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Проведено исследование бактериальных комплексов регрессивных пятен, являющихся наглядным
проявлением дистрофной стадии развития верховых торфяников. Установлено, что в структуре биомас-
сы регрессивных пятен преобладает биомасса водорослей, а в верховом торфе – биомасса грибного ми-
целия. В регрессивных пятнах численность бактерий, определенная методом прямого счета, в 3‒7 раз
выше, чем в верховом торфе. Несмотря на преобладание в обоих исследуемых субстратах про-
теобактерий и ацидобактерий, их доля ниже в регрессивных пятнах. В регрессивных пятнах доми-
нируют бактерии филума Verrucomicrobia, которые являются минорными компонентами в верховом
торфе. Показано, что в сапротрофном бактериальном комплексе регрессивных пятен в сухие пери-
оды доминируют бациллы, во влажные – протеобактерии. По результатам секвенирования 16S
рРНК выделенные из регрессивных пятен культуры бактерий отнесены к родам Chryseobacterium,
Stenotrophomonas, Pseudomonas и Chromobacterium. Физиологическое состояние бактериальных сооб-
ществ регрессивных пятен близко к состоянию сообществ низинного торфа за счет обилия бакте-
рий, использующих легкодоступные полимеры. Азотфиксирующая активность бактериальных со-
обществ значительно выше в пятнах, чем в верховом торфе.
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Широкое распространение регрессивных про-
цессов на болотах северного полушария, проявляю-
щееся в локальном прекращении торфонакопления
(в связи с замещением растений-торфообразовате-
лей видами, не образующими торф, в первую оче-
редь печеночниками и лишайниками) дало основа-
ние Е.М. Брадис (1972) выделить, наряду с обще-
принятыми низинным, переходным и верховым
типами, регрессивный тип болот. Регрессивные
процессы приводят к деструкции сфагнового по-
крова и образованию черных (регрессивных) пя-
тен на поверхности торфяников. Анализ научных
работ по этой тематике позволил заключить, что
появление пятен связано: с ухудшением водного
режима и усилением обводненности поверхности
болот; с появлением растений, аккумулирующих
азот, избыток которого является причиной исчез-
новения мохового покрова; с истощением мине-
ральных солей в торфе; с выделением газов, раз-
рушающих участки торфяной залежи (Бахнов,
1986; Foster, Fritz, 1987; Лопатин, 1997; Belyea,
Lancaster, 2002).

Бактериальные сообщества верховых торфов
изучены хорошо (Dedysh et al., 2006; Щербаков и
соавт., 2013; Serkebaeva et al., 2013; Добровольская
и соавт., 2014), чего нельзя сказать о бактериаль-
ных сообществах регрессивных пятен.

Целью нашей работы было выявление струк-
турно-функциональной организации бактери-
альных сообществ регрессивных пятен.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектом исследования было грядово-моча-

жинное сфагновое безлесное болото “Большой
Роговской Мох” (56°08′20′′ с.ш., 32°06′06′′ в.д.).
Это болото является одной из пробных площадей
Западнодвинского лесоболотного стационара
Института лесоведения РАН в Тверской области
(Вомперский и соавт., 1988). Отложения болота
представлены торфом, возраст которого 8590 ±
± 179 тыс. лет; подстилаются органо-минеральным
сапропелем. Залежь сложена до 2 м верховым тор-
фом слаборазложившимся (степень разложения
3‒15%), от 2 до 3 м – среднеразложившимся
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(25‒35%). Значения рН варьируют сверху вниз по
профилю от 2.7 до 4.3. Регрессивныe пятна на ис-
следуемом торфяном массиве овальной формы и
имеют размер в среднем 50 × 100 см. Образцы от-
бирали в августе 2015 г., который характеризовался
как сухой период, так как за месяц количество вы-
павших осадков составило 6.9 мм, и в августе
2017 г. – во влажный период, когда количество вы-
павших осадков за месяц составило 87.9 мм.

Методика отбора образцов. Образцы пленок
(0‒2 см) отбирали из 5 регрессивных пятен, уда-
ленных друг от друга на расстоянии 3–7 м, в
10 кратной повторности. Для сравнительного
анализа дополнительно проводили отбор образ-
цов мха Sphagnum magellanicum Bird и верхового
торфа (глубина 0‒10 см) с участков болота, не за-
тронутых регрессией. Образцы извлекали из тор-
фяного массива вручную с помощью cтерильных
перчаток, затем помещали в стерильные пластико-
вые пакеты, которые в тот же день в охлажденном
виде доставляли в лабораторию для дальнейших
исследований.

Численность бактерий определяли методом
прямого счета с использованием люминесцент-
ной микроскопии (Методы почвенной микро-
биологии и биохимии, 1991). Предварительно
десорбировали клетки с помощью ультразвуко-
вого диспергатора Bandelin Sonopuls HD 2070
(Германия) в течение 2 мин при мощности 50%.
Для одного образца готовили 6 препаратов, кото-
рые окрашивали раствором акридина оранжевого
(1 : 10000). Окрашенные препараты просматривали
в 20 полях зрения на люминесцентном микроскопе
ЛЮМАМ-ИЗ (Россия) (светофильтры ЖС-19,
ЖС-18, объектив ×90 Л, окуляры ×4 или ×5).

Количество клеток бактерий, содержащихся в
1 г свежего образца, вычисляли по формуле: N =
= S1a n/vS2c, где N – число клеток бактерий в 1 г
свежего образца; S1 – площадь препарата (мкм2);
а – среднее число бактерий в поле зрения; n – пока-
затель разведения суспензии (мл); v – объем капли,
наносимой на стекло (мл); S2 – площадь поля зре-
ния микроскопа (мкм2); с – навеска образца (г).

Биомассу бактерий (Б) рассчитывали по фор-
муле: Б = N × 2 × 10–14 (г), где N – численность
бактерий в 1 г образца, а биомасса сухого вещества
для 1 бактериальной клетки объемом 0.1 мкм3 со-
ставляет 2 × 10–14 г (Кожевин и соавт., 1979). Удель-
ную массу микроорганизмов принимали равной
1 г/см3; содержание воды в клетках – 80%.

Численность и таксономический состав бакте-
рий сапротрофного блока определяли методом по-
сева на агаризованную глюкозо-пептонно-дрож-
жевую среду (ГПД) (Добровольская и соавт., 2010).
Для ингибирования роста грибов в среду добавля-
ли 50 мг нистатина на 0.5 л среды. Для посева ис-
пользовали суспензию, оставшуюся после приго-

товления препаратов для люминесцентной микро-
скопии. Посев проводили в 5-кратной повторности
из экспериментально подбираемых 10-кратных раз-
ведений. Посевы инкубировали при комнатной
температуре в течение 2–3 нед. Общую числен-
ность бактерий выражали в колониеобразующих
единицах (КОЕ) на 1 г образца. Проводили диф-
ференцированный учет колоний бактерий раз-
ных таксономических групп. Основных предста-
вителей бактерий выделяли в чистую культуру.
Идентификацию выделенных штаммов до рода
осуществляли на основании морфологических,
культуральных и хемотаксономических признаков
(Определитель бактерий Берджи, 1997; Доброволь-
ская и соавт., 2010). Доминирующими считали те
таксоны бактерий, колонии которых составляли
более 30% от общего числа колоний на чашке
(Добровольская и соавт., 2010). Идентификацию
доминирующих таксонов бактерий проводили по
результатам секвенирования нуклеотидных по-
следовательностей гена 16S рРНК с использова-
нием программы BLAST (Manucharova et al.,
2008).

Биоразнообразие прокариотного комплекса поч-
венных образцов определяли методом высоко-
производительного секвенирования консерва-
тивного участка гена 16S рРНК. Для экстракции
тотальной ДНК применяли стандартные методы
PowerSoil DNA Isolation Kit (“MO BIO”, США),
руководствуясь инструкциями производителя. Ам-
плификацию фрагментов гена 16S рРНК осуществ-
ляли с помощью вырожденных праймеров, компле-
ментарных последовательностям как бактерий, так
и архей: PRK341F (CCTACGGGRBGCASCAG) и
PRK806R (GGACTACYVGGGTATCTAAT). Полу-
ченные ПЦР-фрагменты очищали на колонках
QIAquick согласно протоколу производителя.
Каждый ПЦР-фрагмент растворяли в 50 мкл
ТЕ-буфера, полученного материала было доста-
точно для дальнейшего анализа. Нуклеотидные
последовательности вариабельных фрагментов ге-
нов 16S рибосомальных РНК из образцов метаге-
номной ДНК определяли с помощью высокопро-
изводительного секвенирования. Секвенирование
проводили на полигеномном секвенаторе Illumi-
na Miseq, время прочтения ‒ 39 ч, количество
pair-end reads (парных прочтений) – 8 млн. После
проведенных прочтений с обоих концов ДНК
формировали файл с прямыми и обратными про-
чтениями, которые представляли собой тексто-
вое описание первичной структуры линейных
макромолекул в виде последовательности моно-
меров. Обработку данных секвенирования осу-
ществляли с использованием автоматизированно-
го алгоритма QIIME 1.9.1, включающего объеди-
нение прямых и обратных прочтений, удаление
технических последовательностей, фильтрацию
последовательностей с низкими показателями
достоверности прочтения отдельных нуклеоти-
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дов (качество менее Q20), фильтрацию химерных
последовательностей, выравнивание прочтений
на референсную последовательность 16S рРНК,
распределение последовательностей по таксоно-
мическим единицам с использованием базы дан-
ных Silva версии 132. Использовали алгоритм
классификации операционных таксономических
единиц (ОТЕ) с открытым референсом (Open-ref-
erence OTU), порог классификации 97%.

Физиологическое разнообразие и трофическую
специализацию гидролитического бактериального
блока определяли комплексным структурно-
функциональным методом (Якушев, 2015). Гид-
ролитический бактериальный блок рассматрива-
ли как совокупность бактерий, способных расти
на полимерах, в том числе легкодоступных. Изу-
чали ассоциации микроорганизмов, возникаю-
щие после внесения суспензий исследуемых суб-
стратов в набор жидких питательных сред с био-
полимерами. В инициированных сообществах
анализировали кинетические параметры сукцес-
сионных изменений. Поскольку сукцессия про-
исходит в контролируемых условиях, то ее можно
представить, как рост и отмирание периодической
культуры, описываемой классическими кинетиче-
скими параметрами: максимальная удельная ско-
рость роста, метаболический коэффициент и т.д. В
данной работе анализировали только экономиче-
ский коэффициент (Y) инициированных сооб-
ществ. Исследовали поддающиеся культивирова-
нию аэробные и факультативно-анаэробные бак-
терии. Для ингибирования роста грибов в среду
вносили нистатин (конечная концентрация в
среде 200 мг/л) и циклогексимид (60 мг/л). В ка-
честве единственного источника углерода ис-
пользовали полимеры, представленные очищен-
ными коммерческими препаратами: кератин мо-
лотый “Sigma-Aldrich”, хитин ракообразных для
приготовления коллоидного хитина “OligoTech”,
целлюлоза порошковая 0.1‒0.25 мкм “Союзреак-
тив”, пектин лимонный “ICN Biomedicals Inc.”,
крахмал растворимый “ЛенРеактив”, ксилан бе-
рeзовый “Sigma-Aldrich”, инулин из цикория
“Sigma-Aldrich”, декстран T-500 хроматографи-
ческий “Loba Chemie”, агароза легкоплавкая
“SERVA” (пример очень трудно разлагаемого
биополимера), твин 20 “Ferak Berlin” (водорас-
творимый аналог жиров), казеин по Гамерстену
“Merck” (аналог легко разлагаемого белка), ДНК
“Sigma-Aldrich”.

Физиологическое разнообразие гидролитиче-
ского бактериального блока оценивали по эмпири-
чески выведенному методом главных компонент
параметру – среднеарифметическому экономиче-
скому коэффициенту  инициированных сооб-( )Y

ществ, сформировавшихся на 12 средах с полиме-
рами. Экономический коэффициент конкретно-

го инициированного сообщества  где

s0 – исходная концентрация полимера (2.5 г/л);
xm – максимальная концентрация клеток, дости-
гаемая на питательной среде, x0 – исходная кон-
центрация микроорганизмов в инокулированной
суспензии. Высокие значения Y свидетельствуют
о высокой продуктивности сообщества и эффек-
тивном усваивании того или иного полимера,
низкие значения Y – о неподходящих условиях
культивирования.

Методом главных компонент эмпирически
выведен параметр разн – разность средних Y
на средах с труднодоступными для потребления
бактериями (хитин, целлюлоза, агароза, кератин)
и легкодоступными (декстран, инулин, пектин,
ксилан, крахмал, твин 20, казеин) полимерами (Y
при использовании в качестве субстрата ДНК в
этой формуле не использовали). Поскольку в тро-
фической классификации почвенных микроорга-
низмов “гидролитики” – деструкторы труднодо-
ступных полимеров, а “копиотрофы” – деструкто-
ры легкодоступных, то  отражает трофическую
специализацию гидролитического блока.

Азотфиксацию определяли методом газовой
хроматографии (Методы почвенной микробио-
логии и биохимии, 1991). Для определения акту-
альной азотфиксации навески анализируемых
субстратов (2‒3 г) помещали в пенициллиновые
флаконы объемом 15 мл. Флаконы герметично
закрывали резиновыми пробками с металличе-
скими зажимами, вводили 1 мл ацетилена и ин-
кубировали 2 ч как в темноте (в термостате, при
температуре 25°С), так и на свету (при комнатной
температуре). Затем из флаконов шприцем отби-
рали 1 мл пробы и анализировали количество об-
разовавшегося этилена на хроматографе Кри-
сталл 2000 (Россия) с пламенно-ионизационным
детектором (длина колонки – 1 м, диаметр –
3 мм, наполнитель – Porapak N 80/100); температу-
ра колонки – 60°C, температура детектора – 160°C,
температура испарителя – 100°C; расход газа-но-
сителя (N2) – 50 мл/мин, воздуха – 280 мл/мин,
водорода – 28 мл/мин. Определение проводили в
3‒5 кратной повторности. Активность азотфик-
сации выражали в нг С2Н4/г ч.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В структуре биомассы регрессивных пятен

преобладала биомасса водорослей, которая со-
ставляла 74–87%. Доля бактерий варьировала от 7
до 15%, максимальные значения которой прихо-
дились на сухой период (август 2015 г.) (табл. 1).
Иной была структура биомассы в образцах верхо-

0

0

,mx xY
s
−=

разнY

разнY
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вого торфа. Ее отличительной чертой было доми-
нирование грибного мицелия (75–81%), на долю
бактерий приходилось не более 5%, на долю водо-
рослей – только 2%. По абсолютным показателям
бактериальная биомасса в регрессивных пятнах
многократно превышала таковую в верховом тор-
фе и составила 1–3.5 мг/г (табл. 1).

Регрессивныe пятна характеризовались высо-
кой численностью бактерий. Она варьировала с
учетом пространственного фактора от 50 × 109 до
144 × 109 кл./г и была в 2.5‒7 раз выше, чем в об-
разцах верхового торфа (табл. 1).

Численность бактерий эпифитно-сапротроф-
ного комплекса, установленная методом посева,
варьировала в регрессивных пятнах от 4 × 104 до
90 × 104 КОЕ/г (табл. 2). В образцах, отобранных

в сухой период, доминировали бациллы и про-
теобактерии. В период летней засухи в качестве
доминанта были обнаружены также бактерии ро-
да Azotobacter. Протеобактерии преобладали в об-
разцах, отобранных в период высокой влажности
(табл. 2). В образцах верхового торфа, отобран-
ных с площадок без регрессии, наблюдали моно-
доминирование бацилл.

На основании результатов секвенирования
последовательностей гена 16S рРНК была уста-
новлена родовая и видовая принадлежность доми-
нирующих в бактериальных сообществах
регрессивных пятен представителей протеобакте-
рий: Chryseobacterium gregarium, Chryseobacterium
yeoncheonense, Stenotrophomonas rhizophila, Pseudomo-
nas koreensis, Chromobacterium vacinii. Представители

Таблица 1. Диапазон значений численности, биомассы и доли бактерий в регрессивных пятнах и верховом торфе

Субстрат Численность, ×109 кл./г Биомасса, мг/г Доля в общей биомассе, %

Регрессивныe пятна 50–144 1–3.5 7–15
Верховой торф 20–23 0.4–0.5 4–5

Таблица 2. Численность бактерий (×104 КОЕ/г) эпифитно-сапротрофного комплекса и относительное обилие
таксономических групп бактерий (%) в регрессивных пятнах в различные периоды исследования

* Относительное обилие (%) таксономической группы от общего числа (100%) учитываемых бактерий на ГПД среде.

№ пятна

Сухой период Влажный период

численность
относительное обилие*

численность
относительное 

обилие

Bacillus Proteobacreria Proteobacreria

1 92 ± 7 71 29 54 ± 5

100
2 13 ± 3 84 16 57 ± 6
3 15 ± 2 47 53 38 ± 3
4 15 ± 3 51 49 34 ± 1
5 25 ± 3 64 36 45 ± 4

Таблица 3. Доминирующие роды и виды бактерий в регрессивных пятнax и верховом торфе

* Не обнаружили.

Регрессивныe пятна Верховой торф

Chryseobacterium gregarium

Chryseobacterium yeoncheonense –*

Stenotrophomonas rhizophila

Pseudomonas koreensis –

Chromobacterium vacinii –
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родов Chryseobacterium и Stenotrophomonas были об-
наружены и в верховом торфе. В исследуемых суб-
стратах род Stenotrophomonas был представлен од-
ним видом, а род Chryseobacterium – разными вида-
ми (табл. 3).

Род Chryseobacterium – результат перекласси-
фицирования 5 видов рода Flavobacterium (Van-
damme et al., 1994). Представителей этого рода об-
наруживали в самых разных местообитаниях – на
корнях растений, в почве, воде, рыбах, клиниче-
ском материале. Бактерии вида Chryseobacterium
gregarium были впервые выделены из разлагающе-
гося растительного материала и компостов и опи-
саны как новый вид (Behrendt et al., 2008). Штам-
мы этого вида обладали способностью разлагать
крахмал, желатин, эскулин, твин 80, но не могли
проводить деструкцию таких труднодоступных
полимеров как хитин и целлюлоза. Бактерии дру-
гого вида, обнаруженного нами в регрессивных
пятнах – Chryseobacterium yeoncheonense, были
впервые изолированы корейскими исследовате-
лями из почв под плантациями женьшеня (Hoang
et al., 2013). От других видов этого рода они отли-
чались лишь составом жирных кислот и хинонов.

Бактерии вида Stenotrophomonas rhizophila были
выделены из ризосферы картофеля и описаны
как новый вид (Wolf et al., 2002). Установлено, что
они способны стимулировать рост растений и по-
давлять рост фитопатогенных грибов. Известно так-
же об использовании этих бактерий, как и предста-
вителей других видов рода Stenotrophomonas, для

биоремедиации почв благодаря их способности де-
градировать ксенобиотики (Binks et al., 1995).

Бактерии вида Pseudomonas koreensis впервые
были изолированы из сельскохозяйственных
почв Кореи и описаны как новый вид (Kwon et al.,
2003). Как и многие другие представители рода
Pseudomonas, бактерии этого вида являются ти-
пичными копиотрофами, ассоциированными с
растениями и почвами, участвующими в деструк-
ции органического вещества, но не способными
использовать трудногидролизуемые полисаха-
риды.

Сравнительный анализ прокариотной компо-
ненты регрессивных пятен и верхового торфа с
помощью метода высокопроизводительного се-
квенирования консервативного участка гена 16S
рРНК позволил выявить их локализации: при об-
щем доминировании протеобактерий и ацидо-
бактерий, их доля была выше в верховом торфе. В
регрессивных пятнах доминировали бактерии
филума Verrucomicrobia (37%), в верховом торфе
они составляли лишь 10%. Остальные филумы,
обнаруженные в исследуемых субстратах, явля-
ются минорными компонентами (рис. 1).

Обработка метагеномных данных методом
главных компонент подтвердила выявленные за-
кономерности (рис. 2). Из рисунка следует, что
компонент ГК1, определяющий различия между
регрессивными пятнами и верховым торфом, по
вкладу дисперсии примерно в 3 раза более зна-

Рис. 1. Доля ДНК разных филумов бактерий в верховом торфе (1) и регрессивных пятнax (2).
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чим, чем фактор ГК2, обусловливающий разли-
чия между разными вариантами верхового торфа.

Представители Verrucomicrobia изучены плохо,
так как большинство бактерий являются некуль-
тивируемыми. Так, из веррукомикробий, обнару-
женных в регрессивных пятнах, 95% относятся к
некультивируемым формам. Веррукомикробии,
определенные до рода Chtoniobacter (Sangwan
et al., 2004), были выявлены как в пятнах, так и в
верховом торфе.

Среди ацидобактерий, определенных до рода,
преобладали Acidipila (в пятнax), Acidocella и Aci-
dothermus (в верховом торфе). В исследуемых суб-
стратах зарегистрировано два общих рода – Bryo-
bacter и Granulicella (табл. 4). Бактерии рода Bryo-
bacter были выделены впервые из кислых
сфагновых болот Сибири и описаны как новый
род и типовой вид Bryobacter aggregatus (Kuli-
chevskaya et al., 2010). Культуры представляют со-
бой ацидофильные, медленно растущие хемоор-
ганотрофные бактерии, строгие аэробы, исполь-
зующие только сахара и некоторые
полисахариды, появляющиеся в процессе де-
струкции сфагнума. Бактерии рода Granulocella
были впервые изолированы из верховых торфя-
ников Сибири и Ярославской области и опреде-
лены как новый род Granulocella с описанием 4-х
видов (Pankratov, Dedysh, 2010). Культуры этого
рода близки по большинству признаков к пред-
ставителям рода Bryobacter. Различия определя-
ются формированием внутриклеточных гранул
(определяющих название рода), цветом колоний
(розово-красный каротиноидный пигмент) и не-
которыми физиолого-биохимическими и генети-
ческими особенностями.

В регрессивных пятнах и в верховом торфе
внутри подкласса альфа-протеобактерий обнару-
жены представители рода Roseiarcus, принадлежа-
щие к порядку Rhizobiales (табл. 4). Они являются
метанотрофами, выделенными из кислых сфаг-
новых болот. Описан и новый вид этого рода –
Roseiarcus fermentans, относящийся к умеренно
ацидофильным микроаэрофильным бродильщи-
кам (Kulichevskaya et al., 2014). При росте на свету

Рис. 2. Анализ метагеномных данных методом глав-
ных компонент. Положение бактериальных ком-
плексов в факторной плоскости ГК1 и ГК2: ВТ ‒ вер-
ховой торф; РП ‒ регрессивныe пятнa. Корреляцион-
ный эллипс ограничивает область с уровнем
значимости p = 0.95.

–3.0

–2.5

–2.0

–1.5

–1.0

–0.5

0

0.5

1.0

1.5

2.0

–5 –4 –3 –2 –1 0

ГК 1, объясняет 69% дисперсии

Г
К

 2
, 

о
б

ъ
я

с
н

я
е
т
 2

2
%

 д
и

с
п

е
р

с
и

и

РП

ВТ

1 2 3 4

Таблица 4. Спектр родов бактерий, обнаруженных в регрессивных пятнах и в верховом торфе с помощью метода
высокопродуктивного секвенирования

* Не обнаружили.

Таксоны Регрессивныe пятна Верховой торф

Альфа-протеобактерии –* Bradyrhizobium

– Nitrobacter

Roseiarcus

Филум Acidobacteria Bryobacter

Granulocella

– Acidocella

Acidipila –

– Acidothermus

Филум Verrucomicrobia Chtoniobacter
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в этих бактериях обнаружили везикулярные мем-
браны (характерные для пурпурных бактерий) и
бактериохлорофилл. Бактерии этого вида способ-
ны использовать широкий спектр субстратов, в
том числе сахара и органические кислоты. Следу-
ет отметить большее разнообразие родов альфа-
протеобактерий в верховом торфе, представлен-
ных родами Bradyrhizodium и Nitrobacter. Эти роды
не были обнаружены в регрессивных пятнах
(табл. 4).

Таким образом, несмотря на различия в соста-
ве крупных филумов и классов, в бактериальных
сообществах регрессивных пятен и верхового
торфа обнаружены общие представители родов.
Это закономерно, так как регрессивные пятна об-
разуются на поверхности олиготрофных болот в
результате деструкции сфагнового покрова.

В регрессивных пятнах комплексным струк-
турно-функциональным методом установлено
высокое физиологическое разнообразие гидро-

литического бактериального блока  за счет

разложения легкодоступных полимеров расти-
тельного и водорослевого происхождения (кси-
лан, пектин, крахмал, инулин), при этом трофи-

ческая специализация снижается  (рис. 3). По

сочетанию параметров  и  регрессивныe

пятна приближаются к низинным торфам, воз-
можно, за счет формирования фрагментарной и
эфемерной водорослевой биопленки на поверх-
ности пятна. По данным Богдановской-Гиенэф
(1956) образовавшаяся черная прослойка, улуч-
шая условия азотно-минерального питания рас-

( )Y

разнY
Y разнY

тений, способствует восстановлению сфагнового
покрова, которое пойдет особенно успешно, если
увлажнение уменьшится, благодаря ряду сухих
лет или каким-нибудь другим обстоятельствам.

Азотфиксирующая активность в регрессивных
пятнах варьировала в широком диапазоне – от
0.744 до 6.167 нг С2Н4/г суб. ч на свету и от 1.638 до

19.928 – в темноте (табл. 5). В целом, уровень
азотфиксации, отмеченный нами в регрессивных
пятнах болот, достаточно высокий, он превышает
значения, характерные для таежных почв (0.5–
1.5 нг N2/г сут) (Умаров и соавт., 2007; Мамай и

соавт., 2013). Азотфиксация, определяемая при
инкубации на свету, была несколько ниже, по-
видимому, за счет более низкой температуры ин-
кубации. Однако в регрессивном пятне 2 азот-
фиксация на свету почти в 2 раза превышала ак-
тивность этого процесса, протекающего в темно-
те, что может свидетельствовать об участии в
процессе азотфиксации фототрофных микроор-
ганизмов. В зеленой части сфагнума нитрогеназ-
ная активность составила всего лишь 0.290 нг
С2Н4/г суб. ч, в очесе – 0.397 нг С2Н4/г суб. ч, т.е.

она оказалась значительно ниже, чем в пятнах.
Полученные результаты весьма логичны, так как
в регрессивных пятнах значительную долю со-
ставляют водоросли, являющиеся источниками
питания для бактерий-копиотрофов. Кроме того,
в один из периодов отбора образцов в регрессив-
ном пятне в качестве доминанта выявили азото-
бактер, что также обусловливает высокий уровень
азотфиксации.

Рис. 3. Физиологическое разнообразие  и трофическая специализация  гидролитического бактериального
блока регрессивной пленки (РП), верховых (T1 ВТ, T2 ВТ) и низинных торфов (Т1 НТ). Корреляционные эллипсы
ограничивают область с уровнем значимости p = 0.95.
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Таким образом, установлено, что в
регрессивных пятнах значительно выше показате-
ли обилия бактерий, а так же азотфиксирующая
активность по сравнению с верховым торфом. Это
объясняется, прежде всего, присутствием в
регрессивных пятнах значительного количества
водорослей, обеспечивающих дополнительный
источник питания для бактерий. Сравнительный
анализ прокариотной компоненты регрессивных
пятен и верхового торфа с помощью метода высо-
копроизводительного секвенирования позволил
выявить четкие различия в структуре бактериаль-
ных филумов. В регрессивных пятнах доминиру-
ют бактерии филума Verrucomicrobia, которые яв-
ляются минорными компонентами в верховом
торфе. Доля протеобактерий и ацидобактерий в
регрессивных пятнах меньше, чем в верховом тор-
фе. На основании молекулярных методов была
установлена родовая и видовая принадлежность
доминирующих в бактериальных сообществах
регрессивных пятен протеобактерий. Представите-
ли всех этих родов и видов являются типичными ко-
пиотрофами. Использование структурно-функцио-
нального метода позволило подтвердить этот факт –
высокое физиологическое разнообразие гидролити-

ческого бактериального блока  обусловленное

разложением легкодоступных полимеров расти-
тельного и водорослевого происхождения. Анализ
функций бактерий, доминирующих в регрессивных
пятнах, проведенный нами на основании литера-
турных источников, позволяет сделать вывод об
экологической значимости представителей, до-
минирующих в этих биотопах. Установлено, что
многие из этих бактерий являются стимулятора-
ми роста растений, антагонистами фитопатоген-
ных микроорганизмов и используются для биоре-
медиации почв.
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Structure and Functions

T. G. Dobrovolskaya1, *, A. V. Golovchenko1, E. N. Yurchenko1, A. V. Yakushev1, N. A. Manucharova1, 
L. V. Lysak1, and N. V. Kostina1

1Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
*е-mail: dobrtata@mail.ru

Received February 21, 2019; revised May 24, 2019; accepted May 29, 2019

Abstract—This research analyses the structure and functions of bacterial communities of regressive spots in
ombrotrophic bogs. Algal biomass was found to predominate in the biomass structure of regressive spots. is
dominated by algae biomass, while fungal mycelial biomass predominated in the layers of non-dystrophic
ombrotrophic bog peat. A number of bacteria in regressive spots determined by direct counts was three to sev-
en times higher than the one in non-regressive ombrotrophic bog peat. Although the Proteobacteria and Ac-
idobacteria predominated in the samples studied, their shares in non-regressive ombrotrophic bog peat were
lower. Members of the phylum Verrucomicrobia predominated in the regressive spots, while in non-regressive
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raised bog peat they were among the minor components. It was found that the epiphytic-saprotrophic bacte-
rial communities were dominated by bacilli during the dry season and by the proteobacteria during the wet
season. According to the results of the 16S rRNA gene sequencing, the bacteria found were identified as Chry-
seobacterium, Stenotrophomonas, Pseudomonas, and Chromobacterium. Physiological activity of the bacterial
communities in regressive spots was similar to that of fen peat communities due to abundance of bacteria us-
ing easily accessible polymers. Nitrogen-fixing activity of the bacterial communities was found to be signifi-
cantly higher in regressive spots than in non-regressive ombrotrophic bog peat.

Keywords: ombrotrophic bog, regressive spots, bacterial communities, microbial abundance, taxonomic
composition, ecological functions, nitrogen fixation
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