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В В Е Д Е Н И Е

П о приблизительны м  подсчетам на нашей планете  
почвенные микроорганизм ы  ф иксирую т еж егодно от 10 
до 1 0 0  млп. т азота  атмосф еры , а промы ш ленность п р о 
изводит в виде м инеральны х удобрений около 30 млн. т 
этого в аж н ей ш его  питательного  элемента. П р е д п о л а га е т 
ся, что к 1980 г. количество м инеральны х удобрений в о з 
растет  до 60— 70 млн. т. Т аки м  образом , м асш табы  «при
родного» и промы ш ленного  производства  азота  с б л и зя т 
ся, и есть все основания считать, что через 10— 15 лет 
производство м инерального  азо та  «обгонит» природную 
азотф и ксаци ю  в глобальном  м асш табе. Если учесть, что 
пок азатель  микробной азотф и ксаци и  вклю чает  весь поч
венный покров суши, а удобрения  прим еняю тся только  
на окультуренны х почвах, то становится  ясно, что уж е 
сейчас доля  «технического» азо та  в зем леделии не усту 
пает доле  биологического.

Б ольш ое значение приобрел ф актор  ежегодного  от 
чуж дения из почвы огромных количеств азота , ф осф ора  
и калия  с у р о ж а я м и ,  которые в будущ ем  достигнут 1 0 0  ц 
зерна  с 1 га. Т аки е  ур о ж аи  не могут быть получены т о л ь 
ко за  счет полезной ж изнедеятельности  м икроорганизм ов 
без применения высоких доз удобрений. Так, па смену 
естественному плодородию  почв приходит искусственное, 
созд аваем ое  человеком.

В свете излож енного  перед почвенной микробиологи
ей встаю т новые задачи , возникаю т новые направления*.

Относительное сниж ение полож ительной роли м икро
организм ов  в корневом питании культурны х растений. 
Традиционно основной задачей  почвенных микробноло-

* Нижесказанное относится к печвам, характеризующимся высо
ким уровнем искусственного плодородия.
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гов было изучение роли м икроорганизм ов в корневом 
питании растений. Д л я  условий естественного плодоро
дия почв эта  роль действительно является  ключевой. 
О дн ако  в п о д авляю щ ем  больш инстве  случаев  получение 
достаточно высоких у р о ж аев  за  счет естественного пло
дородия почв невозмож но. Б ез  интенсивного применения 
м инеральны х удобрений ни сегодня, ни, тем более, з а в т 
ра человечеству не обойтись. Это неизбеж но сн и ж ает  э ф 
ф ект  микробной м обилизации запасн ы х  веществ почвы и 
азота  воздуха.

М еж д у  тем сущ ествую щ ие способы агротехники, н а 
правленны е на повышение естественного плодородия 
почв, вобрали  в себя приемы, способствую щ ие усилению 
полезной ж изнедеятельности  почвенных м и к роорган и з
мов. О дн ако  нет никаких оснований считать, что опти
мальны е физико-химические условия  (влаж ность , а э р а 
ция, pH  и др.) д л я  м икрофлоры  почвы и корневой систе
мы растения совпадаю т. Во всяком  случае этот вопрос 
требует серьезного изучения. Т аким  образом , в условиях 
интенсивного зем ледели я  традиционно  слож ивш иеся  ме
тоды агротехники н уж даю тся  в критическом и ссл едо ва 
нии с позиций почвенной микробиологии. Ры хление  поч
вы, например, резко  усиливает  ж и зн ед еятел ьн о сть  а э р о б 
ных м икроорган изм ов и вы свобож дение питательны х э л е 
ментов из органического вещ ества  (конечно, рыхление 
преследует и другие важ н ы е  цели).  П ри интенсивном ис
пользовании м инеральны х удобрений надобность в а к 
тивном рыхлении почвы к а к  с р е д с т в е  у с к о р е н и я  
м и н е р а л и з а ц и и  о р г а н и ч е с к о г о  в е щ е с т в а  
отпадает . И з  этого следует, что распространение  т а к  н а 
зы ваем ы х  нулевых и мин им альны х обработок  почвы — 
прогрессивный процесс не только  с позиций физики, но 
и с позиций микробиологии почв.

О днако  бы ло бы недопустимой расточительностью  о т 
к азаться  от даровой  фиксации азота  микроорганизм ам и. 
Там, где это выгодно, следует всячески стим улировать  
указан ны й процесс (например, за  счет интенсификации 
культуры бобовых и предпосевной обработки  их семян 
азотфиксирую щ им и клубеньковы ми б ак тер и я м и ) .  Не 
следует заб ы вать ,  что применение больш их доз азотных 
удобрений п од авляет  азотф и ксирую щ ую  активность поч
венных микробов. В связи  с этим сам ое  серьезное в н и м а 
ние уделяется  проблеме соотношения так  назы ваем ого  
технического и биологического азота.
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Поглощение микроорганизмами питательных элемен
тов минеральных удобрений. В пахотном  слое средне- 
окультуренного  пшеничного ноля биом асса  микробов 
п р и бл и ж ается  к таковой  корней, а а зо та  в ней со д ер ж и т
ся больше, чем в корнях и надзем ной м ассе  пшеницы 
(при у р о ж а е  зерн а  прим ерно 2 0  ц с 1 га) вместе  взятых.

Если растен ия-автотроф ы  в отличие от микробов-гете- 
ротрофов не н уж даю тся  в органическом  углероде, то 
азот, фосфор и калий  необходимы и тем и другим. С по
собностью «питаться» свободным атмосф ерны м  азотом 
о б л а д а ю т  д ал е к о  не все почвенные микробы, д а  и те с 
легкостью  переходят  на питание у ж е  «готовым» азотом 
удобрений. Опыты с тя ж е л ы м  изотопом азота  i5N п о к а з а 
ли, что в хорош о окультуренной почве с богатой и а кти в 
ной микрофлорой  микроорганизм ы  «отнимаю т» у р а с те 
ний 25— 30%  азота  м инеральны х удобрений. К с о ж а л е 
нию, вопрос почти не исследован  относительно ф осфора.

И зучение судьбы питательны х элементов, переведен
ных м и кроорган изм ам и  из доступной д ля  растений м и
неральной формы  в недоступную органическую , —  за д ач а  
больш ой практической важ ности . В связи  с чрезмерной 
подвиж ностью  минерального  азота  в почве, легкостью  
его вы м ы вания  и значительны м и м асш табам и  потерь в 
р езультате  ден итриф икац ии частичное закреп лен ие  азота  
удобрений в ф орм е микробного белка, по-видимому, не 
следует рассм атр и вать  как  абсолю тно отрицательное  я в 
ление. О пы там и с i5N установлено, что часть азота  мине
ральны х  удобрений, поглощ енного м икроорган изм ам и , 
довольно скоро вы свобож дается  и мож ет р а с с м ат р и в а т ь 
ся к а к  запас . Д р у г а я  часть, ко то р ая  при определенных 
условиях закр еп ляется  надолго, пополняет  зап асы  поч
венного гумуса. О б р азо ван и е  гумуса-— процесс в целом, 
безусловно, полож ительный. И все-таки минеральны е 
удобрения  предназначены  д ля  растений, а не д ля  м икро
организм ов. П оэтом у и оценивать эти явления  следует с 
большой осторож ностью  и только  после всестороннего 
ан али за .  Н апом ни м , что по последним данны м , ко э ф ф и 
циент усвоения растениям и азота  минеральны х у д обре
ний не превы ш ает  60% , а ф осф ора  — 2 0 %, и за д а ч а  по
выш ения этих коэффициентов п р о д о л ж ает  оставаться  
одной из сам ы х актуальных.

Распространение почвенных (корневых) инфекций 
и меры борьбы с ними. Х им и зация  зем леделия , в частн о
сти ш ирокое внедрение пестицидов, с о зд ал а  возм ож ности
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д ля  бессменного возделы ван ия  ценных культур. Это, од
нако, повлекло за  собой разви ти е  н еж елательного  поч
венно-микробиологического процесса — накопления фн- 
топатогениы х м икроорганизм ов, которые проникаю т из 
почвы в растения через корни (вилт хлопчатника, корн е
вые гнили ).  У хлопчатника , например, в условиях  пол
ной обеспеченности питательны ми эл ем ентам и  и водой, 
ф актором , определяю щ и м  ур о ж ай , о к а з а л а с ь  с тел е т ,  
развития  вилтовой инфекции. С елекци онерам  приходит
ся трати ть  много сил на создание вилтоустойчивых сор 
тов. И зы ски ваю тся  агрономические и агротехнические 
приемы, в частности р а зр а б а т ы в а ю т с я  специальны е се 
вообороты, препятствую щ ие разм н ож ен и ю  п арази ти че
ского гриба  в почве.

З д есь  мы видим, к а к  в условиях  интенсивного з е м л е 
делия  проблемой номер один становится  почвенно-мик
робиологический ф актор.

Р а з р а б о т к а  агротехнических мер борьбы с корневыми 
инфекциями, усиливаю щ и м ися  в условиях интенсивного 
з е м л е д е л и я ,— ак ту а л ь н а я  за д а ч а  почвенной м икробио
логии.

Загр язн ен и е  окр у ж аю щ ей  среды. С ам оочищ ение почв 
и водоемов — процесс в основном микробиологический. 
П оэтому исследование путей его интенсификации я в л я 
ется одной из важ н ей ш и х за д ач  почвенной м ик роби оло
гии.

В н астоящ ее  время м икробам  все труднее стан овит
ся сп равляться  с переработкой  массы веществ, поступаю 
щих во внеш ню ю среду. В прош лом эти поступления но
сили естественный хар ак тер ,  и «микроскопические с а н и 
тары » успеш но д ел ал и  свое дело, будучи неотъем лем ы м  
звеном  круговорота  веществ в природе. Б у р н а я  интенси
ф икац ия  промы ш ленного  и сельскохозяйственного  произ
водства  со п ровож дается  все во зр астаю щ и м  поступлени
ем во внешню ю среду гром адного  количества  сам ы х р а з 
нообразны х веществ, созданны х человеком.

Н а  окисление поступаю щ его органического  вещ ества 
требуется м асса  кислорода, и многие реки и водоемы с т а 
новятся безж изн енны м и -— в них гибнет ры ба, а вода с т а 
новится непригодной д л я  водопоя скота.

О сновными источниками загр язн ен и я  окруж аю щ ей  
среды явл яю тся  отходы промыш ленности, составляю щ ие 
по валу, пож алуй , сам ую  больш ую  часть загрязнителей ; 
городские бытовые стоки, с о д ер ж ащ и е  среди прочих со 
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единений много фосфорорганических  вещ еств — основн 
распространенны х моющих средств; ядохи м икаты  и ми 
н еральны е удобрения; отходы крупных ж ивотноводчес  
ких ферм.

О становим ся  на загрязнени и  ок р у ж аю щ ей  среды в хо 
де  сельскохозяйственного  производства.

Хотя ядохи м икаты  и составляю т  по валу  очень не 
больш ую  часть загрязнителей , их негати вн ая  роль непро 
порционально велика. О бъясн яется  это тем, что, во-пер 
вых, таки е  вещ ества  биологически активны (токсины) и, 
во-вторых, в основе их л е ж а т  неприродны е структуры, с 
трудом поддаю щ иеся  ф ерм ен тативн ом у разл о ж ен и ю  м ик
роорганизм ам и .

С квозь  природные биоф ильтры  (почву и водоемы) до 
сих пор «пропускались»  почти все отслуж ивш ие свой век 
органические соединения. Л и ш ь  некоторые из них (н а 
пример, лигнин) разруш и ть  биологическим путем не так- 
то легко. И х  молекулы неподатливы , и такие  вещ ества  
имеют тенденцию , н ак ап л и ваясь ,  о б р азо в ы вать  в н екото
рых сф ер ах  окр у ж аю щ ей  среды «завал ы »  органического 
вещества. В эти «завал ы »  входит и ископаемое то п л и 
в о — уголь, нефть, во все в о зрастаю щ и х  м а с ш т а б а х  
п отребляем ое  человеком.

С ейчас « завалы »  начинаю т пополняться  стойкими син
тетическими вещ ествам и, в том числе пестицидами. П р и 
чем опасность последних заклю чается  в том, что в отли 
чие от нефти или лигнина они биологически высоко а к 
тивны.

М ож н о н азв ать  несколько путей реш ения проблемы. 
П е р в ы й —создание нестойких, легко  р а зр у ш ае м ы х  м и к р о 
бами пестицидов. И сследован и я  п оказали , что это впол
не возмож но. Н ередко  очень небольш ое изменение м оле
кулы ядо х и м и ката  п р ев р ащ ает  ее из устойчивой в легко 
р азр у ш аем у ю  микробными ф ерментам и. Второй — с о з д а 
ние внешних условий, способствую щих ускоренному р а з 
рушению вещ ества в почве.

Воздействие химических загр язн и тел ей  на м икроф ло
ру почв и водоемов не т а к  заметно. О днако , учиты вая  
важ н ей ш ую  роль м икроорганизм ов в круговороте ве
щ еств на наш ей планете, этому вопросу т а к ж е  следует 
уделять  серьезное внимание.

Ещ е один важ н ы й  ф актор  загр язн ен и я  о круж аю щ ей  
среды — массовое применение минеральны х удобрений. 
Особую тревогу внуш аю т нитраты, в том числе и те, что
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об р азу ю тся  м и кроорган изм ам и  в процессе н и три ф и ка
ции. И м енно нитраты , а не аммонийные формы  азота, по
тому что ам м иачны й азот довольно прочно закр еп ляется  
в почве б л аго д ар я  своим ф изико-химическим свойствам. 
Н и траты  ж е  легко  подвиж ны  и быстро вы м ы ваю тся  и 
грунтовые воды и водоемы. К ром е того, будучи сами по 
себе сравнительно  безопасными, они легко  п ревращ аю тся  
некоторыми м икробам и в нитриты (п ервая  ф а з а  ден итри
ф и кац и и ) .  Зн ачи тельн ы е  источники н и т р а т о в — отходы 
крупных ж ивотноводческих  ферм; со дер ж ащ и еся  в них 
азотистые вещ ества  переводятся  м икробам и  в нитриты.

Н ебезоп асны м и могут быть и другие минеральны е 
удобрения. Д а ж е  ф осфаты , которые прочно за к р е п л я ю т 
ся в почве, могут обильно «удобрять»  водоемы, поп адая  
в них со смытой в процессе водной эрозии почвой.

Е щ е один основной компонент минеральны х удобре
ний — калий сам по себе безопасен. О дн ако  вы пускается  
он промы ш ленностью  в основном в ф орм е хлористого 
кали я ,  и остаю щ ийся  не используемы м хлор м ож ет  н а 
кап ли ваться  в грунтовых водах  и водоемах, что весьма 
н еж елательно .

С ледует  подчеркнуть, что опасны ми м ин еральн ы е 
удобрения  могут стать  только  в случае  неумелого или х а 
латн ого  с ними обращ ен и я ,  грубы х наруш ений агр о тех 
ники. Так, кучи м и н еральн ы х удобрений под откры ты м 
небом явл яю тся  источником загр язн ен и я  грунтовых вод; 
в одн ая  эрозия  приводит к поп адани ю  со смытой почвой в 
воду больш ого  количества  м ин еральн ы х удобрений и 
ядохим икатов .

С ерьезны й источник загр язн ен и я  окр у ж аю щ ей  среды 
возник в связи  с переходом ж и вотн оводства  на п р о м ы ш 
ленную основу. К рупны е ж ивотн оводческие  комплексы, 
насчиты ваю щ ие тысячи голов крупного рогатого скота и 
десятки  тысяч свиней, даю т  гром адн ое  количество ж и д к о 
го навоза .

Н ам ечается  несколько путей исп ользован ия  ж идкого  
навоза . С ам ы й простой и реальны й — применение его в 
качестве  удобрения . П ри  этом мы используем мощный 
природный ф ильтр  — почву с ее бесчисленным м н о ж ест
вом м икроорганизм ов. О д н ако  и здесь есть свои т р у д н о 
сти. Т ран сп орти ровк а  ж и дкого  н аво за  на более или м е
нее значительны е расстоян и я  нерентабельн а , а вблизи 
крупного ком п лекса  почвы с избы тком  ун аво ж и ваю тся  
за  несколько лет.



Д ругой  путь — использование  м икробиологической 
технологии п ереработки  ж и дкого  н аво за  в горючий газ  — 
метан. П ри  этом м асш табы  производства  м етан а  могут 
быть довольно велики, а неиспользованны й о с т а т о к — х о 
рош ее органическое удобрение.

Е щ е один путь утили зац и и  н ав о за  — п ерераб отк а  его 
в корм овы е д р о ж ж и ,  что вполне реально.

О дн ако  темпы производства  и применения м и н ер ал ь 
ных удобрений настолько  вы ш е органических, что в сум 
ме тех и других д оля  органических быстро падает. Это 
неизбеж ны й процесс. С ущ ествует  р е а л ь н а я  возм ож ность  
зам ены  органических удобрений м инеральны ми, если 
р ассм атр и вать  их к а к  удобрения  в узком  см ы сле сл о 
в а — к а к  источник основных пи тательны х элем ентов  д л я  
растений. Д л я  сохранени я  ж е  и улучш ени я  структуры 
почвы органическое вещество остается  незаменимым. 
П ричем  в настоящ ее  врем я в связи  с распространением  
ветровой и водной эрозии почв именно эта  ф ункц ия  о р г а 
нического вещ ества играет  особенно больш ую  роль.

В условиях  применения высоких доз минеральны х 
удобрений м ож ет  о к азаться  более в аж н ы м  сохранить  о р 
ганическое вещ ество  почвы д ля  улучш ения  ее водного и 
воздушного р еж и м а , чем использовать  это вещ ество  к ак  
источник питания растений. Т аков  ещ е один аргум ент в 
пользу пересм отра слож ивш ейся  векам и  агротехники, 
предусм атривавш ей  м акси м альн ую  м оби лизаци ю  п и та 
тельны х элем ентов  самой почвы — ее органического  ве
щ ества.

И так ,  переход  от естественного к искусственному п ло
дородию  почв соп ровож дается  относительным снижением 
роли органического  вещ ества к а к  источника питательны х 
элементов и повыш ением его роли к а к  почвенного струк- 
ту р ообразователя .  Н едар о м  современны е системы з е м л е 
д ели я  все чащ е  п редусм атри ваю т  з а п а ш к у  соломы, а то и 
зеленой массы  растений промеж уточной культуры  сево
оборота.

С ледует  о б р ати ть  вним ание  ещ е на одно обсто ятел ь 
ство. В связи  с гетеротроф ны м типом питания п о д а в л я 
ющего больш инства  почвенных м икроорган изм ов  и зм е
нение со дер ж ан и я  органического вещ ества в почве — э ф 
ф ективное средство регулирования  ж и знедеятельности  
почвенных м икроорганизм ов. Естественно предполож ить, 
что обогащ ение  почвы органическим вещ еством  ( з а п а ш 
ка навоза ,  компостов, зеленой массы растений или соло-
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Мы и т. п.), резко  активизируя  ж и знедеятельность  микро
организм ов, будет способствовать очищению почвы от з а 
грязнени я  и патогенной м икрофлоры . Н ап ри м ер ,  у с т а 
новлено, что при за п а ш к е  сидеральны х культур зам етно 
ускоряется  р азл о ж ен и е  в почве гербицидов, усиливается  
о тм ирание  возбуди теля  вертициллезного  вилта  х л о п ч ат 
ника.

В условиях  интенсификации зем л едел и я  возникаю т 
новые «показания»  к внесению в почву органического ве 
щ ества  — ухудш ение структуры почвы, загр язн ен и е  ее 
токсическими х и м и катам и , накопление в ней ф и топ ато 
генных м икроорганизм ов.

С ледует  еще р аз  подчеркнуть, что хим и зац и я  зе м л е 
д е л и я — процесс, безусловно, прогрессивный и соверш ен
но неизбеж ны й. Вопрос состоит в том, к а к  проводить ее, 
чтобы сохранить  полезны е и не допустить ее вредны е по
следствия. З д е с ь  одно из реш аю щ и х слов д о лж н о  при
н а д л е ж а ть  почвенным микробиологам .
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Г л а в а  I. К О РН Е В О Е  П И ТАН И Е РАСТЕНИЙ  
И П О Ч В Е Н Н О -М И К Р О Б И О Л О ГИ Ч Е С К И Е  

ПРОЦЕССЫ

РО Л Ь ПОЧВЕННОЙ М И КРО Ф ЛО РЫ  
В КОРНЕВОМ  ПИТАНИИ РАСТЕНИЙ

З н ач и тел ьн а  и м ногогранна роль  почвенной м и к р о 
ф лоры  в корневом питании. С одной стороны, в р е зу л ь т а 
те ж и знедеятельности  многих почвенных м и к р о о р ган и з
мов трудн орастворим ы е и малодоступны е д ля  питания р а 
стений соединения постепенно переходят  в усвояемы е 
ф ормы, но в то ж е  врем я часть  их п оглощ ается  м и к роор
ганизм ам и  и проходит слож ны й путь тр ансф орм ац ии .

П роцесс  биологической тр ан сф о р м ац и и  наи более  д е 
тальн о  изучен в отнош ении азота  почвы. О рганические 
соединения а зо та  практически  не могут быть непосред
ственно использованы  растениями, и только  в р езультате  
деятельности  ам м ониф иц ирую щ их и нитрифицирую щ их 
бактери й  они подвергаю тся  м и н ерали зац и и  и переходят  
в доступные д л я  растений а м м и а к  и нитраты . Эти пре
вращ ения , к а к  установлено в настоящ ее  время, могут 
происходить и в ходе чисто химических процессов (без 
участия м и к р о о р ган и зм о в ) . О днако  такой  путь т р а н с ф о р 
мации почвенного азота  имеет несравненно меньш ее з н а 
чение, чем биологическая  м ин ерали зац и я .

В условиях  интенсивной хим и зации  зем л едел и я  н а 
шей страны постоянно увеличивается  общ ее количество 
азота , вносимого с м ин еральн ы м и удобрениями . В 1980 г. 
оно составит около 65% от выноса азота  с у р о ж ая м и ;  к 
2 0 0 0 -му году с удобрениями в почву будет поступать д а 
ж е  несколько  больш е азота , чем его содерж и тся  в у р о 
ж а я х ,  которые к этому времени достигнут весьм а  вы со
кого уровня. К а за л о с ь  бы, в этих условиях  почвенная 
м икроф лора  будет и грать  второстепенную  роль в обеспе
чении растении азотом.

О дн ако  многочисленными опы тами, проведенными в 
л або р ато р и и  тран сф орм ац и и  азота  Всесоюзного институ
та сельскохозяйственной микробиологии и в ряде  дру-
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гих научных учреждений С С С Р  и за рубежом [1, 14, 46, 

58, 66], показано, что с повышением уровня химизации 

количество почвенного азота, мобилизованного микроор
ганизмами и поступающего в растения, не только не 

уменьшается, а наоборот, большей частью возрастает 

(рис. 1,1). В качестве примера можно привести результа
ты микрополевых опытов с дерново-подзолистыми поч-

Рис. 1.1. Роль почвенных микроорганизмов 

а — в условиях естественного плодородия;

вами северо-западной зоны (табл. 1.1); из азотных 

удобрений применяли сульфат аммония, меченный ,5N; 
культура —  ячмень.

В этих опытах удобрение вносили из расчета 40 мг 

азота на 1 кг почвы, что в пересчете на 1 га составляет 

120 кг. Несмотря на такую высокую дозу, доля почвенно

го азота в общем потреблении его растениями остается 

весьма высокой, а ведь органические соединения почвы
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могут быть использованы растениями только после их ми
нерализации, которая осуществляется с помощью поч
венных микроорганизмов. Почвенные микроорганизмы 

играют существенную роль и при повышении дозы вноси

мого азотного удобрения (табл. 1.2).
Особенно велика доля почвенного азота, используе

мого растениями, на высокоплодородных почвах с повы-

в азотном питании растений: 

б — в условиях искусственного плодородия

шенным содержанием органического вещества и высокой 

микробиологической активностью. При анализе приводи
мых в таблицах данных необходимо учитывать, что в по

нятие «почвенный азот» входит не только азот природных 
органических соединений почвы, но и вновь включивший

ся в органическое вещество почвы остаточный (неисполь
зованный растениями) азот ранее внесенных минераль

ных и органических удобрений. Насколько значительным
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Т а б л и ц а  1.5

Использование растениями ячменя азота удобрения и почвы

У ровень 
плодородия 

дерново-под
золисты х почв

У рож ай зер 
на, г/сосуд

Вынос азота , мг/сосуд
Д оля почвен
ного азота я 
общем вы но

се, %

К оличест
во опытов

РК N PK
из у д о б 
рения

из
почвы

Низкий 6,0 14.2 124 357 74 6
Средний 10.5 21,4 185 330 64 8
Высокий 16,7 25,5 150 754 83 10

Т а б л и ц а  1.2

Использование растениями почвенного азота при возрастающих 
дозах азотного удобрения 

(по данным микрополевых опытов с сульфатом аммония, 
меченным 15N)

Уровень
плодородия

почв
У добрение

Вынос
урож аем ,

азота
м г/сосуд Д оля почвен

ного азота в 
общем выносе, 

%

К оличест
во опытов

из у д о б 
рения

из
почвы

Низкий РК 221 3
P K + N t 73 241 76
p k + n I 156 271 64
PK +N a 232 317 58

Средний РК — 208 — 5
P K + N t 82 241 73
PK +  Ns 187 271 59

Высокий РК — 551 — 8
P K + N i 94 576 86
PK4-N2 145 659 82
PK +N a 207 934 82

мож ет  быть его количество, п ок азы ваю т  результаты  л и зи 
метрических опытов с удобрениями , азот  которых был 
мечен ,5N (табл. 1.3 и 1.4). К а к  видно из этих данны х, не
использованны й растен иям и  азот удобрений (примерно 
60— 70%  от внесенного количества) частично терялся , 
преимущ ественно в газообразн ой  форме, частично вошел 
в состав  органических соединений почвы. Третий путь 
п ревращ ения неиспользованного  азота  (необм енная  ф и к 
саций аммония и вы м ы вание с д р ен аж н ы м и  водами ам-
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Т а б л и ц а  1.3 

Баланс азота сульфата аммония, меченного 15N

Почва, культура

Азот удобрения, % от 
внесенного

Автор

ис
по

ль
зо


ва

но
 

ра
с

те
ни

ям
и

ос
та

ло
сь

 
в 

по
чв

е потери 
(преимуще
ственно га
зообраз

ные)

Л  и
Дерново-подзолистая легкосу

глинистая, ячмень

Дерново-подзолистая тяжело- 
суглинистая, ячмень 

Подзолистая супесчаная, овес

и м в г
46.1

34.2 

38,4

р ы 
33,1

43,6

44,4

20,8

22,2

17,2

Н. А. С а
пожников, 

1971 
В. Б. Зам я
тина, 1971 

То же

М и к р о п о л е в ы е  о п ы т ы
Подзолистая:

яровая пшеница 33,0 48,9 18,1

яровая пшеница* 31,3 27,9 39,3
картофель 39,1 23,8 36,1

П. М. Смир
нов, 1970 

То же
»

Вместо (i5N H s)2SOi вносился N al5N O s.

Т а б л и ц а  1.4
Баланс азота навоза, меченного 15N 

(опыты Т. К. Ливановой в лизиметрах)

М еченый азот н авоза, м г/сосуд

Год опыта внесено 
с навозом

использовано
растением

Коэффициент 
использования 
азота н авоза, %

1-Й 1280 167 12,9
2-й — 43 3,3

Всего за 2 года 1280 210 16,2

м иака  и нитратов) в условиях проведенных опытов играл  
второстепенную роль.

З н ач и т е л ь н а я  часть  неиспользованного растениям и 
азота  навоза  и зелены х удобрений т а к ж е  остается  в поч
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ве и вклю чается  в общий биологический цикл п р евр ащ е
ния органического  вещ ества и азота.

М енее изучена роль почвенной м и к роф лоры  в м оби ли 
зации других питательны х веществ: ф осф ора , калия , 
кальц ия , серы, м агния  и микроэлементов. В отличие от 
азота  зн ачи тельн ая  часть  этих элем ентов  входит в состав 
минеральны х соединений почв или обменно поглощ ена 
коллоидам и  почвы П ереход  их в почвенный раствор, из 
которого они могут быть использованы  растениям и, с в я 
зан  преимущ ественно с химическими и ф изико-хим иче
скими процессами О д н ако  в ы д ел я ю щ ая ся  в результате  
ж и знедеятельности  почвенных м и кроорган изм ов  углекис
лота  способствует как  устан овлен о  многочисленными ис
следованиями , м обилизации трудн орастворим ы х  ф о с ф а 
тов. К  сож аления), количественная  сторона этих процес
сов в разли чн ы х  почвах изучена весьма слабо. Н есом нен
но, что в аналогичном  н ап равлени и  могут дей ствовать  не 
только  углекислота , но и другие продукты м етаболи зм а  
почвенных микроорганизмов.

Сущ ественную  роль играет  почвенная м ик роф лора  
та к ж е  при м оби лизаци и  питательны х веществ, с о д е р ж а 
щ ихся в органических соединениях, хотя, по н аш ем у  м н е
нию, биологическая  м оби лизаци я, например, органичес
ких ф осф атов  уступает  по своему значению  процессам 
ам м ониф икации  и нитрификации.

Т аковы  в общ их чертах  основные ф акты  прямого в л и 
яния ж и знедеятельности  почвенных м икроорган изм ов на 
м оби лизаци ю  питательны х веществ в почве.

П очвен ная  м и к роф лора , кром е прямого, оказы вает  
косвенное влияние на корневое питание растений. Оно з а 
клю чается, в частности, в р азл о ж ен и и  и потреблении к о р 
невых выделений вегетирую щ их растений, воздействии на 
обмен веществ растения  ф изиологически активны ми м е
таболитам и , а т а к ж е  участии в синтезе гумусовых в е 
ществ и в ф орм ировании  оптим альной  почвенной струк
туры, т. е. ф акторов , способствую щих п оддерж ан и ю  в 
почве наиболее  благопри ятн ого  д л я  культурны х р а с те 
ний физического и ф изико-химического реж имов.

О дн ако  многие м икроорган изм ы  в ряде  случаев  кон
курирую т с растен иям и  за  со дер ж ащ и еся  в почве п и та 
тельны е вещества. Я рким примером в этом отношении я в 
ляю тся  ц ел л ю л о зо р азл агаю щ и е  бактерии , развитие  к о 
торых резко  усиливается  при обогащ ении почвы ц ел л ю 
лозой. П ри поступлении, наприм ер, в почву соломы эти
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м икроорган изм ы  могут п оглощ ать  и за к р е п л я т ь  в ф орм е 
органического вещ ества  45%  [57] и д а ж е  80—90%  [47] 
а зота  внесенных удобрении. Б о л ее  подробно м и к роби оло
гическая  и м м об и ли зац и я  азота  рассм отрен а  в п оследую 
щих разд ел ах .

М И НЕРА ЛИ ЗАЦ ИЯ ОРГАНИЧЕСКОГО АЗОТА 
ПОЧВЕННЫМИ М ИКРООРГАНИЗМ АМ И

О сновными процессами в круговороте  азота  являю тся  
м и н ер ал и зац и я  а зо тсо дер ж ащ и х  органических соедине
ний и им м оби ли зац и я  м ин еральн ого  азота .  В процессе 
м ин ерали зац и и  азот  органических соединений переходит 
в м инеральны й, доступный растениям . П роцесс  и м м оби
лизации, напротив, тр ан сф орм и рует  подвиж ны е, р аств о 
римые в воде вещ ества  (преимущ ественно м инеральны е) 
в трудн орастворим ы е и нерастворимы е, недоступные д ля  
растений.

М и н ер ал и зац и я  органических соединений азота  с к л а 
ды вается  из процессов ам м о ниф икации  и нитрификации. 
П роцесс ам м ониф икации  м ож но о х ар ак тер и зо в ать  к а к  
р азл о ж ен и е  м и к р о орган и зм ам и  органических азотсодер 
ж ащ и х  веществ, соп ровож даю щ ееся  выделением а м м и а 
ка вследствие неравномерного  потребления м и к р о о р га 
низм ами азота  и углерода  р а зл а гае м о го  ими субстрата , 
преимущ ественного использования  белков  и их д е р и в а 
тов в качестве  источников углеродного  питания [64].

А м м ониф иц ирую щ ая  м и к р о ф л о р а  почвы — с а м а я  
многочисленная и р а зн о о б р а зн а я  по своему составу ф и 
зиологическая  группа почвенных микроорган изм ов. В а м 
м онификации а зо тсо дер ж ащ и х  органических соединений 
могут участвовать  аэробны е и ан аэробн ы е  бактерии, 
плесневые грибы и актиномицеты  [2, 19, 34, 39]. Эта  о б 
ш ирная  группа м икроорган изм ов представлена  п о л и ф а
гами, которые способны в больш инстве  своем потреблять  
сам ы е р азн о о б р азн ы е  вещ ества  и часто предпочитаю т в 
качестве энергетического м а те р и а л а  с а х а р а  б елкам  [41]. 
Многие ам м он и ф и к аторы  хорош о растут  на средах  с а м 
монийным азотом.

И нтенсивность р а зл о ж е н и я  в почве различны х о р г а 
нических азо тсо дер ж ащ и х  соединений зависит, в первую 
очередь, от их устойчивости к м икробном у воздействию. 
Н еодинаково , например, р а зл а гаю т ся  белки различны х 
м икроорган изм ов [9 ] .  Расти тельн ы е  белки минерализу-
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ются намного  медленнее, чем белки ж ивотного  прои схож 
дения. П росты е органические азо тсо дер ж ащ и е  вещества 
подверж ены  более интенсивной ам м ониф икации , чем 
слож ны е. В полевом опыте А. В. Р ы б алк и н о й  и Е. В. Ко- 
ноненко [43] в перегнойно-торфяной почве м а к с и м а л ь 
ное накопление  а м м и а к а  бы ло отмечено у ж е  на вторые 
сутки опы та и достигло  по азоту  величины, равной  50% 
от внесенной дозы  мочевины. В то ж е  время р асп ад  гуми- 
новой кислоты в благопри ятн ы х условиях  л аб ораторн ого  
опы та дли тся  м есяцам и [29]. Это обусловлено тем, что 
основная часть азота  в гумусовых вещ ествах  находится 
в аром ати ческом  ядре, где он связан  чрезвычайно прочно, 
а относительно мобильный азот аминокислот  пери ф ери
ческих цепей составляет  лиш ь небольш ую  часть  азота  гу
муса.

Количество а м м и ак а ,  о свобож даю щ егося  в р е зу л ь т а 
те ам м ониф икации , определяется  не только  зап асо м  о р 
ганического азота, доступностью его д ля  м и кроорган и з
мов, но и со держ ан и ем  в р а зл а гае м о м  субстрате  у гл ер о 
д а  и азота. Так, при отношении в нем С : N более ш и р о 
ком, чем 20 : 1, а м м и а к  не вы деляется . Н е  в ы с в о б о ж д а е т 
ся а м м и а к  т а к ж е  при наличии в почве безазоти сты х со
единений, которы е могут служ и ть  м и к роф лоре  источни
ком у глерода  и энергии. Сущ ественное влияни е  на а м м о 
ни ф и каци ю  о к а зы в а ю т  водно-воздуш ны й и тепловой р е 
ж им ы , а т а к ж е  физико-химические условия  в почве.

Больш ое  влияние, в частности, тем п ературн ы х  усло
вий связан о  с ж и знедеятельностью  м икроорганизм ов, в ы 
работкой ф ерментов, а т а к ж е  с непосредственным в л и я 
нием темп ературн ого  ф а к т о р а  на скорость ф ер м ен тати в 
ных реакций. Д о к а за н о ,  что к а ж д о е  повыш ение т е м п е р а 
туры на 10°С ускоряет  биохимические реакц ии  в 2— 3 
раза .  П ределом  такого  повыш ения яв л яется  т ем п ер ату 
ра, в ы зы в а ю щ а я  д ен атурац и ю  б елка  [22, 39].

Больш ин ство  почвенных бактерий, плесневых грибов и 
актиномицетов относят к м езоф илам  [35]. Их крайние 
тем п ературн ы е точки р азвития  находятся  в п ределах  3— 
45°С, при оптимуме в 20— 40°. С ледует  у к а з а т ь  на отно
сительно низкую  м иним альную  тем п ературу  развития  
микроорганизм ов, способных осваи вать  а зо тсо дер ж ащ и е  
и безазотисты е органические вещества. П о им ею щ имся  в 
литературе  сведениям, слабо е  развитие  многих ам м он и 
фицирую щ их бактерий, плесневых грибов и почвенных 
д р о ж ж е й  н аб л ю д али  при тем п ер ату р ах  до — 5 и д а ж е

18



— 8 °С. Р азв и ти е  ц ел л ю л о зо р а зл а га ю щ и х  бактерий при
остан авли вается  при 0 °, б ак тери й-ни три ф и каторов  —  при 
+ 2 ,  - |-3DC [15, 40, 61, 62]. П о мнению многих исследова
телей [40, 65, 69] ,  нитрифицирую щ ие бактери и более чув
ствительны к понижению  тем п ературы , чем ам м ониф ика- 
торы.

Н еоди н акова  реакц ия  разны х групп почвенных м икро
организм ов  и на содерж ан и е  в почве влаги. Д л я  интен
сивного течения тран сф орм ац и и  азо та  наиболее б л а г о 
приятна вл аж н о сть  почвы, р а в н а я  60% от полной влаго- 
емкости [6 8 ]. М инимум вл аж н о сти  д ля  многих почвенных 
м икроорганизм ов не превы ш ает  полуторной-двойной м а к 
симальной гигроскопичности почвы [13, 33]. П ричем  вы 
сокой ксероф ильносты о отличаю тся  плесневые грибы и 
актином и цеты, которые хорош о разв и в аю тся  при в л а ж 
ности почвы, равной 12,5— 2 0 ,0 % от полной влагоемкости . 
По н аблю дениям  Д . М. Н овогрудского  [33 ] ,  они могут 
осущ ествлять  ам м ониф икацион ны й процесс при в л а ж н о 
сти почвы, не превы ш аю щ ей м аксим альн ую  гигроскопи
ческую влаж ность . Н апротив , б ак т ер и а л ь н а я  ф лора , осо
бенно аэробны е ц ел л ю л о зо р азл агаю щ и е  и ни три ф и циру
ющие бактерии, очень чутко реаги рует  на ухудш ение 
водного р е ж и м а  почвы (табл. 1.5).

Т а б л и ц а  !.5

Влияние влажности на развитие микрофлоры каштановой почвы 
к концу 3-й нед опыта, тыс. на 1 г почвы

(л а б о р а т о р н ы й  о пы т)

Слой ноч- 
ЕЫ , СМ

Влаж ность,
%

Плесневые
грибы

Бактерии

аммонифици
рующие

денитриф и
цирую щ ие

аэробные
целлюлозо
разлагаю 

щие

0 — 2 0 13 7,4 300 1400 0,03
26 10,4 3400 8100 14,80

20— 35 13 12,5 1500 2800 0,03
26 14,2 3400 8200 15.00

Н и зк а я  вл аж н о сть  почвы в засуш ли вы х  район ах  с д е р 
ж и вает  темпы разруш ен и я  расти тельн ы х остатков, з а м е д 
ляет  процессы о б разован и я  [ 1 2 ] и р азл о ж ен и я  гумусовых 
веществ [16].

Не только в район ах  недостаточного увл аж н ен и я  [52, 
61], но и в северо-западн ы х р ай он ах  страны  по мере пе-
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ресы хания верхних почвенных слоев горизонт н аи боль
шей активности микробиологических процессов с м ещ ает 
ся глубж е. Так, при зад ел к е  соломистого н ав о за  на глу 
бину 8 — 1 0  см в легкосуглинистую  подзолистую почву по
тери сухого вещ ества  н ав о за  (п о казател ь  интенсивности 
процессов его м и н ерали зац ии) в избыточно увл аж н ен н о м
1962 году за  75 дней составили 22% , а в засуш ли вом
1963 году — 29 ,6% . В то ж е  врем я при за д ел к е  удобрения 
в слой 18— 20 см расходован ие  м икроорган и зм ам и  о р г а 
нического вещ ества  н а в о за  составило соответственно 
18,8 и 28,9% . П ри  пересыхании верхних слоев почвы от
мечено т а к ж е  больш ее накопление минерального  азота  
при глубокой за д ел к е  навоза ,  чем при мелкой. В за с у ш 
ливом  1963 году в I и II д е к а д а х  августа  в очагах  м ел ко 
го внесения н аво за  в подзолистую легкосуглипистую  поч
ву со дер ж ало сь  по 280 и 332 мг N 0 3 на к а ж д ы е  100 г 
р а зл а гаю щ его с я  удобрения, а в слое 18— 20 см —  соответ
ственно 337 и 384 мг [55].

К ак  у к азы в ал о сь  выше, среди ам м ониф икаторов  им е
ются к а к  аэробы , т а к  и ан аэробы  — ф акультати вн ы е  и о б 
лигатны е. О дн ако  ам м он и ф и к ац и я  в аэробны х условиях 
проходит энергичнее и х ар актери зуется  полным оки сле
нием промеж уточны х продуктов гидролиза . П ри  этом от 
слож ной  белковой м олекулы  остаю тся  вода, углекислота, 
ам м и ак ,  сульф аты , а от нуклеопротеидов — еще и ф ос
ф орн ая  кислота. П ри  недостаточном количестве ки слоро
д а  в среде, кроме N H 3 и С 0 2, н акап л и ваю тся  восстан ов
ленные соединения: сероводород, м еркаптаны , органичес
кие кислоты, углеводороды , амины, индол и скатол; мно
гие из них токсичны.

В ы сокая  аэроф ильность  свойственна плесневым гри
б ам  и аэробны м  ц ел л ю л о зо р азл агаю щ и м  бактериям . 
П отребность  в кислороде у нитрифицирую щ их бактерий 
в 20 р аз  выше, чем у гетеротроф ов [72].

З ави си м ость  микрофлоры  от распределен ия  гумуса и 
органических остатков  по почвенному профилю , а т а к ж е  
н еодинаковая  реакц ия  различны х  групп почвенных мик
роорганизм ов на условия, скл ад ы в аю щ и еся  в почве, от
четливо вы являю тся  при сравнении м икроф лоры  ц елин
ной и старопахотной почвы (табл . 1.6). П ри вспаш ке 
у лучш ается  водно-воздуш ны й р еж и м  почвы, п ерерасп ре
деляю тся  растительны е остатки, глубж е р аспределяю тся  
корни растений, увеличивается  заселенность  почвы мик
роорганизм ам и , углубляется  ее микробиологический про.
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Т а б л и ц а  1.6

Микрофлора целинной и старопахотной каштановой почвы
(Красный Кут Саратовской области)

С одерж ание м икроорганиз
мов, тыс. в 1 г сухой почвы

М икроорганизмы
Слой 

почвы, см
целина

староп ахот
ная почва 

(черный пар)

Плесневые грибы 0— 10 23,0 15,4
10—20 8.3 11,8
20—35 3,8 11,3
35—50 3,2 5,5

Гнилостные бактерии (на МПА) 0— 10 7800 12500
10—20 4700 8300
20—35 2050 8200
35—50 1330 2040

Бациллы 0— 10 492 975
10—20 258 986
20—35 91 585
35—50 75 127

Маслянокислые бактерии 0— 10 285 84
10—20 29 —

20—35 29 84
35—50 29 84

Денитрифицирующие бактерии 0— 10 285 300
10—20 29 3000
20—35 Менее 10 300
35—50 » 10 75

Анаэробные фиксаторы азота 0— 10 2,9 15,6
10—20 6,9 84,0
20—35 6,9 7,2
35—50 5,7 7,2

Аэробные целлюлозоразлагаю 0— 10 2,3 10,2
щие бактерии 10—20 0,9 5,4

20—35 0 5,0
35—50 0 0,05

Нитрифицирующие бактерии 0— 10 0,5 4,4
10—20 0,3 3,0
20—35 Менее 0,06 2,1
35—50 0 0,3

филь. О происходящ ем  при этом усилении минерализаци- 
опных процессов свидетельствует относительное снижение 
численности грибов и возбудителей маслянокислого  б р о 
ж ения  в старопахотной  почве, усиление р азвития  бацилл, 
нитрифицирую щ их и аэробны х ц е л л ю л о зо р азл агаю щ и х  
бактерий.

Н аи более  типичным д ля  подзолистых и дерн ово-под
золистых почв является  переувлаж нение. Особенно з н а 
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чительно оно на почвах тяж ел о го  механического состава  
с уплотненным подпахотным горизонтом, а т а к ж е  на то р 
ф яно-болотны х почвах. П ереувлаж и ен н ость  почвы соп ро
в о ж д ается  ухудш ением  в ней аэрации.

П ри недостаточной аэрации сни ж ается  численность и 
активность микрофлоры , трансф орм и рую щ ей  азот. Так, 
при естественном уплотнении подзолисто-глееватой  т я ж е 
лосуглинистой почвы в ней ум еньш ается  количество плес
невых грибов, гнилостных и нитрифицирую щ их бактерий 
(табл . 1.7). З н ачительны е изменения претерпеваю т про-

Т а б л и ц а  1.7

Влияние рыхления подзолисто-глееватой тяжелосуглинистой почвы 
на развитие микрофлоры

Количество микроорганизмов, 
тыс. в 1 г почвы

В ариант обработки ам м ониф ици нитриф ициру
рующих плесневы х ющих

бактерий грибов бактерий

24 [ V I I 14/V III 24/V II 34 /V III 24/V II i4 /V III

Без обработки (плотная 4800 2600 90 10 1,0 1,4
почва)

Рыхление, см :
на 10 5000 8200 190 550 4,3 6,3

» 20 14000 6800 340 190 7,8 14,0

цессы м ин ерали зац ии  органических удобрений. Так, в 
1962 г., когда  вы п ало  особенно много осадков , нитраты в 
прослойке р а зл агаю щ его ся  навоза , внесенного в дерново- 
карбон ати ую  тяж елосуглин истую  почву, появились лиш ь 
во II дек аде  августа. В это время на к а ж д ы е  100 г р а з 
лагаю щ его ся  навоза ,  зад ел ан н о го  на глубину 18— 20 см, 
приходилось по 101 мг N H 4 и 70 мг N 0 3 при обычной 
вспаш ке и по 28 мг ам м и ака  и 1 1 1  мг нитратов по фону 
вспаш ки с подпахотным рыхлением  [54].

А мм ониф икация , к ак  свидетельствует  лабораторн ы й  
опыт, проведенный И. П. Гречиным [10] при постоянно 
контролируем ом  водно-воздуш ном реж и м е, во зм о ж н а  в 
ан аэробны х условиях, но д ля  ж и знедеятельности  нитри
ф ицирую щ их бактери й  необходима д остаточн ая  обеспе
ченность кислородом воздуха  (табл. 1 .8 ).

Н а нитрификацию  о казы в ает  отрицательное  влияние 
д а ж е  временное пребы вание почвы в ан аэробны х услови-
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Т а б л и ц а  !.8

Влияние водно-воздушною режима подзолистой почвы 
на микрофлору, разлагающую навоз, и ее биохимическую активность

^ях и оно выражено тем сильнее, чем продолжительнее 
был период предварительного анаэробиозиса [10]. В еще 
более резкой форме отрицательная реакция микрофлоры 

на ухудшение аэрации выражена в очагах почвы с высо

ким содержанием органического азота, например в зо 
нах разложения навоза. Так, при уменьшении отношения 
между объемами пор, занятых воздухом, и объемом, з а 

полненным водой до 0,4— 0,5, подавлены не только нитри

фицирующие и требовательные к аэрации целлюлозораз
лагающие бактерии (табл. 1.8), но и бактерии-аммонифи- 

каторы; одной из причин депрессии можно считать накоп-

23

v возд. Дни опыта

Показатель
‘ воды 1-й 7-й 14-й 30-й 40-й

Содержание микро
организмов, млн. в 

1 г сухого навоза:
плесневых грибов 1,3 1,7 3,8 2,9 2,0 2,2

0,4 1,7 0,7 0.8 0,5 0,9
гнилостных бак 1,3 20600 20800 21000 21100 29500
тернй (на МПА) 0,4 20600 9100 6000 Й00 800
бактерий, ис 1,3 13500 9300 8500 7300 5400
пользующих ми 0,4 13500 4300 4300 600 500
неральный азот
денитрифициру 1,3 8 120 ПО 115 Не бы

ющих бактерий 0,4 8 18 20 16 ло в
нитрифицирую 1,3 0,005 0,005 0,384 0,455 анали
щих бактерий 0,4 >0,005 >0,005 >0,005 >0,005 зе
аэробных цел 1,3 0,06 5,8 16,4 14,7 19,8
люлозоразлагаю 0,4 0,06 0,04 0,05 0,26 0,27
щих бактерий

Содержание погло 1,3 204 321 184 20 25

щенного аммиака, 0,4 204 359 207 224 330
мг на 100 г сухого 
навоза

Выделение СОг, мг 1,3 1,31 17,20 19,9 20,6 30,3

за 24 ч 0,4 1,31 5,4 4,2 11,4 9,7
Активность протео- 1,3 2,10 5,04 7,64 6,85 6,67

литических фермен 0,4 2,10 3,63 4,77 4,95 4,47
тов, мг аминного 
азота на 1 г сух о 
го навоза за 24 ч



леиие в среде аммиака и других восстановленных соеди
нений азота [54].

Д р ен аж  и первичная вспашка способствуют развитию  
микрофлоры в торфяно-болотной почве. Они улучшают 
режим температуры, влажности и, главное, аэрации, б л а 
гоприятный для активной минерализации органических 
остатков и накопления нитратов, которые почти пол
ностью отсутствуют в почве целины [6].

Усиление нитрификации под влиянием агромелиора
тивных мероприятий отмечено также в переувлажненных  
минеральных почвах [37].

Нитрификация — типичный хемосинтетический про
цесс, при котором ассимиляция С 0 2 осуществляется за  
счет энергии, освобождающейся при окислении аммиака 
в нитрит (I фаза нитрификации) и нитрита в нитрат (II 
ф а за ) .  Нитрификации подвергается не только поглощен
ный и находящийся в почвенном растворе аммоний, но 
и аммиак внесенных в почву минеральных и органических 
удобрений. В благоприятных условиях этот процесс про
ходит довольно быстро (табл. 1.9).

Т а б л и ц а  1.9 
Скорость нитрификации сульфата аммония (меченного 15N) 

в условиях микрополевых опытов без растений 
(опыты Е. И. Нестеровой)

Почва
Степень pH

Н итриф ицировалось, % от 
количества ам м ония, 

внесенного в почву
окультурен- 

ности
солевой

вы тяж ки
на 15-й день на 30-й день

Среднеподзоли
стая супесчаная

Слабая 6,8 11,5 24,9

То же » — 24,6 29,2
Подзолистая су

песчаная
Повышен

ная
6,8 71,5 92,8

Слабоподзолистая
легкосуглини
стая

Высокая 5,8 56,8 71,0

Слабоподзолистая
среднесуглини
стая

» 5,2 78,9 96,0

На слабокислых хорошо аэрируемых с высокой биоло
гической активностью почвах уж е  на 15-й день нитрифи
цируется больше половины внесенного в почву аммония.
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М едленнее идет н и три ф и каци я  на слабоокультуренн ы х 
почвах [45]. К ак  недостаток влаги, т а к  и ее избы ток (в 
последнем случае  ухудш ается  аэр ац и я  корнеобита«мого 
слоя почвы) отрицательно  влияю т на нитрификацию  
(табл. 1.10 и 1.11).

Т а б л и ц а  1.10

Влияние влажности на энергию нитратонакопления в каштановой 
почве, мг МОз на ! кг сухой почвы за 3 нед

С одерж ан ие N 0 3 С одерж ание N 0 3

Слой 
почвы ,см при в л а ж 

ности 13%
В ИСХОДНО!’

почве

П рибавка
при влаж  
чости 26%

в исходной 
почве

П рибавка

0—2С 27,1 9,5 17,6 48,3 9,5 38,8
20—35 20,2 8,7 11,5 35,0 8,7 26,3

Д а н н ы е  т а б л .1.11 п о казы ваю т, что избыточное у в л а ж 
нение п одавляет  нитрификацию . Но и после его снятия 
(в июле, в вар и ан те  «Временное избыточное») со х р а н я 
ется его остаточное отрицательное влияние. Н итраты  в 
этом вари ан те  по сравнению  с контролем почти не н а к а п 
ливаю тся. К ром е того, при избыточном увлаж н ен и и  в 
почве содерж ится  довольно  значительное количество а м 
миачного азота  (особенно в сосудах с сульф атом  а м м о 
ния).  В условиях избыточного у влаж н ен и я ,  несмотря на 
наличие значительны х количеств аммиачного  азота, р е з 
ко ум еньш ается  поступление в растение азота  как  из поч
вы, так  и из внесенных удобрений (табл . 1.12).

Основной причиной недостаточного снабж ен и я  азотом 
растений на переувлаж н ен н ы х  почвах явл яется  не с то ль 
ко торм ож ение  нитрификации, сколько общ ее  ухудшение 
условий п рои зрастан и я  культурных растений (недостаток 
кислорода д л я  ды хан ия  корней, накопление токсических 
веществ, образую щ ихся  в результате  некоторых микро
биологических и химических процессов, протекаю щ их в 
плохо аэрируем ы х почвах).

В отличие от ам м ониф икаторов  нитрифицирую щ ие 
бактерии, т а к  ж е  к ак  азотфиксирую щ ие, чутко реагирую т 
на изменения реакции среды. С лабо щ ел о чн ая  реакция  
наиболее  б лагоп ри ятн а  для  нитрифицирую щ их бактерий 
[ 2 3 ,4 4 ] .
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8 Влияние постоянного и временного избыточного увлажнения 
на нитрификацию в подзолисто-глеевой почве [4]

Т а б л и ц а  1.11

П р и м е ч а н и е .  В варианте «Временное избыточное» 6 и 19/V1 наблюдалось избыточное, 11 /V II и 7 /V III—  
нормальное увлажнение.

. Т а б л и ц а  1.12 
Влияние избыточного увлажнения на вынос азота растением ячменя, мг/сосуд 

(вегетационный опыт Н. А. Ивановой, 1972)

Увлажнение Удобрение

Кущение Трубкование Колошение Полная спелость

из удоб
рения

из
почвы

из удоб
рения

из
почвы

из удоб
рений

из
почвы

из удоб
рения

из
почвы

Нормальное РК 14 78 104 137

NPK 5 10 87 95 100 106 142 236

Избыточное (в пери РК — 11 — 18 — 42 — 98

од кущения) NPK 4 9 51 43 64 68 69 139

Вариант увлажнения Удобрение

Содержание азота, мг на 100 г почвы

нитратного аммиачного

6/VI I9/VI 11/V II 7/V III 6/VI 19/VI 11 /V II 7/V I11

Нормальное РК 8,6 6,5 6,0 4,8 0,4 0,4 0.8 2,1
P K + N 15,2 20,8 23,2 20.2 1,6 0,6 0,5 0.7

Постоянное избыточ РК 1,0 Нет Нет Нет 1.9 2,2 2,8 5,1
ное P K + N 1,7 » » » 7,3 6,8 6,3 6,0

Временное избыточ РК 1,5 Нет Нет 0,3 1,8 2,0 0,8 0,7
ное P K + N 2,6 0,3 4,4 5,8 6,3 6,2 4,4 5,8



Н итриф икацйон ны й процесс в почве происходит дб- 
статочно энергично при pH  5,0— 8,5. Гетерогенность поч
венной среды и наличие в ней зон с более благоприятной  
кислотностью является , очевидно, одной из причин, обус
ловливаю щ их возм ож н ость  ж изнедеятельности  нитри ф и
цирующих бактерий при pH 5,0 и д а ж е  4,5, что нередко 
встречается  в дерново-подзолисты х почвах [38, 65].

С ледует  подчеркнуть, что в кислых почвах при хоро
шей аэраци и  значительно  в о зр астает  роль плесневых гри 
бов в освоении а зо тсо дер ж ащ и х  и безазоти сты х ор ган и 
ческих веществ, в то время к ак  в почвах с кислотностью 
(p H ) ,  близкой к нейтральной, а т а к ж е  в почвах с з а т р у д 
ненной аэраци ей  в этих процессах повы ш ается  значение 
бактерий [39].

И звестковани е  кислых почв значительно сн и ж ает  чис
ленность плесневых грибов, в том числе патогенны х н 
о казы ваю щ и х  токсическое влияни е  на растен ия  (24, 25, 
60]. О тм еч аю т  усиление разви ти я  актиномицетов, а э р о б 
ных ц е л л ю л о зо р а зл а га ю щ и х  и ни трифицирую щ их б ак т е 
рий, а т а к ж е  азотф и ксаторов  [27, 39, 51], что, несомненно, 
стим улирует  процессы м инерализации.

ИМ М ОБИЛИЗАЦИЯ М И НЕРАЛЬНОГО АЗОТА УДОБРЕНИЙ 
М ИКРООРГАНИЗМ АМ И

Сущ ностью  им м обилизац ии  минерального  азота  я в л я 
ется тр ан сф о р м ац и я  а м м и а к а  и нитратов  в азот  ор ган и 
ческих соединений микробных клеток и их метаболитов.

И м м оби ли зац и ю  м инерального азота  осущ ествляю т 
все микроорганизмы , способные усваи вать  аммиачный, 
пнтритный ii нитратны й азот. Н аи б о л ьш ее  значение  при 
этом имеет гетеротроф ная  м икрофлора. Особенно б оль
ш ая  роль в им м обилизацнонны х процессах при надлеж ит  
плесневым грибам , ц е л л ю л о зо р азл агаю щ и м  бактериям , 
а т а к ж е  неспороносной микрофлоре, обильно н асел я ю 
щей не только  ризосферу, но и почву вдали  от корней 
[8, 39].

С веж и е растительны е и животны е остатки, отм ерш ая  
микробная биом асса , корневой опад  и, особенно, легкодо
ступные м икроорган изм ам  корневы е вы делени я  стим ули
руют процессы тран сф орм ац и и  азота  в больш ей мере, чем 
гумус, особенно его трудногидролизуем ы е и негидроли
зуемы е ф ракции. А зотсодерж ащ и е  органические соедине
ния, богаты е азотом, б лагопри ятствую т нетто-минерали-
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зации, т. е. преобладан и ю  мин ерали зац ионн ы х процессов 
над  процессами им м обилизац ии, а органические соедине
ния с ш ироким отношением С : N, наоборот, значительно 
усиливаю т биологическое поглощение минерального  а зо 
та, причем закреп лен ие  ам м и ак а  в ф орме органического 
вещ ества идет энергичнее, чем закреп лен и е  нитратов 
[18, 45].

Интенсивность процессов тр ан сф орм ац и и  азота  и их 
н ап равленн ость  определяю тся  содерж ан и ем  и качествен
ным составом энергетического м атер и ала  и источниками 
углеродного питания д л я  микроорганизм ов, а т а к ж е  вод
но-воздуш но-тепловым реж и м ом  и физико-химическими 
условиями почвы.

Д л я  процессов им м обилизац ии  очень х ар ак тер н ы  бы 
стрые первон ачальны е темпы накопления органического 
азота. М акси м ум  им м обилизац ии  мож ет быть достигнут 
в первые 4— 6 нед [71 ] ,  а в некоторых случаях  д а ж е  на
2— 6-й день р а зл о ж е н и я  растительны х остатков  [73]. По 
д ан ны м  П. М. С м ирн ова  [45], Д . А. К оренькова  [17], 
под посевами н аи бо л ьш ая  интенсивность закреп лен ия  
азота  в органическом  веществе имеет место в первые
3— 5 нед вегетации растений. В наш их опы тах  с подзоли 
стыми почвами м аксим ум  им м обилизац ии  азота  сульф ата  
ам м ония при внесении сахарозы  был заф и кси рован  на 
вторые сутки, несколько позж е  начинал  п р ео б л ад ать  п р о 
тивополож ны й процесс — рем и н ер ал и зац и я  биологически 
поглощенного азота  (табл. 1.13). П роцессы  и м м о б и л и за 
ции азота  при внесении соломы или целлю лозы  проходи
ли менее энергично. В этом случае м аксим ум  за к р е п л е 
ния минерального  азота  отмечен позж е, на 30— 60-й день 
(табл. 1.14).

П оглощ ение микрофлорой а м м и а к а  и ни тратов  со
п ровож дается  увеличением численности м икроорган из
мов и аккум уляц ией  в почве микробной биомассы  (табл.
1.15).

И м м оби ли зац и и  подвергаю тся  значительны е  количест
ва азота  м ин еральн ы х удобрений. Так , в полевых у сл о ви 
ях при потреблении растениям и 30— 40% азота  у д о бр е 
ний им м обилизованны й азот в почве мож ет составить  30 
и д а ж е  50% от внесенного количества. В вегетационных 
опытах при использовании растениями около 60%  азота  
удобрений в органическом  вещ естве почвы о казы вается  
закреп лен н ы м  около 20% внесенного азота  [4 5 ,5 6 ] .  О со
бенно резко возр астает  поглощ ение минерального  азота

28



Т а б л и ц а  1.13 
Динамика минерального азота п подзолистых почвах 

при внесении сахарозы и сульфата аммония 
(лабораторный опыт)

С одержание минерального азота, 
мг па 100 г почвы, по часам опыта

Почва по РК +сахароза+сульф ат аммония
НО РК 
через 
378 ч=3

cS оTf
С
00

С
8 «Nt'-

С
8 24

0-
й

37
8-

й

П одзолистая су 
песчаная слабо- 
окультуренная

16,0 14,6 3,2 3,2 3,2 4,3 4,8 4,4 6,0 5,2

С лабоподзолистая 
легкосуглини
стая хорош о 
окультуренная

14,3 14,8 2,6 6,1. о,У 4,6 4,9 9,1 8,8 6,3

Т а б л и ц а  1.14 
Динамика минерального азота в подзолистой почве 

без растеннй при разложении соломы

Почва
Вариант

С одержание минерального 
мг на 1 кг сухой почвы, 

по дням опыта

азота,

11-ii 30-й | 60- л 80-й 100-й

С упесчаная слабоокуль- РК 16 41 30 28 29
туренная P K + N 109 88 106 120 103

P K 4-N +
+СОЛОМЭ

52 41 46 48

Л егкосуглинистая хоро РК 33 47 47 40 48
шо окультуренная P K + N 99 126 123 129 138

P K + N +
+СОЛОМЯ ~

45 34 46 58

м и кроорган изм ам и  при обогащ ении почвы расти тельн ы 
ми остаткам и  с. высоким содерж ан и ем  клетчатки  (соло
мой, опи лкам и  и т. д .) .  Так , в опы тах  Ф. В. Турчина [57] 
при компостировании овсяной соломы с почвой в тече
ние 6 мес в органическую  форму переш ло около 45% 
внесенного нитратного азота .  П. М. С м ирнов  и Д .  Вуй- 
цик-В ойтковяк [47] в аналогичном  случае  н аб лю д али  
им м обилизац ию  д а ж е  80— 90% азота  удобрений.

П оглощ ени е  м икроорган и зм ам и  минерального  азота  
является  одной из наиболее  в аж н ы х  сторон конкуренции
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со
о Т а б л и ц а  1.15

Динамика микрофлоры, иммобилизующей азот удобрений, в подзолистых почвах
(опыт в сосудах без растений)

П очва М икроорганизмы В ари ант опыта
С одерж ан ие микроорганизм ов, 

тыс. в 1 г  сухой почвы, по дн ям  опы та

16-й 41-й 51-й 81-й 402-й

Супесчаная сла- Плесневые грибы РК 41 65 56 52 6 8
боокультурен- Р К + N+ целлюлоза 50 80 60 66 71
ная P K + N + сахароза 6770 5770 4190 2450 1390;

Гнилостные бак РК 1240 1500 1240 1000 820
терии Р К +  N+ цел л юлоз а 71500 41400 41800 17200 8300

P K + N + сахароза 60400 36400 32800 22000 12900'
Аэробные целлю РК 0,5 0,9 0 ,8 0 ,6 0,3

лозоразлагаю  Р К + N+ цел л юл оз а 26,0 150,0 250,0 105.0 357,0
щие бактерии P K + N + сахароза 5,0 3,7 2,4 3,0 0 ,6

Легкосуглинистая Плесневые грибы РК 69 56 57 50 56
хорошо окуль Р К + N+целлю лоза 54 45 44 82 53
туренная P K + N + сахароза 99 65 56 100 39

Гнилостные бакте РК 23400 17620 11780 13000 17700
рии PK +N 4-i^flK w io3a 44000 32400 17200 25800 17800

P K + N + сахароза 80900 8 5 0 0 0 44400 43400 57800
Аэробные целлю РК 5,0 7,5 4,2 8,0 6 ,0

лозоразлагаю  Р К + N+ цел л юлоз а 1500,0 5690,0 — 89,0 169,5
щие бактерии P K + N + сахароза 23,0 21,9 58,4 40,9 8,4.



меж ду ними и высшими растениям и за  питательны е ве
щества. Особенно резко т а к а я  конкуренция проявляется  
при создании условий, наиболее  благопри ятн ы х  д л я  роста 
и разви ти я  одного из конкурентов (табл . 1.16). Н апри м ер ,

Т а б л и ц а  (.16 
Влияние внесенных в почву углеводов на вынос азота 

растениями, мг/сосуд

Вариант опыта

Слабоокультуреиная 
супесчаная почва

Хорошо окультурен
ная легкосуглини

стая почва

из удоб
рений

ИЗ
почвы

из удоб
рений

из
почвы

P K + N 225 239 244 294
Р К+ N + целлюлоза 48 136 51 158
PK -|~N +caxap03a 67 153 48 224

при внесении в почву л е гк о р а зл а гаю щ и х с я  углеводов — 
важ н ого  энергетического м а те р и а л а  д л я  р я д а  почвенных 
м икроорганизм ов — значительно у силивается  использо
вание ими м инерального  азота  (и других элем ентов  пи
тан и я ) .

К а к  видно из табл . 1.16, под влиянием  внесенных уг
леводов резко  сократился  вынос растениям и не только 
азота  удобрений, но и азота  почвы. М икробиологические 
анализы , проведенные в этих опытах, п о казали , что при 
внесении в почву ц еллю лозы  и сахарозы  численность р я 
да м икроорган изм ов — потребителей азота  (плесневые 
грибы, аэробны е ц ел л ю л о зо р азл агаю щ и е  б актери и  и др.) 
увеличилась  в десятки  и сотни раз.

Н еобходим о отметить, что конкуренция м еж ду  р а с те 
ниями и м икроорган изм ам и  значительно  о слабевает  при 
внесении в почву больш их доз азотных м инеральны х 
удобрений. С ледовательно, если в почву поступает б о л ь 
шое количество л егко р азл агаю щ и х ся  углеводов, то доза  
азотных минеральны х удобрений д о л ж н а  быть сущ ест
венно увеличена.

И СПОЛЬЗОВАНИЕ РАСТЕНИЯМИ 
БИОЛОГИЧЕСКИ ПОГЛОЩ ЕННОГО АЗОТА

М инеральны й азот, им м обилизованны й м и кроорган и з
мами, к ак  п оказы ваю т опыты с использованием  м икроб
ной биомассы, меченной *N [53], менее доступен д ля  р а 
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стений, чем азот удобрений (табл. 1.17). И сследования, 
проведенные П. М. С мирновы м [45, 46, 48] ,  показы ваю т, 
что степень м ин ерали зац ии  и доступность д л я  растений 
и м м обилизованного  азота  удобрений в 5— 6 раз  превы 
ш аю т  эти показатели  д л я  азота  органического вещ ества 
почвы. Н ам и  получены аналогичны е результаты . Так, на 
слабоокультуренн ой  почве из 400 мг подвергш ихся и м 
мобилизации азота  м инеральны х удобрений растения ис
п ользовали  64,6 мг (1 6 ,2 % ),  а из 3480 мг органического 
азота  почвы —  92,3 мг (2 ,6% ).

Н а  второй год м ин ерали зац и я  им м обилизованного  в 
почве азота  удобрений в первой, особенно важ н ой  д ля  пи
тания  растений, половине лета  происходит слабо. Н а  с л а 
бую м и н ерали зац ию  им м обилизованного  азота  в после
действии у к а зы в а ю т  многие исследователи  [5, 18, 49, 50]. 
П овторное внесение м инеральны х удобрений почти у д в а 
ивает  исп ользован ие  р астен иям и  азота  удобрений, з а к р е 
пившегося в почве в органической ф орм е [50].

В связи  с тем, что процессы им м обилизации зн ач и 
тельно с о к р ащ аю т  потери минерального  азота, им и а зо 
ту, им м обилизован ном у м икроорган изм ам и , отводится 
и сследователям и  все бо льш ая  роль в азотном  б алан се  
почвы [50]. Н е случайно в орош аем ом  зем леделии и в 
стран ах  с теплы м  в л а ж н ы м  кли м атом  временную  и м м о
билизаци ю  м инерального  азота  рассм атр и ваю т  к а к  сред 
ство сокращ ен и я  потерь нитратов  от вы м ы вания  и д ен и
триф икац ии  [31, 70].

Сведения, имею щ иеся в литературе , и наш и н аб л ю д е
ния показы ваю т, что наиболее  доступным д л я  растений 
компонентом им м обилизованного  в почве азота  можно 
считать «плазменный» азот, т. е. закреп ивш ийся  в клет 
ках  микроорган изм ов, особенно в неспороносных формах, 
Н аи б о л ьш и е  возм ож ности  д л я  его аккум уляц ии  и исп оль
зовани я  растениям и имею тся, очевидно, в ризосфере. 
Здесь  м икробн ая  б и ом асса  со ставл яет  0,18— 0,27%), т о г 
д а  как  в почве, удален ной  от корней, всего 0,03— 0,06% 
[20]. П о к азател ьн ы  в этом отношении опыты И. П. Русн- 
новой с мечеными азотными удобрениями , в которых оп
р еделяли  содер ж ан и е  в почве м инерального  азота  у д о б 
рений и соответственно вынос растениям и меченого азота  
по ф а з а м  роста [42]. Р езу л ьтаты  их приведены частично 
в табл . 1.18.

У ж е  в начальны й период вегетации растений зн а ч и 
тельн ая  часть внесенного в почву минерального  удобре-
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Т а б л и ц а  1,17

Вынос овсо м  азота удобрения, поглощенного микроорганизмами, мг/сосуд 
(о п ы ты  с би о м ассо й ,  меченной l5N)

197! r. 1-й урож ай 1972* г., 2-й урожай 1972“ г., 2-й урожай

Почва В ариант опыта
общий j из

удоб
рения

из
почвы общий

из
удоб

рения
из

почвы общий
из

удоб
рения

из
почвы

Супесчаная слабо- 
окультуренная

РК
N PK

200.0

466,0 192,2

200,0

274,8

112.4

164.5 14,3

112,4

150,2

233,1

287,6 22,3

233,1

265,3
РК +биом асса

riorum
Trichoderma lig- 372,0 167,8 204,2 165,8 23,0 142,8 295,6 32,1 263,5

N PK+солом а 253,5 71,8 181,7 135,9 16,0 119,9 258,0 25,0 233,0
Легкосуглинистая 

хорошо окуль
туренная

РК

N PK
РК +биом асса

norum
Trichoderma lig-

288,0

603,0

258,5

236.0

102.0

288,0

367,0

156,5

134,6

125,3

177,9

6,4

16,3

134.6 

118,9

161.6

253,3

234,8

283,9

9,3

22,8

253,3

225,5

261,1

N PK +солом а 268,0 65,4 202.6 170,9 i 5,9 155,0 329,8 25,1 304,7

* Весной вносилось РК.
** Весной вносилось “ N + P K .



Т а б л и ц а  1.18
Использование растениями свежспоглощенного почвенными 

микроорганизмами азота, мг/сосуд 
(опыты И. П, Русиновой)

Фаза, в начале кото
рой определяли со 
держание в почое 

меченого азота мине
рального удобрения

С одерж а Вынос азота

Растение Доза
азота

ние азота 
удобрений  
в почве в 
минераль
ной ф ор

ме

за период 
от фазы  
7—8-го 
листа и 
кущения 
до уборки

общий

Кукуру-
за

1500
Na15NQ3

7—8-й лист 118 572 831

1500
( ,5N H 4) 2S04

7—8-й лист 87 349 600

Яровая
пшени
ца

600 Кущение 136 171 273

ния, меченного 15N, о казы вается  поглощенной почвенны
ми м икроорган изм ам и . О дн ако  этот свеж епоглощ енны й 
азот в результате  м ин ерали зац ии  переходит в д ал ь н е й 
шем в доступную  д ля  растений форму. Д ействительно, 
под кукурузой к ф а зе  7— 8-го листа  в почве в м и н ераль
ной ф орм е ( N H 4 + N O 3 )  осталось  всего 118 м г  меченого 
азота  удобрения, а растениям и за  весь период  до уборки 
бы ло вынесено 572 мг (табл . 1.18). В ы вод  н а п р аш и в а е т 
ся сам  собой —  растения смогли взять  такое  количество 
за  счет м ин ерали зац ии  свеж епоглощ енного  м и кроорга
низмами азота.

И сп ользовани е  растениями им м обилизован ного  мик
роорганизм ам и  азота  значительно осл абевает  в р езуль
тате  тр ан сф о р м ац и и  «плазменного»  азо та  и микробных 
метаболистов с вхож дением  их в состав гумусовых ве 
ществ.

Н акоп лен ны й в л и тературе  эксперим ентальны й м ате
риал не о ставл яет  сомнений в том, что микроф лоре  поч
вы п р и н адл еж и т  в едущ ая  роль в р азл о ж ен и и  почвенного 
гумуса. С этими процессами в той или иной мере с в я з а 
ны р азн ы е  группы почвенных микроорганизмов.

Р оль  отдельны х видов м икроорган изм ов  и различны х 
их комплексов в р азл о ж ен и и  почвенного перегноя, оче
видно, дал ек о  не равноценна. П о мнению Е. Н. Мишустн- 
на и его сотрудников [28],  одна группа м икроорганизм ов 
использует лиш ь периферические группировки гуминовой 
кислоты. Р а зл о ж е н и е  ее я д р а  является  результатом  дея-
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тельиости второй группы — истинных возбудителей про* 
цессов р асп ад а  перегноя. Третья  группа способна разви- 
ьаться  в см еш ан ны х культурах , ассим илируя  только  и р о : 
межуточные продукты р а с п а д а  гуминовой кислоты.

Больш ой интерес п редставляю т наблю дения  Н. Н. Ми- 
шустина и его сотрудников  [28, 30, 32, 36] ,  установивш их, 
что бактерии рода  P se u d o m o n a s  наиболее  интенсивно по 
сравнению  с другими р а з л а г а ю т  гуминовые соединения, 
используя их к ак  источник углерода  и азота . П лесневы е 
грибы, м и кобактерии  и актиномицеты  зн ачительно  у сту 
паю т им в этом отношении.

П роцессы  р азл о ж ен и я  гум атов  интенсифицирую тся 
при дополнительном  снабж ени и м икроф лоры  м и н ер а л ь 
ным азотом  и л е гк о р а зл а гаю щ и м с я  б езазоти сты м  о р га н и 
ческим веществом. Вероятной причиной этого Е. Н. Ми- 
шустин и Д . И. Н икитин [29] считаю т ускоренное н ак о п 
ление микробной биомассы  и ком п лекса  ферментов, у ч а 
ствую щ их в у казан н о м  процессе. Е сли  при нять  во в н и м а 
ние, что ризосф ера , в частности прикорневой слой поч
вы, обильно засел ен а  б актери ям и  рода P s e u d o m o n a s  [8, 
21], а ризосф ера  хорош о развиты х удобренны х растений 
вы деляется  повышенной плотностью микробного н асел е
ния [58],  то рассм отренны е выш е исследования по р а з л о 
ж ению  гумуса в какой-то мере проливаю т свет на причи
ны, обусловли ваю щ и е усиление мобилизации почвенного 
азота  при снабж ени и  растений азотны ми удобрениями.

К ак  у ж е  указы валось ,  микробиологические процессы 
иногда приводят  к непроизводительны м потерям  азота. 
Так, потери а м м и а к а  возм ож ны  при усилении аммонифи- 
кационпого процесса при внесении больш их количеств 
органического азо тсо дер ж ащ его  вещ ества, когда о с л а б е 
вает  поглощ ение N — МН4 почвой. П отери а м м и а к а  в о з р а 
стаю т на фоне высокой температуры , затрудненной а э р а 
ции, при неглубокой зад ел к е  органических удобрений и, 
особенно, при оставлении их на поверхности почвы. Но 
наиболее велики потери нитратов, совершенно неадсор- 
бируемых почвой. Они не только  могут быть вымыты из 
почвы, но и теряю тся  вследствие денитриф икации — 
«окисления органического  вещ ества  при сопряж енном  
восстановлении азота  нитратов до свободного азота»  [41].

Бактери и-ден итриф икаторы  — группа неспороиосных 
м икроорганизмов, обильно населяю щ их почву и ри зосф е
ру растений и использую щ их разн ообразн ы й  эн ергети
ческий матери ал  — от углеводов до смол и битумов [41].
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)В анаэробны х условиях, а т а к ж е  при повыш енном содер 
ж ан и и  органического вещ ества денитриф ицирую щ ие б а к 
терии в осстан авли ваю т  нитраты  до N 20  и N 2 . Этот г а зо 
образны й азот почва теряет. В осстан авли вать  нитраты 
могут т а к ж е  м икроорганизм ы , способные оки слять  неор
ганические вещ ества, наприм ер тионовые бактерии и т. д.

Г азо о б р азн ы е  потери могут быть следствием  химичес
кого взаим одействия  м еж ду  азотистой кислотой и ам ино
кислотами или аммонийными солями, ам инам и и а м и 
дам и , а т а к ж е  результатом  восстановления ее при в заи 
модействии с органическим  веществом почвы, с о д е р ж а 
щ им ф енольны е группы, и ионами т яж е л ы х  металлов.

В ризосф ере скл ад ы ваю тся  условия, б лаго п р и ятст 
вующ ие ден итриф икации: там  имеется легкодоступный 
м и кроорган и зм ам  энергетический м атер и ал  в виде корне
вых выделений и воздух обеднен кислородом вследствие 
поглощ ения ero  ф ункционирую щ им и корнями [26, 74].

Если процесс ден итриф икац ии  ведет к б езвозвратн ы м  
потерям азота , то и м м обилизац ия  минерального  азота 
м и кроорган изм ам и  — к тран сф орм ац и и  ам м иачного  и ни
тратного  азота  с вклю чением  в состав органических со 
единений. И сследовани я  с применением тяж ел о го  изотопа 
ISN вы явили тесную обратную  связь  м еж д у  этими процес
с ам и  [18, 45, 56]. Установлено такж е ,  что применение 
ингибиторов нитрификации сн и ж ает  газо о бр азн ы е  поте
ри азота  и в то ж е  время способствует повышению з а п а 
сов  органического азота  в почве [45].

ОПЫТЫ С ПР ИМЕ НЕ НИЕ М ‘5N В СТЕРИ ЛЬН Ы Х  ПОЧВАХ 
КАК ОДИН ИЗ А1ЕТОДОВ 

ИЗ УЧЕНИЯ АЗОТНОГО РЕЖ ИМ А

С тери ли зац и я  почв позволяет  изучать некоторые но
в ы е  аспекты участия почвенной микрофлоры  в корневом; 
питании растений. Н ам и  проведено несколько опытов с 
прим енением  ,5N в стерильны х почвах.

Хорошо окультуренную  дерново-подзолистую  почву 
стери лизовали  с помощ ью  гам м а-облучен ия . Л уч евой  м е
тод стерилизании был вы бран  потому, что в почвах, со
д ер ж а щ и х  более 1 % гумуса, после а в то к л ав и р о в ан и я  о б 
р азуется  р я д  токсических соединений, создаю щ их  н е б л а 
гоприятный фон д л я  проведения исследований.

О б щ а я  гам м а-л у ч евая  доза  4 млн. рентген. И с п ы ты в а 
ли два  типа стерилизации — дробное облучение (мощ-
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ность лучевого  потока 200 Р /м и н )  и непреры вное  о б л у 
чение (мощ ность 800 Р /м  и в ] .  Н орм ы  ф о сф о р н о -кал и й 
ных удобрений обычные (по 0 , 1  г КгО и Р 2О 5 на 1 кг поч
вы ). В парую щ ую  почву лабо р ато р н о го  опы та  вносили 
по 0 , 1  г азота ,  в почву вегетационного опы та под кукуру
з у — по 0,15 г а зо та  на 1 кг почвы.

П ом им о вар и ан то в  «Стерильный», «Н естерильный» 
было зал о ж ен о  по 3 ва р и а н т а  с инокуляцией стерильной 
почвы ам м ониф ицирую щ им и бактери ям и  (смыв с чаш ек  
с М П А ) и аэробны ми ц ел л ю л о зо р азл агаю щ и м и  б ак те 
риями (смыв с чаш ек  со средой В иноградского  д л я  ц е л 
л ю л о зо р а зл а га ю щ и х  бак тер и й ) ,  а т а к ж е  ком плексом  
спонтанной м икроф лоры  (внесение нестерильной почвы 
нз расчета  50 г на 1 кг стерильной почвы).

В условиях  лабо р ато р н о го  опы та с применением д р о б 
ной стерилизации вели наблю дения  в течение 2 2 0  сут за  
ж и знедеятельностью  м икрофлоры  почвы, изучали  ее био
логическую активность и динам ику  минерального  азота.

Б ы ло  установлено, что почти п олная  стерильность поч
вы сохраняется  в течение 30 сут. Д а л е е  постепенно н а р а 
стает  численность ам м ониф иц ирую щ их бактерий. О д н а 
ко их значительно меньше, чем в нестерильной почве 
(табл. 1.19). В течение первых трех сроков исследований

Т а б л и ц а  1.19

Влияние стерилизации и инокуляции на численность 
аммонифицирующих бактерий, млн./г

Вариант с. (N H <hSO<

Количество аммонифицирующих 
бактерий через

1 сут 8 сут ЗУ сут 50 сут

Стерильный Не обнаружено 0 ,1 2 0,82
Инокуляция:

аммонифицирующими 70 42 90 10
аммонифицирующими +  аэ 30 33 30 7,0
робными целлюлозоразла-
гающнми
спонтанной микрофлорой 20 24 15 2,1

Нестерильный 9 8,5 7,0 3,4

значительное количество ам м ониф ицирую щ их бактерий 
отмечено в инокулированпой почве.

Д енитриф иц ирую щ ие, аэробны е ц е л л ю л о з о р а з л а г а ю 
щие и нитрифицирую щ ие бактерии не были обн аруж ен ы
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в стерилизованной почве в течение всего срока  исследо
ваний (табл. 1.20). Зн ачительное  количество нитрифици
рую щ их бактерий отмечено лиш ь в нестерильной почве 
и в варианте  с инокуляцией субстрата  спонтанной ми
крофлорой.

Т а б л и ц а 1.20

Влияние стерилизации и инокуляции на численность 
нитрифицирующих бактерий, тыс./г

В ариант с (N l!«hS O i
Количество нитрифицирую щ их 

бактерий через

1 сут 30 сут 50 сут 1 160 сут

Стерильный Не обнаружено
Инокуляция:

аммонифицирующими Не обнаружено
аммонифицирующими+аэ- Не обна 4,4 12 4,6
робными целлюлозоразла ружено
гающими
спонтанной микрофлорой 0,3 75 11,5 3,7

Нестерильный 20 20 13,0 2,0

Установлено, что д р о бн ая  лучевая  стери лизаци я  не 
влияет  на активность окислительно-восстановительного 
фермен та  почвы — к ат а л а зы .  О дн ако  у р е а зн а я  акти в 
ность при этом несколько подавлена  (рис. 1.2).

К ак  п о к азало  изучение динам ики подвиж ны х мине
ральны х азотных соединений, количество а м м и а к а  было 
наибольш им  в вари ан тах ,  !де  заф и кси рован о  усиленное 
развитие ам м ониф ицирую щ их и отсутствие или относи
тельно слабое  р азвитие  нитрифицирую щ их бактерий 
(рис. 1.3). Количество нитратного азота  в этих почвенных 
о б р аз ц а х  незначительно (рис. 1.4).

Т аким  образом , д р о бн ая  стери ли зац и я  п о д ав л яет  п ро
цесс нитрификации и способствует накоплению  в почве 
значительны х количеств (до 20 мг иа 100 г почвы) ам м и 
ака. Внесение ком плекса спонтанной м икрофлоры  восста

н авл и вает  ж и зн едеятельн ость  ни трифицирую щ их б а к т е 
рий и нитрификационную  способность почв.

И зучение соотношений 14N : 15N в почве позволило у с 
тановить зам етны й эф ф ек т  дополнительной м и н ер ал и за 

ции почвенного азота  при внесении ( N H 4) 2 S 0 4 в несте
рильном вари ан те  (табл . 1.21).
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П а р а л л е л ь н о  проводили исследования  в условиях  ве
гетационного опыта. И сп ользовали  методику Н. М. Л а 
зар ева ,  Л . М. Д оросинского  [11] в модификации 
Е. X. Рем пе  и В. В. Б е р н а р д а  [3 ] .

Рис. 1.2. Влияние стерилизации на активность уреазы:
/  — стерильны й; 2 — с инокуляцией комплексом спонтанной 
м икрофлоры; 3 — с инокуляцией аммонифицирую щ ими-Ьдел- 
лю лозоразлагаю щ им и м икроорганизм ам и; 4 — с инокуляцией 

аммониф ицирую щ ими бактериям и; 5 — нестерильный

М икробиологический анализ, проведенный при снятии 
опыта (48 д ней) ,  п ок азал ,  что непреры вная  стери лизаци я  
д ает  наибольш ий эф ф ек т  сохранения стерильности. К о л и 
чество ам м ониф ицирую щ их, аэробных ц е л л ю л о з о р а з л а 
гаю щ их и нитрифицирую щ их бактерий значительно б о ль 
ше в ин окулированны х вари ан тах ,  чем в нестерильной 
почве.

В этих ж е  в ар и ан тах  заф и кси р о ван а  зн ачительная  
величина «экстра»-азота  (табл. 1.22).



Д ополни тельное  использование почвенного азота  (в 
р езультате  применения N P K )  было наи больш им  в несте
рильной почве, хотя и в стерильной сохран и лась  зн ач и 
тельн ая  величина «экстра»-азота .

Рис. 1.3. Накопление в стерильной и нестерильной 
почве аммиачного азота:

/ _  стерильны й; 2 —  с инокуляцией аммониф ицирую щ ими 
бактериям и ; 3 — с инокуляцией ам м ониф ицирую щ им и+цел- 
лю лозоразлагаю щ и м и  м икроорганизм ам и; 4 — с и нокуляц и 
ей комплексом спонтанной микрофлоры ; 5 — нестерильный

П ри математической обработке  дан н ы х  у р о ж а я  веге
тационного опы та устан овлен а  достоверность различий 
меж ду  основными вар и ан там и . С ледует  отметить у вели 
чение у р о ж а я  по фону Р К  при дробной стерилизации (на 
50%  по сравнению  с нестерильным в ар и ан то м ) .

Таким  образом , биологические процессы являю тся  оп
ределяю щ им и в тр ан сф о р м ац и и  азота  в почве. И х н а 
правленность и интенсивность зав и сят  не только  от со
става  микрофлоры , численности тех или иных групп мик
роорганизмов, но и от условий, которые создаю тся  в 
результате  природных процессов почвообразован ия  и 
воздействия на почву человека.
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Т а б л и ц а  1,21 
Влияние стерилизации на содержание в почве 

минерального азота, мг на 100 г почвы 
(лабораторный опыт, продолжительность 220 сут)

В ариант

Сумма ам миачного 
и нитратного азота ^Экстра» -

всего из удоб
рения

из
почвы

азот

Стерильный

Инокуляция:

аммонифицирующими
аммонифицирующими +  аэ
робными целлюлозоразла- 
лагающими

спонтанной микрофлорой

13,00 _ 13,00 —

17,82

12,00

5,95 11,87

12,0

— 1,13

18,10
13,10

5,96 12,14
13,10

0,14

19,97
10,95

'5,72 14,25
10,55

1,15

16,66 4,01 12,65 1,70

Нестерильный
9,55 — 9,55 —

18,44 5,87 12,57 3,02
П р и м е ч а н и е .  Числитель — в почву внесены РК; знамена

тель— NPK.
Т а б л и ц а  1.22

Вынос азота урожаями по фону стерилизации почвы и последующей 
ее инокуляции, мг на 100 г почвы

В том числе А

С
ре

дн
ий

 
ур

ож
ай

, 
г/

со
су

д

В ари ант Общий из у доб
рения

из
почвы

о  О
*  Й  (Т) я
V

Стерильный

Инокуляция:

аммонифицирующими

аммонифицирующими +  аэ
робными целлюлозоразла
гающими

103,9* _ 103,9 — . 15,2

241,8

102,5

89,5 152,3

102,5

48,4 20,6

14,6

236,0
91,2

86,2 149,8
91,2

47,3 18,7
13,5

240.0
105.1

63,0 177.0
105.1

85,8 19,9
13,5

спонтанной микрофлорой 250,0 82,8 167,2 62,1 19,2

Нестерильный
59,4 — 59,4 — 9,4

215,6 81,7 133,9 74,5 18,4

Стерилизация непрерывная
69,9 — 69,9 — 8,9

194,9 76,0 118,0 48,1 14,9
П р и м е ч а н и е .  Числитель — в почву внесены РК; знамена

тель — NPK.
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Рис. 1.4. Стерилизация почвы и содержание в ней 
нитратов:

1 — нестерильны й; 2 — с инокуляцией комплексом спон тан 
ной м икроф лоры ; 3 — с инокуляцией аммоннф нцирую щ и- 
м и + ц еллю лозоразлагаю щ и м и  м икроорганизм ам и; 4 — с  ино
куляцией  аммониф ицирую щ ими бактериям и; 5 — стерильный

Д л я  улучш ения азотного питания растений во всех 
почвенно-климатических зонах  помимо применения соот
ветствую щ их удобрений особенно важ н о  сознательное  р е 
гулирование процессов синтеза=ё*фазложения органиче
ского вещ ества, м и н ер ал и зац и и ч ± и м м о б и л и зац и и  азота  
путем улучш ения водно-воздуш но-теплового р е ж и м а  и 
физико-химических свойств почвы (устранение главны м  
о бразом  кислотности, щелочности и засоленности) в к о р 
необитаемом  слое, увеличение мощности которого т а к ж е  
явл яется  резервом  полож ительн ого  воздействия на у с л о 
вия корневого питания полевых культур.

У к азател ь  литературы

1. А н д р е е в а  Е. А., Щ е г л о в а  Г. М. Азотные удобрения, их 
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да почвоведов», М., 1968, с. 3—15.
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Г л а в а  II. БИОХИМ ИЧЕСКАЯ Д Е Я Т Е Л Ь Н О С Т Ь  
М И К РО Ф Л О РЫ  И П Л О Д О Р О Д И Е  почвы

ФЕРМЕНТАТИВНАЯ АКТИВНОСТЬ ПОЧВЫ

В а ж н ы м  ф актором  почвообразовательного  процесса 
явл яется  биохимическая  деятельность  м икроорганизмов. 
О на не только  обеспечивает непрерывный круговорот  в 
природе элементов-органогенов, но и определяет  н а п р а в 
ленность почвообразовательн ы х  процессов, о б у сл о в л и в а 
ющих уровень их плодородия. Н а  протяж ении многих д е 
сятилетий предприн им ались  попытки раскры ть  сущность 
и особенности биохимических процессов в почвах разны х 
типов. О дн ако  только  современны е успехи биологии и 
биохимии позволили  при близи ться  к решению этой п р о б 
лемы.

Одним из новых нап равлен и й  в изучении биологии и 
биохимии явл яется  почвенная энзимология. П я ти д е с я 
тые годы XX в. м ож но считать периодом р о ж д ен и я  этой 
области  исследования почв. Тогда  появились первые р а 
боты по почвенным эн зи м ам  [23, 48]. И м енно эти р а б о 
ты привлекли ш ирокое внимание исследователей  разны х 
стран к почвенным ф ерм ен там  и послуж и ли  развитию  
нового н ап равлен и я  почвенных исследований.

О дн ако  первые сведения о каталитической  активности 
почв появились задолго  до этих работ. Так, И. И. Ску- 
ин дж  [56] в своем историческом обзоре  по почвенной 
энзимологии у к а зы в а е т  на работу  А. Ф. В удса  о перок- 
си дазе  почв, опубликованную  в 1899 г., В. Ф. Купревич и 
Т. А. Щ ер б а к о в а  [24] — на работы  Л и б и х а  (в 1844 г.), 
К. А. К озлов  [16] цитирует  работу  И. И. Л и в а н о в а  о 
«ф ерментации» в почвах, опубликованную  в 1799 г.

Среди работ  по ф ерментативной активности почв, 
появивш ихся у ж е  в первой половине XX в., следует  отм е
тить работы  И. Кёнига [53] по к а т а л а зе ,  Д ж .  П, К о н р а 
д а  [46] по почвенной уреазе ,  X. Т. Р о д ж е р с а  [54] по 
ф о с ф а т а за м  и О. С. Ротины  [55] по ф о с ф а т а за м  и уреазе .
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Н о наиболее  ш ирокий резонанс вы звали  работы 
В. Ф. К упревича и Э. Гоф ф м ан а . Они послуж или н а ч а 
лом  р азвития  почвенной энзимологии. И менно в это вре
мя в почвоведении и в почвенной микробиологии возник
л а  необходимость в р а зр а б о т к е  методов д л я  х а р а к т е р и 
стики происходящ их в почве слож ны х  и многообразных 
биохимических процессов. Р а зр а б а т ы в а ю т с я  и ш ироко 
использую тся методы определения  «ды хания почвы» [26, 
44] ,  биологической активности почвы по р азлож ен и ю  
ц еллю лозы  [6 ],  метод  «аппликаций»  на льняной ткани 
[3] и на ф отобум аге  [30] и т. д. И хотя интенсивное 
р азви ти е  этого н ап р авл ен и я  почвенных исследований на* 
счи ты вает  всего д в а  десятилетия , их результаты  д о ст а 
точно обн адеж и ваю т . Г лавн ы м  в них явл яется  то, что 
активность почвенных ф ерментов  часто в больш ей сте
пени, чем другие п ок азател и  биологической активности, 
коррелирует  с уровнем  плодородия отдельны х типов 
почв.

По вопросу о том, кто продуцирует  ф ерменты  поч
вы, мнение всех исследователей  едино — все н асел я ю 
щие ее организм ы . Очень незн ачительная  их часть у с в а 
ивает  пищу путем п еревари ван и я  ее внутри организм а . 
Основное население почвы воздействует  на  пищу эк зо 
генными ф ерментам и. П осле  отм ирания  организм ов  в 
почву поп адаю т и их эндогенные ферменты.

О сновными продуцентами ферментов в почве я в л я ю т 
ся  высшие растения  (опад, корни) и микроорганизмы . 
С оврем енны е исследован ия  показы ваю т, что биомасса  
растений, п о п а д а ю щ а я  в почву, мож ет достигать  11 т на 
i га [21], а биом асса  м икроорган изм ов — 0,6— 5 т на
1 га f i ] .

К а к  п ок азали  исследования  И. Киш  [52], К. А. К о з
ло в а  и Е. М. Ню чевой [18], различны е представители 
почвенной ф ауны  — д о ж д ев ы е  черви, муравьи  и т. д . — 
т а к ж е  об о гащ аю т  почву ферментами.

Д о  сих пор остается  дискуссионным вопрос о том, кто 
явл яется  основным продуцентом почвенных ф ерментов  — 
м икроорганизм ы  или корни высших растений. Одни а в 
торы [24] считают, что гл а в н а я  м асса  почвенных ф ерм ен 
тов поступает из высших растений. В качестве  д о к а з а 
тельства  они при водят  очень высокую  активность  ф ерм ен 
тов почвы за л е ж е й  и целины, лесных подстилок и то р 
фов, а т а к ж е  сниж ение активности ф ерментов  по проф и
лю  почв п ар ал л ель н о  с уменьш ением  массы  корней расте-
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1шй. Д руги е  авторы  [15, 16, 27, 35, 50] считаю т главны ми 
продуцентами почвенных ф ерментов  м икроорганизмы. 
В подтверж дение  этого приводятся  дан н ы е  о тесной с в я 
зи активности ф ерментов  с численностью м икроорган из
мов [14, 27, 45 ] ,  результаты  исследований с применени
ем инокуляции стерильны х почв м и кроорган изм ам и , а 
т а к ж е  дан ны е по индуцированном у накоплению  в почве 
ферментов при внесении в нее соответствующ их специфи
ческих субстратов  [47, 52, 57].

Н евозм ож н ость  р азд ели ть  ф ерменты почвы по их про
исхож дению  на д ан н ом  этапе  разви ти я  науки затрудн яет  
решение этого спора.

В н астоящ ее  врем я  в почве об н ар у ж ен о  около 25 ф е р 
ментов. О дн ако  наи больш ее  внимание исследователей, 
работаю щ их  в различны х почвенно-климатических зонах, 
при влекаю т 8: гидролитические — п ротеаза , у р е а за ,  фос- 
ф а та за ,  ин вертаза ;  окислительно-восстановительны е — 
к а т а л а за ,  деги дроген аза , п о лиф енолоксидаза , перокси- 
д аза .  И х активность хар ак тер и зу ет  интенсивность р а зл и ч 
ных агрономически значим ы х процессов: процесс м ин е
р ал и зац и и  органических соединений а зо та  (протеаза , 
у р е а за )  и ф осф ора  (ф о с ф а т а з а ) ;  процессы п ревращ ения  
соединений углерода  — углеводов (и н вертаза )  и а р о м а 
тических веществ (п олиф енолокси даза , п е р о к с и д а з а ) ; 
реакции вы деления  ки слорода  (к а т а л а з а )  и переноса в о 
дорода  (д еги др о ген аза ) .  Т аким  образом , эти ф ерменты 
связан ы  с н аи более  в аж н ы м и  биохимическими проц есса
ми почвы: корневым питанием растений, плодородием 
почвы, п ревращ ением  гумусовых веществ и оки сли тель
но-восстановительным реж и м ом  почвы.

Ш ирокое использование классического сравн и тельн о
географического метода при изучении сам ы х различны х 
сторон почвообразовательного  процесса выдвинуло оте
чественное почвоведение на первое место в этой области 
мировой науки. Н есомненно, такой метод мож ет быть 
применен и в новой области  и с с л е д о в а н и й — почвенной 
энзимологии. Только сравнение уровня ферментативной 
активности в различны х  типах почв позволит вы явить  все 
своеобразие  протекаю щ и х в них биохимических процес
сов, изучить особенности превращ ен и я  органических ве
ществ, а в итоге понять, чем определяется  дан ны й тип 
п очвообразовательного  процесса.

Н аш и  исследования дерново-подзолистых, д ерн ово
карбон атн ы х  почв, черноземов и сероземов (табл. I I . 1)
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показали , что изменение активности ин вертазы  в р а зл и ч 
ных типах  почвы соответствует слож и вш и м ся  п р ед став 
лениям  об уровнях их биологической активности [28]. 
Активность инвертазы  наиболее  низка в дерн ово-подзо
листых почвах, выше в дерн ово-карбонатны х  и очень вы 
сока в черноземах; в серозем ах  сн а  т а к ж е  очень низка. 
Активность инвертазы  сни ж ается  п ар ал л ель н о  ум ен ьш е
нию со дер ж ан и я  гумуса в почвах — от чернозем а до се 
розем а и дерн ово-подзолисты х почв. Н ал и ч и е  связи  м е ж 
ду активностью  ин вертазы  и количеством гум уса в почве 
отмечается  многими исследователям и  как  д л я  почв р а з 
ных типов, т а к  и внутри одного типа почв [5, 24, 49].

В еличина коэф ф ициента  корреляции активности ин
вертазы  с содерж анием  гумуса, по данны м  р аботаю щ и х  в 
этой области  исследователей , колеблется  от 0,38 до М а 
кая  больш ая  величина указан н ого  коэф ф иц иента  в с л о ж 
ных многоф акторны х условиях  почвенной среды свиде
тельствует, вероятно, о наличии функциональной связи 
меж ду активностью ин вертазы  и гумусом почвы.

Д ействительно, при кислотном гидролизе  гуминовых 
кислот различного  происхож дения н ар я д у  с соединения
ми ароматической  природы и протеинами об разуется
11 — 18% углеводов [9 ] ,  превращ ение  которых, несомнен
но, связан о  с активностью  ин вертазы  и других карбогид- 
раз.

Т а к а я  закон ом ерность  отмечена в исследуемых типах 
почв д л я  активности гидролитических процессов, с в я з а н 
ных с м инерализацией  органических соединений азота  и 
фосфора.

У ровень активности протеазы  и уреазы  в дерново-под
золистых почвах близок к таковом у  в черноземах, а чащ е 
д а ж е  превы ш ает  его. Это означает, что темпы м и н ер ал и 
заци и соединений, со дер ж ащ и х  органический азот  в д е р 
ново-подзолистых почвах, несмотря на их низкую  б иоло
гическую активность, по другим п о к азател ям  достаточно 
высоки. Н аи в ы сш ая  активность у р еазы  и протеазы  з а 
ф икси рована  д ля  сероземов, высокие темпы м и н ер а л и за 
ции органического  вещ ества  в которых хорош о известны 
[ 2 0 ] . ‘

Очень убедительным подтверж дением  несоответствия 
численности м икроорган изм ов и активности процессов 
м и н ерали зац ии  в дерново-подзолистых почвах и черн озе
м ах являю тся  результаты  исследований Е. С. В асиленко  
и А. В. Р и б а л к и п о й  [•!]. Они установили, что, несмотря
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на более  высокую численность м икроорган изм ов в черн о
земе, скорость м и н ерали зац ии  органического  вещ ества, 
меченного 15N, и накопление  ,5N 0 3 и ,5NH3 были зн а ч и 
тельно ниже, чем в дерново-подзолистой почве.

С опоставление активности ф о сф атаз  п о казы вает , что 
их качественный состав неодинаков в разны х почвах: б 
дерново-подзолисты х почвах наиболее  активны нук леаза  
и ф и таза ,  в чер н о зем ах — гли ц ер о ф о сф атаза ;  активность 
нуклеазы  и ф и тазы  находится  на низком уровне. Д е р н о 
во-карбонатны е почвы зан и м аю т  промеж уточное п о л о ж е 
ние м еж д у  этими двум я  типами, что и понятно: дерн ово
карбон атн ы е  почвы находятся  в сходных с дерново-под
золисты м и почвами клим атических условиях, а к а р б о н а т 
ная  м атер и н ская  порода обусловливает  сходство 
биохимических процессов дерн ово-карбонатны х  почв с 
таковы м и  в черноземах. Очень низка  активность всех 
ф о с ф а т а з  в сероземах.

И сследован и я  Д . М. Х ейфеца [41] пок азали ,  что к а 
чественный состав ф осфорорганических  соединении р а з 
личных почв неодинаков: в одних почвах п реобладаю т  
соединения типа нуклеиновых кислот, в других — типа 
фитина. О пределение активности ф о сф атаз  п о д т в ер ж д а 
ет р азли ч и я  в качественном составе  о р ган оф осф атов  р а з 
ных почв и свидетельствует  о возм ож ности  использовать 
энзим ати ческие  тесты д л я  характери сти ки  фосфорного 
ф онда  почв.

О пределение сум м арной  активности исследуемых ф ос
ф а т а з  по к а ж д о м у  о б р азц у  п о казы вает , что темпы мине
р ал и зац и и  органических соединений ф осф ора  в дерново- 
подзолистых почвах, к а к  и темпы м и н ерали зац и и  о р г а 
нических веществ, со дер ж ащ и х  азот, достаточно высоки.

Н а ш и  дан ны е согласую тся  с р езу л ьтатам и  исследова
ний В. А. Ковды [22]. М етодом б ал а н са  органического 
вещ ества в почвах путем учета  растительного  оп ад а  и 
со дер ж ан и я  гумуса В. А. К овда п о к азал ,  что в ч ерн озе
мах  интенсивность м и н ерали зац и и  органических веществ 
наи м ен ьш ая  — гум иф ицируется  до 30% от поп адаю щ ей в 
почву органики; в подзолах  — только  12,6%. Н аи вы сш и е  
темпы м ин ерали зац и и  х ар актер н ы  д л я  сероземов, в этих 
почвах гумиф ицируется  всего 6,6% органических ве 
ществ.

О пределение активности гидролитических ферментов  
в почвах позволяет  выявить, за  счет каких именно п ро
цессов и соединений происходит интенсивная минералн-

52



зац и я  органического  вещ ества  в разн ы х  типах  почв (в се 
роземах очень высоки темпы м и н ерали зац и и  азотсодер
ж а щ и х  веществ, а в дерново-подзолисты х — интенсивная 
м и н ерали зац и я  органических соединений азота  и ф осф о
ра; в черн озем ах  ж е  эти процессы за т о р м о ж е н ы ) .

Активность к а т а л а з ы  по мере роста плодородия почв 
от дерново-подзолисты х к чернозем ам  возрастает . В се 
розем ах  активность к а т а л а з ы  составляет  8,2— 10,7, в се 
роземно-луговой (Ф е р га н а ) ,  более плодородной и с б о ль 
шим со держ ан и ем  гумуса, почве — 24,1 мл 0 2.

П риведенны е дан ны е согласую тся  с дан ны м и ряда  а в 
торов о том, что активность к а т а л а з ы  тесно связан а  с со 
дер ж ан и ем  гумуса и о т р а ж а е т  уровень плодородия почв 
разны х типов [2].

С опоставление показателей  активности полифенолок- 
сидазы  в разны х почвах свидетельствует  о наличии связи 
активности этого ф ермен та  с уровнем  естественного п л о 
дородия почвы и количеством гумуса. Так , в дерново-под
золистых почвах активность полиф енолоксидазы  очень 
низка, зн ачительно  выше она в д ерн ово-карбонатны х поч
вах и очень высока в черн озем ах  и сероземах.

И н ая  закон ом ерность  в исследованном р яду  почв о т 
мечена д л я  пероксидазы : в дерново-подзолисты х почвах 
и серозем ах  активность пероксидазы  вы сока, несколько 
ниж е в д ерн ово-карбонатны х почвах и черноземах.

К ром е перечисленных окси доредуктаз ,  определяли  а к 
тивность микробны х дегидрогеназ. К а к  п о к азы вает  со
поставление полученных данны х, этот тип превращ ения  
органических веществ (дегидрирование) почти отсутству
ет в дерново-подзолисты х почвах и очень интенсивно про
исходит в черноземах. П о-видимому, не случайно почвен
ные энзимологи  У краины  — основного района ч ерн озе
м о в — уд еляю т  такое  больш ое внимание изучению а кти в 
ности д еги дрогеназы  [10 ,3 6 ,  37]. Вероятно, зн ачительная  
часть превращ ений  органического вещ ества  в черноземах, 
а следовательно  и энергии, осущ ествляется  в процессах 
д еги дри рован ия  и других окисли тельн о-восстанови тель
ных процессах (с участием к а т а л а з ы  и п олиф енолокси
д а з ы ) .

Н а основании м а те р и а л а  табл . II. 1 мож но сдел ать  вы 
вод, что в северных дерново-подзолисты х почвах высока 
активность м и н ерали зац ии  органических веществ, осу
щ ествляемой протеазой, уреазой , ф осф атазой ,  и с р ав н и 
тельно ни зка  активность окислительно-восстановнтель-
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ных процессов, вы зы ваем ы х  к ата л а зо й ,  полифенолокси- 
дазой , дегидрогеназой . Д а н н ы е  по активности указан н ы х  
ф ерментов  в о б р азц е  дерново-подзолистой почвы из еще 
более северного р айон а  — А рхангельской  области  - - - я р 
ко иллю стрирую т установленную  закономерность .

В черн озем ах  центральны х и ю ж ны х районов страны 
активность ф ерментов, осущ ествляю щ их м и н ерали зац ию  
органических веществ, сравнительно невелика, а оки сли
тельно-восстановительных очень высока. Соотношение 
этих двух групп процессов, возм ож но, и определяет  у р о 
вень накопления  в почве органического вещ ества и ее 
плодородия.

П одсчеты энергии, необходимой д ля  активац ии  р а з 
личных ф ерментны х реакций, проведенные К. А, К о зл о 
вым [17 ] ,  п ок азали ,  что деги дри рован ие  органических 
веществ явл яется  энергетически более экономичным п ро
цессом, чем. например, процесс м ин ерали зац и и  о р г а н о 
фосфатов . В озм ож н о, именно поэтому в чернозем ах н а 
кап ли ваю тся  больш ие зап асы  энергии, что и создает  их 
плодородие,

В связи с этим становится  обоснованной попытка 
К. А. К озлова  (17] п редлож и ть  «единым энзиматический 
п оказатель»  в качестве  критерия плодородия почв С и б и 
ри, определяем ы й к а к  отнош ение активности гидролити
ческих ферментов к активности окислительно-восстано- 
вительных.

О дн ако  наш и данные, полученные на о б р аз ц а х  почв 
европейской части страны, свидетельствую т о противопо
лож ной за к о н о м е р н о с т и — плодородие почв н ар астает  
п ар ал л ель н о  росту активности окси доредуктаз .  Поэтому 
«единый энзим атический п ок азатель»  плодородия  почв 
европейской части С С С Р  мог бы быть определен к ак  о т 
ношение активности окислительно-восстановительны х 
ферментов (к а т а л а з а ,  п олиф енолоксидаза , деги др о ген а
за ,  а т а к ж е  активность ин вертазы ) к активности ги дро
литических ф ерментов  (п ротеаза , у р е а за ,  ф о с ф а т а за ,  а 
т а к ж е  активность п е р о к с и д а з ы ) .

Особое место сероземов в исследуемом нами ряду  
почз д ел ает  возм ож н ы м  предполож и ть  сущ ествование в 
других почвенно-климатических зонах  стран ы  иных з а к о 
номерностей в изменении активности ферментов. Д л я  
окончательны х выводов по этому вопросу почвенная эн- 
зимология не р а сп о л агает  еще достаточными данными, 
но именно такого  рода исследования в наибольш ей сте
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пени п ри близят  нас к познанию  особенностей биохимии 
п очвообразовательны х процессов в разн ы х  типах  почв

Изучение оптимумов pH пок азало ,  что в кислой и с л а 
бокислой зоне л е ж а т  оптимумы таких  ф ерментов, как 
ф о с ф а т а за ,  нн вертаза  и и ероксидаза , в нейтральной  и 
слабощ елочной — п ротеаза ,  у р еаза ,  п о лиф енолоксидаза , 
д еги дрогеназа . Д л я  р я д а  ф ерментов  (и н вертаза ,  ф о с ф а 
т а за ,  протеаза )  вы явлен а  довольно ч етк ая  тенденция к 
сдвигу оптимума pH  в сторону значения  p H  самой поч
вы. Так, p H -оптимум ин вертазы  дерн ово-карбонатной  
почвы, черн озем а  и серозем а равен  5,2— 5,4, а инвертазы  
дерново-подзолисты х почв 3,6—4,4. Это у к а зы в а е т  на оп 
ределенны е р азл и ч и я  качественного состава  ферментов 
в почвах разны х экологических типов. Д л я  других ф ер 
ментов оптимумы pH  довольно бли зки  и не зав и сят  от 
типа почвы и ее природной кислотности.

Т ем пературны е оптимумы больш ей части почвенных 
ферментов находятся  в пределах  50— 60°С, что х а р а к т е р 
но т а к ж е  д л я  всех других ферментов. О дн ако  т е м п е р а 
турные оптимумы ферментов  северных почв (А р х ан 
гельск, Л ен и н гр ад ,  П сков) часто несколько  ниж е, чем 
тем п ературн ы е оптимумы ф ерментов  почв У краины  и У з 
бекистана. Так , темп ературн ы й оптимум ф о сф атазы  д е р 
ново-подзолистой почвы из А рхангельской  области  равен 
30°С, а ч ернозем а У краины  и серозем а  У збеки стан а  — 
60°С.

Таким  образом , изучение оптимумов p H  и т ем п ер ату 
ры позволило вы явить  качественные р азли ч и я  в акти вн о
сти ф ерментов  разн ы х  типов почв и определенное эк о л о 
гическое соответствие свойств ф ерм ен та  типу почв — их 
агрохимическим свойствам  и клим атическим  ф а к т о 
рам. Б л а г о д а р я  этом у обеспечивается  достаточно вы со
кий уровень биохимических процессов в различ ны х  типах  
почв.

И сследован и я  п оказали ,  что д л я  больш инства р а зн о 
видностей дерново-подзолисты х почв северо-западной  з о 
ны (Л ени нградской  и Новгородской областей) сущ еству
ет о б щ ая  закон ом ерность  — в пахотном горизонте осво
енных почв активность всех ф ерментов  более  высока, 
чем на соответствующ ей глубине в почвах под лесом 
(табл . I I .2).  О днако  активность ф ерментов  сам ого  в ер х 
него горизонта лесных почв, находящ егося  непосред
ственно под лесной подстилкой, очень вы сока, особенно 
инвертазы. Это, несомненно, связан о  с поступлением в
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Т а б л и ц а  II .2

Изменение активности  ф ерм ентов в дерново-подзолисты х почвах по мере роста их окультуренности

Степень
окультуренности

Гори
зонт

Глуби
на, см

Гумус,
%

Инвертаза, 
мг глюко

зы

Ф о с 
фата-  
за , мг
р2о 5

Протеаза, 
мг амин- 
ного азо 

та

Уреа
за, мг 
NH3

Ката
лаза,

мл
о 2

Д егидро
геназа, мг 

ТФФ

Полифе
нолокси
даза , мг 

пурпур- 
галлина

Перокси- 
д аза , мг 
пурпур- 

галлннн
К, %

Л е н и н г р а д с к а я  о б л а с т ь  ( с у п е с ч а н а я  п о ч в а ,  1 9 6 6  г.)
Почва под лесом AoAi 0—7 4,2 124,5 3,03 1,61 63.72 7,0 0,005 0,96 13,80 —

А 1 А 2 7--17 2,0 27,3 0,75 0,52 0,21 5,2 0,011 0,21 3,20 6
А 2 17—22 0,5 3,8 0,05 0,42 0,05 1,6 0,145 0,15 3,12 —

Слабоокультурен- А п а х 0—22 2,4 16,2 ' 0,62 0,52 0,28 1,6 0,08 0,18 1,68 11
кая

Хорошо окульту- А д а х 0—24 2,0 11,8 0,52 0,47 0,23 2,7 0,37 0,33 0,39 85
ренная

Высокоокулъту- А п а х 0—30 6,3 16,4 0,45 0,59 0,32 6,6 0,47 0,57 0,42 135
ренная

Н о в г о р о д е к а я  о б л а с т ь ( тяж е л  о с у г л и н и с т а я п о ч в а ,  19  6 8 г.)
Почва под лесом Ао 0—6 3,8 68,1 0,22 0,36 0,67 26,7 0,41 0,27 1,83 —

Ai 6— 17 2,8 41,7 0,14 0,23 0,20 14,9 0,27 0,18 1,44 12.
АгВ 17—26 1,5 4,0 0,11 0,02 0 3,! 0,005 0 0,21 —

Слабоокультурен- Апах 0—27 2,0 17,2 0,39 0,22 0,36 9,9 0,12 0,42 1,20 35
ная

29Среднеокультурен- Ад ах 0—22 2,0 22,6 0,42 0,36 0,67 17,0 0,32 0,48 1,68
ная

Хорошо окульту А п а х 0—31 2,2 13,2 0,46 0,56 0,72 8,3 0,17 0,81 0,42 192
ренная 

Высоко окульту
ренная

А п а х 0 — 33 5,0 14,6 0,39 0,80 0,78 9,7 0,35 2,34 0,57 410



у казан н ы й  слой ф ерментов  растительного  происхож дения 
из лесной подстилки.

П о мере повы ш ения степени окультуренности почв 
активность всех ф ерментов, кроме пероксидазы , в о з р а 
стает. О днако  при ан ал и зе  почв по всем о б ластя м  северо- 
западной  зоны отм еченн ая  закон ом ерность  проявляется  
недостаточно четко. З ак о н ом ерн ое  увеличение активн о
сти этих ф ерментов  по мере повыш ения плодороди я  про
исходит почти во всех р я д а х  почв ( п  —  39):

г ± т г
Инвертаза 0,34+0,14
Фосфатаза 0,21 ±015
Протеаза 0,66±0,09
Уреаза 0,60±0,10
Каталаза 0,20±0,15
Дегидрогеназа 0,51 ±0,12
Полифенолоксидаза 0,71 ±0,08
Пероксидаза 0,40±0,13
Содержание г>муса 0,67±0,09
Кислотность почвы (pH) 0,76±0,07
Содержание Р20 3 0,64 ±0,10
Содержание КгО 0,55±0,!1

Д о во л ьн о  тесно с уровнем окультуренности подзоли 
стых почв св язан а  активность ферментов азотного р е ж и 
ма г = 0 , 6 0 — 0,66. С повыш ением плодородия  т а к ж е  во з 
растает  активность деги дрогеназы ; статистическая  о б р а 
ботка всех дан н ы х  показы вает , что уровень ее связи  с 
плодородием подзолистых почв достаточно высок ( г =  
=  0,51).

С вязь  активности инвертазы  с окультуренностью  почв 
в ы р аж ен а  значительно  слабее, еще менее в ы р аж ен а  эта 
закон ом ерность  д л я  ф осф атазы . И ногда активность фос- 
ф атазы  в хорошо и высокоокультуренны х почвах д а ж е  
ниже, чем в слабоокультуренны х. Вероятно, сниж ение 
темпов м ин ерали зац и и  органических соединений, содер 
ж ащ и х  фосфор, происходит вследствие высокого со дер 
ж а н и я  подвиж ны х ф осф атов  в этих почвах. Активность 
к а т а л а зы  т а к ж е  не о т р а ж а е т  уровня плодородия  подзо
листых почв ( г = 0 , 2 0 ) .  Активность полиф енолоксидазы  
и уровень плодородия дерново-подзолисты х почв имеют 
тесную полож ительную  связь  ( > = 0 , 7 1 ) ,  д ля  п ерокси да
з ы — связь  о б р атн ая  ( г = —0,40). В последние годы по
является  все больш е работ, свидетельствую щ их о том, 
что в процессах синтеза гумусовых веществ принимаю т 
участие ф ерменты типа полиф енолоксидаз, а в процес
сах  м и н ерали зац ии  больш ую  роль играю т реакции, осу
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щ ествляем ы е  пероксидазой  [ 3 4 , 3 9 , 4 5 ] ,  Сопоставление 
этих дан ны х с резу л ьтатам и  наш их исследований позво
ляет  предполож и ть  сущ ествование связи  первого ф ерм ен 
та с синтезом гумуса, второго — с его м инерализацией . 
О ба процесса происходят  одновременно, и, сл ед о в атель 
но, темпы накопления  гумуса будут определяться  соот
ношением активности указан н ы х  ферментов.

Д л я  характери сти ки  динам ики накопления  гумуса в 
почвах в разное  врем я бы ли предлож ены  сам ы е р а зл и ч 
ные п оказатели  [38]. М ы попы тались о х ар ак тер и зо в ать  
интенсивность накопления  гумуса с помощ ью  п о к а з а т е 
лей активности ф ерментов-— через отнош ение активности 
нолиф енолоксидазы  к активности пероксидазы , в ы р а ж е н 
ное в процентах  и условно н азван ное  коэффициентом  
накопления гумуса (К) .

Д л я  исследованны х нам и дерново-подзолисты х почв 
разной степени окультуренности вы считали  коэффициент 
н акопления  гумуса. Согласно полученным дан ны м , эта 
величина д ля  неосвоенных почв из-под л еса  в горизонте 
5— 15 см составляет  всего 6— 27% , д л я  слабо- и средне- 
окультуренны х почв — 11— 39% , наконец, д л я  хорош о и 
высокоокультуренны х почв соответственно 8 5 —238 и 
1 3 5 - 4 1 0 % .

В слабоокультуренн ой паш не проявление активности 
ф ерментов  в основном ограничивается  пахотным горизон
том 0— 20 см, в вы сокоокультуренны х огородных почвах 
достаточно вы сокая  активность всех ф ерментов  за ф и к с и 
рована  д а ж е  на глубине 50— 60 см.

Д л я  всех гидролитических ф ерментов, а т а к ж е  д ля  д е 
гидрогеназы  и полиф енолоксидазы , т. е. ф ерментов, н еп о 
средственно связан н ы х  с превращ ением  органических в е 
ществ в почве, х ар актер н о  совершенно одинаковое  р а с 
пределение активности по профилю : вы сокая  активность 
в верхнем горизонте и резко  скачкообразн ое  падение — 

в н и ж ел еж ащ и х  горизонтах. Т акое  изменение активности 
ферментов совп адает  с распределением  по проф илю  гу 
муса и м икроф лоры  в подзолистых почвах, и в этом, не
сомненно, проявляется  связь  активности ф ерментов  с о б 
щей биогенностью почвы, а т а к ж е  с содерж ан и ем  в ней 
органического  вещ ества. Н есколько  иначе изм ен яется  по 
профилю  активность к а т а л а з ы  и пероксидазы  — д л я  них 
х ар актер н о  более постепенное сниж ение вглубь по про
ф илю  и д а ж е  некоторое повышение активности в о т д е л ь 
ных н и ж ел еж ащ и х  горизонтах  (ВС и С ) .  Т акое  повыше-
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ки е  на глубине, где почти отсутствует гумус и край не  н и з
ка численность м икроорганизм ов, свидетельствует  о пе- 
биологнческой природе этих реакц ий  в нижних горизон
тах дерново-подзолисты х почв.

В ЛИ ЯНИ Е РА ЗЛИЧНЫ Х 
АГРОТЕХНИЧЕСКИХ М ЕРО ПРИ ЯТИ Й  

НА ФЕРМЕНТАТИВНУЮ  АКТИВНОСТЬ ПОЧВ

Известкование. В лияние известкован ия  на активность 
почвенных ф ерментов  исследовали  в опыте, поставленном 
по единой схеме на трех  разнови дн остях  подзолистых 
почв, в котором на протяж ени и двух вегетационны х п е
риодов изучали  воздействие разн ы х  доз извести (табл.
II.3, па примере одной почвенной разности; известкова
ние проведено 17 м ая  1971 г.).

И сследовани я  показы ваю т, что повыш ение акти вн о
сти таких  ф ерментов, к а к  у р еаза  и п ротеаза ,  происходит 
у ж е  через j мес после известкования, причем, чем больш е 
доза  извести, тем выше активность ферментов. Х арактер  
изменения активности этих ф ерментов  на всех трех поч
вах совершенно одинаков  и обусловлен, несомненно, б ы 
стрым сдвигом реакции почвы до слабоки слы х  и ней
т ральн ы х  значений pH , которые более благопри ятн ы  д ля  
проявления  активности уреазы  и протеазы .

А ктивность полиф енолоксидазы  при внесении извести 
повы ш ается , а инвертазы , ф о сф атазы  и пероксидазы  — 
сни ж ается . М енее четко п рослеж и вается  влияни е  извест
кования  на активность к а т а л а з ы  и деги дрогеназы ; по- 
видимому, в дан ном  случае  ограничиваю щ и м  ф актором  
является  не только кислотность почвы.

Н аблю ден и я ,  проведенные в 1972 г., подтвердили р е 
зультаты , полученные в преды дущ ем году, и п ок азали  
стабильность  воздействия извести па ф ерм ен тативн ую  а к 
тивность. Н аи более  значительны е и глубокие изменения 
в ферментативной активности кислых дерн ово-подзоли
стых почв произош ли при самой высокой дозе извести.

И зу ч али  стабильность  воздействия извести па ф е р 
ментативную активность в течение более длительного  
времени в многолетнем полевом опыте. И звестковани е  
(в дозе по 1 г. к.) проводили д в а ж д ы  на протяж ении двух 
ротаций севооборота (табл. 11.4).

К а к  показы ваю т  дан ны е таблиц ы , х ар ак тер  изменения 
активности ферментов под влиянием  известкования, от-
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Влияние известкования на

pH
КС1 

I13/IX 
1971 г.

1971 г.

В ари ант опыта
14/V 17/VI 13/IX

П р о
Контроль 4,1 0,76 1,10 0,82
Известкование:

i доза 4,5 0,76 1,18 0,84
2 дозы 4,8 0,76 1,18 0,84
3 » 5,6 0,77 1,12 0,90

И н в е р
Контроль 4,1 24,4 20,1 22,0
Известкование.

1 доза 4,5 27,4 21,9 21,9
2 дозы 4,8 27,2 17,6 19,0
3 » 5,6 27,7 14,8 | 19,2

Д  е г и д р о
Контроль 4,1 0,24 0,18 0,20
Известкование:

1 доза 4,5 0,26 0,18 0,21
2 дозы 4,8 0,19 0,18 0,24
3 » 5,6 0,24 0,36 0,22

П о л и ф е н о
Контроль 4,1 0,56 0,38 0,33
Известкование:

1 доза 4,5 0,62 0,32 0,36
2 дозы 4,8 0,63 0,33 0,48
3 » 5,6 0,65 1,31 0,97

П р и м е ч а н и е .  Почва дерново-подзолистая, глеевая тя

меченный нами в преды дущ ем  опыте с р азу  после внесе
ния извести, сохранился  и в конце ротации  севооборота. 
Активность протеазы , уреазы , деги дрогеназы  и полифе- 
нолокси дазы  повыш ена, а ф о сф атазы  пон иж ен а  по с р а в 
нению с контролем. И склю чением  из ранее  установленной 
законом ерности  явл яется  повыш ение активности инвер* 
тазы. По-видимому, это связано  с н арастан и ем  биологи
ческой активности и плодородия  почвы в р езу л ьтате  д в у 
кратного  известкования.

М инеральны е удобрения. В нескольких полевых опы 
тах  изучалось  влияние различны х м ин еральн ы х удобре*
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Т а б л и ц а  II.3
активность почвенных ферментов

1972 г. 1971 г. 1972 г.

16/V 31/V III I4/V 17/VI 13/1Х 16/V 31 /V III

т е а з а У р е а з а
1,30 0,42 0,24 0,31 0,18 0,60 0,42

1,40 0,43 0,34 0,42 0,18 0,62 0,49
1,75 0,47 0,31 0,38 0,21 0,77 0,50
1,45 0,51 0,38 0,44 0,27 1,05 0,70

та з а Ф о с ф а т а з а
26,6 30,9 0,23 0,39 0,29 0,48 0,43

2 2 ,8 28,4 0,20 0,15 0,24 0,43 0,48
21,4 2:5,6 0,22 0,31 0,20 0,40 0,45
17,5 20,3 0,20 0,12 0,22 0,36 0,40

г е н а  з а К а т а л а з а
0,31 0,22 8 ,6 — 7,8 5,9 12,8

0,18 0,08 10,1 _ 8,2 4,9 11,4
0,08 0,11 9,2 .— 7,9 5,3 10,2
0,06 0,04 9,5 — 8 ,0 5,6 9,8

л о к с и д а з а П е р о к с и д  а з а
0,46 0,49 2,54 1,02 1,18 1,87 2,30

0,48 0,50 2,30 1,12 1,30 1,49 2,02
0,52 0,57 2,24 0,99 0,92 1,16 2,06
1,38 2,24 2,52 0,88 0,69 0,72 1,04

желосуглинистая, гумуса 3,4%, исходный pH к ci 4,2.

Т а б л и ц а  II.4 
Влияние известкования на активность ферментов в почве 

в конце 2-й ротации севооборота (1971 г.)
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опыта pHKci
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4,3
5,6

9,4
10,8

0,29
0,23

0,29
0,40

0,18
0,21

4.4
3.4 |

0,016
0,026

0,48
0,57

1.74
1.74
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ний — их парны х сочетаний (Р К , NK, N P )  и полного м и 
нерального  удобрения (N P K ) .  А нализ имею щ ихся д а н 
ных показы вает , что на дерново-подзолисты х почвах с р а 
зу после внесения удобрений активность больш ей части 
ферментов сн и ж ается . По-видимому, это происходит 
вследствие ум еньш ения  количества ферментов, в ы д ел я е 
мых корнями растений и м и кроорган изм ам и , в связи с н а 
личием в почве необходимого количества легкодоступных 
элементов питания, а т а к ж е  в результате  инактивации 
молекул ф ерментов  высокими кон центраци ям и анионов 
[7 ] .  Спустя 1,5— 2 мес активность ф ерментов  во сстан ав 
ли вается  и д а ж е  несколько превы ш ает  контроль. В ер о ят 
но, когда действие N P K  в зоне корней ослабевает ,  тогда 
хорошо р а зв и т а я  на фоне удобрения корн евая  система 
и м икроф лора  начинаю т усиленно продуци ровать  ф е р 
менты. Н аи м ен ее  б лагопри ятн о  влияет  па активность 
биохимических процессов в почве внесение ф осф ора  и к а 
лия  (без а з о т а ) .

О рганические удобрения. И зучение влияния на акти в 
ность почвенных ф ерментов  органических удобрений ( н а 
воза и его сочетаний с м ин еральн ы м и удобрениями) п ро
водилось в нескольких полевых опытах. И сследовани я  
по казали , что внесение навоза  по сравнению  с м и н ер ал ь 
ными удобрени ям и  чащ е  приводит к повыш ению  акти в 
ности гидролитических ферментов. Это обусловлено н а 
личием больш ого количества различны х органических ве
ществ и высокой численностью м и кроорган изм ов  в н аво 
зе. Р езу л ьтаты  аналогичны х опытов П сковской и Н о вго 
родской опытных станций п о д твер ж даю т  стим улирую щ ее 
действие навоза  на активность гидролитических ф ер м ен 
тов. П од  влиянием  навоза  изм еняется  т а к ж е  активность 
окислительно-восстановительны х ф ерментов: активность 
к а т а л а зы ,  деги дрогеназы  и полиф енолоксидазы  п овы ш а
ется, а пероксидазы  сни ж ается . В результате  отношение 
активность полиф енолоксидазы  : активность пероксидазы  
увеличивается , что свидетельствует  об усилении при вне
сении навоза  биохимических процессов, участвую щ их в 
синтезе гумуса.

Известно, что известкование, внесение органических и 
минеральны х удобрений даю т  наибольш ий агрономичес
кий эф ф ек т  при сочетании в виде научно обоснованной 
системы удобрения  в севообороте.

В С евер о -З ап ад н о м  Н И И  сельского хозяйства  в м но
голетием полевом опыте на протяж ении двух ротаций се 
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вооборота исследовалось  несколько вари ан тов  систем 
удобрения д л я  дерново-подзолистой  слабоокультуренн ой 
почвы (гумус 1,7%, pH  4,5). И зу ч али  изменение ф е р м е н 
тативной активности почвы в конце 1-й и 2-й ротаций се 
вооборота (табл. 11.5). П олученны е дан н ы е  показы ваю т, 
что у ж е  в конце 1-й ротации севооборота наиболее  зн а ч и 
тельные изменения произош ли в активности ферментов 
азотного р еж и м а  почвы — протеазы  и уреазы , и это, не
сомненно, явл яется  важ н ы м  ф актором  повыш ения п л о 
дородия почвы. Активность инвертазы , ф о сф атазы  и ка- 
т а л а зы  т а к ж е  повысилась. О пределение активности пе
рокси дазы  позволило установить, что уж е  в конце 1-й 
ротации севооборота под влиянием  системы удобрения 
значительно  сни зилась  активность ф ерм ен та , связанного  
с процессами м ин ерали зац и и  гумусовых веществ.

С опоставление дан ны х по различны м  вари ан там  у д о б 
рений пок азы вает ,  что наи более  зн ачительное  воздейст
вие на почву о к а зы в а е т  полное удобрение — внесение о р 
ганических и м ин еральн ы х удобрений по известкован но
му фону. И з парных сочетании компонентов системы 
определенны е преимущ ества  имеет в а р и а н т  с известью.

И сследован и я  в конце 2-й ротации п ок азали  с т аб и л ь 
ное последействие извести, внесенной в 1-й ротации в 4-м 
и 9-м вариантах . Активность протеазы , уреазы , и н вер та 
зы в вар и ан те  с полным удобрением и по последействию 
извести (в 9-м варианте)  зам етн о  выше, чем в контроле. 
А :./ивность ф о сф атазы  несколько сн и ж ается  в связи  с 
увеличением со дер ж ан и я  подвиж ного  ф осф ора  в почве 
этих вариантов .

П од  влиянием  системы удобрения в севообороте повы 
силась активность к а т а л а зы  и дегидрогеназы . С оответ
ствующ ие изменения произош ли в активности полифе- 
нолокси дазы  и пероксидазы  — повышение активности 
первой и сниж ение второй. К оэф ф ициент  накопления  гу 
муса в почве вар и ан та  с полным удобрением повы ш ается; 
эта закон ом ерность  н аш л а  подтверж ден ие  в увеличении 
со дер ж ан и я  гумуса в почве данного  вари ан та .

Таким  образом , исследования подтвердили, что на 
кислых почвах наиболее значительное  и стабильное в о з 
действие на почвенные процессы о к а зы в а е т  известь, в л и 
яние навоза  несколько слабее. Н есомненно т а к ж е  и то, 
что сочетание ьсех видов удобрений более глубоко и wpo- 
долж нтельно  влияет  па биологию почвы и ее плодородие.
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Т а б л и ц а  II.5
Влияние системы удобрения в севообороте на активность почвенных ферментов

* В анализах 1965 г. активность пероксидазы дана в % к контролю.
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К о н е ц 1-й р о т а ц и и  ( 19  6 5 г.)
1 Контроль — 4,2 6,0 0,44 0,28 0,17 2,4 — — 100* —

4 Известь по 1,5 г.к. + — 6,1 6,6 0ц68 0,50 0,22 3,0 — — 61 —

■~Ь навоз (70 т )+ М азоРз9оКзво

9 Известь по 1,5 г .к .+ 5,9 6,3 0,68 0,42 0,18 2,8 — — 74 —
+  N 030P 390K390

10 Навоз (70 т) +  N 230P 390К390 — 4,4 6,6 0,70 0,32 0,12 2,7 — — 52 —

К о н е ц 2-й р о т а ц и и  (19 71  г.)
1 Контроль 1,72 4,3 14,1 0,44 0,89 0,26 4,6 0,046 0,57 2,13 27

4 Навоз (20 т) +  N 180P 200K200 2,16 5,6 16,6 0,36 0,98 0,41 5,9 0,074 0,93 1,93 48

9 N 180P 200K200 1,78 5,1 16,3 ■0,43 0,92 0,28 6,4 0,067 0,78 2,10 14

о о Навоз (20 т) +  N 180P 200K200 1,97 4,4 17,2 0,60 0,90 0,26 7,2 0,080 0,58 3,42 17



П од влиянием  системы удобрения в этом опыте пр о д у к
тивность севооборота  возросла  в 2 р а з а  [42].

Влияние севооборота и бессменного посева. В к о м 
плексе агротехнических м ероприятий , нап равлен н ы х  на 
повыш ение плодородия  почв, в аж н о е  место п р и н адл еж и т  
научно обоснованном у чередованию  культур  в севообо
роте. О культури ваю щ ее  воздействие севооборота на поч
ву особенно наглядн о  вы явл яется  при сопоставлении его 
с бессменными посевами [11, 32].

Н а ш и  исследован ия  проводились в многолетнем по
левом опыте, вклю чаю щ ем  6-польный севооборот (м ного
летние травы  1-го года пользования , о зи м ая  рож ь, к а р 
тофель, горох, кукуруза , я р о в а я  пш еница с подсевом 
трав)  и бессменные посевы соответствующ их культур. 
О пределение активности почвенных ф ерментов  пок азало ,  
что при бессменном посеве в о зд елы ваем ы е  растения  о к а 
зы ваю т  специфическое действие на активность отдельных 
ферментов (табл . II .6 ) .  Так , гидролиз веществ углеводно
го х а р а к т е р а  наи более  активно проходит под зерновы ми 
культурам и; неодинакова  под разн ы м и  растен иям и  а к 
тивность ф ерментов, р а зл а гаю щ и х  органические соедине 
ния азота  и ф осфора. Это свидетельствует  о наличии не
равном ерного  и несколько одностороннего влияни я  р а з 
ных растений на м ин ерали зац и ю  органических веществ в 
почве.

А налогичны е дан ны е получены и в севообороте, но а б 
солю тные значения  п ок азателей  выше, чем под бессм ен
ными посевами. К ром е того, в севообороте различия  м е ж 
ду культурам и  по активности ф ерментов  в почве менее 
резки. Это хорош о иллю стрируется  д ан ны м и по степени 
варьи рован и я  уровня активности к аж д о го  ф ерм ен та  под 
влиянием  растений (табл . II .7).

А м плитуда  изменения активности почвенных ф ер м ен 
тов в почве при бессменном посеве значительно  выше, 
чем в полях  севооборота, т. е. еж егодное  чередование 
культур с разны м  воздействием на почву приводит к не
которому вы равниван ию  н ап ряж енности  биохимических 
процессов; бессменный посев, наоборот, способствует н а 
коплению, усилению одностороннего влияния  растений на 
почву. У добрения  с гл аж и в а ю т  разл и ч и я  в активности 
биохимических процессов в почве разн ы х  полей.

С редние дан ны е по активности ф ерментов  в почве в 
конце 1-й и 2-й ротаций показы ваю т, что активность всех 
гидролитических процессов в почве севооборота выше,
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en Т а б л и ц а  П.6СП
Влияние севооборота и бессменной культуры на активность ферментов 

(гумуса 1,6%, рН кс! 5,1)

К ультура

И н вертаза , 
мг глю козы

Ф осф атаза , 
мг Р2Оз

П ротеаза , мг 
аминного азота

К атал аза , 
мл Оа

П ерокси даза , 
мл 0,01 н. 
раствора 

йода

Р азл о 
ж ение 
гума 
тов, % 
к сте

ри ль
ной 

среде

1963 г. 1964 г. 1965 г. 1963 г. 1954 г. 1965 г. 1963 г. 1964 г. 1965 г. 1964 г. 1965 г. 1964 г. 1965 г.

19
64

 
г.

1 
19

65
 

г. 
1

Б е с с м е н н ы й  п о с е в
Пар 6,5 7,6 4,2 0,56 0,53 0,33 0,58 0,52 0,30 1,1 1,5 10,6 9,8 53 34
Овес 16,8 13.0 9,0 ■0,28 0,60 0,44 0,52 0,64 0,44 1,2 ! ,3 9,4 5,4 60 34
Пшеница яровая 15,0 23,8 10,8 0,38 0,64 0,50 0,78 0,69 0,52 1,6 1,4 8,7 6,3 38 27
Картофель 7,9 13,4 4,9 0,42 0.80 0,40 0,41 •0,84 0,28 1,6 1,6 10,2 14,7 68 50
Кукуруза 8,7 15,2 6,6 0,48 0,80 0,46 0,62 0,91 0,38 1,8 2,1 12,3 13,6 60 49

С е в о о б о р о т
Почва без расте — 11,0 7,9 — 0,68 0,33 — 0,66 0,39 1,4 1,0 9,3 й,6 43 6

ний
Овес 20,7 15,4 11,1 0,36 0,64 0,47 0,72 0,80 0,50 1,2 1,1 9,1 5,1 43 19
Пшеница 16,0 2!,6 12,5 0,54 0,65 0,54 1,12 0,82 0,48 •1,3 1,2 «,4 6,3 29 25
Картофель 11,3 ,15,2 9,2 0,46 0,84 0,53 0,72 1,00 0,42 1,8 >1,6 8,9 10.3 60 43
Кукуруза 10,2 17,2 7,1 0,54 0,84 0,54 0,72 0,80 0,46 1,2 1,2 10,4 12,5 55 43



Т а б л и ц а  It .?
Превышение максимальной активности фермента 

над минимальной, %
(средние данные)

Ф ермент

Н еудобренный фон Удобренный фон

Севооборот Бессменный
посев С евооборот

Бессменный
посев

Инвертаза 34 331 38 141
Фосфатаза 13 171 24 23
Протеаза 17 55 19 42
Уреаза 27 106 18 106

чем при бессменном посеве (табл . II .8 ) .  Д л я  активности 
окси доредуктаз  вы явлен а  иная законом ерность : а кти в 
ность к а т а л а з ы ,  дегидрогеназы , пероксидазы  в почве при 
бессменном посеве выше, и лиш ь активность п олиф енол
о кси дазы  больш е в почве севооборота . В связи  с этим 
коэффициент накопления  гумуса в почве полей севообо
рота выше.

Д а н н о е  полож ение наш ло  себе подтверж дение  и при 
определении скорости м и н ерали зац ии  гумусовых веществ 
по методу E. Н. М иш устина, Д . И. Н икитина  [29]. Р е 
зультаты  наш их исследований (см. табл . 11.7) п о казали , 
что р азл о ж ен и е  гумусовых веществ протекает  более а к 
тивно в почве бессменных посевов, особенно в пару  и под 
пропаш ны м и культурам и. О пределение со дер ж ан и я  гу 
муса в почве этого опыта полностью подтвердило вы я в 
ленные нами законом ерности  в активности биохимичес
ких процессов: содерж ан и е  гумуса в почве полей севообо
рота в конце 2-й ротации со ставл ял о  1,97— 2,19% , а при 
бессменном п о с е в е — 1,45— 1,90% [19].

Ф ерм ентати вная  активность почвы под клевером и 
последействие его в севообороте. В а ж н ы м  компонентом 
в севообороте являю тся  поля многолетних трав , особенно 
клевера, который является  ведущ ей бобовой культурой 
в зем леделии  Н ечерноземной зоны. В лияни е  клевера  на 
активность ферментов азотного р еж и м а  дерн ово-подзо
листой почвы и другие биохимические процессы исследо
вались нами в многолетнем опыте при сопоставлении с 
ячменем на протяж ении шести лет  (1967— 1972). П очва 
дерн ово-подзолистая  легкосуглини стая  среднеокульту . 
ренная, гумуса содерж ит  1,6%, р Н к а  4,6. О пыт постав-
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леи после известковании 
почвы (по 1,5 г. к.) по 
фону фосфорно-калийных 

удобрений.

З а  три года вегетации 
клевера в его корнях и 

пожнивных остатках на

копилось около 200 кг 

азота на I га [25]. Как 
известно, ежегодно около 
20% корней клевера от
мирает и азот этой части 

поступает в почву [40]. 

Однако количественных 

изменений в содержании 

различных форм азота в 
почве нам обнаружить 

не удалось (табл. 11.9). 
В то же время актив
ность биохимических про

цессов, связанных с ми
нерализацией органиче

ских соединений азота, 
заметно повысилась как 
по сравнению с исходной 
почвой, так и при сопо

ставлении с почвой из- 
под ячменя: активность 

протеазы увеличилась на 
10— 15, аспарагиназы — 

на 50, активность уреа- 
зы — на 40— 70%; значи
тельно интенсифициро

вался процесс нитрифи
кации. Статистическая 

обработка данных, полу
ченных по всем 4 повтор

ностям опыта, показы
вает достоверность выяв
ленных изменений азот

ного режима почвы.

После распашки кле
вера изучали его после
действие в севообороте
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Т а б л и ц а  П.9

Влияние клевера 3-го года жизни на азотный режим дерново-подзолистой почвы (1969 г.)

Агрохимические п оказатели , мг на 100 г
ПОЧВЫ Биохимические п оказатели

Фон К ультура

Общий
азот

Л егкогид
ролизуе
мый азот

А ммиак Н итраты

П ротеаза , 
мг амин- 
ного а зо 

та

А спараги- 
и азе , мг 

N H j
У реаза, мг 

N H 3

Н
ит

ри
ф

ик
а-

 
ци

он
на

я 
сп

о
со

бн
ос

ть
, 

м
г 

N
0

3 
на 

100
 

г 
по

чв
ы

И с х о д н ы е образцы (1967 г.) 90— 108 6,3—7,8 5— 12 0,7—5,6 0,40—0,41 0,02—0,03 0,23—0,24 7,8— 12,0

Ячмень 89—98 5,6—6,4 8,2—8,9 3,5 0,66 0,10 0,26 8,8

РК Клевер 92— 105 7,!—8,2 6,7—9,1 3,8 0,72 0,17 0,36 13,2

Клевер—семена обрабо
таны нитрагином

92— 105 7 ,1 -8 ,2 6,7—9,1 3,8 0,73 0,17 0,38 12,8

Ячмень — — — — 0,67 0,11 0,27 8,7

n 20p k Клевер — — — 0,70 0,19 0,42 12,1

Клевер —  семена обрабо
таны н и т р а г и н о м

— — — — 0,74 0,19 0,44 12,0

Р. % 

НСРо,95

— — — — 2,1

0,06

5.7

0,04

8,5

0,14

6,5

3,2



(табл. 11.10). Р езу л ьтаты  исследований п о к азы 
вают, что в почве под последую щ ими за клевером 
культурам и  ускоряется  весь цикл п ревращ ения  азота  — 
от м ин ерали зац ии  белков до нитрификации ам м и ака .  П о 
вы ш енная  активность ф ерментов  азотного р еж и м а  почвы 
сохраняется  д а ж е  под овсом — третьей культурой после 
расп аш ки  клевера ;  это свидетельствует о длительном  
полож ительном  влиянии клевера  па азотный режим 
дерново-подзолистой почвы.

В почве после зап ах и в ан и я  пож нивных и корневых ос
татков  клевера  интенсифицировались и другие гидроли
тические процессы, х ар актери зую щ и е  м ин ерали зац ию  
веществ углеводного  х а р а к т е р а  (ин вертаза )  и органиче
ских соединений ф осф ора  (ф о с ф а т а за ) .  Активность ф е р 
ментов из группы окси доредуктаз  (к а т а л а зы  и д еги дро
геназы ) т а к ж е  повысилась. Интересны результаты  опре
делен ия  активности двух  других о к с и д о р е д у к т а з— поли- 
ф енолокеидазы  и пероксидазы : активность первой под 
влиянием  клевера  возрастает , второй — несколько  сни
ж ается ,  в р езультате  соотношение их активности повы
шается  в пользу полиф енолоксидазы , участвую щ ей в 
процессах  синтеза  гумуса. Эти дан ны е п одтверж даю тся  
обш ирны м и м атер и алам и  об увеличении со дер ж ан и я  гу
муса в почве после возделы ван ия  клевера  [ И ,  12]. Таким 
образом , клевер о к а зы в а е т  разностороннее влияние на 
плодородие дерново-подзолистой почвы.

Влияние избыточного увл аж н ен и я  дерн ово-подзолис
тых почв на их ф ерментативную  активность. Ф изико-хи
мические и микробиологические процессы в п е р е у в л а ж 
ненных дерново-подзолисты х и дерново-глеевы х почвах 
исследованы  достаточно хорош о [8, 33]. Они сви детель
ствуют о значительном  снижении биологической активн о
сти почв и ухудшении условий корневого питания расте 
ний.

Особенности ф ерм ен тативн ой  активности почвы в 
этих условиях  почти не изучены.

Н аш и исследования  проводились в 1965— 1967 гг. в 
условиях  вегетационных опытов, позволяю щ их строго 
кон троли ровать  за д ан н ы е  реж имы  влаж н ости  почвы; 
опыты были зал о ж ен ы  на нескольких разновидностях  
дерново-глеевых и глееваты х почв. К а к  п ок азали  наши 
исследования, активность всех гидролитических ф ер м ен 
тов, кроме уреазы , при избыточном у влаж н ен и и  почвы 
сни ж ается ;  это свидетельствует  о зам едлен и и  темпов ми-
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1-й год , к а р т о ф е л ь  (197 0  г.)

Ячмень 0,39 0,028 0,25 9,7 7,6 0,40 3,3 0,046 0,88 0,82 110
Клевер 0,42 0,062 0,30 11,5 8,4 0,54 4,2 0,058 1,37 0,83 170
Клевер — семена обработаны нитра 0,42 0,073 0,29 11,5 9,8 0,60 4,9 0,054 1,35 0,58 230

гином

2-й год,  я р о в а я  п ш е н и ц а (197  1 г.)

Ячмень 0,62 ____ 0,29 3,2 14,9 0,30 1,8 0,059 0,91 1,40 6-5
Клевер 0,65 — 0,31 4,0 17,8 0,31 1,8 0,130 1,19 1,48 80
Клевер —  семена обработаны нитра 0,65 — 0,34 5,2 20,8 0.44 2,0 0,127 1,05 1,38 76

гином

3-й год, о в е с  (19 7 2 г.)

Ячмень 0,37 — 0,19 4,7 9,8 0,34 4,4 0,048 1,23 1,17 105
Клевер 0,41 — 0,23 4,7 9,8 0,26 5,3 0,050 i , 46 0,70 208
Клевер —  семена обработаны нитра 0,46 — 0,26 5,2 10,8 0,38 5,0 0,056 1,65 0,97 170

гином



н ерали зац и и  органических веществ в дан ны х условиях  
(табл . 11.11).

А ктивность окислительного ф ерм ен та  —  к а т а л а з ы  
ум еньш ается , что озн ач ает  ухудш ение окислительно-вос-

Влияние избыточного увлажнения 
(почва подзолисто-глееватая легко

Д ата  анализа
В лаж ность 

почвы, % от 
полной вла- 
гоем кости

И н вертаза , 
мг глюкозы

Ф осф атаза . 
мг P2Os

П ротеаза , 
мг аминного 

азота

6/VI 60 18,5 1,02 0,63
100 17,3 0,99 0,64

1I/VII 60 16,0 0,82 0,63
100 15,7 0,65 0,45

7/V I11 60 13,9 0.80 0,63
100 9,2 0,35 0,58

П р и м е ч а н и е .  6/Y'I — анализ спустя 3 сут после затопления;

становительного  р е ж и м а  в гючве. Активность деги дроге
назы , наоборот, у ж е  через 3 дня  после затопления  начи
н ает  в о зр астать  и в конце вегетационного периода  в не
сколько р а з  п ревы ш ает  уровень активности в контроле. 
Это свидетельствует  о бурном развитии в условиях  недо
с татк а  ки слорода  восстановительны х процессов п р е в р а 
щ ения  органических вещ еств в почве. Соотнош ение м е ж 
ду активностью полиф енолоксидазы  и пероксидазы  при 
избыточном увл аж н ен и и  почвы зам етно  повы ш ается , с л е 
довательно , процессы мин ерали зац ии гум уса за т о р м о 
жены.

Т аки м  образом , изучение активности ф ерментов  по
казы вает ,  что при переувлаж н ен ии  темпы всех и сследуе
мых нам и процессов (кром е активности ур еазы )  з а м е т 
но н аруш аю тся . П ричем  наиболее значительно и зм ен я 
ется активность  окси доредуктаз ,  что подчеркивает  
значение этих ф ерментов  д л я  х арактери сти ки  водно-воз
душного р е ж и м а  почвы. Х ар ак тер  изменения ги д роли ти 
ческих ф ерментов  и соотношения активности п о л и ф ен о л 
окси дазы  и п ероксидазы  хорош о согласую тся  с дан ны м и
о зам едленн ы х  тем п ах  мин ерали зац ии органических ве-

П



ществ и о повыш енном со дер ж ан и и  гум уса в почвах вр е
менного и постоянного избыточного у влаж н ен и я .

Влияние гербицидов на  ф ермен тативн ую  активность 
почвы. В течение 1963— 1971 гг. в полевых опы тах  иссле-

Т а б л и ц а  11.11

почвы на активность ферментов
суглинистая, гумуса 2,1%, р Н к а  5,3; 1967 г.)

У реаза, мг 
NH,

К атал аза , 
мл Ог

Д еги д р о ген а
за . мг ТФФ

П олиф е
нолокси
д а за , мг 
пуриур- 

галлина

П ерокси даза, 
мг пурпур- 
галлнн а

К. %

0,32 5,8 0,066 0,84 3,15 26
0,38 4,8 0,076 0,75 2,84 26
0,35 5,7 0,036 0,34 2,78 12
0,39 4,5 0,177 0,87 3,15 28
0,23 5,7 0,081 0,38 2,36 16
0,28 4,6 0,460 0,74 2,49

I
30

11 /V II — то же через месяц; 7/V I11 — то ж е через 2 мес.

довали  влияние гербицидов на активность ферментов — 
пок азател я  ф ункционального  состояния населяю щ их  
почву организм ов. О бстоятельны й ан а л и з  эк сперим ен
тального  м атер и ал а  по влиянию  разового  применения 
гербицидов на микробиологические и биохимические п ро
цессы, проведенный нам и ранее  [13, 43 ] ,  п о к азал  вы со
кую устойчивость почвенной микрофлоры  и ф ерментов  к 
прим еняем ы м  в настоящ ее  врем я  п р еп ар атам . Б о л ее  под
робно остановим ся  на  р езу л ьтатах  многолетнего полево
го опы та с систематическим применением гербицидов в 
севообороте, заверш ен ного  в 1971 г.

Опыт з а л о ж е н  в 1964 г. в 8-польном севообороте. И з у 
чалось несколько в ари ан тов  ротации гербицидов. П р и м е 
нялись обычные дозы  препаратов.

К а к  п о казы ваю т  результаты  микробиологического и 
биохимического а н а л и за  почвы, еж егодное в течение 
восьми лет  применение гербицидов (табл . 11.12) не 
привело к сниж ению  численности основных групп почвен
ной микроф лоры . С ущ ественны х изменений не произош ло 
т а к ж е  в активности окси доредуктаз ,  не н а б л ю д а л и  д е 
прессии и в активности процесса нитрификации. Более
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значительны  наруш ения  в темпах гидролитических про
цессов. Активность протеазы  значительно подавлен а  в 
нескольких в ар и ан тах  опы та (6— 9);  в двух  вар и ан тах

Влияние систематического применения герби 
и активность почвенных фер

№ ва- 
рианта

Бактерии, 
тыс. на 1 г

Грибы, 
тыс. на 1 г

Актино- 
мнцеты, 

тыс. на 1 г
Инверта
за, мг 

глюкозы
Фосфата

за, мг 
Р20 5

Протеаза, 
мг амнн- 
ного азо

та

1 894 5,5 2540 22,4 0,76 0,52
2 855 4,6 2550 21,9 0,61 0,51
3 689 5,1 2440 19,6 0,45 0,56
4 520 4,5 2690 17,4 0,56 0.54
5 929 3,6 1690 20,3 0,60 0,50
6 886 4,2 2300 21,3 0,58 0,47
7 843 4,2 2090 21,9 0,54 0,46
8 651 7,4 I860 21,1 0,52 0,44
9 668 6,2 2820 22,2 0,47 0,46

НСР 0)95 621 1,9 1000 2,4 0,17 0,05
Р. % 24 12 12 3,3 8,7 3,0

(3— 4) о к а з а л а с ь  пониженной активность инвертазы . 
Н аи б о л ее  серьезны е отклонения от контроля  вы явлены  
д ля  ф о сф атазы  — во всех в а р и а н т а х  с применением гер 
бицидов произош ло статистически достоверное сниж ение 
ее активности. Причиной этого м ож ет  быть и токсический 
эф ф ект  гербицидов, и уничтож ение сорняков, я в л яю щ и х 
ся т а к ж е  продуцентом ф ерментов  в почве.

Р езультаты  исследований свидетельствую т о более 
высокой точности биохимического ан ал и за  почвы по 
сравнению  с микробиологическим. Так, ош ибка  о п р ед е
ления активности ф ерментов  составляет  всего 2,8— 9,2% , 
в то врем я как  ош и бка  определен ия  численности м и к р о 
орган и зм ов  достигает  12— 24%  от средней ари ф м ети че
ской.

В ы сокая  чувствительность и точность ан ал и зо в  а кти в 
ности ферментов  очень важ н ы  д л я  вы явлен ия  и оценки 
степени воздействия гербицидов на важ н ей ш и е  д ля  ж и з 
ни и плодородия почвы биохимические процессы.

Н аш и  исследования  п оказали ,  что при систем атиче
ском (в течение восьми лет) применении гербицидов в
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биохимических процессах  почвы происходят некоторые 
наруш ения, чего не п ок азали  микробиологические а н а л и 
зы.

Т а б л и ц а  11.12

цидов на численность микрофлоры 
ментов (гумуса 2,4%, pH Kci 5,3)

Уреаза, 
мг NH

К атал аза , 
мл Ог

Дегидро
геназа, 
мг ТФФ

Полифенол
оксидаза, 

мг пурпур- 
галл ина

Пероксидаза, 
мг пурпур- 
галлина

Нитрифика- 
ционная 

способность, 
мг NOj на 

100 г

0,37 4,2 0,047 0,26 1,54 5,8
0,35 4,4 0,044 0,28 1,34 5,1
0,34 4,9 0,050 0,27 1,49 4,3
0,34 4,8 0,044 0,31 1,47 5 ,6
0,34 4,8 0,048 0,32 1,95 5,6
0,35 4,2 0,062 0,32 1,66 5,6
0.36 4,2 0,062 0,27 1,96 5,2
0,35 4,8 0,063 0,30 1,70 4,4
0,37 4,8 0,066 0.27 1,64 4.7
0,04 0,8 0,013 0,08 0,47 1,6
2,8 4,2 5,8 7,4 7,6 9,2

КОРРЕЛЯТИВНАЯ СВЯЗЬ АКТИВНОСТИ ФЕРМЕНТОВ
С ОСНОВНЫМИ ЭЛЕМЕНТАМИ П ЛО ДОРО ДИ Я ПОЧВ

И так , активность почвенных ф ерментов  является  
чувствительным ин дикатором  изменения плодородия 
почв, их биологической активности, физико-химических 
условий и хар актер и зу ет  интенсивность, а т а к ж е  соотно
шение отдельны х биохимических процессов в почве под 
влиянием  окультуриван ия  и отдельных агротехнических 
мероприятий.

О дн ако  в ряде  случаев  результаты  не согласую тся  с 
выведенными общими законом ерностям и. В этих случаях  
необходимы дополнительны е исследования, т а к  к а к  поч
ва является  настолько  слож ной средой, что изменение од 
ного ф акто р а  часто соп ровож дается  изменением несколь
ких других.

Применение методов м атем атического  а н а л и за  массо
вого эскперим ентального  м атер и ала  позволяет  вы явить 
сущ ествую щ ие закономерности  и связи  м еж ду  отдельн ы 
ми п ок азател ям и  на фоне ш ирокого варьи рован и я  всех 
свойств почвы.
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О сновными п о к азател ям и  плодородия  почв являю тся  
гумус, уровень pH  и содер ж ан и е  подвиж ного  ф осф ора; 
именно эти свойства учиты ваю тся  в первую очередь при 
бонитировке почв [3 ] .

Н а м и  проведен ан ал и з  коррелятивной связи  активн о
сти ф ерментов  с указан н ы м и  свойствами, а т а к ж е  с со 
д ер ж а н и е м  КгО, нитрификационной способностью почвы 
и численностью  ее м икрофлоры.

Граф ики , х ар актер и зу ю щ и е  форму связи  большей 
части исследуемы х показателей , о к а за л и с ь  си гм ои д аль
ными кривыми. Теснота криволинейной связи  и зм ер ял ась  
корреляци онны м  отнош ением; д л я  определения х а р а к т е 
р а  связи  (полож ительной  или отрицательной) вы ч и сл ял 
ся  коэфф ициент корреляции.

А н али з  пок азал ,  что все ферменты , кром е п ерокси да
зы, имею т полож ительную  связь  с гумусом и н и тр и ф и ка
ционной способностью. Д л я  больш ей части изучаемых 
ф ерментов  устан овлен а  п олож и тельн ая ,  а д л я  инвертазы , 
ф о сф атазы  и п ероксидазы  отри ц ател ьн ая  связь  от уровня 
pH. Зави си м ость  активности ф ерментов  от со дер ж ан и я  в 
почве подвиж ного  ф о сф о р а  и кал и я  является  п ерем ен
ной с оптимумом при 20— 25 мг Р 2О 5 и 25— 30 мг К 2О; 
д ал ьн ей ш ее  повыш ение их количества  в почве приводит к 
сниж ению  активности ф ерментов  (табл. 11,13).

Н аи б о л ее  тесно активность ф ерментов  дерн ово-подзо
листы х почв с в я за н а  с таки м и  п ок азател ям и  к а к  гумус, 
уровень  pH  и ни три ф и кац и он н ая  способность; зн ач и тел ь 
но слабее  —  с количеством ф осф ора  в почве и еще мень-

Степень связи активности ферментов 
и микрофлорой

Фермент Гумус pH р2о 5

Инвертаза 0,85±0,04 0,24±0,09 0,25 ±0,11
Ф осфатаза 0 ,4 5 ± 0 ,11 0,18±0,12 0.33±0,!0
Протеаза 0,69±0,07 0,72+0,03 0,52±0,09
Уреаза 0,73±0,07 0,78±0,02 0,32±0,10
К аталаза 0,4 i ±0,05 0,42±0,08 0,36+0,10
Дегидрогеназа 0,66±0.04 0,65+0,06 0,49±0,08
Полифенолоксидаза 0,92+0.01 0,85+0,02 0,58±0,08
Пероксндаза 0,83±0,06 0,56±0,08 0,30±0,10
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ше — с со держ ан и ем  калия , что полностью совп ад ает  с 
порядком  учета  этих п оказателей  при бонитировке почв.

Уровень значимости отдельны х агрохимических п о к а 
зателей  д ля  разны х ф ерментов  неодинаков. Активность 
инвертазы  наиболее тесно с в я за н а  с содер ж ан и ем  гум у
са, активность ф ерментов  азотного р еж и м а  почвы —  с 
гумусом и уровнем  pH . Д л я  активности окси доредуктаз  
(полиф енолокси дазы , пероксидазы , д еги дрогеназы ) им е
ют наи больш ее  значение содер ж ан и е  гумуса и уровень 
pH  почвы. Активность к а т а л а з ы  и ф о сф атазы  в наи м ен ь
шей степени по сравнению  с другими ф ерм ен там и  с в я з а 
на с агрохимическими свойствами; однако  и в этом слу 
чае  наи больш ее  значение имеет содерж ан и е  гумуса.

А нализ множественной корреляци и  активности ф е р 
ментов со всеми агрохимическими п о к азател я м и  в вы б о р 
ке с одного поля озимой р ж и  (п =  77) п ок азал ,  что н а и 
более значим ы м  ф актором , вош едш им  во все уравнения  
регрессии, явл яется  содер ж ан и е  гумуса; дан н ы е  по со
д ер ж ан и ю  ф осф ора , кал и я  и величине pH  вошли лиш ь в 
отдельны е уравнения. С ледует  отметить довольно вы со
кие значения  коэфф ициентов  м нож ественной к о р р е л я 
ц и и — от 0,51 до 0,68; лиш ь д ля  пероксидазы  R  =  0,35. В 
уравнение  регрессии д ля  м нож ественной корреляции ко 
эф ф ициента накопления  гумуса со свойствами почвы в к а 
честве наи более  значим ого  ф акто р а  т а к ж е  вош ло со дер 
ж ан и е  гумуса (/? =  0 ,52), что является  подтверж дением  
возмож ности  использования  соотношения активности по
л и ф енолокси дазы  и пеооксидазы  д ля  характеристики

Т а б л и ц а  11.13

с агрохимическими свойствами почвы 
(корреляционное отношение)

KjO Нитрификацион- 
ная способность Бактерии

Актиноми-
цеты Г рабы

0,16±0,12 0,67 ±0,03 0,35±0,03 0,26±0,04 0,54 ±0,07
0,34±0,Ю 0,32—0,09 0,22+0,05 0,30±0,04 0,44 ±0,04
0,35±0,Ю 0,73+0,05 0,44+0,03 0,22±0,04 0,25+0.04
0,28 ± 0 ,|1 0,64+0,06 0,28±0,04 0,30±0,04 0,24 ±0,05
0,33±0,10 0,42±0,06 0,25±0,06 0,46±0,05 0,26 ±0,06
0,59*0,07 0,40±0,05 0,65±0,06 0,57±0.09 0 ,39± 0,11
0,21 ±0,11 0.54±0,08 0,80±0,04 0,71+0,06 0 ,33±0,1!
0,33±0,10 0,40±0,06 0.48±0,10 0 .49± 0 ,10 0 ,45± 0 ,10
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процессов накопления гумусовых веществ. Это тем более 
убедительно, что у казан н о е  соотношение получено на 
примере выборки из-под озимой рж и с очень узким  в а р ь 
ированием  в содерж ан и и  гумуса (1,3— 2,8%).

О пределение коэфф ициента  корреляционной за в и с и 
мости активности ферментов от численности м и кроорга
низмов п оказало , что д ля  всех ферментов, кроме перок
сидазы , сущ ествует п р ям ая  связь  с количеством бактерий 
и актиномицетов и об р атн ая  — с количеством грибов. 
П о-видимому, такой  х ар актер  связи активности ф е р м е н 
тов с микрофлорой о т р а ж а е т  не только их непосредст
венную связь  с численностью продуцентов ф ерментов, но 
и изменение плодородия  подзолистых почв, т а к  к ак  и зве 
стно, что по мере повышения плодородия почв этого типа 
численность бактери й и актином ицетов  возрастает ,  а ко 
личество грибов сн и ж ается .

К а к  показы вает  величина корреляционного  отнош е
ния, теснота связи  активности ф ерментов  с численностью 
м икроорган изм ов варьи рует  в довольно ш ироких п реде
л а х  (от 0,80 до 0,22), но во всех случаях  эта  величина 
статистически достоверна. Д л я  дегидрогеназы , п о л и ф е
нолокси дазы  устан овлен а  наи более  вы сокая  п о л о ж и тел ь 
ная связь; д л я  протеазы  — сущ ественная  связь  с коли че
ством бактерий, а д л я  к а т а л а з ы  — с актиномицетами.

И зучение зависимости у р о ж а я  сельскохозяйственны х 
культур от агрохимических свойств почвы и активности 
ф ерментов  на примере двух вы борок — по озимой ржи 
(п —  77) и картоф елю  ( ? г = 8 8 ) — и ан али з  парн ы х  и м но
ж ественны х корреляций пок азали ,  что коэффициенты 
корреляци и  у р о ж а я  сельскохозяйственны х культур с аг 
рохимическими свойствами почвы равны  0,17— 0,44, п р и 
чем наиболее  высокий и достоверный коэфф ициент полу
чен д л я  гумуса и pH. Д л я  парной корреляци и  у р о ж а я  с 
активностью  ф ерментов  уровень связи  т а к ж е  невысок, 
всего 0,19— 0,46. Н аи б о л ее  высока и достоверна  связь  у р о 
ж а я  с активностью  протеазы , у р еазы  и дегидрогеназы .

В ычисление уравнений множественной корреляции 
позволило установить, что из агрохимических п о к а за те 
лей наи больш ее  полож ительное  значение д л я  у р о ж а я  
имею т содерж ан и е  гумуса и уровень pH, а из биохимиче
с к и х — активность протеазы , уреазы  и дегидрогеназы . 
В еличина коэфф ициента  множ ественной корреляци и  у р о 
ж а я  с активностью  ф ерментов  выш е ( #  =  0,44), чем с а г 
рохимическими п о к азател ям и  (R =  0 ,29). Полпфенол-
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окси даза ,  им ею щ ая высокую  П оложительную связь  с ос
новными ф акто р ам и  плодородия дерново-подзолисты х 
почв (гумус и pH ) и степенью их окультуренности, в 
перечень ф ерментов, тесно связан н ы х  с ур о ж аем , не во
ш ла, по-видимому, вследствие особенностей а н а л и зи р у е 
мых выборок, представленны х о б р азц ам и  с узким  в а р ь и 
рованием  со дер ж ан и я  гум уса (1,3— 2 ,8 % ) .

Н а  почвах других типов исследователи  отм ечаю т 
очень высокую корреляци ю  активности и н вертазы  с у р о 
ж а е м  различны х культур  [7 ] .  Н а ш и  дан н ы е  п о к а зы в а 
ют, что активность ин вертазы  в дерн ово-подзолисты х поч
вах  не м ож ет  иметь высокую степень связи  с у р о ж а е м  и 
плодородием, поскольку  повышение плодородия  почв 
у казан ного  типа непременно соп ровож дается  повы ш ени
ем уровня pH, что сн и ж ает  активность инвертазы . В этой 
св-язи понятна причина более существенной корреляции 
плодородия  дерн ово-подзолисты х почв с протеазой, уреа- 
зой, дегидрогеназой  и полиф енолоксидазой , активность 
которых возр астает  п ар ал л ель н о  с повыш ением с о д е р ж а 
ния гумуса и уровня  pH. Таким образом , вероятно, что 
д л я  различны х типов почв возм ож ны  и р азн ы е  ин ди като
ры почвенного плодородия.
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Г л а в а  111. БИ О Л О Г И Ч Е С К И Й  АЗОТ  
И ЕГО Р О Л Ь  В З Е М Л Е Д Е Л И И

З Н А Ч Е Н И Е  Б И О Л О Г И Ч Е С К И  С В Я З А Н Н О Г О  АЗОТА

Хорошо известно, что наши почвы богаты азотом, о д 
нако основной запас его находится в недоступной для 
растений органической форме. Перевод его в минераль
ную форму происходит, главным образом, под влиянием 
жизнедеятельности почвенной микрофлоры, поэтому 
большое значение имеет система агротехники, создаю
щая условия для развития и активной деятельности мик
рофлоры, особенно тех ее сообществ, которые участвуют в 
процессах минерализации органических соединений азо
та. Однако в связи со сравнительно медленными темпа
ми этого процесса, частичным вымыванием подвижных 
форм азота и его биологическим закреплением количест
во ежегодно освобождаемого из органических соедине
ний в результате микробиологических процессов доступ
ного растениям азота невелико и не может удовлетво
рить потребности в нем сельскохозяйственных культур.

Заметным дополнительным источником азота явл я 
ются органические удобрения (навоз, торф, компосты), 
а такж е вносимые в почву азотные минеральные удобре
ния. Но они не могут в ближайшие годы целиком воспол
нить дефицит азота. В значительной мере эту задачу 
можно решить биологическим путем за счет азота, на
капливаемого в почве микроорганизмами, связываю щи
ми молекулярный азот воздуха. Роль данного процесса 
в природе трудно переоценить. Значение его определяет
ся прежде всего громадным количеством вовлекаемого 
в биологический круговорот азота воздуха. Количество 
азота, ежегодно связываемого клубеньковыми бактери
ями, составляет 2 млн. т, что соответствует 9,5 млн. т 
сульфата аммония. Из указанного количества связанно
го атмосферного азота примерно 1575,5 тыс. т выносится
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с у р о ж а е м  и 484,5 тыс. т остается  в почве. П рим ерно
1,5 млн. т атмосферного  азота  у сваи вается  т а к  н а зы в а е 
мыми свободпож ивущ им и азотф и ксаторам и .

Биологическое связы ван и е  азота  явл яется  наиболее  
экономичным процессом. П о существу, азот, получаемый 
в результате  ж и знедеятельности  азотф и ксирую щ и х м и к 
роорганизм ов, является  даровы м .

С пособностью ф икси ровать  м олекулярны й азот о б л а 
д аю т многие м икроорганизм ы . Р аб о ты  последних лет  
значительно расш и рили  паш и представлени я  о группе 
м икробов-азотф и ксаторов . Их о к а за л о с ь  значительно 
больше, чем п редп олагали  раньш е. С ейчас  д оказан о ,  что 
к этой группе, помимо клубеньковы х бактерий, а зо то 
б ак тера  и анаэробного  а зотф и ксатора  рода C lo s tr id iu m , 
д олж ен  быть причислен ещ е ряд  м икроорганизм ов: м и к о
бактерии [67],  некоторые терм оф ильн ы е бактерии  [58], 
многие грибы, пурпурны е бактерии, сине-зеленые водорос
ли [72]. В работе  Ю. М. В озняковской  [4] сведены д а н 
ные авторов, вы явивш их многих представителей почвен
ной микрофлоры , которые способны в той или иной мере 
ф икси ровать  элем ентарны й азот. Несомненно, что совер
ш енствование методов исследования  позволит в д ал ь н е й 
ш ем  вы делить ещ е ряд  микроорган изм ов, об лад аю щ и х  
этим в а ж н ы м  свойством.

Все м и кробы -азотф и ксаторы  делятся  на две группы. 
П ер в ая  тесно с в я за н а  с бобовыми растениями, на корнях 
которых о б р азу ет  клубеньки. Это — клубеньковы е б а к т е 
рии, Они усв аи в аю т  атмосф ерны й азот  в симбиозе с бо
бовым растением-хозяином. Вне растения  в естественных 
условиях почвы клубеньковы е бактерии не ф иксирую т 
атмосф ерны й азот, равно  к ак  без клубеньков  лиш ены 
такой  способности бобовы е растения.

В то р ая  группа — та к  н азы ваем ы е  свободнож ивущ ие 
в почве азотф и ксаторы  (азотобактер ,  различны е виды 
C lo s tr id iu m , некоторые грибы и д р .) .

П ри  сравнении роли свободнож ивущ их азотфиксато- 
ров и клубеньковы х бактерий в азотном бал ан се  наш их 
почв преимущ ество  бесспорно о казы в ается  на стороне 
последних.

К аковы  ж е  разм еры  фиксации азота  клубеньковы ми 
б актери ям и  в совместной культуре с бобовыми растен и я 
ми? В н астоящ ее  врем я известен р яд  методов, по зво л яю 
щих ответить на этот вопрос. К таки м  методам  относят
ся: 1) м етод  б ал ан са ;  2) метод  инокуляции; 3) метод
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сравнения с пебобовой культурой; 4) метод восстан овле
ния ацетилена  в этилен; 5) изотопный метод с 15N [18, 
19, 60, 61. 76]. Д в а  последних явл яю тся  наи более  точ 
ными.

В вегетационных опы тах с использованием  15N [1 6 ]  
были определены разм еры  фиксации азота  у различны х 
видов бобовых культур [9, 10]. И сп ользовали  сосуды с 
песком (по 8 кг песка на сосуд) ,  повторность опыта 
8 -кратная , О бщ ий фон удобрений — смесь П р ян и ш н и к о 
ва; азот в ф орм е N H 4N 0 3, меченный к ак  по группе 15N H 4, 
т а к  и по группе 15ЫОз, вносили в двух дозировках : 0,2 
нормы (16,8 мг/кг) и 1,0 норма (84 мг/кг). С ем ена бобо
вых растений перед посевом (за  исклю чением кон троль
ных вари ан тов )  инокулировали  активной культурой к л у 
беньковых бактерий. В связи  с тем, что исследования 
разм еров  азотф и ксаци и  всех изучаем ы х бобовых к у л ь 
тур проводили по одной методике, наи более  подробные 
дан ны е приведены д л я  лю церны  (табл. I I I . 1).

К ак  видно из таблицы , контрольны е растения т а к ж е  
имели на корн ях  клубеньки. О днако  в данном случае 
в аж н о  было выяснить р азм ер ы  фиксации атмосферного 
азота  инокулированной люцерной. Интересно отметить, 
что клубеньковы е бактерии, вы звавш ие  об разован и е  к л у 
беньков на корн ях  контрольных растений, были менее 
активны, чем искусственно внесенные. Это видно по абсо 
л ю тны м  ц и ф рам  фиксированного  азота  (контроль 
1137,7 мг, инокуляция  1701,1 мг).

П овы ш ен н ая  д о за  минерального  азота  угнетает про
цесс азотф и ксаци и  (количество ф иксированного  азота  
при полной норме сни ж ается  с 95,3 до 67 ,1 % ).

С веденный б ал ан с  общего азота  (табл. I I I .2) п о к азы 
вает, что н аи больш ее  количество его н акап ли вается  при 
м алы х дозах  внесенного м инерального  азота  (1675,7 кг) ,  
при полной норме —  приблизительно вдвое меньше 
(853,8 мг).

П о тен ц и ал ьн ая  способность к азотфиксации у бобо
вых культур при инокуляции их активны ми ш там м ам и  
клубеньковы х бактерий  очень вы сока  (табл . I I I .3 ) .  С л е 
дует подчеркнуть, что разм еры  биологической ф иксации 
существенно меняю тся в зависимости от типа почвы, на 
которой в ы р ащ и в аю т  растения, от содерж ан и я  в ней п о 
движ н ого  азота , обеспеченности ф осфором, влаж н ости  и 
темп ературы  почвы, количества и активности клубенько
вых бактери й  и других факторов.
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Фиксация атмосферного азота люцерной, мг
(за 2 укоса)

Т а б л и ц а  I I I . f

З елен ая  масса Корни Ф иксировано из воздуха

В ариант I укос II укос
общий

азотобщий
азот

:sN общий
азот

isN i5N мг %

0,2 нормы l5N:
контроль 265,0 42,2 460.5 2,0 490,8 28,1 1137,7 93,5
инокуляция 602,0 50,1 500,6 2,0 682,0 25,2 1701,1 95,3

1,0 нормы l5N:
контроль 400,5 304,4 479,7 32,8 619,8 146,5 1101,1 67,3
инокуляций 517,2 304,7 394,5 29,7 589,3 153,7 1006,8 67,1

Т а б л и ц а  III.2
Баланс общего азота при выращивании люцерны, мг/сосуд 

(среднее из трех повторностей)

В ариант

С одерж алось Н айдено

Б аланс
азотав исходном 

песке

в мине
ральном  
у добре

нии

в сем е
нах всего

в зе л е 
ной м ассе в корнях в песке всего

0,2 нормы 15N:
контроль 136,0 134,4 6,2 276,6 725,5 490,8 223,7 1440,0 1163,4
инокуляция 136,0 134,4 6,2 276,6 1102,6 682,0 U67.7 1952,3 1675,7

1.0 нормы ,5N:
контроль 136,0 672,0 6,2 814,2 880,2 619,8 168,0 1668,0 853,8
инокуляция 136,0 672,0 6,2 814,2 911,7 589,3 172,2 1673,2 859,0



Т а б л н ц а II 1.3

Размеры симбиотической фиксации азота 
бобовыми культурами в зависимости от содержания 

минерального азота в субстрате

Минеральный азот Культура

% азота, 
фиксирован
ного расте

ниями из 
воздуха

0,2 нормы (16,8 мг/кг) Люцерна 95,3

Клевер 94,7

Горох 89,1

Люпин 85,8

Соя 65,3

1,0 норма (84 мг/кг) Люцерна 67,1

Клевер 67,2

Г орох 66,7

Люпин 25,8
Соя 25,6

В целях определения роли биологического азота в 
земледелии для различных групп бобовых культур при

няты следующие средние цифры биологической фиксации 

атмосферного азота: для люпинов на песчаных почвах 
8 0 % , для других однолетних бобовых— 60°/о и для много

летних бобовых трав— 70°/о от общего содержания азота 
в растениях.

По данным Д. Н. Прянишникова [53], клевер может 

фиксировать 150— 160 кг азота на 1 га, люпин —  160 кг, 
люцерна —  300 кг.

Ж . Пошон и Г. де Б арж ак  [52] приводят данные по 
количеству азота (в килограммах), фиксируемого за 

год на 1 га различными бобовыми культурами в полевых 

условиях (по Эрдману):

Люцерна 217 Бобы 100
Клевер (различные 105— 200 Вика 89

сорта) Фасоль 44
Люпин 169 Чечевица 115 
Соя 65 Пастбище + бобовые
Горох 80 травы 118

В работе Е. Н. Мишустина [40] приведены размеры 

фиксации молекулярного азота бобовыми культурами 
(табл. I I I .4).

Выше указывалось на немаловажную роль в биологи

ческой фиксации азота свободноживущих азотфиксато-
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Таблица III.4 

Примерные величины накопления азота разными бобовыми 
культурами за 1 год, кг на 1 га

Культура
Всего связывается 
азота растением

Убыль (—> или прибыль 
(+) азота в почве после 

уборки урожая

Люцерна (за 3 го 300 (до 500-600) Около + 100  (до 150—
да пользования) 200)

Клевер (за 2 года 150 (до 250—300) + 7 5 - 1 0 0  (до 125—
пользования) 150)

Люпин Д о 150 + 30
Зерновые бобовые 50—60 от —5 до + 4 0

ров. И х  распространение  и активность зав и сят  от многих 
ф акторов : от источника энергии, его количества  и д о 
ступности, от уровня доступного ки слорода  и ки слород
ного н ап р яж ен и я  в газовой ф азе , от в лаж н ости  почвы, ее 
pH, количества в ней связанного  азота  и т. д.

Н екоторы е авторы [39] считают, что все свободнож и- 
вущ ие азотф и ксаторы  не могут д ать  з а  год более 7— 10 кг 
а зо та  на 1 га. О дн ако  эти цифры  нельзя  считать  абсо 
лю тными. С ростом культуры  зем леделия , повышением 
урож ай ности  сельскохозяйственны х культур, естественно, 
возр астает  и поступление в пахотный слой почвы эн ер 
гетического м атер и ала ,  наличием  которого, в первую 
очередь, оп ределяется  активность несимбиотической ф и к 
сации атмосферного  азота . И з  анаэробн ы х  азотфиксато- 
ров в наш их почвах очень распространены  C los tr id ium . 
П о д а н н ы м  С. Н. З а х а р о в о й  [18 ] ,  при благопри ятн ы х 
условиях  тем п ературы , влаж ности , д авл ен и я  кислорода  
количество азота , накопленного  C lo s tr id iu m  на 1 га  за  
месяц, достигало  15 кг.

Н а  зам етн ую  роль несимбиотической азотф и ксаци и  в 
почвах У краины  у к а зы в а ю т  и д руги е  исследователи  [15,
19, 37]. Н аи более  интенсивно биологическая  ф иксац ия  
азота ,  по д ан н ы м  Н. Н. М альцевой , происходила в сл або  
выщ елоченном черноземе и в тем н о-каш тан овой  с л а б о 
солонцеватой почве, где увеличение количества  азота  
соответственно со ставл ял о  за  месяц 5— 22 кг и 2 ,8— 14 кг 
на 1 га пахотного слоя.

О п ределен н ая  роль в ф иксации атмосф ерного  азота  
п р и н адл еж и т  сине-зеленым водорослям , особенно в ри- 
совниках  [42].
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Весь приведенный выше м атери ал  свидетельствует  о 
больш ом значении биологически связанного  а зо та  как  
дополнительного  источника этого важ н ого  элем ента  пи
тания растений.

К ЛУ БЕН ЬКО ВЫ Е БАКТЕРИИ И ИХ СВОЙСТВА

К ак  у к азы в ал о сь  выше, из всех м икробов-азотфикса- 
торов наи более  энергичными являю тся  клубеньковые 
бактерии. Они п редставляю т  собой короткие (около 
2X1,5 мкм) палочки, в молодом возрасте  подвиж ны е; а э 
робы. П ристальн ого  вним ания  з а с л у ж и в а е т  д р у га я  их 
ф орм а, т а к  н азы ваем ы е  бактероиды . Это довольно к р у п 
ные, часто р азд уты е  колбообразны е, груш евидны е или 
ветвистые, изогнутые клетки.

П р о н и к ая  в корневы е волоски бобовых растений и 
вы зы вая  о б р азо в ан и е  на корнях клубеньков, палочковид
ные ф ормы, быстро р а зм н о ж ая с ь ,  переходят  в форму 
бактероидов. Сейчас у ж е  точно установлено, что именно 
бактероиды  о б лад аю т  способностью св я зы в ать  а т м о 
сферный азот.

К лубеньковы е бактери и ф иксирую т атмосферный 
азот  в совместной культуре с бобовым растением, при 
этом следует  иметь в виду, что процесс азотф и ксаци и  
осущ ествляется  при участии определенной группы к л у 
беньковых бактери й  с определенны м видом бобового р а 
стения. Так, клубеньковы е бактери и клевера  вы зы ваю т 
об разован и е  клубеньков  на корнях клевера, но не о б р а 
зую т клубеньков на корнях  гороха и наоборот.

П о п ри знаку  специфичности клубеньковы е бактерии 
д ел ятся  на р я д  групп, из которых практическое значение 
имею т следую щ ие [11].

1. Группа гороха — бактерии  R hizob ium  leg u m in o sa -  
rum . В эту группу входят  т а к ж е  клубеньковы е бактерии 
вики, кормовы х бобов, чечевицы и чины.

2. Группа ф асоли  — R hizobium  phaseoli.
3. Группа с о и — R hizob ium  japon icum .
4. Группа л ю п и н а — R hizob ium  lupin i;  сю да ж е  вхо 

д я т  и бактери и сераделлы .
5. Группа вигны —  R hizob ium  v igna ;  к этой группе от

носятся и бактерии м аш а, ар ахи са  и некоторые другие.
6. Группа нута — R hizob ium  cicer.
1, Группа клевера  — R hizob ium  trifolii.
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8. Группа лю церны  — Rhizobiurn m eliloti;  в эту ж е  
группу входят  бактерии  донни ка  и паж итника .

9. Г руппа эспарц ета  —  Rhizobiurn  sim plex.
10. Группа л ядвен ц а  — Rhizobiurn lotus.
11. Группа акац ии  ( ж е л т о й ) — Rhizobiurn robinii.

В основу у казан ной  классиф икации  полож ен р я д  мор- 
ф олого-культуральны х признаков  и главны м  о б разом  
перекрестная  з а р а ж а е м о с т ь  растений, клубеньковы е б а к 
терии которых входят  в ту или иную группу. П р е д л о ж е 
ны и другие кл ассиф икации  [22, 82, 83, 98] .  О дн ако  все 
они, как  и наш а, не лиш ены недостатков, ибо критерий 
перекрестной з а р а ж а е м о с т и  не всегда надеж ен.

Распространение и основные свойства клубеньковых 
бактерий. К лубен ьковы е бактерии  довольно ш ироко р а с 
пространены  в различны х почвах. Тип почвы, ее свойства 
могут ограничивать  или, наоборот, стим улировать  р а з 
множ ение клубеньковы х бактерий, способствовать  их 
распространению . В окультуренны х почвах с н ей тр ал ь 
ной реакцией почвенного раствора  клубеньковы х б ак т е 
рий значительно больше, чем в кислых, неокультуренных. 
К лубеньковы е бактерии могут сущ ествовать  и в почве, 
на которой в течение ряда  лет  не вы севались бобовые 
растения [42]. В. К. Ш ильникова  [68] о б н а р у ж и л а  р а з 
личные виды клубеньковы х бактерий в почвах, где бобо
вые не вы р ащ и вали сь  в течение 50 лет. Об этом ж е  гово
рят  дан н ы е  X. Енсена [84]. Он о б н ар у ж и л  клубеньковы е 
бактерии лю церны  в почвах Д ан и и , на которых лю церна  
не вы севалась  10— 50 лет.

Н аличие  в почве отдельных групп клубеньковы х б а к 
терий тесно связан о  с культиви рованием  различны х ви 
дов бобовых растений. Так , в дерново-подзолисты х поч
вах северо-западной  зоны С С С Р  нет клубеньковы х б а к 
терий сои, лю пина — культур, которые не в ы р ащ и в аю т  в 
этих районах , но много клубеньковы х бактерий и здавна  
возделы ваем ы х здесь гороха, клевера , вики. Среди у к а 
занны х бактерий отмечены к а к  более, т а к  и менее в и ру
лентные виды.

П о способности усваи вать  молекулярны й азот и с н а б 
ж а т ь  им растения клубеньковы е бактерии  д ел я т  на а к 
тивные и неактивные. П р а в д а ,  и вирулентность, и акти в 
ность могут меняться в зависимости от р я д а  факторов: 
природы сам ого  ш та м м а ,  вида и сортовой специфично
сти растения-хозяина , почвенных условий и т. д. Вместе 
с тем имеется нем ало ф акторов , свидетельствую щ их о
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консервативности указанных свойств. Активность ш там
мов клубеньковых бактерий влияет на урожай растения 
и содержание в нем азота (табл. III.5; II I .6).

Т а б л и ц а  II I ,5

Урожай люпина, инокулированного активным и неактивным 
штаммами клубеньковых бактерий

(среднее на сосуд)

Минеральный азот Вариант опыта

К
ол

ич
ес

тв
о 

сы
ро

й 
зе

ле


но
й 

ма
сс

ы
, 

г Бобы при 
уборке урожая Масса 

клу
бень
ков, гколи

чество
масса,

г

0,1 нормы по П ря Без бактерий 44 5 3,5 _
нишникову Штамм:
(8,4 мг/'кг) неактивный, 400 44 6 5,7 3,00

активный, 359а 215 37 101,0 2,90
1,0 норма по П ря Без бактерий 207 23 48 —

нишникову Штамм:
(84 мг/'кг) неактивный, 400 184 21 47 3,00

активный, 359а 227 36 87 1,65

Т а б л и ц а  III.6

С одерж ание общего азота  в клубеньках 
и надземной части растения

Минеральный азот Исследуемый материал

Содержа
ние азота, 
% к сухо
му веще

ству

0,1 нормы по Прянишни Клубеньки:
кову

активные 6,3
неактивные 3,2

1,0 норма » » активные 5,7
неактивные 3,1

0,1 нормы » » Растения:
контроль 1,8
инокуляция штаммом: 

активным 3,3
неактивным 1,7

Наконец, следует указать еще на одно важное свой
ство клубеньковых бактерий — конкурентную способ
ность, или «агрессивность». В почве могут находиться
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различны е ш там м ы  одного и того ж е  вида клубеньковы х 
бактерий, но проникаю т в корневой волосок и вы зы ваю т 
о б р азо ван и е  к л уб ен ька  наи более  конкурентоспособные. 
Конкурентоспособность клубеньковы х б актери й  н ар яд у  
с активностью  и вирулентностью  имеет больш ое значение 
при отборе бактерий  с целью  практического их исполь
зован и я  в производстве нитрагина.

Н а  значение конкурентоспособности при отборе к л у 
беньковых бактери й  у к а зы в а е т  р я д  авторов [21, 24, 86].

Г. Хам, В. К а р д у эл л  и X. Д ж о н со н  [83] провели 
больш ую  работу  по определению  эф ф ек та  от инокуляции 
сои стан дартн ы м  п р еп аратом  ни трагин а  на почвах, в ко 
торых со д ер ж ало сь  больш ое количество Rh. japon icura .  
Эти авторы п о казали , что в п о д авл яю щ ем  больш инстве  
случаев  клубеньки были о б р азо ван ы  не бактери ям и  из 
нитрагина, а местными спонтанны ми ш там м ам и  бактерий 
сои. С ледовательно, последние о к а за л и с ь  более конку
рентоспособны.

В интересной рабо те  В. П. И зр аи л ьско го  и А. С. Р ы ж 
ковой [21J с помощ ью  серологического метода проведе
но сравнение конкурентной способности различны х 
ш там м ов  клубеньковы х бактерий  клевера. Ш та м м  С в-16 
о б л а д а л  высокой активностью  и высокой конкурентной 
способностью.

А ктивный ш там м  27 х а р а к те р и зо в а л с я  слабой  кон ку
рентной способностью. П оэтом у больш инство кл у б ен ь 
ков бы ло о б р азо ван о  на корнях клевера  ш там м ом  С в-16 
(рисунок).

Т аки м  образом , у р о ж ай  бобовых растений и содер
ж ан и е  в них азота  зав и сят  не только от активности кл у 
беньковых бактерий , но и от их конкурентной способнос
ти. Н еакти вн ы е  клубеньковы е бактери и с высокой кон ку
рентной способностью отрицательно  влияю т на рост и 
развитие  бобовых растений.

Н а р я д у  с активными ш там м ам и  в почвах довольно 
ш ироко распространены  неактивные и м алоактивны е 
клубеньковы е бактерии. Так, А. Д .  К алнин ьш  [27] из 
разны х видов клевера , п рои зраставш его  па различны х 
почвах Л атви и , выделил несколько сот ш там м о в  к л у 
беньковых бактерий  и установил, что из их числа н е а к 
тивные и м алоактивны е составляли : у красного  клевера
20, у белого 39,5, у горного 28,6, у ш ведского  23 ,5% . По 
д анны м  X. Г. Торнтона, неакти вны е ш там м ы  клуб ен ько
вых бактерий  ш ироко распространены  в почвах Англии:
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из 463 выделенных и испытанных им штаммов 37% было 

неактивных. Аналогичные сведения приводят и другие 

исследователи {80, 87, 99 и др.].

27 Св =  !6 С в =  6 69 № 1  24 3

Рис. Щ , Характеристика различных штаммов клубенько
вых бактерий по активности и конкурентной способности:

/ — активность (урожай зеленой массы, г); 2 — конкурентоспособ
ность (среднее, %)

В связи с наличием в почве большого количества не
активных и малоактивных культур клубеньковых бакте

рий, а также тем обстоятельством, что в некоторых поч
вах мало клубеньковых бактерий или отсутствуют клу

беньковые бактерии, соответствующие высеваемому виду 
растений (посев сои на Украине, люпина —  в северо-за- 

падной зоне), в почву вносят нитрагин —  активные куль

туры клубеньковых бактерий.

НЕКОТОРЫЕ ДАННЫЕ О МЕХАНИЗМЕ И ХИМИЗМЕ 

СИМБИОТИЧЕСКОМ ФИКСАЦИИ АЗОТА

Как известно, клубеньковые бактерии в обычных ус
ловиях на искусственных питательных средах не фикси

руют атмосферный азот.

Н а основании проведенных исследований некоторые 
авторы пришли к заключению, что непосредственным 

агентом фиксации азота является растение, точнее бакте-
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роидная  ткань  клубенька, роль ж е  клубеньковы х бакте* 
рий, по их мнению, сводится только к индуцированию  
о б р азо в ан и я  бактероидной ткани  [64, 65], Н а  д ом и ниру
ющую роль в этом процессе растительной м ем браны , о б 
волаки ваю щ ей  бактероиды  клубеньковы х бактерий, у к а 
зы вал  и Ф. Бергерсен  [2 ] .  О днако  последующ ими иссле
дован и ям и  этого автора ,  проведенными совместно с 
Г. Т арнером  [74], было точно установлено, что вся азот- 
ф икси рую щ ая  и в од ородвы д еляю щ ая  активность  сосре
доточена в б актерои дах , т. е. процесс симбиотической 
фиксации азота  л о к а л и зо в а н  в клубеньковы х бактериях . 
Эти авторы  из каш иц ы  клубеньков сои получили 3 ф р а к 
ции: мембранную , бактерои дн ую  и растворимую . Ф и кса 
цию азота  и зм еряли  при инкубации каш иц ы  и ее ф р а к 
ций в смеси газов, со д ер ж ащ и х  4— 6% Ог и около 20% 
15N 2 высокого обогащ ения, при тем п ературе  23°С с в с т р я 
хиванием (табл . I I I .7)

Таблица III.7 

Фиксация азота различными фракциями кашицы 
из клубеньков сои

Вариант опыта

Содержание,
мг/сосуд 'sN 2

избыт Фиксиро

про-
теина

небел - 
ково- 

го 
азота

ка, 
ат. %

ванный 
азот, мкг

О п ы т  /
Растворимая фракция 24,5 1,67 0 0
Бактероиды +  мембранная фракция 45,5 1,29 1,001 12,3
Бактероиды-)-мембранная фракция-!- 70,0 2,96 0,393 11,6
-(-растворимая фракция
Исходная кашица 73,0 3,16 0,384 12,1

О п ы т  II
Мембранная фракция 7,0 0,27 0,062 0,2
Бактероидная фракция 53,4 1.28 0,9?5 11,9
Бактероидная +  мембранная фракции 60,4 1,50 0,786 11,7
Исходная кашица 95,8 3,18 0,330 10,5

Ни м ем бран ная , ни р аствори м ая  ф ракц и и  не ф икси
ровали азот. Ф иксацию  осущ ествляли  только бактероид- 
ная ф р акц и я  и исходная  каш иц а. Н а  роль бактероидов 
к ак  непосредственных агентов усвоения атмосферного 
азота  у к а зы в а е т  В. С тю арт  [94].
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Убедительны е данны е, свидетельствую щ ие об акти в 
ной роли клубеньковы х бактерий  (бактерои дов)  в ф и к 
сации молекулярного  азота ,  приводят  Я. В. П ейве с со 
авторам и  [47].  О п ред еляя  активность специфических д е 
гидрогеназ (ферментов, ответственных за  отщ епление в о 
д орода  от субстрата  и его активи рование  д л я  последую 
щего восстановления  м олекулярного  а зо та )  во ф ракци и  
растительной ткани  клубенька  и ф ракци и  клубеньковых 
бактерий, они п о казали , что почти вся д еги дроген азн ая  
активность сосредоточена в б актер о и дах  клубенька. Д о 
к азател ьств а  активной и непосредственной роли к л у 
беньковых бактерий  в фиксации молекулярного  азота  
приведены и в работах  других авторов  [6, 14, 75].

П оследние работы  убедительно показы ваю т, что непо
средственно фиксирую т азот  клубеньковы е бактери и в 
ф орм е бактероидов. Р астен ие  поставляет  энергетический 
матери ал  д ля  у казан ного  очень слож ного  и требую щ его 
больш их з а т р а т  энергии процесса. Т аки м  образом , п ро
цесс азотф и ксаци и  осущ ествляется  азотфиксирую щ ей 
системой, в которой и бактерии, и растение играю т о д и 
наково важ н ую  роль. Б ез  лю бого  из этих двух  компонен
тов данной системы биологическое связы ван и е  а тм о сф ер 
ного азота  невозмож но.

Что касается  хим изм а азотфиксации, то вы сказанн ое  
еще в 1893 г. С. Н. В иноградским  [5] полож ение о том, 
что биологическая  ф иксац ия  азота  — восстановительный 
процесс, первым устойчивым продуктом которого я в л я 
ется ам м иак , получило свое бесспорное подтверж дение в 
последующ их работах  советских и зар у б еж н ы х  ученых 
[34, 48, 66, 75]. О дн ако  до сих пор не установлено, какие  
промеж уточны е продукты образую тся  в ходе восстанов
ления азота  до ам м и ака .  Есть работы , в которых п о к а з а 
но, что с н ач ал а  молекулярны й азот во сстан авли вается  до 
гидразина, а затем  до а м м и ака  [70].

Общ еизвестно, что м олекула азота  отличается  б о ль 
шой химической инертностью (два атом а связан ы  между 
собой прочной тройной связью ) и трудно вступает  в хи
мическую реакцию  с другими элем ентам и  и вещ ествами. 
Энергия тройной связи в молекуле азота  составляет  
225 к к а л /м о л ь .  Ч тобы активи ровать  молекулу, необходи
мо р азо р в ать  эту связь. П ри биологической фиксации 
азота  р азр ы в  осущ ествляется  б л а го д а р я  п р ед вар и тель 
ному активи рованию  молекулы азота  мощным ком п лек
сом вы деляем ы х бактери ям и  ферментов. Т аки м  азотфик-
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сирую щ им ф ерментны м  комплексом  является  нитрогена- 
за , в состав  которой входят  молибден и негеминовое ж е 
лезо. П ри  инокуляции растений активными ш там м ам и  
клубеньковы х бактери й  нитрогеназа  катал и зи р у ет  вос
становление м олекулярного  азота. Н и трогеназа ,  полу
ченная из эк с тр а к та  неактивны х клубеньков, не о б лад ает  
такой способностью [1 ].

Д л я  ф иксации атмосферного  азота  необходимо акти 
вировать  не только  м олекулу азота , но и м олекулу водо
рода. Этот процесс идет при участии дегидрогеназ ,  кото
рые отщ епляю т водород от субстрата , ф ермент гидроге- 
н а за  активирует  его. П редп олагаю т, что обе ф азы  осу
щ ествляю тся  одним ф ерментом  — дегидрогеназой .

В активны х клубеньках  о б язательн о  присутствует 
слож ны й хром опротеид  — легоглобин. П роведен ны е и с
следовани я  п о казали , что с ам  по себе он не участвует  в 
ф иксации м олекулярного  азота. Есть основания  считать, 
что он явл яется  своеобразн ы м  экраном , регулирую щ им 
доступ ки слорода  к бактери ям . Д л я  активной фиксации 
азота  бактерои ды  н у ж даю тся  в кислороде, по в очень м а 
лы х кон центраци ях  (2— 6 % ) .  В активны х клубеньках  ле- 
гоглобина довольно много (до 4%  па сухую массу к л у 
б ен ьк а ) .  Он о к р аш и в ает  клубеньки  в розово-красный 
цвет. В неактивны х клубеньках  легоглобин отсутствует.

Д о н ато р о м  энергии для  осущ ествления  процесса био
логической фиксации азота  являю тся  растения (м ито
хондрии, н аходящ и еся  в больш ом  количестве в р а с ти 
тельны х клетках  ткани  к л у б ен ьк а ) .  В результате  процес
са фотосинтеза  образую тся  у гл ер о дсо д ер ж ащ и е  вещества, 
которые б л а го д а р я  происходящ им р еакц и ям  являю тся  
п оставщ и кам и  энергии (А Т Ф ). О пределен ное  значение 
имеет и дополнительная  энергия, о б р аз у ю щ а яс я  от со п р я 
ж енно протекаю щ и х биохимических процессов.

Д л я  фиксации атмосф ерного  азота  необходимы мик
роэлементы. П ри  отсутствии в почве м олибдена а т м о 
сферный азот  не усваи вается .  Я. В. П ейве [48] п о казал , 
что молибден активирует  дегидрогеназы . П ри  этом он 
взаим одействует  с другими м еталлам и -м и кроэлем ен там и : 
медью, кобальтом , ж елезом . Ж е л е зо  и ко б ал ьт  входят  в 
м еталлопорф ири новы е комплексы, играю щ ие сущ ествен
ную роль в процессе активи рования  молекулы а з о 
та  [50].

П осле о б р азо ван и я  ам м и ак а  происходит процесс ам- 
минирования и переам м и н и рован и я  кетокислот. Эти со-
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единения играю т очень важ н у ю  роль в фиксации м о л ек у 
л ярного  азота. Они, во-первых, участвую т в синтезе АТФ
и, во-вторых, реаги руя  с ам м иаком , о б р азу ю т  ам инокис
лоты, косвенно регулируя уровень  ам м и ак а ,  н а к а п л и в а 
ние которого ингибирует процесс азотф и ксаци и  [28, 29].

И м ею щ иеся  дан н ы е  [7, 57] показы ваю т, что активные 
клубеньки со д е р ж а т  повышенные количества кетокислот, 
т аких  к а к  щ авелевоуксусн ая , кетоглутаровая ,  пировино- 
гр ад н ая  и др. З а  счет аминокислот происходит синтез по
липептидов и белка.

Таким образом , изучение м еханизм а и хим и зм а си м 
биотической фиксации азота  значительно продвинулось 
вперед. О дн ако  р яд  вопросов этой слож ной проблемы 
все ещ е остается  невыясненным. Сейчас исследования в 
данной области  ведутся  в ш ироких м асш таб ах  как  у 
нас, т а к  и за  рубеж ом . В аж н о сть  подобных работ  трудно 
переоценить. Вскры в механизм  этого слож нейш его про
цесса, человек сумеет воспроизвести его чисто к а т а л и т и 
ческим путем. В результате  о ткры ваю тся  ш ирокие воз
м ожности д л я  обогащ ения почвы азотом. А кадем ик
А. Н. Б а х  в i960 г. писал, что « . . .  П одобно тому как  тео
ретическое изучение м еханизм а полета птиц привело к 
построению летательн ого  ап п ар а т а ,  более тяж елого , чем 
воздух, мы надеемся путем теоретического изучения со 
пряж енного  действия биологических окислительно-вос
становительны х к атали заторов ,  обусловливаю щ и х с в я з ы 
вание атмосферного  азота  бактери ям и , выявить наиболее  
б лагопри ятн ы е условия д ля  технического синтеза а м м и 
ака»  [3].

ПРОИЗВОДСТВО И ПР ИМЕ НЕ НИЕ  НИТРАГИНА

Н итрагин  применяю т во всех развиты х стр ан ах  мира. 
Н есм отря  на высокий уровень химизации сельского хо
зяйства , в СШ А, где в гром адн ы х м асш таб ах  используют 
м инеральны е, в частности азотны е удобрения, прои звод
ству и применению нитрагина уделяется  больш ое вни
мание.

Н итрагин  применяю т в ряде  стран  Л атинской  А м ери
ки. В У ругвае  и Аргентине часть ни трагин а  производится 
на местах, часть  импортирую т из СШ А.

Б ольш ое  внимание уделяю т исследованию  клубенько
вых бактери й  1! практическом у  их использованию  в с ел ь 
ском хозяйстве  А встралии [8, 91]. Здесь  готовят т о р ф я 
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ной нитрагин на стерильном и нестерильном субстрате. 
Л учш и е  результаты  (по количеству бактерий и их в ы ж и 
ваемости) получаю т на стерильном торфе. Если торф  по
м ещ аю т в бутылки, то его стерилизую т в автоклавах ,  ес 
ли в полиэтиленовы е пакеты, то в специальны х у с 
тан о вках  гам м а-л у ч ам и  в дозе 5 -1 0 6 рад. К а к  и в СШ А, 
нитрагин готовят на смеси нескольких ш таммов.

Во Ф ранции нитрагин использую т главны м  о бразом  
при посеве лю церны, зан и м аю щ ей  20— 25%  всех посев
ных площ адей . Группа ф ранцузских  ученых рабо тает  над  
вопросами инокуляции клубеньковы ми б актери ям и  новой 
для  Ф ранции культуры  — сои. Н итрагин  применяю т в 
Ш веции, Н и д ер л ан дах ,  Ч ехословакии , Венгрии, П ольш е, 
Болгарии , Рум ы нии и др.

В больш инстве стран  наполнителем  для  клубеньковых 
бактерий служ и т  специально подготовленный торф, кото
рый предварительн о  стерилизуют.

Н аи б о л ее  распространен  торф яной нитрагин: кл у б ен ь
ковые бактерии  в ы ращ и ваю тся  глубинны м способом в 
больш их ф ермен терах , объемом  в 8— 9 тыс. л. К ультура  
из таких  ф ерментеров  (в к а ж д о м  из них в ы ращ и вается  
свой ш там м ) после окончания вы р ащ и в ан и я  о б ъ ед и н я 
ется и затем  см еш и вается  с сильно изм ельченны м  то р 
фом. В отдельны х стр ан ах  (Ш веция, П о л ьш а)  готовят 
почвенный нитрагин.

У нас до последнего времени и зготавли вали  почвен
ный нитрагин. П роцесс  производства  его громоздок, т р е 
бует за в о за  на предприятие-изготовитель больш ого к о л и 
чества хорош о окультуренной плодородной земли, гр о 
мадного количества молочных бутылок, в которые н асы 
пают почву. Такой способ не позволяет  м еханизи ровать  
и авто м ати зи р о вать  отдельны е операции производства 
преп арата . Все это торм озит выпуск нитрагин а  в нуж ных 
количествах.

В настоящ ее  время усилия отечественных ученых н а 
правлены  на р азр аб о тк у  более совершенной технологии 
изготовления торфяного  и сухого нитрагинов. Ведутся  ис
следовани я  по вы явлению  наилучш его  субстрата , оп р е 
делению  условий быстрого и энергичного р азм н ож ен и я  
клубеньковы х бактерий в питательны х средах  и с о х р а 
нению их в препарате . Успешное решение этих проблем 
позволит увеличить производство нитрагина и уд о влетво 
рить потребности в нем сельского хозяйства .
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ЭФФЕКТИВНОСТЬ НИТРАГИНА

М ноголетняя  п р ак ти к а  использования  ни трагина как  
в С С С Р , так  и за  рубеж ом  свидетельствует  об эф ф ек ти в 
ности этого приема.

Н аучн ы е учреж ден ия  Географической сети по испы
танию  эф ф ективности  б ак тери альн ы х  препаратов , им ею 
щиеся в различ ны х  почвенно-климатических зонах  с т р а 
ны, проводят  испытание ни трагина в течение р я д а  лет 
(табл. III .8  и Ш .9 ) .

Т а б л и ц а  III.8 
Влияние нитрагина, внесенного под бобовые культуры, 

на их урожайность в опытах за 1967—1969 гг., ц с 5 га 
(по штамму, давшему максимальную прибавку)

Опытов . 1 
« о !

Культура

с достовер
ными прибав

ками э«  о 2 -а
Средняя 
достовер
ная при

всего
коли
чество %

S h Qm
ч 1 £ *
S -S g SU и иО

бавка от 
нитрагина

Горох:
зеленая масса 12 12 100 175,5 ‘21,4
зерно 32 16 50 20,1 2,9

Люпин:
зеленая масса 7 5 71,4 386,8 72,7
зерно 10 7 70,0 12,5 2,3

Соя:
зеленая масса 7 7 100 189,3 45,6
зерно 6 6 100 18,7 4,2

Вика:
зеленая масса 4 4 100 140,0 17,2
зерно 4 2 50 10,2 1,0

Люцерна (сено) 11 11 100 95,2 17,7
Клевер (сено) 21 17 80 56,0 6,5

К ак  видно из табл . II 1.9, за  4 года научными у ч р еж д е 
ниями Географической сети бы ло проведено 123 опыта, 
из них в 91 бы ла получена достоверная  при бавка  ур о ж ая .  
Абсолютные прибавки  у р о ж а я  довольно значительны: 
д л я  зернобобовы х культур в среднем  1,3— 3,6 ц с 1 га, 
д ля  бобовых т р а в  (лю церны и клевера)  6,0— 6,5 ц сена 
с 1 га.

И м ею щ иеся  дан н ы е  по действию  ни трагина на бобо
вые культуры, вы севаем ы е на почвах Н ечерноземной зо 
ны, свидетельствую т о том, что применение этого препа-
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Т а б л и ц  а II 1.9

Влияние ииграгина, внесенного под бобовые культуры, 
на их урожайность в опытах Географической сети 

за  1970, 1971, 1973 и 1974 гг., ц с 1 га

Культура

Опытов

Ср
ед

ни
й 

за
 

4 
го

да
 

ур
о

жа
й 

в 
ко

нт


ро
ле

Средняя 
достовер
ная при
бавка от 

нитрагина
всего

с достовер
ными прибаь- 

ками
коли
чество %

Горох:
зерно 39 26 66,6 20,7 3,6
зеленая масса 4 4 100 170 29,1

Люпин:
зерно 12 6 50 9,7 1,3
зеленая масса 4 4 100 107,4 110.9

Соя (сено) 25 21 84 17 3,6
Люцерна:

сено 14 11 79 60,7 6,5
зеленая масса 9 9 100 314 130

Клевер (сено) 16 10 62 67,9 6,8

р ата  м ож ет  сущ ественно увеличить продуктивность б обо
вых культур, т аки х  как  клевер, люпин, лю ц ерна , и улуч
шить их качество, повысить содер ж ан и е  б ел к а  в урож ае .

В работе  Е, П. Трепачева  [62] ук азы вается ,  что, по 
обобщ енны м  за  8 лет  дан ны м  научно-исследовательских 
учреж дений (Географической  сети опы тов) ,  нитрагин д а 
ет больш ой э ф ф ек т  при внесении под д авн о  в о зд елы в ае 
мые бобовые культуры. П р и б ав ки  зерн а  гороха составили
3,5 ц, вики — 1,6 ц, ф асоли  — 3,2 ц и зеленой массы л ю 
пина — 51,3 ц с 1 га.

По дан н ы м  Г. Н. Б ли н кова  и И. П. Козловой, прово
д ящ и х  опыты в Томской области , нитрагин изаци я  повы 
ш ает  ур о ж ай  клевера  и содерж ан и е  в нем белка  (табл.
I I I . 10).

Об эффективности нитрагинизации говорят  дан ны е 
научных учреж дений Б олгарии , Венгрии, П ольш и, С Ш А  и 
др. По сообщ ению  E. Н. М иш устина {41], статистическая  
о б р аб о тка  м атери алов  полевых опытов, проведенных во 
Ф ранции в 6-кратной повторности, п о казы вает , что при
мерно в 70% случаев  нитрагин повы ш ает урож ай ность . 
Э фф ект, как  отм ечает  E. Н. М иш устин, зависит, ио-ви- 
димому, от типа почвы и частоты во зв р ата  бобового р а 
стения в севообороте.
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Т а б л и ц а  III.IO

Влияние ниграгиниэации на урож айность клевера

Урожай сена Белок
Место проведения 

опыта Сорт Вариант опыта н е  
1 га %

% на 
сухую 
массу

ц с 
1 га

Совхоз «Завар- Том Контроль 46,5 100 12,70 5,38
зино», Цент ский Нитрагин 53,4 115 16,25 7,89
ральная фер РвоКао 56,8 122 14,49 7,37
ма, почва се
рая лесная

РвеКво +нитрагин 59,1 127 16,98 8,90

Агробиостанция На- РвоКоо 70,2 100 13,14 8,38
Томского пе
дагогического 
ин-та, почва 
темно-серая 
лесная

рым-
ский

РвоКео +  нитрагин 82,8 117 15,06 11,22

То же Том РооКво 67,9 100 12,58 7,65
ский РвоКво +  ннтрагин 80,4 118 14,79 10,70

Следует указать, что в ряде случаев применение ни
трагина бывает неэффективным. Н а  почвах, богатых д о 
ступным азотом, бобовые растения не нуждаются в его 
дополнительном получении и, естественно, в большинстве 
таких почв применение нитрагина, равно как и минераль
ного азота, нецелесообразно (табл. I I I .11). Данные т аб 
лицы показывают, что там, где эффективен минеральный 
азот, эффективен и нитрагин. Кроме того, на плодород
ных почвах, где давно возделываются бобовые культуры, 
в большом количестве имеются активные и конкуренто
способные спонтанные клубеньковые бактерии. Они не
редко берут верх над бактериями, вносимыми с нитраги
ном. Естественно, в этом случае нитрагин неэффективен, 
что подтверждается опытами по сравнению эффективно

сти нитрагина, внесенного под сою, в новых и старых 
районах ее возделывания (табл. III. 12, I I I .13). Данные 
таблицы показывают, что прибавка урож ая зерна от при
менения нитрагина под сою в новых для нее районах 
весьма существенна.

Во Франции, где сою только вводят в культуру, при
бавка зерна в 1967— 1968 гг. по отношению к неинокули- 
рованпому контролю составила 70%, а в 1969— 1970 гг. 
после улучшения качества препарата — 400% [94].
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Т а б л и ц а  I I I .11

Влияние нитрагииа и минерального азота на урожайность 
бобовых культур в опытах Географической сети 

за 1970 и 1971 гг., ц с 1 га
Прибавка

урожая
М есто проведения 

опыта К ультура

До
за

 
м

и
не

ра
ль

но


го 
аз

от
а,

 
кг 

на 
1 

га
У

ро
ж

ай
 

в 
ко

нт
ро


ле

от
нит

рагина

от
мине
р а л ь 
ного
азота Д

ос
то

ве
р

но
ст

ь
пр

иб
ав

ки

Сумская опытная стан Горох 20 19,5 2,7 1,6 1,5
ция

Томский педагогический » 60 17,5 3,0 4,0 1,1
ин-т

Горьковская опытная » 22 27,1 1,0 —  1,4 2,7
станция

АзНИХИ Люиерна 60 261 40 22 16,2
СоюзНИХИ » 100 72,2 13 9,3 8,9
Латвийский Н ИИ З Клевер 35 259,3 43,4 53,4 3,8
Литовский НИИЗ:

Дотнува » 45 142,5 8,4 9,7 11,5
Румокай » 15 150,0 16,3 15,0 8,8

ВНИИ сои Соя 30 20,5 0,9 0,3 1,7
Томский педагогический » 40 19,5 3,4 2,0 1,0

ин-т
Литовский Н ИИ З Л  КИНИ! 60 285 20 — 5 27
Белорусский НИИ » 20 344 58 40 36,5

почвоведения
Якутский НИИЗ Горох 60 22,3 —0,5 — 1,1 1,6
НИИСХ ЦЧП им. 45 29,2 — 0,3 0,4 2,8

В. В Докучаева

Ц иф ры , приведенные в табл . I I I . 12 и I I I . 13, весьма 
показательны , но из этого не следует, что во всех с л у ч а 
ях на староп ахотн ы х зем л ях  на давн о  возделы ваем ы х  
к ультурах  нитрагин не д аст  эф ф екта . Такой вы вод п ро
тиворечит всей практике  применения нитрагина. Если 
для  производства  подобран  высокоактивный, вирулент
ный и конкурентоспособный ш там м , то нитрагин о к а ж е т  
полож ительное действие на у р о ж а й  (табл. I I I . 14).

К ак  видно из дан н ы х  табл . I I I . 14, ш там м  74 имеет 
несомненное преимущ ество  перед спонтанными к луб ен ь
ковыми бак тери ям и  (контроль) и м ож ет быть и сп ользо
ван д л я  производства  нитрагина. А налогичны е р е зу л ь т а 
ты получены т а к ж е  с клубеньковы ми бак тери ям и  горо
ха, сои и люпина. Т аки м  образом , соверш енно очевидно, 
что д л я  повыш ения эффективности  ни трагина необходи-
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Т а б л и ц а  111.12

Эффективность внесения нитрагина под сою в новых районах 
ее возделывания, ц с 1 га

У чреж дение Год

У
ро

ж
ай

 
зе

рн
а 

в 
ко

нт
ро


ле П

ри
ба

в
ка 

от
 

н
ит

ра


ги
на

Киевская опытная станция животноводства 1967 16,8 1,9
1964 16,3 4,5

Украинский НИИ орошаемого земледелия 1964 20,1 4,9
1967 18,2 6,8
1968 24,6 2,3
1969 21,2 3,6
1970 26,9 3,9
1971 19,7 3,8

Казахский НИИ земледелия 1968 21,4 7,2
1969 15,2 9,9
1971 21,3 13,0

П р и м е ч а н и е .  Опыты точные, прибавка математически досто
верна во всех опытах.

Т а б л и ц а  Ш.13

Эффективность внесения нитрагина под сою 
в районах давнего ее возделывания, ц с 1 га

У чреж дение Год

У
ро

ж
ай

 
зе

рн
а 

в 
: 

ко
нт


ро

ле

П
ри

ба
в

ка
* 

от
 

н
ит

ра


ги
на

Дальневосточный НИИСХ 1968 12,8 2,0
1969 7,4 0,2
1970 17,4 2,5

ВНИИ сои 1969 10,2 0
1970 24,7 0,2
1971 20,5 0,9

Амурская сельскохозяйственная опытная 
станция

1964 17,6 0,3

* Прибавка недостоверна.

мо, чтобы клубеньковы е бактерии, составляю щ и е  его 
основу, были активнее, вирулентнее и конкурентоспособ
нее спонтанных клубеньковы х бактерий. Сейчас м и к ро
биологическая  промыш ленность, вы п уск аю щ ая  нитрагин, 
сн аб ж ается ,  как  говорят  селекционеры, дикими ш там м а-

103



Влияние различных штаммов клубеньковых бактерий 
на урожай зеленой массы кормовых бобов [32]

Т а б л и ц а  IП.  14

В ари ант опыта
Зелен ая  м асса, 

в среднем

г/со- j « 
суд !

Контроль
Штамм:

324 100

73 341 105
74 369 H i
76 353 109

ми, отобранн ы м и из природны х источников или из к о л 
лекционны х культур. Чтобы получить производственно
ценные ш там м ы  R hizob ium  с новыми свойствам и или хо 
тя бы п р и знакам и , зн ачительно  отли чаю щ и м ися  от 
аналогичны х при знаков  у исходных форм, необходимо 
использовать  аналитическую  и эксперим ентальную  се 
лекцию. Это у ж е  о б ласть  генетики. Т аки е  исследования  
особенно в а ж н ы  по клубеньковы м  б актери ям , ибо неоди
н ак о вая  активность их в больш инстве случаев  является  
результатом  генетической несовместимости кл у б ен ьк о 
вых бактери й и растен ия-хозяина .

Р аб о ты  по селекции клубеньковы х бактери й  у ж е  н а 
чаты в И нституте  микробиологии А Н  С С С Р , В Н И И  с ел ь 
скохозяйственной микробиологии и др. М ож н о  надеяться , 
что в скором времени д ля  производства  нитрагин а  будут 
получены новые производственные культуры.

ВЛИЯ НИЕ  БИО ЛО ГИЧЕСКИ  СВЯЗАННОГО АЗОТА 
НА КАЧЕСТВО УРОЖАЯ 

И П ОСЛЕДЕЙСТВИЕ БОБОВЫХ КУЛЬТУР

П ри ни трагинизации в значительной степени у л у ч ш а 
ется качество  у р о ж ая .

Н есм отря  на  рост у р о ж а е в  и общ его количества  р а 
стительных продуктов, существует довольно зам етн ы й д е 
фицит растительного  белка. В наш ей стран е  ежегодно 
деф ицит белка  составляет  5— 6 млн. т. Б о л ь ш а я  роль в 
восполнении этого д еф иц ита  п р и н ад л еж и т  бобовым 
ку л ьту р ам , 'к о то р ы е  богаты  полноценным белком.
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И сследован и я  у нас и за  рубеж ом  показы ваю т, что 
биологически связан н ы й  азот  способствует увеличению 
количества  белк а  в растен иях  в больш ей степени, чем 
минеральный.

В наш их опы тах [11, 13] процентное с о д ер ж ан и е  б е л 
кового азота  и б ел к а  в ииокулированны х растен иях  было 
значительно выше, чем в неинокулированны х, исп ользу
ющих д ля  своего питания минеральны й азот  (табл. 
Ш .1 5 ) .

Т а б л и ц а  I I I .15

Содержание белкового азота и белка в бобах 
инокулированной и неинокулированной сои при 

различных дозировках минерального азота

В ариант

Н орма азота 
по П ряниш 

никову, 
м г/кг

У рож ай
бобов,

г/сосуд

С одерж ан ие,
' %

бел ко 
вого
азота белка

Контроль 0,2 (16 ,8 ) 5,1 2,39 14,9
Инокуляция 10,3 4,07 25,4
Контроль 0,5 (42) 5,9 2,59 16,1
Инокуляция 10,7 3,73 23,3
Контроль 1,0 (84) . 7,0 2,55 15,9
Инокуляция 10,1 3,41 21,3
Контроль 1 1,5 (126) 7,4 2,81 17,5
Инокуляция 7,6 2,97 18,5

К ак  видно из табл . III. 15, у р о ж а й  бобов инокулиро- 
ванных растений сои сущ ественно не и зм ен ялся  от д о зи 
ровок м инерального  азота. О дн ако  содер ж ан и е  б елк а  в 
бобах  было наибольш им  при малой дозе  минерального  
азота . Бобы  ии окулированны х растений сои в варианте  
с малой дозой м инерального  азота  с о д е р ж а л и  25,4% 
белка, при увеличении дозы  минерального  азо та  до 1,5 
нормы количество б елк а  в них уменьш илось до 18,5%.

Опыты, проводимы е в течение р я д а  лет  научными уч
р еж дениям и  Географической сети, п ок азали  тако е  ж е  
действие ни трагина на содерж ан и е  б ел к а  в у р о ж а е  сои, 
гороха, лю пина, лю церны  и клевера  (табл . I I I . 16).

В опы тах  Киевской опытной станции ж и вотн оводства  
процент б елка  в абсолю тно сухом вещ естве сои, не о б р а 
ботанной нитрагином, р ав н ял ся  33,0% , а при нитрагини- 
заии и  составил  40,7%.
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Т а б л и ц а  111.16

Влияние нитрагина па содержание протеина 
в урожае бобовых культур

В опытах Ш . Боннье [76] при бактеризации семян сои 
сбор сухого вещества увеличился в 2,72 раза, а содерж а

ние азота —  в 1,62 раза по сравнению с контролем.

Интересные данные (табл. 111.17) по изменению коли
чества белка в сене клевера получены различными опыт
ными станциями СШ А  [92].

Сено восьми различных бобовых культур, инокулиро- 
ванных клубеньковыми бактериями, сравнивали по со-

Т а б л и ц а  I I I . 17

Содержание белка в сене клевера при инокуляции семян 
клубеньковыми бактериями

Опытные станции штатов

Белок, %
Прибавка от 
инокуляции

1 кг белка 
1 на I т сена

Без ино
куляции

С иноку
ляцией

Онтарио 15,6 17,8 2,2 20
Иллинойс 12,3 16,8 4,5 41
Миннесота 19,7 21,6 1,9 17
Небраска 9,1 15,1 6,0 54
Висконсин 23,8 26,8 3,0 27
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Культура

% белка на су
хое вещество

Сбор проте
ина, кг 
с 1 га

Контроль Нит
рагин

Конт
роль

Нит
рагин

Соя (зерно) 30,4 37,5 374 548

29,9 33,6 356 541

34,1 38,9 689 1233
Горох (зерно) 20,1 21,8 537 687

21,7 25.0 551 735
22,8 24,7 365 436

Люпин (зеленая масса) 17,2 19,8 716 1020
15,2 18,5 287 1032
8,8 17,5 254 590

Люцерна (сено) 18,7 21.6 1070 2166
18,8 19,7 797 1084
9,5 15,6 669 1507

Клевер (сено) 15,6 16,3 623 711

11,1 14,8 1321 1865
15,1 15,8 1388 1700



д ер ж а н и ю  белка  с сеном восьми различны х небобовых 
трав ; получили соответственно в 1 т 137,9 и 67,8 кг белк а  
[81].

П риведенны е м атери алы  позволяю т говорить о неко
торой общей законом ерности  действия симбиотически 
связанного  азота  на бобовые растения — он больш е, чем 
минеральны й азот, способствует накоплению  в растениях 
общ его азота  и белка.

И нокуляц ия  бобовых растений активны ми к у л ь т у р а 
ми клубеньковы х бактери й  соп ровож дается  накоплением  
в них витаминов. Об этом свидетельствую т работы  мно
гих исследователей [23, 55, 71, 78], что в ещ е больш ей 
степени д о к азы в ает  важ н ое  значение приема б а к т е р и з а 
ции семян бобовых клубеньковы ми бактери ям и , т. е. их 
иитрагинизации.

Симбиотически связанны й азот, бесспорно, играет 
очень важ н ую  роль в уменьш ении общ его д еф иц ита  а зо 
та в земледелии , способствуя получению высоких у р о ж а 
ев бобовых культур, а т а к ж е  б л аго д ар я  накоплению  
п почве растительны х остатков  бобовых, богаты х а з о 
том. Так, в растительны х о статк ах  небобовых культур со 
д ерж и тся  всего около 1 % азота, в пож нивных о статках  
и корнях бобовых 1,5— 3%  азота. К роме того, при р а з 
лож ени и  растительны х остатков  бобовых в почве н а к а п 
ливаю тся  усвояемы е ф орм ы  азота  (ам м иачн ы й и н и тр ат 
ный азо т ) .

Количество корней и пож нивных остатков  после в ы р а 
щ ивания  бобовых, особенно, если растения инокулирова- 
ны активными клубеньковы ми бактери ям и, м о ж ет  быть 
весьма значительным. По дан н ы м  наш его опыта, масса 
корней инокулированного  лю п ина  в пахотном слое поч
вы с о став л я л а  33,3 ц, у контрольных растений она бы ла 
равн а  всего 20,8 ц с 1 га.

Особенно больш ое количество корневых и пож нивных 
остатков  содерж ится  в почве после многолетних бобовых. 
К ак у казы ваю т  Ц. М и л л ар  и Л . Турк [88] на основании 
данны х многих опытных учреж дений Америки, на долю  
корней однолетних бобовых растений приходится 5—20%  
азота  всего растения, на долю  корней многолетних б обо
вых тр ав  24— 35% .

П о дан н ы м  Б. Н. М а к а р о в а  и Э. Я. Ф рен к еля  [36], 
масса корней клеверо-тимофеечной смеси перед первым 
укосом составл ял а  38 ц, а ко второму укосу она д о сти га 
л а  у ж е  75 ц с 1 га.
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В многолетних опы тах Д олгоп рудн ой  агрохимической 
станции изучали  пласт  тр ав  (клеверищ е и клеве- 
ро-тимофеечный пласт) как  источник азота  для  последу
ющ их культур  севооборота. В среднем  при у р о ж а е  в сум 
ме за  2 года около 70 ц сена клевера  эфф ективность к л е 
вери щ а бы ла  равноц ен на  эф ф ективности  внесения 40 кг 
м и н еральн ого  азота  на 1 га. В годы высоких у р о ж аев  
(140 ц за  2 года) эта  ци ф ра  увели чи лась  до 80 кг м ине
ральн ого  азота  на 1 га. Клеверо-тимоф еечны й п ласт  во 
всех случаях  д а в а л  значительно  более низкие р е зу л ь т а 
ты, чем чистые посевы к левера  при практически о д и н а 
ковом у р о ж а е  сена.

И нтересны е дан н ы е  по б ал ан су  азота  при в ы р а щ и в а 
нии ячм еня  и клевера  на дерново-подзолистой легкосу 
глинистой почве (гумус 1,6%) приводит П. И. М авричев  
[35]. М етодом  сравнени я  с небобовой культурой (яч 
мень) ему у д ал о сь  п о казать , что наи больш ее  количество 
азота  остается  в почве вместе с растительны ми остаткам и  
инокулированного  клевера . Б а л а н с  азота  при этом  со
стави л  + 9 1 ,8  кг с 1 га. П осле  в ы р ащ и в ан и я  ячменя был 
заф и кси р о ван  отрицательны й бал ан с  азота  в почве 
(табл . 111.18).

Т а б л и ц а  I I I . 18

Б ал анс  а зо та  в почве при выращ ивании ячменя и клевера 
(полевой опыт)

Культура

Внесено 
азота  с 

удобрениями 
и сем енами, 
кг на 1 -га

И спользо
вано р а 
стениями 
из почвы, 
удобре
ний и 
семян, 

кг с Г га

О сталось 
с расти 

тельны ми 
остатка

ми в поч
ве, кг 

на 1 га

Б алан с  
а зста  в 

почве, кг 
на 1 га

Ф
ик

си
ро


ва

но
 

аз
от

а 
из 

во
зд

ух
а,

 
%

Ячмень 16,0 80,0 11,8 — 52,2
Клевер 1,2 80,0 138,9 + 6 0 ,1 74,6
Клевер, инокули- 

рованный к л у 
беньковыми 
бактериями

1.2 80,0 170,6 + 9 1 ,8 79,3

Д л я  более полного представлен и я  роли симбиотичес- 
ки связанного  азота  в обогащ ении им почвы н ам и  был по
ставлен  вегетационный опыт в песчаной культуре  с ис
п ользованием  меченого а зо т а 5 С ем ена бобовых культур 
и н о к у л и р о в а л и ,а к т и в н ы м и  культурам и  клубеньковых 
бактери и (табл . III. 19).
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Т а б л и ц а  I I 1.19

Содержание общего, минерального и биологически связанного азота 
в корнях бобовых растений

Количество азоте 
корнях, % от обще 
азота всего растен

в 
го 
II я

Варнант опыта Культура

общего

биологи
чески

связан
ного

о
о. X О »3

X п 
з : я  
S  о .

0,2 нормы 15N +  иноку Люцериа 38.2 36,8 1,4

ляция Клевер 21,5 20,4 1,1
Люпин 16,7 15,3 1,4

Горох 6,6 5,7 0.9

1,0 норма 15N + иноку Люцерна 39,2 29,0 10,2
ляция Клевер 22,7 17,7 4,9

Люпин 17,8 8,8 8,9

Горох 7,2 4,4 2,8

Данные табл. I I I . 19 показывают, что наибольшее ко

личество азота содержится в корнях люцерны и клевера, 
наименьшее — в корнях гороха. Следует особо подчерк

нуть, что корни бобовых (даже при повышенных коли

чествах минерального азота в песке) содержат в основ

ном азот биологического происхождения.
Полученные данные свидетельствуют о том, что улуч

шить азотный баланс песчаных почв, бедных азотом, 
можно за счет биологического азота, содержащегося в 

корнях и пожнивных остатках бобовых растений.
П о неопубликованным данным А. В. Петербургского 

и В. Н. Кудеярова, количество биологически связанного 

азота, накопленного за счет корневых и пожнивных о с 
татков, составило, исходя из имеющихся площадей бобо

вых культур в С С С Р , в 1969 г. —  195 тыс. т, а в 1980 г. 
достигнет 359 тыс. т. Эти цифры, однако, занижены. Ав

торы считают, что в корневых и поукосных остатках мно

голетних бобовых трав содержится 30% азота от общего 
его количества в урожае. Между тем, по данным ряда ис

следователей [59], количество биологически связанного 

азота в корнях и пожнивных остатках значительно боль
ше и равно 50— 60%, следовательно, после культивирова

ния бобовых в почве остаются гораздо более значитель
ные количества азота.

Однолетние бобовые накапливают в корнях меньше 
азота, чем многолетние. Основное его количество сосредо-
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точивается  в надзем ны х органах . П оэтом у и влияние о д 
нолетних бобовых растений на азотный бал ан с  почвы, а 
следовательно , и на у р о ж а й  последую щ их культур  будет 
зави сеть  o r  количества  азота , возвращ енного  на поля в 
ф орм е навоза . О днако , оцен ивая  роль однолетних бобо
вых культур как  предшественников, не следует за б ы в ат ь
о неоднозначности их влияния. Н ам и  было показано , что 
в то врем я к а к  корни гороха со д ер ж ал и  всего 6%  азота  
от общ его  его количества  в растении, в корнях  лю пина 
его количество бы ло равно 17— 18%. П о дан ны м
В. Н. М ихновского и др. [38],  в корневых остатках  ко р 
мовых бобов количество азота  на 1 га достигало  29— 35 ц, 
а у гороха и вики —  всего 11 ц. Т аки м  образом , роль о д 
нолетних бобовых в накоплении азота  в почве и влияние 
их на у р о ж ай  последующ ей культуры  определяю тся  в и 
дом  растения.

Степень обогащ ения  почвы азотом  при посевах р а з 
личных видов однолетних и многолетних бобовых зависит 
т а к ж е  и от почвенных условий, в частности от с о д е р ж а 
ния в почве питательны х веществ, особенно усвояемого 
ф осф ора , микроэлем ентов  (м олибдена, б о р а ) ,  от ки слот
ности почвенного р аство р а  и др. Н а  роль почвенных у сл о 
вий в увеличении со дер ж ан и я  азота  s  почве при в ы р а щ и 
вании бобовых культур о б р ащ а ю т  внимание многие ис
следователи . П о дан н ы м  Е. П. Т репачева  [62],  при б л а 
гоприятны х погодных условиях  у р о ж а й  озимой пшеницы 
в в ар и ан те  с бобовым предш ественником был на 15— 20 ц 
больше, чем в вар и ан те  со зл ако в ы м  (при у р о ж а е  18,9ц 
с 1 г а ) ,  и на 4— 10 ц с ! га при посеве после картоф еля  
(при у р о ж а е  31,9 ц с 1 га ) .  Увеличение у р о ж а я  второй 
культуры  — ячменя — т а к ж е  было м акси м ал ьн ы м  — 
2,8— 5,1 ц с 1 га. Н а  менее окультуренной почве при не
благопри ятн ы х погодных условиях  и более низком  у р о 
ж а е  бобовых прибавки зерн а  озимой пшеницы и ячменя 
были на 3— 5 ц с 1 га выш е по бобовым предш ественни
кам, чем по злаковы м .

У С Л О В И Я ,  О П Р Е Д Е Л Я Ю Щ И Е  А К Т И В Н У Ю  Д Е Я Т Е Л Ь Н О С Т Ь  
А З О Т Ф И К С И Р У Ю Щ Е Й  С ИСТ ЕМЫ :

Б О Б О В О Е  Р А С Т Е Н И Е  — К Л У Б Е Н Ь К О В Ы Е  Б А К Т Е Р И И

Ц енность  бобовых культур, к а к  это видно из преды 
дущ его  м атери ала ,  оп ределяется  их симбиотическими 
взаим оотнош ениям и с клубеньковы ми бактери ям и . В с'вя-
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зи с этим необходимо рассм отреть  основные условия, б л а 
гоприятствую щ ие или, наоборот, препятствую щ ие си м 
биозу этих двух компонентов азотф и ксирую щ ей  сис
темы.

Влияние минерального  азота .  Д л я  своевременного бо
лее обильного о б р азо в ан и я  клубеньков  и более раннего 
н а ч а л а  биологической ф иксац ии  азота  необходимо, что
бы в почве с о д ер ж ало сь  небольш ое количество м и н ер а л ь 
ного азота  (15— 20 кг на 1 r a j .  Это связан о  с тем, что в 
первон ачальны й период р азви ти я  бобовых до о б р а з о в а 
ния клубеньков  и р азм н о ж ен и я  в них клубеньковы х б а к 
терий, до н а ч а л а  их активной деятельности  в азоте  н у ж 
даю тся  к ак  растения , т а к  и клубеньковы е бактери и , п олу
чаю щ и е необходимый им азот  у растен ия-хозяина . Н е 
больш ие количества  минерального  азота  позволяю т р а 
стению и зб еж ать  азотного голодани я  в н ач але  разви ти я  
и стим улирую т процесс о б р азо в ан и я  клубеньков.

П осле о б разован и я  клубеньков  и активной азотф и кси 
рующей деятельности клубеньковы х бактерий  растения 
(как  это было пок азан о  в первом р азд ел е  главы )  исп оль
зуют значительны е количества биологически связанного  
азота. О д н ако  только  этот  источник азота  не м ож ет  обес
печить получение м аксим альн о  высокого у р о ж а я .
А. Д . К алниньш  [25] считает, что бобовые растения спо
собны использовать  больш е азота , чем получаю т его от 
клубеньковы х бактерий. В опы тах X. А ллоса  и В. Б а р т о 
лом ью  [72] с использованием  меченого азота  бы ло у с т а 
новлено, что симбиотически связанны й азот  не у д о влет 
ворял  полностью потребность растений в этом элементе 
питания. К лубеньковы е бактерии д ав а л и  растениям 
лиш ь 50— 75% количества азота  (в зависимости от вида 
растен ий),  которое необходимо д л я  получения м акси 
мального  у р о ж ая .  По потреблению м инерального  азота  
на первом месте б ы ла  соя, затем  лю церна, клевер и т. д. 
Об этом ж е  говорит ряд  опытов, проведенных научными 
учреж дениям и Географической сети. Получение н аи бо
лее  высокого у р о ж а я  обеспечивалось правильны м  соче
танием  минерального  и биологического азота  
( т а б л . I I I .20). Д л я  различны х видов бобовых культур 
о птим альны е дозы  м инерального азота  были разные. 
К ак  видно из приведенной таблиц ы , д ля  получения н аи 
более высокого у р о ж а я  лю пина достаточно при нитраги- 
низации его семян внести в почву 20— 30 кг азота  на
1 га, д л я  сои требуется  у ж е  60— 80 кг.
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8 Следует подчеркнуть, 
что минеральные азотные 

удобрения, вносимые под 
бобовые культуры в боль
ших дозах, играют отри

цательную роль.

При высокой концен
трации минерального азо 

та в почве резко умень
шается количество клу

беньков на корнях расте

ний, в оставшихся клу
беньках уменьшается 

объем бактероидной тка

ни, в клетках которой осу
ществляют азотфиксирую- 

щую деятельность бакте

рии.
Наконец, подавляется 

синтез бактериями нитро- 
геназы —  комплекса фер

ментов, ответственных за 

активирование молеку
лярного азота. В резуль

тате количество биологи
ческого азота, усваивае
мого растением, сводится 

к минимуму.

П о данным П. И. Мав- 

ричева [35], применение 
минерального азота в дозе 

20 кг на 1 га повысило 
эффективность нитрагина, 

а увеличение дозы азота 
(40 и 80 кг) на фоне ин
окуляции оказало отрица

тельное действие на у ро 
жай клевера (табл. 
I I I .21) и содержание в 

нем азота. При малых до

зах минерального азота в 
урожае клеверного сена 
содержалось 293,4 кг азо 
та, при внесении 40 и
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Т а б л и ц а  II I .21

Влияние нитрагина и минерального азота 
ка з'рожайность клевера (СЗН ИИ СХ)

В ариант

Д
оз

а
аз

от
а

1967 Г. 1968 г.* I9G9 г. Сумма

ц 
с 

1 
га

±

ц 
с 

! 
га

±

ц 
с 

1 
га

±

ц 
с 

1 
га

±

Контроль 0 12,1 _ 49,3 30,3 91,7
20 12,6 0,5 18,8 - 0 ,5 32,4 2,1 93,8 2,1
40 12,7 0.6 52,1 2,8 32,8 2,5 97,6 5,9
80 13,9 1,8 53,1 3,8 33,4 3,1 100,4 8,7

Нитрагин 0 12,5 0,4 56,5 7,2 39,1 8,8 108,1 16,4
20 15,6 3,5 60,5 11,2 39,7 9,4 115,8 24,1
40 13,3 1,2 58,8 9,5 35,1 4,8 107,2 15,5
80 14,2 2,1 34,3 5.0 35,6 5,3 104,1 12.4

НСРо,85 2,9 4,1 3,7
Р, % 6,0 2,6 3,6

* Урожай сена за 2 укоса.

80 кг — соответственно 261,3 и 253,6 кг на
1 га.

Н а  подавление  симбиотической ф иксации азота  ин- 
окулированной лю церной на почве, богатой им, у к а з ы в а 
ет П. НатМан [89]. Он отмечает, что на почве, богатой 
азотом  (0 ,6 8 % ),  ни инокуляция  лю церны  активной к уль
турой клубеньковы х бактерий, ни внесение минеральны х 
азотны х удобрений не о казы в ал и  зам етного  влияни я  на 
урож ай . О б ъ ясн яя  причины отсутствия разницы  в у р о 
ж а е  инокулированной и неииокулированной лю церны, 
автор пишет, что больш ое количество использованного 
азота  неииокулированной лю церной обусловлено тем, что 
почва бы ла богата  азотом, который торм озил  сим биоти
ческую фиксацию.

П ри  сочетании нитрагинизации бобовых культур с 
внесением в почву оптим альны х невысоких доз м и н ер ал ь 
ного азота  содерж ан и е  белка  в у р о ж а е  значительно в ы 
ше, чем при внесении под эти культуры  больш ого к о л и 
чества минеральны х азотны х удобрений. В опы тах  
Е. И, Р а т н е р а  и С. А. С ам ойловой  [56] при подкорм ках  
сои м инеральны м  азотом  количество б елк а  в бобах  было 
меньшим, чем без подкормок.

8 - 1 1 2 8 И З



В наш их опытах, проведенных совместно с Л. М. А ф а 
насьевой, у р о ж ай  бобов инокулированной сои сущ ествен
но не изм ен ялся  при внесении повыш енных доз мине
рального  азота , однако , зам етно  сн и ж алось  содерж ан и е  
б елк а  в бобах: с 25,5% при м алы х д о зах  минерального 
азо та  (16,8 мг/кг) до 18,5% при увеличении дозы  до 
126 мг/кг. А налогичны е дан н ы е  получены и д л я  других 
бобовых культур (люпина, лю церны  и т. д .) .

С ледовательно , чтобы создать  наилучш ие условия 
д л я  сим биоза  клубеньковы х бактерий с растением-хозя- 
ином, надо  сочетать  прием нитрагинизации с внесением в 
почву оптим альны х (невысоких) доз м инерального  
азота .

Влияние ф осфора. Обеспеченность почвы усвояемы м 
ф осф ором  — важ н ей ш и й ф актор  хорошего прои зрастани я  
бобовых растений, развития  клубеньковы х бактерий и 
высокой активности последних. П ри  достаточном со дер 
ж ан и и  в почве усвояемого  ф осф ора  усиливается  р а з в и 
тие корневой системы растений, увеличивается  количест
во корневых волосков, что способствует обильному о б р а 
зованию  клубеньков. С другой стороны, клубеньковы е 
бактерии, к а к  и другие азотф и ксаторы , могут р а з в и в а т ь 
ся только при достаточной обеспеченности их ф осфором, 
который необходим им как  д л я  начальны х этапов  ф и к с а 
ции азота , т а к  и д л я  биосинтеза  плазм ы . В настоящ ее 
врем я трудно разграничить  значение ф осф ора  как  э л е 
мента, необходимого д ля  о б р азо ван и я  фосфоро'рганиче- 
ских соединений с высоким зап асо м  энергии (адепозин- 
д и ф о сф ат  —  А Д Ф  и аден озинтриф осф ат  — А Т Ф ), от его 
значения  к а к  элем ента , входящ его  в состав нуклеиновых 
кислот, ж изненно в аж н ы х  компонентов клетки. П о д а н 
ным А. К лю й вера  и В ан -Н и ля  [30],  соп ряж ен и е  процес
са ф осф орили рования  с переносом водорода  приводит 
к обр азо ван и ю  вещ ества , способного б л аго д ар я  своей б о 
гатой энергии (м акроэргической) фосфатной  связи  всту
пать в реакции, в которых пеф осф ори лированное  соеди
нение уч аствовать  не может. Н аоборот , отщ епление от 
ф осф орили рованны х органических соединений ф осфатной 
группы приводит к резком у уменьш ению  свободной 
энергии.

К а к  известно, процесс фиксации молекулярного  азота  
требует огромного количества  энергии д л я  превращ ения  
свободного атмосферного  азота  в восстановленны е а зо т 
с о дер ж ащ и е  компоненты клетки. Э та  энергия получается
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б л аго д ар я  о б р азо ван и ю  соединений с макроэргической 
ф осфатной  связью. Все сказан ное  вы ш е свидетельствует 
о важ н ой  роли ф осф ора  в процессе ф иксации э л е м е н т а р 
ного азота. Косвенны м д о казател ьство м  этого является  
высокое содер ж ан и е  ф осф ора  в клубеньках  (в 2,5 р а за  
больш е,-чем в ко р н я х ) ,  т. е. там, где и осущ ествляется  
процесс связы ван и я  м олекулярного  азота.

В отдельны х р аботах  у казы вается ,  что клубеньковые 
бактерии  способны переводить фосфор из трудн одоступ
ных его ф орм  в усвояемы е и таким  о бразом  способству
ют улучш ению фосфорного питания бобовых. П о данны м
В. П. З а р е м б ы  и С. М. М алинской [20],  б л аго д ар я  вы со
кой ф осф атазн ой  активности клубеньковы х бактерий л ю 
пина за  счет м оби лизаци и  ф осфора  из почвы улучш ается  
не только азотное, но и ф осфорное питание растений. 
П о д ко р м к а  мин еральн ы м  азотом  инокулированной сои 
способствовала  лучш ем у усвоению растениям и трудн о
доступных ф орм  ф осф ора  [56]. В клубеньках  у си л и в а 
лась  м етаболизаци я  ф осф ора , в результате  чего увеличи
лось количество энергии в виде макроэргического  ф ос
ф ора  н ук леозидполиф осф атов  и, как  следствие этого, а к 
ти ви зи ровался  процесс азотфиксации. Степень усвоения 
труднодоступны х источников ф осф ора  зависит, конечно, 
и от вида бобового растения. В опы тах Е. П. Трепачева  
[62] инокуляция  лю п ина  клубеньковы ми б актери ям и  не 
в л екл а  за  собой усиления м обилизации растен иям и  ф ос
ф ора  из почвы. По-видимому, корневы е вы делени я  л ю п и 
на, имею щие кислую реакцию , способствовали переводу 
трудн орастворим ы х соединений ф осф ора  в подвиж ны е 
его формы. Более  ш ирокие и всесторонние исследования 
в этом нап равлени и  помогут д ать  правильны й ответ на 
вопрос, об отношении различны х видов инокулированны х 
бобовых культур  к м обилизации ф осф ора  из трудн одо
ступных его соединений. П о к а  что больш ой опублико
ванный матери ал  показы вает , что оптим альны е сим био
тические взаим оотнош ения м еж ду  R hizob ium  и бобовы 
ми растениям и скл ад ы в аю тся  при обеспечении растений 
необходимым количеством доступного фосфора.

Об этом свидетельствую т и наш и исследования , п р о 
веденные совместно с Л . М. А фанасьевой . В опытах с 
инокулированной соей при снабж ени и  растений моно
ф осфатом  в них было определено РЮэ 149,1 мг/сосуд, в 
вар и ан те  с фитином 92,2 мг, а с тр ехкальц и евы м  ф о с ф а 
том только  50,4 Мг/сосуд. В соответствии с этими п о к а з а 
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телями были и цифры усвоенного растениями атмосфер

ного азота: 197,9, 63,4 и 18.3 м г/сосуд  соответственно.

Результаты исследований многих авторов свидетель

ствуют о том, что снабжение растений не только ф осф о

ром, но и калием улучшает развитие растений и повыша
ет урожай.

Влияние микроэлементов. Микроэлементы играют 

весьма существенную роль в процессе симбиотической 

фиксации азота. Некоторые из них (молибден, железо и 

кобальт) непосредственно участвуют в этом процессе.
М о л и б д е н  входит в состав ферментов —  дегидро

геназ, катализирующих образование активного водорода, 
необходимого для восстановления атмосферного азота. 

Молибден является также частью ферментного комплек
са (нитрогеназы), с которым связывают процесс активи

рования молекулярного азота. Наконец, молибден, 

участвуя в фиксации азота во взаимодействии с другими 
металлами-микроэлементами —  железом, медью и ко

бальтом [49], способствует увеличению содержания бел
ков хлорофилла и витаминов в тканях растений.

Для нормального протекания процесса симбиотиче

ской фиксации азота очень важно, чтобы синтезируемые 

аминокислоты, входящие в состав белка и содержащие 
фиксированный молекулярный азот, как можно скорее 

поступали из корневой системы в надземные части р а с 
тений. В противном случае процесс фиксации азота будет 
затопможеи.

Исследованиями Я. В. Пейве и Г. Я. Жизневской [51] 
показано, что молибден и железо ускоряют синтез ами
нокислот и включение их в состав белков. Таким об ра 

зом, создаются более благоприятные условия для фикса
ции атмосферного азота. Этими исследованиями выярлен 

еще один аспект действия перечисленных микроэлемен
тов в азотном метаболизме бобовых растений.

Было показано [56], что при достаточном количестве 
молибдена в подзолистых почвах в значительной мере 

могут быть преодолены такие неблагоприятные для р а с 
тений Фактопн, как кислая реакция почвенного раствора 

и повышенное содержание алюминия.

Б о р у  принадлежит существенная роль в формирова
нии клубеньков. Недостаток его в почве тормозит об ра 

зование клубеньков и проводящих пучков в них, следст
вием чего является плохое развитие бактероидной ткани. 

В водных культурах вообще при отсутствии бора невоз
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можно нормальное развитие бобовых [50]. В среде с б о 
ром хорош о развиваются бактероидная ткань, сосудистый 

пучок и меристематические клетки, наполненные крах
малом, который является энергетическим материалом 

для дыхания клубеньковых бактерий, фиксирующих ат

мосферный азот.
Ж е л е з о  играет важную биохимическую роль в 

процессе фиксации азота. Оно входит в состав фермен
тов— дегидрогеназ, в состав биологически важного с о 

единения —  легоглобина, с концентрацией которого в 

клубеньках связан уровень азотфиксации.
К о б а л ь т  [50], входя в состав кобамидных энзимов, 

активирует процессы биосинтеза белка в клубеньках и 
тем самым участвует в биосинтезе нитрогеназы.

Влияние кислотности и влажности почвы. Кислотность 

почвы, ее pH, является важнейшим фактором, определя

ющим пе только наличие и количество клубеньковых бак
терий, но и активность процесса симбиотической азотфик

сации. В окультуренных почвах с нейтральной реакцией 

почвенного раствора клубеньковых бактерий значительно 
больше и активность бактерий в них обычно значительно 

выше, чем в кислых, неокультуренных. То, что кислые 
почвы являются неблагоприятной средой для существо

вания большинства групп Rhizobiurn, доказано многочис

ленными исследователями [11, 26, 33, 42, 43, 54 и др.].
В опытах А. Д, Калниньша [27] известкование кис

лой, дерново-подзолистой почвы по фону минеральных 
удобрений увеличило численность Rhizobiurn trifolii по 
сравнению с контролем в 50 раз. Высокий титр Rh. m eli

loti (100 тыс./г) Иенсеп [84] обнаружил в почве, где 

много лет возделывали люцерну (pH 6,0). В почвах с бо
лее низким значением pH количество клубеньковых бак

терий не превышало 1 тыс./ г. Высокая кислотность поч
вы не только отрицательно сказывается на Rhizobiurn, по 
и непосредственно влияет на растение, изменяя нормаль

ную структуру корневых волосков. Они утолщаются, что 

препятствует проникновению сюда бактерий [43, 44, 
69].

Среди различных групп клубеньковых бактерий есть 
более и менее чувствительные к кислой реакции среды. 
Однако кислотность, как экологический фактор, сущест

венно влияет на активность спонтанных клубеньковых 
бактерий. П. М. Лазарева [33] выделила клубеньковые 
бактерии клевера из клубеньков растений с трех участков
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кислой, дерново-подзолистой почвы (pH 4,8— 5,0). Н а 
I участке в почву была внесена известь и органо-мине- 

ральпая смесь, на И участке —  известь и минеральные 

удобрения и на I I I  —  навоз и минеральные удобрения. 
Наиболее активными оказались клубеньковые бактерии 

с I участка и совершенно неактивными —  бактерии с I I I  
участка.

По наблюдениям Э. Д. Мульдера с соавторами [43], 
на корнях клевера красного, выросшего на кислой почве, 
было много желто-белых клубеньков, образованных 

спонтанными клубеньковыми бактериями, потерявшими 

свойство активности. Применение, как указывают авторы, 
связанного азота способствовало большей устойчивости 
растений к повышенной кислотности почв, ибо в этих 

условиях они не зависели от биологически связанного 
азота.

При изучении влияния pH почвы на Rhizobium  нельзя 

не учитывать и роль растения, так как, проникнув в кор
ни растений, бактерии уже испытывают влияние pH тка
ни корня. По данным Б. Н. Цюрупы, pH экстракта кор

ней бобовых растений оптимален для развития клубень

ковых бактерий [42]. Э. Д. Мульдер с соавторами [43] 

вносили активные клубеньковые бактерии в кислые почвы 
при посеве бобовых растений и наблюдали нормальное 
образование клубеньков и активную фиксацию азота. 

E. Н. Мишустин [41] считает, что применение нитрагина 

на кислых почвах достаточно эффективно, так как мест
ные клубеньковые бактерии в этих почвах большей 
частью неактивны, а вносимые бактерии, находясь в тка
нях клубенька, активно фиксируют азот.

Таким образом , следует всегда помнить об экологиче
ской роли растения, вносящего свои коррективы в дейст

вие такого фактора, как кислотность почвы, на вирулент

ность и активность клубеньковых бактерий.

Н а распространение клубеньковых бактерий и их вза

имоотношения с бобовыми растениями существенно вли
яет влажность почвы. Клубеньковые бактерии могут су
ществовать и даже размножаться при влажности почвы 

15— 16%. Однако наилучшие условия для их жизнедея
тельности создаются при более высокой влажности.

В вегетационных опытах М. В. Федорова и

В. П. Подъяпольской [67] наибольшее количество клу

беньков и паивысший урожай фасоли и гороха были за 
фиксированы при влажности песка 80%.
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Обследование распространения клубеньковых бакте
рий гороха, проведенное Б. А. Кишиневским в Кустанай- 

ской области [31], показало, что причиной низкой 
естественной инокуляции гороха па темно-каштановых 

почвах была недостаточная их увлажненность.
Полив почв в засушливой зоне создает благоприятные 

условия для образования клубеньков и эффективной сим
биотической азотфиксации. Л . С. Завертайло [17] провел 

обследование люцерны на поливных и неполивных серо
земах Алма-Атинской области. Н а неполивных почвах в 

среднем на одном растении насчитывалось до 4 клубень

ков; растений без клубеньков было 45%, на поливных 

почвах соответственно 18— 25 клубеньков и только 1 % 
растений без клубеньков. Интересны данные Р. Свеби и 

Д. Нунан [97]. В 1943— 1944 гг. ими была проведена ино

куляция фасоли (Canning beans) —  новой культуры для 

Австралии, не имеющей там своих специфических клу
беньковых бактерий. Инокуляция не дала результатов, 
клубеньки на растениях не образовались. Эта неудача 

была обусловлена неблагоприятными погодными услови
ями: в 1943 г. из-за сильных дождей почва заплыла, 

вследствие чего создались анаэробные условия; 1944 г. 
был, напротив, засушливым. В 1945 году, нормальном по 

влажности, хорошее образование клубеньков наблюдали 
даже на тех участках, где нитрагин вносили в 1943 и 

1944 гг. Следовательно, клубеньковые бактерии сохрани
лись в сухой почве, но были авирулентны. В условиях 

нормальной влажности вирулентность бактерий прояви

лась в полной мере.
Возможность и степень инокуляции в условиях дефи

цита влаги в почве неодинаковы для различных бобовых 

растений. Так, например, у эспарцета даже при очень 
слабом увлажнении почвы на корчях образуется много 
клубеньков, а у гороха и донника очень мало или совсем 

не образуется [31, 41]. Указанные факты говорят о том, 
что и особенности самих растений (видовая специфич

ность, большая или меньшая устойчивость к засухе, ско
рость прорастания семян) могут иметь значение для ино

куляции в условиях недостаточной влажности.

Подводя итог сказанному выше, необходимо подчерк
нуть большое значение влажности почвы для распростра

нения Rhizobiurn, их численности и вирулентности, что 
указывает на весьма существенную роль этого фактора 
при определении роли почвы как экологической среды 

клубеньковых бактерий.
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Г л а в а  IV. А Н А Э РО Б Н А Я  А ЗО Т Ф И К С И Р У Ю Щ А Я  

Ф Л О Р А  Р А З Л И Ч Н Ы Х  П О Ч В Е Н Н Ы Х  Т И П О В

Данные о повсеместном обнаружении анаэробного 

азотфиксирующего микроорганизма Clostridium  pasteu- 

rianum  в почвах различных типов и других субстратах 
способствовали утверждению в общей и почвенной мик

робиологии представления о том, что этот микроорганизм 
является космополитом, распространение которого не ли

митируется географическими условиями.

Между тем согласно исследованиям E. Н. Мишустина 
[11, 12, 13, 14] отдельные почвенные типы, являясь гео
графически зависимыми образованиями, имеют опреде

ленные виды доминантных форм микроорганизмов,

РА С П РО С Т Р А Н Е Н И Е  Р А ЗЛ И Ч Н Ы Х  ВИ Д О В  

C L O ST R ID IU M  В П ОЧВА Х  СО ВЕТ СК ОГО  СО Ю ЗА

Изучение распространения Cl. pasteurianum и Cl. bu- 
ty r ic u m  в различных типах почв ш и р о т н ы х  п о ч в е н 

н ы х  з о н  С С С Р  показало, что наибольшее количество 
этих бактерий содержат дерново-подзолистые почвы, 
наименьшее — каштановые и сероземы, а также красно
земы (рис. IV. 1). Так, в дерново-подзолистых почвах ко
личество маслянокислых бактерий на 1 г почвы исчис
ляется сотнями тысяч, миллионами — в каштановых и 

особенно в сероземах— сотнями и тысячами клеток на 1 г 
почвы. Выявленная тенденция уменьшения численности 
маслянокислых бактерий с севера на юг подтверждается 
при изучении видового состава этих организмов в разных 

типах почв С С С Р . Cl. pasteurianum и Cl. butyricum зна
чительно больше в подзолах Мурманской области и дер- 

ново-подзолистых почвах Архангельской, а также М ос
ковской областей, чем в черноземах и особенно в кашта-
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новых почвах и сероземах. Это относится главным об ра 
зом к целинным почвам.

Количество ацетонобутиловых бактерий Cl. acetobu- 
tylicum также увеличивается от севера к югу в целин

ных, но главным образом  

в окультуренных почвах.
В каштановых почвах и 
сероземах ацетонобутило

вые бактерии преоблада
ют над маслянокислыми.
В подзолистых и дерново- 
подзолистых почвах кар
тина обратная.

Исследование динами
ки развития маслянокис
лых и ацетонобутиловых 

бактерий (апрель — ок
тябрь 1965 г.) в целинной 
дерново-подзолистой поч

ве (ТСХА, М осква) и в 

целинном типичном серо

земе (Ак-Кава.к, Ташкент
ская область) явилось 
яркой иллюстрацией вы

явленной тенденции изме

нения количества и видо
вого состава анаэробов 

рода C lostridium  в зави

симости от почвенно-кли
матических условий (рис. IV .2— 5).

Таким образом , изучение влияния широтной зональ

ности почв на анаэробные бактерии рода C lostridium  по
казало, что количественный и качественный составы по
пуляций этих организмов определяются почвенно-клима- 
тическими условиями данного географического района.

Установленная для широтных зон почв закономер
ность— уменьшение количества маслянокислых бак
терий и их отдельных видов с севера на юг и количе

ственное преобладание ацетонобутиловых в южных поч
вах —  довольно четко прослеживается и в условиях в е р 

т и к а л ь н о й  з о н а л ь н о с т и  (целинные почвы Заи- 
лийского Алатау, Западный Тянь-Шань).

В почвах горно-лесной зоны количество маслянокис

лых бактерий достигает значительных величин и умень-

Рис. IV. 1. Количество мае 
лянокислых бактерий в раз
личных целинных почвах 

СССР:

/ — дерново-подзолистая; 2 — 
чернозем; 3 — каштановая; 4 — 

серозем; 5 — краснозем
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шается по мере перехода от почв высокогорных к почвам 
подножия. Наименьшее число этих организмов обнару 
жено в сероземах. Количество ацетонобутиловых бакте

рий возрастает от высокогорных почв к черноземам и 

каштановым почвам. Например, количество маслянокис

лых анаэробов Cl. pasteurianum в горно-лесной почве 

(под ельником) равнялось 500 тыс. клеток, в чернозе-

Рис. IV.2. Динамика чис
ленности маслянокислых 
бактерий в целинных 

почвах: 

/—дерново-подзолистая; 2— 
сероземная

Рис. IV.3. Динамика чис
ленности отдельных ви
дов маслянокислых бак
терий (/, 4 — Cl, pasteu
rianum, 2, 3 —  Cl. buty- 
ricum) в целинных поч

вах:

1 , 2  — дерново-подзолистая; 
3 , 4  —  сероземная

Рис. IV.4. Динамика чис
ленности маслянокислых 
бактерий в окультурен

ных почвах:

/ — дерново-подзолистая; 2— 
сероземная

Рис. 1V.5. Динамика чис
ленности ацетонобутило
вых бактерий в окульту

ренных почвах:

/—дерново-подзолистая; ? - 
сероземная
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м е— 130 тыс., а в сероземе — 0,25 тыс. на 1 г абсолютно 

сухой почвы; ацетонобутиловых бактерий Cl. acetobuty- 
licum в горно-лесной почве (под ельником) 9 тыс., в чер

ноземе — 25 тыс. на 1 г абсолютно сухой почвы.

Таким образом , типы широтных и вертикальных поч
венных зон С С С Р  отличаются по количеству и видовому 

составу анаэробных бактерий рода C lostridium  [6].
Возможной причиной отмеченных выше тенденций яв

ляется неодинаковое содержание в различных типах почв 
подвижных органических соединений. Это подтверждает

ся модельными опытами по изучению смены анаэроб
ной микрофлоры, происходящей при разложении расти

тельных остатков и ряда органических веществ [1]. На 

первых этапах распада органических веществ разм нож а
ются преимущественно маслянокислые бактерии, которые 
затем сменяются ацетонобутиловыми. Пектинолитическпе 

бактерии, по-видимому, занимают промежуточное поло
жение; они накапливаются в значительном количестве 

после маслянокислых бактерий. Этим, по-видимому, объ
ясняется преобладание маслянокислых бактерий в 

дерново-подзолистых почвах и наличие незначительных 
их количеств в каштановых почвах и сероземах. В дерно

во-подзолистых почвах процесс минерализации затормо
жен, поэтому здесь интенсивно развиваются маслянокис

лые бактерии, для которых эти условия наиболее благо
приятны. В то же время быстрая смена этапов распада 

органических веществ в зоне каштановых и сероземных 
почв делает невозможным существование здесь масляно
кислых бактерий. Большая напряженность процессов ми

нерализации органических остатков в южных почвах 

обеспечивает преобладание ацетонобутиловых бактерий.
Пектиполитические анаэробы в наибольшем количе

стве обнаруживаются в черноземных и дерново-подзоли

стых почвах. В каштановых и сероземных почвах их ко

личество уменьшается [3]. Выявленная тенденция харак 
терна и для группы истинных маслянокислых бактерий 
(Cl. pasteurianum, Cl. butyricum). Таким образом , общие 

закономерности эколого-географического распростране

ния пектинолитических анаэробов и масляпокислых бак
терий в общих чертах сходны. Зоной оптимального роста 

маслянокислых азотфиксаторов являются дерново-подзо
листые почвы (таежно-лесная зона), а ацетонобутило

вых— каштановые почвы и сероземы (почвы сухих сте

пей и предгорно-пустынных степей сухих субтропиков).
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В Л И Я Н И Е  П ОЧВЕН Н О-К Л И М А Т И ЧЕСК И Х  У С Л О В И И  

НА И ЗМ Е Н Ч И В О С Т Ь  М О Р Ф О Л О Г О - Ф И ЗИ О Л О Г И Ч Е С К И Х  

О С О Б Е Н Н О С Т Е Й  C LO ST R ID IU M

Морфологические и культуральные характеристики 

Clostridium . Многолетние исследования E. Н. Мишусти- 
на, изучавшего эколого-географическую изменчивость 

почвенных бактерий, показали, что у почвенного микро

организма Bacillus mycoides имеются резко очерченные 
географические расы, отличающиеся размерами клеток, 

структурой колоний и рядом физиологических признаков. 

Им же отмечена изменчивость под влиянием климата у 

разнообразных бактерий.
Сравнительное изучение морфологических характери

стик различных штаммов Clostridium  показало, что 
штаммы Cl. pasteurianum и Cl. butyricum, выделенные из 
разных типов почв, различаются между собой по разме

рам и форме клеток и ряду других морфологических 
признаков. У Cl. acetobutylicum и С!, butyricum отмече

ны незначительные изменения.

Изучение особенностей развития различных культур 
Cl. acetobutylicum, Cl. butyricum и Cl. buty licum на жид
кой картофельно-морковной среде показывает, что ско

рость роста всех видов анаэробов увеличивается (лаг- 

ф аза укорачивается) по мере перехода от высокогорных 
почв к почвам предгорий и от дерново-подзолистых почв 
к чернозему, затем каштановым почвам и серозему. 
Уменьшение продолжительности лаг-фазы связано, по- 

видимому, с увеличением биохимической активности этих 
культур в почвах предгорий Кавказа и южных почвах 

(каштановых и сероземах).
Физиологические особенности культур Clostridium . 

Известно [9], что способность бактерий и с п о л ь з о 

в а т ь  различные и с т о ч и и к и у г л е р о д а  важна для 

определения их возможностей развиваться в тех или 
иных экологических условиях.

Сравнительное исследование потребления углеродсо
держащих соединений штаммами Cl. pasteurianum, Cl. 

acetobutylicum показало, что штаммы Cl. pasteuria

num, выделенные из горно-лугового чернозема и лесного 
бурозема, используют глюкозу, галактозу, мальтозу, ра- 
финозу, декстрин, инулин, глицерин, адонит, лактат каль

ция (с уксуснокислым натрием) и пировиноградную кис

лоту.. Это характерно для типичных штаммов Cl. pasteu-
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rianum. В то же время штаммы CL pasteurianum, выде

ленные из лесной коричневой и каштановой почв, приоб
рели способность сбраживать лактозу, крахмал, ман- 

нит и потеряли способность сбраживать глицерин. Таким 

образом , эти бактерии стали близки по своим фермента
тивным свойствам к Cl. acetobutylicum.

Изучение использования отдельными культурами C lo
stridium гуминовых и фульвокислот показало, что в 

этих культурах пет даже следов летучих кислот и спир
тов (метод газовой хроматографии), хотя некоторые из 

них и вызывают очень слабое брожение сред с указанны
ми соединениями. Это дает нам основание сделать вывод

о том, что изученные штаммы Cl. pasteurianum, Cl. ace

tobutylicum, CL butyricum, Cl. butylicum не используют 
гуминовые и фульвокислоты.

Итак, потребность в источниках углерода у анаэроб

ных азотфиксаторов рода C lostridium , выделенных из 
разных типов почв, неодинакова. Причем у маслянокис

лых бактерий (Cl. pasteurianum) изменение потребностей 

в тех или иных источниках углерода происходит в значи
тельно большей степени, чем у ацетонобутиловых бакте

рий. Последнее, по-видимому, можно объяснить тем, что 

развитие маслянокислых бактерий в почве связано с на

личием относительно подвижных органических веществ 
(простые и сложные углеводы и растворимые в воде 
соединения), которые потребляются этими микроорганиз

мами в течение короткого промежутка времени. Это 

обусловливает пластичность их ферментативного аппа
рата, его легкую адаптацию к использованию новых ис
точников углерода.

Что касается ацетонобутиловых бактерий, то они, по- 
видимому, связаны с более стабильной частью органичес
ких веществ почвы, и поэтому их ферментативный аппа
рат более устойчив при смене внешних условий.

Изучение штаммов Clostridium , выделенных из почв 

различных вертикальных зон, показывает, что по мере пе
рехода от высокогорных районов к подножию оптималь

ная, максимальная и минимальная т е м п е р а т у р ы ра з 
вития бактерий заметно повышаются. Так, температур

ный оптимум для штаммов Cl. pasteurianum, выделенных 

из горно-луговой почвы и горного чернозема, составлял 
примерно 23— 24°С, из бурозема и лесной коричневой 

почвы —  около 27°С, из полевого чернозема и каштано

вой почвы — около 27— 29°С, а из краснозема примерно
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29— 31°С. У Cl. acetobutylicum температурный оптимум 

также возрастал по мере перехода от высокогорий к 
предгорьям. Так, у штаммов из горно-луговой почвы он 

равнялся 35°С, из краснозема —  около 39— 41°С.

Интересно отметить, что минимальная, оптимальная 
и максимальная температурные точки развития штаммов 
Cl. pasteurianum из каштановой почвы и краснозема 
и штаммов Cl. acetobutylicum из горио-луговой почвы 

близки и равны 15°, 12— 15°, 30 и 35°, 42— 45° и 40— 42°С 
соответственно.

Существует зависимость между среднегодовой темпе

ратурой воздуха и кардинальными температурами ра з 

вития анаэробных азотфиксаторов. Так, штаммы C lostri
dium из горно-луговой почвы (район Цхрацкаро, средне

годовая температура воздуха от — 0,3 до +  1°С) развива
лись в интервале 5— 37°С при оптимуме 23— 24°С, штам

мы этого же микроорганизма, выделенные из каштановой 

почвы (район Марнеули, среднегодовая температура воз
духа 11 —  12°С), —  при 15— 45°С и оптимуме 30°С. Анало
гичную картину наблюдали и со штаммами Cl. acetobuty

licum. Это свидетельствует о наличии у Cl. pasteurianum 
и Cl. acetobutylicum определенной адаптации к климати
ческим условиям.

Близкие результаты были получены со штаммами 

Cl. butyricum и Cl. butylicum из почв широтных почвен
ных зон.

Таким образом , отношение к температуре как к кли

матическому фактору изменяется у культур Clostridium 

в зависимости от географических условий.

Г р а н и ц ы  pH, в пределах которых могут развивать
ся виды Clostridium , различны для микроорганизмов, 

обитающих в разных типах почв. Штаммы Cl. pasteuria
num из горно-луговой почвы (pH  5,6) растут при pH 

4,5— 8,0 (оптимум 6,4), а выделенные из каштановой поч
вы (pH 7 ,6 )— в диапазоне pH 5,0— 9,0 (оптимум 7,0). 

У  & . acetobutylicum эти различия менее четки.
Изучение изменений в составе п р о д у к т о в  б р о ж е 

н ия  показывает, что штаммы Cl. pasteurianum, выде
ленные из высокогорных почв (горно-луговая, горный 

чернозем, лесной бурозем), образуют больше масляной 

кислоты, чем штаммы из предгорных почв —  лесной ко

ричневой и каштановой. Количество уксусной кислоты и 
нейтральных продуктов (бутанола и этанола) у штам

мов из предгорных почв выше (табл. IV. 1). Особенно хо-
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рошо это видно при сопо
ставлении соотношения 
летучих кислот (масля
ной и уксусной) и нейт
ральных продуктов (бу- 
танола и этанола), обра
зуемых в  культурах С!, 
pasteurianum, выделен
ных из высокогорной и 
предгорной почв. Так, у 
штаммов Cl. pasteurianum  
из горпо-луговой почвы 
процентное соотношение  
кислоты : спирты было 
равно 19,2, у штаммов С1. 
pasteurianum, выделен
ных из каштановой поч
вы ,— 3,21. Аналогичное  
соотношение кислот к 
спиртам было найдено в 
культурах Cl. acetobuty-  
licum. Так, процентное со
отношение кислот к спир
там в культуре Cl. aceto- 
butyl-kum, выделенной из 
горно-луговой почвы, со 
ставило 4,1, из горного 
чернозема — 3,8, из лесно
го бурозема —  2,7, из лес
ной коричневой — 2,5 и 
каштановой почвы — 2,1.

Таким образом, масля
нокислый анаэроб Cl. pas- 
teurianum, выделенный 
из каштановой почвы, о б 
ладает измененным мета
болизмом, близким к т а 
ковому ацетонобутиловых  
бактерий.

Что касается культур 
Cl. acetobutylicum, то ко
личество образуемых  
этим организмом кислот 
и спиртов изменяется
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в зависимости от типа почвы в меньшей степени, чем у 

Cl. pasteurianum.
Штаммы Cl. butyricum из дерново-подзолистой почвы 

и чернозема образуют несколько больше масляной и ук

сусной кислот и бутанола, чем выделенные из каштано
вой и сероземной почв. Штаммы из дерново-подзолистой 

почвы не образуют этанола; этот продукт сбраживания 
зафиксирован у штаммов Cl. butyricum из чернозема, 

причем наибольшее количество его дают штаммы, выде
ленные из серозема. Следовательно, образующееся в 
культурах Cl. butyricum количество масляной и уксусной 
кислот, а также бутанола уменьшается по мере перехода 

от северных почв к южным. В культурах из каштановой 

почвы и серозема было меньше летучих кислот (масля
ной и уксусной) и больше бутанола (в 2 раза и более), 
чем в культурах этого организма, выделенных из дерно

во-подзолистой почвы и серозема. Кроме того, штаммы 

Cl. butyricum из южных почв (каштановой и серозема) 
начинают продуцировать ацетон, не образуемый культу

рами из дерново-подзолистой почвы. Этанол в культу

рах Cl. butyricum не обнаружен. Таким образом , необхо
димо отметить одну общую, характерную для обоих ука

занных видов Clostridium  закономерность —  уменьшение 
количества образуемых ими летучих кислот и увеличение 

содержания нейтральных продуктов в культурах этих о р 

ганизмов при переходе от северных почв к южным [7, 9].

Как известно, многие факторы внешней среды оказы
вают влияние на характер продуктов брожения C lostrid i
um, как-то: источники углерода, азота и их соотношение, 

pH, температура и многие другие [7, 10, 15, 18].
Изучение влияния различных источников углерода и 

азота на характер продуктов брожения маслянокислых 
(Cl. pasteurianum) и ацетонобутиловых (Cl. acetobuty
licum )* бактерий показало, что на безазотистой среде 

эти микроорганизмы дают почти одинаковое соотношение 
кислот и спиртов— около 6 (габл. IV .2). Однако общая 

сумма летучих кислот и спиртов гораздо больше у штам
мов Cl. pasteurianum 015 и 067, чем у Cl. acetobutylicum, 

штамм 115, в продуктах брожения которого бутаиол не 
был обнаружен. Последнее согласуется с данными

* Cl. pasteurianum, штамм 015 и СТ. acetobutylicum, штамм 115 
выделены из горно-луговой, Cl. pasteurianum, штамм 057 —  из каш
тановой почвы Грузии.
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Т а б л и ц а  IV .2

Влияние различных источников углерода и азота ка характер 
продуктов брожения Clostridium, %

Летучие
кислоты

С пирты Процент
ное со-

Источник углерода и азота

§к
X I

6

| S>> X

ч
о

н
И
Л

отноше-
иие

кислоты

спирты

C l o s t r i d i u m  p a s t e u r i a n u m ,  ш т а м м  015 
(из  г о р н о - л у г о в о й  п о ч в ы)

Глюкоза, 4% 69,11 16,15 6,51 8,13 5.8

Глюкоза, 4% + (N H i )2SC>4,
0,5%

69,45 23,15 1,85 5,55 12,5

Аспарагин, 1 % 72,96 22,27 1,19 3,58 20,0

Пептон, 1 % 71,74 21,94 3,40 2,92 14,7

Маннит, 4%+пептон, 1% 47,68 21,80 16,40 14,22 2,3

Пировиноградная кислота, 
2%+пептон, 1%

8,85 22,13 42,47 26,55 0,46

C l o s t r i d i u m  p o s t e u r i a n u  tu, ш т а м м  067 
(из  к а ш т а н о в о й  п о ч в ы)

Глюкоза, 4% 65,29 17,88 5,69 8,14 6,2

Глюкоза, 4% + (Nl-UbSCh, 
0,5%

64,51 16,12 4,84 14,51 3,7

Аспарагин, 1 % 65,78 16,45 6,58 11,19 4,6

Пептон, 1 % 64,19 19,89 8,49 7,43 5,3

Маннит, 4%+пептон, !% 46,81 23,40 13,83 15,96 2,3

Пировиноградная кислота, 
2%+пептон, 1%

27,03 32,43 29,73 10,81 1,5

C l o s t r i d i u m  a c e t o b u t y l i c u m ,  ш т а м м  115 
(из  г о р н о - л у г о в о й п о ч в ы)

Глюкоза, 4% 66,26 19,28 0 14,46 6,0

Глюкоза, 4% + (NHs)-.SOi, 
0,5%

60,25 18,07 2,41 19,27 3,6

Аспарагин, 1 % 41,67 10,41 17,71 30,21 1.1

Пептон, 1 % 52,29 16,34 10,46 20,91 2,2

Маннит, 4%+пептон, 1% 35,93 26,94 14,37 22,76 1,7

Пировино! радиан кислота, 
•2%+пептон, 1%

49,67 37,08 13,25 0 6,3



E. L. Tatum, W . H. Peterson [19] и R. Davies, M. Stephen

son [17]. Эти авторы показали, что на солевой среде 

Cl, acetobutylicum не образует бутанола.

Внесение в среду Виноградского с глюкозой различ

ных источников азота: (N H ^S C U , аспарагина и пептона 
неодинаково влияет на характер продуктов брожения р а з 
личных штаммов CL pasteurianum и Cl. acetobutylicum. 

Так, Cl. acetobutylicum, штамм 115 на среде с аммиач
ным азотом образует значительно больше нейтральных 

продуктов и меньше кислот, чем на безазотистой среде; 

с внесением аспарагина и пептона количество кислот 

еще больше уменьшается, а количество нейтральных про
дуктов соответственно увеличивается. При этом резко 
снижается процентное соотношение кислот и спиртов —- 

на безазотистой среде 6,0; с ( N H ^ S O * —  3,6 с пепто
н ом —  2,2, а с аспарагином— 1,1.

Штамм Cl. pasteurianum 067 из каштановой почвы, 
как и Cl. acetobutylicum на средах с различными источ
никами азота, образует больше нейтральных продуктов 
и меньше кислот (главным образом  масляной), чем на 

безазотистой среде Виноградского.

Совершенно иначе реагирует на внесение соединений 
азота штамм Cl. pasteurianum 015, выделенный из горно- 
луговой почвы: аммиачный азот усиливал образование 

кислот, количество спиртов при этом уменьшалось. О со 

бенно большое количество кислот образуется на средах 
с пептоном и аспарагином. Поэтому в противополож

ность Cl. acetobutylicum и штамму 067 Cl. pasteurianum, 
выделенному из каштановой почвы, соотношение кислот 

и спиртов у штамма 015 Cl. pasteurianum увеличивалось: 

на безазотистой среде оно было равно 5,8, с (NHOaSO/, —

12,5, с пептоном —  14,7, а с аспарагином —  20,0. Это х а 
рактерно для типичных маслянокислых бактерий.

Изучение продуктов сбраживания различных источни
ков углерода (глюкоза, маннит, лировиноградная кисло

та) штаммами Clostridium  свидетельствует об идентичной 

реакции Cl. acetobutylicum, штамм 115, выделенного из 
горно-луговой почвы, и Cl. pasteurianum, штамм 067 — 

из каштановой почвы. В отличие от указанных штаммов 
соотношение продуктов брожения у Cl. pasteurianum, 

штамм 015 из горно-луговой почвы характерно для мас

лянокислых бактерий, развивающихся на указанных вы
ше источниках углерода [18].
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Приведенные данные позволяют в известной степени 
объяснить различный характер продуктов брожения 

штаммов, выделенных из основных типов почв Советско
го Союза.

Известно, что в разных типах почв количественный и 
качественный состав органических веществ значительно 

варьирует [8, 16]. Такое варьирование в составе органи

ческих веществ сказывается на ферментативных особен
ностях Clostridium , что обусловливает изменение харак 
тера продуктов брожения.

Следует указать, что амплитуда изменчивости у 

Cl. pasteurianum значительно шире, чем у Cl. acetobuty

licum. По-видимому, степень адаптации того или иного 
вида C lostridium  к условиям внешней среды обусловли

вается его ролью в трансформации органических ве
ществ в почве. Cl. pasteurianum и Cl. butyricum в проти

воположность Cl. acetobutylicum осуществляют транс

формацию подвижных органических соединений. Этим и 

объясняется, по-видимому, широкая амплитуда изменчи
вости их свойств.

Таким образом , морфолого-физиологическое исследо
вание различных штаммов анаэробных азотфиксирую- 

щих бактерий рода C lostridium  —  Cl. pasteurianum, 
Cl. acetobutylicum, Cl. butyricum и Cl. butylicum, выде

ленных из разных типов почв С С С Р , показывает, что их 

свойства изменяются под влиянием почвенно-климати

ческих условий. В результате образуются экологические 
расы указанных микроорганизмов.

Э Ф Ф Е К Т И В Н О С Т Ь  Ф И К СА Ц И И  АЗОТА

Сравнительное изучение азотфиксирующей активно
сти штаммов Cl. pasteurianum, Cl. acetobutylicum, Cl. bu
tyricum и Cl. butylicum , выделенных из различных поч

венных типов, показывает, что наибольшей азотфиксиру

ющей активностью обладают штаммы Cl. pasteurianum, 
выделенные из горно-луговой почвы (8,68— 8,96 мг на 1 г 

использованной глюкозы). Интенсивность азотфиксации 
у штаммов Cl. pasteurianum из горного чернозема, лес

ного бурозема и лесной коричневой почвы постепенно 
снижалась по мере перехода от почв высокогорных к поч

вам подножия гор; культуры Cl. pasteurianum из кашта

новой почвы фиксировали только 3,55— 3,77 мг азота на 
1 г глюкозы, т. е. значительно меньше (в 2— 3 ра за ), чем 

горно-луговые штаммы Cl. pasteurianum (табл. IV .3).
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Т а б л и u а IV.3

Фиксация i3Ns Cl. pasteurianum в различных почвах

Почва

Общий
азот

почвы,

%

Вариант опыта

Количество 
клеток СЛ, 
pasteuri- 

anum , млн. 
на 1 г аб 

солютно 
сухой почвы

Избыток 
обогащения 

'5 N 2, 

атом * #

до
опыта

после
опыта

П о
втор
ность

Сред
нее

Дерново- 0,208 Исследуемая поч 0,17 0,5 0 0

подзо ва

листая То ж е-j-Cl. pas- 0,4 50,8 0,20

teurianum,
штамм 201 0,17 0,24

0,37

Чернозем 0,477 Исследуемая поч 0,12 0,3 0 0

ва

То же-|-С1. pas 0,37 И З 0,07

teurianum,
штамм 211 0,07 0,07

0,07

Каштано 0,271 Исследуемая поч 0,05 0,17 0 0

вая ва

То же+С1. pas 0,5 10,9 0,04 0,03

teurianum,
штамм 069 0,2

Определение фиксации 15N2 культурами Cl. pasteuria

num в различных типах почв показывает, что в анаэроб

ных условиях наивысший избыток обогащения 15N2 на
блюдается в дерново-подзолистой почве —  0,24, тогда как 

в черноземе и каштановой почве соответственно 0,07 и 

0,03 атом%.

На азотфиксирующую активность различных штам
мов Cl, acetobutylicum тип почвы почти не влияет.

Азотфиксирующая активность штаммов Cl, butyri- 

cum, выделенных из различных типов почв, уменьшалась 
с севера на юг. Так, штаммы из дерново-подзолистой 

почвы обладали наибольшей активностью (8,65— 9,61 мг 
азота на 1 г сброженной глюкозы), из серозема —  наи

меньшей (3,90— 4,93 мг). Таким образом , активность 
азотфиксации у южных рас Cl. butyricum (из серозема) 

снизилась в 2 раза (табл. IV .4).
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Изучение активности фиксации молекулярного азота 

Clostridium , выделенных из различных типов почв СС С Р , 
показало, что под влиянием географических условий ин
тенсивность этого процесса изменяется, причем в боль

шей степени у Cl. pasteurianum и Cl. butyricum, чем у 

Cl. acetobutylicum и Cl. butylicum. Штаммы Clostridium , 

выделенные из дерново-подзолистой и горно-луговой 
почв, как правило, обладают большей азотфиксирующей 

активностью, чем штаммы из каштановой почвы и серо

зема [5, 6].
Таким образом , наибольшая интенсивность связыва

ния молекулярного азота атмосферы наблюдается в дер

ново-подзолистой почве, наименьшая — в каштановой. 

Следовательно, эффективность анаэробной азотфиксации 
определяется климатическими условиями, свойственными 
определенному типу почвы.

Изучение географического распространения анаэроб
ных азотфиксаторов рода Clostridium  в почвах Советско
го Сою за показало, что маслянокислые бактерии (С1. 
pasteurianum, Cl. butyricum) рода C lostridium  преоб

ладают в дерново-подзолистых почвах. Существует тен

денция уменьшения количества маслянокислых бактерий 
с севера на юг. Численность ацетонобутиловых бактерий 
Cl. acetobutylicum с севера на юг увеличивается. Послед

ние доминируют в каштановых почвах, сероземах, к рас 
ноземах.

Та же закономерность в распространении масляно
кислых и ацетонобутиловых бактерий имеет место в ус

ловиях вертикальной зональности.

Наибольшее количество пектинолитических бактерий 

обнаружено в черноземах и дерново-подзолистых почвах, 
в каштановых почвах и сероземах количество их умень

шается. Возможной причиной отмеченных выше отличий 
в количестве анаэробных азотфиксаторов рода C lostri

dium в различных типах почв является неодинаковое от

носительное содержание в них подвижных органических 
соединений Cl. butylicum, Cl. pasteurianum, Cl. acetobu- 

tyliciim, Cl. butyricum образуют экологические расы.
Морфологические и физиологические особенности ана

эробных азотфиксаторов изменяются в зависимости от 

гючпенно-климатнческих условий. Культуры Cl. pasteuria

num и Cl. butyricum, выделенные из различных типов 
почв, различаются между собой как по размерам и ф ор 

ме клеток, так и по ряду других морфологических призна-
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Интенсивность фиксации азота атмосферы культурами

Тип почвы 
широтных 
зон СССР

Ш
т

а
м

м

Фиксировано 
азота, мг

Ш
т

а
м

м

Фиксировано 
азота, мг

н
а

10
0 

м
л
 

ср
е
д

ы

на 1 г 
глюкозы

н
а

10
0 

м
л
 

ср
е
д

ы

на 1 г
ГЛЮКОЗЫ

П
О

ш
т

а
м


м

а
м

в 
с
р
е
д


н
е
м

но
штам
мам

в сред
нем

С 1. b u t y r i c u m С 1. bu t  у l i c u m

Дерново- 10 4,09 8,65 9,22 30 1,56 3,84 3,72

подзоли i i 4,25 9,40 32 1,51 3,70

стые 12 4,42 9,61 33 1,46 3,64

Чернозем 13 2,97 6,66 6,97 3! 1,46 3,70 3,60
14 3,08 7,03 34 1,40 3,54
15 3,19 7,21 35 1,40 3,56

Каштано 16 2,52 6,08 6,12 35 1,29 3,36 3,42
вая 17 2,52 5,99 37 1,29 3,38

18 2,63 6,29 38 1,34 3,52

Серозем 19 1,74 4,23 4,20 39 1,18 3,26 3,38
20 1,85 4,49 40 1,29 3,58
21 1,62 3,90 41 1,18 3,30

ков. У экологических рас Cl. acetobutylicum, Cl. butyli- 
cum эти различия менее значительны.

Неодинаков характер продуктов сбраживания глюко

зы у различных экологических рас Clostridium .
У штаммов Cl. pasteurianum из коричневой и кашта

новой почв образуется меньше масляной кислоты и боль

ше уксусной, бутанола и этанола, чем у выделенных из 
горно-луговой почвы, т. е. по характеру продуктов мета

болизма они сходны с Cl. acetobutylicum. Такого сущест
венного изменения состава продуктов брожения в зависи

мости от почвенного типа не обнаруживается у штаммов 
Cl. acetobutylicum. При переходе от дерново-подзолистой 

почвы к чернозему, каштановой почве и серозему у штам

мов Cl. butyricum, Cl. butylicum уменьшается количество 

образуемых ими летучих кислот (масляной и уксусной) 

и увеличивается количество нейтральных продуктов (эта
нола у Cl. butyricum и бутанола у Cl. butylicum ).
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Т а б л и ц а  IV .4

Clostridium, выделенными из различных типов почв

Тип ПОЧВЫ 

вертикаль
ных зон 

Грузинской 
ССР

Ш
т
ам

м

Фиксировано 
азота, мг

s
Я
Н

3

Фиксировано 
азота, мг

н
а

10
0 

м
л
 

ср
е
д
ы

на 1 г 
глюкозы

н
а

10
0 

м
л
 

ср
е
д

ы

на 1 г 
глюкозы

П
О

ш
т
а
м


м

ам в 
ср

е
д


н
ем

п
о

ш
т
ам


м

ам в 
ср

е
д


н
ем

С 1. p a s t e u r i a n u m С 1. a c e t o b u t y l i c u m

Горно-лу 014 4,36 8,68 112 1,35 3,31 3,36

говая 015 4,48 8,96 114 1,40 3,43

017 4,42 8,91 115 ! ,34 3,33

Чернозем 024 3,58 7,58 7,59 123 1,28 3,23 3,19

горный 026 3,56 7,57 124 1,26 3,13

028 3,52 7,61 127 1.24 3,15

Бурозем 037 2,52 5,09 5,79 135 1,24 3,13 3,04

лесной 038 2.62 5,90 136 1,18 2,99

039 2,58 5,78 137 1,18 3,00

Коричневая 043 1,84 4,42 4,34 141 1,12 2,92 2,92

лесная 045 1,86 4,37 144 1.12 2,94

047 1,78 4,24 145 1,06 2,89

Каштано 065 1,51 3,74 3,67 165 0,96 2,61 2,63

вая 067 1,50 3,77 167 1 ,0 0 2,71

069 1,44 3,55 168 0,94 2,58

Под влиянием почвенно-климатических условий изме
няется азотфиксирующая активность Clostridium , причем 

в большей степени у Cl. pasteurianum, Cl. butyricum, чем 

у Cl. butylicum, Cl. acetobutylicum. Штаммы Clostridium , 
выделенные из дерново-подзолистой и горно-луговой 

почв, как правило, обладают большей (в 2— 2,5 раза в 
случае с Cl, pasteurianum и Cl. butyricum) азотфиксиру- 

ющей активностью, чем штаммы, выделенные из кашта

новой почвы и серозема. П о мере перехода от северных 

почв к южным (или спуска из высокогорных районов к 
подножию гор) минимальная, оптимальная и максималь
ная температуры развития штаммов Clostridium  заметно 

повышаются.

Границы pH, в пределах которых могут развиваться 
культуры Clostridium , различны для микроорганизмов, 

обитающих в разных типах почв. Штаммы Cl. pasteuria
num, выделенные из горно-луговой почвы (pH 5,6), рас-
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тут при pH  4,5— 8,0 (оптимум 6,4), а выделенные из 

каштановой почвы (pH 7,6) —  в диапазоне pH 5,0— 9,0 

(оптимум 7,0). Менее четки эти различия у Cl. aeetobu- 
tylicum.

Интенсивность связывания молекулярного азота ат
мосферы (использован стабильный изотоп I5N2) наиболь
шая в дерново-подзолистой почве, наименьшая — в каш

тановой. Это обусловлено различной активностью эколо

гических рас С!, pasteurianum, обитающих в дерново- 
подзолистой и каштановой почвах.
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Г л а в а  V. В ЗА И М О О Т Н О Ш Е Н И Я  РА СТ ЕН И И  

С М И К Р О О Р Г А Н И ЗМ А М И  Р И З О С Ф Е Р Ы  

И Ф И Л Л О С Ф Е Р Ы

ХАРАКТЕР В ЗА И М О О Т Н О Ш Е Н И И  М ЕЖ Д У  РА СТ ЕН И ЯМ И  

И СО П УТ СТ ВУЮ Щ И М И  ИМ М И К РО О РГА Н И ЗМ А М И

В природе растения находятся в тесном контакте с 

микрофлорой. Поверхность надземных и подземных орга
нов растений заселена разнообразными эпифитными 

микроорганизмами, название которых происходит от гре
ческих слов еш-— поверхность и (puxov —  растение. Ри- 
зосферные микроорганизмы размножаются в почве, при

легающей к корням. Эти микроорганизмы составляют не
отъемлемую часть внешней среды, с которой соприкаса

ются растения на протяжении всего периода вегетации. 
«Нормальная» микрофлора растений формировалась 

вместе с ними в течение длительной эволюции раститель
ного мира. Растения и микроорганизмы зависят друг от 

друга: зеленые растения — автотрофы, они создают орга

ническое вещество в процессе фотосинтеза и являются 

основным источником органических соединений на зем
ной поверхности. Микроорганизмы же в подавляющем 

своем большинстве —  гетеротрофы, т. е. питаются за счет 

готовых органических соединений. Одни из них использу
ют мертвые растительные остатки, другие —  выделения 

корней и надземных органов вегетирующих растений.

Корневые выделения, диффундируя в слой почвы, при
легающий к корням, обогащают его органическими со 

единениями, за счет которых развивается ризосферная 
микрофлора.

Микроорганизмы, относящиеся к «нормальной» мик

рофлоре растений, по условиям своего существования не 

соприкасаются с внутренними частями растений. Ткани 

здоровых растений практически стерильны, так как мик
роорганизмы не способны преодолеть разнообразные 

факторы иммунитета, которыми обладают живые расте

ния [21]. Если сапрофитные, т. е. не болезнетворные, бак
терии, искусственно ввести в стебель растения, то они до-
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волыю быстро погибают [128]. Исключение составляю!1 

виды, находящиеся в симбиозе с растениями, и фитопа- 

тогениые микроорганизмы. К первым относятся (в основ
ном) клубеньковые бактерии и микоризные грибы, кото

рые, проникая в межклетники корня и размножаясь в 
локализованном пространстве (клубеньках или клетках) 

коровой паренхимы, выделяют вещества, используемые 
растениями. Фитопатогенные микроорганизмы питаются 

тканями живых растений.
Эпифитпая и ризосферная микрофлора не только не 

является паразитарной, но и обладает рядом полезных 

для растений свойств. Однако беспрепятственное размно
жение этих микроорганизмов неизбежно влечет за собой 

угнетение растений. В нормальных условиях произраста
ния этого не происходит, так как, во-первых, растения 

выделяют используемые микроорганизмами вещества в 

ограниченном количестве, во-вторых, в выделениях расте

ний содержатся антибактериальные вещества —  фитонци
ды, которые также ограничивают размножение нормаль
ной микрофлоры. Фитонциды присущи всем растениям

[78], причем установлено, что последние выделяют, обыч

но одновременно, несколько соединений (эфирные мас
ла, углеводороды, глюкозиды, органические кислоты, аль

дегиды). Некоторые из фитонцидов образуются в резуль

тате жизнедеятельности растений [72, 73]. Фитонциды 
изменяют активность ферментных систем, нарушая ж из

ненные функции микроорганизмов [88].

Замечено, что на поверхности хорош о развитых ра 

стений, которые вырабатывают больше бактерицидных 
веществ, микроорганизмов меньше, чем на поверхности 
слаборазвитых растений [68, 70].

Таким образом , при нормальном развитии растений 

между ними и микроорганизмами устанавливается состо

яние «буферное™ », обычно характерное для раздельного 
симбиоза между организмами.

Взаимоотношения между растениями и микроорганиз

мами сложны и многообразны, что обусловлено разнооб

разием свойств микроорганизмов, из которых состоят 
комплексы эпифитной и ризосферной микрофлоры, раз 

личным составом продуктов их обмена, составом микроб

ных сообществ, видом растений. Кроме того, взаимоотно

шения между растениями и микроорганизмами находят
ся в тесной связи с условиями окружающей среды, с с о 

ставом корневых выделений и источниками микрофлоры.
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Отсутствие достаточно точных методов исследования 
ризосферы создает трудности для более глубокого и пол

ного понимания взаимоотношений растений с микроорга
низмами [118]. Тем не менее многие стороны этих взаи
моотношений в настоящее время уже выявлены и изу
чаются. Трудно переоценить роль микрофлоры в жизни 

растений. Она минерализует и переводит в доступную 

для растений форму сложные органические и нераствори
мые минеральные соединения почвы и удобрений, уча

ствует в создании и разрушении перегноя и в других про

цессах, определяющих плодородие почвы (нитрификация, 

денитрификация и т. д.); микроорганизмы-азотфиксаторы 
связывают газообразный азот воздуха; микрофлора син

тезирует различные физиологически активные вещества, 

выделяет антибиотики, в том числе антигрибные; пита

тельные вещества по гифам грибов и по цепочкам бакте
риальных клеток поступают из почвы к корню; микроор

ганизмы поглощают питательные вещества и временно 
закрепляют их в своем теле и т. д.

Следует отметить, что разные виды микроорганизмов 

могут вызывать одинаковые процессы в определенных 
условиях внешней среды и, наоборот, одни и те же виды 

могут осуществлять самые разнообразные процессы. Так, 
вещества, стимулирующие рост растений (витамины, 
ауксины), синтезируются многими микроорганизмами, и 

их действие на растения одинаково; процесс аммонифи
кации и денитрификации может осуществляться одним 

видом, например Pseudomonas fluorescens.

Работы по изучению взаимоотношений между расте

ниями и корневыми и ризосферными микроорганизмами 
обобщены в ряде обзоров [32, 95, 107, 113, 118, 130]. В 

них рассматривается не только сущность влияния микро
организмов на растения, но также причины нарушения 

раздельно-симбиотических взаимоотношений и проявле

ния конкурентных или паразитарных свойств микрофло
ры, отрицательно сказывающихся на росте растений.

В настоящее время наиболее, точное доказательство 

положительного влияния микроорганизмов на рост и раз 
витие растений получено в условиях стерильных опытов. 

Высевали простерилизованные семена овса сорта Орел 

и выращивали в простерилизованной песчано-каолино
вой смеси, пропитанной питательным раствором Гельри- 
геля [53]. В часть сосудов вносили комплекс корневой 

микрофлоры овса, полученный смывом с корней расте
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ний, росших в почве, В результате наблюдали значитель

ную разницу в развитии растений (табл. V .1).
В этом опыте урожай зерна на сосуд составил в кон

троле 2,8 г, а в варианте с бактеризацией — 3,5 г.

Т а б л и ц а  V.1

Влияние микроорганизмов на содержание сухого вещества 
в надземной массе и корневой системе овса 

(на одно растение в стадии колошения) 

(микровегетацнонный стерильный опыт по В. А. Пронину 
и В. Ф. Воронковой)

Надземная масса Корневая система

Вариант
г ±

*/
• 

К

к
о
н

т


р
о
л

ю г ±
% х конт

ролю

Контроль (без зараж е
ния)

0,82 0,020 100 0,64 0,045 100

Внесена корневая микро 
флора

1,27 0,030 142,7 1,22 0,050 190,6

В опыте E. X. Ремпе [59] масса зерна проса из одного 
сосуда в варианте со стерильным субстратом была рав 

на 1,56 г, а в варианте с бактеризацией — 2,98 г. А, А. Та

расенко [75] наблюдала, что рост проростков кукурузы и 

активность их дыхания при выращивании в стерильных 
условиях значительно отставали от таковых в нестериль
ных условиях (сухая масса 10 стерильных проростков 

составляла 17 мг, а поглощение кислорода проростками 

за двое суток—  182 мкл Ог, в нестерильных условиях 
эти показатели были равны 29 мг и 271 мкл соответст

венно) .

К О РН ЕВА Я I  Р И ЗО С Ф Е Р Н А Я  М И К Р О Ф Л О РА  

И ЕЕ Р О Л Ь  В ПИТАНИИ РАСТЕНИЙ

Корневые выделения — источник питания для микро

организмов. Микроорганизмы, размножающиеся на кор

нях растений, питаются корневыми выделениями. Такая 

экскреция веществ из корня является одной из нормаль
ных физиологических функций растений. Это было дока

зано при изучении метаболизма аминокислот в стериль

ных опытах с изолированными корнями пшеницы [25].
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Постоянно протекающий процесс обмена аминокислот 

между клетками корня и средой регулирует внутрикле
точный обмел веществ, таким образом  стабилизируются 

синтетические процессы, протекающие в корне. Избыточ

ное содержание аминокислот в корнях сопровождается 

подавлением процессов метаболизма.
Количество и состав корневых выделений непостоян

ны и зависят от возраста растения, условий произраста

ния и особенно от условий питания.
Состав корневых выделенй изучен подробно [4, 22, 

32, 92, 93, 124]. В выделениях корней обнаружены ионы 

калия, кальция, Р 0 4. Количество редуцирующих сахаров 
в корневых выделениях варьирует. Так, у кукурузы, по 

некоторым данным, оно составляет 8,2— 8,4 мг в расчете 

на 1 м2 рабочей поверхности корней [37]. Хроматографи
ческий метод позволил детально изучить аминокислотный 

состав корневых выделений. Например, в выделениях 
овса выявлено 14 аминокислот (аспарагиновая, серии, 

глютамин, аланин, метионин, валик, лейцин, фенилала
нин, лизин, триптофан, тирозин, треонин, глицин и одна 
неидентифицированная), у гороха — 22, у подсолнечни

ка — 11 {93, 122].

Корневые выделения 30-дневных растений кукурузы 
[62] содержали (мкг па 1 растение): лейцин-Ьизолей- 
цин —  21, фенилаланин —  25, валин —  следы, метионин — 
17, тирозин— 25, аланин— 13, глютаминовая кислота— 37, 

глицин — 25, серии — 33, аспарагиновая кислота —  40, 

гистидин+треонин— 23, аспарагин— 107, лизин — 40, 
цистин+цистеин— 169. Приведенные данные показыва

ют, что почти половину (48%) количества всех амино

кислот составляли аспарагин и цистин+ цистеин. Корне
вые выделения этих же растений содержали (мкг на
1 растение): фруктозы— 173, арабинозы — 80, неиденти- 

фицированных — 58. Глюкоза, сахара и ксилоза не обна
ружены.

Давно было замечено, что в почве численность микро
организмов около корней растений значительно выше, 

чем в почве без растений [101]. Имеются данные, что в 

ризосфере разных растений, выращенных в абсолютно 

тождественных условиях, численность микроорганизмов 
превышала таковую в почве без растений у овса в 

229 раз, у кукурузы в 88, у пшеницы в 22, у льна в 532, 

у люпина в 79, у подсолнечника в 43, у томата в 32, у 
шпината в 22, у лука в 84 раза и т. д. [108]. Аналогич
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ный эффект наблюдали у дикорастущих видов: в ризо

сфере тимофеевки выявлено в 54 раза больше микроор
ганизмов, в ризосфере костра в 12,7 раза больше, чем в 

почве без растений [24]. Однако на поверхности отмы
тых от почвы корней количество микроорганизмов обыч

но меньше, чем в слое почвы толщиной в 1— 2 мм, приле
гающем к корням (табл. V .2).

Т а б л и ц а  V.2

Количество микроорганизмов в корневой зоне томатов и огурцов, 
тыс. на 1 г почвы

Томаты Огурцы

Группа микроорганизмов На
корнях

В прикор
невой 
почве

На
корнях

В прикор
невой 
почве

Аммонифицирующие 25-103 104 -103 140-103 1666500

Денитрифицирующие 200 10400 1100 59500

восстанавливающие 
N 0 3 до N 2

Растворяющие С а3(Р0 4 )2 9620 4 2 7 !О3 40900 358500

Целлюлозоразлагающие 0 6-103 0 1800

аэробные
Маслянокислые 200 25•103 2500 14700

1 10 11 282

Нитрифицирующие 0 29 0 37

Наряду с веществами, используемыми микроорганиз
мами, в корневых выделениях растений присутствуют ан
тибактериальные вещества типа фитонцидов. Их кон

центрация на корнях выше, чем в почве. Это защитная 
реакция растения, благодаря которой регулируется р а з 
множение микрофлоры па его поверхности. Ризосферный 

эффект (Rhizosphere effect) выражается не только в зна

чительном увеличении количества микроорганизмов в 
корневой зоне, но также и в изменении их качественного 
состава. В ризосфере размножаются виды, использую

щие в качестве источника питания аминокислоты. Так, 
было установлено, что в ризосфере кормовой свеклы в 

!4 раз больше бактерий (в том числе нуждающихся в 
аминокислотах — в 52 раза ), чем в почве междурядий 
[115]. П о другим данным, количество бактерий, которым 

необходимы аминокислоты, составляло в почве 16,6— 

26,2%, а в ризосфере ячмени, выращиваемого на гой же
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почве, 53,1%, в ризосфере гороха —  63,9, в ризосфере 

пшеницы — 60,7% [125].
Канадские микробиологи [96, 125, 126], изучая соот

ношение «групп питания» микроорганизмов в ризосфере 

и в почве, удаленной от корней, установили, что выделен
ные ими культуры (исследовано более 1000 культур) 
нуждаются в витаминах, аминокислотах, веществах, вхо 

дящих в состав дрожжевого и почвенного экстрактов, и 

показали, что в ризосфере встречается больше видов, ко
торым необходимы аминокислоты, и меньше видов, ко

торые нуждаются в витаминах и ростовых факторах, со 
держащихся в почвенном экстракте.

При массовом скоплении микроорганизмов в ризосфе
ре и на корнях растений между ними возникает конку

ренция. Преимущество оказывается на стороне видов, 

приспособленных к питанию веществами корневых выде
лений, в частности аминокислотами, а также видов, ко

торые в этих условиях быстро размножаются. Это было 
доказано специальными опытами [135]. Изучали микро

организмы, выделенные из почвы (100 культур) и из ри
зосферы (100 культур), культивируя их на разных сре 
дах. Оказалось, что на среде с аминокислотами обильно 

росло 24% культур, выделенных из почвы, и 69°/о культур 

из ризосферы выращиваемого на этой почве гороха.
Активность дыхания у микроорганизмов из ризосфе

ры пшеницы на среде с аланином была выше, чем у 

микроорганизмов из почвы. Первые поглощали 138 мкл 
Ог в 1 ч в расчете на 1 мг сухих клеток, вторые — только
68,5. Культуры, выделенные из почвы междурядий, из 

ризосферы и с корней пшеницы, при их выращивании на 
среде с глюкозой поглощали соответственно 141, 247 и 
306 мкл Ог в 1 ч.

Чтобы показать влияние корневых выделений па из
менение состава почвенной микрофлоры, выращивали 

стерильно в песке или в растворе Кнопа лен, клевер, 
рожь и др. (по 10 растений в сосуде) в течение 16 сут. 

По истечении этого срока вытяжки из песка или раствор, 
содержащий корневые выделения, сгущали в вакууме и 

стерилизовали фильтрацией через фильтры Зейца. Полу
ченный концентрат (от 10 растений) вносили в 10 г не- 

окультуренной почвы и через 5 Дней учнтыч.члч изменение 
в составе почвенной микрофлоры. Определяли общее ко
личество микроорганизмов и выделяли 50 колоний для 
групповой идентификации, учитывали споровые бактерии
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Pseudomonas и Arthrobacter. Ризосферный эффект про

являлся очень четко: общее количество микроорганизмов 
увеличивалось с 54-10в до 64-108. Причем количество спо

ровых бактерий снизилось с 30 до 6% , численность 
Arthrobacter, наоборот, увеличилась с 36% в исходной 

почве до 60— 80% в почве с добавлением корневых выде
лений. Количество Pseudomonas составило 4— 8% и с о 

хранилось на этом уровне.
Состав комплексов корневых и ризосферных микро

организмов. Долгое время для характеристики особенно
стей ризосферной и корневой микрофлоры пользовались 

методом группового анализа (учет микроорганизмов, 

входящих в состав различных физиологических групп), 

либо методом учета групп с различными питательными 
потребностями [114, 117]. Группировали бактерии и по 
морфологическим признакам: колонии —  слизистые, пиг

ментные и т. д. [6, 58, 77].
Отсутствие точных критериев характеристики ризо

сферной и корневой микрофлоры тормозило познание ее 
сложнейших взаимоотношений с растениями. Это объяс
няется тем, что в каждую физиологическую группу вхо

дит большое количество видов с самыми различными 
свойствами, в то же время почти каждому виду присущи 

какие-то определенные функции, особенно четко выявля
ющиеся в определенных условиях внешней среды. П оэто
му роль микрофлоры в жизни растений не может быть 

детально исследована без изучения видового состава и 
свойств отдельных микроорганизмов, а также продуктов 

их жизнедеятельности.
С 1953 г. в литературе начали появляться сообщения

о выделении с различных растений отдельных микроорга

низмов. Так, на корнях хлопчатника было обнаружено 
8 видов [52], картофеля — 20 [49], кок-сагыза 11 [74] 
видов микроорганизмов.

Однако известно, что на корнях или в ризосфере р а с 

тения одновременно присутствует ограниченное количест
во видов микроорганизмов и чтобы получить наиболее 
полное представление о корневой (и ризосферной) мик

рофлоре, необходимо выделять культуры с растений раз 
личных систематических групп и в разных условиях их 
произрастания, идентифицировать большое количество 

культур, изучать соотношение видов. Именно в этом ас
пекте проводилась работа во В Н И И  сельскохозяйствен
ной микробиологии [11, 14, 83].
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Учитывая, что в естественных условиях сопутствую
щие растениям микроорганизмы используют для пита
ния выделения растений, состав которых, как указы
валось выше, в настоящее время изучен довольно х оро

шо, использовали растительный (капустный) отвар, 

обогащенный аминокислотами и некоторыми витамина

ми (среда 19, 17). Исследовали микрофлору кукурузы, 
пшеницы, овса, гречихи, подсолнечника, табака, свеклы, 

огурцов, крыжовника, яблони, сливы, вишни. С их кор

ней выделили более 400 культур. Изучение их культу

ральных, морфологических и физиологических особен
ностей позволило идентифицировать эти микроорганиз
мы. Описано 69 видов и 62 их разновидности, в том числе: 

Pseudomonas —  22 вида; Bacterium —  6; Chromobacte
r iu m — 8; Mycobacterium—  12; Mycococcus —  2; Micrococ

c u s— 4; Pseudobacterium — 4; Sarcina —  2; Promyxo- 
bacterium — 1; Azotom onas— 1; Lactobacterium —  1; 

V ib r io— 1; Bacillus —  2; дрожжеподобных —  3.

Было установлено, что один и тот же вид может оби
тать на корнях различных растений. Например, Ps. fluo- 

rescens обнаружен на корнях пшеницы, кукурузы, гре
чихи, вишни; Ps. chrysea —  у овса, пшеницы, яблони, 
сливы; Bacterium ag ile—  у овса, гречихи, огурцов, Chz. 
chlorinum —  у кукурузы, подсолнечника, свеклы, огурцов, 

вишни, гороха и т. д.
Количество и соотношение видов бактерий на корнях 

одного и того же вида растения зависит от фазы разви

тия и от возраста растения, а также от почвенных усло
вий. Это связано с тем, что под влиянием факторов внеш

ней среды изменяется обмен веществ в растениях и в свя

зи с этим —  количество, а также состав корневых выделе
ний, которыми питаются микроорганизмы.

При избытке минерального азота корни выделяют 
аммиак, так как не весь азот расходуется на синтетиче

ские процессы [54]; у молодых растений овса (10-суточ- 

ных) в корневых выделениях обнаружено 7 аминокислот, 
а в более старых (21-суточных) — 12 [25]; в растениях 
ячменя перед цветением количество сахаров в корнях 

резко снизилось (с 8,7 до 1,25%) вследствие усиленного 

синтеза растениями в этот период белковых веществ и 

усиления расхода сахаров на синтетические процессы 
[42].

Яркий пример изменения качественного состава мик

рофлоры на корнях и в ризосфере ячменя в зависимости
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от возраста растений получен при изучении «групп пи

тания». У  молодого растения обнаружено 20,2% бакте
рий, нуждающихся в аминокислотах, и 2,7% хорош о р а 

стущих на дрожжевом автолизате, у зрелого растения 

1,2 и 8,9% [134] соответственно.
Таким образом , можно считать установленным, что 

комплексы микроорганизмов на корнях растений и в их 
ризосфере непостоянны, формируются на данном отрезке 

времени, в определенную фазу развития растения и х а 

рактерны для данного вида растения в конкретных усло

виях его произрастания.
Различия микрофлоры, зависящие исключительно от 

вида растения, можно наблюдать только в абсолютно 

тождественных, т. е. искусственных, условиях, например 

в водных или песчаных культурах.
Микрофлора ризосферы в отличие от корневой микро

флоры находится под влиянием не только растения, но и 
почвы. Как указывалось выше, в этой зоне меньше ска

зывается влияние фитонцидов, увеличивается количест

во споровых бактерий. В ризосфере создаются лучшие 
условия для развития нитрифицирующих и целлюлозо
разлагающих бактерий, увеличивается количество и раз 
нообразие грибов. Так, на корнях клевера, произрастав
шего на дерново-карбонатно-суглинистой почве, были 

обнаружены Penicillium , Fusarium , Mucor, Trichoderma, 
Cladosporium, Cephalosporium, Rhizopus. В ризосфере 
преобладали Fusarium  и Penicillium . в небольшом коли

честве встречались Verticillium , Trichoderma, Alternaria, 
Mucor [35]. В ризосфере широко представлены дрож ж е

вые организмы, которые активно размножаются в период 

массового роста растений.
Количество дрожжей в ризосфере капусты, свеклы, ку

курузы, овса, ржи и озимой пшеницы колебалось в зави

симости от срока анализа —  в начале июля от 18,5 до 

42 тыс. в 1 г, в конце июля — от 141 до 220 тыс. — в 20 — 
55 раз больше, чем в почве без растений.

Всего из ризосферы было выделено 96 штаммов. Н аи 
более распространены на всех растениях Cryptococcus 

albidus, Rhodotorula glutin is, часто встречались в ризо

сфере разных растений 4 вида Cryptococcus, 4 вида Toru- 

lopsis и 5 видов Rhodotorula [5].
Влияние микроорганизмов на поступление веществ в 

растения. Поступление веществ в корни —  сложный про

цесс, который слагается из комплекса одновременно про



текающих процессов [67]: 1) пассивное поглощение пу

тем диффузии молекул в «свободное пространство» клет

ки; 2) физико-химическая адсорбция на пекто-целлюлоз- 

ных мембранах клеточной оболочки; 3) поглощение пу
тем включения в метаболизм, т. е. в обмен веществ 

клетки; 4) поглощение при помощи молекул-переносчи- 
ков; 5) перенос ионов с поверхности корня в его клетки 

при помощи специфических ферментов «пермеаз»; 

6) поглощение при активном движении цитоплазматиче
ской мембраны; 7) поглощение путем пиноцитоза, т. е. 

захватывание отдельными участками оболочки капель 
внешнего раствора при ее впячивании (количество мик- 

ропиноцитозных вакуолей в клетке может достигать не

скольких тысяч).

Поглощение питательных веществ —  активный физио
логический процесс, связанный с жизнедеятельностью 

корневой системы и надземных органов, т. е. с обменом 
веществ всего растения [28, 65].

Поступление веществ в корни зависит не только от 

процессов, происходящих в самом растении, но и от ус
ловий окружающей среды —  концентрации веществ в 
почвенном растворе, влажности, реакции среды и т. д. 

[48]. Большая роль в этом процессе принадлежит мик
роорганизмам, которые, как указывалось выше, питают

ся корневыми выделениями. Е. И. Ратнер [56] указыва

ет, что растение, вызывая размножение микроорганизмов 
около корней, обеспечивает себе мощный дополнитель
ный фактор воздействия на почву.

При скоплении микроорганизмов около корней обед
нения прикорневого слоя почвы питательными вещества
ми не происходит. Это объясняется тем, что в зоне корня 

активно протекает процесс минерализации веществ.

П р е в р а щ е н и е  н е р а с т в о р и м ы х  с о е д и н е 
ний почвы и удобрений в доступные для растений пита

тельные вещества осуществляется микроорганизмами 
различных физиологических групп.

В зоне корневой системы преобладают аммонифици
рующие бактерии, которые участвуют в разложении азо
тистых, органических соединений почвы и удобрений — 

растительных остатков, гумуса, клеток отмерших микро

организмов и др. Эти микроорганизмы, выделяющие ком

плекс протеолитнческих ферментов — эктопротеаз, ши
роко распространены па корнях и в ризосфере.
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Некоторые виды почвенных споровых бактерий явля

ются активными аммонификаторами, однако их числен
ность в ризосфере невелика. Здесь преобладают неспо
ровые виды бактерий, способные использовать разнооб

разные азотистые органические соединения.

Значение аммонифицирующих бактерий для растений 
было доказано следующим образом: кукурузу выращи

вали в стерильных условиях на среде Прянишникова, в 
которую в качестве единственного источника азота до

бавляли пептон. В этих условиях растения были угнете
ны. После внесения в среду Ps. fluorescens (микроорга

низм, широко распространенный в корневой зоне расте
ний) условия азотного питания кукурузы улучшились. 

Сухая масса растения в этом варианте составила 1,33 г, 
а в варианте без бактерий —  0,45 г [33].

Наряду с азотом одним из важнейших элементов, не

обходимых растениям, является ф осфор. Однако основ
ная его часть (до 50% и более от общего запаса) входит 

в состав органических соединений, не усваиваемых р а 

стениями. Кроме того, он образует слаборастворимые не
органические соединения, которые также не могут ис

пользоваться растением.
Было показано, что овес и подсолнечник, почти не ус

ваивавшие трехкальциевый фосфат в стерильных усло

виях, активно потребляли его в присутствии корневой 

микрофлоры [100].

Ячмень в нестерильных условиях использовал в 3 р а 
за больше фосф ора (32Р) из органических соединений 
лецитина (меченного по ф осфору), чем в стерильных 
[30].

Бактерии, растворяющие фосфаты кальция и минера

лизующие органофосфаты, в больших количествах встре
чаются в ризосфере и особенно на корнях растений. В 

связи с тем, что в почве па некотором удалении от кор
ней насчитывалось 33,7 млн., в ри зосф ере— 187 млн. и на 

корнях —  640 млн. (па 1 г сухих корней) бактерий, раст

воряющих трехкальциевый фосфат, их соотношение в 
почве, в ризосфере и па корнях составило 1 : 6 : 16 [106]. 
Количество бактерий —  минерализаторов органофосфа

тов— на корнях пшеницы в дерново-подзолистой почве 

составляло 14% от общего числа корневых микроорга
низмов [50].

Установлено, что способностью освобождать фосфаты 
из нерастворимых соединений обладают различные виды
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почвенных [43, 50, lOOj и многие виды корневых микро
организмов— Ps. radiobacter, Ps. fluorescens, Мус. glo- 

biforme, Bact. agile, Bact. liquefaciens, Bact. nitrificans 
и др. [83].

Таким образом , живущие на корнях и в ризосфере 
бактерии, разлагая органические и неорганические со 

единения азота и ф осфора, играют важную роль в снаб
жении растений питательными веществами.

П е р е д в и ж е н и е  р а с т в о р е н н ы х  п и т а т е л ь 

н ы х  в е щ е с т в  из почвы в зону ризосферы происходит 

несколькими путями: вместе с током воды, омывающим 

корень, путем диффузии из почвы к корням по градиен

ту, т. е. благодаря разности концентраций почвенного 
раствора около корня и в самой почве. Скорость такой 

диффузии, установленной для 32Р в солончаковой глине, 

была равна 4 Х Ю -11 см2/ с  [91].
Подсчитано, что в объеме почвы, равном 662 мл, дли

на корней ржи составляла 6,4 м, их поверхность —  

503 см2, общ ая длина корневых волосков на этих корнях 
равнялась 1649,4 м, их поверхность —  7677 см2 [129]. 

Несмотря на столь огромную поглощающую поверхность 

корневой системы, ее контакт с почвенным слоем неве

лик. Толщина его равна длине корневого волоска. Под

счеты показали, что используемый растением объем поч
вы составляет около 1% от общего [91].

Существует мнение, что, кроме перечисленных выше 
механизмов передвижения веществ к корню как к месту 

их наибольшего потребления, эти вещества могут также 
передвигаться по гифам грибов и цепочкам живых бакте

риальных клеток. Такая возможность была доказана ря 

дом лабораторных опытов. Бактерии или грибы высева
лись в длинную трубку на голодную питательную среду. 

Питательные вещества вносили с одного конца трубки. 

Нормальный рост микроорганизмов наблюдали по всей 

длине трубки. Это свидетельствует о том, что необходи

мые микроорганизмам вещества передавались по клет
кам бактерий пли гифам грибов [82].

В опытах с радиоактивным фосфором  он передвигал
ся по гифам грибов Phycomyces nitens, Absidia glauca, 

Cheatomium от очага внесения на одной половине чашки 

Петри через канавку, разделяющую питательную среду, 

на другую половину чашки [ 1161. Распространение 32Р 

в нестерильной почве было значительно более активным, 
чем в стерильной [29].
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Передача веществ на растение является одной из не
маловажных функций ризосферной микрофлоры, однако 

в основе процесса питания лежит их последующая ад
сорбция на поверхности корня и поглощение цитоплаз

матической мембраной. Влияние микроорганизмов на эти 
процессы несомненно.

П о т р е б л е н и е  м и к р о о р г а н и з м а м и  к о р 
н е в ы х  в ы д е л е н и  й облегчает поглощение питатель

ных веществ корнями растений. При поглощении корне
вых выделений микроорганизмами нарушается равнове
сие между концентрацией веществ в клетках корня и 
наружным раствором.

Органические соединения, диффундируя из корня и 
частично адсорбируясь на его поверхности, затрудняют 

поступление в корень катионов и анионов. У  многих р а с 
тений корневые выделения обладают значительной вяз

костью и скапливаются на кончиках корней, образуя по

добие чехла [81]. Гелеобразное вещество, из которого 
состоит такой чехол, представляет собой высокомолеку
лярный полисахарид, дающий положительную реакцию 

на гемицеллюлозу и пектин [69]. Удаление слоя органи

ческих веществ с поверхности корня усиливает обменные 
процессы между корневой системой и внешней средой. 

Это доказано в опытах с кукурузой. Растения выращи
вали в сменяемых и в бессменных растворах. Оказалось, 
что в сменяемом растворе за вегетационный период на

капливалось 1136 мг органических веществ в виде выде
лений растений, а в бессменном — 486 мг [23]. В другом 

опыте в сменяемом растворе корни кукурузы выделили 
15,4 мг углерода (в пересчете на 1 м2 поверхности корня), 

а в бессменном —  только 7 мг, корни гороха —  соответ
ственно 20,1 и 8,6 мг [37].

При удалении органических соединений с корней пу

тем обработки их перманганатом калия наблюдалось 

резкое (в 4 раза) увеличение поступления ф осфора (32Р) 
в ткани корня [20].

При повторном выращивании кукурузы на стерильной 

питательной среде с накопившимися в ней корневыми 
выделениями развитие растении задерживается, а содер
жание аминокислот и сахаров в среде увеличивается. 

Микроорганизмы, внесенные в среду, используя органи
ческие соединения, улучшили условия корневого пита

ния растений. В этом опыте содержание аминокислот в 

стерильном варианте составило 750 мкг (в пересчете -на
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1 растение), сахаров — 7960 мкг, в бактеризованном — 

соответственно 367 и 3480 мкг. Сухая масса одного расте
ния составила в первом случае 0,38 г, во втором 0,85 г 

[62]
Влияние микроорганизмов на ионный обмен между 

корневой системой и окружающей средой доказано экс

периментально. Кукурузу выращивали в стерильном пи
тательном растворе и в таком же растворе, но с добав
лением культуры корневых микроорганизмов. Через 

5 нед растения перенесли на несколько часов в раствор, 
содержащий радиоактивный фосфор, а затем определили 
поступление ф осфора в листья. Оказалось, что в вари

анте с микроорганизмами 32Р поступает в растение в 
2,5 раза быстрее [34],

Размножаясь за счет корневых выделений, микроорга
низмы в процессе жизнедеятельности выделяют ряд ме
таболитов, в состав которых входят ф и з и о л о г и ч е с 

ки а к т и в н ы е  в е щ е с т в а ,  с т и м у л и р у ю щ и е  
р о с т  р а с т е н и й.  Это является также одной из причин 

лучшего развития растений на нестерильных субстратах. 
Поглощаемые вещества, вступая в связь с веществами 
плазмы, включаются в обмен, протекающий в клетках и 
тканях растении.

Используя методы стерильных культур и радиоак

тивных изотопов, И. И. Колосов [28] установил, что в 
растениях кукурузы превращения поглощаемых мине

ральных соединений азота и ф осфора в органические со

единения происходят быстрее в присутствии комплекса 
корневых микроорганизмов, чем в стерильных условиях. 

Количество органических соединений азота в пасоке, 
подаваемой 1 г корней в стерильных условиях, состави
ло 1,19 мг, или 32,3% к общему количеству в ней азота, 

а в присутствии .комплекса корневых микроорганизмов— 

1,96 мг, или 44,2%.
Была установлена также связь между поглощением 

веществ корнями и их дыханием [63], которое является 
одним из основных показателей жизнедеятельности рас 
тительных тканей и активизируется в присутствии корне

вой микрофлоры (табл. V.3).
При изучении сущности действия микрофлоры на про

цесс обмена веществ в растениях, и в частности на про

цессы, протекающие в корнях, было установлено, что 
микроорганизмы, из которых состоят микробные ком
плексы, обладают разной активностью — наряду с актив-
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ными стимуляторами в ы я вл я 
ются культуры слабоактивные 
и неактивные.

Дальнейшие исследования 
[16, 64] показали,  что все а к 
тивные культуры отличаются 
повышенной способностью син
тезировать витамины. С корней 
разных растений было выде
лено 23 штамма типичных кор
невых бактерий Promyxobacte-  
rium. В се  они обладали одина
ковыми физиологическими 
свойствами — ра зж иж ал и ж е 
латину, пептонизировали моло
ко, гидролизовали крахмал н 
т. д., но резко различались по 
способности синтезировать ви
тамины. Одна группа (8 штам
мов) ,  которая по морфологиче
ским признакам была отнесена 
к Рг. johnsonii ,  накапливала  в 
среде значительное количество 
тиамина,  пантотеновой и нико
тиновой кислоты, пиридоксина, 
инозита и биотина, другая (15 
шт ам мо в) ,  относящаяся к виду 
Рг. f lavum,  продуцировала 
лишь небольшое количество 
инозита, биотина и никотино
вой кислоты. Чтобы сравнивать 
действие метаболитов этих 
групп микроорганизмов на рост 
проростков,  микроорганизмы 
выращивали в жидкой пита
тельной среде,  в которой на 
капливались  продукты их био
синтеза,  в том числе витамины. 
Полученные культуральные 
жидкости разводили водой и ис
пользовали для  замачивания в 
них семян различных растений. 
Контролем служили семена,  
замоченные в воде и в растворе
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витаминов в концентрации, соответствующей таковой в 
культуральной жидкости Pr. iohnsonii.

О  стимулирующей активности культур судили по 

интенсивности роста проростков, которую определяли 
весовым методом (табл. V .4).

Результаты, приведенные в таблице, а также имею
щиеся в литературе многочисленные данные [11, 27, 60]

Т а б л и ц а  V.4

Влияние микробных метаболитов и витаминов на рост 
корешков огурцов и проростков пекинской капусты

Вариант замачивания 
семян

100 корешков 
огурцов

100 проростков 
пекинской капусты

мг
! % мг | %

К о н т р о л ь

Вода (контроль) 
Раствор витаминов

170

240

100

141

239

307

I 100 

1 128

С л а б ы е  п р о д у ц е н т ы  в и т а м и н о в

Культуральная жид
кость штаммов:

1 176 103 242 101

12 182 107 243 101

14 173 102 242 101

А к т и в н ы е  п р о д у ц е н т ы в и т а м и н о в

Культуральная жид
кость штаммоп:

25 238 140 315 132

38 231 136 282 118

426 250 247 319 133

Р  % =  1,6; 2Stl == 4,5 Р  %  =  1,4; 2 S d  =  5

свидетельствуют о том, что микробы —  активные проду
центы витаминов, действуют на ростовые процессы ан а

логично раствору витаминов.
Несмотря на то, что растения синтезируют витамины, 

добавочное обеспечение их этими жизненно необходимы

ми веществами в ряде случаев улучшает рост и развитие. 
Это объясняется тем, что не всегда синтез витаминов в 

растениях протекает достаточно энергично. П о данным 
К. Е. Овчарова [46], на этот процесс оказывают боль

шое влияние факторы внешней среды: климат, удобре
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ния, наличие микроэлементов, кислотность почвы и т. д. 

Особенно нуждаются в дополнительном снабжении вита
минами проростки. Возможность передачи витаминов от 

бактерий растениям была доказана путем культивиро
вания корневого микроорганизма Ps. fluorescens на жид

кой среде Чапека с тиамином, меченным 35S, и последую
щим внесением отмытых от среды бактериальных клеток 
в раствор Кнопа, на котором выращивали проростки 
пшеницы. Уже через 10 дней в растениях обнаружили 
15— 16% тиамина, переданного бактериями [19]. Витами
ны, синтезируемые ризосферными микроорганизмами, 

частично выделяются ими в почву и могут оттуда посту
пать в корни [51].

В настоящее время доказано, что наличие витами
нов в почве положительно влияет на рост и развитие 
растений и что микроорганизмы являются одним из ос
новных поставщиков этих веществ в прикорневой зоне 
[32]. Установлено также [13, 18, 19], что в ризосфере

Рис. V .I. Влияние удобрений на размножение микробов— 
продуцентов витаминов —  в прикорневой почве и в поч

ве вне ризосферы пшеницы (вегетационный опыт):

/ — почва вне ризосферы; / / —  прикорневая почва; а — без 
удобрений; б — NPK; « — навоз; г — NPK+навоз; /-— общее 
количество микроорганизмов, млн. в I г почвы; 2*— ауксоавто- 

трофов, млн. в I г почвы

i 1— 1128 161



растений значительно больше микробов —  продуцентоз 

витаминов, чем в почве, удаленной от корней (рис. V.1).
Н а размножение ауксоаэтотрофных микроорганизмов 

в почве и в ризосфере растений влияют вносимые удоб

рения. Органические удобрения (навоз, компосты) не 
только сами содержат биологически активные вещества, 

но и активизируют жизнедеятельность почвенной и ризо- 
сферной микрофлоры, которая становится источником 

накопления витаминов в почве и в ризосфере. Действие 
минеральных удобрений в этом отношении слабее.

Влияние удобрений на размножение микробов-проду- 
центов витаминов в зоне корней пшеницы изучали в ве
гетационном и полевом опытах [1, 131. В вегетационном 

опыте почва легкосуглинистая, дерново-подзолистая, 
среднеокультуренная с pH солевой вытяжки 5,4.

Образцы прикорневой почвы пшеницы брали с р а з 
ных фонов удобрений, высевали на относительно полно

ценную по витаминному и аминокислотному составу пи

тательную среду. Для выявления микроорганизмов, 
синтезирующих тот или иной витамин, проводили иссле
дования методом отпечатков с полноценной среды на 
среды, из которых был исключен тот или иной витамин, 

либо весь их ксмплехс с последующими пересевами вы
росших культур на этих средах.

Общее количество микроорганизмов в ризосферной 
почве, обнаруживаемое на полноценной питательной 

среде в вариантах с внесением удобрений, значительно 
превосходило их численность в контроле. Особенно воз
росло их количество (в 5— 6 раз) по фону органических 
удобрений. Абсолютная численность бактерий, синтези
рующих витамины группы В, в условиях вегетационного 
опыта увеличилась в ризосфере молодых растений по 

фону NPK  в 1.5— 2 ргзч, а го фонам наЕоза и смеси 
удобрений — в 4— 5 раз по сравнению с контролем.

Положительное влияние удобрений на размножение 
микробов — продуцентов витаминов было доказано в по
левом опыте бывш. Мироновской селекционно-опытпой 
станции; изучали образцы, взятые из опыта, заложенного 

в 1929 г. Пшеница сорта Мироновская 808 размещена на 
трех полях 10-польного севооборота с многолетними тра
вами. Исследовали следующие фоны удобрений: без 

удобрений (контроль); внесение 20 т навоза на 1 га при 

перепашке занятых паров под озимую пшеницу; внесе

ние N3oPwK«) ежегодно под все культуры с изменением
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нормы в зависимости от высе
ваемой культуры. Содержание 
гумуса в пахотном горизонте 
составляло 3,85—4% (данные 
С. В. Сухобрус и А. Я. Степа
ненко). Результаты опыта при
ведены в табл. V.5.

Оказалось,  что в севооборо
те па высоком агрофоне (уро
жай в контроле 25,1 ц с 1 га) 
внесение минеральных удобре
ний, так же как и навоза в 
почву, богатую гумусом, з н а 
чительно стимулировало р аз 
множение ауксоавтотрофиых 
микроорганизмов.

Помимо микроорганизмов — 
продуцентов витаминов, в со
ставе корневой и ризосферной 
микрофлоры встречается ряд 
видов, способных к биосинтезу 
ауксинов. Ауксины, как и вита
мины, являются физиологиче
ски активными веществами, 
под действием которых повы
шается интенсивность дыхания 
тканей и в связи с этим активи
зируется обмен веществ. Было 
показано, например, что про
цесс дыхания в клетках ниж
ней части стеблей черенков ф а 
соли, не обработанных гетеро
ауксином, происходил менее 
активно, чем у обработанных 
[7]. Клетки, обогащенные гете- 
роауксином, становятся как 
бы центрами притяжения воды 
и питательных веществ. Уста
новлено, например, что обра 
ботка нижних концов черенков 
ряда древесных пород гетеро
ауксином усиливает передви
жение веществ к обработанным 
участкам, в связи с чем умень-
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шается количество сахаров, Р 20 5 и N в листьях й верх
них междоузлиях, а на обработанных участках усилива

ется процесс корнеобразования [80, 89]. Н а этом факте 
основан метод определения гетероауксина в растворе
[79]. Метод широко используется для выявления мик
робов— стимуляторов корнеобразования в корневой и 

ризосферной микрофлоре (рис. V.2).

Рис. V.2. Влияние микробов-стимуляторов на количество образо 
вавшихся корней у черенков фасоли:

I —  черенки выдержаны в воде 7 сут; 2— 4 — черенки выдержаны G ч 
в разведенных культуральных жидкостях микробов-стимуляторов, а за 

тем 7 сут в воде

Исследование хроматографическим методом метабо
литов отобранных микроорганизмов-стимуляторов под

твердило наличие в составе этих метаболитов р-ин- 
долилуксусной кислоты [15].

В некоторых случаях под влиянием стимулятора не 
только увеличивается количество корешков, но и ускоря

ется их рост в длину. Исследования показали, что такое 
ускорение роста наблюдается под влиянием культур, ко
торые синтезируют комплекс веществ— ауксины и вита

мины.

I Г>4



Действие микробных метаболитов на рост корней of* 

мечалось многими исследователями [11, 32, 63, 64 и др.]. 
В результате быстрого роста корней и связанного с этим 
усиленного поглощения питательных веществ из почвы 
повышается урожай.

Таким образом , корневые и ризосферные микроорга
низмы в процессе жизнедеятельности минерализуют о р 

ганические вещества и переводят их в формы, доступные 
для растений, создают условия для усвоения пищи р а с 
тением; многие микроорганизмы синтезируют стимулято

ры роста, интенсифицирующие процессы обмена веществ 
в тканях растений; под влиянием микробных метаболи

тов активизируется рост корневой системы. Все это бла
гоприятно сказывается на урожае.

М И К Р О Ф Л О РА  Ф И Л Л О С Ф Е Р Ы  

И ЕЕ З Н А Ч Е Н И Е  Д Л Я  РАСТЕНИЙ

Общие сведения о микрофлоре филлосферы и об ус

ловиях ее обитания на растениях. Впервые R. Burri [94] 

в 1903 г. обнаружил микроорганизмы на зеленых частях 
растений. В дальнейшем эта микрофлора интересовала 

исследователей в связи с тем, что была доказана ее роль 

в процессах, происходящих при силосовании зеленой мас
сы и хранении зерна. В составе эпифитной микрофлоры 

обнаружили условных паразитов растений и антагони

стов к фитоиатогеиным грибам. Кроме того, было уста
новлено, что эпифитная микрофлора оказывает влияние 

на процесс корневого питания и обмен веществ растений.
Источником эпифитной микрофлоры у однолетних р а с 

тений являются сами растения, их семена, растительные 
остатки и зимующие почки, а также почва. У многолет
них растений микроорганизмы попадают на листья из 

зимующих почек. При посеве стерильных семян в несте
рильную почву и выращивании растений под стеклян

ным колпаком для изоляции от окружающего воздуха зе
леные проростки заселяются микроорганизмами из поч

вы. Очевидно, эпифитные микроорганизмы составляют 
значительную часть неспоровой микрофлоры почвы и мо

гут существовать не только за счет выделений растений, 

но и за счет других источников органического вещества. 
Например, многие типичные представители эпифитов 

были обнаружены в комплексах микроорганизмов, участ
вующих в разложении гуматов [41].
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Все растущие части растений очень быстро заселяют

ся микрофлорой, в том числе и в условиях, исключающих 
ее попадание из воздуха, причем на растениях оказыва
ются не только имеющие жгутики формы, но и непо

движные, такие, как микобактерии, сардины и дрожжи. 
Это было установлено следующим образом : дрожжевые 

организмы Rhodotorula aurantiaea, нанесенные на семена 
(менее 100 тыс. клеток на одно семя), обнаруживались 

затем в смыве с растения, выросшего из этого семени, и 

их количество резко возрастало (до нескольких миллио
нов). Микроорганизмы, попадая на растущие участки 

стебля или листа и другие части растений, первоначально 
соприкасающиеся с почвой, передвигаются вместе с р а с 
тущими тканями. В этом можно убедиться, наблюдая за 
передвижением меток, нанесенных тушью на проростки 

(рис. V .3).
У  эпифитных микроорганизмов в процессе эволюции 

выработался ряд особенностей, позволяющих отнести их
к особой экологической 

группировке, для которой 
поверхность растений явля
ется нормальной средой оби

тания. Характерными черта
ми микрофлоры филлосферы 
являются следующие: 1) спо
собность жить на поверх
ности растений, не проникая 

в их ткани, и питаться лету
чими и нелетучими выделе

ниями растений; это отлича

ет эпифитные микроорганиз
мы от фитопатогенных ви

дов, которые проникают в 
растения и питаются тканя
ми растения-хозяина; 2) по

вышенная устойчивость по 

сравнению с неэпифитными 
микроорганизмами к фитонцидам растений; 3) олиго- 
трофность, способность использовать малые кон

центрации питательных веществ; 4) устойчивость к пери

одическому подсушиванию, обусловленная способностью 
к слизеобразованию (слизь предохраняет их от гибели); 
5) повышенная устойчивость многих видов, особенно пиг

ментных, к ультрафиолетовым лучам.

Рис. V.3. Передвижение ме
ток по мере роста кормовых 
бобов (по Л. А. Иванову)
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Подтверждением особой адаптации эпифитов к жиз
ни на растениях является отсутствие на поверхности 

здоровых растений неэпифитных микроорганизмов, за 

исключением занесенных с пылью или насекомыми, а 

также повышенная по сравнению с корневыми и особен
но почвенными видами устойчивость эпифитов к лету
чим фитонцидам. Так, при выращивании микроорганиз
мов на среде с разными концентрациями фитонцидов, по

лученных из чешуек лука, у почвенных микроорганизмов 
рост прекращался при значительно более низких кон

центрациях этих веществ, чем у эпифитных. Н а этом 
основан метод разделения эпифитных и почвенных мик
роорганизмов [84].

Источником питания для микроорганизмов филло

сферы служат выделения надземных органов растения.
П о данным многих исследователей, при увлажнении 

зеленой поверхности растений дождем, росой, туманом 
или в процессе гуттации через их покровные ткани вы

щелачиваются органические и неорганические вещества. 
H. Tukey [132, 133] методом радиоактивных изотопов 

показал, что вещества, внесенные в питательный раствор, 

на котором выращивают растения, обнаруживаются в 

смывах с этих растений и в испарениях из их надземных 

органов. Было установлено, что легко вымываются (до 
10%) Са, Mg, К, Sr; Fe, Zn, Р и Cl выщелачиваются с 

трудом (не более 1% от их содержания в листе). Основ
ную часть выделений составляют органические вещества; 

сахара, аминокислоты, органические кислоты, пектино

вые вещества, спирты. Выщелоченные из надземных о р 

ганов вещества частично поглощаются эпифитной микро

флорой, а попавшие в почву могут вновь адсорбировать
ся корнями либо использоваться ризосферными микро
организмами.

Согласно новейшим представлениям, выделительные 
функции листьев не сводятся лишь к пассивному выще- 

J ачиванию веществ. Е. А. Мирославов [39], изучая суб- 

микроскопнческую морфологию эпидермиса злаков в 
связи с выделением водорастворимых веществ, пришел 

к выводу, что эпидермис листа можно характеризовать 
как высокоактивную ткань, имеющую черты строения, 

характерные для секреторных клеток.

Кутикула (или кутнкулярная мембрана) покрывает 
эпидермис. Она на 20— 22% состоит из кутина. Это био

полимер, состоящий из липидов жирных кнслот [90].
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Физическая структура поверхности листа шероховатая 

(рис. V .4). Оказалось, что преобладающие в филлосфере 

эпифитные дрожжи (Cryptococcus 1 aurentii, Rhodotorula 
g lutin is) обладают липолитической активностью и, раст
воряя кутин, используют жирные кислоты, благодаря

Рис. V.4. Лист клевера (по P. J. Holloway): 

а  — верхняя сторона с кристаллическими отложениями поверхностного 
воска; 6  —  нижняя поверхность легкосмачиваемая, без воска

этому кутикула становится более проницаемой для про

дуктов клеточного метаболизма, и устанавливается по
стоянное снабжение питательными веществами микроор
ганизмов филлосферы [27].

Количество и состав микроорганизмов на надземных 

органах растений. Микроорганизмы на листьях распола
гаются микроколониями. Это подтверждается как непо

средственным наблюдением специально окрашенных пре
паратов под микроскопом, так и методом последователь

ных отпечатков на агаре одного и того же листа 

(рис. V .5).
Для изучения микрофлоры филлосферы сейчас ис

пользуют следующие методы: высев смывов на питатель

ные среды, отпечатки листьев на агаре, мацерация зеле
ной массы и высев из соответствующих разведений на
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агар, вЫсёв на селективные среды. Развитие грибов мож
но наблюдать непосредственно при выдерживании листь

ев во влажной камере [98].
Хорошей питательной средой для выделения и учета 

эпифитной микрофлоры является капустный отвар, обо

гащенный аминокислотами и некоторыми витаминами 
(среда 19).

Рис. V.5. Микроорганизмы на поверхности листа чер
ной смородины (отпечаток на агаре; по Г. В. Дело

вой)

Учет количества микроорганизмов на надземных орга
нах растений с использованием среды 19 показал, что 

на листьях их меньше, а на цветках и семенах еще мень
ше, чем на корнях того же растения. Это связано с неоди

наковым количеством питательных веществ, содерж а
щихся в выделениях разных органов растений 
(табл. V.6).

Аналогичные результаты были получены при учете 

количества микроорганизмов на листьях и корнях де
ревьев букового леса. Обнаружено (на 1 м2 изучаемой 

поверхности) на листьях 1200, а на корнях—  187 ООО млн. 

бактерий. И з них преобладали флюоресцирующие 

(37,5%), желтопигментные палочки (31% ), стрептококки 
(14,5%) и лактобациллы (11%) [105].
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Т а б л и ц а  V.6

Количество микроорганизмов на разных частях растений 

(высев смыва на среду 19, тыс. на 1 г)

Культура

К
ор

н
и

Л
и

ст
ь
я

Культура

Ц
в
е
т
к
и

Культура

С
е
м

е
н

а

Кукуруза 25430 290 Клевер 91 Рожь 12

Гречиха 21470 520 Г воздика 170 Овес 68

Свекла 44300 34 Жасмин 262 Ячмень 4

Подсолнеч 11800 40 Ромашка ,24 Кукуруза 3

ник
Картофель 25800 78 Лютик 193 Овсяница 18

Крыжовник 124 Одуванчик 400

Яблоня 57750 674 Астра поле 147

вая

С р е д н е е 31090 253 С р е д н е е 184 С р е д н е е 21

Более детальные исследования микрофлоры филло

сферы растений путем высева на элективные питатель

ные среды и ее сравнение с корневой микрофлорой пока
зали, что соотношение различных физиологических групп 

и количество микроорганизмов на корнях и листьях не
одинаково (табл. V .7): на корнях достигает миллионов, на 
надземных органах —  тысяч. Эти различия варьируют в 
значительных пределах в зависимости от вида растения 

и условий внешней среды. Поэтому приведеные в табл. 
V.7 цифры можно рассматривать как сугубо прибли

женные, отражающие результат данного анализа, в ко

тором, однако, прослеживается общая закономерность.
Видовой состав микрофлоры поверхности листьев был 

установлен после идентификации 556 культур, выделен
ных с проростков (120 культур), листьев (279 культур), 

семян (38 культур) и цветков (119 культур). Культуры 

были получены с 53 видов растений, взятых из разных 
географических точек страны. Для того чтобы выявить, 

какие микроорганизмы преобладают на растениях, уста
навливали соотношение видов на одном и том же расте

нии.

Н а надземных органах растений обнаружено 18 ви
дов Pseudomonas, 1 вид Azotomonas, 4 вида Bacte

rium, 8 видов Flavobacterium, 12 видов Mycobacte-
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rium, 2 вида Mycococcus, 1 
вид LactobaciHus. 4 вида M icro

bacterium, 4 вида Micrococcus, 

3 вида Sarcina, 1 вид Planosarcina, 

2 вида Bacillus, 18 видов дрож ж е

вых организмов и 55 разновидно

стей бактериальных видов. Все 
эти микроорганизмы присутству

ют на растениях неодновременно 
и потому могут быть выявлены 

только при исследовании боль

шого количества образцов. Они 

встречаются на растениях в раз 
личных сочетаниях и не облада

ют специфической приспособлен
ностью к отдельным видам рас 

тений. Последнее подтверждает

ся наличием одних и тех же ви
дов на разных растениях, а так

же способностью эпифитной мик

рофлоры размножаться на листь
ях одного и того же вида расте
ний [10].

Д рож ж евая флора на по

верхности растений изучена до

вольно подробно [9, 26, 120]. 
Особенно большое количест
во дрожжеподобных микроор
ганизмов обнаруживается на 

листьях кустарниковых и дре

весных пород. Одни из них от
носятся к родам Rhodotorula и 

Sporoboiomyces, имеющим р о 

зовые и красно-оранжевые ко
лонии, Cryptococcus —  колонии 
беловатые, другие — к дрож ж е

подобным организмам из несо
вершенных грибов порядка Нур- 

hales, к родам Aureobasidium 
(P u llu la r ia ), Hormiscium, Oospo- 

ra. Кроме бактериальной и д рож 
жеподобной флоры, на растениях 

встречаются микроскопические
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мицелиальные грибы Fungi Imperfecti (табл. 

V .8 ).
Н а поверхности листьев грибы активно растут, об ра 

зуют споры, располагаются в основном вдоль жилок

Т а б л и ц а  V.8

Количество грибов на листьях разных растений 

(метод отпечатков на подкисленном картофельном агаре)

П р и м е ч а н и е .  Листья взяты в июле, обнаружено преоблада
ние гриба Cladosporium.

листа. Обычно преобладают: Cladosporium, Alternaria, 

Aureobasidium (Pu llu la r ia ), Botrytis. В ряде случаев 

также встречается большое количество Fusarium , Масго- 

sporium, Aspergillus и др. [87, 66].

Подробное изучение грибной флоры листьев платана 

[121] показало, что в течение вегетационного периода 
состав грибов на листьях меняется: вначале, при про

растании почек, преобладает Aureobasidium, затем появ

ляются Cladosporium и еще позднее Epicoccus. Н а ран

ней стадии развития Aureobasidium обнаруживается на 

поверхности листьев в виде скопления темных клеток в 
слизи, затем оболочка гиф превращается в темноокра- 

шенную толстостенную мембрану, образуются овальные 

многоклеточные споры. В этой стадии гриб очень ус

тойчив к ультрафиолетовому облучению и высыханию. 

Н а листьях сахарной свеклы преобладают те же виды 
грибов [132]. Они же хорош о развиваются на средах, 

содержащих глюкозу, фруктозу, сахарозу и аминокисло

ты в количестве, соответствующем таковому в выделени
ях листьев.

Кроме сапрофитной микофлоры, в ряде случаев на 
растениях живут грибы-паразиты. Их дальнейшее разви

тие во многом зависит от наличия бактерий-антагонистов 
в составе эпифитной микрофлоры.
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Количество грибов и
CJ
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из

к
ч
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к
о
*

Л 1 
ч а
* со
« х к  
U S а

Черная
сморо
дина

В 1 г зеленой массы 675 1185 1341 1072 1626

Н а 1 см2 поверхности 8 17 15 16 17



П О Л Е ЗН Ы Е  СВОЙ СТ ВА  

Э П И Ф И Т Н Ы Х  М И К Р О О РГ А Н И ЗМ О В  

И ИХ Р О Л Ь  В Ж И ЗН И  РА СТЕН И Й

Значение микрофлоры в жизни растений многообраз
н о— ризосферные микроорганизмы воздействуют на 

окружающ ую среду, т. е. почву, посредством выделяемых 

ими ферментов и, как было показано выше, принимают 

участие в процессе корневого питания растений.

Эпифитные микроорганизмы, развиваясь на поверхно

сти всех надземных органов растения, выделяют продук
ты жизнедеятельности, которые могут проникать в ткани. 
В связи с работами по внекорневым подкормкам был 

установлен факт поглощения листьями различных ве
ществ, в том числе сложных органических соединений, 

таких, как витамины [55], антибиотики [31], аминокис

лоты [57], гиббереллины [85]. Эти работы позволили 
предположить, что в ткани растений могут поступать фи

зиологически активные вещества, имеющиеся в продук

тах обмена эпифитных микроорганизмов. Очень малые 
количества витаминов и ауксинов действуют как катали
заторы ряда жизненно важных процессов. Поэтому впол

не вероятно, что они могут существенно влиять на про

дуктивность растений.

Воздействие микроорганизмов на растение начинает

ся с самых начальных стадий его развития. Высеянные 
семена набухают, и из них экзосмируется некоторое ко

личество питательных веществ (сахаров, аминокислот). 
З а  счет этих веществ на семенах и растущих 

проростках бурно размножаются микроорганизмы, имею

щиеся на сухих семенах и попавшие на них из почвы. 
П о данным A. Rovira [123], на 5 сухих семенах овса 
было обнаружено 3 тыс. бактерий, через день на этих же, 

но набухших семенах их насчитывалось уже 58 тыс., а 

через 3 дня на наклюнувшихся семенах —  до 840 тыс.

Некоторые представители микрофлоры, концентриру

ющейся вокруг прорастающих семян, могут проникать в 

имеющиеся на этих семенах травмы и угнетать прора
стание, другие —  выделяют антибиотики и сдерживают 
размножение фитопатогенных видов, третьи — стимули

руют прорастание семян. Около 40% всех микроорганиз
мов, размножающихся на прорастающих семенах, в той 

или иной степени являются стимуляторами роста.
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Выше на примере корневых микроорганизмов было 

показано, что сущность стимулирующего действия мик
рофлоры на растения заключается в обогащении послед
них физиологически активными веществами, в том числе 
витаминами и ауксинами, которые активируют процессы 

обмена веществ в растениях.
Микробы-стимуляторы широко распространены в 

почве, в ризосфере растений и на надземных органах. 
Так, из 192 культур бактерий, выделенных из различных 
почв нашей страны, 40% образовывали гетероауксин и 

около 50% синтезировали витамин Bt [32]. Способность 

к биосинтезу гетероауксина и витаминов группы В обна

ружена у 64 штаммов актиномицетов из 95 [3].
Среди эпифитных микроорганизмов, выделенных с 

надземных органов растений, многие оказались актив

ными продуцентами витаминов и гетероауксина 

(табл. V .9).

Т а б л и ц а  V.9

Эпифитные микроорганизмы, синтезирующие 
витамины н гетероауксин

Изучено культур
Не синте

Синтезируемые
вещества

Из них продуцентов зирую
щие дан
ное ве
щество.Всего

всего

в том числе 
активных

коли
чество

% %

Тиамин 34 33 13 39 3

Пиридоксин 35 27 14 52 23

Пантотеновая 35 27 12 46 26

кислота
Никотиновая 35 26 7 27 26

кислота
Биотин 35 25 20 80 28

Витамин В 12 34 16 7 44 53

Гетероауксин 35 18 6 33 51

Наиболее активными культурами, синтезирующими 

комплекс из 6 витаминов, оказались Ps. aurantiaca, Ps. 
liquefaciens, Promyxobacterium johnsonii, Mycobacterium 

phlei.
П о 5 витаминов образовывали 13 культур. В числе 

культур, активно синтезирующих гетероауксин, еле 
дует отметить Escherichia coli (-aerogenes), FI. aurantia-
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cum, Mycobacterium rubrum, Mycobact. album, Aureo- 
basidium pullulans.

В присутствии триптофана биосинтез гетероауксина 
усиливается.

Микроорганизмы филлосферы играют важную роль 
в повышении содержания фитогормонов (индолилуксус- 
ной кислоты и гиббереллинов) в растениях. Существует 

предположение, что большая часть ауксинов, содерж а

щихся в растениях, образуется эпифитными микроорга
низмами, которые используют для этой цели выделяемый 

растениями триптофан. Было показано, что если на по
верхность листа нанести эпифитные микроорганизмы с 
введенным в них триптофаном, меченным 14С, то они 

превращают последний в ИУК, которую затем можно об 
наружить в растениях. Стерильное растение оказалось 
неспособным переводить 14С-триптофан в ИУК.

Содержание ауксинов в нестерильных растениях го
роха, огурцов, кукурузы было в 2— 5 раз выше, чем в 

стерильных. Повторное заражение стерильных растений 

бактериями вызывало увеличение содержания в них ИУК 
до уровня нестерильных растений [75, 109, 112].

Наглядное подтверждение стимулирующего влияния 
продуктов жизнедеятельности микробов—-активных про
дуцентов витаминов и ауксинов —  на обмен веществ р а 

стений, энергию прорастания семян, рост проростков и

Т а б л и ц а  V. 10

Влияние культуральных жидкостей микробов-стимуляторов 
на обмен веществ и урожай кукурузы

Г идролити- 
ческие фер
менты, мг

Хлорофилл,
Урожай, г

Вариант замачивания 
семян

на 10 г 
сырого 

вещества

сырого
вещества
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масса на 1 
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Вода (контроль) 0,0190 115 120 58 28,0 283±12

Культуральная жидкость 

штаммов:
171 0,0497 160 165 73 32,9 328± 11
513 0,0602 168 176 74 32,5 349±14
650 0,0287 152 90 73 33,8 331 ±  12
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урожай растений получено в последнее время многими 
авторами [11, 12, 27, 36, 61, 103 и т. д.] (табл. V.10, 11).

Исследованиями, проведенными во В Н И И  сельскохо
зяйственной микробиологии (Ю . М. Возняковская,

Т а б л и ц а  V. 11

Влияние микробных метаболитов и витаминов на энергию 
прорастания семян огурцов

(20 повторностей)

М асса 100 проростков, мг

Вариант замачивания 
семян

Листья Корешки

AJ±m % Л/±771 %

Вода (контроль) 2000±63 100 700±бЗ 100
Раствор витаминов груп

пы В
1970±81 98 1270=Ь75 181

Культуральная жидкость 

штамма 426 в разведе
нии 1 : 200

2300±1 1 115 1600±51 228

Суспензия клеток штам
ма 426

2400±62 (120 1500±62 214

3. П. Рыбакова, Н. П. Аврова, Ю . С. Оследкин, У. С. Нур- 
жанов, 1963— 1970), было установлено, что действие ме

таболитов микробов-стимуляторов на семена в большин

стве случаев аналогично действию на них чистых вита

минов. Причем разные партии семян одного и того же 
сорта растений неодинаково отзываются на их обогаще
ние стимуляторами, в том числе витаминами. Большое 

значение для получения положительного эффекта име

ют способ применения микробов-стимуляторов и условия 

выращивания растений. Обработка семян путем бактери
зации живыми культурами не позволяет контролировать 

дозу действующего начала. Между тем слишком малая 

доза не дает стимулирующего эффекта, а слишком боль

ш а я — может привести к угнетению растений вследствие 
избытка микробных метаболитов и конкуренции между 

растениями и бактериями за питательные вещества.
Использование для обработки семян культуральной 

жидкости, т. е. питательной среды, в которой в процессе 

выращивания культуры накопились продукты ее жизне

деятельности, позволяет подобрать оптимальные разве
дения, дающие наибольший эффект.
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Культуральные жидкости, богатые витамина ми* ре^ 

комендуются как заменители витаминов и используют
ся в растениеводстве, в частности при выращивании 

овощных культур в условиях закрытого грунта, а также 

при выращивании зеленых подкормок для животных, 
т. е. в условиях, где для растений созданы оптимальные 
условия влажности, температуры и питания. Последнее 

особенно важно, так как стимуляторы роста активизиру
ют процессы обмена веществ в растительном организме— 

в результате усиливается использование им питательных 

веществ.
Иллюстрацией сказанному могут служить следующие 

опыты, проведенные в Ленинградской области.
Семена огурцов сорта Многоплодный замачивали в 

культуральной жидкости штамма 426, разведенной в 

200 раз. Рассаду огурца в фазе 4— 5 настоящих листьев 
высаживали на площади 700 м2 в керамзит в условиях 
гидропонной теплицы. Керамзит увлажняли питательным 
раствором Чеснокова и Базыриной. Урожай учитывали 

по декадам в течение 2 мес и определяли по сумме сбо

ров с 28 стеллажей для каждого варианта. Благодаря 

предпосевному обогащению семян метаболитами микро

организма— продуцента витаминов— урожай увеличился 
по сравнению с контролем в среднем за 2 мес на 530 кг 
(19%) при урож ае в контроле 2909 кг.

Эпифитная микрофлора может иметь немаловажное 

значение для усиления естественного иммунитета расте
ний и предохранения их от некоторых фитопатогенных 
микроорганизмов,

В составе эпифитной микрофлоры были обнаружены 
антагонисты к Fusarium  culmorum и F. lin i —  возбуди

телям фузариозного увядания пшеницы и льна: Ps. fluo- 
rescens, Ps. liquefaciens, Mycobacterium globiforme, Вас. 

mesentericus и Вас. megaterium [44], Erw. herbicola явля

ется антагонистом возбудителя мягкой гнили овощей 
Ervinia carotovora [11].

На опытной станции в Охио (Колумбия) С. Лебеноми 
Г. Дафтом [110, 111] проведена большая работа по изу

чению роли эпифитной микрофлоры в защите растений 

от заболеваний. Ими выделены со здоровых листьев 

огурцов 230 культур бактерий, из которых 186 проверены 
на наличие антагонистических свойств в отношении 
грибов (Alternaria solani, Colletotrichum lagenarium , Glo- 
merella cingulata) и бактерий (Вас. subtilis, Escherichia-
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coli и Xanthomonas vesicatoria), 43% оказались антаго

нистами одного и более тестов, в том числе угнетали рост 
грибов 34 культуры, рост бактерий— 17, рост грибов и 

бактерий — 30. Не обладали антагонистическими свойст
вами 105 культур. Была отобрана одна культура — актив
ный антагонист к грибам. Нанесение ее на листья огурцов 
в виде суспензии предохраняло сеянцы от заражения ант- 

ракнозом. И з культуральной жидкости этой культуры 

был выделен антибиотик, который оказался идентичным 

кумарину, представляющему собой стабильный анти- 
грибной пептид, ранее выделенный из Ps. antimycetica.

П о имеющимся наблюдениям, споры грибов Мусо- 
sphaerella ligulicola, Botrytis cinerea плохо прорастают в 

капле воды, нанесенной на лист. Установлено, что причи

ной этого является размножение в капле сапрофитных 
бактерий. Бактерии используют питательные вещества, 
диффундирующие из спор грибов при их прорастании. 

Кроме того, если гриб уже лизировал клетки листа, бак
терии, получая питательные вещества, выделяющиеся из 

поврежденных клеток, и усиленно размножаясь, также 
могут сдерживать рост гриба. Однако если нанести на 
лист большое количество питательных веществ, то уси

ленно растущий гриб подавляет бактерии [99].

Способность микрофлоры филлосферы ограничивать 

рост патогенных грибов при определенном уровне поступ
ления питательных веществ подтверждена опытами с 

сеянцами лиственницы. Н а растения наносили дрожжи 
Sporobolomyces roseus в воде и в питательном растворе, 

затем опрыскивали спорами патогенного гриба Meri а 

laricis. В варианте с водой заболеваемость сеянцев сни
зилась, питательный раствор, наоборот, несколько стиму

лировал развитие гриба [119].

Сапрофитная микрофлора подавляет инфекцию, если 
последняя вызвана патогеном, находившимся на расте

нии в стадии «резидента» наряду с другими эпифитами. 
В этом случае эпифитная микрофлора конкурирует с воз

будителем болезни за питательные вещества. Доказатель
ством служит совместное нанесение некоторых возбуди

телей болезни с сапрофитами; развитие болезни задер
живается [97].

Для защиты растений от патогенов, внедряющихся в 

растения через корневую систему, большое значение, как 
известно, имеют антагонистическая микрофлора ризосфе
ры и общий фунгистазис почвы.
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В Л И Я Н И Е  У С Л О В И Й  В Ы Р А Щ И В А Н И Я  

НА В З А И М О О Т Н О Ш Е Н И Я  

Р А С Т Е Н И Й  С  М И К Р О О Р Г А Н И З М А М И

Рассмотренные выше взаимоотношения раздельного 

симбиотрофизма, складывающиеся между растениями и 
микроорганизмами, наблюдаются только при относитель
но нормальных условиях произрастания растений.

В неблагоприятных условиях, например при недостат
ке влаги или питательных веществ, ослаблении процесса 
фотосинтеза или низких температурах, во взаимоотноше

ниях микрофлоры и растений может проявиться ряд 
факторов, отрицательно влияющих на растения; 1) кон

куренция за питательные вещества и биологическое з а 
крепление их, т. е. временное включение в состав бакте

риальных клеток; 2 ) восстановление нитратного азота в 
процессе денитрификации, приводящее к его потере; 

3) накопление токсических продуктов в зоне корневых 
систем; 4) размножение фитопатогенных бактерий и гри
бов, вызывающих заболевание растений.

Конкуренция между микроорганизмами и растениями 

за питательные вещества. Микроорганизмам, как и р а 
стениям, необходимы азот, фосфор, калий, микроэлемен
ты и т. д. Однако растения получают энергию в процессе 

фотосинтеза и создают органическое вещество, а бакте
рии черпают ее из разных форм органического вещества, 

синтезированного растениями. Если минеральные соли в 
почве имеются в небольшом количестве, то может воз

никнуть конкуренция между растениями и микроорга

низмами за необходимые для тех и других элементы пи
тания. Это было доказано следующим образом . Овес вы

ращивали в вегетационных сосудах на подзолистой поч
ве по низкому и высокому фосфорному фону (Р 2О 5— 0,43 
и 0,7 г на 1 кг почвы), в сосуды вносили азотобактер. В 

результате установили, что с увеличением количества 
азотобактера на фоне низкой дозы ф осф ора содержание 
Р 2О 5 в почве сосудов уменьшалось, и урожай снижался. 

Н а богатом фосфорном  фоне растения не страдали от 
недостатка ф осф ора [45].

Конкуренция за азот проявляется особенно резко при 
попадании в почву органического вещества, богатого 
клетчаткой, например соломы. В процессе разложения 

клетчатки целлюлозоразлагающие бактерии или грибы 
потребляют азот. В среднем на 30 г разложенной клет
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чатки они усваивают 1 г растворимого азота, который 
берут из почвы или из вносимых удобрений.

При избыточном количестве в почве элементов мине
рального питания и недостатке органического вещества 
микроорганизмы добывают себе энергию, разруш ая пе
регной самой почвы, а при ослабленном состоянии расте

ний, растущих в неблагоприятных условиях, могут пере
ходить к паразитическому существованию на их корнях. 
Так, С. А. Самцевич [69] наблюдал у дубков, зимовав

ших в сосудах с черноземной почвой, в которую был до
бавлен легкоусвояемый азот (0,2 г N H 4N O 3 на 1 га поч
вы), обильное размножение на корнях бактерий, которые 

использовали соединения углерода ткани корней. В ре

зультате все мелкие корешки мацерировались и сгнили. 
В контрольном варианте (без добавления азота) корне

вая система дубков была хорош о разветвленной и имела 
нормальную окраску.

Учитывая наблюдаемое в практике земледелия «пе

рехватывание» микрофлорой при определенных условиях 
запасов минерального азота в почве, В. Р. Вильямс [8] 
рекомендовал вносить минеральные удобрения одновре
менно с навозом. Он считал, что в этом случае органи

ческое вещество удобрений будет использоваться микро
организмами как источник энергии и пищи, а большая 

часть вносимых минеральных удобрений останется в рас 
поряжении растений. Действительно, установлено, что 

совместное применение органических и минеральных 
удобрений значительно повышает эффективность послед
них.

При поглощении бактериями питательных элементов 

из почвы происходит закрепление последних в виде не
растворимых в воде органических соединений живой 
плазмы, поэтому удобрения хотя и не вымываются из 
почвы, но становятся недоступны для растений.

Иммобилизация азота и ф осф ора из микробной био
массы происходит постепенно. В первый год растение 
поглощает 17— 24% (от внесенного) азота бактериаль
ных клеток, меченного радиоактивным азотом 15N2 [76]. 

Ф осф ор  (:йР ) , поглощенный почвенными дрожжами, уже 
через 10— 15 дней становится доступным для сеянцев 

древесных пород, выращиваемых в песке в вегетацион
ных сосудах.

Поступление ф осф ора из бактериальных клеток про- 
исходит значительно медленнее [86],

180



Потери азота в процессе денитрификации. Процесс 

восстановления нитратов в почве до нитритов аммиака 
или молекулярного азота происходит в результате жиз

недеятельности денитрифицирующих бактерий, которые 

в больших количествах обнаруживаются в ризосфере р а 
стений. При восстановлении нитратов до газообразного 

азота происходит его потеря из почвы. В опытах с при

менением азотных удобрений, меченных стабильным изо
топом азота 15N, было показано, что в зависимости от 

особенностей почвы и вида удобрения в растения посту
пает 45— 70% внесенного азота, остальной частично 

(20— 40%) остается в почве, а частично (10— 25%) теря

ется в процессе денитрификации [2, 104 и др.].
Денитрифицирующие бактерии восстанавливают ни

траты только в условиях недостаточной аэрации. Они 
используют кислород нитратов для окисления органи
ческого вещества, которое служит донатором водорода. 

Денитрифицирующие бактерии имеют систему фермен

тов, активирующих кислород нитратов. В связи с этим 
между количеством восстановленных нитратов и коли

чеством окисленных органических соединений существует 

определенное соотношение — на 100 мг окисленной глю

козы восстанавливается 300 мг KN O3.

Группа денитрифицирующих бактерий на корнях о со 
бенно активизируется при обильном снабжении растений 

нитратным азотом в условиях затрудненной аэрации, на

пример при несвоевременном рыхлении или переувлаж
нении почвы, при глубокой заделке удобрений и наличии 

органического вещества.
При соблюдении правил агротехники денитрифици

рующие бактерии, размножающиеся в корневой зоне 

растений, играют положительную роль, так как многие 

из них являются продуцентами ростовых веществ, а не

которые образуют противогрибковые антибиотики.* К ро
ме того, денитрификаторы одновременно входят в 

группировку аммонифицирующих бактерий и при нор
мальной аэрации ведут себя как аммонификаторы, 
способствуя превращению нерастворимых азотистых сое

динений почвы в доступные для растений питательные 
вещества.

Накопление в ризосфере и на растениях вредных и 

фитопатогенных микроорганизмов. Это явление имеет 

место обычно при длительных бессменных посевах. В од
них случаях наступает так называемое почвоутомление,
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в других —  накапливание фитопатогенных видов, приспо

собленных к паразитированию на определенных куль
турах.

Почвоутомление может быть вызвано различными 

причинами: односторонним выносом питательных ве

ществ, накоплением ионов алюминия, железа и других 
металлов. Н о одной из основных причин является накоп
ление токсических веществ, выделяемых некоторыми ми
кроб а ми -инюиб'игшр ами. В огаста но вл ен;и е пл одор одия 

«утомленной» почвы достегаете я введением плодосмена, 

внесением удобрений, известкованием. Все эти мероприя

тия изменяют течение микробиологических процессов, в 
результате плодородие почвы повышается.

Многие виды фитопатогенных грибов и бактерий яв
ляются облигатными паразитами. В связи с этим при 

монокультуре патогены постепенно накапливаются в поч

ве, попадая в нее с растительными остатками или размно
жаясь в корневой системе. Большое значение в борьбе 

с этим явлением и, следовательно, с распространением 

инфекции имеет, как и при почвоутомлении, введение 

севооборотов и внесение удобрений. Отсутствие расте

ния-хозяина и соответствующих растительных остатков 
при смене культур, а также размножение почвенных ан
тагонистов при внесении удобрений приводят к сниже

нию численности патогенов и оздоровлению полей.

От обеспеченности растений питательными вещества
ми зависит количество их выделений, а следовательно, 
размножение эпифитной и корневой микрофлоры, в с о 
ставе которой всегда присутствуют антагонисты [40].

Взаимоотношения растений с ризосферными и эпи- 
фитными микроорганизмами довольно сложны и изучены 

недостаточно, однако несомненно, что «нормальная» 
микрофлора сопутствующая растениям, играет сущест

венную положительную роль в их жизни. Эти взаимоот

ношения весьма разносторонни, и регулирование их яв
ляется важной задачей.
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Г л а в а  VI. УДОБРЕНИЯ 

И ПОЧВЕННО-МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЕ 

ПРОЦЕССЫ

Эффективное плодородие почвы определяется, с одной 

стороны, природными свойствами почвы, с  другой — вно
симыми в нее минеральными и органическими удобрения
ми. Минеральные удобрения вносят в почвенный слой 

систематически в большом количестве, они становятся 
могущественным фактором воздействия на продуктив

ность почвы. Это заставляет исследовать их влияние на 
свойства и жизнь почвы. Природные свойства почвы и 

направленность их изменений при окультуривании важ 
ны не только сами по себе, но имеют также значение как 
фактор, от которого зависит эффективность минераль
ных удобрений.

По данным Д. М. Аникста [1], повышение урожайно

сти зерновых культур от удобрений подчиняется опреде
ленной закономерности. Н а северных почвах они относи

тельно более эффективны, чем на южных (табл. V I .I ). 

Подобное же явление значительно раньше отмечали 
И. В. Тюрин и А. В. Соколов [16]. П о нашему мнению,

Т а б л и ц а  V I .1

Эффектинность азотных удобрений на разных почвах

Почвы

Урожай 
зерновых в 
контроле, 
ц с ! га

Увеличение 
урожая от дозы 

азота 40 кг 
на 1 га, "/'»

Мерзлотные П,4 35,1
Дерново-подзолистые 14,2 22,2
Серые лесные 27,2 11,5
Выщелоченные чернозе 24,0 13,3

мы
Обычные черноземы 18,0 8,9
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это обусловлено микробиологическими процессами. В ме

нее благоприятных для деятельности почвенной микро

флоры условиях Севера интенсивность мобилизационных 
процессов ослаблена, отсюда низкая естественная про
дуктивность почв, поэтому минеральные удобрения дей

ствуют сильнее, чем в почвах юга.
Отмеченную закономерность подтверждают экспери

ментальные данные. Так, А. А. Шамин [17] в вегетацион

ных опытах с дерново-подзолистыми почвами установил, 
что минеральные удобрения на менее окультуренных, 
т. е. биологически малоактивных почвах, эффективнее, 

чем на более плодородных, сильноокультуренных.
Активность почвенной микрофлоры влияет на эффек

тивность удобрений не только по зонам, но и внутри 

каждой почвенно-климатической зоны.
К настоящему времени у нас и за рубежом накоплен 

обширный литературный материал о влиянии удобрений 

на микрофлору и свойства почвы. Имеется много публи
каций по влиянию различных удобрений па свойства и 
состав почвы.

Подавляющее большинство исследователей отмечает 
положительное влияние на почвенную микрофлору ми
неральных, и особенно органических, удобрений. В удоб
ренных почвах возрастает общая численность микроорга

низмов, а подчас наблюдается и смена доминантных ви

дов, входящих в те или иные физиологические группи
ровки, Н а почвенную микрофлору особенно сильно дей

ствуют азотные удобрения, несколько меньше —  соли 

фосфорной кислоты и еще слабее калийные удобрения.
Представляют интерес наши данные о влиянии удоб

рений на дерново-подзолистую почву, в течение 50 лет 
получавшую различные удобрения. В среднем на делянку 

в расчете на 1 га вносили ежегодно по 32 кг N и Р 2О 5, 
45 кг КгО и 20 т навоза (табл. V I.2).

В длительно паровавшей почве численность микроор
ганизмов резко снижается. Здесь единственным источ

ником органического вещества служил перегной. В этих 

почвах увеличивается относительное количество проак- 
тиномицетов — группировки, способной питаться почвен

ным перегноем. При внесении минеральных удобрений 
численность микроорганизмов увеличивается, несколько 

снижается количество актиномицетов, что связано с неко
торым подкпслепием почв, получавших минеральное 

удобрение.
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Т а б л и ц а  V I.2

Влияние удобрений на микрофлору дерново- 
подзолистой почвы 

(средние данные за 50 лет)

Численность, тыс. в I г почвы

Вариант
удобрения

бактерий
актино-
мнцетон грибов

Б е с с м е н н о  п а р

_ 590 117 15

N PK 1250 61 24

Навоз 2300 250 30

Б е с с м е н н о  р о ж ь

_ 6560 3300 29

N PK 5890 2400 51

Навоз 13450 7010 28

С е в о о б о р о т

_ 1680 830 4

N PK 4470 2320 72

При бессменном культивировании ржи резко увеличи
валась численность всех группировок микроорганизмов. 

Это явилось следствием ежегодного обогащения почвы 
корневыми остатками ржи. В данном случае минераль

ные удобрения существенно не влияли на состав и чис
ленность микробов. Сильное действие оказал лишь 

навоз.
В севообороте с пропашными культурами по вполне 

понятным причинам, микроорганизмов было меньше, чем 

в вариантах с бессменной рожью. Здесь минеральные 
удобрения стимулировали размножение микроорганиз

мов.
Внесение минеральных удобрений, и особенно навоза, 

активизирует размножение тарификаторов  и нитрифи- 
кационный процесс. Н а увеличение запасов минерально
го азота положительно отзывается также Bacillus ine- 
gaterium (рис. V I .1).

НаШи исследования показали, что внесение удобре

ний резко изменяет численность и состав целлюлозораз
лагающих микроорганизмов почвы. В неудобренной дер

ново-подзолистой почве их очень мало, и они представ-
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лены в основном грибами. При внесении минеральных 

удобрений сильно увеличивается численность бактерий, 
особенно представителей рода Cell vibrio. Лабораторные 

опыты позволяют утверждать, что здесь сказывается 

прежде всего влияние минерального азота. При удобре
нии почв навозом отмечено увеличение не только Cellvib- 

rio, но и миксобактерий, особенно рода Cytophaga 
(рис. V I.2).

Рис. VI. 1. Влияние удобрений на численность нитрификаторов и 
Bacillus niegaterium:

а — К; б — NPK ; в — навоз

Степень активизации микроорганизмов под влиянием 

удобрений четко выявляется с помощью методов, предло
женных в нашей лаборатории аппликационных тестов 
[3, 8]. Заложенная в почву льняная ткань значительно 

быстрее разлагается в удобренной почве. Особенно эф 
фективно действует навоз. Н а распадающейся в удои 

репной почве целлюлозе отмечено более значительное, 

чем в контроле, накопление аминокислот, являющихся 
продуктами жизнедеятельности микроорганизмов. Извле

ченные из ткани аминокислоты проявляли пингидрином и 
цветность раствора устанавливали по лейцину.

Наши опыты показали [7], что препараты гуминовой 

кислоты намного быстрее разлагаются смешанной ми
крофлорой почвы при добавлении к ним минерального
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азота и органических соединений, Это можно объяснить 
тем, что в более богатой среде увеличивается численность 

микробов, активно атакующих перегнойные соединения 

(табл. V I.3).

Рис. V I,2. Влияние удобрений на состав целлюло- 
зораглагающих микроорганизмов почвы ТСХА:

а — контроль; б — NPK; в — навоз; / — грибы; 2 — Cell- 
vlbrio; 3 — Cytopbatfa; 4 — миксобактерии

Т а б л и ц а  V I.3 

Разложение смешанной микрофлорой почвы 
гуминовой кислоты, %

Вариант опыта

Срок

через 
5 мес

экализа

через 
12 мес

Г\минопая кислота 5,4 15,1
То же +0,1% NiUNO.i 18,7 26,8
То же + 0 .!%  NH*NOa+ l% 20,4 65,0

глюкозы

П р и м е ч а н и е .  Основной тпательный раствор 
состоял из среды С. II. Виноградского для нитрифици
рующих бактерий с 0,1% гуминовой кислоты.

Таким образом , при наличии солей аммония И угле
вода минерализация перегноя ускоряется.

Работы ряда исследователей с 15N2 [13, 15 и др.] по

казывают, что при внесении в почву азотных удобрений
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усиливается поступление в растения азота из почвенных 
запасов.

Возникает весьма важный вопрос, как длительное 
применение удобрений сказывается на свойствах почвы 
н ее потенциальном плодородии, показателям которого 

является запас перегноя (табл. V I.4)*.

Т а б л и ц а  V I.-4

Изменение содержания перегноя и урожайность ржи на различно 
удобрявшейся в течение 50 лег дерново-подзолистой почве

Вариант
удобрения pH солевой

Содержание 
перегноя, %

Осталось 
перегноя от 
исходного,

%

Урожай
ность 
ржи, 

ц с 1 га

Б е с с м е н н о  п а р

— 3,8 1,08 45 _
NPK 3,6 1,35 61 —
Навоз 4,5 1,81 82 —

Б е с с м е н н о  р о ж ь

_ 4,0 1,85 84 6,7

NPK 3,8 1,98 90 10,6
Навоз 5,3 2,66 121 13,7

С е в о о б о р о т

— 3,9 1,38 63 13,4

NPK 3,8 1,46 66 20,5

П р и м е ч а н и е .  Исходная почва содержала 2,2% перегноя.

Минеральные удобрения несколько снижали значение 
pH почвы, что явилось следствием их физиологической 
кислотности. Исследуемые почвы, однако, обладают до
статочной буферностыо, п отмеченное снижение было не
значительным.

М ожно было ожидать, что при внесении минеральных 

удобрений резко снизится запас перегноя. Однако этого 

не наблюдали даже в парующей почве. Как видно из при
веденных данных, парующая почва потеряла около 50% 
перегноя. При внесении NPK  потери заметно снизились. 

Очевидно, это явилось следствием развития на парующей 
почве значительного количества автотрофных микроорга
низмов и прежде всего водорослей.

* Данные взяты из работы В. Е. Егорова [4] и касаются ночи 
ТСХА.
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Изучение состава перегноя длительное время паро
вавших почв показало, что в удобрявшихся вариантах 
существенно изменяется его фракционный состав. Анализ 
был проведен Ф. К. Воробьевым [2] спустя 33 года после 
начала опыта (рис. VI.3). В вариантах с сельскохозяй
ственными культурами со
держание гумуса за счет 
формирования его из кор
невых остатков было бо
лее высоким, чем в п а 
рующей почве. Таким об
разом, но нашим наблю
дениям, минеральные и 
органические удобрения 
благоприятно воздейству
ют на потенциальное пло
дородие почвы.

Однако, по нашим д ан 
ным f 161, длительное при
менение удобрений в н е 
которых случаях дает  не
благоприятный эффект.
На легких супесчаных 
оподзоленных почвах Со
ликамской опытной стан
ции в течение 15 лет еж е
годно вносили в среднем 
на 1 га по 70 кг N и P^Os,
100 кг К*>0, 20 т навоза.
Известь в начале опыта 
была внесена из расчета 
но гидролитической кислотности. Минеральные удобре
ния существенно снизили здесь за период опыта чис
ленность бактерии и актиномицетов. Это явилось след
ствием сильного подкисления почвы и перехода солей 
алюминия в подвижные формы, которые оказывают ток
сическое действие как на отмеченные группы микроорга
низмов, так и па высшие растения. По нашим данным, 
грибы более устойчивы к действию этих солей (табл. 
VI.5).

Депрессия микробиологической деятельности и сниже
ние урожая сельскохозяйственных растений сопровож
дались заметным снижением содержания перегноя. Пш е
ница перестала расти на данной почве; картофель давал

Рис. VI.3. Изменение ф р а к ц и 
онного состава перегноя раз- 

лично удобрявш ихся почв:
а  — контроль; б  — N PK ; в  — навоз; 
/--минеральный азот; 2 — легко* 
гидролизуемый; А — трудногидро
лизуемый; 4 — негндролизуемый
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Т а б л и ц а  V I.5

Влияние удобрений на микрофлору почв 
Соликамской опытной станции

Вариант удобрения

Численность, тыс. в г почвы

бактерий
актино-
мицетов грибов

Контроль (без удобре 540 180 8
нии)

NPK 320 150 14
N PK + Ca 640 260 10
N P K + навоз 1140 610 16
N P K + Са+ навоз 1400 850 17

урожай в 3 раза меньше, чем неудобрявшийся контроль. 
Таким образом , неблагоприятные последствия длитель

ного использования удобрений были обусловлены косвен

ными причинами — физиологической кислотностью удоб

рений. При ее снятии путем внесения извести минераль
ные удобрения, не говоря уже о навозе, оказывали поло

жительное влияние и на биологические свойства почвы 
и на урожай (табл. V I.6).

Т а б л и ц а  V I.6

Влияние удобрений на агрохимические показатели почвы и урожай

Вариант
удобрения pH солевой

Подвижный 
А1. м-экв. 
на 100 г 
почвы

Гумус, */«

Урожай 
яровой 

пшеницы, 
ц с 1 га

_ 5,5 1,14 1,12 1,6
NPK 4,4 1,61 0,84 0,0
N PK + Ca 4,8 0 1,23 12,0
N PK +навоз 5.8 0,91 1,73 9,2
N PK + Са+ навоз 6,1 0 1,99 21,5

Неблагоприятное влияние минеральных удобрений 

на микрофлору малобуферпых почв отмечено А. К- Ми- 
ненко [5].

Опыты чешских исследователей [10] на деградиро
ванном черноземе показали, что отрицательное действие 
удобрений па свойства почвы обусловлено физиологичес

кой кислотностью. В течение 12 лет в почву ежегодно 

вносили большое количество удобрений (кг на 1 га):
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N — 480; P?,05—  130; K2O — 400 (1 норма). Это позволи
ло за относительно короткий срок прогнозировать воз

можный эффект длительного применения удобрений. Ми

неральные удобрения сильно подкисляли почву, в ре
зультате углеродсодержащая часть перегноя заметно 

уменьшилась (табл. V I.7). Внесение компоста улучшило 

свойства почвы.

Т а б л и ц а  V I 7

Изменение pH и содержания перегноя деградированного чернозема 
под влиянием удобрений

Содержание, %

Вариант удобрения pH соле
вой

Всего Изменение

С N С N

Контроль 7,2 1,30 0,14 — 0,12 0
80 т компоста на I га 7,6 2,10 0,23 +0,62 +0,09

160 т 7,5 2,96 0,33 + 1,51 +0,019

NPK (1 норма) 4.5 1,16 0,17 — 0,26 + 0,03

То же (2 нормы) 
Исходная почва

4,3 1,16
,1,42

0,19

0,14
— 0,26 +0,005

И. В. Ярошевич [18] исследовал влияние на биологи 
ческую активность чернозема 50-летнего применения 

удобрений в севообороте. Установлено, что минеральные 

удобрения снижают интенсивность дыхания почвы и рез
ко подавляют активность почвенных ферментов. Навоз 

оказал благоприятное влияние на эти показатели. К со 

жалению, автор не приводит агрохимических показате
лей изучаемых почв. Однако можно предположить, что и 
здесь отрицательное действие удобрений обусловлено их 

физиологической кислотностью. Таким образом , при дли
тельном использовании удобрений и, особенно, высоких 
доз необходимо учитывать их возможную физиологичес

кую кислотность и принимать меры, предупреждающие 
подкисление почвы.

Рассматривая влияние удобрений на микробиологи

ческие процессы почвы, следует помнить о роли микро
биологического фактора в использовании внесенных в 
почву минеральных соединений.

Общеизвестно, что азотные удобрения используются 
растениями не более чем на 60— 70% (чаще меньше),
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фосфорнокислые —  па 40%, калийные — на 70% и более 

Накопленный достаточно богатый экспериментальный 
материал позволяет думать, что основные потери азота 

из почвы связаны с восстановлением бактериями азотной 

кислоты до N2 и N20 . Этот процесс происходит достаточ
но интенсивно даже в нормально аэрируемых почвах в 

силу наличия в них большого числа анаэробных микро

зон.
Потери азота при восстановительных процессах силь

но колеблются и зависят от наличия в почве доступных 
микроорганизмам органических соединений, от количе

ства нитратов в почве, ее влажности и т. д. Интересные 
данные получены Г1. М. Смирновым [13]. В дерново-под

золистую почву были внесены нитраты из расчета 120 мг 
азота на 1 кг. Часть сосудов засевали, другую — остав

ляли в парующем состоянии (влажность почвы-— 60% 

от полной влагоемкости). П арующ ая почва теряла боль
ше азота, чем почва иод растениями, которые, ассимили

руя соли азотной кислоты, снижали их возможную поте
рю из почвы. Микроорганизмы усваивали относительно 

небольшую часть внесенных нитратов.

В одном из опытов кафедры микробиологии ТСХА с 
песчаной культурой кукурузы использовали методику, 
разработанную для стерильной культуры растений 

E. X. Ремпе и В. В. Бернардом [11]. В песок вносили 

среду Гельригеля, но в одном варианте азот брали в 

форме NaNCb, а в другом — в виде (NhUbSOs. После 
посева стерильных семян кукурузы вносили чистую куль
туру денитрифицирующих бактерий. Полученные дан
ные показывают, что существенные потери азота имели 
место только в варианте с нитратами. Кроме того, они 
говорят о целесообразности разработки мероприятий, 

подавляющих питрификаиионный процесс в почве, и пе
рехода на использование гранулированных удобрений. 

В последнем случае уменьшается контакт между нитра

тами и почвенной микрофлорой, что ведет к более полно
му использованию растениями азота удобрений.

Как уже отмечалось выше, коэффициент использова
ния фосфорных удобрений не превышает 40% (обычно 

он ниже). Возникает вопрос о причинах этого явления. 
Фосфорные соединения практически не вымываются из 

почвы даже при внесении их в очень больших количест
вах. Микроорганизмы почвы ассимилируют эти соеди

нения также незначительно. М ожно считать в среднем,
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что их клетки содержат в 2— 2,5 раза меньше фосфора, 

чем азота. И з приведенных данных следует, что азота 

минеральных удобрений в почве закрепляется биологи
чески не столь много. Следовательно, для ф осф ора эта 

величина еще менее значительна. Как показал Ф. С. С о 
болев [14], при длительном удобрении черноземов даже 
навозом не происходит сколько-нибудь существенного 
накопления в почве органических соединений ф ос
фора.

Основная же масса внесенных в почву фосфорных 

минеральных соединений остается непереработанной 
микроорганизмами.

Некоторая часть фосфорных удобрении, реагируя с 

комплексами почвы, переходит в соединения, плохо ус
вояемые растениями [12].

Попытки усилить мобилизацию минеральных и орга

нических соединений фосфора внесением в почву разных 
культур микроорганизмов не увенчались успехом. В поч
ве имеется огромное разнообразие микроорганизмов, но 
их деятельность ограничена отсутствием достаточного 

количества доступных органических соединений. Поэтому 
в целях мобилизации в почве ф осф ора целесообразнее 
создавать условия, способствующие накоплению в почве 

соединений, переводящих в раствор минеральные ф осф а

ты. Для этого можно использовать в течение определен

ного времени физиологически кислые удобрения и р а з 
ного рода органические растительные вещества (зеленое 

удобрение, пожнивные остатки и т. д.). При минерализа
ции органических соединений образуются кислоты, спо

собствующие переводу в раствор нерастворимых соеди

нений фосфора. Последние переводятся в раствор и пере
гнойными соединениями, образующими с фосфорной кис
лотой и полуторными окислами комплексные соединения, 
которые усваиваются растениями [91.

Благодаря активизации жизнедеятельности почвенной 

микрофлоры при внесении органических удобрений 
усиливается распад фосфорорганических соединений.

Соли калия, внесенные в почву, используются доволь

но полно растениями (70% и более). Они практически не 

вымываются из пахотного слоя и в очень малых коли

чествах закрепляются биологически. Некоторая часть не
использованного калия может перейти постепенно в не
обменную форму, вступая в реакцию с глинистыми ми
нералами [12].
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В заключение можно сделать вывод, что минеральные 
и органические удобрения стимулируют жизнедеятель

ность почвенных микроорганизмов и усиливают цикл био
логической трансформации питательных для растений 
веществ. Неблагоприятное действие минеральных удоб
рений на свойства почвы связано с их косвенным влия
нием на кислотность почвы, что может быть устранено 
использованием физиологически нейтральных соедине
ний.
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Г л а в а  V II. М И К Р О Ф Л О Р А  П О Ч В Ы  

И Г Е РБ И Ц И Д Ы

Успехи современного сельского хозяйства неизбежно 
связаны с механизацией и химизацией сельскохозяй

ственного производства. В настоящее время наряду с ми

неральными удобрениями широко используются различ
ные полимеры и химические средства защиты растений — 

пестициды.
З а  30 лет была создана фактически новая отрасль 

промышленности, которая уверенно из года в год н ара
щивает темпы производства. Если в 1963 г., по данным 

Берана (по Г. Майер-Боде [7]), мировая продукция пе
стицидов составляла 1,25 млн. т, то в 1974 г. она достигла 
почти 2 млн. т и ежегодно увеличивается па 7— 15%. И 
дело не только в увеличении валовой продукции. Синте
зируются все более сильные ядохимикаты, дозы внесения 

которых составляют от нескольких сот граммов до не

скольких килограммов на 1 га.
В наиболее развитых странах Западной Европы и 

Северной Америки ежегодно пестицидами обрабатыва
ется в зависимости от почвенно-климатических условий 
и культуры растений 30— 100% сельскохозяйственных 
угодий. Н а каждый квадратный метр вносится от не
скольких сот до нескольких десятков тысяч миллиграм
мов ядохимикатов, обладающих сильным физиологичес

ким действием. Более того, в системе агротехнических 
мероприятий в течение сезона поля обрабатываются пе

стицидами несколько раз, что создает небывалый по си
ле прецедент воздействия на природу.

Систематическое применение пестицидов в сельском 
хозяйстве привело к тому, что они стали постоянно дей
ствующим экологическим фактором, изменяющим и ф ор 
мирующим макро- и микробиоценозы. Проблема эта 
многосторонняя и широко дискутируется в научной и об-
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щественно-политической литературе, выйдя за рамки ре

гиональных и узконациональных интересов.

Сложность рассматриваемого вопроса заключается в 
чрезвычайном разнообразии химических веществ, ис
пользуемых для защиты растений. В настоящее время 

зарегистрировано около 900 химических соединений, на 
основе которых предложено более 100 тыс. препаратов 
[9]. В практике используется около 125 гербицидов, от

носящихся в основном к 12 классам органических соеди
нений i[ 16]. Степень их изученности неодинакова.

Большая часть пестицидов — гербицидов, фунгици

дов, арборицидов —  попадает главным образом  в почву. 
Значительный вынос их в водоемы происходит только на 

орошаемых или мелиорируемых землях. Поэтому почва 
является основным местом, основной средой, в которой 

происходит взаимодействие этих веществ с микрофло
рой.

В настоящее время в литературе накопился значи

тельный материал, посвященный воздействию ядохими
катов, в частности гербицидов, на почвенную микрофло
ру [2, 8, 15, 21, 22, 23, 24, 27, 30]. Вместе с тем токсико

логическая оценка их в отношении почвенных микроор
ганизмов является весьма неопределенной из-за отсут

ствия унифицированного подхода и четких критериев 
для характеристики этого эффекта, сложной структуры 

микробоценозов, разнообразия почвенно-климатических 

условий и агротехники культур. Вследствие этого резуль
таты, полученные различными авторами, трудно сравни

вать между собой. Поэтому целесообразно отделить ток
сичность самих пестицидов от опосредованного их дей
ствия на микрофлору почвы, вызываемого гибелью сор 

ных растений и изменением приемов обработки почвы. 

В таком случае оценка токсичности пестицидов, и в част
ности пестицидов, должна будет сводиться к определе
нию границ или в более узком смысле концентраций при

менения, при которых действие их будет переходить фи

зиологические пределы устойчивости отдельных видов 
или групп микроорганизмов, что вызовет перестройку 

микробоценоза и нарушение равновесия биохимических 
процессов, протекающих в почве. Причем необходимо 
четко разграничить экологическую и санитарно-гигиени
ческую стороны этого вопроса.

Такой подход требует постановки модельных опытов, 

правильного и осторожного выбора индикаторных микро
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организмов и процессов, а также четкого критерия для 
количественной оценки токсического эффекта. В качестве 

критерия можно принять такие концентрации пестицида, 
которые подавляют биохимические процессы в почве на 

50% (ИКъо) или снижают количество микроорганизмов 

на 80% (СКао). Так как дозы пестицидов в разных поч

венно-климатических условиях под различные культуры 
неодинаковы, то для характеристики степени вредности 
их целесообразно, по нашему мнению, установить коэф

фициент безопасности (Кб), который выражается отно

шением ИКьо или CKsо к минимальной производственной 
концентрации пестицида (ЯЛ'т!п) :

_ _ //А':,.' (или CKsa)

П К т  In

В таком случае при Л 'б<1  гербициды являются без

условно токсичными и должны быть отнесены к разряду 

почвенных стерилизаторов, при Кб, равном 1 — 10, —  ин
гибиторов, при К б— 10— 100 —  слабых ингибиторов и 
при К б > 1 0 0  они безвредны для исследуемой группы 

микроорганизмов [4].
Некоторые результаты такого подхода к оценке ток

сического эффекта гербицидов на почвенно-микробиоло
гические процессы приведены ниже (табл. V I I .1). Как 

видно из таблицы, это позволяет выявить диапазон инги
бирующих концентраций и избирательный характер дей
ствия гербицидов. В частности, четко проявляется фунги
цидный эффект карбатиона, а также его отрицательное 

действие на процесс нитрификации и микроскопические 

водоросли. Мону рои является умеренным ингибитором 

нитрификации и очень сильным альгицидом. Атразин по
давляет развитие водорослей, не оказывая существенного 

влияния на другие микроорганизмы. Предлагаемый спо
соб первичной оценки токсического эффекта пестицидов 

исходит из общих принципов оценки, принятых в токси
кологических исследованиях, и удобен тем, что в нем чет

ко определены важнейшие тест-объекты и критерий ток

сичности.
Действие ядохимикатов на микрофлору почвы имеет 

временный характер. Кинетика токсического эффекта 
хорошо изучена при так называемой «частичной стерили

зации» почвы и представляет S -образную кривую. Сни
жение биомассы микроорганизмов, вызванное введением 
стерилизаторов, быстро сменяется возрастанием их чис-
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па до уровня, превышаю
щего исходное количест

во. Это объясняется их 
действием как антисепти
ков, высокой лабильно

стью и изменением агро
химических показателей 

почвы П1-

Современные гербици

ды, как правило, не ока
зывают существенного 
влияния на физико-хими
ческие свойства почвы и 
обладают более мягким 
действием на микроорга

низмы, чем стерилизато
ры. Суммарные методы 
определения, которые в 
настоящее время широко 
и с п о л ь з у ю т с я  в практике 
почвенно - микробиологи
ческих исследований, не 
позволяют установить ка
ких-либо существенных 
сдвигов в биологической 
активности почв, об раб а 

тываемых большинством 
гербицидов. Однако неко

торые закономерности, ха
рактерные для стерилиза
торов, присущи и им.

И з современных гер
бицидов ближе всего к 
почвенным стерилизато
рам стоит карбатион. Он 
применяется в относи
тельно высоких дозах. М е

ханизм его действия ос
нован на фумигирующем 
эффекте продуктов расп а
да: изотиоцианата и серо
углерода. По нашим дан

ным, представленным на 
рис. V I I .1, карбатион ока-
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зывает значительное влияние на микроорганизмы. Если 
содержание грибов, водорослей, нитрифицирующих, де
нитрифицирующих и целлюлозоразлагающих бактерий 
резко снижается, то количество сапрофитных бактерий 
увеличивается.

Рис. V I 1.1. Влияние карбатиона на содержание различных групп 
микроорганизмов в дерново-подзолистой почве: 

а —- грибы; б — водоросли; в — сапрофитные бактерии напочвенном ага
ре; г — денитрификаторы; д — целлюлозоразлагающне бактерии; е — нит- 
рификаторы; / — перед внесением гербицида; 2, 3, 4 — через 5, 50 и 

ПО дней после обработки почвы карбатионом

Процесс нитрификации полностью блокируется к ар
батионом в течение двух месяцев.

Ингибирующий эффект гербицида носит временный 

характер. П о мере детоксикации и устранения его из 

почвы происходит восстановление биомассы микроорга
низмов, что указывает на высокую устойчивость экоси
стемы в целом. Более подробный анализ видового состава 
альгофлоры почвы показал, что чувствительность отдель
ных видов водорослей к гербициду неодинакова. Н аи 
большей чувствительностью обладают некоторые виды 

азотфиксирующих сине-зеленых водорослей, которые 

полностью выбиваются из альгоценоза (табл. V II .2). 
Восстановление качественного состава альгофлоры идет 

чрезвычайно медленно. Через год основную массу ее с о 
ставляют зеленые водоросли из родов Chlorococcum и 

Horm idium .
К гербицидам более мягкого избирательного действия 

относятся производные симметричных триазинов и фе- 

нилмочевины. Они, как правило, не влияют или оказыва

ют незначительное действие на дыхание и нитрификаци-
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Т а б л и ц а  V II .2

Влияние гербицидов на качественный состав альгофлоры почвы 

(сентябрь— 110 дней после обработки)

Водоросли

К
он

т


р
ол

ь

К
а
р
б
а


т
и
он

М
о
н

у
р
о
н

Атразнн

Chlam idomonas sp. + 4* +
Chlorococcum sp. + + + +
Horm idium nitens + + —

Amorphonostoc punktiforme + + — —

Anabaena cylindrica + — ■— —

An. oscillaroides + — — —

Cylindrospermum licheniforme + — — —

C. muscicola + — .— —

Phorm idium automnale + + + +
Ph. curtum + + .— —

Ph. phaveolarum + — —

Oscillatoria sp. + — — —

Hantzschia amphioxys + — — —

Navicula atomus + — + +
Nitzschia palea + + —

Chloridella neglecta + *— — +

В с е г о ,  тыс. в 1 г 126,1 92,8 34,0 105,3

П р и м е ч а н и е .  Знаком плюс (+ ) обозначено наличие водорос
лей в почве; знаком минус (— ) —  отсутствие.

онную способность почвы, а также на содержание в ней 
бактерий, грибов и актиномицетов. Однако эти вещества 

как ингибиторы фотосинтеза подавляют развитие микро
скопических водорослей.

Кинетика ингибирующего эффекта их имеет харак 

терную одновершинную кривую.

Анализ видового состава водорослей в конце вегета
ционного периода показал значительные изменения: из 16 

видов водорослей, обнаруженных в контрольном вариан

те опыта, в почве, обработанной монуроном, осталось 3 ви
да, при обработке атразином —  5. Происходит обедне
ние качественного состава альгофлоры. При многолетней 

систематической обработке такое состояние закрепляет
ся. Ряд видов сине-зеленых и диатомовых водорослей 

полностью исчезает из почвы и не обнаруживается в ней 

в течение четырех лет. В почве, обработанной монуро-
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пом, преобладают зеленые и некоторые виды диатомовых 
водорослей. По-видимому, аналогичные изменения в той 

или иной степени происходят и в видовом составе других 
таксономических групп микроорганизмов. К сожалению, 
вопрос этот практически не разработан. Однако ряд дан

ных, опубликованных в литературе, достаточно хорош о 
иллюстрирует возможность таких изменений и должен 

привлечь внимание почвенных микробиологов. В част
ности, в опытах Уилкинсона [34] было показано, что под 

влиянием гербицида и дефолианта диквата гриб Fusari
um culmorum вытесняет с листьев растений, помещенных 

в почву, Trichoderma viride (табл. V II .3).

Т а б л и ц а  V II.3

Влияние диквата на заселение листьев 
растений грибами 

(по W iikinson {34])

Дикват, мг/л

% образцов с 
доминированием

Trichoderma
viride

Fusarium
culmorum

0 100 0

1560 30 70

3120 0 100

П о данным Собесщанского, многолетнее применение 
гербицидов приводит к изменению бактериальной флоры 

почвы.
Таким образом , важным следствием применения гер

бицидов является перегруппировка микрофлоры в почве, 
обеднение ее качественного состава. Характер и степень 

этих изменений зависят от химического состава препара
та. Отсюда вытекает, что одна из важнейших задач ис

следований заключается в переходе от суммарных мето

дов определения биологической активности почвы к бо
лее глубокому качественному анализу микрофлоры.

Причины, обусловливающие изменение видового со 

става микроорганизмов, заключаются в разной чувстви
тельности их к гербицидам. П о данным ряда авторов, 
чувствительность микроорганизмов к ядохимикатам не 

является постоянной и изменяется в зависимости от фазы
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их развития и условий культивирования. У  грибов и ак
тиномицетов, по-видимому, наиболее чувствительными 

являются генеративные органы. Вместе с тем под влия

нием гербицидов наблюдаются определенные изменения 
в биохимической деятельности микроорганизмов. В част
ности, в присутствии гербицидов увеличивается или 
уменьшается антибиотическая активность грибов и ак

тиномицетов, изменяется количество продуцируемых ими 

витаминов, аминокислот и других физиологически ак

тивных веществ. Бактерицидным эффектом обладают не
которые продукты трансформации гербицидных веществ.

Совокупность всех этих изменений может привести к 
нарушению нормальных пищевых связей между отдель
ными группами микроорганизмов, а также их взаимоот
ношений с высшими растениями. Однако последние вы

зываются, как правило, дозами, значительно превышаю
щими производственные. Это одна из сторон последей
ствия гербицидов на микрофлору почвы, что связано с 

прямым эффектом их как физиологически активных ве
ществ. Вместе с тем следует отметить, что применение 

гербицидов в земледелии влечет за собой изменение в 
технологии механической обработки почвы.

Гербициды вызвали к жизни «химический» пар, «ми

нимальные» и «нулевые» обработки почвы, когда значи

тельная часть механических обработок по уходу за по
севами вообще снимается. Естественно, в этом случае 

резко изменяются экологические условия развития мик
роорганизмов [14]. Н а рис. V I 1.2 отражены данные, х а 
рактеризующие запас воды и процент сохранившейся на 

поверхности почвы стерни в паровом поле по фону о с 
новных обработок почвы.

Запас воды в поле «химического» пара увеличился 
в 4 раза по сравнению с классической механической об 

работкой парующего поля. В результате изменились вод- 
но-воздушный режим почвы, запас и распределение орга
нического вещества по почвенному профилю, что повлек

ло за собой и соответствующие изменения в микрофлоре.

На рис. V II .3 отражена динамика дыхания почвы па
рового поля по вариантам опыта.

Процессы окисления органического вещества идут 
более энергично в отсутствие механических обработок 
при использовании гербицидов («химический» пар). 

Вместе с тем в этом варианте опыта снижается содерж а
ние нитратов в почве, что, по-видимому, связано с закреп
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лением их микроорганизмами. Последнее очень важно с 

хозяйственной точки зрения, поскольку накопление ми

нерального азота в паровом поле нежелательно

В многолетних насаждениях, на плантациях цитрусо
вых культур, в садах и лесопосадках, где проводится си
стематическая обработка почвы гербицидами, на перед-

Рис. V I I .2, Влияние различных способов обработки почвы 
на сохранение стерни и запас влаги (по Н. А. Соснину): 

а  — пар, обработанный безотвально; б  — 3 механические обработ- 
ки+однократное внесение гербицидов; в — 2 механические обра- 
ботки+двукратное внесение гербицидов; г — одна механическая 
обработка почвы+трехкратное внесение гербицидов; д — без меха
нической обработки+четырехкратное внесение гербицидов («хими
ческий пар»); е — пар,  обработанный плугом с отвалами; У —•

•/о стерни; 2 — запас воды

ний план выдвигаются другие факторы. Так, под влияни
ем гербицидов изреживается или исчезает совсем травя
нистый покров, меняется ботанический состав; почва 
«оголяется», создаются иные экологические условия. 

М ож но предполагать, что эти изменения оказывают вли
яние и на микрофлору.

В течение двух лет нами проводились почвенно-мик

робиологические исследования на плантациях лекарст
венного растения —  диоскореи (Всесоюзный Н И И  лекар

ственных растений). В нашем распоряжении были вари-
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анты опыта с 1, 2, 3 и 4-летней обработкой почвы сима- 
зином и атразином, что позволило вести систематические 

наблюдения за изменением биологической активности 

почвы [5].

Рис. V I I .3. Динамика выделения С 0 2 из почвы:

/ — химический пар; 2 — вспашка почвы с оборотом пласта

В первый год интенсивность дыхания почвы, об раб о 
танной атразином, несколько превышала таковую в кон
троле, а далее из года в год снижалась (рис. V I 1.4). Как 
показали модельные опыты, это объясняется отнюдь не 
ингибирующим эффектом атразина, а связано с динами

кой поступления энергетического материала.
В первый год повышенное выделение углекислоты 

связано с отмиранием и поступлением значительной мас

сы сорных растений в почву. Далее, при повторных об 
работках органическое вещество в почву почти не посту

пает. Наблюдается постепенное обеднение почвы легко
подвижным энергетическим материалом и соответствен

но с этим снижение в ней энергетических процессов.

По-видимому, отсутствие или точнее, резкое ограни

чение притока энергетического материала извне сдвига
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ет равновесие процессов синтеза — разложения органи
ческого вещества в сторону разложения, что может по
влечь за собой «сгорание» гумуса. Скорость этого процес
са, вероятно, зависит от почвенно-климатических условий. 
В условиях Подмосковья на плантациях диоскореи до
стоверного изменения содержания гумуса по сравнению

Рис. V II.4. Влияние многолетнего систематического 
применения атразина на интенсивность дыхания 

почвы:
А — врем я обработки атразином

с контролем за 4 года не обнаружено. Однако в З а к а в 
казье наблюдали иную картину (табл. VII.4).

З а  пятилетний период содержание гумуса в вариан
тах опыта с массированной обработкой гербицидами сни-

Т а б л и ц а  VI I .4

Влияние систематического внесения гербицидов 
на содержание гумуса в почве

(по Т. X. 'С амоладосу)

Почва

Гумус, % Гербициды

Контроль,
%Контроль Гербициды

Подзолистая 4,03 3,53 88

Аллювиальная 4,36 3,37 78

Желтозем 5,80 4,25 89

214



зилось на 10— 20%. Отсюда следует сделать соответству
ющие практические выводы по восстановлению органи

ческого вещества почвы путем определенных агротехни
ческих мероприятий. «Оголение» почвы, потеря гумуса 
могут привести к изменению ее физических свойств, а в 
ряде случаев и к развитию эрозионных процессов, о со 

бенно опасных на склоновых участках в зонах избыточ
ного увлажнения.

Таким образом , изменение водно-воздушного режима 

почвы, перераспределение органического вещества, вы
званное изменением технологии механической обработки 
почвы при использовании химических средств защиты 

растений, —  это те косвенные факторы, которые оказыва
ют не меньшее влияние на характер и интенсивность 

почвенно-микробиологических процессов, чем прямое 
действие гербицидов на микроорганизмы. Степень этих 
изменений, по-видимому, зависит от почвенно-климати

ческих условий и возделываемой культуры.
Систематическое и все возрастающее использование 

пестицидов в земледелии связано с аккумуляцией их в 
окружающей среде, что, как мы отмечали выше, усили
вает «давление» на природу и создает угрозу для самого 

существования отдельных видов животных, растений и 
микроорганизмов, а также опасность для здоровья чело

века. Поэтому вопрос о путях миграции, характере и 
скорости минерализации пестицидов и их метаболитов в 

окружающей среде приобретает исключительно боль
шое практическое значение.

Характеристика персистентности в почве ряда герби

цидов, относящихся к различным классам химических 
соединений, в какой-то степени является относительной 
(табл. V I 1.5). Однако она дает достаточно четкое пред

ставление об огромной разнице в скорости детоксикации 
гербицидов. Эта разница определяется структурой хими

ческого соединения, а также климатическими, физичес

кими, химическими и биологическим факторами.
Мы не будем останавливаться на характеристике фи

зико-химических факторов детоксикации пестицидов в 
почве. Этот вопрос представляет самостоятельный инте
рес и достаточно полно освещен в ряде обзоров, вышед

ших за последнее десятилетие [13, 16, 21 и др.].

В настоящеее время общепризнано активное участие 
микроорганизмов в разрушении гербицидов, хотя опре
деление роли микробиологического фактора в самоочи-
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Т а б л и ц а  V II.5

Время детоксикации гербицидов в почве [16, 17, 18, 19, 30]

Х л о р и р о в а н н ы е  а л и ф а т и ч е с к и е  ки с ло ты

Далапон I а, а-дихлорпропионовая кислота 0,5— 1

тхк 1 Трихлоруксусная кислота 

К а р б а м а т ы

0,5—3

И Ф К Изопропил-Ы-фенилкарбамат 1 0,5— 1

Хлор-ИФК Изопропил-N- (3-хлорфенил) карбамат I 0,5— 2

Эптам
Ти о к а р б а маты  

| Б-этил-Ы, М-ди-(н-пропил) тиокарба- 
1 мат

Д и т и о к а р б а м а т ы

Вегадекс 2-хлораллил-Ы, N-диэтилдитиокарба- 
мат

1— 2

Вапам N-метилдитиокарбамат натрия 

С и м м е т р и ч н ы е  т р и а з и н ы

1— 2

Симазин 2-хлор-4, 6-бис- (этиламино) -симм-три- 
азин

2,5— 24

Атразин 2-хлор-4-этиламино-6-нзопропилами-
но-силш-триазин

3,5— 17

Ипазин 2-хлор-4-изопропиламино-6-диэтил-
амино-силш-трназин

> 1 5

Пропазин 2-хлор-4,6-бис- (изопропиламино) - 
симм-триазин

3— 15

П р о и з в о д н ы е  фенил мо ч е в ин ы

Фенурон Л'-фснил-N', N '-диметилмочевина 7— 18

Монурон :N-4-хлорфенил- N', iN'-диметилмоче- 
вина

4-36

Диурон |1Ч-3,4-дихлорфенил-М', (N'-диметил- 
мочевина

15

Гербицид Химическое название

Время пол
ной детокси
кации, мес

Ф е н о к с и а л к и л к а р б о н о в ы е  кис ло ты

2,4-Д 2,4-дихлорфеноксиуксусная кислота 0,5-2

2М-4Х 2-метил-4-хлорфеноксиуксусная кисло

та

1— 3

2М-4ХМ 2-метил-4-хлорфенокси-у-масляная ки

слота

1,5—3,5

2, 4, 5-ТП а-(2, 4, 5-трихлорфенокси) пропионо- 
вая кислота

> 4

2, 4, 5-Т 2, 4, 5-трихлорфеноксиуксусная кисло
та

5— 11



щении почвы от того или иного ядохимиката не всегда 
является бесспорным.

Пути взаимодействия микроорганизмов с гербицида
ми можно представить следующей схемой:

Схема взаимодействия гербицидов с микрофлорой почвы

----------- Микроорганизмы -----------

Если, используя гербициды в качестве источника энер
гии и питания, микроорганизмы принимают прямое уча

стие в их трансформации, то в других случаях это уча

стие носит косвенный характер.
В процессе жизнедеятельности микроорганизмы по

глощают гербициды, а также адсорбируют их на поверх

ности клетки. Гербициды, не участвуя в метаболизме, 

взаимодействуют с определенными структурами клетки. 

Механизм взаимодействия гербицидов с микробной клет
кой практически не изучен, но, вероятно, не отличается 
от механизма взаимодействия гербицидов с растениями 

и животными, и, по-видимому, включает адсорбцию и 

образование соответствующих комплексов с белком. Все 
это ведет к изъятию гербицидов из среды и аккумуляции 

их в микробной массе. Таким путем в клетках микроор
ганизмов, по нашим данным, концентрируется от 0,005 
до 0,2% гербицидов, что для почвы среднего плодородия 
с микробной массой около 1 т на 1 га составляет от 10 

до 500 г на 1 га.

В процессе жизнедеятельности микроорганизмов про
исходит изменение рН  и гН почвы, а также возможно
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накопление метаболитов, катализирующих трансформа
цию гербицидов, что в определенных условиях может 
иметь решающее значение. Так, в процессе окисления 

элементарной серы pH среды изменяется с 7 до 2. Ана
логичная картина наблюдается при окислении восста-- 
новлениых форм азота и фосфора. При анаэробном раз 

ложении растительных остатков накапливаются органи
ческие кислоты, спирты и т. д. Учитывая гетерогенный 

характер распределения этих веществ в почве и микро- 
зональный мозаичный характер почвенно-микробиологи- 
ческих процессов, следует предполагать, что в отдельных 
микрозонах могут создаваться условия исключительно 
высокой кислотности. Резкие изменения pH среды проис
ходят при использовании массированных доз физиологи
чески кислых минеральных удобрений, особенно их гра
нулированных форм, препаратов элементарной серы, по- 

лисульфидных отходов металлургической промышленно
сти, а также при запахивании свежих растительных о с 
татков, соломы и т. д.

Величина pH является решающим фактором детокси
кации гербицидов. Так, гидролиз атразина в условиях 
нейтральной реакции среды протекает десятки лет, при 
повышении кислотности до pH 2— 3 он заканчивается за 

несколько дней. Важной чертой его является незавер
шенность процесса, накопление в окружающей среде про
дуктов гидролиза, что само по себе не снимает вопроса о 
загрязнении природы.

Метаболизм гербицидов и минерализация их осущест
вляются многими микроорганизмами. В естественных ус
ловиях этот процесс идет по S -образной кривой. Более 
или менее длительный латентный период, продолжитель

ность которого в зависимости от природы химического 
соединения колеблется от нескольких дней до нескольких 

месяцев, связан с адаптацией популяции почвенных мик

роорганизмов. Механизм этой адаптации не совсем ясен, 
но, предпочтительно, можно рассматривать две возмож
ности.

1. Появление и последующее развитие в популяции 
случайных мутантов, обладающих способностью к усвое

нию данного вещества.
2. Индуцирование адаптивных ферментов.

Эти два механизма не являются альтернативными, и 

в природном субстрате может происходить и то и дру
гое [21].
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В настоящее время показано, что почти все герби
циды метаболизируются микроорганизмами. Однако чи

стые культуры микроорганизмов выделены далеко не во 
всех случаях. Так, отсутствуют данные о микроорганиз
мах, разрушающих дитиокарбаматы, очень ограничены 

сведения о микробиологической трансформации дипири- 

дилов.

Список микроорганизмов, участвующих в разложении 

основных классов органических соединений, обладаю
щих гербицидными свойствами, представленный в табл. 
VI 1.6, показывает, что бактерии легче атакуют фенокси
алкилкарбоновые кислоты, хлорпроизводные алифати
ческие кислоты и карбаматы. Симметричные триазины, 

производные фенилмочевины и бензойной кислоты, в о с 

новном разрушаются грибами.

При инвентаризации таксономического состава мик
роорганизмов, разлагающих гербициды, необходимо об 

ратить внимание на следующее: 1) выделены в основном 
бесспоровые бактерии; из споровых упоминается Вас. 

sphaericus, неидентифицированная бацилла, разлагаю
щая монурон и атразин, а также Clostridium  pasteuria
num, способность которого разлагать дипиридилы тре

бует проверки; 2) из низших грибов доминирующее по
ложение занимают роды Aspergillus, Fusarium , Penicilli- 
um; 3) способность актиномицетов разлагать гербициды, 

по-видимому, весьма ограничена. В литературе упомина

ется всего несколько представителей трех родов: Nocar- 

dia, Streptomyces, Actinomyces.

Имеются сообщения об участии в процессе детоксика

ции гербицидов микроскопических водорослей [3, 33]. 
Однако эти сведения носят эпизодический характер. Спо

собность микроскопических водорослей аккумулировать 
пестициды и передавать их по пищевой цепи общеизвест

на. Количество ДДТ, гексахлорана, пропанида, 2,4-Д 

увеличивается в клетках водорослей по сравнению с 
окружающей средой в десятки раз. Роль их в самоочи
щении водоемов от ядохимикатов, по-видимому, исклю

чительно велика. Н о этот вопрос малоизучен.

Несомненно, список микроорганизмов будет расш и
рен и уточнен в дальнейшем, так как необходимо иметь 

в виду, что история синтеза и применения гербицидов 

насчитывает немногим более 30 лет, а первые серьезные 
работы по их метаболизму появились 10— 15 лет назад.
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Т а б л и ц а  VI 1.6

Микроорганизмы, разрушающие гербициды [16, 17, 22, 28 и др.]
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Pseudomonas sp. + + + + + +

Ps. fiuorescens +
Ps. striata +
Ps. degalogenans +
Achromobacter sp. + + + +
Arthrobacter sp. + + + + +

Agrobacterium sp. + +
A. aerogenes +

A. tumefaciens +

Alkaligenes sp. +
Corinebacterium sp. + + +
C. fascians +
Micrococcus sp. + +
Microbacterium sp. +
Mycoplana sp. +
Flavobacterium sp. + + +
F. peregrinum +
Bacterium sp. +
B. globiforme + +
Xanthomonas sp. +
Sarcina sp. +
Empedobacter sp. +
Rhizobium meliloti +
Bacillus sp. + +
Вас. sphaericus +
Вас. cereus +
Вас. megaterium + +
Clostridium pasteurianum +

А к т а н о м и ц е т  ы

Nocardia sp. + + + +
N. coeliaca +
N. opaca +
Actinomyces candidus +
Streptomyces sp. + + +
Str. viridochromogenes +
Str. albidoflavus +
Str. grizeus +
Str. violaceus +



О к о н ч а н и е  т а б л .  VI I . 6
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Aspergillus sp. +
A. niger + +
A. flavipes +
A. ustus +
A. fumigatus +
A. repens +
A. awamorii +
A. flavus +
A. tamarii +
Acrostalagmus sp. + +
Clonostachys sp. + + +
Geotrichum sp. +
Neocosmospora vasinfecta +
Fusarium sp. +
F. oxisporum +

F. moniliforme +
F. ovenaceum +
Penicillium sp. + + + +
P. purpurogenum +
P. cyclopium +

P. lilacinum +
P. roquefortii +
P. jensenii +
Rhizopus sp. +
Rh. stolonifer - +
Stachybotris sp. +
Trichoderma viride + + + +

Talaromyces wortmanii +
Lipomyces starkeyi +



Рассматривая данные по распространению микроор
ганизмов, разлагающих гербициды, в экологическом 
плане следует обратить внимание на характер pacпpeдe^ 

ления их в почве.

Известно, что в зоне корневой системы растений про
исходят отбор и концентрация бесспоровых бактерий, от
носящихся главным образом  к родам Pseudomonas, 

Achromobacter, Flavobacterium, Mycobacterium, Xantho- 
monas, составляющих 90— 99% от общего количества 

микроорганизмов [6]. Для лесных и кислых оподзолен- 
ных почв характерно доминирование грибов. В кашта

новых почвах и на черноземах при нейтральной и слабо
щелочной реакции наблюдается значительное количест

во актиномицетов [10].

В зоне избыточного увлажнения и па затопляемых 
почвах рисовых полей увеличивается биомасса водорос
лей, повышается роль анаэробных процессов.

Таким образом , в зависимости от экологических усло

вий происходит смена доминирующих форм микроорга
низмов. Отсюда логически вытекает вывод, что разруш е
ние гербицидов в разных почвенно-климатических 
условиях на парующих почвах или под растительным 
покровом может происходить при участии различных 

микроорганизмов. Теоретическое и практическое значе

ние этого вывода будет понятно при рассмотрении транс
формации некоторых гербицидов. Метаболические пути 
распада гербицидов, относящихся к различным классам 

органических соединений, изучены не в одинаковой степе
ни, что, собственно, зависит от ряда факторов, в том 
числе от времени их синтеза и поступления к исследова
телям. Наиболее подробно изучены феноксиалкилкарбо- 
новые кислоты, представители которых были синтезиро

ваны и нашли широкое применение еще в начале 40-х 
годов, и галогенпроизводные алифатические кислоты.

Микробная трансформация триазиновых гербицидов, 

производных фенилмочевины и фенилкарбаматов, была 
достаточно подробно изучена в последние 5— 7 лет. Од
нако схема их метаболизма все еще не вскрыта до конца.

Гипотетической является метаболическая схема для 
тиокарбаматов. До сих пор не выделены микроорганиз

мы, участвующие в детоксикации дитиокарбаматов.
Мы попытались представить основные биохимические 

реакции, экспериментально установленные для началь
ных этапов трансформации органических соединений, об-
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ладающих гербицидными свойствами, в результате кото
рых, как правило, происходит потеря или ослабление 

гербицидной активности (табл. V I 1.7). Это —  гидролиз,

Метаболизм микроорганизмами основных групп органических 
соединений, используемых в качестве гербицидов

Т а б л и ц а  V II.7

Гербицид

Начальный 
этап трансфер 
мации герби

цидов

Микроорганизмы

Феноксиалкилкар- 
боновые кисло
ты

Хлорпроизводные
алифатические
кислоты

Сылг.м-триазины

Фенилмочевины

Фенилкарбаматы
Тиокарбаматы
Дитиокарбаматы
Дипиридилы

Г идроксилирование

Разрыв эфирной свя
зи

Р-окисление алифа
тической цепи

Замещение С1 на 
ОН-группу

Гидролиз
Гидролиз, потерн 

заместителя у С 
атома в гетероцик
ле

Деалкилирование с 
последующим де
заминированием

Последовательное
деалкилирование

Г идролиз 
»

Не изучен
»

Деметилирование

A. niger, Pseudomonas 
sp.

Arthrobacter sp.,
Flavobacterium sp.
Pseudomonas sp., M icro

coccus sp., A. niger, No
cardia opaca

Pseudomonas sp.

Arthrobacter sp.
Fusarium roseum

A. fum igatus

Talaromyces wortmanii

Вас. sphaericus 
Pseudomonas striata 
He выделены

Неидентифицированные

бактерии

деалкилирование, разрыв эфирной связи, окисление али
фатической цепи, гидроксилирование. Последующие эта

пы связаны с образованием веществ, которые исполь
зуются в процессах биосинтеза как энергетический мате

риал и источник питания.
Следует обратить внимание на существование не

скольких путей превращения гербицидов в культурах 
микроорганизмов. Например, высшие феноксиалканы 

(2М-4ХМ, 2,4-ХМ и др.) в результате ^-окисления боко
вой цепи в культуре Pseudomonas sp. образуют произ-
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водные феноксиуксусной кислоты, а при гидролизе по 

месту эфирной связи в культуре Flavobacterium sp. дают 

производные фенола.
Начальные этапы разложения хлор-сюш-триазинов 

могут происходить двумя путями. В результате замеще

ния хлора гидроксильной группой в культуре Fusarium  
roseum образуются нефитотоксичные гидроксианалоги, а 
при последовательном деалкилировании в культуре 

A. fum igatus —  аминотриазины— амелин и амелид. При 

гидролизе алкилфенилмочевин наблюдается образова
ние соответствующих производных анилина, при деалки
лировании —  различные производные фенилмочевины. 

В связи с этим пути трансформации гербицидов и пер
систентность их, а также их метаболитов в почве неоди

наковы и, соответственно, по-видимому, различно их воз
действие на флору и фауну. Существование нескольких 

вероятных путей разложения гербицидов в зависимости 

от участвующих в процессах микроорганизмов предоп
ределяет и накопление различных метаболитов в почвах 

и водоемах.
Было показано, что гербициды, в частности хлорпро- 

изводные алифатические кислоты, могут использоваться 

микроорганизмами в качестве источника энергии и пи
тания. Однако характерная черта трансформации многих 

гербицидных веществ заключается в том, что начальные 
этапы этого процесса идут с затратой энергии. Поэтому 

для осуществления их требуются определенная биомас
са и энергетический материал, обеспечивающий нормаль
ное развитие микроорганизмов. Этот феномен трансфор
мации органических веществ за счет других источников 
углерода получил название кометаболизма. Механизм 

его для феноксиалканов, по мнению Г. К. Скрябина и 
др. [12], заключается в том, что «окисление источника 

углерода генерирует восстановленные коферменты, не

обходимые для функционирования трансформирующих 

систем». В соответствии с этим процесс трансформации 
таких гербицидов возможен только при окислении дру

гих органических веществ. Некоторые реакции такого р о 

да приведены на с. 225.
Таким образом , способность к трансформации тех или 

иных гербицидных веществ в почве предопределяется не 

только присутствием в ней тех или иных микроорганиз

мов, потенциально способных к проведению этого про
цесса, о чем мы уже говорили выше, но и наличием тех
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или иных субстратов, создающих условия для процессов 
кометаболизма. В связи с этим нельзя не учитывать 

чрезвычайно разнообразный качественный состав орга

нического вещества различных почв и его высокую ла
бильность, что зависит от типа почвы и возделываемой 

культуры. Возможно, что наблюдаемое рядом авторов 
ускорение процессов детоксикации гербицидов при вне

сении навоза и сидератов в почву имеет в основе ту же 
природу— кометаболизм.

Накопленные в литературе данные позволяют сде
лать заключение о том, что производственные дозы гер

бицидов не производят катастрофических изменений в

С Н 2С О О Н
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микрофлоре и процессах, протекающих в почве. Почва 
обладает значительной биологической буферностыо. 

Вместе с тем достаточно четко выявляется селективное 
действие некоторых гербицидов на микрофлору, что вы

зывает заметную перестройку микробных ценозов. Сте
пень и длительность этих изменений зависят, по-видимо
му, как от структуры химических соединений, так и от 
состава микроорганизмов в почве, который определяется 

соответствующими почвенно-климатическими факторами.
Применение пестицидов в сельском хозяйстве влечет 

за собой изменение технологии механической обработки 

почвы, вплоть до полного отказа от нее («минимальная», 
«нулевая» обработки, «химический» пар и т. д.), что свя

зано с изменением плотности растительного покрова, пе
рераспределением органического вещества в почве, из
менением водно-воздушного режима в ней. Эти факторы 
играют исключительно важную роль в жизни микроорга

низмов и определяют косвенное влияние гербицидов на 
микрофлору почвы. Последнее наиболее четко проявля
ется при длительном многократном применении гербици

дов, особенно при бессменных посевах.
В связи с тем, что при интенсификации земледелия 

насыщение почвы пестицидами с каждым годом увели

чивается, и уже в настоящее время применение их име
ет систематический характер, вопрос этот приобретает 

исключительно важное значение. Не вызывает сомнения, 
что микроорганизмы являются важнейшим агентом де
токсикации гербицидов. Однако вопрос о степени их уча

стия в этом процессе в почвах и водоемах далеко не 
ясен. Относительно быстрая адаптация микроорганизмов 
к гербицидам в условиях накопительной культуры не со 
ответствует исключительно высокой персистентности 

многих из них в почвах. Вследствие гетерогенности р а с 
пределения гербицидов, исключительно низкой концен
трации их и в большинстве случаев плохой растворимо
сти в воде эффект адаптации в полевых условиях менее 
выражен и растянут на более длительные сроки.

Важное место в механизме детоксикации гербицидов 
занимают, по-видимому, реакции кометаболизма, идущие 
за счет окисления других органических веществ, при
сутствующих в средах. Отсюда логически вытекает на
правление поиска приемов, регулирующих скорость р а з 

ложения гербицидов в почве, которые заключаются во 
введении в почву органических удобрений, свежих рас 
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тительных остатков в виде сидератов и специфических 

веществ индивидуальной природы, а также в создании 
условий, необходимых для их энергичного окисления 
микроорганизмами. Имеющийся в этом отношении опыт 

дает обнадеживающие результаты [15].

Наличие микроорганизмов, способных в лаборатор
ных условиях энергично разрушать гербициды, наводит 
на мысль об использовании их для ускорения процессов 
детоксикации веществ в почве путем искусственной ино
куляции. Такой путь, как нам кажется, является наиме

нее перспективным по ряду причин. Главная из них з а 

ключается в том, что почва обладает сильной биологичес
кой буферностью, которая определяется исторически сло
жившимся ценозом микроорганизмов, базирующимся на 

целом комплексе экологических условий. Опыты с бакте
риальными удобрениями, препаратами микробов— сти
муляторов роста показали, что микрофлора, внесенная 

в почву, быстро «выбрасывается» из естественного це

ноза.
Попытки использовать микроорганизмы для инокуля

ции почвы давали неплохие результаты в стерильных ус
ловиях, но оказались малоэффективными в нестерильной 

почве. Для получения результатов, представляющих 

практический интерес, «нагрузка» «нокулюма должна 
составлять 107— 109 клеток бактерий на 1 г почвы. С о 
временные бактериальные препараты, выпускаемые мик
робиологической промышленностью, содержат 10е— 1010 

клеток на 1 г препарата. Следовательно, при такой на
грузке в почву необходимо будет внести не менее 10 г 

препарата на 1 кг или не менее 30 т на 1 га площади 
сельскохозяйственных угодий. Совершенно ясно, что при
менение таких микробных препаратов будет нерентабель

ным, хотя не исключено, что этот метод окажется эффек
тивным при использовании микробных препаратов в кол

лекторной сети очистных сооружений.
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