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Проведена проверка лабораторной экспресс-оценки микробного дыхания почвы для его прогнози-
рования в естественных условиях. Микробное дыхание почв подтайги (смешанный лес, луг) и лесо-
степи (широколиственный лес, целинная степь) измеряли ежемесячно с мая по октябрь в полевых
(МДполе) и лабораторных (МДлаб) условиях. Величину МДполе определяли методом субстрат-инду-
цированного дыхания, МДлаб – традиционной оценкой базального дыхания почвы (верхний слой
0–10 см) при 22°C и 60% полной влагоемкости. Вклад МДполе в почвенную эмиссию СО2 подтайги
и лесостепи за наблюдаемый период составил 25–85 и 41–88% соответственно. МДполе и МДлаб обе-
их подзон изменялись в близком диапазоне: 2.2–21.7 и 3.5–18.6 г СО2/(м2 сут). Причем величины
были одинаковыми в 50% наблюдений для подтайги и 20% – лесостепи. Важно, что средние за ве-
гетационный сезон величины МДполе и МДлаб не различались значимо для всех изученных экоси-
стем. Полученные результаты демонстрируют возможность использования лабораторных измере-
ний микробного дыхания почвы в течение вегетационного периода для целей аппроксимации и
прогноза этого процесса в полевых условиях для различных экосистем.
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ВВЕДЕНИЕ
Микробное дыхание почвы – процесс минера-

лизации почвенного органического вещества раз-
ными группами микроорганизмов: микроскопи-
ческие грибы, бактерии, археи и простейшие [10].
Микробное дыхание почвы наряду с дыханием
корней растений является основным составляю-
щим почвенной эмиссии СО2  обеспе-
чивая крупнейший поток этого газа из наземных
экосистем в атмосферу [28]. Именно микробное
дыхание является ключевым показателем для
оценки почвы как источника или стока атмо-
сферного CO2 [24]. Кроме того, существует опасе-
ние, что глобальное потепление климата может
привести к микробному разложению больших за-
пасов почвенного органического вещества и уси-
лить парниковый эффект [12, 18]. В модельных

экспериментах показано, что отклик микробного
дыхания почвы на климатические изменения мо-
жет различаться для разных биомов, экосистем и
типов почв [21]. Поэтому для региональных оце-
нок баланса углерода и моделирования его дина-
мики важно знать точную величину микробного
дыхания для разных почв и экосистем.

Прямое измерение микробного дыхания поч-
вы в полевых условиях (МДполе) сопряжено с раз-
делением общей  на составные потоки. Су-
ществующие для этой цели подходы связаны в ос-
новном с механическим исключением корней
растений (метод интеграции компонентов, при-
менение корнеизолирующих материалов), пре-
кращением поступления в них свежих фотоасси-
милятов (надрезание корней или флоэмы, зате-
нение) и использованием изотопов [24, 29].
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Однако перечисленные методы имеют ряд теоре-
тических и технических недостатков, связанных с
нарушением структуры почвы, частичным угнете-
нием или исключением ризомикробного дыхания,
трудоемкостью их выполнения, высокой стоимо-
стью масс-спектрометрического оборудования и
изотопно-меченых субстратов, что и ограничивает
их широкое использование [11, 24]. В качестве
альтернативного подхода для разделения 
на микробную и корневую составляющие можно
рассматривать технику субстрат-индуцированно-
го дыхания (СИД), которую впервые предложили
Паников с соавт. [8]. Ее сущность связана с дыха-
тельным откликом почвенных микроорганизмов
на внесение в почву глюкозы и отсутствием тако-
вого для корней растений. Основными преимуще-
ствами подхода являются: минимальное наруше-
ние почвы, учет ризомикробного дыхания, приме-
нимость для разных экосистем, низкая стоимость
и воспроизводимость [23, 24]. Вместе с тем прямое
определение МДполе методом СИД является трудо-
емким процессом, что ограничивает количество
наблюдений и масштаб исследования.

Микробное дыхание почвы, измеренное в ла-
бораторных условиях (базальное дыхание), пози-
ционировали как МДлаб. Его величину обычно
определяют в почвенных образцах (корни удале-
ны) при оптимальных для микробной активности
гидротермических условиях [20]. Техника изме-
рения МДлаб легко воспроизводима и позволяет
оценивать большое количество почвенных образ-
цов за короткий промежуток времени, что осо-
бенно важно в региональных исследованиях [1,
34, 35]. Показатель МДлаб рассматривают как ин-
дикатор качества почвы, он включен во многие ев-
ропейские программы экологического монито-
ринга наземных экосистем [13, 25]. Поэтому в на-
стоящее время имеется обширный массив данных
о пространственном варьировании МДлаб почв раз-
ных биоклиматических регионов. Однако вопро-
сы, связанные с корреляцией этих величин с тако-
выми МДполе, а также правомерности их использо-
вание в балансовых расчетах углерода, остаются
открытыми. В настоящее время в научной литера-
туре крайне мало исследований, направленных на
оценку взаимосвязи полевых и лабораторных из-
мерений микробного дыхания [2, 14].

В нашем исследование проведено измерение
почвенного микробного дыхания в полевых и ла-
бораторных условиях для разных экосистем (лес-
ной и травянистой), растительных подзон (под-
тайги и лесостепи) и почв (дерново-подзолистой
и чернозема) в течение вегетационного сезона, и
оценена взаимосвязь между их величинами. Про-
веряли следующие гипотезы: 1) микробное дыха-
ние обеспечивает не менее половины общего ды-
хания почвы в течение вегетационного сезона,
2) отсутствие значимых различий между величи-
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нами микробного дыхания, измеренного в поле-
вых и лабораторных условиях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Локализация и характеристика объектов иссле-
дования. Объекты исследования расположены в
подтаежной (Московская область; Московский
аграрный университет им. K.A. Тимирязева;
55°50′ N, 37°33′ E) и лесостепной (Курская об-
ласть; Центрально-Черноземный биосферный
заповедник; 51°34′ N, 36°05′ E) растительных под-
зонах европейской части России. В каждой под-
зоне выбраны две экосистемы: смешанный лес и
луг (подтайга), широколиственный лес и целин-
ная степь (лесостепь). Климат изученных терри-
торий является умеренно континентальным [31]
со среднегодовой температурой воздуха 5.0 и
5.7°C и количеством осадков 696 и 570 мм для
подтайги и лесостепи соответственно (данные
метеостанций университета и заповедника). Поч-
ву изученных экосистем подтайги и лесостепи
диагностировали как дерново-подзолистую (Al-
bic Retisols) и чернозем типичный (Haplic Cherno-
zems) [16]. Некоторые химические, физические и
микробиологические свойства изученных почв
представлены в табл. 1. В древостое смешанного
леса подтайги доминировали сосна (Pinus sylves-
tris), дуб (Quercus robur), липа (Tilia cordata) и клен
(Acer platanoides) возрастом около 60–70 лет. Изу-
ченный луг был представлен косимым участком
(два раза за вегетационный сезон), в травостое ко-
торого преобладали тимофеевка (Phleum pretense),
овсяница (Festuca rubra) и мятлик (Poa pratensis).
В лесостепи широколиственный лес был представ-
лен преимущественно дубом (Quercus robur) и кле-
ном (Acer campestre), возраст которых составлял
около 80 лет. Изученный участок целинной степи
имел “абсолютно заповедный режим” (без коше-
ния и выпаса) на протяжении последних 75 лет, в
его растительном покрове доминировали вейник
(Calamagrostis epigeios), райграсс (Arrhen atherumela-
tius) и кострец (Bromopsis riparia).

В каждой экосистеме были выбраны две пло-
щадки (1 × 1 м) на расстоянии 5 м друг от друга,
на которых в течение вегетационного периода
(май–октябрь 2015 г.) измеряли скорость  и
МДполе. Дату измерения для каждого месяца вы-
бирали случайным образом (в основном в начале
месяца в лесостепи, в конце – в подтайге). Одно-
временно с измерением МДполе регистрировали
температуру и влажность почвы в верхнем слое
0–10 см. Затем из этого слоя на каждой площадке
отбирали смешанный образец почвы (метод кон-
верта) для последующего определения МДлаб.
В почвенных образцах, отобранных в июле, опре-
деляли химические и физические показатели, со-
держание микробной биомассы. Свежеотобран-
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ные образцы почвы просеивали (ячейки 2 мм) и
делили на две части, одну из которых хранили при
4°C не более двух недель до использования в мик-
робиологических анализах [19]. Другую часть вы-
сушивали до воздушно-сухого состояния (22°C) и
использовали в физико-химических анализах.

Определение микробного дыхания почвы в поле-
вых условиях. Величину МДполе определяли техни-
кой СИД, основанной на сравнении почвенной

 с добавлением глюкозы и без таковой [8, 15].
В настоящем исследовании использовали модифи-
цированный нами вариант метода СИД, согласно
которому в почву на глубину 10 см врезаются четы-
ре пластиковых “воротника-основания” (Ø 20 cм)
на расстоянии друг от друга не более 10 см (рис. 1).
В двух воротниках содержится ненарушенная поч-
ва (с корнями), в двух других – нарушенная (корни
удалены просеиванием, ячейки 3 мм). Подготов-
ленная таким образом почва оставляется не менее
чем на 24 ч, чтобы минимизировать избыточное
образование СО2. Затем в почву двух воротников
(ненарушенную и нарушенную) добавляли воду,
а двух других (ненарушенную и нарушенную) –
водный раствор глюкозы (5 мг/г почвы). Объем
жидкости, равномерно промачивающий слой
почвы не менее чем на 10 см, определяли в пред-
варительных экспериментах. Для наших объектов
исследования такой объем жидкости составил
0.6–1.0 л. Концентрацию глюкозы, обеспечиваю-
щую наибольшее СИД при температуре от 4 до
22°C, также определяли в предварительных экспе-
риментах. Измерение  с поверхности почвы
каждого воротника выполняли через 4 ч после вне-
сения в нее воды или раствора глюкозы. Величину
МДполе (г СО2/(м2 сут)) ненарушенной и увлажнен-
ной водой почвы рассчитывали согласно формуле:

(1)

СОЭМ
2
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2

 = × 
 

Н НН
поле НН

Н Н

ГЛ  (ГЛ – В)МД   (ГЛ – В) ,
В (ГЛ – В)

где ГЛ – эмиссия СО2 почвы с глюкозой; В –
эмиссия СО2 почвы с водой; НН – ненарушенная
почва; Н – нарушенная почва. В уравнении (1)
отношение ГЛН/ВH характеризует дыхательный
отклик почвенных микроорганизмов на внесение
глюкозы, (ГЛ – В)HH/(ГЛ – В)Н – нарушение поч-
вы в результате исключения корней. Вклад мик-
робного дыхания в эмиссии СО2 ненарушенной
увлажненной водой почвы рассчитывали как от-
ношение МДполе/ВН × 100%.

Скорость  с поверхности почвы ворот-
ников измеряли методом закрытой камеры с ис-
пользованием инфракрасного газового анализа-
тора LI-820 (Li-Cor Inc., USA). Для этого пластико-
вую камеру (объем 4.7 л) герметично устанавливали
на воротник и соединяли с анализатором. Переме-
шивание воздуха в камере обеспечивали вентиля-
тором, а его циркуляцию между камерой и анализа-
тором – насосом. Концентрацию CO2 в воздухе ка-
меры регистрировали ежесекундно в течение 90 с.
Скорость  (мкмоль/(м2 с)) рассчитывали по
формуле:

(2)

где V – объем камеры, м3; P – давление воздуха в
камере, Па; R – универсальная газовая постоян-
ная (8.314 м3 Па/(K моль)); S – площадь поверх-
ности почвы, м2; T – температура воздуха в каме-
ре (K); ∂С/∂t – изменение концентрации CO2 в воз-
духе камеры в единицу времени (мкмоль/(моль с)).
В расчет включали только начальное линейное уве-
личение концентрации CO2 в воздухе камеры. Ко-
нечную скорость  выражали в весовых едини-
цах (г СО2/(м2 сут)) с учетом молярного веса СО2.
Температуру почвы измеряли датчиком Check-
temp (разрешение 0.1°C, точность ±0.3°C; Hanna
Instruments, Германия). Объемную влажность
почвы (%) регистрировали датчиком SM300 (раз-
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Таблица 1. Химические, физические и микробиологические свойства почв (0–10 см, n = 2), их эмиссия СО2
(  май–октябрь 2015 г., n = 12) в разных экосистемах подтайги и лесостепи, среднее ± стандартное откло-
нение

Примечание. Cобщ – общий углерод; Cмик – углерод микробной биомассы; ρ – плотность почвы; песок – размер частиц 0.05–
2.0 мм; суглинок – 0.002–0.05 мм; глина – менее 0.002 мм.

Экосистема Cобщ, % C/N
Cмик,

мкг C/г
,

г CO2/(м2 сут)
ρ,

г/см3

Песок Суг-
линок Глина

%

Подтайга
Лес смешанный 2.5 ± 0.6 13.8 ± 0.8 4.7 ± 0.1 433 ± 194 17.4 ± 8.5 0.95 50.5 43.2 6.3
Луг 2.3 ± 1.1 11.6 ± 0.4 5.4 ± 0.1 501 ± 139 35.5 ± 3.9 1.10 51.3 40.2 8.5

Лесостепь
Лес широколиственный 4.7 ± 0.0 13.0 ± 0.4 6.3 ± 0.3 1324 ± 256 15.9 ± 2.4 0.93 30.3 59.5 10.2
Степь 5.2 ± 0.1 11.9 ± 0.1 6.3 ± 0.4 1431 ± 275 21.3 ± 0.3 0.93 26.7 64.0 9.3

2СОЭМ ;

2H OpH 2COЭМ



ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 10  2020

МИКРОБНОЕ ДЫХАНИЕ ПОЧВ ПОДТАЙГИ И ЛЕСОСТЕПИ 1279

решение 1 мВ, точность ±0.00013 мВ; Delta-T De-
vices Ltd., Великобритания), соединенным со счи-
тывающим устройством НН2.

Химические и физические свойства почвы. Содер-
жание общего углерода и азота в почве (Собщ, Nобщ,
навеска 0.002 г) определяли методом ИК-спектро-
скопии после кислородного сжигания образца
(1100°С; анализатор CHNS-932 LECO Corp., США),
затем рассчитывали отношение C/N. Значение pH
(почва : вода 1 : 2.5) измеряли потенциометриче-
ским методом (Sartorius Basic Meter PB-11, Герма-
ния). Для определения плотности почвы (г/см3) от-
бирали образец верхнего 10 см слоя с помощью ме-
таллического цилиндра (500 см3, естественное
сложение почвы не нарушали), высушивали до аб-
солютно сухого состояния (105°С, 8 ч) и взвешива-
ли. Гранулометрический состав почвы определяли
методом пипетки с последующей дифференциаци-
ей ее частиц: глина (<0.002 мм), суглинок (0.002–
0.05 мм) и песок (0.05–2.0 мм).

Микробиологический анализ почвы. Содержа-
ние углерода микробной биомассы (Смик) почвы
измеряли методом СИД, основанном на реги-
страции наибольшего первоначального продуци-
рования CO2 почвенными микроорганизмами по-
сле внесения глюкозы [9]. Навеску почвы (2 и 1 г
для дерново-подзолистой и чернозема) помеща-
ли в стеклянный флакон (15 мл) и добавляли по
каплям раствор глюкозы (0.1 мл/г, 5 мг глюко-
зы/г), герметично закрывали и инкубировали при
22°C в течение 3.5–4.0 ч. За этот период в почве
происходит окисление и соокисление глюкозы
почвенными микроорганизмами, исключая ее

потребление для их роста. После инкубации фла-
кона с почвой отбирали шприцем образец воздуха,
который вводили в газовый хроматограф для изме-
рения в нем концентрации CO2 (детектор по теп-
лопроводности, Кристаллюкс 4000M, Россия).
Скорость СИД (мкл CO2/(г ч)) рассчитывали с уче-
том концентрации CO2, объема газовой фазы фла-
кона, навески почвенного образца и времени его
инкубации. Содержание Смик (мкг C/г почвы)
определяли по формуле: СИД × 40.04 + 0.37 [9].

Величину МДлаб измеряли как базальное дыха-
ние почвы с использованием газовой хроматогра-
фии [20]. Анализ выполняли аналогично технике
определения СИД, только вместо раствора глю-
козы в почву вносили дистиллированную воду
(0.1 мл/г) и инкубировали 24 ч при 22°C. Ско-
рость МДлаб (мкг СО2/(г ч)) рассчитывали соглас-
но ISO 16072:2002–Section 5.5.6 [20]. Затем вели-
чину МДлаб выражали на единицу площади почвы
(м2), принимая во внимание объемный вес ее верх-
него слоя 0–10 см:

(3)

где МДлаб и  – микробное дыхание почвы
(г CO2/(м2 сут) и мкг СО2/(г ч) соответственно);
10–3 – пересчет мкг в г CO2; V – объем верхнего
слоя 0–10 см почвы площадью 1 м2 (105 см3); ρ –
плотность верхнего слоя 0–10 см почвы (г/см3);
24 – пересчет часов в сутки.

Образцы почвы для измерения МДлаб и Смик
предварительно инкубировали (50–60% полной

= × ρ ×–3
лаб лаб

*МД МД  10 24,V

лаб
*МД

Рис. 1. Схема разделения почвенной эмиссии СО2 на ее микробную и корневую составляющие в полевых условиях ме-
тодом субстрат-индуцированного дыхания.

Ненарушенная почва
Нарушенная почва

(без корней)

Вода

Вода
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Глюкоза

ЭМИССИЯ СО2 ПОЧВЫ
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влагоемкости, 22°C, 7 сут), чтобы исключить из-
быточное образование CO2 в результате ее просе-
ивания и реувлажнения [13].

Статистический анализ данных. Пространствен-
ное и временное варьирование МДполе и МДлаб изу-
ченных почв оценивали коэффициентом вариации
(CV, %), который рассчитывали как отношение
стандартного отклонения к среднему. В качестве
пространственного варьирования МДполе (или
МДлаб) рассматривали различие этого процесса
между двумя экспериментальными площадками
каждой экосистемы на момент измерения. Времен-
ное варьирование определяли как изменчивость
МДполе (или МДлаб) в течение наблюдаемого вегета-
ционного периода для каждой экосистемы. Вели-
чины МДполе и МДлаб каждого срока наблюдения
считали сопоставимыми, если различие их средних
для двух экспериментальных площадок экосисте-
мы было меньше или равно их стандартному откло-

нению:  ≤
≤ ст. откл. МДполе или МДлаб. Значимость разли-
чий между среднесезонными значениями МДполе
и МДлаб каждой экосистемы определяли парным
t-критерием Стьюдента. Соответствие экспери-
ментальных данных нормальному распределению
проверяли критерием Шапиро–Уилка (P > 0.05).
Зависимость МДполе от температуры и влажности
почвы за наблюдаемый вегетационный период оце-
нивали простым регрессионным анализом. При
этом характер такой связи (линейная или нелиней-
ная зависимость) определяли графически, а каче-
ство регрессионного уравнения – коэффициентом
детерминации (R2). Выполняли анализ остатков ре-
грессии: проверяли их на соответствие нормально-
му распределению и однородность дисперсий. Ста-
тистический анализ и визуализация эксперимен-
тальных данных выполняли в программной среде
R 3.5.0 (R Foundation for Statistical Computing, Vien-
na, Austria, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общая характеристика почв. Дерново-подзо-

листая почва изученных экосистем подтайги от-
личалась от чернозема лесостепи меньшим со-
держанием Собщ, Смик, значением рН и более лег-
ким гранулометрическим составом (табл. 1). В
травянистых экосистемах изученных почв отно-
шение C/N оказалось ниже по сравнению с соот-
ветствующими лесными, а  – выше. Плот-
ность почвы верхнего слоя 0–10 см изученных
экосистем двух растительных подзон была близка
1 г/см3.

Температура верхнего слоя 0–10 см почвы за
наблюдаемый вегетационный период изменялась
от 6 до 20°C в подтайге и от 5 до 22°C в лесостепи
(рис. 2). В обеих подзонах температура почвы лес-

( )− 2
поле лабсреднее МД среднее МД

2СОЭМ

ных экосистем была в среднем на 2°С ниже по
сравнению с травянистыми (13 и 14°С для сме-
шанного и широколиственного лесов; 15 и 16°С
для луга и степи). Влажность почвы подтайги и
лесостепи за наблюдаемый период изменялась в
близком диапазоне: 9–38 и 11–35% соответствен-
но. В обеих подзонах влажность почвы лесных
экосистем в среднем на 2–5% превышала тако-
вую травянистых (27% – смешанный и широко-
лиственный лес; 25 и 22% – луг и степь).

Вклад микробного дыхания в почвенную эмис-
сию СО2. Временное варьирование вклада МДполе

в  изученных экосистем показано на рис. 3.
В подтайге его величина составила 29–72 и 25–
82% для леса и луга соответственно. При этом вы-
сокий вклад МДполе (>50%) отмечали в течение
длительного периода (июнь–октябрь) для леса, и,
напротив, короткого (сентябрь–октябрь) – для
луга. В лесостепи вклад МДполе в  леса и сте-
пи составил 69–88 и 41–74% соответственно. Его
величину, превышающую 50%, регистрировали в
лесу в течение всего наблюдаемого периода, на
лугу – только в июле, августе и октябре. Следует
отметить, что в обеих растительных подзонах
вклад МДполе в  лесных экосистем был вы-
ше (в среднем 60 и 79%, смешанный и широко-
лиственных лес), чем травянистых (46 и 52%, луг
и степь).

Микробное дыхание почвы: полевое и лабора-
торное измерения. Микробное дыхание дерново-
подзолистой почвы подтайги, измеренное в поле-
вых и лабораторных условиях в течение вегетаци-
онного периода, показано на рис. 4. В смешанном
лесу диапазон значений МДполе оказался более уз-
ким по сравнению с МДлаб (2.2–8.5 и 3.5–18.6 г
CO2/(м2 сут) соответственно). Кроме того, времен-
ное варьирование МДполе было меньше (CV = 26%)
такового МДлаб (CV = 46%). Оказалось, что в сме-
шанном лесу величины МДполе и МДлаб были близ-
ки в первой половине вегетационного периода
(май–июль) и различались почти в три раза – во
второй (август–октябрь). Пространственное ва-
рьирование МДполе и МДлаб было также сопостави-
мо в мае–июле (CV = 17–39 и 11–26%), но замет-
но различалось – в августе–октябре (44–48 и 29–
64%). На лугу диапазон значений МДполе и МДлаб
за наблюдаемый период оказался весьма близ-
ким: 7.1–20.8 и 4.6–16.9 г CO2/(м2 сут) соответ-
ственно. Причем, их временное варьирование
было также сопоставимым (CV = 28 и 36%, МДполе
и МДлаб). Интересно отметить, что величины поч-
венного микробного дыхания луга, полученного
двумя подходами, в мае–июне различались в 2–
3 раза, а в остальные сроки (июль–сентябрь) –
были почти одинаковыми. Пространственное ва-
рьирование МДполе изученного луга почти вдвое

2СОЭМ

2СОЭМ

2СОЭМ
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превышало таковое МДлаб (CV = 5–43 и 3–28%).
Следует отметить, что значения МДполе и МДлаб в
экосистемах подтайги были сопоставимы в 50%
наблюдений (три измерения из шести для каждой
экосистемы). Однако для другой половины на-

блюдений величины МДполе были существенно
ниже (смешанный лес) или выше (луг) соответ-
ствующих МДлаб.

Результаты полевого и лабораторного измере-
ний микробного дыхания чернозема лесостепи

Рис. 2. Временная динамика температуры и влажности почвы (слой 0–10 см) в подтайге (А) и лесостепи (Б). Значения
представлены как среднее ± стандартное отклонение (n = 2) для каждого срока измерения.
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Рис. 3. Вклад микробного дыхания в почвенную эмиссию СО2 подтайги (А) и лесостепи (Б) в течение вегетационного
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показаны на рис. 5. В широколиственном лесу
МДполе и МДлаб за наблюдаемый период составили
2.4–21.7 и 5.2–17.9 г CO2/(м2 сут) соответственно.
При этом временное варьирование полевых и ла-
бораторных экспериментальных данных заметно
различалось (CV = 53 и 35%), а пространственное
было почти одинаковым (CV = 7–23 и 7–28%).
Величина МДполе широколиственного леса была
сопоставима с таковой МДлаб только в мае, с июня
по сентябрь она была в 1.4–2.0 раза выше, а в ок-
тябре, напротив, – в 6 раз ниже. В степи диапазон
значений МДполе за наблюдаемый период был по-
чти вдвое шире такового МДлаб (2.9–16.6 и 7.5–
14.6 г CO2/(м2 сут)). Причем, временное варьиро-
вание МДполе и МДлаб различалось в большей сте-
пени (CV = 50 и 16%), чем пространственное
(CV = 1–34 и 2–19%). В степи величина МДполе

была сопоставима с МДлаб только в июне, в дру-
гие сроки наблюдения она оказалось либо в 1.3–
3.3 раза ниже (май, сентябрь, октябрь), либо в
1.2–1.3 раза выше (июль, август). Таким образом, в
лесостепи результаты полевого и лабораторного
измерения микробного дыхания почвы оказались
сопоставимыми только в одном из шести наблю-
дений, что соответствует примерно 20% уровню
вероятности.

Далее оценили влияние температуры и влаж-
ности почвы на варьирование МДполе, а таковое
для МДлаб (оптимальные гидротермические усло-
вия) не рассматривали. Оказалось, что величина
МДполе подтайги слабо зависела от гидротермиче-
ских условий, однако для лесостепи она сильно
зависела от температуры и слабо – от влажности
почвы (табл. 2).

Рис. 4. Микробное дыхание дерново-подзолистой почвы подтайги, измеренное в полевых и лабораторных условиях,
в течение вегетационного периода. Точкой обозначено среднее значение (n = 2) для каждого срока наблюдения, цвет-
ная область – стандартное отклонение.
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Рис. 5. Микробное дыхание чернозема лесостепи, измеренное в полевых и лабораторных условиях в течение вегета-
ционного периода. Точкой обозначено среднее значение (n = 2) для каждого срока наблюдения, цветная область –
стандартное отклонение.
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Следующий этап интерпретации данных свя-
зан с проверкой возможности использования ла-
бораторного подхода для аппроксимации и про-
гнозирования среднесезонной величины МДполе
изученных экосистем. Оказалось, что средние
МДполе и МДлаб за вегетационный период не раз-
личались значимо в обеих растительных подзонах
(рис. 6). При этом в лесу подтаежной зоны МДполе
было вдвое меньше соответствующего МДлаб, а на
лугу, напротив, – на 30% больше. В экосистемах
лесостепи различие между среднесезонными зна-
чениями МДполе и МДлаб оказалось в среднем не-
значительным (11–14%).

ОБСУЖДЕНИЕ
Вклад микробного дыхания в почвенную эмис-

сию СО2, определенный методом субстрат-индуци-

рованного дыхания. Метод СИД для разделения
 на микробную и корневую составляющие

предложен почти 20 лет назад Паниковым с со-
авт. [8] и успешно апробирован в полевых усло-
виях [15]. С тех пор опубликован ряд научных ра-
бот с использованием данного подхода [3, 4, 6, 7,
36]. Согласно этим исследованиям, вклад МДполе

в  составил в среднем 60% для горных лугов
Австрии [36], 64% – средиземноморских лугов
Италии [17], 58 и 61% – суббореальных лугов и ле-
сов [3, 4, 7] и 65% – бореальных лесов европей-
ской части России [6]. В нашем исследовании
вклад МДполе в  для изученных раститель-
ных подзон был сопоставим, однако заметно раз-
личался между типами экосистем (лесной и тра-
вянистой). Этот факт можно объяснить различи-
ем доли корневого дыхания в  лесных и

2СОЭМ
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Рис. 6. Микробное дыхание почв подтайги и лесостепи за вегетационный период (май–октябрь 2015, n = 6), измерен-
ное в полевых и лабораторных условиях.
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Таблица 2. Зависимость микробного дыхания почвы от ее температуры и влажности (0–10 см) за наблюдаемый
вегетационный период (май–октябрь 2015, n = 6) в экосистемах подтайги и лесостепи

Экосистема
Температура, °C Влажность, %

уравнение R2 P уравнение R2 P

Подтайга
Лес смешанный y = 0.12x + 3.2 0.14 0.47 y = 0.01x + 4.5 0.01 0.86
Луг y = 0.40x + 6.3 0.39 0.18 y = –0.3x + 19.4 0.52 0.11

Лесостепь
Лес широко-
лиственный

y = 1.34e0.14x 0.88 0.005 y = –0.07x2 + 4.1x – 40 0.61 0.07

Степь y = 1.34e0.14x 0.89 0.005 y = –0.12x + 12.8 0.03 0.73
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травянистых экосистем, что связано с различием
биомассы тонких корней в их верхнем почвенном
слое [27].

Варьирование микробного дыхания почвы под-
тайги и лесостепи. Известно, что дыхательная ак-
тивность почвенных микроорганизмов характе-
ризуется высокой пространственной и времен-
ной изменчивостью. В нашем исследовании в
качестве пространственного варьирования МДполе
(или МДлаб) рассматривали различие между дву-
мя экспериментальными участками каждой эко-
системы. Оказалось, что экосистемы подтайги
отличались от лесостепных аналогов большей
пространственной неоднородностью МДполе и
МДлаб, что связано, по-видимому, с особенностя-
ми распределения элементов питания в дерново-
подзолистых почвах и черноземах. Ранее показа-
но, что пространственное варьирование МДлаб
хорошо коррелирует с содержанием в почве C и N
[1, 35]. Однако сведений об определяющих фак-
торах пространственного варьирования МДполе в
научной литературе крайне мало [30].

Временное варьирование МДполе контролиру-
ется в основном гидротермическими условиями
[26, 30], количеством и качеством поступающих в
почву корневых экссудатов и отмерших расти-
тельных остатков [5, 22]. Однако такое варьиро-
вание МДлаб определяется во многом изменчиво-
стью содержания органического вещества в сво-
бодной от корней почве. В нашем исследовании
временная динамика МДполе в лесостепи строго
контролировалась температурой почвы. Однако в
подтайге такой зависимости не обнаружено, что
может быть связано со слабым варьированием
температуры ее почвы за наблюдаемый период.
Наши результаты показали, что влажность почвы
слабо влияла на варьирование МДполе в обеих изу-
ченных подзонах, что, по-видимому, обусловле-
но измерением этого процесса в предварительно
увлажненной почве (в среднем 33% содержания
воды). Следует отметить, что наибольшие значе-
ния МДполе и МДлаб в изученных экосистемах
подтайги обнаружены в засушливый период на-
блюдения (август, рис. 4). Этот результат соответ-
ствует классическому представлению о кратковре-
менном усилении микробного дыхания реувлаж-
ненной почвы, которое связано с увеличением
содержания в ней легкодоступного питательного
субстрата (мертвых микробных клеток, выщело-
ченного из подстилки органического вещества,
десорбированных с поверхности почвенных ча-
стиц питательных элементов) [32, 33].

Микробное дыхание почвы, измеренное поле-
вым и лабораторным методами. Измеренная вели-
чина МД в полевых условиях зависит от гидротер-
мических факторов, а в лабораторных условиях
МД измеряется при постоянных влажности и

температуре. Кроме того, пулы углерода почвы,
утилизируемые микроорганизмами при измере-
нии МДполе и МДлаб, также различаются. Так,
МДполе обеспечивается в основном за счет разло-
жения гумусового вещества почвы, мертвых рас-
тительных остатков и корневых экссудатов, в то
время как МДлаб – разных фракций органическо-
го вещества в свободной от корней почве [24].
Полагаем, что выявленные нами различия МДполе
и МДлаб почв разных экосистем подтайги и лесо-
степи в течение вегетационного периода обуслов-
лены в той или иной степени вышеупомянутыми
факторами и их комбинацией. Следует отметить,
что высокая временная изменчивость МДполе и
МДлаб маскирует различие их среднесезонных
величин. Вместе с тем результаты нашего иссле-
дования демонстрируют возможность использо-
вания лабораторного подхода для прогностиче-
ской оценки среднесезонного МДполе для разных
экосистем подтаежной и лесостепной расти-
тельных подзон.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Микробное разложение органического веще-
ства почвы (микробное дыхание) является важ-
ным компонентом баланса углерода в наземных
экосистемах, оценка которого особенно актуаль-
на в условиях современного изменения климата.
Выявлено, что микробное дыхание является до-
минирующей составляющей почвенной эмиссии
СО2 в изученных экосистемах. Техника определе-
ния микробного дыхания почвы в полевых усло-
виях является время- и трудозатратной, поэтому
поиск альтернативных подходов для экспресс-
оценки этого процесса – актуальная научная за-
дача. В настоящем исследовании проверили ла-
бораторный подход для определения микробного
дыхания почвы, который может в определенной
степени служить его предиктором в естественных
условиях. Оказалось, что лабораторное и полевое
измерения микробного дыхания почвы подтайги
и лесостепи показали сопоставимые величины в
среднем за вегетационный период. Эти результа-
ты демонстрируют возможность использования
лабораторных измерений микробного дыхания
почв для оценки региональных потоков углерода
и его балансовых расчетов.
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Soil Microbial Respiration of Sub-Taiga and Forest-Steppe Ecosystems
in European Russia: Field and Laboratory Approaches

N. D. Ananyeva1, *, S. V. Sushko1, 2, 3, K. V. Ivashchenko1, 2, and V. I. Vasenev2
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Our study focuses on testing laboratory measurements of soil microbial respiration as a proxy that in the field
conditions. The soil microbial respiration was measured in field (MRfield) and laboratory (MRlab) conditions
monthly (from May to October) in sub-taiga (mixed forest, meadow) and forest-steppe (broad-leaved forest,
virgin steppe) ecosystems of the European Russia. The MRfield was determined through soil respiration par-
titioning by the conventional substrate-induced respiration method. The MRlab was measured as basal respi-
ration of 10 cm topsoil at 22°C and 60% water holding capacity. The contribution of MRfield to total soil res-
piration varied during the growing season from 25 to 82% for sub-taiga and from 41 to 88% for forest-steppe.
The MRfield for studied ecosystems varied from 2.2 to 21.7 g СО2/(m2 d), while MRlab was from 3.5 to 18.6 g
СО2/(m2 d). Similar results obtained by field and laboratory approaches were in 50% of measurements in the
sub-taiga ecosystems and in almost 20% of cases on the forest-steppe. The average MRfield and MRlab for
growing season did not significantly differ for all studied ecosystems. These findings demonstrate possible
prospects of using laboratory measurement of soil microbial respiration during the growing season to approx-
imate and predict average MRfield for various ecosystems.

Keywords: soil respiration, partitioning, substrate-induced respiration technique, proxy assessment
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