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Разложение опада проходит в несколько стадий, наиболее интенсивной из которых является 
начальная стадия. Настоящее исследование направлено на выявление особенностей начальной 
стадии разложения хвои в сосняке брусничном и ее зависимости от гидротермических условий 
и внутренних биогеоценотических различий. Пробная площадь расположена на территории Го-
сударственного природного заповедника «Кивач» в среднетаежной подзоне Республики Каре-
лии. Разложение хвои проводили методом закладки мешочков с хвоей. Изучение особенностей 
разложения хвои в разных микрогруппах напочвенной растительности за первый вегетационный 
период показало незначительные различия в пределах стандартного отклонения. Установлено, 
что разложение хвои в сосняке брусничном в среднетаежной подзоне составило 31.5 ± 3.5% за 
вегетационный период (120 дней), 44.0 ± 1.4% – за годовой цикл и 55.8 ± 5.1% – за двухлетний 
период. Использование асимптотической модели Berg и Ekbohm показало завышение годовой 
величины разложения на 10-13%. Предложенная логарифмическая модель основана на двухго-
дичных эмпирических данных и дает погрешность в 3–5% в вычислении годовой потери массы 
хвои.
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Круговорот органического вещества в экоси-
стеме очень важен для понимания биосферной 
функции почвы как источника питания растений. 
Поступая в лесную подстилку, опад препятству-
ет механическому уплотнению почвы, влияет на 
световой и гидротермический режимы, процес-
сы диффузии и испарения, является благоприят-
ной средой для почвенной биоты (Семенов, Когут, 
2015). Почвенная биота, преобразуя свежий расти-
тельный материал, формирует и улучшает динами-
ку почвенных агрегатов, таким образом улучшая 
структуру почв (Tisdall, Oades, 1982). Растительный 
опад является важной частью запаса почвенной ор-
ганики, а его деструкция в значительной степени 
определяет круговорот органического вещества в 

экосистеме (Six et al., 2004; Weedon et al., 2009; 
Berg, McClaugherty, 2020). Компонентный состав 
и масса опада находятся в прямой зависимости от 
видового разнообразия и пространственной струк-
туры лесных экосистем. В свою очередь, компо-
нентный и химический состав опада, наряду с кли-
матическим фактором, определяют скорость его 
разложения и преобразования в экосистеме (Talbot 
et al., 2012; Тулина, Семенов, 2015). Хвойный опад 
отличается от лиственного присутствием в хими-
ческом составе плохо растворимых углеводородов 
и танинов, ингибирующих процесс его деструкции 
(Johansson, 1995). Выход легкорастворимых хими-
ческих компонентов – начальный и наиболее ин-
тенсивный этап деструкции опада, являющийся 
важной частью в годовом обороте элементов пита-
ния (Millar, 1974). Наше исследование направлено 
на выявление особенностей начальной стадии раз-
ложения хвои в сосняке брусничном и ее зависи-
мости от гидротермических условий и внутренних 
биогеоценотических различий. Ранее в Карелии 
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изучали разложение лесных подстилок (Загураль-
ская, 2000), а также целлюлозы и хвойного опада в 
сосняках (Германова, 2009; Германова и др., 2012), 
однако основой данных исследований являлось из-
учение микробиологической активности почв. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Пробная площадь расположена на территории 
Государственного природного заповедника «Ки-
вач» в среднетаежной подзоне Республики Каре-
лии. Климатический режим региона исследований 
умеренно-холодный и влажный, переходный от 
морского к континентальному. Размер основной 
пробной площади – 50×80 м (0.4 га). Тип леса – со-
сняк брусничный 190 лет; состав древостоя – 10С; 
средняя высота – 23.1 м; средний диаметр ствола –  
31.0 см; запас фитомассы древостоя – 182.1 т/га; 
класс бонитета III.4. Почва – Podzol Rustic (под-
зол крупнопесчаный иллювиально-железистый на 
флювиогляциальных песках). На пробной площа-
ди выделяли четыре микрогруппы преобладающей 
напочвенной растительности: зеленомошную, 
брусничную, лишайниковую и черничную. 

Для сравнения разложения хвои в схожих эко-
системах на однотипных почвах с различиями 
только в гранулометрическом составе в киломе-
тре от основной закладывали дополнительную  
пробную площадь: сосняк черничный 190 лет; со-
став древостоя – 10С; средняя высота – 26.0 м; 
средний диаметр ствола – 34.0 см; запас стволовой 
древесины – 404 м3/га; класс бонитета II.5; вто-
рой ярус – ель (Picea) с примесью березы (Betula). 
Почва – Podzol Rustic (подзол мелкопесчаный ил-
лювиально-железистый на флювиогляциальных 
песках) (Разнообразие почв..., 2006). Выделяли 
брусничную и черничную микрогруппы преобла-
дающей напочвенной растительности. 

Разложение хвои проводили методом закладки 
мешочков с хвоей (Berg, Ågren, 1984). Мешочки 
10×10 см выполнены из сетки неокрашенного по-
лиэфирного волокна, отверстия 1×1 мм. Вес хвои 
в каждом мешочке – 3.5 г (воздушно-сухое веще-
ство). Мешочки с хвоей закладывали вне проек-
ции крон между OF и OН горизонтами подстилки, 
в каждой из микрогрупп напочвенной раститель-
ности. Проводили три серии двухгодичных опытов 
с закладкой образцов в 2017, 2018, 2019 гг. Отборы 
образцов в каждой из микрогрупп напочвенной 
растительности выполняли в пятикратной повтор-
ности. В первый после закладки образцов вегета-
ционный период отборы проводили ежемесячно, в 
последующие годы опыта – в начале и в конце ве-
гетационного периода. Температуру воздуха и по-
чвы, а также относительную влажность воздуха из-
меряли датчиками iButton DS1923-F5#. Измерение 
температуры и относительной влажности воздуха 
выполняли на высоте 2 м с периодичностью в 1 час, 

температуры нижней части лесной подстилки – с 
периодичностью в 30 мин. Содержание целлюлозы 
определяли методом Кюршнера и Хоффера, лиг-
нина/AUR – методом Класона в модификации Ко-
марова, содержание экстрагированных этиловым 
спиртом веществ – гравиметрическим методом 
(Оболенская и др., 1965) (данные были получены с 
помощью оборудования ЦКП «Аналитическая ла-
боратория» ИЛ КарНЦ РАН). Статистическая об-
работка данных проведена с использованием паке-
тов программ Statistica 10, Microsoft Excel. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Пять лет измерений были контрастными по 
температурно-влажностным погодным условиям 
(рис. 1). Мониторинг температуры воздуха пока-
зал, что за период измерений наиболее холодным 
был февраль 2018 г. (–19°С), а наиболее теплым –  
июль того же года (+19°С). Средняя температура 
воздуха за летний период 2017, 2018 и 2019 гг. со-
ставила 15.3, 17.1 и 15°С. Средняя температура в 
нижней части лесной подстилки в эти же периоды 
составила 13.1, 14.1 и 12.8 °С соответственно. Наи-
большее количество осадков выпало в летний пе-
риод 2017 г.(230 ± 35 л/м2) и 2018 г. (205 ± 30 л/м2),  
наименьшее – в 2019 г. (106 ± 20 л/м2). Объем поч-
венных вод в целом согласуется с объемом выпав-
ших осадков.

Наибольшая разница среднемесячных темпе-
ратур подстилок разных микрогрупп напочвенной 
растительности зафиксирована в июне 2019 г. меж-
ду подстилками лишайниковой (14.5 °С) и чернич-
ной (12.5 °С) микрогрупп. 

Значительное снижение температуры воздуха в 
сентябре, в свою очередь, снижает и выравнивает 
температуру подстилок всех микрогрупп до 10–10.5 

°С, что на фоне пониженного лизиметрическо-
го стока из подстилок (14 ± 1.5 л/м2) уменьшает 

Рис. 1. Гидротермические условия сосняка бруснич-
ного: средняя температура воздуха (°С), средняя от-
носительная влажность воздуха (%).
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транспирацию и повышает вклад осадков во влаж-
ность подстилки. 

Различия в температурном режиме подстилок 
являются следствием их различий по физическим 
характеристикам, таким как порозность, плот-
ность, мощность и т.п., обусловленным типом 
доминирующей растительности. Минимальным 
запасом подстилок выделяется лишайниковая  
микрогруппа (19.7 ± 4.6 т/га), максимальным  
запасом обладают брусничная (30.4 ± 1.6 т/га) и 
черничная микрогруппы (30.0 ± 2.4 т/га). Зеле-
номошная микрогруппа растительности занимает 
промежуточное положение по запасу подстилки 
(25.0 ± 0.2 т/га).

Анализ химического состава лесных подсти-
лок показал, что подгоризонт OL под брусничной 
и черничной растительностью в 1.5–2 раза богаче 
калием и фосфором, чем в подстилках под зелено-
мошной и лишайниковой растительностью. От-
личия в химическом составе подстилок наиболее 
сильно проявляются в подгоризонте OH, который 
под лишайниковой растительностью очень беден 
углеродом и подвижными формами фосфора и 
калия по сравнению с других микрогрупп анало-
гичными подгоризонтами, а под зеленомошной, 
напротив, в 1.5–2 раза богаче углеродом и азотом 
(Солодовников, 2019).

Многочисленные исследования (Berg, Ekbohm, 
1991; Coûteaux et al., 1998; Talbot et al., 2012) по-
казали, что химический состав начального суб-
страта сильно влияет на скорость его разложения. 
Считается, что в первую очередь вклад в скорость 
разложения вносят растворимые и низкомолеку-
лярные соединения, затем гемицеллюлозы, осо-
бенно те, которые основаны на арабинане (Berg, 
McClaugherty, 2020). Несколько позже доминиру-
ющим видом деятельности становится разложе-
ние целлюлозы и, наконец, разложение лигнина  
(табл. 1).

В подстилках различных микрогрупп напоч-
венной растительности деструкция хвои прохо-
дила достаточно равномерно. В течение полутора 
лет каждого из трех опытов было зафиксирова-
но только одно значимое различие в разложении 
хвои в подстилке лишайниковой микрогруппы 

растительности (28.6 ± 1.1%), по сравнению с брус-
ничной (33.6 ± 1.7%) и черничной (32.0 ± 1.3%) 
микрогруппами, что объясняется переувлажне-
нием данной подстилки, имеющей наименьшую 
мощность и запас, на фоне высоких осадков (Со-
лодовников, 2019). Отмечена повышенная деструк-
ция хвои в брусничной микрогруппе после двух 
лет (67 и 69%) в двух опытах из трех, но различия 
с другими микрогруппами растительности значи-
мы лишь в одном из них, что, возможно, является 
следствием локального распространения деструк-
тивной микрофлоры и фауны в местах закладки 
опыта (рис. 2). Это подтверждается тем, что после 
смещения на метр места закладки третьего опыта в 
брусничной микрогруппе результат деструкции не 
отличался значимо от результата в других микро-
группах напочвенной растительности. Существует 
разница в разложении хвои в подстилке лишай-
никовой микрогруппы растительности в первом и 
втором экспериментах, однако, если рассматривать 
все три серии опыта в целом, значимых различий 
не наблюдается (Solodovnikov, 2021). 

Проведено сравнение разложения хвои в схожих 
экосистемах на однотипных почвах с различиями 
только в гранулометрическом составе. Почвы ос-
новной площади более чем на 75% представлены 
частицами 1–0.25 мм, в верхних горизонтах ши-
роко представлены частицы 3–1 мм, при почти 
полном отсутствии фракции <0.01 мм, тогда как 
на дополнительной площадке почва представлена 
в основном фракциями 1–0.01 мм, около 7% со-
ставляют фракции <0.01 мм и 2.5% – глинистых 
частиц. Эксперимент показал повышенную потерю 
массы хвои в подстилке брусничной микрогруппы 
(упомянутую ранее) на основной пробной площа-
ди, однако высокая вариабельность результатов не 
позволяет считать различия значимыми и не под-
тверждается вторым экспериментом.

В целом можно заключить, что в сосновом лесу 
внутренние биогеоценотические различия в соче-
тании с различными контрастными погодными ус-
ловиями оказывают лишь транзиторное и неакку-
мулируемое влияние на характер деструкции хвои 
даже на начальной стадии разложения. 

Это позволяет объединить результаты, получен-
ные в различных микрогруппах растительности, в 

Таблица 1. Химический состав экспонируемой хвои, в % от начального

Дней опыта Экстрактивные вещества, % Целлюлоза, % Лигнин/AUR, %

0 22.87 ± 0.41 25.41 ± 0.12 32.34 ± 0.32

120 11.98 ± 1.19 12.53 ± 0.88 26.48 ± 1.48

364 8.35 ± 0.86 9.04 ± 1.08 24.21 ± 1.03

482 7.03 ± 0.22 6.97 ± 0.99 20.36 ± 1.51

728 5.33 ± 0.94 6.1 ± 0.69 18.54 ± 1.48
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единый массив данных для последующей статисти-
ческой обработки.

Таким образом, потеря массы хвои по отноше-
нию к начальной за вегетационный период первого 
года опытов в среднем достигла 31.5 ± 3.5%, за пер-
вый год составила 44.0 ± 1.4%, за два года – 58.9 ±  
± 6.5%. Эти данные довольно близко соответству-
ют результатам разложения хвои, полученным в 
шведском, французском и российском экспери-
ментах (Berg, Ekbohm, 1991; Coûteaux et. al., 1998; 
Германова и др., 2012). 

Статистический анализ показал, что скорость 
потери массы хвои довольно слабо коррелирует со 

среднемесячным количеством осадков (–0.34), но 
значительно – с количеством лизиметрических 
вод, прошедших через лесную подстилку (–0.72), 
среднемесячной относительной влажностью воз-
духа (–0.76) и температурой в нижней части под-
стилки (0.87). Сильная корреляция обнаружена с 
температурой воздуха (0.90). 

В нашем исследовании после 110 дней сравнение 
потери массы компонентов хвои с потерей общей 
массы показало наибольшее значение коэффици-
ента корреляции для целлюлозы (0.55), тогда как 
корреляция с лигнином/AUR (0.1) имела наимень-
шее значение (рис. 3). После 500 дней опыта кор-
реляция лигнина/AUR (0.88) была максимальной 
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Рис. 2. Потеря массы хвои в подстилках различных микрогрупп растительности через 2 года после начала экс-
перимента (в экспериментах 2017–2019 гг.; 2018-2020 гг.; 2019–2021гг.).
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Рис. 3. Значение коэффициентов корреляции потери массы с химическими компонентами хвои (экстрактивные 
вещества, лигнин, целлюлоза) в зависимости от продолжительности эксперимента.
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среди компонентов и превысила значения корре-
ляции целлюлозы (0.7). Коэффициенты корреля-
ции между потерей массы хвои и всех компонент 
стабильно росли с увеличением времени опыта. 
Это подтверждает тезис, что оставшиеся после бы-
строй в первой стадии потери вещества, как прави-
ло, лигнифицированы и их распад на более позд-
них стадиях регулируется распадом лигнина.

Подобный характер распада лигнина/AUR по-
зволяет классифицировать исследованный нами 
процесс разложения скорее как трехступенча-
тую модель разложения, предложенную B. Berg и  
C. McClaugherty (2020). Главное отличие двухсту-
пенчатой модели от трехступенчатой заключается в 
раннем доминирующем влиянии лигнина на про-
цесс разложения.

Вполне традиционным уравнением, описыва-
ющим деструкцию сосновой хвои, является асим-
птотическая модель (Berg, Ekbohm, 1991), которая, 
в свою очередь, базируется на модели, предложен-
ной P.J.A. Howard, D.M. Howard (1974), и представ-
ляет ее упрощенный вариант: ML = m(1–e–k t/m),
где ML – общая потеря массы (%), m – асимпто-
тическое (предельное) значение потери массы (%), 
t – время (дни опыта), k – начальная скорость раз-
ложения. Эта модель базируется на наблюдении за 
разложением некоторых типов подстилки, что при-
водило к остатку, скорость разложения которого 
приближалась к нулю. 

Используя параметры m = 58.9 и k = 0.46, мы 
получили довольно близкое соответствие расчет-
ной кривой с данными экспериментов (рис. 4). Од-
нако на графике ясно видно, что расчетная модель 

завышает величину годовой деструкции хвои при-
мерно на 10–13%, и это подтверждается всеми тре-
мя сериями опытов.

Данные, полученные в результате химического 
анализа, показали различия в характере деструк-
ции разных компонентов хвои. Взяв за основу под-
ход, учитывающий разные скорости распада раз-
ных компонентов (Coûteaux et al., 1998), сделали 
попытку смоделировать деструкцию каждого ком-
понента и эмулировать общую потерю массы хвои 
на основе суммы этих моделей. 

Получена логарифмическая модель: ML=  
= C ln(t)  + D, где t – количество дней опыта; С и  
D – поправочные коэффициенты. Для на-
шей модели найдены коэффициенты С = 14.39;  
D = –36.93, которые дают вполне приемлемый 
результат. Модель является довольно простой для 
применения и более точной по сравнению с асим-
птотической моделью, однако возникает погреш-
ность в 3–5% в вычислении годовой потери массы 
хвои. Отсутствие физического объяснения и необ-
ходимость подбора или расчета эмпирических ко-
эффициентов С и D следует отнести к числу основ-
ных недостатков. Можно лишь предположить, что 
коэффициенты k и m из асимптотического урав-
нения в той или иной форме присутствуют как в 
С, так и в D. Логарифмическая модель применима 
только при значениях 30 < t < 750.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ гидротермических показателей в воз-
духе, подстилке и почве показал, что изменения в 
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скорости потери массы хвои значительно корре-
лируют как с температурой подстилки, так и с па-
раметрами, тесно взаимосвязанными с гидротер-
мическим режимом подстилки: температурой и 
влажностью воздуха. Тем не менее, можно сделать 
вывод, что на самой интенсивной, начальной, ста-
дии разложения внутренние биогеоценотические 
различия, такие как напочвенная растительность, 
отсутствие крупной фракции в гранулометриче-
ском составе почв даже в сочетании с различными 
контрастными погодными условиями, оказывают 
лишь транзиторное и неаккумулируемое влияние 
на характер деструкции хвои. 

В целом потеря массы хвои по отношению 
к начальной за вегетационный период перво-
го года опытов в среднем достигла 31.5 ± 3.5%, за 
первый год составила 44.0 ± 1.4%, за два года –  
58.9 ± 6.5%. При этом корреляционный анализ хи-
мического состава хвои показал, что за два года 
опыта зависимость потери общей массы хвои от 
потерь отдельных химических компонентов устой-
чиво растет. После 500 дней опыта корреляция с 
потерей лигнина/AUR (0.88) стала максимальной 
среди компонентов и превысила значения коэф-
фициента корреляции с потерей целлюлозы (0.7). 

Данные трех экспериментов показали, что из-
вестная асимптотическая модель, применяемая 
для расчетов деструкции хвои, завышает величи-
ну годовой деструкции хвои примерно на 10–13%. 
Предложенная логарифмическая модель основана 
на двухгодичных эмпирических данных и дает по-
грешность в 3–5% в вычислении годовой потери 
массы хвои. Следует учитывать ограниченность ее 
применения как в рамках разлагаемого субстрата, 
так и во временных рамках. Модель не примени-
ма при значениях t<30. Тем не менее для перио-
да от месяца до двух лет данная модель выглядит 
наиболее оптимальной, и потому, в зависимости от 
строгости требований к результату расчетов потери 
массы хвои, желательно применение логарифмиче-
ской модели для указанного периода разложения 
вплоть до пересечения значений с асимптотиче-
ской моделью.
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The decomposition of litter occurs in several stages, the most intensive of which is the primary stage. 
The aim of this is identifying the features of the initial stage of needles’ decomposition in a cowberry 
pine forest and its dependence on hydrothermal conditions and internal biogeocenotic differences. The 
trial plot is located on the territory of the Kivach State Nature Reserve in the middle taiga subzone of the 
Republic of Karelia. Decomposition of needles was carried out by laying bags with needles. The study of 
the features of decomposition of needles in different microgroups of ground vegetation during the first 
vegetation period showed insignificant differences within the standard deviation. It was found that the 
decomposition of needles in the cowberry pine forest in the middle taiga subzone reached 31.5 ± 3.5% 
during the vegetation period (120 days), 44.0 ± 1.4% during the annual cycle and 55.8 ± 5.1% during a 
two-year period. The use of the asymptotic model of Berg and Ekbohm showed an overestimation of the 
annual decomposition value by 10–3%. The proposed logarithmic model is based on two-year empirical 
data and gives an error of 3–5% in calculating the annual loss of needle mass.

Keywords: hydrothermal conditions, needles decomposition, internal biogeocenotic differences, asymptotic 
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