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Исследован комплекс микромицетов в торфяной залежи двух плоскобугристых болот (бассейн нижне-
го течения р. Печора, лесотундра). Таксономический список микроскопических грибов представлен
83 видами. Отдел Mucoromycota включает 15 видов (19%) из родов Mucor, Mortierellа, Umbelopsis, отдел As-
comycota – 64 вида (78%). Доминирует по числу видов род Penicillium (36 видов). Остальные роды – As-
pergillus, Isaria, Cladosporium, Pseudogymnoascus, Chrysosporium, Oidiodendron, Trichoderma, Tolypocladium –
представлены единичными видами. Наибольшим видовым разнообразием грибов (38 видов) отличает-
ся верхняя часть сезонно-талого слоя (глубина 0–20 см). В надмерзлотных слоях (40–55 см) и мерзлых
слоях торфа (50–115 см) количество видов составляет 23 и 43, соответственно. Основу комплекса мик-
ромицетов составляют психротолерантные виды, растущие в диапазоне температур 4–25°С. По частоте
встречаемости структура комплекса представлена случайными видами (50%), на долю редких (27%),
частых и доминирующих приходится 8–15%. Наиболее обильны в верхней части сезонно-талого слоя
Talaromyces funiculosus (20%), Penicillium spinulosum (18%), Umbelopsis vinacea (18%), в надмерзлотных сло-
ях – Talaromyces funiculosus (21%), Penicillium simplicissimum (16%), Umbelopsis vinacea (15%) и P. spinulosum
(12%) , в многолетнемерзлых слоях торфа – Talaromyces funiculosus (33%), Penicillium spinulosum (21%) и
Umbelopsis vinacea (10%).
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ВВЕДЕНИЕ

Экосистемы бугристых болот – неотъемлемый
компонент природных ландшафтов криолитозо-
ны. Они широко распространены в зоне тундры и
лесотундры, где на их долю приходится более 10%
площади (Soil.., 2010). Бугристые болота форми-
руются в условиях распространения многолетней
мерзлоты и отличаются специфичным бугристо-
мочажинным микрорельефом. Характерная осо-
бенность бугристых болот лесотундры – наличие
мерзлоты в торфяных буграх и как правило ее от-
сутствие в мочажинах (топях). Сезонно-талые
слои (СТС) и многолетнемерзлая порода (ММП)
торфяных бугров различаются по ботаническому
составу и физико-химическим свойствам (Kaverin
et al., 2016), отражающим особенности процессов
торфообразования и торфонакопления в болот-
ных экосистемах Севера (Pastuhov et al., 2017).

Сложный и многофакторный процесс торфо-
образования протекает с участием микроорганиз-

мов-деструкторов, среди которых первоочередное
место занимают микроскопические грибы (Thor-
mann et al., 2006; Artz et al., 2007; Elliott et al., 2015;
Asemaninejad et al., 2017). В настоящее время изу-
чена специфика состава и структуры микоценозов
в торфяных почвах талых болот бореальной зо-
ны в пределах Восточно-Европейской равнины
(Golovchenko et al., 2013; The functioning.., 2013; Si-
zonenko et al., 2016). Установлены некоторые осо-
бенности состава и разнообразия микромицетов в
СТС бугристых (Lapteva et al., 2017), полигональ-
ных (Kirtsideli, 2009) болот и заболоченных терри-
торий (Kirtsideli, 2014) Субарктического и Аркти-
ческого секторов Европейского Северо-Востока.
Показано, что в почвах Крайнего Севера в струк-
туре микромицетного комплекса доминирующие
позиции занимают Pseudogymnoascus pannorum,
Penicillium chrysogenum, P. expansum и Trichoderma
viride, в бугристо-полигональных болотных эко-
системах значимую роль играют Acremonium stric-
tum и Phoma sp. (Kirtsideli, 2009). В многолетне-
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мерзлых грунтах Арктики чаще всего встречаются
виды микромицетов с широким адаптационным
потенциалом – виды родов Penicillium, Aspergillus,
Cladosporium и Pseudogymnoascus (Ozerskaya et al.,
2008). Остаются слабо исследованными вопросы
изменения структуры почвенных микромицетов в
толще торфяных отложений бугристых болот Се-
вера. Оценка разнообразия микоценозов, пред-
ставленных в СТС и ММП торфяников, весьма
актуальна для прогнозных оценок скорости разло-
жения торфа при снижении границы вечной мерз-
лоты в условиях возможного регионального и гло-
бального потепления климата.

Цель работы заключалась в выявлении особен-
ностей состава комплекса микроскопических гри-
бов в сезонно-талых и многолетнемерзлых слоях
торфяной залежи бугристых болот лесотундры.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в северо-западной

части Большеземельской тундры. Территориаль-
но район исследования расположен в границах
Ненецкого автономного округа, севернее Поляр-
ного круга, в регионе с массивно-островным рас-
пространением ММП.

Непосредственными объектами исследования
послужили два болотных массива, один из кото-
рых (Болото I) расположен в пределах правобе-
режной надпойменной террасы долины р. Печора
(67°39′10.7′′ с.ш.; 53°23′24.9′′ в.д.), второй (Боло-
то II) – к северо-востоку от первого, на водораз-
дельной плоской равнине (67°40′26.3′′ с.ш.;
53°25′11.9′′ в.д.). Основную часть площади рас-
сматриваемых болотных комплексов занимают
плоские бугры высотой до 1–1.5 м с мелкобугор-
коватым нанорельефом. Растительный покров ха-
рактерен для плоскобугристых болот лесотундры
(Alekseeva, 2010). В пределах торфяных бугров раз-
виты кустарничково-мохово-лишайниковые со-
общества из Betula nana L., Ledum decumbens L.,
Empetrum hermaphroditum L., Vaccinium vitis-idaea L.
В мохово-лишайниковом ярусе – преимуще-
ственно дикрановые мхи и лишайники из родов
Cladonia, Cetraria и Flavocetraria. Мочажины заня-
ты пушицево-осоково-сфагновыми сообщества-
ми. Почвы бугров – торфяные олиготрофные
мерзлотные, мочажин – торфяные олиготрофные.

Деградация торфяников выражена слабо: в
пределах бугра оголенные торфяные пятна встре-
чаются единично, имеют небольшие по диаметру
размеры. Мощность торфяной залежи в рассмотрен-
ных болотных массивах порядка 200–240 см, подсти-
лается песками. Верхняя граница мерзлоты на мо-
мент отбора проб находилась на глубине 40–55 см.

Образцы торфа для изучения состава и структу-
ры сообществ микроскопических грибов в плос-
кобугристых торфяниках лесотундры отбирали из
СТС опорных разрезов и прикопок, которые за-

кладывали на трех близлежащих к месту располо-
жения опорных разрезов торфяных буграх. Пробы
торфа из мерзлых горизонтов извлекали методом
ручной выемки (Болото I) и с использованием бу-
ра, позволяющего извлечь мерзлые керны без на-
рушения их структуры (Болото II). Пробы торфа
отбирали с соблюдением условий, препятствую-
щих их контаминации (Methods…, 1991), с учетом
изменения в пределах СТС ботанического состава
торфа и степени его разложенности, в ММП – по-
слойно через 10–15 см. Для возможности сопо-
ставления полученных данных, использовали об-
разцы торфа, характеризующие верхние слои СТС
(до 20 см), нижние слои СТС, контактирующие с
верхней границей ММП (от 40 до 55 см), и мерз-
лую часть торфяника (от 55 до 115 см от поверхно-
сти почвы). Такой подход позволил выявить раз-
личия в распределении микроскопических грибов
в толще торфяников и оценить закономерности
изменения таксономического состава комплекса
культивируемых микромицетов при переходе от
СТС к ММП. До начала микологических исследо-
ваний образцы торфа хранили в морозильной ка-
мере при температуре –18–20°С. Выделение мик-
роскопических грибов из образцов торфа прово-
дили с использованием различных питательных
сред (подкисленная среда Чапека, сусло-агар, сре-
да Сабуро, среда Гетчинсона). Для наиболее пол-
ного выявления разнообразия культивируемых
микромицетов применяли размораживание об-
разцов многолетнемерзлых отложений при раз-
ных температурах (25, 35, 52°С) и культивирова-
ние посевов при температурах 4, 25 и 35°С (Ozer-
skaya et al., 2008; Kochkina et al., 2014). Данные по
общей численности микромицетов, полученные
методом посева на агаризованные среды, выража-
ли в КОЕ/г абсолютно сухой почвы (а.с.п.). В со-
вокупности проанализировано 25 образцов торфа.

Таксономическую принадлежность микромице-
тов верифицировали с использованием современ-
ных определителей (Ellis, 1971; Ramirez, 1982; Egoro-
va, 1986; Pitt, 1991; Aleksandrova, 2006; Domsch, 2007).
Названия и положения таксонов унифицировали с
помощью базы данных CBS (www.indexfun-
garum.org) и MycoBank (http://www.mycobank.org).

Для характеристики микобиоты использовали
индексы видового разнообразия Шеннона (Н),
выравненности Пиелу (Е), доминирования Симп-
сона (D), “полидоминантности” (S) (Magurran, 1992),
а также показатели частоты встречаемости и отно-
сительного обилия видов (Kurakov, 2001). Стати-
стическую обработку полученных данных прово-
дили с помощью плагина программы ExcelToR
(Novakovskiy, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Проведенные микологические исследования
позволили выделить из образцов торфяной зале-
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жи двух плоскобугристых болот, формирующихся
в биоклиматических условиях лесотундры, 83 ви-
да микромицетов (табл. 1). Таксономический спи-
сок включает 14 родов, в т.ч. две формы стериль-
ного мицелия. Его основу (66 видов) составляют
анаморфные грибы. Отдел Mucoromycota представ-
лен 15 видами из родов Mucor, Mortierellа, Umbelopsis.

По видовой насыщенности преобладает род
Penicillium, который доминирует в почвах бореаль-
ной зоны (Khabibullina et al., 2014; The function-
ing.., 2013), в торфяных почвах полярных (Шот-
ландия) и альпийских регионов (Artz et al., 2007;
Gomes et al., 2018), а также в мерзлых грунтах Арк-
тики и Антарктики (Sonjak et al., 2006; Kochkina
et al., 2011; Vlasov et al., 2012; Marfenina et al., 2016).
В рассмотренных нами торфяниках он представ-
лен 38 видами, что составляет 79% от всех выде-
ленных и идентифицированных видов. Остальные
роды – Aspergillus, Isaria, Chaetomium, Cladospori-
um, Pseudogymnoascus, Chrysosporium, Oidiodendron,
Trichoderma, Tolypocladium – представлены еди-
ничными видами (табл. 1). Неидентифицирован-
ные изоляты стерильного мицелия рассмотрены
нами в составе групп стерильного светло- и тем-
ноокрашенного мицелия (Vlasov et al., 2012).

Расчет величины пространственной частоты
встречаемости (Kurakov, 2001) показал, что в тор-
фяниках лесотундры основу структуры комплекса
культивируемых микромицетов составляют слу-
чайные виды (50%), на долю редких приходится
27%, частых и доминирующих – 15 и 8% соответ-
ственно. По мнению ряда авторов (Kirtsideli et al.,
2014; Xiong et al., 2014), увеличение доли редких и

случайных видов в комплексах почвенных микро-
мицетов способствует большей стабильности си-
стемы в случае изменения экологических усло-
вий. Группу доминантов составляют Penicillium
spinulosum (96%), P. simplicissimum (76%), P. lanosum
(68%) и светлоокрашенные Mycelia sterilia (76%).

По обилию ведущую позицию занимают три
вида: Talaromyces funiculosus (25%), Penicillium spinulo-
sum (18%) и Umbelopsis vinacea (15%). Вторую груп-
пу, обилие которых варьирует в пределах от 1 до
8%, составляют 15 видов: Penicillium simplicissimum
(7%), Pseudogymnoascus pannorum (5%), Penicillium
sp. (3%), Penicillium thomii (3%), светлоокрашен-
ные Mycelia sterilla (3%), Penicillium lanosum (2%),
P. lividum (2%), P. canescens (2%), Mortierella alpina (2%),
Penicillium granulatum (2%), P. citreonigrum (2%),
P. decumbens (1%), P. glabrum (1%), P. camemberti
(1%), Trichoderma polysporum (1%). Для остальных
идентифицированных видов показатель обилия <
< 1%. Как видим, среди наиболее обильных видов
преобладают виды рода Penicillium, которые демон-
стрируют адаптивные механизмы к доминированию
в экстремальных условиях в почвах северных регио-
нов (Kochkina et al., 2011; Vlasov et al., 2012).

В профиле торфяников разнообразие комплек-
са культивируемых микромицетов снижается с
глубиной. Горизонты концентрации видового
разнообразия ограничены в рассмотренных нами
болотных экосистемах верхним 10-сантиметро-
вым слоем торфяной залежи. Максимум видов
смещен на глубину 4–10 см (рис. 1). Это обуслов-
лено не только концентрацией здесь корней сосу-
дистых растений, но и менее стабильными усло-

Рис. 1. Изменение таксономического разнообразия (а) и численности (б) микроскопических грибов в торфяной залежи
плоскобугристого болота лесотундры по данным посева на среду Чапека (III), сусло-агар (IV), среду Сабуро (V) и среду
Гетчинсона (VI). а: по оси абсцисс отложено число родов (I) и видов (II); б: по оси абсцисс отложено число КОЕ/г а.с.п.
× 1000. По оси ординат – глубина взятия образца торфа (см). Планками погрешности показана величина среднего квад-
ратического отклонения.
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Таблица 1. Видовое разнообразие микромицетов торфяной залежи плоскобугристых болот лесотундры и их относи-
тельное обилие (%)

Виды микромицетов

Слои торфа

Верхний слой СТС Надмерзлотный слой СТС ММП

0–15 (20) см 40–55 см 55–115 см

Mucoromycota

Mortierella alpina Peyronel 2.82 0.87 0.03
M. biramosa Tiegh. 0.02 0.00 0.00
M. horticola Linnem. 0.04 0.00 0.00
M. humicola Oudem. 0.47 0.00 0.00
M. minutissima Tiegh. 0.06 0.00 0.00
M. polycephala Coem. 0.08 0.00 0.00
M. pygmaea Chalab. 0.02 0.00 0.00
M. verticillata Linnem. 0.06 0.00 0.00
Mortierella sp. 0.57 0.00 0.03
Mucor hiemalis Wehmer 0.13 0.00 0.23
M. acemosus Fresen. 0.38 0.00 0.00
Mucor sp. 0.04 0.00 0.03
Umbelopsis isabellina W. Gams 0.17 0.87 0.00
U. ramanniana W. Gams 0.15 0.00 1.50
U. vinacea Arx 17.57 15.09 10.29

Ascomycota

Alternaria alternata (Fr.) Keissl. 0.11 0.00 0.00
Aspergillus fumigatus Fresen. 0.04 0.00 0.00
A. flavus Link 0.02 0.00 0.00
A. niger Tiegh. 0.02 0.00 0.03
A. ochraceus G. Wilh. 0.02 0.00 0.03
Aspergillus sp. 0.02 0.00 0.00
Isaria ochracea Boud. 0.21 1.02 0.00
Cladosporium herbarum (Pers.) Link 0.13 0.00 0.00
C. cladosporioides (Fresen.) G.A. de Vries 0.02 0.00 0.03
Chaetomium globosum Kunze 0.06 0.00 0.00
Chrysosporium merdarium (Ehrenb.) J.W. Carmich. 0.28 0.00 0.00
Oidiodendron cereale (Thüm.) G.L. Barron 0.04 0.00 0.10
O. gracile Zhdanova 0.25 0.00 0.00
O. griseum Robak 0.02 0.00 0.00
O. maius G.L. Barron 0.13 0.00 0.07
O. tenuissimum (Peck) S. Hughes 0.02 0.00 0.43
Oidiodendron sp. 0.00 0.00 0.33
Penicillium aurantiogriseum Dierckx 0.00 0.00 0.03
P. camemberti Thom 0.70 2.32 0.60
P. canescens Sopp 1.57 5.81 1.17
P. chrysogenum Thom 0.40 1.31 1.50
P. citreonigrum Dierckx 2.04 2.61 0.23
P. commune Thom 0.00 0.00 0.10
P. decumbens Thom 2.23 0.00 0.00
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P. dierckxii Biourge 0.13 0.00 0.13
P. digitatum Sacc. 0.02 0.00 0.00
P. glabrum (Wehmer) Westling 2.35 0.00 1.47
P. gladioli Machacek 0.02 0.00 0.00
P. granulatum Bainier 0.36 0.00 3.51
P. griseofulvum Dierckx 0.00 1.16 0.00
P. hirsutum Dierckx 0.00 0.00 0.53
P. hirsutum Dierckx 0.00 0.00 0.20
P. implicatum Biourge 0.04 0.00 0.33
P. italicum Wehmer 0.00 0.00 0.53
P. jensenii K.W. Zaleski 0.15 0.00 0.00
P. lanosum Westling 1.10 7.84 2.27
P. lapidosum Raper et Fennell 0.00 0.00 0.07
P. lividum Westling 1.57 0.73 2.81
P. miczynskii K.W. Zaleski 0.04 0.00 0.00
P. mthomii Maire 3.03 0.58 3.27
P. mturbatum Westling 0.02 0.00 0.00
P. olivicolor Pitt 0.04 0.00 0.40
P. oxalicum Currie et Thom 0.00 0.00 0.03
P. phoeniceum J.F.H. Beyma 0.02 0.00 0.00
P. raistrickii G. Sm. 0.23 0.00 0.00
P. restrictum J.C. Gilman et E.V. Abbott 0.47 0.73 0.03
P. roqueforti Thom 0.38 0.00 0.00
P. simplicissimum (Oudem.) Thom 4.85 15.67 6.81
P. spinulosum Thom 18.02 11.76 20.74
P. velutinum J.F.H. Beyma 0.00 0.00 0.03
P. verrucosum Dierckx 0.08 3.05 0.20
P. vinaceum J.C. Gilman et E.V. Abbott 0.04 0.00 0.43
P. waksmanii K.W. Zaleski 0.17 1.89 0.00
Penicillium sp. 1 2.52 1.74 4.38
Penicillium sp. 2 0.15 0.00 0.00
Talaromyces diversus (Raper et Fennell) Samson, N. Yilmaz et Frisvad 0.74 0.15 0.07
T. funiculosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 19.63 20.46 32.80
T. rugulosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 0.21 2.18 0.37
T. verruculosus (Peyronel) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 0.02 0.00 0.00
Trichoderma koningii Oudem. 0.13 0.00 0.00
T. polysporum (Link) Rifai 1.34 0.00 0.00
T. viride Schumach. 0.04 0.00 0.07
Trichoderma sp. 0.02 0.00 0.03
Tolypocladium inflatum W. Gams 0.02 0.00 0.00
Mycelia sterilia c/о 4.03 1.89 0.77
Mycelia sterilia т/о 0.02 0.00 0.00

Виды микромицетов

Слои торфа

Верхний слой СТС Надмерзлотный слой СТС ММП

0–15 (20) см 40–55 см 55–115 см

Таблица 1. Окончание
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виями поверхностного слоя (глубина 0–4 см),
представленного очесом мхов и фрагментами ли-
шайников. Этот горизонт подвержен быстрому
иссушению при повышении температур воздуха и
дефиците осадков в летний период года. Однако
уже с глубины 10 см количество идентифициро-
ванных видов снижается практически в 2 раза и
сохраняется на этом уровне как в нижней части
СТС на границе с мерзлой толщей, так и в ММП.
В болотных экосистемах таежной зоны наиболь-
шим таксономическим разнообразием также ха-
рактеризуются верхние слои торфяной залежи, но
на более значительную глубину – до 50 см от по-
верхности почвы (The functioning.., 2013), нежели
в мерзлых болотах лесотундры.

В верхней части СТС в совокупности выделено
69 видов микромицетов. Основной вклад в чис-
ленность комплекса культивируемых микромице-
тов вносят Talaromyces funiculosus (показатель оби-
лия – 20%), Umbelopsis vinacea (18%), Penicillium
spinulosum (18%). 79% от общего числа видов ха-
рактеризуются показателями обилия менее 1%, на
долю остальных видов приходится от 1 до 7%. Бо-
лее активное прогревание верхних слоев СТС тор-
фяных бугров в летний период обусловило, по
всей видимости, присутствием здесь видов рода
Aspergillus – Aspergillus fumigatus, A. flavus и A. niger.
Их изоляты преимущественно выделялись из об-
разцов торфа с глубины 4–10 и 10–20 см. Возмож-
но, отсутствие этих видов в поверхностном слое
торфяной залежи (0–4 см) плоскобугристых бо-
лотных комплексов лесотундры связано с их низ-
кой конкурентной способностью в условиях ак-
тивного роста других видов, более адаптирован-
ных к неблагоприятным условиям среды.

К отличительной особенности комплекса мик-
ромицетов верхней части СТС следует отнести
также наличие в нем темноокрашенных видов
грибов, таких как Alternaria alternata, Cladosporium
cladosporioides, C. herbarum, изоляты которых не
были выделены из образцов нижней части СТС.
Известно, что синтез темных пигментов типа ме-

ланинов в клеточной стенке грибов обеспечивает
их устойчивость к неблагоприятным факторам
среды, таким как низкая влажность почв, солнеч-
ная радиация, гамма-излучение, ультрафиолето-
вое излучение, а также выраженному антропоген-
ному воздействию (Marfenina et al., 2011; Dobrovol-
skaya et al., 2015). Микромицетный комплекс
надмерзлотной части СТС (40–55 см), где темпе-
ратура почвы приближается к околонулевым зна-
чениям, представлен в основном анаморфными
грибами, включая Penicillium (14 видов), Talaromy-
ces (3 вида), Pseudogymnoascus (1 вид) и светлоокра-
шенный стерильный мицелий (табл. 1). Активно
спорулируют и наиболее обильны виды: Talaromy-
ces funiculosus (21%), Penicillium simplicissimum
(16%), Umbelopsis vinacea (15%), Penicillium spinulo-
sum (12%). Кроме того, здесь выделены виды рода
Penicillium (P. waksmanii), являющиеся активными
продуцентами вторичных метаболитов (группы
алкалоидов) (Antipova et al., 2011), протеазных
внеклеточных ферментов, участвующих в гидро-
лизе крупных белковых молекул (Graminho et al.,
2013), а также микотоксинов (Mycotoxins., 1984).
В целом комплекс культивируемых микромице-
тов верхней части СТС и его надмерзлотного слоя
характеризуются невысокими значениями индек-
са Шеннона и индекса выравненности Пиелу
(табл. 2) при значимом доминировании единич-
ных видов (индекс Симпсона 0.88–0.89).

Известно, что экстремальные условия Арктики
и Субарктики определяют преимущественное
присутствие в ММП микромицетов в споровом
состоянии (Ruisi et al., 2007; Andersen et al., 2013;
Kochkina et al., 2014; Mysyakina et al., 2016; Lapteva
et al., 2017). Для более полного выявления (реакти-
вации) разнообразия грибов рекомендовано ис-
пользование богатых питательных сред, содержа-
щих углеводы, витамины, аминокислоты (Kochki-
na et al., 2014). Использование таких сред при
проведении наших исследований выявило доста-
точно высокое видовое разнообразие микромице-
тов в глубоких слоях торфяной залежи, которые
находятся в многолетнемерзлом состоянии (рис. 1).

Таблица 2. Показатели структуры комплекса микромицетов торфяной залежи плоскобугристых болот лесотундры

Показатели

Слои торфа

Верхний слой СТС Надмерзлотный слой СТС ММП

0–15 (20 см) 40–55 см 55–115 см

Количество выделенных видов 69 23 44
Индекс видового разнообразия Шеннона (Н) 1.79 1.75 1.54
Индекс выравненности Пиелу (Е) 0.43 0.56 0.41
Индекс доминирования Симпсона (1-D) 0.89 0.88 0.93
Индекс полидоминантности Вильямса (1/D) 9.3 9.2 14.12

Коэффициент Cёренсена–Чекановского (Ks)
63% –

– 55%
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Микромицеты мерзлых слоев торфа (55–115 см),
длительно находящиеся в законсервированном
состоянии под воздействием отрицательных тем-
ператур, представлены 44 видами. Из них к отделу
Ascomycota относятся 37 видов, в т.ч. 31 – к роду
Penicillium. Роды Aspergillus, Cladosporium, Pseudo-
gymnoascus включают единичные виды. Наиболь-
шим видовым разнообразием грибов (37 видов)
характеризуются нижние, более разложенные (до
45%), слои ММП (70–115 см), торф которых сло-
жен древесно-осоковыми и осоковыми раститель-
ными остатками (рис. 1).

В структуре комплекса микромицетов ММП
наиболее обильны Talaromyces funiculosus (33%),
Penicillium spinulosum (21%) и Umbelopsis vinacea
(10%). Значительное обилие вида Talaromyces fu-
niculosus, выявленное как в СТС, так и в ММП,
обусловлено тем, что это характерный представи-
тель торфяных почв верховых и низинных болот
(Grum-Grzhymaylo et al., 2010, 2012). Его детекция
при посеве почвенных суспензий образцов торфа
из слоев ММП, равно как и рост колоний южного
вида Aspergillus niger, могут быть связаны с консер-
вацией спор и сохранением этих видов в много-
летнемерзлой толще торфяной залежи в качестве
свидетелей прошлых этапов развития бугристого
торфяника лесотундры в голоцене.

Следует отметить, что в комплексе культивиру-
емых микромицетов СТС (до глубины 20 см) и не-
которых слоев ММП (73–90 см) нами были иден-
тифицированы изоляты из рода Oidiodendron. Как
свидетельствуют данные литературы (Thormann,
2006; Grum-Grzhymaylo et al., 2010; Andersen et al.,
2013), виды рода Oidiodendron активно участвуют в
разложении сфагновых мхов, разрушая с помо-
щью ферментов полифенольные полимеры (Rice
et al., 2006), кроме того, они отмечены как мико-
ризообразователи вересковых растений (Cham-
bers et al., 2000). Анализ состава торфа показал, что
на указанных глубинах, где были выделены изоля-
ты рода Oidiodendron, торф сложен в основном
остатками сфагновых мхов (до 65%) и раститель-
ных остатков сосны и хвощей (до 40 и 45%, соот-
ветственно).

Вид Pseudogymnoascus pannorum широко пред-
ставлен как в почвах таежной зоны (Khabibullina et
al., 2014), так и в торфяниках лесотундры. В усло-
виях низких температур он проявляет галопсихро-
толерантные свойства, о чем свидетельствует его
присутствие в криопэгах, морских отложениях, в
почвах прибрежных территорий Антарктиды (Os-
ono et al., 2012; Godinho et al., 2015; Hirose et al.,
2017). Устойчивость Pseudogymnoascus pannorum к
экстремальным условиям низких температур обу-
словлена способностью вырабатывать в условиях
стресса большое количество полиненасыщенных
жирных кислот (Weinstein et al., 2000).

Различия в комплексах микромицетов верхней
части СТС и ММП в бугристых болотах лесотунд-

ры (коэффициент Ks = 63%) и нижней части СТС
и ММП (Ks = 55%) обусловлены разнокачествен-
ностью состава торфа в пределах профиля и сви-
детельствуют о сложной истории формирования
бугристых болотных комплексов лесотундры.
Сравнительно высокое количество обнаруженных
видов микромицетов в мерзлых слоях торфа (Ruisi
et al., 2007; Cantrell et al., 2011; Kochkina et al., 2014;
Lapteva et al., 2017) связано со стабильно низкими
температурами, отсутствием влияния стрессовых
факторов окружающей среды (Turetsky, 2004; An-
dersen et al., 2013; Hassan et al., 2016; Villarreal et al.,
2016), а также способностью микромицетов сохра-
нять в состоянии экзогенного покоя свою жизне-
способность (Feofilova et al., 2012; Zucconi et al.,
2012; Mysyakina et al., 2016), вырабатывая крио-
протекторные углеводы и экзополисахариды, поз-
воляющие выживать в условиях длительного воз-
действия низких температур (Weinstein et al.,
2000).

Исследование видового состава микроскопи-
ческих грибов с учетом различных температур
культивирования показало, что комплекс микро-
мицетов представлен психротолерантными вида-
ми. Однако в верхней части СТС (0–20 см) основ-
ное количество видов (23 вида) составляют мезо-
филы, дающие рост колоний и спорулирующие
при температуре 25°С (рис. 2). Именно при этих
температурах были выделены изоляты (например,
виды Aspergillus), которые являются представите-
лями почв южных регионов (Marfenina et al., 2014;
Galimzyanova et al., 2015; Nikitin et al., 2017).

Для нижней части СТС, где микромицеты
функционируют в диапазоне околонулевых тем-
ператур, оптимальной температурой для выделе-
ния максимального видового разнообразия гри-
бов оказалось использование температур культи-
вирования в пределах от 4 до 25°С (психрофилы).
Только при культивировании чашек Петри при

Рис. 2. Доля (%) видов микромицетов в торфяной за-
лежи бугристого болота, дающих рост колоний при
различных температурах культивирования: I – верх-
няя часть СТС (0–20 см); II – надмерзлотный слой
СТС (40–55 см); III – многолетнемерзлая толща тор-
фа (55–115 см).
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температуре 4°С были детектированы такие виды
как Isaria ochracea, Penicillium lividum, P. verrucosum,
P. waksmanii. В ММП максимальное разнообразие
микромицетов учтено только при применении бо-
гатых углеводных сред (сусло-агар, среда Сабуро)
и температуре культивирования 25°С (выделено
15 видов грибов). Именно такая температура куль-
тивирования и использование сред с высоким со-
держанием углеводов позволяют активно спору-
лировать микромицетам, выделяемым из слоев
грунта, длительно находящихся в мерзлом состоя-
нии (Ozerskaya et al., 2008).

Сравнительный анализ комплекса культивиру-
емых микромицетов двух плоскобугристых болот
выявил их специфичность. Торфяные отложения
болотного комплекса, формирование которого
приурочено к водораздельной равнине (Болото II),
характеризуется более высоким разнообразием
микроскопических грибов (73 вида). В болотном
комплексе, расположенном на надпойменной
террасе (Болото I), количество идентифицирован-
ных видов микромицетов ниже (44 вида). Общими
для обоих болотных массивов являются 33 вида
микромицетов из родов Mortierella, Mucor, Umbel-
opsis, Aspergillus, Isaria, Cladosporium, Oidiodendron,
Penicillium, Pseudogymnoascus, Talaromyces, Tricho-
derma, Mycelia sterilla (светло- и темноокрашен-
ные). Наибольшим видовым разнообразием видов

рода Penicillium характеризуется Болото II – 35 ви-
дов (48% от общего количества видов), в Болоте I
род Penicillium представлен 17 видами (39% от об-
щего количества выделенных видов). Низкое зна-
чение коэффициента Сёренсена-Чекановского
(12.5%) свидетельствует о значимой разнице рас-
смотренных болотных комплексов по видовому
составу микоценозов, что может быть обусловле-
но спецификой их образования и различиями в
стратиграфии ботанического состава торфяных
залежей. В отличие от Болота I, где максимум ви-
дового разнообразия приходится на верхний слой
СТС (индекс Шеннона 2.74, в нижней части СТС
и ММП соответственно 1.18 и 1.84), все проанали-
зированные слои торфяной залежи Болота II ха-
рактеризуются близкими значениями индекса
Шеннона (2.32–2.50).

Кластерный анализ полученных данных под-
тверждает специфичность комплекса культивиру-
емых микромицетов в различных слоях торфяной
залежи (рис. 3). Наиболее близки по качественно-
му составу микромицетов нижние слои СТС и
ММП торфяной залежи плоскобугристого ком-
плекса, расположенного на надпойменной терра-
се. Вместе с ними образует единый кластер и над-
мерзлотный слой торфа Болота II. Это обусловле-
но преимущественным (или значительным)
участием в их сложении сфагнового торфа.

Таким образом, получены новые данные о со-
ставе и распределении микроскопических грибов
в системе “верхние слои СТС – надмерзлотные
слои СТС – ММП” торфяной залежи плоскобуг-
ристых болот лесотундры. Основу комплекса мик-
ромицетов составляют психротолерантные виды,
дающие рост колоний в диапазоне температур 4–
25°С. В верхней части СТС, наиболее прогревае-
мой и теплообеспеченной, ведущую роль играют
мезофилы.

Структура комплекса микромицетов торфяной
залежи плоскобугристых болот лесотундры пред-
ставлена случайными видами (51%), что свиде-
тельствует о стабильном состоянии комплекса
культивируемых микромицетов в торфяниках ле-
сотундры и их устойчивости к изменению эколо-
гических условий.

В верхней части сезонно талых слоев (0–20 см)
торфяников лесотундры наряду с аскомицетами в
разложении торфа участвуют зигомицеты, пред-
ставители которых являются пионерными видами –
это виды родов Mortierella, Mucor, Umbelopsis. В
надмерзлотных слоях (40–55 см) и в мерзлой ча-
сти торфяной залежи (55–115 см) основными де-
структорами торфа являются аскомицеты, причем
доминируют виды рода Penicillium (57–61%). Во
всех рассмотренных слоях торфа комплекс наибо-
лее обильных видов представлен 3–4 видами: в
верхней части СТС – Talaromyces funiculosus (19%),
Penicillium spinulosum (18%) и Umbelopsis vinacea
(18%), в надмерзлотных слоях – Umbelopsis vinacea

Рис. 3. Дендрограмма сходства комплексов культивиру-
емых микромицетов торфяной залежи плоскобугристых
болот, расположенных на надпойменной террасе (I) и
водораздельной равнине (II): СТСв – верхняя часть се-
зонно-талого слоя; СТСн – надмерзлотный слой тор-
фа; ММП – мерзлая часть торфяной залежи (класте-
ризация – по Варду, мера расстояния – Манхеттенов-
ское расстояние).
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(15%), Talaromyces funiculosus (21%), Penicillium sim-
plicissimum (16%), P. spinulosum (12%). В многолет-
немерзлых слоях торфа на первое место по оби-
лию выходит Talaromyces funiculosus (33%), с сохра-
нением доминирующей роли Penicillium spinulosum
(21%) и снижением роли Umbelopsis vinacea (10%).

Комплексы культивируемых микромицетов в
плоскобугристых болотных экосистемах лесо-
тундры существенно различаются как по количе-
ству видов микроскопических грибов, так и по их
качественному составу, что обусловлено специ-
фикой формирования болот, их ландшафтным
положением и различиями в ботаническом соста-
ве торфа.

Работа выполнена в рамках темы государствен-
ного задания ИБ Коми НЦ УрО РАН “Выявление
общих закономерностей формирования и функ-
ционирования торфяных почв на территории
Арктического и Субарктического секторов Евро-
пейского Северо-Востока России” (АААА-А17-
117122290011-5) и проекта УрО РАН “Микробные
сообщества криогенных почв как основа стабиль-
ного функционирования наземных экосистем
Арктики и Субарктики в условиях меняющегося
климата и антропогенного воздействия” (АААА-
А17-117122190039-0).
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PROFILE DISTRIBUTION PATTERN OF MICROFUNGI 
IN THE PERMAFROST-AFFECTED PEATLAND OF FOREST-TUNDRA

Yu. A. Vinogradovaa, #, E. M. Laptevaa, V. A. Kovalevaa, and E. M. Perminovaa

a Institute of Biology of the Komi Scientific Center of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, Russia
#e-mail: vinogradova@ib.komisc.ru

Abstract–The micromycetes complex was studied in the soil of the permafrost-affected peatland (lower course
of the Pechora River, forest tundra zone). Taxonomical list of microscopic fungi contains 83 species (including
two forms of sterile mycelium). Division Mucoromycota contains eight species (19%) from genera Mucor, Mor-
tierellа, and Umbelopsis, division Ascomycota – 64 species (78%). The genus Penicillium contains the highest
number of species (38). The other genera (Aspergillus, Isaria, Cladosporium, Pseudogymnoascus, Chrysosporium,
Oidiodendron, Trichoderma, Tolypocladium) are presented by single species. The highest number of fungi (69 spe-
cies, H = 1.79) species was found in the upper part of the active layer (depth 0–20 cm), the lowest– in the lower
part of the active layer (40–50 cm, 21 species, H = 1.75) and permafrost layer (55–115 cm, 43 species, Н = 1.54).
Psychro-tolerant species growing at temperatures 4–25°С consist the core of micromycetes complex in the sea-
sonally thawing and permafrost layers in the soil of the frost peat mound. According to the species abundance,
the structure of micromycetes complex is presented by random species (50%) and rare species (27%), abundant
species vary between 8–15% levels. Talaromyces funiculosus (20%), Penicillium spinulosum (18%), Umbelopsis
vinacea (18%) were the most abundant in the upper part of the active layer. Talaromyces sfuniculosus (21%), Pe-
nicillium simplicissimum (16%), Umbelopsisvinacea (15%) were the most abundant in the lower part of the active
layer. Talaromyces funiculosus (33%), Penicillium spinulosum (21%), Umbelopsis vinacea (10%) were the most
abundant in the permafrost layers.

Keywords: biodiversity structure, peatbogs, peatland, permafrost, microfungi
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