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СУКЦЕСІЙНА КОНЦЕПЦІЯ МІКРОБІОМУ ҐРУНТУ

Сучасний підхід до оцінювання якості 
об’єктів навколишнього природного середо-
вища базується на принципі збалансовано-
го функціонування екосистеми і передбачає 
взаємозв’язок компонентів біоценозу та 
їхню взаємодію з ґрунтом. Як основні по-
казники збалансованого функціонування 
розглядаються кількість і якість створюва-
ної біологічної продукції, біорізноманіття, 
стан наземної флори та фауни тощо. Ґрунт 
у біосфері виконує важливу екологічну 
функцію. Він є осередком усіх біосферних 
процесів обміну речовини і енергії, віді-
грає ключову роль сполучної ланки між 
біологічним і геологічним кругообігом, є 
екологічною нішею для багатьох видів жи-
вих організмів [1–6].

Формування та підтримка різноманіття 
форм життя — одна із найважливіших еко-
логічних функцій ґрунту, що реалізується 
через створення умов, необхідних для жит-
тєдіяльності живих організмів: трофічних, 
фізико-хімічних, фізичних, гідротерміч-
них тощо. Відповідно до умов ґрунтового 
середовища формуються і функціонують 
мікробіоценози, фітоценози та угрупо-
вання фауни, що перебувають у прямій 
залежності від чинників довкілля [7–9]. 

Біота (рослини, фауна, мікроорганізми) і 
ґрунт у природних умовах пройшли трива-
лий шлях коеволюції. Нині їх тісний взає- 
мозв’язок зберігається на різних ієрархіч-
них рівнях структурно-функціональної 
організації цієї системи. Ґрунти, що пере-
бувають на клімаксовому рівні еволюції, 
характеризуються стійким полікомпонент-
ним угрупованням біоти — різноманіття 
видів, життєві форми і фізіологічні функції 
яких відображають їх властивості. Однак 
еволюційно сформована єдність ґрунту 
й біорізноманіття є доволі вразливою і 
може збалансовано функціонувати лише 
за умови збереження цілісності всіх його 
компонентів і природних ландшафтів за-
галом [3, 8].

Мікроорганізми у ґрунті відіграють 
важливе значення у функціонуванні різ-
них типів екосистем як природних, так 
і штучних, зокрема агроекосистем [10]. 
Сукцесії, що відбуваються в угрупован-
нях ґрунтових мікроорганізмів, потребу-
ють всебічного розгляду, адже є складним 
і маловивченим процесом. Здебільшого 
увагу науковців привертали флористичні 
сукцесії. На сьогодні існує кілька їх класи-
фікацій [11–15], які сформульовані з ура-
хуванням тих чи інших джерел сукцесії, її 
рушійної сили, тривалості реалізації та ди-
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намічного потенціалу рослинного і біогео- 
ценотичного покриву. Термін «сукцесія», 
запропонований А. Тенслі [16], застосо-
вується для визначення процесів тран-
сформації ценосистем, які відбуваються 
під впливом внутрішніх (автогенна сукце-
сія: сингенез і ендоекогенез) або зовнішніх 
стосовно угруповань чинників (алогенна 
сукцесія) — природних або антропогенних 
[12]. Сукцесії поділяють також на первинні 
і вторинні, зворотні (циклічні) і незворот-
ні, дигресивні (регресивні) і прогресивні, 
відновні (демутаційні), рекреаційні (ретро-
гресивні), радіаційні тощо [2, 11, 13], хоч 
такий поділ є доволі умовним, оскільки 
природні й антропогенні зміни зазвичай 
відбуваються одночасно.

Дослідження сукцесій визначається як 
впорядкована і передбачувана зміна угру-
повань у часі внаслідок колонізації ново-
го середовища існування. Це положення 
займає центральне місце в розробці еко-
логічних теорій вже понад століття. Од-
нак переважна більшість цих досліджень 
зводиться до вивчення рослинних ценозів, 
а мікробним угрупованням приділялось 
значно менше уваги, хоча найбільшим фі-
логенетичним різноманіттям на планеті є 
мікробне. Чисельність, розповсюдженість, 
різноманіття і біогеохімічна значущість 
краще інтегрує мікроорганізми в концепту-
альну модель екологічних сукцесій [17].

Методологічні обмеження значно 
ускладнюють процес вивчення мікробних 
сукцесій. Мікробні угруповання відріз-
няються чисельністю, біорізноманіттям, 
здатністю швидко змінюватися під впли-
вом зовнішніх чинників. Також необхідно 
відзначити, що значну частину представни-
ків ґрунтового мікробіому неможливо ви-
значити на культуральних середовищах у 
лабораторних умовах. Однак значний роз-
виток молекулярно-генетичних досліджень 
дає змогу зробити більш доступним процес 
вивчення мікробних сукцесій.

Мета роботи — узагальнити попередні 
дослідження мікробних сукцесій та запро-
понувати їх концептуальні моделі, які роз-
криють динаміку та конкретні процеси, що 
відбуваються в угрупованнях мікроорганіз-

мів під впливом різноманітних чинників 
як у природних, так і трансформованих 
екосистемах.

Сукцесії прийнято розглядати як дина-
міку угруповань у часі під впливом ендо-
генних і екзогенних чинників. За В.Д. Фе- 
доровим і Т.Г. Гільмановим [18], сукцесія 
визначається як векторизована зміна цено-
системи через низку стадій, або серію змін, 
у напрямі до клімаксового за Ф. Клемент-
сом [19], або корінного за В.Б. Сочавою 
[20], чи вузлового за П.Д. Ярошенком [21] 
угруповання, що її завершує. Клімакс є від-
носно стабільним станом біогеоценозу, про-
те, як наголошує М.В. Диліс [22] слідом за 
В.М. Сукачовим [23], клімаксові ценосис-
теми перебуваюь лише у стані сповільненої 
сукцесії, яка повністю ніколи не припиня-
ється. Концепція клімаксу пройшла кіль-
ка етапів розвитку — від моноклімаксу до 
поліклімаксу і клімакс-мозаїки [24–26] —  
і використовується багатьма сучасними бі-
огеоценологами. Серед багатьох визначень 
сукцесії найпоширенішим є розуміння її 
як процесу незворотної реорганізації біо-
геоценозу, що призводить до зміни одного 
ценозу на інший на певній ділянці тери-
торії незалежно від характеру і природи 
чинників впливу [22, 26].

Загалом, сукцесії поділяють на первин-
ні і вторинні, і найчастіше така класифі-
кація використовується для дослідження 
фітоценозів. Щодо мікробних угруповань, 
ці зміни є набагато складнішими і швид-
шими. Низка вчених запропонували кла-
сифікувати сукцесії залежно від джерела 
вуглецю для біосинтезу. Було запропоно-
вано поділити гетеротрофні сукцесії на 
ендогенні і екзогенні. Ці дві категорії були 
також поділені на дві групи залежно від 
того, як мікробне угруповання модифікує 
і впливає на кількість і якість доступного 
вуглецю в процесі ендогенних і екзоген-
них сукцесій. Під час ендогенної сукцесії 
структура мікробних угруповань та до-
ступний з органічних субстратів вуглець, 
наявний у навколишньому природному се-
редовищі, є нерозривно пов’язаними між 
собою і змінюватимуться як сукцесійний 
прогрес. Натомість, під час екзогенних су-
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кцесій надходження органічного вуглецю 
із субстрату впродовж певного періоду є 
відносно фіксованим. Тривалість екзоген-
ної сукцесії буде визначатися кількістю 
органічного вуглецю, доступного мікроор-
ганізмам. Визначення відповідних часових 
рамок для дослідження сукцесій може бути 
доволі складним з огляду на те, що зміни в 
структурі угруповання відбуваються в ши-
роких часових межах під впливом значної 
кількості чинників, які можуть змінити 
або перервати хід сукцесії [27–30]. Часто-
та вторинних порушень буде впливати на 
швидкість, з якою мікробні угруповання 
розвиваються. Тому тривалість мікробної 
сукцесії до досягнення клімаксу може знач-
но відрізнятися у різних екосистемах. На-
приклад, у щойно колонізованому ґрунті 
часові рамки сукцесій у різних регіонах 
можуть варіювати від одного року до де-
сятиліть [31–33].

Аналіз результатів досліджень мікроб-
них сукцесій засвідчив, що значна акуму-
ляція біомаси мікроорганізмів відбувається 
на ранніх етапах сукцесій, що обумовлено 
також стратегією життєвого циклу мікро-
організмів, швидким розмноженням і опа-
нуванням вільних екологічних ніш. Щодо 
показників біорізноманіття, слід відзна-
чити певну їх варіабельність.

Біомаса і різноманіття є показниками, 
що відображають зміни під час перебігу 
сукцесій. Мікробна біомаса є важливим, 
живим і лабільним компонентом органіч-
ної речовини ґрунту і його природним мі-
кробним потенціалом, що дає змогу широ-
ко використовувати цей показник під час 
оцінювання як стану мікробіоценозу, так 
і ґрунту [30, 34–36]. Унаслідок того, що 
швидкість оборотності мікробної біомаси 
становить 0,5–2 роки, а органічної речови-
ни ґрунту понад 20 років, це надає можли-
вість використовувати значення змін, що 
відбуваються з мікробною біомасою (зо-
крема, її зменшення) під час оцінювання 
стану органічної речовини ґрунту. Мікроб-
ну біомасу [37, 38] рекомендують вико-
ристовувати для ранньої діагностики змін 
в органічній речовині ґрунту, наприклад, 
унаслідок різних агрозаходів [39].

Зважаючи на зміни кількості біомаси 
мікроорганізмів і чисельності основних 
еколого-трофічних груп, а також різно-
маніття мікроорганізмів у ґрунті, було 
запропоновано дві концептуальні моделі 
сукцесій: ендогенні гетеротрофні та екзо-
генні гетеротрофні. Ендогенні гетеротроф-
ні концептуальні моделі характеризуються 
збільшенням чисельності амоніфікаторів, 
оліготрофів та загальної біомаси мікро-
організмів. Зростає також і біорізноманіт-
тя ґрунтових мікроорганізмів. У середній 
стадії сукцесії зменшується біомаса, чи-
сельність амоніфікаторів, філогенетичне 
різноманіття і — зростає чисельність олі-
готрофного блоку. На більш пізніх стадіях 
сукцесії спостерігається плато, філогене-
тичне різноманіття ґрунтових мікроорга-
нізмів майже не змінюється, так само як 
біомаса і чисельність основних функціо-
нальних груп мікроорганізмів. Щодо ек-
зогенних гетеротрофних сукцесій, спосте-
рігаються зовсім інші закономірності. На 
ранніх стадіях сукцесії відбувається збіль-
шення біомаси мікроорганізмів, чисель-
ності зимогенного та оліготрофного блоків 
ґрунтового угруповання та філогенетично-
го різноманіття. У середній і пізній стадії 
екзогенних сукцесій відбуваються циклічні 
зміни чисельності, біомаси та філогене-
тичного різноманіття мікроорганізмів. Ці 
зміни мають хвилеподібний характер.

Під час активного розвитку сукцесій 
часто спостерігається домінування енде-
мічних таксонів на противагу оліготроф-
ним видам [40, 41]. Доступність ресурсів 
є фундаментальним драйвером мікробних 
сукцесій.

Під час ендогенної гетеротрофної сукце-
сії лабільні субстрати будуть споживатися, 
насамперед, органотрофними мікроорганіз-
мами, наприклад, амоніфікаторами, пізніше 
заміняться оліготрофними таксонами, які 
метаболізують стійкі залишки органічного 
вуглецю на більш пізніх стадіях сукцесій 
[42]. Під час екзогенних гетеротрофних 
сукцесій варіабельність угруповання є 
вищою і змінюється впродовж короткого 
періоду залежно від доступності ресурсів. 
Можуть відбуватися раптові збільшення і 
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зменшення чисельності основних функці-
ональних груп ґрунтових мікроорганізмів 
та їх біомаси [43–45]. Довготривалі моні-
торингові дослідження мікробіому ґрунту 
[4, 10, 46–48], що проводяться з 2005 р., 
надали змогу створити на основі аналізу 
багаторічної варіабельності біомаси, фі-
логенетичного різноманіття, чисельності 
основних еколого-трофічних груп та струк-
тури мікробних угруповань концептуальну 
модель сукцесій для різних типів екосис-
тем. Відповідно до цієї концептуальної мо-
делі запропоновано класифікацію сукцесій 
(причинно-наслідкову) з урахуванням різ-
них драйверів у певному типі екосистеми.

Гологенетичні-відновлювальні сукце-
сії є характерними для агроекосистем, де 
використовується сівозміна. Чергування 
сільськогосподарських культур дає змогу 
підтримувати баланс чисельності мікро-
організмів різних еколого-трофічних груп 
та забезпечувати диверзитність мікробного 
угруповання. Такий тип сукцесій є харак-
терним для збалансованих агроекосистем.

Гологенетичні-деструкційні сукцесії. Ця 
модель сукцесій є характерною для агро-
екосистем з беззмінним культивуванням 
сільськогосподарських культур. Сукцесії 
у таких агроекосистемах є доволі дина-
мічними і зумовлюють негативні зміни у 
структурі мікробних угруповань та функ-
ціональних характеристиках. Збільшується 
чисельність оліготрофного блоку, зменшу-
ється біомаса мікроорганізмів і філогене-
тичне різноманіття мікробних угруповань, 
процеси деструкції органічної речовини 
ґрунту активізуються, що порушує перебіг 
мінералізаційних процесів у ґрунті та при-
зводить до втрат гумусу.

Адаптивно-деструкційні сукцесії відбу-
ваються в трансформованих екосистемах, 
урбоекосистемах, зонах рекреації, які за-
знають постійного антропогенного впливу. 
Для таких сукцесій характерною є швидка 
зміна структури мікробного угруповання 
на ранніх стадіях. Відбувається збільшення 
чисельності автохтонної мікробіоти, зокре-
ма k-стратегів, порушення збалансованості 
мінералізаційних процесів. Вплив драйве-
рів змін є особливо активним на цій стадії. 

Через певний проміжок часу відбувається 
адаптація мікробного угруповання ґрун-
ту до цих змін. Флуктуація чисельності 
є більш повільною у часі, диверзитність 
угруповання змінюється не так динамічно, 
як на початковій стадії сукцесії, але збері-
гається загальна тенденція змін в угрупо-
ванні з домінуванням k-стратегів.

Автогенетичні-циклічні сукцесії ґрунто-
вих мікроорганізмів у лісових і пралісових 
екосистемах характеризуються циклічними 
коливаннями чисельності основних еколо-
го-функціональних груп. Слід зауважити, 
що такі коливання є характерними як для 
r-стратегів (зимогенна мікробіота), так і  
k-стратегів (автохтонна мікробіота, до скла-
ду якої входять педотрофи і оліготрофи) 
органотрофного блоку, а також оліготроф-
ного. До того ж флуктуація чисельності від-
бувається з однаковою закономірністю —  
загальне збільшення або зменшення. Такі 
зміни чисельності мікроорганізмів, біома-
си, диверзитності відбуваються у середній 
і кінцевій стадіях сукцесії. Драйверами та-
ких змін є, як правило, чинники навколиш-
нього природного середовища.

Автогенетичні-ациклічні сукцесії угру-
повань ґрунтових мікроорганізмів є ха-
рактерними для екосистем, що досягли 
клімаксу. Зміни у структурі мікробного 
угруповання та чисельності основних еко-
лого-функціональних груп є незначними, 
тобто залишаються майже незмінними у 
часі. Філогенетичне різноманіття підтри-
мується на певному визначеному рівні. 
Спостерігається плато у функціональній і 
таксономічній структурі. Такі угруповання 
характеризуються значною стійкістю та 
збалансованістю процесів, що у них від-
буваються.

ВИСНОВКИ

Мікробні сукцесії відіграють важливу 
роль у підтриманні гомеостазу як природ-
них, так і трансформованих екосистем, у 
т.ч. агроекосистем. На основі аналізу ре-
зультатів досліджень і вітчизняних, і за-
кордонних науковців було проаналізовано 
концептуальну модель сукцесій та запропо-
новано власну, більш деталізовану модель з 
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аналізом драйверів та маркерів сукцесійної 
динаміки залежно від типу екосистеми. До-
слідження мікробних сукцесій є надзви-
чайно складним процесом, що обумовлено 
високою варіабельністю біомаси, філогене-
тичного різноманіття та швидкими реакці-

ями на вплив змінних чинників. Поряд із 
тим детальне вивчення мікробних сукцесій 
у ґрунті надасть змогу розробити алгорит-
ми відновлення та стабілізації порушених 
екосистем і забезпечити сталий розвиток 
агроекосистем.
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ОСОБЛИВОСТІ ПОШИРЕННЯ РЕГІОНАЛЬНО РІДКІСНОГО 
ВИДУ ЗНІТУ РОЗМАРИНОЛИСТОГО (CHAMAERION DODONAEI 

(VILL.) HOLUB.) В УМОВАХ КАМ’ЯНЕЦЬКОГО ПРИДНІСТРОВ’Я

Л.Г. Любінська1, О.А. Сосула1, В.А. Соломаха2
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Проаналізовано процес включення регіонально рідкісних видів до офіційних списків 
раритетних видів Хмельницької обл. Виявлено 168 видів, які потребують охорони 
на регіональному рівні. Проведено аналіз флори відвалів вапнякового кар’єра біля  
с-ща Сахкамінь (Кам’янецьке Придністров’я) та виявлено 61 вид судинних рослин, 
наведено родинний спектр, біоморфологічну, екологічну характеристики. Охарактери-
зовано екологічну та фітоценотичну структури флори. Одним із рідкісних видів Хмель-
ницької обл. є Сhamaerion dodonaei (Vill.). Holub. Вивчено його біологічні особливості та  
описано онтоморфогенетичні стани. Встановлено, що проростки з’являються піс-
ля обнасінення, а до завершення вегетаційного періоду переходять в ювенільний та 
іматурний стани. У наступний вегетаційний рік рослини перебувають в іматурному 
стані. На третій рік розвитку, у віргінільному стані, формується життєва форма —  
напівкущик. Проведено аналіз стану популяції виду у межах Нігинського кар’єра. Вияв-
лено лівобічний онтогенетичний спектр популяції. Запропоновано заходи зі збереження 

виду та створення заказника.

Ключові слова: регіонально рідкісний вид, Сhamaerion dodonaei, популяція, Кам’янецьке 
Придністров’я.

Збереження генетичних ресурсів та 
природних екосистем, які зазнають потуж-

ного антропогенного впливу, є одним із 
найважливіших завдань природоохоронної 
концепції України. Нині питанням охорони 
регіонально рідкісних видів приділяється © Л.Г. Любінська, О.А. Сосула, В.А. Соломаха, 2020


