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АННОТАЦИЯ

Проведено  исследование свойств подзола иллювиально-железистого,  песчаного  на флювиогляциаль-
ных отложениях и насыщенности слоя 0–20 см тонкими корнями Pinus sylvestris L. (диаметром ≤ 3 мм) 
в среднетаежном сосняке брусничном. Исходя из структуры фитогенного  поля дерева,  изучение прово-
дили в зонах “ствол”,  “крона”,  “окно”. Получено,  что  корненасыщенность в лесной подстилке и мине-
ральном слое почвы изменяется в изучаемых зонах разнонаправленно. В лесной подстилке в зоне “ствол” 
насыщенность корнями больше по  сравнению с зоной “окно”,  для минерального  слоя почвы характерна 
обратная тенденция. Установлено,  что  более высокая масса корней соответствует участкам с наибольшим 
содержанием элементов минерального  питания и органического  вещества почвы (NPKC). Показана из-
менчивость целлюлозолитической активности и экофизиологических показателей почвенной микробиоты 
в исследуемых горизонтах. Наиболее высокие показатели целлюлозолитической активности органогенного  
горизонта почвы отмечены в приствольной части дерева,  в минеральной толще пространственное варьи-
рование этого  показателя носит менее выраженный характер. Установлена связь между величиной вклада 
корневого  дыхания в общую эмиссию СО2 с поверхности почвы и массой корней диаметром ≤ 3 мм в слое 
0–20 см. Изучалось влияние термического  режима почвы на корненасыщенность в различных зонах фи-
тогенного  поля. Различия в температуре,  связанные с перераспределением солнечной энергии пологом 
древостоя,  обусловливают увеличение корненасыщенности более прогреваемых участков по  сравнению 
с менее прогреваемыми. Зоной с лучшей прогреваемостью почвы является межкроновое пространство. 
Влияние температуры на насыщенность корнями почвы наиболее ярко  проявляется в минеральном слое. 
Результаты исследования могут быть использованы при мониторинге природной среды,  а также оценке 
влияния климатических изменений на бореальные лесные экосистемы при прогнозировании их динамики.

Ключевые слова: подзол иллювиально-железистый,  масса корней,  температура почвы,  углерод,  
запас NPK,  зоны фитогенного  поля,  целлюлозолитическая активность почв.

ства и в цикле углерода,  играют ключевую 
роль в регулировании биохимических циклов 
[Sun et al.,  2015]. В бореальных лесах все ле-
сообразующие породы имеют эктомикоризы,  

Тонкие корни деревьев снабжают растения 
водой и элементами минерального  питания,  
обеспечивают прирост подземной биомассы,  
участвуют в синтезе органического  веще-
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для которых характерны отсутствие корневых 
волосков и изоляция сосущих окончаний кор-
ней от почвы грибным чехлом [Шубин,  1973;  
Taylor et al.,  2000]. Это  означает,  что  боль-
шая часть элементов минерального  питания,  
поступающая в растение из почвы,  проходит 
через интерфейс “гриб –  корень” [Ostonen et 
al.,  2011]. Исследование экологии тонких кор-
ней важно  для понимания процессов,  проис-
ходящих в экосистемах в ответ на измене-
ние климата [Yuan,  Chen,  2010]. В настоящее 
время корни,  в особенности тонкие,  актив-
но  изучаются во  многих аспектах [Vanninen,  
Mäkelä,  1999;  Helmisaari et al.,  2007;  Кар-
печко,  2009;  Lehtonen et al.,  2016;  Усольцев,  
2018;  и др.]: выявляется связь биомассы кор-
ней с различными показателями,  характери-
зующими надземную часть древостоя,  оцени-
вается воздействие экологических факторов 
на рост и функциональность корневых си-
стем. Однако  из-за значительной сложности 
и высокой трудоемкости измерений корней,  
знания их экологии до  сих пор  сильно  огра-
ничены по  сравнению с надземными частями 
деревьев [Yuan,  Chen,  2010;  Усольцев,  2018].

Масса корней древостоя –  ​динамичный 
показатель,  который зависит от условий сре-
ды. Среди важнейших экологических факто-
ров,  влияющих на подземную биомассу,  мож-
но  выделить как присущие самому древостою 
(возраст,  породный состав и другие характе-
ристики),  так и внешние (радиационный ба-
ланс,  средняя годовая температура,  коли-
чество  осадков,  почвенные условия и т. д.) 
[Eissenstat,  Yanai,  1997;  Yuan,  Chen,  2010].

Многими исследователями показано  влия-
ние элементов минерального  питания,  кислот-
ности почв на массу тонких корней [Hokkanen 
et al.,  1995;  Helmisaari et al.,  2007;  Yuan,  
Chen,  2010]. Более плодородные почвы содер-
жат меньшую массу корней по  сравнению 
с менее плодородными [Vanninen,  Mäkelä,  
1999;  Helmisaari et al.,  2007,  2009]. С уве-
личением pH почв масса корней возраста-
ет [Leuschner et al.,  2003;  Helmisaari et al.,  
2009;  Lawrence et al.,  2012]. Уменьшение мас-
сы корней в кислых почвах связано  со  сни-
жением микробиологической активности,  
в то  время как почвы с более высоким pH  
могут стимулировать рост именно  тонких кор-
ней [Haynes,  1982;  Francis,  1986]. Элементы 
минерального  питания оказывают значитель-

ное влияние на рост корневых систем расте-
ний. Необходимые растениям элементы могут 
находиться в почве в труднодоступной для 
них форме. Микотрофность усиливает способ-
ность растений извлекать элементы питания 
из минеральных и органических соединений. 
В то  же время гриб-симбионт удовлетворя-
ет свои потребности в углеводах и биологи-
чески активных веществах за счет растения 
[Шубин,  1973]. Установлено,  что  при повы-
шении содержания общего  азота и фосфора 
в почве содержание корней снижается [Yuan,  
Chen,  2010]. Следует отметить,  что  приведен-
ные выше исследования посвящены влиянию 
свойств почв на массу корней на уровне от-
дельных фитоценозов,  которые сравниваются 
между собой;  вместе с тем показано,  что,  на-
пример,  кислотно-щелочные свойства почв мо-
гут изменяться даже на расстоянии 2 м в пре-
делах одного  лесного  сообщества [Hokkanen et 
al.,  1995]. Это  указывает на необходимость из-
учения закономерностей варьирования массы 
корней “внутри” фитоценоза.

Деревья как эдификатор  лесных экоси-
стем воздействуют на различные компоненты 
биогеоценоза,  в том числе определяют свой-
ства почвы [Gersper,  Holowaychuk,  1970;  
Boettcher,  Kalisz,  1990;  Liski,  1995]. Кроны 
влияют на распределение осадков и раство-
ренных в них элементов минерального  пита-
ния по  площади,  что  сказывается на эдафи-
ческих свойствах почв [Карпачевский и др.,  
1998;  Арчегова,  Кузнецова,  2011;  Карпечко  
и др.,  2015,  2018]. Растительный опад влия-
ет на кислотность почв,  толщину гумусового  
слоя [Hokkanen et al.,  1995;  Lawrence et al.,  
2012]. Локальные изменения свойств почвы,  
связанные с влиянием деревьев,  могут отра-
жаться на распределении корней по  почвен-
ной толще.

Почва создает условия для развития кор-
невых систем растений,  в свою очередь кор-
ни влияют на свойства почвы. Причем влияние 
живых и мертвых корней проявляется по-раз-
ному. Живые корни воздействуют на почву,  
поддерживая ризосферную биоту за счет от-
шелушивающихся клеток и экзогенных вы-
делений,  а также поглощая из нее элементы 
минерального  питания и воду [Fisher,  Gosz,  
1986;  Vancura,  1988;  Whipps,  1990]. Мертвые 
корни являются субстратом для сапротроф-
ных грибов и бактерий [Ehrenfeld et al.,  1997].
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Ранее изучалось изменение корненасыщен-
ности внутри фитоценоза на примере ельни- 
ка кисличного  [Сеннов и др.,  1994]. Установ-
лено,  что  корненасыщенность верхних гори-
зонтов связана с насыщенностью почвы осно-
ваниями. Имеются данные о  пространственной 
вариабельности содержания углерода в лес-
ной подстилке и в верхнем минеральном слое 
почв [Подвезенная,  Рыжова,  2010]. Показа-
но,  что  растительность нижних ярусов вли-
яет на вариабельность мощности и запасов 
лесной подстилки,  а также содержание угле-
рода только  в верхнем 5-сантиметровом слое 
почвы. Изменение строения и свойств лес-
ной подстилки как важного  компонента био-
геоценоза изучалось в системе “ствол –  кро-
на –  окно” [Лукина,  Орлова,  2008;  Семенюк 
и др.,  2020]. Авторами установлены тренды 
пространственного  изменения основных физи-
ко-химических свойств почв в различных зо-
нах фитогенного  поля старовозрастных лесов.

Почвенная микробиота обеспечивает рас-
тения витаминами,  органическими кислотами 
[Kaviya et al.,  2019],  работу ферментных си-
стем [Yang et al.,  2008],  участвует в разложе-
нии органического  вещества,  синтезе гумуса 
[Fedotov,  Lysak,  2014]. Работа микробиологи-
ческого  комплекса целлюлолитиков зависит 
от типа почв,  мощности почвенного  профи-
ля [Пуртова и др.,  2020],  корневых выделений 
растений [Курачев,  Батурина,  2005].

Недостаточная изученность пространствен-
ной неоднородности корненасыщенности почв 
древостоя и ее зависимость от эдафических 
условий определяют актуальность проводи-
мых работ. Мы проверяли гипотезы: масса 
тонких корней отличается в разных зонах фи-
тогенного  поля дерева;  существует связь рас-
пределения тонких корней внутри фитоценоза 
по  зонам фитогенного  поля дерева с факто-
рами почвенного  плодородия (содержанием 
элементов минерального  питания,  темпера-
турой). Были поставлены следующие основ-
ные задачи: для различных зон фитогенного  
поля дерева установить изменение темпера-
туры верхних горизонтов почв;  оценить со-
держание основных элементов минерального  
питания растений;  выявить особенности мик
робиологической активности почв;  определить 
корненасыщенность.

Полученные данные могут быть использо-
ваны при мониторинге природной среды,  в ка-

честве диагностических показателей качества 
почв ненарушенных лесных экосистем Восточ-
ной Фенноскандии.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследование выполнено  в среднетаежной 
подзоне Республики Карелия на территории 
заповедника “Кивач”,  который был основан 
в 1931 г. Климат изучаемой территории –  ​
континентальный с чертами морского  [Науч-
но-прикладной справочник…,  1988]. Средне-
годовая температура воздуха по  многолетним 
наблюдениям составляет +2,0 … +2,5  °C,  
средняя температура января ̶̶ 9 … ̶̶ 10  °C,  
июля +16 … +17 °C. Сумма осадков по  много-
летним исследованиям варьируется в преде-
лах 550–750 мм в год [Романов,  1961].

Работы проводили в сосняке брусничном,  
древесный ярус представлен исключитель-
но  Pinus sylvestris L.,  возраст которой со-
ставляет 190–210 лет. Фитоценоз характери-
зуется равномерным размещением деревьев 
по  площади. Изучаемый участок располагает-
ся на высоте около  60 м над ур. м. на плоской 
поверхности террасы флювиогляциальной си-
стемы,  сложенной крупно- и среднезернисты-
ми песками с включениями гравия и гальки 
[Демидов и др.,  2006]. Почва исследуемого  
участка –  ​подзол иллювиально-железистый,  
песчаный,  сформировавшийся на флювио-
гляциальных песчаных отложениях [Класси-
фикация…,  2004]. Морфологическое строение 
профиля почв следующее: О (лесная подстил-
ка) –  ​Е (подзолистый горизонт) –  ​BF (иллю-
виальный горизонт) –  ​ВС1 –  ​ВС2 –  ​С. Под 
среднеразложившейся подстилкой О форми-
руется подзолистый горизонт Е с мощностью 
до  5 см серовато-белого  цвета,  в верхней ча-
сти горизонт более светлого  серого  цвета,  
в отдельных локусах пропитан гумусом. Ил-
лювиально-железистый горизонт BF (мощно-
стью до  7 см) имеет серо-коричневую окрас
ку,  в отдельных местах окраска становится 
насыщеннее. В средней части профиля почв 
(до  42 см) происходит постепенное снижение 
охристой окраски,  переход в почвообразую-
щую песчаную породу. Содержание песчаной 
фракции в профиле почв составляет 70–90 %,  
количество  ила варьируется от 0,5 до  4,1 %. 
Высокое содержание крупнопесчаных грану-
лометрических элементов препятствует фор-
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мированию структуры почв и определяет их 
низкую водоудерживающую способность. Поч
вы сильнокислые (табл. 1). Наиболее кислыми 
являются горизонты лесной подстилки и под-
золистый (рНKCl 3,2–3,5). В иллювиальном го-
ризонте рНKCl возрастает до  4,3–4,4. Гидро-
литическая кислотность почв (Нг) высокая,  
особенно  в лесной подстилке (до   100  мг-
экв/100 г почвы). Нг с глубиной снижается 
и возрастает степень насыщенности почв ос-
нованиями (V). В целом,  значения V иссле-
дуемых почв низкие –  ​от 4 %  в лесной под-
стилке до  10 %  в иллювиальном горизонте (см. 
табл. 1).

Пространственное варьирование показате-
лей свойств почвы и насыщенности ее корня-
ми внутри фитоценоза изучали относительно  
положения к дереву. Для определения зон от-
бора почвенных образцов использовалась кон-
цепция горизонтальной радиально-поясной 
структуры фитогенного  поля дерева [Уранов,  
1965],  которая состоит из концентрических 
зон [Черняева,  Викторов,  2016]. Было  выде-
лено  три зоны: “ствол” –  ​зона приствольного  
повышения,  “крона” – ​проекция кроны на по-
верхность земли,  “окно” –  ​межкроновое про-
странство  (т. е. участок,  свободный от проек-
ций крон).

В каждой зоне фитогенного  поля дере-
ва отбирали образцы почв для химического  
анализа отдельно  из каждого  генетическо-
го  горизонта (О,  E,  BH) на глубину 25 см в 
12-кратной повторности. Мощность горизон-
тов составляла: 3–6 см –  лесная подстилка,  
2–6 см –  элювиальный горизонт,  до  16 см –  ​

иллювиальный. Определение содержания C,  
N,  P,  K в почве проводили по  традиционным 
в почвоведении методикам: содержание орга-
нического  углерода – по  методу Тюрина,  об-
щего  азота – ​методом Кьельдаля,  определе-
ние подвижных соединений фосфора и калия 
в почве – ​по  методу Кирсанова [Воробьева,  
1998]. Запас органического  углерода и NPK для 
слоя 0–25 см почв рассчитывали на основании 
данных о  содержании органического  углерода,  
общего  азота,  подвижных форм фосфора и ка-
лия,  а также объемного  веса почв.

Температуру трех верхних горизонтов почв 
на глубине 2,  5,  10 см измеряли термометром 
Hanna Instruments Checktemp‑1 с мая по  ок-
тябрь (2–3 раза в месяц).

Для определения массы корней отбира-
ли монолиты почв размером 10 × 10 × 20 см. 
Ограничение глубины образца в 20 см объяс-
няется сосредоточением наибольшей массы 
корней (по  разным оценкам до  90 %) именно  
в этом слое почвы [Бобкова,  1987;  Vanninen,  
Mäkelä,  1999;  Yuan,  Chen,  2010;  и др.]. Всего  
отобрано  63 образца (по  21 шт. в каждой зоне 
фитогенного  поля). Тонкие корни извлекали 
отдельно  из подстилки и нижележащего  ми-
нерального  слоя почвы вручную,  без промыв-
ки всего  объема почвы. При необходимости 
корни замачивали и промывали от пристав-
шей почвы. Самые тонкие корни извлека-
ли с помощью пинцета. В настоящей работе 
выделяли фракции корней ≤ 3 мм и ≤ 1 мм 
в диаметре,  которые включали микоризные 
окончания. Корни высушивали до  абсолют-
но  сухого  состояния при температуре 105 °C  

Т а б л и ц а  1
Химические свойства исследуемых почв

Зона фитогенного  
поля

Горизонт 
почв

Мощность,   
см

рНKCl
Нг,   

мг-экв/100
V,  %

Ствол O 4,6 ± 0,5 3,2 ± 0,1 90 ± 10 4 ± 1

E 2,2 ± 0,4 3,3 ± 0,1 6 ± 1 4,7 ± 0,7

BF 18,3 ± 0,7 4,34 ± 0,08 4,4 ± 0,6 4,9 ± 0,5

Крона O 5,1 ± 0,6 3,2 ± 0,1 100 ± 10 7 ± 1

E 2,0 ± 0,3 3,5 ± 0,2 5,1 ± 0,7 5,2 ± 0,7

BF 17,9 ± 0,7 4,4 ± 0,1 3,9 ± 0,4 8 ± 3

Окно O 4,1 ± 0,4 3,28 ± 0,08 99 ± 5 6 ± 1

E 2,2 ± 0,4 3,4 ± 0,1 5 ± 2 6 ± 1

BF 18 ± 1 4,4 ± 0,1 3,2 ± 0,2 10 ± 3

П р и м е н е н и е.  Приведены средние значения ± стандартная ошибка,  n = 12.
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и взвешивали с использованием аналитиче-
ских весов OHAUS  PX224.

Базальное дыхание (БД) определяли по  ско-
рости выделения СO2 почвой (без корней) за 24 
часа ее инкубации при 22  °C и 60 %  полной 
полевой влагоемкости. Содержание углерода 
микробной биомассы (Смик) определяли мето-
дом субстрат-индуцированного  дыхания (СИД) 
по  скорости начального  максимального  дыха-
ния микроорганизмов после обогащения поч- 
вы глюкозой [Anderson,  Domsch,  1978]. Смик 
рассчитывали по  формуле: Смик (мкг С г–1 поч- 
вы) = СИД (мкг С г–1 почвы ч–1) ∙ 40,04 + 0,37.

Актуальную целлюлозолитическую ак-
тивность почв устанавливали аппликацион-
ным методом в опытах in situ,  об интенсивно-
сти процесса разрушения целлюлозы судили 
по  убыли массы льняного  полотна;  срок экс-
позиции полотна в почве 4 месяца [Методы…,  
1991].

Определение интенсивности дыхания в по-
левых условиях проводили камерным ме-
тодом в сезонной динамике (2 раза в месяц) 
с мая по  ноябрь. Использовали серию из-
мерительных камер,  представляющих со-
бой врезанные в почву на глубину 25 см (без 
удаления подстилки) ПВХ трубы диаметром 
10 см. В качестве регистрирующего  прибора 
использован портативный СО2-газоанализа-
тор  на основе NDIR‑сенсора фирмы SenseAir 
(Швеция). Проведена оценка вклада дыхания 
корней в общую эмиссию диоксида углерода 
с поверхности почв методом удаления корней 
[Кузяков,  Ларионова,  2006]. Измерения про-
водили с мая 2017 г. по  ноябрь 2020 г.

Статистическая обработка полученных дан-
ных проводилась с использованием Microsoft 

Office Excel 2007. В таблицах,  содержащих 
значения определяемых параметров,  при-
ведены средние значения и их стандартные 
ошибки. Для определения статистической зна-
чимости различий средних использовали их 
попарные сравнения по  критерию Стьюден-
та и однофакторный дисперсионный анализ 
(ANOVA). Предварительно  проверяли гипо-
тезы о  нормальности распределений и равен-
стве дисперсий.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Масса корней в различных зонах фитоген-
ного  поля дерева отличалась. В лесной под-
стилке выявлено  большее содержание корней 
≤ 1 мм и ≤ 3 мм в зоне “ствол” по  сравнению 
с зоной “окно”. Для минерального  горизонта 
почв характерна противоположная тенденция: 
увеличение массы корней диаметром ≤ 3 мм 
наблюдается с удалением от ствола: в зоне 
“ствол” корней на 31 %  меньше по  сравнению 
с зоной “окно” (табл. 2) (p < 0,05). Для корней 
диаметром ≤ 1 мм в минеральном слое почвы 
тенденция сохраняется.

Наибольшая активность микробного  со-
общества почв приурочена к зоне “крона”,  
о  чем свидетельствуют значения содержания 
углерода микробной биомассы (Смик,  табл. 3) 
и активности СО2-продукционной способности 
почв (R микробное,  табл. 4). Однако  наиболь-
ший вклад корневого  дыхания в общую эмис-
сию СО2 с поверхности почвы характерен для 
зоны “окно” (R корневое,  см. табл. 4),  где мас-
са корней диаметром ≤ 3 мм в слое 0–20 см 
(в лесной подстилке и минеральном слое) была 
максимальной (см. табл. 2).

Т а б л и ц а  2
Масса корней в различных зонах фитогенного поля дерева, Мг/га

Горизонт Масса корней диаметром ≤ 1 мм Масса корней диаметром ≤ 3 мм

Зона “ствол”

Лесная подстилка 0,18 ± 0,06 0,55 ± 0,08

Минеральный слой 0,21 ± 0,03 0,80 ± 0,06

Зона “крона”

Лесная подстилка 0,14 ± 0,03 0,44 ± 0,06

Минеральный слой 0,21 ± 0,03 1,0 ± 0,1

Зона “окно”

Лесная подстилка 0,13 ± 0,02 0,37 ± 0,05

Минеральный слой 0,28 ± 0,04 1,2 ± 0,1

П р и м е ч а н и е.  Приведены средние значения ± стандартная ошибка,  n = 21.
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Продуцирование СО2 в почве является важ-
ным интегральным показателем биологической 
активности почв и включает в себя гетеротроф- 
ную или микробную,  а также корневую авто-
трофную составляющую. По  данным разных 
исследователей,  корневое дыхание составля-
ет 7–56 %  общей эмиссии СО2 с поверхности 
почв,  в зависимости от типа почв и произрас-
тающих на них растений [Ларионова и др.,  
2003;  Евдокимов и др.,  2010]. Варьирование 
количества гетеротрофного  и автотрофно-
го  продуцирования СО2 связано  с различной 
чувствительностью биотической компоненты 
почв к температуре,  влажности и составу ор-
ганического  вещества [Hanson et al.,  2000;  Ев-
докимов и др.,  2010].

Проведенное исследование позволило  рас-
положить почвы различных зон фитогенно-
го  поля дерева в ряду по  убыванию вклада 
дыхания корней в общую эмиссию СО2 с по-
верхности почв следующим образом: “окно” –  
“крона” –  “ствол” (см. табл. 4),  при этом аб-
солютные значения корневого  дыхания почв 
исследуемых участков значимо  различа-

лись (р < 0,05). Наибольшие абсолютные ве-
личины эмиссии СО2 как гетеротрофного,  так 
и автотрофного  происхождения приурочены 
к участкам под кроной.

Установлена связь между величиной вкла-
да корневого  дыхания в общую эмиссию СО2 
с поверхности почв и массой корней диаме-
тром ≤ 3 мм в слое почвы 0–20 см (рис. 1). Наи-
большие значения доли автотрофного  дыха-
ния почв 45 ± 5 %  приурочены к зоне “окно”,  
запасы тонких корней в зоне “окно” также 
были оценены как наиболее высокие.

Гидротермический режим почв является ос-
новным показателем,  который определяет сро-
ки и интенсивность роста корней. Установлено,  
что  заметный рост корней древесных пород 
начинается при температуре +5 °C [Калинин,  
1975;  Бобкова,  1987]. Наиболее интенсивный 
рост корней в условиях средней тайги отме-
чался в июне–начале июля [Бобкова,  1987].

Измерение температуры почв показало,  
что  вегетационный период характеризует-
ся схожей динамикой температуры почвен-
ных горизонтов во  всех изучаемых зонах 

Т а б л и ц а  3
Базальное дыхание и содержание углерода микробной биомассы

Горизонт БД,  мкгС/г·ч Смик,  мкгС/г почвы

Зона “ствол”

О 31 ± 2 a 4300 ± 500 a

E 0,77 ± 0,08 bʹ 140 ± 20 bʹ

Зона “крона”

О 35 ± 3 a 5100 ± 700 b

E 0,66 ± 0,06 aʹ 120 ± 20 aʹ

Зона “окно”

О 32 ± 1 a 4700 ± 500 a

E 0,68 ± 0,06 aʹ 130 ± 20 abʹ

П р и м е ч а н и е.  Приведены средние значения ± стандартная ошибка,  n = 16;  буквами a,  b показаны ста-
тистически значимые различия показателей для органогенного  горизонта О;  aʹ,  bʹ abʹ –  для минерального  горизонта 
Е (p < 0,05).

Т а б л и ц а  4
Вклад корневого дыхания в общую эмиссию СО2 с поверхности почв

Зона фитогенного   
поля дерева

R микробное,   
мг С-CO2/м2·ч

R корневое,   
мг С-CO2/м2·ч

Вклад дыхания корней,  
%

Ствол 82 ± 5 a 28 ± 4 a 24 ± 3 a

Крона 100 ± 10 a 60 ± 10 b 32 ± 4 b

Окно 60 ± 10 b 51 ± 7 b 45 ± 5 b

П р и м е ч а н и е.  Приведены средние значения ± стандартная ошибка,  n = 336;  буквами a,  b показаны 
статистически значимые различия показателей корневого  и микробного  дыхания (p < 0,05).
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(рис.  2). Период с мая по  июль характери-
зуется значительной разницей температу-
ры почвенных горизонтов BF и E по  изуча-
емым зонам (рис.  2,  б,   в),  для горизонта O 
этот период короче и ограничен маем–ию-
нем (рис. 2,  а). В мае в большей степени про-
грета зона “крона”. В лесной подстилке раз-
ница в температуре между зонами “ствол” 
и “крона” более выражена по  сравнению с ни-
жележащими минеральными горизонтами. 
В июне почва зоны “окно” имеет температу-
ру выше по  сравнению с зоной “ствол” и в го-
ризонте О (статистически достоверное разли- 
чие),  и в горизонте ВF (различие обнаруже-
но  на уровне тенденции). В июле в лесной под-
стилке разницы температур  между зонами 
практически не наблюдается;  в это  же время 
в минеральных горизонтах почвы температу-
ра в зоне “окно” остается выше,  чем в зоне 
“ствол” (различие обнаружено  на уровне тен-
денции) (см. рис. 2,  б,  в). С августа по  октябрь 
температура выравнивается как между зона-
ми,  где разница становится все менее замет-
ной,  так и по  почвенному профилю.

В исследуемых зонах фитогенного  поля 
сосны снижение запасов NРКС в лесной под-
стилке происходило  в ряду “ствол” –  “кро-
на” –  “окно”. Для запасов NКС различия 
обнаружены на уровне статистической тен-
денции. В минеральной толще почвы наблю-
далась противоположная картина: прослежи-
вается тенденция увеличения запасов NРКС 
в зоне “окно” (табл. 5).

Динамика целлюлозолитической активно-
сти почв в исследуемых горизонтах почв име-

ет вариабельность в течение вегетационного  
периода в различных зонах фитогенного  поля 
дерева (рис. 3).

Наиболее высокие показатели отмечены 
в летний период,  когда формируются бла-
гоприятные условия для подстилочных де-
структоров. Изменение целлюлозолитической 
способности органогенного  горизонта почв 
в зависимости от расположения в зонах фито-
генного  поля дерева можно  расположить в по-
рядке убывания: “ствол” –  “крона” –  “окно”. 
В минеральном горизонте порядок изменения 
несколько  иной (“крона” –  “ствол” –  “окно”),  
однако  в целом соответствует общей тенден-
ции влияния кроны (увеличение показателей) 
на данный процесс.

ОБСУЖДЕНИЕ

Пространственное влияние дерева на поч-
венные характеристики –  ​одна из главных 
причин гетерогенности почв в лесу. Деревья 
влияют на почву через опад,  отмирание кор-
ней,  затенение почвы кронами,  изменяя хи-
мический состав и распределение осадков 
[Hokkanen et al.,  1995;  Ипатов и др.,  2009]. 
Согласно  работе А. М. Горелова [2013б],  под 
пологом древесных насаждений освещенность 
может составлять 1 %  от освещенности на от-
крытом месте.

Температура почвы в зоне кронового  про-
странства и за пределами крон может отличать-
ся,  что  влияет на интенсивность разложения 
органического  вещества,  рост корней и их вса-
сывающую способность [Воронков и др.,  1979].

Рис. 1. Зависимость величины вклада корневого  дыхания (в общую эмиссию СО2 
с поверхности почв) от массы корней ≤ 3 мм в слое почвы 0–20 см
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Рис. 2. Сезонное изменение температуры различных горизонтов почвы (а –  ​гор. 
О;  б –  ​гор. Е;  в –  ​гор. BF) в изучаемых зонах фитогенного  поля дерева
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Т а б л и ц а  5
Запасы органического углерода и NPK в 25-сантиметровом слое почвы

Горизонт С,  т/га N,  т/га K,  т/га P,  т/га

Зона “ствол”
О 16 ± 2 0,34 ± 0,05 0,04 ± 0,01 0,004 ± 0,001

Е 2,0 ± 0,4 0,07 ± 0,01 0,02 ± 0,01 0,0008 ± 0,0002

BF 13 ± 1 0,60 ± 0,09 0,06 ± 0,02 0,13 ± 0,02

Зона “крона”
О 15 ± 1 0,30 ± 0,03 0,031 ± 0,004 0,004 ± 0,001

Е 1,9 ± 0,4 0,05 ± 0,01 0,013 ± 0,006 0,0017 ± 0,0006

BF 13,2 ± 0,9 0,61 ± 0,08 0,09 ± 0,03 0,16 ± 0,02

Зона “окно”
O 11,7 ± 0,9 0,23 ± 0,02 0,024 ± 0,002 0,0025 ± 0,0004

E 2,0 ± 0,4 0,10 ± 0,03 0,03 ± 0,01 0,0010 ± 0,0002

BF 13,6 ± 0,8 0,63 ± 0,09 0,11 ± 0,03 0,17 ± 0,02

П р и м е ч а н и е.  Приведены средние значения ± стандартная ошибка,  n = 12.

Рис. 3. Сезонная динамика целлюлозолитической активности лесной подстил-
ки (а) и минерального  слоя почв (б) различных функциональных зон дерева 

на фоне интенсивности микробного  (а) и корневого  (б) дыхания почв
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В мае почва зоны “окно” имеет наименьшую 
температуру (см. рис.  2). По  мере увеличе-
ния длины светового  дня и большего  поступ- 
ления солнечной энергии в экосистему почва 
быстро  прогревается и в июне картина изме-
няется: температура в зоне “окно” наиболее 
высокая,  в особенности по  сравнению с зо-
ной “ствол”. В период с мая по  июнь на рост 
корней влияет в большей степени температу-
ра,  а с середины июля –  ​запас продуктивной 
влаги [Лыхмус и др.,  1986]. Такое чередова-
ние факторов объясняется особенностями та-
ежной зоны,  где в начале лета всегда наблю-
дается оптимальное количество  или избыток 
влаги в почвогрунтах [Карпечко,  1986],  поэто-
му фактором,  лимитирующим рост растений,  
является тепло. Низкие температуры почвы 
в зоне “ствол” объясняются меньшим поступ- 
лением солнечной энергии [Горелов,  2013а]. 
В июле лесная подстилка практически оди-
наково  прогрета во  всех зонах фитогенно-
го  поля дерева (см. рис. 2,  а),  при этом тем-
пература в минеральных слоях почвы в зоне 
“окно” остается выше,  чем в зоне “ствол” (см. 
рис.  2,  б,  в). Лесная подстилка наиболее от-
зывчива на изменение количества поступаю-
щей солнечной радиации. Этот слой обладает 
наименьшим показателем тепловой инерции,  
поэтому его  ответная реакция на изменения 
погоды более быстрая. С августа по  октябрь 
температура почвы практически одинако-
ва во  всех зонах и горизонтах. По-видимому,  
из-за снижения температур  воздуха боль-
шее поступление солнечной энергии в зону 
“окно” уже не может компенсировать уско-
ренное остывание почвы в ней по  сравнению 
с почвой в зоне “ствол”,  где кроны деревьев 
препятствуют этому процессу.

Распределение химических элементов 
по  площади в пределах фитоценоза может 
зависеть от многих факторов,  в том числе 
от атмосферных осадков [Карпачевский и др.,  
1998;  Арчегова,  Кузнецова,  2011;  Карпечко  
и др.,  2018]. Это  связано  со  смыванием дож-
девыми водами химических веществ,  которые 
задерживаются из атмосферного  воздуха по-
верхностью ветвей и хвои,  а также взаимо-
действием частей растения с водными раство-
рами химических элементов [Карпечко  и др.,  
2015]. Проходя через полог древостоя,  осадки 
в большинстве случаев обогащаются набором 
неорганических и органических соединений 

[Шильцова,  2006;  Бахмет и др.,  2011;  Карпеч-
ко,  2015,  2018;  и др.]. Установлено,  что  в из-
учаемом фитоценозе запасы органического  
углерода и основных элементов минерального  
питания растений (NPK) изменяются по  мере 
удаления от ствола (см. табл.  5). Для лесной 
подстилки и минерального  слоя почвы харак-
терны различные тенденции этих изменений. 
Для верхнего  почвенного  горизонта (О) отме-
чено  несколько  большее содержание углеро-
да и NPK у ствола,  что  связано  с минерали-
зацией осадков после их прохождения через 
кроны [Карпечко  и др.,  2015]. Напротив,  в ми-
неральном слое почвы в зоне “окно” запасы 
NPKC больше по  сравнению с зоной “ствол”. 
Это  может объясняться вымыванием данных 
элементов из верхних горизонтов в нижеле-
жащие,  так как кроны деревьев не задержи-
вают осадки.

Известно,  что  для корней характерен хе-
мотропизм,  т. е. их рост ориентируется к зо-
нам с большим количеством элементов мине-
рального  питания [Калинин,  1983;  Бобкова,  
1987]. Полученные данные (см. табл.  2)  под-
тверждают эту закономерность: наибольшая 
насыщенность тонкими корнями отмечена 
именно  в зоне с наиболее высоким содержа-
нием элементов минерального  питания расте-
ний,  т. е. в лесной подстилке –  в зоне “ствол”,  
а в минеральном слое почвы –  в зоне “окно”.

При изучении распределения корней 
по  площади внутри сообщества также следу-
ет учитывать,  что  в одной “точке” простран-
ства могут концентрироваться корни от раз-
ных деревьев [Сеннов,  1980;  Карпечко,  2009]. 
По  разным данным протяженность корней сос- 
ны составляет 3–4 [Бобкова,  1987],  4–5 [Сен-
нов,  1980] радиусов кроны. Корни распределя-
ются по  площади неравномерно  и заполняют 
доступные и наиболее благоприятные по  со-
держанию элементов минерального  питания 
пространства. Таким образом,  изучая корне-
вые системы,  рассматриваются не отдельные 
деревья,  а подземная часть древостоя в целом.

Была проанализирована сезонная динами-
ка целлюлозолитической способности почв: 
наибольшая активность наблюдалась в лет-
ний период (с  максимумом в августе),  что  
не противоречит исследованиям других авто-
ров [Пуртова и др.,  2020]. В ходе исследова-
ния отмечены различия интенсивности раз-
ложения целлюлозного  полотна в верхних  
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органогенном и минеральном горизонтах почв 
по  зонам фитогенного  поля дерева,  которые 
можно  расположить в ряду “ствол“ –  ”кро-
на” –  “окно” по  снижению скорости деструк-
ции полотна. Снижение активности микроор-
ганизмов целлюлозолитического  комплекса 
в зоне “окно” может происходить в результате 
ингибирующего  воздействия корневых выде-
лений сосны [Нетрусов,  Котова,  2009],  содер-
жание корней которой в межкроновом про-
странстве наиболее высокое (по  слою 0–20 см).

Известно,  что  75 %  почвенной эмиссии 
СО2 продуцирует верхний 0–20 см слой почвы 
[Jassal et al.,  2005]. Автотрофная составляю-
щая почвенного  дыхания связана с корнена-
сыщенностью почв. Мелким корням свойствен-
на высокая физиологическая активность,  
которая объясняется повышенным содержа-
нием в них дыхательных ферментов,  а также 
более активными процессами деления и растя-
жения клеток. Интенсивное дыхание мелких 
корней связано  также с тем,  что  в них при-
сутствуют только  живые ткани [Цельникер,  
2005]. Таким образом,  наименьшая интенсив-
ность корневого  дыхания в зоне “ствол” объ-
ясняется меньшей массой корней в этой зоне.

Температура почвы оказывает влияние на 
корни и их распределение по  почвенной тол-
ще [Björk et al.,  2007]. В настоящей работе по-
казано,  что  наиболее прогреваемыми являют-
ся межкроновые пространства (зона “окно”). 
В то  же время в верхнем горизонте почвы (О) 
наблюдается незначительное снижение массы 
корней в ряду “ствол” –  “крона” –  “окно”. 
Однако  это  не противоречит утверждению 
о  положительном влиянии температур  на 
корни. В лесной подстилке уже в июле разни-
цы в температуре между изучаемыми зонами 
не наблюдается (см. рис. 2),  а в минеральном 
слое почвы разница температуры между зона-
ми выражена более длительный период (вклю-
чая июль). Здесь отмечено  увеличение массы 
корней к зоне “окно”.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выполнена оценка пространственной неод-
нородности содержания тонких корней по  
зонам “ствол” –  “крона” –  “окно” внутри 
фитоценоза. Распределение корней по  пло-
щади –  ​сложный процесс,  на который ока-
зывают комплексное влияние многие факторы 

среды. Выдвинутая гипотеза о  неравномерном 
распределении тонких корней по  зонам фи-
тогенного  поля дерева подтвердилась. Мас-
са корней больше в тех зонах,  где наблюда-
ется тенденция роста содержания элементов 
минерального  питания: в лесной подстил-
ке –  в зоне “ствол”,  а в минеральном слое по-
чвы –  в зоне “окно”. Перераспределение све-
тового  потока и освещенности поверхности 
почвы под пологом древостоя обусловливает,  
в целом,  более благоприятный температурный 
режим в зоне “окно”. Температурный фактор  
также влияет на распределение корней вну-
три фитоценоза и лучше проявляется в мине-
ральном слое почвы. Ведущим экологическим 
фактором,  оказывающим влияние на интен-
сивность автотрофного  (корневого) дыхания 
почв,  также является температура. Наиболь-
шая активность комплекса целлюлолитиков 
и микробной трансформации органического  
вещества наблюдается в органогенном гори-
зонте почв приствольной зоны.
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Patterns in the spatial distribution of fine roots  
in Pinus sylvestris L. (the case of a mid-taiga  

cowberry-type pine forest)
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The properties of  a sandy Ferric Podzol over fluvioglacial deposits and the root mass of  its 0–20 cm layer 
with Pinus sylvestris L. fine roots (≤ 3 mm in diameter) were studied in a mid-taiga cowberry-type pine stand. 
Keeping in mind the structure of  the phytogenic field of  a tree,  the study was subdivided into the “trunk”,  
“crown”,  and “gap” zones. The root mass of  the forest floor and the mineral horizons was found to change 
in different directions in the said zones. In the forest floor,  the “trunk” zone was more saturated with roots 
than the “gap” zone,  while the trend in the soil mineral layer was the opposite. The highest root biomass 
was associated with sites that were the richest in soil nutrients and organic matter (NPKC). The cellulolytic 
activity and eco-physiological parameters of  the microbiota varied in the studied horizons. Cellulolytic ac-
tivity in the forest floor was the highest near tree trunks,  while the spatial variation of  this parameter in 
the mineral body of  the soil was less pronounced. A correlation was detected between the contribution of  
root respiration to total СО2 emissions from the soil surface and the biomass of  fine roots (≤3 mm) in the 
0–20-cm soil layer. The effect of  the soil thermal regime on root mass in different zones of  the phytogenic 
field was studied. Soil temperature variation due to the redistribution of  solar energy by the canopy results 
in a higher root mass in areas receiving more heat. The zone with better heated soils is the canopy gaps. 
The effect of  the temperature of  the soil’s root mass is more explicit in the mineral layer. The results of  
this study can be used in environmental monitoring and in predictive assessments of  the effects of  climate 
change on boreal forest ecosystems.

Key words: Podzols,  root mass,  soil temperature,  carbon,  NPK stock,  zones of  the phytogenic field,  
cellulolytic activity of  soil.


