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Существующие оценки запасов углерода в таежных и хвойно-широколиственных лесах по-
казывают, что почти половина общего органического углерода в этих экосистемах аккумулирует-
ся в лесных почвах. Растительность как основной источник поступления органического вещества 
в почву при взаимодействии с почвенной биотой, перерабатывающей растительный опад, и с абио
тическими факторами среды определяет процессы формирования и накопления почвенного ор-
ганического вещества. Изменение состава растительности является драйвером динамики запасов 
почвенного углерода, однако анализу этого вопроса уделено недостаточно внимания. В обзоре дан 
анализ основных способов перевода углерода из пула растительности в пул почв и влияния трех 
основных предикторов растительности, влияющих на запас углерода в почвах: количество и ка-
чество опада отдельных видов (идентичность вида) растений и структурное разнообразие расти-
тельного сообщества, выявлены пробелы в знаниях и предложены пути развития этого научного 
направления.

Ключевые слова: растительность, подстилка, почва, запас углерода, качество опада, количе-
ство опада, межбиогеоценотическая неоднородность, внутрибиогеоценотическая неоднородность

Изменения климата являются од-
ним из современных глобальных вы-
зовов. Леса играют огромную роль 
в регулировании климата благодаря 
их способности поглощать парниковые 
газы и хранить углерод как в биомассе, 
так и в почвах. Доля почвенного угле-
рода в общих запасах углерода лесов 
достигает 40% и больше (Framstad et 

al., 2013). Только за последние 10 лет 
было проведено несколько метаанали-
зов в региональных и глобальных мас-
штабах о выявлении основных факто-
ров аккумуляции углерода в почве.

При оценке запасов почвенного 
углерода в региональных масштабах 
подчеркивается ведущая роль климата 
(Wiesmeier et al., 2019). Среди абиоти-
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ческих факторов локального уровня на 
уровень аккумуляции углерода в по-
чвах влияет гранулометрический и хи-
мический состав почвообразующих по-
род, а также топографические особен-
ности территории. Особое внимание 
уделяется изучению антропогенных 
факторов: влиянию режимов лесохо-
зяйственной деятельности в прошлом 
и настоящем, лесных пожаров, исто-
рии развития лесов (Framstad et al., 
2013; Mayer et al., 2020). 

Среди основных биотических фак-
торов аккумуляции почвенного угле-
рода выделяют растительность, фауну 
и микробиоту. Влияние биоты на запа-
сы почвенного углерода может рассма-
триваться на разных пространствен-
ных уровнях с учетом природных (лес-
ные водосборы разных порядков, тип 
леса и др.) и административных (на-
циональный, региональный и локаль-
ный) границ. 

На высоких пространственных 
уровнях (например, региональный) 
выявляется связь запасов почвенного 
углерода с климатическими услови-
ями: положительные корреляции со 
среднегодовой температурой, средне-
годовой суммой осадков и, соответ-
ственно, с чистой первичной продук-
тивностью (Amundson, 2001). При срав-
нении разных климатических зон от-
мечается уменьшение запасов углеро-
да пула подстилки и увеличение запаса 

углерода в минеральной толще почвы 
с севера на юг (Wiesmeier et al., 2019).

На всех пространственных уровнях 
проявляется связь с растительностью. 
Особое внимание уделяется влиянию 
растительности на разложение орга-
нического вещества в лесных экоси-
стемах (Prescott, 2010, Krishna, Mohan, 
2017; Berg, McClaugherty, 2020, Иванова, 
2021). Рассматриваются процессы ста-
билизации почвенного органического 
вещества микробного и растительно-
го происхождения (Angst et al., 2021) 
и растворенного органического углеро-
да в лесных почвах (Караванова, 2013). 

От состава растительности зависит 
количество и качество поступающего 
растительного опада, его трансформа-
ция и переход в почвенные пулы при 
активном участии редуцентов, а также 
процессы миграции соединений угле-
рода в пределах почвенного профиля 
(Gleixner, 2013; Krishna, Mohan, 2017). 
Для бореальных и суббореальных ле-
сов показаны различия в запасах угле-
рода в лесах разного типа (Jandl et al., 
2007; Oostra et al., 2006; Schulp et al., 
2008; Аккумуляция..., 2018; Кузнецова 
и др., 2019, 2020), в том числе с учетом 
вклада не только древесного яруса, но 
и напочвенного покрова (Lukina et al., 
2020; Kuznetsova et al., 2021). Откры-
тым остается вопрос о комбинирован-
ном влиянии разных видов растений 
на запасы углерода. 
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Углубление понимания и оценки 
комбинированного влияния факторов 
на накопление углерода в почвах ле-
сов является основой решения таких 
задач, как разработка мер по смягче-
нию последствий изменений клима-
та, прогноза возможных изменений 
экосистемных функций и услуг. Такие 
оценки немногочисленны, хотя они 
имеют важное научное и прикладное 
значение, особенно в последнее время 
в связи с необходимостью достижения 
углеродной нейтральности. 

Цель данного обзора — обобщить 
текущие знания о влиянии факторов, 
связанных с растительностью, на ди-
намику пулов почвенного углерода.

1. ОСНОВНЫЕ МЕХАНИЗМЫ 
АККУМУЛЯЦИИ ПОЧВЕННОГО 
ОРГАНИЧЕСКОГО ВЕЩЕСТВА

1.1. Основные механизмы 
перевода углерода из пула 
растительности в пул почв

Запасы углерода в почве пред-
ставляют собой результат процессов 
поступления органического вещества 
в почвы и потерь соединений углеро-
да в результате разложения, вымыва-
ния и выщелачивания (рис. 1, стр. 4). 
Источником органического вещества 
является растительный материал как 
надземных, так и подземных органов. 
Другие поступления соединений угле-
рода — это корневые выделения, вклю-

чая экссудаты корней растений и свя-
занных с ними симбионтов (например, 
микоризный грибной мицелий), а так-
же фекальный материал и тела почвен-
ной биоты. Попав в почву или на нее, 
органические материалы постепенно 
трансформируются почвенной фауной 
и микроорганизмами (грибами, бакте-
риями и археями). Внеклеточные фер-
менты, выделяемые микроорганизма-
ми, разлагают материал на более про-
стые соединения, которые могут быть 
ассимилированы. Часть растительного 
органического вещества минерали-
зуется, а другая часть накапливается 
в биомассе консументов и редуцентов 
или в их метаболитах, часть которых 
выделяются из клеток и могут быть 
стабилизированы. Остальная часть 
некоторых стабильных биомолекул 
растений, включая липиды, лигнины 
и сахара, также может быть стабили-
зирована минералами и агрегатами.

Поскольку растительность являет-
ся основным поставщиком органиче-
ского вещества, рассмотрим основные 
механизмы перехода углерода из пула 
растительности в пул почв. Отмечают 
в основном три пути.

1. Переработка надземного и подзем-
ного опада почвенной фауной и микро-
биотой. Механически разрушая, а также 
смешивая опад с подстилкой и мине-
ральной частью почв, почвенная фауна 
может способствовать пространствен-
ному перераспределению и первичной 
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деструкции растительного материала 
(Brussaard, 1997; Frouz et al., 2013). При 
дальнейшей переработке органическо-
го вещества почв (ОВП) редуцентами, 
в особенности микробиотой, подстилка 
претерпевает химические и структур-
ные изменения (Frouz, 2018). Например, 
деятельность дождевых червей может 
как усиливать преобразование подстил-
ки в более стабильные органоминераль-
ные агрегаты, так и способствовать уско-
рению деградации ОВП (Wolters, 2000; 
Fox et al., 2006), что может быть учтено 
при разделении макрофауны на функ-
циональные типы (Гераськина, 2020).

Трансформация опада почвенной 
биотой значительно отличается в раз-
ных климатических условиях, посколь-
ку температурный и водный режимы 
являются лимитирующими фактора-
ми для многих редуцентов. В северном 
полушарии в бореальных лесах в усло-
виях низких температур и гумидного 
водного режима в основном преобла-
дает грибное разложение, что способ-
ствует накоплению подстилки, фор-
мированию грубых форм гумуса типа 
мор и модер. В более южных регионах 
интенсивность биологического круго-
ворота возрастает, наряду с грибным 

Рисунок 1. Потоки углерода в лесной экосистеме по Mayer et al. (2020) с изменениями
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разложением возрастает доля бакте-
риального разложения и вклада по-
чвенных животных, что способствуют 
более интенсивному разложению опа-
да, гумификации подстилки и верхних 
органогенных горизонтов почв.

2. Вертикальная стратификация 
корней деревьев (Brassard et al., 2011), 
корневой опад (Brassard et al., 2013) 
и его оборот (root turnover) (Brassard 
et al., 2011; Lei et al., 2012) и корневые 
экссудаты (Bardgett, 2005) способству-
ют успешной ассоциации органиче-
ского вещества с почвенными агрега-
тами или глинистыми минералами. 
Некоторые ученые предполагают, что 
большая часть ОВП происходит из кор-
ней, и этот источник становится все 
более значимым с глубиной (Rasse et 
al., 2005), поскольку разные типы кор-
невых систем обеспечивают возмож-
ность вертикальной стратификации 
корней деревьев и перераспределе-
нию ризосферы в глубокие минераль-
ные горизонты. Опад корней обычно 
разлагается медленнее, чем опад из 
листьев того же вида (Lauenroth, Gill, 
2003; Cusack et al., 2009), что приво-
дит к тому, что более устойчивые сое-
динения углерода корней имеют более 
длительное время пребывания в почве, 
чем соединения углерода надземных 
побегов (Rasse et al., 2005). К ключе-
вым механизмам, которые приводят 
к стабилизации углерода корней в по-
чве, относят (1) химическую стойкость 

корней, частично обусловленную при-
сутствием стойкого соединения субе-
рина, (2) физическую защиту в агре-
гатах и (3) физико-химическую защи-
ту лигнина и реактивных соединений 
углерода в почве (корневых экссуда-
тов), связанных с глинистыми мине-
ралами. Однако возможен и обратный 
эффект: лабильный C, выделяемый из 
корней, может стимулировать разло-
жение уже стабильного ОВП (Kuzyakov, 
Domanski, 2000; Dijkstra, Cheng, 2007). 

При сравнении разных биомов 
установлены глобальные закономер-
ности в скорости обновления корне-
вых систем между группами растений 
и в зависимости от климатических 
градиентов. Поскольку скорость об-
новления корней увеличивается экс-
поненциально со средней годовой тем-
пературой (Gill, Jackson, 2000), можно 
ожидать более значительный вклад 
корневого опада в стабилизацию угле-
рода в более южных регионах.

3. Выщелачивание растворенно-
го органического вещества (РОУ) из 
живых растений и лесной подстил-
ки — еще один путь проникновения 
соединений углерода в более глубокие 
горизонты почвы (Fröberg et al., 2011). 
Потоки выщелачивания РОУ обычно 
выше непосредственно под лесной под-
стилкой и часто связаны с микробной 
активностью и биомассой (Smolander, 
Kitunen, 2002). Также высокие потоки 
РОУ в минеральную часть почвы на-
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блюдаются в лесах с высоким содержа-
нием углерода подстилки, например, 
сформированных елью обыкновенной. 
На примере еловых лесов европейской 
части России показано, что при кон-
центрации углерода в почвенном рас-
творе 35 мг/л и выше водораствори-
мые органические вещества (ВОВ) на-
чинают сорбироваться в горизонте BF 
(Караванова и др., 2020). Производные 
лигнина — фенолы — в растворенных 
органических веществах, движущихся 
вниз по профилю почвы, преимуще-
ственно сохраняются на поверхностях 
оксидов и гидроксидов в неглубоких 
слоях почвы почвы (Kaiser et al., 2004; 
Kaiser, Zech, 2000). Перемещение РОУ 
из верхних горизонтов почв в более 
глубокие может приводить к стабили-
зации и, следовательно, к значитель-
ному увеличению депонирования С 
в почве (Kalbitz, Kaiser, 2008). Особен-
но ярко это может проявляться в ус-
ловиях избыточного увлажнения, где 
возможно увеличение потока РОУ рас-
тительного происхождения и его за-
крепление (Mikutta et al., 2019). Однако 
возможен и обратный эффект: оценки 
выноса РОУ из сосновых лесов умерен-
ного пояса в Бельгии (около 10 г/м2 

в год) показали, что РОУ может состав-
лять 11% от экосистемной нетто про-
дуктивности (Gielen et. al., 2011).

Потоки углерода в лесах могут зна-
чительно отличаться на севере и на 
юге, поскольку известно, что климати-

ческие условия могут оказывать зна-
чительное воздействие как на вели-
чину РОУ, так и на интенсивность его 
выноса (Gmach et аl., 2020). С одной 
стороны, в южных регионах интен-
сивность биологического круговорота 
выше, чем на севере, что способству-
ет активному разложению подстилки 
и высвобождению РОУ. С другой сторо-
ны, при длительных засушливых пе-
риодах может происходить снижение 
скорости разложения подстилки, при 
этом могут накапливаться вторичные 
метаболиты (Kalbitz et al., 2000).

Таким образом, выявлено три ос-
новных способа перевода углерода из 
пула растительности в пул почв. При 
этом отсутствуют оценки вклада каж-
дого из этих механизмов или их ком-
бинированного влияния. Установле-
но, что в северных и южных регионах 
(северного полушария) интенсив-
ность данных процессов проявляется 
по-разному. Ожидается, что в более 
северных экосистемах будет высок 
вклад РОУ в накопление органическо-
го вещества, поскольку данные райо-
ны отличаются высоким уровнем по-
ступления осадков и сильно развитой 
подстилкой. Преобладание грибного 
разложения также будет способство-
вать накоплению подстилки. В то же 
время весьма значительным может 
быть влияние корневого опада, осо-
бенно если учесть влияние не только 
древесных растений, но и широко рас-
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пространенных в таежных лесах ку-
старничков и другой растительности 
напочвенного покрова. В более южных 
хвойно-широколиственных лесах по-
токи РОУ значительно меньше, чем 
в таежных, т. к. там меньше осадков. 
Однако увеличение биомассы и актив-
ности почвенной фауны увеличивает 
ее вклад в переработку опада и после-
дующую стабилизацию ОВП в мине-
ральной части профиля. Повышение 
общей продуктивности корней наря-
ду с влиянием сапрофагов, возможно, 
является главным механизмом более 
интенсивного образования стабильно-
го углерода в минеральных горизонтах 
почв хвойно-широколиственных лесов. 
Однако все эти предположения носят 
гипотетический характер и требуют 
дополнительного изучения.

1.2 Основные механизмы закрепления 
углерода в составе ОВП

Депонирование углерода в по-
чвах — не новый аспект исследования 
биогеохимического цикла углерода 
в рамках проблемы глобальных изме-
нений климата и наземных экосистем: 
уже в 1990-е годы начинали появлять-
ся работы, показывающие важность 
почв как стока углерода при повышен-
ных концентрациях CO2 в атмосфере. 

Секвестрирующая емкость почвы 
(углеродпротекторная емкость почвы 
(Carbon Protection Capacity, CPC) отра-

жает ее способность стабилизировать 
и удерживать в составе органическо-
го вещества почв (ОВП) поступивший 
с органическими материалами угле-
род (Семенов и др., 2009; Когут, Семе-
нов, 2020). 

В настоящее время признаются два 
основных механизма стабилизации 
органического вещества в почвах: за 
счет образования органоминеральных 
комплексов (Семенов, Когут, 2015) и за 
счет образования почвенных агрегатов 
(Six et al., 2002, 2004; von Lützow et al., 
2006; Gunina et al., 2015). 

Органоминеральные комплексы 
формируются в результате физико-
химических взаимодействий между 
молекулами органического вещества 
(ОВ) и минеральными компонентами 
почвы, повышая защиту этого ОВП (ор-
ганическое вещество почв) от разло-
жения (von Lützow et al., 2006). Напри-
мер, образование высокомолекуляр-
ных гуминовых веществ; связывание 
гидрофильных компонентов свежего 
органического вещества гидрофоб-
ными центрами гуминовых веществ, 
а аминокислот — полифенолами; фор-
мирование органоминеральных ком-
плексов алюминия и железа, кальция; 
формирование органоминеральных 
комплексов в минеральных матрицах 
глинистых частиц. В этих процессах 
в основном участвуют тонкодисперс-
ные глинистые и минеральные части-
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цы, где высок вклад поверхностей ре-
акционноспособных оксидов и филло-
силикатов (Blume et al., 2015). 

Почвенные агрегаты представляют 
собой однородные смеси минералов, 
органических соединений и органо-
минеральных комплексов. Например, 
микроагрегаты могут препятствовать 
физическому доступу микроорганиз-
мов к ОВП внутри агрегатов, повышая 
его стабильность (Six et al., 2004). Так-
же возможна аккумуляция раствори-
мого органического вещества в порах, 
размер которых меньше размера бак-
терий (Totsche et al., 2018).

Существует и третий, в настоящее 
время широко обсуждаемый механизм 
стабилизации ОВ — биохимическая за-
щита за счет определенных химиче-
ских свойств биомолекул. Установле-
но, что в лесных экосистемах основной 
частью (≥50%) стабилизированного 
углерода являются биомолекулы рас-
тений, включая липиды, лигнин и са-
хара, что может составлять значитель-
ную часть органического вещества, за-
щищенного минералами и агрегатами 
(Angst et al., 2021). 

Считается, что биохимическая 
стойкость потенциально наиболее ак-
туальна на начальных стадиях разло-
жения и может играть лишь незначи-
тельную роль в долгосрочной защите 
ОВП в минеральной почве (Marschner 
et al., 2008). Однако некоторые биомо-
лекулы могут быть «выборочно сохра-

нены» в зависимости от термодинами-
ческих условий среды и их способности 
к стабилизации за счет физико-хими-
ческих взаимодействий в почвенной 
матрице: например, лигнин (Feng et 
al., 2005), некоторые сахара (Amelung 
et al., 1999; Kiem, Kögel-Knabner, 2003) 
и липиды (Angst et al., 2017b; Ludwig et 
al., 2015).

Поступление и последующая ста-
билизация ароматических и алифати-
ческих кислот, таких как мономеры 
лигнина и продуктов его окисления, 
зависит от доминирующей раститель-
ности. В хвойных лесах доминируют 
гваяциловые (ванилиновые) фенолы 
(Ковалев, Ковалева 2016), которые со-
храняются дольше во время началь-
ных процессов разложения и имеют 
более высокую вероятность связыва-
ния с минеральными поверхностями 
(Clemente, Simpson, 2013). Широколи-
ственным и мелколиственным лесам 
свойственны равные пропорции вани-
линов и сирингилов (Ковалев, Кова-
лева 2016). Главным источником аро-
матических фенольных соединений 
в почвах является лигнин надземной 
и подземной биомассы высших рас-
тений. При этом доминирующая роль 
принадлежит подземным органам рас-
тений (Ковалев, Ковалева, 2016). Коли-
чество исследований по извлечению 
лигнина из интактных агрегатных 
структур невелико. Немногочисленные 
исследования указывают на большее 
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содержание лигнина и низкую степень 
окисления лигнина в макроагрегатах 
по сравнению с микроагрегатами (Xiao 
et al., 2007; Thevenot et al., 2010). Уста-
новлено участие лигниновых фенолов 
в агрегатообразовании и в формирова-
нии конкреций в зависимости от окис-
лительно-восстановительной обста-
новки почв (Ковалев, Ковалева, 2016).

Нейтральные сахара раститель-
ного происхождения (в основном по-
лученные из гемицеллюлоз) являют-
ся предпочтительными микробными 
субстратами по сравнению с другими 
формами ОВП (Gunina, Kuzyakov, 2015), 
такими как лигнин, и, вероятно, спо-
собствуют накоплению микробной 
некромассы. Примечательно, что со-
держание в основном нейтральных 
сахаров растительного происхожде-
ния (например, ксилозы и арабино-
зы) в органоминеральных комплек-
сах (52–128 мг/г C) может превышать 
содержание лигнина в несколько раз 
(Kiem, Kögel-Knabner, 2003; Córdova 
et al., 2018). Нейтральные сахара рас-
тительного происхождения способ-
ны вносить существенный вклад 
(до 130 мг/г C) (Córdova et al., 2018) 
в стабилизацию ОРП. 

Некоторые липиды раститель-
ного происхождения считаются от-
носительно устойчивыми к дегра-
дации, включая длинноцепочечные 
н-алкановые кислоты, определенные 
мономеры кутина и суберина с груп-

пами гидроксильных и/или карбоно-
вых кислот (Quenea et al., 2004; Jandl 
et al., 2005; Angst et al., 2017a; Анохина, 
2020). Стабилизация липидов расти-
тельного происхождения посредством 
органоминеральных взаимодействий 
может зависеть от мономерного соста-
ва липидных биополимеров и химиче-
ских свойств этих мономеров, а также 
состава микробной популяции, сорб-
ционных свойств и минерального со-
става почв (Bull, 2000). Вклад липидов 
растительного происхождения в ста-
бильный C составляет от ~ 2% до ~ 10% 
(т. е. ~ 20–100 мг липидов на г C (Angst 
et al., 2021). Исследования по извле-
чению этих соединений из агрегатов 
единичны и предполагают нахожде-
ние алканов в почве в составе капсул 
самостоятельной фазы липидов (Ано-
хина, 2020). Для разных типов леса 
отмечены различия в количественном 
и качественном составе липидного со-
става органопрофиля.

Таким образом, растительность 
как основной источник поступления 
органического вещества в почву опре-
деляет возможность и скорость обра-
зования и стабилизации почвенного 
органического вещества. Подчерки-
вается значительный прямой вклад 
растительности в аккумуляцию ОВП. 
В то время как механизм стабилизации 
углерода за счет образования органо-
минеральных комплексов достаточно 
изучен и имеет количественные оцен-
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ки, механизмы, связанные с изучени-
ем физической защиты органического 
вещества в почвенных агрегатах и био-
химической устойчивости раститель-
ных соединений требуют внимания.

2. МЕХАНИЗМЫ, 
СВЯЗАННЫЕ С ВЛИЯНИЕМ 
РАСТИТЕЛЬНОСТИ НА ЗАПАСЫ 
ПОЧВЕННОГО УГЛЕРОДА 
НА ЭКОСИСТЕМНОМ УРОВНЕ

Учитывая особенности биогеохи-
мического цикла углерода в лесных 
экосистемах (рис. 1, стр. 4) и основные 
механизмы поступления и стабилиза-
ции органического вещества в почвах, 
можно выделить три основных меха-
низма влияния растительности на ди-
намику пулов почвенного углерода на 
экосистемном уровне: (1) количество 
и (2) качество опада как отдельных ви-
дов (идентичность вида), так и их со-
вместное влияние, т. е. (3) биоразноо-
бразие сообщества.

Количество опада является важ-
ным предиктором накопления угле-
рода (Grandy, Neff, 2008; Gentile et al., 
2011; Carrington et al., 2012; Dungait et al., 
2012), поскольку растительность явля-
ется основным поставщиком органи-
ческого вещества в почву. Количество 
продуцируемого опада пропорциональ-
но чистой первичной продуктивности 
лесов в естественных лесах, т. к. опад 
является частью NPP (Chen et al., 2017). 

Качество опада также зависит от 
состава растительности и определя-
ется содержанием элементов питания 
(азот, фосфор, калий и др.) и вторич-
ных метаболитов (полифенолы, лигни-
ны, целлюлоза, гемицеллюлоза и др.) 
(Berg et al., 1993; Cadisch, Giller 1997; 
Perez-Harguindeguy et al., 2000, Berg, 
McClaugherty, 2020). Предложена кон-
цепция связи накопления почвенного 
углерода и качества опада, где опад 
высокого качества не всегда с большей 
эффективностью способствует повыше-
нию стабильного органического веще-
ства почв по сравнению с опадом низ-
кого качества (Castellano et al., 2015).

Одним из аспектов биоразнообра-
зия является структурное биоразно-
образие, характеризующее простран-
ственную организацию растительно-
сти (вертикальная и горизонтальная 
структура), определяющую простран-
ственные вариации поступления угле-
рода, во-первых, при регулировании 
проникновения и опадания в органи-
ческий слой органических остатков, 
а во-вторых, через влияние на гидро-
термический режим органического 
слоя, то есть на динамику темпера-
туры и содержания воды, что в свою 
очередь может влиять на разложе-
ние в большей степени, чем разли-
чия в макроклиматических условиях 
в континентальном масштабе (Joly et 
al., 2017). Другие аспекты биоразно-
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образия (типологическая, видовая, 
функциональная, возрастная, онто-
генетическая структура и др.) также 
определяют динамику поступления 
углерода и его количественные и каче-
ственные характеристики. 

Рассмотрим влияние этих меха-
низмов на разных пространственных 
уровнях.

2.1. Региональный уровень
Оценки связи запасов углерода 

и количества опада обычно опосредо-
ваны и проводятся через изменение 
продуктивности. В исследовании Ро-
берта Амундсона (Amundson, 2001) от-
мечается тренд увеличения запасов 
почвенного углерода в лесах с повы-
шением среднегодовой температуры, 
среднегодовой суммы осадков и, соот-
ветственно, чистой первичной продук-
тивности. 

Известно, что продуктивность дре-
весных растений в северном полуша-
рии закономерно уменьшается с юга на 
север (Уткин, 1975). Также отмечается, 
что количество опада увеличивается 
с уменьшением широты (Albrektson, 
1988). Годовое поступление опада в се-
веротаежных лесах варьирует в преде-
лах 0.9–2.5 т/га (Никонов, 1986), в сред-
нетаежных — 2.1–3.9 т/га (Казимиров, 
1977; Редько, 1984). Более высокопро-
дуктивные сообщества способствуют 
большему поступлению опада: соглас-
но литературным данным, годовое по-

ступление опада в лесах хвойно-широ-
колиственной подзоны варьировало от 
2.5 до 4.4 т/га в лесах Московской обла-
сти (Карпачевский, 1977), 3.1–4.4 т/га 
в лесах Брянского полесья (Шаблий, 
1990), 3.9–12.2 т/га в лесах Северо-За-
падного Кавказа (Зонн, 1950). 

Качество опада как хвойных, так 
и лиственных деревьев может менять-
ся в зависимости от климатических ус-
ловий. Выявлена связь концентрации 
N и среднегодовой температуры и го-
дового количества осадков; установ-
лено, что как для хвойных, так и для 
лиственных видов деревьев общая 
концентрация N в опаде возрастает 
с увеличением гидротермических по-
казателей (Berg, McClaugherty, 2020). 
Считается, что на региональном уров-
не температура является ведущим 
фактором в определении скорости 
разложения подстилки (Meentemeyer, 
1978; Hobbie, 1996). Однако при иссле-
довании скорости разложения назем-
ного опада с учетом климатического 
градиента отмечается, что в бореаль-
ных лесах около 16% разложения мож-
но объяснить концентрацией азота 
(Dyer et al., 1990). При исследовании 
скорости разложения подземного опа-
да с учетом климатических характери-
стик показано, что химический состав 
корней является основным регулято-
ром процессов разложения, в то время 
как климатические и экологические 
факторы имели второстепенное значе-
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ние (Silver, Miya, 2001). Показано, что 
качество опада может быть более зна-
чимым предиктором разложения под-
стилки по сравнению с гидротермиче-
скими характеристиками (Swift et al., 
1979; Berg, 2000), особенно на началь-
ных этапах ее разложения (Canessa et 
al., 2021)

2.2. Локальный уровень
2.2.1. Межбиогеоценотическая 
неоднородность

Исследования показывают, что 
разнообразие древесных пород увели-
чивает продуктивность леса за счет 
большей пространственной компле-
ментарности крон деревьев, что, в свою 
очередь, обеспечивает положительную 
взаимосвязь между разнообразием ви-
дов деревьев и продуктивностью опада 
(Zheng et al., 2019). Количество опада 
повышалось с увеличением видово-
го богатства. Данные о связи возрас-
та и количества опада противоречивы. 
В некоторых публикациях отмечена 
положительная связь возраста и коли-
чества опада в первые 98 лет развития 
соснового сообщества с последующим 
выходом функции на плато (Chen et al., 
2017), в других исследованиях количе-
ство опада уменьшалось с увеличением 
возраста древостоя (Albrektson, 1988). 
Также отмечается, что количество опа-
да может увеличиваться с увеличени-
ем плодородия почв (Albrektson, 1988). 
В хвойно-широколиственных лесах 

влияние возраста на количество опада 
отмечено не было (Huang et al., 2017).

Опад низкого качества характери-
зуется низким содержанием основа-
ний, высокой кислотностью, высоким 
содержанием лигнина и вторичных 
метаболитов, а также широким отно-
шением C/N. Опад хвойных деревьев 
характеризуется низким содержани-
ем азота, например, опад сосны со-
держит часто ниже 0.4% азота (Berg, 
McClaugherty, 2020), опад бореальных 
кустарничков богат полифенольными 
соединениями (Wardle et al., 2003), зе-
леные мхи характеризуются низким 
содержанием питательных элементов 
(Hilli, 2013). 

Опад высокого качества характе-
ризуется высоким содержанием осно-
ваний, низкой кислотностью, узким 
C/N. Опад лиственных деревьев богат 
азотом: например, опад березы содер-
жит 0.7%, бука — 0.9%, осины — 1.0%, 
граба — 1.1%, дуба — 1.2%, клена — 
1.3%, липы — 1.5% (Simon et al., 2018). 
Чем богаче опад элементами питания, 
тем быстрее разлагается подстилка по-
чвенной биотой, что приводит к сни-
жению ее запаса и, соответственно, за-
пасов углерода в ней.

Уже в 1990-х годах было призна-
но, что доступность азота является 
основным определяющим фактором, 
контролирующим реакцию почвенно-
го углерода на климатические изме-
нения в экосистемах, лимитирующим 



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2021, Т. 4. № 4. Статья № 95

А. И. Кузнецова

ОБЗОР

13

фактором развития которых является 
азот (Diaz et al., 1993; Nohrstedt, 1992). 
В ряде работ показано, что добавление 
азота стимулирует разложение опа-
да высокого качества, но замедляет 
или предотвращает разложение опада 
с низким качеством (Knorr et al., 2005), 
что обусловлено, с одной стороны, по-
давлением активности лигнолитиче-
ских ферментов (Carreiro et al., 2000), 
а с другой стороны — увеличением ко-
личества микроорганизмов (Córdova 
et al., 2018). Существуют также дока-
зательства того, что азот стабилизи-
рует органическое вещество в почве 
(Neff et al., 2002; Swanston et al., 2004) 
и препятствует минерализации угле-
рода, накопленного ранее (Hagedorn et 
al., 2003). Лиственные породы, в част-
ности вяз, дуб и тополь, могут рассма-
триваться как мелиоративные виды, 
ускоряющие круговорот питатель-
ных веществ в сосновых насаждениях 
(Polyakova, Billor, 2007).

При сравнении скорости разложе-
ния разных групп растений продемон-
стрировано влияние функциональных 
характеристик растений, связанных 
с филогенетическими группами. Уста-
новлено более быстрое разложение 
опада древесных лиственных пород по 
сравнению с хвойными, а также более 
быстрое разложение травяных видов 
по сравнению со злаковыми. Отмече-
ны медленные темпы разложения па-

поротников и мохообразных (Cornwell 
et al., 2008).

Однако наиболее распространен-
ными предикторами скорости разло-
жения подстилки являются относи-
тельные показатели, такие как отно-
шение С/N, а также и содержание эле-
ментов питания в подстилке (Zhang et 
al., 2008). В ряде европейских (Lovett 
et al., 2004; Reich et al., 2005; Oostra 
et al., 2006) и североамериканских ис-
следований (Finzi et al., 1998; Neirynck 
et al., 2000; Dijkstra, Fitzhugh, 2003; 
Hagen-Thorn et al., 2004) растений ро-
дов Fraxinus, Acer, Quercus и Fagus по-
казаны отличия в пулах углерода под-
стилки и соотношении C/N как инди-
катора скорости накопления подстил-
ки. Ясень, клен и липа объединяются 
в группу растений с высоким качеством 
опада, то есть высоким содержанием 
азота в опаде, что приводит к низким 
накоплениям С в подстилке из-за вы-
сокой скорости разложения. Дуб и бук 
характеризуется относительно низким 
содержанием C и N в опаде, приводя-
щем к их низкому содержанию с лесной 
подстилке, высокому отношению C/N 
в лесной подстилке, низкой скорости 
разложения, что ведет к увеличению 
пулов C и N в лесной подстилке. При 
сравнении хвойных видов с листвен-
ными установлено, что ель характе-
ризуется самым высоким отношением 
C/N и запасами углерода в подстилке 
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соответственно (Vesterdal et al., 2008). 
В то время как при сравнении хвойных 
видов между собой показано, что зача-
стую подстилка сосновых лесов отли-
чается гораздо более широким отно-
шением C/N, чем еловых (Lukina et al., 
2020). Несколько исследований под-
твердили эффективность отношения 
лигнин/N подстилки в прогнозирова-
нии скорости разложения подстилки 
между видами (Gower, Son, 1992, Heim, 
Frey, 2004). Показано, что отноше-
ние лигнин/N уменьшается в следу-
ющем порядке: ель, бук > дуб> клен, 
липа > ясень (Melillo et al., 1982; Lovett 
et al., 2004; Sariyildiz, Anderson, 2005; 
Kalbitz et al., 2006; Cotrufo et al., 2013).

Растения, формирующие опад вы-
сокого качества, т. е. обогащенный пи-
тательными веществами, минималь-
ным соотношением C/N и содержанием 
лигнина, обычно разлагается быстрее, 
чем опад низкого качества (дефицит 
питательных элементов, много лигни-
на). Однако вклад быстро и медленно 
разлагающихся фракций опада в нако-
пление ОВП в настоящее время ясен не 
до конца (Castellano et al., 2015). 

Считается, что медленно разлага-
ющийся материал подстилки способ-
ствует накоплению углерода в почве 
больше, чем более быстро разлагаю-
щийся материал (Swift et al., 1979), 
особенно в органогенных горизонтах 
почв, поскольку опад низкого каче-
ства медленно перерабатывается по-

чвенной биотой (Стриганова, 1980; 
Prescott et al., 2000; Huang et al., 2020; 
etc.) и способствует росту грибов и их 
вклада в стабилизацию углерода на 
минеральной матрице (Six et al., 2004; 
Soares, Rousk, 2019). Однако результа-
ты других исследований показывают, 
что смешивание медленно разлагае-
мой подстилки с низким качеством 
опада и быстро разлагающейся под-
стилкой с высоким качеством опада 
способствует более высокой эффек-
тивности переноса углерода в мине-
ральные горизонты почв (Cotrufo et al., 
2013; Córdova et al., 2018) в основном за 
счет увеличения потока РОУ из разви-
той подстилки (Fröberg et al., 2011) и за 
счет добавления легкодоступного азо-
та быстроразлагаемых фракций опада. 
Показано, что содержание РОУ, особен-
но в поверхностных слоях почвы, поло-
жительно коррелировано со скоростью 
разложения подстилки (Zhou et al., 
2015). Отмечены закономерные связи 
запасов подстилки и потока РОУ: в ле-
сах с высокой долей участия листвен-
ных деревьев с менее развитой под-
стилкой отмечен менее интенсивный 
вынос РОУ (Fröberg et al., 2011). Также 
имеются данные о связи качественных 
и количественных характеристик РОУ 
и распределения корней.

Другим важным аспектом влияния 
качества опада является сравнение 
качества опада подстилки монодоми-
нантных и смешанных лесов. Показа-
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но, что леса с более высоким разно
образием, то есть высокими показате-
лями видовой насыщенности растений, 
отличаются более узким отношением 
C/N (Polyakova, Billor 2007; Huang et al., 
2017). Также имеются исследования 
о положительном влиянии функцио-
нального разнообразия растений на 
разложение опада (Patoine et al., 2017), 
поскольку совместное влияние опада 
разного качества может создавать осо-
бые благоприятные условия для дея-
тельности почвенной биоты. Напри-
мер, в ряде работ показано, что низкое 
качество опада ели, пихты объясняет 
накопление подстилки, являющей-
ся местообитанием для сапрофагов, 
функционально связанных с ней (Куз-
нецова и др., 2019; Huang et al., 2020). 

Совместное влияние видов прояв-
ляется при сравнении запасов углеро-
да разных типов леса (Framstad et al., 
2013; Lukina et. al., 2020; Kuznetsova 
et al., 2021). Отличия могут быть свя-
заны с разным соотношением расте-
ний древесного яруса. В почвах ши-
роколиственных лесов не удалось вы-
явить существенных отличий между 
накоплением углерода в монокуль-
турах в common garden эксперимен-
тах (Vesterdal et al., 2008). Открытым 
остается вопрос о комбинированном 
влиянии нескольких видов древесных 
растений на запасы углерода. В. Н. Ша-
нин с соавторами (Shanin et al., 2014), 
исследуя влияние богатства древес-

ных пород бореальных лесов на их 
продуктивность и динамику углерода, 
показали, что смешанные леса более 
продуктивны, чем монодоминантные. 
Для хвойно-широколиственных лесов 
показано, что большее разнообразие 
древесных пород обусловливает увели-
чение запасов органического углерода 
в почве (Vesterdal et al., 2013). Однако 
существуют и иные оценки, указываю-
щие на то, что на запасы углерода по-
чвы в большей степени влияет иден-
тичность пород деревьев по сравнению 
с их разнообразием (Dawud et al., 2016).

Чем выше разнообразие видов дре-
весных растений, тем более смешан-
ным становится опад. При этом опад 
хвойных в присутствии опада листвен-
ных деревьеа разлагается быстрее 
(Patoine et al., 2017), поэтому улучша-
ется качество опада в целом, что спо-
собствует более интенсивному разло-
жению и увеличению потоков углеро-
да в минеральные горизонты. Манипу-
ляции с соотношением видов с разным 
качеством опада широко распростра-
нены в практике климатически оп-
тимизированного лесного хозяйства 
(Mayer et al., 2020). 

Работы о связи разнообразия под-
пологовой растительности и напочвен-
ного покрова и динамики углерода 
единичны. В бореальных лесах отмече-
но значительное увеличение запасов 
углерода в лесах, где вклад трав в об-
щее проективное покрытие превышает 
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10% (Lukina et al., 2020). В хвойно-ши-
роколиственных лесах отмечена поло-
жительная связь содержания почвен-
ного углерода и разнообразия деревьев 
в ярусе подпологовой растительно-
сти (Bakhshandeh-Navroud et al., 2018). 

В отличие от бореальных лесов, 
где в напочвенном покрове в основ-
ном преобладают мхи и кустарнички 
и добавка трав значительно влияет 
на процессы аккумуляции углерода, 
в хвойно-широколиственных лесах, 
где в напочвенном покрове в основном 
преобладают травы, их влияние может 
быть менее выражено (Kuznetsova et 
al., 2021).

2.2.2.	 Внутрибиогеоценотическая 
неоднородность

Имеется довольно много работ, 
оценивающих циклы углерода в раз-
ных элементах мозаики (Орлова, Лу-
кина, 2016; Лукина и др., 2018; Припу-
тина и др., 2020; и др.). Гумификация 
листовой подстилки в окнах и подкро-
новых пространствах отличалась зи-
мой и летом (Ni et al., 2015). Величина 
эмиссии была выше в 4 раза в окнах 
старовозрастных еловых лесов по срав-
нению с подпологовым пространством 
(Карелин и др., 2017). Масса опада 
хвои была значительно выше (7.5%) 
непосредственно под кронами дере-
вьев. В то время как характеристики 
качества опада (кислотность, содер-
жание N и других элементов питания, 

отношение C/N) не показали каких-ли-
бо значительных различий при срав-
нении подкроновых и межкроновых 
пространств в 55-летних сосняках се-
веро-западной Германии, в ряде работ 
показаны тенденции к более высоко-
му рН и содержанию питательных ве-
ществ в подкроновых пространствах 
в отличие от межкроновых (Penne et 
al., 2010). 

Работ, оценивающих влияние раз-
ных элементов мозаики, которые свя-
заны с распределением подземных 
частей растений, как на циклы, так 
и пулы углерода крайне мало (Liang et 
al., 2017; Sokol et. al., 2019). Известно, 
что для разных видов деревьев харак-
терно различное распределение кор-
ней в почвенном профиле.

Корневые системы ели обыкновен-
ной поверхностного типа и располага-
ются в основном в лесной подстилке 
(Puhe, 2003). В минеральной почве об-
наружена низкая масса корней (<5 мм) 
на глубине 0–20 см под елью и буком 
по сравнению с дубом и ясенем (Oostra 
et al., 2006). Сообщалось также, что на 
глубине 16–30 см у ясеня относительно 
более тонкие корни, чем у дуба, а на 
глубине 0–15 см — наоборот (Ponti et 
al., 2004). При анализе качественного 
состава органического углерода с глу-
биной почвенного профиля отмече-
но возрастание содержания липидов, 
источником которых был подземный 
опад, по сравнению с содержанием ли-
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пидов, источником которых был на-
земный опад (Nierop, 1998; Nierop et al., 
2006; Feng, Simpson, 2007; Spielvogel et 
al., 2014; Angst et al., 2016). На примере 
как хвойных, так и лиственных лесов 
показано, что опад корней может вно-
сить сопоставимый вклад в запас по-
чвенного углерода по сравнению с на-
земным опадом (Rasse et al., 2005).

Регулирование процессов мигра-
ции соединений углерода атмосфер-
ными выпадениями и почвенными во-
дами в границах почвенного профиля 
также может быть связано со структур-
ной организацией биогеоценоза (Ер-
шов, 2021). По данным многолетних 
наблюдений, поступление соедине-
ний органического углерода с атмос-
ферными выпадениями в северотаеж-
ных лесах под кронами сосны в 5-6 раз 
выше, чем в межкроновых простран-
ствах на протяжении всего вегетаци-
онного периода, что может объяснять 
и различия в концентрациях углерода 
в почвенных водах (Лукина и др., 2018; 
Ершов и др., 2019). Значительный вы-
нос углерода с почвенными водами ха-
рактерен для хвойных лесов, особенно 
в межкроновых пространствах (Fröberg 
et al., 2011; Лукина и др., 2018; Аккуму-
ляция…, 2018). 

Таким образом, биоразнообразие 
лесов может влиять на циклы углеро-
да, с одной стороны, через изменение 
качества и количества опада, а с дру-
гой стороны — через изменение фи-

зических условий среды (влажность, 
температура). Все это влияет на из-
менение активности почвенной био-
ты. Состав растительности определяет 
количество, качество и скорость разло-
жения растительного опада, его гори-
зонтальное распределение и распреде-
ление соединений углерода в пределах 
почвенного профиля (Gleixner, 2013), 
что определяет формирование пулов 
почвенного углерода.

3. СУЩЕСТВУЮЩИЕ ОЦЕНКИ 
ЗАПАСОВ УГЛЕРОДА В ТАЕЖНЫХ 
И ХВОЙНО-ШИРОКОЛИСТВЕННЫХ 
ЛЕСАХ 

3.1. Региональный уровень
На Россию приходится более 20% 

лесного покрова мира и более поло-
вины мировых лесных ресурсов боре-
альных лесов мира. По существующим 
оценкам, на почвы лесных экосистем 
приходится около 46% общих запасов 
углерода в почвенном покрове России 
(Щепащенко и др., 2013). При этом 
вклад лесных земель на азиатской 
и европейской частях страны различен 
и составляет 48 и 37% соответственно, 
что отражает уровень лесистости этих 
территорий.

Запасы почвенного углерода тес-
но связаны с природно-климатической 
зоной: самый высокий уровень нако-
пления характерен для лесов, форми-
рующихся в прохладных и влажных 
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условиях, в то время как в более те-
плом и сухом климате запасы умень-
шаются как в глобальном масштабе 
(Post et al., 1982; Jobbagy, Jackson, 2000), 
так и в (суб) региональном масшта-
бе (Burke et al., 1989; Alvarez, Lavado, 
1998; Paul et al., 2002; Callesen et al., 
2003; Baritz et al., 2010; Badgery et al., 
2013; de Brogniez et al., 2014; Rossel et 
al., 2014; Hobley et al., 2015; Gray et al., 
2016; Честных и др., 2020).

Общие запасы углерода в автоморф-
ных и полугидроморфных почвах с уче-
том гидроморфных почв болот в лесных 
районах Европейско-Уральской части 
площадью 181.13 × 106 га составляют 
19.3 × 109 т С (Честных и др., 2020). Сре-
ди них для северотаежных лесов запасы 
углерода в слое 0–30 см, включая запа-
сы углерода подстилки, органогенных 
и минеральных горизонтов, составляют 
4.94 ± 2.01 × 109 т С, в среднетаежных 
лесах — 2.92 ± 0.93 × 109 т С, в южно-
таежных лесах — 2.09 ± 1.80 × 109 т С. 
Самые низкие запасы отмечены в зоне 
хвойно-широколиственных лесов — 
1.02 ± 0.67 × 109 т С. Самые высокие 
средние значения свойственны почвам 
северотаежных лесов, если учесть забо-
лоченные леса. Минимальные средние 
значения характерны для хвойно-ши-
роколиственного района, что авторы 
связывают либо с климатическими осо-
бенностями и широким распростране-
нием распахиваемых земель, либо с от-

сутствием данных по болотам в этом 
районе.

В автоморфных почвах на долю под-
стилки приходится в среднем 30% от 
общего запаса С в слое 0–30 см, а в сло-
ях 0–50 и 0–100 см она уменьшается 
соответственно до 24 и 18% (Чернова 
и др., 2020). Средний запас углерода 
подстилки зависит от природно-кли-
матической зоны: отмечается тренд 
уменьшения запасов подстилки и за-
пасов углерода в ней от подзоны се-
верной тайги до подзоны хвойно-ши-
роколиственных лесов (Честных и др., 
2007; Кузнецова и др., 2020). Средний 
запас углерода подстилки составляет 
11 т/га в лесах северной тайги, 10 т/га 
в лесах средней тайги, 7 т/га в более 
южных регионах (Честных, 2007). Об-
щие запасы углерода в лесной подстил-
ке на всей территории России состав-
ляют от 5.3 Пг С (Честных и др., 2007) 
до 8.4 Пг С (Щепащенко и др., 2013). 

В отличие от запасов углерода под-
стилки показано более интенсивное 
накопление углерода в минеральных 
горизонтах автоморфных почв южных 
регионов по сравнению с северными. 
Например, запасы углерода подстил-
ки в сосняках черничных закономер-
но уменьшались от 47±8 т/га в север-
ной тайге до 8±1 т/га в хвойно-широ-
колиственных лесах, а запасы в слое 
0–10 см, характеризующем гумусово-
аккумулятивный горизонт, напротив, 
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повышались от 8±1 до 18±2 т/га (Куз-
нецова и др., 2020). 

3.2. Локальный уровень
3.2.1. Межбиогеоценотическая 
неоднородность 

В бореальных лесах европейской 
части России средний запас углерода 
варьирует от 10.6 до 17.2 т/га в орга-
нических горизонтах, в то время как 
в 30-сантиметровом слое минеральном 
слое изменяется от 46.6 до 122.2 т/га 
(Распоряжение…, 2018). Средний запас 
углерода подстилки колеблется от 0.6 
до 28 т/га в сосновых лесах, от 0.9 до 
58 т/га в еловых, от 1 до 29 т/га в ши-
роколиственных, от 0.3 до 27.4 т/га 
в березовых, от 0.7 до 19.9 в осиновых 
и других мягколиственных (Честных 
и др., 2007). В Республике Коми, на се-
веро-востоке европейской части Рос-
сии, запас углерода в метровом слое 
почвы варьировал от 29 т/га до 121 т/га 
в зависимости от типа почвы (Дымов, 
2018). В Республике Карелия запасы 
почвенного углерода в метровом слое 
также существенно варьировали и со-
ставляли 24–434 т/га в сосновых ле-
сах, 39–402.4 т/га в ельниках в зави-
симости от типа почвы и влажности 
(Bakhmet, 2018). Результаты оценок 
углерода почвы в бореальных лесах 
скандинавских стран указывают на то, 
что наибольшее разнообразие запасов 
углерода в почве, связанное с воздей-
ствием факторов окружающей среды, 

выявляется в органических горизон-
тах (Framstad el al., 2013). Согласно по-
левым данным, средний националь-
ный показатель запасов органическо-
го углерода составлял 92 т/га в лесах 
с преобладанием ели и 57 т/га в лесах 
с преобладанием сосны (Stendahl, 2010). 
Моделирование продемонстрировало, 
что накопление запасов органического 
углерода на 22% выше в еловых лесах, 
чем в сосновых в аналогичных эколо-
гических условиях. В Норвегии запа-
сы углерода в почве были выше в бо-
лее продуктивных лесах, чем в менее 
продуктивных лесах, что объяснялось 
разной мощностью почв (de Wit, 1999). 
В Финляндии запасы углерода в почве 
варьировали в зависимости от массы 
лесной подстилки, погодных условий 
и рубок (State of…, 2012). Показано, что 
более продуктивный лес накаплива-
ет больше углерода в почве финских 
лесов (Leskinen et al., 2020). В Канаде 
запасы углерода почв в бореальных 
смешанных лесах на супеси (северо-
восток Онтарио) составлял в среднем 
51 т/га и содержал до 30% общих за-
пасов углерода, в то время как лесная 
подстилка аккумулировала от 22 до 
36 тонн углерода на гектар. В канад-
ской части бореального биома почвы 
в лесах из ели черной, характеризую-
щихся медленным круговоротом угле-
рода, хранили больше органического 
углерода, чем почвы осиновых лесов. 
(Laganiere, 2013).
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В зоне хвойно-широколиственных 
лесов европейской части России сред-
ний запас углерода колеблется от 10.6 
до 17.2 т/га в органических горизон-
тах, в то время как в 30-сантиметро-
вом слое почв — от 46.6 до 122.2 т/га 
(Распоряжение…, 2018). В Московской 
области во вторичных постагрогенных 
липово-осиновых разнотравных лесах 
запас углерода в слое 0–60 см состав-
ляет 88 т/га (Баева и др., 2017). В лес-
ных биогеоценозах Среднего Повол-
жья в слое почвы 0–50 см запас угле-
рода изменяется от 12.8 до 439.5 т/га 
в зависимости от типа леса, типа по-
чвы и влажности (Демаков и др., 2018).

В органическом горизонте широ-
колиственных лесов Центральной Ев-
ропы низкий запас углерода обнару-
жен под буком (0.42 т/га) и в липовых 
лесах (0.20 т/га) (Langenbruch, 2012), 
в то время как в грабово-дубовых ле-
сах он достигает 8.4 т/га (Bruckman 
et al., 2016) и около 6 т/га в органиче-
ском горизонте еловых лесов Западно-
го Причерноморья (Misir et al., 2012). 
В common garden экспериментах запа-
сы углерода подстилки варьировали 
от 1.8 т/га в липовых, кленовых и ясе-
невых культурах до 3.8 т/га в дубовых 
и 4.5 т/га в березовых лесах. Под елью 
накапливалось до 14.5 т/га (Vesterdal et 
al., 2008).

Запасы углерода почвы в мине- 
ральном слое 0–20  см составля-
ли 52 т/га в буковых лесах и 45 т/га 

в липовых лесах Центральной Евро-
пы (Langenbruch, 2012), в то время как 
в 0–50 см слое почвы грабово-дубовых 
лесов достигал 77 т/га (Bruckman et al., 
2016), а в пихтовых лесах западного 
Причерноморья — 155 т/га (Misir et al., 
2012). В лесах common garden запасы 
углерода в слое 0–30 см варьировали 
от 61 т/га в еловых и березовых куль-
турах до 64–67 т/га в кленовых и липо-
вых и 69–71 т/га в дубовых и ясеневых 
лесах (Vesterdal et al., 2008). 

Таким образом, показано, что лес-
ные почвы умеренного пояса характе-
ризуются значительным запасом угле-
рода до 100 Мг C/га или более. Однако 
вариабельность весьма высока как для 
органогенных, так и для минеральных 
горизонтов почв. Скорость связывания 
углерода в почве в этих лесах зависит от 
типа почвы, предшествующего запаса 
углерода, видового состава раститель-
ности и других природных и антропо-
генных факторов (Lal, Lorenz, 2012). 

3.2.2. Внутрибиогеоценотическая 
неоднородность 

Работы по оценкам пулов углерода 
в разных элементах мозаики встреча-
ются единично. При сравнении еловых 
парцелл установлены наименьшие за-
пасы углерода в кисличной и мерт-
вопокровной парцелле, где запасы 
в среднем составляют 13 т/га в верх-
нем минеральном слое 0–5 см по срав-
нению с черничной, зеленомошной 
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и осоковой еловой парцеллой, где за-
пасы составляют 17–18 т/га (Подвезен-
ная, Рыжова, 2010). Показано увели-
чение пула подстилки в приствольных 
пространствах по сравнению с подкро-
новым и межкроновым пространством 
(Подвезенная, Рыжова, 2010). На при-
мере сосновых лесов северо-западной 
Германии отмечена тенденция к уве-
личению запасов углерода подстилки 
от 35±9 т/га в подкроновых простран-
ствах до 38±9 т/га в межкроновых 
(Penne et al., 2010). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Растительность как основной ис-
точник поступления органического 
вещества в почву определяет возмож-
ность и скорость образования и на-
копления почвенного органического 
вещества. Выявлено три основных 
способа перевода углерода из пула рас-
тительности в пул почв: переработка 
надземного и подземного опада по-
чвенной фауной и микробиотой, ассо-
циация органического вещества с по-
чвенными агрегатами за счет корне-
вого опада и корневых экссудатов, вы-
щелачивание растворенного органи-
ческого вещества из живых растений 
и лесной подстилки. При этом отсут-
ствуют оценки вклада каждого из этих 
механизмов или их комбинированного 
влияния. Показано, что требуют вни-
мания такие механизмы закрепления 

органического вещества почв, как фи-
зическая защита органического веще-
ства в почвенных агрегатах и биохи-
мическая устойчивость растительных 
соединений. 

Анализ современного состояния 
проблемы позволяет выделить три ос-
новных механизма, обусловливающих 
динамику пулов почвенного углерода 
и связанных с растительностью: коли-
чество и качество опада как отдельных 
видов (идентичность вида), так и их 
совместное влияние (структурное раз-
нообразие сообществ). Разнообразие 
растительности влияет на циклы угле-
рода и азота через изменение биоти-
ческих условий: качества и количества 
опада, с одной стороны, через измене-
ние физических условий среды (влаж-
ность, температура), с другой стороны. 
Значимо влияние всех аспектов разно-
образия. Существует ряд работ, пока-
зывающих влияние на углерод видов 
деревьев, возраста древостоя, структу-
ры крон и мозаичности биогеоценоза.

Ввиду тесной связи между разно-
образием растительности и запасами 
углерода, возможно управление пу-
лами почвенного углерода при введе-
нии климатически оптимизирован-
ного лесного хозяйства. Однако для 
того, чтобы грамотно управлять ве-
личиной пула почвенного углерода, 
необходимы более глубокие знания 
о секвестрирующем потенциале почв 
и основных контролирующих его фак-
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торах, где отмечены пробелы в знани-
ях. Например, единичны оценки учета 
вклада нижних ярусов растительно-
сти в варьирование запасов почвен-
ного углерода, редки оценки влияния 
микромозаичности (структурного раз-
нообразия) лесов на пул почвенного 
углерода, сравнение влияния отдель-
ных древесных растений и их комби-
нированного влияния на почвенный 
пул углерода. Также редки оценки вли-
яния регулирования растительностью 
объемов и состава атмосферных осад-
ков, проникающих сквозь раститель-
ный полог, на почвенный пул углеро-
да, практически отсутствуют оценки 
вклада различных факторов, действу-

ющих одновременно, в том числе свя-
занных с растительностью, в регули-
рование запасов почвенного углерода. 

Большая часть работ сосредоточе-
на не на пулах углерода, а на отдель-
ных составляющих оценок запасов, 
в основном на содержании углерода. 
Также существует проблема, связанная 
с ограниченным количеством оценок 
пулов углерода почв в подзоне хвойно-
широколиственных лесов.
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Existing estimates of carbon stocks in taiga and coniferous-deciduous forests show that almost half 
of the total organic carbon in these ecosystems is accumulated in forest soils. Vegetation as the main 
source of organic matter in the soil, interact with soil biota, which processes plant litter, and with abiotic 
environmental factors, determines the processes of formation and accumulation of soil organic matter. 
Changes in the composition of vegetation are the driver of the dynamics of soil carbon stocks; however, 
insufficient attention has been paid to the analysis of this issue. The review analyzes the main ways of 
transferring carbon from the vegetation pool to the soil pool and the influence of three main predictors of 
vegetation that affect the carbon stock in soils: the amount and quality of litter of individual species (species 
identity) of plants and the structural diversity of the plant community; gaps in knowledge and the ways of 
development of this scientific direction are proposed.
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