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Резюме: Исследование проведено в сосняках черничных среднетаежной 
подзоны Карелии. Представлены результаты комплексных исследований 
микробоценоза подзолов иллювиально-железистых (Albic Podzols), 
сформировавшихся на флювиогляциальных отложениях. Для оценки 
углерода микробной биомассы (Смик) использовали методы 
люминесцентной микроскопии и субстрат-индуцированного дыхания. 
Для оценки микробиологической активности почв в отношении 
минерализации почвенного органического вещества определяли скорость 
базального дыхания, рассчитывали метаболический коэффициент. 
Показано, что изменение изучаемых показателей отражает природно-
климатические условия и специфику почв альфегумусового генезиса. 
Наибольшие значения Смик и базального дыхания были отмечены в 
подгоризонтах лесной подстилки, а наименьшие – в элювиальном и 
иллювиальном горизонтах. Полученные результаты могут быть 
использованы в качестве микробиологических показателей при 
моделировании процессов круговорота углерода в альфегумусовых 
почвах лесных экосистем.   

Ключевые слова: биомасса микроорганизмов; субстрат-индуцированное 
дыхание; люминесцентная микроскопия; биологическая активность почв; 

базальное дыхание. 
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Abstract: The study was carried out in blueberry pine forests of the middle 
taiga subzone of Karelia. The results of complex studies of the 
microbiocenosis of Al-Fe-humus soils (Albic Podzols) formed on fluvioglacial 
deposits are presented. The methods of luminescent microscopy and substrate-
induced respiration were used to assess the carbon of microbial biomass 
(Cmic). To study the microbiological activity of soils in relation to the 
mineralization of soil organic matter, the basal respiration method was used, 
and the metabolic coefficient was calculated. It is shown that the changes in 
the studied indicators reflect the natural and climatic conditions and the 
specifics of the soil of Al-Fe-humus genesis. The highest values of Cmic and 
basal respiration were observed in the subhorizons of the forest floor, and the 
lowest in the eluvial and illuvial horizons. The results obtained can be used as 
microbiological indicators in modeling carbon cycling processes in Al-Fe-
humus soils of forest ecosystems.  

Keywords: microbial biomass; substrate-induced respiration; luminescent 

microscopy; biological activity of soils; basal respiration. 

ВВЕДЕНИЕ  

Леса покрывают около трети всей суши и являются наибо-

лее распространенными наземными экосистемами на Земле (Perry 

et al., 2008). Более половины площади Северного полушария заня-

то лесами, что делает их одним из ключевых компонентов био-
сферы (Goodale et al., 2002). В связи с исследованием биосферной 

роли лесов, их продуктивности и устойчивости в условиях гло-

бального изменения климата возрос интерес к изучению процес-
сов образования и поглощения парниковых газов почвой (Иванов 

и др., 2021; Gupta, 2022; Baldrian et al., 2023). Леса способны 

накапливать значительные объемы углерода в древесине и секве-
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стрировать его в стабильном почвенном органическом веществе 

(ПОВ), что становится особенно важным в эпоху усиления парни-

кового эффекта (Perry et al., 2008; Иванов, Столбовой, 2019; Gupta, 
2022). Запасы углерода во всех лесах планеты составляют около 

861 Пг, из которых 44% находятся в почве, 42% – в над- и подзем-

ной биомассе, 8% – в валежной древесине и 5% – в подстилке 

(Lladó et al., 2017). Несмотря на то, что растения вносят основной 
вклад в поглощение углерода из атмосферы, микроорганизмы 

также влияют на углеродный баланс лесных экосистем (Lladó et 

al., 2017; Чернов и др., 2017; Иванов и др., 2021; Baldrian et al., 
2023). Прокариоты и грибы играют важную роль в трансформации 

органического вещества (Кутовая и др., 2018), оказывая тем са-

мым влияние на процессы секвестрации углерода наземными эко-

системами (Baldrian et al., 2023). Кроме того, микробные сообще-
ства почвы являются драйверами биогеохимических циклов (Чер-

нов и др., 2017), поэтому понимание их роли в формировании уг-

леродного баланса имеет важное значение для прогнозирования 
реакции лесов на изменения условий окружающей среды (Lladó et 

al., 2017). 

Почвенное органическое вещество (ПОВ) является круп-
нейшим резервуаром органического углерода (Сорг), основой ста-

бильности климата и экосистем (Семенов, Когут, 2015; Joergensen, 

Wichern, 2018; Jansson, Hofmockel, 2020; Иванов и др., 2021). Поч-

ва содержит в 2 раза больше углерода, чем атмосфера (Liang et al., 
2020; Wang et al., 2021), и в 4–5 раз больше, чем растительность 

(Anthony et al., 2020). В этой связи незначительные изменения в 

запасах ПОВ могут оказать существенное влияние на концентра-
цию CO2 в атмосфере и, соответственно, на парниковый эффект 

(Liang et al., 2017; Иванов и др., 2021). Однако до сих пор имеется 

недостаточно информации для прогнозирования, контроля и 
управления запасами ПОВ ввиду ограниченного понимания меха-

низмов генезиса, трансформации и секвестрации Сорг (Семенов, 

Когут, 2015; Liang et al., 2017).  

Самой динамичной функциональной составляющей ПОВ 
является углерод микробной биомассы (Смик), который способен 

быстро реагировать на внешние воздействия (Семенов, Когут, 

2015; Jansson, Hofmockel, 2020). Доля Смик в составе Сорг обычно 
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составляет 1–5% (Семенов, Когут, 2015; Liang et al., 2019; Angst et 

al., 2021), однако именно активность микроорганизмов в почве 

является одним из важнейших факторов, определяющих темп и 
направленность трансформации ПОВ (Paul, 2016; Joergensen, 

Wichern, 2018; Никитин и др., 2022) и регулирующих потоки пи-

тательных веществ для роста и развития растений (Хитров и др., 

2023; Никитин и др., 2023). 
Одним из методов определения содержания Смик является 

люминесцентная микроскопия, основным достоинством которой 

является возможность прямого учета клеток прокариот и грибов в 
почве in situ (Звягинцев, 1991; Благодатская и др., 2016; Полянская 

и др., 2017, 2020). Этот метод позволяет определить не только 

значения Смик, но и структуру микробной биомассы (численность, 

размер и форму клеток, длину мицелия, соотношение мице-
лий : споры и грибы : бактерии), которые влияют на интенсив-

ность минерализации ПОВ (Звягинцев, 1991; Добровольская и др., 

2015; Семенов и др., 2023). Другим распространенным подходом 
определения Смик является метод субстрат-индуцированного ды-

хания (СИД). Он менее трудоемок, отличается высокой произво-

дительностью, а также менее субъективный по сравнению с лю-
минесцентной микроскопией (Звягинцев, 1991; Гавриленко и др., 

2011). Преимуществом метода СИД является также его широкое 

использование международным сообществом, что позволяет ве-

рифицировать данные, делает его удобным инструментом в эколо-
гических исследованиях (Курганова и др., 2021). Скорость базаль-

ного дыхания (БД) отражает биологическую активность почвы и 

скорость минерализации ПОВ (Гавриленко и др., 2011; Курганова 
и др., 2021). 

В условиях глобального изменения климата происходит из-

менение структурно-функциональной организации микробного 
сообщества, а также нарушение природных ритмов синтеза-

распада ПОВ (Jansson, Hofmockel, 2020). Это становится тригге-

ром перераспределения углерода по трофическим цепям с умень-

шением его иммобилизации в микробной биомассе (Medhi et al., 
2021). Несмотря на то, что в литературе много данных о структуре 

микробной биомассы в почвах в различных экосистем (Никитин и 

др., 2022; Zhelezova et al., 2024), лесным ценозам уделяется не так 
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много внимания (Tajik et al., 2020; Евдокимов и др., 2023; Mundra 

et al., 2021). В частности, несмотря на имеющиеся данные (Загу-

ральская, 1993; Федорец, 1993; Федорец, 1993, 1997; Федорец, 
Бахмет, 2003; Медведева, Мошкина, 2004; Дубровина и др., 2021), 

масштабы и интенсивность процессов микробной трансформации 

углерода в таежных почвах Карелии до настоящего времени изу-

чены не в полной мере. Вместе с тем использование различных 
методов и приемов позволяет независимо подтвердить получае-

мые результаты и выводы (Joergensen, Emmerling, 2006; Благодат-

ская и др., 2016; Полянская и др., 2016; Семегов и др., 2019; 
Polyanskaya et al., 2020), более детально изучить особенности мик-

робиоты почв. Почвы ненарушенных лесных экосистем могут 

быть эталоном качества природной среды, проведение исследова-

ний на которых наиболее ценно с точки зрения установления их 
нарушений в условиях глобального изменения климата. 

Основная цель работы – провести оценку экологического 

состояния микробиоты почв ненарушенных сосняков черничных 
заповедника “Кивач” республики Карелия. Данная цель преду-

сматривала решение следующих задач: установить биометриче-

скую структуру прокариот и микроскопических грибов в исследу-
емых почвах; определить физиологические показатели микробио-

ты; провести сравнительный анализ микробиологических показа-

телей в вертикально-ярусном распределении в почве и у разного 

возраста древостоев. Полученные данные могут быть использова-
ны при мониторинговых исследованиях, являются основой при 

моделировании процессов круговорота углерода в альфегумусо-

вых почвах лесных экосистем Восточной Фенноскандии.  

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ 

Общая характеристика рельефа, климата, почв и расти-
тельности. Исследование проводили на территории заповедника 

“Кивач”, расположенного в среднетаежной подзоне, в 45 км к се-

веро-западу от Онежского озера на юге Карелии. Заповедник 

находится на высоте около 50–150 м над уровнем моря (Атлас, 
2023). Исследуемый район входит в южный, наиболее теплый 

район Карелии. Температура самого холодного месяца составляет 

–10 °С, самого теплого – +16 °С. Продолжительность периодов со 
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среднесуточной температурой воздуха выше +15
 
°С составляет до 

40 дней. Количество осадков выпадает до 700 мм в год. Средние 

температуры почв в июле достигают +17.0
 
°С. Количество дней с 

температурой выше +10 °С доходит до 120. На климат большое 

смягчающее влияние оказывает Онежское озеро и река Суна.  

В геологическом плане территория представлена нерасчле-

ненными гранитоидными породами и магматитами, а также пес-
чано-галечными флювиогляциальными отложениями, которые 

могут залегать на каменистых моренных суглинках. В отдельных 

локусах представлены ленточные глины, создающие контраст-
ность эдафических условий, в которых формируются лесные био-

геоценозы (Демидов и др., 2006). Рельеф заповедника неоднород-

ный, отмечается сочетание водно-ледникового и денудационно-

тектонического; последний представлен грядово-холмистыми и 
грядовыми формами. Территория образована озерно-ледниковыми 

и озерными равнинами, нормально и кратковременно избыточно 

увлажненными, холмистыми, грядово-холмистыми. 
Растительность заповедника представлена сосняками и ель-

никами, а на вырубках и залежах формируются березняки, осин-

ники и ольшаники. В связи с неоднородностью рельефа почвен-
ный покров также неоднороден. В автоморфных условиях распро-

странены подзолы иллювиально-железистые, при увеличении гид-

роморфизма встречаются подзолы иллювиально-гумусовые, в 

условиях повышенного увлажнения – почвы гидроморфного ряда. 
Текстурно-дифференцированные почвы формируются на глинах, 

также встречаются пелоземы. Последние имеют слабодифферен-

цированный профиль, который состоит из подстилочно-торфяного 
горизонта, залегающего непосредственно на рыхлых отложениях 

тяжелого гранулометрического состава. 

В рамках работы научного консорциума “РИТМ углерода” 
для создания Российской системы климатического мониторинга 

на территории заповедника “Кивач” был организован тестовый 

полигон и заложено 30 постоянных пробных площадей в различ-

ных условиях фитоценотической среды. Была проведена деталь-
ная инвентаризация древостоев и почв: выделены наиболее пред-

ставленные типы биогеоценозов (БГЦ), определены основные хи-

мические свойства почв. Результаты показали, что доминирую-
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щими БГЦ на исследуемой территории являются сосняки чернич-

ные, сформировавшиеся на подзолах иллювиально-железистых. 

Высокая представленность сосняков черничных в общем лесном 
фонде заповедника определила выбор участков для исследования. 

Таксационная характеристика древостоя приводится в таблице 1. 

На исследуемых участках под черничным древостоем сфор-

мировались подзолы иллювиально-железистые песчаные (Albic 
Podzols), которые также широко распространены на заповедной 

территории. На каждой пробной площади производили отбор почв 

по генетическим горизонтам. Основные характеристики почв изу-
чаемых участков представлены в таблице 2.  

Методы исследования. В отобранных образцах определяли 

следующие основные показатели.  

Кислотность почвы (рНвод) определяли потенциометриче-
ским методом (Hanna, Vöhringen, Germany). 

Содержание углерода и азота в почве определяли на эле-

ментном анализаторе (CHNS/O-анализатор 2400 Series II 
(PerkinElmer, США) с использованием оборудования ЦКП “Ана-

литическая лаборатория” Института леса КарНЦ РАН. 

Биомасса прокариот. Общая численность прокариот опре-
делена с помощью метода прямой микроскопии с использованием 

люминесцентного микроскопа Zeiss Axioskop 2 plus (Германия) 

(объектив ×100, масляная иммерсия). Пробу почвы массой 1 г по-

мещали в колбу со 100 мл стерильной воды, которую обрабатыва-
ли ультразвуком, используя прибор “УДНЗ-1” (2 мин., 22 кГц, 

0.44 А). Последующую окраску препаратов (акридин оранжевый) 

проводили по указанной методике (Звягинцев, 1991).  
Расчет количества бактериальных клеток на 1 г субстрата 

производили по формуле (1):  

N=S1×a×n/V×S2×C,     (1)  

где N – число клеток на 1 г субстрата; S1 – площадь препарата 

(мкм
2
); a – количество клеток в одном поле зрения (усреднение 

производится по всем препаратам); n – показатель разведения бак-

териальной смеси (мл); V – объем капли, наносимой на стекло 
(мл); S2 – площадь поля зрения микроскопа (мкм

2
); с – навеска 

субстрата (1 г).                  
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Таблица 1. Таксационная характеристика древостоев изучаемых участков заповедника “Кивач” 

Table 1. Physico-chemical properties of soils of pine stands of the Kivach Nature Reserve 

Показатели П1 (ПП38*) П2 (ПП44*) П3 (ПП154*) П4 (ПП155*) П5 (ПП260*) 

Координаты 

участка 

34.005173 E 

62.296131 N 

34.007860 E 

62.295752 N 

34.016199 E 

62.288599 N 

34.003476 E 

62.288602 N 

34.018098 E 

62.281753 N 

Тип леса 
Сосняк 

черничный 

Сосняк 

черничный 

Сосняк 

черничный 

Сосняк 

черничный 

Сосняк 

брусничный 

Возраст 

древостоя 
190 190 190–240 180–280 

180 

 

Состав древостоя 9.3 С 0.4Е 10 С 9.2 С 9.6 С 10 С 

Класс бонитета II III IV I III 

Примечание. * – в скобках приводится номер постоянной пробной площади (ППП) на территории тестового 

полигона, заложенного в рамках Важнейшего Инновационного проекта государственного значения “Единая 

национальная система мониторинга климатически активных веществ” (Консорциум № 4 “Углерод в экосистемах: 

мониторинг”, Соглашение № ВИП ГЗ/24-4 от 11 марта 2024 г.). 

Note. * – the number in brackets is the number of the permanent sample area (PSA) on the territory of the test site 

established within the framework of the Most Important Innovative Project of State Importance “Unified National System 

for Monitoring of Climate Active Substances” (Consortium No. 4 “Carbon in Ecosystems: Monitoring”, Agreement 

No. VIP GZ/24-4, 11 March, 2024).).             
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Таблица 2. Физико-химические свойства почв сосновых древостоев 

заповедника “Кивач” 

Table 2. The structure of microbial biomass of soils of the studied pine stands 

of the Kivach Nature Reserve 

Гори-

зонт 

почв 

Мощность 

горизонтов 

почв, см 

рНН2О С, % N, % C/N 

П1 

OL 0–1 4.56 51.4 2.3 22.3 

OFH 1–6 3.85 40.0 1.7 23.5 

Ehi 3–5(8) 3.95 2.9 0.4 7.3 

BF 5(8)–27(30) 5.39 0.5 0.1 5.0 

B2 27(30)–46 5.38 0.2 0.1 2.0 

BC1 46–64(68) 5.07 0.1 0.0 – 

П2  

OL 0–1 4.18 55.5 2.5 22.2 

OFH 1–5 4.12 41.0 1.8 22.7 

E 5–8 4.20 0.7 0.1 7.0 

BF 8–13(23) 4.60 0.8 0.0 – 

B2 13(23)–40 5.25 0.2 0.1 2.0 

B2 40–60 – 0.1 0.1 1.0 

BC 60–75 5.57 0.2 0.1 2.0 

П3  

OL 0–1 4.33 53.8 1.5 35.9 

OF 1–5 3.97 50.1 1.2 41.8 

OH 5–7 3.7 39.2 1.0 39.2 

Ehi 7–12 4.21 1.1 0.3 3.7 

BF1 12–14(16) 4.84 0.8 0.2 4.0 

BF2 14(16)–22(24) 5.30 0.4 0.1 4.0 

П4  

OL 0–1 4.48 51.0 0.9 57.7 

OF 1–7 3.80 45.0 1.0 45.0 

E 7–12(14) 4.54 0.4 0.0 – 

BF1 12(14)–23 5.27 0.4 0.1 4.0 

BF2 23–37 5.98 0.2 0.0 – 

П5  

OL 0–3 4.23 51.4 1.1 46.7 

OF 3–10 3.75 36.9 1.4 26,4 

E 10–13 4.36 2.3 0.0 – 

B2 30–60 5.50 0.2 – – 
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Длину актиномицетного мицелия в 1 г образца (NМА) опре-

деляли по формуле (2):  

NМА=S1×a×n/v×S2×c×10
6
,    (2)  

где: S1 – площадь препарата (мкм
2
); а – средняя длина фрагментов 

актиномицетного мицелия в поле зрения (мкм); n – показатель 

разведения суспензии (мл); v – объем капли, наносимой на стекло 

(мл); v – объем капли, наносимой на стекло (мл); S2 – площадь по-
ля зрения микроскопа (мкм

2
); с – навеска образца (г). 

Биомасса грибов. Численность грибных пропагул и длину 

грибного мицелия определяли методом люминесцентной микро-
скопии на микроскопе Zeiss Axioskop 2 plus (Германия) при уве-

личении 400. Десорбцию клеток с почвы проводили при помощи 

вортекса “MSV-3500” (Латвия) при скорости 3 500 об./мин. в те-

чение 10 мин. Препараты почвенной суспензии (разведение 
1 : 100) окрашивали флуоресцентным красителем (калькофлуором 

белым), согласно методике (Звягинцев, 1991). Расчет количества 

грибных клеток на 1 г субстрата производили по формуле (3):  

М=((4×a×n)/p)×10
10

,     (3)  

где М – количество клеток в 1 г почвы; а – среднее число клеток в 

поле зрения; р – площадь поля зрения (мкм
2
); n – показатель раз-

ведения.  

Длину грибного мицелия в 1 г образца (NМА) определяли 

по формуле (4):  

NМА=S1×a×n/v×S2×c×10
6
,    (4)  

где: S1 – площадь препарата (мкм
2
); а – средняя длина фрагментов 

мицелия в поле зрения (мкм); n – показатель разведения суспензии 

(мл); v – объем капли, наносимой на стекло (мл); v – объем капли, 
наносимой на стекло (мл); S2 – площадь поля зрения микроскопа 

(мкм
2
); с – навеска образца (г).  

Расчет грибной биомассы (мг/г почвы) проводили, учитывая 
плотность спор равной 0.837 г/см

3
, плотность мицелия – 

0.628 г/см
3
 (Полянская, Звягинцев, 2005). 

Субстрат-индуцированное (СИД) и базальное (БД) дыха-

ние. Перед проведением определений СИД и БД образцы почвы 
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увлажняли до 50–55% полной влагоемкости и инкубировали в те-

чение 7 суток при +20–22 °С. СИД почв оценивали по скорости 

начального максимального дыхания микроорганизмов после обо-
гащения образца глюкозой (Гавриленко и др., 2011; Семенов и др., 

2013). Навеску почв (1 г) помещали в пенициллиновый флакон 

(объем 10 мл), добавляли раствор глюкозы (по 10 мг сахара на 

каждый грамм почвы), герметично закрывали и фиксировали вре-
мя. По окончании инкубации (4 ч, t +22 °С) исследовали газовую 

фазу (фиксируя время отбора) флакона с помощью газоанализато-

ра LI-COR “LI-850” для определения концентрации СО2. Скорость 
БД соответствовала средней скорости выделения СО2 почвой за 

24 ч. инкубации при температуре 22 °С и 60% полной влагоемко-

сти (Гавриленко и др., 2011). Измерения скорости БД проводили 

аналогично тому, как определяли СИД, только вместо раствора 
глюкозы в почву вносили воду (0.2 мл/г почвы).  

Скорость базального дыхания рассчитывается по формуле 

(5): 

БД =
(СО2почва−СО2воздух)×𝑉фл×60×10  

∆𝑡×𝑚асп
× 0.272 × 1.8177, (5) 

где БД – скорость базального дыхания почвы (мкг С г
-1

 ч
-1

), СО2 

почва – концентрация СО2 в газовой фазе флакона с почвой (% 

объемный); СО2воздух – концентрация СО2 в газовой фазе пустого 

флакона (% объемный); Vфл – объем воздушного пространства во 
флаконе с навеской почвы (мл); 60 – пересчет мин. в час; 10 – 

остаточное значение после сокращения при вычислении: 1000 (пе-

ресчет мл в мкл) / 100 (переход из об. % в единицы); ∆t – время от 

закрывания флакона до отбора газовой пробы, мин.; mасп, – масса 
абсолютно сухой навески почвы (г); 0.273 – содержание углерода 

в углекислом газе (соотношение массы С/СО2 – 12/44); 1.8177 – 

удельный вес СО2 при 22 °C (г л
-1

). 
На основании результатов определения скоростей БД и СИД 

рассчитывали “метаболический” или “дыхательный” коэффициент 

согласно формуле (6): 

qCO2=БД/СИД     (6).  

Статистическую обработку результатов исследований про-
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водили с использованием общепринятых программ. Для упорядо-

чивания объектов (ПП) в сравнительно однородные группы ис-

пользовали кластерный анализ. Для установления статистических 
различий между данными о микробоценозе почв, полученными на 

исследуемых участках, был применен анализ основных компонент 

(PCA), который позволил выявить тенденции изменения в основ-

ных характеристиках почвы, которые могут быть представлены 
широким спектром переменных. Статистический анализ получен-

ных данных проводили с использованием статистического про-

граммного обеспечения Statistical 10. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Суммарная биомасса микроорганизмов (грибов и бактерий) 

варьировала от 0.021 до 2.225 мг/г почвы (рис. 1). Минимальные 
значения были выявлены в минеральных горизонтах почв всех 

пробных площадей, а максимальные – в подстилке. При этом вы-

явлено экспоненциальное снижение биомассы микроорганизмов 

вниз по профилю. В отдельных профилях почв (П2, П4, П5) более 
высокие показатели микробной биомассы отмечены в фермента-

тивно-гумусовом подгоризонте (OFH) подстилки по сравнению с 

листовым (OL). В целом микробная биомасса почвы снижалась в 
следующем ряду пробных площадей: П4 ˃П5 ˃ П3 ˃ П1 ˃ П2. 

Основную часть (от 95.4 до 99.6%) биомассы микроорга-

низмов в изученных почвах составляли грибы (рис. 2). Минималь-
ная доля грибов (95–97%) выявлена в элювиальных горизонтах, 

максимальная (98–100%) – в лесной подстилке. В целом доля ми-

кобиоты для большинства исследованных профилей почв снижа-

лась от верхних к нижним горизонтам почв. 
Биомасса грибов варьировала от 0.014 до 1.528 мг/г почвы 

(табл. 2). Максимум биомассы грибов типичен для поверхностных 

органогенных горизонтов (лесных подстилок). Наименьшие зна-
чения данного показателя характерны для минеральных горизон-

тов почв, где содержание органического углерода (Сорг) низкое. В 

общем биомасса микобиоты снижалась в ряду пробных площадей: 

П5 ˃ П3 ˃ П4 ˃ П1 ˃ П2. 
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Рис. 1. Распределение биомассы микроорганизмов по профилю подзолов иллювиально-железистых заповедника 

“Кивач” в сосновых древостоях различного бонитета. 

Fig. 1. Biomass of microorganisms in the illuvial-ferrugenous podzols of the Kivach Nature Reserve in the studied pine 

stands of various quality classes. 
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Рис. 2. Доля прокариот и грибов в микробной биомассе подзолов 
иллювиально-железистых заповедника “Кивач” в сосновых древостоях 

различного бонитета. 

Fig. 2. The proportion of prokaryotes and fungi in the microbial biomass in 

the illuvial-ferrugenous podzols of the Kivach Nature Reserve in the studied 

pine stands of various quality classes. 

Биомасса микобиоты состояла из мицелия (активного ком-

понента грибной биомассы) и спор (покоящиеся клетки) (табл. 2). 
Доля мицелия в грибной биомассе варьировала в широком диапа-

зоне от 12.1 до 78.2%. Максимальные значения характерны для 

большинства образцов подстилки и элювиальных горизонтов. Для 

основной части образцов доля мицелия грибов составляла от 30 до 
60%.                    
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Таблица 2. Структура микробной биомассы почв заповедника “Кивач” в сосновых древостоях 

различного бонитета 

Table 2. The structure of microbial biomass of soils in the Kivach Nature Reserve in the studied pine stands 

of various quality classes 

№ПП 

горизонт 

почв 

Биометрические параметры грибов 

длина 

мице-

лия 

биомас-

са мице-

лия 

биомасса спор 

доля 

мицелия 

грибов 

доля 

спор 

грибов 

2 мкм 3 мкм 5 мкм 7мкм 
% 

мкм мг/г почвы 

П1 OL 194.47 0.26 0.03 0.08 0.06 0.17 44.4 55.6 

  OFH 196.31 0.26 0.05 0.09 0.02 0.19 42.8 57.1 

  Ehi 79.04 0.11 0.02 0.02 0 0 78.3 21.7 

  BF 16.54 0.03 0.02 0.03 0 0 46.0 54.0 

  BF2 10.26 0.013 0.01 0.01 0 0 42.3 57.6 

  BC1 8.09 0.01 0.005 0.005 0.01 0 32.6 67.3 

П2 OL 175.77 0.24 0.04 0.05 0.07 0.19 60.7 39.3 

  OFH 330.02 0.42 0.05 0.09 0.001 0 73.2 26.8 

  E 26.07 0.03 0.03 0.03 0 0 35.6 64.4 

  BF 63.48 0.08 0.02 0.03 0 0 62.2 37.8 

  B2 3.17 0.004 0.01 0.02 0 0 12.1 87.8 

  BC 0 0 0.003 0.01 0 0 0 100 
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Продолжение таблицы 2 

Table 2 continued 

№ПП 

горизонт 

почв 

Биометрические параметры грибов 

длина 

мице-

лия 

биомас-

са мице-

лия 

биомасса спор 

доля 

мицелия 

грибов 

доля 

спор 

грибов 

2 мкм 3 мкм 5 мкм 7мкм 
% 

мкм мг/г почвы 

П3 OL 130.4 0.18 0.03 0.08 0.06 0.12 39.1 60.8 

  OFH 405.48 0.56 0.04 0.06 0.03 0.17 66.1 33.8 

  Ehi 262.63 0.37 0.03 0.03 0.06 0 76.2 23.7 

  BF 37 0.05 0.02 0.04 0 0 45.8 54.2 

  B2 30.04 0.04 0.02 0.02 0 0 58.3 41.6 

П4 OL 374.77 0.52 0.04 0.06 0.07 0.19 59.6 40.3 

  OF 678.29 0.95 0.05 0.10 0.12 0.31 62.0 37.9 

  E 35.72 0.06 0.01 0.03 0 0 59.8 40.1 

  BF1 40.56 0.069 0.02 0.04 0 0 56.6 43.4 

  BF2 9.68 0.016 0.01 0.01 0 0 47.6 52.4 

П5 OL 317.58 0.525 0.05 0.11 0.04 0.07 66.7 33.0 

  OFH 139.24 0.23 0.04 0.08 0 0 65.4 34.5 

  E 39.09 0.065 0.02 0.04 0 0 51.3 48.6 

  BF 16.24 0.027 0.02 0.05 0.01 0 28.4 71.5 

  B2 5.67 0.009 0.01 0.004 0 0 42.9 57.1 
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Продолжение таблицы 2 

Table 2 continued 

№ПП. горизонт 

почв 

Биометрические параметры прокариот 

Актиномицеты 
Одноклеточные 

прокариоты 

длина  

мицелия 

масса  

мицелия 

доля  

мицелия 
масса доля 

мкм мг/г почвы % мг/г почвы % 

П1 OL 12.37 0.18 6.7 2.43 93.2 

  OFH 28.18 0.94 27.9 2.42 72.1 

  Ehi 8.12 0.27 20.0 1.08 80.0 

  BF 12.37 0.18 9.0 1.76 90.9 

  BF2 1.69 0.02 1.9 1.22 98.1 

  BC1 0 0 0 0.29 100 

П2 OL 103.66 1.46 36.5 2.54 63.5 

  OFH 148.91 2.11 46.5 2.42 53.5 

  E 11.84 0.17 28.4 0.42 71.6 

  BF 15.24 0.22 45.3 0.26 54.7 

  B2 2.32 0.03 19.1 0.14 80.9 

  BC 0 0 0 0.09 100 

П3 OL 81.19 1.14 19.7 4.66 80.3 

  OFH 41.94 0.09 2.3 3.71 97.7 
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Продолжение таблицы 2 

Table 2 continued 

№ПП. горизонт 

почв 

Биометрические параметры прокариот 

Актиномицеты 
Одноклеточные 

прокариоты 

длина  

мицелия 

масса  

мицелия 

доля  

мицелия 
масса доля 

мкм мг/г почвы % мг/г почвы % 

  Ehi 16.64 0.55 19.5 2.27 80.5 

  BF 0 0 0 1.08 100 

  B2 4.94 0.16 72.7 0.06 27.3 

П4 OL 78.52 1.11 75.5 0.36 24.5 

  OF 448.3 6.31 92.0 0.55 8.1 

  E 16.92 0.24 27.6 0.63 72.4 

  BF1 1.69 0.02 2.8 0.85 97.3 

  BF2 0 0 0 0.29 100 

П5 OL 119.98 1.69 38.7 2.68 61.3 

  OFH 167.86 2.36 42.2 3.23 57.8 

  E 32.69 0.46 28.9 1.13 71.1 

  BF 17.41 0.25 46.7 1.31 53.3 

  B2 0 0 0 0.4 100 
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Длина грибных гиф изменялась в очень широком диапазоне 

от 3.17 до 678 м/г почвы. Минимальные значения длины мицелия 

микобиоты отмечены для более глубоких почвенных горизонтов, 
максимальные – для лесных подстилок. В целом длина гиф грибов 

снижалась в следующем ряду пробных площадей: П5 ˃ П3 ˃ П4 ˃ 

П1 ˃ П2. Интересно отметить, что в минеральном горизонте (ВС) 

почв, сформировавшихся на П2, мицелий грибов не выявлен. Их 
распределение в различных горизонтах отличалось. В лесных под-

стилках (OL подгоризонт) выявлено превалирование спор, размер 

которых достигал 7 мкм. В остальных горизонтах до 59% всех об-
наруженных гиф грибов были представлены тонкими (2–3 мкм в 

диаметре) формами. Численность одноклеточных грибных пропа-

гул (спор и дрожжей) составляла 10
4
–10

5
 клеток/г субстрата. Про-

пагулы были представлены тремя размерными группами – 2, 3 и 
5 мкм. Среди них преобладали (67–81%) мелкие формы (размер 2 

и 3 мкм); 71% всех спор были округлой формы с гладкой поверх-

ностью, 14% – округлые и шероховатые; 6% – овальные с гладкой 
поверхностью, 9% имели овальную форму с неровностями. Коли-

чество крупных пропагул (диметр 5 мкм) не превышало 10
2
–10

3
 

клеток/г субстрата даже в лесных подстилках.  
Численность клеток прокариот варьировала от 6.0 × 10

7
 кле-

ток/г почвы в минеральных горизонтах до 2.58 × 10
9 

клеток/г поч-

вы в лесных подстилках. В большинстве органогенных горизонтов 

почв (П2, П3 и П5) численность прокариот была максимальна в 
верхнем подгоризонте подстилки (OFH). Преобладающая часть 

исследуемых образцов (более 57% от всех) характеризовалась 

численностью прокариот порядка 10
7 

клеток/г почвы. В целом 
численность клеток прокариот снижалась в следующем ряду 

пробных площадей: П4 ˃ П2 ˃ П1˃П5 ˃ П3. 

Биомасса прокариот составляла соответственно от 0.09 до 
9.04 мкг/г почвы. Более глубокие минеральные горизонты содер-

жали десятые доли мкг/г почвы прокариот, а поверхностные орга-

ногенные слои – единицы мкг/г почвы. Наибольшие показатели 

отмечены для подстилок, наименьшие показатели – для элювиаль-
ных горизонтов. Биомасса прокариот была представлена однокле-

точными формами и мицелием актиномицетов. Их доля варьиро-

вала от 8.0 до 98.1% и от 1.9 до 92% соответственно. Для боль-
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шинства почв доля мицелия актиномицетов не превышала 20–

50%. Основная часть мицелия актиномицетов сосредоточена в 

подстилках, где она составляла 70–98%. В наиболее глубоких ми-
неральных горизонтах биомасса прокариот была представлена од-

ноклеточными формами, составляющими 90–100%. 

Длина мицелия актиномицетов составляла от 1.69 м/г почвы 

в элювиальных и иллювиальных горизонтах до 448 м/г почвы в 
подстилках. Для большинства исследуемых образцов длина гиф 

актиномицетов составляла не более 10–80 м/г почвы. В целом их 

длина снижалась в следующем ряду пробных площадей: П5 ˃ П3 
= П2 ˃ П4 ˃ П1. Необходимо подчеркнуть, что мицелий актино-

мицетов не выявлен в наиболее глубоких минеральных горизонтах 

почв всех пробных площадей. 

Базальное дыхание (БД) почв изменялось от 0.1 до 39.6 
мкг CO2-С/г/час (рис. 3). Минимальные значения (десятые доли 

мкг CO2-С/г/час) выявлены в минеральных горизонтах почв всех 

исследуемых пробных площадей, а максимальные (единицы и де-
сятки мкг CO2-С/г/час) – в подстилке. Таким образом, установлено 

экспоненциальное снижение значений скорости БД от поверх-

ностных горизонтов к глубинным. В целом скорость БД снижа-
лась в следующем ряду пробных площадей: П4 ˃ П2 ˃ П1 ˃П5 ˃ 

П3. 

Микробная биомасса, определенная методом субстрат-

индуцированного дыхания (СИД), изменялась от 138 до 
11 342 мкг С/г почвы (рис. 3). Наименьшая биомасса (сотни мкг 

С/г почвы) обнаружена в минеральных горизонтах почв всех 

пробных площадей, а наибольшая – в подстилке. Таким образом 
выявлено экспоненциальное снижение углерода микробной био-

массы от поверхностных горизонтов почв к глубинным. В общем 

значения СИД снижались в ряду пробных площадей: П4 ˃ П1 ˃ 
П2 ˃ П3 ˃ П5. 

Метаболический коэффициент (qCO2). Значения метабо-

лического коэффициента (qCO2) изменялись от 0.62 до 4.41 (рис. 

3). Минимальные значения (десятые доли) выявлены в элювиаль-
ных и иллювиальных горизонтах, а максимальные – в подстилке. 
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Рис. 3. Экофизиологические параметры состояния микробного сообщества подзолов иллювиально-железистых 

заповедника “Кивач” в сосновых древостоях различного бонитета.  

Fig. 3. Ecophysiological parameters of the state of the microbial community in the illuvial-ferrugenous podzols of the 

Kivach Nature Reserve in the studied pine stands of various quality classes.                 
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Полученные значения содержания микробной биомассы по 

методу люминесцентной микроскопии сопоставимы с результата-

ми для дерново-подзолистых почв, сформировавшихся под лесной 
растительностью Подмосковья (Ананьева и др., 2010; Семенов и 

др., 2010). Однако полученные данные в 2 раза выше по сравне-

нию с таковыми для почв полуострова Рыбачий, расположенного 

в Мурманской области (Korneykova et al., 2023). Основная часть 
микробной биомассы (от 95.4 до 99.6%) всех исследованных объ-

ектов заповедника “Кивач” представлена грибами. Это характерно 

для большинства зональных почв (Li, Dick, 2004; Никитин и др., 
2023), которые характеризуются низкими значениями рН, невысо-

кой емкостью катионного обмена и низким содержанием элемен-

тов питания. Процессы почвообразования происходят под влияни-

ем опада растений, кислотообразуемые продукты минерализации 
которого оказывают разрушающее действие на минеральную тол-

щу почв, определяя направленность подзолообразования. При 

этом биопленки, которые формируются на поверхности почвен-
ных частиц, являются средой обитания микроорганизмов. Мик-

робная биомасса, определяемая по методу люминесцентной мик-

роскопии, позволила установить количественные показатели био-
логического матрикса, адсорбцию клеток на поверхности почвен-

ных частиц. Было установлено, что биомасса в пересчете на орга-

нический углерод составляла от 11 до 750 мкгС/г почвы. 

Ввиду того, что большая часть микробной биомассы в ис-
следуемых объектах представлена грибами, основные закономер-

ности ее вертикального и горизонтального распределения спра-

ведливы для биомассы микобиоты. В исследованных объектах за-
поведника “Кивач” биомасса грибов была в 1.5–2 раза больше, по 

сравнению с почвами полуострова Рыбачий (Korneykova et al., 

2023), и в 3 раза выше, чем в зоне воздействия выбросов горно-
металлургического комбината Печенганикель (Корнейкова, Ники-

тин, 2023), а также почв города Апатиты Мурманской области 

(Korneykova et al., 2022). Преобладание в микробной биомассе 

грибов и высокие значения отношения грибы : прокариоты харак-
терны для почв с большим секвестрирующим потенциалом и низ-

ким отношением C:N, а уменьшение этого отношения свидетель-

ствует о малой секвестрации углерода (Семенов и др., 2023; Ники-
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тин и др., 2023). 

Обычно микобиота в почве преимущественно состоит из 

мицелия (Polyanskaya et al., 2020). Однако образцы минеральных 
горизонтов исследуемых почв не содержали гиф, что может ука-

зывать на стрессовые условия в данных локусах (Wang et al., 2017; 

Joshi et al., 2021). Основная часть (до 72%) грибного мицелия была 

представлена тонкими формами до 3 мкм в диаметре, что харак-
терно для субарктических регионов и, вероятно, является адапта-

цией к экстремальным условиям. В ходе исследования было выяв-

лено мало гиф с базидиомицетными пряжками, что косвенно сви-
детельствует о низкой доле микоризных симбиозов и представи-

телей отдела Basidiomycota (Wang et al., 2017) в почвах данного 

генезиса. 

Эколого-эдафические условия, которые формируются в раз-
личных горизонтах почв, оказывают разное влияние на активность 

микроорганизмов. В минеральных горизонтах BF2 (П1) и BС (П2) 

среди одноклеточных пропагул были обнаружены округлые и 
продолговатые клетки. Судя по их специфической морфологии и 

почкованию, клетки являются дрожжами – одной из типичных 

жизненных форм грибов в полярных регионах (Buzzini et al., 
2018). Как известно, неспецифичная морфология часто не позво-

ляет достоверно отличить клетки дрожжей от покоящихся пропа-

гул (спор, конидий и др.) (Никитин и др., 2017), однако методом 

посева было установлено присутствие дрожжей в микоценозе 
альфе-гумусовых почв. 

Численность одноклеточных прокариот в проанализирован-

ных почвах заповедника “Кивач” на порядок была выше, по срав-
нению со значениями для почв полуострова Рыбачий (Korneykova 

et al., 2023), почв зоны воздействия выбросов горно-

металлургического комбината Печенганикель (Корнейкова, Ники-
тин, 2023) и почв города Апатиты Мурманской области 

(Korneykova et al., 2022). Этого следовало ожидать, так как в дан-

ных биогеоценозах процессы трансформации органического ве-

щества идут более глубоко, роль прокариотического звена трофи-
ческой цепи возрастает.  

В исследованных почвах выявили присутствие актиномице-

тов, которые редко обнаруживаются при посеве на элективные 
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питательные среды. Как известно, мицелиальные прокариоты спо-

собны утилизировать трудногидролизуемые соединения. В этой 

связи их выявление в составе микробиценоза дает ценную инфор-
мацию о важнейших этапах преобразования вещества, например, 

дублированности процессов, происходящих в почве. 

Базальное дыхание (БД) в проанализированных образцах 

почв по порядку значений было сходным с таковым для аналогич-
ных почв заповедника “Кивач” (Мамай, Мошкина, 2016), однако в 

10 раз меньше для подстилочно-торфяных горизонтов почв Цен-

тральной Сибири (Grodnitskaya et al., 2013). Биомасса микроорга-
низмов, определенная методом СИД, для исследованных объектов 

соответствует по порядку значений таковой для аналогичных почв 

заповедника “Кивач” (Мамай, Мошкина, 2016), однако в 5 раз 

больше, по сравнению со значениями для почв лесных экосистем 
заповедника “Пасвик” в Кольской субарктике (Кадулин и др., 

2017). Это еще раз подтверждает, с одной стороны, общий план 

строения микробоценоза почв, а с другой, указывает на специфику 
микробного сообщества различных генетических горизонтов почв, 

сформировавшихся в условиях бореального пояса. 

Влияние экологических условий на микробоценоз можно 
проследить на основе анализа активности почвенной микробной 

биомассы. В изучаемых почвах значения БД и СИД микробиоты 

почв резко уменьшаются с увеличением глубины по почвенному 

профилю. Как известно, лимитирующим фактором развития мик-
роорганизмов в почве является содержание элементов питания, 

температура, влажность и кислород. Возможно, что влияние на 

данные показатели оказывают снижение концентрации кислорода 
(Rusakov et al., 2019) и Сорг (Santruckova et al., 2018). Максималь-

ные значения БД и СИД выявлены в верхнем органогенном гори-

зонте почв, что может быть обусловлено высоким содержанием в 
них Сорг и повышенной температурой поверхностных горизонтов. 

Данные факторы могут существенно увеличивать микробиологи-

ческую активность и микробную биомассу в холодных субаркти-

ческих экосистемах (Кадулин и др., 2017). Ввиду того, что распре-
деление биомассы грибов по методу люминесцентной микроско-

пии хорошо коррелирует с пиками эмиссии СО2, предполагаем, 

что основной вклад в БД и СИД вносят именно грибы (Ananyeva et 
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al., 2018).  

Важное значение для установления вклада гетеротрофов в 

круговорот углерода в почве имеет “метаболический” коэффици-
ент (qCO2). Он хорошо отражает эффективность преобразования 

гетеротрофными микроорганизмами Сорг в микробную биомассу 

(Ананьева и др., 2010), поэтому может быть использован в каче-

стве индикатора изменений качества почвы (Никитин и др., 2022). 
Результаты еще раз подтвердили, что в лесных почвах имеет место 

выраженное гетеротрофное преобразование растительных суб-

стратов, поступающих на почву. Величина qCO2 и скорость мине-
рализации Сорг в почве имеют решающее значение для характери-

стики углеродного цикла в наземных экосистемах (Гавриленко и 

др., 2011; Ананьева и др., 2010). 

Для выделения в многомерном пространстве изучаемых 
признаков в отдельные группы использовали кластерный анализ, 

на основании которого построена дендрограмма взаимодействия 

признаков (рис. 4). Полученные данные показали, что пробные 
площади можно условно разделить на два основных кластера. В 

первый кластер выделена площадка П4 – высокобонитетный сос-

няк черничный. Во второй кластер определены площадки П1, П2, 
П3, П5, бонитет которых ниже. При этом второй кластер разделя-

ется на два подкластера с группами П3 и П5, а также П1 и П2. 

Следует отметить, что эдафические условия и микробиологиче-

ские показатели исследуемых участков практически не реагирова-
ли на продуктивность древостоя, изменение возрастной структу-

ры, а также переход в климаксную фазу развития. Изменения бы-

ли отмечены только при сравнении микробиологических характе-
ристик почв в вертикально-ярусном континууме и различных го-

ризонтов почв сосновых древостоев различной продуктивности. 

Для комплексного и системного изучения и измерения воз-
действия факторов на величину результативного показателя, по-

лучения количественной и качественной оценки взаимодействия 

эдафо-фитоценотических показателей использовали метод много-

мерной статистики (рис. 5). 
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Рис. 4. Дендрограмма взаимодействий физико-химических и микробиологических свойств почв, 

сформировавшихся в различных условиях фитоценотической среды. 

Fig. 4. A dendrogram of interactions of physico-chemical and microbiological properties of soils formed under various 

conditions of the phytocenotic environment.                                     
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Рис. 5. Результаты многомерного анализа данных (PCA) исследуемых показателей почв сосняков черничных.  

Fig. 5. Results of multivariate data analysis of the investigated soil indicators of blueberry pine forests. 
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На рисунке 5: ДлМГ – длина мицелия грибов, БМ – биомас-

са грибов, БС2 – биомасса спор грибов <2 мкм, БС3 – биомасса 

спор грибов <3 мкм, БС5 – биомасса спор грибов <5 мкм, БС7 – 
биомасса спор грибов <7 мкм, ДМГ – длина мицелия грибов, ДСГ 

– доля спор грибов, ДМА – длина мицелия актиномицетов, БМА – 

биомасса мицелия актиномицетов, БОП – биомасса одноклеточ-

ных прокариот, ДОП – доля одноклеточных прокариот, ДМА – 
доля мицелия актиномицетов, БД – базальное дыхание. 

Используемые в работе химические и микробиологические 

показатели позволили воссоздать в факторном координатном про-
странстве облик изучаемого объекта и указать его характерные 

признаки и отличительные особенности. Выделены биометриче-

ские показатели (длина мицелия грибов и актиномицетов, доля 

грибов и актиномицетов, доля сопор грибов, биомасса актино-
мицетов), расположенные справа от оси ОY. Остальные характе-

ристики, которые позволяют более “глубоко” проанализировать 

микробоценоз, расположены слева от оси ОY. Именно их можно 
рекомендовать использовать при оценке микробного сообщества 

почв ненарушенных лесных экосистем. Также анализ основных 

компонентов о данных свойствах почв позволил идентифициро-
вать благодаря близости точек в проекции PCA две области, кото-

рые имеют разные таксационные характеристики древостоя. На 

основании кластерного анализа это, как отмечено выше, ПП4 и 

ПП1, 2, 3, 5.  
Таким образом, полученные данные еще раз продемонстри-

ровали, с одной стороны, важность различных компонентов мик-

робиоты в подзолообразовательном процессе, а, с другой, ее роль 
в установлении направленности трансформации органического 

вещества, элементом трофической цепи которой она является.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ  

Подзолы иллювиально-железистые, сформировавшиеся под 

сосняками черничными и имеющие альфегумусовый генезис, ха-

рактеризуются высокой дифференциацией микробиологического 
профиля почв, в котором горизонты имеют отличающиеся био-

метрические и экофизиологические показатели микробного угле-

рода и базального дыхания. В результате недостаточного поступ-



Бюллетень Почвенного института им. В.В. Докучаева. 2024. Вып. 121 
Dokuchaev Soil Bulletin, 2024, 121 

 140 

ления солнечной энергии в экосистему почвообразованием охва-

чена небольшая мощность почвенной толщи, а численность и ак-

тивность микроорганизмов оказывается невысокой. В почвах лес-
ных экосистем преобладают грибы, которые в агрессивных (кис-

лых) эдафических для прокариот условиях являются главными 

эдификаторами микробиоценоза. Для исследованных объектов 

выявлено активное развитие мицелия актиномицетов, которые 
осуществляют глубокую трансформацию почвенного органиче-

ского вещества. Высокие экофизиологические показатели микро-

биоты в подстилке обусловлены обильным и постоянным поступ-
лением свежего опада. Полученные данные об углероде микроб-

ной биомассы и базальном дыхании могут быть использованы в 

качестве микробиологических показателей при моделировании 

процессов круговорота углерода в альфегумусовых почвах лесных 
экосистем.  
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