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АННОТАЦИЯ

В условиях умеренного  климата температура является ключевым абиотическим фактором,  контро-
лирующим процесс разложения крупных древесных остатков,  одним из компонентов которых является 
кора. На примере коры осины (КО) в рамках 12-месячного  лабораторного  эксперимента при трех кон-
трастных температурах (2,  12 и 22 °С) и достаточном увлажнении выполнена количественная оценка 
влияния температурного  фактора на скорость (DecR) и константу (k) разложения КО,  а также на общие 
потери С-СО2 и изменения химического  состава КО за время всего  эксперимента. Повышение температу-
ры инкубирования с 2 до  12 °С и с 12 до  22 °С вызывало  одинаковое увеличение средней (за 12 месяцев) 
величины DecR: значения Q10 в этих температурных интервалах составляли 1,30 и 1,41 соответственно. 
Наиболее значительно  влияние температуры на динамику DecR проявлялось в течение 1-го  и 2-го  ме-
сяцев эксперимента. Максимальные потери С-СО2 (284 ± 16 мг∙С∙(г коры)–1 или 55,2 ± 3,2 %  от исходного  
содержания С) наблюдались при 22 °С. Константы разложения КО,  рассчитанные по  однокомпонентной 
экспоненциальной модели,  демонстрировали существенное увеличение с возрастанием температуры 
инкубирования: от 0,46 ± 0,01 год–1 при 2 °С до  1,02 ± 0,09 год–1 при 22 °С. Изменения в химическом со-
ставе КО,  обусловленные процессами биогенного  разложения,  заключались в существенном снижении 
спирторастворимых органических соединений и целлюлозы до  18–32 %  и 41–57 %  их исходного  коли-
чества соответственно. Потери лигнина были незначительными и составили 9–18 %  от их содержания 
в КО до  начала эксперимента. Количественные изменения в химическом составе КО были сходными при 
2 и 12 °С и менее выраженными,  чем при 22 °С,  что  может быть связано  с усилением при 22 °С деятель-
ности организмов-деструкторов,  принимающих активное участие в процессах разложения коры.

Ключевые слова: крупные древесные остатки,  выделение углекислого  газа,  температурный коэффи-
циент,  инкубационный эксперимент,  химический состав коры.
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В лесных экосистемах в результате процес-
сов разложения крупных древесных остатков 
(КДО) в атмосферу выделяется значительное 
количество  диоксида углерода (СО2),  недо-
учет которого  может существенно  снизить 
точность оценок баланса углерода,  особен-
но  в старовозрастных таежных лесах,  где их 
объемы особенно  велики [Замолодчиков,  2009;  
Liu et al.,  2013;  Russell et al.,  2015]. Разложе-
ние КДО происходит при участии нескольких 
взаимосвязанных процессов: физического  рас-
пада (фрагментации),  выщелачивания и био-
генного  разложения [Harmon et al.,  1986;  Zhou 
et al.,  2007;  Russell et al.,  2015]. Считается,  что  
жизнедеятельность микрофлоры,  которая осу-
ществляет биогенный распад коры и древеси-
ны,  обеспечивает около  76 %  потерь углерода 
при разложении КДО [Chambers et al.,  2001]. 
Разрушение коры и древесных тканей связано  
в значительной степени с активностью грибов 
и грибоподобных организмов [Мухин,  1993;  
Капица и др.,  2012;  Сафонов и др.,  2013;  Ka-
zartsev et al.,  2018].

Наименее изученным компонентом в со-
ставе КДО является кора [Shorohova et al.,  
2012,  2016],  на долю которой в бореаль-
ных лесах может приходиться до  25 %  объ-
ема ствола и 13–21 %  сухой массы [Уголев,  
2002;  Lestander et al.,  2012]. Древесная кора 
является также неотъемлемой частью лес-
ной подстилки. К примеру,  в среднетаежных 
ельниках доля коры может достигать 6,7 %  
от общей массы подстилки [Кузнецов,  2010].

До  сих пор  наши знания о  процессе раз-
ложения древесной коры и его  специфи-
ке остаются довольно  скудными,  поскольку 
кору и древесину часто  объединяют вместе,  
когда оценивается скорость разложения КДО 
[Yatskov et al.,  2003;  Hagemann et al.,  2010;  
Li et al.,  2012]. Однако  эти компоненты дре-
весного  дебриса заметно  отличаются своим 
химическим составом и структурой [Wetzel,  
Greenwood,  1989;  Franceschi et al.,  2005;  Mar-
tin,  2015],  поэтому изучение процессов разло-
жения древесной коры представляет самосто-
ятельный интерес.

В естественных условиях скорость разло-
жения коры и древесины зависит от совокуп-
ности биотических и абиотических факторов. 
Ключевым абиотическим фактором,  влия-
ющим на процессы разложения древесных 
субстратов в глобальном масштабе,  являет-

ся климат,  тогда как на локальном и регио-
нальном уровнях определяющими являются 
биотические факторы [Berglund et al.,  2013;  
Bradford et al.,  2014;  Fukasawa,  2015],  к ко-
торым в основном относят качество  субстрата 
и живые организмы,  разлагающие древесину 
[Cornwell et al.,  2009;  Hu et al.,  2017]. Хорошо  
известно,  что  скорость биогенного  (микроб-
ного) разложения большинства растительных 
материалов,  включая КДО,  в определенном 
температурном диапазоне обычно  увеличива-
ется с ростом температуры,  если нет лими-
тирования по  содержанию влаги [Harmon et 
al.,  1986;  Taylor,  Parkinson,  1988;  Winckler et 
al.,  1996]. Зависимость скорости разложения 
КДО от влажности более сложная,  чем ее ре-
акция на изменение температуры. Например,  
как высокая,  так и низкая влажность суб-
страта могут ограничивать активность оби-
тающих в древесине организмов,  негатив-
но  отражаясь на скорости разложения КДО 
[Zhou et al.,  2007]. Таким образом,  в приро-
де влияние абиотических и биотических фак-
торов на процессы разложения КДО является 
тесно  взаимосвязанным,  а их разграничение 
можно  провести только  в рамках лаборатор-
ных экспериментов.

В лесах Северного  полушария одной из са-
мых распространенных древесных пород явля-
ется осина обыкновенная,  или тополь дрожа-
щий (Populus tremula L.). Обеспечивая среду 
обитания и пищу для самых разных млеко-
питающих,  птиц,  насекомых и грибов,  осина 
выступает в качестве ключевого  вида для со-
хранения биоразнообразия в бореальных ле-
сах [Latva-Karjanmaa et al.,  2007]. Известно,  
что  в бореальных лесах Финляндии более 150 
видов связаны исключительно  с осиной [Kouki 
et al.,  2004]. Кроме того,  в европейских стра-
нах она играет важную роль в лесозаготови-
тельной,  деревообрабатывающей и целлюлоз-
но-бумажной промышленности,  поскольку 
является одной из самых быстрорастущих 
древесных пород [Worrell,  1995b]. Из-за вы-
соких темпов роста и способности к регенера-
ции из побегов осина приобретает все боль-
шую популярность в лесном хозяйстве,  что  
делает лесовосстановление после рубок осины 
намного  дешевле,  так как не требует посадки 
или посева [Worrell,  1995a]. И хотя в настоя-
щее время в России осина является не очень 
перспективной древесной породой в лесном 
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хозяйстве,  однако  в будущем ситуация мо-
жет измениться.

Основные задачи настоящего  исследования 
состояли: 1) в количественной оценке влияния 
температуры на динамику и интенсивность 
биогенного  разложения коры осины в усло-
виях достаточного  увлажнения и 2) анализе 
изменений химического  состава коры осины 
в процессе 12-месячной инкубации в зависи-
мости от температуры. С этой целью прове-
ден лабораторный эксперимент по  длитель-
ному инкубированию коры осины при трех 
контрастных температурах: 2,  12 и 22 °С. По-
скольку в лабораторных условиях практи-
чески исключаются такие виды деструкции 
коры,  как физический распад и выщелачи-
вание,  то  биогенное (микробное) разложение 
является основным процессом,  скорость кото-
рого  мы оцениваем в настоящем исследовании.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Подготовка субстратов. Кора осины (КО),  
включающая луб и корку,  была срезана 
со  свежеупавшего  дерева в регионе южно-
го  Подмосковья за несколько  дней до  начала 
эксперимента. Кору в состоянии естественной 
влажности (47–53 %) измельчали с помо-
щью секатора на небольшие кусочки (менее 
2 × 2 см),  помещали во  флаконы объемом 
500 мл и добавляли по  5 мл почвенной су-
спензии (соотношение почва : вода = 1 : 10),  
приготовленной из серой лесной суглини-
стой почвы (Московская обл.,  опытные участ-
ки ИФХиБПП РАН) с целью максимально  
приблизить условия разложения КО к есте-
ственным. Суспензию вносили с таким расче-
том,  чтобы полученная влажность коровых 
субстратов соответствовала 70–75 %  их во-
доудерживающей способности. Подготовлен-
ные таким образом флаконы с корой уста-
навливали в термостаты и инкубировали 
в течение 12 месяцев при трех контрастных 
температурах: 2,  12 и 22 °С. Выбор  темпера-
тур  для проведения эксперимента обуслов-
лен тем,  что  в условиях юга Московской об-
ласти средняя температура верхнего  слоя 
почвы (0–5 см) в лесном ценозе с мая по  ок-
тябрь изменяется в пределах от 11 до  13 °С,  
составляя в среднем –  12 °С (данные много-
летнего  мониторинга). Две другие температу-
ры (2 и 22 °С) выбраны для оценки темпера-

турного  коэффициента (Q10),  показывающего  
во  сколько  раз изменится скорость биогенно-
го  разложения КО при увеличении темпера-
туры на 10 °С. В течение эксперимента влаж-
ность коры поддерживали на одном и том же 
уровне посредством периодического  контро-
ля массы флаконов (не реже 2–3 раз в ме-
сяц). При этом учитывали также потери массы 
коры в ходе разложения. Повторность опыта –   
трехкратная.

Определение скорости разложения КО. 
Скорость разложения коры (или decomposition 
rate,  DecR) оценивали по  интенсивности вы-
деления С-CO2,  определение которой прово-
дили 3–5 раз в неделю в течение двух первых 
месяцев эксперимента и 1–2 раза в неделю –   
все последующее время. В день проведения за-
мера флаконы проветривали в течение 30 мин 
в токе воздуха и герметично  закрывали рези-
новыми крышками. Спустя 2–4 ч во  флаконах 
определяли концентрацию С-СО2 с помощью 
проточного  инфракрасного  газоанализатора 
LiCor-820 (Nebraska,  USA). Между замерами 
флаконы закрывали полиэтиленовыми плен-
ками,  которые пропускали воздух и суще-
ственно  сдерживали испарение влаги. Расчет 
DecR (мг С∙(кг коры)–1∙ч–1) проводили по  фор-
муле [Kurganova et al.,  2012,  2018]:

 DecR = dС·12·Vфлак·1000/m·22,4·t·100,  (1)

где dC –  показания прибора c учетом нуле-
вого  значения,  объемные  %;  Vфлак –  объем 
флакона,  мл;  t –   время инкубации,  ч;  m –   
масса абсолютно  сухого  субстрата,  г.

Общую величину потерь углерода за 12 
месяцев эксперимента (total loss,  TotL-C,   
мг С (г коры)–1 определяли,  используя куму-
лятивные кривые потерь С-СО2 за 12 месяцев 
эксперимента.

Химический анализ КО. По  окончании ин-
кубационного  эксперимента кору извлекали 
из флаконов и высушивали при комнатной 
температуре до  воздушно-сухого  состояния 
и измельчали до  состояния пудры. Концен-
трацию углерода (С) и азота (N) в образцах 
коры до  и после инкубирования определяли 
на автоматическом CNHS-анализаторе (LECO 
Corp.,  США). Величину рН измеряли в водной 
вытяжке при соотношении кора : вода = 1 : 25 
потенциометрически (Hanna,  Germany). Со-
держание спирторастворимых соединений 
(Eth-Ext,  включающих ароматические и али-
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фатические углеводы,  терпены,  карболовые 
кислоты,  смолы и жирные кислоты,  эфир-
ные масла,  жиры,  фитостерины),  целлюло-
зы (Cel) и лигнина (Lig) измеряли в образцах 
коры до  и после 12-месячного  инкубирования. 
Содержание лигнина и целлюлозы оценива-
ли методами Классона и Кюршнера [Dence,  
1992],  которые были адаптированы в анали-
тической лаборатории Института леса Ка-
рельского  научного  центра РАН [Оболенская 
и др.,  1991]. Лигнин определяли в остатках 
экстракта после удаления битуминозных ве-
ществ и обработки 72%-й серной кислотой;  
целлюлозу экстрагировали смесью концен-
трированной азотной кислоты и этанола (объ-
емное соотношение 1 : 4). Определение рН 
и химические анализы проводили без анали-
тических повторностей.

Основываясь на сравнении химического  со-
става образцов коры до  начала эксперимен-
та (табл. 1) и после 12-месячной инкубации,  
мы оценили доли остаточных количеств ос-
новных органических веществ (Eth-Ext,  Cel 
и Lig) в коре от их исходного  содержания. 
Изменения концентраций Eth-Ext,  Lig и Cel 
в коре за время эксперимента рассчитыва-
ли с учетом убыли содержания C в образцах 
коры за тот же период.

Обработка данных. Константу разложе-
ния коры (k,  год–1) оценивали по  однофак-
торной экспоненциальной модели [Olson,  1963;  
Kätterer et al.,  1998]:

 TotL-C = Co·(1 –  e(–k·t)),   (2),

где TotL-C –  кумулятивные потери C-СО2 
в результате микробного  разложения коры 

(г С∙кг–1 коры);  Со  –  исходное содержание C 
в коре (г С∙кг–1 коры);  k –   константа разложе-
ния,  год–1;  t –   время инкубации (количество  
лет). Период полураспада,  необходимый для 
потери 50 %  углерода в исходной коре,  оце-
нивали как Т0,5 = 0,693/k,  а время,  соответ-
ствующее потерям 95 %  органического  веще-
ства,  –  как Т0,95 = 3/k [Гришина и др.,  1990;  
Ульянова,  Чупрова,  2015;  Hu et al.,  2017].

Температурную чувствительность скорости 
разложения коры (DecR) определяли по  ко-
эффициенту Q10 [Chen et al.,  2000]:

 Q10 = (DecR2/DecR1)[10/(T2 –   T1)],  (3)

где DecR2 и DecR1 – скорости разложения 
коры при температурах T2 и T1 соответственно.

Влияние температуры на значения DecR,  
TotL-C и k оценивали при помощи однофак-
торного  дисперсионного  анализа (ANOVA) 
с использованием программы STATISTICA 6. 
Все статистические анализы выполняли при 
уровне значимости α = 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Химический состав коры осины и его из-
менение за время проведения эксперимен-
та. Исходные образцы КО характеризовались 
кислой реакцией среды (рН 5,6),  широким со-
отношением С : N (120 ± 4),  существенно  бо-
лее узким отношением С : Н (8,6 ± 0,2) и поч-
ти трехкратным преобладанием в составе Lig 
и Cel (40,8 %) над Eth-Ext (15 %;  см. табл. 1).

Подобно  большинству растительных мате-
риалов,  в коре всех древесных пород преобла-
дающим элементом является С [Гелес,  2001;  

Т а б л и ц а  1
Исходные химические характеристики коры осины

Характеристика Среднее ± SE

С,  г∙кг–1 коры 514 ± 12

N,  г∙кг–1 коры 4,30 ± 0,13

H,  г∙кг–1 коры 60,1 ± 0,3

C : N 120 ± 4

C : H 8,6 ± 0,2

pH  (H2O) 5,6 ± 0,1

Зольность,  % 9,2

Спирторастворимые соединения (Eth-Ext),  % 15,1

Целлюлоза (Cel),  % 18,4

Лигнин (Lig),  % 22,4

Eth-Ext: (Cel + Lig) 1 : 2,7

Lig : N 51
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Skonieczna et al.,  2014]. В коре осины его  кон-
центрация колеблется от 46 до  52 %,  тогда 
как содержание азота и фосфора (Р) составля-
ет всего  0,47–0,60 %  и 0,015–0,07 %  соответ-
ственно  [Фаустова,  2002]. Такие высокие со-
отношения (С : N = 77–110 и С: P = 600–3500) 
могут существенно  ограничивать интенсив-
ность биогенного  распада растительных остат-
ков в условиях несбалансированной (для де-
структоров) пропорции питательных веществ 
[Ведрова,  1997;  Семенов,  Ходжаева,  2006;  
Palviainen et al.,  2008]. Предполагается,  что  
разрушение коры и древесных тканей напря-
мую связано  с активностью ферментов,  рас-
щепляющих целлюлозу и лигнин и,  как пра-

вило,  ограничено  доступностью N и (или) P 
[Sinsabaugh et al.,  1993].

За 12 месяцев инкубирования величина рН 
коры увеличилась на 2,1–2,5 единицы,  а ее 
зольность возросла в 1,6–1,8 раза в зависи-
мости от температуры проведения экспери-
мента (рис. 1).

Столь существенное изменение величины 
рН (подщелачивание) мы связываем с преи-
мущественной потерей легкогидролизуемых 
органических соединений,  имеющих низкие 
значения рН (рис. 2). Значительное увеличе-
ние зольности является закономерным ре-
зультатом минерализации органических сое-
динений. За время эксперимента произошло  
существенное снижение спирторастворимых 
органических соединений и целлюлозы до  18–
32 и 41–57 %  их исходного  количества соот-
ветственно  (см. рис. 2). Потери лигнина были 
незначительными и составили лишь 9–18 %  
их исходного  количества.

Как следствие,  доля более устойчивых 
к минерализации органических соединений 
(Сel+Lig) по  отношению к содержанию спир-
торастворимых веществ (Eth-Ext) за вре-
мя эксперимента увеличилась на 12–17 %  
(рис. 3,  г). В зависимости от температуры от-
ношения С : N и Cel : N в конце эксперимента 
уменьшились соответственно  в 1,6–2,1 и 1,5–
1,8 раза (рис. 3,  а,  в). Вместе с тем отноше-

Рис. 1. Значения рН и зольности коры осины до  ин-
кубирования (исх.) и после окончания эксперимента 

при температурах 2,  12 и 22 °С

Рис. 2. Остаточные количества спирторастворимых соединений (Eth-Ext),  целлюлозы (Cel) и лигнина (Lig) 
по  отношению к их содержанию в коре осины до  начала инкубирования (исх.,  100 %) и после окончания 

эксперимента при температурах 2,  12 и 22 °С
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ние Lig : N (рис. 3,  б) за время инкубирования 
КО при температурах 2 и 12 °С практически 
не изменилось и незначительно  уменьшилось 
при 22 °С.

Таким образом,  в процессе разложения КО 
происходило  относительное обогащение суб-
страта азотом,  что  считается более благо-
приятным для жизнедеятельности микроор-
ганизмов,  осуществляющих его  деструкцию. 
Количественные изменения в химическом со-
ставе коры осины были очень сходными при 
2 и 12 °С и менее выраженными,  чем при 
22 °С (см. рис. 2,  3),  что  может быть связа-
но  с существенными отличиями структуры 
микробных сообществ и/или приближени-
ем к зоне оптимума для дереворазрушаю-
щей активности микроорганизмов при 22 °С. 
В 12-месячных лабораторных экспериментах 
по  компостированию коры осины,  сосны,  ели 
и лиственницы показано,  что  доступность N 
является ключевым фактором для стимуляции 

процесса распада коры [Ульянова,  Чупрова,  
2015]. В наших более ранних экспериментах 
выявлено,  что  внесение добавок азота и фос-
фора в виде минеральных удобрений сдвигало  
соотношения C : N и C : P в сторону более бла-
гоприятных условий для сообщества микроор-
ганизмов и существенно  увеличивало  скорость 
разложения КО,  а влияние совместного  внесе-
ния N и P в почвенно-коровые смеси на основе 
КО было  выше,  чем эффект только  от добав-
ления N [Kurganova et al.,  2018].

Динамика выделения С-СО2 в ходе био-
генного разложения коры. Самую высокую 
скорость разложения коры осины наблюдали 
в первые недели эксперимента,  затем проис-
ходило  постепенное снижение интенсивности 
деструкционных процессов (рис. 4). Период 
с максимальными величинами DecR,  достига-
ющими 105–115 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1 при 22 °С 
составлял около  двух недель. При 12 °С пе-
риод,  во  время которого  зарегистрирова-

Рис. 3. Отношения С : N (А),  Lig : N (Б),  Cel : N (В) и относительные количества Cel+Lig и Eth-Ext в коре 
осины до  инкубирования (исх.) и после окончания эксперимента при температурах 2,  12 и 22 °С
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лись самые высокие значения DecR,  был су-
щественно  короче (3–4 дня),  а интенсивность 
выделения СО2 в этот период значительно  
ниже (<68–81 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1),  чем при 
22  °С. При самой низкой температуре инкуби-
рования (2 °С) наиболее интенсивное разложе-
ние КО наблюдали в первые 60 дней экспери-
мента,  однако  величина DecR в этот период 
не превышала 30–43 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1 (см. 
рис. 4). В последние месяцы проведения инку-
бационного  эксперимента скорость выделения 
С–СО2 изменялась несущественно,  постепен-
но  снижаясь до  17–18 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1 при 
2 °С и варьируя в пределах 11–14 мг С∙(кг∙ко-
ры)–1∙ч–1 при 12 °C и 22 °С.

Подобная динамика выделения СО2 при 
разложении свежей коры осины свиде-
тельствует о  быстрой минерализации лег-
коразлагаемых органических соединений 
типа алифатических углеводов,  карболовых 
и жирных кислот в первые недели инкуби-
рования,  что  хорошо  согласуется с измене-
ниями химического  состава КО,  выявлен-
ными в рамках нашего  исследования (см. 
рис. 2). Причем вполне ожидаемо,  что  ско-
рость и полнота реакций разложения этих 
соединений с ростом температуры инкуби-
рования увеличивались.

Скорости выделения С–СО2 и темпера-
турные коэффициенты на разных стадиях 
эксперимента. Исходя из временной динамики 
DeсR (см. рис. 4),  мы разделили 12-месячный 
период эксперимента на 4 стадии (1–2,  3–4,  
5–6 и 7–12 месяцы) и рассчитали средние зна-
чения DecR для всего  периода инкубирования 
и для каждой стадии отдельно  (рис. 5).

В первые два месяца эксперимента при 
всех температурах получены самые высо-
кие средние величины DecR,  составляющие 
34 ± 2,  42 ± 4 и 68 ± 7 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1 
при температурах 2,  12 и 22 °С соответственно. 
Наиболее постепенное снижение средних вели-
чин DecR на разных стадиях инкубационного  
эксперимента наблюдали при 2 °С,  а наибо-
лее значительное их уменьшение –  при 22 °С 
(см. рис. 5). Средние скорости выделения С–
СО2 в течение второй половины эксперимента 
(7–12 мес.) статистически не отличались при 2 
и 22 °С (16 ± 1 и 17 ± 1 мг С∙(кг коры)–1∙ч–1),  
но  были значимо  ниже,  чем при 12 °С (21 ± 
2 мг С∙(кг∙коры)–1∙ч–1). Средние за весь период 
эксперимента скорости разложения КО варьи- 
ровали в зависимости от температуры ин-
кубирования от 23 ± 2 до  42 ± 4 мг С∙(кг ко-
ры)–1∙ч–1 (см. рис. 5). Результаты однофактор-
ного  дисперсионного  анализа показали,  что  
температура оказывала значимое влияние 
(p < 0,0001) на величину DecR на всех стади-
ях эксперимента.

Значения Q10 для средних величин DecR 
за все время эксперимента в исследуемых 
температурных интервалах (2–12 и 12–22 °С) 
были близкими (1,30 против 1,41). Однако  
на разных стадиях эксперимента влияние тем-
пературы на величину DecR было  выражено  
сильнее (табл. 2). Так,  увеличение значений 
DecR в течение 1–2 и 3–4 месяцев инкубации 
было  более заметным в диапазоне более высо-
ких температур  –  12–22 °С (Q10 = 1,62–2,24),  
чем в более низком температурном интерва-
ле –  2–12 °С (Q10 = 1,06–1,25). В течение 5–12 
месяцев эксперимента влияние температуры 

Рис. 4. Динамика скорости выделения С-СО2 (DecR) в ходе биогенного  разложения коры 
осины за 360 дней (12 месяцев) лабораторного  эксперимента при разных температурах: 

1 ‒ 2 °С; 2 ‒ 12 °С;  3 –  22 °С (вертикальные линии показывают величину SE)
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на DecR было  обратным: значения Q10 были 
выше для более низкого  температурного  диа-
пазона 2–12 °C (Q10 = 1,31–1,82) по  сравнению 
с более высоким 12–22 °C (Q10 = 0,81–1,17).

В бореальной и умеренной природных зо-
нах температура является ключевым абио-
тическим фактором,  контролирующим про-
цесс биогенного  разложения всех компонентов 
КДО,  включая древесную кору [Olajuyigbe 
et al.,  2012;  Kahl et al.,  2017]. Повышение тем-
пературы окружающей среды при содержа-
нии достаточного  количества влаги приво-
дит к значительному увеличению скорости 
разложения КДО [Wu et al.,  2010;  Forrester 
et al.,  2012;  Ohtsuka et al.,  2014]. Это  спра-
ведливо  и для других растительных суб-
стратов,  например,  для лесной подстилки  
[Ларионова и др.,  2017;  Larionova et al.,  
2017] или для растений-торфообразователей 
[Nikonova et al.,  2018,  2019;  Никонова и др.,  
2019].

В нашем лабораторном эксперименте по-
степенное повышение температуры (при под-
держании постоянной достаточной влажности) 
было  причиной существенного  роста значе-
ний DecR в обоих температурных интерва-
лах –  2–12 и 12–22 °C только  в течение пер-
вых двух месяцев инкубирования (см. рис. 5). 
В течение 3–12 месяцев эксперимента повы-
шение температуры могло  вызывать значи-
мое увеличение средних значений DecR толь-
ко  в каком-то  одном из интервалов (2–12 
или 12–22 °С) и не вызывать заметного  роста 
DecR в другом. Это  можно  объяснить тем,  
что  в начале инкубирования КО содержа-
ла достаточное количество  доступных,  лег-
ко  разлагаемых субстратов,  которые харак-
теризовались высокими скоростями распада 
при всех температурах. Позже преобладаю-
щими веществами в составе коры становят-
ся более устойчивые органические соедине-
ния (целлюлоза и лигнин),  поэтому скорости 

Рис. 5. Средние значения скорости выделения С–СО2 (DecR) в ходе биогенного  разложения коры осины 
на разных стадиях проведения эксперимента при разных температурах (вертикальные линии показывают 

величину доверительного  интервала при p = 0,05)

Т а б л и ц а  2
Температурные коэффициенты для DecR в разных температурных интервалах  

и на разных стадиях проведения эксперимента

Q10 1–2 мес. 3–4 мес. 5–6 мес. 7–12 мес. 1–12 мес.

2–12 °С 1,25 1,06 1,82 1,31 1,30

12–22 °С 1,62 2,24 1,17 0,81 1,41
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разложения КО снижаются,  и влияние тем-
пературы на процесс разложения становит-
ся слабее. Эти же механизмы управляют раз-
ложением подстилки в северных лесах. Так,  
на ранней стадии распада лесной подстилки 
концентрация водорастворимых веществ бы-
стро  снижается (через несколько  месяцев),  
прежде чем достичь относительно  стабильных 
уровней [Berg et al.,  1987]. Более того,  на этом 
этапе разрушается и свободная холоцеллюло-
за,  тогда как более устойчивый лигнин либо  
еще не разлагается,  либо  разрушается с низ-
кой скоростью. На скорость разложения лес-
ной подстилки на этом раннем этапе также 
может влиять общая концентрация основных 
питательных веществ,  таких как N,  P и S,  
которые часто  ограничивают скорость разло-
жения органических субстратов [Berg,  2000]. 
По-видимому,  количество  питательных ве-
ществ в ткани флоэмы,  которая разлагается 
в первую очередь,  в течение первых двух ме-
сяцев распада достаточно  для протекания ак-
тивного  процесса биогенного  разложения КО.

Благодаря своей способности разлагать 
лигнин и целлюлозу,  грибы играют домини-
рующую роль в процессе разложения дре-
весного  материала (ксилолизе),  в том чис-
ле и коры [Boddy,  Watkinson,  1995;  Boddy,  
2000]. Многие виды грибов являются мезофил-
лами,  и оптимальный температурный диапа-
зон для их роста составляет от 20 до  40 °C,  
в пределах которого  скорости разложения мо-
гут увеличиваться в 2–3 раза на каждые 10 °C 
[Käärik,  1974;  Zhou et al.,  2007]. В нашем ис-
следовании значения Q10 для средней за вре-
мя эксперимента величины DecR были почти 
равными для температурных интервалов 2–12 
и 12–22 °C (см. табл. 2). Более того,  на ранней 

стадии эксперимента (первые четыре месяца) 
значения Q10 для DecR были выше для образ-
цов,  инкубированных при 12–22 °C,  чем при 
2–12 °C. На более поздних стадиях (5–12 меся-
цев инкубации) повышение температуры от 12 
до  22 °C вызывало  менее значительный рост 
величины DecR по  сравнению с интервалом 
2–12 °C (см. табл. 2). По-видимому,  это  объ-
ясняется отчасти тем,  что  распад легкораз-
лагаемых компонентов в составе КО происхо-
дил более интенсивно  и закончился в первые 
два месяца эксперимента,  тогда как при более 
низких температурах он продолжался более 
длительный период, обеспечивая менее замет-
ное снижение средних величин DecR в течение 
5–12 месяцев инкубирования.

Общие потери С-СО2 и константы разло-
жения КО за все время эксперимента. С уве-
личением температуры интегральные потери 
С-СО2 в результате биогенного  разложения 
КО за время всего  эксперимента показыва-
ли значимый рост (p < 0,005): от 173 ± 3 мг  
С∙(г коры)–1 при 2 °C до  284 ± 16 мг С∙(г коры)–1 
при 22 °C. По  отношению к начальным запа-
сам С в КО до  начала инкубирования общие 
потери С-СО2 за 12 месяцев эксперимента со-
ставили 34–55 %  в зависимости от темпера-
туры (табл. 3). Константы разложения КО так-
же демонстрировали существенное увеличение 
с возрастанием температуры инкубирования. 
В интервале температур  12–22 °C значения k 
увеличивались более заметно,  чем в интерва-
ле 2–12 °C (табл. 3).

В нашем лабораторном исследовании мы 
оценили константы разложения КО (k) на ос-
нове кумулятивной кривой потерь C-CO2 в те-
чение 12 месяцев инкубирования с использо-
ванием однокомпонентной экспоненциальной 

Т а б л и ц а  3
Общие потери С-СО2 за 12 месяцев инкубирования (TotL-C), константы разложения (k), периоды  

полуразложения (Т0,5) и разложения (Т0,95) коры осины при разных температурах проведения эксперимента 
(среднее значение ± SE)

Показатель 2 °С 12 °С 22 ºС

TotL-C,  мг С∙(г коры)–1 173 ± 3 211 ± 10 284 ± 16

TotL-C,  %  исходного  С 33,7 ± 0,5 40,9 ± 2,0 55,2 ± 3.2

k,  лет–1 0,46 ± 0,01 0,59 ± 0,03 1,02 ± 0,09

T0,5 (0,693/k),  лет 1,51 ± 0,03 1,17 ± 0,06 0,68 ± 0,07

T0,95 (3/k),  лет 6,60 ± 0,03 5,15 ± 0,23 3,00 ± 0,30



801

модели. В условиях полевых эксперимен-
тов оценка значений k для коры и древеси-
ны проводится обычно  на основе потери массы 
в тщательно  подобранных хроносериях КДО 
[Zhou et al.,  2007;  Shorohova,  Kapitsa,  2015,  
2016;  Dossa et al.,  2016]. Константы разло-
жения коры,  как компонента КДО,  оценен-
ные методом хроносерий,  варьировали от 0,2 
до  0,4 год–1 для коры различных пород де-
ревьев [Zhang et al.,  2008],  а для коры осины 
в старовозрастных лесах –  0,074 год–1 [Sho-
rohova et al.,  2016]. Значения k,  полученные 
в нашем лабораторном исследовании при по-
стоянном и достаточном уровне влажности,  со-
ставляли в зависимости от температуры инку-
бирования 0,46–1,02 год–1,  что  существенно  
выше значений констант разложения,  полу-
ченных в естественных условиях,  при которых 
температура и содержание воды в коре значи-
тельно  различаются в течение года. Тем не ме-
нее полученные в нашем эксперименте данные 
могут быть востребованы для параметризации 
моделей,  описывающих разложение КДО.

Период полуразложения КО в зависимости 
от температуры проведения опыта в нашем 
исследовании варьировал от 1,5 до  0,7 года,  
демонстрируя закономерности,  идентичные 
тем,  что  были получены для константы раз-
ложения. Время полной оборачиваемости КО,  
соответствующее 95 %  потерь органической 
массы,  варьировало  в зависимости от тем-
пературы от 6,6 до  3,0 года. Учитывая более 
существенное влияние температуры на кон-
станту и период разложения КО в интервале 
температур  12–22 °С,  можно  предположить,  
что  усиление разложения коры осины будет 
более заметно  проявляться в летний пери-
од,  особенно  на фоне весьма заметного  трен-
да увеличения летних температур  на юге Мо-
сковской области в последние четыре декады 
[Курганова и др.,  2017].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом,  температура,  при которой 
происходило  разложение коры осины,  в зна-
чительной степени определяла не только  ди-
намику выделения С-СО2 в ходе длительно-
го  инкубационного  эксперимента,  но  и общие 
потери углерода в форме СО2,  константу раз-
ложения и выраженность изменений в хими-
ческом составе КО. С увеличением темпера-

туры в интервале от 2 до  22 °С интегральные 
потери С-СО2 за время всего  эксперимен-
та возрастали в 1,6 раза,  а константа разло-
жения коры осины увеличивалась в 2,2 раза. 
На фоне практически одинакового  увеличения 
средней (за 12 месяцев) величины DecR в обо-
их температурных интервалах (2–12 и 12–
22 °C) наиболее яркие различия в динами-
ке DecR в зависимости от температуры были 
выявлены в течение первых месяцев экспери-
мента,  когда происходило  преимущественное 
разложение легкогидролизуемых органиче-
ских соединений.

В процессе разложения КО имело  место  
относительное обогащение субстрата азотом,  
что  благоприятно  влияло  на жизнедеятель-
ность микроорганизмов-деструкторов. Все по-
казатели,  характеризующие процесс разло-
жения коры осины (динамика,  общие потери 
С-СО2,  константы разложения и количествен-
ные изменения ее химического  состава,  были 
сходными при 2 и 12 °C,  но  вместе с тем ме-
нее выраженными,  чем при 22 °C. Это  может 
быть связано  с существенным усилением при 
22 °C деятельности организмов-деструкторов,  
принимающих активное участие в процессах 
разложения коры.
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In a temperate climate,  temperature is a key abiotic factor controlling the decomposition of  coarse wood 
debris,  one of  the components of  which is the bark. Using the aspen bark (AB),  we carried out a 12-month 
laboratory experiment at three contrasting temperatures (2,  12 and 22 °C) and constant sufficient moisture 
to quantify the effect of  the temperature on the decomposition rate (DecR) and decay constant (k) of  aspen 
bark. The temperature influence on the total loss of  C–CO2 and changes in the chemical composition of  AB 
during the entire experiment were also estimated. An increase in the incubation temperature from 2 to 12 °C 
and from 12 to 22 °C caused a similar increase in the average (over 12 months) value of  DecR: Q10 values in 
these temperature intervals were 1.30 to 1.41,  respectively. The most significant effect of  temperature on 
the dynamics of  DecR was revealed during the 1st and 2nd months of  the experiment. The maximum losses 
of  С-СО2 (284 ± 16 mg С g of  bark–1 or 55.2 ± 3.2 %  of  the initial С content) were observed at 22 °C.

The decay constants of  AB calculated by the one-component exponential model increased significantly 
with the rising of  incubation temperature: from 0.46 ± 0.01 year–1 at 2 °C to 1.02 ± 0.09 year–1 at 22 °C. 
Changes in the chemical composition of  aspen bark due to the processes of  biogenic decomposition included 
a significant reduction in alcohol-soluble organic compounds and cellulose to 18–32 %  and 41–57 %  of  their 
initial amount,  respectively. Lignin losses were much less and amounted to only 9–18 %  of  their content in 
AB before the incubation. The quantitative changes in the chemical composition of  aspen bark were similar 
at 2 and 12 °C and less pronounced than at 22 °C. It may be explained by the growing activity of  destructive 
organisms that are actively involved in the decomposition of  the bark at 22 °C.

Key words: coarse woody debris,  carbon dioxide emission,  temperature coefficient,  incubation experi-
ment,  chemical composition of  bark.


