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Исследовано влияние постоянного и переменного промораживания подстилок на содержание в 
них водоэкстрагируемого органического углерода (ВЭОУ). Отмечено, что температура –5 оС не 
является ингибирующей для микробного сообщества, в результате чего происходит снижение со-
держания ВЭОУ. При более низких температурах (от –10 до –15 оС) наблюдается увеличение его 
содержания. При этом, чем продолжительнее период воздействия низких значений температуры, 
тем выше содержание растворимого углерода. Пул ВЭОУ в морозный период слагается из подвиж-
ного органического вещества, образующегося за счет непрекращающейся микробиологической де-
ятельности при температурах до –5 оС, а также вследствие лизиса погибших клеток микроорганиз-
мов и разрушения растительного материала при более низких температурах (от –10 до –15 оС).

Водоэкстрагируемый органический углерод, подстилка, лиственничник, промораживание. 

Среди основных источников водорастворимого 
органического вещества (ВОВ) в лесных экоси-
стемах наиболее важным является подстилка [8, 
14, 23]. При минерализации и биохимической 
трансформации отдельных компонентов расти-
тельного опада образуется большое количество 
ВОВ, обладающих высокой миграционной спо-
собностью. В зависимости от типа фитоценоза, 
степени развития живого напочвенного покрова, 
его видового состава и гидротермических усло-
вий концентрация ВОВ в данном органогенном 
горизонте колеблется от 5.7 до 349 мг С л–1 [3, 6, 
12, 17, 21, 24], а запас – от 0.02 до 3.82 т C га–1 [1, 
8, 19, 20, 28].

В условиях бореальной зоны важную роль в 
образовании ВОВ в подстилках играют процес-
сы замерзания и оттаивания органогенных гори-
зонтов почв, которые в осенне-зимний и весен-
ний периоды происходят неоднократно, оказывая 
существенное влияние на физико-химические и 
микробиологические свойства подстилок, а так-
же определяя интенсивность ее абиотического и 

биотического разложения и содержание ВОВ [4, 
29].

Согласно литературным данным, действие 
отрицательной температуры приводит к увеличе-
нию количества ВОВ [16, 20, 31], однако причи-
ны и источники подобного повышения различны. 
Так, одни исследователи объясняют это явление 
механическим разрушением опада [2], другие – 
гибелью микробной массы [16, 20]. Промерзание 
органогенных горизонтов почв ведет к гибели 
части почвенных микроорганизмов, а лизис их 
клеток создает дополнительный источник ВОВ. 
При этом следует отметить, что ВОВ, полученные 
вследствие физического или биологического раз-
рушения органического материала, представляют 
собой легкодоступный источник органического 
материала и могут достаточно быстро утилизиро-
ваться микробоценозом и высшей растительно-
стью [5]. 

В случае с криогенными почвами можно про-
гнозировать потерю этих соединений с поверх-
ности напочвенного покрова и 5-сантиметрового 
минерального слоя почвы вследствие выноса за 
пределы наземных экосистем в весенний период 
при снеготаянии.

*  Работа выполнена при частичной финансовой поддержке 
интеграционного проекта СО РАН №76 и РФФИ  (проект 
08-04-00034-а).
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В связи с этим цель нашего исследования за-
ключалась в оценке содержания ВЭОУ в подстил-
ках лиственничников криолитозоны Центральной 
Эвенкии под влиянием постоянного и переменно-
го промораживания в лабораторных условиях.

МАТЕРИАЛЫ  И  МЕТОДИКА

Район исследований (Центральная Эвенкия) 
характеризуется континентальным климатом, что 
проявляется как в значительных сезонных темпе-
ратурных колебаниях, так и в количестве и рас-
пределении осадков по территории. Климат от-
личается относительно морозной зимой (средняя 
температура января около –36.7 оС) и умеренно 
теплым летом (средняя температура июля 16.3 оС, 
абсолютный максимум 36–38 оС) с годовым коли-
чеством осадков до 250–548 мм, большая часть 
которых приходится на летние месяцы. Следует 
отметить низкие среднегодовые (–9.5 оС) и январ-
ские температуры воздуха. Это обстоятельство в 
сочетании с другими факторами, вызванными ан-
тициклональным состоянием атмосферы (малое 
количество осадков, зимнее безветрие), способс-
твуют выхолаживанию воздушных масс и сохра-
нению верхних слоев земной коры в мерзлотном 
состоянии. 

Объектами исследования послужили подстил-
ки из багульниково-зеленомошного лиственнич-
ника, расположенного в бассейне ручья Кулинг-
дакан площадью 41 км2 (64o18' с.ш., 100o11' в.д.). 
Данный тип лиственничника является наиболее 
распространенным на исследуемой территории. 
Возраст древостоя составляет около 100 лет, пол-
нота 0.4. Сбор образцов производили с площади 
20×20 см в 7-кратной повторности. Мощность 
подстилки в среднем 9 см, запас 3.8–5.2 кг м–2. 

После сбора воздушно-сухие подстилки тща-
тельно перемешивали для создания общего об-
разца. Определение общего содержания орга-
нического вещества в подстилке проводили на 
автоматическом анализаторе Vario EL (Elementar 
Analysensysteme GmbH, Германия).

Выбор температур для промораживания осно-
ван на данных термического режима исследуемых 
подстилок в естественных условиях. Измерения 
температуры были проведены с помощью тем-
пературных датчиков (TR-51A, T&D Co, Japan). 
Анализ показал, что температура –5 оС характер-
на для подстилок осенью (октябрь, ноябрь), вес-
ной (апрель, май), а также в течение зимнего пе-
риода (декабрь) (рис. 1). Температуры от –10 до 
–15 оС наблюдаются с декабря до апреля. Таким 
образом, подстилки лиственничников криолито-

зоны испытывают воздействие отрицательных 
температур большую часть года (ноябрь – май). 

В качестве показателя содержания ВОВ исполь-
зовался ВЭОУ, который представляет собой смесь 
органических молекул разной природы размером 
менее 0.45 мкм, переходящую в водную вытяжку 
при экспозиции в течение 24 ч [20, 31] при со-
отношении содержания образца в воде, равном 
1:10. Термин «водорастворимое органическое 
вещество» является общим как для водоэкстраги-
руемого, так и для растворенного органического 
вещества, который является истинно растворен-
ным in vivo. Определение содержания углерода 
в экстракте осуществлялось мокрым сжиганием 
(смесью бихромата калия и концентрированной 
серной кислоты) по методу И.В. Тюрина в моди-
фикации [8]. Расчет содержания ВЭОУ в образце 
производился для абсолютно сухой массы. В экс-
тракте также замеряли кислотность и удельную 
электропроводность, характеризующую выщела-
чивание ионов в раствор. Измерение этих пока-
зателей проводили с использованием анализатора 
воды Анион-7051 (Новосибирск).

Для выяснения влияния промораживания на 
содержание ВЭОУ в подстилке проведено не-
сколько экспериментальных вариантов, модели-
рующих температуру в позднеосенний, зимний и 
осенне-зимне-весенний периоды, существующие 
в природных условиях Центральной Эвенкии:

1. Позднеосенняя ситуация – краткосрочное 
промерзание и оттаивание

1.1 Однократное замораживание подстилки в 
течение 3 суток. Неизмельченную воздушно-су-
хую подстилку (навеска 5 г) в 5-кратной повтор-
ности помещали в чашки Петри, увлажняли до 
60% от полной влагоемкости, оставляли на 3–4 ч 

Рис. 1. Годовая температура в подстилке багульнико-
во-зеленомошного лиственничника.
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при комнатной температуре (20 оС) и ставили на 
3 суток в морозильные камеры при температу-
рах –5 оС, –10 оС, –15 оС. Затем размораживали в 
течение суток, экстрагировали водой (1:10). Па-
раллельно экстрагировали органический углерод 
из увлажненного образца до его промораживания 
(контроль).

1.2. Переменное замораживание и оттаивание 
подстилки. Образцы подстилки, увлажненные до 
60% от полной влагоемкости, в 5-кратной повтор-
ности выдерживали при комнатной температуре 
3–4 ч и далее замораживали при значениях тем-
пературы –5, –10 и –15 оС в течение суток, затем 
сутки оттаивали при комнатной температуре. 
Подобная операция выполнялась трижды. Затем 
проводили экстракцию и определение ВЭОУ по 
вышеуказанному методу.

1.3. Одноразовое промораживание подстил-
ки с предварительной активизацией почвенной 
микрофлоры. Образцы подстилки в 5-кратной 
повторности помещали на 3 суток в оптималь-
ные условия (28 оС, 60% от полной влагоемкос-
ти), способствующие активизации микрофлоры. 
Как ранее нами было показано, уже после 24 ч 
инкубации наблюдается пик выделения СО2, ука-
зывающий на активизацию микробного сообщес-
тва [10]. Затем образцы помещали в морозильные 
камеры на 3 суток при температурах –5, –10 и 
–15 оС, далее размораживали в течение суток и 
определяли содержание ВЭОУ, pH и удельную 
электропроводность. Контролем служили образ-
цы подстилки после инкубирования в термоста-
те.

2. Зимние условия – постоянно в проморожен-
ном состоянии

Для моделирования зимней ситуации образцы 
подстилки подвергали длительному проморажи-
ванию. Неизмельченную воздушно-сухую под-
стилку в 5-кратной повторности после увлажне-
ния до 60% от полной влагоемкости инкубировали 

при температуре 28 оС в течение 3 суток, после 
чего образцы помещали в морозильные камеры 
на 90 суток при постоянных температурах –5, –10 
и –15 оС. 

3. Осенне-зимне-весенняя ситуация – периоди-
ческое промораживание и оттаивание.

Образцы подстилки (в 5-кратной повторнос-
ти) после инкубации подвергали периодическому 
воздействию циклов замораживания и оттаива-
ния: 3 суток при –5 оС, затем оттаивание в тече-
ние 3 суток при +3–6 оС, 75 суток при –15 оС; за-
тем 3 суток при +3–6 оС; 3 суток при –5 оС, затем 
оттаивание при комнатной температуре. Выбор 
данных температур в какой-то степени моделиру-
ет ситуацию осенне-зимне-весеннего периода. В 
этом случае контролем служила подстилка после 
компостирования при 60% от полной влагоемкос-
ти и 28 оС в течение 3 суток. Определение ВЭОУ 
проводилось по вышеуказанной методике.

Полученные результаты подвергались ста-
тистической обработке на основе программного 
обеспечения для среды MS Windows (MS Excel).

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

Влияние осенней ситуации 
на содержание ВЭОУ в подстилках

Анализ кратковременного действия отрица-
тельных температур (–5, –10, –15 оС) на под-
стилку показал, что во всех случаях содержание 
ВЭОУ в ней снижается по сравнению с конт-
рольными образцами в 1.3 раза (рис. 2а). Можно 
предположить, что при действии этих температур 
в результате промораживания возникают новые 
поверхности раздела фаз за счет коагуляции ор-
ганических коллоидов и происходит образование 
водонерастворимой фракции углерода [7].

Периодическое и неоднократное заморажи-
вания – оттаивание подстилки также вызывает 

Рис. 2. Кратковременное влияние отрицательных температур на содержание ВЭОУ в подстилках без активизации 
микрофлоры: а – однократное замораживание, б – периодические замораживание и оттаивание (К1 – контроль 1).
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уменьшение содержания ВЭОУ, которое ниже по 
сравнению с контрольными образцами в 1.4–1.5 
раза (рис. 2б). Однако при периодическом замора-
живании и оттаивании подстилки, что характерно 
для осеннего периода, содержание ВЭОУ в 1.2 
раза ниже, чем при однократном ее заморажива-
нии. По-видимому, каждое очередное заморажи-
вание ведет к коагуляции некоторой части водо-
растворимой фракции органического вещества и 
его переходу в нерастворимые формы. Подтверж-
дением такой трансформации качественного со-
става ВОВ являются и более явные изменения 
кислотности и удельной электропроводности 
экстракта. Так, pH увеличивается с 4.8 до 5.3 для 
всех вариантов с отрицательными температура-
ми, а ионная активность уменьшается с 202 до 
154 мк См см–1 (рис. 3).

Предварительный анализ показал, что иссле-
дуемые подстилки до инкубации характеризуют-
ся количеством общего органического углерода 
36%, содержанием ВЭОУ 3.7 мг г–1 абсолютно 
сухой массы, что составляет 1% от общего содер-
жания Сорг. После инкубации подстилки в течение 
трех суток содержание ВЭОУ по сравнению с на-
чальным его содержанием снизилось в 1.3 раза. 
Такое снижение связано с повышением деятель-
ности микрофлоры, что способствовало более 
интенсивному использованию ВЭОУ [4, 11, 25]. 
Таким образом, почти 20% ВЭОУ в воздушно-су-
хих подстилках лиственничников криолитозоны 
представлено легко усвояемыми органическими 
соединениями, быстро потребляемыми почвен-
ными микроорганизмами.

Рис. 3. Изменение кислотности и удельной электропроводности экстракта при однократном (а) и периодическом (б) 
замораживаниях образцов подстилки.

Рис. 4. Действие отрицательных температур на образование ВЭОУ в инкубированной подстилке: а – краткосрочное 
действие; б – длительное действие (К2 – контроль 2).
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Кратковременное (до 3 суток) действие темпе-
ратуры –5 оС привело к незначительному сниже-
нию содержания ВЭОУ по сравнению с контролем 
(рис. 4а). Вероятно, такая температура не оказы-
вает ингибирующего влияния на микрофлору, и 
она продолжает использовать доступный водо-
растворимый углерод. Преобладание в криолито-
зоне низких значений температур на протяжении 
большей части года способствует адаптации мик-
рофлоры к таким температурам [9].

Лабораторные исследования J.S. Clein и 
J.P. Schimel [15] и D.A. Lipson et al. [22] также 
показали высокую микробиальную активность 
почв в тундровых и северотаежных биотопах при 
температурах –5–7 оС. В работах C.B. Neilsen et 
al [26] при замораживании почв в течение 8 не-
дель при температурах от –1 до –4 оС не было 
отмечено снижения микробиальной биомассы и 
уменьшения скорости минерализации органи-
ческого материала. При этом интенсивность ды-
хания полностью замороженных почв при –5 оС, 
согласно данным И.Н. Кургановой и Р. Типе [5], 
не опускается до нулевых значений, показывая 
тем самым, что микробные популяции все еще ос-
таются активными в этом диапазоне температур.

Существует несколько физико-химических 
факторов, контролирующих микробиологичес-
кую активность замороженных почв. Один из 
них – это содержание воды в почве до замерза-
ния. При влажности 10% от полной влагоемкости 
дыхание замерших почв существенно ниже, чем 
при 50% [15]. При замораживании почв микроор-
ганизмы функционируют в пленке незамерзшей 
воды или почвенных порах, содержащих воду, 
до тех пор, пока пространство не заблокируется 
льдом. Кроме того, лед препятствует диффузии 
кислорода, вызывая анаэробиоз [15]. При темпе-
ратуре –5 оС в почвах еще остается доступное ко-
личество воды, которое необходимо для деятель-
ности микроорганизмов [13]. Так, Е.М. Ривкина 
с соавторами [27] показали, что толщина пленки 
незамерзшей воды при –1.5 оС составляет 15 нм и 
уменьшается до 5 нм при –10 оС. 

С другой стороны, существенное влияние на 
деятельность микробного сообщества оказывают 
также трофические условия. Микроорганизмы 
используют в основном субстрат, полученный 
при разрушении органических комплексов, и рас-
творимые минеральные соединения, содержащие-
ся в почвенном растворе [15]. Таким образом, 
микроорганизмы могут оставаться активными до 
замерзания водной пленки или исчезновения пи-
тательного субстрата. 

При температурах замораживания –10 и –15 оС 
наблюдается увеличение содержания ВЭОУ в 
1.1–1.3 раза по сравнению с контрольными образ-
цами (рис. 4а). Можно предполагать, что в этом 
диапазоне температур наступает гибель части 
почвенных микроорганизмов, а лизис их клеток 
приводит к образованию дополнительного источ-
ника ВЭОУ. Вероятно, при более продолжитель-
ном воздействии низких отрицательных темпе-
ратур (более трех суток) эта разница будет более 
существенной.

Известно, что при замерзании и последующем 
оттаивании может погибать до 50% имеющейся 
микробной популяции, а их клеточное содержи-
мое высвобождается в среду [6, 17, 21]. В работе 
J.B. Yavitt и T.J. Fahey [30] отмечено 10-кратное 
увеличение концентрации водорастворимого ор-
ганического азота при биоуничтожающей обра-
ботке субстрата. Разрушение микробных клеток 
увеличивает также и количество простых сахаров 
и свободных аминокислот до 10–40 раз [18]. 

Помимо этого, увеличение содержания ВЭОУ 
может быть обусловлено необратимыми автоли-
тическими процессами выделения водораство-
римых веществ из растительных тканей. При 
внутриклеточном образовании льда происходят 
разрывы клеточных стенок и мембран, наруше-
ние компартментации органоидов и полупрони-
цаемости протоплазмы, что ведет к гибели клет-
ки [2]. 

Сравнение проведенных экспериментов с ак-
тивизацией микробной компоненты и без нее 
показало, что после воздействия максимальной 
отрицательной температуры (–15 оС) содержа-
ние ВЭОУ в подстилках с активной микрофлорой 
возрастало в 1.2 раза (на 20%) по сравнению с не 
подвергавшимися компостированию образцами. 
Таким образом, микробиологическая компонента 
может вносить значительный вклад в увеличение 
содержания ВЭОУ в подстилках при действии 
низких отрицательных температур.

Влияние зимних условий на содержание ВЭОУ

Длительное промораживание подстилки (90 су-
ток) показало, что действие температуры –5 оС 
так же, как и при кратковременном заморажива-
нии (3 суток), приводит к снижению содержания 
ВЭОУ (рис. 4б). По-видимому, данная температу-
ра и при длительном действии не снижает жизне-
способность микрофлоры, и она продолжает ис-
пользовать доступные формы ВОВ в подстилках. 
При температуре –10 оС происходит увеличение 
содержания ВЭОУ на 13%, и это различие стано-
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вится более существенным, чем при кратковре-
менном воздействии данной температуры. 

Длительное действие низкой отрицательной 
температуры ведет к гибели части микроорганиз-
мов, обеспечивая дополнительный вклад мобиль-
ного углерода. Согласно данным K. Kaiser et al. 
[20], зимой подстилки в березовых и сосновых 
насаждениях более гидрофильны, и в них доля 
углеводов и аминосахаров выше, чем в летний се-
зон. Так, если в летний период содержание ами-
носахаров в подстилках сосняка и березняка со-
ставляло 4 и 6 мг г–1, соответственно, то в зимний 
период оно увеличивалось до 14 и 46 мг г–1 [20]. 
При этом углеводы большей частью представле-
ны гексозо- и диоксисахарами, что предполага-
ет образование ВОВ из разрушенной микробной 
биомассы [17, 20]. 

Влияние осенне-зимне-весенней ситуации 
на содержание ВЭОУ

Моделирование влияния отрицательных темпе-
ратур в течение осенне-зимне-весеннего периода, 
для которого характерны краткосрочные и перио-
дичные воздействия заморозков осенью и весной 
и длительное и постоянное промораживание в те-
чение зимнего периода, показало незначительное 
снижение содержания ВЭОУ с 4. 0 до 3. 7 мг г–1 
абсолютно сухой массы (рис. 4б). Содержание 
ВЭОУ в этот продолжительный период слагается 
из поступления ВОВ в результате разложения ор-
ганического вещества при температурах до –5 оС 
и гибели микрофлоры при более низких темпера-
турах от –10 до –15 оС.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Краткосрочное промораживание воздушно-
сухих подстилок ведет к снижению содержания 
ВЭОУ за счет его перехода в нерастворимые фор-
мы. Как краткосрочное, так и длительное воздейс-
твие отрицательных температур (in vitro) в диа-
пазоне до –5 оС (осенний период) на подстилки 
с предварительной активизацией в ней микроор-
ганизмов не оказывает ингибирующего влияния 
на жизнедеятельность микробного сообщества и 
потребление им доступного ВОВ, вызывая сни-
жение содержания ВЭОУ. Действие более низких 
температур (от –10 до –15 оС) в осенний период 
приводит к его увеличению. 

Длительное и постоянное воздействие низкой 
температуры (–10 оС) на подстилку, характерное 
для зимнего периода, приводит к более сущест-
венному повышению подвижного органического 

вещества по сравнению с ее краткосрочным влия-
нием в осенний период. 

Пул ВЭОУ в осенне-зимне-весенний период 
состоит из ВОВ, образующихся при разложении 
органического вещества подстилок при темпера-
турах до –5 оС и гибели микроорганизмов при бо-
лее низких температурах (от –10 до –15о С).

Таким образом, высокое содержание ВОВ в 
воде ручьев и рек в период интенсивного снего-
таяния в условиях криолитозоны связано как с 
образованным в результате жизнедеятельности 
микробиоты растворенным углеродом в течение 
осенне-зимне-весеннего периода, так и с лизисом 
погибших клеток микроорганизмов и механи-
ческим разрушением растительных остатков при 
низких отрицательных температурах.
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The Infl uence of Freezing on the Content 
of Water-Soluble Organic Carbon in Litters

I. V. Tokareva, S. G. Prokushkin, A. S. Prokushkin
The short-term and long-term effects of freezing on the content of water-soluble carbon in litters were 
studied. The short-term action of temperatures (in vitro) up to – 5 °C did not affect the microbial activity 
and the consumption of soluble carbon by microorganisms resulted in the reduction of its amount in 
the litter. Under lower temperatures (–10 and –15 °C), the content of water-soluble carbon increased. 
The longer the period of their effects, the higher the content of soluble carbon. In the autumn-winter-
spring period, the soluble carbon pool consisted of carbon of soluble organic matter forming due to the 
permanent microbial activity at – 5 °C and of carbon forming due to the death of microorganism cells and 
decomposition of plant material at –10 and –15 °C.
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