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Модифицирована методология определения температурной чувствительности базального дыхания.
Она заключается в инкубации почвенных образцов при постоянной температуре (20 или 25°С) и вы-
сокочастотном измерении скорости образования СО2, с периодическим понижением температуры
на 10°С на короткое время (2 ч), благодаря дополнительному автоматическому варьированию тем-
пературы почвенных образцов. Значение Q10 при этом рассчитывается как отношение средней ско-
рости образования СО2 при высокой температуре (перед и после понижения температуры) от ско-
рости, измеренной при низкой температуре. Показано, что концентрация вносимой глюкозы наи-
более сильно влияет на Q10 минерализации углерода только в низких диапазонах температур (20–
10°С). Температурный диапазон оказывает большее влияние на Q10 минерализации углерода, чем
внесение глюкозы. Подтвержден эффект влажности почвы на температурную чувствительность ми-
нерализации С (Q10), которая убывает при увеличении влажности.
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ВВЕДЕНИЕ

Повышение активности минерализации поч-
венного органического вещества и увеличение
эмиссии СО2 из почв в атмосферу при потепле-
нии – ключевой механизм положительного об-
ратного отклика экосистем на глобальное изме-
нение климата [8–14]. Положительным он назы-
вается потому, что потепление приводит к
увеличению эмиссии СО2 – главного парниково-
го газа, который дополнительно ускоряет потеп-
ление [17–19]. Большинство моделей глобального
цикла углерода учитывают это взаимодействие,
принимая, что скорость минерализации углерода
увеличивается в два раза при повышении темпе-
ратуры на каждые 10°С (Q10 = 2) [12, 14]. Посколь-
ку почвы являются главным источником СО2 в
атмосфере [24, 26, 27], высокая вариабельность
значений Q10 у разных типов почв может являться
одной из причин неточностей моделей глобаль-
ного цикла углерода.

Несмотря на наличие большого числа работ по
температурной чувствительности, механизмы от-
клика и факторы, его обусловливающие, недоста-
точно изучены [20, 21]. Большинство исследовате-

лей измеряют скорость выделения СО2 при темпе-
ратурах, не позволяющих прямо рассчитать Q10.
Полученные данные аппроксимируют различны-
ми моделями (Аррениуса [7], Вант Гоффа [29],
Ллойда-Тэйлора [22] и др.), на основе которых рас-
считывают Q10 и другие параметры температурной
чувствительности. Неодинаковость моделей и ма-
тематические ошибки являются источником высо-
кой вариации значений Q10, полученных разными
авторами [11, 12, 14, 18, 28, 31, 32].

В данной работе мы усовершенствовали мето-
дологию оценки Q10 базального дыхания – одного
из ключевых индикаторов минерализации угле-
рода в почвах путем автоматического регулярного
изменения температуры [16]. Модификация за-
ключается в дополнительном автоматическом ва-
рьировании температуры почвенных образцов:
регулярном краткосрочном (на 2 ч) понижении
температуры на 10°С. Краткосрочность пониже-
ния важна для предотвращения изменений в ви-
довом составе микробного сообщества. Многие
исследователи при определении Q10, наоборот,
повышают температуру. При этом скорость ми-
нерализации увеличивается, что приводит к быст-
рому уменьшению доступного микроорганизмам
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субстрата [12, 18]. Дефицит субстрата занижает
скорость выделения СО2 и, соответственно, Q10 ми-
нерализации почвенного органического вещества.

Цель работы – апробация усовершенствован-
ного метода определения температурной чув-
ствительности С-минерализации и установление
влияния (1) добавления легкоразлагаемого орга-
нического субстрата (глюкозы) в широком диапа-
зоне концентраций, (2) температурного диапазо-
на и (3) влажности почвы (и взаимодействия этих
факторов) на Q10 С-минерализации в серой лес-
ной почве.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Объект исследования

Исследовали образцы верхнего минерального
горизонта серой лесной почвы (горизонт А), ото-
бранные на глубине 0–10 см в трех березняках
разнотравных в районе Академгородка (г. Крас-
ноярск). 80-летние березняки являются типич-
ными экосистемами Красноярской лесостепи.
Образцы, отобранные в разных березняках, сме-
шивали в один. Полученный образец просеивали
через сито (1 мм) для гомогенизации и удаления
крупных корней. Время от сбора образцов до на-
чала измерения потока СО2 составляло менее 2 ч,
что позволяет говорить о динамике минерализа-
ции свежего органического вещества.

Измерение скорости образования СО2, 
расчет Q10 и варианты обработки

В 16 стеклянных сосудов объемом 0.5 л поме-
щали по 100 г почвы, и в каждые два сосуда добав-
ляли по 5 мл водного раствора глюкозы в концен-
трации 0 (контроль), 25, 125, 250, 500, 1250, 2500 и
5000 мкг С/г. Сосуды помещали в инкубатор с
Пельте-охлаждением и программируемым темпе-
ратурным режимом фирмы (Memmert, Germany).
Каждый сосуд соединяли через 16-портовый
мультиплексер Li-Cor 8150 с инфракрасным ана-
лизатором СО2 Li-Cor 8100 (Li-Cor Incorporated,
Lincoln, Nebraska, USA). Мультиплексер пооче-
редно замыкал каждый из 16-ти сосудов в герме-
тичную цепь на 1.5 мин, и по скорости накопле-
ния СО2 в сосуде рассчитывали скорость образо-
вания СО2 почвенным образцом. Пока в одном
сосуде проводили измерение, остальные сосуды
продували комнатным воздухом для предотвраще-
ния накопления СО2, избыточная концентрация
которого лимитирует скорость образования СО2.

Всего провели три цикла измерений, каждый
из которых длился трое суток. В циклах 1 (низкая
влажность) и 3 (повышенная влажность) инкуба-
цию проводили при 25°С с регулярным (каждые
8 ч) кратковременным (на 2 ч) понижением тем-
пературы до 15°С. График температурного режи-
ма во время инкубации представлен на рис. 1А.

В цикле 3 помимо внесения раствора глюкозы
была увеличена влажность почвенных образцов с
30 до 100% почвенной полевой влагоемкости.
В цикле 2 (пониженная температура) температур-
ный диапазон был на 5°С ниже (20–10°С). Изме-
рение скорости образования СО2 проводили каж-
дые 2 ч таким образом, чтобы при температуре 20
или 25°С было 4 измерения, а при температуре 10
или 15°С – одно (рис. 1В). Значение Q10 рассчиты-
вали для каждого цикла понижения/повышения
температуры по формуле: Q10 = (F1 + F2)/(2F3), где

Рис. 1. Температурная программа для циклов 1 и 3 (А),
скорость образования СО2 в период инкубации для
трех образцов почв (вариант без глюкозы, для одной из
повторностей показано, как рассчитывался Q10) (Б) и
динамика рассчитанных значений Q10 (В).
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F1 и F2 – активность выделения СО2 при 25°С, до
и после понижения температуры, F3 – активность
выделения СО2 при 15°С.

Статистический анализ данных
Скорости образования СО2 и рассчитанные зна-

чения Q10 тестировали на нормальность распреде-
ления (тест Колмогорова–Смирнова) и однород-
ность выборки (тест Левина). Затем раздельно для
скорости образования СО2 и для значений Q10 про-
водили двухфакторный дисперсионный анализ ва-
риации с повторяющимися измерениями. Двумя
главными факторами были концентрация глюко-
зы (8 уровней – 8 концентраций, включая кон-
троль) и цикл (три уровня – циклы 1–3). Повто-
ряющимися измерениями были 40 временных то-
чек для скорости образования СО2 и 8 точек для
Q10. Анализ выявил отсутствие влияния времени
на Q10, т.е. значения не изменялись во времени
(рис. 1В). Поэтому для каждого варианта были
посчитаны средние значения и проведен двух-
факторный дисперсионный анализ как описано
выше, но без повторяющихся измерений. Все эф-
фекты были достоверными при Р < 0.050.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Q10 для скорости реакции определяется как ко-

эффициент, показывающий во сколько раз ско-
рость реакции возрастает с повышением темпера-
туры на каждые 10°С [7, 29]. Температурную чув-

ствительность (Q10) минерализации углерода и
базального дыхания изучают сейчас во всем мире
[1, 5, 31]. Предложенная методика имеет следую-
щие преимущества: 1) она основана на регуляр-
ном кратковременном понижении температуры,
что позволяет учесть лимитирование скорости
реакции субстратом, 2) расчет Q10 проводится без
подгонки экспоненциальных моделей, что ис-
ключает математические ошибки и уменьшает
трудозатраты, 3) автоматизация измерений увели-
чивает точность измерений, стандартизацию вре-
мени пребывания при той или иной температуре,
повышает производительность [16]. Автоматиза-
ция измерений и высокая производительность по-
тенциально позволяют экспериментально проте-
стировать множество гипотез относительно влия-
ния тех или иных субстратов или экологических
факторов на Q10. Отметим, что автоматизация из-
мерений скорости образования СО2 была предло-
жена ранее [16], наш вклад заключается в автомати-
ческом варьировании температуры и способе рас-
чета Q10, учитывающим уменьшение скорости
образования СО2 со временем. В настоящей работе
тестировали влияние добавления глюкозы в раз-
ных концентрациях, а также влажности и темпера-
турного диапазона на Q10 базального дыхания.

На рис. 1А показан температурный режим во
время инкубации в циклах 1 и 3, где температура
периодически снижается с 25 до 15°С. Скорость об-
разования СО2 в процессе инкубации почвы посте-
пенно снижается, как в каждом цикле понижения
температуры, так и на протяжении всего экспери-
мента (рис. 1Б). Последнее объясняется потерей
легкодоступного углерода и постепенным высыха-
нием образца из-за вентиляции сосудов воздухом
[16]. Однако, несмотря на уменьшение активности
со временем, рассчитанные значения Q10 колеба-
лись около 2, не изменялись со временем (рис. 1В),
и не сильно различались между повторностями, т.е.
метод дает стабильные результаты.

Скорость выделения СО2, как и предполага-
лось, оказалась ниже при 20°С, чем при 25°С
(рис. 2). При увеличении влажности почвы на-
блюдалось резкое увеличение скорости потока
СО2, т.е. свежие образцы были сухими, и влаж-
ность ограничивала активность микроорганиз-
мов. Также ожидаемо фиксировали увеличение
скорости образования СО2 с ростом концентра-
ции глюкозы, поскольку скорость реакции зави-
сит от количества субстрата.

Наибольший эффект на Q10 оказал температур-
ный диапазон, т.е. при низких температурах (10–
20°С), величина Q10 была значимо больше (рис. 3),
чем при более высоких температурах (15–25°С).
Уменьшение температурной чувствительности
при повышении температурного диапазона отме-
чено Аррениусом [7, 12], причина этого явления
заключается в том, что при увеличении температу-

Рис. 2. Скорость образования СО2 при разных кон-
центрациях добавленной глюкозы при максимальной
температуре в трех циклах измерения (1 – низкая
влажность (цикл 1), 2 – низкие температуры (цикл 2),
3 – повышенная влажность (цикл 3)).
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ры растет скорость реакции, но и уменьшается до-
ступность (концентрация) субстрата, причем до-
ступность субстрата уменьшается быстрее.

Эффект концентрации вносимого С был отри-
цательным и наблюдался только в низких диапа-
зонах температур (цикл 2). В высоких диапазонах
температур, как при низкой, так и при высокой
влажности, добавление глюкозы в разных кон-
центрациях не оказывало сколько-нибудь суще-
ственного влияния на Q10 базального дыхания.

Ранее предложено две концепции влияния тем-
пературы на минерализацию углерода, связанные
с качеством и доступностью органического веще-
ства [12]. Концепция о качестве (кинетическая тео-
рия Аррениуса [7]) предполагает, что органическое
вещество почвы – смесь разных веществ, каждое из
которых обладает своей энергией активации, т.е.
для минерализации этих веществ необходима не-
кая минимальная температура. Большинство моле-
кул органического вещества почв стабильно, т.е.
имеет высокую энергию активации и начинает раз-
лагаться при высоких температурах [12]. Напротив,
глюкоза обладает низкой энергией активации мо-
жет минерализоваться при более низких темпера-
турах, по этой же причине при внесении глюкозы
микроорганизмы разлагают ее много быстрее,
чем органическое вещество почв [12, 14]. Поэто-
му поток СО2 при внесении глюкозы, а также
температурная чувствительность минерализации
С должны определяться именно минерализацией
глюкозы [10, 12, 20, 25, 28]. Таким образом, внесе-
ние глюкозы должно уменьшать Q10 минерализа-
ции С. Противоположное действие на Q10 оказы-
вает доступность микроорганизмам органическо-
го субстрата. Причем речь идет о его доступности
в местах ферментативной активности, т.е. в поч-
венном образце органического вещества в среднем
может быть много, но его концентрация в местах
реакций низкая. Возникает диффузионный транс-
порт, который зависит и от влажности, и от темпе-
ратуры. В целом уменьшение концентрации до-
ступного субстрата приводит к занижению Q10, и
именно этим объясняется уменьшение величины
Q10 в более высоких диапазонах температур. В на-
шем исследовании экспериментально подтверди-
лась кинетическая теория Аррениуса, и наблюда-
лось увеличение значений Q10 при низких диапазо-
нах температур (цикл 3) по сравнению с высокими
диапазонами температур (рис. 3). Однако ни кине-
тическая теория Аррениуса, ни концепция о до-
ступности не объясняют отсутствие влияния глю-
козы и ее концентрации на Q10 базального дыхания
в циклах 2 и 3. В более современных работах гово-
рится о существенном влиянии на Q10 минерализа-
ции С прайминга – кратковременного изменения
скорости минерализации С при добавлении угле-
рода или азота [2, 32]. Мы предполагаем, что
уменьшение величины Q10 минерализации С при
увеличении концентрации глюкозы, которое на-

блюдали в низких диапазонах температур, связано
именно с праймингом. Причем, прайминг, скорее
всего, существует и в высоких диапазонах темпера-
тур. Но при низких температурах величина Q10 ба-
зального дыхания стала больше, что сделало уча-
стие новых фракций органического вещества в ми-
нерализации более контрастными по Q10.

Если бы показатель Q10 минерализации глюкозы
существенно отличался от Q10 минерализации ор-
ганического вещества почв, то эффект добавления
глюкозы наблюдали и в высоких диапазонах темпе-
ратур. В низких диапазонах температур, согласно
кинетической теории Аррениуса, уменьшилась до-
ля минерализуемого органического вещества, зна-
чимо вырос Q10 минерализации С. Мы предполага-
ем, что добавление глюкозы вызвало лимитацию

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсион-
ного анализа (значения Р). Показано влияние времени
инкубации для первого дисперсионного анализа, вли-
яние всех остальных факторов взято из второго дис-
персионного анализа, где время не учитывалось, а бы-
ли рассчитаны средние значения по времени

Фактор
Значение P

скорость 
выделения СО2

Q10

Концентрация глюкозы <0.001 0.235
Цикл инкубации <0.001 <0.001
Время 0.045 0.187
Концентрация × цикл 0.160 <0.001

Рис. 3. Зависимость Q10 для каждого из трех циклов от
концентрации вносимой глюкозы (1 – низкая влаж-
ность (цикл 1), 2 – низкие температуры (цикл 2), 3 –
повышенная влажность (цикл 3)).

1.4

1.6

1.8

2.0

2.2

2.4

2.6

2.8

3.0

0 25 125 250 500 1250 2500 5000
Концентрация глюкозы, мкг/г

Q10

1 2 3



370

ПОЧВОВЕДЕНИЕ  № 3  2020

ГРОМОВА и др.

развития микроорганизмов по азоту. Для его добы-
чи микроорганизмы стали минерализовать то орга-
ническое вещество, которое минерализовалось при
высоком диапазоне температур, но перестало – при
низком. Минерализация этой фракции органиче-
ского вещества за счет прайминга приблизила Q10 к
значениям, наблюдаемым в верхних диапазонах
температур. Это предположение подтверждает тот
факт, что величина Q10 базального дыхания умень-
шалась при добавлении глюкозы в тех концентра-
циях (25–1250 мкг С/г), при котором отмечается
максимальный прайминг [15].

Не менее важный факт, подтвержденный в
данном эксперименте – это уменьшение значе-
ний Q10 с увеличением влажности почвы (рис. 3).
Наиболее вероятным объяснением уменьшения
Q10 при повышении влажности является увеличе-
ние скорости диффузии органического вещества
к местам локализации центров ферментативных
реакций [3, 4, 6, 11, 23, 30], что подтверждает кон-
цепцию о влиянии доступности органического
вещества на Q10 минерализации углерода.

Итак, экологические факторы по-разному
влияют на Q10 минерализации почвенного орга-
нического вещества. Превалирующие теории
(кинетическая Аррениуса и о доступности орга-
нического вещества) не объясняют всего много-
образия эффектов. Добавление к ним теории о
прайминге органического вещества и его темпе-
ратурной чувствительности может существенно
улучшить понимание и предсказуемость пове-
дения Q10 минерализации углерода при изменя-
ющихся факторах окружающей среды.

ВЫВОДЫ
1. Подтверждено, что Q10 базального дыхания

почв выше при низких диапазонах температур, а в
высоких диапазонах уменьшается (согласно ки-
нетической теории Аррениуса).

2. Впервые показано, что добавление глюкозы
уменьшает Q10, наиболее четко этот эффект виден
в низких диапазонах температур. Предложено,
что прайминг ответственен за влияние глюкозы
на величину Q10 минерализации С при низких
температурах.

3. Подтвержден эффект влажности почвы на
Q10. Повышение влажности почв уменьшает Q10
из-за увеличения диффузии органического веще-
ства к местам локализации ферментативных ре-
акций, подтверждая концепцию о влиянии лими-
тации субстратом Q10 минерализации С.
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Temperature Sensitivity (Q10) of Soil Basal Respiration as a Function
of Carbon Substrate Available, Temperature and Soil Moisture

M. S. Gromova1, А. I. Matvienko1, M. I. Makarov2, C.-H. Cheng3, and O. V. Menyailo1, *
1Sukachev Institute of Forest SB RAS, Federal Research Center “Krasnoyarsk Science Center SB RAS”,

Krasnoyarsk, 660036 Russia
2Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

3School of Forestry and Resources Conservation, National Taiwan University, Taipei, 106 Taiwan
*e-mail: menyailo@hotmail.com

Basal respiration is one of the key indicators of soil C mineralization. Temperature sensitivity (Q10) of basal
respiration is important for predicting changes in C mineralization due to warming. New methodology of Q10
of soil basal respiration is proposed. Soil samples were incubated at 25°C with periodic short-term decreasing
of temperature to 15°C and high frequency measurements of CO2 production rates. The temperature sensi-
tivity is estimated as the average rate of CO2 production at 25°C (before and after temperature decrease) di-
vided by the rate of CO2 production at 15°C. With this method we demonstrated that glucose addition most
strongly affects the Q10 values at low temperature ranges (20–10°C), while temperature range affects Q10
more strongly than glucose additions. The negative effect of soil moisture on Q10 of basal respiration was
demonstrated: the Q10 values decreased with increasing soil moisture.

Keywords: organic carbon, mineralization, greenhouse gases, carbon cycle
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