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Проведен анализ структурных показателей (обилие, разнообразие) грибных и актиномицетных
комплексов эутрофных торфяных почв в зоне основной деструкции органического детрита, пред-
ставленной подстилкой (слоями L и F) и эутрофно-торфяным горизонтом (ТЕ). Образцы отбирали
в заболоченных лесах Тверской и Томской областей (черноольшанник, сосняк, березняк, смешанный
лес) в летний период 2021 г. Показатели обилия мицелиальных организмов выявляли люминесцент-
но-микроскопическим и чашечным методами. Видовую идентификацию культивируемых представи-
телей проводили на основании фенотипических признаков. В подстилках по сравнению с эутрофно-
торфяными горизонтами зафиксировано превышение длины грибного мицелия в 2‒10 раз, числен-
ности культивируемых грибов на 2‒3 порядка и актиномицетов на 1‒2 порядка. Ферментативный
слой подстилки характеризовался максимальным содержанием углерода мицелиального компо-
нента (3‒10 мг С/г). Запасы актиномицетной биомассы в зоне основной деструкции органического
детрита исследуемых почв варьировали от 23 до 60 кг/га, грибной ‒ от 1593 до 3718 кг/га. Доля под-
стилки в профильном запасе мицелиальной биомассы была более весома в лиственных лесах. Из зо-
ны основной деструкции органического детрита исследуемых почв было выделено 70 видов культи-
вируемых грибов из 43 родов и 42 вида актиномицетов из 12 серий и 4 секций. В грибном комплексе
преобладали представители родов Penicillium, Talaromyces, Trichoderma, в актиномицетном ‒ рода
Streptomyces. Подстилки не уступали эутрофно-торфяному горизонту по видовому разнообразию
грибов и актиномицетов. Видовое сходство комплексов грибов подстилок и горизонта ТЕ ‒ 0.68,
комплексов актиномицетов ‒ 0.27.
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из важнейших экологических функ-

ций, осуществляемой грибами и актиномицетами
в почве, является разложение органического дет-
рита. Схожесть экологических стратегий этих ор-
ганизмов в почве обусловливает их мицелиальная
организация и формирование спор. Считается,
что грибы являются основными аэробными де-
структорами органического детрита в торфяни-
ках [10, 32, 35, 36]. Исследования полных профи-
лей низинных торфяников показали, что грибы
активно функционируют только в деятельном
слое, где были выявлены высокие показатели их
обилия, разнообразия и активности. В инертном
слое торфяников грибная биомасса была пред-

ставлена спорами грибов, о жизнеспособности
которых косвенно свидетельствовало обнаруже-
ние в нем культивируемых представителей гри-
бов [11].

Локальное развитие и увеличение численно-
сти актиномицетов наблюдается тогда, когда со-
здаются условия для использования сравнитель-
но труднодоступных субстратов [17]. Выявление
мицелия по всему профилю мощных низинных
торфяников и обнаружение высокой плотности и
разнообразия в их деятельном слое говорит о том,
что актиномицеты, способные разлагать сложные
полимеры, являются неотъемлемым компонен-
том прокариотного комплекса этих почв [6].
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Динамика концентрации органического угле-
рода, формирующего профиль почвы, зависит от
процессов его поступления с опадом, перемеще-
ния вглубь почвы и микробной трансформации.
Особенностью эутрофных торфяных почв (ни-
зинных торфяников) является то, что микробная
трансформация органического детрита активно
происходит в верхних горизонтах этих почв и
дальнейшей консервации подвергается уже хоро-
шо разложившийся торф.

Как правило, исследователи этих почв изуча-
ют торфяные горизонты в границах деятельного
слоя и не анализируют подстилки, хотя они в со-
вокупности с деятельным слоем представляют зо-
ну основной деструкции органического детрита в
этих почвах. Подстилка занимает особое место
среди биогеоценотических горизонтов лесных
экосистем, недаром ее выделяют как отдельный
компонент. Стратификация подстилки отражает
этапы сукцессии, связанные с конвейерной пере-
работкой растительного опада.

Цель исследования – дать количественную и
качественную характеристику грибным и актино-
мицетным комплексам в зоне основной деструк-
ции органического детрита эутрофных торфяных
почв. Особое внимание в настоящем исследова-
нии будет уделено подстилкам – малоизучаемым
субстратам болотных лесов. Данная работа про-
должает цикл статей, отражающих результаты ис-
следования микробных сообществ низинных
торфяников России [5‒7, 11].

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Объектами исследования были мощные ни-

зинные торфяники различного генезиса, распо-
ложенные в Тверской и Томской областях: ни-
зинный торфяник ТЛ1 лесного заболачивания
под черноольшанником крупнотравно-папорот-
никовым (56°10′15″ N, 32°08′16″ E); торфяник ТО
озерного заболачивания под сосняком болотно-
травяным (56°09′55″ N, 32°08′13″ E); торфяник
ТЛ2 лесного заболачивания под березняком сос-
ново-сфагновым (56°23′25″ N, 84°38′47″ E); тор-
фяник ТП пойменного заболачивания под сме-
шанным лесом (56°31′09″ N, 84°38′27″ E). Подроб-
ное описание объектов приведено ранее [3, 7].

Исследуемые торфяники отнесены к типу
эутрофные торфяные, подтипу перегнойно-тор-
фяные (ТЛ1) и типичные (ТО, ТЛ2, ТП) мощные
почвы [18], по WRB – Sapric Histosols [22].

Анализировали подстилку (О) и эутрофно-
торфяный горизонт (ТЕ) исследуемых почв. Эти
горизонты представляют зону основной деструк-
ции органического детрита в этих почвах. По бо-
лотной терминологии эта зона без подстилки со-
ответствует деятельному слою эвтрофных торфя-
ников.

Подстилка в исследуемых лесах состоит из
двух слоев: L и F. Слой L, мощностью 1–2 см,
представляет собой преимущественно прошло-
годний опад, слой F (ферментативный слой,
мощностью 2–3 см) – измельченные остатки расте-
ний, затронутые разложением. Эутрофно-торфя-
ный горизонт в исследуемых почвах представлен
низинными торфами: древесным сильноразложив-
шимся (в ТЛ1); древесным и древесно-осоковым
среднеразложившимися (в ТО), осоковым и тра-
вяным среднеразложившимися (в ТЛ2) и осоко-
вым среднеразложившимся (в ТП). Значения

 в этом горизонте близки к нейтральным,
кроме среднекислых в почве под березняком (ТЛ2).
С/N варьирует от 15 до 23 [6].

На каждом из объектов исследования во вто-
рой декаде июля 2021 г. методом смешанного об-
разца отбирали подстилки (слоев L и F) и торф (в
пределах эутрофно-торфяного горизонта на глу-
бинах 0‒20, 20‒30 и 30‒50 см). Образцы помеща-
ли в стерильные пластиковые емкости, которые
загружали в сумки-холодильники и доставляли в
лабораторию.

Исследование образцов люминесцентно-микро-
скопическим методом [21] (для получения данных
относительно длины и биомассы грибного и ак-
тиномицетного мицелия, а также численности и
биомассы грибных спор) включало следующие
этапы:

1. Приготовление суспензии. 1 г образца (под-
стилки, торфа) помещали в колбу со 100 мл сте-
рильной воды. Полученную суспензию обраба-
тывали ультразвуком на диспергаторе Bandelin
Sonopuls HD 2070 (Германия) в течение 2 мин.

2. Приготовление препаратов. Для учета акти-
номицетного мицелия в одном образце готовили
6 препаратов на двух тщательно обезжиренных
предметных стеклах. На каждый препарат нано-
сили 0.01 мл обработанной ультразвуком суспен-
зии, которую равномерно распределяли на пло-
щади 4 см2. Для учета грибов проделывали ту же
процедуру, только аликвота на каждый препарат
составляла 0.02 мл.

3. Фиксация препаратов. Приготовленные
препараты высушивали на воздухе при комнат-
ной температуре, а затем фиксировали легким на-
греванием над пламенем газовой горелки.

4. Окрашивание препаратов. Препараты для
учета актиномицетного мицелия окрашивали ак-
ридином оранжевым (использовали рабочий рас-
твор красителя в концентрации 1 : 10000). Время
экспозиции препаратов в красителе – 3 мин.
Промывка в стоячей водопроводной воде – 2 раза
по 5 мин. Грибные препараты окрашивали вод-
ным раствором калькофлуора белого (использо-
вали рабочий раствор красителя в концентрации
1 : 10000). Время экспозиции препаратов в краси-
теле – 10 мин. Промывка в стоячей водопровод-
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ной воде – 30 с. Окрашенные препараты высуши-
вали на воздухе, затем убирали в емкости для хра-
нения.

5. Просмотр препаратов. Готовые препараты
для учета актиномицетного мицелия просматри-
вали на микроскопе Люмам-ИЗ (Россия). Ис-
пользовали светофильтры ЖС-19, ЖС-18, объек-
тив – (×90 Л), окуляры – (×4 или ×5). На каждом
препарате в 50 полях зрения измеряли с помощью
окулярной линейки длину актиномицетного мице-
лия. Готовые грибные препараты просматривали в
50 полях зрения на микроскопе БиОптик В-300 FL
(Россия), объектив – (×100 Л). Длину грибного
мицелия подсчитывали с помощью окулярной
линейки. Для каждого фрагмента грибного мице-
лия и для каждой грибной споры измеряли диаметр,
который фиксировали в лабораторном журнале.

Расчет показателей обилия грибов и актино-
мицетов на основании данных, полученных лю-
минесцентно-микроскопическим методом, про-
водили по формулам, приведенным в статье [5].
В расчетах микробной биомассы содержание во-
ды и углерода в клетках исследуемых микроорга-
низмов соответствовало 80 и 50% [23].

Исследование образцов методом посева [21]
(для определения численности и таксономиче-
ского статуса культивируемых актиномицетов и
грибов). Численность культивируемых актино-
мицетов определяли методом поверхностного по-
сева из серии разведений на агаризованную среду
Гаузе I [16], культивируемых грибов (микромице-
тов) ‒ на среду Чапека [16] в пятикратной повтор-
ности. Перед посевом актиномицетов образцы
предварительно высушивали при комнатной тем-
пературе до воздушно-сухого состояния, далее из
них готовили суспензии, которые обрабатывали
ультразвуком на диспергаторе Bandelin Sonopuls
HD 2070 (Германия) в течение 2 мин. Для посевов
микромицетов использовали ту же суспензию,
что и для приготовления препаратов для люми-
несцентной микроскопии. Чашки с посевами ак-
тиномицетов инкубировали в термостате при
28°C в течение 7–10 сут, с посевами микромице-
тов ‒ при комнатной температуре в течение 7 сут,
затем вели общий подсчет выросших колоний.

Численность культивируемых микроорганиз-
мов (Nпосев, КОЕ/г субстрата), выявляемых на
средах, рассчитывали по формуле

где а ‒ среднее количество колоний на чашке; n ‒
разведение, из которого сделан посев; b ‒ количе-
ство капель в 1 мл суспензии; c ‒ навеска субстрата,
взятая для анализа.

Все показатели обилия актиномицетов и гри-
бов пересчитывали на 1 г сухого субстрата. Для
этого определяли влажность образцов подстилки
и торфа, высушивая их при 105°С в течение 6 ч.

=посев ( ) ,N аnb c

Определение таксономического статуса акти-
номицетов начинали с учета их культурально-ди-
агностических признаков, затем оценивали под
бинокуляром при малом увеличении их морфо-
логические признаки [16]. Идентификацию акти-
номицетов рода Streptomyces проводили на ряде
диагностических сред (Гаузе I, Гаузе II, овсяном,
глицерин-нитратном и пептонно-дрожжевом
агарах), рецепты которых представлены в опреде-
лителе актиномицетов [4].

Таксономическую идентификацию микро-
мицетов проводили на основании фенотипиче-
ских признаков с помощью классических опре-
делителей [27, 28, 30, 31, 34]. Таксономическое
положение видов микромицетов сверяли с база-
ми данных: The MycoBank Fungal databases
(http:/www.mycobank.org) и GABI Bioscience Da-
tabases Index Fungorum (indexfungorum.org).

Для таксономической единицы (вида) рассчи-
тывали частоту встречаемости (ЧВ) – отношение
числа образцов, в которых присутствовал данный
вид, к общему числу проанализированных образ-
цов. На основании величины ЧВ выделяли следую-
щие классы обилия: доминирующие (ЧВ > 60%),
частые (ЧВ = 30‒60%), редкие (ЧВ = 10‒30%),
случайные (ЧВ < 10%). Для сравнения сходства
микробных комплексов горизонтов и почв ис-
пользовали коэффициент Серенсена [20].

Обработку массивов данных проводили с ис-
пользованием пакета программ StatSoft Statistica
8.0 и Microsoft Excel 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Показатели обилия актиномицетов и грибов,
полученные люминесцентно-микроскопическим
методом. В подстилках исследуемых почв длина
актиномицетного мицелия варьировала в широком
диапазоне ‒ от 0.2 до 2.6 км/г субстрата (табл. 1).
В слое L подстилки, представляющей собой пре-
имущественно прошлогодний опад деревьев,
диапазон колебаний длины мицелия составил
0.2‒0.5 км/г. Значения этого показателя в лист-
венных лесах (черноольшаннике и березняке)
были в 2 раза больше, чем в хвойном (сосняке) и
смешанном лесах. В ферментативном слое под-
стилки (F), состоящем из измельченных остатков
растений, затронутых разложением, значения
длины актиномицетного мицелия в 2‒6 раз пре-
восходили таковые в слое L.

В эутрофно-торфяном горизонте (ТЕ) иссле-
дуемых почв длина актиномицетного мицелия
колебалась от 0.5 до 3.8 км/г почвы. Среди анали-
зируемых слоев этого горизонта максимально
обогащенным мицелием был слой 0‒20 см, среди
почв ‒ почва пойменного заболачивания под
смешанным лесом. В остальных почвах пределы
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колебаний длины актиномицетного мицелия в
ТЕ были схожими – от 0.5 до 1.4 км/г.

Рассматривая целиком зону основной де-
струкции органического детрита исследуемых
почв, можно выделить в ней горизонты с макси-
мальным обилием актиномицетного мицелия.
Для почв лесного (ТЛ1) и озерного (ТО) забола-
чивания – это ферментативный слой подстилки,
для почвы пойменного (ТП) заболачивания –
верхняя часть горизонта ТЕ. В почве лесного забо-
лачивания под березняком (ТЛ2) такой горизонт
выделить проблематично, так как в пределах зоны
основной деструкции детрита длина актиномицет-
ного мицелия флуктуировала слабо (рис. 1а).

Длина грибного мицелия в слое L подстилок
исследуемых торфяников варьировала от 0.5 до
1.5 км/г субстрата, в слое F – от 2.8 до 3.2 км/г, в
горизонте ТЕ – от 0.2 до 1.8 км/г. Численность
спор грибов в подстилках находилась в диапазоне
13‒81 млн спор/г, в ТЕ ‒ 11‒36 млн спор/г.

В зоне основной деструкции органического
детрита ферментативный слой подстилки оказался
горизонтом с максимальной концентрацией гри-
бов. В нем длина грибного мицелия была в
2‒6 раз больше, чем в опаде (слой L подстилки) и
в 2‒10 раз больше, чем в слое ТЕ, а численность
спор грибов характеризовалась наибольшими аб-
солютными значениями.

При переходе от слоя подстилки F к эутрофно-
торфяному горизонту (ТЕ) содержание грибного

мицелия убывало: плавно в почве под сосняком и
резко ‒ в почвах под лиственными породами и
смешанным лесом (рис. 1b). В вертикальном гра-
диенте горизонта ТЕ происходило дальнейшее
уменьшение длины грибного мицелия, и в слое
30‒50 см большинства торфяников она составля-
ла 0.2‒0.4 км/г.

Исследование микробных комплексов лесных
почв (бело-подзолистой и бурозема) Централь-
ного лесного государственного биосферного за-
поведника (Тверская область) люминесцентно-
микроскопическим методом также показало, что
численность всех групп микроорганизмов (бакте-
рий, мицелия актиномицетов, спор и мицелия
грибов) максимальна в подстилках и затем резко
убывает по профилю [23]. Длина грибного мице-
лия в подстилках этих почв варьировала от 0.6 до
3 км/г, длина актиномицетного мицелия измеря-
лась сотнями метров, численность спор грибов
составляла десятки ‒ сотни миллионов на 1 г суб-
страта. Среди исследуемых слоев подстилки (L, F, Н)
максимальными показателями обилия микроор-
ганизмов характеризовался слой F [9]. Эти дан-
ные, полученные для лесных почв, согласуются с
установленными в этом исследовании.

Биомасса актиномицетного мицелия в зоне
основной деструкции органического детрита ис-
следуемых почв варьировала от 9 до 136 мкг/г, био-
масса грибного мицелия ‒ от 746 до 19208 мкг/г,
биомасса спор грибов ‒ от 108 до 603 мкг/г. Фер-

Таблица 1. Пределы колебаний длины актиномицетного, грибного мицелия (км/г) и численности спор грибов
(млн спор/г) в подстилке (О) и эутрофно-торфяном горизонте (ТЕ) исследуемых почв

Горизонт
Торфяник, тип леса

ТЛ1, 
черноольшанник

ТО,
сосняк

ТЛ2,
березняк

ТП,
смешанный

Актиномицетный мицелий
О1(L) 0.3‒0.5 0.2‒0.3 0.4‒0.5 0.2‒0.3
О2(F) 2.0‒2.6 0.8‒1.3 0.6‒1.1 1.0‒1.2
TЕ (0‒20 см) 0.9‒1.4 0.9‒1.1 0.5‒0.7 2.7‒3.8
TЕ (20‒30 см) 0.5‒0.8 0.7‒1.2 0.5‒0.7 1.3‒1.6
TЕ (30‒50 см) 0.5‒0.8 0.6‒0.8 0.6‒1.3 0.9‒1.3

Грибной мицелий
О1(L) 0.7‒0.9 0.5‒0.6 1.5‒1.4 0.6‒0.8
О2(F) 3.2‒3.5 2.8‒3.2 3.2‒3.7 3.0‒3.2
TЕ (0‒20 см) 0.6‒0.8 1.5‒1.8 0.3‒0.4 0.9‒1.1
TЕ (20‒30 см) 0.2‒0.3 1.2‒1.4 0.3‒0.4 0.2‒0.4
TЕ (30‒50 см) 0.2‒0.3 0.6‒0.8 0.3‒0.4 0.2‒0.4

Численность спор грибов
О1(L) 16‒19 13‒14 27‒30 15‒17
О2(F) 30‒36 35‒40 30‒35 68‒81
TЕ (0‒50 см) 14‒30 13‒24 11‒27 15‒36
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ментативный слой подстилок характеризовался
максимальными значениями как актиномицет-
ной, так и грибной биомассы, тогда как верхняя
часть эутрофно-торфяного горизонта ‒ только
актиномицетной (табл. 2).

Запасы актиномицетной биомассы в зоне ос-
новной деструкции органического детрита иссле-
дуемых почв варьировали от 23 до 60 кг/га. Вклад
подстилки в профильный запас актиномицетной
биомассы составлял 4‒17%, вклад эутрофно-тор-
фяного горизонта ‒ 83‒96% (рис. 2а).

Запасы грибной биомассы в зоне основной де-
струкции органического детрита исследуемых
почв находились в диапазоне 1593‒3718 кг/га, т.е.
были на 2 порядка больше, чем запасы актиноми-
цетной биомассы. Вклад подстилки в профиль-
ный запас грибной биомассы колебался от 8 до
67%, вклад эутрофно-торфяного горизонта соот-
ветственно ‒ от 33 до 92% (рис. 2b).

Следует отметить, что вклад подстилки в про-
фильный запас биомассы (как грибной, так и ак-

Рис. 1. Распределение актиномицетного (а) и грибного (b) мицелия в зоне основной деструкции органического детри-
та эутрофных торфяных почв.

TE (30–50 см)

TE (20–30 см)

TE (0–20 см)

О2(F)

О1(L)

2.0 2.4 2.8 3.2 3.6 2.0 2.4 2.8 3.2 3.6 4.0
lg N, [м/г] lg N, [м/г]

ТЛ1

ТЛ2
ТО

ТП

(а) (b)

Таблица 2. Экстремальные значения биомассы актиномицетного (АМ), грибного (ГМ) мицелия, спор грибов (СГ)
и углерода микробной биомассы мицелиального компонента (АМ + ГМ) в подстилке (О) и эутрофно-торфяном го-
ризонте (ТЕ) исследуемых почв

Горизонт
Биомасса, мкг/г сухого субстрата Углерод биомассы, мг С/г 

сухого субстрата

АМ ГМ СГ АМ + ГМ

О1(L) 9‒21 1424‒4095 108‒330 0.7‒2.1
О2(F) 34‒92 6669‒19208 230‒603 3.3‒9.6
TЕ (0‒20 см) 32‒136 862‒4276 158‒374 0.4‒2.2
TЕ (20‒30 см) 24‒56 658‒7296 135‒242 0.3‒3.7
TЕ (30‒50 см) 26‒43 746‒4043 210‒387 0.4‒2.0
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тиномицетной) был больше в почвах под лист-
венными лесами (ТЛ1 и ТЛ2).

В горизонтах исследуемых почв углерод био-
массы мицелиального компонента варьировал от
0.3 до 9.6 мг С/г. Максимальные значения этого
показателя обилия были выявлены в ферментатив-
ном слое подстилок. Они превосходили в 4‒10 раз
таковые для слоя L и горизонта ТЕ. В верхних
слоях (0‒5 и 5‒10 см) серой лесной, темно-каш-
тановой и каштановой почв под лиственными ле-
сами содержание углерода мицелиального ком-
понента находилось в диапазоне 0.7‒4.7 мг С/г
почвы [1]. В такой же диапазон попадали значе-
ния, выявленные для слоя L подстилки исследуе-
мых почв, а для слоя F они были в 2‒5 раз больше.

Запасы углерода микробной биомассы (гриб-
ной и актиномицетной) в подстилках исследуе-
мых лесов в учитываемый период года варьирова-
ли от 140 до 535 кг С/га, общее содержание угле-
рода ‒ от 25329 до 47237 кг С/га; в горизонте ТЕ
эти значения составили (273‒1731 кг С/га) и
(312144‒422913 кг С/га) соответственно. На ос-
новании этих данных были рассчитаны доли уг-
лерода микробной биомассы в общем содержа-
нии углерода органического вещества исследуе-
мых горизонтов. В подстилках доля углерода
учитываемой микробной биомассы в летний се-
зон составила 0.6‒1.5%, в эутрофно-торфяном
горизонте ‒ 0.1‒0.5%. Максимальных значений
она достигала в подстилке под березняком (1.5%).
Для сравнения в почвах верхового болота доля уг-
лерода микробной биомассы в общем содержа-
нии углерода органического вещества колебалась
от 0.2 до 3% [10]; в подстилках заповедных ельни-
ков ‒ от 5.5 до 17.2%, в минеральных горизонтах
почв (бело-подзолистой и бурозема) под этими
же ельниками ‒ от 48 до 68% [23].

Показатели обилия актиномицетов и грибов, по-
лученные методом посева. В зоне основной де-
струкции органического детрита исследуемых
почв численность культивируемых актиномице-

тов варьировала в широком диапазоне – от 104 до
107 КОЕ/г. Наибольшие значения выявляли в под-
стилках исследуемых почв. Максимально обога-
щенными актиномицетами оказались слой L под-
стилки в лиственных лесах и ферментативный
слой подстилки в смешанном лесе (табл. 3). Со-
держание мицелиальных прокариот в подстилках
исследуемых болотных лесов сопоставимо с тако-
вым для лесов европейской части России [9, 13,
15, 24] и северо-востока Китая [25]. Вероятно,
близкие значения показателей обилия актино-
биоты в подстилках, территориально удаленных
лесных биогеоценозов, обусловлены сходством
растительных полимеров (целлюлоза, крахмал,
лигнин, хитин), составляющих основу питания
мицелиальных прокариот.

Если рассматривать распределение культиви-
руемых актиномицетов в вертикальном градиенте
зоны основной деструкции органического детри-
та исследуемых почв, то можно отметить, что оно
не совпадает с выявленным ранее люминесцент-
но-микроскопическим методом. Так, в почвах
под лиственными лесами содержание актиноми-
цетов было максимальным в слое L подстилки,
далее оно уменьшалось на порядок – в слое F
подстилки и еще на порядок – в эутрофно-тор-
фяном горизонте. Следует отметить, что числен-
ность актиномицетов на разных глубинах гори-
зонта ТЕ не менялась и поддерживалась на уров-
не 104 КОЕ/г. В почве под хвойным лесом
численность актиномицетов в зоне основной де-
струкции органического детрита флуктуировала в
интервале (40‒160) × 103 КОЕ/г и не имела ярко
выраженных максимумов и минимумов. Почва
под смешанным лесом, напротив имела горизонт с
выраженным максимумом – это ферментативный
слой подстилки. В нем содержание актиномицетов
было на порядок больше, чем в слое L и на 1‒2 по-
рядка больше, чем в горизонте ТЕ (табл. 3).

Многолетнее изучение актиномицетных ком-
плексов в разных типах лесных биогеоценозов

Рис. 2. Доли подстилки (О) и эутрофно-торфяного горизонта (ТЕ) в профильном запасе (0.55 м) актиномицетной (а)
и грибной (b) биомассы.
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Центрального лесного государственного био-
сферного заповедника показало, что наибольшее
количество актиномицетов находится в фермен-
тативном слое лесных подстилок, выявлено плав-
ное уменьшение их численности с глубиной [14].

В зоне основной деструкции органического
детрита исследуемых почв численность микро-
мицетов варьировала в широком диапазоне от 103

до 107 КОЕ/г. В подстилках исследуемых почв она
была на 2‒3 порядка выше, чем в эутрофно-тор-
фяном горизонте. Закономерности распределе-
ния грибов в зоне основной деструкции органи-
ческого детрита, установленные люминесцент-
но-микроскопическим методом, подтверждены
методом посева. Оба метода фиксировали чис-
ленное преимущество грибов в ферментативном
слое подстилок исследуемых почв.

Анализ подстилок и гумусово-аккумулятив-
ных горизонтов широкого спектра лесных почв
(торфяно-глеевая, бело-подзолистая, дерново-
палево-подзолистая, бурозем, торфяная низин-
ная) выявил, что численность микромицетов в
них составляла в большинстве случаев сотни ты-
сяч КОЕ/г и была на порядок ниже в иллювиаль-
ных горизонтах и подстилающей породе [8]. Чис-

ленность микромицетов, установленная в под-
стилках исследуемых лесов, характеризуется
бóльшими показателями, что может быть связано
как с особенностями местообитания, так и с пе-
ресчетом численности на сухой субстрат.

Таксономическая структура выделенных ком-
плексов актиномицетов и микромицетов. Из зоны
основной деструкции органического детрита ис-
следуемых почв было выделено 89 штаммов акти-
номицетов, подавляющее большинство из них (70)
были идентифицированы до рода Streptomyces, 3 –
до рода Micromonospora. Доминирование в образ-
цах подстилки и эутрофно-торфяного горизонта
представителей рода Streptomyces не случайно, так
как они являются наиболее многочисленной груп-
пой почвенных мицелиальных прокариот [26, 38].

Стрептомицеты были отнесены к 42 видам из
12 серий и 4 секций (табл. 4). Из торфяных почв
ТЛ1 и ТО было выделено по 13 видов, из ТП –
12 видов, из ТЛ2 – 10 видов рода Streptomyces. Ви-
довое сходство комплексов стрептомицетов ис-
следуемых почв оказалось низким (коэффициент
Серенсена (Ks) не превышал 0.17). Общими в ин-
дивидуальных почвенных списках были только
1‒2 вида.

Таблица 3. Пределы колебаний численности культивируемых актиномицетов и грибов в подстилке (О) и
эутрофно-торфяном горизонте (ТЕ) исследуемых почв

Торфяник, тип леса Горизонт
Численность, 103 КОЕ/г

актиномицетов грибов

ТЛ1, черноольшанник О1(L) 2800‒6160 2778‒2944
О2(F) 540‒740 10526‒12263
TЕ (0‒20 см) 20‒80 39‒72
TЕ (20‒30 см) 20‒60 35‒135
TЕ (30‒50 см) 20‒80 75‒150

ТО, сосняк О1(L) 40‒80 1266‒1656
О2(F) 120‒160 1500‒4700
TЕ (0‒20 см) 80‒140 74‒184
TЕ (20‒30 см) 120‒140 33‒56
TЕ (30‒50 см) 40‒80 40‒80

ТЛ2, березняк О1(L) 6880‒11120 1795‒2564
О2(F) 320‒560 1739‒3478
TЕ (0‒20 см) 20‒80 29‒52
TЕ (20‒30 см) 20‒40 47‒65
TЕ (30‒50 см) 20‒30 8‒23

ТП, смешанный лес О1(L) 500‒680 1111‒4627
О2(F) 3080‒4600 4117‒11765
TЕ (0‒20 см) 100‒120 133‒267
TЕ (20‒30 см) 140‒220 15‒46
TЕ (30‒50 см) 20‒40 10‒30
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Таблица 4. Видовой состав стрептомицетов в зоне основной деструкции органического детрита исследуемых
почв

Секция Серия Вид

Cinereus Achromogenes S. aburaviensis
S. albogriseolus
S. bikiniensis
S. recifensis
S. tanashiensis

Aureus S. griseoluteus
S. zaomyceticus

Chrysomallus S. astroolivaceus
S. malachitorectus
S. viridobrunneus
S. viridogenes

Chromogenes S. albaduncus
S. globosus
S. globisporus
S. canofumeus
S. xanthocidius
S. polychromogenes
S. purpeofuscus
S. nashvillensis
S. erythermus

Violaceus S. litmocidini
S. prunicolor
S. ramulosus
S. tubercidicus
S. violaceoruber

Roseus Lavenduale-roseus S. cattleya
S. filamentosus
S. roseus

Fradiae S. luridus

Fuscus S. phaeochromogenes

Ruber S. longispororuber

Helvolo-Flavus Helvolus S. xantochromogenes

Albus Albus S. albolongus
S. alborubidus
S. candidus
S. longisporus
S. sindenensis
S. varsoviensis

Albocoloratus S. brunneofungus
S. alboflavus
S. baarensis
S. griseloalbus
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Проанализированы списки видов стрептоми-
цетов, выделенных из подстилок и эутрофно-тор-
фяного горизонта исследуемых почв. В подстилках
спектр включал 26 видов, в горизонте ТЕ – 23 вида.
Ks для этих горизонтов составил 0.27. Подавляю-
щее большинство видов, типичных для подсти-
лок, не было отмечено в эутрофно-торфяном го-
ризонте. Общими оказались только 5 видов:
S. cattleya, S. globosus, S. griseloalbus, S. sindenensis,
S. viridogenes (рис. 3). В подстилках наиболее часто
встречались виды S. griseloalbus (ЧВ – 50%) и
S. zaomyceticus (ЧВ – 38%). Большинство видов по-
падало в группу редких и случайных (ЧВ < 30%).
Аналогичную картину наблюдали в горизонте ТЕ, в
котором ЧВ выявляемых видов не превышала 25%.

Виды стрептомицетов S. griseloalbus и S. zaomy-
ceticus были впервые выделены из почв, они явля-
ются продуцентами антибиотиков гризеина и зао-
мицина. Природные изоляты Streptomyces zaomyceti-
cus обладают широким спектром антимикробной
активности в отношении грамположительных и
грамотрицательных бактерий, в том числе и Sta-
fillococcus aureus, который чрезвычайно устойчив
к бета-лактамам и другим классам антибиотиков
[33]. Природные изоляты Streptomyces griseoloalbus
являются фитопатогенами, которые продуциру-
ют ферменты, разрушающие клеточную стенку.
Их используют для борьбы с болезнью увядания
огурцов, вызванной оомицетами Pythium aphanid-
ermatum [29]. Следует отметить, что виды стрепто-

мицетов S. griseloalbus и S. zaomyceticus выделены
из подстилок болотных лесов впервые.

Анализ таксономической структуры микроми-
цетных комплексов показал, что зона основной
деструкции органического детрита исследуемых
почв характеризуются высоким видовым разно-
образием. Выделено 70 видов культивируемых
грибов из 43 родов, включая две формы стериль-
ного мицелия (табл. 5). Большинство родов мик-
ромицетов (35) из отдела Ascomycota. Отдел Mu-
coromycota был представлен 7 родами: Absidia,
Cunninghamella, Linnemannia, Mucor, Mortierellа,
Syncephalastrum, Umbelopsis. Отдел Basidiomycota ‒
одним родом. По числу видов преобладали род
Penicillium (10 видов) c родом Talaromyces (5 видов),
а также род Trichoderma (9 видов). Остальные рода
представлены одним, редко двумя видами. Таксо-
номическая структура микромицетных комплек-
сов эутрофно-торфяных почв согласуется с дан-
ными, приведенными в обзорных и научно-прак-
тических статьях исследователей, изучавших
микобиоту болотных и лесных экосистем боре-
альной зоны [8, 35, 37].

Видовое богатство в почвах под лиственными
лесами (ТЛ1 и ТЛ2) составило 26 и 34 соответ-
ственно, в почве под смешанным лесом (ТП) –
27, в почве под хвойным лесом (ТО) – 38. Количе-
ство общих видов микромицетов, обнаруженных
в почвах под различными лесами, варьировало от
8 до 16. Видовое сходство микромицетных ком-

Рис. 3. Видовой состав стрептомицетов в подстилке (О) и эутрофно-торфяном горизонте (ТЕ) исследуемых почв.
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Таблица 5. Видовой состав микромицетов и частота их встречаемости в подстилке (О) и эутрофно-торфяном го-
ризонте (ТЕ) исследуемых почв

Вид микромицетов/Горизонт
Частота встречаемости, %

О ТЕ

Absidia cylindrospora Hagem 3 ‒
Acremonium sp. 1 3 ‒
Acremonium sp. 2 5 2
Akanthomyces lecanii (Zimm.) Spatafora, Kepler & Shrestha 30 10
Alternaria alternata (Fr.) Keissl. 3 ‒
Ascochyta medicaginicola Qian Chen ‒ 2
Aureobasidium pullulans (de Bary & Löwenthal) G. Arnaud 5 2
Beauveria sp. ‒ 2
Cadophora fastigiata Lagerb. & Melin ‒ 15
Cephalotrichum stemonitis (Pers.) Nees ‒ 2
Cladosporium cladosporoides (Fresen.) G.A. de Vries 5 5
Cladosporium sphaerospermum Penz 3 ‒
Clonostachys rosea (Link) Schroers, Samuels, Seifert & W. Gams ‒ 5
Cordyceps farinosa (Holmsk.) Kepler, B. Shrestha & Spatafora 13 23
Cosmospora butyri (J.F.H. Beyma) Gräfenhan, Seifert & Schroers 3 5
Cunninghamella echinulata (Thaxt.) Thaxt. ex Blakeslee 3 2
Cylindrocarpon didymum (Harting) Wollenw. 8 5
Cylindrocladium sp. ‒ 2
Exophiala jeanselmei (Langeron) McGinnis & A.A. Padhye ‒ 8
Fusarium poae (Peck) Wollenw. 3 5
Fusarium oxysporum Schltdl. 15 ‒
Fusarium sp. 5 ‒
Keithomyces carneus (Duché & Heim) Samson, Luangsa-ard & Houbraken 8 15
Lecanicillium fungicola (Preuss) Zare & W. Gams ‒ 2
Linnemannia hyalina (Harz) Vandepol & Bonito 3 25
Microascus brevicaulis S.P. Abbot 3 2
Mortirella sp. 15 2
Mucor hiemalis Wehmer 3 ‒
Paraphoma fimeti  (Brunaud) Gruyter, Aveskamp & Verkley 3 ‒
Penicillium aurantiogriseum Dierckx 73 38
Penicillium brevicompactum Dierckx 5 20
Penicillium glabrum (Wehmer) Westling 3 2
Penicillium glaucoalbidum (Desm.) Houbraken & Samson ‒ 2
Penicillium janczewskii K.W. Zaleski 25 22
Penicillium montanense M. Chr. & Backus ‒ 2
Penicillium solitum Westling 25 7
Penicillium thomii Maire 40 17
Penicillium sp. 1 ‒ 3
Penicillium sp. 2 23 ‒
Phialophora cyclaminis J.F.H. Beyma ‒ 3
Phoma sp. 13 5
Podila verticillata (Linnem.) Vandepol & Bonito 13 7
Pseudogymnoascus pannorum (Link) Minnis & D.L. Lindner 5 22



546

ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 5  2023

ГОЛОВЧЕНКО и др.

плексов (Ks) в зоне основной деструкции орга-
нического детрита исследуемых почв было не-
высоким ‒ от 0.31 до 0.50. Наибольшее сходство
отмечено между почвами под сосняком (ТО) и
березняком (ТЛ2).

Видовые списки микромицетов, выделенных
из подстилок и эутрофно-торфяного горизонта
исследуемых почв, насчитывали по 53 представи-
теля, из которых 36 видов были общими. Большое
количество общих видов обусловило высокую
степень сходства микробиоты подстилок и гори-
зонта ТЕ, Ks составил 0.68.

Представители доминирующих родов (Penicil-
lium, Talaromyces, Trichoderma) встречались как в
подстилках, так и в горизонте ТЕ. Отличия про-
являлись на уровне видов, как их спектров, так и

частоты встречаемости (табл. 5). Доминирование
этих грибов характерно для различных почв боре-
альной зоны, в том числе болотных. Это типичные
почвенные сапротрофы, способные развиваться
при низкой доступности питательных веществ и
усваивать трудноразлагаемые полимерные расти-
тельные субстраты [19].

В подстилках доминирующим видом был Peni-
cillium aurantiogriseum, частота встречаемости ко-
торого составляет 73%. Часто встречались виды
Penicillium thomii, Sarocladium strictum и Akanthomy-
ces lecanii. Однако подавляющее большинство ви-
дов, изолированных как из подстилки, так и из
горизонта ТЕ, были отнесены по ЧВ к редким и
случайным (табл. 5). Более высокое видовое раз-
нообразие микромицетов в горизонте ТЕ было

Таблица 5. Окончание

Примечание. Прочерк – вид не выделен. Цветом выделены виды, встречающиеся, как в горизонте О, так и в горизонте ТЕ.

Purpureocillium lilacinum (Thom) Luangsa-ard, Houbraken et all. 10 ‒
Rinocladium sp. 3 ‒
Sarocladium strictum (W. Gams) Summerb. 35 5
Syncephalastrum sp. 3 ‒
Talaromyces diversus (Raper & Fennell) Samson, Yilmaz & Frisvad 8 7
Talaromyces duclauxii (Delacr.) Samson, Yilmaz, Frisvad & Seifert 2
Talaromyces pinophilus (Hedgc.) Samson, Yilmaz, Frisvad & Seifert 18 6
Talaromyces purpureogenus (Stoll) Samson, Yilmaz et all. 5 3
Talaromyces stipitatus (Thom ex Emmons) Benj. 3 2
Talaromyces verruculosus (Peyronel) Samson, Yilmaz, Frisvad & Seifert 10 3
Trichoderma atroviride P. Karst. 8 3
Trichoderma hamatum (Bonord.) Bainier ‒

‒

7
Trichoderma harzianum Rifai 13 15
Trichoderma koningii Oudem. 8 ‒
Trichoderma polysporum (Link) Rifai 13 2
Trichoderma virens (Mill., Giddens & Foster) Arx 3 3
Trichoderma viride Pers. 13 7
Trichoderma sp. 1 10 3
Trichoderma sp. 2 23 15
Umbelopsis ramanniana (Möller) W. Gams 3 7
Umbelopsis vinacea (Dixon-Stew.) Arx ‒ 2
Базидиальный мицелий 10 ‒
Стерильный мицелий белый 5 ‒
Стерильный мицелий темный ‒ 3
Неидентифицированный мицелий 1 5 ‒
Неидентифицированный мицелий 2 3 ‒
Неидентифицированный мицелий 3 ‒ 2

Вид микромицетов/Горизонт
Частота встречаемости, %

О ТЕ
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сопряжено с более низкими показателями доми-
нирования.

Сравнение слоев подстилки (L и F) между со-
бой выявило большее видовое разнообразие мик-
ромицетов в ферментативном слое. В каждой
почве оно достигалось за счет представителей раз-
ных родов. Так, в слое F подстилки соснового леса
активно развивались быстрорастущие грибы из
родов Cylindrocarpon, Mortierella, Mucor, а в слое F
подстилки черноольшанника ‒ рода Trichoderma.

В подстилках, в отличие от эутрофно-торфяного
горизонта, обильно развивались мукоровые грибы
(Absidia cylindrospora, Mucor hiemalis, Syncephalas-
trum sp.), а также факультативные фитопатогенные
грибы (Alternaria alternata, Paraphoma fimeti, Fusari-
um poae, F. oxisporum). Мукоровые грибы являются
сапротрофами-сахаролитиками. Они используют
легкодоступные сахара и повсеместно встречают-
ся в слаборазложившихся органических субстра-
тах, каковыми являются подстилки. Они стоят в
начале сукцессионной цепочки микроорганиз-
мов-деструкторов растительного опада [2, 12].
Факультативные фитопатогенные грибы обитают
на растениях как эпифиты или фитопатогены, а
при попадании в почву с опадом переходят на са-
протрофный тип питания, участвуя в деструкции
растительного детрита.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведено комплексное исследование акти-

номицетных и грибных комплексов в зоне основ-
ной деструкции органического детрита эутроф-
ных торфяных почв, представленной подстилкой
(со слоями L и F) и эутрофно-торфяным горизон-
том (ТЕ).

Установлено, что подстилки в болотно-лесных
экосистемах являются субстратами, которые ак-
тивно колонизируют грибы и актиномицеты, о
чем свидетельствуют их высокие показатели оби-
лия, установленные как прямым микроскопиче-
ским, так и чашечным методами.

Показано, что среди слоев подстилки ее фер-
ментативный слой (F) был максимально обога-
щен мицелием, как грибным, так и актиномицет-
ным (его содержание было в 2‒6 раз больше, чем
в слое L). Аналогичная тенденция выявлена для
численности культивируемых грибов. Числен-
ность актиномицетов зависела от типа подстил-
ки: в лиственных лесах она была больше в слое L,
тогда как в смешанном и хвойном лесе – в слое F.

Выявлено, что в подстилках больше, чем в
эутрофно-торфяных горизонтах, длина грибно-
го мицелия (в 2‒10 раз), численность микроми-
цетов (на 2‒3 порядка) и актиномицетов (на
1‒2 порядка).

В зоне основной деструкции органического
детрита эутрофных торфяных почв ферментатив-

ный слой подстилки характеризовался макси-
мальным содержанием углерода мицелиального
компонента (3‒10 мг С/г сухого субстрата). Запа-
сы актиномицетной биомассы в зоне основной
деструкции органического детрита исследуемых
почв варьировали от 23 до 60 кг/га, грибной ‒ от
1593 до 3718 кг/га. Доля подстилки в профильном
запасе как актиномицетной, так и грибной био-
массы была более весома в лиственных лесах. До-
ля углерода учитываемой микробной биомассы в
общем содержании углерода органического ве-
щества исследуемых горизонтов не превышала
1.5% в подстилках и 0.5% ‒ в эутрофно-торфяных
горизонтах.

Актиномицеты, выделенные из зоны основ-
ной деструкции органического детрита исследуе-
мых почв, принадлежали к родам Streptomyces и
Micromonospora. Представители доминирующего
рода Streptomyces были отнесены к 42 видам из
12 серий и 4 секций. Видовое сходство актиноми-
цетных комплексов рассматриваемых горизонтов
и почв оказалось низким (Ks не превышал 0.27),
что свидетельствуют об их специфичности, а так-
же уникальности болотных биоценозов, из кото-
рых они выделены.

Из зоны основной деструкции органического
детрита исследуемых почв выделено 70 видов
культивируемых грибов из 43 родов. Большая
часть изолятов принадлежала отделу Ascomycota.
Преобладали представители родов Penicillium, Ta-
laromyces, Trichoderma. Микобиота была представ-
лена преимущественно редкими и случайными
видами. Доминирующим видом в подстилках был
Penicillium aurantiogriseum, часто встречающимися
видами ‒ Penicillium thomii, Sarocladium strictum и
Akanthomyces lecanii. Видовое сходство микроми-
цетных комплексов почв было средним (Ks варьи-
ровал от 0.31 до 0.50), а горизонтов – высоким
(Ks составил 0.68). Сравнение слоев подстилки
(L и F) между собой выявило большее видовое
разнообразие микобиоты в ферментативном
слое, которое достигалось в каждой почве за счет
представителей разных родов.

Подстилки не уступают эутрофно-торфяному
горизонту (по болотной терминологии соответ-
ствующему деятельному слою эвтрофных торфя-
ников) по видовому разнообразию и превосходят
по обилию мицелиальных прокариот и эукариот,
что делает их значимым компонентом болотно-
лесных экосистем эвтрофного типа. В подстил-
ках этих экосистем активно идут процессы де-
струкции органического детрита, так как следу-
ющий за подстилками эутрофно-торфяный го-
ризонт представлен низинными торфами со
средней и высокой степенью разложения. Таким
образом, подстилки болотных лесов являются
перспективными природными локусами для вы-
деления активных штаммов грибов и актиноми-
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цетов, обладающих способностью деполимери-
зовать и минерализовать целлюлозу, лигнин и
другие органические субстраты. В дальнейшем
будет оценен функциональный и антагонисти-
ческий потенциал коллекционных штаммов
грибов и актиномицетов, выделенных из под-
стилок болотных лесов.
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The Mycelial Component of Eutrophic Peat Soils in the Zone
of Active Organic Detritus Decomposition

A. V. Golovchenko1, *, T. A. Gracheva1, T. A. Semenova2, A. A. Morozov1, 2, S. R. Samigullina1, 
T. V. Glukhova3, and L. I. Inisheva4

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117071 Russia
3Institute of Forest Science, Russian Academy of Sciences, Uspenskoe, Moscow oblast, 143030 Russia

4Tomsk State Pedagogical University, Tomsk, 634061 Russia
*e-mail: golovchenko.alla@gmail.com

The analysis of structural indicators (abundance, diversity) of fungal and actinomycete complexes of eutro-
phic peat soils in the zone of active organic detritus decomposition, represented by litter (layers L and F) and
eutrophic peat horizon (TE) was carried out. Samples were taken in swamp forests (black alder forest, pine
forest, birch forest, mixed forest) of Tver and Tomsk regions (Russia) in the summer period of 2021.The abun-
dance of mycelial organisms was analyzed by f luorescent-microscopic and plate methods. Species identifica-
tion of culturable representatives was conducted basing on their phenotypic features. In the litter, the length
of fungal mycelium (by 2‒10 times), the number of culturable fungi (by 2‒3 orders), and actinomycetes (by
1‒2 orders) were higher than in the eutrophic peat horizon. The litter enzymatic layer (F) was characterized
by the maximum carbon content of the mycelial component (3‒10 mgC/g). The stocks of actinomycete bio-
mass in the zone of active organic detritus decomposition varied from 23 to 60 kg/ha, fungal biomass from
1593 to 3718 kg/ha. The share of litter in the profile stock of mycelial biomass was greater in deciduous forests.
Culturable fungi by 70 species of 43 genera and actinomycetes by 42 species from 12 series and 4 sections were
isolated from the zone of active organic detritus decomposition. Representatives of genera Penicillium,
Talaromyces, and Trichoderma dominated in the fungal complex, and Streptomyces dominated in the actino-
mycete complex. The litter was not inferior to the eutrophic-peat horizon in terms of species diversity of fungi
and actinomycetes. The species similarity of fungi complexes of the litter and TE horizon was 0.68, and that
of actinomycetes was 0.27.

Keywords: Sapric Histosols, litter, fungi, actinomycetes, biomass, species diversity, species similarity
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