
92

© Разгулин С. М.,  Воронин Л. В.,  2024

Сибирский экологический журнал,  1 (2024) 92–101

УДК 574.4.579 

DOI 10.15372/SEJ20240108

Роль грибов и бактерий в минерализации соединений азота 
в почве южно-таежного березняка Европейской России

С. М. РАЗГУЛИН1,  Л. В. ВОРОНИН2

1Институт лесоведения РАН 
143030, Московская обл., Одинцовский район, с. Успенское, ул. Советская, 21

2Ярославский государственный педагогический университет имени К. Д. Ушинского 
150000, Ярославль, ул. Республиканская, 108/1 

E-mail: root@ilan.ras.ru

Статья поступила 20.02.2023

После доработки 06.04.2023

Принята к печати 02.05.2023

АННОТАЦИЯ

Определяли вклад грибов и бактерий в процесс нетто-аммонификации в дерново-подзолистой почве 
кислично-черничного  березняка Ярославской области с использованием ингибиторного  анализа. В мико-
биоте сапротрофных грибов преобладали представители родов Penicillium Link (70–99 %) и Trichoderma 
Pers. (6–20 %). Сезонные изменения общей численности грибов и содержания Сорг и Nорг в почве корре-
лировали только  в элювиальном горизонте,  r = –0,8 и r = –0,7. В горизонтах А0 и А общая численность 
грибов отрицательно  коррелировала с накоплением азота,  r = –0,85 и r = –0,89. Установлено,  что  для 
подстилки характерно  равнозначное участие грибов и бактерий в этом процессе. В гумусовом горизонте 
отмечено  небольшое превышение участия грибов над бактериями. В элювиальной части профиля вклад 
бактерий незначительно  выше вклада грибов. Максимальная температура воздуха способна регулировать 
сезонную динамику численности сапротрофных грибов в почве.

Ключевые слова: микобиота сапротрофных грибов,  бактерии,  нетто-аммонификация,  ингибиторный 
анализ.

зон и минеральной почвы. Гифы эктомикориз-
ных грибов также выделяют низкомолекуляр-
ные органические соединения,  поддерживаю-
щие бактериальные сообщества [Lladо et al., 
2017].

Грибы и  бактерии являются основными 
группами микроорганизмов-деструкторов ор-
ганического  вещества почвы,  обеспечиваю-
щих функционирование биогеохимических 
циклов. В лесных почвах сапротрофные гри-
бы выделяют широкий спектр  внеклеточных 

ВВЕДЕНИЕ

Функционирование биогеохимических ци-
клов в  лесах умеренной зоны происходит 
в сложноустроенных экосистемах с почвенным 
профилем,  пронизанным корневыми оконча-
ниями с ризосферными зонами,  микоризными 
комплексами,  сапротрофными грибами и бак-
териями. Циклическое поступление корневых 
экссудатов,  составляющее до  40 %  углерода 
нетто-фотосинтеза деревьев,  приводит к уве-
личению бактериальной массы ризосферных 
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ферментов и являются основными деструкто-
рами лигнина,  а также целлюлозы и гемицел-
люлозы [de Boer et al., 2005; Strickland, Rousk, 
2010; Моrrison et al., 2016].

В бореальных лесах сапротрофная мико-
биота подстилки продуцирует широкий набор  
ферментов (фосфатазу,  сульфатазу,  амино-
пептидазу,  ацетил-глюкозаминидазу,  глю-
козидазу,  целлобиогидралазу,  ксилозидазу,  
пероксидазу и фенолоксидазу),  разлагающих 
органическое вещество  почвы с уровнем ак-
тивности,  сравнимым с активностью эктоми-
кориз [Phillips et al., 2014],  локализованных 
в более глубоких горизонтах почвы [Lindahl, 
Tunlid, 2015; Baskaran et al., 2017]. Высокая 
эффективность в разложении гемицеллюло-
зы,  целлюлозы и хитина отмечена у дрож-
жей,  которые также активно  используют про-
дукты разложения других микроорганизмов 
[Mašínová et al., 2018].

Почвенные бактерии способствуют расщеп- 
лению фенольных соединений,  включая лиг-
нин,  хотя их эффективность намного  ниже,  
чем у грибов. Недавно  обнаружено,  что  гены,  
кодирующие ферменты целлюлазы,  присут-
ствуют в 24 %  всех секвенированных бакте-
риальных геномов лесной подстилки. Кроме 
того,  геномы некоторых почвенных бактерий 
лесов кодируют белки,  участвующие в разло-
жении биомассы мертвых растений,  что  сти-
мулирует эффективность ее гидролиза. Бак-
терии,  продуцируюшие хитинолитические 
ферменты,  более эффективно  перерабаты-
вают полисахариды и меланин отмирающего  
мицелия грибов,  чем сами грибы. Роль бакте-
рий,  ассоциированных с микоризами,  изме-
няется от помощников микориз до  микофа-
гов. Вероятно,  бактерии играют более важную 
роль в трансформации органической массы,  
чем предполагалось ранее,  и  вносят значи-
тельный вклад в процессы разложения орга-
нического  вещества в подстилке и почве [Lla-
do et al., 2017].

Определение численности и биомассы гри-
бов и бактерий в почве представляет слож-
ную,  но  окончательно  не решенную мето-
дическую задачу [Strickland, Rousk, 2010]. 
Исследования,  выполненные различными ме-
тодами,  показали устойчивое доминирование 
грибов в верхних горизонтах почв [Compton et 
al., 2004; Ананьева и др.,  2010;  Добровольская 
и др.,  2015;  Никитина и др.,  2019]. В бореаль-

ных и умеренных лесах грибная биомасса (го-
ризонт 0–30 см),  измеренная по  содержанию 
фосфолипидов жирных кислот,  составляла 
1234 и 226 мг С ∙кг–1,  а бактериальная –  ​258 
и 53 мг С ∙кг–1 соответственно,  с соотношением 
грибы : бактерии,  равным 4–5 [He et al.,  2020]. 
Использование метода каскадной фильтрации 
выявило  близкое соотношение этих групп мик- 
роорганизмов в  верхних горизонтах почвы,  
однако  в нижних частях профиля сo значи-
тельным превышением доминировали бакте-
рии [Полянская и др.,  2020].

Известны работы по  определению раз-
дельного  вклада грибов и  бактерий в  про-
цессы дыхания и образования оксидов азота 
почвой [West, 1986; Castaldi et al., 1998; Bai-
ley et al., 2003; Ананьева и др.,  2010,  2015;  
Blagodatskayа et al., 2010;  Богородская,  Ши-
шикин,  2020]. Аналогичных исследований 
нетто-минерализации азота в лесных почвах 
(ключевого  процесса в  азотном цикле боре-
альных лесов [Sponseller et al., 2016; Разгулин,  
2022б]) значительно  меньше [Landi et al., 1993; 
Boyle et al., 2008].

В  настоящей работе поставлена зада-
ча определения роли грибов (микромицетов) 
и бактерий в процессе минерализации азота,  
и также исследования взаимосвязи численно-
сти сапротрофных грибов с сезонной динами-
кой нетто-минерализации соединений азота 
в почве березняка.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводились в  среднепро-
дуктивном кислично-черничном березняке 
с составом древостоя 7Б3Ос,  65 лет,  II клас-
са бонитета (Рыбинский р-н Ярославской обл.) 
в 2020 г. Преобладает береза поникшая (Betula 
pendula Roth) и осина обыкновенная (Populus 
tremula L.). В подросте ель европейская (Picea 
abies L.) в количестве 500 экз./га. В подлеске 
преобладают рябина обыкновенная (Sorbus au-
cuparia L.) и крушина ломкая (Frangula alnus 
Mill). В напочвенном покрове присутствуют ко-
стяника каменистая (Rúbus saxátilis L.),  чер-
ника обыкновенная (Vacinium myrtilis L.),  май-
ник двулистный (Maianthemum bifolium L.),  
ожика волосистая (Lusula pilosa L.),  голокуч-
ник обыкновенный (Gymnocárpium dryópte- 
ris L.). Почва дерново-среднеподзолистая,  лег-
косуглинистая. Хорошо  выражена корненасы-
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щенная подстилка мощностью 2–3 см. Гумусо-
вый горизонт тонкий,  мощность 1 см,  черный,  
мелкозернистый. Элювиальная часть профиля 
светло-серого  цвета с палевым оттенком,  кор-
ней мало. С глубины 30–50 см начинается ил-
лювиальная часть профиля,  неоднородная по  
окраске,  механическому составу,  структуре. 
Подстилается тяжелой валунной мореной из 
красно-бурого  среднего  и тяжелого  суглинка.

Для измерения нетто-минерализации сое-
динений азота в почве березняка раз в месяц 
с мая по  октябрь отбирали образцы подстилки 
(А0,  0–2 см),  гумусового  (А1,  2–3 см) и элю-
виального  (А2,  3–13 см) горизонтов. Из проб 
удаляли крупные (более 1 мм в диаметре) кор-
ни. На ситах с диаметром отверстий 5 и 3 мм 
сепарировали подстилку,  а  пробы из гуму-
сового  и  элювиального  горизонтов пропус- 
кали через ячею 2 мм. Все пробы помещались 
в открытые полиэтиленовые пакеты и хранили 
одни сутки при комнатной температуре.

Влажность определяли термовесовым ме-
тодом,  высушивая в течение суток в термо-
стате пробы подстилки при 85 °C и почву из 
минеральных горизонтов при 105 °C.

Навески подстилки и пробы из горизонтов 
А1 (4 г сухого  веса) и А2 (6 г сухого  веса) по-
мещали в алюминиевые бюксы и экспониро-
вали 25–29 суток в лаборатории при комнат-
ной температуре.

Для определения вклада грибов и бактерий 
в процесс минерализации азота использова-
ли селективные ингибиторы из группы амино- 
гликозидных антибиотиков,  подавляющих син- 
тез белка. Циклогексимид подавляет синтез 
белков у эукариотных организмов с 80S-ри-
босомами,  включая микроскопические грибы 
с 80S- и 70S-рибосомами. Стрептомицин бло-
кирует синтез белка у прокариот с 70S-рибо-
сомами [Landi et al.,  1993].

При определении концентрации антибиоти-
ков учитывали результаты исследования [Bla-
godatskayа et al., 2010],  в которых наиболь-
шее ингибирование субстрат-индуцированного  
дыхания лесной подстилки (Сорг 43 %) обеспе-
чивалось 50 мг циклогексимида и стрептоми-
цина на 1 г пробы. В настоящей работе в под-
стилку (Сорг 27 %) вносили циклогексимид 
(30 мг/г) и стрептомицин (50 мг/  г). В гуму-
совый и элювиальный горизонты с меньшим 
содержанием органического  углерода вноси-
ли 15 и 10 мг/г циклогексимида и 25 и 20 мг/г 

стрептомицина соответственно. Использова-
ли 2 и 5 %  водные растворы циклогексимида 
и стрептомицина. Близкие дозы внесения ан-
тибиотиков (20–50 мг/г) указывались и в дру-
гих работах [Ананьева и др.,  2015;  Богород-
ская,  Шишикин, 2020]. В верхних горизонтах 
почвы применяют и более низкие концентра-
ции указанных препаратов –  2–3 мг/г [Landi 
et al.,  1993;  Boyle et al.,  2008].

Экспериментальные варианты включали: 
контроль (с добавлением бидистиллированной 
воды),  циклогексимид,  стрептомицин. Все ва-
рианты выполнялись в 4-кратной повторности 
для каждого  горизонта. Влажность в процес-
се инкубации контролировали весовым мето-
дом,  при необходимости добавляя воду каж-
дые 3–4 суток.

Содержание обменного  аммония в  про-
бах подстилки и минеральной почве опреде-
ляли в начале и окончании экспозиции. Про-
бы почвы экстрагировались 100 мл 2%-м 
раствором хлорида калия в  течение суток,  
взбалтывались на ротаторе в  течение 0,5 ч,  
центрифугировались и фильтровались. Аммо-
ний в фильтрате определяли методом изотер-
мической дистилляции аммиака в щелочной 
среде [Разгулин,  2009]. Нетто-аммонифика-
ция рассчитывалась как разность содержа-
ния аммония между окончанием и  началом 
экспозиции. Так как вклад нитрификации 
в нетто-минерализованный азот в этом типе 
леса не превышал 1,6 %,  содержание нитра-
тов не определяли [Разгулин,  2022б].

В течение вегетации 2 раза за каждый срок 
измеряли эмиссию СО2 в контрольном вариан-
те каждого  горизонта,  помещая четыре бюк-
са с почвой в баллон емкостью 1 л из пласти-
ка с герметичной резиновой пробкой. Пробы 
воздуха отбирали шприцем из баллона через 
1 ч в вакуумированные флаконы в трехкрат-
ной повторности. Содержание СО2 измеряли на 
газоанализаторе с поглотителями Реберга,  от-
титровывая избыток гидрата окиси бария со-
ляной кислотой. В качестве газа-носителя ис-
пользовали аргон [Разгулин,  2022б].

В  пробах почвы определяли содержа-
ние Сорг методом потери при прокаливании 
и Nорг –  по  Кьельдалю.

Численность почвенных грибов определя-
ли методом почвенных разведений Ваксма-
на и глубинного  посева почвенной суспензии 
на агаризованную питательную среду Чапека 
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[Методы экспериментальной микологии,  1982] 
с добавлением антибиотиков,  в трех повтор-
ностях. Засеянные водно-почвенной суспензи-
ей чашки Петри периодически просматривали,  
начиная с третьих суток. Окончательный учет 
проводили через 10 суток. При этом учитыва-
ли общее число  колоний,  условно  допуская,  
что  каждая колония образовалась из диаспо-
ры (одной споры или небольшого  фрагмента 
гифы). Рассчитывали численность диаспор,  
или колониеобразующих единиц (КОЕ),  на 1 г 
воздушно-сухой почвы. Идентификацию грибов 
проводили до  уровня рода [Литвинов,  1967].

Все результаты выражены на вес сухой поч- 
вы и  приведены в  виде среднего  и  ошибки 
среднего  (табл. 1 и 3). Температура воздуха 
приведена по  данным Гидрометобсерватории 
им. М. А. Рыкачева г. Рыбинска. Статистиче-
ские расчеты выполнены с  использованием 
программы “Статистика-6”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Обшая численность грибов (КОЕ) в почве 
березняка выражается близкими величинами 
в подстилке и гумусовом горизонте и на по-
рядок меньше в  элювиальной части профи-
ля (см. табл. 1).

Pазнообразие почвенных сапротрофов 
очень бедное. Во  все даты отбора проб доми-
нантами были анаморфные грибы родов Pe- 

nicillium Link и Trichoderma Pers,  составля-
ющие соответственно  до  99 и 20 %  всей ми-
кобиоты почвы (табл. 2),  что  характерно  для 
дерново-подзолистых почв и отмечалось ра-
нее для района исследования [Еникеева,  1977]. 
Грибы рода Penicillium являются основны-
ми сапротрофами-гидролитиками в подстил-
ке и гумусовом горизонте и взаимодействуют 
с минеральной частью почвы в более глубо-
ких горизонтах [Мирчинк,  1988]. Значительно  
меньше доля рода Trichoderma, быстрорасту-
щих гидролитиков с богатым диапазоном фер-
ментов,  подстилочных сапротрофов [Chigineva 
et al., 2011],  населяющих и гумусовый гори-
зонт [Petrovič et al.,  1993].

В подстилке в июле и августе в небольшом 
количестве присутствуют представители рода 
Phialophora Medlar,  обладающие большим на-
бором разнообразных ферментов [Мирчинк,  
1988],  и  грибы рода Taeniolella S. Hughes 
(июль,  октябрь). В августе появляются дрож-
жи,  и в сентябре их доля возрастает. В октяб- 
ре вклад рода Penicillium сокращается до  
70 %,  а доля грибов из рода Phialophora воз-
растает до  28 %. В гумусовом горизонте в мае 
присутствует род Gilmaniella G. I. Barron,  
в июле и августе появляются дрожжи,  а так-
же грибы из родов Taeniolella и Bispora Corda. 
В сентябре и октябре до  10–24 %  возрастает 
вклад дрожжей,  а доля пеницилловой груп-
пы в октябре уменьшается до  76 %. В горизон-

Т а б л и ц а  1
Сезонная динамика максимальной температуры воздуха, влажности почвы (W), химического состава почвы, 

эмиссии СО2 и численности мицелиальных грибов в КОЕ микромицетов в почве березняка

Параметр 26.V 1.VII 3.VIII 4.IX 5.X

Температура воздуха,  Т,  °C 20,6 24,1 21,4 21,6 16,8

А0 Сорг,  %,  Nорг,  % 27,0,  0,88 27,0,  1,25 24,0,  1,24 34,0,  0,92 25,0,  1,1

С–СО2,  мг С/100 г/ч,   
NH4

+,  мг N/100 г
5,7 ± 0,9,
11,0 ± 0,5

6,1 ± 1,0,
10,5 ± 0,4

10,6 ± 1,5,
9,8 ± 0,7

6,7 ± 0,7,
3,4 ± 0,3

6,0 ± 0,8,
5,1 ± 0,2

103 КОЕ/г,  W,  % 45,6 ± 4,3,  68 38,6 ± 1,7,  56 37,0 ± 0,6,  69 48,0 ± 0,5,  66 62,0 ± 3,0,  63

A1 Сорг,  %,  Nорг,  % 7,0,  0,08 7,0,  0,1 15,0,  0,34 8,3,  0,33 8,0,  0,23

С–СО2,  мг С/100 г/ч,   
NH4

+,  мг N/100 г
3,2 ± 0,2,
3,6 ± 0,2

3,5 ± 0,3,
5,0 ± 0,4

7,7 ± 0,8,
4,0 ± 0,2

6,1 ± 0,7,
4,7 ± 0,3

6,7 ± 0,8,
4,6 ± 0,4

103 КОЕ/г,  W,  % 44,3 ± 1,4,  50 47,6 ± 20,0,  44 33,3 ± 4,6,  62 43,0 ± 2,5,  49 26,3 ± 0,6,  46

A2 Сорг,  %,  Nорг,  % 2,6,  0,05 3,00,  0,06 2,1,  0,05 2,1,  0,03 2,7,  0,016

С–СО2,  мг С/100 г/ч,   
NH4

+,  мг N/100 г
1,3 ± 0,5,
0,5 ± 0,03

3,5 ± 0,5,
2,0 ± 0,12

3,4 ± 0,5,
0,7 ± 0,04

6,1 ± 1,
1,1 ± 0,06

3,2 ± 0,1,
0,7 ± 0,05

103 КОЕ/г,  W,  % 4,2 ± 0,1,  31 3,3 ± 0,5,  27 4,5 ± 1,2,  28 4,8 ± 1,3,  31 4,5 ± 0,8,  28
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те А2 отмечается самый высокий вклад грибов 
из рода Penicillium –  80–99 %. Встречаются 
представители родов Septonema Corda, Bis-
pora, Phialophora.

В лесах Центральной Европы видовое раз-
нообразие сапротрофных грибов в значитель-
ной степени определяется характеристика-
ми насаждения (породным составом,  числом 
стволов на единицу площади и  пр.). Также 
прослеживается положительная связь с  рН 
почвы и содержанием фосфора. Предполагает-
ся,  что  в данном регионе лимитирование про-
дуктивности лесных массивов по  азоту может 
смениться дефицитом по  фосфору [Odriozo-
la et al., 2021].

Количество  минерализованного  азота в 
почвенном профиле закономерно  уменьшает-
ся сверху вниз (табл. 3).

В подстилке во  всех вариантах экспери-
мента максимум накопления аммония был от-
мечен в августе. Сезонная динамика процесса 
коррелировала в вариантах контроля и цикло-
гексимида,  r = 0,69 при р = 0,19. Грибы пре-
обладали над бактериями по  вкладу в  ми-
нерализованный азот (отношение вариантов 
стрептомицин/циклогексимид) в  последние 
три срока измерений.

В гумусовом горизонте сезонные изменения 
накопления аммония хорошо  коррелировали 
во  всех вариантах опыта,  r = 0,90–0,93 при 
р = 0,02–0,03. Наибольшее накопление было  
отмечено  в июле и августе. Вклад грибов был 
выше вклада бактерий во  все сроки,  кроме 
сентября. В  горизонте А2 в контроле макси-
мум накопления отмечен в июне. Сезонные из-
менения процесса коррелировали в вариантах 

Т а б л и ц а   2
Сезонная динамика родового состава грибов в почве березняка (% от общей численности грибов)

Горизонт 26.V 1.VII 3.VIII 4.IX 5.X

А0 Penicillium 80
Trichoderma 20

Peniсillium 77
Trichoderma 18
Phialophora 3
Taenionella 2

Penicillium 89
Trichoderma 8
Phialophora 1
Дрожжи 2

Penicillium 86
Trichoderma 7
Дрожжи 7

Penicillium 70
Phialophora 28
Taenionella 2

A1 Penicillium 88
Trichoderma 1
Gilmaniella 1
Дрожжи 10

Peniсillium 95
Phialophora 2
Taenionella 1
Дрожжи 2

Penicillium 80
Дрожжи 12
Trichoderma 6
Bispora 2

Penicillium 89
Дрожжи 10
Trichoderma 1

Penicillium 76
Дрожжи 24

A2 Penicillium 97
Неидентифи- 
цированный  
вид 3

Penicillium 97
Septonema 3

Penicillium 93
Trichoderma 5
Bispora 2

Penicillium 80
Taenionella 10
Trichoderma 9
Phialophora 1

Penicillium 99
Phialophora 1

Т а б л и ц а   3
Сезонная динамика накопления аммония в горизонтах почвы березняка, мг N/100 г

Горизонт 29.V –  ​23.VI 2.VII –  27. VII 5.VIII –  30.VIII 7.IX –  29.IX 6.X –  27.X Всего

А0,  контроль 6,0 ± 0,7 14,2 ± 1,2 16,2 ± 0,8 13,8 ± 0,8 1,9 ± 0,3 52 ± 2

А1,  контроль 0,3 ± 0,2 5,1 ± 0,4 4,7 ± 0,1 2,4 ± 0,3 0,8 ± 0,3 13 ± 0,6

А2,  контроль 0,4 ± 0,1 2,9 ± 0,3 1,2 ± 0,1 0,4 ± 0,1 0,5 ± 0,1 5 ± 0,4

А0,  циклогексимид 38,0 ± 1,7 32,0 ± 1,3 39,4 ± 2,0 33,1 ± 3,0 11,9 ± 0,7 154 ± 3,9

А0,  стрептомицин 19,6  ± 1,2 29,2 ± 1,0 50,0 ± 2,0 44,8 ± 2,0 22,4 ± 1,2 166 ± 3

А1,  циклогексимид 6,2 ± 0,4 15,7 ± 1,0 15,6 ± 2,0 11,4 ± 1,6 2,2 ± 1,7 51 ± 3

А1,  стрептомицин 9,2 ± 1,0 19,5 ± 1,0 23,8 ± 1,5 10 ± 1 5,5 ± 0,4 68 ± 2

А2,  циклогексимид 4,4 ± 0,6 6,7 ± 1,0 1,0 ± 0,3 2,2 ± 0,2 4,1 ± 0,2 18 ± 1,2

А2,  стрептомицин 2,5  ± 0,2 6,6 ± 0,3 2,6 ± 0,2 1,4 ± 0,2 1,8 ± 0,1 15 ± 0,4
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с ингибиторами,  r = 0,74 при р = 0,15. В нако-
плении азота грибы доминировали над бакте-
риями только  в августе.

В  целом,  за период исследований в  под-
стилке отношение суммы минерализованно-
го  азота в вариантах с антибиотиками было  
близко  к 1,  154  ±  3,9 и 166  ±  3 мг N/100 г 
(см. табл. 3),  что  указывает на близкое участие 
грибов и бактерий в процессе минерализации 
азота. В  гумусовом горизонте отношение ми-
нерализованного  азота в варианте сo стрепто-
мицином (68  ±  2 мг N/100г) к варианту с ци-
клогексимидом (51  ±  3 мг N/100г) составило  
1,3,  что  свидетельствует о  небольшом прева-
лировании грибов над бактериями. В горизон-
те А2 вклад бактерий в процесс минерализа-
ции незначительно  превышал вклад грибов,  
соответственно  18  ±  1,2 и 15  ±  0,4 мг N/100 г.

ОБСУЖДЕНИЕ

В  подстилке общая численность грибов 
в мае снижается до  минимума в июле и ав-
густе (наименьший запас) и увеличивается 
в сентябре и октябре с поступлением листо-
вого  и травяного  опада. Это  обстоятельство  
и сохранение довольно  высокой температуры 
почвы обусловили рост численности гидроли-
тиков –  ​подстилочных сапротрофов. В гуму-
совом горизонте значения КОЕ были высоки 
в июле,  возможно,  за счет перемещения са-
протрофов из подстилки,  способных исполь-
зовать гумус,  снижались в августе,  вновь воз-
растали в сентябре и уменьшались в октябре,  
вероятно,  из-за недостаточного  поступления 
органической массы из подстилки. В горизонте 
А2 в течение вегетации численность КОЕ вы-
ражается близкими величинами с минимумом 
в июле (см. табл. 1). Не отмечено  синхронности 
в сезонных изменениях КОЕ между горизон-
тами. Однако  сезонные изменения общей чис-
ленности грибов рода Penicillium в горизон-
тах А1 и А2 коррелировали между собой,  r =  
=– 0,91 при р = 0,03.

Сезонная динамика численности грибов 
в лесных почвах изучена крайне недостаточно  
и представлена единичными работами с ма-
лым числом измерений за период исследова-
ния [Хабибуллина,  Кузнецова,  2014].

Вероятно,  солнечная активность в  зна-
чительной степени определяет температуры 
почвы и воздуха. Сезонная динамика общей 

численности грибов в почве хорошо  регули-
ровалась максимальной температурой воздуха. 
Коэффициент корреляции между этими па-
раметрами снижался с глубиной почвенного  
профиля,  составляя в горизонтах А0,  А1 и А2 
–0,88,  0,83 и –0,60 при р = 0,05,  0,08 и 0,29 
соответственно. Отрицательная корреляция 
в  подстилке была обусловлена увеличением 
значений КОЕ в  октябре при минимальной 
температуре. Численность грибов рода Peni-
cillium в этих горизонтах также коррелиро-
вала с температурой воздуха r = –0,80,  0,85 
и –0,60 при р = 0,1,  0,07 и 0,28. В подстилке 
высокая численность грибов рода Trichoder-
ma в первые два срока наблюдений могла сни-
зить присутствие грибов пеницилловой группы 
(см. табл. 2) и обеспечить отрицательный знак 
в данной зависимости. В элювиальном гори-
зонте минимальные значения КОЕ наблюда-
лись при максимальной температуре.

Коэффициенты корреляции между значе-
ниями КОЕ и влажностью почвы составляли 
в подстилке,  гумусовом и элювиальном гори-
зонтах 0,  –0,29 и 0,53,  формально  возраста-
ли с глубиной профиля,  но  были недостовер-
ны в горизонтах А1 и А2.

Анализ сезонных изменений общей чис-
ленности грибов осложнен ошибками значе-
ний КОЕ в  горизонтах почвенного  профиля 
и носит приближенный характер.

В подстилке и гумусовом горизонте не от-
мечено  связи между сезонным изменением 
Сорг и Nорг и динамикой общей численности 
грибов. В элювиальной части профиля полу-
чена отрицательная корреляция между эти-
ми параметрами с  r = –0,8 и  –0,7 при р = 
= 0,09 и 0,17 соответственно. Содержание ам-
мония и  КОЕ грибов отрицательно  корре-
лировали между собой в горизонтах А0 и А2  
с r = –0,66 и –0,72 при р = 0,27 и 0,17 соот-
ветственно. Отрицательная корреляция может 
указывать на интенсивную ассимиляцию орга-
нических соединений и аммония грибами [Бек-
кер,  1988]. В подстилке в зависимости “КОЕ 
пенициллов –  содержание аммония” значения 
r возрастают до –0,83 при р = 0,08,  что  отра-
жает высокую долю этой группы в общей чис-
ленности грибов.

В лесных почвах кроме микромицетов при-
сутствует мицелий базидиальных грибов. Он 
локализован преимущественно  в  подстилке 
и гумусовых горизонтах.
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В  березняках Карелии биомасса базиди-
ального  мицелия в  горизонтах А0,  А1 и А2 
составляет 159 кг/га [Предтеченская,  1998]. 
Это  соизмеримо  с биомассой эктомикоризных 
грибов в почвах бореальных лесов (600 кг/га) 
и  вносит заметный вклад в  общую биомас-
су грибов в лесных почвах бореальной зоны,  
равную 1200 кг/га [Разгулин,  2022а]. Воз-
можно,  значительная биомасса мицелия ба-
зидиальных грибов объясняет отсутствие за-
висимости между сезонным изменением Сорг 

и Nорг и динамикой общей численности грибов 
в верхних горизонтах почвы березняка и ее 
присутствие в элювиальном горизонте,  где ба-
зидиального  мицелия в 2 раза меньше. Роль 
базидиальных грибов в минерализации азота 
представляется не очень большой,  так как они 
участвуют в основном в минерализации лиг-
нина [Мирчинк,  1988].

Выделяя внеклеточные ферменты,  мик- 
роорганизмы обеспечивают распад сложных 
полифенол-белковых комплексов органическо-
го  вещества почвы на N-содержащие моно-
меры,  такие как нуклеиновые кислоты,  ами-
нокислоты или аминосахара. Эти небольшие 
органические молекулы N могут быть погло-
щены и непосредственно  включены в биомас-
су микроорганизмов или дезаминированы под 
действием внутриклеточных ферментов с об-
разованием NH4

+. Полученный NH4
+ затем мо-

жет быть включен в  биосинтез микроорга-
низмов или высвобождается из клетки,  что  
приводит к аммонификации. Обладая мощны-
ми экстрацеллюлярными ферментами с про-
теиназной и протеолитической активностью,  
в  этом процессе участвуют и  грибы [Мир-
чинк,  1988],  включая доминирующих в лес-
ных почвах представителей родов Penicillium 
и Trichoderma [Павлюкова и др.,  1998].

В  контрольном варианте эксперимента 
в горизонтах А0 и А2,  где активность грибов 
и бактерий была близка,  общая численность 
грибов и накопление азота связаны отрица-
тельной связью,  r = –0,85 … ​ –0,89 при р =  
= 0,04. Возможно,  это  обстоятельство  подчер-
кивает дефицит азота в этих горизонтах и ве-
роятную ассимиляцию образованного  аммо-
ния микобиотой в условиях конкуренции за 
азот со  стороны бактерий. Содержание ам-
мония в  почве также отрицательно  корре-
лировало  с КОЕ грибов,  как было  показано   
выше.

Зависимость сезонной динамики эмиссии 
диоксида углерода и аммонификации обозна-
чена в подстилке с r = 0,54 при р = 0,24,  что  
указывает на взаимосвязь циклов углерода 
и азота в этом горизонте почвы.

Среднесезонные значения нетто-аммонифи- 
кации в этом типе леса,  измеренные в при-
роде,  составили в подстилке,  гумусовом го-
ризонте и элювиальной части профиля соот-
ветственно  0,63 ± 0,06,  0,07 ± 0,02 и 0,019 ±  
± 0,008  мг N/100 г/сут [Разгулин,  2022б],  
что  соизмеримо  с приведенными ниже дан-
ными лабораторного  эксперимента,  составля-
ющими 0,43 ± 0,11,  0,12 ± 0,03,  0,04 ± 0,02 мг  
N/100 г/сут.

Во  всех вариантах эксперимента внесение 
ингибиторов до  30 раз увеличивало  аммони-
фикацию по  сравнению с контролем,  что  от-
мечалось и ранее [Boyle et al., 2008; Strickland, 
Rousk, 2010]. Возможно,  это  связано  с устра-
нением конкурентной группы микроорганиз-
мов и возникшим преимуществом в ресурсах. 
Наиболее реальным считают,  что  оставшие-
ся в живых микроорганизмы утилизировали 
низкомолекулярные органические соединения,  
высвобождаемые из клеток,  убитых антибио-
тиками [Landi et al., 1993]. Полагают,  что  даже 
после добавления антибиотиков ранее суще-
ствовавшие внеклеточные и внутриклеточные 
ферменты оставались активными даже при 
остановке биосинтеза микробного  белка. Ам-
моний поступал в почву,  и измерение пока-
зывало  усиление аммонификации [Boyle et al., 
2008].

В условиях 10-дневной экспозиции лесной 
почвы (Италия) получено  незначительное пре-
вышение вклада бактерий над грибами в про-
цесс аммонификации [Landi et al., 1993].

Исследования двух лесов дугласии (США,  
штат Орегон) с различным плодородием почв 
показали,  что  относительная биомасса грибов 
снижается с увеличением плодородия почвы 
и доступности азота,  а вклад бактерий воз-
растает. Однако  селективное ингибирование 
нетто-аммонификации подстилки на участ-
ке с плодородной почвой в один год исследо-
вания показало  преобладание бактерий,  а на 
второй год –  грибов. На участке с низким пло-
дородием минерализация азота в первый год 
исследования была близка к нулю,  а на вто-
рой год был получен близкий вклад групп ми-
кроорганизмов в этот процесс. Исследования 
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были выполнены в мае,  один раз в год [Boyle 
et al., 2008].

Используя протеомный (белковый) анализ 
углеводно-активных ферментов,  полагают,  
что  в цикле С и N в почве хвойного  леса (Гер-
мания) участвуют преимущественно  бактерии 
и в меньшей степени грибы [Starke et al., 2021]. 
Таким образом,  результаты цитированных ис-
следований не дают однозначного  ответа на 
вопрос о  раздельном вкладе грибов и бакте-
рий в процессы минерализации азота почвы.

К  ограничениям ингибиторного  анализа 
относят недостаточную селективность (не ис-
ключают действие циклогексимида на бак-
терии). Ингибиторы способны образовывать 
прочные комплексы с органическим веществом 
почвы,  что  снижает их эффективность. Дли-
тельные периоды пребывания биоцида в почве 
приводят к изменению микробного  сообщества 
и позволяют развиться побочным эффектам 
[Landi et al., 1993].

С  другой стороны,  процессы разложения 
органического  вещества почвы определяются 
не только  взаимодействием грибов и бактерий,  
но  и всей почвенной биотой,  включая и беспо-
звоночных животных. Полагают,  что  малочис-
ленная почвенная фауна может усиливать роль 
грибов,  а многочисленная – ​бактерий [Strick-
land, Rousk, 2010]. В настоящем исследовании 
роль почвенной фауны не учитывалась.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Максимальная температура воздуха способ-
на регулировать сезонную динамику числен-
ности сапротрофных грибов в почве березняка.

Зависимости между сезонными изменения-
ми содержания в почве Сорг,  Nорг и общей чис-
ленностью грибов носили отрицательный знак. 
В почвенном профиле содержание аммония от-
рицательно  коррелировало  с общей числен-
ностью гифальных грибов.

Ингибиторный анализ показал,  что  в под-
стилке наблюдается равнозначное участие гри-
бов и бактерий в процессе минерализации азо-
та. В гумусовом горизонте отмечено  небольшое 
превышение роли грибов над бактериями. 
В элювиальной части профиля вклад бакте-
рий немного  больше вклада грибов.

Ингибиторы увеличивают активность ам-
монификации во  всех горизонтах почвы бе-
резняка по  сравнению с контролем.
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The role of fungi and bacteria in the mineralization  
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The contribution of fungi and bacteria to the process of net ammonification in the soddy-podzolic soil of 
the sour-bilberry birch forest of the Yaroslavl region was determined using inhibitory analysis. Representa-
tives of the genera Penicillium Link (70–99 %) and Trichoderma Pers. (6–20 %) dominated in the mycobiota 
of saprotrophic fungi. Seasonal changes in the total number of fungi and the content of Corg and Norg in the 
soil correlated only in the eluvial horizon, with r = –0.8 and –0.7. In horizons A0 and A2, total fungal abun-
dance was negatively correlated with nitrogen accumulation, with r = –0.85 – –0.89. It has been established 
that the litter is characterized by an equal participation of fungi and bacteria in this process. In the humus 
horizon, a slight excess of the participation of fungi over bacteria was noted. In the eluvial part of the profile, 
the contribution of bacteria is slightly higher than the contribution of fungi. The maximum air temperature 
is able to regulate the seasonal dynamics of the number of saprotrophic fungi in the soil.

Key words: mycobiota of saprotrophic fungi, bacteria, net ammonification, inhibitory analysis.


