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АННОТАЦИЯ

Изучение подземной продукции растений и факторов,  ее определяющих,  очень важно  для понимания 
циклов круговорота углерода в биосфере. Измерение продукции корней представляет собой методиче-
ски сложную задачу. Чтобы выявить факторы,  от которых зависит продукция тонких корней в горных 
экосистемах,  разработана модификация метода врастания корней с использованием чайных ситечек. 
Продукция корней измерена в 16 сообществах от верхнего  лесного  до  субнивального  пояса в интерва-
ле высот от 2184 до  3069 м над уровнем моря в Тебердинском заповеднике,  Северо-Западный Кавказ,  
Россия. Чайные ситечки были заполнены просеянной почвой (без корней и камней) и закопаны в почву 
на глубину 7–8 см. Масса вросших корней была измерена через два месяца инкубации в естественных 
условиях. Модели со  смешанным эффектом использовались для выявления связей между массой корней,  
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высотой,  влажностью почвы,  содержанием органического  вещества и pH. Наибольшая продукция корней 
наблюдалась на альпийских коврах (247 мг на ситечко  за 60 дней),  наименьшая – ​в лесах и в субниваль-
ных сообществах (3–20 мг на ситечко  за 60 дней). В сообществах с древесными доминантами продукция 
корней была меньше,  чем в травяных сообществах. Она возрастала с влажностью почвы,  которая была 
самым важным фактором. В травяных сообществах,  наряду с основным фактором увлажнения,  продук-
ция корней имела тенденцию уменьшаться с абсолютной высотой. Содержание органического  вещества 
было  положительно  связано  с продукцией корней в травяных сообществах. Не выявлено  связи корневой 
продукции с pH   почвы. Представленный метод позволяет сравнивать сообщества по  их корневой продук-
тивности и выявлять факторы,  ее определяющие.

Ключевые слова: тонкие корни,  продуктивность,  альпийские сообщества,  влажность почвы,  высот-
ный градиент.

Изучение подземной продукции растений 
и факторов,  ее определяющих,  очень важно  
для понимания глобальных циклов оборота 
углерода в биосфере. Корневая продукция со-
ставляет от 33 до  67 %  всей продукции суши 
[Abramoff,  Finzi,  2015],  при этом на тонкие 
корни приходится около  22 %  [McCormack et 
al.,  2015].

Измерение продукции корней представля-
ет собой методически сложную задачу. Суще-
ствующие методы можно  разделить на две 
группы [Milchunas,  2009]: прямые (врастание 
корней,  изотопные метки,  наблюдения в ми-
ниризотронах,  временные изменения био-
массы) и непрямые (балансовые по  скорости 
разложения корней,  азотному бюджету и рег
рессионные модели). Наиболее распростране-
ны два прямых метода: наблюдения за приро-
стом в миниризотронах и изучение врастания 
корней на участке почвы без корней,  хотя 
изотопный,  балансовый и модельные методы 
также могут давать адекватные результаты 
[Онипченко,  1990;  Milchunas,  2009].

Сравнительное тестирование 11 различ-
ных методов оценки продукции тонких корней 
на примере степных сообществ показало,  что  
получаемые разными методами величины раз-
личались более чем на 4 порядка [Milchunas,  
2009],  хотя для большинства методов разли-
чия составляли один порядок (52–720 г/м2 
в год). Методы внесения и оборота изотопов 
и наблюдений в ризотронах с использовани-
ем регрессионных моделей рассматривают-
ся как наиболее близкие к реальности. Оса-
ва и Аизава [Osawa,  Aizawa,  2012] считают 
оценку продукции корней по  скорости их раз-
ложения наиболее точной. В настоящее вре-
мя широко  распространен метод наблюдений 
в миниризотронах [Milchunas,  2012;  Mommer,  
Weemstra,  2012;  Vamerali et al.,  2012;  Wu et 
al.,  2013],  он используется для оценок дли-

тельности жизни корней,  времени их оборота 
и расчетов продукции тонких корней [van der 
Krift,  Berendse,  2002;  Stewart,  Frank,  2008;  
Balogianni et al.,  2016],  однако  он имеет су-
щественные ограничения и мало  подходит для 
сильно  каменистых и часто  промерзающих 
почв,  характерных для горных регионов.

Метод врастания предполагает использова-
ние проницаемых для корней емкостей (с по-
верхностью из сетки с ячеей не менее 1,5 мм 
в диаметре [Montagnoli et al.,  2014]),  запол-
ненных почвой,  предварительно  лишенной 
корней с помощью просеивания. Этот метод 
довольно  широко  распространен и исполь-
зуется для оценки корневой продукции как 
в лесных [Stevens,  Jones,  2006],  так и в тра-
вяных [Wu et al.,  2011] растительных сооб-
ществах. Потенциально  метод врастания мо-
жет как недооценивать продукцию,  показывая 
меньший прирост корней за счет их поврежде-
ния при установке емкостей [Milchunas,  2009],  
так и переоценивать ее за счет лучшего  роста 
на участке почвы,  богатой элементами мине-
рального  питания,  и отсутствия корневой кон-
куренции с соседними растениями [de Kroon et 
al.,  2003]. Мелкие емкости показывают обыч-
но  большие величины прироста по  сравнению 
с крупными [Hertel,  Leuschner,  2002],  однако  
эти величины часто  ниже получаемых в мини-
ризотронах [Milchunas,  2009],  поэтому в насто-
ящей работе мы использовали наиболее мелкие 
доступные емкости (чайные ситечки).

Скорость оборота и продукция тонких 
корней зависят от многих факторов среды 
и свойств растений,  важнейшим из которых 
выступает длительность жизни корней. Ско-
рость (отношение годичной продукции к био-
массе корней) колеблется в широких пределах. 
Например,  в тцуговом лесу (Tsuga hete- 
rophylla (Raf.) Sarg.) она составила 2,57 год–1 

[Santantonio,  Hermann,  1985;  Lauenroth,  Gill,  
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2003],  а в лесу,  близ его  верхней границы 
в Скалистых горах –  ​только  0,08 год–1 [Ar-
thur,  Fahey,  1992;  Lauenroth,  Gill,  2003]. 
Средняя скорость обновления тонких кор-
ней в травяных сообществах умеренного  по-
яса составляла 0,47 год–1 [Gill,  Jackson,  2000;  
Lauenroth,  Gill,  2003],  а в тундровых сооб-
ществах она была значительно  ниже,  напри-
мер  0,15 год–1 в тундрах Северной Аляски,  
в то  время как в тропиках –  2,5–4,6 год–1 
[Lauenroth,  Gill,  2003]. Влияние температуры 
на продукцию корней может быть разнообраз-
ным – от положительного  до  отрицательного  
[Ni,  2004;  Hui,  Jackson,  2006;  Arvares-Uria,  
Körner,  2007;  Okada et al.,  2017]. С другой 
стороны,  Фукузава с соавторами [Fukuzawa 
et al.,  2012] указывают,  что  для продукции 
корней доступность воды может быть важнее 
температуры,  однако  в целом эти вопросы 
остаются малоисследованными из-за ограни-
ченного  объема данных по  корневой продук-
ции,  получение которых сопряжено  со  значи-
тельной трудоемкостью.

В ряде работ отмечается большая корневая 
продукция травяных сообществ по  сравнению 
с древесными. Например,  Моар  и Вильсон 
[Moar,  Wilson,  2006] отметили более высокую 
биомассу и продукцию корней в прерии,  чем 
в прилегающем лесу. В условиях тундр  смена 
доминантов с Eriophorum vaginatum на Betula 
nana при внесении в почву элементов мине-
рального  питания вызвала резкое снижение 
корневой продукции [Sullivan et al.,  2007].

В целом же факторы,  определяющие про-
дукцию тонких корней,  исследованы весьма 
мало  из-за трудоемкости оценки самой про-
дукции. Для выявления этих факторов важ-
ным бывает получить не столько  абсолютные 
величины продукции (г/м2 в год),  а,  скорее,  
относительные,  позволяющие количественно  
сравнивать продукцию тонких корней в раз-
ных условиях или сообществах. Для этих це-
лей мы и разработали модифицированный ме-
тод врастания в бескорневую среду (почву),  
позволяющий получать сравнительные оцен-
ки корневой продукции с небольшими тру-
дозатратами. Таким образом,  целью наших 
исследований было: 1) изучить относитель-
ную продукцию корней различных сообществ 
по  высотному градиенту от лесного  до  суб
нивального  поясов и 2) выявить экологиче-
ские факторы,  влияющие на эту продукцию.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Продукция корней измерена в 16 расти-
тельных сообществах по  вертикальному про-
филю горы Малая Хатипара в Тебердинском 
заповеднике (Карачаево-Черкесская Респуб
лика,  Северо-Западный Кавказ,  Россия). Ин-
тервал высот составлял от 2184 м над уровнем 
моря в верхнем лесном поясе до  3107 м в суб-
нивальном поясе (табл. 1). Детальное описание 
района исследований и изученных сообществ 
приведено  в ряде публикаций [Onipchenko,  
2002,  2004].

В каждой точке закладывали трансекту 
длиной 1 м. Близ трансекты отбирали около  
300 г почвы из верхнего  горизонта (0–10 см),  
просеивали ее на месте на почвенных ситах 
с диаметром отверстий 7 мм (это  самый эф-
фективный размер  для свежих горных почв,  
чтобы удалить большинство  корней,  большие 
фрагменты ветоши и камни без повреждения 
мелких частиц почвы) и тщательно  переме-
шивали;  таким образом,  в полученной смеси 
отсутствовали крупные камни,  корни и круп-
ные неразложившиеся части растений. Лишь 
небольшая фракция тонких корней попадала 
в эту смесь,  однако  это  были либо  уже от-
мершие,  либо  сразу отмирающие корни,  ко-
торые через два месяца хорошо  отличались от 
корней текущего  прироста. Полученной сме-
сью заполняли чайные шаровидные ситечки 
из нержавеющей металлической сетки с ячеей 
до  1,5 мм и диаметром 4,5 см (рис. 1),  чайные 
ситечки закрывались на запорный механизм. 
В почве проделывали вертикальные отвер-
стия до  глубины 10 см металлическим буром 
с диаметром 5  см. Ситечки помещали в эти 
отверстия так,  чтобы их центр  располагал-
ся на глубине около  7 см,  и засыпали остав-
шейся слегка уплотненной почвой из буров. 
На поверхности отверстия закрывали верх-
ней частью дернины из буров с сохранивши-
мися растениями. Пробы располагали на рас-
стоянии 25  см друг от друга по  трансектам 
(n = 5),  их расположение отмечали колышка-
ми и координатами GPS. По  истечении при-
мерно  двух месяцев ситечки аккуратно  из-
влекали из почвы,  торчащие наружу корни 
(рис.  1,  в) обрезали ножницами по  уровню 
сетки. Длительность инкубации соответство-
вала практически всему (в альпийском и суб-
нивальном поясе) или большей части вегета-
ционного  периода в изученных сообществах,  
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это  был самый теплый период в промежутке 
между таянием снега и осенними заморозками.

Образцы закладывали с 17 по  20  июля 
и извлекали с 19 по  20 сентября 2019 г.,  та-
ким образом,  время экспозиции могло  раз-
личаться на 1–3 дня между сообщества-
ми. Итоговые расчеты прироста корней были 
скорректированы для 60 дней. Время экспози-
ции охватывает вторую половину вегетацион-
ного  периода в верхнелесном поясе. Эти сроки 
выбраны с учетом опубликованных наблюде-
ний за фенологией развития корней. Корни 
крупных древесных растений и кустарнич-

ков растут во  второй половине вегетацион-
ного  периода,  а корни альпийских травяни-
стых растений –  ​в разгар  периода вегетации 
[Steinaker,  Wilson,  2008;  Iversen et al.,  2015;  
Sloan et al.,  2016]. После извлечения образ-
цы хранили в холодильнике (+5 °C) не более 
двух дней до  их разбора в лаборатории. За-
тем образцы замачивали на один час в воде,  
промывали на сите с ячеей 0,5  мм и разби-
рали вручную под бинокулярным микроско-
пом. Учитывали только  живые корни,  кото-
рые визуально  легко  отличались от отмерших 
по  цвету,  упругости и наличию корневых во-

Т а б л и ц а  1
Список исследованных сообществ

Сообщество
Сокра-
щение

Высота,  м 
над ур. м.

Синтаксономия (союз) Доминанты

С древесными доминантами

Березняк рододендроновый БР 2184 Rhododendro caucasici- 
Betulion litwinowii

Betula litwinowii Doluch., Rhodo-
dendron caucasicum Pall.

Сосняк вейниковый СВ 2422 Dicrano-Pinion Pinus sylvestris L., Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth

Можжевеловый стланик МС 2701 Aconito nasuti- 
Juniperion

Juniperus communis L.

Рододендронник РОД 2750 Rhododendrion caucasici Rhododendron caucasicum.

С травянистыми доминантами

Альпийский ковер АК 2789 Hyalopoion ponticae Sibbaldia procumbens L.,  
Taraxacum stevenii DC.

Альпийская лишайниковая 
пустошь

АЛП 2780 Anemonion speciosae Carex umbrosa Host, Festuca ovina 
L., Cetraria islandica (L.) Ach.

Гераниево-копеечниковый луг ГКЛ 2751 Hedysaro caucasicae- 
Geranion gymnocauli

Geranium gymnocaulon DC., 
Hedysarum caucasicum Bieb.

Пестроовсяницевый луг ПЛ 2706 Violo altaicae- 
Festucetum variae

Festuca varia Haenke, Nardus 
stricta L.

Субальпийское болото СубБ 2541 Caricion fuscae Carex nigra (L.) Reichard, Blysmus 
compressus (L.) Panz. ex  Link

Субальпийское высокотравье СубВ 2542 Rumicion alpinae Ligusticum alatum (M. Bieb.) 
Sprengel, Millium effusum L.

Субальпийский вейниковый луг СВЛ 2550 Calamagrostion  
arundinaceae

Calamagrostis arundinacea,  
Betonica macrantha C. Koch

Альпийское болото АБ 2800 Caricion fuscae Carex nigra

Альпийская сухая осыпь АСО 2899 Anemonion speciosae Asperula alpina Bieb., Minuartia 
imbricata (Bieb.) Woronow

Альпийская влажная осыпь АВО 2795 Murbeckiellion huetii Sibbaldia procumbens,  
Gnaphalium supinum L.

Субнивальная сухая осыпь ССО 3063 Chaerophyllion humilis Potentilla gelida C. A. Mey.,  
Carum caucasicum (Bieb.) Boiss.

Субнивальная влажная осыпь СВО 3069 Chaerophyllion humilis Veronica telephiifolia Vahl

* Латинские названия растений приведены по  В. Г. Онипченко  и др. [2011],  названия синтаксонов –  по  В. Г. Онип-
ченко  [Onipchenko,  2002].
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лосков [Böhm,  1979]. Все живые корни высу-
шивали при 80 °C в течение 10 ч и взвешива-
ли с точностью до  0,1 мг.

Содержание органического  вещества в поч-
ве оценивали по  потерям от прокаливания. 
Три идентичных образца почвы из каждого  
сообщества высушивали в сушильном шкафу 
при 105 °C в течение 12 ч и прокаливали в му-
фельной печи при температуре 500 °C в те-
чение 8 ч. Такая температура прокаливания 
достаточна для оценки содержания органиче-
ского  углерода в почвах без карбонатов [Ghab- 
bour et al.,  2014]. Кроме того,  исследуемые 
почвы образованы на кристаллических поро-
дах и практически лишены карбонатов [Вер-
телина и др.,  1996].

рН почвы измеряли ион-селективным элек-
тродом после одного  часа встряхивания с ди-
стиллированной водой. Пропорция почва: 
вода зависела от содержания углерода в поч-
ве,  по  данным А. В. Волкова [1999]: менее 
10 %  С –  ​1:2,5 (СВ,  ГКЛ,  ПЛ,  СубВ,  АКО,  
АВО,  ССО,  СВО,  сокращения см. в табл. 1);  
10–20 %  –  ​1:5 (АК,  АЛП,  МС,  СВЛ);  20–
35 %  –  ​1:10 (БР,  РОД,  АБ);  более 35 %  –  ​
1:15 (СубБ). Влажность почвы определяли 
в поле 14 и 15 августа 2018 г.,  через 2–3 дня 
после последнего  дождя (погода,  типичная 
для региона),  с помощью Data logger TRIME-
EZ/HD (IMKO Micromodultechnic GMBH,  
Germany) в 5–7-кратной повторности. Опре-
деление влажности на выбранных постоян-
ных площадках проведено  до  закладки сите-
чек с целью минимизировать влияние условий 
нарушения.

Чтобы сравнить величины прироста кор-
ней между сообществами,  мы использовали 
непараметрический дисперсионный анализ 
Краскела –  Уоллиса,  так как распределение 
нетрансформированных данных значимо  от-
клонялось от нормального.

Чтобы связать прирост корней с факто-
рами среды,  мы применили модели со  сме-
шанным эффектом с использованием функ-
ции ‘lme’  в пакете nlme [Pinheiro et al.,  2015] 
статистической среды R 3.2.2. [R Core Team,  
2015]. В модели со  смешанным эффектом для 
прироста корней в качестве фиксированных 
эффектов введены высота,  pH,  содержание 
воды в почве и потери органического  веще-
ства почвы при прокаливании,  а в качестве 
случайного  фактора –  ​тип сообщества,  чтобы 

учесть повторность. Перед анализом мы про-
верили данные на коллинеарность,  рассчитав 
коэффициенты корреляции Спирмена между 
объясняющими переменными. Лучшие модели 
отбирали в ходе автоматической обратной по-
шаговой регрессии (функция stepAIC). Окон-
чательные модели проверяли на нормальность 
распределения остатков по  графикам кван-
тиль-квантильного  распределения. Значения 
p фиксированных эффектов оценивали с по-
мощью анализа отклонений (сумма квадратов 
II типа) с помощью функции “Anova” в пакете 
car в R [Fox,  Weisberg,  2011]. Коэффициенты 
детерминации дисперсии,  объясненной фик-
сированными эффектами (marginal R2),  полу-
чены в пакете MuMIn [Bartoń,  2017] по  алго-
ритму [Nakagawa,  Schielzeth,  2013]. Анализ 
проведен для двух групп сообществ: 1) все 
сообщества,  2) травяные сообщества (без СВ,  
БР,  РОД и МС).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Большинство  проб содержало  тонкие кор-
ни,  количество  которых сильно  варьиро-
валось между изученными сообществами. 
На долю межценотического  колебания при-
роста корней приходилось 90,2 %  общей дис-

Рис. 1. Внешний вид чайных ситечек в фабричной 
упаковке (а),  погруженные в почву ситечки до  за-
капывания в начале эксперимента (б),  извлеченные 

из почвы ситечки с вросшими корнями (в)
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персии,  а на варьирование повторностей вну-
три сообществ –  ​только  9,8 %. Тип сообщества 
значимо  влиял на массу корней (р < 0,001). 
Наиболее низкие величины продукции корней 
отмечены в лесных сообществах (БР  и СВ),  
в рододендроновом стланике и на альпийских 
(АСО,  АВО) и субнивальных (ССО,  СВО) осы-
пях (табл. 2). Таким образом,  как низко  распо-
ложенные сообщества верхнего  лесного  пояса,  
так и наиболее высоко  расположенные осып-
ные группировки отличались очень низкой 
продукцией корней. Наиболее высокая биомас-
са вросших корней была на альпийских ков-
рах и субальпийских болотах –  почти на два 
порядка выше,  чем в изученных лесных фи-
тоценозах. Альпийские и субальпийские боло-
та характеризовались сходной и относительно  
высокой корневой продукцией,  многократно  
превышающей таковую в лесах и на осыпях.

Пятикратная повторность была достаточ-
ной,  чтобы получить стандартные ошибки 
средних менее 20 %  для большинства сооб-
ществ,  включая низкопродуктивные осыпи 
(АСО,  ССО,  СВО) и сосняк (СВ). Стандарт-

ные ошибки менее 4 %  отмечены для четырех 
сообществ,  включая оба болота (РОД,  СубБ,  
АБ,  ПЛ).

Присутствие древесных доминантов в со-
ставе сообщества и влажность почвы были 
наиболее важными факторами в регресси-
онных моделях. В древесных сообществах 
была очень низкая продукция корней,  хотя 
она возрастала с влажностью почвы (табл. 3,  
рис. 2,  а). При исключении из моделей сооб-
ществ с древесными растениями (БР,  СВ,  
МС,  РОД) ,  наряду с основным фактором ув-
лажнения почвы,  продукция корней имела 
тенденцию уменьшаться с абсолютной высо-
той (см. табл. 3,  рис. 2,  б). Содержание орга-
нического  вещества не вошло  в лучшие мо-
дели,  но  как отдельно  взятый фактор  было  
положительно  связано  с продукцией корней 
и объясняло  32,5 %  ее дисперсии в травяных 
сообществах,  что  намного  меньше по  сравне-
нию с моделью,  включающей влажность и вы-
соту (см. табл. 3). Нами не выявлено  связи кор-
невой продукции с pH  почвы.

Т а б л и ц а  2
Масса вросших корней (оценка подземной продукции), содержание органического вещества в почве  

(потери от прокаливания), влажность и кислотность почвы изученных сообществ

Сообщество
Масса корней,  мг,  
среднее ± ошибка,   

n = 5

Потери при прокаливании,  
%,  среднее ± ошибка,   

n = 3

Влажность почвы,  
среднее ± ошибка,   

n = 5

pH  почвы,   
среднее ± ошибка,  

n = 3

С древесными доминантами

БР 4,2 ± 0,8 68,4 ± 5,9 11,6 ± 2,6 3,89 ± 0,02

СВ 3,0 ± 1,3 11,3 ± 1,1 8,7 ± 1,0 5,29 ± 0,13

МС 41,4 ± 6,5 30,4 ± 3,9 25,8 ± 0,8 4,71 ± 0,06

РОД 2,1 ± 0,2 77,6 ± 12,8 9,2 ± 0,9 4,09 ± 0,06

С травянистыми доминантами

СубБ 177,2 ± 13,6 90,1 ± 0,7 40,5 ± 2,5 6,08 ± 0,03

СубВ 103,6 ± 12,6 27,5 ± 2,8 23,3 ± 1,5 5,29 ± 0,13

СВЛ 73,6 ± 11,2 26,8 ± 2,2 16,1 ± 2,4 4,89 ± 0,02

ПЛ 101,6 ± 5,7 28,7 ± 2,1 26,1 ± 0,8 4,60 ± 0,03

ГКЛ 73,9 ± 8,9 20,7 ± 3,1 20,3 ± 2,6 4,61 ± 0,03

АЛП 65,6 ± 13,1 23,3 ± 0,7 28,8 ± 0,7 4,96 ± 0,04

АК 246,7 ± 37,3 20,1 ± 0,9 29,1 ± 0,5 4,64 ± 0,05

АБ 105,5 ± 6,1 75,4 ± 6,5 32,8 ± 1,4 4,83 ± 0,07

АВО 16,5 ± 3,0 7,3 ± 0,6 7,4 ± 1,4 5,07 ± 0,06

АСО 11,7 ± 3,6 5,2 ± 0,9 1,5 ± 0,5 5,68 ± 0,03

ССО 20,4 ± 4,4 4,3 ± 0,3 3,5 ± 0,8 5,79 ± 0,01

СВО 2,5 ± 1,5 4,3 ± 0,3 5,0 ± 1,0 5,30 ± 0,06

* Сокращения названий сообществ см. в табл. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Предлагаемый метод показал значитель-
ное варьирование корневой продукции меж-
ду изученными ценозами при небольшой ва-
риабельности в повторностях внутри одного  
сообщества. Тем не менее для того  чтобы по-
лучить более точные измерения,  мы можем 
рекомендовать использовать большую повтор-
ность (например,  10)  для наименее продук-
тивных сообществ. Однако  у нас есть данные 
по  структуре подземной биомассы только  для 
четырех из изученных сообществ: АЛП,  ПЛ,  
ГКЛ и АК [Онипченко,  1990],  что  не позво-
ляет сопоставить полученные величины при-
роста с другими характеристиками подзем-
ной биомассы и продукции. Наиболее высокий 
коэффициент корреляции (n = 4;  r = +0,76,  
n. s.) связывает прирост корней с биомассой 
корней диаметром менее 0,5 мм. Это  вполне 

закономерно,  поскольку наиболее активно  ра-
стут именно  тонкие корни. Поэтому предло-
женный метод может рассматриваться как 
вполне адекватный относительно  оценки про-
дукции тонких корней,  т. е. он не позволяет 
получать абсолютные величины первичной 
продукции на квадратный метр,  но  может 
сравнивать различные сообщества по  корне-
вой продукции.

Низкая продукция древесных сообществ. 
Эта закономерность была ранее отмечена для 
прерий и лесов в США [Moar,  Wilson,  2006]. 
Тем не менее удивительным фактом явился 
масштаб различий: в изученных горно-лес-
ных сообществах продукция корней была 
примерно  в 50 раз ниже,  чем в травяных 
сообществах. Эти результаты подтверждают 
две известные закономерности. Во-первых,  
при наличии обогащенных ресурсами участ-

Т а б л и ц а  3
Результаты моделей со смешанным эффектом, связывающих прирост корней (данные трансформированы  

по основанию натурального логарифма) с факторами среды

Модель n R2m Фактор Эффект df χ2 p

Все сообщества 16 0,768 Влажность почвы
Травяное →  
с древесными доминантами

+
–

1
1

50,65
15,31

<0,001
<0,001

Сообщества без древесных доми-
нантов (без СВ,  БР,  РОД и МС)

12 0,702 Влажность почвы
Высота

+
–

1
1

14,7
3,18

<0,001
0,074

П р и м е ч а н и е.  n –  ​число  сообществ,  включенных в анализ;  R2m –  ​коэффициент детерминации только  
для фиксированных эффектов;  df –  ​число  степеней свободы;  p –  ​уровень значимости для отдельных факторов.

Рис. 2. Связь между приростом корней (среднее ± ошибка) (a) и влажностью почвы,  высотой над ур. м. 
(б). Линия регрессии и коэффициенты детерминации (R2) получены из простых линейных регрессий. Ли-
ния регрессии на рисунке (б) показана только  для сообществ с травянистыми доминантами. Сокращения 

названий сообществ см. в табл. 1. ** –  ​p < 0,01,  *** –  ​p < 0,001
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ков почвы виды с тонкими корнями преиму-
щественно  врастают корнями,  в то  время 
как виды с толстыми корнями пролифери-
руют гифами своих симбиотических мико-
ризных грибов [Cheng et al.,  2016]. Действи-
тельно,  обильный грибной мицелий мы также 
обнаруживали при разборе проб из лесных 
сообществ. Во-вторых,  относительно  низкие 
температуры почвы под пологом леса в горах 
выступают важнейшим фактором,  лимити-
рующим рост корней деревьев по  сравнению 
с травянистыми растениями и формирую-
щим климатически верхнюю границу леса 
[Körner,  2012].

Определяющая роль влажности почвы. 
Влажность почвы –  ​самый важный фактор,  
определяющий продукцию корней как во  всех 
изученных местообитаниях,  так и в отдель-
ных группах (нелесные сообщества,  травяные 
сообщества);  его  влияние значительно  пре-
вышает роль температуры (или высоты над 
уровнем моря). Положительное влияние влаж-
ности говорит о  том,  что  даже в условиях хо-
рошего  влагообеспечения в гумидном климате 
локальная влажность почвы может суще-
ственно  влиять на продукционные процессы 
в подземной сфере. Это  подтверждает мне-
ние Фукузава с соавторами [Fukuzawa et al.,  
2012],  что  влажность более важна для про-
дукции корней,  чем температура,  что  так-
же было  показано  на лугах в аридном кли-
мате [Tang et al.,  2017]. Экспериментальное 
потепление на почвах в Арктике не усиливает 
и не продлевает рост корней осенью [Schwieg-
er et al.,  2018]. С другой стороны,  в тундро-
вых экосистемах нет связи между продукци-
ей корней с влажностью почвы,  так как рост 
растений не лимитирован доступностью влаги,  
где влажность почвы была высокой и слабо  
изменялась по  трем изученным сообществам 
(23–34 %) [Blume-Werry et al.,  2016]. В целом 
полученные нами закономерности являют-
ся новыми,  особенно  для горных экосистем. 
Между влажностью почвы и общей длиной 
корней в почве может наблюдаться отрица-
тельная связь,  обусловленная активным по-
глощением влаги корнями [Gross et al.,  2008],  
что  мы,  однако,  не наблюдали в нашем слу-
чае. Мы измеряли процент гравиметрической 
влаги (объем воды × 100 /  объем почвы) в по-
левых условиях,  который зависит от содер-
жания мелких частиц в почве. Таким обра-

зом,  содержание воды может быть не прямым 
фактором для продукции корней,  но  оцен-
кой богатства почвы,  которое также связано  
с гранулометрическим составом в очень каме-
нистых горных почвах.

Снижение продукции корней при увели-
чении абсолютной высоты (которая опосре-
дованно  может характеризовать температур-
ный режим почвы) выявлено  нами лишь как 
тенденция (p = 0,074) при исключении из ана-
лиза сообществ с древесными доминантами 
(БР,  СВ,  МС,  РОД). Таким образом,  в изу-
ченном нами диапазоне высот высотное поло-
жение не оказывает определяющего  влияния 
на продукцию корней,  его  влияние значитель-
но  меньше,  чем влияние влажности почвы. 
Эта закономерность может быть объяснена 
противоположным действием двух факторов: 
скорости роста и аллокации в тонкие корни,  
которые различным образом связаны с тем-
пературами на разной высоте. Скорость ро-
ста снижается при более низких температу-
рах на больших высотах [Graefe et al.,  2010;  
Blume-Werry et al.,  2016;  Nagelmuller et al.,  
2016],  хотя и может наблюдаться при темпе-
ратуре около  0 °C [Onipchenko et al.,  2014]. 
С другой стороны,  с повышением абсолют-
ной высоты у травянистых растений растет 
доля тонких корней в общей биомассе,  и этот 
показатель вдвое выше у альпийских расте-
ний,  чем у низкогорных [Körner,  Renhardt,  
1987;  Körner,  2003]. Таким образом,  большая 
биомасса тонких корней может компенсиро-
вать их низкий прирост,  что  в итоге приво-
дит к слабой зависимости продукции корней 
от температуры (абсолютной высоты). Низ-
кая продукция в лесах в нашем исследовании 
не может быть объяснена недостаточной дли-
ной эксперимента по  сравнению с вегетацион-
ным периодом,  так как подземный рост сдви-
нут на более теплую вторую половину лета 
[Blume-Werry et al.,  2016].

Положительная связь между содержани-
ем органического  вещества в почве и приро-
стом корней может отражать положительную 
корреляцию между ним и влажностью почвы. 
В нашем случае эти факторы были положи-
тельно  скоррелированы (Spearman R = 0,659;  
p = 0,007). Связи между продукцией корней,  
разложением и накоплением органического  
вещества в почве нуждаются в дальнейшем 
исследовании.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В целом можно  заключить,  что  модифика-
ция метода врастания корней,  предложенная 
в нашей работе,  позволяет получить срав-
нительные оценки продукции тонких корней 
в наземных экосистемах. В изученных нами 
сообществах в широком высотном диапазоне 
(от верхнелесного  до  субнивального  поясов) 
наибольшая продукция корней наблюдалась 
на альпийских коврах,  наименьшая –  ​в ле-
сах и в субнивальных сообществах. В сообще-
ствах с древесными доминантами продукция 
корней была меньше,  чем в травяных сообще-
ствах,  что  подтверждает гипотезу лимитиро-
ванного  роста корней деревьев близ верхней 
границы леса. Продукция корней возраста-
ла с увеличением влажности почвы,  которая 
была самым важным фактором. В травяных 
сообществах наряду с основным фактором ув-
лажнения продукция корней имела тенденцию 
уменьшаться с абсолютной высотой. Отмечена 
также положительная связь содержания ор-
ганического  вещества в почве с продукцией 
корней в травяных сообществах. Связи про-
дукции корней с рН верхнего  горизонта по-
чвы не выявлено.

Работа поддержана РНФ (грант № 19-14-00038). 
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The investigation of  belowground plant production and its determining factors is critical for better un-
derstanding carbon turnover in the biosphere. The measurement of  fine root production is a methodical and 
difficult task. To reveal factors determining fine root production in mountain ecosystems,  we introduced a 
new modification of  ingrowth method with the use of  filter balls (tea strainers). We studied root production 
in 16 communities from upper forest to subnival belts in the range of  2184–3069 m a. s. l. in the Teberda 
Reserve,  Northwestern Caucasus,  Russia. The filter balls were filled with sifted soil (without roots or stones) 
and buried in the soil 7–8 cm deep. The mass of  root ingrowth was measured after two months of  incu-
bation under natural conditions. Mixed-effect models were applied to test the relationships between root 
mass,  elevation,  soil moisture,  organic matter content,  and pH. The highest root production was observed 
in an alpine snowbed (247 mg per filter ball in 60 days),  the lowest was in forest and subnival communities 
(3–20 mg per filter ball in 60 days). The communities with woody dominants had lower production than herb 
communities. It increased with soil moisture,  which was the most important factor. In herb communities the 
production of  roots tended to decrease with the elevation. Soil organic matter as a separate factor had a 
positive relationship with root production in herb communities. There were no links between root ingrowth 
and soil pH. The method introduced presently both allows for the comparison of  plant communities by their 
root production and reveals factors determining it.

Key words: fine roots,  productivity,  alpine communities,  soil moisture,  altitude gradient.


