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Представлены данные по микробиологическим свойствам подзолистых почв (Retisols) старовоз-
растных еловых лесов на территории средней тайги Красноярского края и Республики Коми. Не-
смотря на различное географическое положение, почвы этих регионов характеризуются близкими
морфологическими и физико-химическими свойствами. В почвах ельников Республики Коми и
Красноярского края не обнаружено достоверной разницы в накоплении микробной биомассы и
скорости микробного дыхания. Однако содержание в почвах углерода и азота, а также микробной
биомассы оказывало значимое влияние на качественный состав микробиомов пирогенных и непи-
рогенных горизонтов почв. Отмечено существенное влияние пирогенного фактора на α-разнообра-
зие бактерий и грибов. Показано, что при освоении органического вещества с наличием пироген-
ного углерода активно участвуют представители доминантных фил бактерий (Proteobacteria, Actino-
bacteria и Planctomycetes) и грибов (Ascomycota, Basidiomycota и Mucoromycota). В состав микробиомов
верхних пирогенных подгоризонтов входят группы карботрофных бактерий (Thermomonosporace-
ae, Isosphaeraceae, Bacillaceae, Xanthobacteraceae) и грибов из классов Dothideomycetes (р. Cenococ-
cum), Eurotiomycetes (р. Penicillium), Sordariomycetes (р. Trichoderma), Leotiomycetes (р. Oidiodendron),
Umbelopsidomycetes (р. Umbelopsis), которые способны к преобразованию продуктов пиролиза в до-
ступные и нетоксичные субстраты для других организмов.

Ключевые слова: подзолистые почвы (Retisols), старовозрастные ельники, микробиомы, пирогенные
и непирогенные горизонты, биоразнообразие прокариот и грибов
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ВВЕДЕНИЕ
Подзолистые почвы преимущественно разви-

ваются под темнохвойными лесами с доминиро-
ванием ели и пихты. Они занимают значительные
территории на Европейском Севере и в Сибири.
Среднетаежные почвы Республики Коми содержат
значительные запасы углерода 7.69 ± 0.12 кг/м2 [31].
В подзолистых почвах Красноярского края со-
держится около 11.1 ± 1.0 кг С/м2 [15]. Темнохвой-
ные леса повергаются пожарам существенно ре-
же, чем сосновые. При этом в годы с затяжными
сухими периодами темнохвойные леса горят на
значительных пространствах, что приводит к ги-
бели древостоя [14]. После пожара из биомассы и
детрита углерод преобразуется в основном в газо-
образные формы (CO2, CO и CH4), а из-за непол-

ного сгорания биомассы и органического веще-
ства почвы около 1–3% – в пирогенный C. В почве
пирогенный C с трудом поддается минерализа-
ции и сохраняется более длительное время (от
столетий до тысячелетий), по сравнению с непи-
рогенно-измененным органическим веществом
(от десятилетий до столетий) [29, 35]. В литературе
есть сведения, что пожары в бореальных лесах про-
изводят 7–17 Тг пирогенного углерода в год. Его
вклад может составлять от 1.6 до 60% от общего со-
держание органического углерода в почве [11, 35].

В результате пожаров и накопления пироген-
ного углерода существенно изменяются физико-
химические свойства почвы, их водно-воздуш-
ный и гидротермический режимы, происходит
изменение количества и стабильности органиче-
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ского вещества, что оказывает непосредствен-
ное влияние на их биологические свойства [3, 4,
26, 33]. Почвенные микроорганизмы играют
фундаментальную роль в регуляции биогеохими-
ческих циклов в наземных экосистемах. По-
скольку из-за термической деструкции органиче-
ского вещества происходит снижение и измене-
ние его качества, это отражается на состоянии
почвенной микробиоты, содержании микробной
биомассы и на скорости процессов минерализа-
ции [28]. Тепловое воздействие уменьшает био-
массу микроорганизмов. Уменьшение происхо-
дит за счет грибной биомассы, так как она наибо-
лее уязвима и восстанавливается после пожаров
гораздо медленнее, чем бактериальная. При этом
изменяется композиция микробиома – в почве
становится меньше грибов, которые менее устой-
чивы к нагреванию, чем бактерии. Их эндоспоры
способны пережить значительный нагрев почвы
[30, 39], и после пожара начинают доминировать
спорообразующие грамположительные бактерии.
В некоторых выжженных почвах бактериальная
биомасса может увеличиваться до 80% от общей
микробной [25, 34]. Изменения в почвенном
микробиоме, определяемые влиянием пирогенно-
го углерода, сохраняются в течение длительного
периода – от нескольких лет до десятилетий [27] и
даже тысячелетий (например, в торфах и погре-
бенных почвах) [6].

Почвенный микробиом играет заметную роль
в восстановлении послепожарной экосистемы.
Характер реколонизации обожженных почв не-
одинаков для грибов, гетеротрофных и негетеро-
трофных бактерий. В автоморфных почвах при
выгорании органогенных горизонтов (подсти-
лок) процессы колонизации микроорганизмами
выгоревших участков идут интенсивно за счет
развития бактериальных сообществ [33, 34]. Осо-
бенно значима роль актинобактерий (Actinobacte-
ria) – представители родов Arthrobacter и Strepto-
myces активно участвуют в восстановлении балан-
са азота в постпирогенных почвах [4]. Динамика
восстановления микробных сообществ в почвах
лесных экосистем, подвергшихся пожарам, ин-
тенсивно изучается [2, 3, 25].

К настоящему времени наиболее полно изуче-
ны подзолы сосновых лесов [7, 25], в то время как
влияние пожаров на биологическую активность
подзолистых почв темнохвойных лесов – в мень-
шей степени. Иcследование микробиомов почв
постпирогенных темнохвойных лесов позволит
выявить специфику эталонных ненарушенных
экосистем и дать оценку скорости их восстанов-
ления после пожаров. В этой связи актуально ис-
следовать биологическую активность подзоли-
стых почв темнохвойных лесов по горизонтам для
оценки влияния пожаров на скорость минерализа-
ционных и почвовосстановительных процессов.

Цель работы – оценить и сравнить дыхатель-
ную активность и биоразнообразие бактерио- и
микобиомов подзолистых почв в постпирогенных
старовозрастных еловых лесах Красноярского края
(Средняя Сибирь) и Республики Коми (Европей-
ский север).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследований. Исследования прово-
дили в 2019–2020 гг. на подзолистых почвах [10],
Retisols (WRB, 2014) [40], формирующихся в ста-
ровозрастных темнохвойных лесах, которые бы-
ли подвержены пожарам от 100 до 204 лет назад.
Исследуемые участки располагались на геогра-
фически удаленных друг от друга территориях
Красноярского края (Средняя Сибирь) и Респуб-
лики Коми (Европейский север). Подробные
морфологические, физико-химические свойства
почв и геоботанический состав исследуемых
участков ельников и их пирогенная история по-
дробно описаны ранее [38]. Ниже приведена
краткая характеристика участков.

На территории Красноярского края подзоли-
стые почвы исследовали на правобережье р. Ени-
сей, в окрестностях Средне-Енисейского стацио-
нара Института леса им. В.Н. Сукачева. Участки
I-CS и II-CS расположены на левом берегу р. Во-
роговка. Разрез I-CS закладывали на вершине ува-
ла в межкроновом пространстве в ельнике чернич-
но-зеленомошном (60°56′23.3″ N, 89°56′00.6″ E,
h = 165 над ур. м.), где после пожара прошло
146 лет. Разрез участка II-CS закладывали на вы-
положенном водораздельном участке ельника
папоротничково-зеленомошного (60°57′11.5″ N,
89°53′06.6″ E, h = 179 над ур. м.) – 196 лет после
пожара. Участок III-CS находился на правом бе-
регу р. Порожняя, в ельнике чернично-зеленомош-
ном (61°04′07.7″ N, 89°48′48.0″ E, h = 142 над ур. м.) –
время после пожара не определено (не менее 150 лет).

В Республике Коми участок I-EN распола-
гался в окрестностях национального парка “Кой-
городский” в заболоченном ельнике чернично-
сфагновом с преобладанием сфагновых мхов
(59°58′52.5″ N, 50°08′49.5″ E, h = 168 над ур. м.), с
возрастом последнего пожара около 140 лет. Раз-
рез II-EN закладывали в ельнике чернично-дол-
гомошном (204 года после пожара) на территории
Печоро-Илычского заповедника (62°03′49.5″ N,
58°27′02.6″ E, h = 210 над ур. м.). На третьем участ-
ке III-EN выбрали ельник чернично-зеленомош-
ный (61°39′45.2″ N, 50°41′09.1″ E, h = 151 над ур. м.)
(100 лет после пожара), который находился на
территории Максимовского стационара Инсти-
тута биологии Коми НЦ УрО РАН. В нижней ча-
сти подстилки во всех исследуемых почвах четко
выражены углистые включения (микрочастицы
углей).
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Методы исследований. В образцах почвы участ-
ков ельников Красноярского края (п. Зотино) и
Республики Коми определяли химические и мик-
робиологические показатели.

Определение химических свойств почв. Кислот-
ность торфов исследовали с помощью Edge
HI2002-02 pH-метра (Hanna Instruments, Румы-
ния) с цифровым электродом (±0.01 pH) при со-
отношении почва : раствор (для подстилок – 1 : 25,
для минеральных горизонтов – 1 : 2.5) [17]. Со-
держание органического углерода и азота опреде-
ляли на элементном анализаторе ЕА-1110 (Carlo
Erba) в ЦКП “Хроматография” Института биоло-
гии Коми НЦ УрО РАН.

Дыхательную активность хемоорганотрофно-
го микробного сообщества почв ельников иссле-
довали методом субстрат-индуцированного ды-
хания (СИД), согласно методам [1, 13, 19, 37]
определяли биомассу микроорганизмов (МБ),
базальное дыхание (БД). Скорость продуцирова-
ния СО2 определяли на газовом хроматографе Ag-
ilent Technologies 6890 N Network GC, США.
Микробную биомассу (МБ = Смик) почвенного
образца исследовали согласно [37], пересчетом
скорости СИД по формуле:

Вклад микробного углерода (Смик, %) в общее
органическое вещество рассчитывали как
Смик(%) × 100/Сорг. Подробно методики описаны
ранее [5, 25].

Определение прокариот и грибов. Молекулярно-
генетический анализ образцов почв выполняли в
Центре коллективного пользования Всероссий-
ского НИИ сельскохозяйственной микробиоло-
гии (Пушкин, Санкт-Петербург).

Для выделения ДНК из образцов использова-
ли набор реактивов (NucleoSpin Soil) компании
Macherey-Nagel (Германия) согласно инструкции
производителя. В каждом образце определяли
таксономический состав грибного, бактериаль-
ного и архейного сообществ. Таксономический
анализ грибного сообщества исследовали на ос-
новании анализа ампликонных библиотек фраг-
ментов рибосомальных оперонов грибов (ITS2),
полученных методом ПЦР с использованием
ITS1/ITS2 праймеров (GCATCGATGAAGAACG-
CAGC/TCCTCCGCTTATTGATATGC). Таксоно-
мический анализ бактериального сообщества про-
водили с универсальными праймерами F515/R806
на вариабельный участок гена 16SрРНК v4 (GT-
GCCAGCMGCCGCGGTAA/GGACTACVSGG-
GTATCTAAT), специфичными для широкого
круга микроорганизмов, включая бактерии [20].
Таксономический анализ архей проводили с
праймерами A956F/A1401R (TYAATYGGANT-

( )
( )( )

= =
=

мик

2

С МБ мкг С г почвы
50.4 СИД мкг С–СО г почвы ч .

CAACRCC/CRGTGWGTRCAAGGRGCA) [23].
Все праймеры имели служебные последователь-
ности, содержащие линкеры и индексные после-
довательности (необходимые для секвенирова-
ния по технологии Illumina).

Для разных наборов праймеров выбирали одну и
ту же программу ПЦР: реакционная смесь (15 мкл)
содержала 0.5 ед. активности ДНК-полимеразы
Q5® High Fidelity (NEB, США), по 5 пМ прямого
и обратного праймеров, 10 нг шаблон ДНК и
2 нМ каждого dNTP (Life Technologies). Смесь де-
натурировали при 94°С 1 мин, после чего следова-
ло 25 циклов: 94°С – 30 с, 50°С – 30 с, 72°С – 30 с.
Финальную элонгацию проводили при 72°С 3 мин.
ПЦР-продукты очищали по рекомендованной Il-
lumina методике с использованием AMPureXP
(Beckman Coulter, США). Дальнейшую подготовку
библиотек проводили в соответствии с инструкци-
ей производителя MiSeq Reagent Kit Preparation
Guide (Illumina) [42].

Библиотеки секвенировали в соответствии с
инструкцией изготовителя на приборе Illumina
MiSeq (Illumina, США) c использованием набора
реактивов MiSeq® Reagent Kit v3 (600 cycle) с дву-
сторонним чтением (2 × 300 п. н.). Первоначаль-
ную обработку полученных данных, а именно де-
мультиплексирование образцов и удаление адап-
теров, проводили с помощью программного
обеспечения Illumina (США). Для последующего
деноизинга, объединения последовательностей,
восстановления исходных филотипов (ASV, Am-
plicon sequence variant), удаления химерных про-
чтений и дальнейшей таксономической класси-
фикации полученных ASV (с использованием ба-
зы данных SSU 16s rRNA SILVA и Unite для
грибов) (релиз 132 [36]) применяли программные
пакеты dada2 [21], phyloseq [31] и DECIPHER [41],
работа которых осуществлялась в программной
среде R. Для представления данных таксономи-
ческого анализа использовали средства про-
граммного пакета QIIME [22].

Для выявления зависимостей между микро-
биологической активностью в почвах ельников
(I-CS, II-CS, III-CS и I-EN, II-EN, III-EN) и хи-
мическими параметрами проводили дисперсион-
ный и корреляционный анализы; коэффициенты
корреляции (r) были значимы при р < 0.05 (р < 0.01).
С помощью кластерного анализа определяли раз-
личия прокариотного и грибного микробиомов
подзолистых почв ельников по индексам биораз-
нообразия. Для подтверждения различий между
химическими, микробиологическими параметра-
ми исследуемых почв использовали метод глав-
ных компонент, при обработке полученных дан-
ных – программы Microsoft Excel 2003, Statistica 12,
Past 3.0.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЯ

Морфологические, физико-химические и хими-
ческие характеристики почв ельников. Подзоли-
стые почвы исследованных старовозрастных ело-
вых лесов Республики Коми и Красноярского
края характеризуются сходными морфологиче-
скими и химическими свойствами. Органоген-
ные горизонты состоят из нескольких подгори-
зонтов (O(L), O(F), O(H)). Наибольшее число уг-
листых включений наблюдается в нижних
подгоризонтах подстилки: O(H)pyr или O(F + H)pyr,
в верхней части подзолистого горизонта – нали-
чие углистых включений и потечности органиче-
ского вещества. Ниже расположен субэлювиаль-
ный горизонт (BEL) c характерными языками.
Текстурные горизонты расположены на глубине
от 55 до 100 см и характеризуются типичной мно-
гопорядковой структурой (табл. 1). В отдельных
исследуемых разрезах на территории Сибири вы-
явлено близкое подстилание плотной породой,
состоящей из слабоокатанных остатков известня-
ка (III-CS) и песчаников (I-CS).

Почвы характеризуются от сильнокислых до
близких к нейтральным значениям рН (4.1–6.0 ед.)
в органогенных горизонтах. Минеральные гори-
зонты менее кислые, значения рН плавно увели-
чиваются по профилю. Максимальные значения
рН до 7.3 ед. выявлены в текстурных горизонтах с
близким подстиланием известняка. Среди мине-
ральных горизонтов наиболее кислыми являются
верхние элювиальные (4.1–4.7 ед. рН).

Распределение содержания органического уг-
лерода и азота носит регрессивно-аккумулятив-
ный характер. Максимальные концентрации вы-
явлены для органогенных горизонтов, с глубиной
содержание С значительно снижается. В под-
стилках почв Республики Коми содержание угле-
рода варьировало от 22 до 47%, азота – 0.68–
1.73%. В органогенных горизонтах почв Красно-
ярского края содержание углерода изменялось в
пределах 37.3–48.0%, содержание азота – 1.13–
1.71%. Минеральные горизонты почв содержат
значительно меньшие концентрации углерода и
азота. Наблюдается резкое уменьшение их содер-
жания от подстилок к минеральным горизонтам,
затем плавное уменьшение – с глубиной. В мине-
ральных горизонтах почв Республики Коми со-
держание углерода варьировало от 0.14 до 3.0%,
азота – 0.014–0.15%. В подзолистых почвах Крас-
ноярского края минеральные горизонты содер-
жали 0.26–2.7% общего углерода и 0.030–0.123% –
общего азота. Основное количество органического уг-
лерода и азота сосредоточено в пирогенных и грубогу-
муссированных подгоризонтах O(H)pyr/O(F + H)
подстилки и верхних минеральных потечногуму-
совых и пирогенных горизонтах ELhi/ELpyr. От-
мечено, что в пирогенном горизонте участка II-EN
(204 года после пожара) накапливается большее

содержание углерода и меньшее азота, по сравне-
нию с другими участками ельников Республики
Коми. В Красноярском крае на участках ельни-
ков в пирогенных горизонтах содержится от 40 до
42% С и в 2 раза больше N. Важным показателем
органического вещества является его обогащен-
ность азотом. Наиболее широкое отношение C/N
выявлено для лесных подстилок. В них C/N изме-
няется от 23 до 72. Можно предположить, что раз-
личия в составе органического вещества связаны
со спецификой качественного состава, а не с при-
надлежностью к региону. В минеральных гори-
зонтах отношение становится существенно уже –
от 6.7 до 53.3. Общая тенденция профильного из-
менения – сужение отношений C/N с глубиной в
индивидуальных разрезах.

На основании химических параметров почв
старовозрастных ельников можно констатиро-
вать, что исследуемые подзолистые почвы харак-
теризуются типичными морфологическими и хи-
мическими свойствами, близкими к ранее опи-
санными для этих регионов исследований [7–9,
12, 16].

Микробиологические характеристики почв ель-
ников. Подзолистые почвы исследуемых ельни-
ков характеризуются высокими значениями МБ в
органо-минеральном слое, которые с глубиной
закономерно убывают. Содержание МБ в почвах
приурочено к содержанию Сорг и N, также убыва-
ющих по профилю. В ельниках Красноярского
края и Республики Коми наибольшие значения
МБ (1309 и 1187 мкг С/г почвы) и БД (6.04 и 24.34 мкг
С–СО2/(ч г) соответственно) отмечены в под-
стилках (OL + очес и O(F)) (рис. 1), где в процессе
дыхания участвуют не только микроорганизмы,
но и живые (или частично разложившиеся) мхи,
что способствует увеличению дыхания (БД). На
дыхательную активность микробных сообществ
(МБ, БД) влияло содержание углистых включе-
ний, что было отмечено ранее для подзолов в сос-
няках [25]. Повышенные значения МБ и БД ха-
рактерны для пирогенных горизонтов подстилок
(O(F + H)pyr) (МБ – 800 и 338 мкг С/г почвы и БД –
11.47 и 14.81 мкг С–СО2/(ч г) соответственно).
Поскольку в пирогенных горизонтах подзоли-
стых почв сосредоточено большее содержание уг-
лерода, в том числе неорганического (в виде угля
или угольной пыли) и азота, то и значения мик-
робной биомассы в них также завышены, по срав-
нению с непирогенными [25]. Существенное
снижение МБ (в 4–20 раз), как и Сорг, на всех
участках отмечено в последующих после пиро-
генных горизонтах EL1 и ELhi, где углистых
включений меньше или вовсе отсутствуют. Воз-
можно, в этих горизонтах термическое влияние
пожара повлияло на некоторые качественные ха-
рактеристики почвы таким образом, что они не
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Таблица 1. Некоторые химические свойства ельников Красноярского края и Республики Коми

Участок, 
разрез Горизонт Глубина, см С, % N, % C/N

I-CS O(L) 0–2 5.4 37.3 1.13 39
O(F + H)pyr 2–5 4.3 42.4 1.48 33
ELpyr 5–18 4.1 4.8 0.23 24
EL1 18–30 5.1 0.85 0.058 17
EL2 30–55 5.2 0.52 0.044 14
BT1 55–75 5.3 0.31 0.039 9
BT2 75–90 5.6 0.27 0.044 7

II-CS O(L) 0–2 5.1 48 1.42 39
O(F + H)pyr 2–5 4.4 39.8 1.71 27

ELhi 5–10 4.3 1.6 0.035 53

EL1 10–35 5.1 0.38 0.035 13

EL2 35–60 5.5 0.28 0.03 11

BEL 60–75 5.9 0.26 0.034 9

BT1 75–90 6.2 0.27 0.037 8
BT2 90–110 6.3 0.31 0.044 8

III-CS O(L) 0–2 5.0 46 1.23 44

O(F + H)pyr 2–5 4.4 39.9 1.43 33

ELhi 5–17 4.6 2.7 0.123 26

EL1 17–30 5.2 0.76 0.048 18

EL2 30–50 5.3 0.45 0.039 13

BEL 50–70 6.0 0.37 0.046 9

BT1 70–90 7.3 0.79 0.05 18

I-EN O + очес 0–3 4.6 36.6 1.11 38
O(F) 3–11 4.1 47.0 1.32 42
O(H)pyr 11–16 4.4 28.1 1.00 33

Eg 16–30 4.8 1.8 0.08 26

BFg 30–50 5.2 0.47 0.05 11

BEL 50–75 5.4 0.26 0.04 8
BT 75–90 5.7 0.23 0.04 7

II-EN O(L) 0–2 5.1 41.5 1.43 34

O(F) 2–6 4.2 44.7 1.73 30

O(H)pyr 6–8 4.1 42.1 0.68 72

ELhi 8–12 4.2 3.0 0.15 23

ELbf 12–15 4.4 2.8 0.15 22

EL 15–20 4.7 1.4 0.08 20

BEL1 20–35 4.9 0.5 0.05 12

BEL2 35–55 5.2 0.34 0.04 10

BT1 55–80 5.6 0.2 0.04 6
BT2 80–100 6.1 0.14 0.03 5

2H OpH
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III-EN O(L) 0–1 6.0 22.0 1.00 26
O(F) 1–4 5.3 27.1 1.36 23
O(H) 4–6 4.8 23.3 0.73 37
ELhi 6–10 4.7 0.91 0.07 15
ELbf 10–25 5.1 0.39 0.03 15
EL 25–35 5.6 <0.1 <0.01 Неопр.
BEL 35–45 5.7 <0.1 0.02 »
BT1 50–70 5.9 0.16 0.03 6
BT2 70–100 6.2 0.12 0.02 7

Участок, 
разрез Горизонт Глубина, см С, % N, % C/N

2H OpH

Таблица 1.  Окончание

восстановились до изначального состояния, не-
смотря на длительный период [35].

В минеральных горизонтах отмечено низкое
содержание МБ, убывающее вниз по профилю
(рис. 1), что свойственно для автоморфных почв.
Средние значения МБ и БД по профилю участков
мало различались между собой (в среднем в
1.3 раза), с преимуществом почв Сибири – МБ:
363 (I-CS), 214 (II-CS), 285 (III-CS) и 95 (I-EN),
245 (II-EN), 332 (III-EN) мкг С/г почвы. Разли-
чия в интенсивности микробного дыхания (БД)
были заметнее (в 1.6 раз) – 6.11 (I-CS), 4.91 (II-CS),
7.56 (III-CS) и 6.3 (I-EN), 8.98 (II-EN), 14.74 (III–
EN) мкг С–СО2/(ч г). Значимая корреляционная

зависимость отмечена между МБ и БД (r = 0.999; r =
= 0.99 и r = 0.988), МБ и БД с Сорг (r = 0.8 и 0.81,
r = 0.92 и 0.96; r = 0.98 и 0.94) соответственно по
разрезам, а также с N (r = 0.74 и 0.76 (I-CS) и r =
0.93 и 0.86 (III–CS). Вклад углерода микробной
биомассы в общее органическое вещество по
участкам достоверно не отличался и в среднем со-
ставлял в почвах ельников Республики Коми от
0.16 до 0.27%, в ельниках Красноярского края
(п. Зотино) – от 0.15 до 0.24%.

Методом главных компонент, проведенном на
основе почвенных параметров, показаны разли-
чия пирогенных и непирогенных горизонтов под-
золистых почв ельников Красноярского края и

Рис. 1. Содержание микробной биомассы (МБ) и интенсивность дыхания (БД) в подзолистых почвах ельников Крас-
ноярского края (п. Зотино) и Республики Коми.
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Республики Коми (рис. 2). На первую компонен-
ту приходится 51.0% общей дисперсии, на вторую –
31.6%. В плоскости этих двух первых компонент
выделяются два облака, различия между которы-
ми определялись содержанием Сорг и МБ. Точки
пяти участков с пирогенными горизонтами (pyr)
объединились в одно облако, которые отстоят
друг от друга в зависимости от времени пожара, а
точка участка III-ENpyr (100 лет после пожара)
находится на значительном отдалении. Второе
облако по химическим и дыхательным характери-
стикам почв объединило постпирогенные гори-
зонты (ELhi). В распределении точек (горизон-
тов) почвы в рамках этих облаков больший вклад
вносили значения рН и базального дыхания (БД).

Таким образом, в подзолистых почвах ельни-
ков Европейского севера (Республика Коми) и
севера Сибири (Красноярский край) значитель-
ной разницы в накоплении микробной биомассы
и интенсивности дыхания не обнаружено, за ис-
ключением участка I-EN. Процессы деструкции

органического вещества в верхних горизонтах
(подстилке) идут интенсивно, с высокими значе-
ниями МБ и БД, в минеральных горизонтах – су-
щественно снижены. Однако в зависимости от
климатических особенностей двух регионов и
времени после пожаров восстановительные про-
цессы в почвах ельников Красноярского края и
Республики Коми проходили с разной скоро-
стью, пирогенные и непирогенные горизонты до-
стоверно различались по кислотности, микроб-
ному дыханию и содержанию углерода.

Оценка бактериального и грибного разнообразия
почв ельников. Для всех проанализированных об-
разцов исследуемых почв были рассчитаны ин-
дексы α-разнообразия для прокариотных и гриб-
ных сообществ пирогенного и непирогенного го-
ризонтов почв каждого участка. Оценка и
сравнение биоразнообразия прокариот проведе-
ны на уровне типов (фил), по отдельным классам
(табл. 2) и родам (рис. 3).

Рис. 2. Положение горизонтов почв ельников Красноярского края и Республики Коми в плоскости двух главных ком-
понент, полученных по основным химическим и микробиологическим характеристикам. Каждая точка характеризу-
ется следующими почвенными параметрами: МБ, БД, рН, Сорг, N, Смик, %, Смик/Сорг, %.
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Рис. 3. Вертикальная древовидная диаграмма кла-
стерного анализа горизонтов почв исследованных
участков на основе индексов биоразнообразия гриб-
ных и бактериальных сообществ (Шеннона, Беркер-
Паркера, Симпсона, Маргалефа и Менхиника).
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Анализ индексов биологического разнообра-
зия, проведенный на основе классов прокариот и
грибов, не показал достоверного отличия почв
Красноярского края и Республики Коми по гриб-
ному разнообразию. Так, видовое богатство, сте-
пень доминирования и плотность грибов, описы-
ваемые индексами Шеннона, Бергера–Паркера и
Маргалефа, были практически равны. В то же
время по прокариотному сообществу отмечалась
небольшая, но достоверная разница (p < 0.005)
между почвами двух регионов. Подзолистые поч-
вы участков ельников Красноярского края отли-
чались более сложной структурой бактериальных
сообществ, видовым богатством и при этом боль-
шей степенью доминирования определенных ви-
дов (описываемые индексами Шеннона и Симп-
сона), чем в Республике Коми.

Схожая ситуация отмечалась и при анализе
биологического разнообразия пирогенных и не-
пирогенных горизонтов почв. Индексы биологи-
ческого разнообразия грибного сообщества до-
стоверно не зависели от пирогенного фактора, но
плотность прокариотических видов показала за-

висимость от этого фактора. Индексы Маргалефа
и Менхиника, описывающие плотность видов и
видовое богатство на исследуемой территории,
достоверно отличались и были выше в пироген-
ных горизонтах, например, индекс Маргалефа в
среднем составлял 3.47, а пирогенных – 3.95.

Таким образом, принадлежность почвы к опре-
деленному региону и послепожарному участку ока-
зывала влияние на структуру, обильность видов
бактериального сообщества, в то время как пиро-
генный фактор больше влиял на показатели его
плотности. Грибы, как неотъемлемая часть поч-
венного сообщества, оказались более консерва-
тивными. Корреляционный анализ индексов био-
разнообразия и основных почвенных параметров
показал существенное влияние на значения ин-
декса Бергера–Паркера (бактерии) и индексов
Маргалефа и Менхиника (грибы) таких парамет-
ров, как содержание С, N, МБ, рН, Смик/Сорг (в
среднем r > 0.69).

Вертикальная дендрограмма (кластерный ана-
лиз) по индексам биоразнообразия грибов и бак-
терий иллюстрирует распределение горизонтов
почв ельников в зависимости от расположения
участков и региона исследований. На дендро-
грамме отчетливо видно, что почва участка ель-
ника чернично-сфагнового (заболоченный) Рес-
публики Коми выделилась в отдельный кластер, в
нем разделились непирогенный (I-EN-O(F) и пи-
рогенный (I-EN-O(H)pyr) горизонты. Остальные
участки находились в другом кластере. На втором
шаге прослеживается закономерность объедине-
ния исследуемых горизонтов почв ельников на
основании их положения в разрезе (глубины), на
четвертом шаге хорошо видна зависимость от их
принадлежности к пирогенным и непирогенным
горизонтам, причем регионы расположения ель-
ников значения не имели. Так, на втором шаге
объединяются в один кластер горизонты II-EN–
ELhi и III-EN–ELhi, на третьем – к ним присо-
единяются I-CS–EL и II-CS–ELhi. На четвертом
шаге формируются два больших кластера, в один
из них входят все непирогенные горизонты, во
второй – пирогенные. Большей схожестью вы-
деляются II-EN O(H)pyr и II-CS O(F + H)pyr,
что, вероятно, связано с периодом после пожа-
ров (204 года и 196 лет). Таким образом, кластер-
ный анализ показал, что на степень схожести ис-
следуемых вариантов почв бόльшее влияние ока-
зывала глубина залегания горизонтов и их
пирогенность, чем регион отбора, за исключени-
ем заболоченной почвы ельника чернично-сфаг-
нового (I-EN–O(F) и I-EN–O(H)pyr). В исследо-
ваниях [37] иерархический кластерный анализ
выявил, что участки с разной пожарной историей
образуют отдельные кластеры, свидетельствую-
щие о возможных различиях в поддержании ос-
новных биогеохимических почвенных процессов.
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Качественный состав бактерио- и микобиомов
почв ельников. В освоении пирогенных горизон-
тов почв всех ельников активное участие отводится
бактериям, среди них доминируют представители
трех фил: Proteobacteria, Actinobacteria, Acidobac-
teria – до 50% в ельниках Красноярского края
(п. Зотино), и до 37% – в Республики Коми, а на
участке I-EN – до 70% (табл. 3). Высока доля в
почвах ельников и Planctomycetes (до 10%), кото-
рые являются обитателями сложных биотопов с
возможностью метаболизировать целый спектр
различных полимеров [24]. В пирогенных гори-
зонтах в зависимости от участка доля Actinobacte-
ria и Planctomycetes в среднем превышала в 1.5–
4.5 раза таковые в непирогенных, что согласуется
с данными работы [32].

Ранее проведенные исследования микробной
биомассы почв бореальных лесов показали высо-
кое содержание в ней грибов [18]. Микобиота ак-
тивно участвует в деструкции органики, в том
числе пирогенных остатков. Вклад представите-
лей Ascomycota, Basidiomycota и Mucoromycota в
ельниках Сибири и Республики Коми различен.
Так, в ельниках Красноярского края доминиро-
вали представители Ascomycota и Mucoromycota
(I-CS и III-CS), а в ельниках Коми – Basidiomycota
(I-EN) и Ascomycota (II-EN и III-EN).

По качественному составу прокариот и грибов
почвы ельников Республики Коми и Краснояр-
ского края различаются между собой. Кроме того,
почвы ельников Коми характеризуются орогра-
фической неоднородностью и удаленностью
участков друг от друга, что делает различия между
ними значительными.

В ельниках Республики Коми участок I-EN (140 лет
после пожара) расположен на заболоченной
местности, что определяет развитие бактерио- и
микобиомов. Согласно индексам биоразнообра-
зия (Маргалефа и Менхиника, Бергер–Паркера),
участок I-EN отличает от других высокое видовое
богатство и сложность сообщества. Почва в ель-
нике I-EN существенно выделяется по своим ха-
рактеристикам. На участке I-EN развивается
микробиота, характерная для полугидроморфных
почв [6]. В ней доминируют ацидобактерии (Aci-
dobacteria) – около 43% в непирогенном и 38% –
в пирогенном горизонтах, это представители
групп Gp1, Gp2, Gp3 и un_Acidobacteria.

Кроме того, отмечено присутствие разных ти-
пов домена Archaea (0.65–1.28%). Среди архей
преобладают представители Thaumarchaeota (0.33–
0.82%), представителей других фил значительно
меньше (рис. 4). В пирогенном горизонте увели-
чивается количество представителей Thaumar-
chaeota (в 2.5 раза) и Crenarchaeota (в 1.9 раз), по
сравнению с непирогенными. В образцах почв
других ельников археи не обнаружены. Велика
доля представителей Actinobacteria (5–9%), в пи-
рогенном горизонте их в 2 раза больше. Среди ак-
тинобактерий доминируют представители семей-
ства Thermomonosporaceae (р. Actinoallomurus). На
долю Rhizobiales (сем. Xanthobacteraceae и Beijeri-
nckiaceae) приходится от 3 до 6%, в пирогенном
горизонте их в 1.6 раза больше. Планктомицеты
(сем. Isosphaeraceae) составляют до 3.3%. В непи-
рогенном горизонте доминируют unclassified_Bur-
kholderiales (9.7%), Opitutus (3.2%) и unc_Gam-
maproteobacteria (6.5%). В целом в почве участка

Рис. 4. Распределение представителей домена ARCHAEA в пирогенном и непирогенном горизонтах почвы ельника I-EN
(разрез 13-19).
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I-EN доля unc_Bacteria составляла от 8.8 и 10.3%
(11–16pyr). Среди грибов доминируют представи-
тели Basidiomycota (44–57%), также отмечена вы-
сокая доля Mortierellomycota (15.2%). В пироген-
ном горизонте доминируют представители Agari-
cales из родов Inocube (26.7%), Russula и Lactarius
(1.5%), в непирогенном – грибы рода Piloderma
(4.3%), отмечено присутствие р. Mortierella (5.3%).
Кроме того, высока доля неопределенных грибов
un_Ascomycota (29–27%), un_Tremellomycetes
(33.7–0.14%), un_Mortierellales (14–3%), un_Agar-
icomycetes (4.4%).

Участок II-E – самый старовозрастный из ис-
следованных (204 года после пожара). В пироген-
ном горизонте доли представителей Proteobacte-
ria и Acidobacteria существенно не различались и
составляли вместе 28.13%, в непирогенном –
8.06% (в 3.5 раза меньше). Среди них в пироген-
ном горизонте доминировали представители Rhi-
zobiales (сем. Xanthobacteraceae – 6% и Beijerinck-
iaceae – 6.5%), Acetobacter (2.5%), Planctomycetes
(сем. Isosphaeraceae – 6.4%), Acidobacteria_Sub-
group 1 (5.5%), которых в 1.3–2 раза больше, чем в
непирогенном горизонте. Среди грибов домини-
ровали Ascomycota, в пирогенном горизонте пре-
обладали представители порядка Saccharomy-
cetales (35%), родов Penicillium (23%), Oidiodendron
(18%), Coniochaeta (15.5%), в непирогенном –
Trichoderma (42.5%), Anthracobia (12.9%), Atheliace-
ae (5%), Mucor (2.9%), Umbelopsis (2.1%).

Участок III-EN – самый молодой из исследо-
ванных (100 лет после пожара). Почва здесь ха-
рактеризуется высоким (наибольшим по сравне-
нию с II-EN) видовым разнообразием и богат-
ством бактерио- и микобиомов. Содержание
представителей доминантных фил Proteobacteria
и Actinobacteria в пирогенном и непирогенном
горизонтах было практически одинаковым, Aci-
dobacteria и Planctomycetes в пирогенном гори-
зонте в 1.7–2.2 раза больше, чем в непироген-
ном. Кроме того, отмечено увеличение доли
представителей Firmicutes до 7.8–14.5%. В пиро-
генном горизонте доминировали Planctomycetes
(сем. Isosphaeraceae – 9.2%), Rhizobiales (сем.
Xanthobacteraceae – 7.6% и Beijerinckiaceae-3.5%),
Acidobacteria_Subgroup 1 (4%), Acetobacter (1.8%), сем.
Burkholderiaceae (3.3%) в непирогенном – Bacilla-
ceae (13%), Actinobacteria (4%), unc_Bacteria (16%)
и un_Bacillales (23%). Увеличение доли бактерий
из родов Bacillus и Pseudomonas в пирогенном го-
ризонте почвы ельника согласуется с другими ис-
следованиями [32]. Среди грибов представителей
Basidiomycota доминировали в пирогенном, а Mu-
coromycota – в непирогенном горизонтах. В пиро-
генном горизонте наибольшая встречаемость бы-
ла среди родов Penicillium (34%), Coniochaeta –
26%, Cystofilobasidium – 6.5%. Oidiodendron (3.6%),
Anthracobia – 4%, пор. Saccharomycetales – 2.8%,
меньшая у Tylospora – 2.3%, Piloderma – 2.4%,

Mortierеlla – 2.1%, Cenococcum – 2.3%. В непиро-
генном горизонте доминировали рр. Archaeorhi-
zomyces – 22%, Claussenomyces – 33.4% и Umbelop-
sis – 17%.

В ельниках Красноярского края участки I-CS и
II-CS располагались недалеко друг от друга (на
левом берегу р. Вороговка) и, несмотря на раз-
личный возраст (146 и 196 лет), характеризова-
лись схожей тенденцией развития микробиомов.
Содержание представителей основных фил бакте-
рий в пирогенном горизонте участков I-CS и II-CS
было значительно выше, чем в непирогенном:
Proteobacteria – в 1.5–1.2, Actinobacteria – в 1.9–
1.5, Acidobacteria – в 3.2–2.2 и Planctomycetes – в
4.5–2.7 раза соответственно. Так, в пирогенном
горизонте обоих участков доминировали Rhizobiales
(сем. Xanthobacteraceae – 5.5–6.3% и Beijerinckia-
ceae – 4.4–6.3%), Acetobacter (3.5–2.2%), Plancto-
mycetes (сем. Isosphaeraceae – 6.4%), Acidobacte-
ria_Subgroup 1 (10.2–5.5%), сем. Burkholderiaceae
(3.6–4.9%), Solirurobacteraceae (5.2–2.1%), в не-
пирогенном – un_Bacteria (2.5–3.5%). Предста-
вители Bacillales присутствовали в минорном ко-
личестве (<1%) в пирогенном горизонте участка
I-CS. В распределении грибов по участкам отме-
чено больше различий, чем бактерий. Так, в пи-
рогенном горизонте I-CS доминировали предста-
вители Mucoromycota (Umbelopsis – 40%, Mucor –
3.5%), Ascomycota и Basidiomycota было практи-
чески одинаковое количество, из них доминиро-
вали роды Helotiales – 3.3%, Oidiodendron – 11.3%,
Piloderma – 3.7%, Tylospora – 5.4%, Russulla – 5.6%,
Cenococcum – 2.3%. В непирогенном горизонте
преобладали представители родов Penicillium
(12.2%), Neurospora (3.4%), Archaeorhizomyces
(10%). На участке II-CS в пирогенном горизонте
доминировали представители Ascomycota (р. Peni-
cillium – 30%, р. Trichoderma – 5.2%, пор. Helotia-
les – 8.5%, р. Coniochaeta – 5.2%), а также р. Um-
belopsis (2%). Среди Basidiomycota доминировали
Russulla (2.5%), Cortinarius (5%), Lactarius (2.5%),
в непирогенном – Piloderma (4%), Tylospora (2.2%),
а также Archaeorhizomyces (33%), и Mortierella (6.5%).

Участок III-CS находится на значительном
удалении от участков I-CS и II-CS (на правом бе-
регу р. Порожняя), возраст последнего пожара –
более 150 лет [38]. Распределение представителей
основных фил бактерий и грибов отличалось от
двух предыдущих участков. Доля Actinobacteria,
Acidobacteria и Planctomycetes в пирогенном гори-
зонте была больше (в 1.3–3.1 раза), чем в непиро-
генном, а разнообразие Proteobacteria, наоборот,
превышало в непирогенном (в 1.3 раза) горизон-
те. В пирогенном горизонте доминировали бакте-
рии Planctomycetes (сем. Isosphaeraceae – 8.2%),
Acidobacteria_Subgroup 1 (5.5%), Burkholderiaceae
(4.2%), un_Actinobacteria (2%), р. Solirurobactera-
ceae (2%). В непирогенном горизонте было больше
бактерий Rhizobiales (сем. Xanthobacteraceae – 9.3%
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и Beijerinckiaceae – 3.5%), р. Acetobacter (3%),
Bacillales присутствовали в незначительном коли-
честве (<1%). Микобиота представлена в основ-
ном Ascomycota (58–38%) и Mucoromycota (30–
37%), на долю Basidiomycota приходиилось от 11
до 20%. В пирогенном горизонте доминировали
грибы родов Penicillium (45.4%), Mucor (22%), Corti-
narius (10.3%), Umbelopsis (8.3%), содоминантами
являлись Hormonema (3%), Trichoderma (2%), Conio-
chaeta (1.5%). В непирогенном горизонте в значи-
тельном количестве встречались представители
родов Penicillium (19.2%), Claussenomyces (10.3%),
Mucor (24.8%), Umbelopsis (12.5%), Russula (7.4%),
пор. Saccharomycetales (6%), Saitozyma (3.1%).

Полагаем, что разность климатических усло-
вий и длительность послепожарных периодов
оказывали влияние на развитие бактерио- и ми-
кобиомов почв исследуемых ельников. Участки
отличались количественным и качественным со-
ставом доминантных видов (классов/родов). Ка-
чественные анализы микробиомов также свиде-
тельствуют о сильном влиянии пирогенного фак-
тора на α-разнообразие бактерий и грибов.

Важным объединяющим микробиомы почв
ельников фактором является высокое разнообра-
зие бактерий и грибов в пирогенных горизонтах,
превышающее таковое в непирогенных горизон-
тах. Других общих закономерностей в развитии
микробоценозов всех участков не отмечено.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показано, что, несмотря на значительное гео-

графическое разделение, в подзолистых почвах
старовозрастных постпирогенных ельников Ев-
ропейского севера (Республика Коми) и Средней
Сибири (Красноярский край, п. Зотино) наблю-
дается целый ряд сходных свойств. Исследуемые
почвы характеризуются похожими химическими
и морфологическими свойствами. Содержание
углерода и азота в почвах исследуемых участков
различалось незначительно, с небольшим увели-
чением в сторону почв Сибири (>1.3 раз). Про-
цессы деструкции органического вещества в
верхних горизонтах (подстилке) идут интенсив-
но, с высокими значениями МБ и БД, в мине-
ральных горизонтах – существенно снижаются.
В почвах всех ельников отмечена тенденция сни-
жения микробной биомассы в постпирогенных
горизонтах, свидетельствующая об общей зако-
номерности термического влияния на некоторые
качественные характеристики почвы таким обра-
зом, что полноценное функционирование мик-
робиомов не восстановилось до изначального со-
стояния, несмотря на длительный период, про-
шедший после пожара. Для минерализации
пирогенного углерода и продуктов пиролиза тре-
буется более продолжительный период и особые
группы микроорганизмов. В вовлечении пиро-

генного углерода в биохимический круговорот
участвуют представители доминантных фил бак-
терий Proteobacteria, Actinobacteria, Acidobacteria,
Planctomycetes и грибов Ascomycota, Basidiomyco-
ta, Mucoromycota. Содержание представителей
этих фил в пирогенных горизонтах превышает та-
ковое в непирогенных в 1.3–4.5 раза. Основные
различия между исследуемыми участками и реги-
онами заключаются в соотношении и качествен-
ном составе бактерио- и микобиомов пироген-
ных и непирогенных горизонтов почв ельников.
Наибольшим видовым богатством и сложностью
структуры микробиома выделялся участок I-EN
(140 лет после пожара), расположенный в полу-
гидроморфных условиях. В бактериобиоме толь-
ко этого участка отмечено присутствие разных
типов домена Archaea. Среди участков автоморф-
ного типа выделялся самый молодой III-EN
(100 лет после пожара), где видовое богатство так-
же было повышенным, по сравнению с участком
II-EN (204 года после пожара). В целом по структуре
бактериальных сообществ отмечена небольшая, но
достоверная разница (p < 0.005) между почвами двух
регионов. Подзолистые почвы участков ельников
Красноярского края отличались более сложной
структурой бактериальных сообществ, видовым
богатством и при этом большей степенью доми-
нирования определенных видов. Кроме того,
плотность биоразнообразия прокариот достовер-
но зависела от пирогенного фактора. Индексы
биологического разнообразия грибного сообще-
ства достоверно не зависели ни от региона иссле-
дований, ни от пирогенного фактора. Показано,
что некоторые группы карботрофных бактерий и
грибов способны преобразовывать продукты пи-
ролиза. Среди бактерий это представители фил
Actinobacteria и Planctomycetes, а также сем. Bacil-
laceae, Xanthobacteraceae, Thermomonosporaceae,
Isosphaeraceae. Микобиота верхних пирогенных
горизонтов богата карботрофными грибами из
классов Dothideomycetes (р. Cenococcum), Eurotio-
mycetes (р. Penicillium), Sordariomycetes (р. Tricho-
derma), Leotiomycetes (р. Oidiodendron), Umbel-
opsidomycetes (р. Umbelopsis), активно преобразу-
ющих продукты пиролиза в доступные и
нетоксичные субстраты для других организмов.
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Respiratory Activity and Biodiversity of Microbiomes in Podzolic Soils
of Post-Pyrogenic Spruce Forests in the Krasnoyarsk Territory and the Komi Republic

I. D. Grodnitskaya1, 2, *, O. E. Pashkeeva1, V. V. Startsev3, and A. A. Dymov3, 4

1Sukachev Forest Institute, Krasnoyarsk, 660036 Russia
2Siberian Federal University, Krasnoyarsk, 660041 Russia

3Institute of Biology, Komi Scientific Center, Ural Branch of the Russian Academy of Science,
Syktyvkar, 167982 Russia

4Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: igrod@ksc.krasn.ru

Data on the microbiological properties of podzolic soils (Retisols) of old-growth spruce forests in the middle
taiga of the Krasnoyarsk Krai and the Komi Republic are presented. It is shown that, despite the geographical
distance, the soils of the regions are characterized by similar morphological and physicochemical properties.
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It was noted that in the soils of the spruce forests of the European North (R. Komi) and middle Siberia (Kras-
noyarsk Krai), no significant difference in the accumulation of microbial biomass and the rate of microbial
respiration was found. However, the content of carbon and nitrogen in soils, as well as microbial biomass, had
significant differences in the qualitative composition of microbiomes in pyrogenic and non-pyrogenic soil
horizons. A significant effect of the pyrogenic factor on the α-diversity of bacteria and fungi was noted. It was
shown that representatives of the dominant phyla of bacteria (Proteobacteria, Actinobacteria and Planctomy-
cetes) and fungi (Ascomycota, Basidiomycota and Mucoromycota) actively participate in the assimilation of or-
ganic matter with the presence of pyrogenic carbon. The microbiomes of the upper pyrogenic subhorizons
include groups of carbotrophic bacteria (Thermomonosporaceae, Isosphaeraceae, Bacillaceae, Xanthobac-
teraceae) and fungi from the classes Dothideomycetes (Cenococcum), Eurotiomycetes (Penicillium), Sordari-
omycetes (Trichoderma), Leotiomycetes (Oidiodendron), Umbelopsidomycetes (Umbelopsis), which are ca-
pable of converting pyrolysis products into accessible and non-toxic substrates for other organisms.

Keywords: Retisols, old-growth Spruce forests, fires, microbiomes of pyrogenic and non-pyrogenic horizons,
prokaryotes and fungi biodiversity
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