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� ���������� �����	�� 1) ���!	"!�# �������� �����$��� $����

� ��� ��%�	���� 
��	��, �"�	�	�#%�	�� �	������ ��"�
�� � 
����
�� "������ ��	���� � "���	, � 2) ���-
!	"!�# �������%�	� &�������	
��� 
����	��� ��
�� "���	����� �����$���� 
��$-
�	
���. '"�	�	�	�� ���( ������ "��� �����$��� $����

� � $�����	
��� ����
���-
��!�� �������	
���� �	�	
��� "����. '$
���	�
# "���	����
�( �����!������ � 
�-
��	�	���� �	����� ��# �"�	�	�	��# $����

� �������� ��������������� � "���	. '�-
�	�(��# ����� "�
�#�	�� ���	#� — ����
��	�(�� ����� �$*	�� � �

�	������� ��-
���$��� "�"�#!�� "���, �� 
�
�	�����	 � &�������	
��� "�	���	
���� "� ����/	-
��% � $���	��#� � 
����#� &�
��	���(���� ����	�
���# �������� �����%�	� 
�	��. 
;	�����(��	 �	
�� � ����	 ���	�	�� ������ 
����	��� ��
�� "���	���� ������������-
��� � ����
���
�� �� &������-������	
��� 
�����. ���	�	�� �������%��	 
����	-
��� ��
�� ��������������� � ����
���
�� �� ���	
��� � �����	
��� 
$
�����, ��
��-
�	�(��
�� � ��"� �	��	"��(������#. '"�	�	�	�� ���#��	 �� ��
���% 
����	��% ��-
������������� ����� 
��	

���� &�������	
��� �������� ��� "���/	���	 
��	�����	 
��	��
���� ����, ����#��	��	 �#�	���� �	�������, � ����	 �	��!�� ����� � ����	�-

���	 ��
���� �	�"	����. <�
�	��## ����� "�
�#�	�� ���	���	
��� "����	���� ��-

�� ��������������� � "��	�"�����, ������	 ��

�������%�
# � ���	
��	 ���	�(��� 
�$*	���� "�	���	
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Ãëàâà 1. ОБЩИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ 
О БИОМАССЕ И АКТИВНОСТИ 

ПОЧВЕННЫХ МИКРООРГАНИЗМОВ

1.1. Пулы микробной биомассы почв: общая, активная, покоящаяся, мертвая

���(/��
��� $�������	
��� "��!	

�� � "���	 �
�	
���#	�
# �����-
�����������, "�&��� ��"��
�, 
�#�����	 
 �

�	������	� �����$��� 
$����

�, #��#%�
# !	�����(���� �	 ���(�� � "�����	�	���, �� � �� �
	� 

�	���� 
 $���	�����	� ��
!�"�����. �����$��# $����

� ��

�������-
	�
# � ����� �

�	������#� � ���	
��	 �����	� 
��� $���	������	
��� 
!����� (��$�����(
��# � ��., 2015). � &��� 
�#�� �	�$������ ����(, ����	 
�������������� �	
� ���	�
��	���
�( �� �����	���	 "��!	

� �, � $��		 
�$�	� 
��
�	, ����# ��
�( �����$��� $����

� �
�	
���#	� ��������� 
&�	�	����.

�����$��	 "�"�#!�� � "���	 "�	�
����	�� ��	�( /������ 
"	����� 
���������������, �����#���
# � �	���	� ����������	
��� 
�
��#��#�. 
<	���	 ��� — ����	
"�
�$��	 
�
��#��#. ��-"	����, &�� �������	 
�
��-
#��	 ���������������. �
������ �������������� �	"�
�	�
��	��� ��-

��%� � ����
�����!�� �������	
��� 
�	���	��� � � 
�#������ 
 ���� 
$�������	
��� "�	����	��#�. ��-������, &�� �����(������ �
������ 
��������������. J�� ����!�# "�	$���	� � 
�
��#��� �������# � ���	� 
"	�	��%���(
# �� �
"��(������	 "�
�"��/	�� 
$
����� � 
������	�(�� 
�������	 
���� �� �	
���(��� ���� �� �	
���(��� ��
��. A�	�%�		 
�-

��#��	 ����	
"�
�$��� ��������������� #��#	�
# 
�
��#��	� "���# (��-

��#��	� �����). �������������� � ����� 
�
��#��� �	 ��
��%� �	-
"�
�	�
��	��� � "��!	

�� ����
�����!�� �������	
���� �	�	
��� "�-
���, �� ���� ��	
�� 
��� ����� � 
����#�, 
"�
�$
��%��� �� "	�	��-
� � �������	 
�
��#��	. ?����	!, �	��	���	 
�
��#��	 ��������������� � 
"���	 — �������, �� �����	
��	��� �"�	�	�#	��	 
 "����(% �	������� 
�	�����. �	����# $����

� (��� �	�����

�) �	 �������	� "�#���� ����	�-

���# �� �	���	 $���	������	
��	 "��!	

�, ������ ���	� 
����( � ��-
�	
��	 ��
�"���� 
$
�����, �	� 
���� ���## �� ������	��	 �������	
��-
�� �	�	
��� "����. �
	 &�� 
�
��#��# �$�	� �����$��� $����

� ���
#� 
����� � ���!����������	 "���	���� &��
�
�	�, � &��� ����� �������	�-

# � ����
���
�� �� 
����� �����%�	� 
�	�� � "������� �	��	"��(����-
��#. �	� �	 �	�		, ���	���� "��!	

�� ����
�����!�� �������	
���� �	�	-

��� �"�	�	�#	�
# �������� (� �	 �$�	�) �����$��� $����

��, ������# #�-
�#	�
# �
������ �����	� 
���� $���	������	
���� ���������� &�	�	�-
��� � "���	.
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���(/��
��� �	����� �!	��� �����$��� $����

� (
����
�� �$����� 
Beck et al., 1997; Nannipieri et al., 2003; Hartmann et al., 2004; Bölter et al., 
2006; Joergensen, Emmerling, 2006; Joergensen, Wichern, 2008) $��� �����$�-
���� ��# ���	�	��# �$�	� �����$��� $����

�. '�����, "�
���(� $��(-
/��
��� "��!	

�� �$
����	�� ��������� ����������������, ��# �!	�-
�� ��
��# ��������������� � ���!�#� &��
�
�	� �	�$������ �����	-

��	��� ����	�#�( $����

 �������� � "���#���
# ��������������� (Ellis 
et al., 2003). J�� 
������ "�	�"�
���� ��# �����$���� ���!	"!�� �
�����% 
��
�����% �����		� �����. � ��
��#�	� ����	 "�
�	 �"�	�	�	��# �	���-
���, �� �!	���� "���	����
�( 
�	
��%��� �	����� ��# �!	��� �����-
��� ��
�� �����$��� $����

� � ���	� 
������� "������ "� �� "�������-

�� ��# �!	��� ��	� ����������
�	� ����	
"�
�$��� �����$��� $����

�. 
����	 ����, �� "�	������� "�������	 ����	��# ��� ���"����� "����	���� 
� ���	
��	 ����	��	� ��# ����	�	�!��!�� ��	� ����������
�	� ����	
"�-

�$��� �����$��� $����

� "�� "����� ��������� "�������.

;	�(% ������� ������� �	 #��#��
( �"�
���	 �������
�� ������������-
��� ��� �������, �.	. �����$���� ������#, 
����
�� ������	��# �	������� 
"�������� 
$
������ � �
	��$�������, ����
�����!�� $���	���� &�	�	�-
���, >�E, ��� �	��	��������� �������
��. �	� �	 �	�		, �� �$����	�
# � 
�	������� �� &��� "�������, 	
�� ��� "�#�� ��� ��
�	��� "�����#%� �!	-
���( � �������	�������( ��
�( �������� ��������������� � "���	.

&�#�� ��
������ �����		� ���%��	� � 
	$# �
	 ����	 "���	���	 ��-
������� �	�(/	 150–200 ��� (Swift et al., 1979; Coleman, Wall, 2007). '$-
�		 �����	
��� �����$��� $����

� #��#	�
# ����
��	�(�� �	$��(/�� 
(50–2000 ��� A �–1 "����) �, ��� "������, �	 "�	��/�	� 3% �� 
��	�����# 
�������	
���� ��	���� (Anderson, Domsch, 1980). ������� ������������-
�� �����#�
# � �	�$������� 
�
��#���, � ������� �	 ��$�%��	�
# ��
�, �-
���	��	 ��	��� ��� 
���	� $	��� (Villarino et al., 2000). �	����# $����

�, 
��� �����$��# �	�����

�, ��
�"�	� � ���	
��	 ��"�����	�(���� "�� ��-

�"���� 
$
�����, �� �	 ���	� ������� ��
������( � $�������	
��� "��-
!	

��. '����� ���% �	�����

� �	�$������ �������( "�� �"�	�	�	��� 
�������� ���������������, �
�������� �� ����	�	���/����/������ ��	-
������ ���"��	����, 
�����#%���
# ��� � �����, ��� � �	����� �����$-
��� ��	����. ����	 ����, �	�$������ �������( ��� ���
�������� J��-
������, ��� «��
�(» �	����� �����$��� $����

�, ������# �
	 	�	 «�����-
��» � ���	� �
�	
���#�( "��!	

� ��������� / ���
�	��# 
$
������ ���-
��	 ��	�# "�
�	 ��$	�� ���������������.

H�/( �	������	�(��# ��
�( �$�	� �����$��� $����

� "���	�����	� 
�������	 
�
��#��	 � "���	 $	� ��	
	��# �	�����
�"��� 
$
������, � �� 
��	�# ��� $��(/�# ��
�( ����� ��	��� �	������� (Jenkinson, Ladd, 1981; 
Prosser et al., 2007). �� "�	�����	� �"�	�	�	��	 �
�����% ��
�����% ���-
��		� ��� ����� 
'(�� ���	
'�
� '�
�����, �
�
	�� 1) ���
�	�������-
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�
 ���
�*+��� �
������� � �
��� ��'��	��� ��� 2) ��
�
'�� ���������
 
	����	
���* �� �������� ��'��	���, ���	���	, ��	�'������* ��	����� 
� ���
�*+
���* ��'��	�� '�+ ���-��+�, � 3) ��
�
'�� 	���� � �
��	
�+�
-
���*�� �	� ������� ��'��	���.

<	�	��� � 
�
��#��	 "���# — ��
"��
����	���# 
����	��# � "����-
�	, �
"��(�	��# ���������� ����������� ��# "�	����	��# �	$����"��#�-
��� 
����� �����%�	� 
�	�� (Dworkin, Shah, 2010; Jones, Lennon, 2010; 
Lennon, Jones, 2011). � &��� 
�
��#��� "���	���	 �������������� "�����-
�	
�� �	 �������%� ���#��# �� ���$��(��	 $���	������	
��	 "��!	

�, ��-
"���	�, ����	, ��� ���	�	��	 A'2 �� "����. �������������� �
"��(�%� 
�����	 
"�
�$� �����������# "���#���
# 
�����, ��"���	�, �$��������	 

"�� ��$
��#���-����������� ���$��� Scutellospora castanea ��� !�
� 
 
����	��	� ��	������ 
�	��� � �����	���� !����$���	��� Cylindrospermum 
sp., � ����	 &���
"�� $�!������ Viridibacillus arvi (Roszak, Colwell, 1987; 
Jones, Lennon, 2010). <�� &��� �� �
	� 
���#� "	�	��� � "���#�		
# 
�
��#-
��	 ������	���	�
# �	���� 
���	��	� ����������	
��� �������
�� ��	��� 
(Lennon, Jones, 2011). ?	 �
	 "���	���	 �������������� �$����%� 
"�
�$��-

�(% �$���������( 
"���, ��"���	�, &�� ������	��� ��# G���-"������	�(��� 
$���	���, � �� ��	�# ��� G���-����!��	�(��	 � 
����#� ��������# 
"�
�$�� 
"	�	�����( � �	��(�����	��	 
�
��#��	, ��
�� 
�"�������%�		
# �	�(-
/	��	� ����	��� ��	��� �� �������� (Panikov, 2005). ����	 ����, �����	 
$���	��� ���� "���	������( ����	
"�
�$��
�(, �
"��(�# &�	��	���	
��	 
�	
�
� 
 ��	�( �	��	���� 
����
�(% � �	�	��	 ����	�(���� ��	�	�� �� 
�	� 

���	��# �	��$����	
��� �������
�� (Raubuch et al., 2002). A"��� ���$�� 
������%�
# � �
������ ��# �	"����!��, �� ����	 "�����#%� 
�������( 
����	
"�
�$��
�( "�� �	$����"��#���� 
����#�. ����� �$�����, ������-
��	 ����� 
�
��#��# "���# ��������������� ������	���%�
# 
��(�� 
��-
�	���� �����	�(��� �������
�(% � ���	��	��	� &����	����� �	��$������ 
�	�	��	 ����	�(���� "	����� ��	�	��. � 
�#�� 
 &��� �������������� � 
�-

��#��� "���# �	 �������%� 
�	
��	����� ���#��# �� ��������� $���	�-
��� &�	�	����. A����
�( �����$���� ������� �� ��	
	��	 
$
����� ��� �� 
���	�	��	 
����� �����%�	� 
�	�� "�����#	� ��
"�������( "���#�		
# � 
�������	 
�
��#��	 ��������������� (��$�. 1).

'�����, ���	�(��	 "���#��	
# ��	��� (� ��� ��
�	 �	��(�����	��	) 
"�-

�$�� �	�������( �	��$����	
�% �������
�( (��"���	�, ������	) � �	�	-
��	 �	
���(��� ���� � ���	� �� ��	
	��	 
$
�����, ���	 	
�� �	�	��	 ��	-
��� ������	�
# �	
���(���� ��
��� ��� �	
���(���� ��#�� "���	 (Winding 
et al., 1994; Konopka et al., 2011). �������������� $�
��� "	�	���#��	 �� �	-
��������� 
�
��#��# � �������	, #��#%�
# "��	�!���(�� ��������� — 
�	-

��%���� �	�� �������� � �	�������� ����������	
��� 
�
��#��#��. � 
&� ��"" ����#� ������%��	 ��	���, "���#��	
# ����� � 
"���, $�
��� (�� 
3–24 �) "	�	���#��	 �� "���# � �������	 
�
��#��	 (Placella et al., 2012).
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/�'��0� 1. 
E���������	
��	 
�
��#��	 ��������������� � "���	.

<������	�( �������	 "��	�!���(�� 
�������	 "���#��	
# �	����	

'����� �� 
��	
	��	 "��� �	�	��	��� �	�	� �	
���(�� 

��
�� $��		 10–12 � �	�

H��-"	���� ��
�
��	� 4–12 � 12–36 � –
A����
�( � ���� 

��
��
J�
"��	�!���(���

0,1–0,35 �-1
A��!��������
0,003–0,03 �–1

A��!�������#
0 �–1 –

A�����/	��	
=?�:�?� 1,5–2 0,5–1,5 >0,5 ��������

A��	�����	 >�E
>2 ��� �–1 "

>12–15 ����� �–1 
A����

–
<1 – 2 ��� �–1 "
>5 – 10 ����� 

�–1 A����

–

A�����/	��	 
���� ��	������ >0,75 – <0,75 –

��	���	��	 PLFA >40% – <40% –
A�����/	��	 

�������� 
������# � AD�

>0,3 0,1–0,3 <0,1 –

1.2. Методы определения микробной биомассы и активности 
почвенных микроорганизмов

� �$����� Breeuwer � Abee (2000), Nannipieri et al. (2003), Hartmann et 
al. (2004), Bölter et al. (2006), Joergensen � Emmerling (2006), Joergensen � 
Wichern (2008), Musat et al. (2012) "����$�� �"�
��� �	���� �!	��� ��-
���$��� $����

�, �� "�	���	
��� � �	��
�����. � ��
��#�	� ��$��	 �� 
�!	����	� ��������
�� �	�����, "�����#%��� ��������( ����������	-

��	 
�
��#��# "���	���� ���������������. ��# �!	��� �������� ����!�� 
�����$��� $����

� �
"��(�	�
# �#� ��
�	���� ����	��	�: ��(�����	-
��
�( ��� ����/�����	 �"�	�	�	����� ���
��	�#��, �����	
��� $�����-
�	��� � �����$��� ��	���� � ���	�
����
�( �	��$����	
��� / �����	�(-
��� �������
��. =�

������ �������	��# &��� ��
�	���� "�������, ����-
��	 
�	�	� �������( ��# ���	�"�	��!�� �	��(�����.

%
����� �
�
��� � ���	
'��� ���*��	�
?	
����# �� ��, ��� �����	
��� ����
��%��� �� "������ 
�	��� ������� 

����� 1% �� �$�	�� ��
�� ��������������� "����, �����	
��� ������	�$��-
�%��� 	����! (�'@) "������	�(�� ����	���	� 
 �	��	��������� � ����-
�	�(��� �������
�(% (Sanchez-Peinado et al., 2009). <�&��� "��
�	� ������� 
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�� 
�� "�� "���	�#	�
# ��# ������	��
���� ����
��	�(���� 
��	�����# ��-
������ � "��	�!���(�� �������� ����������	
��� ��"" ��������������� 

 �"�	�	�	����� ���!�#�� ��� ������	
���� "���	$��
�#�� (Neble et al., 
2007). �	� �	 �	�		, �	 �
	 �������	 �������������� ����� �

�	�����( 
"���$��� �	�����, "�
���(� 
"�
�$��
�( � �������	��% �	 �$#���	�(�� 

�#���� 
 �	��$����	
��� �������
�(%: ������%��	 �������������� ���� 
�
�����(
# �	��$����	
�� ��������� (Maraha et al., 2004) � ��������( ������-
�	
��	 
$
����� � "���	 (Forlani et al., 1999; Mijangos et al., 2009), ���# ��� 
� �	 ��
�� �� ����	. A ����� 
������, �	������	 $���	����(��	 � ���$��	 

"��� �	������� � "���	, �� ��(�����	�� � ����	 ������%�
# "�� "��-

�	�	 �'@ � ������%� "��	�!���(�� ������% $����

.

���
������	
��� 
�
��� ��������� $���	����(���� 
��$�	
��� ���	� 
$��( "�	�
����	� �� 30–40% (Bernard et al., 2007) ��� ���	 �� 80% (Roszak, 
Colwell, 1987) �	��(�����	���� ����������������: �������# �����$��# 
$����

�, 
�	�����	�(��, 
��(�� �	���!	����	�
# "�� �
"��(������� �	��-
�� "��
�	�� �������. ����� �$�����, "�
	� � ������ ��(���� (Chin et al., 
1999) ��� �� ��	���� 
�	��� (Constant et al., 2008, 2010) �
"��(�	�
# � ��-

��#�		 ��	�# ��# ����������� "��	�!���(��� �������
��, ���������� � 
����������	
��� ������	��
��� �����$��� ��"", ��"���#%��� �"�	�	-
�	���	 ���!�� � "���	 (��"���	�, ������	��	 ��	������, �	�����	�	� ��� 
���
�	��	 ��������) � "���	 (Dun{eld, Conrad, 2000).

?	
����# �� �����	 �	��
�����, �������� ������	�$��������# $��� �
-
"��(������ ��# ��
�	�� ��# ��
�	�� 
����
�	� ��
�� ��(�����	��� �����-
���������� "�� "����� ���	���	
���� "������, �
��������� �� �������	 
�$��������# ������� (Hashimoto, Hattori, 1989; C�/	�, 2015). ��	�# "�#�-
�	��	 ������� ������� ����
�� �� 1) "	�����, "�	�/	
��%�	�� ��
� ��-
�������������, �� 	
�( ���-"	�����, 2) ����	�� �����$��� ��	��� — "�� 
���������� ��	�	�� ���	��# ��������!�# ������� ��"��� ��	��� "��-
�
����� ���(/	 � �� �	�(/		 �����	
��� �	�	��� "� 
����	��% 
 �	����� 
��	�����, � 3) �	�"�� �����$���� ��
�� ��� ��������. ����� �$�����, ���-
��	 ������	�$��������# ��#��#%�, ����	 ������� / ��""� ������������-
��� ������%� ��
�� "	�����. <�
���(� �	�	��	 ��	��� ������	�
# �����-
�� ���(/	, �	� ������# ���	� $��( �$����	��, "��
�|� ������� �!	��-
��	� 
�� �������� � "��	�!���(�� �������� ��������������� $	� ���-
�	�	�!��!�� �������� �����$��� ����!��. >����� ��	�	�� �$��������# 
������� "������, ��� $�
�����
���	 ����� $��� "�	�
����	�� � �
���-
��� ��"���������, ����-"������	�(���� � 
"����$���%���� $���	��#-
�� (Kasahara, Hattori, 1991). <��	�!���(�� �������	 ��(�����	��	 $��-
�	��� ��	�� $��(/�	 ����	�� ��	��� (4–7 ���), �� �� �����	
��� �����-
��
( � 2,5–5 ��� �	�(/	, �	� �����	
��� �	��	��� ��
���� ��� "���#���-

# $���	���, 
�	�� ������� "�	�$������ ����-����!��	�(��	 � ��������-
�� (��$�. 2).
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/�'��0� 2. 
'���
��	�(��� ����� (% �� �$�	� $����

�) "��	�!���(�� �������� (<>), 
�������� (>), "���#���
# (<) � �	����� (�) ��������������� � �$�% ��-
���$�% $����

 (��) � "����� � �
�����, �"�	�	�	���� �	������ ��(��-

��������# �� 
�	��� � "�#��� �����
��"�	�.

�����/ ��	
���� ������t �� A � � �
������
*��
������������ �����

>���������� 
�����	��� (>', 
�$��# ��), CTC 
(�������# ��), 
�����������	 
������������

<���� "�� #��	�	� 4–11 2–6 83–94 Winding et 
al., 1994

CTC (�������# ��),
}���
��� "��"���� 

(PI) (�	����# ��)

�����$��� 
�����#�; ���- 5 <1 90 4 Maraha et 

al., 2004

CTC (�������# ��), 
PI (�	����# ��)

�����$��� 
�����#�, ��������	 – <1 23 77 Maraha et 

al., 2004
A"	!����	
��	 
����$����� + 

����/�����	: SYBR 
green, PI � >'

���
��	 �
���� 6–11 0,3–4 26–
30

70–
74

Luna et al., 
2002

O�
���� ��	������ 
�	�	���

<���� 0–10 
�
         10–25 
� – 3,43

3,42 – – Bloem et al., 
1992a

>�������������# <����, ���$� – 0,8–
0,9 – – Bååth, 1987

������� !������� ��� ���
������������ 
���� 7,4% 1,9% 42% 56%

/����, �
������������ ��	���������� 
�	���
��� ��� ��"
�!�%

4	�'�: calco� uor-
FB28 (�$��# ��), 

FDA (�������# ��)

?������# "���� * 2,5–
14 86 Busse et al., 

2009
���	���(��# 

����!�#* 10–26 74–90 Busse et al., 
2009

'������	
��# 
����!�#* 3-6 94–97 Busse et al., 

2009
CTC (�������# ��),

PI (�	����# ��)
�����$��� 

�����#�, ������!�# 30 4–87 58–
73

25–
54

Maraha et 
al., 2004

>�������������# ?������# "���� 
$���	���** 56–72

Ramsay, 
1983

O�
���� ��	������ 
�	�	���

?������# "����
�"�. ������
�(
��
/�����	-

�����	��	

10
16–23

Bloem et al., 
1992b
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�����/ ��	
���� ������t �� A � � �
������
������� !������� ��� �
������������ 

���� 30% 25% 66% 40%

*��
������������ ����� ��! ��!������� �� � � /�
�������� 

�$��������# ������� H����# "���� 16 84 Kasahara, 
Hattori, 1991

�������� 
�$��������# �������

<���� ��
���� 
�	��� 30 70 Hashimoto, 

Hattori, 1989
���$���!�# FISH 


 DAPI ?������# "���� 5–10 90 Christensen 
et al., 1999

���$���!�# FISH 

 DAPI

����	���, ����#� �� 
"���� 58 42 Caracciolo et 

al., 2005
���$���!�# FISH 


 DAPI
����	���, ����#� �� 

"���� 55 45 Betraux et 
al., 2007

���$���!�# FISH 

 DAPI ?������# "���� 41–47 53–

59
Zarda et al., 

1997

<�#��# �����
��"�# 

 INT

?������# "����
$���	���

���$�

49
52
48

51
48
52

Norton, 
Firestone, 

1991

<�#��# �����
��"�# 

 INT

=���
�	�� 
$���	���

���$�

55
68
51

45
72
49

Norton, 
Firestone, 

1991
<�#��# �����
��"�# 

 CTC (�������# ��) 
� DTAF (�$��# ��)

?������# "����
1,9 m
2,3 m

10–40
10–30

Bhupathiraju 
et al., 1999

<�#��# �����
��"�# 

 CTC (�������# ��) 
� DTAF (�$��# ��)

�	����	���	 ����#�-
�	��	
1,9 m
2,3 m

45–65
39–66

Bhupathiraju 
et al., 1999

������� !������� ��� ���
������������ 
���� 40% 56%

* �	
��# "��
�����
** ��%����

%	���� ���	
��
��� � �
������� � 
�	�5������� ����
�

'$�% � ������% $����

 �������%� "�� ����	
!	����� �����
��-
"�� "� ����/�����% 
"	!����	
���� ���
��	�#��. ���
��	��, 
�#����%-
��	
# 
 ���	������� ��
������ (����������� �����	���; SYBR Green; 
4,6-���������-2-�	�������� [DAPI]), $	����� (����	
!	�� ������!��-
��� — [FITC]) ��� "���
��������� ��	������ 
�	��� (�	������������� 
�-
���; �	������"��������� 
����; 5-4,6- ������������� ���������	
!	�� — 
[DTAF]) "������%� 
����( ��	�����	 �	�$����. J�� ���
��	�� ����/���%� 
��	��� � ��������, "���#�	�
# � �	����� 
�
��#���. ����	 ���
��	��, 
�#��-

��$��!� 2.  (
�
������)
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��%��	
# 
 ���	������� ��
������ (����
��� "��"���� � $����
��� &��-
���) �	 "������%� 
����( �	�$���� � �	 ����/���%� ����	 ��	���. J�� ���-

��	��, ��� "������, �
"��(�%�
# ��# ��	�������!�� �	����� ��	��� 
 ��-
�/	���� �	�$����� (Busse et al., 2009; Luna et al., 2002). �	����	, �� �	"�-
��	��	���	 ��	���, ������, �	 �$#���	�(�� ����/���%�
# ����
��� "��"���-
	� (Maraha et al., 2004; Busse et al., 2009), ��� ���	� "���	
�� � �	�	���� ���	�-
"�	��!�� �	����/	���� ��	��� ��� "���#���
#. '
�������
�( � ���	�"�	��-
!�� ����	 �	�$������, 	
�� �������	 ��	��� �	"�
�	�
��	��� �	 ����/���%�-

#. ���, "���	�	��	 �������� ����/�����# (��"���	�, 
 DAPI � PI) ��# �!	��� 
�������� $����

� "�	� ��������# �	����� ��	��� (PI) �� �$�	� "�"�#!�� 
$���	��� (DAPI) ���	� "���	
�� � ��$���	��%, ��� ��� "���#��	
# �������-
������� ����	 ����/���%�
# DAPI. ?	���	� "���#���
# ��	��� "������� � 
����/	��% �������� $����

�. ���, �	"�����"���$�� ��
���# ���# �������� 
$���	����(��� $����

�, 
�
�����/�# $��(/% ��
�( �$�	� "�"�#!�� $��-
�	��� (��$�. 1), $��� �$����	�� "�� ��������� ��	���, ����/	���� PI, �� �$-
�	�� �����	
��� $���	����(��� ��	���, ����/	���� ���
��	�	� SYBR Green 
(Busse et al., 2009). J�� "�����/�� ��-�� ������������# "�� "���#���
# ��-
�������������. � ��� �	 �

�	�������, "�#��	 ����/�����	 �������� � �$-
�	� $����

� ���$�� (���!	�������	
!���� [FDA] � ���(������-FB28 
�-
���	�
��	���) ��#���� ����
��	�(�� �	$��(/% $����

 �������� ���$��� 
��� (1,5–10% �� �$�	� $����

� ���$��), ��� �	 "����	����	� ��"	��������	 

�
��#��	 �����$���� 
��$�	
��� � !	���. ��# "�����(��� ���	�"�	��!�� �	-
��(����� ����/�����# �	�$������ "���	�	��	 ��"�����	�(��� ���
��	�	�, 
"�����#%��� �!	���( "� "���#���
# $���	����(��� "�"�#!�� "�	� ����-
����# �������� � �	����� ��	��� �� �$�	�� �����	
��� $���	���.

����	
"�
�$��	 �����$��	 ��	��� �	"�
�	�
��	��� ����/���%�
# ���
��	-
�#�� FDA, 5-!����-2, 3-�������-�	�������# ������ (A�A) ��� 2 - (�-����	���) 
-3 - (�-������	���) -5 - �	��� �	�������# ������ [INT] (Nannipieri et al., 2003; 
Maraha et al., 2004). E�%��	
!	�!�#, �	��
����	��# "�
�	 "���	�	��# ����� 
���
��	�	�, #��#	�
# �	��(����� �	��$����	
��� �������
�� ��	���, ��"���	�, 
"�
�	 "�	�$��������# �	����	
!	������ FDA ������ ��	����� � �	�	��� 
����	
!��%��� ���"��	�� ��� "�
�	 ��

������	��# A�A ��� INT ������� 
��/����� $���	��#�� �� ���
���� ����	
!	������ ���������.

<���������� �������	�
# 
��	����	 "�#��� �����
��"�� 
 ������ 
"��������. ?�"���	�, �"�	�	�	��	 �������� ��������������� "� ��
���	 
�	�	��# ��	��� �������� "�� �����
��"�������� �	"�
�	�
��	��� ���� �	 
"�	"�����, ������� �
"��(�	�
# ��# �$�	�� "��
�	�� $���	���. �	��� �	 
��	$	� ����	�(��� ���$�!�� � "���	��� ��� ��# �!	��� ������� ��
�-
�	� ���� �����$��� $����

�, ��� � � ���	
��	 "������	�# $���	����(���� 
��
�� � "���	 in situ (Bloem et al., 1992a, b).

����	�	�!��!�% ����������	
���� 
�
��#��# ���	�	���� ��(�� 
����� "�������( 
 "����(% "�#��� �����
��"�� "�
�	 ��	
	��# � "��� 



16 Активность и биомасса почвенных микроорганизмов в изменяющихся условиях

�����	���� &�
������ (� ���	
��	 ��
������ 
$
�����) � �������
���� ��
-
���� (����$���� �	"����!�� �?�). <�� &��� �������	 / �������%��	
# �� 
��	
	��	 
$
����� � ��
����	�(��	 � ����$����� ��	��� �	������%�-

# � �$*	�	, � �� ��	�# ��� "���#��	
# ��� �	����	 ��	��� �	 �	����%� 
�� ����$����� � �	 �	�#%�
# � ����	��� (Zelibor et al., 1987; Villarino et al., 
2000; Mascher et al., 2003; Troxler et al., 2012).

A��	����	 "�#��� �����
��"�� � ��������������� "�
�	 ��$���	��# ��-
������������ 
$
����� (��"���	�, 3H- ��� 14C-��%����, 14CH4) "�����#	� �$-
������( �	��$����	
�� �������	 $���	��� (Ramsay, 1983), ���$� (Baath, 
1988), ��� ���!�����(��	 ��""� ���������������, ��"���	�, �	�������-
��� (Schtill-Braun et al., 2011). �	�		 1% ���$�� "���	���
��������� �	��-
$����	
�% �������
�( "�
�	 ��$���	��# 
�	����� �����	
�� 14C-��%���� 
(��$�. 1), � �� ��	�# ��� ���# �	����%��� �� FDA ���$�� $��� � 2–4 ���� 
��/	 (Baath, 1988). � "������"������
�( &��� $��		 70% $���	��� �����-
��
( �	��$����	
�� ��������� "�
�	 ��	
	��# 3H-��%���� (Ramsay, 1983).

'���/�����	 &�
������������� �� "���� �����$��� ��	��� "�� "���-
�� A�A � INT ��#���� �	�������� $��(/�� "��!	�� ���!�����(�� ��-
������ ��	��� ��� � ����
�	�	, ��� � � �	����
�	���� "���	 (��$�. 2). <�-

���(� "��!	��� ����/�����# CTA / INT ������	� 4 �, "��	�!���(�� ��-
�����	 �������������� ���� ����	 ���
��( ����� � �����$�% ����!�%, 
�"�	�	�#	�% "� �������� &�	�������� ����
"���. <��!	�� CTC / INT-
"������	�(��� $���	��� (�� �� �$�	�� ��
��) ���(������ � ��������� �$-
���!�� "���� �� 10 �� 49%, ����� ��� � "����� 
 ��
���� �����$��� �����-
��
�(% (��"���	�, � ����
�	�	 ��� "�� ����#��	��� ��	����������), 
�-
�	�����	 "��	�!���(�� �������� ��������������� 
�
������ �� 39–66% 
(Bhupathiraju et al., 1999; Norton, Firestone, 1991). <�� ���������� �����	 
INT-�������� ���$�� � �$�% $����

 
��	�����	 �������� $���	��� 
�������
( �� 30% ��/	 � ����
�	�	, �	� � �	����
�	���� "���	 (Norton, 
Firestone, 1991). ���# �������� $���	���, �"�	�	�#	��# "� ��
���	 �	�	��# 
��	���, 
�
������ �	�		 3,5% �� �$�	� $���	����(��� $����

� � �	����-
��
( �� 10 � 23%, 
����	�
��	���, "�� �"�����(��� ������
�� ��� � 
��-
��#� ��
/�����#-�����	��# (Bloem et al., 1992$).

<���	�	��	 "�#��� �����
��"�� $���	����(��� ��(�� (Maraha et al., 
2004) ��� �����
��"�� � 
��	����� 
� 
"	!����	
��� ����$�������	� 
(Luna et al., 2002) "�������, ��� "�� ��$���	��� �	��� ��
�"��� 
$
���-
��� � "��� ���# �������� ��������������� �	��������
( �� 11–25% �� 
�$�	� �����$��� $����

�, � �� ��	�# ��� � 
����#� ��������# ���# ��-
������ ��������������� 
������
( �� 1–5% (��$�. 2). J�� 
���	�	�(
��-
	� � "�	����	��� �	��$������ � ���	�	��� ����������	
���� 
�
��#��# 
$��(/	� ��
�� ������� ��
���� ��(�����	��� ��	��� "�� ���������.

� �	��
������ "�#��� �����
��"�� ����� ���	
�� �	��#���
�( �	�� 
"���	���� ��
��! �� �������������� � 
�����
�( ��$��� ��&���!�	�-
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��� "	�	
�	�� ��
�� ��	��� �� $����

 (�������, <������, 1985; Domsch 
et al., 1979). �	��� "�#��� �����
��"�� 
���
��	��� ����	 "�	�	���	��	 
��
�	���
�� � $����

� ���$�� � "���	. ?����	!, "����	��	 �	��(���� 
����
#� �� ���������(���� ��
�	�
��� �
"�����	�#, ��-�� �	�� �������%� 
�����
�� "�� 
����	��� �	��(�����, "����	��� ������� �

�	�����	�#-
�� (Domsch et al., 1979; Stahl et al., 1995).

<�"���� �!	���( �	��$����	
��	 ���!�� � ����	�� ��	��� �������� 
����!�� �����$���� 
��$�	
��� "���� �� �
���	 
��	����# "�#��� �����-

��"�� 
 "���	�	��	� 
"	!����	
��� ���
��	�	� (Norton, Firestone, 1991), 
"�������� !����	���� (Maraha et al., 2004), �"�	�	�	��# 
��	�����# ��$�-

�� (Christensen et al., 1999), �	���� FISH (
�. ���	), ���	�	��# ���"��	�-
���, ������	���%��� ����	
"�
�$��
�( ��	��� (>�E, PLFA, =?�; — 
�. 
���	), 
 �	��$����	
���� "������	�#�� (������	, �	��	��������# �����-
��
�( — 
�. ���	) "�������, ��� 
���	��	 �������� �����$��� $����

� 
�	 �
	��� "������� � 
���	��% ��
�� �������� ��	���. ��	�(/	��	 ���-
�	��� �������� ��	��� �� <0,5 ��� � ����	��	 (Christensen et al., 1999), 

�"��������/		
# �	���	��	� �	�	���	���
�� "�"�#!�� (Maraha et al., 
2004), ���%
����	� 
"�
�$��
�( ��������������� ���	�#�( ���������% 
��	���, �� 
�����#�( �������	 
�
��#��	 "�� �	�����	 "����	�(���� 
$-

�����. ����	 ����, ����	�� �������� ��	��� � ������ ��(��	 (�$*	� > 
0,18 ���3) (Christensen et al., 1995); >0,3 ���3 (Norton, Firestone, 1991) ���� 

��(�� �������(
# �� ����	��� ��	��� in situ ��-�� ��
���� ���� ��	��� $��-
�	��� � ���	� 
�	�������� ����	��, 
�
����#%��� �� 75% �� �$�	� "�"-
�#!�� ��	��� � "���	 (Panikov, 2005). ?	$��(/�� ����	� � "���	 ������	� 
��$� �� ��������	 ��	���, "�����#�		 � 
���	��% �	��$����	
��� �����-
��
�� � ���	��	��% ��
�� � �$������� ���	�(����% (De Fede, Sexstone, 
2001), ��� � ������� 
�	������� ���� $���	���, 
"�
�$��� $�
��� ��
�� 
(��	�# �	�	��!�� ����� 6 �.) (Iizuka et al., 1998), 
�����## "�� &��� �	$��(-
/�� ����	� (Rutz, Kieft, 2004). A�	������	 ��	���, 
�
����#�/�	 15% 
�-
�$�	
���, "�	�
����#�� ��/( 0,1% �� �$�	�� "�� �?� "����, � ���(�� 2% 
�� �$�	�� ������# (Panikov, 2005). ����� �$�����, �	�$������ �������( 
����������	
��	 �
�$	���
�� �������� ��# �!	��� �� ������ � �������
�( 
�����$��� $����

� "����.

Физиологические методы

�	��� AD� �
����� �� ���	�	��� �����(��� 
����
�� ������# �������� 
� "��	�!���(�� �������� ��������������� "�
�	 �$����	��# "���� ��"��-
���	�(��� �
�������� ��	���� � ���	 ��%���� (Anderson, Domsch, 1978). 
'����� "�
���(� ��# ����$����� �	���� �
"��(�����
# �	��� �����!��-
&�
����!��, �� AD� ��|� �������!�% � �
	� �����$��� $����

	 "�|� 
"	�	
�	�� 
����
�� 
$
����-���!���������� ������# "� �����	. ���-
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$���!�# AD� 
 ��	
	��	� � "��� ����$������� ��# 
	�	�������� "�����	-
��# �������
�� $���	��� � ���$�� "�����#	� ����	�#�( ���$��� � $���	��-
��(��� ���"��	�� � �����$��� $����

	(A	�	��� � ��., 2013).

�	��� �����!��-&�
����!�� (EJ) — ������ "� ��
"��
����	���
�� "�-

�	 �	���� 
$
����-���!���������� ������# (AD�) 
"�
�$ ���	�	��# �$-
�	�� ��	���� �����$��� $����

� (Brookes et al., 1985; Vance et al., 1987). 
<� �	��� EJ "���������
# $��!����# �$��$���� "������� "���	���� �$-
���!�� (�	
"����
��	������� ����������� ��� ��������	�����), �
���(-
��	 �$���!� �
��%�
# � �	���/	���� 
�
��#���. ���		 �$	 "����� �$-
���!�� &�
������%� K2SO4. =����!� �	�� &�
������	���� �����	
���-
�� A��� �����	�
# �� "	�	
�	���� ��&���!�	�� Kc, 
���������	��� &�-
"����	
��� "�	� (Brookes et al., 1985). A�	
��	���� �	��
������ �	���� 
�	��������
�( ����	���( ����������	
��	 ��""� �����$��� $����

�.

�	��� �����!��-���$�!�� (ED) �
����� �� $��!����� �$��$���	 "�-
��� "�	� �����!�� (Jenkinson, Powlson, 1976). ���	��� ���	�/	� $��-
��

� 
�������
# 
$
������ ��# ����� �	�	��!�� ���������������, "��-
��
� ������� �!	����	�
# "� ��"�����	�(��� "���!�������% A-A'2. A�-
���
�� ����� �� ��������!�� (Wardle et al., 1993), 
$�$���!� "���� �-
�����%�
# ����������� 
 "�
�	�%�	� �����#!�	� "����� �
������� 
�$���!� (
�����/	��	 ������������� � �	������������� "���� 9:1) � 
���$��%�
# � �	�	��	 10 ��	� "�� 22 °A � 500 �� ���$�� 
 "�����	��	� 
A'2 20 �� 1�. NaOH. '$��� A'2, ���	���/��
# � �	�	��	 10 ��	�, ����-
	�
# 0,5�. HCl. <�� "��
�	�	 A�$ �
"��(�	�
# "	�	
�	���� ��&���!�	�� 
Kc=0,41 (Kc — ����!�# ��	���� �����$��� $����

�, ���	������������ 
�� C-CO2 � �	�	��	 10 ��	�).

�	���� AD�, ED � EJ, 
����%��	
# 
�����������, � �	�
����	�(��-

�� ��	%� ����� �������	���, ����# "���� �	
�"�
������	 �	������ 
�-
�	�����# �����$��� $����

� � "���	. ��# �	����� AD�, ED � EJ �����-
�	��� ��
���# ��
����	�(��
�( � 
�
��#��% �$���!��, 
"�
�$ �� ����	-
��#. � 
�#�� 
 "���	��	��	� ��	������ 
�	��� ��������������� � �	��(��-
�	 ������������#-���������# ��� ��
/�����#-�����	��#, �����
�( �$��� 
�	����� ����
�� �� ����	�(��
�� � 
����� ����	��# �$���!�� "����. ?	 ��-
"
��%�
# "	������	
��	 "	�	"��� �	�"	����� � ������
��. � !	���, "��-
$�	�� "��$��� �"�����(���� �	���� �"�	�	�	��# �����$��� $����

� ��# 
��$��� 
 �������	����� ��� ��
/	����� �$���!��� �
��	�
# �����(���. 

<���	�	��	 �	����� AD� � ED �������	�� �	 ���(�� 
�
��#��	� �$���-
!�� � 
����#�� �� ����	��#. ?	
����# �� ��, ��� 
$
����-���!��������	 
������	 ���	� $��( �!	�	�� "� "�����	��% ��
������ (Beck et al., 1997; 
Scheu, 1992), 
���������� � $��		 ��
����	�(��� ������� �	���� �
��-
��� �� ���	�	��� "����� A'2. <���	����
�( ������ �������� AD� ����-
���	�� pH "���� (Lindsay, 1979) � 
�#�� 
 ��
���� ��
�������
�(% A'2 � 
�	������ "����� (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2008; Oren, Steinberger, 2008). 
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��# �	�� "�����	��# A'2 � �	������ 
����#� $��� "�	����	�� ������-
��	 ����	����%��	 ��&���!�	��� (Sparling, West, 1990; Oren, Steinberger, 
2008), ������	 
�#����%� ���	�	���	 ����	��# ���	���/	��
# CO2 
 �	�-
�	���	
�� ��

�������� �����	
���� ��
��$������/��
# A'2 � ��
����	. 
<���$��� ��
�	� �
����� �� �	��	���	
��� ��
"�	�	�	��� A'2 �	�� ��-
����� � ������ ������ (Oren, Steinberger, 2008). � !	���, "��!	��� �"�	-
�	�	��# ����	����%��� ��&���!�	���� ��# A'2 � �	������ "����� #��#-
	�
# �����(�� 
������ � ��	�#���������, "���	� &��	������
�( &��� ��&�-
��!�	���� �
��	�
# �	��	������ (Oren, Steinberger, 2008). ?����	!, �$�	� 
�	�� ��
�������� HCO3

– � ���$�������, 
��	�������
# � "����� "�� pH 
��/	 6,5 (Kuzyakov et al., 2006), ����	 �	�	� � �	"��������	��� �	���	-
� �����$��� $����

� � �	������ "�����. ��
"����������
�( �	��(��-
��� EJ � ������	�(��� 
�	"	�� �"�	�	�#	�
# "��
�
���	� ����	� � ����	-
��� �
������, �����	
��� ������� ���	� 
��(�� ���(������( � ����
���
�� 
�� ��"� �	��	"��(������#, ��$���, ��"� ��
���	�(��
��, � 
"	!����� "��-
������� �$���!�, ��"���	� "��
	�����# (Mueller et al., 1992).

Молекулярные методы и содержание клеточных компонентов

�
��	6���� 7�� � &��

'���� �� "�	���	
�� � �"�	�	�	��� �$�	� �����$��� $����

� �� 
�
���	 �����	
��	����� �"�	�	�	��# �?� #��#	�
# �	������	�(��	 ���#-
��	 �� �	��(��� ���	�	��# ��
���	�(��� �!�?�, ���# ������� � �$�	� &�
-
������	��� �� "���� �!�?� 
�
����#	� ���% �	�����, � ������	 �� ���-
������ ���#��# ����	��� �
������ "�� �"�	�	�	��� �����$��� $����

� 
�	����� EJ. ��# $��(/��� �#�� "��� $��� "�������, ��� ���# ��
���	�(��� 
�!�?� �	 "�	��/��� 2,6% �� �$�	� �!�?� �� �
	� �$���!�� (Gangneux et 
al., 2011). ?����	!, �"�	�	�	��	 �����$��� $����

� "� �����	
��	���� 

��	�����% �!�?� �������� ��# �������	���� "���	���� �$���!��, "�-

���(� ������������	 "���� #��#	�
# ����� �� "��!	��, �
"��(�	��� 
"�� &�
����!�� �?� (Smalla et al., 1993, 2008). K�����������	-���������	 
"���/�	� ����� �?� �� ������������ ��	��� (Tsai, Olson, 1991).

� ��
��#�		 ��	�# 
�	
��	� $��(/�	 �����	
��� ��������� ����� (��-
$����), ������	 /����� �
"��(�%�
# ��# &�
����!�� �?� �� "���. �	� �	 
�	�		, ���	�� �	 ������ ��� ���	� $��( "���	�	� ��# �����	
��	����� ��-
�	�	��# "���	���� �?� (Sagar et al., 2014). �����	 ���� 
���#� "	�	� 
�$�� 
!	�( ��$��(
# ���
����(��� ��
���� �$���!�� �?�, ������# �	�$������ 
"�� ���(�	�/	� �
"��(������� &��� "��$ ��# ���	��#���-$�������	
��� 
��������. ��� 
�	�
���	, ����	 ���� ���%��%� � 
	$# ����	
��� ��"����-
�	�(��� &��"�� ���
���, ������	 "�����#� � ������	�(��� "��	�#� �?�. 
<�&���, ��$�� �"�����(���� ���� #��#	�
# �	�$������� 
����	� ��# 

"	/���� �����	
��	����� ���	�	��# �?� �� "����.
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>������	 
�
��#��	 ��������������� ���	� $��( ��#��	�� 1) �� ���-
�	 �	"����!�� �?� — "� �	���	��% 
��	�����# �?� "�� ��
�	 ��	��� 
� 2) �� ����	 &�
"�	

�� �	��� — "� �	���	��% 
��	�����# =?� � "��-
!	

	 
���	�� $	���. <�� "	�	���	 � �������	 
�
��#��	 
��	�����	 �?� 
���	� �	�������(
# ������	�	��� 
 ���	�
�����!�	� �����$���� ����-
��#, 
�#������ 
 ������� ��
����� "��!	

�� (Marstorp, Witter, 1999), ��� 
�	
���(���� ��
��� "���	 (��������
��# � ��., 2003). '�����, �� ��	�# �$-
������� "	�	���� �� ��������� ��
�� � ��������%, ��
���	 
��	�����	 �?� 
���	� 
�����#�(
# � �	�	��	 �	�	�� "�
�	 ���	��	��# �����$���� ������# 
(Anderson, Martens, 2013). <�&��� ���	��	��	 �	��$������ "�� "	�	���	 
�� ��������� � "��	�!���(�� �������	 
�
��#��	 �	 
�"�������	�
# �	�	�-
�	���� 
���	��	� �����	
��� �?�. ����� �$�����, �������� 
��	�����# 
�?� ������	� ���	�	��# � �����$��� $����

	 � "��!	

	 ��
��, ������ 
"� 
��	�����% �?� �	 ��	�
# �������( �������	 
�
��#��	 �����$���� 

��$�	
��� �� "��	�!���(�� ���������.

?� ����	 &�
"�	

�� �	���, ��#��	��	 ��������� 
�
��#��# ���������-
������ �� 
�	� �	���	��# 
��	�����# �=?� �� ��	�# ����
���"!��, ��� 
��
����� ����# 
��	�����# �=?� � "��!	

	 ����
�#!�� ������	�� ��-�� 
$�
���� �	�����!�� =?� � "��!	

	 	| ���	�	��# �� "���� (Musat et al., 
2012). D�	��� "�&��� �	����, ������	 �	 ��	$%� ���	�	��# ���	���-
��� ��
���, ����	 ��� ����	
!	����# in situ ��$������!�# (FISH), $��		 
"�	�"�����	�(�� ��# �"�	�	�	��# �������� ��������������� � �����$-
��� 
��$�	
��	. �	��� FISH �
����� �� ��$������!�� ����	
!	���� �	-
�	��� ��������	������� ������ 
 ���"�	�	�������� "�
�	�����	�(��-

�#�� 16S � 18S �=?� � "����������	
��� ��� &��������	
��� ��	���� 
�-
���	�
��	���. A��	����	 FISH 
 ����/�����	� �$�	� �����$��� $����
-

� ���
��	�#��, ��	%���� ��
���	 
���
��� � �?� (DAPI ��� ��������-
��� �����	���), �$�	���	� �"�	�	�	��	 ���� �������� ���������������.

�	��� FISH 
���	��	� ��������
�� ��	�������!��, ��������!��, � 
����	 �"�	�	�	��# ��
�	���
�� ���	�(��� �����	�	���	
��� � ���!��-
���(��� ��"" ���	� � $���	��� � ��������� "�������� 
$
������, � ��� 
��
�	 � "����� (Amann et al., 1995; Amann, Ludwig, 2000; Daims et al., 1999; 
Eickhorst, Tippkotter, 2008; Schmidt, Eickhorst, 2014). ������ �	��� "����-
�#	� �����	
��	��� �"�	�	�#�( ����	 �	��$����	
�� �������	 ��	��� "�-
��	����� �����$���� 
��$�	
��� (���������, 2008; ��������� � ��., 
2011; A	�	���, ���������, 2015) $�������# �
"��(������% ���	��#���� 
"��$, 
"�
�$��� � ��$������!�� �
��%���	�(�� 
 ���"�	�	������� "�
�	-
�����	�(��
�(% ���	������ �=?�, ������	 ������� � ��	���� 
���	�	�(-

��	� �$ �� ��
�	 � 
"�
�$��
�� � �	�	��% (Molin, Givskov, 1999). ������ 
���	��#���� "��$ �
�	
���#	�
# 
 "����(% ������� ���	������� "�-

�	�����	�(��
�	� ��
��� 16S �=?� �� $�� ������ � "�
�	�%�	�� "��-
$��� �	�$������� ��������	������� "�
�	�����	�(��
�� 
 "����(% "��-



21Глава 1.Общие представления о биомассе и активности почвенных микроорганизмов

��������� �$	
"	�	��#, ��"���	� ARB (Amann, Ludwig, 2000). <��$� ��-
�� $��( "���$���� ��# �%$�� ���
������	
��� ����	�, �� !	��� ���	-
��� �� ���������(��� ����� (Amann et al., 2001).

<��!	��� �	���� ���%��	� � 
	$# 1) �	
��$!�% ��	��� �� "���	���� 
��
��!, 2) ���
�!�% ��	���, 3) ���	
	��	 ���
���������� �$���!� �� "�-
�	����
�( "�	��	����� 
�	���, 4) ��$������!�% 
� 
"	!�������� "��$�-
��, � 5) �����
��"�������	. ��# ��$������!�� �
"��(�%� ��$�� �=?�-

"	!������� ��������	������� "��$ ������ � 15–30 ���	������, ��-
���	���� 
�#������ 5�-���!�� 
 ��%��	
!��%�	� ���	����. A�������-
���� ����������� 
���� ����	
!��, �	����	����������, �	��

��� 
���
��� (Southwick et al., 1990). � ��
��#�		 ��	�# ��# �	���� FISH ���-
$��		 ��
�� �
"��(�%�
# ���$�!������ Cy-3, Cy-5 � A-7 (����&�������) 
(Amann, Ludwig, 2000; Eickhorst, Tippkotter, 2008; Schmidt, Eickhorst, 2014).

�	��� FISH ������
# &��	������� "�� "��
�	�	 �����	
��� �	��$����	-

�� �������� ��	��� � "����� ������ &��
�
�	� — �� "
������ �� $����-
��� (Dedysh et al., 2001, 2006; ���������, 2008; ��������� � ��., 2011; 
C��
���!	� � ��., 2011). ����	 ����, �	��� FISH � 	�� ��������!�� &�-
�	������ ��"���#	� �����	 ����� ���	��#���-$�������	
��� �	����� 
(Dedysh et al., 2001, 2006), "�����#	� �	�	��������( � �����	
��	��� �!	��-
���( ��
�	���
�( ��������������� � ����
���
�� �� �
�	
���#	��� ��� 
"��!	

��, ��"���	�, �	�����	��� (Kubota et al., 2006, 2008; Nakamura et al., 
2006; Schmidt, Eickhorst, 2014) � �	���������� (Dedysh et al., 2001; Schmidt, 
Eickhorst, 2014), �"�	�	�#�( ���#��	 �
	��$������� �� �����$��	 
��$�	-

��� "��� (Caracciolo et al., 2010).

��������!�# ��	��� � ��������
�( ���	��# "��
����
��	����� ��
"�	-
�	�	��# �	��$����	
�� �������� ��	��� ���	� � $���	��� � "����� — ����-
��	 "�	���	
��� ������� �	����. A���	�	��	 �	���� FISH � �����"	-
�������	
��� "�������, 
�����#%��� �	���/	���� "���	��% 
����-
�, "�����#	� ��#��#�( ��������!�% ��������������� � "���	���� �$���-
!��, "� ������� ����� �������( � �������	���
�#� "��
����
��	����� ��
-
"����	��# �����$���� 
��$�	
��� � ����
���
�� �� ��
"�	�	�	��# �����, 
�������	
���� �	�	
��� � ���������� (Eickhorst, Tippkotter, 2008). <����� 
"����, ������ �	��� "�����#	� �����( ��
"����	��	 ��������������� � 
����� 
"	!����	
��� &�������	
��� ����!�#�, ��"���	�, � ����
�	�	 � 
����"���	 (Schmidt, Eickhorst, 2013, 2014). ?����	!, �	��� FISH #��#	�
# 
��
����	�(��� � ������������� "�� ���	��� 
��$�����	
��� 
�
�	� 
���������������, �

�!���������� ��� 
 �����, ��
�	��#��, ���$��� 
��� ��������� (Pirttila et al., 2000; Lübeck et al., 2000; Manz et al., 2000). � 
�	��
������ �	�����, �
�������� �� ��%��	
!	�!�� in situ ��$������!��, 
����� ���	
�� "��$�	� "����!�	��
�� ��	������ 
�	��� $���	��� ��# 
��������	������� "��$, �	 
����	�
��%�% 100%-��� &��	������
�( 
��$������!�� "��$ 
 �=?� (Kubota, 2013). ����	 ����, FISH-�����
��"�# 
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��	$	� "��������	�(���� ��	�	��, �	 "�����## �������( $��(/�	 �����	-

��� �$���!�� (Glöckner et al., 1999).

��
���# ��
����	�(��
�( FISH "�����#	� �$������( ���	 ��	�( ����	 
�����	
��� �=?�, "��
�
��%��	 � "���#���
# ���������������, �	
��-
��# �� ��, ��� &�� �����	
��� =?� � 2–3 ���� �	�(/	, �	� � ��
���� ��	�-
��� (Zarda et al., 1997). A &��� ���	� $��( 
�#���� ����/	���# �!	��� ��-
������ �����$��� ����!�� � �

�	������#�, "������/��, ��� ����� �����-
��� ��������������� � �$�% $����

 
�
����#	� �� 40 �� 60% (��$�. 1). 
����� �$�����, �	 �$
��%���	 ����	��	 
������ ����	
!	�!��, � ����
�-
�	�(��	 �	���	��	 �����	
��� ��$�
����(��� =?� �� ��	�	�� ������-
	� �� �������	 ����������	
��	 
�
��#��	 ��������������� (Christensen et 
al., 1999). <�� �
"��(������� &���� "���!�"� "��
�	�� ��
�� �������� $��-
�	��� (3,8–4,8 • 108 ��	��� �–1 "����, FISH) � "���	, �������������� ����-
�	��	� ��� ��	
	��	� ��%����, 
�
������ �� 5 �� 10% �� �$�	�� �����	-

��� $���	��� (5–9 • 109 ��	��� �–1 "����), ����/	����� DAPI (Christensen 
et al., 1999).

�	��� FISH ��
�� �
"��(�	�
# ��# "���/	��# ��
����	�(��
�� ��-
��� ��
���	����(��� �	�����. A��	����	 FISH 
 �������������������-
	� (FISH-MAR) "�����#	� "�������( �����	�	���	
�% ���

�����!�% ��-
������ ��������������� (Nielsen, Nielsen, 2005; Rogers et al., 2007; Wagner, 
2010). A��	����	 FISH 
 
"	����
��"�	� ���$���!������� ��

	#��# 
�	-
�� ��� 
� ��������� ������ ��

-
"	�����	���	� (NanoSIMS) "�����#	� 
��$�%���( �	��$����	
�% �������
�( ���	�(��� ��	��� (Chandra et al., 
2008; Tourna et al., 2011) � ��
"�	�	�	��	 ��������������� � 
�	�	 �$�-
����# (Herrmann et al., 2007). J�� ����	 "�����	� 
�	���( �� ���%�	��	� 
�����"��-�	�	��� (14C, 3H) 
$
������ � $�����	���, ����	 ��� ���	���-
��	 ��
����, $	���, ��	���� � ��"��� � ����� �����$��� ��	���� (Huang 
et al., 2007). '����� � $��(/��
��	 �

�	������� 
���	�	���	 �	���� ���-
���� ���	�(��� ��	���, � �
������, "���	�#%�
# ��# ������� �	��$����	-

��� ���!�� ��	��� � ��
��� ��(����, � �	 � �������� "���	���� �$���-
!�� (Musat et al., 2012).

A��	����	 FISH 
 14A-�	�	���� 
$
������� � "�
�	�%��� �����-
��� ���%�	��# 14A 
 "����(% �������������������� "�����	� �	 ���(�� 
��#���( ��������������, ������� �	��$������%��	 
$
����, �� � ��-
����	�	��� �����	
��	��� �!	���( �� ����� � �$�		 �����$��	 
��$�	-

���. ?�"���	�, ������	��	 14A-�	�	���� ��������� � �	�����	�� ���
���-
�� Betaproteobacteria, Gammaproteobacteria, � Actinobacteria "�������, ��� 
�� 5% $���	��� 
"�
�$�� ��������( ��������, � �� ��	�# ��� ���# �����-
����������, �������%��� �	�����	�, �	 "�	��/��� 1% �� �����$���� 
�-
�$�	
��� (Rogers et al., 2007). >���������, $���	���, �������%��	 
������, 

�
����#�� "���	��� 5% �� �$�	� ��
�	���
�� "�"�#!�� (Martínez-Inigo 
et al., 2010). <���	�	��	 FISH "�������� 
�#���( ���% �������� �����-
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���������� 
 �"�	�	�	����� ���!�#��, ��"���	�, "�������, ��� "�����-
�� �$����	���� ���	� $��� 
"�
�$�� ���
�#�( ������, � �� ��	�# ��� 
���# ������-���
�#%��� $���	��� 
�
����#�� ��/( 4% �� �$�	�� $���	��-
��(���� 
��$�	
��� (Pratscher et al., 2011). � �	������� 
���#� ���	�
��-
��
�( �"�	�	�	���� "��!	

�� (��"���	�, "���	$�	��	 �	����) ���	� $��( 
��"�#�% 
�#���� 
 �����	
���� �������� $���	���, 
"�
�$��� �
�	
�-
��#�( ������ "��!	

. ���, 
�����	��	 ���	�
����
�� "�����	��# CH4 �� 
14,5% "�� "���/	���� ���!	����!�� A'2 �$*#
�#��
( 54%-��� 
���	��-
	� ��
�� �	����������� $���	���, �����
��������� �	����� FISH (Kolb 
et al., 2005). � ����� �

�	������#�, ������, �	 �$����	�� "�#��� ����
�-
��
�� �	�� �����	
���� �������� $���	��� � �� ���!�����(��� �����-
��
�(% (Martínez-Inigo et al., 2010). J��	������	 
��	����	 �	���� FISH 
 
"���	�	��	� "���&���	��	�	���������� "�	���, "��	�	���� � "���, "�-
����#	� �	"�
�	�
��	��� �������������( ���	�	��# "���	���� �����$��� 

��$�	
�� (Moshynets et al., 2011). ����� "����� ��	�( "	�
"	����	� ��# �
-

�	������� "��
����
��	����� ��
"�	�	�	��# �������� ��������������� 
in situ, � ��� ��
�	 �� ��
��, �����	�!�� � ��
���	�(��-�����$��� ����-
���	�
����.

%	�������� ���	
���
�

���	��� �=?� � �=?� ���� $��( "���	����� �$������ ����
-
���"!�� ��# "���	��# ����
��	�(�� 
��$��(��� ���"�	�	������� �?� 
(��?�) 
 ������	�	���� ������	���� �����������. <�
�	 ��$������-
!�� ����� �$���!�� �?� 
 ��$���� ��������	������� ������, ���	���-
�������� �� /�����	 ��""� ���������������, ������ �� �������"�� 
����� "���	�#�( ��# ����������� �����$���� 
��$�	
���. ����� �$��-
���, ������ �	��� "�����#	� ���	
��	��� � �����	
��	��� �"�	�	���( ��-
�����	 ���
��� �����$���� 
��$�	
��� (
 ��
���� ����	� �=?� � �=?� 
(Poulsen et al., 1993).

���� "�������, ��� "	�	��� �� "���#�	��
# � �������	 
�
��#��	, ��-
�!��������� ��$���	��	� 
����� � �������	
��� ��
���, "������� � 
25-������� �	���	��% �����	
��� �������� ���
���� (Shi et al., 2011). 
A������	 �������"� ��
���� "�����
�� ��# �����	�	���	
���� ������� 
PhyloChip (Brodie et al., 2006) "�������� �!	���( ����
��	�(��	 ���	�	��# 
� 
�����/	��� �?� � =?� � "���	 � �	�	��	 72 � (Placella et al., 2012) � ��-
�	���( �����	�	���	
�� �������%��	
# ��""� 
 $�
���� (15 ��� – 1 �), 

�	��	� (1–3 �), � ����	�(��� (3–72 �) 
����	��	� ������!��. J�� 
����	�-

��	� ��/	� �!	��	 ��	�	�� ������� ��������, "��	�!���(�� �������� � 
"���#���
# ��������������� �� "�
�"�	��	 
$
����� (��
. 1).

O�
����	�(��
�( ����	
!	������ 
������ "�� ������	 �������"�� "�-
����#	� ���	��� ��������( !	�	��	 �	��, ��� ��� ���	�
����
�( ����	
-
!	�!�� ���	� �������(
# �� "��#��� ��# ������ ������ (Pathak et al., 2011; 
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Urbanova et al., 2011). ?	
����# �� ���% ��
��% ��
����	�(��
�(, "��-
�	�	��	 �	�������� �������"�� ��# �����	
��	����� �"�	�	�	��# ������-
�	�� ������ ������� =?� "�� ���	�	��� �� "����, �	
"	!����	
��� ��-
��	
!	�!�	�, � ����	 ��-&�
����!�	� �������� ��
��� 
 ���	������� 
��
������ (Wang et al., 2011). � 
�#�� 
 &���� �����
�#�� ������ �� �����-
��"�� � �
������ 
�
�	�����	� �� ���	
��	���� ���	�	��#� � 
�
���	 
�-
�$�	
��. �����	
��	���# ����
���
�( �	�� ����	��� �������� �����$-
��� ���
���� � ���	�	��	� &�
"�	

�� ���!�����(��� � �����	�	���	-

'�	. 1. A��	�����	 >�E, �"�	�	�	���	 �	����� &�
����!�� ��
����� (>) � 
�	���(% (�) � �������������� � �	�������������� "����� (Blagodatskaya, 
Kuzyakov, 2013).
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��� �	��� �� 
�� "�� �	 �"�	�	�	�� (Wakelin et al., 2013). ����� �$�����, 
"���	�	��	 �������"�� 	�	 �	 ��
����� "����� �	�����!�� 
��	�� "��	�-
!���� � "���	���� �����$������� � &�������, � ������ $��( ���"�������� 
��# �!	��� �������� ���������������. � "	�
"	����	 ���$���!�# �����-
��"�� (��"���	�, PhyloChip) 
 
	��	��������	� 16S �=?� ���	� $��( �
-
"��(������ ��# �����	
��	���� �!	��� ��"" ��������������� � �� ������ 
� �$�		 �����$��	 
��$�	
���.

%	�������� �%8& � 	���*�
� �	�����: 
�	�������� �������
��� 
����
�
�������9 �	��� ���	

	����+�
�

�����	
��	���# <;= ("����	�����# !	"��# �	��!�#, �$	
"	����%��# ���-
���	�(��	 �	���	��	 ����� ���!	����!�� �"�	�	�	���� �����	���� �-
��	������ ��
��� � $�������	
��� ���	����	) � �	��(��� ��	�	�� #��#-
	�
# ����� �� �
������ �	�����, �
"��(�	��� "�� �

�	������� �����$-
��� 
��$�	
�� (Stubner, 2002; Kabir et al., 2003; Kolb et al., 2003; Okano et 
al., 2004). <���!�" �	���� �����	
��	���� <;= (�<;=) �
����� �� �	�	�!�� 
��$������ ������������� ���	���, ����	
!	�!�# ������� �	������	�-

# "� �	�	 ����"�	��# "������ �� ��	�# ��	�	����� !���� ��"������!�� 
(Raeymaekers, 2000). >�"������!�# �	�� 16S �=?� "�����#	� �����	
��	�-
�� �!	�����( ��
�	���
�( ���$��, ���	� � $���	��� �� ������ ���
������	-

��� ����#�, � ��� ��
�	 � �	��(�����	��	 ����� (Fierer et al., 2005). 
A "����(% �<;= 
������	�� ������������	 � "����� "�	�
�����	�	� 
Proteobacteria, � ����	 ������	�(��	 ��
"��
����	��	 ������ Acidobacteria, 
Actinobacteria, Firmicutes � Bacteroidetes (Fierer et al., 2005). �	��� �<;= "��-
�	��� ��# �"�	�	�	��# ��
�	���
�� ���	� � "�����, �������%��� ���-
��� ������� ���	 �
	�� #��#	�
# �	�����(��# ��""� Crenarchaeota (Kemnitz 
et al., 2007), ����
#��#
# �	"	�( � ���� Thaumarchaeota.

A�	
��	���� �	��
������ �	���� �<;= � "���	���� �����$������� 
#��#	�
# ��, ��� "����	��	 ��
�	���
�� � ���� ������ ��"" "���	�-
��� ��������������� ���� �	 
����	�
������( �� �	��(��� "�	�
����	�-
��
�� � "���	���� �$���!�� (Fierer et al., 2003). A���� � ��
�	���
�� ��-
�	�(��� ��"" ��������������� ���	� $��( ������ 
"	!������ "��!	�-
�� &�
����!�� �?� �� "��� (Martin-Laurent et al., 2001), � �	��(���	 ����-
��� �?� "�	�
�����	�	� �����-�� ������ ���	� �	 "�"�
�( � ����#�. @�	 
����� "������� 
���� �	�	���	���
�( � �����	
��	 ��$�
����(��� �"	-
����� (Tourova, 2003): ����	
��	���	 ��"�� ��$�
����(��� �	��� ���� 
"�������
# �� ���� ��������. ?����	!, �� ��	�# �<;= ��
�( �=?� �	��� 
���	�(��� �����	�	���	
��� ��"" ���	� �	 ��"����!������(
# � �	��(-
���	 �<;= (Fierer et al., 2005).
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%	�������� �%8& � 	���*�
� �	�����: 
�	�������� �������
��� 
����0�
���*��9 ���
� ���	

	����+�
�

<�� ���	��� "���	���� �����$��� 
��$�	
��, "����� �����	
��	�-
��� �!	��� �	��� 16S �=?�, 
�	
��	� ��������
�( �"�	�	�	��# ��-
��� �	���, � ��� ��
�	 ���!�����(���, �.	. ���	�
��	���� �� ��� ��� ���� 
"��!	

. <���	���� ���!�����(��� �	��� #��#%�
# �	�� nifH (��������-

�!�#), amoA (���������!�#), mcrA (�	�����	�	�), pmoA (�	���������#), 
dsrAB (��

����#!�����# 
�(����	��!�#).

>�"������!�# �	�� amoA ���	� � $���	��� 
 "����(% �����	
��	���� 
<;= ��# �"�	�	�	��# � 
����	��# ��
�	���
�� ����������
�#%��� ���	� � 
$���	��� "�������, ��� �����	
��� ���	����� �	�� amoA $��� � �	
#���-
���� 
��� $��(/	 $���	����(���� (Leininger et al., 2006). <�	�$������	 ���	����� �	�� 
amoA $��� "���	���
��������� ��# "��� 
 ������� 
�
�	���� �$��$���� � 
���"����	 pH �� 3,7 �� 6 (He et al., 2007), �� 4,9 �� 7,5 (Nicol et al., 2008) � �� 8,3 
�� 8,7 (Shen et al., 2008). <�	�$������	 ���	����� �	�� amoA ��� $���	����(-
��� ���	�"�	���	�
# ��� �������	�(
��� $��(/	� ���� ���	� � ���������!�� 
"� 
����	��% 
 $���	��#�� (Leininger et al., 2006; Nicol et al., 2008).

'�����, "�� ���	�"�	��!�� �������
�� "��!	

� ���
�	��# ������# "� 
��
�	���
�� �	��� �������%� 
�����
��, "�
���(� ��
���# ��
�	���
�( 
���!�����(���� �	�� �	 ������	�, ��� "��!	

, �����	��� ������ �	���, 
�����	� (Prosser, Nicol, 2008). J�
"�	

�# �	�� ���	� "���	���( ��/( "�� ��-
���(�� ���� ���	����	 
��	����� &�������	
��� 
�����, � "����� �	�� ��-
�	� ��"���#�( ���!��, �	 
�#�����	 
 ���
�	��	� ������# (Prosser, Nicol, 
2008). ��� 
�	�
���	, �!	��� ���� ���	� � $���	��� � ���
�	��� ������# 
������ "�������(
# "�	� 
�"�#�	���� ���	�	��� �����	
��� �	�� amoA � 
�������
�� ���������!�� (He et al., 2007; Nicol et al., 2008; Shen et al., 2008).

D
"��(������	 �	�� 16S �=?� ��# �	�	�!�� � ��	�������!�� �	�����	�-
��� � �	����������� ���	� � 
������ �����$��� 
��$�	
���� ��
�� $�-
��	� ������	��, "�
���(� �$	 &�� ����������	
��	 ��""� �	 #��#%�
# 
�������	������� (Knittel, Boetius, 2009). <;=-������ ���"��	���� �?�, 

"	!������� ��# �	�����	���, 
���� ��(�	�������� �	� 16S �=?� "�� 
���	��� ���	�, 
���	���%��� �	��� (Lueders et al., 2001). <���$��� ���-
"��	���� #��#	�
# �	������(��� �	�����	���� �	��	����� ���"�	�
 — 
�	��� ��&����-M �	������ (MCR), ������� ���������	� ��

������	��	 
�	���(��� ��""�, 
�#������ 
 ��&������-M, 
 
�"�
��%��� ���	�	��-
	� �	����. ������ �	��	����� ���"�	�
 
����	�
# �����(��� �, � �� �	 
��	�#, �$#���	�(��� ���"��	���� �	�����	���, ��� "�����#	� �
"��(��-
���( 	�� ��# �� 
"	!����	
��� �	�	�!��. <�� &��� �����(��
�( mcrA �	�� 
��# �	�����	��� "�
����	�� "�� 
���	��	, "�
���(� ������ �	� $�� ����	 
����	� � ���&��$��� �	������
�#%��� ���	#� (Hallam et al., 2003).

MCR �"	��� "�	�
����	� ���# ������� — MCRI and MCRII. MCRI-
����� "�	�"������	�(�� "��
�
��	� �� �
	� �	�����	���, � �� �	 ��	�# 
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MCRII-����� ����	�� ��/(  "�	�
�����	�	� "��#���� Methanobacteriales 
� Methanococcales. <	"��� MCRI ���"�	�
�, �����	��� mcrA �	���, $�� 
��$��� ��# �	�	�!�� �	�����	��� 
 "����(% <;=. <���	���	 ������� 
�	��(����, "����	����� &��	������
�( �
"��(������# ������� ���!��-
���(���� � �����	�	���	
���� ����	�� ��# �!	��� ������$����# � ��
"��-

����	��# �	�����	���, � ��� ��
�	 � "����� (Lueders et al., 2001; Luton et 
al., 2002; Hallam et al., 2003; Kravchenko et al., 2015).

����� �$�����, <;=-������ �����$��� �	��� #��#	�
# &��	������� ��-

���	���� ���	��# "���	���� �����$��� 
��$�	
��, �
�$	��� � ���$���-
!�� 
 �	�������#�� 
	��	��������# ������ "����	��#, ��, ��� � ����	 �	��-
��, ��		� 
��� �	��
����� � �������	��#, 
�#�����	, � ��� ��
�	, 
 "��$�	��� 
����	����
�� "����	��� � �	��!�� ��"������!��, � ����	 "��
�
���# ��	-
��	������ �?�. ?����	!, ��� �	 "�������
( ��/	, "��
�
���	 ���!��-
���(���� �	�� � "���	 �	 �
	��� 
�#���� 
 �����	���� &��
�
�	���� ���!�	�.

�0���� 
'(�� ���	
'�
� '�
����� �
�	�����
� %8& � 	���*�
� �	�����

'!	��� ��������� "�� �����$��� $����

� ��	$	� 	| �����	
��	���-
�� �"�	�	�	��# � ���������� 	����!��. '"�	�	�	��	 "�"�#!�� ���$��, 
$���	��� � ���	� 
 �
"��(������	� ���
��-
"	!������� "����	��� � 18S 
�=?� � 16S �=?�, "�����#� "�� "����� <;= � �	��(��� ��	�	�� (qPCR 
� RT-PCR). <�� ����� "�����	 ��
�� ��"�� �	�� ���$����	� ����	� !	�	-
��� ��""� ���������������. �	� �	 �	�		, �!	��� �����$���� ��	���� 
�� �
���	 ��
�� ��"�� �	�� �
��	�
# "��$�	�������� ��-�� ��
�
���# �
-

�	�������, 
�����
#��� �����	
��� �����$���� ��	���� (�"�	�	�#	��-
�� �	������ �����!�� ��� 
$
����-���!���������� ������#) 
 ����-
�	
���� ��"�� �	��� $���	����(��� � ���$��� 16S/18S �=?�. <�
���(� 
�����# $���	����(��# ��� ���$��# ��	��� "�	�
����	��, "� �����	� �	�	, 
����� ��"�	� �	��, �����	
��� �����$��� $����

� ����� ��$� �!	���( 
"� ��
� ��"�� �	��, �
"��(�# ��&���!�	�� "	�	
�	�� ��# �����$���� 
��	����. ����� "����� 
"���	���� ��# �"�	�	�	���� ��"" ���������-
������, ��"���	�, ��# ������-�	�!��%��� � �	�������!��%��� $��-
�	���, � ����	 ��# ��������!��%��� ���	�,  ������	 �����	
��� ��-
"�� !	�	��� �	��� (��"���	�, narG, nirK, nirS, nosZ � amoA) �� ��	�� ��-
�(��	� � ����
��	�(�� �	$��(/�� "�	�	��� (�� ����� �� ��	�) (Hallin et 
al., 2009). '����� � $��(/��
��	 
���	� �����	
��� �$�	� $���	����(-
��� $����

� ���	� $��( 
��(�� ����/	�� "�� ��
�	��� �� �
���	 ��
�� 
��"�� �	�� 16S �=?�, ��� ��� �����	
��� ��"�� ��$�
����� �	��� � "��-
��������� ��	��	 �$���� ���	$�	�
# �� 1 �� 15 (Hallin et al., 2009). �	� �	 
�	�		, �	��(���� �<;= ��
�� �"���	 
����
%�
# 
 ��(�	���������� �	-
������ ���	�	��# $����

� (Rousk et al., 2010�). ���, ���
����(��# $��-
�	����(��# $����

�, ��

�������# "�� "����� ������� �<;= ("�� ��-
"�	��� ������# ����� ��"�� �	�� �� ��	�� � 20 �� ��	���� �� ��	�� 




