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Высокогорные почвы очень разнообразны по содержанию органического вещества (ПОВ), но фак-
торы, определяющие такое разнообразие, все еще полностью не выявлены. В 16 субальпийских,
альпийских и субнивальных фитоценозах Тебердинского национального парка (северо-западный
Кавказ) исследовали физико-химические и микробиологические характеристики почв, а также
оценили параметры разложения стандартного материала на основе “индекса чайных пакетиков”
(tea bag index, TBI): показатель стабилизации (STBI) и константу скорости разложения (kTBI). Прове-
ряли следующие гипотезы: (1) ПОВ – один из предикторов STBI и kTBI в высокогорьях наряду с дру-
гими физико-химическими свойствами почвы; (2) больше ПОВ содержится при высоких значениях
STBI и низких kTBI; (3) содержание ПОВ скоррелировано с подземной продукцией растений. Веду-
щими градиентами в изученных почвах являются: содержание влаги (автоморфные–гидроморфные
почвы) и сопутствующее накопление ПОВ, а также высотный градиент, вверх по которому снижа-
лось базальное дыхание почвы. Степень насыщения азотом (т.е. качество ПОВ) экстрагируемой
фракции оказалась лучшим предиктором скорости разложения. Показатель STBI снижался при уве-
личении содержания общего углерода и потерь при прокаливании, а положительная связь kTBI с
ПОВ отмечена только на автоморфных почвах. Таким образом, для богатых органическим веще-
ством почв характерны низкий показатель стабилизации и относительно высокая скорость разло-
жения. В фитоценозах с травянистыми доминантами содержание ПОВ было положительно скорре-
лировано с продукцией тонких корней, что подчеркивает важную роль продуктивности в накопле-
нии органического вещества.
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ВВЕДЕНИЕ
Накопление почвенного органического веще-

ства (ПОВ) зависит от продуктивности расти-
тельного сообщества, которая определяется кли-
матом и доступностью воды и элементов мине-
рального питания, а также от баланса между
стабилизацией (трансформацией соединений в
более устойчивые) и разложением (минерализа-
цией) [4, 12, 49, 56]. Высокая продуктивность мо-
жет сочетаться с низким содержанием ПОВ, ко-
гда разложение идет быстрее, чем стабилизация
(тропические леса), а в низкопродуктивных фи-
тоценозах стабилизация может преобладать над

разложением, вызывая накопление ПОВ (верхо-
вые болота) [28]. В альпийских тундрах почвы под
относительно продуктивными кустарничковыми
сообществами содержат меньше углерода, чем под
травяными, что может объясняться более быстрым
разложением органического вещества вследствие
высокой активности микоризных грибов и фор-
мирования более благоприятного микроклимата
для активности сапротрофов [55]. Кроме того, фи-
зические и химические свойства почвы контроли-
руют количество содержащегося в них органиче-
ского вещества, влияя на его доступность для мик-
робного разложения [32, 53, 54].
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Низкая скорость разложения обычно опреде-
ляется факторами, отрицательно влияющими на
ферментативные реакции: низкие температуры,
дефицит влаги или анаэробные условия вслед-
ствие ее избытка [29, 46]. Если эти факторы удо-
влетворительны, возможны три основных меха-
низма стабилизации ПОВ [46, 49]: (1) устойчи-
вость поступающего органического вещества к
разложению и его постепенное преобразование
микроорганизмами в еще более устойчивое ПОВ,
(2) физическая изоляция ПОВ от микроорганиз-
мов в почвенных агрегатах, включая микроанаэ-
робные зоны, (3) образование органо-минераль-
ных соединений ПОВ с Al, Fe и Ca.

Индекс “чайных пакетиков” (tea bag index, TBI)
позволяет стандартным методом сравнить ско-
рость начальных стадий трансформации органи-
ческого вещества в разных условиях [28]. При
этом учитываются оба процесса: стабилизация и
разложение. Показатель стабилизации (stabiliza-
tion factor, STBI) оценивает, какая часть лабильной
фракции органического вещества переходит в
трудноразлагаемые соединения, а константа раз-
ложения (decomposition constant, kTBI) – насколь-
ко быстро идет минерализация.

Возможны разные комбинации этих показате-
лей. Низкие значения STBI и высокие kTBI должны
приводить к слабой аккумуляции органического
вещества в почве. Наоборот, высокие значения
STBI и низкие kTBI должны приводить к высокой
аккумуляции. Хотя накопление ПОВ – процесс
длительный, его количество в почве динамично и
связано с актуальными условиями, которые могут
поддерживать стабильность или, напротив, вы-
зывать дестабилизацию органических соедине-
ний [4]. Таким образом, начальная скорость раз-
ложения стандартного материала может быть, по
крайней мере, частично, связана с содержанием
ПОВ. Однако, если значения и STBI, и kTBI оба
низкие или оба высокие, накопление ПОВ может
сильнее зависеть от продуктивности, когда почвы
более продуктивных экосистем содержат больше
органического вещества, а также от функцио-
нальных признаков доминирующих видов расте-
ний, определяющих устойчивость растительных
остатков к разложению [22]. Таким образом, на-
чальная скорость разложения не будет скоррели-
рована с ПОВ. В накоплении ПОВ подземная
продукция может играть более важную роль, чем
надземная [6]. На разложение корни влияют опо-
средовано, например, их выделения могут вызы-
вать прайминг-эффект, при котором стимулиру-
ется разложение не только вновь поступившего
органического вещества, но и ПОВ [6, 20], и в ле-
сах удаление живых корней вызывает увеличение
ПОВ в органо-минеральных комплексах [44]. Та-
ким образом, при большом объеме тонких корней
в почве ожидается меньшее содержание ПОВ.

С другой стороны, корневые выделения, транс-
формированные микроорганизмами, могут раз-
лагаться труднее [13], что приводит к накоплению
ПОВ. В дополнение, качество поступающего ор-
ганического вещества (видовая принадлежность,
органы растений) и его устойчивость к разложе-
нию влияют на формирование сообщества мик-
роорганизмов и их активность, обеспечивая так
называемый “home advantage effect” для конкрет-
ного местообитания [57]. Использование стан-
дартного материала для оценки трансформации
органического вещества позволяет избежать это-
го эффекта и получить сравнимые данные между
сообществами.

Высокогорья – удобный объект для экологи-
ческих исследований, так как влияние климата на
высотном градиенте дополняется выраженным
влиянием мезорельефа. В результате разнообраз-
ные местообитания могут располагаться на ком-
пактной территории в пределах одного высотного
пояса. Кроме того, высокогорные сообщества
очень разнообразны по продуктивности и содер-
жанию ПОВ [3, 9, 14, 16, 30, 37], которое трудно
прогнозируется свойствами почвы и факторами
почвообразования в горах [25]. В настоящей ра-
боте исследовали связи между содержанием
ПОВ, STBI и kTBI в почвах разных фитоценозов в
субальпийском, альпийском и субнивальном по-
ясах Северо-Западного Кавказа. Проверяли сле-
дующие гипотезы: (1) ПОВ – один из предикто-
ров STBI и kTBI в высокогорьях наряду с другими фи-
зико-химическими свойствами почвы; (2) больше
ПОВ содержится при высоких значениях STBI и
низких kTBI; (3) содержание ПОВ скоррелировано
с подземной продукцией растений, которая влия-
ет на его связи с параметрами разложения, оце-
ненными с использованием TBI.

ОБЕКТЫ И МЕТОДЫ
Объекты исследования. Изученные участки

располагались в субальпийском, альпийском и
субнивальном поясах на горе Малая Хатипара в
Тебердинском национальном парке (северо-за-
падный Кавказ, Россия). Для района характерен
типичный горный климат умеренной зоны. Сред-
негодовая температура в альпийском поясе со-
ставляет около –1.2°C, а среднегодовое количе-
ство осадков – 1400 мм/год [40]. В почвенном по-
крове преобладают почвы с органогенным или
слаборазвитым гумусовым горизонтом, принад-
лежащие к отделу литоземов и петроземов по
классификации почв России (2004) [2]. В аккуму-
лятивных элементах рельефа встречаются почвы
с торфяным горизонтом (торфяно-литоземы).
Почвы сформированы на силикатных горных по-
родах (серые граниты, слюдяные сланцы), в них
отсутствуют карбонаты [1]. Почвы субнивальных
и альпийских осыпей отличаются высокой каме-
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нистостью, достигающей 95 мас. %. В целом, если
исключить крупные валуны, то уровень камени-
стости остальных автоморфных почв под альпий-
скими и субальпийскими растительными сообще-
ствами значительно ниже и находится в диапазоне
2–20%. Гранулометрический состав мелкозема
почв субнивальных и альпийских осыпей песча-
ный и супесчаный, остальных автоморфных почв –
легкосуглинистый. Верхняя граница леса нахо-
дится на высоте около 2500 м над ур. м.

Изучали свойства почв 16 фитоценозов, ти-
пичных для трех поясов в диапазоне высот от 2180
до 3070 м над ур. м. В субальпийском поясе иссле-
довали литоземы темногумусовые и перегнойно-
темногумусовые [2] следующих фитоценозов: бе-
резняк рододендроновый (БР), сосняк вейнико-
вый (СВ), субальпийское высокотравное сообще-
ство (СубВ), субальпийский вейниковый луг
(СВЛ), а также торфяно-литозем субальпийского
болота (СубБ). В альпийском поясе литоземы бы-
ли приурочены к таким фитоценозам как можже-
вельниковое сообщество (МС), пестрооовсянице-
вый луг (ПЛ), гераниево-копеечниковый луг (ГКЛ),
альпийская лишайниковая пустошь (АЛП) и аль-
пийский ковер (АК), а также литозем грубогуму-
совый в рододендроннике (РОД). Также в этом
поясе исследовали торфяно-литозем альпийско-
го болота (АБ) и петроземы гумусовые альпий-
ской сухой осыпи (АСО) и альпийской влажной
осыпи (АВО). В субнивальном поясе исследовали
петроземы гумусовые субнивальной сухой осыпи
(ССО) и субнивальной влажной осыпи (СВО).

Помимо разного высотного положения, почвы
этих фитоценозов занимают разное положение в
рельефе (от наветренных склонов до плоских ос-
нований склонов) и дифференцируются по глу-
бине и длительности снежного покрова. Подроб-
ное описание изученных сообществ приведено в
монографии [39].

Эксперимент с разложением. В качестве стан-
дартного материала для эксперимента с разложе-
нием использовали чай Lipton в пирамидках: зе-
леный (Camellia sinensis; EAN: 87 22700 05552 5) и
ройбос (Aspalathus linearis; EAN: 87 22700 18843 8),
в соответствии с модифицированным протоко-
лом TBI [28] период инкубации был увеличен в свя-
зи с очень низкими значениями kTBI [17, 28, 58]. На-
блюдения проводили в два сезона: с 18–19 сентяб-
ря 2011 г. по 20–21 сентября 2012 г. (12 сообществ) и
с 16–18 сентября 2015 г. по 13–14 сентября 2016 г.
(8 сообществ). В четырех фитоценозах (АЛП,
ГКЛ, АБ и СубБ) образцы были заложены в оба
сезона.

В почву каждого фитоценоза на глубину 8 см
закладывали пакетики зеленого чая и ройбоса в
пятикратной повторности. Расстояние между па-
кетиками в паре и между повторностями состави-
ло 25 см. По окончании эксперимента рассчиты-

вали потерю массы как разницу между исходной
и итоговой массой зеленого чая или ройбоса в
каждом пакетике. Перед взвешиванием содержи-
мого из пакетиков удаляли вросшие корни и вы-
сушивали образцы при 80°C в течение 24 ч. После
взвешивания образцы прокаливали при 500°C, и
массу золы вычитали из сухой массы, чтобы ис-
ключить загрязнение образцов почвой (доля зо-
лы, исходно содержащейся в чае, очень мала и со-
ставляет 0.2–0.4% [28]).

Факторы среды, влияющие на разложение. Для
характеристики условий разложения использова-
ли абсолютную высоту, которая отражает измене-
ние температурного режима на исследованных
участках. Почвы считались промерзающими, ес-
ли снежный покров держится только часть зимы,
а его глубина составляет менее 0.5 м [39]. Характе-
ристики снежного покрова не связаны с высотой
на изученном градиенте, так как накопление сне-
га в горах в большей степени зависит от рельефа и
направления ветра [40].

Методы измерения свойств почв. Для сравни-
тельной характеристики обеспеченности почв
влагой определяли массовую влажность. Пробы
отбирали в течение одних суток в августе спустя
три дня после дождя. К этому времени снежный
покров полностью сошел на всех участках, и в
почву не поступало талой воды. Хотя влажность
почвы сильно зависит от сезонной и разногодич-
ной изменчивости количества осадков и интен-
сивности эвапотранспирации, однократное из-
мерение может характеризовать градиент влаж-
ности в почвах изученных сообществ.

Для оценки глубины залегания скального ос-
нования использовали стальной щуп длиной 35 см.

Отбор образцов почвы проводили в пятикрат-
ной повторности из слоя 0–10 см верхнего гори-
зонта (W, AU, AO, AH, T) вблизи точек заложения
стандартного материала. В автоморфных почвах
верхний органогенный горизонт предварительно
удаляли. Образцы почвы замораживали в течение
5 ч с момента отбора и хранили в таком состоянии
до начала лабораторных исследований.

Определение минералогического состава ав-
томорфных почв проводили иммерсионным ме-
тодом из одной смешанной пробы. Для каждой
пробы рассматривали по 500 зерен фракции 0.25–
1 мм. Выделяли три группы минералов: кварц,
полевые шпаты, а также основные минералы
(слюды, роговая обманка, пироксены и др.).

Для характеристики микробиологической ак-
тивности почвы, а также содержания лабильных
форм углерода и азота использовали образцы
почв естественной влажности (без высушивания)
сразу после разморозки.

При подготовке влажные образцы минераль-
ных горизонтов почв пропускали через сито с
диаметром отверстий 5 мм и вручную выбирали
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корни и камни. Петроземы сразу просеивали че-
рез сито с диаметром отверстий 2 мм. Влажные
образцы торфа измельчали ножницами.

Из влажных образцов получали солевые вы-
тяжки (0.05 M K2SO4) при соотношении почва :
раствор 1 : 5 и фильтрации через бумажный
фильтр “синяя лента”.

Содержание экстрагируемого органического
углерода (Сорг-экстр) и общего экстрагируемого
азота (Nэкстр) в вытяжках измеряли при помощи
жидкостного анализатора Shimadzu TOC(N)-VCPN.

Неорганические формы азота определяли ко-
лориметрически: аммонийный азот (N–NH4) –
салицилат-нитропрусидным методом [27]; нит-
ратный азот (N–NO3) – при восстановлении до
NO2 на кадмиевой колонке и его последующим
окрашиванием сульфаниламидом и N-(1-наф-
тил)-этилендиамин-дигидрохлоридом [15].

Органический экстрагируемый азот (Nорг-экстр)
рассчитывали как разницу между его общим со-
держанием в вытяжке (Nэкстр) и суммой мине-
ральных форм (N–NH4 + N–NO3).

Интенсивность N-минерализации (накопле-
ние минеральных форм азота при разложении ор-
ганического вещества почвы) оценивали посред-
ством инкубации почвы при условно полевой
влажности в течение 21 сут при 22°С. Постоянную
температуру поддерживали в термостате Sanyo
MIR-154. Контроль влажности почвы осуществ-
ляли весовым методом.

Базальное дыхание почвы с условно полевой
влажностью измеряли на газовом хроматографе
Кристалл 2000 при накоплении CO2 в течение
1 сут при 22°С.

Остальные показатели определяли при стан-
дартной процедуре подготовки проб сухой почвы.

 измеряли в водной вытяжке 1 : 5. Неорга-
нический фосфор (Pподв) из почвы экстрагирова-
ли по Кирсанову с последующим окрашиванием
по Мэрфи и Райли. Колориметрирование аммо-
нийного и нитратного азота, а также фосфора
осуществляли на спектрофотометре Genesys 10uv.

Для оценки содержания ОВ в почвах наряду с
классическим методом потери при прокаливании
(ППП) применяли метод сухого сжигания с по-
мощью элементного CN анализатора Elementar
Vario EL III. Использовали образцы почв, размо-
лотые до пудры на шаровой мельнице Retsch
MM200. Для определения ППП образцы почвы
массой от 3 до 10 г брали в каждом сообществе в
трехкратной повторности. Образцы высушивали
в сушильном шкафу при 105°C в течение 12 ч, а
затем прокаливали в муфельной печи при 500°C в
течение 8 ч. Эти два метода позволяют получать
сопоставимые результаты определения содержа-
ния органического вещества в бескарбонатных

2H OpH

сходных по генезису горизонтах (гумусовые и ор-
ганогенные, как в настоящем случае) [23].

Продукцию тонких корней использовали в ка-
честве показателя подземной продуктивности
растений. Ее определяли с использованием чай-
ных ситечек из нержавеющей стали с размером
ячейки около 1.5 мм и диаметром 4.5 см (объем
47.7 см3), заполненных просеянной почвой и за-
копанных на глубину около 7 см в пятикратной
повторности в каждом сообществе [41]. Время
экспозиции составило около 60 дней и охватыва-
ло вторую часть вегетационного периода в лесном
поясе, с 17–20 июля по 19–20 сентября 2019 г. По-
сле выкапывания вросшие корни отделяли от
почвы, промывали, высушивали в сушильном
шкафу при 80°C в течение 10 ч и взвешивали. Эти
измерения дают сравнительную оценку продук-
ции корней между сообществами за один и тот же
промежуток времени.

Анализ данных. Скорость разложения kTBI и по-
казатель стабилизации STBI оценивали, исходя из
потерь массы зеленым чаем и ройбосом по мето-
дике [28]. STBI был рассчитывали по формуле S =
= 1 – ag/Hg, где ag – отношение между потерей
массы и исходной массой образца зеленого чая, а
Hg – стандартная величина его лабильной фрак-
ции, равная 0.842 г/г. Для вычисления kTBI приме-
няли экспоненциальные модели по формуле
ar(t) = are–kt, где ar(t) – масса лабильной фракции
ройбоса, не разложившейся за период наблюде-
ний, а ar – общая величина лабильной фракции с
учетом показателя стабилизации. Для каждого
образца ройбоса ar(t) рассчитывали как ar(t) =
= Wr(t) – (1 – ar), где Wr(t) – масса образца рой-
боса после окончания опыта. Общую величину
лабильной фракции ройбоса (ar) оценивали по
формуле ar = Hr (1 – S), где Hr – стандартная вели-
чина лабильной фракции ройбоса, равная 0.552 г/г
[28]. При вычислении kTBI допускали, что только
лабильная фракция разлагается в течение года
инкубации.

Чтобы сравнить значения STBI и kTBI, получен-
ные в разные годы в четырех сообществах (АЛП,
ГКЛ, АБ и СубБ), использовали непараметриче-
ский тест Манна–Уитни.

Для всех признаков почв, а также для высоты
над уровнем моря, рассчитывали коэффициенты
корреляции Спирмена. Провели ординацию со-
обществ по свойствам почв методом главных
компонент в пакете vegan [38]. Использовали сле-
дующие показатели: массовая влажность, pH,
Cобщ, Nобщ, N–NH4, N–NO3, Pподв, базовое дыха-
ние почвы и скорость минерализации азота. Данные
для ординации были стандартизованы. Коэффи-
циенты корреляции STBI и kTBI с двумя первыми
осями наибольшего варьирования рассчитывали
с помощью перестановочных тестов, функция
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“envfit” в пакете vegan. Так как в ходе ординации
гидроморфные почвы болот резко выделялись
среди остальных, то дополнительно провели ор-
динацию для 14 сообществ, исключив болота. Для
них дополнительно в анализ включили процент-
ное содержание минералов (полевые шпаты,
кварц и основные минералы).

Для выявления связи STBI и kTBI с факторами
среды использовали регрессионные модели со
смешанным эффектом с помощью функции
“lme” в пакете nlme [43] в статистической среде R
4.1.0 [50]. В качестве фиксированных эффектов в
модели были включены высота и все измеренные
физико-химические и микробиологические свой-
ства, а сообщество рассматривали как случайный
эффект для того, чтобы учесть варьирование между
образцами в пределах одной повторности. Луч-
шую модель отбирали в ходе автоматической поша-
говой регрессии (функция “stepAIC”). Итоговые
модели проверяли на нормальное распределение
ошибок по квантиль-квантильным диаграммам, а
также на фактор инфляции дисперсии, функция
“vif” в пакете car в R [21]. Значимость фиксирован-
ных эффектов оценивали с помощью анализа от-
клонений II типа с помощью функции “Anova” в
пакете car. Коэффициенты детерминации диспер-
сии, объясненной фиксированными эффектами,
(marginal R2) рассчитывали в пакете MuMIn [5, 36].

Чтобы выяснить, может ли содержание ПОВ
быть предсказано показателем стабилизации и
скоростью разложения и влияет ли продуктив-
ность корней на эти взаимоотношения, мы про-
вели такой же анализ с ППП и Собщ в качестве за-
висимых переменных и STBI, kTBI и продуктивно-
стью корней как предикторами. В этом случае для
STBI и kTBI были взяты средние значения за все го-
ды. Дополнительно построили модель только для
сообществ с травянистыми доминантами, так как
корневая продуктивность древесных сообществ
обычно меньше по сравнению с травяными фито-
ценозами, поскольку древесные растения увели-
чивают поверхность поглощения за счет гиф ми-
коризных симбионтов, что не отражает корневую
продуктивность [10, 34].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Разнообразие горных почв Тебердинского наци-
онального парка. Почвы под высокогорными фи-
тоценозами Тебердинского национального парка
разнообразны по физико-химическим свойствам
и микробиологической активности (табл. 1–2).
Глубина залегания скального основания в авто-
морфных почвах варьировала от 8.3–8.4 см на
осыпях до 15–20 см на пологих склонах (МС,
ПЛ), а в гидроморфных почвах за счет накопле-
ния органического материала порода была глубже
35 см.

В исследованных автоморфных почвах основ-
ная доля минералов приходилась на кварц (24–
50%) и группу полевых шпатов (29–56%). Число
зерен основных минералов также было весьма
значительным (16–29%). Однако темноцветных
минералов практически не обнаружено, встреча-
лись лишь их единичные зерна. Таким образом,
почвообразующие породы всех исследованных
автоморфных почв в целом можно отнести к
группе гранитов и гранодиоритов.

Массовая влажность изменялась от 4% на су-
хих осыпях до более 600% в гидроморфных поч-
вах. Она не была связана с высотным градиентом,
но отражала дифференциацию почв в элементах
рельефа, и большинство измеренных признаков,
кроме  и БД, были с ней скоррелированы
(табл. 3). В автоморфных почвах массовая влаж-
ность была положительно скоррелирована с со-
держанием кварцев (R = 0.688, p = 0.008) и отрица-
тельно – с содержанием полевых шпатов (R = –0.758,
p = 0.002). Диапазон кислотности охватывал как
слабокислые и нейтральные значения 
(5.12–6.84) начальной стадии выветривания
скальной породы на субнивальных и альпийских
осыпях, так и низкие значения  (4.13–4.42)
в присутствии Rhododendron caucasicum Pall.

Наибольшие значения ППП были характерны
для почв болот (СубБ – 90.1%; АБ – 75.4%) и двух
сообществ с высоким участием рододендрона
(РОД – 77.6%; БР – 68.4%), а наименьшие – в
почвах субнивальных осыпей (4.3%). Соответ-
ственно, на петроземах субнивальных и альпий-
ских осыпей было наименьшее содержание Собщ
(0.3–2.3%) и Nобщ (0.1–0.2%), а наибольшее содер-
жание Собщ было закономерно приурочено к тор-
фяным горизонтам T болотных почв (39.5–40.5%)
так же, как относительно высокое содержание
азота по сравнению с другими сообществами
(1.7–2.1%). Содержание подвижного фосфора ва-
рьировало от 2.6 мг/кг в почвах альпийских пусто-
шей до 213 мг/кг на субальпийских болотах. При
этом в почвах субнивальных и альпийских осыпей
концентрация Pподв составила 42.5–128.4 мг/кг,
что можно объяснить его накоплением при вы-
ветривании скальной породы на фоне неблаго-
приятных условий для геохимической миграции
(слабокислый и нейтральный ), а также
крайне малым количеством корней растений, ко-
торые бы могли изымать этот элемент из почвы.

Содержание экстрагируемых форм органиче-
ского углерода и азота в почвах с развитием расти-
тельного покрова возрастает при переходе от субни-
вальных и альпийских осыпей (25–88 и 2–6 мг/кг) к
АЛП (119 и 10 мг/кг соответственно). Далее в це-
лом для лесных и луговых сообществ альпийского
и субальпийского пояса содержание Сорг-экстр
(265–394 мг/кг) и Nорг-экстр (21–55 мг/кг) варьиру-

2H OpH
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2H OpH

2H OpH
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ет в довольно узком диапазоне, достигая макси-
мума в почве РОД и СВЛ 745–789 и 65–74 мг/кг
соответственно. Наибольшее содержание Сорг-экстр
(2198–4174 мг/кг) было закономерно приурочено
к торфяному горизонту болотных почв. При на-
коплении ОВ в почвах в ряду: осыпи – лесные и
луговые сообщества – болота также возрастает
содержание Cмикр (от 8–32 до 351–1128 и 2731–
4203 мг/кг соответственно), N–NO3 (от 0.7–1.3 до
0.1–1.4 и 4.5–11.5 мг/кг) и N–NH4 (от 0.9–4.9 до
18.6–33.8 и 158.2–169.3 мг/кг).

Выделенные две первые главные компоненты
объясняли 82.3% варьирования свойств почвы
(рис. 1a). Первая ось объясняла 56.4% дисперсии
и была связана с градиентом влажности почвы,
содержанием углерода и азота. На вторую ось
приходилось 25.9% дисперсии, вдоль этой оси
снижается БД и увеличивается pH, таким обра-
зом, она отражает высотный градиент. STBI и kTBI
были значимо скоррелированы с обеими осями, и
связь с STBI определялась положением болот. При
исключении болот из анализа и дополнении дан-
ными о минералогическом составе, уже первая
ось (50.2% варьирования) показывала высотный
градиент, по которому в автоморфных почвах
увеличивались pH и N–NO3 и уменьшались БД,
Cобщ, Nобщ, N–NH4 (рис. 1b). С этой осью была
скоррелирована kTBI, а STBI значимо не коррели-
ровал ни с одной из осей, хотя и имел тенденцию
снижаться вдоль второй оси. По второй оси
(20.4% варьирования) возрастало содержание
Pподв и уменьшалась доля основных минералов.

Связи показателя стабилизации и скорости раз-
ложения со свойствами почв. В четырех фитоцено-
зах, где STBI и kTBI были измерены дважды в раз-
ные годы, значения STBI не различались по годам,
однако kTBI в 2015–2016 гг. была значимо ниже в
почвах АЛП, АБ и СубБ (табл. 4).

Содержание ПОВ оказалось значимым пре-
диктором для показателя стабилизации (Cмикр –
52.1% дисперсии, p < 0.001; Cорг-экстр – 33.3%, p =
= 0.012; ППП – 26.3%, p = 0.016; Собщ – 24.9%, p =
= 0.026), но без учета болотных сообществ эта
связь не выявлялась. Скорость разложения была
значимо связана только с Собщ (14.1% дисперсии,
p = 0.033).

Лучшая модель для STBI включала C : Nорг-экстр и
абсолютную высоту, вместе они объясняли
72.8% дисперсии. Стабилизация возрастала с
высотой и уменьшалась при более высоком от-
ношении C : Nорг-экстр (табл. 5). Однако при ис-
ключении болот (СубБ и АБ) из анализа, ни один
предиктор не был значим для STBI. Таким обра-
зом, на расширенной группе сообществ, включая
осыпи, подтверждены ранее отмеченные связи
STBI с высотой [17]. Снижение STBI с повышением
температуры было значимым только в почвах тра-
вяных сообществ и болот, но не под древесной
растительностью в Италии [42]. Также известно,
что показатель стабилизации и скорость разложе-
ния сильнее зависят от температуры во влажных
местообитаниях, чем в сухих [52], что объясняет
незначимость фактора высоты в моделях, где бы-

Рис. 1. Ординационные диаграммы свойств почв высокогорных сообществ методом главных компонент (PCA): a – все
сообщества, b – без альпийского и субальпийского болота. PC1, PC2 – две первые оси наибольшего варьирования.
Сокращения названий сообществ см. в табл. 1. Почвы: 1 – литоземы темногумусовые; 2 – литоземы перегнойно-тем-
ногумусовые и литозем грубогумусовый; 3 – петроземы гумусовые; 4 – торфяно-литоземы. const – константа скоро-
сти разложения. S – показатель стабилизации.
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ли исключены болотные сообщества. Кроме того,
отмечена отрицательная корреляция STBI с общим
количеством азота на горных лугах Швейцарии и
Австрии [8]. В настоящем случае связь STBI с Nобщ
была не значимой, но отмечены отрицательные
связи с N–NH4 (p = 0.003) и Nорг-экстр (p = 0.024).

Лучшим предиктором для kTBI оказалось отно-
шение C : Nорг-экстр/C : Nобщ (25.0% дисперсии,
табл. 5, рис. 2a). При исключении из анализа бо-
лот лучшая модель объясняла 49.6% дисперсии и
включала содержание аммонийного азота и про-
мерзание почвы. В автоморфных почвах kTBI по-
вышалась при увеличении N–NH4 и на промерза-
ющих почвах. Тем не менее отрицательная связь
между kTBI и C : Nорг-экстр/C : Nобщ сохранялась и в
автоморфных почвах (R2 = 0.258, p < 0.001).

Экстрагируемая фракция ПОВ субнивальных
и альпийских осыпей характеризуется довольно
высокой степенью насыщения азотом C : Nорг-экстр =
= 12.8–14.8. При улучшении гидротермических
условий для развития растений и микроорганиз-
мов соотношение C : Nорг-экстр снижается до 7.0–

13.4 в горизонтах AU и AH литоземов. При замед-
лении микробиологического разложения насы-
щение ПОВ азотом горизонтов Т торфяных почв
заметно снижается C : Nорг-экстр = 20.4–39.5. Необ-
ходимо отметить, что в почвах, где активность
микроорганизмов замедлена (на осыпях – низки-
ми температурами, на болотах – дефицитом кис-
лорода) C : Nорг-экстр больше или равно C : Nобщ.
В случае активной деструкции растительного ма-
териала в почвах под луговой и лесной раститель-
ностью степень насыщения ПОВ азотом экстраги-
руемой фракции, напротив, меньше (рис. 2b), что
подтверждается связью kTBI и C : Nорг-экстр/C : Nобщ.
Микробная минерализация ПОВ в автоморфных
почвах в значительной степени определяется кли-
матическими условиями. Так, базальное дыхание
почвы объясняло 28.5% дисперсии kTBI (p < 0.001).
БД возрастало с уменьшением абсолютной высо-
ты от 0–0.3 на осыпях до 1.8 мг С–СО2/(г ч) на
АЛП, далее до 3.1–3.8 мг С–СО2/(г ч) альпийских
луговых сообществах и МС и до 6.2–7.8 мг С–
СО2/(г ч) в почвах субальпийских луговых и лес-

Таблица 4. Показатель стабилизации (STBI) и скорость разложения (kTBI, мг/(г сут)) в высокогорных раститель-
ных сообществах, расположенных по высотному градиенту. Названия сообществ см. табл. 1. n – повторность.
Если n < 5, чайные пакетики были повреждены во время инкубации. Уровень значимости p по результатам не-
параметрического теста Манна–Уитни приведен для скорости разложения в сообществах, где измерения были
проведены в течение двух сезонов; значимые различия выделены жирным шрифтом. Все различия между значе-
ниями S не значимы. Значения S и k для 2011–2012 гг. приведены по [17]

Сообщество Годы
S k, мг/(г сут)

n среднее ± ошибка n среднее ± ошибка p

БР 2011–2012 5 0.264 ± 0.016 3 4.33 ± 0.34 –
СВ 2011–2012 5 0.267 ± 0.012 2 4.25 –
СубБ 2011–2012 5 –0.047 ± 0.008 5 3.38 ± 0.28 0.012

2015–2016 4 –0.126 ± 0.007 5 2.44 ± 0.13
СубВ 2011–2012 5 0.257 ± 0.021 5 4.74 ± 0.26 –
СВЛ 2011–2012 5 0.267 ± 0.011 4 4.43 ± 0.31 –
МС 2011–2012 5 0.360 ± 0.016 5 4.68 ± 0.41 –
ПЛ 2011–2012 5 0.324 ± 0.012 5 3.74 ± 0.39 –
РОД 2011–2012 4 0.311 ± 0.014 5 3.54 ± 0.21 –
ГКЛ 2011–2012 5 0.252 ± 0.015 5 3.78 ± 0.37 0.529

2015–2016 5 0.278 ± 0.015 5 3.54 ± 0.34
АЛП 2011–2012 5 0.363 ± 0.014 5 4.52 ± 0.34 0.046

2015–2016 5 0.366 ± 0.021 5 3.30 ± 0.35
АК 2011–2012 5 0.359 ± 0.014 5 3.72 ± 0.22 –
АВО 2015–2016 5 0.355 ± 0.014 5 2.14 ± 0.09 –
АБ 2011–2012 5 0.317 ± 0.020 5 4.66 ± 0.17 0.012

2015–2016 5 0.279 ± 0.014 5 3.24 ± 0.17
АСО 2015–2016 5 0.237 ± 0.013 4 3.48 ± 0.38 –
ССО 2015–2016 5 0.294 ± 0.013 5 2.94 ± 0.13 –
СВО 2015–2016 5 0.412 ± 0.028 5 2.40 ± 0.13 –
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Таблица 5. Результаты моделей множественной регрессии, связывающих показатель стабилизации STBI и kTBI
(зависимые переменные) с факторами среды, а также моделей, связывающих потери при прокаливании (ППП, %) и
содержание углерода (Cобщ, %) с показателем стабилизации STBI, скоростью разложения kTBI и приростом кор-
ней. n – число сообществ, включенных в модель. R2m – коэффициент аппроксимации только для фиксирован-
ных факторов. Эффект: – отрицательный, + положительный. * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001, n.s. – связь
не значима. Df – число степеней свободы. p – уровень значимости

Зависимые 
переменные n R2m Предикторы

Параметры моделей

эффект χ2 Df p

Все сообщества
STBI 16 0.728 C : Nорг-экстр – 35.19 1 <0.001***

Высота + 9.78 1 0.002**
kTBI 16 0.250 C : Nорг-экстр/C : Nобщ – 14.48 1 <0.001***
ППП 16 0.396 kTBI + 6.09 1 0.013*

STBI – 4.82 1 0.028*
Cобщ 16 0.406 Прирост корней, kTBI + 5.68 1 0.017*

+ 7.14 1 0.007**
Без болотных сообществ
kTBI 14 0.496 N NH4 + 66.09 1 <0.001***

Промерзание почвы + 9.56 1 0.002**
ППП 14 0.415 kTBI + 9.98 1 0.002**
Cобщ 14 0.385 kTBI + 9.06 1 0.003**
Сообщества без древесных доминантов
ППП 12 0.666 Прирост корней + 5.15 1 0.023*

STBI – 4.16 1 0.041*
kTBI + 3.76 1 0.052n.s.

Cобщ 12 0.537 Прирост корней + 14.31 1 <0.001***

Рис. 2. Связь между константой скорости разложения kTBI и степенью насыщенности экстрагируемой фракции орга-
нического вещества азотом (a) и связь между степенью насыщенности экстрагируемой фракции органического вещества
азотом и базальным дыханием (БД, C–CO2 мг/(кг ч)) в высокогорных сообществах Тебердинского национального пар-
ка. Линии регрессии и доверительные интервалы для отдельных факторов, коэффициенты детерминации (R2) и значе-
ния p основаны на простой линейной регрессии средних значений. Сокращения названий сообществ см. табл. 1. Почвы:
1 – литоземы темногумусовые; 2 – литоземы перегнойно-темногумусовые и литозем грубогумусовый; 3 – петроземы
гумусовые; 4 – торфяно-литоземы.

0.0025

0.0035

0.0045

0.5 1.0 1.5 2.52.0

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

0 2 4 6 8

R2 = 0.521
p = 0.002**

R2 = 0.462
p = 0.004**

1
2
3
4

kTBI

C : Nорг–экстр/C : Nобщ

lg(C : Nорг–экстр/C : Nобщ + 1)

БД, мг/кг/ч

БР

МС

СВЛ
СубВ

СубБ

СВ

ПЛ АЛП
АБ

ГКЛ

РОД
АК АСО

ССО

СВО

АВО

СВО

ССО
АСО

АВО

АБ

АЛП

АК СВ

МС
ГКЛ

ПЛ
РОД БР

СВЛ

СубБ

СубВ

(a)

(b)



ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 12  2023

СОДЕРЖАНИЕ ОРГАНИЧЕСКОГО ВЕЩЕСТВА 1639

ных сообществ. В болотных почвах БД лимитиро-
вано качеством органического субстрата. Так,
дыхание олиготрофного альпийского болота зна-
чительно ниже, чем мезотрофного субальпийско-
го (1.2 и 5.9 мг С–СО2/(г ч) соответственно).

Интенсивность минерализации азота опреде-
ляется в первую очередь качеством субстрата, по-
этому в почвах с дефицитом азота для развития
микроорганизмов значения Nминер близки к нулю
или даже отрицательны (осыпи, АЛП, РС, СВ, а
также АБ и СубБ). По всем изученным сообще-
ствам Nминер не связана ни с STBI, ни с kTBI, однако
в автоморфных почвах Nминер была предиктором
kTBI (R2 = 0.162, p = 0.028).

В целом в изученных почвах Тебердинского
национального парка стабилизация и разложение
определялись разными факторами, что подтвер-
ждает выводы работы [52].

Связь содержания ПОВ с STBI, kTBI и продуктив-
ностью корней. Стабилизация и скорость разло-
жения совместно объясняли 42.6% дисперсии
ППП, а содержание Cорг было связано со скоро-
стью разложения в сочетании с продуктивностью
корней. И ППП, и Cорг увеличивались при высо-
кой скорости разложения (табл. 5), в то же время
ППП уменьшались при низких значениях STBI.
Это противоречит нашей гипотезе, что для наи-
большего содержания ПОВ высокие значения STBI
должны сочетаться с низкой kTBI. Показатель ста-
билизации также был отрицательно скоррелиро-
ван с содержанием органического углерода в поч-
вах разных местообитаний Швеции, хотя при
совместном рассмотрении образцов из Швеции и
Австрии связь оказалась положительной [51].
При исключении из анализа болотных сооб-
ществ, значимым предиктором как потерь при
прокаливании, так и Cорг, оказалась только kTBI.

За исключением почвы СубБ, диапазон на-
блюдаемых значений STBI в нашей работе не
очень широк, а сами значения достаточно высо-
кие (но не крайне высокие). В то же время kTBI
везде намного ниже значений, приведенных в ра-
боте [28], и в наших данных нет комбинации низ-
ких значений STBI и высоких kTBI. Таким образом,
можно бы ожидать высокое содержание ПОВ в
почвах под всеми растительными сообществами.
Тем не менее, содержание ПОВ в них крайне из-
менчиво, и, очевидно, другие факторы влияют на
его накопление, например продуктивность сообще-
ства и функциональные признаки доминантов.
В свою очередь ПОВ может влиять на параметры
разложения за счет изменения физико-химиче-
ских параметров почвы, например влажности [48].

Почвы альпийских и субнивальных осыпей
сочетают высокую стабилизацию и низкую ско-
рость разложения, но при этом здесь наименьшее
содержание ПОВ. Эти сообщества отличаются

низкой продуктивностью: их проективное по-
крытие обычно не превышает 10% [39], таким об-
разом, здесь аккумуляция ПОВ ограничена по-
ступлением растительных остатков.

Субальпийское болото отличается от других
сообществ сочетанием низкой стабилизации с
низкой скоростью разложения. Отрицательные
значения фактора стабилизации также отмечены
для некоторых болот Италии [42]. Снижение ста-
билизации с увеличением влажности отмечено и
в заболоченных местообитаниях приливно-от-
ливной зоны [35]. Низкие значения STBI в таких
условиях могут быть связаны с быстрой потерей
массы зеленым чаем за счет вымывания экстраги-
руемой фракции ОВ при влажности свыше 25% [7].
Низкая стабилизация на изученном субальпий-
ском болоте может быть также связана с величи-
ной pH около 6, что подавляет включение ПОВ в
органо-минеральные соединения [49], несмотря
на высокое по сравнению с другими изученными
сообществами (287 ммоль(+)/кг) содержание
кальция [33]. В целом, болота отличаются отно-
сительно низкой скоростью разложения из-за
высокой обводненности и анаэробной среды, ко-
торая неблагоприятна для микробной активности
[46]. Тем не менее, связь между kTBI и содержани-
ем воды была не значимой в высокогорных сооб-
ществах. Высокое содержание ПОВ на болотах
также может быть связано со свойствами расте-
ний, так как ветошь мхов, которые обильны в
этих сообществах, устойчива к разложению и раз-
лагается медленнее, чем ветошь лишайников и
сосудистых растений [24, 31].

В двух сообществах с высоким участием Rho-
dodendron caucasicum, накопление ПОВ может
быть связано с относительно высоким поступле-
нием трудноразлагаемого опада этого вида [18].

В качестве показателя продуктивности аль-
пийских фитоценозов использовали величину
прироста тонких корней. При включении всех со-
обществ в модель зависимости ПОВ от парамет-
ров разложения стандартного материала и про-
дуктивности продуктивность корней была значима
для Cорг, но была исключена в процессе автомати-
ческой пошаговой регрессии для ППП. Однако,
когда рассматривали только сообщества с травя-
нистыми доминантами, ППП также увеличива-
лись с продуктивностью корней (рис. 3b), в то
время как отрицательная связь с STBI и отсутствие
значимой связи с kTBI сохранились (табл. 6).

Положительная связь между ПОВ и продукци-
ей корней для травяных сообществ подчеркивает
роль продуктивности в накоплении ПОВ. Сведе-
ния о роли корней в динамике ПОВ до сих пор
противоречивы [13]: они могут одновременно
стимулировать как стабилизацию органического
вещества, так и его разрушение (прайминг-эф-
фект), и баланс между этими процессами зависит
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от условий конкретного местообитания. Помимо
общего поступления растительных остатков в
почву, биомасса тонких корней и скорость их
круговорота регулирует микробную активность
различными способами, включая конкуренцию
за элементы минерального питания и предпочти-
тельное потребление микроорганизмами углерода
из корневых выделений, что проявляется в умень-
шении скорости разложения ПОВ [11]. Однако это
может быть справедливо только для сообществ с до-
минированием арбускулярной микоризы, в то вре-
мя как при наличии эктомикоризных грибов до-
бавление опада усиливает разложение ПОВ [26],
и это частично может объяснить низкое содержа-
ние ПОВ в почве сосняка вейникового. Таким об-
разом, в изученных альпийских сообществах
прайминг-эффект может быть слабо выражен в
связи с неблагоприятными условиями для актив-
ной деятельности микроорганизмов. От зависи-
мости между ПОВ и продукцией корней отклоня-
ются альпийские ковры. На них отмечена самая
высокая среди изученных сообществ продукция
корней, что, вероятно, является адаптацией к ко-
роткому вегетационному периоду. Положитель-
ная связь между ПОВ и приростом корней может
быть также результатом связей этих переменных с
содержанием воды в почве. Усиленный рост кор-
ней при высоком объемном содержании влаги от-
мечен для высокогорных почв Тебердинского на-
ционального парка [41], а увеличение содержания

ПОВ ведет к росту влагоемкости в большинстве
почв [48].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Почвы субальпийских, альпийских и субни-
вальных растительных сообществ Северо-Запад-
ного Кавказа отличаются высоким разнообразием
по содержанию ПОВ и параметрам разложения в
них стандартного органического материала. Ве-
дущими градиентами в изученных почвах явля-
ются содержание влаги (автоморфные – гидро-
морфные почвы) и сопутствующее накопление
ПОВ, а также высотный градиент, скоррелиро-
ванный с базальным дыханием почвы. Выявлены
неожиданные связи между содержанием ПОВ и
ранними стадиями разложения стандартного ма-
териала: для богатых органическим веществом
почв характерны низкий показатель стабилиза-
ции и относительно высокая скорость разложе-
ния. Положительная связь скорости прироста
тонких корней с содержанием ПОВ свидетель-
ствует о важной роли продуктивности для накоп-
ления органического вещества в почвах альпий-
ских сообществ северо-западного Кавказа.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Работа поддержана Российским научным фондом
(грант № 19-14-00038п).

Рис. 3. Связь потери органического вещества при прокаливании (ППП) и содержания углерода с биомассой прироста
тонких корней (на 47.7 см3 за 60 дней). Линии регрессии и доверительные интервалы для отдельных факторов, коэф-
фициенты детерминации (R2) и значения p основаны на простой линейной регрессии средних значений только для
сообществ без древесных доминантов. Сокращения названий сообществ см. табл. 1. Почвы: 1 – литоземы темногуму-
совые; 2 – литоземы перегнойно-темногумусовые и литозем грубогумусовый; 3 – петроземы гумусовые; 4 – торфяно-
литоземы.
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Organic Matter Content and Standard Material Decomposition Rate in Soils
of the High Mountain Plant Communities of the Teberda National Park

T. G. Elumeeva1, *, 1, M. S. Kadulin1, K. N. Zamaletdinova1, T. I. Malysheva1,
D. M. Gulov2, A. A. Akhmetzhanova1, M. A. Chepurnova1, and V. G. Onipchenko1, 3

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Bashkirian State University, Ufa, 450076 Russia
3Teberda National Park, Teberda, 369210 Russia

*e-mail: elumeeva@mail.ru

Soils of the high mountain areas are very diverse by their organic matter content (SOM), by the factors un-
derlying such diversity are still not fully known. In 16 subalpine, alpine and subnival plant communities of the
Teberda national park (the north-western Caucasus) we studied physico-chemical and microbiological soil
properties, and estimated parameters of standard material decomposition based on the Tea bag index (TBI):
stabilization factor (STBI) and decomposition constant (kTBI). We tested the following hypitheses: (1) the
SOM is one of predictors of STBI and kTBI in high mountain zone along with other physico-chemical soil
properties; (2) the most of SOM content belongs to high STBI and low kTBI values; (3) the SOM content cor-
relates with below-ground plant productivity. The main gradients of the studied soils are water content (au-
tomorphic vs. hydromorphic soils) and the concurrent SOM accumulation, as well as the altitudinal gradient
with the decrease of soil basal respiration with elevation. The extent of nitrogen enrichment (e.g. SOM qual-
ity) of the labile fraction was the best predictor of the decomposition constant. STBI decreased with the in-
crease of total carbon content and the losses on ignition, while the positive link between kTBI and SOM was
observed only in automorphic soils. Thus, the soils rich in organic matter typically have low stabilization fac-
tor and relatively high decomposition constant. In the plant communities with herbaceous dominants, the
SOM content was positively correlated with fine root production, this stresses the important role of produc-
tivity in the accumulation of organic matter.

Keywords: decomposition, stabilization, litosol, petrosol, root productivity
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