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В лабораторном опыте при постоянных условиях температуры и влажности путем количественного
измерения продуцируемого C–CO2 исследовали разложение и минерализацию разных раститель-
ных остатков (листьев дуба и осины, хвои сосны, мелких ветвей и тонких корней деревьев, надзем-
ной массы и корней луговых трав, надземной массы и корней клевера, соломы и корней ячменя),
инкубируемых при смешивании с вермикулитом или с серой лесной почвой (Greyzemic Phaeozems
Albic)). За год инкубирования минерализовалось 25–67% от Cорг, содержащегося в растительных
остатках. Листья дуба, надземная масса луговых трав, надземная масса и корни клевера характери-
зовались структурой из трех пулов органического вещества со средней (0.1 > k1 > 0.01 сут–1), медлен-
ной (0.01 > k2 > 0.001 сут–1) и очень медленной (k3 < 0.001 сут–1) скоростью минерализации, тогда
как остальные виды – структурой из двух пулов с медленной и очень медленной скоростью минера-
лизации. Получена обратная зависимость скорости разложения органических материалов от соот-
ношения в их составе C : N. Cлабо разлагаемые виды растительных остатков были основным источ-
ником дисперсного органического вещества (CPOM) в почве, а сильно разлагаемые – микробной
биомассы (Смик). Содержание потенциально-минерализуемого органического вещества в почве с
растительными остатками положительно коррелировало с CPOM и с Cмик.

Ключевые слова: надземная биомасса, подземная биомасса, органический углерод, минерализация,
диоксид углерода
DOI: 10.1134/S0032180X19100113

ВВЕДЕНИЕ

Царство растений – самый крупный компарт-
мент биосферы. Из ≈550 Гт углерода биомассы
≈450 Гт C Земли приходится на высшие растения,
в том числе ≈320 и ≈130 Гт C соответственно на
надземную и подземную части растений [14]. Ак-
туальная биомасса лесных угодий на Земле оце-
нивается в пределах 297–368 Гт C, лугов и паст-
бищ – 119–120 Гт C, а пахотных земель на уровне
10 Гт C, а потенциальная в объемах 443–460, 374–
379 и 139–141 Гт C [24]. Запасы древесной морт-
массы и лесного опада на поверхности и внутри
почвы составляют 73 ± 6 и 43 ± 3 Гт C соответ-
ственно [34]. В лесном опаде может быть сосредо-
точено 2.83 Гт углерода, а в мертвой древесине
36–72 Гт C [13]. При лесозаготовках на поверхно-
сти почвы остается в среднем от 10 до 15% надзем-
ной биомассы [15]. Масса древесных остатков на

поверхности почвы варьирует в зависимости от
региона, вида, возраста, типа участка и ассорти-
мента древесины от 1 до 500 т/га с медианой зна-
чений 18 т/га [16]. На подземный растительный
опад в лесах и лугопастбищных угодьях прихо-
дится в среднем 48 и 33% ежегодных поступлений
растительных остатков [26].

Послеуборочные остатки сельскохозяйствен-
ных культур являются важной статьей баланса уг-
лерода в агроценозах. По одним оценкам продук-
ция остатков для зерновых культур в мире состав-
ляют 1.26 Гт C/год, для 17 видов зерновых и
бобовых культур – 1.40 Гт C/год, а для 27 видов
культур – 1.69 Гт C/год [31]. В других исследова-
ниях масса послеуборочных остатков культур
(пшеница, ячмень, кукуруза, рис, соя, сахарный
тростник) оценивается от 1.66 до 2.43 Гт C/год [27].
При современных урожаях сельскохозяйствен-
ных культур в России ежегодная продукция рас-
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тительных остатков составляет 0.25 Гт C, что со-
ответствует 3.37 т C/га пахотных земель [1].

Остатки надземной и подземной биомассы,
осваиваются сообществами мезо- и микрофауны,
эпифитных и почвенных микроорганизмов. Глав-
ными факторами, которые контролируют скорость
и полноту разложения органических остатков, яв-
ляются: географические переменные (широта и
высота местоположений), среднегодовая темпера-
тура, среднегодовое количество осадков и годовая
эвапотранспирация, качество остатков (например,
содержание N, отношение C : N, содержание лиг-
нина и полифенолов, отношение лигнин : N), типы
растительности и остатков [36, 41]. Листовой опад
эвдикотов (двудольных растений) разлагается в
среднем в 4 раза быстрее, чем бриофитов (мохо-
образные), в 3 раза, чем папоротниковидных, в
1.8 раза, чем голосеменных и в 1.6 раза, чем одно-
дольных растений [21]. В зонах с неблагоприят-
ными климатическими условиями разложение
растительных остатков лимитируется преимуще-
ственно факторами окружающей среды, тогда как
при благоприятных гидротермических условиях –
качеством органического материала [25]. Добавле-
ние азота стимулирует разложение высококаче-
ственных остатков, то есть с низким содержанием
лигнина, в экосистемах с атмосферными выпаде-
ниями азота меньше 5 кг/га в год, но замедляет раз-
ложение низкокачественных материалов с высоким
содержанием лигнина в экосистемах с поступлени-
ем азота в 2–20 раз выше естественного [29].

Разложение органических материалов традици-
онно оценивается по убыли массы (метод сетчатых
мешочков) или образованию C–CO2 (метод закры-
тых камер). Хотя эти способы имеют свои преиму-
щества и недостатки [38], оба позволяют устано-
вить долю разложившегося вещества и соответству-
ющую константу скорости процесса. Получение и
уточнение констант скорости разложения и мине-
рализации разных по происхождению органиче-
ских материалов является важной исследователь-
ской задачей. Практически во всех моделях дина-
мики и трансформации углерода и азота
используются константы скорости разложения све-
жего и трансформированного органического веще-
ства, полученные эмпирическим путем [33]. Осо-
бенно важно отразить соответствующими констан-
тами структурно-молекулярную неоднородность
разлагаемого органического вещества [12, 28].

Цель работы – сравнить динамику разложения
разных видов растительных остатков, получить
константы скорости минерализации и величины
потенциально-минерализуемого углерода в этих
материалах, установить вклад свежего и транс-
формированного органического вещества орга-
нических остатков в формирование активного
пула почвенного органического вещества.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Характеристика органических материалов и

условия проведения опытов. В лабораторных экс-
периментах на вермикулите (опыт 1) и с серой
лесной среднесуглинистой почвой (Greyzemic
Phaeozems Albic) (опыты 2 и 3), отобранной в слое
0–20 см под мелколиственным лесом (54°8340′ N
37°5719′ E), некосимым лугом (54°8337′ N
37°5755′ E) и на пашне (54°8240′ N 37°5641′ E), ис-
следовали динамику разложения растительных
остатков древесных и травянистых видов лесного
и лугового фитоценозов соответственно, и сель-
скохозяйственных культур. Образцы лесной рас-
тительности отбирали в октябре, луговых трав,
сельскохозяйственных культур и почвы – в пер-
вой декаде сентября. Все органические материа-
лы высушивали при температуре 65°C и измель-
чали до частиц 10–3 мм. Листья деревьев харак-
теризовались более узким соотношением C : N,
чем мелкие ветви и тонкие корни (табл. 1). В
надземной биомассе луговых трав и в соломе яч-
меня за исключением клевера отношение C : N
было уже, чем в корнях.

В опыте 1 оценивали чистое разложение расти-
тельных остатков без влияния почвы. Навески су-
хой массы органических материалов массой 0.1 г
смешивали в стеклянных флаконах объемом 100 мл
с вермикулитом (масса 1.3 г, объем 10 мл) и
увлажняли до 70% от влагоемкости вермикулита,
добавляя 4.4 мл дистиллированной воды. Верми-
кулит способствует равномерному увлажнению
инкубируемых растительных остатков и придает
нормальную аэрацию среды. Инкубацию образ-
цов проводили при постоянной температуре
22°C. Постоянную влажность инкубируемых об-
разцов поддерживали регулярным добавлением ди-
стиллированной воды. Перед началом опыта инку-
бируемая смесь вермикулита с лесной растительно-
стью инфицировалась суспензией, приготовленной
из почвы, отобранной под лесом, с луговыми трава-
ми – под лугом, а с ячменем и клевером – на пашне.
Продолжительность опыта 365 сут. Повторность –
трехкратная. В течение инкубации определяли
концентрацию C–CO2 в газовой фазе.

В опыте 2 исследовали влияние почвы на раз-
ложение растительных остатков. Навески расти-
тельных остатков массой 0.1 г смешивали с 10 г
почвы, отобранной под соответствующими угодья-
ми и помещали во флаконы объемом 100 мл. Остат-
ки древесных видов смешивали с почвой из под ле-
са, надземную биомассу и корни луговых трав – с
почвой лугового участка, надземную биомассу и
корни сельскохозяйственных культур – с пахотной
почвой. Перед инкубацией добавляли дистилли-
рованную воду до влажности почвы 25 мас. %.
Продолжительность инкубации составляла 365 сут
при температуре 22°C. Повторность – шести-
кратная. В трех флаконах измеряли концентра-
цию C–CO2 в газовой фазе проб в те же дни, что
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и в опыте 1. Остальные флаконы с образцами со-
храняли для опыта 3.

В опыте 3 определяли последействие разных
растительных остатков на размеры активного пула
почвенного органического вещества (ПОВ). По-
сле основной инкубации почву из опыта 2 высу-
шивали при температуре 65°C, перемешивали, до-
бавляли 2.5 мл дистиллированной воды и повтор-
но инкубировали при стандартных условиях
температуры и влажности (22°C и 25 мас. %) на
протяжении 183 сут, измеряя эмиссию C–CO2 в
динамике.

Измерение продукции C–CO2 почвой и органиче-
скими остатками. Первое измерение концентрации
C–CO2 в газовой фазе инкубируемых образцов
проводили через 3–4 ч, а последующие – ежеднев-
но в течение первой недели, затем три раза в неде-
лю, в течение второго месяца инкубации – два ра-
за в неделю, начиная с третьего месяца инкуба-
ции – один раз в семь или десять суток. За весь
период инкубации в опытах 1 и 2 провели 49 отбо-
ров газовых проб, в опыте 3 – 25 отборов. Кон-
центрацию C–СО2 определяли на газовом хрома-
тографе (Кристалл Люкс 4000 М). После каждого
измерения флаконы проветривали. Скорость по-
тока C–CO2 (мг/100 г в сут) рассчитывали по раз-
нице концентраций CО2 за время экспозиции. В
вариантах с почвой количество продуцируемого
органическими остатками C–CO2 устанавливали
путем вычета C–CO2, выделившегося из почвы без
добавления остатков. Кумулятивную величину
продуцирования C–CO2 (мг/100 г) устанавливали
путем прибавления количества C–CO2 в каждый
срок измерения к сумме за предыдущие сроки.

Определение разложения органических матери-
алов и содержания в почве активного органического
вещества по количеству выделившегося C–CO2.
Константу скорости разложения исследуемых об-

разцов почвы и органических остатков в разные
периоды инкубации и за целый год рассчитывали
по уравнению:

(1)

где k – константа скорости разложения, сут–1;  –
содержание углерода (Сорг) в образце в начале на-
блюдений, % от исходного;  – то же в конце на-
блюдений; t – продолжительность разложения, сут.

Количество биологически активного (потенци-
ально-минерализуемого) органического вещества
(С0) в исследуемых материалах рассчитывали по
количеству минерализационных потерь C–CO2,
используя однокомпонентное уравнение кинети-
ки первого порядка:

(2)
где Ct – доля потерь C–CO2 (% от Cорг в образце) за
время t (сут); C0 – содержание потенциально мине-
рализуемого углерода, % от Cорг в образце; k – кон-
станта скорости минерализации, сут–1.

Подставляя в уравнение (2) кумулятивные ко-
личества C–CO2 (Сt, мг/100 г), выделившегося за
период инкубации (t, сут) в опытах 2 и 3, рассчи-
тывали содержание в почве углерода активного
органического вещества (С0, мг/100 г) на момент
начала инкубации. Биокинетические параметры
C0 и k вычисляли методом нелинейной оценки
программы Statistica 6.0. Используя константы
скорости минерализации, рассчитывали время
кругооборота (TT, сут) углерода (TT = 1/k).

Определение в почве микробной биомассы, дис-
персного органического вещества и органического
углерода. Содержание углерода микробной био-
массы (Смик) в почве определяли методом суб-
страт-индуцированного дыхания [10]. Фракцию
дисперсного органического вещества (particulate

( ) ( )[ ]−= −
1 2

lln C ,n Ct tk t

1
Ct

2
Ct

= 0С C 1 – exp – ,( ( )t kt

Таблица 1. Содержание углерода и азота в разных растительных остатках и в почве

№ Материал
C N

C : N
% от массы

1 Опавшие листья дуба 43.0 ± 3.2 0.99 ± 0.02 43.6
2 Опавшие листья осины 42.9 ± 0.6 0.92 ± 0.02 46.4
3 Хвоя сосны 49.1 ± 0.2 1.01 ± 0.01 48.9
4 Опавшие ветви осины диаметром 10–3 мм 46.5 ± 0.4 0.74 ± 0.03 63.1
5 Тонкие корни деревьев диаметром 10–3 мм 44.0 ± 1.1 0.53 ± 0.04 82.7
6 Надземная масса лугового разнотравья 41.1 ± 1.5 2.31 ± 0.10 17.8
7 Корни лугового разнотравья 39.1 ± 3.7 1.09 ± 0.07 36.1
8 Солома ячменя 37.7 ± 0.6 0.73 ± 0.03 52.1
9 Корни ячменя 37.0 ± 1.1 0.53 ± 0.06 70.3

10 Надземная масса клевера 40.9 ± 0.8 2.54 ± 0.03 16.1
11 Корни клевера 37.4 ± 0.9 3.02 ± 0.07 12.4
12 Серая лесная почва под лесом 1.88 ± 0.07 0.18 ± 0.00 10.5
13 То же под луговыми травами 1.57 ± 0.03 0.15 ± 0.00 10.2
14 То же под посевом ячменя 1.44 ± 0.02 0.14 ± 0.00 10.1
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organic matter, CPOM) выделяли по методу [19].
Воздушно-сухую почву размельчали до частиц
меньше 2 мм. Навеску почвы массой 10 г диспер-
гировали в 30 мл 0.5% раствора гексаметафосфата
натрия (Na6P6O18) на шейкере в течение 15 ч при
скорости 180 об./мин. Полученную суспензию
пропускали через сито с диаметром отверстий
0.05 мм. Остаток на сите несколько раз промыва-
ли дистиллированной водой, до получения про-
зрачной промывной жидкости, далее сушили в
течение часа при 40°С, после чего количественно
переносили в емкость для высушивания при 65°С
в течение суток. В каждом анализируемом образ-
це почвы измеряли массу фракции в трех повтор-
ностях, содержание углерода во фракции CPOM в
процентах от массы фракции и массы почвы. Со-
держание Cорг и Nобщ в целой почве, во фракции
CPOM, и в растительных остатках, растертых до ча-
стиц <0.25 мм, определяли с помощью CNHS-ана-
лизатора (Leco 932, USA). Исходные данные даны
в виде среднего ± стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика разложения растительных остатков.
Разложение – доминирующий в природе этап
физических и химических изменений органиче-
ских остатков. Для успешной внеклеточной де-
градации сложных органических гетерополиме-
ров необходимо, чтобы органический субстрат
присутствовал в почве и был доступен для микро-
организмов и/или экстрацеллюлярных фермен-
тов; внеклеточные ферменты были защищены и

функциональны; имелось корректное сочетание
ферментов и микроорганизмов; химические и
физические условия среды благоприятствовали
катализу [18]. В глобальном и региональном мас-
штабах скорость распада органических остатков
контролируется температурой и влажностью сре-
ды, тогда как в местных условиях – химическим
составом остатков, молекулярной организацией
структур, их устойчивостью к воздействию фер-
ментов и пространственной досягаемостью для
микроорганизмов [17].

В нашем эксперименте за 30 сут инкубации на
вермикулите разных растительных остатков было
учтено от 22 до 73% от всего количества C–CO2,
выделившегося за год (табл. 2). Энергичное обра-
зование диоксида углерода происходило при раз-
ложении корней и надземной массы клевера, над-
земной массы луговых трав (первая группа расти-
тельных остатков), более спокойное – в вариантах
с листьями дуба и осины, корнями лугового разно-
травья (вторая группа), заторможенное – с тонки-
ми корнями и мелкими ветвями деревьев, хвоей
сосны, корнями и соломой ячменя (третья груп-
па). К концу второго и четвертого месяца инку-
бации доля диоксида углерода составила соот-
ветственно 37–82 и 54–88% от суммарного его
количества за год. Если для первой группы рас-
тительных остатков доля C–CO2 между первым
и четвертым месяцами инкубации возросла в
1.2–1.4 раза, то для второй и третьей группы – в
1.8–2.8 раза. Более трех четвертей от всей годо-
вой продукции C–CO2, выделившегося при раз-
ложении надземной массой луговых трав, корней

Таблица 2. Доля минерализационных потерь углерода на разных стадиях разложения органического вещества
растительных остатков и почвы, % от всего C–CO2 за год

Примечание. Номера образцов см. в табл. 1.

Номер образца
Сутки с начала разложения

30 60 120 180 240 300

Опыт 1 с вермикулитом
1 33 52 77 88 92 97
2 36 57 78 87 92 97
3 27 44 70 82 89 96
4 22 37 61 75 84 93
5 24 37 54 67 79 89
6 59 75 85 89 93 97
7 33 44 61 74 84 94
8 29 43 61 74 84 95
9 25 38 60 78 87 95

10 64 74 83 88 93 97
11 73 82 88 92 95 98

Опыт 2 с почвой
12 38 49 64 75 84 93
13 35 44 62 75 83 95
14 29 40 59 72 82 92
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и надземной массы клевера, приходилось на стар-
товые 2 мес инкубации. Соответственно листья-
ми дуба и осины – за 4 мес, а корнями луговых
трав, соломой и корнями ячменя, хвоей сосны,
тонкими корнями и мелкими ветвями деревьев –
за 5–6 мес. На более поздних стадиях разложения
темпы выделения C–CO2 из разных видов расти-
тельных остатков были примерно одинаковыми и
слабыми.

Известно, что на ранних стадиях разложения
растительного опада скорость ферментативного
расщепления целлюлозы (целлюлолизис) в значи-
тельной степени контролируется наличием азота, а
на поздних стадиях присутствием лигнина, кото-
рый ограничивает доступ ферментов к полисахари-
дам клеточных стенок [3, 39]. Опад широколист-
ных деревьев отличается большей начальной кон-
центрацией питательных элементов и меньшим
содержанием лигнина и полифенолов по сравне-
нию с опадом хвойных деревьев [13, 36]. Эта разни-
ца в качестве способствует большей стартовой ско-
рости разложения листьев широколистных пород.

Различия между растительными остатками по
скорости и размерам минерализации. Из-за струк-
турно-молекулярной неоднородности разлагаемо-
го материала, присутствия гидрофобных и разных
по сложности и растворимости биомолекул разло-
жение остатков включает в себя от одной до не-
скольких стадий, различающихся по скорости по-
тери массы или интенсивности продукции C–CO2
[8, 9, 12, 16].

Выраженная неравномерность разложения
остатков деревьев, трав и сельскохозяйственных
культур хорошо подтверждается изменением кон-
стант скорости минерализации на протяжении го-
да инкубации (табл. 3). Исследуемые виды расти-
тельных остатков на разных стадиях инкубации
разлагались со средней (0.1 > k1 > 0.01 сут–1), мед-
ленной (0.01 > k2 > 0.001 сут–1) и очень медлен-
ной (k3 < 0.001 сут–1) скоростью со временем
оборота, равным 10 < TT1 < 100, 100 < TT2 < 1000
и TT3 > 1000 сут соответственно. Полученные
константы совпадают с таковыми соответственно
для свободных форм целлюлозы и гемицеллюло-
зы, лигноцеллюлозы и лигнина (кутина, субери-
на). Четырем видам растительных остатков (ли-
стья дуба, надземная масса луговых трав, надзем-
ная масса и корни клевера) была характерна
структура из трех пулов органического вещества
со средней, медленной и очень медленной скоро-
стью минерализации, тогда как у семи остальных,
преимущественно медленно разлагаемых – из
двух пулов соответственно, с медленной и очень
медленной скоростью минерализации. В нашем
эксперименте не было получено констант, соот-
ветствующих четвертому пулу с быстрым разло-
жением (k > 0.1 сут–1, TT < 10 сут), что могло быть
обусловлено относительно низким содержанием
быстро минерализуемых соединений (аминокис-
лоты, амиды, простые белки и сахара), вклад ко-
торых в общую продукцию C–CO2 был малоза-
метным по сравнению с вкладом целлюлозно-ге-
мицеллюлозного комплекса. Считается, что

Таблица 3. Константы скорости минерализации органического вещества растительных остатков и почвы на раз-
ных стадиях разложения, сут–1

Примечание. Номера образцов см. в табл. 1. Символы *, **, *** обозначают фракции со средней (0.1 > k1 > 0.01), медленной
(0.01 > k2 > 0.001) и очень медленной (k3 < 0.001) скоростью минерализации, сут–1. Рассчитано по уравнению (1).

Номер образца
Сутки с начала разложения

1–4 4–30 30–90 90–180 180–270 270–365

Опыт 1 с вермикулитом
1 0.010* 0.006** 0.004** 0.002** 0.0008*** 0.0007***
2 0.007** 0.005** 0.003** 0.001** 0.0007*** 0.0004***
3 0.006** 0.003** 0.002** 0.001** 0.0006*** 0.0004***
4 0.003** 0.002** 0.001** 0.0009*** 0.0005*** 0.0004***
5 0.005** 0.002** 0.001** 0.0007*** 0.0006*** 0.0005***
6 0.028* 0.014* 0.005** 0.001** 0.001** 0.0009***
7 0.009** 0.004** 0.002** 0.001** 0.001** 0.0007***
8 0.006** 0.004** 0.002** 0.002** 0.001** 0.0008***
9 0.005** 0.002** 0.001** 0.001** 0.0007*** 0.0004***

10 0.045* 0.012* 0.003** 0.001** 0.001** 0.0008***
11 0.043* 0.022* 0.004** 0.001** 0.001** 0.0009***

Опыт 2 с почвой
12 0.004** 0.0008*** 0.0003*** 0.0002*** 0.0002*** 0.0001***
13 0.003** 0.0006*** 0.0003*** 0.0002*** 0.0002*** 0.0001***
14 0.001** 0.0004*** 0.0002*** 0.0001*** 0.0001*** 0.0001***
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модель из трех пулов лучше всего описывает со-
став растительных остатков, органическое веще-
ство которых представлено лабильным (раство-
римым) пулом с относительно быстрым разложе-
нием (k1 > 1 год–1), пулом целлюлозы с более
медленным разложением (k2 ~ 0.8 год–1) и проч-
ным пулом лигнина по существу не разлагаемым
(k3 = 0) за 10-летний период [12]. Однако длитель-
ное разложение растительных остатков практиче-
ски невозможно отобразить одним уравнением,
три или четыре компонента которого были бы ре-
левантны соответствующим пулам и имели бы ре-
альные, математически достоверные и воспроиз-
водимые значения. Более надежный подход при
подразделении разлагаемого материала – это ап-
проксимация кривых потерь массы и/или выде-
ления C–CO2 двухкомпонентным уравнением
кинетики первого порядка с выделением двух пу-
лов [2, 5, 9], либо подразделение на пулы по кон-
стантам разложения, вычисленным для разных
стадий процесса (табл. 3).

За год инкубации на вермикулите минерализо-
валось 25–67% от Cорг, содержащегося в исследуе-
мых органических материалах (табл. 4). Минерали-
зационная способность органических материалов
уменьшалась в следующей последовательности:
корни клевера > надземная масса луговых трав >
> надземная масса клевера > листья дуба > солома
ячменя > листья осины > корни луговых трав >
> хвоя сосны > корни ячменя > мелкие ветви дере-
вьев > тонкие корни деревьев. Корни и надзем-

ную массу клевера, надземную массу луговых
трав можно отнести к группе сильно разлагаемых
материалов (>50% от Cорг), листья дуба и осины,
хвою сосны, корни луговых трав, солому и корни
ячменя – к умеренно разлагаемым (от 30 до 50%
от Cорг), а мелкие ветви деревьев и тонкие корни
деревьев – к слабо разлагаемым (<30% от Cорг).
Согласно литературным данным типы биомов
по способности к разложению ранжируются в
следующем порядке: тропический лес > болот-
ный лес > широколиственный лес > широко-
лиственный и хвойный смешанный лес > паст-
бища > кустарниковая земля > хвойные леса >
> тундра [41]. Разложение подстилки тропических
лесов было в семь раз быстрее, чем тундровой
растительности [41]. По данным этих же авторов
скорость разложения разных видов растительных
остатков уменьшалась в следующей последова-
тельности: листья трав > мох > опад широколист-
венных пород > корни > хвоя > кора > ветви >
> древесина хвойных деревьев [41]. Тонкие кор-
ни разлагаются примерно в 1.5 и 2.8 раза медлен-
нее, чем листовой опад тех же видов растений с
сильными различиями между древесными и тра-
вянистыми видами [26].

Как было отмечено выше, разложение органи-
ческих материалов зависит от его биохимическо-
го качества, одним из показателей которого явля-
ется соотношение C : N. В нашем исследовании,
чем шире было соотношение C : N в разлагаемом
материале, тем меньше был процент минерализа-

Таблица 4. Эффективность минерализации растительных остатков в зависимости от продолжительности их раз-
ложения

Примечание. Номера образцов см. в табл. 1. Цифрами I, II, III соответственно обозначена продолжительность разложения
90, 180 и 365 сут. Аппроксимация экспериментальных данных производилась по уравнению (2).

Номер образца
Эффективность минерализации, %

от Cорг в образце Константа скорости минерализации, сут–1

I II III I II III

Опыт 1 с вермикулитом
1 44.9 ± 2.4 51.0 ± 5.2 52.3 ± 3.2 0.046 0.014 0.013
2 38.8 ± 5.2 40.3 ± 2.4 42.9 ± 1.2 0.018 0.017 0.014
3 26.7 ± 0.5 33.5 ± 0.6 35.3 ± 1.4 0.015 0.011 0.010
4 18.5 ± 2.4 24.8 ± 2.5 27.8 ± 2.0 0.012 0.008 0.007
5 12.0 ± 1.0 17.1 ± 3.7 25.5 ± 5.1 0.023 0.013 0.006
6 52.0 ± 3.3 55.8 ± 2.9 59.3 ± 2.8 0.046 0.040 0.034
7 19.4 ± 2.3 27.2 ± 1.1 38.3 ± 4.0 0.040 0.019 0.009
8 24.9 ± 2.9 33.0 ± 4.8 43.8 ± 3.3 0.025 0.015 0.008
9 16.5 ± 0.3 27.7 ± 0.4 32.8 ± 0.4 0.021 0.009 0.007

10 45.7 ± 5.5 50.2 ± 5.8 54.5 ± 6.1 0.088 0.068 0.053
11 61.2 ± 1.0 63.8 ± 0.9 66.9 ± 0.9 0.066 0.060 0.053

Опыт 2 с почвой
12 5.1 ± 0.1 6.8 ± 0.1 9.0 ± 0.1 0.061 0.029 0.013
13 4.9 ± 0 6.8 ± 0 9.8 ± 0 0.059 0.023 0.011
14 3.6 ± 0.1 5.4 ± 0 7.4 ± 0 0.036 0.016 0.008
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ции и меньше константа скорости минерализа-
ции (рис. 1). Отсутствие достоверных корреляций
содержания Cорг в органическом материале со сте-
пенью разложения и с константой скорости мине-
рализации и наличие таковых с содержанием об-
щего азота указывает, что азот является основным
фактором, лимитирующим разложение органиче-
ских материалов. Содержание азота в раститель-
ном материале зависит от вида растений, физиоло-
гической специализации органов, стадии онтоге-
неза, питательного режима и других факторов.
Хорошо известно, что представители бобовых ха-
рактеризуются большим содержанием азота, чем
другие виды, листья – чем стебли, а зеленая фито-
масса ранних стадий, чем зрелая. Несмотря на од-
но и то же время отбора образцов лугового разно-
травья и сельскохозяйственных культур, солома
ячменя соответствовала зрелому состоянию рас-
тений, тогда как надземная масса разнотравья и
клевера представляла собой зеленую массу. Ранее
было показано, что зеленая масса одних и тех же
видов растений разлагается значительно сильнее,
чем зрелая [9]. Можно также заметить, что струк-
тура из трех или двух пулов органического веще-
ства была свойственна растительным остаткам, су-
щественно отличающимся по отношению C : N.
Отношение C : N, давая общее представление о
способности органических материалов к разло-
жению, не всегда пригодно в качестве индикатора
биологического качества разлагаемого материала
и динамики разложения [36].

Из полученных данных следует, что при оцен-
ке разложения растительных остатков период на-
блюдений должен быть не только длительным, но
и стандартным по продолжительности. В против-
ном случае велика вероятность получения иска-
женных представлений о динамике разложения и
способности органических материалов к разло-
жению, особенно слабо разлагаемых видов. Если
инкубировать не три, а шесть месяцев, то вели-
чины минерализации растительных остатков
окажутся больше в среднем на 5.8% от Cорг, а
константы скорости минерализации, наоборот,
меньше почти в 1.7 раза. Увеличение продолжи-
тельности инкубации до года в большей мере от-
ражается на значениях констант и в меньшей ме-
ре – на величинах минерализационного потен-
циала растительных остатков. Таким образом,
краткосрочная инкубация в течение 1–3 мес, не-
редко используемая в исследованиях, неприемле-
ма при оценке разложения растительных остат-
ков. В исследованиях необходимо использовать
одинаковую продолжительность наблюдений за
разложением растительных остатков. При про-
гнозировании минерализационных потерь углеро-
да растительных остатков важно учитывать про-
должительность периода разложения и неравно-
мерность скорости минерализации на ранней и
поздней стадии трансформации. Получение пара-
метров разложения растительных остатков по ди-
намике выделения C–CO2 не дает строгой иденти-
фикации биохимического состава разлагаемого

Рис. 1. Зависимость размеров (I) и скорости (II) разложения растительных остатков от соотношения C : N и содержа-
ния азота в их составе.
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материала, но позволяет судить о его потенциаль-
ной способности трансформироваться микроорга-
низмами.

Влияние почвы на разложение растительных
остатков. В нашем эксперименте одна часть об-
разцов растительных остатков инкубировалась в
смеси с вермикулитом (опыт 1), в которую добав-
ляли разбавленную почвенную суспензию, а дру-
гая часть тех же образцов – с почвой (опыт 2). Это
позволило оценить влияние почвы на разложение
растительных остатков. Оказалось, что ни на ран-
них (4 и 30 сут), ни на поздних (180 и 365 сут) ста-
диях инкубации с вермикулитом и с почвой куму-
лятивные размеры продукции C–CO2 (г/100 г
массы растительных остатков), константы скоро-
сти минерализации (сут–1) и коэффициенты ми-
нерализации (% от Cорг в растительных остатках)
в среднем для 11 видов растительных остатков бы-
ли одного и того же порядка, не различаясь в це-
лом по t-критерию Стьюдента (табл. 5). В начале
эксперимента (0–4 сут) смешивание раститель-
ных остатков с почвой способствовало достовер-

ному усилению их разложения в 1.2–1.3 раза
только в трех вариантах из одиннадцати по срав-
нению с компостированием на вермикулите, а в
двух – ослаблению разложения. В остальных ва-
риантах влияние почвы было не значимым. Через
месяц положительное или отрицательное влия-
ние почвы достоверно проявлялось для четырех
видов растительных остатков, через полгода и к
концу инкубации – для трех видов. Образование
экстра-СО2 или экстра-Nмин в присутствии легко-
разлагаемого субстрата связывается с развитием
положительного прайминг-эффекта, а уменьше-
ние размеров их продукции – отрицательного
прайминг-эффекта [6, 30]. Внесение раститель-
ных остатков могло способствовать дополнитель-
ной минерализации органического вещества соб-
ственно почвы, а присутствие в почве минераль-
ных форм азота – стимулировать разложение
материалов с широким отношением C : N. В то же
время промежуточные продукты разложения рас-
тительных остатков и новообразованной микроб-
ной биомассы могли прочнее стабилизироваться в
почве, чем в вермикулите, что и предопределяло

Таблица 5. Оценка различий разложения растительных остатков, инкубируемых с вермикулитом и с почвой

Примечание. Число сравниваемых пар 11. 1 – растительные остатки с вермикулитом, 2 – то же с почвой.

Сутки опыта Фон Минимум Максимум Среднее Стандартное 
отклонение

t05 P

Кумулятивное выделение C–CO2, г/100 г сухой массы
4 1 0.5 6.8 2.2 2.1 –0.16 0.88

2 0.4 6.8 2.4 2.4
30 1 2.5 19.8 8.1 6.2 –0.29 0.77

2 2.7 20.4 8.8 6.2
180 1 7.1 25.2 15.6 6.5 –0.37 0.71

2 7.9 27.9 16.6 6.9
365 1 10.6 27.3 18.6 6.2 –0.86 0.40

2 13.7 30.0 20.8 5.8
Константа скорости разложения, сут–1

4 1 0.003 0.045 0.015 0.016 –0.10 0.92
2 0.001 0.049 0.016 0.018

30 1 0.002 0.022 0.007 0.007 –0.20 0.84
2 0.002 0.022 0.007 0.006

180 1 0.001 0.002 0.001 0.000 –0.45 0.66
2 0.001 0.002 0.001 0.000

365 1 0.0004 0.001 0.001 0.000 –1.21 0.24
2 0.0004 0.001 0.001 0.000

Эффективность минерализации, % от Cорг в растительных остатках
4 1 1.1 16.6 5.5 5.4 –0.18 0.86

2 0.6 16.9 6.0 6.2
30 1 5.8 52.9 19.9 16.2 –0.22 0.83

2 5.9 54.2 21.4 16.2
180 1 16.2 67.2 37.8 16.8 –0.16 0.87

2 17.5 72.6 39.1 18.3
365 1 24.2 72.9 45.2 16.4 –0.43 0.67

2 30.2 77.3 48.1 15.7
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более слабое выделение C–CO2 в отдельные сроки
трансформации некоторых видов растительных
остатков, смешанных с почвой. Показано, что по-
лидисперсный и полиминеральный состав суглин-
ка способствует более быстрой и прочной стаби-
лизации органических соединений, по сравнению
с мономинеральной средой [5]. Таким образом,
при инкубации с почвой получаются в целом те же
характеристики процесса разложения раститель-
ных остатков, что и на вермикулите, инокулиро-
ванном почвенной суспензией.

Растительные остатки как источник атмосфер-
ного диоксида углерода. Ежегодно разложение
растительного детрита и почвенного органиче-
ского вещества дает в атмосферу в 10 раз больше
CО2, чем сжигание ископаемого топлива и про-
мышленные источники [35]. При разложении ми-
ровых запасов лесного опада (листья, хвоя, круп-
ные и мелкие ветви, кора, цветы, шишки и др.) и
мертвой древесины образуется соответственно
60 Тг и 2.1–11 Пг C–CO2 в год [13]. В старом хвой-
ном лесу корневое и ризосферное дыхание со-
ставляло 23% от общей почвенной эмиссии CО2,
разложение надземного опада – 19%, а разложе-
ние внутрипочвенных остатков – 58% [37]. Не-
смотря на количественно значимую роль разло-
жения органических остатков в глобальном ба-
лансе углерода потенциальный вклад отдельных
органических материалов в эмиссию диоксида уг-
лерода требует уточнений.

Из опавших листьев и хвои деревьев образовы-
валось почти в 2 раза больше CО2, чем из мелких
ветвей и тонких корней (рис. 2). Остатки вегетиру-
ющих луговых трав, особенно наземная масса, да-
вали высокие размеры продукции CО2, что могло
быть обусловлено как преобладанием в травосме-
си видов, не достигших еще физиологической зре-
лости, так и присутствием представителей бобовых
растений. Последнее предположение подтвержда-
ется наибольшей среди всех органических материа-

лов продукцией CО2 при разложении клевера. В пе-
ресчете на сухое вещество килограмм растительных
остатков давал в 69–263 раз больше диоксида угле-
рода, чем ПОВ. Поэтому, во-первых, чем сильнее
почва обогащена растительными остатками, тем
выше ее эмиссионный потенциал, и, во-вторых, ло-
кальные различия в размерах наземного и корне-
вого опада могут быть причиной значительной
вариабельности потоков диоксида углерода из
почвы.

Роль органических материалов в формировании
активного пула почвенного органического веще-
ства. В результате ферментных атак органические
материалы разрушаются на отдельные фрагменты
и частицы, образуются крупные и мелкие молеку-
лы биополимеров, которые либо стабилизируют-
ся, либо продолжают расщепляться, минерализу-
ясь до диоксида углерода [32]. Из экспериментов,
в которых разложение оценивалось по потере
массы в сетчатых мешочках, следовало, что поч-
венное органическое вещество формируется в ос-
новном за счет медленно разлагаемой части опада
и устойчивых к разложению соединений остатков
[16]. По новому представлению 1) растительные
ткани не обладают особой устойчивостью к рас-
паду, поэтому стабильность ПОВ контролируется
не за счет селективного сохранения прочных со-
единений, содержащихся в растительных тканях,
а в результате физической, химической и биоло-
гической защищенности продуктов разложения;
2) растворимые и быстро разлагаемые компонен-
ты растительных остатков эффективнее утилизи-
руются микроорганизмами и стабилизируются
минеральной матрицей, чем трудно разлагаемые
соединения; 3) продукты разложения микробной
биомассы стабилизируются прочнее, чем расти-
тельных остатков [5, 7, 9, 11, 20, 22, 23, 40].

В 9 из 11 вариантов с растительными остатка-
ми содержание Cорг в почве после года инкубации
было таким же или немного больше, чем до инку-
бации (табл. 6). Это указывает на то, что минера-
лизационные потери углерода почвы практиче-
ски полностью компенсировались углеродом
растительных остатков. В почве со слабо разлага-
емыми растительными остатками получен самый
высокий прирост Cорг (r = –0.886, P < 0.001). В
контрольных вариантах без растительных остат-
ков убыль Cорг сопровождалась уменьшением со-
держания дисперсного (СPOM) и биологически ак-
тивного (С0) органического вещества в 1.2–1.5 и
2.6–2.8 раза соответственно. Следовательно,
фракция CPOM дает лишь некоторую часть потен-
циально-минерализуемого ПОВ. В проинкуби-
рованной с остатками деревьев почве содержа-
лось в 1.1–1.7 раза больше CPOM, чем в почве, ко-
торую инкубировали без растительных остатков.
В почве с остатками луговых трав содержалось в
1.4–1.8 раз больше CPOM, а в пахотной почве с

Рис. 2. Годовые величины нетто продукции диоксида
углерода разлагающимися растительными остатками.
По данным опыта 1. Номера вариантов см. в табл. 1.
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остатками ячменя и клевера – в 2.0–2.8 раза боль-
ше, чем без растительных остатков. В целом по
опыту практически все виды растительных остат-
ков компенсировали CPOM, расходуемый в тече-
ние годовой инкубации.

Частично разложившиеся растительные остат-
ки и продукты разложения создавали повышен-
ный уровень содержания C0 в проинкубирован-
ной почве леса, луга и пашни в 1.3–1.6, 1.5–1.6 и
1.6–2.2 раз соответственно, по сравнению с вари-
антами без растительных остатков. Однако ни в
одном случае не было полной компенсации по-
тенциально-минерализуемого органического ве-
щества, содержащегося в исходных образцах поч-
вы до инкубации. Скорее всего, внесенных в поч-
ву растительных остатков из расчета ≈25 т/га
сухого вещества было недостаточно для поддер-
жания C0 на уровне, свойственном почвам в есте-
ственных условиях.

По однократному измерению углерода мик-
робной биомассы (Смик) после года инкубации
почвенных образцов нельзя дать точный вклад
отмершей микробной биомассы в обновление
ПОВ. Однако можно с уверенностью говорить,
что разложение растительных остатков способ-
ствовало увеличению микробного органического
вещества. При этом сильно разлагаемые расти-
тельные остатки давали больший прирост мик-
робной биомассы в почве (r = 0.864, P = 0.001), что
хорошо согласуется с данными [20, 23]. Наоборот,
наибольшее увеличение содержания CPOM в почве
обнаруживалось в вариантах со слабо разлагаемы-
ми растительными остатками (r = –0.637, P =
= 0.035). Положительное влияние слабо разлагае-

мых растительных остатков на содержание C0 в
почве было более продолжительным, чем сильно
разлагаемых, о чем свидетельствует отрицатель-
ная корреляция между процентом минерализа-
ции растительных остатков и содержанием C0 в
почве по истечению года инкубации (r = –0.734,
P = 0.010). Получена достоверная корреляция со-
держания в почве Cорг с CPOM (r = 0.945, P < 0.001),
C0 (r = 0.909, P < 0.001) и Cмик (r = 0.870, P < 0.001)
после завершения инкубации, с одной стороны, и
между CPOM и C0 (r = 0.914, P < 0.001), CPOM и Cмик
(r = 0.796, P = 0.001), C0 и Cмик (r = 0.748, P = 0.002),
с другой. В другом эксперименте к концу 19-ме-
сячной инкубации остатков кукурузы с суглин-
ком 12% внесенного углерода обнаруживалось в
первой легкой фракции (LF1 < 1.4 г/см3), 9.7% –
во второй легкой фракции (1.4 < LF2 < 2.2 г/см3) и
8.5% – в составе тяжелой фракции (HF > 2.2 г/см3),
связанной с присутствующими в ней минерала-
ми [4].

На основании полученных связей можно пред-
положить, что включение в ПОВ разлагающихся
растительных остатков идет по пути их фрагменти-
рования до твердых дискретных частиц по мере
освоения субстрата микроорганизмами, и синтеза
микробной биомассы. Твердые дискретные части-
цы, образующие фракцию CPOM, и микробная био-
масса являются главными источниками биологи-
чески активного органического вещества в почве.
Продукты разложения микробной биомассы вме-
сте с высвобождаемыми из растительных остат-
ков биополимерами, взаимодействуя между собой
и с фракциями пыли и глины, образуют гумус, от-
носящийся к стабильной части ПОВ. Остатки кор-

Таблица 6. Содержание общего (Сорг), дисперсного (СPOM), активного (С0) органического вещества и микроб-
ной биомассы (Смик) в почве после 365-суточной инкубации с разными растительными остатками

Примечание. Данные опытов 2 и 3. В скобках – до инкубации в опыте 2.

Вариант
Сорг, %

от массы 
почвы

СPOM С0 Смик

мг/100 г % от Cорг мг/100 г % от Cорг мг/100 г % от Cорг

Почва под лесом (фон I) 1.67 (1.88) 562 (680) 33.8 (36.0) 49 (128) 2.9 (6.8) 16 1.0
I + листья дуба 1.83 642 35.1 74 4.1 20 1.1
I + листья осины 1.89 669 35.5 64 3.4 19 1.0
I + хвоя сосны 2.03 721 35.5 75 3.7 18 0.9
I + ветви осины 1.97 889 45.0 78 4.0 16 0.8
I + корни деревьев 1.94 936 48.3 76 3.9 16 0.8
Почва под лугом (фон II) 1.46 (1.57) 346 (430) 23.7 (27.3) 41 (112) 2.8 (7.1) 9 0.6
II + надземная масса луговых трав 1.60 497 31.0 62 3.9 13 0.8
II + корни луговых трав 1.67 614 36.7 66 4.0 13 0.8
Пахотная почва (фон III) 1.32 (1.44) 155 (230) 11.7 (15.9) 27 (77) 2.0 (5.4) 6 0.4
III + солома ячменя 1.49 411 27.5 51 3.4 8 0.5
III + корни ячменя 1.56 434 27.8 61 3.9 8 0.5
III + масса клевера 1.49 340 22.8 47 3.1 10 0.7
III + корни клевера 1.41 309 21.9 44 3.1 11 0.8
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ней имеют более значимую роль в формировании
ПОВ, чем надземной биомассы. Корни уже нахо-
дятся в почве и их разлагаемые остатки могут сразу
же участвовать в образовании агрегатов или связы-
ваться глинистыми минералами, приобретая за-
щищенное от дальнейшего разложения состояние.
Остатки корней, как правило, разлагаются мед-
леннее, чем надземной биомассы, благодаря чему
удлиняется период снабжения почвенных микро-
организмов углеродом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Скорость выделения C–CO2 является чувстви-
тельным индикатором разложения и минерализа-
ции растительных остатков, а кумулятивные ве-
личины эмиссии C–CO2 за длительный период
инкубации позволяют оценить долю потенциаль-
но-минерализуемого органического вещества в
растительных остатках. Более трех четвертей от
всей годовой продукции газообразного C–CO2
при разложении надземной массой луговых
трав, корней и надземной массы клевера выде-
лилось за стартовые 2 мес инкубации, листьев
дуба и осины – за 4 мес, корней луговых трав, со-
ломы и корней ячменя, хвои сосны, тонких кор-
ней и мелких ветвей деревьев – за 5–6 мес. На бо-
лее поздних стадиях разложения темпы выделения
C–CO2 из разных видов растительных остатков
были примерно одинаковыми и слабыми.

Органическому веществу листьев дуба, над-
земной массы луговых трав, надземной массы и
корней клевера свойственна структура из трех пу-
лов со средней (0.1 > k1 > 0.01 сут–1), медленной
(0.01 > k2 > 0.001 сут–1) и очень медленной (k3 <
< 0.001 сут–1) скоростью минерализации. Для
корней луговых трав, соломы и корней ячменя,
листьев осины, хвои сосны, тонких корней и мел-
ких ветвей деревьев идентифицирована структура
из двух пулов с медленной и очень медленной
скоростью минерализации.

За год инкубирования на вермикулите мине-
рализовалось 25–67% от Cорг, содержащегося в
растительных остатках. Корни и надземная масса
клевера, надземная масса луговых трав относятся
к группе сильно разлагаемых материалов (>50%
от Cорг), листья дуба и осины, хвоя сосны, корни
луговых трав, солома и корни ячменя – к умерен-
но разлагаемым (от 30 до 50% от Cорг), а мелкие
ветви и тонкие корни деревьев – к слабо разлага-
емым материалам (<30% от Cорг). Содержание
азота в растительных остатках было основным
фактором, лимитирующим их разложение.

При прогнозировании минерализационных
потерь углерода растительных остатков важно
учитывать продолжительность периода разложе-
ния и неравномерность скорости минерализации

на ранней и поздней стадии трансформации.
Краткосрочная инкубация в течение 1–3 мес не-
приемлема при оценке разложения раститель-
ных остатков.

Включение разлагающихся растительных остат-
ков в почвенное органическое вещество идет по пу-
ти их фрагментирования микроорганизмами-де-
структорами и синтеза микробной биомассы. Мед-
ленно и слабо разлагаемые виды растительных
остатков являются основным источником дисперс-
ного органического вещества в почве, а быстро и
сильно разлагаемые – микробной биомассы.
Твердые дискретные частицы фракции дисперс-
ного органического вещества (particulate organic
matter) и микробная биомасса являются главны-
ми источниками биологически активного (потен-
циально-минерализуемого) органического веще-
ства в почве.
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Plant Residues Decomposition and Formation of Active Organic Matter 
in the Soil of the Incubation Experiments

V. M. Semenov1, #, N. B. Pautova1, T. N. Lebedeva1, D. P. Khromychkina1,
N. A. Semenova1, and V. O. Lopes de Gerenyu1

1Institute of Physicochemical and Biological Problems in Soil Science, Russian Academy of Sciences, Pushchino, 142290 Russia
#e-mail: v.m.semenov@mail.ru

The decomposition and mineralization of various plant residues (oak and aspen leaves, pine needles, small
branches and thin roots of trees, aboveground biomass and roots of meadow grasses, aboveground biomass
and roots of clover, straw and roots of barley) were investigated in the laboratory experiments by quantitative
measurement of produced C–CO2. The plant residues were mixed with vermiculite or gray forest soil
(Greyzemic Phaeozems Albic) and incubated under constant temperature and moisture conditions. After a
year of incubation, 25–67% of Corg present in plant residues was mineralized. Oak leaves, aboveground mass of
meadow grasses, aboveground mass and clover roots were characterized by a three-pool structure of organic
matter with a medium (0.1 > k1 > 0.01 day–1), slow (0.01 > k2 > 0.001 day–1), and very slow (k3 < 0.001 day–1)
mineralization rates, while the other types of plant residues had only a two-pool structure with a slow and very
slow mineralization rates. An opposite relationship between the decomposition rate and the C : N ratio in the
plant residues was found. Poorly decomposable types of plant residues were the main source for particulate
organic matter (CPOM) in the soil, while highly decomposable types–for microbial biomass (Cmic). The con-
tent of potentially mineralizable organic matter in soil with plant residues positively correlated with CPOM and
with Cmic.
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