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Представлены данные, характеризующие температурную зависимость роста и эмиссии СО2 двух
видов ксилотрофных грибов (D. confragosa и D. tricolor) при их развитии на сусло-агаре и древесине
в лабораторном эксперименте. Показано, что существующие в настоящее время оценки темпера-
турной динамики эмиссии СО2 древесным дебрисом не в полной мере учитывают связи между тем-
пературой, эмиссией СО2, ростом и дыхательной активностью грибов. Установлено, что в диапазо-
не 10–30°C линейный рост и СО2 эмиссионная активность мицелия грибов в одинаковой степени
(Q10 роста – 2.2, Q10 дыхания – 2.1), положительно и линейно связаны с температурой (коэффици-
ент корреляции Спирмена 0.94–0.97), а эмиссия СО2 прямо пропорциональна величине мицелия и
его удельной эмиссионной активности. Вследствие этого температурный эффект на эмиссию СО2 – это
производное от двух одинаково зависимых от температуры факторов: роста и удельной эмиссион-
ной активности мицелия. Он равен произведению эффектов каждого из факторов в отдельности и
описывается экспоненциальным уравнением, что отражает неаддитивный, возможно, синергиче-
ский характер температурного усиления эмиссии СО2 в пределах от 20 до 30°C.
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Основным трендом в современном изменении
климата считается глобальный рост температуры
[1], и это связывают с накоплением в атмосфере
парниковых газов, основной из которых – СО2
[2–4]. Поэтому в настоящее время большое вни-
мание уделяется изучению углеродного цикла,
его прямых и обратных связей с климатом. Леса
играют исключительно важную роль в глобаль-
ном круговороте углерода, а специфическая черта
их углеродного цикла – наличие в них надземно-
го древесного пула долговременного депонирова-
ния углерода. Его мобилизация достигается в хо-
де биологического разложении древесного де-
бриса, являющегося глобально-значимым пулом
углерода и соответствующим по масштабу нетто-
источником [3, 4]. Основные параметры процес-
сов разложения древесного дебриса и его углерод-
но-кислородного газообмена определяют ксило-
трофные базидиальные грибы (Basidiomycota,
Agaricomycetes), которые из-за этого считают
биосферно-значимыми газо- и климатрегулиру-
ющими организмами [5].

Разложение древесного дебриса и его так на-
зываемое “углеродное дыхание” – это зависимые

от климата процессы, и актуально выяснение ха-
рактера их связей с климатическими факторами и
прежде всего температурой [6]. Установлено, что
в диапазоне 10–30°C при повышении температу-
ры на 10°C эмиссия СО2 древесным дебрисом
возрастает в 1.4–4.1 раза [5, 7–12]. Поэтому “по-
тепление климата”, скорее всего, приведет к уси-
лению СО2 эмиссионной активности древесного
дебриса, и нельзя исключить, что это может быть
одним из экологических факторов дестабилиза-
ции климатической системы Земли.

Имеющиеся оценки температурной зависимо-
сти “углеродного дыхания” древесного дебриса
далеко не всегда учитывают то, что данный про-
цесс – это результат жизнедеятельности ксило-
бионтных микобактериальных сообществ [5, 13].
Так, лишь в немногих работах [14–20] рассматри-
вается эмиссия СО2 древесным дебрисом при его
разложении базидиальными ксилотрофными
грибами. При этом не учитывается, что темпера-
тура – главный абиотический фактор не только
активности дыхания грибов, но и их роста [5, 15].
На наш взгляд, имеющиеся прогнозные оценки
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объемов эмиссии СО2 древесным дебрисом при
“потеплении климата” недостаточно корректны.

Цель настоящей работы – изучить влияние
температуры на эмиссию СО2 с учетом ее эффекта
на рост и газообмен грибов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Влияние температуры на эмиссию СО2 мице-

лием ксилотрофных грибов на сусло-агаре и при
разложении ими древесного дебриса изучали на
примере Daedaleopsis confragosa (Bolton: Fr.)
J. Schröt. и D. tricolor (Bull.) Bondartsev et Singer.
Образцы разрушаемых древесных остатков Betula
pendula Roth и Padus avium Mill с базидиокарпами
названных грибов отобраны в предлесостепных
сосново-березовых лесах Сысертского района
Свердловской области (56°36′5″ с.ш., 61°3′24″ в.д.).
Определение грибов выполнено с использовани-
ем традиционных микологических методов [21], а
их видовые названия приведены по MycoBank
Database [22]. Дикариотические культуры были по-
лучены из базидиокарпов исследуемых грибов с ис-
пользованием стандартных методов [23] и сусло
(4%) - агара (2%) в качестве питательной среды.

Дизайн исследования включал два блока экспе-
риментальных работ: 1) анализ влияния температу-
ры на рост и СО2 эмиссионную активность мице-
лия D. confragosa и D. tricolor на сусло-агаре; 2) изу-
чение частного и совместного эффекта на
эмиссию СО2 размера и эмиссионной активности
мицелия при развитии грибов на искусственной
питательной среде и на естественных для них дре-
весных субстратах.

Определение скорости роста мицелия 
и его эмиссионной активности 

в зависимости от температуры
Для изучения температурной динамики роста

на сусло-агаре чашки Петри с мицелием
D. confragosa и D. tricolor (n = 4) экспонировали в
термостате при температуре 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35,
40  ± 1°C. Периодически, через 1–3 сут, в зависи-
мости от скорости роста мицелия измеряли его
линейные размеры по четырем направлениям с
последующим усреднением полученных данных
и расчетом скорости роста мицелия (мм/сут).
Температурный коэффициент роста мицелия
рассчитывали по формуле

(1)

где Q10G – температурный коэффициент роста, V1 –
скорость роста при 20°C, V2 – при 30°C.

Аналогично оценивали и зависимость эмис-
сии СО2 от температуры: чашки Петри диаметром
5 см с растущим при 20°C на сусло-агаре мицели-
ем D. confragosa и D. tricolor (n = 3) помещали в

=10 2 1/ ,GQ V V

экспозиционные камеры объемом 0.27л и экспо-
нировали последовательно в термостате при тем-
пературе 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45, 50  ±  1°C в
течение 30 мин, предварительно выдержав их 1 ч
при соответствующей температуре. Эмиссию СО2
оценивали по разности его концентрации в каме-
рах до и после экспозиции. Содержание СО2 из-
меряли с помощью ИК-Фурье спектрометра Gas-
met DX-4030 (“Gasmet Technologies Oy”, Фин-
ляндия) с точностью  ±50 ppm и рассчитывали
удельную эмиссию СО2 (ESA) с учетом объема экс-
позиционных камер, находившихся в них образ-
цов и длительности экспозиции на 1 см2 площади
мицелия (мкг C-СО2 /см2/ ч) по формуле:

(2)
а также на общую площадь мицелия (мкг C-СО2/ч) –
общая эмиссия (EGA) − по формуле:

(3)
где EGA – общая эмиссия СО2, ∆CO2 – количество
СО2, выделенное мицелием за 1 ч (ppm/ч), V1 –
объем камеры (л), V2 – объем образца (л), Vm –
молярный объем (22.4 л/моль), M – молярная
масса СО2 (44 г/моль), S – площадь мицелия
(см2), T – температура в градусах Кельвина (K).

Температурный коэффициент удельной эмис-
сии СО2, показывающий кратность ее изменения
при повышении температуры на 10°C, рассчиты-
вали по формуле:

(4)
где Q10SA – температурный коэффициент удель-
ной эмиссии, ESA1 – удельная эмиссия при 20°C,
ESA2 – при 30°С.

Температурный коэффициент общей эмиссии
СО2 рассчитывали по аналогичной формуле:

(5)
где Q10GA – температурный коэффициент общей
эмиссии, EGA1 – общая эмиссия при 20°C, EGA2 –
при 30°С.

Определение совместного эффекта увеличения 
площади мицелия и удельной эмиссии СО2 

при повышении температуры
Влияние температуры и размера мицелия на

эмиссию СО2 проводили по следующей схеме
(рис. 1).

1. Измеряли линейные размеры мицелия
D. confragosa и D. tricolor в чашках Петри диамет-
ром 10 см (n = 5) по четырем направлениям с по-
следующим усреднением полученных данных и
рассчитывали его площадь, затем оценивали
эмиссию СО2 при температуре экспонирования
20 и 30°C. Это позволяло оценить влияние темпе-

( )= Δ − × ×SA 2 1 2 mСО / 0.27 2 ,/ 73/E V V V M S T

( )= Δ − × ×GA 2 1 2 mСО / 0.27 273/ ,E V V V M T

=10SA SA1/ 2,SAQ E E

=10GA GA GA1/ 2,Q E E
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ратуры на эмиссию СО2 при одинаковом размере
мицелия.

2. Те же самые чашки ставили в термостат с тем-
пературой 20°C на 3 сут, по истечении которых из-
меряли размер мицелия и после 30-минутной экс-
позиции при 20°C оценивали эмиссию СО2. За-
тем чашки помещали как минимум на 1 ч в
термостат с температурой 30°C, камеры закрыва-
ли, измеряли исходное содержание в них СО2 и
экспонировали 30 мин при 30°C. По истечении
этого времени повторно измеряли содержание
СО2, что позволяло оценить эмиссию СО2 мице-
лием разного размера при разных (20 и 30°C) тем-
пературах экспонирования. Совместный эффект
температуры и размера мицелия на эмиссию СО2
оценивали по разности общей эмиссии СО2 при
исходном размере мицелия и температуре 20°C (1
на рис. 1) и при увеличившемся размере мицелия
и температуре 30°C (4 на рис. 1).

Оценка влияния температуры, размера мице-
лия на эмиссию СО2 древесины проведена на
примере древесных остатков Padus и Betula, раз-
рушаемых D. confragosa и D. tricolor соответствен-
но. Древесные остатки очищали от почвы, под-
стилки, удаляли базидиокарпы грибов и распили-
вали на образцы толщиной 2 см и диаметром 5 см.
Измеряли влажную массу и размеры образцов, а
их абсолютно сухую массу определяли по оконча-
нии работ, высушивая при 105°C.

Схема оценки эмиссии СО2 образцами древе-
сины была та же, что и для мицелия на сусло-ага-
ре (см. рис. 1). Однако в случае с древесиной не-
возможно напрямую оценить величину мицелия,
и поэтому его развитие оценивали визуально по
обрастанию им образцов через 7 сут (рис. 2). Сов-
местный эффект температуры и увеличения раз-

мера мицелия на эмиссию СО2 оценивали по ее
разнице у одних и тех же образцов сначала при
20°C и через 7 сут при 30°C. Образцы древесины
значительно различаются по эмиссии, поэтому в
данном случае цель была не в том, чтобы полу-
чить статистически значимые результаты, а пока-
зать воспроизводимость температурных эффек-
тов, наблюдаемых у мицелия на сусло-агаре.

Статистическая обработка данных выполнена
в программе Statistica 8.0 (StatSoft Inc., США).
Средние арифметические значения (m) приведе-
ны со стандартными ошибками (SE). Для харак-
теристики связей между переменными использо-
ван коэффициент корреляции Спирмена (R).
При описании результатов статистического оце-
нивания приведены значения соответствующего
критерия и уровни его значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние температуры на рост мицелия и
эмиссию им СО2 описываются одновершинными
кривыми (рис. 3а). Как установлено в ходе данно-
го эксперимента, у D. confragosa и D. tricolor оба
процесса начинаются при 5°C, максимальная ли-
нейная скорость роста мицелия наблюдается у
D. confragosa при 30°C, а у D. tricolor – при 35°C. В
интервале 10–30°C мицелий обоих видов растет с
одинаковой скоростью: D. confragosa – 3.29  ±  0.32,
D. tricolor – 3.33  ±  0.38 мм/сут (p = 0.93, n = 20). Ско-
рость роста тесно и положительно связана с темпе-
ратурой: для D. confragosa – R = 0.94 (p = 0.001, n =
= 20), для D. tricolor – R = 0.97 (p = 0.001, n = 20).
Увеличение температуры с 10 до 20°C и с 20 до
30°C в одинаковой степени ускоряет линейный
рост мицелия D. confragosa и D. tricolor – в 2.2 раза.

Рис. 1. Схема оценки СО2 активности мицелия исходного размера при 20 (1) и 30°C (2) и при тех же температурных
условиях через 3 сут (3, 4).
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Температурные максимумы удельной эмиссии
СО2 выше, чем линейного роста мицелия: 35
(D. confragosa) – 45°C (D. tricolor). Эмиссия СО2
также тесно и положительно (p = 0.001), как и
рост, связана с температурой: коэффициенты
корреляции 0.94 (D. tricolor) и 0.96 (D. confragosa).
В диапазоне температур 10–30°C температурный
коэффициент удельной эмиссии мицелия обоих
грибов одинаков и равен 2.1. Довольно тесная по-
ложительная связь с температурой характерна и
для эмиссии СО2 образцами древесины, разруша-
емой D. confragosa (R = 0.73, p = 0.002, n = 15) и
D. tricolor (R = 0.86, p = 0.001, n = 15), а ее темпера-
турный максимум наблюдается при 30°C для
D. confragosa и 40°C – для D. tricolor. Температур-
ный коэффициент эмиссии СО2 древесиной в ин-
тервале 10–30°C равен 2.3 (см. рис. 3).

Характер изменения эмиссии СО2 D. confragosa
при росте площади мицелия и повышении темпе-
ратуры показан в табл. 1. При повышении темпе-
ратуры экспозиции с 20 до 30°C независимо от

площади мицелия как удельная, так и общая
эмиссия СО2 возрастают в 2.1–2.4, в среднем в 2.3
раза. И при 20°C, и при 30°C увеличение размера
мицелия в 2.7 раза вызывает 3.6–4.0-кратное уве-
личение общей эмиссии СО2. При одинаковой
температуре экспозиции мицелий большего раз-
мера дает в 1.3 (при 30°C) – 1.5 (при 20°C) раза бо-
лее высокую удельную эмиссию СО2 (в среднем в
1.4 раза). Это, скорее всего, связано с тем, что та-
кой показатель, как площадь мицелия, не учиты-
вает его плотность, толщину, т.е. не в полной мере
отражает его биомассу. Если учесть это, то рост об-
щей эмиссии СО2 полностью соответствует увели-
чению площади мицелия: 3.8/1.4 = 2.7.

При увеличении площади мицелия с 6.4 до
17.2 см2 и температуры экспозиции с 20 до 30°C об-
щая эмиссия СО2 возрастает в 8.5 раза (с 66.4 ± 8.73
до 566.9 ± 22.66 мкг C-СО2/ч), иными словами, ее
повышение равно произведению температурного
коэффициента эмиссии на увеличение площади
и удельной эмиссии мицелия: 2.3 × 2.7 × 1.4 = 8.7.

Рис. 2. Образцы древесины Padus, разрушаемой Daedaleopsis confragosa (1), и Betula, разрушаемой D. tricolor (3), при пер-
вом измерении эмиссии и через 7 сут (2, 4).

1

3

2

4

Таблица 1. Эмиссия СО2 дикариотическим мицелием Daedaleopsis confragosa в зависимости от его площади и тем-
пературы, m ± SE (n = 5)

Температура, °C
Площадь

мицелия, см2

Эмиссия СО2

удельная, мкг C-СО2/см2/ч общая, мкг C-СО2/ч

20 6.4 ± 0.46 10.4 ± 0.72 66.4 ± 8.73
30 6.4 ± 0.46 24.5 ± 2.15 156.9 ± 16.56
20 17.2 ± 1.93 15.5 ± 1.19 266.9 ± 20.08
30 17.2 ± 1.93 32.9 ± 2.98 566.9 ± 22.66
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Эмиссия СО2 мицелия D. tricolor на увеличение
его площади и температуры аналогична таковой
для D. confragosa. В ответ на повышение темпера-
туры с 20 до 30°C и удельная, и общая эмиссии
возрастают в 1.9 раза, а рост площади мицелия в
2.3 раза и при 20°C, и при 30°C приводит к повы-
шению общей эмиссии в 3.3 раза (табл. 2). Непро-

порциональный увеличению площади мицелия
рост эмиссии, как и в случае с D. confragosa, мож-
но объяснить тем, что с площадью мицелия воз-
растает и его удельная эмиссионная активность –
в 1.3 (30°C) – 1.5 (20°C) раза. С учетом этого при-
рост эмиссии соответствует увеличению площади
мицелия: 3.3/1.4 = 2.3.

Рис. 3. Температурная зависимость роста (1) и удельной эмиссии СО2 (2) мицелием D. tricolor (а) и D. confragosa (б) на
сусло-агаре, а также удельной эмиссии СО2 образцами древесины (3), разрушаемой D. tricolor (а) и D. confragosa (б);
приведены средние арифметические (m),  ± SE, а также уравнения линейной регрессии и коэффициент корреляции
Спирмена (R) для диапазона температуры 10–30°C.
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При увеличении площади мицелия с 13.8 до
31.5 см2 и температуры экспозиции с 20 до 30°C
общая эмиссия возрастает с 107.5 ± 8.34 до 672.4 ±
± 8.93 мкг C-СО2/ч, т.е. в 6.2 раза (см. табл. 2).
Иначе говоря, итоговый рост эмиссии равен про-
изведению температурного коэффициента эмис-
сии на увеличение площади и удельной эмиссии
мицелия: 1.9 × 2.3 × 1.4 = 6.1.

Анализ эмиссии СО2 образцами древесины,
разрушаемой D. confragosa, показывает, что при
увеличении температуры экспозиции с 20 до 30°C
их исходная СО2 эмиссионная активность возрас-
тает в 1.6–2.7 раза, в среднем в 1.9 раза. Аналогич-
но она реагирует на повышение температуры и
через 7 сут: возрастает в зависимости от образца в
1.4–2.2 раза, в среднем в 1.7 раза. Через 7 сут (вре-
мя, отведенное для увеличения размера мицелия)
эмиссия СО2 одноименными образцами по отно-
шению к ее исходному уровню возрастает при
20°C в среднем в 2.7 раза, при 30°C – в 2.4 раза
(табл. 3). За счет этого, а также увеличения темпе-
ратуры экспозиции до 30°C эмиссия повышается
до 810.4 мкг C-СО2/ч и превышает исходную в
4.6 раза (см. табл. 3), а ее возрастание соответ-
ствует произведению температурного коэффици-
ента общей эмиссии (1.9) на коэффициент ее уве-
личения (2.5) за 7 сут: 1.9 × 2.5 = 4.8.

Подобным образом на увеличение температу-
ры экспозиции и развитие мицелия реагирует и
эмиссия образцов древесины, разрушаемой D. tri-
color. При исходном размере мицелия в ответ на
повышение температуры экспозиции с 20 до 30°C
она возрастает в среднем в 1.6 раза, а через 7 сут –
в 1.3 раза. Через 7 сут эмиссия СО2 образцами воз-
растает по отношению к исходной при 20°C в
2.6 раза, а при 30°C – в 2.0 раза (табл. 4), что свя-
зано с увеличением размера мицелия за прошед-
шее время. В итоге общая эмиссия СО2 образца-
ми древесины через 7 сут при 30°C превышает ис-
ходную при 20°C в 3.4 раза (481.6 мкг C-СО2/ч
против 142.9 мкг C-СО2/ч), и ее увеличение равно
произведению температурного коэффициента
эмиссии (1.4) на коэффициент ее увеличения
(2.4) за 7 сут: 1.4 × 2.3 = 3.2 (см. табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Данные, характеризующие влияние темпера-
туры на “углеродное дыхание” древесного дебри-
са, основываются на оценках количества СО2,
эмитируемого в единицу времени с единицы мас-
сы, площади древесного дебриса при определен-
ной температуре – удельная эмиссия. Однако, по
нашему мнению, она характеризует лишь ту часть
“углеродного дыхания” дебриса, которая связана
с прямым влиянием температуры на дыхательную
активность грибов-деструкторов.

Как показывают результаты настоящего ис-
следования, удельная эмиссия СО2 образцами
древесины, разрушаемыми D. confragosa и D. tri-
color, в диапазоне 10–30°C возрастает пропорцио-
нально росту температуры, и при ее увеличении
на 10°C усиливается в 2.1–2.3 раза. Это соответ-
ствует литературным данным [5, 7–12], согласно
которым температурный коэффициент эмиссии
СО2 древесным дебрисом варьирует от 1.4 до 4.1.
Нами, в частности, на основе температурного ко-
эффициента была разработана температурная
шкала эмиссионной активности древесного де-
бриса [27] и дана оценка прироста в России эмис-

Таблица 2. Эмиссия СО2 дикариотическим мицелием Daedaleopsis tricolor в зависимости от его площади и темпе-
ратуры (m ± SE, n = 5)

Температура, °C
Площадь

мицелия, см2

Эмиссия СО2

удельная,
мкг C-СО2/см2/ч

общая,
мкг C-СО2/ч

20 13.8 ± 0.48 7.8 ± 0.37 107.5 ± 8.34
30 13.8 ± 0.48 14.7 ± 0.78 202.9 ± 16.15
20 31.5 ± 1.60 11.2 ± 0.25 351.9 ± 13.97
30 31.5 ± 1.60 21.3 ± 1.33 672.4 ± 8.93

Таблица 3. Эмиссия СО2 образцами древесины, разру-
шаемой Daedaleopsis confragosa, в зависимости от тем-
пературы и размера мицелия

Температура, 
°C Мицелий

Общая эмиссия СО2, 
мкг C-СО2/ч

образцы
среднее

1 2

20 Исходный 96.6 256.9 176.8
30 Исходный 257.8 421.0 339.4
20 Через 7 сут 361.6 604.3 482.9
30 Через 7 сут 779.4 841.4 810.4



210

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ДИЯРОВА и др.

сии СО2 древесным дебрисом при “потеплении
климата” [28].

Однако удельная эмиссия СО2 не учитывает
такой важный фактор, как величина продуциру-
ющей СО2 биомассы, в нашем случае мицелия
ксилотрофных грибов. Это один из факторов,
влияющих на интенсивность разложения древес-
ных остатков [20, 26], а соответственно и на их
“углеродное дыхание”. Результаты нашего иссле-
дования показывают, что эмиссия СО2 ксило-
трофными грибами прямо пропорциональна не
только удельной СО2 эмиссионной активности
мицелия, но и его размеру, увеличение которого
сопровождается соответствующим ростом эмис-
сии.

В диапазоне температур 10–30°C рост мицелия
и его удельная СО2 эмиссионная активность – это
два функционально связанных (R = 1.0), одина-
ково реагирующих на температуру (Q10 = 2.2) про-
цесса. При повышении температуры их совмест-
ный эффект на общую эмиссию СО2 ксилотроф-
ными грибами и разрушаемыми ими древесными
остатками в 2–4 раза превышает таковой, оцени-
ваемый только по температурной зависимости
удельной эмиссии, и равен произведению эффек-
тов каждого из этих факторов отдельно. Связь
между температурой в диапазоне 20–30°C, общей
эмиссией СО2, ростом мицелия и его удельной
дыхательной активностью можно описать следу-
ющей выведенной по полученным данным фор-
мулой:

(6)

где EGA – общая эмиссии СО2 при температуре T2;
ESA – удельная эмиссия при температуре T1; Q10SA –
температурный коэффициент удельной эмиссии
СО2; Q10G – температурный коэффициент линей-
ного роста мицелия.

Согласно формуле [6], повышение температу-
ры от 20 до 30°C, наиболее интересном для пони-
мания влияния последствий “потепления клима-
та”, будет сопровождаться экспоненциальным
ростом СО2 эмиссионной активности ксило-
трофных грибов и соответственно эмиссии СО2
древесным дебрисом.

Таким образом, эмиссия СО2 ксилотрофными
грибами и разрушаемыми ими древесными остат-
ками определяется ростом мицелия и его удель-
ной эмиссией. Температурный эффект их сов-
местного влияния на общую эмиссию СО2 равен
произведению эффектов каждого из двух факто-
ров, что определяет его неаддитивный, возмож-
но, синергический характер и экспоненциальный
рост эмиссии СО2 при повышении температуры в
пределах от 20 до 30°C.

− −= 2 1 2 1( )/10 ( )/10
GA SA 10SA 10G ,T T T TE E Q Q
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