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Отмечено, что корни растений вносят существенный вклад в формирование техноземов при само-
зарастании техногенного субстрата. В лабораторном 150-суточном эксперименте изучены скорости
разложения смеси тонких корней (диаметром <0.5 мм) луговых арбускулярно-микоризных (АМ)
видов и смеси корней лесных экто- и микоризных видов в золе золоотвала электростанции. Выяв-
лены различия скоростей разложения смесей корней, а также содержания углерода и азота до и по-
сле разложения в разных вариантах опыта, заключающиеся в больших потерях биомассы, углерода
и азота у АМ-видов.
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Тепловые электростанции, работающие на
твердом топливе, обусловливают появление боль-
ших площадей золоотвалов. Последние сложены
золой углей, которая характеризуется неблаго-
приятными водными, тепловыми и питательны-
ми условиями, прежде всего полным отсутствием
азота (N) (Пасынкова, 1974). Одни золоотвалы
рекультивируются, другие зарастают самостоя-
тельно. В последнем случае главную роль в воз-
никновении образующихся техноземов играют
растительный опад и формирующееся после его
разложения органическое вещество (ОВ) почвы
(Махонина, 2003). В последние десятилетия по-
казано, что на особенности накопления ОВ в
почве влияет тип микориз (Averill et al., 2014), что
во многом определяет цикл углерода (С) в назем-
ных экосистемах (McClaugherty et al., 1984; Gill,
Jackson, 2000; Silver, Miya, 2001).

Исследование сообществ с доминированием
эктомикоризных (ЭМ) и арбускулярно-микориз-
ных (АМ) растений показало, что ЭM-грибы, ха-
рактерные для лесных сообществ, способствуют
накоплению C в полуразложившейся подстилке,
тогда как AM-грибы, преобладающие в травяни-
стых сообществах, способствуют быстрому кру-
говороту C и образованию плодородных, богатых
гумусом почв (Averill et al., 2014; Soudzilovskaia

et al., 2015). Ранее (Дергачева и др., 2012) было
отмечено, что С/N в гуминовых кислотах варьи-
рует от 17–24 в лесных почвах с преобладанием
ЭМ-ассоциированных растений до 12–17 в степ-
ных почвах с доминированием АМ-видов.

Различия в круговороте С в экосистемах с пре-
обладанием AM- и ЭM-растений традиционно
объясняют следующим:

ЭM-грибы (в отличие от АМ-грибов) имеют
специфические ферменты, позволяющие им полу-
чать N из органических источников. Поэтому
предполагается, что его поглощение ЭМ-растени-
ями замедляет скорость разложения растительно-
го опада и увеличивает накопление С (Averill et al.,
2014; Макаров, 2019);

в экосистемах, где преобладают AM-растения,
наблюдается более высокая валовая и чистая пер-
вичная продукция растений, что в конечном ито-
ге приводит к увеличению производства опада
(Read, 1991; Averill et al., 2014);

ЭМ-растения выделяют больше С грибным
партнерам, чем АМ-растения (Jones et al., 1998;
Orwin et al., 2011);

опад ЭM-растений разлагается вдвое медлен-
нее, чем опад AM-растений (Cornelissen et al.,
2001; Phillips et al., 2013). Последнее утверждение
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чаще относится к наземному опаду. Однако пока-
зано, что корни растений вносят более суще-
ственный вклад в формирование ОВ почвы, чем
наземные части растений (Balesdent, Balabane,
1996; Ghafoor et al., 2017). Скорость разложения
корневого опада и пути высвобождения пита-
тельных веществ контролируются разнообразны-
ми факторами, в том числе морфологическими,
физиологическими, симбиотическими и химиче-
скими характеристиками корней (Poirier et al.,
2018). Разложение корней коррелирует положи-
тельно с содержанием N, Ca, P, гемицеллюлозы и
водорастворимых соединений и отрицательно с
содержанием C, целлюлозы и лигнина, а также с
соотношениями C/N, лигнин/N и лигнин/P (Sil-
ver, Miya, 2001; Roumet et al., 2016).

Тип микоризы – ведущий фактор, влияющий
на скорость разложения корней: ЭM-корни более
устойчивы к разложению, чем AM-корни, пред-
положительно за счет плотного и многослойного
грибного чехла и относительно высокого содер-
жания гидрофобных белков в гифах (Fernandez
et al., 2016; Beidler, Pritchard, 2017). В литературе
есть сведения о разложении в почве корней дере-
вьев с разным типом микориз и без микориз
(Langley, Hungate, 2003; Langley et al., 2006). Одна-
ко необходимо иметь в виду, что корни разных
видов растут и разлагаются совместно, а единич-
ные сведения о поведении смеси корней расте-
ний сообщества в процессе разложения свиде-
тельствуют о том, что скорость деструкции смеси
корней в почве не может быть спрогнозирована на
основе скорости разложения компонентов по от-
дельности (Robinson et al., 1999; Prieto et al., 2017).
Интерпретация результатов изучения процесса
разложения корней в сложных объектах, таких как
почва, затруднена из-за взаимодействия большого
комплекса факторов, влияющих на этот процесс.
Использование техногенных субстратов, напри-
мер золы электростанций, значительно упрощает
анализ результатов изучения влияния типа мико-
риз на процессы деструкции и химического изме-
нения корней сообщества. В литературе нет све-
дений о СN-составе смеси корней ни луговых, ни
лесных сообществ золоотвалов, а также о скоро-
сти их разложения в зольном субстрате и направ-
ленности изменения содержания С и N в процес-
се деструкции.

Цель работы – анализ особенностей разложе-
ния корней с разным типом микориз в зольном
субстрате в процессе 150-суточного лабораторно-
го эксперимента для смеси корней растений как
луговых, так и лесных сообществ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Субстрат и образцы корней отбирались с не-

рекультивированных участков золоотвала Верх-
нетагильской государственной электростанции

(ВТГЭС) (57°20′ с.ш., 59°56′ в.д.) в окрестностях
г. Верхний Тагил (Средний Урал, Россия), при-
уроченного к зоне с умеренно-континентальным
бореальным климатом.

Физико-химические характеристики зольного
субстрата, определенные общепринятыми мето-
дами (Воробьева, 1998), позволили обнаружить
преобладание в гранулометрическом составе зо-
лы физического песка. Доля физической глины
составляет 7–11%, что в соответствии с почвен-
ной классификацией (Качинский, 1965) позволя-
ет отнести субстрат к пескам связанным или су-
песям. Преобладание частиц диаметром >0.01 мм
и низкая объемная масса (0.72–0.97 г/см3) обу-
словливают рыхлость зольного субстрата и нали-
чие дефляции с поверхности золоотвала. Самоза-
растающие отвалы золы имеют щелочную реакцию
среды (рНводный ~ 8.3), содержат в среднем 2.3% об-
щего органического углерода (Собщ), отличаются
низким содержанием подвижного калия (4–9
мг/100 г почвы) и повышенным содержанием
фосфора (16–24 мг/100 г), а также преобладанием
в составе обменных катионов Са2+ (2–8 мг-
экв/100 г) по сравнению с Mg2+ (0.6–0.9 мг-
экв/100 г) (Бетехтина и др., 2019).

В результате самозарастания на золоотвале
ВТГЭС за последние 50 лет сформировались как
луговые, так и лесные сообщества. В луговом раз-
нотравно-злаковом сообществе преобладают та-
кие виды злаков, как Calamagrostis epigeios (L.)
Roth (обилие по шкале Друде – сор1, класс посто-
янства IX), Poa pratensis L. (сор1, X), а также при-
сутствуют следующие виды разнотравья: Pimpinel-
la saxifraga L. (сор1–сор2, X), Silene nutans L. (сор1–
сор2, VI), Achillea millefolium L. (sp gr, V), Plantago
media L. (sp gr, IV), Erigeron acris L. (sp gr, IV) и др.
На изученных участках с лесной растительностью
(смешанным лесом с преобладанием мелколист-
венных деревьев Betula pendula Roth. и Populus
tremula L.) единично встречается Pinus sylvestris L.,
а в напочвенном покрове – Pyrola rotundifolia L.

Для изучения особенностей корней с разными
типами микориз были заложены три участка по
300 м2 в каждом из сообществ (в общей сложности
шесть участков). У доминирующих на этих участ-
ках растений были отобраны корневые мочки с
корнями последнего порядка из верхней 10-сан-
тиметровой части субстрата по 4–6 проб на вид на
каждом участке (в общей сложности 53 пробы). В
одной части тонких корней диаметром <0.5 мм
после фиксации в 70%-ном растворе спирта ана-
лизировались микоризы. Другая часть после высу-
шивания при 60°C использовалась для проведения
эксперимента и определения содержания у каждо-
го вида С и N в корнях с помощью CHNS-анализа-
тора. При отборе корней мы руководствовались
современной классификацией (McCormack et al.,
2015), по которой к тонким корням относят все
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поглощающие корни первичного строения (в на-
шем случае диаметром <0.5 мм). Такие корни
можно считать функционально однородными и
сопоставимыми между собой. При расчете содер-
жания элементов в составе смеси корней доми-
нантных видов растений каждого из сообществ в
инкубационном эксперименте использовались
их средневзвешенные значения для отдельных
видов с учетом обилия вида в конкретном фито-
ценозе.

Развитие микоризы оценивалось количественно
по общепринятым методикам: для АМ-видов учи-
тывалось обилие мицелия, арбускул и везикул, для
ЭМ-видов – доля микоризированных и деградиро-
ванных корневых окончаний в общем числе изу-
ченных поглощающих корней (Селиванов, 1981).

Для эксперимента отбирали тонкие корни
диаметром <0.5 мм с учетом обилия вида в кон-
кретном фитоценозе. Для первого варианта опы-
та (ЭМ) была составлена смесь из тонких корней
двух ЭМ-видов B. pendula (0.12 г сухого веса),
P. tremula (0.12 г) и P. rotundifolia (0.01 г); для второ-
го АМ-варианта опыта – смесь тонких корней
АМ-видов P. pratensis (0.14 г), E. acris (0.01 г), S. nu-
tans (0.05 г), P. media (0.03 г), P. saxifraga (0.02 г).
Предварительно высушенные при 60°C смеси
корней инкубировали в течение 150 сут в лабора-
торных условиях в нейлоновых мешочках. Каж-
дый мешочек содержал 0.25 г корней и заклады-
вался в отдельный пластиковый стакан, заполнен-
ный 40 г подготовленной для эксперимента золой
отвала ВТГЭС (повторность пятикратная). Зола
отбиралась с глубины 50–60 см и перед началом
эксперимента прокаливалась при 850°C в течение
5 ч, чтобы полностью исключить влияние пред-
шествующей истории функционирования золо-
отвала. Перед началом эксперимента в ней было
зафиксировано присутствие следовых количеств

С и полное отсутствие N. В процессе экспери-
мента поддерживалась влажность на уровне 60%
полной влагоемкости субстрата дистиллирован-
ной водой при 20–23°С. Неразложившиеся корни
после 150-суточного эксперимента высушивали
при 60°С, затем взвешивали, определяли долю
неразложившейся массы корней и анализирова-
ли содержание в них С и N. Статистический ана-
лиз проводили с использованием однофакторно-
го дисперсионного анализа (ANOVA). Учетная
единица для статистического анализа – один со-
суд с одним мешочком корневой смеси.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Микроскопический анализ показал, что все
выбранные травянистые виды в условиях самоза-
растающего золоотвала формируют микоризы, в
том числе S. nutans, который ранее считался не-
микоризным (Wang, Qiu, 2006). Развитие мико-
ризы варьировало от 6.6% у S. nutans до 98.9% у
E. acris (табл. 1). Анализ также показал, что у дре-
весных ЭМ-видов B. pendula и P. tremula на зольном
субстрате треть корней имеет дегенеративные изме-
нения. Большая часть (72–87%) недеградированных
корней заселена грибом и имеет чехлы различного
строения. У P. rotundifolia в этом местообитании
ранее была зафиксирована микориза с единич-
ными рыхлыми чехлами, а в отдельных коровых
клетках – клубки мицелия и продукты перевари-
вания гриба, фрагменты сети Гартига (Глазырина
и др., 2012).

Концентрация С в корнях ЭМ-видов состави-
ла от 42% у P. rotundifolia до 46% у B. pendula, со-
держание N варьировало от 1.2% у P. tremula до
1.4% у B. pendula, поэтому С/N было закономерно
выше в корнях P. tremula и одинаково в корнях
B. pendula и P. rotundifolia (табл. 1). Травянистые

Таблица 1. Элементный состав и микоризация корней видов с эктомикоризой (ЭМ) и арбускулярной мико-
ризой (АМ)

* По: Глазырина и др., 2012.

Вид Интенсивность 
микоризации, % C, % N, % C/N

ЭМ-виды
Betula pendula 86.6 ± 3.9 45.56 ± 0.99 1.41 ± 0.06 33.49 ± 2.45
Populus tremula 71.8 ± 11.5 44.73 ± 1.38 1.21 ± 0.05 37.30 ± 2.42
Pyrola rotundifolia Низкая* 42.42 ± 0.63 1.28 ± 0.07 34.43 ± 2.24

АМ-виды
Erigeron acris 98.9 ± 0.6 41.46 ± 0.47 1.51 ± 0.07 27.67 ± 1.02
Pimpinella saxifraga 60.9 ± 11.4 40.76 ± 0.56 1.50 ± 0.06 27.58 ± 1.08
Plantago media 88.6 ± 3.5 42.99 ± 0.35 1.32 ± 0.04 32.90 ± 0.89
Poa pratensis 63.4 ± 8.6 43.60 ± 0.65 1.00 ± 0.07 42.50 ± 1.80
Silene nutans 6.6 ± 1.1 41.05 ± 0.42 1.11 ± 0.06 37.83 ± 1.42
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растения не различались по содержанию С в кор-
нях (F3, 6 = 3.38, Р = 0.076, где F – критерий Фише-
ра с указанными числами степеней свободы для
фактора и для ошибки, P – значимость разли-
чий). Наибольшие значения этого показателя бы-
ли отмечены у P. media и P. pratensis, наименьшие –
у E. acris, P. saxifraga и S. nutans. Были отмечены
различные значения содержания N в корнях
(F3, 6 = 4.55, Р = 0.04): наибольшие – у E. acris,
P. saxifraga и P. media, наименьшие – у P. pratensis и
S. nutans. Низкое содержание N у P. pratensis и
S. nutans стало причиной высоких значений С/N
по сравнению с таковыми у остальных изученных
травянистых растений (табл. 1).

Анализ содержания C, N и отношения С/N у
групп видов с разными типами микориз не показал
значимых различий (F1, 6 = 5.00, Р = 0.116; F1, 6 =
0.01, Р = 0.947; F1, 6 = 0.11, Р = 0.752) между ними.

Химический состав смеси корней АМ и ЭМ
рассчитывали по доле биомассы корней в составе
смеси и средним значениям содержания С, N и

С/N для каждого вида. В смеси корней АМ-видов
доминировал мятлик, для которого были харак-
терны сравнительно высокое содержание С и
низкое содержание N в корнях, поэтому исходно
смесь АМ-видов содержала в среднем меньше N
(1.16%) и С (42.64%), чем смесь корней ЭМ (N,
1.33% и С, 44.86%), в которой в равной доле были
представлены корни осины и березы с относитель-
но высоким содержанием С и существенным ва-
рьированием содержания N. Отношение С и N бы-
ло закономерно выше в варианте АМ (С/N = 36.8)
по сравнению с ЭМ (С/N = 33.7) (табл. 2).

В ЭМ-варианте при 150-суточной инкубации
корни разлагались медленнее и потеряли 15.9%
первоначальной массы в отличие от АМ-вариан-
та, где потери составили 34.4% (рис. 1). При этом
потери C смеси АМ-корней составили 35.2 про-
тив 21.5% в другом варианте, а потери N – 41.7 и
6.2% соответственно. В результате в смеси корней
в варианте ЭМ, которые первоначально характе-
ризовались более высоким содержанием N, про-
изошло относительное увеличение его содержа-
ния на 10%, в то время как в AМ-корнях – отно-
сительное его снижение на 10% первоначального
количества.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Как показали представленные выше результа-
ты, среди АМ-видов высокое содержание С и
низкое содержание N были характерны для
P. pratensis. Корни двудольных растений отлича-
лись более высоким содержанием N и более низ-
ким содержанием С (за исключением S. nutans, ко-
торая характеризовалась низким содержанием N).
Похожие закономерности содержания С и N по-
казаны в тонких корнях травянистых альпийских
растений северо-западной части Кавказа (Салпа-
гарова и др., 2013). У ЭМ-видов содержание С и N
и С/N в тонких корнях варьировали в меньшей
степени. Растения разных типов сообществ до-
стоверно не отличались по содержанию С, N и
С/N, однако средневзвешенный элементный со-
став смеси корней луговых растений характеризо-
вался более низким содержанием С и N и высоким

Таблица 2. Биомасса, содержание азота и углерода в смеси тонких корней ЭМ- и АМ-видов до и после 150-су-
точной инкубации

Примечание. * – приведены средние значения (n = 5) и стандартные ошибки в скобках; Р – значимость различий.

Варианты 
опыта

Биомасса, г N, % C, % С/N

исходная после 
инкубации* исходное после 

инкубации исходное после 
инкубации исходное после 

инкубации

ЭМ 0.25 0.21(0.00) 1.33 1.47(0.02) 44.86 41.55(1.42) 33.7 28.3(0.69)
АМ 0.25 0.17(0.00) 1.16 1.04(0.04) 42.64 42.36(0.58) 36.8 41.0(1.60)
Р 0.000 0.000 0.616 0.000

Рис. 1. Потери биомассы, углерода и азота, в смеси
корней и эктомикоризных (ЭМ) и арбускулярно-ми-
коризных (АМ) видов после 150-суточной инкубации
в зольном субстрате. Приведены средние значения и
стандартные ошибки (n = 5). 1–3 – биомасса, С и N со-
ответственно.
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значением С/N из-за доминирования в ее составе
корней мятлика лугового.

Несмотря на более высокое содержание N,
смесь корней в зольном субстрате варианта ЭМ
разлагалась значительно медленнее, чем в вари-
анте АМ, что не согласуется с опубликованными
ранее данными о том, что тонкие корни растений
с высоким содержанием N и низким значением
C/N в лабораторных и природных условиях раз-
лагаются быстрее (Melillo et al., 1982; Roumet et al.,
2016). Низкая скорость разложения корней наря-
ду с относительно высоким содержанием N была
отмечена только у P. sylvestris при сравнении у нее
эктомикоризных и немикоризных корней (Lang-
ley et al., 2006). Тесных связей между содержани-
ем С и N, а также отношением С/N смеси корней
и потерей биомассы при инкубации в зольном
субстрате выявлено не было.

Таким образом, основные различия между
смесями корней состояли не в исходном содержа-
нии в них элементов, а в потерях биомассы и разных
путях изменения содержания С, N и отношения
С/N в процессе разложения: в случае со смесью
ЭМ-растений потеря биомассы составила ∼16%,
углерода ∼22%, а доля N в массе неразложивших-
ся растений с этим типом микоризы возросла, то-
гда как в варианте со смесью АМ-растений поте-
ря биомассы и С была более чем в 2 раза выше, a
потеря N составила 10% первоначального его со-
держания в смеси корней. При анализе неопуб-
ликованных данных, полученных нами при ис-
следовании подстилки лесных участков и ветоши
трав луговых участков, обнаружилась близкая за-
кономерность содержания N: подстилка лесных
участков отличалась в среднем бóльшим содержа-
нием N (1.77%), чем ветошь луговых сообществ
(1.18%), при сопоставимом содержании С (37.90 и
36.60% соответственно). Следовательно, луговые
сообщества отличаются от лесных по N-составу
не только полуразложившегося корневого, но и
листового опада. Относительное обогащение N
при разложении опада ЭМ-растений направлено
на поддержание высокого содержания N в устой-
чивых к разложению органических соединениях.
Поскольку основной источник N у ЭМ-растений
– ОВ опада, накопление N в корневом опаде мо-
жет иметь большое значение для азотного пита-
ния древесных растений в следующий вегетаци-
онный период.

По некоторым данным содержание С и N мо-
жет иметь значение для оценки процесса разло-
жения корней растений только в случае сравне-
ния разных видов одной жизненной формы (Mao
et al., 2011). Мы изучали скорость разложения
смеси корней трав путем сравнения со скоростью
разложения смеси корней древесных растений,
причем химический состав тканей и грибов кор-
ней трав АМ и ЭМ древесных растений принци-

пиально различался. Корни с ЭМ имеют более
высокую долю грибных структур (20–40%), чем
AM-корни, в которых эта доля составляет лишь
3–17% (Langley, Hungate, 2003). Основной струк-
турный полимер грибов – хитин, который богат
N (его масса 7%), но при этом устойчив к разложе-
нию (Swift et al., 1979). В ЭM-грибах присутствуют
гидрофобные белки, которые покрывают наруж-
ные стенки гиф, делают их несмачиваемыми, что
замедляет их ферментативное разложение (Fer-
nandez et al., 2016). Кроме того, ЭM-корни могут
быть более устойчивы к разложению из-за плот-
ной структуры грибного чехла (Beidler, Pritchard,
2017). Действительно, изученная в эксперименте
смесь ЭМ-корней характеризовалась не только
слабыми потерями С, но и существенно более
низкими потерями N. Последнее может косвенно
указывать на устойчивость к разложению гифов
ЭМ-грибов.

В современной литературе практически отсут-
ствуют данные о скорости разложения смеси кор-
ней в техногенных субстратах, обедненных N, та-
ких как зола, а также точные количественные
данные о потерях С и N при разложении смеси
корней с разным типом микориз. Констатирует-
ся, что разложение корней обычно зависит от на-
личия N в почве, что положительно связано с
концентрацией N в корне, а также с активностью
и численностью деструкторов (Fog, 1988; Man-
ning et al., 2008). При этом вопрос о связи между
разложением корней и доступностью субстратно-
го N все еще не имеет однозначного ответа. В не-
которых исследованиях было обнаружено, что
скорость разложения сильно возрастает при уве-
личении доступности N (Van der Krift et al., 2001;
King et al., 2002), тогда как в других не наблюда-
лось подобной зависимости (King et al., 1997;
Ludovici, Kress, 2006).

Полученные нами результаты о скорости раз-
ложения смеси корней с разным типом микориз
будут способствовать выявлению общих законо-
мерностей накопления одних из наиболее важных
биогенных элементов – С и N – в техногенном
субстрате и превращения его в технозем, обладаю-
щий плодородием. Корневой опад ЭМ-видов
представляет собой большой пул органических С и
N, который медленно минерализуется и имеет
значение для накопления этих элементов в эко-
системах на начальных стадиях сукцессии при за-
селении субстратов, обедненных N (в золе). Ранее
было показано, что тип микоризы имеет большое
значение для циклов С и N за счет косвенных свя-
зей поглощения и разложения питательных ве-
ществ в системе растение–гриб–почва (Averill
et al., 2014). В нашей работе установлено прямое
воздействие типа микоризы на направленность
изменения содержания С и N в опаде корней в
процессе разложения на начальных этапах почво-
образования.
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Decomposition of Meadow and Forest Plant Roots in the Ash Substrate of Power Plant 
Dumps: a Laboratory Experiment
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It is noted that plant roots make a significant contribution to the formation of technozems during self-over-
growing of the technogenic substrate. The rate of decomposition of a mixture of thin roots (<0.5 mm thick)
of meadow arbuscular mycorrhiza species (AM) in comparison with forest ecto mycorrhiza species (EM) in
the power station ash substrate was studied in the laboratory 150-day experiment. The differences in the rates
of decomposition of root mixtures, as well as in carbon (C) and nitrogen (N) content before and after decom-
position in different variations of the experiment have been revealed. AM species have higher losses of bio-
mass, nitrogen and carbon in contradistinction to ЕM species.
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