êîðíåâîé ñèñòåìû
öèàíîáàêòåðèÿìè â òå÷åíèå 2-õ ÷ ïåðåä ïîñàäêîé (òàáë. 98). Íà-
áëþäåíèÿ è èçìåðåíèÿ ïðîâåäåíû.

Òàêèì îáðàçîì, öèàíîáàêòåðèàëüíàÿ îáðàáîòêà ïîâûñèëà âû-
æèâàåìîñòü ñåÿíöåâ åëè îò 1 äî 10%. Çíà÷èòåëüíî âîçðîñëè âûñî-
òà ñåÿíöåâ è âåëè÷èíà ãîäîâîãî ïðèðîñòà. Îñîáåííî ýôôåêòèâíû-
ìè îêàçàëèñü âàðèàíòû ñ äâîéíîé îáðàáîòêîé ñåÿíöåâ: ïðè âûðà-
ùèâàíèè â ïèòîìíèêå ñ äîïîëíèòåëüíûì âûäåðæèâàíèåì êîðíåé
â öèàíîáàêòåðèàëüíîé ñóñïåíçèè è ïðè ïåðåñàäêå â ëåñ.

Ôóçàðèîç ïðåäñòàâëÿåò î÷åíü áîëüøóþ îïàñíîñòü è äëÿ ñåÿí-
öåâ ñîñíû. Òàê, â Þìñêîì ëåñîïèòîìíèêå Ñâå÷èíñêîãî ëåñõîçà
Êèðîâñêîé îáëàñòè ãèáåëü âñõîäîâ ÷àñòî äîñòèãàåò 50% è áîëåå,
èíîãäà ãèáíóò âñå âñõîäû.

Ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà ðàñòåíèé â òåïëèöàõ äàæå
ïðè òùàòåëüíîé îáðàáîòêå ñóáñòðàòà è ñåìÿí ôóíãèöèäàìè ïåðåä

Таблица 97
Влияние Nostoc paludosum на развитие сеянцев ели

и уровень фузариозной инфекции растений

Количество растений,  
% Вариант 

Высота 
сеянцев ели, 

см 

Годовой 
прирост, см 

здоровых больных 
Контрольный 
(без обработки) 15.9 9.1 72.6 27.4 

Обработанные 
Nostoc paludosum 

 
22.0 

 
13.1 

 
89.7 

 
10.3 

Таблица 98
Изменения роста и приживаемости сеянцев ели

после обработки корневой системы цианобактериями, апрель 2003 г.

Варианты Приживаемость,  
% 

Высота 
сеянцев, 

см 

Размер 
годового 

прироста, см 
1. Контроль 90.2 8.2 1.0 
2. Обработанные  в питомнике 91.1 14.4 2.7 
3. Корневая система  обработана 
Nostoc linckia 100 18.4 2.9 

4. Корневая система  обработана 
Nostoc paludosum 100 19.2 3.1 

5. Корневая система обработана 
Microchaeta tenera  96.7 17.9 2.7 
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ïîñåâîì ïîëåãàíèå âñõîäîâ íàáëþäàëîñü î÷àãàìè äî ïÿòè ýêçåìï-
ëÿðîâ.

Â ïîñåâàõ áåç ïðîòðàâëåíèÿ ñóáñòðàòà è ñåìÿí â î÷àãàõ íàñ÷è-
òûâàëîñü äî 15 áîëüíûõ âñõîäîâ. Ïîëåãàíèå âñõîäîâ â òåïëèöå îñî-
áåííî ñèëüíî ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ â æàðêóþ ïîãîäó (èþíü è èþëü)
ïðè òåìïåðàòóðå ñóáñòðàòà âûøå 18 °Ñ íà ãëóáèíå 5 ñì.

Óáåäèâøèñü â ýôôåêòèâíîñòè öèàíîáàêòåðèàëüíîé áîðüáû ñ
ôóçàðèîçîì åëè, èñïûòûâàëè äàííóþ ìåòîäèêó äëÿ ñîõðàíåíèÿ
ñåÿíöåâ ñîñíû.

Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ïîëåâîãî îïûòà ïðåäâàðèòåëüíî âûðàùèâàëèñü
÷èñòûå êóëüòóðû äâóõ âèäîâ öèàíîáàêòåðèé (Nostoc paludosum è
Nostoc linckia), à òàêæå áðàëè ñìåñü òðåõ êóëüòóð (Nostoc paludo-
sum + Nostoc linckia + Microchaeta tenera). Ñåìåíà ñîñíû çà òðîå
ñóòîê äî ïîñåâà îáðàáàòûâàëè ïîëóæèäêîé (1% àãàð-àãàð) ñóñïåí-
çèåé öèàíîáàêòåðèé. Ïðè èíîêóëÿöèè òèòð öèàíîáàêòåðèé ñîñòà-
âèëè 800 òûñ. êëåòîê íà 1 ñåìÿ. Äàííûé òèòð áûë îïðåäåëåí êàê
îïòèìàëüíûé ïðè èíîêóëÿöèè ñåìÿí åëè (Ïàíêðàòîâà è äð., 2002).

Êðîìå çàìà÷èâàíèÿ ñåìÿí, ïðîâîäèëè ïîëèâ èíîêóëÿòîì Nostoc
palidosum è Nostoc linckia ïîñëå ïîñåâà. Â îïûòàõ èñïîëüçîâàëè
1.5-ìåñÿ÷íûå êóëüòóðû öèàíîáàêòåðèé. Ðàçìåð äåëÿíîê 1 ì2, íà
äåëÿíêå 10 ðÿäêîâ, â ðÿäêå 120 øò. Â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå ñåìå-
íà ñîñíû áûëè îáðàáîòàíû 0.5%-íûì ðàñòâîðîì KMnO

4
. Îïûò áûë

çàëîæåí â ìàå 2002 ã. Èçìåðåíèÿ, ïðîâåäåííûå ÷åðåç ÷åòûðå ìåñÿ-
öà, ïîêàçàëè, ÷òî öèàíîáàêòåðèàëüíàÿ îáðàáîòêà ïîâûñèëà âñõî-
æåñòü, à âïîñëåäñòâèè âûæèâàåìîñòü ñåÿíöåâ â ñðåäíåì íà 14.8%
è ñòèìóëèðîâàëà èõ ðîñò â âûñîòó (òàáë. 99).

Ïðè âûñàæèâàíèè äâóõëåòíèõ ñàæåíöåâ íà ëåñîêóëüòóðíûå ïëî-
ùàäè òå, êîòîðûå ïîäâåðãàëèñü öèàíîáàêòåðèàëüíîé îáðàáîòêå, ïî-
ïðåæíåìó îáãîíÿëè â ìîðôîìåòðè÷åñêèõ ïîêàçàòåëÿõ ðàñòåíèÿ,
ïðîòðàâëåííûå ìàðãàíöåâîêèñëûì êàëèåì (òàáë. 100, ðèñ. 44).

Таблица 99
Влияние цианобактерий

на рост и развитие четырехмесячных сеянцев сосны

Вариант Вид цианобактерий 
Высота 

проростков, см 

 Прирост 
по отношению 
к контролю, % 

Контроль (KMnO4) 
Обработка семян  
Обработка семян  
Обработка семян 
 
Полив посевов 
Полив посевов 

 
Nostoc paludosum 
Nostoc linckia 
Nostoc paludosum + Nostoc 
linckia + Microchaeta  tenera 
Nostoc paludosum 
Nostoc linckia 

56.42 
66.70 
72.97 

 
80.88 
71.59 
60.66 

– 
18.2 
29.3 

 
45.1 
21.1 
6.9 
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Òàêèì îáðàçîì, âêëþ÷åíèå öèàíîáàêòåðèàëüíîãî êîìïîíåíòà
â ðèçîñôåðíûé êîìïëåêñ ñòèìóëèðóåò èíäóöèðîâàííûé (ôèçèîëî-
ãè÷åñêèé) èììóíèòåò ðàñòåíèé. Ïîýòîìó â ñèñòåìå ìåðîïðèÿòèé
ïî ïðåäîòâðàùåíèþ èíôåêöèîííûõ áîëåçíåé ðàñòåíèé áèîïðåïà-
ðàòû íà îñíîâå öèàíîáàêòåðèé ìîãóò è äîëæíû çàíÿòü äîñòîéíîå
ìåñòî êàê ýêîëîãè÷åñêè íàäåæíûå, áåçîïàñíûå è áåçîòêàçíûå áèî-
ôóíãèöèäû.

Таблица 100
Влияние цианобактериальной обработки на состояние саженцев сосны

после высадки на лесокультурную площадь

Вариант Высота, 
см 

Прирост 
по  отношению 
к контролю, % 

Длина 
корней, cм 

Прирост 
по отношению 
к контролю, % 

1. Контроль (KMnO4) 13.5  25  
2. Nostoc paludosum 19.0 141 40 160 
3. Nostoc linckia 16.5 122 30 120 
4. N. paludosum + 
N. linckia + Microchaeta 
tenera 

 
27.0 

   
200 

 
50 

 
200 

5. Полив посевов 
N. paludosum 20.0 148 40 160 

6. Полив посевов 
N. linckia 17.0 126 35 140 

Рис. 44. Стимуляция роста саженцев сосны под влиянием цианобактериаль-
ной обработки. 1 – контроль (обработка семян раствором KMnO4); 2 – обработка
семян N. paludosum; 3 – обработка семян N. linckia; 4 – обработка семян смесью
культур N. paludosum + N. linckia + Microchaeta tenera; 5 – полив посевов N. palu-
dosum; 6 – полив посевов N. linckia.
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8.4. Роль цианобактерий
в оздоровлении фитопатогенных почв

Ïðè äëèòåëüíîì âûðàùèâàíèè ìîíîêóëüòóð êîíöåíòðàöèÿ
ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ â ïî÷âàõ àãðîýêîñèñòåì ìîæåò áûòü íà-
ñòîëüêî âåëèêà, ÷òî ïðèâîäèò ê ôèòîòîêñè÷íîñòè ñàìîé ïî÷âû.
Ôèòîòîêñè÷íîñòü ÿâëÿåòñÿ êîìïëåêñíûì ïîêàçàòåëåì çàãðÿçíåí-
íîñòè ïî÷âû, ïðèçíàêîì åå áèîëîãè÷åñêîé äåãðàäàöèè. Ïðè ýòîì
ïîäàâëÿåòñÿ ïðîðàñòàíèå ñåìÿí, ðîñò è ðàçâèòèå âûñøèõ ðàñòå-
íèé. Ïîýòîìó îïðåäåëåíèå ôèòîòîêñè÷íîñòè ïî÷âû ñëóæèò îäíèì
èç òåñòîâûõ ïîêàçàòåëåé ïðè àãðîýêîëîãè÷åñêîì ìîíèòîðèíãå, çà-
äà÷åé êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî îöåíêà ñîñòîÿíèÿ ïî÷âû, óðîâ-
íÿ åå çàãðÿçíåíèÿ, íî êîíå÷íàÿ öåëü – ñîçäàíèå âûñîêîýôôåêòèâ-
íûõ, ýêîëîãè÷åñêè ñáàëàíñèðîâàííûõ àãðîöåíîçîâ.

Êîíöåïöèÿ ñàìîî÷èùåíèÿ ïî÷âû îò ôèòîïàðàçèòîâ, èçäàâíà
ðàçâèâàåìàÿ îòå÷åñòâåííûìè ó÷åíûìè (Ìèøóñòèí, Ïåðöîâñêàÿ,
1954; Êðàñèëüíèêîâ, 1955), áàçèðóåòñÿ íà âåäóùåé ðîëè àíòàãî-
íèñòè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé ìèêðîôëîðû ïî÷âû è ðèçîñôåðû â îñ-
ëàáëåíèè æèçíåñïîñîáíîñòè è ãèáåëè ôèòîïàòîãåíîâ. Âîçäåëûâàå-
ìûå èëè öåëèííûå ïî÷âû, â êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ ïîäàâëåíèå ðàç-
âèòèÿ ôèòîïàòîãåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, ïîëó÷èëè íàçâàíèå ñó-
ïðåññèâíûå ïî÷âû (Hornby, 1983). Ðàçëè÷àþò èíäóöèðîâàííóþ ñó-
ïðåññèâíîñòü, îáóñëîâëåííóþ ñòèìóëÿöèåé àêòèâíîñòè àáîðèãåí-
íûõ àíòàãîíèñòîâ. Ïðè èíòðîäóöèðîâàííîé ñóïðåññèâíîñòè àíòà-
ãîíèñòû â ïî÷âó âíîñÿòñÿ äîïîëíèòåëüíî. Äîëãîñðî÷íàÿ ñóïðåñ-
ñèâíîñòü îáóñëîâëåíà åñòåñòâåííûìè ñâîéñòâàìè ïî÷âû. Ñðåäè
ìåõàíèçìîâ ñóïðåññèâíîñòè íàçûâàþò ìåæìèêðîáíûé àíòàãîíèçì
(àíòèáèîç, êîíêóðåíöèþ, ïàðàçèòèçì, õèùíè÷åñòâî), íåáëàãîïðè-
ÿòíûå äëÿ ôèòîïàòîãåíà ôèçèêî-õèìè÷åñêèå ñâîéñòâà (ïðèðîäó
ãëèíèñòûõ ìèíåðàëîâ, êèñëîòíîñòü, âëàæíîñòü), íàëè÷èå ëåòó÷èõ
èíãèáèòîðîâ (Ñîêèðêî, 2002; Hornby, 1983; Lemanceau, 1989; Wong,
1985). Îäíàêî ïðîöåññ ñòàíîâëåíèÿ ñóïðåññèâíîñòè î÷åíü ñëîæåí
è äî ñèõ ïîð íå ÿñåí (Alabouvette, 1989).

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî èíòðîäóöèðîâàííàÿ ñóïðåññèâíîñòü ïî÷âû
îáóñëîâëåíà âíåñåíèåì â íåå òàêèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, êàê Tricho-
derma sp. (Ãîðüêîâåíêî è äð., 1999), Pseudomonas putida (Sher,
Baker, 1982), Streptomyces sp. (Brown, Brown-Skrobot, 1983).

Îñíîâíîé ïðîáëåìîé ïðè ïðàêòè÷åñêîì ïðèìåíåíèè áèîïðå-
ïàðàòà ñ êóëüòóðîé ìèêðîáà-àíòàãîíèñòà â ïðèðîäíûõ ñðåäàõ ÿâ-
ëÿåòñÿ íåâîçìîæíîñòü â ïîëíîé ìåðå êîíòðîëèðîâàòü ïðèðîäó ìå-
ñòîîáèòàíèÿ è ïîâåäåíèå âíåñåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïî÷âå. Â
îáùåé ýêîëîãèè îòñóòñòâóåò òåîðèÿ èíòðîäóêöèè ïîïóëÿöèè ðàñ-
òåíèé è æèâîòíûõ. Åùå áîëüøå àêòóàëüíà ýòà ïðîáëåìà â ñëó÷àå ñ
ìèêðîîðãàíèçìàìè. Äëÿ âûÿñíåíèÿ âîçìîæíîñòè âûæèâàíèÿ, ðå-
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àëèçàöèè áèîòåõíîëîãè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà è îöåíêè ðèñêà íåîá-
õîäèìî ïðîâåäåíèå ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé êàê â ëàáî-
ðàòîðèè ïðè ñîñòàâëåíèè êîìáèíàöèè ìèêðîáîâ-àíòàãîíèñòîâ, òàê
è â ïðèðîäå, ïîñêîëüêó ìèêðîá-èíòðîäóöåíò â ïðèðîäíûõ óñëîâè-
ÿõ ìîæåò óòðàòèòü ïîëåçíûå äëÿ ÷åëîâåêà ôóíêöèè (Êîæåâèí,
2002).

Â îòëè÷èå îò äðóãèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ öèàíîáàêòåðèè îáëàäà-
þò óíèêàëüíîé ñïîñîáíîñòüþ ìãíîâåííî àäàïòèðîâàòüñÿ, àêòèâíî
ðàçìíîæàòüñÿ è âåãåòèðîâàòü ïðè ðåèíòðîäóêöèè â ïî÷âó. Îáëà-
äàÿ ñïîñîáíîñòüþ ê ôîòîñèíòåçó è àçîòôèêñàöèè, îíè ìèíèìàëüíî
çàâèñèìû îò óðîâíÿ ñàïðîáíîñòè ïî÷âû. Èõ ââåäåíèå â ïî÷âåííûå
ìèêðîáîöåíîçû âåäåò ê îñëàáëåíèþ ôóçàðèîçíûõ ïàòîñèñòåì. Òàê,
îêàçàëîñü ýôôåêòèâíûì äåéñòâèå Nostoc paludosum íà Fusarium
sp., êîòîðûé îáèòàåò â ïî÷âå ëåñîïèòîìíèêà Ñëîáîäñêîãî è Ñâå-
÷èíñêîãî ëåñõîçîâ Êèðîâñêîé îáëàñòè, ãäå â òå÷åíèå 15 ëåò íà îä-
íîì è òîì æå ìåñòå âûðàùèâàëèñü ñåÿíöû åëè. Ïî÷âà ïèòîìíèêà
ïîñòåïåííî ñòàíîâèëàñü ôèòîòîêñè÷íîé, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò
ïîðàæåíèå ñåÿíöåâ â 2000 ã. íà 50%, â 2001 ã. â ýòîé ïî÷âå ñåìåíà
åëè ïðàêòè÷åñêè íå âçîøëè.

Èíêóáèðîâàíèå äàííîé ïî÷âû â òå÷åíèå 20 ñóòîê â ëàáîðàòîð-
íûõ óñëîâèÿõ â ðåæèìå ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè ñ
èíòðîäóêöèåé Nostoc paludosum â îïûòíîì âàðèàíòå ïðèâåëî ê
çíà÷èòåëüíîìó ñíèæåíèþ ôèòîòîêñè÷íîñòè ïî÷âû (òàáë. 101). Ýòî
ïðîÿâëÿåòñÿ êàê â çàìåäëåíèè ìèöåëèàëüíîãî ðîñòà áîëåå, ÷åì â
100 ðàç, òàê è â çíà÷èòåëüíîì îñëàáëåíèè ôóíêöèè ñïîðîãåíåçà (â
500 ðàç).

Таблица 101
Снижение фитотоксичности почвы,

вызванной Fusarium sp., под влиянием Nostoc paludosum

Варианты Длина мицелия, 
м/см2 

Численность грибных 
пропагул,  кол-во/см2 

Фитотоксичная почва 23.3 5 333 447 
Фитотоксичная почва + 
Nostoc paludosum 0.2 10 714 

Îäíîâðåìåííî ñ óãíåòåíèåì ãðèáà ïðîèñõîäèëî ðàçìíîæåíèå â
ïî÷âå öèàíîáàêòåðèé, è çà 20 ñóòîê èõ ÷èñëåííîñòü óâåëè÷èëàñü
áîëåå, ÷åì â 10 ðàç (ñ 680 äî 8 200 êë./ñì2 ïîâåðõíîñòè ïî÷âû).

Ïðè íàëè÷èè â ñóáñòðàòå äîïîëíèòåëüíîãî èñòî÷íèêà ïèòàíèÿ
äëÿ ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ â âèäå ñåìÿí è êîðíåé âûñøèõ ðàñòå-
íèé öèàíîáàêòåðèè, êàê ïðàâèëî, íå âûçûâàþò ïîëíîé ãèáåëè
ôóçàðèåâ, íî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïîäàâëÿþò èõ ðàçâèòèå. Òàê,
â îïûòå ñ îçèìîé ðîæüþ ãðèáû F. culmorum è F. nivale áûëè âíå-
ñåíû â ñòåðèëüíûé ïåñîê âìåñòå ñ èíôèöèðîâàííûìè ñåìåíàìè.
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×èñëåííîñòü ïðîïàãóë ãðèáîâ íà îäíó çåðíîâêó ñîñòàâëÿëà 6.2 ìëí.
äëÿ F. culmorum è 2.2 ìëí. – äëÿ F. nivale. Öèàíîáàêòåðèàëüíàÿ
ñìåñü (æèäêàÿ êóëüòóðà N. paludosum + N. linckia + M. tenera)
íàíîñèëàñü ïîâåðõíîñòíî. Ìèêðîáèîëîãè÷åñêèé àíàëèç, ïðîâåäåí-
íûé ÷åðåç äâå íåäåëè, ïîêàçàë, ÷òî ïðîèñõîäèò ìèãðàöèÿ ãðèáîâ â
ïåñîê ñ ïîâåðõíîñòè çåðíîâîê è ìèãðàöèÿ öèàíîáàêòåðèé âãëóáü ñ
ïîâåðõíîñòè ïåñêà. Ïðè ýòîì ÷èñëåííîñòü ïðîïàãóë F. culmorum
ïîä âëèÿíèåì öèàíîáàêòåðèé ñíèçèëàñü â 2.5 ðàçà, à F. nivale – â
3.8 ðàçà (òàáë. 102).

Таблица 102
Снижение фитопатогенных свойств почвы под влиянием цианобактерий

Показатель Fusarium 
culmorum 

Fusarium 
culmorum + 

смесь 

Fusarium 
nivale 

Fusarium 
nivale + 
смесь 

Численность пропагул, 
млн./г 73.7 ± 79 29.4 ± 3.5 162.5 ± 10.2 42.5 ± 4.9 

Численность клеток 
цианобактерий, млн./г – 150.8 ± 19.8 – 218.7 ± 25.8 

In vivo âíåñåííûå â ïî÷âó öèàíîáàêòåðèè íå òîëüêî ñîõðàíÿ-
þòñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ, íî è ðàçìíîæàþòñÿ â çîíå êîðíåé. Òàê,
÷åðåç ïîëãîäà ïîñëå ïîñåâà ñåìÿí ñîñíû, îáðàáîòàííûõ öèàíîáàê-
òåðèÿìè (ïîëóæèäêàÿ 1% àãàðèçîâàííàÿ êóëüòóðà) èëè ïîëèòûõ
èìè, ÷èñëåííîñòü öèàíîáàêòåðèé â ñëîå ïî÷âû 0-2 ñì â ðàäèóñå
5 ñì îò ñòåáëÿ êîëåáàëàñü îò 1.4 äî 3.1 ìëí. êëåòîê/ã (òàáë. 103).

Ïîëåâîé îïûò ïîêàçàë, ÷òî ìàêñèìàëüíîå ðàçìíîæåíèå öèà-
íîáàêòåðèé íàáëþäàåòñÿ ïðè îáðàáîòêå ñåìÿí ïîëóæèäêîé êóëü-
òóðîé öèàíîáàêòåðèé. Òåõíîëîãè÷åñêè ýòîò ìåòîä òàêæå ÿâëÿåòñÿ
íàèáîëåå óäîáíûì, òàê êàê, âî-ïåðâûõ, èíîêóëèðîâàííûå ñåìåíà
â ïîäñóøåííîì ñîñòîÿíèè ìîãóò õðàíèòüñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ è
ìîæíî èíîêóëÿöèþ ñåìÿí ïðîâîäèòü çàäîëãî äî ïîñåâà â íàèáîëåå
ñâîáîäíûé ïåðèîä. Êðîìå òîãî, èíîêóëÿöèÿ ñåìÿí îáåñïå÷èâàåò

Таблица 103
Выживаемость цианобактерий при их интродукции в торфяную почву

(через 6 месяцев после внесения)

Варианты Вид цианобактерий Численность клеток, тыс./г 

Обработка семян 
Обработка семян 
Обработка семян 
 
 
Полив 
Полив 

Nostoc paludosum 
Nostoc linckia 
Nostoc linckia + Nostoc 
paludosum + Microchaeta tenera 
 
Nostoc paludosum 
Nostoc linckia 

2800 ± 280 
1680 ± 70 

 
3060 ± 70 

 
1370 ± 300 
1430 ± 97 
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áîëåå òåñíûé êîíòàêò öèàíîáàêòåðèé ñ ðàñòåíèÿìè ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïîëèâîì, ÷òî è ïðîÿâèëîñü â ìàêñèìàëüíûõ âûñîòàõ ñåÿíöåâ è
ñàæåíöåâ, îáðàáîòàííûõ ñìåñüþ êóëüòóð (òàáë. 99, 100).

Ñëåäîâàòåëüíî, öèàíîáàêòåðèàëüíóþ îáðàáîòêó ñåìÿí ñîñíû
ìîæíî ñ÷èòàòü óäà÷íîé àëüòåðíàòèâîé îáðàáîòêå KMnO

4. 
Ââåäåíèå

öèàíîáàêòåðèé â ïî÷âó ëåñíîãî ïèòîìíèêà ïîâûøàåò åå óñòîé÷è-
âîñòü ê ôèòîïàòîãåííûì ìèêðîîðãàíèçìàì, óñêîðÿåò ïðîðîñò ñå-
ìÿí, ñïîñîáñòâóåò áîëåå áûñòðîìó íàðàñòàíèþ áèîìàññû ñåÿíöåâ,
è â ïåðñïåêòèâå öèàíîáàêòåðèè ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê áèîëî-
ãè÷åñêè íàäåæíûé è ýêîëîãè÷åñêè áåçîïàñíûé ìåòîä çàùèòû ñå-
ÿíöåâ ñîñíû è äðóãèõ õâîéíûõ â ëåñíûõ ïèòîìíèêàõ îò ãðèáíûõ
èíôåêöèé.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

«Öâåòåíèå» – íå ñëó÷àéíîå ÿâëåíèå â æèçíè ïî÷âû. Ôåíîìåí
ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé õàðàêòåðåí
äëÿ ïîâåðõíîñòè ïî÷â ðàçëè÷íîãî óðîâíÿ ïëîäîðîäèÿ è ðàçíîé ñòå-
ïåíè èñïîëüçîâàíèÿ. Â ñâîåì ñòàíîâëåíèè ôîòîòðîôíûå ìèêðîá-
íûå ñîîáùåñòâà (ÔÌÑ) ïðîõîäÿò ïóòü îò äèôôóçíîãî êîìïëåêñà
êëåòîê, ïðîñòðàíñòâåííî îòäàëåííûõ äðóã îò äðóãà â íà÷àëå «öâå-
òåíèÿ», äî ñîìêíóòûõ ñîîáùåñòâ, èìåþùèõ îïðåäåëåííóþ òåêñòó-
ðó è çíà÷èòåëüíóþ ñèëó ñöåïëåíèÿ ñ ïî÷âîé.

Âèäîâîé ñîñòàâ âíóòðèïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ âûñòóïàåò êàê
ôîíä, èç êîòîðîãî ñîçäàåòñÿ íàçåìíîå ñîîáùåñòâî. Êîëè÷åñòâî âè-
äîâ â íàçåìíûõ ÔÌÑ íàìíîãî ìåíüøå âèäîâîãî ïóëà â ïî÷âå. Ïðåññ
ýêîëîãè÷åñêèõ è àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ ïîçâîëÿåò âûæèâàòü è
âåãåòèðîâàòü íà ïîâåðõíîñòè îò 10 äî 50% âèäîâ, âûÿâëÿåìûõ â
ïî÷âå, ò.å. ýêîëîãè÷åñêàÿ åìêîñòü áèîòîïà ÔÌÑ íàìíîãî ìåíüøå
åãî ôëîðèñòè÷åñêîé åìêîñòè. Êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð ðàñïðåäåëå-
íèÿ ôîòîòðîôîâ â ôîòè÷åñêîì ñëîå ïî÷âû ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ
ëîêàëüíûõ î÷àãîâ «öâåòåíèÿ», ìîçàè÷íîñòü êîòîðûõ îòðàæàåò
ìîçàè÷íîñòü ìàòåðèíñêîé äèàñïîðû. Äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ «öâåòå-
íèÿ» íåîáõîäèìî äîñòèæåíèå êðèòè÷åñêîé ìàññû êëåòîê â ïîäïî-
âåðõíîñòíûõ ñëîÿõ.

Ïëîòíîñòü êëåòîê â ÔÌÑ êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 40 òûñ. äî
40 ìëí./ñì2, áèîìàññû – îò 0.001 äî 2.0-2.5 ìã/ñì2 . Â ýòîì äèàïà-
çîíå âåëè÷èíû ìèíèìóìîâ è ìàêñèìóìîâ çàâèñÿò îò êîíêðåòíûõ
óñëîâèé. Îäíà è òà æå ÷èñëåííîñòü è áèîìàññà êëåòîê â ðàçíûå
ïåðèîäû ñîçäàþòñÿ ðàçëè÷íûìè ñèñòåìàòè÷åñêèìè ãðóïïàìè, îá-
ëàäàþùèìè ðàçíîé ýêîëîãè÷åñêîé âàëåíòíîñòüþ.

Ñòåïåíü ó÷àñòèÿ ðàçëè÷íûõ ãðóïï ôîòîòðîôîâ â ñëîæåíèè ÔÌÑ
ðàçëè÷íà. Âåðõíèå ãðàíèöû ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé ïðèñóùè íèò-
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÷àòûì ôîðìàì, ñïîñîáíûì ê ïîïóëÿöèîííûì âçðûâàì è ìãíîâåí-
íîé êîëîíèçàöèè òåððèòîðèè. Ðàçíîêà÷åñòâåííîñòü âèäîâîãî è ãðóï-
ïîâîãî ñîñòàâà ÔÌÑ îáåñïå÷èâàåò èõ âûæèâàåìîñòü, à òàêæå ñî-
õðàíåíèå îïðåäåëåííîãî êîëè÷åñòâåííîãî ñòàòóñà êàê â ñåçîííîì
àñïåêòå, òàê è íà ôîíå ìåíÿþùåéñÿ àãðîòåõíèêè.

Â ýòèõ ñîîáùåñòâàõ öèàíîáàêòåðèÿì ïðèíàäëåæèò îñîáàÿ ðîëü
êàê îðãàíèçìàì, èìåþùèì íàèâûñøèé áèîòè÷åñêèé ïîòåíöèàë
ñðåäè ïî÷âåííûõ ôîòîòðîôîâ, ñâÿçàííûé ñ ìèíèìàëüíûìè îáúå-
ìàìè êëåòîê, ìàêñèìàëüíîé óäåëüíîé ïîâåðõíîñòüþ è âðåìåíåì
ãåíåðàöèè â ïðåäåëàõ íåñêîëüêèõ ÷àñîâ.

Äëÿ ÔÌÑ õàðàêòåðíî íàëè÷èå êîëåáàòåëüíûõ ðèòìîâ ÷èñëåí-
íîñòè êëåòîê è áèîìàññû â ìíîãîëåòíåì, ñåçîííîì è ñóòî÷íîì ðå-
æèìàõ. Ïðè÷èíà ïîãîäè÷íîé äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè êëåòîê â ÔÌÑ
«öâåòåíèÿ» çàâèñèò îò ñóììû îñàäêîâ çà âåãåòàöèîííûé ïåðèîä.
Ñåçîííûå ôëóêòóàöèè íå òàê çíà÷èòåëüíû, êàê ïîãîäè÷íûå. Íà-
ëè÷èå äîñòîâåðíûõ åæåñóòî÷íûõ êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè è áèî-
ìàññû êëåòîê ïðè ñòàáèëüíûõ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ äîêàçûâàåò
ñëîæíîñòü æèçíåííûõ öèêëîâ îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé in situ, à òàêæå
ïîäòâåðæäàåò ðåãóëÿöèþ ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé çà ñ÷åò ïðåññà õèù-
íèêîâ.

Â äîìèíàíòû «öâåòåíèÿ» â ðàçíîå âðåìÿ âûõîäÿò ðàçíûå âèäû.
Â ïîñëåäíèå ãîäû ÷àùå âñåãî íà ïîçäíåñóêöåññèîííîì ýòàïå âåäó-
ùèì äîìèíàíòîì ñòàíîâèòñÿ Cylindrospermum licheniforme (Bory)
Kutz. ñ ìèíîðíûìè âèäàìè ýòîãî æå ðîäà. Äëèòåëüíîñòü äîìèíè-
ðîâàíèÿ öèëèíäðîñïåðìóìà â ïëåíêàõ «öâåòåíèÿ» îïðåäåëÿåòñÿ
åãî ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè: ñïîñîáíîñòüþ îñó-
ùåñòâëÿòü ïðîöåññû àçîòôèêñàöèè è ôîòîñèíòåçà ïðè ñàìûõ íèç-
êèõ ïîëîæèòåëüíûõ òåìïåðàòóðàõ; ðàçìíîæàòüñÿ äëèííûìè íè-
òÿìè, ñîçðåâàþùèìè âíóòðè ïëîòíûõ îáîëî÷åê ñïîð; ñïîñîáíîñ-
òüþ ïîääåðæèâàòü ðàâíîâåñíóþ ñòðóêòóðó, äëÿ êîòîðîé ïðèñóùå
ïîñòîÿííîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå äîëè ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçíîêà÷å-
ñòâåííûõ êëåòîê: âåãåòàòèâíûõ, ñïîð è ãåòåðîöèñò.

Ìåæäó âîäîðîñëÿìè è öèàíîáàêòåðèÿìè â ÔÌÑ ñóùåñòâóåò
ïîäâèæíûé òèï èíòåãðàöèè ñ ðåàëèçàöèåé êàê âûñîêîñîïðÿæåí-
íûõ ïîëîæèòåëüíûõ îòíîøåíèé, òàê è àíòàãîíèñòè÷åñêèõ. Âñëåä-
ñòâèå ýòîãî òåêñòóðà ÔÌÑ – âåëè÷èíà íå ïîñòîÿííàÿ. Õàðàêòåð
îòíîøåíèé ìåæäó ôîòîòðîôàìè ìåíÿåòñÿ â ñâÿçè ñ èçìåíåíèåì èõ
ïëîòíîñòè, âîçðàñòà, ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ è ýêîëîãè÷åñ-
êîé îáñòàíîâêè. Ïðè îáîãàùåíèè ñðåäû áèîãåííûìè ýëåìåíòàìè
ïðîèñõîäèò óñèëåíèå ÷èñëåííîãî ïðåîáëàäàíèÿ íåìíîãèõ âèäîâ çà
ñ÷åò êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ äðóãèõ. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò
êîíòèíóóì ÔÌÑ, íà îäíîì êîíöå êîòîðîãî ðàñïîëàãàþòñÿ ñîîáùå-
ñòâà ñ ìàêñèìàëüíîé ðåàëèçàöèåé âèäîâîãî ïóëà äëÿ äàííîé ïî-
÷âû â ñåçîííîì àñïåêòå, íà äðóãîì – ñîîáùåñòâà, êðàéíå ôëîðèñ-
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òè÷åñêè íåïîëíî÷ëåííûå. Ìåæäó ýòèìè ïîëþñàìè ðàñïîëàãàþòñÿ
ÔÌÑ, ïîñòåïåííî óòðà÷èâàþùèå ôëîðèñòè÷åñêóþ íàïîëíåííîñòü.

Â õîäå àóòîãåííîé ñóêöåññèè ÔÌÑ ïðîõîäÿò íåñêîëüêî ýòà-
ïîâ. Ïåðâîíà÷àëüíî âèäû è ãðóïïèðîâêè ðàçâèâàþòñÿ àâòîíîìíî.
Íà âòîðîì ýòàïå â ðåçóëüòàòå ðàçìíîæåíèÿ ïðîèñõîäèò ôèçè÷åñ-
êîå ñáëèæåíèå îñîáåé, ïðèâîäÿùåå ê ñîïðÿæåííîìó ðàçâèòèþ ïî-
ïóëÿöèé. ×åì áîëüøå çàïàñ êëåòîê â ïî÷âå, òåì áûñòðåå òåìïû
ñóêöåññèè. Ïî ìåðå íàðàñòàíèÿ ôèçè÷åñêèõ è ìåòàáîëè÷åñêèõ êîí-
òàêòîâ íàðàñòàåò óðîâåíü êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé, ïðè êîòîðîì
ïðîèñõîäèò äèôôåðåíöèàöèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø ñ ðàñïðåäåëåíè-
åì ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïî ìîäåëè ãåîìåòðè÷åñêîãî ðÿäà.

Êîíå÷íûé ýòàï ñóêöåññèè ñâÿçàí ñ ðåçêèì óñèëåíèåì äîëè
âåäóùåé ãðóïïèðîâêè, ÷òî âåäåò ê ñíèæåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ è óìåíüøåíèþ óñòîé÷èâîñòè ñîîáùåñòâà.

Ñåçîííûå ñóêöåññèè ÔÌÑ â óìåðåííîé çîíå îòðàæàþò äèíà-
ìèêó áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ â ïî÷âå, â ïåðâóþ î÷åðåäü, àçîòà. Èõ
ïèîíåðíûå ñòàäèè îòêðûâàþò ýóêàðèîòû – îäíîêëåòî÷íûå çåëå-
íûå è æåëòîçåëåíûå âîäîðîñëè. Ïåðåõîäíûå ñîîáùåñòâà ïðîõîäÿò
÷åðåç ñòàäèè äîìèíèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèé íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé è
áåçãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé. Òåðìèíàëüíîå êëèìàêñîâîå ñî-
îáùåñòâî ôîðìèðóåòñÿ ïðîêàðèîòàìè – àçîòôèêñèðóþùèìè öèà-
íîáàêòåðèÿìè.

Íà ëþáîé ñòàäèè ñóêöåññèè «öâåòåíèå» ïî÷âû – ìîùíûé ñðå-
äîîáðàçóþùèé ôàêòîð, ñîçäàþùèé íàäåæíûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè
äëÿ ãåòåðîòðîôíîãî êîìïëåêñà: áàêòåðèé, ãðèáîâ è ìíîãî÷èñëåí-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ. Îòìå÷åíà êîëè÷åñòâåííàÿ ñòðà-
òèôèêàöèÿ ñàïðîòðîôíûõ áàêòåðèé ñ ìèíèìàëèçàöèåé èõ òèòðà
ïðè óäàëåíèè îò ýïèöåíòðà «öâåòåíèÿ».

Ñóùåñòâóåò èçáèðàòåëüíîñòü ïîòðåáëåíèÿ è ïåðåâàðèâàíèÿ
îòäåëüíûõ ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé ðàçíûìè áåñïîçâîíî÷íûìè
æèâîòíûìè, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé îäíè âèäû ôîòîòðîôîâ ëèçèðó-
þòñÿ, à äðóãèå – íàêàïëèâàþòñÿ â ïèùåâàðèòåëüíîì òðàêòå ñ êîí-
öåíòðàöèåé êëåòîê â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà. Âûæèâøèå è ðàç-
ìíîæèâøèåñÿ â êèøå÷íèêå êëåòêè îñòàþòñÿ æèâûìè â ýêñêðå-
ìåíòàõ è äàþò íîâûå î÷àãè «öâåòåíèÿ» ïî÷âû.

Ìàññèðîâàííîå ïðèìåíåíèå óäîáðåíèé ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ
åñòåñòâåííîãî õîäà ñåçîííîé ñóêöåññèè â ÔÌÑ è âîçíèêíîâåíèþ
íîâûõ òðàíñôîðìèðîâàííûõ ñîîáùåñòâ. Âèäîâîé ïîòåíöèàë ïî÷âåí-
íûõ ôîòîòðîôîâ îáåñïå÷èâàåò ôëóêòóàöèè è âàðèàöèè âèäîâîé
ñòðóêòóðû íàçåìíûõ ÔÌÑ ïðè àëëîãåííûõ ñóêöåññèÿõ, ìíîãîêà-
íàëüíîñòü è ïîëèâàðèàíòíîñòü èõ ïðîòåêàíèÿ.

 Ñòðóêòóðíûå õàðàêòåðèñòèêè ÔÌÑ ñîïðÿæåíû ñ ïàðàìåòðà-
ìè ôîòîñèíòåçà. Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà çàâèñèò îò âåëè÷èíû
ìåòàáîëè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè ÔÌÑ, âïåðâûå îïðåäåëåííîé äëÿ «öâå-
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òåíèÿ» ïî÷âû. Íà îñíîâå ýòîãî ïîêàçàòåëÿ âû÷èñëèëè èíäåêñ ïî-
êðûòèÿ, àíàëîãè÷íûé èíäåêñó ïîêðûòèÿ ëèñòîâîé ïîâåðõíîñòè.
Îïòèìàëüíûé äëÿ ôîòîñèíòåçà íàçåìíûõ ÔÌÑ èíäåêñ ïîêðûòèÿ
ëåæèò â îáëàñòè 200 ìì2/ñì2, ò.å. íèæå 2 ñì2. Âûøå èëè íèæå
ýòîãî ïîêàçàòåëÿ íàáëþäàåòñÿ ñíèæåíèå óäåëüíîãî ôîòîñèíòåçà.
Äîêàçàíà ñîâìåñòèìîñòü ìåòîäîâ îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè ïî èí-
òåíñèâíîñòè âêëþ÷åíèÿ ìå÷åíîãî óãëåðîäà â êëåòêè ôîòîòðîôîâ ñ
îïðåäåëåíèåì åå ïî ñóììå äîñòîâåðíûõ ïðèðîñòîâ áèîìàññû ïðè
åæåñóòî÷íîì ó÷åòå. Ìàêñèìàëüíàÿ ìåñÿ÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ÔÌÑ –
830 êã/ãà.

Ïðè àíàëèçå àãðîãåííûõ âîçäåéñòâèé îòìå÷åíî, ÷òî àçîòíûå
óäîáðåíèÿ êîððåêòèðóþò ïðîäóêöèþ ôîòîòðîôîâ, è íàèáîëüøèå
åå ïîêàçàòåëè âûÿâëåíû ïðè äîçàõ àçîòà 60-120 êã/ãà ñ âàðüèðîâà-
íèåì ìåñÿ÷íîé ïðîäóêöèè îò 53 äî 219 êã/ãà.

Ñâîåîáðàçèå ðàçâèâàþùèõñÿ ñîîáùåñòâ, äîìèíèðîâàíèå ðàç-
ëè÷íûõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ ïðè ðàçíîì ïóëå áèîãåííûõ ýëå-
ìåíòîâ îáåñïå÷èâàþò òåîðåòè÷åñêóþ áàçó â èñïîëüçîâàíèè «öâåòå-
íèÿ» ïî÷âû äëÿ åå ýêîëîãè÷åñêîé ýêñïåðòèçû. Èìåííî «öâåòåíèå»
ïî÷âû, à íå âíóòðèïî÷âåííûå äèôôóçíûå ôîòîòðîôíûå êîìïëåê-
ñû îòðàæàþò ñîñòîÿíèå ïî÷âåííîãî ïëîäîðîäèÿ.

Ïî õàðàêòåðó äîìèíèðóþùèõ íàçåìíûõ ãðóïïèðîâîê ìîæíî
ñóäèòü î ñîäåðæàíèè â ïî÷âå áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ. Îòñóòñòâèå
àçîòôèêñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé ñ îäíîâðåìåííûì ìàññîâûì ðàç-
âèòèåì íèò÷àòûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñå-
çîíà óêàçûâàåò íà ïåðåãðóçêó ïî÷âû ìèíåðàëüíûì àçîòîì.

Ìàññîâîå ðàçâèòèå ãåòåðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé – ïîêàçàòåëü
íåäîñòàòêà àçîòà â ïî÷âå, ïðè îäíîâðåìåííî âûñîêîì óðîâíå îáåñ-
ïå÷åíèÿ åå ôîñôîðîì. Ãîñïîäñòâî ïðè «öâåòåíèè» ïî÷âû áåçãåòå-
ðîöèñòíûõ öèàíîáàêòåðèé – ñâèäåòåëüñòâî âíåñåíèÿ â ïî÷âó âûñî-
êèõ äîç îðãàíè÷åñêèõ óäîáðåíèé.

Ðàçâèòèå â êîíöå ñåçîíà ïîëíî÷ëåííîãî ôîòîòðîôíîãî ñîîáùå-
ñòâà – äîêàçàòåëüñòâî ñáàëàíñèðîâàííîñòè â ïî÷âå áèîãåííûõ ýëå-
ìåíòîâ. ×åì âûøå îáùàÿ ÷èñëåííîñòü êëåòîê, ÷åì áëèæå îíà ê
åìêîñòè ñðåäû, òåì áîëüøå â ïî÷âå ñîäåðæàíèå ïèòàòåëüíûõ âå-
ùåñòâ è òåì îíà ïëîäîðîäíåå.

Ãðóïïîâîé àíàëèç ÔÌÑ, ïðîâåäåííûé íà àãðîíîìè÷åñêèõ ñòà-
öèîíàðàõ (îò 3- äî 30-ëåòíåé ýêñïëóàòàöèè), âûÿâèë êðèòåðèè, ïî
êîòîðûì ìîæíî îöåíèâàòü áèîëîãè÷åñêîå áëàãîïîëó÷èå ïî÷âû:

– ïîëíî÷ëåííîñòü ôîòîòðîôíîé àññîöèàöèè íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû. Â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà â óìåðåííîé çîíå îíà âêëþ-
÷àåò ïÿòü ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïïèðîâîê ôîòîòðîôîâ (îä-
íîêëåòî÷íûå çåëåíûå è æåëòîçåëåíûå, íèò÷àòûå çåëåíûå è æåëòî-
çåëåíûå, äèàòîìîâûå âîäîðîñëè, à òàêæå áåçãåòåðîöèñòíûå è ãåòå-
ðîöèñòíûå öèàíîáàêòåðèè);
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– îòíîñèòåëüíî ðàâíîìåðíîå ïðîöåíòíîå ñîîòíîøåíèå ãðóïïè-
ðîâîê;

– âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå, êîòîðîå äîñòàòî÷íî ëåãêî óñòàíîâèòü
ïî ôîðìå êëåòîê.

Ïî÷âó, íà êîòîðîé ðàçâèâàþòñÿ ôëîðèñòè÷åñêè ïîëíî÷ëåííûå
ÔÌÑ, ìîæíî îõàðàêòåðèçîâàòü â òåðìèíàõ ñîâðåìåííîé ïðèêëàä-
íîé ýêîëîãèè – «íîðìà».

Î íàäâèãàþùåìñÿ áèîëîãè÷åñêîì íåáëàãîïîëó÷èè ïî÷âû ñâè-
äåòåëüñòâóþò ñëåäóþùèå ïðèçíàêè:

1. ßâíîå äîìèíèðîâàíèå êàêîé-òî îäíîé ãðóïïèðîâêè – ïî÷âà
âñòóïàåò â çîíó «ðèñêà».

2. Èñ÷åçíîâåíèå èç ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâà àçîòôèêñèðóþùèõ
öèàíîáàêòåðèé – ïî÷âà â ïðåääâåðèè íàäâèãàþùåãîñÿ «êðèçèñà».

3. Óíèôèêàöèÿ âèäîâîãî ñîñòàâà ÔÌÑ íà óðîâíå íåìíîãèõ âèäîâ
îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé – ïîêàçàòåëü íàêîïëåíèÿ ïî÷-
âîé ôèòîòîêñè÷åñêèõ ñâîéñòâ, ò.å. «êàòàñòðîôà».

Òàêèì îáðàçîì, ïðè îïðåäåëåíèè óðîâíÿ äîïóñòèìîãî àíòðî-
ïîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ íà ïî÷âó â ðîëè èíäèêàòîðîâ ìîãóò âûñòó-
ïàòü ãðóïïèðîâêè ïî÷âåííûõ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé, ñïî-
ñîáíûõ â ñâîåì ñîâìåñòíîì ðàçâèòèè ôîðìèðîâàòü öåëîñòíûå ñî-
îáùåñòâà, ïîëó÷èâøèå íàçâàíèå «öâåòåíèå» ïî÷âû.

Ñïîñîáíîñòü öèàíîáàêòåðèé, èçîëèðîâàííûõ èç ïëåíîê «öâå-
òåíèÿ» ïî÷âû, ê ïîäàâëåíèþ ôèòîïàòîãåííûõ ãðèáîâ ðîäà Fusarium
ìîæåò ñòàòü îñíîâîé ìàññîâîãî èçãîòîâëåíèÿ áèîôóíãèöèäîâ, ýêî-
ëîãè÷åñêè íàäåæíûõ è áåçîïàñíûõ. Ðåèíòðîäóêöèÿ öèàíîáàêòå-
ðèé â ïî÷âó ñ ñåìåíàìè èëè èíûì ïîñàäî÷íûì ìàòåðèàëîì ïîâû-
øàåò ñóïðåññèâíîñòü ïî÷âû, ñïîñîáñòâóåò åå îçäîðîâëåíèþ. Ïîâû-
øàÿ èììóííûå ñâîéñòâà ðàñòåíèé, öèàíîáàêòåðèè ñëóæàò ðåàëü-
íîé àëüòåðíàòèâîé õèìè÷åñêèì ïåñòèöèäàì è, ñëåäîâàòåëüíî, ñíè-
æàþò óðîâåíü õèìè÷åñêîé íàãðóçêè íà îêðóæàþùóþ ñðåäó.
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ПРИЛОЖЕНИЕ

Методологические аспекты изучения «цветения» почвы

Ê èçó÷åíèè ôîòîòðîôíûõ ïîïóëÿöèé ìèêðîîðãàíèçìîâ ïî÷âû
ïîäõîäÿò ñ òðåõ ñòîðîí: èñïîëüçóÿ íàòóðíûå íàáëþäåíèÿ â ïîëå-
âûõ óñëîâèÿõ, èíèöèèðóÿ «öâåòåíèå» åñòåñòâåííûõ îáðàçöîâ ïî-
÷âû ñ îïûòíûõ äåëÿíîê â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ; ñòàâÿ ìîäåëü-
íûå îïûòû. Ïðèíöèïèàëüíî íîâûì ïîäõîäîì ê èçó÷åíèþ «öâåòå-
íèÿ» ïî÷âû ÿâèëàñü ðàáîòà íà ïîëåâûõ ñòàöèîíàðàõ ðàçíîãî ñðîêà
ïîëüçîâàíèÿ (îò âíîâü îñâàèâàåìîãî äî 30-ëåòíåãî), ñ îäíîâðåìåí-
íûì îïðåäåëåíèåì ðàçíîîáðàçíûõ ïîêàçàòåëåé áèîëîãè÷åñêîé àê-
òèâíîñòè ïî÷âû. Ìíîãîëåòíèå èññëåäîâàíèÿ óáåäèëè íàñ â òîì,
÷òî äëÿ âûÿâëåíèÿ íàïðàâëåííîñòè ìèêðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåñ-
ñîâ è êîëè÷åñòâåííûõ èçìåíåíèé â êîìïëåêñå ìèêðîîðãàíèçìîâ
ïîä âëèÿíèåì àãðîòåõíè÷åñêèõ ïðèåìîâ íåîáõîäèìî ñòðîãî ñîáëþ-
äàòü òðåáîâàíèÿ ïðîâåäåíèÿ íàáëþäåíèé â ñòàöèîíàðíûõ îïûòàõ.
Òîëüêî ýòè îïûòû îáåñïå÷èâàþò óâåðåííîñòü â óñòîé÷èâîñòè ñëî-
æèâøèõñÿ áèîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê è àäåêâàòíîì îòðàæåíèè
ïîñëåäíèìè èñïîëüçóåìûõ òåõíîëîãèé.

Îáùåïðèíÿòûå ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ
Îòáîð ïðîá. Îòáîð ïî÷âåííûõ îáðàçöîâ äëÿ ïîñëåäóþùåãî àíà-

ëèçà ïðîâîäèëñÿ ïî ñòàíäàðòíûì ìèêðîáèîëîãè÷åñêèì è àëüãîëî-
ãè÷åñêèì ìåòîäèêàì; ðåíäîìèçèðîâàíî â êîëè÷åñòâå, äîñòàòî÷íîì
äëÿ ïîëó÷åíèÿ ðåïðåçåíòàòèâíîé âûáîðêè, ÷òî îñîáî îãîâàðèâà-
ëîñü êàæäûé ðàç.

Îòáîð ïðîá ïî÷âû ñ «öâåòåíèåì» ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ïî-
÷âåííîãî áóðèêà ïëîùàäüþ 1 ñì2 è òîëùèíîé 2-3 ìì. Â çàâèñèìî-
ñòè îò öåëåé èññëåäîâàíèÿ äàëüíåéøàÿ ðàáîòà ïðîâîäèëàñü èëè ñ
èíäèâèäóàëüíûìè ïðîáàìè, èëè ãîòîâèëñÿ ñìåøàííûé îáðàçåö.
Ïîäãîòîâêà ïëåíîê ê ïîñëåäóþùåìó àíàëèçó âêëþ÷àëà èõ ïðåäâà-
ðèòåëüíîå ïðîòèðàíèå ñ ïîìîùüþ ðåçèíîâîãî ïåñòèêà ÷åðåç ÷àé-
íîå ñèòî äëÿ ðàçðóøåíèÿ àãðåãàòîâ è êîìïëåêñîâ, à òàêæå êðóï-
íûõ êîëîíèé.

Ïëîùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû «öâåòåíèåì» âû÷èñëÿëè ñ ïîìîùüþ
ðàìêè Ðàìåíñêîãî ïëîùàäüþ ÷åòâåðòü êâàäðàòíîãî ìåòðà, íî ðàç-
áèòîé íà îòñåêè ïî 10 ñì2 (ïî ìåòîäèêå Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé, 1982).

Íà÷àëî «öâåòåíèÿ» ïî÷âû, ïåðèîäè÷íîñòü è äëèòåëüíîñòü ýòî-
ãî ÿâëåíèÿ îïðåäåëÿëè âèçóàëüíî.

Îáùóþ ÷èñëåííîñòü ñàïðîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ îïðåäå-
ëÿëè ñ ïîìîùüþ ìåòîäà ëþìèíåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè íà ìàçêàõ,
îêðàøåííûõ ôëþîðîõðîìàìè (Êîæåâèí, 1989). Ó÷åò îòäåëüíûõ
ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ïðîâåäåí ìåòîäîì ïîñåâà íà ñå-



277

ëåêòèâíûå ïèòàòåëüíûå ñðåäû (Áîëüøîé ïðàêòèêóì ïî ìèêðîáèî-
ëîãèè, 1962; Ìåòîäû ïî÷âåííîé ìèêðîáèîëîãèè è áèîõèìèè, 1980).

×èñëåííîñòü âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé îïðåäåëÿëè ìåòî-
äîì ïðÿìîãî ñ÷åòà ïîä ìèêðîñêîïîì (Øòèíà, 1959) è åãî ìîäèôè-
êàöèåé ñ èñïîëüçîâàíèåì ëþìèíåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè (Ïîìåëî-
âà, 1971). Âïîñëåäñòâèè èç-çà ÷ðåçâû÷àéíî áîëüøîãî îáúåìà àíà-
ëèçèðóåìîãî ìàòåðèàëà âîçíèêëà íåîáõîäèìîñòü ðàçðàáîòêè áîëåå
ëåãêîãî, òî÷íîãî è ýêñïðåññíîãî ìåòîäà, ÷òî è áûëî íàìè îñóùå-
ñòâëåíî (ðàçäåë 2.3).

Îïðåäåëåíèå áèîìàññû ôîòîòðîôîâ â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ
ïðîâîäèëè îäíîâðåìåííî ñ êîëè÷åñòâåííûì ó÷åòîì èõ êëåòîê áåç
èñïîëüçîâàíèÿ óñðåäíåííûõ ïîêàçàòåëåé. Ñ ïîìîùüþ îêóëÿð-ìèê-
ðîìåòðà èçìåðÿëè ëèíåéíûå ðàçìåðû êàæäîé âñòðå÷åííîé êëåòêè
è ðàññ÷èòûâàëè åå îáúåì, óïîäîáëÿÿ ôîðìó êëåòêè ãåîìåòðè÷åñ-
êèì òåëàì. Óäåëüíàÿ áèîìàññà âîäîðîñëåé ïðèíèìàëàñü ðàâíîé
åäèíèöå. Áèîìàññó íà ãåêòàð âû÷èñëÿëè, èñõîäÿ èç âåñà ïàõîòíî-
ãî ãîðèçîíòà â ñëó÷àå ãëóáèííûõ îáðàçöîâ, èëè ðàññ÷èòûâàÿ ïëî-
ùàäü ïîêðûòèÿ ïî÷âû «öâåòåíèåì» äëÿ ïëåíîê.

 Îïðåäåëåíèå ïðîäóêöèè ïðîâîäèëè ñóììèðîâàíèåì äîñòîâåð-
íûõ ïðèðîñòîâ áèîìàññû (Äîìðà÷åâà, 1974), è ïî ìåòîäèêå, ïðåä-
ëîæåííîé Å.Ì. Ïàíêðàòîâîé äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè àçîòôèê-
ñèðóþùèõ öèàíîáàêòåðèé (1980), à òàêæå íà îñíîâàíèè îïðåäåëå-
íèÿ èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà (Ïàíêðàòîâà, 1996; ãëàâà 5).

Âèäîâîé ñîñòàâ ôîòîòðîôîâ âûÿâëåí òðàäèöèîííûìè ìåòîäà-
ìè: ïðÿìûì ìèêðîñêîïèðîâàíèåì «öâåòóùåé» ïî÷âû, ïîñòàíîâ-
êîé ÷àøå÷íûõ êóëüòóð ñî ñòåêëàìè îáðàñòàíèÿ è âîäíûõ êóëüòóð,
ïîñåâîì ïî÷âåííîãî ìåëêîçåìà íà àãàðèçîâàííûå ñðåäû.

Âûãîíêó æèâîòíûõ èç ïî÷âû è ïëåíîê «öâåòåíèÿ» ïðîâîäèëè
ïî ìåòîäó Ì.Ñ. Ãèëÿðîâà (1965).

Íîâûå ðàçðàáîòêè
Áîëüøèíñòâî ìåòîäîâ ìèêðîñêîïè÷åñêîãî ïîäñ÷åòà ìèêðîîð-

ãàíèçìîâ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ÿâëÿþòñÿ ìîäèôèêàöèåé ìåòîäà
Ñ.Í. Âèíîãðàäñêîãî (1952) ñ èñïîëüçîâàíèåì íîâîé ìèêðîñêîïè-
÷åñêîé òåõíèêè, íîâûõ ñïîñîáîâ ïðåäâàðèòåëüíîé îáðàáîòêè ïî-
÷âû, âêëþ÷àÿ óëüòðàçâóê, ïðèìåíåíèÿ íîâûõ ôèêñàòîðîâ è êðà-
ñèòåëåé, à òàêæå ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ ìåòîäîâ ñòàòèñòè÷åñêîé îá-
ðàáîòêè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììèðóåìîé òåõíèêè. Ìû (Äîì-
ðà÷åâà, Ëåáåäåâà, Êîæåâèí, 1986) ïðè ñîçäàíèè íîâîãî ìåòîäà ó÷åòà
âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé èñïîëüçîâàëè ìåòîäèêó, ðàçðàáîòàí-
íóþ Ï.À. Êîæåâèíûì (1976) äëÿ ó÷åòà ñàïðîòðîôíûõ ïî÷âåííûõ
áàêòåðèé. Ñîãëàñíî ïðîïèñè ýòîãî ìåòîäà, îòáîð îáðàçöîâ «öâåòó-
ùåé» ïî÷âû ïðîâîäèòñÿ ïî ñòàíäàðòíûì ìèêðîáèîëîãè÷åñêèì ìå-
òîäèêàì. Â äàëüíåéøåì äåëàþòñÿ íàâåñêè ïî 10 ã èëè ïëîùàäüþ
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10 ñì2 (èç ñìåøàííîé ñðåäíåé ïðîáû). Îòîáðàííûé ìàññèâ ðàñòèðà-
åòñÿ èëè íåïîñðåäñòâåííî â ñòóïêå èëè ïðîòèðàåòñÿ ÷åðåç ÷àéíîå
ñèòî. Îêàçàëîñü, ÷òî äëÿ âîäîðîñëåé è öèàíîáàêòåðèé äàííûé ñïî-
ñîá äèñïåðãèðîâàíèÿ ñ ïî÷âåííûõ ÷àñòèö ñòîëü æå ýôôåêòèâåí,
êàê äëÿ áàêòåðèé îáðàáîòêà ïî÷âåííûõ îáðàçöîâ íà óëüòðàçâóêî-
âîì äèñïåðãàòîðå.

Íàêîïëåííûé îïûò ïîêàçàë, ÷òî ðàçâåäåíèå 1:10 (ï. = 10) ïðè-
åìëåìî äëÿ ó÷åòà ôîòîòðîôíûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, åñëè èõ ÷èñëåí-
íîñòü íå ìåíüøå 30-40 òûñ. â 1 ã ïî÷âû èëè íà 1 ñì2.

Ïî÷âåííóþ ñóñïåíçèþ ñ âîäîðîñëÿìè ïîñëå ðàñòèðàíèÿ áåç
ïîòåðü ïåðåíîñÿò â ìåðíûé öèëèíäð íà 100 ìë è äîëèâàþò äèñòèë-
ëèðîâàííîé âîäîé äî ìåòêè. Ìåðíûé öèëèíäð çàêðûâàþò ðåçèíî-
âîé ïðîáêîé, ñóñïåíçèþ âñòðÿõèâàþò 1-2 ìèí., ïðîèçâîäÿò îòáîð
ñóñïåíçèè ìèêðîïèïåòêîé îáúåìîì 0.1 ìë ïðèáëèçèòåëüíî íà óðîâ-
íå 50 ìë (íà ñåðåäèíå âîäíîãî ñòîëáà). Ïî÷âåííóþ ñóñïåíçèþ íà-
íîñÿò íà òùàòåëüíî îáåçæèðåííîå ïðåäìåòíîå ñòåêëî (0.01 ìë íà
ïðåïàðàò) è ðàâíîìåðíî ìèêðîáèîëîãè÷åñêîé ïåòëåé ðàñïðåäåëÿ-
þò íà ïëîùàäè 4 ñì2 (êâàäðàò 2×2 ñì) ïî òðàôàðåòó èç áóìàãè,
ïîäëîæåííîìó ïîä ñòåêëî. Èç îäíîé ïðîáû, ò.å. âàðèàíòà îïûòà,
ãîòîâÿò äåâÿòü ìàçêîâ íà òðåõ ïðåäìåòíûõ ñòåêëàõ. Ñòåïåíü ðàç-
âåäåíèÿ ìîæåò èçìåíÿòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò îáèëèÿ âîäîðîñëåé â
èñõîäíîì îáðàçöå. ×åì ìåíüøå ðàçâåäåíèå, òåì âûøå òî÷íîñòü ïî-
ëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ. Èñïîëüçóåìîå ðàçâåäåíèå 1:10 – ìèíèìàëü-
íîå äëÿ âñåõ èçâåñòíûõ ñëó÷àåâ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà âîäîðîñ-
ëåé. Ïðè òðàäèöèîííîì ñïîñîáå ïðàêòèêóåòñÿ ðàçâåäåíèå â 30-
40 ðàç.

Êîëè÷åñòâî êëåòîê ôîòîòðîôîâ îïðåäåëÿåòñÿ ïî ôîðìóëå:

N = 
S
an4

 · 1010 ,

ãäå a – ñðåäíåå ÷èñëî êëåòîê â îäíîì ïîëå çðåíèÿ; n – ðàçâåäåíèå;
S – ïëîùàäü ïîëÿ çðåíèÿ, ìêì2; 4 – ïëîùàäü ìàçêà, ñì2. Ýòî êîëè-
÷åñòâî êëåòîê ñîäåðæèòñÿ â 0.01 ìë ñóñïåíçèè, êîòîðóþ íàíîñèëè
íà ïðåïàðàò, è, çíà÷èò, â 1 ìë äàííîé ñóñïåíçèè êîíöåíòðàöèÿ
êëåòîê â 100 ðàç áîëüøå.

Ïðåèìóùåñòâî ýòîãî ìåòîäà ïåðåä ñóùåñòâóþùèìè (ìåòîä Ñ.Í.
Âèíîãðàäñêîãî, ìåòîä Ý.À. Øòèíîé) çàêëþ÷àåòñÿ â ñëåäóþùèõ åãî
îñîáåííîñòÿõ:

– òðåáóåòñÿ ìåíüøåå ðàçâåäåíèå ïî÷âåííûõ ïðîá è, ñëåäîâà-
òåëüíî, ìåíüøå îøèáîê â èçìåðåíèÿõ;

– ýêñïðåññíîñòü: íà ïðîñìîòð òîëüêî îäíîãî âîäíîãî ïðåïàðà-
òà â óñëîâèÿõ ñïëîøíîãî ó÷åòà (íå ìåíåå îäíîé ïÿòîé îáúåìà êàï-
ëè) òðåáóåòñÿ îò îäíîãî äî íåñêîëüêèõ ÷àñîâ â çàâèñèìîñòè îò îáè-
ëèÿ âîäîðîñëåé. Íà ïðîñìîòð îäíîãî ìàçêà (îò íåñêîëüêèõ äåñÿò-
êîâ äî íåñêîëüêèõ ñîòåí ïîëåé çðåíèÿ) íåîáõîäèìî 20-30 ìèí.;
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– âîçìîæíîñòü ïðåäâàðèòåëüíîãî ïðèãîòîâëåíèÿ áîëüøîãî êî-
ëè÷åñòâà ïðåïàðàòîâ è ñ äëèòåëüíûì ñðîêîì èõ õðàíåíèÿ, ÷òî îáåñ-
ïå÷èâàåò âðåìåííîé ðàçðûâ ìåæäó èõ ïðèãîòîâëåíèåì è àíàëè-
çîì. Íàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ñâå÷åíèå õëîðîôèëëà íà ñóõèõ ìàçêàõ
ñîõðàíÿåòñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ (íå ìåíåå ìåñÿöà), ÷òî ïîçâîëÿåò
ãîòîâèòü ïðåïàðàòû íå ñðàçó ïîñëå ñíÿòèÿ îïûòà, à ó÷èòûâàòü
îáúåêòû â óäîáíîå äëÿ èññëåäîâàòåëÿ âðåìÿ;

– âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ýòîãî ìåòîäà äëÿ îáðàáîòêè êîí-
ñåðâèðîâàííûõ ôîðìàëèíîì ïðîá ñ ïîñëåäóþùèì êîëè÷åñòâåííûì
ó÷åòîì íå ïîä ëþìèíåñöåíòíûì, à ïîä îáû÷íûì ñâåòîâûì ìèêðî-
ñêîïîì;

– ïðè ïîäîáíîé ïîäãîòîâêå ïðåïàðàòà óâåëè÷èâàåòñÿ ðàçðåøà-
þùàÿ ñïîñîáíîñòü ìèêðîñêîïà, òàê êàê â âîäíîé ñóñïåíçèè íèòè è
êëåòêè ìîãóò ëåæàòü íå â îäíîé ïëîñêîñòè, ÷òî çàòðóäíÿåò ïîä-
ñ÷åò. Íåìàëîâàæíî, ÷òî íà ìàçêàõ èññëåäîâàòåëü ñðàçó ïîëó÷àåò
áîëüøåå ïðåäñòàâëåíèå î ðàçíîîáðàçèè ìèêðîîðãàíèçìîâ â ïðîáå
(ïî òèïó ïåéçàæíîãî ñþæåòà).

Âñå ýòè âûâîäû ïîëó÷åíû íà îñíîâàíèè ýêñïåðèìåíòàëüíîãî
ñðàâíåíèÿ ó÷åòà âîäîðîñëåé íà ìàçêàõ ñ äàííûìè ó÷åòà êëåòîê
âîäîðîñëåé òðàäèöèîííûì ìåòîäîì (òàáë. 104).

Таблица 104
Численность водорослей и цианобактерий в 1 г «цветущей» почвы

при разных способах количественного учета

Глубина 
почвы, мм 

Учет в водном препарате 
(метод Штиной, 1959) 

Учет на мазках 
(метод Домрачевой и др., 1986) 

0-2 2.41 × 106 6.59 × 107 
2-5 2.10 × 105 3.54 × 106 

5-10 1.03 × 105 1.85 × 106 
10-20 фототрофы не обнаружены 1.39 × 105 

Àíàëèç òàáëèöû ïîêàçûâàåò, ÷òî ïîäñ÷åò âîäîðîñëåé íà ìàç-
êàõ çíà÷èòåëüíî ïîâûøàåò ïîëíîòó ó÷åòà, à ïîêàçàòåëè ÷èñëåííî-
ñòè ïðèìåðíî íà ïîðÿäîê ïðåâûøàþò òå, ÷òî âûÿâëåíû â âîäíîì
ïðåïàðàòå. Îáà ìåòîäà, õîòÿ è äàþò ðàçëè÷íûå ïîêàçàòåëè îáùåé
÷èñëåííîñòè êëåòîê, ìåæäó ñîáîé èìåþò âûñîêóþ ñòåïåíü êîððå-
ëÿöèè (r = 0.999), îòðàæàÿ îäíó è òó æå òåíäåíöèþ – ðåçêîå ïàäå-
íèå ÷èñëåííîñòè ôîòîòðîôîâ ñ ãëóáèíîé, – è îáà ìîãóò èñïîëüçî-
âàòüñÿ â àëüãîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ. Äëÿ ïåðåõîäà îò ïîêàçàòåëåé
îäíîãî ìåòîäà ê äðóãîìó ìîæåò îêàçàòüñÿ ïîëåçíûì óðàâíåíèå ðåã-
ðåññèè, êîòîðîå â äàííîì ñëó÷àå èìååò âèä: Y = 3.57·10–2Õ +
6.01·104, ãäå Y – êîëè÷åñòâî âîäîðîñëåé â âîäíîì ïðåïàðàòå, Õ –
èõ êîëè÷åñòâî íà ìàçêàõ.
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