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В 2017–2020 гг. в среднетаежной подзоне Карелии в сосняке брусничном исследована биологиче-
ская активность подзола иллювиально-железистого песчаного в различных зонах фитогенного поля
дерева (ФПД) и факторов, на нее влияющих. В ФПД выделяли три функциональные зоны: “ствол”,
“крона”, “окно”. Запасы лесной подстилки (ЗЛП) в приствольной зоне и под кроной деревьев варьи-
ровали от 27.69 до 78.34 т/га, в межкроновом пространстве в среднем составляли 27.69 т/га. Варьиро-
вание ЗЛП, обусловленное влиянием ФПД, составляло 15–37%. Годовое поступление опада было
максимальным в подкроновом пространстве (2.47–2.49 т/га), а минимальным – в “окне” (2.37 т/га).
Время оборачиваемости лесной подстилки составило 15–16 лет. Установлено, что крона нивелирует
суточный и сезонный температурный режим почвы, снижая максимальные и увеличивая мини-
мальные значения температуры верхнего слоя почвы. Сезонная динамика эмиссии СО2 из почвы на
41–56% определялась температурой почвы на глубине 10 см. Относительная влажность почвы (Wп)
была максимальной в осенне-весенний период и составляла на глубине 0–5 см 65–77%, на глубине
5–15 см – 20–24%. В летние месяцы Wп снижалась до 50–65% на глубине 0–5 см, до 10–15% на –
5–15 см. В зависимости от сочетания погодных условий и сезонной динамики потоков СО2 из поч-
вы в сосняке брусничном годовые эмиссии в разных зонах ФПД отличались в 1.5 раза и составляли
в окне – 5.6 ± 0.7, у ствола – 8.5 ± 0.9, под кроной – 7.7 ± 0.9 т С/га в год. Вклад дыхания корней в
общее дыхание почв составил 24–45%, при этом условия зон ФПД значимо не влияли на плотность
размещения микориз на корнях сосны обыкновенной (Pinus sylvestris). Тенденция более высоких
показателей микробиологической активности почв прослеживается в приствольной и подкроновой
зоне дерева. Наибольшую численность имеют микроорганизмы, использующие органические фор-
мы азота. Численность комплекса целлюлозоразрушающих микроорганизмов низкая, что опреде-
ляет заторможенность процессов деструкции органического вещества и формирование лесных под-
стилок. Основным экологическим фактором, влияющим на скорость деструкционных процессов и
величину почвенных потоков СО2 в сосняке брусничном, является зона ФПД. Сезонная динамика
почвенной эмиссии СО2 детерминируется температурой воздуха и почвы. В результате кластерного
анализа, проведенного на основе изучаемых свойств, были получены два кластера. Один из них
включал функциональную зону “окно”, другой – “ствол” и “крона”.

Ключевые слова: подзол, среднетаежный сосняк, зоны фитогенного поля дерева, экофизиологические по-
казатели биотической компоненты почв, эмиссия СО2 из почвы, пространственно-временнóй аспект.
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Древесные растения, являясь эдификаторами
лесных экосистем, напрямую и опосредованно
воздействуют на различные компоненты биогео-
ценоза, в том числе определяют свойства почвы,
включая ее микробиологические характеристики
(Gersper, Holowaychuk, 1970; Boettcher, Kalisz, 1990;

Liski, 1995). Кроме того, колебательные движения
деревьев создают вихревые потоки, которые яв-
ляются одним из условий формирования фитоген-
ного поля. В пределах фитогенного поля можно
выделить три функциональные зоны: “ствол”–
приствольное повышение, “крона”–подкроно-
вое пространство, “окно”–межкроновое про-
странство, которые хорошо индицируются по
мощности лесной подстилки и количеству еe за-

1 Предоставленный материал получен при выполнении
государственного задания ИЛ КарНЦ РАН.
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пасов, а также по показателям кислотности,
плотности почв, содержания гумуса в верхней ча-
сти почвенного профиля. Микробиологические
показатели также могут отражать условия функ-
ционирования различных зон фитогенного поля
дерева. Кроны деревьев по-разному влияют на
распределение атмосферных осадков, а также по-
ступающих из выпадений элементов минераль-
ного питания и загрязнителей на территории ле-
са, что также сказывается на свойствах почв (Кар-
пачевский и др., 1998; Арчегова, Кузнецова, 2011,
Карпечко и др., 2015; Карпечко и др., 2018). От
приствольных возвышений к межкроновым про-
странствам увеличивается разнообразие расте-
ний живого напочвенного покрова, возрастает
общее число видов и доля участия неморальных,
светолюбивых, а также требовательных к плодо-
родию почв видов растений (Семенюк и др.,
2020). Растительный опад и отпад также суще-
ственно влияют на физико-химические и микро-
биологические свойства почвы, определяя их
кислотность, запасы подстилки, толщину гумусо-
вого слоя (Hokkanen et al., 1995, Lawrence et al.,
2012). Количество и качество растительного опа-
да в различных зонах фитогенного поля дерева
изменяется в широких пределах, его трансформа-
ция зависит от вида древесной растительности и
растений напочвенного покрова. Таким образом,
мозаичность почвенных условий во многом свя-
зана с формированием фитогенного поля дерева
(Карпачевский, Просвирина, 1989), термином,
введенным А.А. Урановым (Уранов, 1965). Значи-
тельное количество работ посвящено изучению
свойств почв в ФПД, при этом наибольшее вни-
мание заслуживает цикл работ В.В. Никонова и
Н.В. Лукиной, которые были частью комплекс-
ных исследований пространственного варьиро-
вания свойств почв естественных и антропогенно
нарушенных лесных экосистем Северной Фен-
носкандии (Лукина и др., 2003; Никонов, Лукина,
2000). Для почв Карелии первые исследования по
данной проблеме проведены Л.М. Загуральской
(Загуральская, 2003). Было показано, что измене-
ния микробиологических свойств почв зависят от
живого напочвенного покрова и расстояния от
дерева (Медведева и др., 2020). Особенности
трансформации биофильных элементов в почве
различных зон ФПД во многом определяются
функционированием микроорганизмов, которые
обладают широкими возможностями метаболиз-
ма. Помимо надземной части древесных расте-
ний фитогенное поле дерева формирует его под-
земная часть. Корневая система, корневые выде-
ления древесных растений могут контролировать
большую часть окружающей их среды – регули-
ровать состав почвенной микробиоты, притяги-
вать и концентрировать питательные вещества,
менять химические и физические характеристи-
ки участка почвы, на котором они растут (Кали-

нин, 1991). Для всех лесообразующих пород в бо-
реальных лесах характерно наличие эктомикоризы
(Шубин, 1973; Taylor et al., 2000), таким образом,
большая часть элементов минерального питания,
поступающая в растение из почвы, проходит через
интерфейс “гриб-корень” (Ostonen et al., 2011).

Сложная комплементарность и динамичность
отдельных биотических блоков в функциониро-
вании фитогенного поля определила актуаль-
ность проводимых исследований. Целью работы
было установление особенностей пространствен-
но-временной динамики биологической активно-
сти почв в фитогенном поле сосны обыкновенной
на примере сосняка брусничного среднетаежной
подзоны Карелии. Данная цель предусматривала
решение следующих основных задач:

1) установить варьирование свойств лесных
подстилок в зависимости от зоны фитогенного
поля;

2) проследить сезонную динамику гидротер-
мических свойств почв, сформировавшихся в
различных функциональных зонах фитогенного
поля дерева;

3) определить показатели активности биотиче-
ской компоненты почв в зависимости от зоны
фитогенного поля дерева.

Оценка пространственного варьирования
свойств почвы ненарушенных лесных биогеоце-
нозов, обусловленных влиянием фитогенного по-
ля дерева, важна для понимания и сохранения би-
оразнообразия в таежных лесах и может быть эта-
лоном качества природной среды в современных
условиях увеличения антропогенной нагрузки,
глобального изменения климата (Лукина и др.,
2010).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в период вегетации

растений на протяжении 2017–2020 гг. в среднета-
ежной подзоне республики Карелии. Комплекс-
ные работы выполняли в сосняке брусничном за-
поведника “Кивач”. Почва – подзол иллювиаль-
но-железистый песчаный, сформированный на
озерно-ледниковых отложениях (Классификация
и диагностика …, 2004), отдельные химические ха-
рактеристики которого приведены в табл. 1.

В зоне средней тайги в связи с медленным раз-
ложением органического вещества, поступающе-
го с опадом, происходит активное формирование
мортмассы – лесной подстилки. Запас лесной
подстилки в разных зонах фитогенного поля де-
рева определяли однократно рамкой 25 × 25 см в
июле 2018 г. в 12-кратной повторности. Лесная
подстилка состояла из трех подгоризонтов разной
степени разложения – O(L), O(F), О(Н), каждый
из которых учитывали отдельно (Богатырев, Фо-
мина, 1991; Орлова и др., 2015). Определение су-
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хой массы подстилки проводили путем сложения
массы всех подгоризонтов с учетом их влажности.
Годовое поступление опада определяли суммиро-
ванием поступающей растительной массы в опа-
доуловители (диаметром 70 см), которые были
установлены в 6–9 кратной повторности (Руко-
водство …, 2013). Учет массы поступающего опада
проводили ежемесячно.

Интенсивность круговорота органического
вещества в лесном биогеоценозе можно охаракте-
ризовать с помощью коэффициента разложения
опада (k), представляющего собой отношение го-
дового количества опада (т/га) к массе подстилки
(т/га). Величина, обратная этому коэффициенту,
представляет собой среднее время оборачиваемо-
сти подстилки (1/k), выраженное в годах (Olson,
1963). Также одним из информативных показате-
лей скорости деструктивных процессов стал опа-
до-подстилочный коэффициент, рассчитанный
как отношение массы лесной подстилки к коли-
честву ежегодного поступающего опада (Смолья-
нинов, 1969).

С целью анализа температурного режима почв
круглогодично фиксировали температуру воздуха
и разных слоев почвы термологгерами (iButton
DS1925L-F5). На основании первичных данных
были получены среднесуточные значения темпера-
туры воздуха и почв на глубинах (0.5, 5, 10, 20 см) и
рассчитаны соответствующие среднемесячные зна-
чения. Затем для генерализованной характеристики
теплового режима почв была найдена сумма актив-
ных температур (>5°С и >10°С) на всех изучаемых
глубинах.

Отбор проб для микробиологических анализов
проводился по традиционной методике (Мишу-
стин и др., 1968; Методы почвенной микробиоло-
гии …, 1991). Исследовали верхний слой (0–10 см)
почвы, включающий органогенный горизонт –
лесную подстилку (О) и подзолистый горизонт (Е).
Учет численности почвенных гетеротрофных мик-

роорганизмов, участвующих в трансформации
азот- и углеродсодержащих соединений, прово-
дили методом посева на плотные элективные пи-
тательные среды (Методы почвенной микробиоло-
гии …, 1991). Количество бактерий, использующих
органические формы азота, учитывали на мясо-
пептонном агаре (МПА), ассимилирующих мине-
ральный азот – на крахмало-аммиачном агаре
(КАА), бацилл – на среде МПА + сусло-агар, оли-
гонитрофилов – на среде Эшби, олиготрофных
микроорганизмов – на почвенном агаре (ПА).
Численность актиномицетов определяли на КАА.
Комплекс целлюлозоразрушающих микроорга-
низмов оценивали на среде Гетчинсона. Микро-
скопические грибы подсчитывали на сусло-агаре
с лимонной кислотой. Для характеристики био-
логической активности почв в пространственно-
временном аспекте устанавливали целлюлозоли-
тическую способность почв в модельном поле-
вом опыте in situ (Методы почвенной микробио-
логии …, 1991).

Определение интенсивности дыхания в поле-
вых условиях проводили камерным методом в се-
зонной динамике (2 раза в месяц) с мая по ноябрь
включительно. Использовали серию измеритель-
ных камер, представляющих собой врезанные в
почву без удаления подстилки ПВХ трубы диа-
метром 10 см. Оценку вклада дыхания корней в
общую эмиссию диоксида углерода с поверхно-
сти почв проводили методом удаления корней
(Кузяков, Ларионова, 2006). Измерения прово-
дили с мая 2017 г. по ноябрь 2020 г. Одновременно
с измерением эмиссии СО2 с поверхности почв
контролировали температуру (Тп) почвы на глуби-
не 0–5 см, 5–15 см, температуру воздуха (Твозд)
припочвенного слоя 1.5 см и на высоте 1.5 м, а так-
же влажность лесной подстилки и минеральной
части почвы на глубине 5–15 см.

Для характеристики температурной чувстви-
тельности почвенного дыхания использовали

Таблица 1. Свойства подзола иллювиально-железистого песчаного в различных функциональных зонах фито-
генного поля дерева

Зона фитогенного 
поля

Горизонт
почв

Мощность,
см

рНKCl
Нг V С

мг-экв/100 % %

Ствол O 4.6 ± 0.5 3.2 ± 0.1 90 ± 10 4 ± 1 44.32 ± 1.42
E 2.2 ± 0.4 3.3 ± 0.1 6 ± 1 4.7 ± 0.7 0.86 ± 0.06
BF 18.3 ± 0.7 4.3 ± 0.1 4.4 ± 0.6 4.9 ± 0.5 0.64 ± 0.06

Крона O 5.1 ± 0.6 3.2 ± 0.1 100 ± 10 7 ± 1 44.00 ± 2.64
E 2.0 ± 0.3 3.5 ± 0.2 5.1 ± 0.7 5.2 ± 0.7 0.90 ± 0.09
BF 17.9 ± 0.7 4.4 ± 0.1 3.9 ± 0.4 8 ± 3 0.67 ± 0.06

Окно O 4.1 ± 0.4 3.3 ± 0.1 99 ± 5 6 ± 1 44.98 ± 1.49
E 2.2 ± 0.4 3.4 ± 0.1 5 ± 2 6 ± 1 0.84 ± 0.07
BF 18 ± 1 4.4 ± 0.1 3.2 ± 0.2 10 ± 3 0.65 ± 0.04
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температурный коэффициент Q10 (коэффициент
Вант-Гоффа), который рассчитывали исходя из
уравнения экспоненты: Q10 = exp(10k).

Содержание углерода микробной биомассы
(Cмик) определяли методом субстрат-индуциро-
ванного дыхания (СИД), которое оценивали по
скорости начального максимального дыхания
микроорганизмов после обогащения почвы глю-
козой и инкубации в течение 1.5–2 ч. при темпе-
ратуре 22°С (Anderson, Domsch, 1978; Евдокимов,
2018). Изменение концентрации СО2 регистриро-
вали газоанализатором (на основе NDIR-сенсора
фирмы SenseAir, Швеция).

Величину СИД рассчитывали по формуле:
СИД = dС × 12 × Vфлак × 1000/m × 22.4 × t × 100,
где СИД – субстрат-индуцированное дыхание,
мкг С/г субстрата/ч; dC – изменение концентра-
ции СО2 c учетом нулевого значения, объемные %;
Vфлак – объем флакона, мл; t – время инкуба-
ции, ч; m – масса абсолютно сухой почвы, г.

Углерод микробной биомассы рассчитывали по
формуле: Cмик = СИД × 40.04 + 0.37 (Anderson,
Domsch, 1978), где Cмик – углерод микробной био-
массы, мкг С/г почвы; СИД – субстрат-индуциро-
ванное дыхание, мкг С–СО2/г почвы в час.

Для определения плотности размещения ми-
кориз были отобраны почвенные образцы в раз-
ных зонах фитогенного поля дерева (до 15 шт. в
каждой зоне), из которых извлекали корни пред-
последнего порядка общей длиной с каждого об-
разца не менее 10 см. Затем образцы корневых си-
стем фотографировали в высоком качестве и про-
водили анализ фотографий. Далее осуществляли
пересчет числа сосущих окончаний на единицу
длины несущего корня (Семенова, 1980).

Анализ полученных данных проводили с ис-
пользованием классических статистических ме-
тодов (программное обеспечение Statistica v.9.0)
для расчета среднего, максимального и мини-
мального значений, стандартного отклонения и
коэффициента вариации. Кластерный анализ
применяли для исследования сходства между раз-
личными свойствами с использованием опреде-
ленной метрики, такой как евклидово расстояние
(Berrueta, 2007). Результаты кластеризации были
отображены с использованием древовидной диа-
граммы, показывающей структурную связь дан-

ных и выявляющей взаимосвязи различных при-
знаков объектов и анализа их факторной структуры.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Поступление и трансформация растительного
опада. Средние значения мощности лесных под-
стилок уменьшаются от приствольных возвыше-
ний к межкроновым пространствам. Запасы лес-
ной подстилки в приствольной зоне и под кроной
деревьев значительно не различаются и варьиру-
ют от 27.69 до 78.34 т/га. Данные учета массы лес-
ной подстилки отражают характер накопления
мортмассы вблизи стволов деревьев и под кро-
ной, в межкроновом пространстве запасы под-
стилки значимо меньше (p = 0.0123) и составляют
27.69 ± 2.19 т/га. Коэффициент вариации запаса
подстилки, обусловленный влиянием фитогенного
поля дерева, равен 15–37%, а в пределах сосняка
брусничного вариабельность запаса подстилки до-
стигает 32%. Суммарное годовое поступление опада
было максимальным в подкроновом пространстве
(2.47–2.49 т/га), а минимальным – в “окне”
(2.37 т/га). Ежегодное поступление опада, по полу-
ченным нами данным, в среднем составляет
2.44 т/га, что характерно для сосновых древостоев
таежной зоны (Базилевич, Титлянова, 2008). Таким
образом, наибольшие запасы лесной подстилки
сконцентрированы под кронами деревьев, что на-
прямую связано с количеством поступающего опа-
да (p = 0.00239). Наши расчеты показали, что время
оборачиваемости лесной подстилки одинаково в
приствольном повышении и в межкроновом про-
странстве и составляет 16 лет, в зоне под кроной и
на краю кроны – 15 лет (табл. 2). Важная роль в
биологическом круговороте наземных систем
принадлежит деструктивным процессам, по-
скольку преобладающая часть биологической
продукции трансформируется в форму детрита
под действием различных агентов разложения
(Krishna, Mohan, 2017). Рассчитанный опадо-под-
стилочный коэффициент варьирует от 6.35 до 24.
Полученные данные свидетельствуют о медленных
процессах минерализации поступающего опада.

Температурно-влажностный режим почв. Анализ
сезонной динамики среднесуточной температуры
почвы на глубине 0–5 см и 5–15 см в различных зо-
нах фитогенного поля дерева сосняка брусничного

Таблица 2. Коэффициент разложения опада в различных зонах фитогенного поля дерева в сосняке брусничном
(среднее ± SE)

Зона фитогенного 
поля

Запас лесной 
подстилки, т/га

Поступление опада за 
год, т/га

Опадо-подстилочный 
коэффициент

k,
1/год

Оборачиваемость 
подстилки, лет

Ствол 39.83 ± 4.20 2.47 ± 0.017 11.91 ± 0.67 0.062 16.1
Крона 37.61 ± 1.57 2.49 ± 0.017 13.21 ± 0.77 0.066 15.1
Окно 27.69 ± 2.19 2.37 ± 0.018 12.83 ± 1.67 0.062 16.1
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показал их сходный характер с небольшими рас-
хождениями в горизонте лесной подстилки, с глу-
биной эти различия нивелировались. Наибольшие
различия температуры минеральных горизонтов
почвы в разных зонах фитогенного поля дерева на-
блюдались в период с мая по июль, для лесной под-
стилки этот период был несколько короче (май–
июнь). В мае в большей степени прогревалась поч-
ва в межкроновом пространстве. В июне темпера-
тура почвы в зоне “окно” также была выше по
сравнению с зоной приствольного повышения: на
2°С в органогенном горизонте и на 1°С в мине-
ральном слое на глубине 5–15 см. В июле при об-
щей тенденции прогрева воздуха и почвы значи-
мых различий (p < 0.05) по температуре органоген-
ного горизонта почв не было выявлено, однако в
минеральных горизонтах температура почвы в
межкроновом пространстве оставалась на полгра-
дуса выше, чем в приствольной зоне. С августа по
октябрь температура почвы выравнивалась как в
горизонтальном, так и вертикальном направле-
нии.

Анализ суммы температур воздуха, превыша-
ющих +5 и +10°C, не выявил существенной раз-
ницы между участками различных зон фитоген-
ного поля дерева (рис. 1). Почвы подкронового

пространства прогревались в теплое время года
несколько сильнее соседних участков, особенно
на глубине 10 см. Установлено, что крона нивели-
рует температурный режим почвы, снижая мак-
симальные и увеличивая минимальные значения
температуры верхнего слоя почвы.

Высокое содержание органического вещества
в верхнем горизонте почв определяет ее гидро-
фильные свойства: способность удерживать вла-
гу, выполнять защитную функцию от нехватки
воды в засушливый летний период. Относитель-
ная влажность почвы в осенне-весенний период
была максимальной в органогенном горизонте и
варьировала от 65 до 77%, в минеральных гори-
зонтах она была ниже и составляла 20–24%. В
летние месяцы относительная влажность состав-
ляла 50–65% для лесной подстилки, 10–15% для
минеральной части корнеобитаемого слоя почвы.

СО2-эмиссионная активность почв. Интеграль-
ным показателем почвенной биоты является био-
логическая активность почв, которая оценивает-
ся по целому ряду показателей. Одним из инфор-
мативных показателей, способных оценить
активность микробиоты в пространственно-вре-
менном аспекте, служит дыхательная активность

Рис. 1. Сумма активных температур почвы Тп > +5°C (а) и Тп > +10°C (б) на различных глубинах в различных зонах
фитогенного поля дерева (ствол, крона, окно) сосняка брусничного за вегетационный период.
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почв (Ананьева, 2003; Ananyeva et al., 2020) Эмис-
сия диоксида углерода из почвы является наибо-
лее чувствительной составляющей углеродного
цикла, которая быстро реагирует на любой абио-
тический и биотический стресс. Потоковая часть
цикла углерода отражает современное состояние
климата в регионе исследования и характеризует
отклик углеродного баланса на изменения гидро-
термического режима (Larionova et al., 2010; Kur-
ganova et al., 2011). Годовые потоки СО2 из почв
лесных экосистем характеризуются высокой вре-
менной вариабельностью. В нашем исследовании
установлены значимые сезонные различия величи-
ны эмиссии СО2 с поверхности почвы (p < 0.001).
Зона фитогенного поля дерева также достоверно
значимо оказывала влияние на эмиссионные по-
токи СО2 из почвы (p = 0.0002). Так, в зависимости
от сочетания погодных условий и величины годо-
вых потоков из почвы в сосняке брусничном пото-
ки СО2 в разных зонах фитогенного поля дерева
могли отличаться более чем в 1.5 раза, составляя в
межкроновом пространстве 5.6 ± 0.7 т С/га в год, и
8.5 ± 0.9 т С/га в год у ствола, и 7.7 ± 0.9 под кро-
ной (табл. 3), при этом влияние ФПД не перекры-
вает сезонные флуктуации значений почвенного
дыхания. Различия величины корневого дыхания
между участками разных зон фитогенного поля
дерева прямо пропорционально связаны с корне-
насыщенностью почв данных участков (p = 0.046,
R2 = 0.84). Условия зон фитогенного поля значи-
мо (p < 0.05) не влияют на плотность размещения
микориз на корне. Это, по-видимому, связано с
тем, что мицелий гриба представлен во всех зонах
фитогенного поля, что позволяет формировать
микоризу, а изменения свойств почвы внутри
изучаемых зон, в свою очередь, не оказывают су-
щественного влияния на микоризообразование.

Динамика почвенного дыхания в течение вегета-
ционного сезона была тесно связана с температурой
приземного слоя воздуха (R2 = 0.35, p < 0.0001) и бо-
лее существенно – с температурой почвы на глу-
бине 10 см (R2 = 0.50, p < 0.0001). Эти зависимости
хорошо аппроксимировались экспоненциаль-
ным уравнением 1-го порядка: R = expkT. Значе-
ние температуры почвы объясняло 41–56% из-
менчивости интенсивности почвенного дыхания
в течение вегетационного периода.

Структуры микробного сообщества почв. Ана-
лиз эколого-трофической структуры микробного
сообщества верхнего органогенного горизонта почв
подтвердил влияние ФПД на вариабельность мик-
робиологических свойств почв (табл. 4). Тенденция
более высоких показателей микробиологической
активности почв прослеживается в приствольной
и подкроновой зоне дерева. Установили, что наи-
большую численность имеют микроорганизмы,
использующие органические формы азота. При
этом отмечали высокие показатели численности
спорообразующих форм бактерий на данном
участке. Как известно, спорообразующие микро-
организмы не только переживают неблагоприят-
ные факторы среды, но и являются участниками
более глубоких превращений органического ве-
щества в почве: выделяя экзоферменты, осу-
ществляют гидролитическое расщепление поли-
пептидов, которые могут использовать другие
участники процесса (Звягинцев и др., 2005). Рез-
кое изменение численности бактерий – олиго-
нитрофилов также отмечали по мере удаления от
ствола дерева. Это может быть обусловлено тро-
фической приуроченностью к “рассеянным” со-
единениям азота, образуемым при работе микро-
организмов-гидролитиков: получая ничтожно
малые порции азота, они осуществляют несим-
биотическую фиксацию азота, задерживая его в
экосистеме.

В микробном сообществе присутствовали
группы, чувствительность которых к изменению
микроусловий почвенной среды была относи-
тельной. Отмечали, что диапазон численности
олиготрофов не претерпевал заметных измене-
ний в зависимости от ЗФП. Возможно, что это
связано с тем, что, несмотря на изменение объема
хвойного опада, поступающего на почву в разных
частях фитогенного поля дерева, его состав не
претерпевал резких изменений. Можно отметить
высокое содержание лигнифицированной массы,
трудноминерализуемых азот- и углеродсодержа-
щих соединений, его высокую кислотность (Кол-
могорова, Уфимцев, 2018). Данные соединения
являются предшественниками прогумусовых со-
единений, которые остаются неизменными: пре-
обладают фульвокислоты и продукты их синтеза
(Чуков, 2001). Олиготрофы – это сборная в таксо-
номическом отношении группа микроорганиз-

Таблица 3. Вклад корневого дыхания в общую эмиссию СО2 с поверхности почв

Примечание. Буквами a, b показаны статистически значимые различия показателей корневого и микробного дыхания (p < 0.05).

Зона фитогенного поля дерева R микробное, г С-CO2/м2 сут R корневое, г С-CO2/м2 сут Вклад дыхания корней, %

Ствол 1.97 ± 0.12a 0.67 ± 0.10a 24 ± 3a

Крона 2.40 ± 0.24a 1.44 ± 0.24b 32 ± 4b

Окно 1.44 ± 0.24b 0.50 ± 0.17b 45 ± 5b
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мов, способная использовать для своих конструк-
тивных целей периферические, легко отщепляе-
мые цепи фульвокислот. Резкого изменения
численности комплекса целлюлозоразрушающих
микроорганизмов также не выявили, что обу-
словлено более медленным вовлечением их в
процесс трансформации органического веще-
ства, зависимости синтеза целлюлозолитических
ферментов от физико-химических педоусловий.

В минеральном горизонте почв резкого изме-
нения эколого-трофической структуры микроор-
ганизмов не отмечено. Изменение диапазона чис-
ленности отмечали для бактерий, утилизирующих
минеральные формы азота, группы олигонитрофи-
лов. Столь согласованное изменение численности
важнейших эколого-трофических групп микроор-
ганизмов легко объясняется участием их на заклю-
чительных этапах превращения азотсодержащих
веществ и меньшей зависимостью от содержания
элементов минерального питания. Последние хо-
рошо утилизируются мицелиальными прокариота-
ми, численность которых была низкой во все сроки
проведения наблюдений. Исследование показало,
что целлюлозолитическая способность органоген-
ного и верхнего минерального горизонтов почв,
оцениваемая по скорости разложения целлюлозно-
го полотна, изменяется однонаправленно, снижа-
ясь в ряду ствол > крона > окно (рис. 2).

Влияние фитогенного поля дерева на свойства
почв. Провели оценку влияния зон фитогенного
поля на вариации микробиологических показа-
телей органогенного горизонта почв (рис. 3). В

иерархическом кластерном анализе исследуе-
мые показатели были сгруппированы на основе
расположения почв относительно функцио-
нальной зоны фитогенного поля. В результате
кластерного анализа, проведенного на основе
изучаемых свойств, были получены два класте-
ра. Один из них включал функциональную зону
“окно”, другой – “ствол” и “крона”. Подкроно-
вая область фитогенного поля дерева была четко
сгруппирована и удалена от межкроновой зоны.
При этом при детальном анализе всей древовид-
ной дендрограммы видна небольшая разница
между свойствами почв различных функцио-
нальных зон, что обусловлено, возможно, ком-
плексным влиянием факторов среды на свой-
ства почв в каждой функциональной зоне.

Сравнительный анализ характеристик биотиче-
ской компоненты почв, проведенный на основе
представленных в работе данных и результатов
других исследователей, позволили заключить,
что изучаемые компоненты биоты почв исследуе-
мой территории имеют сходства с почвами таеж-
ной зоны Европейского Севера, а также свои осо-
бенности. Сходство заключается в высокой вари-
абельности микробиологических показателей в
зависимости от климатических условий года
(Chen et al., 2003; Оnwuka, Mang, 2018). Числен-
ность и активность биоты почв также зависит от
состава опада, поступающего на почву (Ball, 1997;
Krishna, Mohan, 2017). Можно утверждать, что
сложная комплементарность между различными
блоками биоты и растениями определяет и одно-
направленность биохимических процессов, про-

Таблица 4. Диапазон изменения численности микроорганизмов и количества углерода микробной биомассы
почв в разных зонах фитогенного поля дерева

Зона фито-
генного 

поля 
дерева

Гори-
зонт

Бактерии, использующие
Олиго-
нитро-
филы

Олиго-
трофы

Микроскопи-
ческие грибы КЦМ СмикN-NH2

N-NH4
общие споровые

тыс. КОЕ/г почвы мкг С/г почвы

Ствол О        

Е         

Крона
О         

Е         

Окно
О         

Е         

−2566 9944
6726

−358 2427
1486

−1040 9915
6250

−1988 10930
8143

−1216 3019
1874
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исходящих в почве (de Freitas Pereira, 2018). Это
является генетически детерминированным про-
цессом, что свидетельствует об общем плане
функционирования биоты, формировании еди-
ной трофической системы, положительные связи
которой обеспечивают выполнение экосистем-

ных услуг (Rooney, Mc Cann, 2012). Сходство
функционирования биоты таежной зоны опреде-
ляется количеством поступающей в экосистему
солнечной энергии, которая является “тригге-
ром”, пусковым механизмом метаболических ре-
акций. В лесные экосистемы поступает разное
количество солнечной энергии, следовательно,
прогревание почв неодинаковое и скорость реак-
ций также различна (Pfeifer et al., 2018).

Отличие функционирования биоты изучаемых
нами участков определяется и спецификой поч-
вообразующих пород, бедных по содержанию ще-
лочных и щелочноземельных металлов (Морозо-
ва, 1991). Холодный гумидный климат тормозит
биологическое выветривание минералов почвен-
ной толщи, в этой связи в природном круговороте
веществ циркулирует низкое содержание микро-
элементов. Последнее, как известно, необходимо
для нормального функционирования микробио-
ты, определяет ферментативную активность (Ta-
bak et al., 2005). Трофические связи, которые мо-
гут формироваться между участниками процесса
превращения органического вещества, эфемер-
ные и короткие. В этой связи формируется гумус
типа мор, структура которого более простая и,
возможно, более неустойчивая к антропогенному
воздействию (Ромашкевич, Герасимова, 1982).

Рис. 2. Изменение целлюлозолитической способности почв (%) и численности комплекса целлюлозоразрушающих
микроорганизмов (КОЕ тыс./г почвы) в почвах различных зон ФПД сосняка брусничного.
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Низкая численность микроорганизмов целлюло-
золитического комплекса связана наряду с гидро-
термическими условиями с невысоким содержа-
нием микроэлементов в почве, что определяет за-
торможенность минерализации органического
вещества, круговорот углерода.

В целом представленный перечень сходств и
отличий биоты почв неполный, раскрывает лишь
отдельные, наиболее главные, моменты. Однако
они позволяют приблизить нас к познанию основ
функционирования биоты почв ненарушенных
лесов. Последнее важно для установления порога
устойчивости наземных экосистем к различным
видам воздействий: глобальному потеплению
климата, аэротехногенному загрязнению и дру-
гим видам антропогенного воздействия (Herman,
Clarholm, 1998).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ эколого-трофической структуры мик-
робного сообщества почв сосняка брусничного
среднетаежной подзоны Карелии показал, что
наиболее высокой численностью и функцио-
нальной активностью отличаются верхние орга-
ногенные горизонты, в минеральных же горизон-
тах численность резко снижается. В микробном
сообществе превалируют микроорганизмы, осу-
ществляющие превращение азота, стратегия их
выживания направлена на утилизацию рассеян-
ных форм азота. Численность комплекса целлю-
лозоразрушающих микроорганизмов низкая, что
определяет заторможенность процессов деструк-
ции органического вещества, формирование лес-
ных подстилок. По степени обогащения микро-
организмами исследуемую почву можно охарак-
теризовать как “бедную” и “среднюю”.

Эдафические условия изменяются на фоне при-
жизненных выделений растений- эдификаторов.
Наиболее выраженные изменения микробной
трансформации органического вещества происхо-
дят в верхнем органогенном горизонте почв в зоне
ствол-крона, по мере отделения от дерева актив-
ность снижается. В верхнем минеральном гори-
зонте изменение эколого-трофической структуры
микробного сообщества менее выражено, что обу-
словлено низким содержанием гумуса, элементов
питания, формированием неблагоприятных усло-
вий для их развития. Установлено, что основным
экологическим фактором, влияющим на скорость
деструкционных процессов и величину почвенных
потоков СО2 в сосняке брусничном является зона
ФПД, при этом факторами, определяющими се-
зонную динамику почвенной эмиссии СО2, явля-
ются температура воздуха и почвы. Различия в
микробиологических показателях почв обусловли-
вают особенности круговорота элементов-биофи-
лов, пространственную неоднородность эдафиче-

ских условий. Последнее влияет на продукцион-
ную способность древостоя, его устойчивость к
неблагоприятным природно-техногенным воздей-
ствиям.

Авторы выражают глубокую благодарность ру-
ководству Государственного природного запо-
ведника “Кивач” за всестороннюю поддержку, а
также сотрудникам института леса КарНЦ РАН
Н.Н. Ивашовой и Ю.С. Кудиновой – аналити-
кам лаб. лесного почвоведения – за помощь в
выполнении камеральных работ и сотрудникам
ИФХиБПП РАН И.Н. Кургановой и В.О. Лопес де
Гереню за научное консультирование в вопросах
измерения эмиссии СО2 из почвы.
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Spatio-Temporal Dynamics of Soils’ Biological Activity in Phytogenous Field
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In 2017–2020 in the lingonberry pine forest of the middle taiga subzone of Karelia, the biological activity of
sandy iron podzol was studied in various zones of the tree’s phytogenic field (TPF), as well as the factors af-
fecting it. In the TPF, three functional zones were distinguished: “trunk”, “crown”, “gap”. Forest litter stock
(FLS) in the trunk zone and under the canopy of a tree varied from 27.69 to 78.34 t ha–1, in the gap areas
averaging to 27.69 t ha–1. The variation of FLS, due to the influence of the TPF, was 15–37%. The annual
input of litter was maximum in the crown zone (2.47–2.49 t ha–1), and minimum in the gap (2.37 t ha–1). The
turnover time of forest litter was 15–16 years. It has been established that the crown levels the daily and sea-
sonal temperature regime of the soil, reducing the maximum and increasing the minimum upper soil layer
temperature values. The soil-bound CO2 emission’s seasonal dynamics by 41–56% was determined by the
soil temperature at a 10 cm depth. The soils’ relative moisture (Ws) was maximum in the autumn-spring pe-
riod and amounted to 65–77% at 0–5 cm depth, and 20–24% at 5–15 cm. During the summer months, Ws
decreased to 50–65% at 0–5 cm depth, to 10–15% at 5–15 cm. Depending on the combination of weather
conditions and seasonal dynamics of CO2 f luxes from the soil in the cowberry pine forest, annual emissions
in different TPF zones varied by 1.5 times and amounted to 5.6 ± 0.7 in the gap, 8.5 ± 0.9 near the trunk, and
7.7 ± 0.9 t C/ha–1 per year under the crown. The root respiration contribution to the total soil respiration was
24–45%, while the conditions of the TPF zones did not significantly affect the density of mycorrhizal distri-
bution on the Scots pine (Pinus sylvestris) roots. The trend of higher microbiological activity indicators of soils
can be traced in the “trunk” and “crown” zones of the tree. Microorganisms that use organic forms of nitro-
gen are the most numerous. The population of the cellulose-destroying microorganisms’ complex is low,
which determines the inhibition of the organic matter destruction and forest litter formation processes. The
main environmental factor influencing the destruction processes rate and the magnitude of soil CO2 fluxes
in the cowberry pine forest is the TPF zone. The soil CO2 emission’s seasonal dynamics is determined by air
and soil temperatures. As a result of the cluster analysis carried out based on the studied properties, two clus-
ters were obtained. One of them included the functional zone “gap”, the other - “trunk” and “crown”.

Keywords: podzols, middle-taiga pine forest, tree’s phytogenic field’s zones, ecophysiological indicators of the biotic
component of soils, CO2 emission from soil, spatio-temporal aspect.
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the Forest Research Institute, Karelian Research Centre of the RAS.
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