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АННОТАЦИЯ

Изменения таксономической структуры грибного  сообщества при переработке коровьего  навоза с со-
ломой с помощью червей Eisenia fetida изучены с применением принципиально  разных методов – ​куль-
турального  и метабаркодинга (путем амплификации и высокопроизводительного  секвенирования ITS2 
рДНК). С помощью метабаркодинга в субстратах и вермикомпосте идентифицировано  значительно  больше 
таксонов грибов,  чем методом посева (66 и 33 вида соответственно). Единичные виды были установлены 
одновременно  обоими методами. Методом метабаркодинга выявлены операционные таксономические 
единицы в Ascomycota, Basidiomycota, Mortierellomycota, Chytridiomycota, Glomeromycota, Basidiobolo-
mycota, Rozellomycota, Aphelidiomycota,  культуральным методом – грибы из Ascomycota,  Basidiomycota,  
Mucoromycota. Видовое богатство  сообщества снижалось в первые 10–20 сут переработки субстратов,  затем 
росло  и достигало  максимальных значений в вермикомпосте (60 сут). Оба метода показали доминирова-
ние аскомицетов на всех этапах переработки субстрата E. fetida. Метабаркодинг показал доминирование 
сордариомицетов порядка Sordariales (48–53 %),  преимущественно  Zopfiella spp.,  и представленность на 
уровне нескольких процентов грибов порядков Pezizales, Microascales, Hypocreales, Pleosporales, Chaeto-
thyriales, Onygenales, Eurotiales. При вермикомпостировании наблюдали увеличение доли в сообществе 
Chytridiomycota (с 1,1 до  3,2 %). Одновременно  снижалась доля грибов отделов Mortierellomycota (с 5,7 до  
1,5 %) рода Mortierella и Basidiomycota (с 8 и 21 до  3 %) при росте их разнообразия. Среди базидиомице-
тов преобладали Coprinellus marculentus,  Coprinellus subdisseminatus,  Coprinus annuloporus, Occultifur 
sp. Согласно  посевам при переработке отходов и в вермикомпосте также преобладали аскомицеты,  но  
других видов – ​Diplodascus geotrichum, родов Penicillium, Aspergillus, Talaromyces, Trichoderma, Fusa- 
rium, мукоромицеты рода Mucor и базидиомицеты Filobasidium wieringae. Выявлены грибы,  способные 
к разложению различных полимерных соединений в отходах,  активные деструкторы лигноцеллюлозы. 
Обнаружены копрофилы,  кератинофилы,  термофильные и термотолерантные виды,  представители родов 
Trichoderma, Penicillium, способные обусловливать супрессивные свойства вермикомпоста к фитопатогенам 
и патогенам человека. Рассмотрены различия в микобиоте при компостировании и вермикомпостировании 
различных отходов.

Ключевые слова: грибные сообщества,  таксономическая структура,  видовое разнообразие,  культу-
ральные и молекулярно-генетические методы,  посев и метабаркодинг,  вермикомпостирование,  отходы,  
навоз,  солома.
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ВВЕДЕНИЕ

Трансформация твердых органических от-
ходов с  применением эпигейных дождевых 
червей в  высококачественное удобрение по-
зволяет решать серьезные экологические проб- 
лемы. Перерабатываемые отходы (навоз,  по-
мет,  осадки сточных вод,  твердые бытовые 
отходы и  др.) накапливаются на предпри-
ятиях и  в  городах в  огромных количествах 
и  представляют собой источники загрязне-
ния окружающей среды (почвы,  поверхност-
ных водоемов и подземных вод,  атмосферы) 
токсичными веществами,  патогенными мик- 
роорганизмами,  гельминтами,  семенами сор- 
ных растений [Monroy et al., 2008; Neher et 
al., 2013; Dominguez et al., 2021]. При верми-
компостировании в  ходе тесного  взаимодей-
ствия дождевых червей,  грибов и прокариот 
происходят окисление и гидролиз соединений 
отходов,  образование и  стабилизация гуму-
совых веществ,  элиминация или существен-
ное снижение плотности популяций вредных 
организмов и токсичных веществ в конечном 
продукте [Dominguez, 2004; Byzov et al., 2007; 
Neher et al., 2013; Dominguez et al., 2021]. По-
этому актуальным является выяснение ме-
ханизмов,  роли организмов в  этих процес-
сах. Активно  с применением культуральных 
и молекулярно-генетических подходов изуча-
ется состав,  структура прокариот,  активность 
гидролитических и окислительных ферментов 
при вермикомпостировании отходов. Показа-
но,  что  при переработке дождевыми червя-
ми навоза и осадков сточных вод происходит 
устранение и снижение плотности популяций 
в биогумусе опасных в эпидемиологическом от-
ношении бактерий,  таких как Escherichia coli,  
Salmonella spp. и Enteroccocus spp.,  патогенов 
родов Dokdonella и  Spirochaete [Dominguez, 
2004; Neher et al., 2013; Dominguez et al., 2021]. 
Выявляемые при вермикомпостировании отхо-
дов представители родов Pseudomonas, Burk-
holderia, Bacillus, Streptomyces и другие ответ-
ственны не только  за разложение полимерных 
соединений и синтез гуматов,  но  и способны 
к  образованию метаболитов,  подавляющих 
фитопатогенные грибы [Gudeta et al., 2022]. 
Установлено,  что  в зависимости от плотности 
популяций и видового  разнообразия бактерий 
в исходном субстрате характер  качественных 
и количественных изменений бактериального  
сообщества может принципиально  различать-

ся [Gomes-Brandon et al., 2012; Gopal et al., 2017; 
Dominguez et al., 2021].

В отличие от бактерий,  данных о  составе 
и роли биоты грибов при переработке отходов 
значительно  меньше,  а имеющаяся информа-
ция получена преимущественно  на основе ме-
тодов посева на питательные среды [Ryckeboer 
et al., 2003]. Вместе с тем знания о  динами-
ке состава грибной биоты при вермикульту-
ре необходимы для понимания процессов де-
струкции органических веществ,  образования 
гуминовых кислот,  проявлений супрессивных 
свойств по  отношению к патогенам и стиму-
ляции роста растений. Можно  полагать,  что  
ведущее значение в этих процессах принадле-
жит грибным ферментам,  меланопротеинам,  
антибиотикам и фитогормонам.

Целью работы была характеристика так-
сономической структуры грибной биоты при 
вермикомпостировании навоза с  соломой 
с применением червей E. fetida методами по-
сева и метабаркодинга.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Субстратами для получения вермикомпо-
ста с применением Eisenia fetida были пред-
варительно  выдержанный коровий навоз 
и солома пшеницы. В контейнеры (5,5 л) из 
пластика размером 11 × 30 × 16  см вноси-
ли и тщательно  перемешивали 430 г навоза,  
100 г воздушно-сухой соломы и 1000 мл дис- 
тиллированной воды. Солому пшеницы из-
мельчали на установке КР‑01 “Фермер‑5” до  
размеров менее 0,3–0,5 см. Вермикомпостиро-
вание субстратов проводили при комнатной 
температуре (18–23 °С) и  постоянной влаж-
ности 75–80 %  от полной влагоемкости в те-
чение 60 сут. В  каждый контейнер  вносили 
по  50 одновозрастных половозрелых особей 
E. fetida со  средним весом 0,51 ± 0,04 г. Кон-
тейнер  держали с открытой крышкой при по-
стоянном освещении. Влажность субстратов 
поддерживали периодическим добавлением 
стерильной водопроводной воды. Субстраты 
в  контейнере периодически (не реже 1 раза 
в 2 недели) осторожно  перемешивали. Повтор-
ность в опытах трехкратная.

Химические свойства исходных компонен-
тов и вермикомпоста определяли в МГУЛАБ 
по  следующим методикам. Элементный состав 
в  образцах определяли методом ИСП-ОЭС  
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на спектрометре 5110 ICP-OES  Agilent. Пред-
варительно  пробы подвергали разложению 
в микроволновой печи Вольта МС‑10. Пред-
варительно  высушенные при 105 °С навески 
(0,25 г) помещали в автоклав микроволновой 
печи,  к  ним приливали 8 мл концентриро-
ванной азотной кислоты и 2 мл перекиси во-
дорода,  после чего  запускали стандартную 
программу для разложения органогенных об-
разцов. После окончания программы и охлаж-
дения пробы переносили в мерную колбу объ-
емом 25 мл и  доводили раствор  до  метки 
дистиллированной водой. Далее проба поступа-
ла на определение массовой доли элементов по  
методике М–МВИ‑80-2008 [Методика…,  2008].

РН в образцах компоста и исходных суб-
стратов определяли в  водной вытяжке по  
ГОСТ 11623‑89 на рН-метре рН‑150-МИ про-
изводства “Измерительная техника”. Электро-
проводность измеряли в той же вытяжке на 
кондуктометре HI 2300,  Hanna Instruments. 
Измерение органического  вещества проводи-
лось классическим гравиметрическим методом 
при 525 °С по  ГОСТ 26213.

Полученный вермикомпост значитель-
но  отличается от исходных субстратов – ​на-
воза и  соломы – по  содержанию органиче-
ского  вещества,  элементов минерального  
питания,  значениям рН,  показателям элек-
тропроводимости (табл. 1). По  этим характе-
ристикам он соответствует требованиям к вер-
микомпосту (биогумусу),  предъявляемым 
ГОСТ 33830‑2016.

Выделение, идентификация  
чистых культур грибов и расчет  

относительного обилия видов

Отбор  и подготовку смешанных образцов 
из исходных субстратов – ​ навоза и  соломы  
(0 сут),  и  в  ходе вермикомпостирования их 
смеси проводили на 10-е,  20-е,  40-е и  60-е 

сутки. Повторность образцов измельченной 
соломы,  коровьего  навоза и вермикомпостов 
в посевах 3‑кратная,  чашек Петри из каждо-
го  образца 6‑кратная. Навеску образцов мас-
сой 1 г переносили в пробирку с 10 мл сте-
рильной воды,  перемешивали на мешалке 
“Вортекс” в течение 5 мин. Проводили поверх-
ностный посев из разведения 1 : 100 и 1 : 1000 
на мальт-агар  (МА). Для подавления роста 
бактерий в  среду добавляли 4 мл/л молоч-
ной кислоты (рН 5,0) или антибиотик стреп-
томицин сульфат. Чашки Петри инкубировали 
при комнатной температуре 18–22 °С,  перио- 
дически подсчитывали число  колоний разных 
морфотипов и выделяли для идентификации 
в  чистые культуры. Чистые культуры гри-
бов хранили в пробирках со  скошенным МА  
при 5 °С.

Рассчитывали общее число  колониеобразу-
ющих единиц (КОЕ) грибов в 1 г воздушно-
сухих образцов соломы,  навоза и  верми-
компоста и  КОЕ часто  выделяемых видов. 
Коэффициент вариации данных КОЕ грибов 
в среднем был около  10 %. Представленность 
видов в изучаемых местообитаниях оценивали 
по  показателю относительного  обилия,  опре-
деляемого  как отношение числа КОЕ данно-
го  вида к  общему числу КОЕ,  выраженное 
в процентах. Статистическая обработка дан-
ных проведена с  применением программы 
Excel 6.0,

Идентификацию выделенных штаммов гри- 
бов осуществляли с  использованием куль- 
турально-морфологических и  молекулярно-
генетических подходов. Описание культур  
проводили на сусло-агаре и среде Чапека с ис-
пользованием рекомендуемых для соответству-
ющего  таксона определителей [Raper, Fennell, 
1965; Raper et al., 1968; Rifai, 1969; Ellis, 1971; 
Booth, 1977; Schipper, 1978; Arx, 1981; Klich, 
2002; Crous et al., 2007; Domsch et al., 2007; Kirk 
et al., 2008; de Hoog et al., 2011; Samson, Hau-

Т а б л и ц а  1
Химические свойства исходных субстратов и вермикомпоста

Вариант
Органическое 
вещество,  %

pH
Проводимость,   

мкСм/см

мг/кг

P K S Сa Мg Na

Навоз 80 9,3 5050 65478 22254 2562 20023 7187 6563

Солома 90 7,0 952 1766 8199 587 3575 1417 788

Вермикомпост 75 7,4 2165 3539 11608 2872 16568 3550 2366
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braken, 2011; Seifert et al., 2011] и по  генети-
ческим признакам с  помощью ПЦР и  даль-
нейшего  секвенирования ITS-региона рДНК. 
Современное таксономическое положение видов 
дано  по  базе данных: Index  Fungorum [http://
www.indexfungorum.org/Names/Names.asp].

Высокопроизводительное NGS-  
cеквенирование ITS2 рДНК грибов  

и биоинформатическая обработка  
данных

Геномную ДНК из образцов исходной сме-
си коровьего  навоза и  измельченной соло-
мы (после 20 и 60 сут вермикомпостирования 
с E. fetida) выделяли с использованием набо-
ра DNeasy PowerSoil Kit в соответствии с ре-
комендациями производителя [https://www.bio.
vu.nl/~microb/Protocols/Manuals/PowerSoil_
DNA.pdf]. Использовали свежие смешанные об-
разцы (из девяти отдельно  отобранных),  ана-
лизы проведены в  двухкратной повторности. 
Для амплификации гипервариабельного  ITS2 
участка гена 18S рРНК использовали следую-
щие праймеры: прямой NR_5.8SR – ​TCGTCG
GCAGCGTCAGATGTGTATAAGAGACAGAT
CTCGATGAAGAACGCAGCG,  обратный NR_
ITS4R  – ​ GTCTCGTGGGCTCGGAGATGTGT
ATAAGAGACAGGCATCCTCCGCTTATTGA
TATGC в концентрации 5 мкМ. Амплифика-
цию проводили в объеме 25 мкл в смеси,  со-
держащей 5 × KTN-mix (Evrogen) 5 мкл,  смесь 
праймеров 2 мкл,  50 × SYBR(Evrogen) 0,5 мкл,  
в амплификаторе в реальном времени CFX96 
Touch (Bio-Rad) при следующих условиях: пер-
вичная денатурация 3 мин при 95 °C;  35 ци-
клов: денатурация 30 с при 95 °C,  отжиг 30 с  
при 57 °C,  элонгация 30 с при 72 °C;  заключи-
тельная элонгация 5 мин при 72 °C.

Амплификацию ПЦР продукта,  получен-
ного  на первом этапе,  с  целью баркодиро-
вания (индексирования) библиотек проводи-
ли в объеме 25 мкл в смеси,  содержащей 5 × 
KTN-mix  (Evrogen) 5 мкл,  смесь праймеров 
2 мкл,  50 × SYBR(Evrogen) 0,5 мкл,  в ампли-
фикаторе в реальном времени CFX96 Touch 
(Bio-Rad) при следующих условиях: первич-
ная денатурация 3 мин при 95 °C;  7 циклов: 
денатурация 30 с при 95 °C,  отжиг 30 с при 
55  °C,  элонгация 30 с  при 72  °C;  заключи-
тельная элонгация 5 мин при 72 °C. Для ам-
плификации использовали индексы,  рекомен-

дованные производителем Nextera Index Kit 
(Illumina).

Ампликоны после второго  этапа очищались 
с использованием магнитных частиц AMPure 
XP (KAPABiosystems) в соотношении 1 : 0,6,  
где вторая цифра – ​доля AMPure для очист-
ки продуктов ПЦР амплификации гиперва-
риабельного  ITS2 участка гена 18S рРНК. 
Данные очищенные ампликоны являются го-
товыми библиотеками для мультиплексного  
секвенирования на платформе Illumina. Биб- 
лиотеки смешивались между собой и  дово-
дились до  общей концентрации 2 nM. К ото-
бранным 5 мкл смеси добавляли 5 мкл 0,2 М 
NaOH  и  инкубировались в  течение 5 мин. 
К денатурированной ДНК добавляли 990 мкл 
HTI и 1 мкл 12,5 мМ заранее денатурирован-
ного  Phy X. Анализ библиотек проводился на 
секвенаторе нового  поколения Illumina MiSeq 
методом парно-концевого  чтения генерацией 
не менее 10 000 парных прочтений на каждый 
образец с использованием следующих реак-
тивов: MiSeq Reagent Kit v2 nano и MiSeq v2 
Reagent Kit (500 Cycles PE).

Полученные данные секвенирования обра-
батывались в программе,  написанной с  ис-
пользованием алгоритма QIIME 1,9.1,  вклю-
чающего  объединение прямых и  обратных 
прочтений,  удаление технических последо-
вательностей,  фильтрации последовательно-
стей с низкими показателями достоверности 
прочтения отдельных нуклеотидов (качество  
менее Q30),  фильтрации химерных последо-
вательностей,  выравнивание прочтений на 
референсную последовательность,  распреде-
ление последовательностей по  таксономичес- 
ким единицам с  использованием базы дан-
ных Silva версии 132 и Unite v8. Использован 
алгоритм классификации операционных так-
сономических единиц (ОТЕ) с открытым ре-
ференсом (Open-reference OTU),  порог клас-
сификации 97 %.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Cтруктура грибных сообществ  
при вермикомпостировании навоза  

с соломой по данным культурального 
метода

Общее число  грибов в  соломе пшеницы 
составляло  8800 КОЕ/г,  в  коровьем навозе 
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в несколько  раз ниже – 2400 КОЕ/г. При вер-
микомпостировании численность грибов изме-
нялась следующим образом: исходно  в смеси 
навоза с соломой и червями была 8000 КОЕ/г,  
их число  возрастало  к 10 сут до  11800 КОЕ/г,   
к 20 сут снижалось,  что,  видимо,  обусловле-
но  потреблением E. fetida грибов и подавлени-
ем их активно  размножающимися на легкодо-
ступных субстратах бактериями. Численность 
грибов возрастала к 40–60 сут и стабилизи-
ровалось на уровне 6700–7100 КОЕ/г компо-
ста. Для сравнения в  контрольных вариан-
тах – компостируемом навозе с  соломой без 
червей,  численность грибов также возраста-
ла к 10 сут до  9800 КОЕ/г,  затем существен-
но  снижалась,  а после 40 сут увеличивалась,  
но  на более низком уровне (4500–4900 КОЕ/г),  
чем в вермикомпосте. Данные по  численности 
грибов в вермикомпосте (105 КОЕ в 1 г) и ее 
динамике в ходе вермикомпостирования сход-
ны с  сообщениями других исследователей 
[Anastasi et al., 2005].

Метод посева выявил в вермикомпостиру-
емых образцах навоза с соломой мицелиаль-
ные микроскопические грибы отделов Ascomy-
cota, Mucoromycota и дрожжи – ​Basidiomycota 
(табл.  2). Доминирующее положение по  раз-
нообразию и  относительному обилию видов 
в грибном сообществе в течение всего  перио- 
да вермикомпостирования занимали аско-
мицеты. Они представлены преимуществен-
но  грибами классов Eurotiomycetes порядка 
Eurotiales (Aspergillus spp., Penicillium spp., 
Talaromyces spp.),  Sordariomycetes порядка 
Hypocreales (Fusarium spp.,  Trichoderma spp.). 
С меньшим относительным обилием выявляли 
виды класса Dothideomycetes порядков Pleo-
sporales (Alternaria spp.) и Dothideales (Aureo- 
basidium pullulans) и класса Saccharomycet-
es порядка Saccharomycetales (Dipodascus ge-
otrichum). Среди мукоромицетов порядка Mu-
corales выявлены три вида рода Mucor,  среди 
базидиомицетов – ​Filobasidium wieringae из 
порядка Filobasidiales класса Tremellomycetes.

На начальном этапе вермикомпостирование 
привело  к существенному снижению видового  
разнообразия грибного  сообщества,  с 16 видов 
в исходной смеси навоза с соломой до  6 видов 
на 10-е сутки вермикультивирования. Только  
в период с 20 до  40 сут видовое богатство  гри-
бов в вермикомпостируемых субстратах стало  
возрастать,  достигло  11,  а на 60-е сутки,  по  

завершению процесса,  в вермикомпосте 16 ви-
дов,  всего  выявлено  33 вида. При компости-
ровании коровьего  навоза с соломой наблюда-
ли сходную закономерность,  но  менее резкое 
уменьшение разнообразия выявляемых грибов 
на 10–40-е сутки и меньшее разнообразие ви-
дов в компосте. В вермикомпостируемых суб-
стратах и вермикомпосте преобладали виды 
родов Penicillium (P. aurantiogriseum, P. com-
mune, P. cyclopium, P. glabrum, P. spinulosum), 
Aspergillus (A. fumigatus, A. flavus, A. niger), 
Talaromyces variabilis, Fusarium (F. oxyspori-
um, F. solani), Dipodascus geotrichum, Tricho-
derma atroviride.

Итак,  в сравнении с компостом на основе 
тех же субстратов в вермикомпосте выше ви-
довое разнообразие и численность КОЕ грибов. 
При этом было  ниже относительное обилие 
многих видов родов Aspergillus, Penicillium,  
Mucor,  Fusarium, Trichoderma и Filobasidium 
wieringae,  а значимо  возросло  оно  у Dipodas-
cus geotrichum, Talaromyces variabilis и неко-
торых других.

Структура грибных сообществ  
в вермикомпостируемых субстратах  

по данным метабаркодинга

Методом метабаркодинга в исходной смеси 
навоза с соломой для вермикомпостирования 
преобладали ОТЕ грибов отдела Ascomyco-
ta – ​77,30 %,  затем следовали представите-
ли отделов Basidiomycota – ​7,80 %, Mortierel-
lomycota – ​5,71 %, Chytridiomycota – ​1,43 %, 
Basidiobolomycota – ​0,11 %, Aphelidiomycota – ​
1,32 %, Rozellomycota – ​0,11 %  (табл. 3).

Среди аскомицетов в исходной смеси суб-
стратов доминировали ОТЕ видов класса 
Sordariomycetes (49,19 %) порядка Sordariales 
(47,76 %) – ​Zopfiella spp.,  Botryotrichum spiro-
trichum,  Mycothermus thermophilus,  Papu-
laspora equi, Cladorrhinum phialophoroides, 
Podospora sp. Большая доля (36,88 %) грибов 
в этом порядке не была идентифицирована до  
более низкого  таксономического  уровня. Не-
большое число  ОТЕ принадлежало  порядкам 
Hypocreales (1,10 %)  – ​ Cylindrodendrum hu-
beiense и Microascales (0,33 %) – ​ Rhinocladi-
um lesnei.

Класс Eurotiomycetes в исходных субстра-
тах был представлен ОТЕ порядков Onyge-
nales (1,32 %) – ​Chrysosporium spp.,  и Chae-
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tothyriales (1,21 %) – ​Phialophora cyclaminis. 
В классе Dothideomycetes (5,82 %  доля ОТЕ) 
все идентифицированные виды относились 
к порядку Pleosporales – ​Didymella aurea, Bi-
polaris eleusines, Alternaria metachromatica.

Наименьшее число  ОТЕ аскомице-
тов в  исходных субстратах принадлежало  
классу Leotiomycetes, порядку Thelebolales 
(0,88 %)  – ​ Thelebolus spongiae,  Pseudogym-
noascus roseus и классу Saccharomycetes,  по-

рядку Saccharomycetales (0,11 %) – ​Nadsonia 
starkeyi-henricii.

Среди базидиомицетов в  исходной сме-
си навоза и соломы преобладали ОТЕ видов 
класса Agaricomycetes (3,74 %),  порядков Aga- 
ricales (1,32 %) – ​Pluteus longistriatus,  Cono-
cybe papillata,  Polyporales (1,10 %) – ​Ceraceo-
myces microsporus,  Sebacinales (1,32 %). Доля 
ОТЕ грибов Tremellomycetes в микобиоте со-
ставляла 1,32 %,  из них 0,77 %  принадлежали 

Т а б л и ц а  2
Динамика структуры грибного сообщества при вермикомпостировании навоза с соломой (метод посева)

Вид

Относительное обилие,  %

0 сут 10 сут 20 сут 40 сут 60 сут

НС* НС НСЧ НС НСЧ НС НСЧ НС НСЧ

Alternaria alternata 6,2 1,6

Alternaria sp. 0,9 13,7

Aspergillus flavus 4,8 3,6 10,0 6,3 4,9 6,3 3,1

Aspergillus fumigatus 29,8 47,2 23,3 13,0 1,0 9,6 2,4 10,6 5,3

Aspergillus niger 1,3 3,1

Aspergillus terreus 10,7

Aureobasidium pullulans 5,8 8,0 6,3

Diplodascus geotrichum** 3,3 0,8 52,4 12,4 3,2 6,2

Filobasidium wieringae** 0,9 2,0 2,0 3,2

Fusarium chlamydosporum 1,8 1,7

Fusarium oxysporum 0,5 10,0 6,3 1,2 14,1 10,3

Fusarium solani 6,3 4,1

Fusarium sp. 1,8

Fusarium sporotrichioides 7,2 15,0

Mucor hiemalis 1,8 14,3 3,6 3,1

Mucor plumbeus 3,6

Mucor racemosus 15,0

Penicillium aurantiogriseum 4,9

Penicillium canescens 30,3 6,0 3,0

Penicillium commune 1,6 50,0 29,7 11,6

Penicillium cyclopium 2,4 3,1

Penicillium glabrum 3,2 6,1 12,4

Penicillium lividum 52,6 3,0 3,0

Penicillium simplicissimum 1,3

Penicillium tardum 6,3 1,0

Penicillium spinulosum 9,2 2,7 10,0

Rhizopus stolonifer 3,0 3,0

Talaromyces funiculosus 4,0 15,6 1,0

Talaromyces variabilis 17,2 17,6

Talaromyces verruculosus 1,0

Trichoderma asperellum 0,9 1,0

Trichoderma koningii 8,5

Trichoderma atroviride 10,3 3,6 4,0 13,0 33,6 15,7 9,3

Число  видов 16 9 6 11 7 8 11 11 16

 * Контроль (НС – ​коровий навоз с соломой),  вермикомпостирование (НСЧ – ​коровий навоз с соломой и червями 
E. fetida).

** Идентификация до  вида подтверждена секвенированием ITS  рДНК.
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порядку Trichosporonales (Apiotrichum scara-
baeorum,  Trichosporon sp.,  Apiotrichum po-
rosum),  0,55 %  – ​Tremellales (Vishniacozyma 
carnescens,  Bulleromyces albus).

Отдел Mortierellomycota (5,71 %) в изуча-
емых образцах представлен порядком Mor-
tierellales с четырьмя видами: Mortierella sp.,  
M. polygonia,  M. alpina,  M. indohii. Единичные 

Т а б л и ц а  3
Структура грибного сообщества исходной смеси навоза с соломой для вермикомпостирования  

(метод высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

ОТЕ,  
число

ОТЕ,  
%

Отдел Класс Порядок Семейство Род,  вид*

336 36,88 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales uni uni

109 11,96 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Ascobolaceae Ascobolus sp.

57 6,26 uni uni uni uni uni

53 5,82 Ascomycota uni uni uni uni

46 5,05 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Didymellaceae Didymella aurea

46 5,05 Mortierellomycota Mortierellomycetes Mortierellales Mortierellaceae Mortierella 
polygonia

36 3,95 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella sp.

25 2,74 Basidiomycota Microbotryomycetes Leucosporidiales Leucosporidiaceae Leucosporidium 
escuderoi

15 1,65 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella 
tardifaciens

14 1,54 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Botryotrichum 
spirotrichum

12 1,32 Basidiomycota Agaricomycetes Sebacinales uni uni

12 1,32 Aphelidiomycota Aphelidiomycetes GS16 uni uni

11 1,21 Ascomycota Eurotiomycetes Chaetothyriales Herpotrichiellaceae Phialophora 
cyclaminis

10 1,10 Chytridiomycota Chytridiomycetes Chytridiales Chytridiaceae uni

10 1,10 Basidiomycota Agaricomycetes Polyporales Meruliaceae Ceraceomyces 
microsporus

9 0,99 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Mycothermus 
thermophilus

8 0,88 Ascomycota Eurotiomycetes Onygenales Incertae sedis Chrysosporium 
sp.

8 0,88 Basidiomycota Agaricomycetes Agaricales uni uni

8 0,88 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella 
longicaudata

8 0,88 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Incertae sedis Papulaspora 
equi

7 0,77 Ascomycota Leotiomycetes Thelebolales Thelebolaceae Thelebolus 
spongiae

5 0,55 Ascomycota Sordariomycetes Hypocreales Nectriaceae Cylindroden- 
drum hubeiense

5 0,55 Ascomycota Sordariomycetes Hypocreales uni uni

 * Не приведены виды с числом ОТЕ = 1: Schizangiella serpentis, Caudospora sp., Mortierella indohii, Conocybe papil-
lata, Bulleromyces albus, Alternaria metachromatica, Nadsonia starkeyi-henricii, Pseudogymnoascus roseus, Rhinocladium 
lesnei, Apiotrichum porosum;  ОТЕ = 2: Podospora sp., Chrysosporium pseudomerdarium, Chrysosporium merdarium, 
Mortierella alpine, Bipolaris eleusines, Trichosporon sp.;  ОТЕ = 3: Pluteus longistriatus, Mortierella sp.;  ОТЕ =4: Clador-
rhinum phialophoroides, Ascobolus furfuraceus, Apiotrichum scarabaeorum, Vishniacozyma carnescens.

** uni – ​не удалось идентифицировать.
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обнаружены Schizangiella serpentis (0,11 %) се-
мейства Basidiobolaceae,  отдела Basidiobolo-
mycota,  и Caudospora sp. (0,11 %) семейства 
Caudosporidae отдела Rozellomycota.

В  отделе Chytridiomycota (1,42 %  доля 
ОТЕ) грибы до  уровня рода не были иденти-
фицированы,  а Aphelidiomycota (1,32 %) – до  
уровня ниже класса Aphelidiomycetes.

В грибном сообществе после 20 суток вер-
микомпостирования навоза с  соломой доля 

представителей отдела Ascomycota составила 
66,99 %,  Basidiomycota – 20,84 %,  Mortierel-
lomycota – ​1,01 %, Chytridiomycota – ​1,46 %, 
Glomeromycota – ​1,13 %, Basidiobolomycota – ​
0,11 %, Aphelidiomycota – ​ 0,34 %, Rozellomy-
cota – ​0,11 %  (табл. 4).

В  отделе Ascomycota доминировали ОТЕ 
(53,02 %) класса Sodariomycetes,  большин-
ство  из которых относилось к порядку Sorda- 
riales (50,43 %). 42,45 %  ОТЕ из них не уда-

Т а б л и ц а  4
Структура грибного сообщества навоза с соломой через 20 сут вермикомпостирования с E. fetida  

(метод высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

ОТЕ,  
число

ОТЕ,  
%

Отдел Класс Порядок Семейство Род, вид*

377 42,45 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales uni** uni

140 15,77 Basidiomycota Tremellomycetes Trichosporonales Trichosporonaceae Trichosporon sp.

38 4,28 uni uni uni uni uni

33 3,72 Ascomycota uni uni uni uni

26 2,93 Basidiomycota Tremellomycetes Trichosporonales Trichosporonaceae Apiotrichum  
scarabaeorum

25 2,82 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Didymellaceae Didymella aurea

21 2,36 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Pyronemataceae uni

20 2,25 Ascomycota Eurotiomycetes Chaetothyriales Herpotrichiel-
laceae

Phialophora  
cyclaminis

17 1,91 Basidiomycota Agaricomycetes Agaricales uni uni

16 1,80 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Mycothermus 
thermophilus

15 1,69 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Ascobolaceae Ascobolus sp.

14 1,58 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella sp.

13 1,46 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella  
longicaudata

11 1,24 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Sporormiaceae Preussia  
flanaganii

11 1,24 Chytridiomycota uni uni uni uni

10 1,13 Glomeromycota uni uni uni uni

10 1,13 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Pleosporaceae Bipolaris  
eleusines

9 1,01 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Incertae sedis Papulaspora equi

8 0,90 Ascomycota Sordariomycetes Hypocreales uni uni

8 0,90 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella  
tardifaciens

7 0,79 Ascomycota Eurotiomycetes Onygenales Incertae sedis Chrysosporium 
pseudomerdarium

6 0,68 Ascomycota Leotiomycetes Thelebolales Pseudeurotiaceae Pseudogymnoas-
cus roseus

5 0,56 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Lasiosphaeriaceae Cladorrhinum 
phialophoroides

5 0,56 Mortierellomy-
cota

Mortierellomy-
cetes

Mortierellales Mortierellaceae Mortierella poly-
gonia

* Не приведены виды с числом ОТЕ = 1: Mortierella gamsii, Rhizophydium globosum, Sagenomella oligospora, As-
cobolus furfuraceus, Zopfiella marina, Remersonia thermophile, Alternaria metachromatica, Fusarium concentricum, 
Colletotrichum gloeosporioides; ОТЕ = 2: Mortierella indohii, Conocybe papillata, Rhinocladium lesnei, Cladorrhinum sp.;  
ОТЕ = 3: Phyllosticta paracapitalensis, Scutellinia vitreola;  ОТЕ = 4: Pseudallescheria boydii.

**uni – ​не удалось идентифицировать.
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лось идентифицировать ниже уровня поряд-
ка. Среди идентифицированных таксонов это-
го  порядка были Mycothermus thermophilus,  
Zopfiella spp.,  Papulaspora equi, Cladorrhi-
num spp.,  Remersonia thermophila. В поряд-
ке Hypocreales установленные ОТЕ (1,35 %) 
принадлежали Fusarium concentricum, в по-
рядке Microascales (1,13 %  доля ОТЕ) – ​Pseu-
dallescheria boydii,  Rhinocladium lesnei,  в по-
рядке Glomerellales (0,11 %) – ​Colletotrichum 
gloeosporioides.

В классе Pezizomycetes (4,50 %  ОТЕ) по-
рядка Pezizales выявлены Ascobolus spp.,  
Scutellinia vitreola.

Основная доля ОТЕ,  принадлежащая 
к классу Eurotiomycetes (3,15 %),  относилась 
к  порядку Chaetothyriales (2,25 %)  – ​ Phia-
lophora cyclaminis,  а  также к Onygenales 
(0,79 %)  – ​ Chrysosporium pseudomerdari-
um,  и к Eurotiales (0,11 %) – ​Sagenomella oli- 
gospora.

В  классе Leotiomycetes (0,68 %) порядка 
Thelebolales идентифицирован Pseudogym-
noascus roseus.

Среди базидиомицетов на 20-е сутки вер-
микомпостирования субстратов в грибном со-
обществе преобладали виды класса Tremel-
lomycetes (18,70 %) исключительно  порядка 
Trichosporonales – ​Trichosporon sp.,  Apiotri-
chum scarabaeorum. К классу Agaricomycetes 
принадлежали ОТЕ порядка Agaricales – ​Co- 
nocybe papillata (2,14 %),  и 1,91 %  ОТЕ не было  
идентифицировано  ниже уровня порядка.

Грибы отдела Mortierellomycota принадле-
жали исключительно  классу Mortierellomy-
cetes (1,01 %  ОТЕ),  порядка Mortierellales – ​
Mortierella polygonia,  M. indohii,  M. gamsii.

Небольшая доля ОТЕ была из отдела Chyt-
ridiomycota (0,11 %) классов Chytridiomycetes 
порядка Chytridiales (роды не были иденти-
фицированы) и Rhizophydiomycetes порядка 
Rhizophydiales – ​Rhizophydium globosum.

В грибном сообществе вермикомпоста,  по-
лученного  на 60-е сутки переработки навоза 
с соломой червями E. fetida,  пребладали виды 
отдела Ascomycota (доля их ОТЕ – ​68,45 %). 
Значительно  меньше было  представи-
телей отделов Basidiomycota – 3,13 %,  
Mortierellomycota  – ​ 1,48 %,  Chytridiomyco-
ta – ​20,74 %,  Glomeromycota – 0,73 %,  Apheli- 
diomycota – ​3,14 %,  Rozellomycota – ​0,05 %  
(табл. 5).

В  таксономической структуре микобио-
ты вермикомпоста доминировали аскомице-
ты (53,74 %  ОТЕ) класса Sodariomycetes по-
рядка Sordariales (53,18 %) – ​ Zopfiella spp.,  
Papulaspora equi, Mycothermus thermophi-
lus,  Cladorrhinum phialophoroides,  Remer-
sonia thermophila,  Podospora sp.,  Botryotri-
chum spp.,  Chaetomium globosum. Небольшие 
доли в сообществе имели представители по-
рядка Microascales (0,32 %)  – ​ Rhinocladi-
um lesnei,  Custingophora blanchettei,  Pseu-
dallescheria boydii,  Wardomyces inflatus, 
а  также Hypocreales (0,10 %)  – ​ Paracremo-
nium binnewijzendii,  Fusarium concentricum, 
Coniochaetales (0,09 %  ОТЕ не идентифици-
ровано) и Pleurotheciales (0,05 %) – ​Sterigma-
tobotrys uniseptata.

Доля ОТЕ аскомицетов класса Pezizomycet-
es в  вермикомпосте составляла 3,75 %. Сре-
ди них идентифицировали до  вида только  
Ascobolus spp. и Scutellinia vitreola из поряд-
ка Pezizales. ОТЕ Eurotiomycetes составили 
1,12 %  и  распределялись между Chaetothy-
riales (0,57 %  ОТЕ – ​Phialophora cyclaminis),  
Onygenales (0,32 %  ОТЕ  – ​ Chrysosporium 
pseudomerdarium) и Eurotiales (0,23 %  ОТЕ – ​
Sagenomella oligospora,  Penicillium spp.,  
Byssochlamys zollerniae,  Aspergillus wentii). 
Dothideomycetes,  доля которых составляет 
1,97 %  ОТЕ,  представлены порядками Pleo- 
sporales (1,86 %  ОТЕ  – ​ Preussia flanagan-
ii,  Didymella aurea,  Bipolaris eleusines,  Al-
ternaria iridiaustralis),  Botryosphaeriales 
(0,09 %  ОТЕ – ​Phyllosticta paracapitalensis),  
Capnodiales (0,02 %  ОТЕ,  не идентифициро-
ваны). ОТЕ класса Leotiomycetes составили 
0,25 %  и принадлежали порядкам Thelebolales 
(0,23 %  – ​Pseudogymnoascus spp.,  Pseudeuro-
tium bakeri) и Helotiales (0,02 %),  ОТЕ до  рода 
не идентифицированы. Грибы из Saccharomy-
cetes порядка Saccharomycetales (0,02 %  ОТЕ) 
в вермикомпосте представлены Candida var-
tiovaarae.

Среди базидиомицетов в  вермикомпосте 
преобладали виды класса Tremellomycetes 
(2,10 %) порядка Trichosporonales (2,03 %)  – ​
Trichosporon spp.,  Apiotrichum spp.,  обна-
ружены виды порядков Tremellales (0,05 %  
ОТЕ) – ​Saitozyma podzolica,  и Filobasidiales 
(0,02 %  ОТЕ) – ​Solicoccozyma terricola. Доля 
ОТЕ видов Coprinellus spp.,  Coprinus annu-
loporus класса Agaricomycetes порядка Ag-
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Т а б л и ц а  5
Структура грибного сообщества вермикомпоста (метод высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

ОТЕ,  
число

ОТЕ,  
%

Отдел Класс Порядок Семейство Род,  вид*

1607 36,78 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella  
longicaudata

765 17,51 Chytridiomycota GS13 uni uni uni
332 7,60 Ascomycota uni uni uni uni
308 7,05 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Incertae sedis Papulaspora equi
215 4,92 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales uni uni
134 3,07 Chytridiomycota Rhizophydiomycetes Rhizophydiales Rhizophydiaceae Rhizophydium 

globosum
133 3,04 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Ascobolaceae Ascobolus sp.
111 2,54 Aphelidiomycota uni uni uni uni
106 2,43 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella sp.
97 2,22 uni uni uni uni uni
87 1,99 Basidiomycota Tremellomycetes Trichosporonales Trichosporonaceae Trichosporon sp.
52 1,19 Mortierellomycota Mortierellomycetes Mortierellales Mortierellaceae Mortierella  

polygonia
38 0,87 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Mycothermus  

thermophilus
32 0,73 Glomeromycota Glomeromycetes Glomerales Glomeraceae uni
29 0,66 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Sporormiaceae Preussia  

flanaganii
26 0,60 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Didymellaceae Didymella aurea
26 0,60 Aphelidiomycota Aphelidiomycetes GS16 uni uni
25 0,57 Ascomycota Eurotiomycetes Chaetothyriales Herpotrichiel-

laceae
Phialophora  
cyclaminis

19 0,43 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Pleosporaceae Bipolaris eleusines
19 0,43 Basidiomycota Agaricomycetes Agaricales Psathyrellaceae Coprinellus  

marculentus
17 0,39 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Pyronemataceae uni
14 0,32 Ascomycota Eurotiomycetes Onygenales Incertae sedis Chrysosporium 

pseudomerdarium
12 0,27 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Lasiosphaeriaceae Cladorrhinum 

phialophoroides
11 0,25 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae Zopfiella  

tardifaciens
11 0,25 Ascomycota Pezizomycetes Pezizales Pyronemataceae uni
8 0,18 Mortierellomycota Mortierellomycetes Mortierellales uni uni
8 0,18 Basidiomycota Agaricomycetes Agaricales Psathyrellaceae Coprinellus  

subdisseminatus
8 0,18 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Chaetomiaceae uni
7 0,16 Ascomycota Dothideomycetes Pleosporales Pleosporaceae Alternaria  

iridiaustralis
7 0,16 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Incertae sedis Remersonia  

thermophila
6 0,14 Ascomycota Leotiomycetes Thelebolales Pseudeurotiaceae Pseudogymnoascus 

roseus
6 0,14 Ascomycota Sordariomycetes Sordariales Lasiosphaeriaceae uni
5 0,11 Basidiomycota Cystobasidiomycetes Cystobasidiales Cystobasidiaceae Occultifur sp.
5 0,11 Ascomycota Sordariomycetes Microascales Microascaceae Rhinocladium 

lesnei

 * Не приведены виды с числом ОТЕ = 1: Schizangiella serpentis, Mortierella horticola, Sakaguchia dacryoidea, Bo-
tryotrichum spirotrichum, Malassezia restricta, Byssochlamys zollerniae, Operculomyces laminatus, Candida vartiovaarae, 
Mortierella indohii, Scutellinia vitreola, Pseudogymnoascus sp., Malassezia globosa, Wardomyces inflatus, Apiotrichum 
scarabaeorum, Solicoccozyma terricola, Botryotrichum atrogriseum, Aspergillus wentii, Penicillium thomii, Chaetomium 
globosum, Apiotrichum porosum, Pseudeurotium bakeri;  ОТЕ = 2: Sterigmatobotrys uniseptata, Custingophora blanchettei, 
Sagenomella oligospora, Mortierella gamsii, Paracremonium binnewijzendii, Saitozyma podzolica, Ascobolus furfuraceus, 
Pseudogymnoascus appendiculatus, Penicillium spinulosum, Fusarium concentricum;  ОТЕ = 3: Podospora sp., Pseu- 
dallescheria boydii, Penicillium aethiopicum, Coprinus annuloporus;  ОТЕ = 4: Phyllosticta paracapitalensis.

**uni – ​не удалось идентифицировать.
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aricales составила 0,75 %. Минорным ком-
понентом в микобиоте были виды Occultifur 
sp. (класс Cystobasidiomycetes (0,13 %) поря-
док Cystobasidiales (0,11 %) и Sakaguchia da-
cryoidea (порядок Erythrobasidiales,  0,02 %). 
В классе Microbotryomycetes (0,07 %) поряд-
ке Sporidiobolales ОТЕ до  уровня рода были 
не определены,  а в классе Malasseziomycetes 
(0,04 %) выявлены виды Malassezia spp.

Грибы отдела Mortierellomycota класса 
Mortierellomycetes порядка Mortierellales пред-
ставлены в вермикомпосте видами Mortierella 
polygonia,  M. indohii,  M. gamsii. В Glomeromy-
cetes 0,73 %  ОТЕ не были идентифицированы 
ниже уровня порядка Glomerales. В Basidiobo-
lomycetes 0,02 %  ОТЕ из Basidiobolales – ​Schi-
zangiella serpentis.

Из хитридиомицетов в  вермикомпосте 
идентифицированы предстравители класса 
Rhizophydiomycetes порядка Rhizophydiales – ​
Rhizophydium globosum,  Operculomyces lam-
inatus, а  грибы класса Chytridiomycetes по-
рядка Chytridiales до  уровня рода не были 
определены.

Таким образом,  согласно  данным метабар-
кодинга,  таксономическая структура грибно-
го  сообщества в ходе вермикомпостирования 
изменилась следующим образом (табл. 6). Не-
много  снизилась доля грибов отдела Asco-
mycota (с 77,30 %  до  66,99–68,45 %),  но  они 
сохраняли свое доминирующее положение 
в течение всего  процесса и в конечном про-
дукте. В течение первых 20 сут представлен-
ность базидиомицетов увеличилась с 7,80 до  
20,84 %,  но  в вермикомпосте их обилие было  
уже небольшим (3,13 %). В вермикомпосте так-
же была меньше (1,48 %),  чем в исходных суб-

стратах (5,71 %),  доля последовательностей 
ОТЕ отдела Mortierellomycota. Значительно  
возросла доля грибов отдела Chytrydiomyco-
ta в образцах свежего  биогумуса (20,74 %) по  
сравнению с исходными субстратами (1,43 %),  
а  также увеличилось число  нуклеотидных 
последовательностей отдела Aphelidiomyco-
ta (с 1,32 до  3,14 %). В ходе вермикомпости-
рования и в конечном продукте в небольших 
количествах (доли процентов ОТЕ от общего  
числа) обнаруживали также нуклеотидные по-
следовательности грибов отделов Glomeromy-
cota,  Rozellomycota,  Basidiobolomycota.

Наиболее значимые изменения на уровне 
таксонов более низкого  уровня произошли 
при вермикомпостировании с грибами следу-
ющих порядков (табл. 7). Доля ОТЕ грибов по-
рядков Pleosporales, Onygenales, Chaetothyri-
ales, Thelebolales, Pezizales, Saccharomycetales, 
Leucosporidiales и  классов Mortierellomycet-
es, Agaricomycetes, Chytridiomycetes умень-
шилась в грибном сообществе вермикомпоста 
не менее чем в 2–3 раза. Одновременно  в нем 
возросла представленность ОТЕ грибов по-
рядков Sordariales, Eurotiales, Rhizophydiales, 
Tremellomycetes, Cystobasidiomycetes, Glomer-
ales. Определенные изменения происходи-
ли и на начальном этапе вермикомпостирова-
ния (на 20-е сутки),  в этот период наблюдали 
максимум представленности в сообществе ОТЕ 
грибов порядков Microascales, Chaetothyriales, 
Agaricales, Trichosporonales.

В составе вермикомпоста преобладали ОТЕ 
из отдела Ascomycota – ​Zopfiella longicaudata, 
Zopfiella sp.,  Papulaspora equi, Ascobolus sp.,  
Mycothermus thermophilus, Preussia flanaga-
nii, Didymella aurea, Phialophora cyclaminis, 

Т а б л и ц а  6
Изменение структуры грибного сообщества на уровне отделов при вермикомпостировании навоза с соломой 

(метод высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

Отдел
Доля ОТЕ,  %

0 20 сут 60 сут

Ascomycota 77,30 66,99 68,45

Basidiomycota 7,80 20,84 3,13

Mortierellomycota 5,71 1,01 1,48

Chytridiomycota 1,43 1,46 20,74

Glomeromycota 0,00 1,13 0,73

Basidiobolomycota 0,11 0,11 0,00

Rozellomycota 0,11 0,11 0,05

Aphelidiomycota 1,32 0,34 3,14
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Т а б л и ц а  7
Изменения в структуре грибного сообщества на уровне классов и порядков при вермикомпостировании  

(метод высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

Таксон
Доля ОТЕ,  %

0 20 сут 60 сут

Ascomycota Sodariomycetes
Sordariales
Microascales
Hypocreales
Glomerellales
Coniochaetales
Pleurotheciales

49,19
47,76
0,33
1,10

53,02
50,43
1,13
1,35
0,11

53,74
53,18
0,32
0,10

0,09
0,05

Eurotiomycetes
Chaetothyriales
Onygenales
Eurotiales

2,53
1,21
1,32

3,15
2,25
0,79
0,11

1,12
0,57
0,32
0,23

Pezizomycetes
Pezizales

12,95
12,95

4,50
4,50

3,75
3,75

Dothideomycetes
Pleosporales
Capnodiales
Botryosphaeriales

5,82
5,82

5,64
5,30
0,34

1,97
1,86
0,02
0,09

Leotiomycetes
Thelebolales
Helotiales

0,88
0,88

0,68
0,68

0,25
0,23
0,02

Saccharomycetes
Saccharomycetales

0,11
0,11

0,02
0,02

Basidiomycota Agaricomycetes
Agaricales
Polyporales
Sebacinales

3,74
1,32
1,10
1,32

2,14
2,14

0,77
0,75

Tremellomycetes
Trichosporonales
Filobasidiales
Tremellales

1,32
0,77
0,55

18,70
18,70

2,10
2,03
0,02
0,05

Microbotryomycetes
Sporidiobolales
Leucosporidiales

2,74
2,74

0,07
0,07

Cystobasidiomycetes
Cystobasidiales
Erythrobasidiales

0,13
0,11
0,02

Malasseziomycetes
Malasseziales

0,04
0,04

Mortierellomycota Mortierellomycetes
Mortierellales

5,71
5,71

1,01
1,01

1,48
1,48

Chytridiomycota Chytridiomycetes
Chytridiales

1,1
1,1

0,11
0,11

0,07
0,07

Rhizophydiomycetes
Rhizophydiales

0,11
0,11

3,09
3,09

Glomeromycota Glomeromycetes
Glomerales

0,73
0,73

Basidiobolomycota Basidiobolomycetes
Basidiobolales

0,02
0,02
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Chrysosporium pseudomerdarium, Alternaria 
iridiaustralis, Remersonia thermophila, Pseud-
ogymnoascus roseus, Rhinocladium lesnei;  Ba-
sidiomycota  – ​ Trichosporon sp.,  Coprinellus 
marculentus, Occultifur sp.;  Chytridiomycota – ​
Rhizophydium globosum.

В  целом,  видовое богатство  сообщества 
снижалось на начальном этапе вермикомпо-
стирования (с 37 до  32 видов),  а затем рос-
ло,  достигнув в вермикомпосте 58 видов. Всего  
в вермикомпостируемых субстратах и биогу-
мусе установлено  66 ОТЕ,  идентифицирован-
ных до  вида.

ОБСУЖДЕНИЕ

При вермикомпостировании трансформа-
ция органических отходов проходит несколь-
ко  стадий. После предподготовки субстра-
тов в течение первой стадии дождевые черви 
их измельчают и  перемешивают,  тем са-
мым меняют состав и активность микробио-
ты. В фазу созревания вермикомпоста дожде-
вые черви интенсивно  перемещаются к более 
свежим локусам непереваренного  субстрата,  
а грибы и прокариоты завершают разложение 
и гумификацию переработанных беспозвоноч-
ными органических веществ [Aira et al., 2007; 
Gomez-Brandon et al., 2011]. Продолжитель-
ность периода созревания не является фик-
сированной,  она зависит от того,  как проте-
кает активная фаза вермикомпостирования,  
которая определяется в значительной степени 
составом исходных субстратов,  их доступно-
стью для биоты [Domınguez et al., 2010].

В нашем случае переход от активной ста-
дии к фазе созревания вермикомпоста проис-
ходил согласно  динамике численности грибов 
и их состава в период от 20-х к 40-м суткам 
(табл. 2,  8). Эти сроки характерны для вер-
микомпостирования коровьего  навоза [Gomez-
Brandon et al., 2012; Neher et al., 2013]. При 
переработке труднодоступных раститель-
ных остатков,  например  листьев кокосовых 
пальм,  вермикомпостирование имеет более 
продолжительный период (около  100 сут) [Go-
pal et al., 2017].

Сравнение двух подходов для изучения ми-
кобиоты показало,  что  метабаркодинг выявил 
в несколько  раз большее разнообразие гри-
бов,  чем метод посева (58 и 16 видов в верми-
компосте соответственно). Причем культураль-

ный метод обнаружил только  представителей 
Ascomycota, Basidiomycota, Mucoromycota,  
а  метод высокопроизводительного  секвени-
рования ITS2 рДНК грибов выявил ОТЕ из 
Ascomycota, Basidiomycota, Mortierellomycota, 
Chytridiomycota, Glomeromycota, Basidiobo-
lomycota, Rozellomycota, Aphelidiomycota (см. 
табл. 2,  7,  8). Как молекулярным,  так и куль-
туральным методом на уровне вида установ-
лены единичные виды,  в частности Penicillium 
spinulosum. Вместе с тем почти все порядки,  
представители которых были выявлены куль-
туральным методом (Hypocreales, Eurotiales, 
Saccharomycetales в  Ascomycota, Filobasidi-
ales в Basidiomycota),  обнаружены и с помо-
щью метабаркодинга (см. табл. 8). Исключение 
составили грибы из Dothideales,  выявленные 
только  культуральным методом. Удивительно,  
что  виды рода Trichoderma spp.,  часто  массо-
во  развивающиеся в посевах и подавляющие 
развитие других грибов,  не были выявлены 
с помощью метабаркодинга. Значительно  реже 
этот метод обнаруживает также виды родов 
Aspergillus, Penicillium, Talaromyces, Fusarium, 
Mucor. Связано  это  с тем,  что  метод посева 
выявляет активно  спороносящие грибы,  в то  
время как споры трудно  поддаются разруше-
нию при подготовке ДНК для генетического  
анализа. Эти данные подтверждают важность 
совместного  применения обоих подходов для 
более полной характеристики состава грибов 
в изучаемом экотопе.

Изменения структуры грибного  сообще-
ства при вермикомпостировании навоза с со-
ломой в целом сходны с данными других ав-
торов,  но  есть и отличия,  которые,  видимо,  
чаще всего  связаны со  спецификой микобио-
ты в  исходных субстратах. При вермиком-
постировании навоза с  соломой наблюдали 
снижение доли базидиальных грибов и пре-
обладание аскомицетов из Sordariomycetes, 
Sordariales с  доминированием Zopfiella spp. 
(более 30 %  ОТЕ),  Papulaspora equi, Clador-
rhinum phialophoroides,  Rhinocladium lesnei, 
и других таксонов – ​Ascobolus sp., Mortierel-
la spp., Trichosporon sp., Preussia flanaganii, 
Didymella aurea, Phialophora cyclaminis, Bipo-
laris eleusines, Chrysosporium pseudomerdari-
um, Pseudogymnoascus roseus, Podospora sp.,  
Botryotrichum spp.,  Chaetomium globosum (см. 
табл. 5). Молекулярным методом в вермиком-
посте обнаружены также базидиомицеты –
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Т а б л и ц а  8
Изменение таксономической структуры микобиоты при вермикомпостировании навоза с соломой  

(метод посева и высокопроизводительного секвенирования ITS2 рДНК)

Таксон

Этап вермикомпостирования,  сут

0 20 60

П* Б** П Б П Б

Ascomycota Sodariomycetes
Sordariales
Microascales
Hypocreales
Glomerellales
Coniochaetales
Pleurotheciales

++

++

+++
+++

+
+

+++

+++

+++
+++

+
+
+

++

++

+++
+++

+
+

+
+

Eurotiomycetes
Chaetothyriales
Onygenales
Eurotiales

+++

+++

+
+
+

++

++

+
+
+
+

+++

+++

+
+
+
+

Pezizomycetes
Pezizales

++
++

Dothideomycetes
Pleosporales
Dothideales
Capnodiales
Botryosphaeriales

+

+

+
+

++
++

+
+

+

+
+

+
+

Leotiomycetes
Thelebolales
Helotiales

+
+

+
+

+
+
+

Saccharomycetes
Saccharomycetales

+
+

+
+

+
+

+
+

Basidiomycota Agaricomycetes
Agaricales
Polyporales
Sebacinales

+
+
+
+

+
+

+
+

Tremellomycetes
Trichosporonales
Filobasidiales
Tremellales

+
+

+
+

+

++
++

+
+
+
+

Microbotryomycetes
Sporidiobolales
Leucosporidiales

+

+

+
+

Malasseziomycetes
Malasseziales

+
+

Cystobasidiomycetes
Cystobasidiales
Erythrobasidiales

+
+
+

Mortierellomycota Mortierellomycetes
Mortierellales

+
+

+
+

+
+

Chytridiomycota Chytridiomycetes
Chytridiales

+
+

+
+

++
++

Aphelidiomycota Aphelidiomycetes + + +

Rozellomycota Microsporidea + + +

 * П – ​показатель относительного  обилия по  доли КОЕ таксона от общего  числа КОЕ: +++ – >30 %;  ++ – 10–30 %;  
+ – <10 %.

** Б – ​показатель относительного  обилия по  доли ОТЕ таксона от общего  числа ОТЕ: +++ – >30 %;  ++ – 10–30 %;  
+ – <10 %.
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Coprinellus marculentus,  Coprinellus subdis-
seminatus,  Coprinus annuloporus, Occultifur 
sp., термофильные виды аскомицетов – Byss-
ochlamys zollerniae,  Mycothermus thermophi-
lus,  Remersonia thermophile. Согласно  данным 
культурального  метода в  нем преобладают 
Diplodascus geotrichum, виды рода Penicillium, 
Aspergillus, Talaromyces, Trichoderma, Fusar-
ium.

Анастаси с  соавторами использовал ком-
плекс методов посева для изучения микобио-
ты вермикомпоста,  полученного  из отходов 
животного  и растительного  происхождения,  
и  выявил многие виды,  которые характер-
ны и для нашего  биогумуса. Среди домини-
рующих грибов были также виды родов Pen-
icillium, Aspergillus, Preussia, Phialophora, 
Talaromyces, Scopulariopsis, Pseudoallesche-
ria, Acremonium, Chrysosporium, Cladospori-
um [Anastasi et al., 2005]. В вермикомпосте,  
полученном из осадков сточных вод с  при-
менением Eisenia andrei,  также установле-
но  преобладание грибов отдела Ascomycota 
и снижение Basidiomycota [Dominguez et al., 
2021]. Изменения касались в большинстве сво-
ем других видов этих отделов – ​увеличение 
численности представителей родов Debaryo-
myces, Mortierella, Cephaliophora, Scedospori-
um и Trichosporon, и снижение – ​Scutellinia, 
Apiotrichum, Paracremonium и Boubovia. При 
вермикомпостировании этих отходов увеличи-
лось относительное количество  грибов Blas-
tocladiomycota и Mortierellomycota,  а при пе-
реработке коровьего  навоза с  соломой мы 
наблюдали уменьшение представителей Mor-
tierellomycota,  но  также рост числа близ-
ких к Blastocladiomycota грибов из Chytridi
omycota. В случае с органическими отходами,  
предварительно  переработанных в компост-
ном биореакторе,  их вермикомпостирование 
с E. fetida также вело  к преобладанию в био-
удобрении аскомицетов над базидиомицета-
ми. Это  установлено  в работе Нехера с кол-
легами [Neher et al., 2013],  которые,  применив 
метод высокопроизводительного  секвенирова-
ния,  установили,  что  в вермикомпосте чис-
ло  ITS  последовательностей Ascomycota 
75,0 ± 15,3, Basidiomycota – 14,9 ± 16,0, Zygo-
mycota – 9,0 ± 3,7. Состав грибов на уровне 
порядков (Pezizales, Hypocreales, Sordariales, 
Microascales, Agaricales, Mortierellales, Orbil-
iales) в этом вермикомпосте был сходен с тако-

вым в нашей работе. Но  нами выявлено  зна-
чительно  больше изменений в микобиоте при 
вермикомпостировании как на уровне поряд-
ков,  так и видов.

При компостировании навоза с  соломой 
без существенного  повышения температу-
ры,  в отличие от вермикомпостирования,  на-
против,  наблюдается увеличение в несколько  
раз доли нуклеотидных последовательностей 
грибов отдела Basidiomycota (до  68,8 %) и их 
значительное преобладание над Ascomycota 
(30,6 %). Американские ученые отмечали сход-
ные таксономические изменения в микобиоте 
при компостировании навоза с добавками лиг-
ноцеллюлозных субстратов (щепы,  бумаги,  
сена,  соломы) [Neher et al., 2013]. Кроме того,  
нами отмечено,  что  в вермикомпосте разно-
образие термофильных и термотолерантных 
видов грибов ниже,  чем в компосте.

Основные деструкторы лигноцеллюлозы 
при вермикомпостировании установлены пре-
имущественно  методом высокопроизводитель-
ного  секвенирования. Это  были копрофильные 
грибы родов Coprinellus, Coprinus,  Conocybe, 
Ascobolus, Zopfiella, Podospora, Chaetomium, 
Dipodascus, а  также типичные для верхних 
горизонтов почв,  подстилки и растительного  
опада виды родов Trichoderma, Penicillium, 
Aspergillus, Altrernaria, Fusarium, Mortierella, 
которые являются активными продуцентами 
различных карбогидраз,  а некоторые – и лиг-
ниназ [Sivori et al., 1996; Tuomela et al., 2000; 
Richardson, 2001]. За разложение остатков 
шерсти животных,  которые неизбежно  име-
ются в  навозе,  ответственны известные ке-
ратинофильные виды родов Chrysosporium, 
Trichosporon [Colombo et al., 2011].

Повышение плотности популяций некото-
рых видов непосредственно  связано  с их раз-
витием в пищеварительном тракте дождевых 
червей. Это,  в первую очередь,  дрожжи Di-
podascus geotrichum,  выявляемые на протя-
жении всего  периода вермикомпостирова-
ния методом посева и  обнаруженные нами 
в кишечнике и копролитах E. fetida [Кураков 
и др.,  2019]. Они встречаются на многих суб-
стратах и известны как активные продуцен-
ты протеиназ,  целлюлаз,  пектиназ [Gente et 
al., 2006].

В вермикомпосте по  сравнению с исходны-
ми субстратами снизилась численность грибов 
рода Aspergillus,  виды которого  (A. fumiga-
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tus, A. flavus) представляют потенциальную 
опасность для здоровья человека [Кононен-
ко,  2021].

Позитивный эффект вермикультуры свя-
зан и  с  элиминацией или значимым умень-
шением представленности бактериальных па-
тогенов. Это  может быть обусловлено  тем,  
что  в вермикомпосте выявлены Trichoderma 
asperellum, T. atroviride, Penicillium glabrum,  
P. aurantiogriseum с известной ингибирующей 
активностью к E. coli и ряду других патоге-
нов человека [Stracquadanio et al., 2020; Cadel-
is et al., 2022].

Известно,  что  популяции Trichoderma vi- 
ride, T. asperellum в  вермикомпостируемых 
субстратах могут стимулировать рост и раз-
витие дождевых червей и повышать эффек-
тивность биогумуса в сдерживании корневых 
поражений растений грибами Fusarium, Alter-
naria, Sclerotium rolfsii [Gudeta et al., 2022; Са-
дыкова,  Кураков,  2013]. Наличие в грибном 
сообществе вермикомпоста популяции видов 
рода Trichoderma (T. asperellum, T. atroviride) 
может придавать ему супрессивные свойства,  
что  подтверждают проведенные эксперименты 
(данные не опубликованы). При его  внесении 
в дерново-подзолистую почву в вегетацион-
ных опытах с  инфекционным фоном Fusar-
ium oxysporum ВКМ F‑140 (5 × 106 КОЕ/г)  
послевсходовая гибель огурцов снижается 
в среднем на 13 %,  а кресс-салата – ​на 33 %.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак,  установлено,  что  вермикультура 
приводит к значимым изменениям микобиоты 
исходных субстратов. Выявлены виды грибно-
го  сообщества,  которые при вермикомпости-
ровании с E. fetida коровьего  навоза с соломой 
ответственны за трансформацию органических 
соединений,  способны обусловливать супрес-
сивные свойства к фитопатогенам и патоге-
нам человека. С применением метода посева 
и метабаркодинга дана характеристика таксо-
номической структуры грибного  сообщества 
на уровне разных таксонов при вермикомпо-
стировании и в конечном продукте – ​верми-
компосте. Показано,  что  видовое богатство  
грибов снижается на начальном этапе вер-
микомпостирования и  затем растет,  в  био-
гумусе значимо  превышая таковое по  срав-
нению с исходными субстратами. Выявлены 

виды,  преобладающие в вермикомпосте. Об-
суждены различия в изменении грибного  со-
общества при компостировании и вермиком-
постировании отходов. Наиболее контрастно  
это  выражено  в соотношении представителей 
отделов Ascomycota и Basidiomycota в гриб-
ном сообществе. Если в первом случае наблю-
дается рост доли базидиомицетов и  падает 
доля аскомицетов,  то  в вермикомпосте,  на-
против,  ниже представленность базидиомице-
тов,  а доминируют аскомицеты. Рассмотрены 
возможности культурального  метода и мета-
баркодинга на основе высокопроизводительно-
го  секвенирования ITS2 ДНК в изучении гриб-
ного  сообщества вермикомпоста.
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Changes in the taxonomic structure of the fungal community during the processing of cow manure with 
straw using Eisenia fetida worms were studied using fundamentally different methods – ​cultural and me-
tabarkoding (by amplification and high-performance sequencing of ITS2 rDNA). Significantly more fungal 
taxa have been identified in substrates and vermicompost by application of metabarkoding than by plating 
method (66 and 33 species, respectively). Single species were identified simultaneously by both methods. The 
method of metabarcoding revealed OTE of Ascomycota, Basidiomycota, Mortierellomycota, Chytridiomycota, 
Glomeromycota, Basidiobolomycota, Rozellomycota, Aphelidiomycota, fungi from Ascomycota, Basidiomycota, 
Mucoromycota were isolated by culture method. The species richness of the community decreased during 
the first 10–20 days of substrate processing, then grew and reached maximum values in the vermicompost 
(60 days). Both methods showed the dominance of ascomycetes at all stages of transformation of sunstrates 
by E. fetida. Metabarcoding showed the dominance of sordariomycetes of the order Sordariales (48–53 %), 
mainly Zopfiella spp., fungi of the orders Pezizales, Microascales, Hypocreales, Pleosporales, Chaetothyriales, 
Onygenales, Eurotiales had the representation at the level of several percents. The increase of the portion of 
Chytridiomycota in the community (from 1,1 to 3.2 %) was observed during vermicomposting. At the same 
time, the representation of fungi of Mortierellomycota (5.7 to 1,5 %) of genus Mortierella and Basidiomycota 
(from 8 and 21 to 3 %) decreased with an increase in their diversity. Among the basidiomycetes, Coprinellus 
marculentus, Coprinellus subdisseminatus, Coprinus annuloporus, Occultifur sp prevailed. According to the 
plating method, ascomycetes also prevailed during waste processing and in the vermicompost, but it were 
other species – ​Diplodascus geotrichum, genera Penicillium, Aspergillus, Talaromyces, Trichoderma, Fusarium, 
mucoromycetes of the genus Mucor and basidiomycetes – ​Filobasidium wieringae. Fungi capable of decom-
position of various polymer compounds in waste, active destructors of lignocellulose have been identified. 
Coprophiles, keratinophiles, thermophilic and thermotolerant species, representatives of the genera Tricho-
derma, Penicillium, capable of determining the suppressive properties of vermicompost to phytopathogens 
and human pathogens were found. The differences in mycobiota during composting and vermicomposting of 
various wastes are considered.

Key words: fungal communities,  taxonomic structure,  species diversity,  cultural and molecular genetic 
methods,  seeding and metabarkoding,  vermicomposting,  waste,  manure,  straw.


