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Изучена микробная биомасса, разнообразие культивируемых бактерий и микромицетов, а также 
численность функциональных генов цикла азота в супрагляциальных системах ледников Альде-
гонда и Бертель. Биомасса микроорганизмов варьировала от 2.54 до 722 мкг/г субстрата. Впер-
вые показано, что большая часть (78.7–99.8%) микробной биомассы супрагляциальных объектов 
представлена грибами, а не прокариотами. Основную часть (от 70 до 90%) биомассы грибов со-
ставлял мицелий, длина которого изменялась от 6.70 до 537.51 м/г субстрата. Численность про-
кариот варьировала от 2.4 × 108 до 1.95 × 109 кл./г субстрата. Длина мицелия актиномицетов из-
менялась от 2.6 до 62.61 м/г субстрата. Численность культивируемых бактерий и актиномицетов 
варьировала от 3.3 × 104 до 1.2 × 106 КОЕ/г субстрата, а микромицетов – от 2.2 × 101 до 1.7 × 104 
КОЕ/г субстрата. Доминировали бактерии родов Arthrobacter, Bacillus, Rhodococcus и Streptomyces, 
а также микромицеты родов Antarctomyces, Cadophora, Hyphozyma, Teberdinia, Thelebolus. Микро-
мицеты Antarctomyces psychrotrophicus, Hyphozyma variabilis и Teberdinia hygrophila обнаружены на 
Шпицбергене впервые. Численность генов amoA окисляющих аммоний бактерий варьировала от 
5.33 × 106 до 4.86 × 109; генов азотфиксации nifH – от 9.89 × 107 до 9.81 × 1010; генов денитрифика-
ции nirK – от 4.82 × 107 до 3.34×1010 копий генов/г субстрата. Полученные результаты косвенно 
свидетельствуют о ведущей роли грибов в микробиоме супрагляциальных объектов Шпицберге-
на и значительном вкладе прокариот в эмиссию из них парниковых газов.

Ключевые слова: Высокая Арктика, биомасса микроорганизмов, численность КОЕ, микроскопические 
грибы, бактерии, актиномицеты, функциональные гены цикла азота
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ВВЕДЕНИЕ

Высокая Арктика – территория с чрезвычайно 
хрупкими экосистемами, где в наибольшей степе-
ни проявляются последствия глобального изме-
нения климата [75]. Это в полной мере относится 
к ледникам, которые рассматривают как отдель-
ный сложноорганизованный биом [35]. На Шпи-
цбергене ежегодная потеря массы ледников уско-
ряется [62, 92] и за период 2000–2019 гг. составила 
8 ± 6 Гт в год [79]. Этот процесс оказывает сильное 
влияние на перигляциальные и супрагляциальную 
экосистему отступающих ледников, в которой до-
минируют микробные сообщества [18].

Среди образований супрагляциальной зоны 
особое место занимают криокониты – тонкодис-
персные органо-минеральные седименты, часто 
микробно-преобразованные, обогащенные орга-
ническим веществом (ОВ), имеющие гранулярную 
структуру и ускоряющие абляцию за счет темного 
цвета [18, 67, 77, 80, 86]. Благодаря высокому со-
держанию биогенных элементов, разнообразному 
составу минеральных компонентов, их тесному 
взаимодействию и биогенной агрегации криоко-
нитовый материал приобретает признаки почво-
подобного тела, а при сходе с ледника и переот-
ложении в перигляциальной зоне может создавать 
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благоприятные условия для почвообразования [4, 
5, 7, 18, 33, 69, 71]. Другая группа супрагляциальных 
объектов – метастабильные шарообразные подуш-
ки мхов, так называемые “ледниковые мышки” [1], 
которые прикрепляются к скоплениям криоконита 
или материалу абляционной морены и при взаимо-
действии с мелкоземом образуют почвы с микро-
профилем [18].

Информация о микробиоме органо-минераль-
ных тел супрагляциальной зоны продолжает нака-
пливаться. Пока по данным объектам выполнено 
мало исследований молекулярно-биологическими 
методами секвенирования рДНК [56, 80, 96], а изу-
чение экологии микробиомов развивается [96].

Основными первичными продуцентами ОВ су-
прагляциальной зоны являются водоросли [56, 85], 
функционирование которых в снегу и льду подроб-
но изучено [50]. Гораздо меньше информации по 
биомассе и структуре гетеротрофного гидролити-
ческого блока микроорганизмов супрагляциаль-
ных тел, которые участвуют как в минерализации, 
так и стабилизации трансформированного ОВ [71], 
а  также поддерживают сбалансированное функ-
ционирование биокосных систем на ледниках. 
Считается, что среди микробных гетеротрофов 
в криоконитах преобладают бактерии [40, 45, 70]. 
Микобиота данных объектов изучена в меньшей 
степени [45, 46, 56, 82], хотя известно, что в крио-
конитах доминируют дрожжи, а не мицелиальные 
грибы [82]. На  примере ледника Мидре-Ловен-
брен (о. Западный Шпицберген) было показано, 
что большая часть штаммов грибов в криоконите 
психрофильна и продуцирует гидролазы, активные 
при температурах около нуля [82]. Это доказывает, 
что микобиота может активно участвовать в разло-
жении ОВ на ледниках. Для почв известно, что гри-
бы выступают основными деструкторами ОВ [97], 
а их биомасса (особенно мицелия) преобладает над 
биомассой прокариот [19, 23, 27, 29, 72]. Сведения 
о соотношении биомассы микобиоты и прокариот 
в органо-минеральных телах на ледниках, а также 
о вкладе в биомассу мицелиальных форм грибов 
и актинобактерий фрагментарны и практически не 
систематизированы. В целом для различных ком-
понентов экосистем Высокой Арктики пока мало 
работ по оценке микробной биомассы, в том числе 
на Шпицбергене [12, 36, 59]. Практически все та-
кие исследования выполнены с использованием не 
прямых методов люминесцентной микроскопии, 
а методами фумигации-экстракции [36] или про-
филей PLFA [59].

В  последнее время появились данные о  про-
странственной стратификации микробных со-
обществ в супрагляциальном материале даже на 
микроуровне [80], что влияет на различные эта-
пы цикла азота при преобразовании ОВ на лед-
никах. Для  лучшего понимания этого процес-
са необходима оценка числа генов, кодирующих 

ферментативный комплекс для азотфиксации 
(nifH – нитрогеназа), нитрификации (amoA – ам-
моний оксигеназа) и денитрификации (nirK – ни-
тритредуктаза). Маловероятно, что условия на са-
мом леднике позволяют процессам трансформации 
N-содержащих соединений достичь оптимальной 
интенсивности, однако численность функциональ-
ных генов цикла азота в криоконите может иметь 
важное значение при переотложении материала 
в более теплых почвах перигляциальной зоны [40].

Цель работы  – исследование структуры ми-
кробной биомассы, численности и  таксономи-
ческого разнообразия культивируемых бактерий 
и микромицетов, а также числа функциональных 
генов цикла азота в супрагляциальных и перигля-
циальных органо-минеральных системах ледников 
Альдегонда и Бертель на о. Западный Шпицберген.

Выдвинули следующие рабочие гипотезы:
•	структура сообщества микроорганизмов су-

щественно меняется в  зависимости от условий 
формирования и стабильности субстрата в ряду от 
инситного криоконита в стаканах протаивания до 
переотложенного криоконита на леднике и за его 
пределами;

•	мицелиальные микроорганизмы (грибы и ак-
тиномицеты) занимают доминирующие позиции 
в составе гидролитического блока микробиома в пе-
реотложенном аэрируемом криоконите и перигляци-
альных почвах, а одноклеточные прокариоты – в ин-
ситном криоконите в стаканах протаивания с талой 
водой. Эта гипотеза основана на том, что гифаль-
ная организация позволяет микроорганизмам более 
успешно колонизировать гетерогенные субстраты 
с множеством микрозон (например, почву и почво-
подобные тела), по сравнению с одноклеточными 
про- и эукариотами, которые лучше адаптированы 
к гомогенной среде локусов, богатых водой [43].

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Полевые исследования и отбор образцов прово-
дили в 2019 и 2020 гг. Объекты исследования рас-
положены на ледниках Альдегонда и Бертель о. За-
падный Шпицберген, ключевые точки которых 
представлены на рис. 1.

Образцы в полевых условиях отбирали методом 
усреднения пяти единичных проб. Предназначен-
ные для микробиологических исследований образ-
цы хранили в стерильных емкостях при темпера-
туре –18°С сначала в морозильной камере, а затем 
в лаборатории.

Содержание углерода и азота определяли мето-
дом сухого сжигания на CNSH-анализаторе Vario 
Isotope (Германия).

Координаты ключевых точек, описание и неко-
торые физико-химические свойства исследован-
ных образцов представлены в табл. 1.
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Рис. 1. Расположение ледников Бертель и Альдегонда на о. Западный Шпицберген, а также основные группы объ-
ектов исследования в супрагляциальной и ближней перигляциальной зонах ледников: I – шарообразная подушка 
мха на леднике (“ледниковая мышка”) с микропрофилем почвы; IIa – инситный криоконит в стаканах прота-
ивания; IIb – биогенные гранулы криоконита на дне стакана протаивания; III – переотложенный дисперсный 
криоконит, структура биогенных гранул частично утрачена; IV – переотложенный криоконит, коническая форма 
с ледяным ядром, структура биогенных гранул сильно деградирована или утрачена; V – слаборазвитая почва (пе-
лозем) на молодой морене с участием материала криоконита.
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Таблица 1. Свойства исследованных криоконитов в ледниках Альдегонд и Бертель архипелага Шпицберген

Индекс 
образца Ледник Группа Описание Сорг, 

%
Nобщ, 

% С/N

Супрагляциальная зона
Pr2 Бертель I. Почва с ми-

кропрофилем 
на леднике

Шарообразная подушка мха с микропрофилем 
первичной почвы (“ледниковая мышка”), при-
сутствуют гранулы криоконита

11.34 0.70 19

Pr5 Бертель II. Инситный 
криоконит 
в стаканах 
протаивания

Биогенные гранулы из нескольких стаканов про-
таивания на краю водотока

2.56 0.19 16

Pr6 Бертель Биогенные гранулы из нескольких стаканов про-
таивания

2.68 0.18 17

Pr7 Бертель Биогенные гранулы из нескольких стаканов про-
таивания на краю водотока

3.11 0.10 36

Pr13 Бертель Хорошо оформленные биогенные гранулы на дне 
стакана протаивания

3.98 0.03 155

A19-7 Альде-
гонда

Скопление хорошо оформленных биогенных 
гранул

2.73 0.15 21

A19-8 Альде-
гонда

Биогенные гранулы в стакане протаивания 
с большим количеством минерального окислен-
ного материала

2.67 0.15 21

Pr4 Бертель III. Переотло-
женный дис-
персный крио-
конит

Криоконит локально перемещен вследствие 
недавнего разрушения стаканов протаивания 
и формирования талого водотока, структура био-
генных гранул частично сохранена

1.87 0.12 18

Pr8 Бертель Крупное скопление криоконитового материала, 
в том числе вытаявшего из нескольких мелких 
стаканов, структура биогенных гранул частично 
утрачена

1.56 0.11 17

Pr9 Бертель Крупное скопление криоконита, структура био-
генных гранул частично утрачена

1.86 0.16 14

A19-1 Альде-
гонда

Полоса вытаявшего криоконита, основной ма-
териал крупнозернистый песок, есть признаки 
оструктуривания тонкодисперсного материала

1.1 0.10 13

A19-2 Альде-
гонда

Центральная часть ледника, скопление криоко-
нита по трещине, структура биогенных гранул 
частично утрачена

1.73 0.19 11

Pr12 Бертель IV. Переотло-
женный криоко-
нит, коническая 
форма с ледя-
ным ядром

Крупное скопление криоконита, структура био-
генных гранул сильно деградирована или утра-
чена

2.63 0.17 18

Ближняя перигляциальная зона
Pr28 Бертель V. Слаборазви-

тая почва на мо-
рене с участием 
материала крио-
конита

Пелозем на молодой морене со значительным 
участием материала переотложенного криокони-
та, глубина отбора 0–10 см, присутствуют сосу-
дистые растения

1.13 0.04 33

A19-11 Альде-
гонда

Пелозем на 20-летней морене со значительным 
участием материала переотложенного криокони-
та, глубина отбора 5–10 см

1.48 0.13 13
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Биомасса прокариот. Общая численность про-
кариот определена с помощью метода прямой ми-
кроскопии с  использованием люминесцентного 
микроскопа Zeiss Axioskop 2 plus (Carl Zeiss, Герма-
ния) (объектив ×100, масляная иммерсия). Данный 
метод сводится к тому, что приготовленные из поч-
венной суспензии препараты окрашиваются кра-
сителем акридином оранжевым [8]. Пробу почвы 
(растительного материала) массой 1 г помещали 
в колбу со 100 мл стерильной воды. Для десорбции 
клеток с поверхности почвенных частиц почвенную 
суспензию обрабатывали ультразвуком, используя 
ультразвуковой диспергатор УДНЗ-1 (2 мин, 22 кГц, 
0.44 А) (Россия). Последующую окраску препаратов 
акридином оранжевым проводилась по следующей 
методике [8]: на стекло наносили 10 мкл суспензии 
и распределяли по площади 2×2 см2, затем стек-
ло фиксировали в пламени горелки и окрашивали 
акридином оранжевым (в соотношении красителя 
и воды 1 : 10 000, 2–4 мин) непосредственно перед 
просмотром под микроскопом с УФ-источником 
света. Из каждого образца готовили 6 препаратов, 
на каждом из которых подсчитывали клетки в 30 по-
лях зрения. Расчет количества бактериальных кле-
ток на 1 г субстрата производили по формуле:

N S a n V S C= 1 2 ,

где N – число клеток на 1 г субстрата; S1 – площадь 
препарата (мкм2); a – количество клеток в одном 
поле зрения (усреднение производится по всем 
препаратам); n – показатель разведения бактери-
альной смеси (мл); V – объем капли, наносимой на 
стекло (мл); S2 – площадь поля зрения микроскопа 
(мкм2); C – навеска субстрата (1 г). Длину актино-
мицетного мицелия в 1 г образца (NМА) определя-
ли по формуле:

NМА S a n v S c= ×1 2
610  ,,

где S1 – площадь препарата (мкм2); а – средняя 
длина фрагментов актиномицетного мицелия 
в поле зрения (мкм); n – показатель разведения 
суспензии (мл); v – объем капли, наносимой на 
стекло (мл); S2 – площадь поля зрения микроско-
па (мкм2); с – навеска образца (г).

Биомасса грибов. Численность грибных пропа-
гул и длину грибного мицелия определяли мето-
дом люминесцентной микроскопии на микроско-
пе Zeiss Axioskop 2 plus (Германия) при увеличении 
400. Препараты почвенной суспензии (разведение 
1 : 100) окрашивали флуоресцентным красителем 
калькофлуором белым [8]. Десорбцию клеток с по-
чвы проводили при помощи вортекса MSV‑3500 
(Латвия) при скорости 3500 об./мин в  течение 
10  мин. На  стекло наносили 10 мкл суспензии 
и распределяли по площади 2 × 2 см2, затем стек-
ло фиксировали в пламени горелки и окрашивали 
калькофлуором белым (в соотношении красителя 

и воды 1 : 10000, 15–20 мин) непосредственно пе-
ред просмотром под микроскопом с УФ-источни-
ком света. Из каждого образца готовили 3 препа-
рата, на каждом из которых подсчитывали клетки 
в 90 полях зрения. Расчет количества грибных кле-
ток на 1 г субстрата производили по формуле:

М a n p� � �� �4 1010� ,

где М – количество клеток в 1 г почвы; а – сред-
нее число клеток в поле зрения; р – площадь поля 
зрения (мкм2); n – показатель разведения. Длину 
грибного мицелия в 1 г образца (NМА) определяли 
по формуле:

NМА S a n v S c� 1 2
610  � ,

где S1 – площадь препарата (мкм2); а – средняя 
длина фрагментов мицелия в поле зрения (мкм); 
n – показатель разведения суспензии (мл); v – объ-
ем капли, наносимой на стекло (мл); S2 – площадь 
поля зрения микроскопа (мкм2); с – навеска об-
разца (г). Расчет грибной биомассы (мг/г почвы) 
проводили, полагая, что плотность спор равна 
0.837 г/ см3, а плотность мицелия – 0.628 г/см3 [27].

Определение численности и  таксономической 
структуры комплекса культивируемых сапротроф-
ных бактерий проводили на агаризованной глюко-
зо-пептонно-дрожжевой среде с нистатином [16]. 
Посев для учета численности бактерий и актино-
мицетов проводили из разведений 1 : 100, 1 : 1000 
в трехкратной повторности после обработки поч-
венной суспензии на приборе УЗДН1 (22 кГц, 
0.44А, 2 мин) (Россия) для десорбции клеток с по-
верхности почвенных частиц [8]. Посевы для учета 
численности бактерий и актиномицетов инкуби-
ровали при комнатной температуре. Учет бактерий 
осуществляли на 10–14 сут, а для актиномицетов – 
на 14–21 сут. Представителей основных морфо-
типов изолировали на скошенный агар и  иден-
тифицировали по общепринятым определителям 
[16, 30]. Выделяли следующие группы по относи-
тельному обилию родов [15]: доминанты (>30%), 
субдоминанты (20–30%), группа среднего обилия 
(10–20%) и минорные компоненты (<10%).

Численность и таксономический состав культи-
вируемых микромицетов определяли методом глу-
бинного микробиологического посева [8], при 
котором высокая температура среды стимулирует 
развитие покоящихся пропагул, тем самым уве-
личивая разнообразие культивируемых форм [14]. 
Для  этого почвенную суспензию перед посевом 
обрабатывали с  помощью шейкера Vortex (Лат-
вия) в течение 5 мин при 3500 об./мин. Аликво-
ту 100 мкл суспензии почвы с разведением 1 : 100 
помещали на дно стерильных чашек Петри, в ко-
торые заливали расплавленную и охлажденную до 
+50°С среду Чапека с добавлением стрептомицина 
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(100 мг/л) для предотвращения роста бактерий. 
Инкубацию посевов проводили в термостатах при 
температуре +25°С в течение 2–3 недель, а также 
при +5°С в течение 3–4 недель, чтобы дополни-
тельно выделить психротолерантные виды микро-
мицетов и дрожжей [49]. Посев осуществляли в пя-
тикратной повторности для каждого образца при 
каждой температуре инкубации. По прошествии 
вышеуказанного времени инкубации производили 
учет общего числа колоний мицелиальных грибов 
и дрожжей, а также их первичную идентификацию 
по макро- и микрокультуральным признакам (ми-
кроскоп Биомед-5 (Россия)) с помощью определи-
телей [44, 81].

Для изолятов микроскопических грибов неяс-
ного таксономического положения и стерильно-
го мицелия идентификацию проводили на осно-
вании анализа участков ITS1–ITS2 гена рДНК. 
Выделение ДНК из чистых культур микроми-
цетов осуществляли по методике [6]: биомассу 
5–6-суточной культуры переносили в 2 мл эппен-
дорфы, добавляли 400 мкл стеклянных шариков 
(300–500 мкм диаметром) и 500 мкл лизирующе-
го буфера (TrisBase 50 мM, NaCl 250 мM, ЭДТА 
50 мM, SDS0.3%, pH 8). Приготовленную смесь 
взбалтывали на вортексе на скорости 3500 об./мин 
в течение 15 мин, затем инкубировали 1 ч при тем-
пературе +65°С, после снова использовали шейкер 
15 мин и центрифугировали (13.4 об./мин) 10 мин, 
отбирали надосадочную жидкость. Для амплифи-
кации региона рДНК, содержащего D1/D2 до-
мен региона 26S рДНК, использовали праймеры 
ITS1f (5’ CTTGGTCATTTAGAGGAAGTA) и NL4 
(5’  GGTCCGTGTTTCAAGACGG) и  смеси для 
ПЦР ScreenMix (ЗАО “Евроген”, Москва). Ампли-
фикатор использовали по следующей программе: 
начальная денатурация – 2 мин при температуре 
+96°С; затем 35 циклов: денатурация – 20 с при 
температуре +96°С, отжиг праймеров – 50 с при 
температуре +52°С,  синтез ДНК  – 1.5 мин при 
температуре +72°С;  конечная достройка 7 мин 
при температуре +72°С.  Очистку ПЦР-продук-
та проводили с  использованием набора BigDye 
XTerminator Purification Kit (Applied Biosystems, 
USA). Для секвенирования использовали праймер 
NL4. Секвенирование ДНК проводили с  помо-
щью набора реактивов BigDye Terminator V3.1 Cycle 
Sequencing Kit (Applied Biosystem, USA) с последу-
ющим анализом продуктов реакции на секвенаторе 
Applied Biosystems 3130xl Genetic Analyzer в Науч-
но-производственной компании Синтол (Москва). 
Идентификацию по полученным хроматограммам 
проводили, используя данные генбанка NCBI 
и СABI Bioscience Database Index Fungorum.

Общее α-разнообразие грибных сообществ оце-
нивали по индексу Шеннона. Статистическую об-
работку данных проводили с помощью программ 
Microsoft Оffice Excel 2019 и Stаtistica 10.0.

Выделение ДНК для анализа на присутствие генов 
целевых ферментов из супрагляциальных систем про-
водили, не допуская размораживания образцов, вы-
полняя все манипуляции на льду. Препарат ДНК из 
образца массой 0.5 г выделяли в соответствии с ме-
тодикой производителя при помощи набора реак-
тивов (FastDNA spin kit for soil, Qbiogene, Канада). 
Выделенный препарат ДНК растворяли в 50 мкл ди-
стиллированной воды. Дальнейшую очистку произ-
водили с помощью коммерческого набора реактивов 
(UltraClean 15 DNA purification Kit, MoBio, Канада).

Количественный анализ ПЦР-продуктов про-
водили для количественной оценки численности 
генов цикла азота. Определяли численность ге-
нов, кодирующих ключевые ферменты процес-
сов nifH, amoA, nirK согласно протоколу [41, 98]. 
Использовали наборы праймеров, описанные 
в табл. 2. Все реакции проводили в амплифика-
торе C1000 с системой реального времени CFX96 
(Bio-Rad Laboratories, США). Смесь для количе-
ственной ПЦР содержала 10 мкл 2Х концентри-
рованного мастермикса для количественной ПЦР 
BioMaster HS‑qPCR SYBR Blue (Biolabmix, Рос-
сия), 0.5–0.8 мкМ каждого праймера и 1 мкл экс-
трагированной почвенной ДНК-матрицы в общем 
объеме 20 мкл. Оценку количества копий исходно-
го гена проводили в CFX Manager. Программа ра-
боты амплификтора следующая: 3 мин при 95°C, 
затем 40 циклов при 95°C в течение 20 с, 54°C в те-
чение 20 с и 72°C в течение 20 с. Для обеспечения 
количественной специфичности ПЦР проводили 
анализ кривой плавления (от 65 до 95°C с шагом 
0.5°C). Стандартные кривые в трех экземплярах 
варьировали от 103 до 108 число копий гена/мкл. 
Стандарты были получены путем очистки продук-
тов ПЦР и количественного определения концен-
трации с помощью флуорометра Qubit 2 (Thermo 
Fisher Scientific, США). Контрольные организ-
мы (за исключением гена amoA) для построения 
стандартных кривых для продуктов ПЦР описаны 
в табл. 2. Эффективность количественной ПЦР со-
ставляла 82–101%, а коэффициенты детерминации 
были R2

 > 0.90 для всех стандартных кривых.
Анализ продуктов ПЦР проводили в 1.0%-ном 

агарозном геле, окрашенном бромистым этидием 
до концентрации 1 мкг/мл. Электрофорез в дена-
турирующем геле (ДГГЭ). ДГГЭ-анализ состава 
сообщества аммонийокисляющих архей выпол-
няли в соответствии с методом [91]. Сообщество 
аммонийокисляющих бактерий было охарактери-
зовано с помощью ДГГЭ анализа фрагментов гена 
amoA в соответствии с методикой [48]. Продукты 
амплификации фрагментов гена amoA аммонийо-
кисляющих бактерий содержали GC кламп на ну-
клеотидных последовательностях праймера amoA-
1F (amoA-1F-GC) и amoA-2R-GG. Поскольку ДГГЭ 
анализ функционального гена amoA аммонийокис-
ляющих архей возможен без наличия GC клампа, 
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использовали ПЦР продукты, полученные непо-
средственно после амплификации с праймерами 
CrenamoA23f и CrenamoA616r.

ДГГЭ анализ выполняли с использованием при-
боров DCode Universal Mutation Detection System 
(Bio-RAd, Hertfordshire, Великобритания) в соот-
ветствии с [91]. Для ДГГЭ анализа использовали 
гели, содержащие 8% (масса/объем) полиакрила-
мида при разных значениях линейного градиента 
денатуранта (40–60% для фрагментов гена amoA 
аммоний окисляющих бактерий и  15–60% для 
фрагмента гена amoA аммоний окисляющих архей). 
Были заданы следующие условия проведения ана-
лиза ДГГЭ: электрофорез в 6.5 л буфера ТАЕ при 
температуре 60°С в течение 900 мин и напряжении 
100 В. Дальнейшее окрашивание нитратом сере-
бра выполняли согласно [91], сканирование про-
изводили с использованием сканера Epson GT9600. 
Количество Rf и плотность ДГГЭ полос определя-
ли с  помощью программы Quantity one (Version 
4.5.0, Bio-Rad production) и  Форетикс (Phoretix 
International, Newcastle-Upon-Tyne, UK).

Статистическую обработку данных (определение 
среднего арифметического, дисперсии, моды и ме-
дианы) проводили с помощью программ Microsoft 
Оffice Excel 2019 и Stаtistica 10.0. Количество по-
вторностей составляет: 90 полей зрения для каждо-
го из трех препаратов на один образец для метода 
люминесцентной микроскопии; три чашки Петри 
на образец для метода микробиологического по-
сева; трехкратная для выделения ДНК и количе-
ственной ПЦР.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суммарная биомасса микроорганизмов (грибов 
и  бактерий) составляла от 2.54 мкг/г субстрата 
в слаборазвитой почве, сформированной на мо-
рене с участием криоконитового материала (об-
разец Pr28), до 722.0 мкг/г субстрата в  образце 
инситного криоконита в  стакане протаивания 
(образец Pr7) (рис. 2). Для образцов инситного 
(Pr4, Pr5, A19-1, A19-2 и A19-8) биомасса микро-
организмов составляла десятки мкг/г субстра-
та, а для образцов Pr6, Pr7, Pr8, Pr9, Pr12, Pr13, 
A19-7 и A19-11 – сотни мкг/г субстрата. В целом 
наблюдалась тенденция уменьшения суммарной 
микробной биомассы в ряду: группа I почва с ми-
кропрофилем на леднике > группа V слаборазви-
тая почва на морене > группа IV переотложенный 
криоконит конической формы > группа III пере-
отложенный дисперсный криоконит > группа II 
инситный криоконит в стаканах протаивания.

Доля микобиоты в общей микробной биомассе 
варьировала от 78.7 до 99.8%. Минимальная доля 
грибов (78.7–92.0%) выявлена в образцах Pr2, Pr4, 
Pr5, Pr28 и A19-9, а максимальная (97.2–99.8%) – 
в  образцах Pr6, Pr7, Pr8, Pr9, Pr12, Pr13, A19-1, 
A19‑2, A19-7 и A19-11.

Структура биомассы грибов. Значения биомассы 
микобиоты в исследованных криоконитах варьиро-
вали от сотых долей мг/г субстрата в Pr7, Pr9, Pr13, 
Pr28, A19-1, A19-2, A19-8 до десятых долей мг/г суб-
страта в Pr2, Pr4, Pr5, Pr6, Pr8, Pr12, A19‑7, A19‑11. 
Минимум грибов (0.020 мг/г субстрата) обнару-

Таблица 2. Информация о праймерах и стандартах для количественной ПЦР [97]

Целевая группа 
или процесс

Целевой 
ген

Название 
праймера Сиквенс праймера

Чистая культура 
микроорганизма – 

источник целевого гена

Бактерии 16S рРНК Eub358
Eub518

ACTCCTACGGGAGGCAGCAG
ATTACCGCGGCTGCTGG

Escherichia coli

Археи 16S рРНК 915f
1059r

AGGAA TTGGC GGGGG AGCAC
GCCAT GCACC WCCTC T

Штамм FG-07 
Halobacterium salinarum

Грибы ITS ITS1f
5.8s

TCC GTA GGT GAA CCT GCG G
CGC TGC GTT GTT CAT CG

Saccharomyces cerevisiae 
Meyen 1B-D1606

Азотфиксация nifH PolF
PolR

TGC GAY CCS AAR GCB GAC TC
ATS GCC ATC ATY TCR CCG GA

Sinorhizobium meliloti

Нитрификация Бактери-
альный 
amoA

amoA-1F
amoaA-2R

GGGGTTTCTACTGGTGGT
CCCCTCKGSAAAGCCTTCTTC

Стандарты, синтезирован-
ные с помощью ПЦР ам-
плификации из гена amoA, 
экстрагированного из то-
тальной почвенной ДНК

Денитрификация nirK nirK876
nirK1040

ATY GGC GGV CAY GGC GA
GCC TCG ATC AGR TTR TGG TT

Sinorhizobium meliloti
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жен в почве на криоконитовом материале с расти-
тельностью (образец Pr28), а максимум микобиоты 
(0.719 мг/г субстрата) – на материале на границе во-
дораздела ледника и грязной зоны (табл. 3).

Доля мицелия в изученных образцах изменя-
лась в широких пределах: от 31.3% в переотложен-
ном дисперсном криоконите с ледника Альдегон-
да (образец A19-1) до 94.4% в образце инситного 
криоконита в стакане протаивания (образец Pr7). 
Однако для большинства образцов доля грибного 

мицелия была относительно высока – от 70 до 90%. 
Минимум мицелия (6.70 м/г субстрата) обнаружен 
в криоконите из стакана (образец Pr13), а макси-
мум – в материале на границе водораздела ледника 
и грязной зоны, где длина гиф достигает 537.51 м/г 
субстрата. Образцы Pr2, Pr4, Pr5, Pr6, Pr7, Pr12, 
A19-11 содержали сотни метров мицелия в грамме 
субстрата; образцы Pr8, A19-1, A19-2 и A19‑7 – де-
сятки метров мицелия в грамме субстрата; а об-
разцы Pr9, Pr13, Pr28, A19‑8  – единицы метров 

Рис. 2. Общая биомасса микроорганизмов: 1 – микобиоты, 2 – прокариот.
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мицелия в грамме субстрата или гифы грибов вовсе 
не были выявлены.

Численность одноклеточных грибных пропагул 
(спор и дрожжей) в изученных объектах составляла 
103–104 кл./г субстрата. Пропагулы представлены 
4 размерными группами – 2, 3, 5 и 7 мкм в диаме-
тре. Доля мелких пропагул (2 и 3 мкм) изменялась 
от 26.2% в Pr2 до 96.3% в A19-11. В шести образ-
цах (Pr4, Pr6, Pr7, Pr8, Pr9, Pr13, Pr28, A19‑2, A19-8) 
доля мелких пропагул доходила до 100%. Крупные 
пропагулы диметром 5 и 7 мкм выявлены в Pr2, 
Pr5, Pr12, A19-1, A19-7, A19-11, а их численность 
мала – 102–103 кл./г субстрата. Пропагулы диаме-
тром 7 мкм отмечены лишь в Pr2. Около 86% про-
пагул округлой формы с  гладкой поверхностью; 
9% – округлы и шероховаты; 4% – овальны с глад-
кой поверхностью; 1% – имели овальную форму 
с неровностями.

Структура биомассы прокариот. Численность од-
ноклеточных прокариот в исследованных объектах 
колебалась от сотен миллионов до миллиардов кле-
ток в грамме субстрата (табл. 4). Наименьшие зна-
чения (2.4×108 кл./г субстрата) выявлены в образце 
A19-1, а наибольшие (1.95×109 и 1.96×109 кл./г суб-
страта) – в образцах A19-7 и A19-8 соответственно. 
Большая часть образцов характеризовалась коли-
чеством прокариот порядка 109 на грамм субстрата. 
Биомасса одноклеточных прокариот исследован-
ных образцов составляла от 0.52 до 4.23 мкг/г суб-
страта. Наименьшие значения выявлены в группе 
V (слаборазвитая почва на морене с участием ма-
териала криоконита, образцы Pr28 и A19-1). Наи-
большие показатели биомассы прокариот отмече-
ны в группе II (инситный криоконит в стаканах 
протаивания, образцы A19-7 и A19-9). Биомасса 
прокариот в большинстве образцов представлена 
преимущественно (от 51.8 до 96.8%) одноклеточ-
ными формами.

Длина мицелия актиномицетов составляла от 
2.6 до 62.61 м/г субстрата. Образцы Pr4, Pr5, Pr6, 
Pr7 (инситный криоконит в стаканах протаивания) 
содержали десятки метров актиномицетного ми-
целия на грамм субстрата; образцы Pr8, Pr9, Pr12, 
A19-7, A19-8 и A19-11 (переотложенный криоко-
нит) – единицы метров актиномицетного мицелия 
на грамм субстрата; в некоторых образцах (Pr13, 
Pr28, A19-1 и A19-2) мицелий актиномицетов об-
наружен не был.

В целом содержание биомассы прокариот было 
выше в образцах почвы с микропрофилем (Pr2, A9) 
и инситных криоконитах в стаканах протаивания 
(Pr5, Pr9, Pr12, A19-7).

Численность комплекса культивируемых са-
протрофных бактерий в  исследованных объек-
тах Шпицбергена варьировала от 1.1×103 до 
1.3×105  КОЕ/г  субстрата (табл. 5). Минималь-
ные показатели численности бактерий (около 

103 КОЕ/г субстрата) зафиксированы в образцах 
ледника Альдегонда A19-1 и A19-11. Максималь-
ное содержание бактерий выявлено в образце по-
чвы с  микропрофилем на леднике Pr2 (ледника 
Бертель). В  целом численность культивируемых 
сапротрофных бактерий была выше в почве с ми-
кропрофилем на леднике Pr2 и биогенных гранулах 
из криоконитовых стаканов ледника Бертель (Pr5, 
Pr6, Pr7, Pr13).

Выделено 94 штамма сапротрофных прокариот, 
отнесенных к 17 родам бактерий. Грамположитель-
ные бактерии представлены 6 родами: Arthrobacter, 
Bacillus, Clostridium, Micromonospora, Rhodococcus, 
Streptomyces. Грамотрицательные бактерии пред-
ставлены 11-ю родами: Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Caulobacter, Comamonas, Cytophaga, Myxococcus, Poly-
angium, Pseudomonas, Sporocytophaga, Xanthomonas, 
Xanthobacter. В большинстве образцов доминирова-
ли бактерии рода Arthrobacter, Bacillus, Rhodococcus 
и Streptomyces. В качестве субдоминантов выступа-
ли бактерии родов Cytophaga, Myxococcus и Polyan-
gium. Группа среднего обилия и минорные компо-
ненты представлены в основном грамотрицатель-
ными бактериями родов Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Caulobacter, Comamonas, Pseudomonas, Sporocytophag, 
Xanthomonas, Xanthobacter, а также грамположитель-
ными бактериями родов Micrococcus, Micromono-
spora, Xanthomonas и Xanthobacter. В образцах, от-
носительно богатых органическим углеродом (Pr2 
и Pr13), выявлено высокое разнообразие активных 
гидролитиков – Cytophaga, Myxococcus, Polyangium, 
Sporocytophaga и копиотрофов – Alcaligenes, Coma-
monas, Pseudomonas, Xanthobacter и  Xanthomonas. 
В образцах с относительно низким содержанием 
органического углерода (Pr28, A19-1 и A19-11) пре-
обладали олиготрофы Caulobacter. В почве с ми-
кропрофилем на леднике доминировали бактерии 
Arthrobacter и актиномицеты Streptomyces; в инсит-
ном криоконите в  стаканах протаивания  – бак-
терии Arthrobacter, Bacillus, Rhodococcus и актино-
мицеты Streptomyces; в переотложенном дисперс-
ном криоконите – бактерии Arthrobacter Bacillus, 
Rhodococcus; в переотложенном криоконите кони-
ческой формы – бактерии Bacillus; в слаборазвитой 
почве на морене – бактерии Arthrobacter, Bacillus 
и актиномицеты рода Streptomyces. В основном бак-
териальные доминанты представлены типичными 
почвенными родами: субдоминанты – гидролити-
ками, а группы среднего обилия и минорные ком-
поненты – протеобактериями.

Численность и таксономический состав сообществ 
культивируемых микромицетов. Суммарная числен-
ность почвенных микромицетов на образец состав-
ляла от 2.2×101 до 1.7×104 КОЕ/г почвы (рис. 3). 
Наименьшие значения (порядка 101 КОЕ/г почвы) 
выявлены в образцах ледника Бертель – инситных 
криоконитах в стаканах протаивания; переотло-
женных дисперсных криоконитах; слаборазвитой 
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Таблица 4. Структура биомассы прокариот
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Pr2 Бертель I. Почва с микропро-
филем на леднике

1.13 ± 0.21 2.39 ± 0.46 43.64 ± 8.72 1.61 ± 0.40 40.3 4.00 ± 0.10

Pr5 Бертель II. Инситный 
криоконит в стаканах 
протаивания

1.17 ± 0.22 2.48 ± 0.48 62.61 ± 12.53 2.31 ± 0.58 48.2 4.79 ± 1.19
Pr6 Бертель 0.68 ± 0.13 1.44 ± 0.28 32.13 ± 6.44 1.19 ± 0.30 45.3 2.63 ± 0.65
Pr7 Бертель 1.51 ± 0.28 3.20 ± 0.62 19.93 ± 4.01 0.74 ± 0.19 18.8 3.94 ± 0.97
Pr13 Бертель 0.54 ± 0.10 1.15 ± 0.22 Нет – – 1.15 ± 0.22
A19-7 Альде-

гонда
1.96 ± 0.37 4.23 ± 0.81 3.80 ± 0.84 0.14 ± 0.03 3.2 4.37 ± 0.84

A19-8 Альде-
гонда

1.95 ± 0.37 4.21 ± 0.81 5.29 ± 1.11 0.20 ± 0.04 4.5 4.41 ± 0.85

Pr4 Бертель III. Переотложенный 
дисперсный криоко-
нит

1.68 ± 0.31 3.57 ± 0.69 54.44 ± 10.91 2.01 ± 0.50 36.0 5.58 ± 1.39
Pr8 Бертель 0.64 ± 0.12 1.36 ± 0.26 2.60 ± 0.51 0.10 ± 0.02 6.9 1.46 ± 0.36
Pr9 Бертель 1.74 ± 0.33 3.69 ± 0.71 44.53 ± 8.96 1.64 ± 0.41 30.8 5.33 ± 1.31
A19-1 Альде-

гонда
0.24 ± 0.05 0.52 ± 0.10 Нет – – 0.52 ± 0.10

A19-2 Альде-
гонда

0.79 ± 0.15 1.71 ± 0.33 Нет – – 1.71 ± 0.33

Pr12 Бертель IV. Переотложенный 
криоконит, кониче-
ская форма с ледя-
ным ядром

1.38 ± 0.26 2.93 ± 0.56 6.40 ± 1.32 0.24 ± 0.06 7.6 3.17 ± 0.78

Pr28 Бертель V. Слаборазвитая 
почва на морене 
с участием материала 
криоконита

0.25 ± 0.05 0.54 ± 0.10 Нет – – 0.54 ± 0.10
A19-11 Альде-

гонда
1.36 ± 0.26 2.94 ± 0.57 9.39 ± 1.92 0.35 ± 0.08 10.6 3.29 ± 0.63

Примечание. Для каждого образца число повторностей (полей зрения) составляло 270. После знака ± указано стандарт-
ное отклонение.

почве на морене с участием материала криоконита 
(образцы Pr5, Pr7, Pr8, Pr13, Pr28 соответственно). 
Гораздо больше микромицетов (порядка 103 КОЕ/г 
почвы) в образцах инситного криоконита в стака-
нах протаивания и  слаборазвитой почве на мо-
рене с  участием материала криоконита ледника 
Альдегонда (образцы A19-8, A19‑11 соответствен-
но). Максимум культивируемых микромицетов 
(1.7×104 КОЕ/г почвы) обнаружен также в образ-
цах инситного криоконита в стаканах протаива-
ния ледника Альдегонда (образец A19-7). Однако 
для большей части исследованных образцов Шпи-
цбергена численность микромицетов не превыша-
ла 102 КОЕ/г почвы. Численность культивируемых 

микромицетов уменьшалась в ряду: группа IV пере-
отложенный криоконит конической формы > груп-
па I почва с микропрофилем на леднике > группа III 
переотложенный дисперсный криоконит > V сла-
боразвитая почва на морене > группа II инситный 
криоконит в стаканах протаивания.

Из проанализированных объектов Шпицберге-
на выделено 25 видов микроскопических грибов, 
которые относятся к 19 родам из 2 отделов (табл. 6). 
Отдел Ascomycota представлен тремя телеоморф-
ными (Antarctomyces, Pseudogymnoascus и Thelebolus) 
и 10 анаморфными родами (Alternaria, Aspergillus, 
Aureobasidium, Cadophora, Cladosporium, Epicoccum, 
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Таблица 5. Структура сообществ культивируемых почвенных гетеротрофных бактерий и актиномицетов
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Pr2 Бертель I. Почва 
с микропрофи-
лем на леднике

13.00 ± 3.23 Arthrobacter, 
Streptomyces

Cytophaga, 
Myxococcus, 
Polyangium

Alcaligenes, Caulobacter, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

Pr5 Бертель II. Инситный 
криоконит 
в стаканах 
протаивания

6.84 ± 1.21 Arthrobacter, Cytophaga, 
Polyangium

Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Comamonas, Sporocytophaga

Pr6 Бертель 5.95 ± 1.05 Arthrobacter Polyangium Alcaligenes, Caulobacter, 
Comamonas, Pseudomonas,

Pr7 Бертель 8.57 ± 1.51 Arthrobacter Cytophaga, 
Myxococcus, 
Polyangium

Alcaligenes, Caulobacter, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

Pr13 Бертель 11.18 ± 2.38 Bacillus, 
Streptomyces

Cytophaga, 
Myxococcus, 
Polyangium

Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Caulobacter, Comamonas, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

A19-7 Альдегонда 0.80 ± 0.15 Arthrobacter Myxococcus, Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

A19-8 Альдегонда 1.03 ± 0.19 Bacillus, 
Rhodococcus

Cytophaga, 
Myxococcus,

Alcaligenes, Caulobacter, 
Comamonas, Pseudomonas, 
Sporocytophaga

Pr4 Бертель III. Переотло-
женный 
дисперсный 
криоконит

0.63 ± 0.14 Arthrobacter, 
Rhodococcus,

Cytophaga, 
Polyangium

Caulobacter, Comamonas, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

Pr8 Бертель 0.53 ± 0.11 Arthrobacter Myxococcus, Caulobacter, Comamonas, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

Pr9 Бертель 0.70 ± 0.15 Arthrobacter, 
Rhodococcus,

Myxococcus, Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Comamonas, Sporocytophaga

A19-1 Альдегонда 0.11 ± 0.02 Arthrobacter, 
Bacillus

Polyangium Aquaspirillum, Comamonas, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

A19-2 Альдегонда 0.39 ± 0.07 Arthrobacter Myxococcus, Alcaligenes, Aquaspirillum, 
Comamonas, Pseudomonas, 
Sporocytophaga

Pr12 Бертель IV. Переотло-
женный крио
конит, кони-
ческая форма 
с ледяным 
ядром

7.65 ± 1.63 Bacillus Myxococcus, Alcaligenes, Caulobacter, 
Pseudomonas, Sporocytophaga

Pr28 Бертель V. Слабораз-
витая почва на 
морене с уча-
стием материа-
ла криоконита

0.21 ± 0.04 Arthrobacter Cytophaga, Aquaspirillum, Comamonas, 
Pseudomonas,

A19-11 Альдегонда 0.12 ± 0.02 Bacillus, 
Streptomyces

Polyangium Aquaspirillum, Caulobacter, 
Comamonas, Pseudomonas

Примечание. Для каждого образца число повторностей (количество чашек Петри в которые произведен микробиологи-
ческий посев) составляло 6. После знака ± указано стандартное отклонение.
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Hyphozyma, Penicillium, Phoma, Teberdinia). Отдел 
Basidiomycota представлен только дрожжами  – 
Glaciozyma, Goffeauzyma, Leucosporidium, Mrakia 
и Rhodotorula. Представители отдела Mucoromyco-
ta не были зафиксированы в изученных образцах. 
Выделенные микромицеты относятся к 12 поряд-
кам: Pleosporales (роды Alternaria, Epicoccum, Pho-
ma); Eurotiales (роды Aspergillus, Penicillium); Do-
thideales (Aureobasidium); Helotiales (роды Cadophora, 
Pseudogymnoascus); Capnodiales (род Cladosporium); 
Leotiomycetes (роды Hyphozyma); Kriegeriales 
(роды Glaciozyma); Tremellales (род Goffeauzyma, 
Mrakia); Leucosporidiales (роды Leucosporidium); 
Saccharomycetales (род Torula); Dothideomycetes 
(роды Teberdinia); Thelebolales (роды Thelebolus); 
Sporidiobolales (род Rhodotorula). Кроме того, было 
выделено два типа стерильного пигментированно-
го (Mycelia sterilia (dark color)) и гиалинового ми-
целия (Mycelia sterilia (light color)), который не уда-
лось идентифицировать.

Для выявления психрофильной микобиоты 
инкубирование посевов было проведено не толь-
ко при стандартной (+25°С), но и при понижен-
ной температуре (+5°С). Одни штаммы в  посе-
вах были обнаружены только при +5°С (штаммы 
видов: Antarctomyces psychrotrophicus, Glaciozyma 
watsonii, Goffeauzyma gilvescens, Leucosporidium 
frigidum, Mrakia frigida, Rhodotorula svalbardensis, 
Thelebolus microsporus), другие  – исключитель-
но при +25°С (штаммы видов: Alternaria alternata, 
Aspergillus fumigatus, Cadophora fastigiata, Cadophora 
malorum, Cladosporium cladosporioides Hyphozyma 
variabilis, Penicillium chrysogenum, Penicillium variabile, 
Phoma herbarum), а третьи (Aureobasidium pullulans, 
Phoma exigua, Pseudogymnoascus pannorum, Teberdinia 
hygrophila, Teberdinia sp., Thelebolus globosus, Mycelia 
sterilia (dark color), Mycelia sterilia (light color)) – от-
мечены в посевах при обеих температурах. Боль-
шинство штаммов выявлено лишь при повышен-
ной температуре.

Рис. 3. Численность и таксономическое разнообразие микроскопических грибов.
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Таблица 6. Структура сообществ культивируемых почвенных микромицетов

Род/вид Вариант
Pr2 Pr5 Pr6 Pr7 Pr13 A19-7 A19-8 Pr4 Pr8 Pr9 A19-1 A19-2 Pr12 Pr28 A19-11

Alternaria alternata*,a,c,d,e (Fr.) 
Keissl.

+

Antarctomyces 
psychrotrophicus*,a,f

Stchigel & Guarro

V V

Aspergillus fumigatusa,e Fresen. + + + +

Aureobasidium pullulansa,b,e 

(de Bary & Löwenthal) 
G. Arnaud

+ + 
V

Cadophora fastigiata*,с,f 
(J. F. H. Beyma) T. C. Harr. 
et McNew

+

Cadophora malorum*,с,d,f 
(Kidd & Beaumont) W. Gams

+ +

Cladosporium cladosporioides 

a,c,d,e (Fresen) G.A. de Vries
+

Epicoccum nigruma,b,cLink +

Glaciozyma watsonii*,f

Turchetti, L.B. Connell, 
Thomas-Hall & Boekhout

V V V V

Goffeauzyma gilvescens*,f 
(Chernov & Babeva) Xin Zhan 
Liu, F.Y. Bai, M. Groenew. & 
Boekhout

V V

Hyphozyma variabilis*,f

de Hoog & M.T. Sm.
+

Leucosporidium frigidum*,f

Fell, Statzell, I.L. Hunter & 
Phaff

V

Mrakia frigida*,f 
(Fell, Statzell, I.L. Hunter & 
Phaff) Y. Yamada & Komag.

V

Penicillium chrysogenuma Thom + +
Penicillium expansuma Link +
Penicillium variabilea Sopp + + +
Phoma exiguaa,c,d Desm. V +
Phoma herbaruma,c,d Westend. +
Pseudogymnoascus pannoruma,e,f 
(Link) Minnis & D.L. Lindner

V+ V

Rhodotorula svalbardensis*,b,f 
(A. Jörg.) Purnima Singh, 
Shiv M. Singh, M. Tsuji, 
G.S. Prasad & Tam. Hoshino

V

Teberdinia hygrophila*,f Sogonov, 
W. Gams, Summerb. & Schroers

V + V V+ V + V V V
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Культивируемые микромицеты относились 
к  различным эколого-трофическим и  функцио-
нальным группам – cапротрофы, эпифиты/эндо-
фиты/эккрисотрофы, потенциальные патогены 
растений, целлюлолитики, условные патогены жи-
вотных и человека, виды, характерные для холод-
ных экосистем.

Сапротрофные микромицеты выявлены из 
всех исследуемых образцов и  представлены как 
типичными почвенными родами [44, 81] – Alter-
naria, Aspergillus, Aureobasidium, Cladosporium, Epi-
coccum, Penicillium, Phoma, Pseudogymnoascus, Thele-
bolus, так и видами, характерными для холодных 
экосистем, – Antarctomyces psychrotrophicus, Cado-
phora fastigiata, Cadophora malorum, Glaciozyma wat-
sonii, Goffeauzyma gilvescens, Hyphozyma variabilis, 
Leucosporidium frigidum, Mrakia frigida, Pseudogymno-
ascus pannorum, Rhodotorula svalbardensis, Teberdin-
ia hygrophila, Teberdinia sp., Thelebolus microsporus, 
Thelebolus globosus.

Пятая часть (20%) выявленных видов (Alternaria 
alternata, Aspergillus fumigatus, Aureobasidium pullulans, 
Cladosporium cladosporioides, Pseudogymnoascus 
pannorum) входит в базу данных BSL патогенных 
для человека и животных видов [42].

Среди выделенных микромицетов было мало 
видов, экологически связанных с  растения-
ми,  – эпифитов, эндофитов или эккрисотро-
фов  – Aureobasidium pullulans, Epicoccum nigrum 
и Rhodotorula svalbardensis. Однако 20% видов яв-
лялись целлюлолитиками, практически все из ко-
торых одновременно и фитопатогены [44, 81], – 
Alternaria alternata, Cadophora malorum, Cladosporium 
cladosporioides, Phoma exigua, Phoma herbarum.

Наибольшим видовым разнообразием харак-
теризовались роды: Penicillium (3 вида), а  так-
же Cadophora, Teberdinia и Thelebolus (по 2 вида). 

По  численности (от 1.43×103 до 2.0×104 КОЕ/г 
почвы) и  обилию (от 32 до 94%) доминировали 
представители сапротрофных и характерных для 
холодных экосистем видов – Teberdinia hygrophila, 
Teberdinia sp. и Thelebolus microsporus. Субдоминан-
тами по численности (от 2.10×102 до 4.1×102 КОЕ/г 
почвы) и обилию (от 10 до 19%) являлись Pseud-
ogymnoascus pannorum, Mycelia sterilia (dark color) 
и Mycelia sterilia (light color). Численность осталь-
ных выявленных микромицетов была мизерна – от 
1.40×101 до 8.1×101 КОЕ/г почвы.

В первичной почве на леднике доминировали 
микромицеты Thelebolus microsporus и  Thelebolus 
globosus; впервые показано, что в инситном кри-
оконите в  стаканах протаивания преобладает 
Teberdinia hygrophila; в переотложенном дисперс-
ном криоконите – дрожжи Aureobasidium pullulans, 
Glaciozyma watsonii и Goffeauzyma gilvescens; в  пе-
реотложенном криоконите конической формы – 
Teberdinia hygrophila; в слаборазвитой почве на мо-
рене – Teberdinia hygrophila и Thelebolus microsporus.

Численность копий функциональных генов цик-
ла азота. Количество генов азотфиксиации у бак-
терий nifH варьировало от 9.89×107 копий генов/г 
субстрата (слаборазвитая почва на морене с уча-
стием материала криоконита ледника Альдегонда, 
образец A19-11) до 9.81×1010 копий генов/г суб-
страта (переотложенный дисперсный криоконит 
с ледника Бертель, образец Pr8) (рис. 4). Большин-
ство образцов (8 из 15) характеризовалось высоки-
ми значениями численности гена (около 1010 ко-
пий гена/г субстрата) и 109 копий гена/г субстра-
та (6 шт. из 15 или 40%). В среднем для образцов 
с ледника Бертель (группа Pr) средние значения 
численности гена nifH были выше (2.38×1010 копий 
гена/г почвы), чем для образцов с ледника Альде-
гонда (группа A19) ‒ 2.09×1010 копий гена/г почвы. 
Из  этих групп выделяются образцы Pr8 и  A19-2 

Род/вид Вариант
Pr2 Pr5 Pr6 Pr7 Pr13 A19-7 A19-8 Pr4 Pr8 Pr9 A19-1 A19-2 Pr12 Pr28 A19-11

Teberdinia sp.f V+ V V V

Thelebolus microsporusa,f (Berk. 
et Broome) Kimbr.

V V V V

Thelebolus globosus*,a,f 
Brumm. & de Hoog

+ V +

Torula terrestris*,f P.C. Misra +

Mycelia sterilia (dark color) V+ V+

Mycelia sterilia (light color) V V+ V V V

Примечание. * ‒ виды, определенные по анализу участков ITS рДНК; а ‒ cапротрофы; b ‒ эпифиты/эндофиты/эккрисо-
трофы; c ‒ потенциальные патогены растений; d – целлюлолитики; e ‒ условные патогены животных и человека; f – виды 
характерные для холодных экосистем. V – рост отмечен при +5°С; + – рост отмечен при +25°С.

Окончание табл. 6
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с максимальной численностью генов – 9.81×1010 
и  3.26×109 копий гена/г почвы соответственно. 
На  фоне остальных проанализированных крио-
конитов образец A19-11 характеризовался отно-
сительно низкой численностью функциональных 
генов nifH ‒ 9.89×107 копий генов/г почвы.

Количество генов нитрификации гена аmoA 
у аммонийокисляющих бактерий варьировало от 
5.33×106 копий гена/г субстрата в слаборазвитой 
почве на морене с участием материала криоконита 
ледника Альдегонда (образец A19-11) до 4.86×109 
копий гена/г почвы в переотложенном дисперс-
ном криоконите (ледник Бертель, образец Pr8). 
Большинство образцов характеризовалось значе-
ниями около 109 (8 из 15 или 53%) и 106 копий ге-
на/г субстрата (6 из 15 или 40%). Для ледника Бер-
тель (группа Pr) средние значения гена amoA выше 
(1.64×109 копий ген/г субстрата), чем для Альде-
гонда (группа A19) ‒ 1.21×109 копий ген/г почвы. 
Из  этих групп выделяются образцы Pr8 и  A19-2 
(группа III, переотложенный дисперсный крио-
конит) с максимальной численностью аммоний-
окисляющих бактерий ‒ 4.86×109 и 3.68×109 копий 
гена/г субстрата соответственно. На фоне осталь-
ных проанализированных образцов A19-11 харак-
теризовался низкой численностью amoA ‒ 5.33×106 
копий гена/г субстрата. Количество генов денитри-
фикации у бактерий nirK варьировало от 4.82×107 
копий гена/г субстрата в слаборазвитой почве на 
морене с участием материала криоконита ледни-
ка Альдегонда (образец A19-11) до 3.34×1010 копий 
гена/г почвы в  слаборазвитой почве на морене 
с  участием материала криоконита ледника Бер-
тель (образец Pr28). Большинство образцов (14 из 
21 или 67%) характеризовалось значениями около 
109 копий гена/г почвы. Также многие образцы (8 
из 15 или 53%) имели значения около 1010 копий 
гена/г почвы и 109 копий гена/г субстрата (6 из 15 
или 40%). В среднем для образцов ледника Бертель 
(группа Pr) средние значения количества функци-
онального гена nirK были выше (1.47×1010 копий 
ген/г субстрата) по сравнению с результатами для 
ледника Альдегонда (группа A19) – 8.46×109 копий 
гена/г почвы. На фоне остальных проанализиро-
ванных органо-минеральных систем образец A19‑11 
характеризовался относительно низкой численно-
стью гена nirK – 4.82×107 копий гена/г почвы.

В целом численность копий всех проанализиро-
ванных генов цикла азота (amoA, nifH и nirK) имела 
тенденцию к уменьшению в ряду: группа I почва 
с микропрофилем на леднике > группа IV переот-
ложенный криоконит конической формы > группа 
V слаборазвитая почва на морене > группа II ин-
ситный криоконит в стаканах протаивания > груп-
па III переотложенный дисперсный криоконит.

ОБСУЖДЕНИЕ

Общая биомасса микроорганизмов. В известных 
работах микробную биомассу в почвах и криоко-
нитах Шпицбергена определяли лишь с помощью 
оценки содержания фосфолипидов жирных кис-
лот (метод PLFA) [59], измерения субстрат-ин-
дуцированного дыхания в  лаборатории [59, 94], 
а  также посредством измерения концентрации 
аденозин-5-трифосфата (АТФ; индекс живой ми-
кробной биомассы) [68]. Однако данные методы, 
в отличие от люминесцентной микроскопии, не 
являются прямыми, поэтому не могут дать досто-
верную информацию о численности и биомассе 
микроорганизмов в почве [63]. Использованный 
метод прямой люминесцентной микроскопии по-
зволил визуализировать клетки микроорганизмов 
и провести расчеты содержания грибной и прока-
риотной биомассы, а также определить их соотно-
шение.

Впервые показано, что значительная часть ми-
кробной биомассы супрагляциальных объектов 
представлена грибами, что более характерно для 
почв, а не криоконитов [53, 63]. Полученные значе-
ния содержания биомассы микроорганизмов сопо-
ставимы с таковыми для почв северных территорий 
архипелага Новая Земля [21]. Минимальные зна-
чения биомассы в проанализированных образцах 
сходны, а максимальные – примерно в 8 раз мень-
ше по сравнению с таковыми для почв Земли Фран-
ца-Иосифа [26, 23]. Для существенной доли грибов 
исследованных образцов свойственно преобладание 
одноклеточных пропагул, по-видимому, по большей 
части представленных дрожжами, – чрезвычайно 
устойчивых к  негативным абиотическим факто-
рам жизненными формами микобиоты [95]. Объ-
екты ледника Бертель (группа образцов Pr) имеют 
несколько большие запасы биомассы грибов, чис-
ленность прокариот, а также длину грибного и ак-
тиномицетного мицелия по сравнению с ледником 
Альдегонда (группа образцов A19).

Структура биомассы грибов. В большинстве ис-
следованных образцов содержание биомассы ми-
кобиоты сопоставимо с таковым для почв северных 
территорий архипелага Новая Земля [21]. Мини-
мальные значения биомассы в проанализирован-
ных объектах Шпицбергена сходны, а максималь-
ные примерно в 8 раз меньше, чем для почв Земли 
Франца-Иосифа [20, 23, 26]. В то же время в ин-
ситных криоконитах в стаканах протаивания (об-
разцы Pr6 и Pr7) биомасса грибов в 2–5.5 выше по 
сравнению с остальными изученными образцами 
архипелага Шпицбергена. По-видимому, это мо-
жет быть обусловлено повышенным содержанием 
в них органического углерода (2.56 и 2.68% соот-
ветственно).

Для большинства органогенных и органо-ми-
неральных горизонтов почв и почвоподобных тел 
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характерно преобладание мицелия в биомассе ми-
кобиоты [24, 72]. Тем не менее ряд исследованных 
образцов не содержал гиф. Это свидетельствует об 
угнетенном состоянии грибов в данных локусах, 
по-видимому, из-за низкого содержания органи-
ческого вещества и малой активности воды. Та-
кие выводы подтверждаются рядом работ [55, 90]. 
Около трех четвертей мицелия грибов представ-
лено тонкими формами до 3 мкм в диаметре, что 
характерно для полярных регионов и, вероятно, 
является адаптацией к олиготрофным условиям. 
Не выявлено пряжковых гиф, что косвенно сви-
детельствует о низком содержании в этих аркти-
ческих субстратах мицелиальных представителей 
отдела Basidiomycota [2, 89, 90].

В  образцах Pr2 и  Pr28, A19-7, A19-8, A19-11 
среди одноклеточных пропагул обнаружено мно-
го округлых и овальных клеток, которые, судя по 
морфологическим критериям и  наличию у  них 
почкования, можно отнести к  дрожжам  – од-
ной их характерных жизненных форм микобиоты 
в экстремально холодных экосистемах [39]. Дрож-
жи в основном одноклеточны, поэтому их трудно 
отличить от покоящихся грибных пропагул (спор, 
конидий и др.) [25].

Объекты на леднике Бертель (группа образ-
цов Pr) имеют несколько большие запасы биомас-
сы грибов, численность одноклеточных пропагул 
и длину грибного мицелия по сравнению с лед-
ником Альдегонда (группа образцов A19). Однако 
значения для отдельных образцов Бертель меньше, 
чем для Альдегонда, и наоборот. Поэтому можно 
заключить, что условия развития микобиоты зави-
сят не от географической широты, а от локальных 
условий (экологических факторов), в которых на-
ходится объект исследования [95].

Структура биомассы прокариот. Численность од-
ноклеточных прокариот в исследованных объек-
тах архипелага Шпицберген на порядок больше по 
сравнению со значениями для почв северных тер-
риторий архипелага Новая Земля [21] и сопостави-
ма с количеством прокариот для территорий Земли 
Франца-Иосифа [23, 26] и Восточной Антарктиды 
[16, 24].

Длина мицелия актиномицетов в проанализи-
рованных объектах Шпицбергена в 2–3 раза боль-
ше по сравнению с таковой для почв севера Но-
вой Земли [21] и в 4–6 раз меньше, чем для Земли 
Франца-Иосифа [23].

Практически все объекты на леднике Бертель 
имеют несколько большую численность прокари-
от и длину актиномицетного мицелия по сравне-
нию с ледником Альдегонда. Исключением явля-
ются лишь образцы A19-7 и A19-8 группы II ин-
ситных криоконитов в стаканах протаивания, где 
количество одноклеточных прокариот максималь-
но по сравнению со значениями по всей выборке 

образцов. Это может быть связано с высокой гра-
нулированностью данных объектов, которая обыч-
но обусловливается аккумуляцией полисахаридных 
слизей в результате активного развития нитчатых 
цианобактерий [80].

Численность и таксономическая структура ком-
плекса культивируемых сапротрофных бактерий 
и  актиномицетов в  исследованных криоконитах 
Шпицбергена сравнима с таковыми для почв ар-
хипелага [82, 83] и севера Новой Земли [22]. Од-
нако численность сапротрофных культивируемых 
бактерий и число таксонов в проанализированных 
образцах значительно ниже по сравнению с грун-
тами Восточной Антарктиды [16, 60]. Такие разли-
чия могут быть связаны с климатическим факто-
ром [51].

В  проанализированных органо-минеральных 
системах доминировали грамположительные бак-
терии, представленные таксонами, устойчивыми 
к экстремальным условиям, что типично для вы-
соких широт [61, 65]. Субдоминантами в образцах 
с относительно высоким обилием органического 
углерода являлись представители родов Bacillus, 
Cytophaga, Myxococcus, Polyangium и Streptomyces ‒ 
активные деструкторы растительных полимеров 
[13, 47]. В образцах с относительно низким содер-
жанием органического углерода субдоминанты 
представлены родами Bacillus и Streptomyces. Группа 
среднего обилия и минорные компоненты вклю-
чали грамотрицательные бактерии, доля которых 
обычно невелика в полярных почвах [65]. Опреде-
ленного интереса заслуживает выделение из образ-
цов с низким содержанием органического углерода 
родов Caulobacter и Aquaspirillum – типичных пред-
ставителей олиготрофных и обводненных экоси-
стем [78]. Такой перечень таксонов может свиде-
тельствовать о переносе минеральных и органиче-
ских частиц супрагляциальных объектов с других 
территорий [32].

Численность и таксономический состав комплек-
сов культивируемых микромицетов изученных объ-
ектов Шпицбергена по порядку значений и списку 
видов в общих чертах соответствовали данным, ра-
нее полученным как для других районов архипела-
га [9, 10, 12], так и для иных территорий полярных 
областей: Земли Франца-Иосифа [11, 26] и Восточ-
ной Антарктиды [3, 17, 20, 57].

Выявлены специфические черты структуры 
сообществ микромицетов, свойственные иссле-
дованным образцам. Так,  Teberdinia hygrophila, 
Antarctomyces psychrotrophicus и Hyphozyma variabilis 
обнаружены на территории Шпицбергена впервые. 
Род Teberdinia с единственным видом T. hygrophila 
впервые описан совсем недавно (2005 г.) и  вы-
делен из высокогорных почв Теберды (Карачае-
во-Черкесская Республика, Россия) [84]. В  2010 
г. T. hygrophila обнаружена в донных отложениях 
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Карского моря [38]; в  2014 г.  – в  вечномерзлых 
грунтах Антарктиды [58]; в 2016 г. – в многолет-
нем льду пещеры Румынии и  в высокогорных 
почвах Кореи [34]. Antarctomyces psychrotrophicus 
и Hyphozyma variabilis также выявляют лишь в по-
лярных экосистемах и высокогорьях [3, 16, 20, 22, 
42]. Таким образом, данные таксоны обнаружи-
ваются в мире достаточно редко и в чрезвычайно 
удаленных друг от друга регионах, характеризую-
щихся экстремально холодным климатом. Такая 
необычная встречаемость (в Арктике, Антарктике, 
высокогорьях и дне морей) показана и для других 
таксонов микроскопических грибов и названа “би-
полярным эндемизмом” [89].

Отметим, что представители рода Teberdinia яв-
лялись доминантами для части образцов – чис-
ленность доходила до 2.0×104 КОЕ/г почвы, а от-
носительное обилие возрастало до 94%. Поэтому 
представляется странным, как данный микроми-
цет оставался невыявленным на Шпицбергене до 
настоящего времени. Возможно, физиологические 
особенности рода Teberdinia таковы, что его разви-
тие возможно лишь в специфических экологиче-
ских нишах [84].

Исследованные объекты Шпицбергена отли-
чаются между собой по структуре сообществ ми-
кромицетов, однако Teberdinia hygrophila, Thelebolus 
microsporus и Mycelia sterilia (light color) характерны 
для большинства образцов.

Отличительной чертой образцов с ледника Аль-
дегонда являлось наличие выраженных доминан-
тов Teberdinia hygrophila, Teberdinia sp. и Thelebolus 
microsporus и чрезвычайно низкого разнообразия 
культивируемых микроскопических грибов. Чис-
ленность практически всех микромицетов для 
Альдегонда относительно велика. Образцы дан-
ной локации отличаются от образцов ледника 
Бертель отсутствием ряда видов  – Antarctomyces 
psychrotrophicus, Aspergillus fumigatus, Aureobasidium 
pullulans, Cadophora fastigiate, Cadophora malorum, 
Epicoccum nigrum, Glaciozyma watsonii, Goffeauzyma 
gilvescens, Hyphozyma variabilis, Leucosporidium 
frigidum, Mrakia frigida, Penicillium variabile, 
Penicillium chrysogenum, Penicillium expansum, 
Rhodotorula svalbardensis, Thelebolus globosus, Torula 
terrestris, а также Mycelia sterilia (light color). В об-
разце A19-2 переотложенного дисперсного криоко-
нита микромицеты не выявлены. Важно отметить, 
что в леднике Альдегонда не обнаружены дрожжи, 
что может указывать на меньшее содержание до-
ступного ОВ и более суровые климатические ус-
ловия [31]. Странным кажется отсутствие в образ-
цах Альдегонды представителей эвритопного рода 
Penicillium, который обнаружен в леднике Бертель. 
Ввиду того, что Penicillium  – типичный почвен-
ный сапротроф и умеренный ксерофил [43], это 
может свидетельствовать о большем сходстве объ-
ектов ледника Бертель с  почвами по структуре 

организации, количеству ОВ и условиям увлажне-
ния.

Ледник Бертель характеризовался отсутствием 
доминантов, но большим по сравнению с Альде-
гондом разнообразием культивируемых микро-
скопических грибов. Численность всех микроми-
цетов данных образцов мала; выявлены дрожжи 
нескольких родов. В образцах ледника Бертель нет 
некоторых видов, которые отмечены в Альдегон-
де – эвритопов Alternaria alternata и Cladosporium 
cladosporioides, а также типичных видов для холод-
ных экосистем – Phoma herbarum и Pseudogymnoas-
cus pannorum.

Численность функциональных генов цикла азота. 
Численность копий ключевого гена азотфиксации 
у бактерий nifH в исследованных почвах сопоста-
вима со значениями для почв севера Новой Земли 
[20] и выше значений, полученных для почв тундр 
Ненецкого автономного округа [98]. Обилие гена 
nifH, ответственного за фиксацию атмосферного 
азота, коррелирует с содержанием общего почвен-
ного азота, нитратов и аммонийсодержащих соеди-
нений, как и в других почвенно-экологических ис-
следованиях [64, 76], в том числе для Арктических 
территорий [87, 94].

Число копий гена amoA в  проанализирован-
ных криоконитах Шпицбергена на два порядка 
выше значений, известных для криоконитов лед-
ника Урумчи в горах Тянь-Шаня (Китай) [80], тун-
дровых почв Ненецкого автономного округа [98] 
и почв севера Новой Земли [20]. Гены аммоний-
монооксигеназы (amoA) имеют большое распро-
странение в почвах и природных водах [88]. В свя-
зи с этим предполагаем, что высокую численность 
данной группы можно связать с интенсивным пре-
образованием фиксируемого диазотрофами азота 
в нитратную форму [74]. Наименьшая численность 
бактериальных генов amoA среди всех рассмотрен-
ных функциональных генов может быть объяснена 
низким содержанием органического азота во всех 
проанализированных почвах [94]. Известно, что 
обилие бактериального гена amoA в почве корре-
лирует с количеством аммонийсодержащих соеди-
нений [73].

Численность функционального гена денитри-
фикации бактерий nirK в изученных криоконитах 
Шпицбергена сопоставима со значениями для почв 
севера Новой Земли [20] и на порядок меньше, чем 
для тундровых почв Ненецкого автономного округа 
[98]. Оценивая процессы денитрификации, обыч-
но рассматривают 2 функциональных гена: nirK 
и nirS. Согласно некоторым исследованиям, nirK 
(ген, кодирующий нитритредуктазу меди) более 
распространен в наземных экосистемах, тогда как 
nirS (ген, кодирующий цитохром cd1-нитритредук-
таза) более распространен в морских экосистемах 
[37, 54, 93].
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В целом, численность всех проанализирован-
ных функциональных генов, связанных с транс-
формацией азота (amoA, nifH и nirK), выше для об-
разцов ледника Бертель (группа Pr), чем для образ-
цов ледника Альдегонда (группа A19). Полагаем, 
это может быть связано с гораздо более высоким 
отношением C/N в образцах Бертель по сравнению 
с образцами ледника Альдегонда. Отношение C/N 
обычно обусловливает интенсивность протекания 
всех процессов цикла азота в экосистеме [66].

Численность функциональных генов nifH 
и amoA максимальна для образцов A19-2 и Pr8, в то 
время как наибольшие значения гена nirK выявле-
ны для образца Pr28. Вероятно, это можно объяс-
нить низким содержанием азота во всех этих крио-
конитах (особенно для Pr28).

Минимальная численность всех проанали-
зированных функциональных генов, связанных 
с трансформацией азота (amoA, nifH и nirK), от-
мечена для образца A19-11. Данный факт, в пер-
вую очередь, может быть обусловлен относительно 
низким соотношением С/N, при котором активно 
идут процессы иммобилизации азота в биомассу 
микроорганизмов [28].

Известно, что наличие того или иного функцио-
нального гена у микроорганизма не всегда говорит, 
что такой ген реально работает в природных усло-
виях [52]. Поэтому высокая численность рассмо-
тренных функциональных генов цикла азота еще 
не доказывает, что в криоконитах Шпицбергена 
интенсивность процессов выше, чем в более юж-
ных регионах с менее суровым климатом.

В  исследованных криоконита Шпицбергена 
наибольшей численностью обладали гены азот-
фиксации nifH (почти до 1010 копий гена/г почвы). 
Это опровергает работы, где выявлено преобла-
дание генов, связанных с денитрификацией (nirK 
и nirS) по сравнению с nifH и amoA [76, 98]. По-
лагаем, такая закономерность может быть связа-
на с экстремальными климатическими условиями 
в арктических олиготрофных (обедненных пита-
тельными элементами) экосистемах, где развитие 
жизни, в первую очередь, лимитируется содержа-
нием доступных форм азота [66, 94].

Значительная численность функциональных ге-
нов микроорганизмов свидетельствует об интенсив-
ном протекании процессов трансформации азота 
в супрагряциальных образцах Шпицбергена и за-
метном вкладе прокариот в продукцию парниковых 
газов, по крайней мере, в теплый период года.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Подтверждена первая выдвинутая рабочая ги-
потеза. Показано существенное изменение струк-
туры сообщества микроорганизмов (численность, 
таксономическое разнообразие, соотношение 

эколого-трофических групп) в ряду супрагляци-
альных тел острова Западный Шпицберген по 
выделенным группам образцов. Количественные 
показатели микробиома исследованных объектов 
варьируют в широких пределах, нижние значения 
которых соответствуют высокоарктическим пусто-
шам, а высшие – ландшафтам умеренного клима-
та. Поэтому, несмотря на общность названия (кри-
оконит), их биологические параметры могут суще-
ственно отличаться.

Частично подтверждена вторая предложенная 
рабочая гипотеза. Впервые показано, что домини-
рующим (до 99% по массе) компонентом микро-
биома супрагляциальных объектов (как в аэриру-
емых криоконитах, так и в стаканах протаивания 
с  талой водой) могут являться грибы, большая 
часть биомассы которых представлена мицелием, 
что свидетельствует о высокой активности мико-
биоты в супрагляциальных объектах архипелага. 
Микроскопические грибы Teberdinia hygrophila, 
Antarctomyces psychrotrophicus и Hyphozyma variabilis 
обнаружены на территории Шпицбергена впервые, 
что представляет значительный интерес в плане 
изучения микробного разнообразия экстремаль-
но холодных биотопов Арктики. Впервые оценена 
биомасса микроорганизмов, а также количество 
функциональных генов цикла азота в криокони-
товом материале ледников Альдегонда и Бертель 
архипелага Шпицберген. Почти три четверти всех 
выявленных микроорганизмов представлены мел-
кими формами, что характерно для экстремальных 
экосистем.

Сопоставляя совокупность проанализирован-
ных микробиологических параметров в  иссле-
дованных супрагляциальных объектах и  почвах 
(почвоподобных телах) других высокоширотных 
территорий, можно выстроить следующий ряд по 
увеличению биологической активности субстра-
тов: оазисы Восточной Антарктиды < север Новой 
Земли = Шпицберген < Земля Франца-Иосифа. 
Можно предположить, что на рост и активность 
микроорганизмов, в первую очередь, будут влиять 
параметры конкретной экологической ниши, а не 
глобальные географические условия региона. На-
пример, в криоконитах складываются относитель-
но благоприятные условия для развития жизни – 
защищенность от ветра, повышенная инсоляция 
и более высокая температура, высокое содержание 
питательных элементов, достаточная влажность 
и др. В то же время архипелаг Шпицберген нахо-
дится в высокоарктической природной зоне с экс-
тремальным климатом, а также имеет мощный лед-
никовый покров, оказывающий иссушающее и ох-
лаждающее действие.
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Microbiome of Supraglacial Systems on the Aldegonda and 
Bertel Glaciers (Western Spitsbergen Island)
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Microbial biomass, diversity of cultivated bacteria and micromycetes, as well as the number of functional 
nitrogen cycle genes in the supraglacial systems of the Aldegonde and Bertel glaciers were studied. 
Biomass of microorganisms varied from 2.54 to 722 µg/g of substrate. It has been shown for the first 
time that the majority (78.7–99.8%) of the microbial biomass of supraglacial objects is represented by 
fungi rather than prokaryotes. Main part (from 70 to 90%) of the fungal biomass was mycelium, the 
length of which varied from 6.70 to 537.51 m/g of substrate. The number of prokaryotes varied from 
2.4 × 108 to 1.95 × 109 cells/g of substrate. The length of actinomycete mycelium varied from 2.6 to 
62.61 m/g of substrate. The abundance of cultivated bacteria and actinomycetes varied from 3.3 × 104 
to 1.2 × 106 CFU/g of substrate, and that of micromycetes varied from 2.2 × 101 to 1.7 × 104 CFU/g 
of substrate. Bacteria of the genera Arthrobacter, Bacillus, Rhodococcus, and Streptomyces, as well as 
micromycetes of the genera Antarctomyces, Cadophora, Hyphozyma, Teberdinia and Thelebolus dominated. 
Micromycetes Antarctomyces psychrotrophicus, Hyphozyma variabilis and Teberdinia hygrophila were found 
in Svalbard for the first time. The number of amoA genes in ammonium-oxidizing bacteria varied from 
5.33×106 to 4.86 × 109; nitrogen fixation genes nifH, from 9.89 × 107 to 9.81 × 1010; nirK denitrification 
genes, from 4.82 × 107 to 3.34 × 1010 gene copies/g of substrate. The results obtained indirectly indicate 
the leading role of fungi in the microbiome of the supraglacial objects of Svalbard and the significant 
contribution of prokaryotes to the emission of greenhouse gases from them.

Keywords: High Arctic, glaciers, supraglacial objects, biomass of microorganisms, CFU abundance, mi-
croscopic fungi, bacteria, actinomycetes, functional nitrogen cycle genes
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