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Оценена динамика содержания ряда макроэлементов – P, K, Ca, Mg и S – в процессе разложения 
коры и древесины валежа основных лесообразующих пород в старовозрастном среднетаежном 
ельнике (заповедник «Кивач», Республика Карелия). Исходное содержание большинства макро-
элементов выше в коре, чем в древесине. Направленность и интенсивность динамики элемент-
ного состава валежа в процессе разложения зависят от древесной породы и фракции ствола. 
Содержание Р, Са и S в коре и древесине возрастает с различной интенсивностью в зависимости 
от древесной породы. В коре содержание Mg снижается у валежа лиственных пород и не изме-
няется у хвойных, в древесине – снижается у всех пород. Содержание К снижается в коре и дре-
весине валежа всех пород. Предложены модели динамики запасов макроэлементов в масштабе 
валежного ствола. В коре запасы всех макроэлементов уменьшаются в прямой зависимости от 
интенсивности ее фрагментации: скорость потери варьирует от –0.08 до –0.69 год–1 в зависи-
мости от древесной породы. В древесине запасы Р увеличиваются в валеже ели и незначительно 
изменяются у других пород. Запасы остальных макроэлементов уменьшаются со скоростью, не 
превышающей 0.08 год–1. Интенсивность потери запасов этих макроэлементов выше у валежа 
лиственных пород по сравнению с таковой у хвойных. Полученные результаты подчеркивают 
значимую роль крупных древесных остатков, прежде всего хвойных пород, в качестве долговре-
менного пула макроэлементов в рамках биогеохимического круговорота в лесном биогеоценозе.
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Крупные древесные остатки (КДО) явля-
ются одним из ключевых компонентов лесного 

биогеоценоза (БГЦ), обеспечивающих его функ-
ционирование (Müller, Bütler, 2010; Błońska et al., 
2017). Будучи одним из главных источников мерт-
вого органического вещества в лесах, КДО участву-
ют в процессах почвообразования, обогащая почву 
питательными веществами (Базилевич, Титлянова, 
2008; Błońska et al., 2017) и делая их доступными 
для микробиоты и растений (Piaszczyk et al., 2019). 
В ряде исследований валеж – структурный эле-
мент КДО – рассматривается в качестве так на-
зываемых педогенных «горячих точек» (pedogenic-
hotspots) (Stutz, Lang, 2017), представленных 
многообразием древесных субстратов разной сте-
пени разложения, мозаично расположенных в БГЦ 
(Стороженко, 2010) и обладающих различными 

________________________
1Исследование выполнено в рамках государственного зада-
ния Института леса КарНЦ РАН (рег. №121061500082-2), а 
также по теме «Разработка системы наземного и дистанци-
онного мониторинга пулов углерода и потоков парниковых 
газов на территории Российской Федерации; обеспечение 
создания системы учета данных о потоках климатически 
активных веществ и бюджете углерода в лесах и других на-
земных экологических системах» (рег. № 123030300031-6) 
в рамках реализации важнейшего инновационного про-
екта государственного значения (ВИПГЗ) «Единая наци-
ональная система мониторинга климатически активных 
веществ».
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физико-химическими свойствами (Harmon, 2021). 
Непосредственное участие валежной древесины в 
биогеохимических процессах является одним из 
основных механизмов устойчивости старовозраст-
ных лесов (Stutz et al., 2019). Однако диапазон ва-
рьирования характеристик валежа, а также спектр 
факторов, влияющих на них, изучены фрагментар-
но, что ограничивает возможности использования 
потенциала КДО в аспекте сохранения экосистем-
ных функций лесов (Stutz, Lang, 2017).

Мертвая древесина представляет собой значи-
тельный резервуар биогенных элементов (Hafner 
et al., 2005). Динамика элементного состава КДО 
в процессе разложения зависит от множества фак-
торов: исходного химического состава (Holub et al., 
2001; Laiho, Prescott, 2004), видоспецифичных осо-
бенностей древесной породы (Berg, McClaugherty, 
2020), определяющих физико-химические параме-
тры фракций ствола – коры и древесины (Chang 
et al., 2020), климатических и лесорастительных 
условий (Mukhortova, 2012), иных абиотических 
(Schwarze et al., 2000) и биотических факторов 
(Zhou et al., 2007). Среди процессов, определяющих 
динамику биогенных элементов, в КДО выделяют: 
а) выветривание, выщелачивание и вымывание 
под действием ветра, осадков и инсоляции (Сто-
роженко и др., 1992; Harmon, 2021); б) механиче-
скую фрагментацию, растрескивание и отслаива-
ние фрагментов ствола с их последующим перено-
сом в лесную подстилку (Ulyshen, 2014; Shorohova 
et al., 2016); в) транслокацию грибами при помощи 
гиф, мицелия и плодовых тел (Harmon et al., 1994). 

В последние десятилетия количество исследо-
ваний, посвященных изучению функциональной 
роли КДО в круговороте биогенных элементов, 
значительно возросло (Russel et al., 2015). Основ-
ное внимание уделяют наиболее значимым био-
генным элементам – углероду (С) и азоту (N) 
(Palviainen et al., 2011; Harmon, 2021; Romashkin et 
al., 2021), в то время как динамика других, не ме-
нее важных макроэлементов изучена в меньшей 
степени (Krankina et al., 1999; Harmon, 2021). Фос-
фор (Р) является одним из важнейших биогенных 
элементов, необходимых для функционирова-
ния лесных экосистем (Cleveland, Townsend, 2006; 
Filipiak, 2016; Filipiak et al., 2016). Бореальные леса, 
в отличие от экосистем умеренной зоны (Holub et 
al., 2001), относительно бедны фосфором (Родин, 
Базилевич, 1965; Федорец, Бахмет, 2003), что зна-
чительно ограничивает рост и развитие растений 
почвенной и ксилофильной биоты (Базилевич, 
Титлянова, 2008). Калий (К) и сера (S), наряду с 
N и Р, являются важнейшими макроэлементами, 
обеспечивающими жизнедеятельность растений 
(Аристархов, 2007; Marschner, 2012). Кальций (Са) 
обеспечивает поглощение растениями питатель-
ных веществ и доступность других макро- и ми-
кроэлементов (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). 

Магний (Mg) входит в состав хлорофилла, клеточ-
ных мембран и стенок, активизирует деятельность 
ряда ферментов, а также влияет на передвижение 
и превращение фосфорных соединений (Аканова 
и др., 2021). Несмотря на значимую роль вышепе-
речисленных макроэлементов, имеющиеся данные 
об их динамике в процессе разложения КДО труд-
но сопоставимы ввиду методических несоответ-
ствий между различными исследованиями (Berg, 
McClaugherty, 2020), различий в климатических 
условиях (Mukhortova, 2012), особенностей изуча-
емых древесных пород (Minnich et al., 2021). 

Цель данной работы – исследовать динамику 
элементного состава валежа основных лесообразу-
ющих пород средней подзоны тайги. Были постав-
лены следующие задачи: а) определить исходное 
содержание ряда важнейших макроэлементов – Р, 
К, Са, Mg и S – в коре и древесине до начала раз-
ложения; б) выявить закономерности изменения 
их содержания в процессе разложения валежа; в) 
исследовать динамику их запасов в масштабах ва-
лежного ствола.

Мы предположили, что, помимо различий в 
исходном элементном составе между породами и 
фракциями ствола, интенсивность и направлен-
ность динамики элементного состава валежа в 
процессе разложения имеют видоспецифичные за-
кономерности. Согласно нашей гипотезе, в коре, 
как в наиболее богатой элементами фракции ство-
ла, происходит их вынос, в том числе в связи с ее 
фрагментацией и опадением с поверхности ство-
ла. В древесине, наоборот, более вероятно нако-
пление некоторых макроэлементов, в частности Р, 
с их последующим переносом в почву на поздних 
стадиях разложения вместе с фрагментами ствола. 
Особенности динамики элементного состава коры 
и древесины валежа подчеркивают их различную 
значимость в биогеохимическом круговороте в 
масштабах БГЦ.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследование проведено на территории Госу-
дарственного природного заповедника «Кивач» 
(Республика Карелия, Россия). Среднегодовая 
температура воздуха составляет +2.4 °C, средне-
годовое количество осадков – 625 мм, продолжи-
тельность вегетационного периода – 90 дней (Ско-
роходова, 2008). Исследование проводили на трех 
постоянных пробных площадях Института леса 
Карельского научного центра (ИЛ КарНЦ РАН), 
заложенных в среднетаежных ельниках чернич-
ных и кислично-черничных типов леса на подзо-
листых с микропрофилем подзола (Glossic Stagnic 
Retisol (Siltic, Cutanic)) и элювиально-метаморфи-
ческих типичных (Albic Stagnosol Loamic) почвах. 
Характеристики пробных площадей представлены  
в табл. 1.
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Объектом исследования являлся валеж ос-
новных лесообразующих пород средней подзоны  
тайги – ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) 
(далее – ель), сосны обыкновенной (Pinus sylvestris 
L.) (далее – сосна), березы повислой (Betula pendu-
la Roth) (далее – береза) и осины обыкновенной 
(Populus tremula L.) (далее – осина). Было подобра-
но 73 валежных ствола разных классов разложения 
диаметром (на 1.3 м от основания ствола) 16–80 см 
и давностью отпада до 60 лет (табл. 2). 

В качестве методического подхода использован 
метод замены временных рядов пространствен-
ными, заключающийся в реконструкции процесса 
разложения с помощью подбора объектов разной 
давности отмирания (Shorohova, Kapitsa, 2014). 
Давность отмирания деревьев определяли с помо-
щью методов перекрестного датирования – по из-
менению прироста соседних деревьев и/или нали-
чию механических повреждений (Dynesius, Jonsson, 
1991). Для каждого валежного ствола устанавлива-
ли принадлежность к древесной породе и класс 
разложения (Shorohova, Shorohov, 2001). 

Образцы коры и древесины прямоугольной 
формы отбирали в нескольких (от двух до семи) по-
вторностях в тангентальном (с трех секций ствола 

– основания, средней части и вершины ствола) и 
радиальном (по сечению ствола) направлениях с 
разделением по типу гнили и степени разложения. 
Контрольные образцы отбирали с валежа текущего 
года или живых деревьев с помощью возрастного 
бурава Пресслера в количестве пяти-восьми по-
вторностей для каждой древесной породы.

Химический анализ образцов проведен на на-
учном оборудовании Центра коллективного поль-
зования Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук» (лаборатория аналитическая ИЛ КарНЦ 
РАН). Образцы лиофильно высушивали при тем-
пературе –30...–40оС. Для фиксации тканей их ме-
ханически растирали с использованием жидкого 
азота. Содержание P определяли методом Дени-
же-Аткинса (СФ-2000), содержание S – методом 
Ринькиса (СФ-2000). Содержание металлов (K, 
Ca, Mg) определяли c помощью атомно-абсорбци-
онного спектрофотометра Shimadzu АА-7000. Ба-
зисную плотность коры и древесины в абсолютно 
сухом состоянии (г см–3) рассчитывали путем де-
ления массы образца на его объем, который опре-
деляли методом гидростатического взвешивания 
(Полубояринов, 1976). 

Таблица 2. Характеристика валежных стволов изучаемых древесных пород

Порода Класс 
разложения Число стволов Давность, 

лет Длина, м Диаметр  
(1.3 м), см

Покрытие 
корой, %

Береза

1 7 2 (1) 21 (1) 27 (5) 99 (1)
2 2 11 (4) 20 (2) 34 (3) 90 (2)
3 2 18 (6) 20 (3) 27 (4) 92 (3)
4 3 20 (4) 17 (2) 28 (5) 90 (2)
5 1 22 (3) 14 (4) 23 (2) 80 (6)

Ель

1 7 4 (1) 23 (4) 31 (4) 85 (5)
2 5 11 (3) 23 (5) 34 (4) 85 (7)
3 2 12 (5) 19 (5) 32 (5) 30 (12)
4 5 22 (6) 17 (2) 35 (3) 20 (8)
5 3 40 (5) 17 (3) 40 (6) 8 (4)

Осина

1 9 4 (1) 20 (2) 55 (7) 86 (6)
2 5 12 (3) 20 (4) 50 (9) 78 (8)
3 2 19 (5) 20 (5) 49 (8) 62 (12)
4 1 22 (4) 17 (3) 51 (7) 90 (5)
5 1 40 (8) 20 (2) 54 (6) 70 (9)

Сосна

1 7 5 (1) 23 (3) 31 (2) 50 (21)
2 2 15 (6) 23 (4) 37 (3) 10 (8)
3 4 25 (7) 24 (2) 37 (3) 10 (9)
4 3 33 (11) 15 (1) 30 (4) 8 (6)
5 2 58 (7) 13 (2) 27 (2) 8 (6)

Примечание. Показаны средние значения характеристик, в скобках – стандартная ошибка среднего.
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Наши предыдущие исследования (Romashkin et 
al., 2018, 2021) показали различия в динамике со-
держания элементов в процессе разложения дре-
весины и коры в зависимости от способа расчета 
показателя – на единицу массы или объема. Дан-
ные различия обусловлены особенностями изме-
нения базисной плотности разных фракций ство-
ла. Влияние изменчивости базисной плотности на 
динамику содержания макроэлементов в процессе 
разложения учитывали путем анализа содержания 
элемента на единицу объема. Этот показатель (Xv) 
рассчитывали умножением значений содержания 
элемента на единицу массы (Xm) на базисную плот-
ность образца. 

Скорость потери запасов элементов рассчита-
на по аналогии с показателем скорости разложе-
ния КДО, выраженной в константе разложения  
(k, год–1) (Shorohova et al., 2016). Коэффициент по-
тери запасов элементов рассчитан на основе экспо-
ненциальной модели (Olson, 1963), связанной с их 
исходными запасами в древесном стволе до начала 
разложения.

Статистическую обработку данных, а также со-
здание графических материалов производили в 
программной среде R с использованием пакетов 
agricolae, ggplot2, grid, stats, survey (R Core Team, 
2024). Все данные проанализировали на нормаль-
ность распределения. Для определения зависимо-
сти содержания элементов в деревьях до начала 
разложения от: а) фракции ствола (кора и древе-
сина), б) видовой принадлежности, в) диаметра 
и г) секции ствола использовали дисперсионный 
анализ (ANOVA), обобщенные линейные моде-
ли (GLM) и многоранговый тест Дункана (Duncan 
test). Зависимости содержания элементов в вале-
же в процессе разложения от комплекса факто-
ров, включающих: а) фракцию ствола, б) видовую 
принадлежность, в) давность отмирания дерева, 
г) класс разложения, д) диаметр ствола, е) секции 
ствола (комлевая, средняя и вершинная части) и их 
комбинации, тестировали с использованием GLM. 
Оптимальные модели отбирали на основе крите-
риев отношения правдоподобия и информацион-
ного критерия Akaike (AIC). Взаимосвязь значений 
содержания элементов во фракциях ствола оцени-
вали с помощью теста линейной корреляции Пир-
сона (Pearson`s correlation test), а также метода не-
метрического многомерного шкалирования (Non-
metric MultiDimensional Scaling, NMDS).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Содержание элементов в древесине 
и коре до начала разложения

Содержание большинства макроэлементов у 
рассматриваемых древесных пород было выше в 
коре, чем в древесине (табл. 3). 

Различия варьировали от 1.4 до 100.2 раза в за-
висимости от элемента и показателя его содержа-
ния (на единицу массы или единицу объема). В 
ряде случаев данная закономерность нарушалась. 
Например, у сосны содержание Mg в расчете как на 
единицу массы (Mgm), так и объема (Mgv), а также 
у березы содержание S в расчете на единицу массы 
(Sm) статистически значимо не различались между 
фракциями ствола (табл. 3). Достоверных различий 
в содержании элементов в зависимости от секции 
ствола и его диаметра не было обнаружено, в то 
время как различия между породами были наибо-
лее значимыми (табл. 3). 

Древесина лиственных пород более богата био-
генными элементами по сравнению с хвойными 
(Błońska et al., 2017). Это отчасти подтверждают 
и наши данные: значения Km, Kv, Mgm, Mgv, Sm и 
Sv в древесине лиственных пород были выше по 
сравнению с таковыми у хвойных (табл. 3). В то 
же время содержание Р, независимо от показателя, 
было наибольшим в древесине березы и сосны и 
несколько меньшим – у ели и осины. Содержание 
Са как на единицу массы (Саm), так и на единицу 
объема (Саv) значимо не различалось между дре-
весными породами. В коре наблюдалась несколько 
иная закономерность. Содержание Р на единицу 
массы (Pm) было наибольшим у осины и значимо 
не различалось в коре остальных древесных пород. 
В расчете на единицу объема (Pv) содержание это-
го элемента уменьшалось в ряду: осина > береза  ≥  
≥ ель ≥ сосна. Содержание К и Mg, независимо 
от показателя, было выше у лиственных пород по 
сравнению с таковым у хвойных. Независимо от 
показателя, содержание Са снижалось в ряду: оси-
на = ель > береза > сосна, содержание S – в ряду: 
сосна = осина > ель > береза (табл. 3).

Содержание элементов даже в рамках одной 
древесной породы может варьировать в широких 
пределах (Meerts, 2002). Химический состав раз-
личных фракций древесного ствола непостоянен 
и может зависеть от климата, условий произрас-
тания, возраста и состояния дерева, сезона года 
(Saarela, 2009). Хотя порядок полученных нами 
значений содержания макроэлементов в стволе жи-
вых деревьев несколько отличается, но в целом со-
поставим с результатами других исследований (Ка-
зимиров, Морозова, 1973; Казимиров и др., 1977, 
1978; Гелес, 2001; Фаустова, 2005; Апостолов, 2006; 
Skonieczna et al., 2014). Значения содержания Р и S 
в древесине были выше, в то время как для К, Са 
и Mg – либо сравнимы, либо несколько ниже зна-
чений, полученных вышеупомянутыми авторами. 
В коре полученные нами значения содержания Р 
были в среднем ниже, К – выше, а для Са, Mg и S – 
сопоставимы с ранее опубликованными данными.

Фракции ствола неоднородны по строению и 
химическому составу. Кора состоит из внутренней 
(флоэма) и наружной (ритидом) частей, различных 
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по структуре, физическим свойствам и элементно-
му составу (Полубояринов, Сорокин, 1992). Дре-
весина также состоит из двух структурных компо-
нентов (Saarela, 2009) – заболонной древесины, 
расположенной по периметру поперечного сече-
ния ствола, и сердцевинной древесины (физиоло-
гически неактивная часть ствола), отличающейся 
от заболони базисной плотностью, влажностью, 
химическим составом и др. (Bergström, 2003). Хотя 
влияние особенностей строения древесного ство-
ла на разложение и динамику элементного состава 
погибших деревьев невозможно отрицать, изуче-
ние этого вопроса требует дополнительных иссле-
дований и остается за рамками данной работы.

Динамика содержания элементов  
в валеже в процессе разложения

В предыдущем исследовании (Romashkin et al., 
2021) было показано, что видоспецифичные осо-
бенности валежа оказывают значительное влияние 
на скорость разложения, а также динамику С и N. 
Хвойные и лиственные породы имеют существен-
ные различия в структуре древесины, соотноше-
нии сердцевины и заболони, химическом составе, 
содержании дубильных, экстрактивных и других 
веществ (Minnich et al., 2021). Различные виды 
дереворазрушающих грибов специализируются 
на разложении древесины определенных пород 
(Boddy, 2001) и, обладая специфичным набором 
ксилолитических ферментов, избирательно разла-
гают ее структурные компоненты (Pastorelli et al., 
2023). Благодаря деятельности грибов происходит 
трансформация органического вещества, что обе-
спечивает рециркуляцию биогенных элементов в 
масштабах БГЦ (Brais et al., 2006). Элементы, со-
держащиеся в растении в составе клеточных стенок 
(N, P, Ca, S и другие), вовлекаются в круговорот 
именно посредством биодеградации, в то время 
как динамику элементов, находящихся в ионных 
формах (K, Na, Mg и другие), чаще всего связыва-
ют с выщелачиванием (Berg, McClaugherty, 2020). 

Статистически значимого влияния секции и 
диаметра ствола на динамику элементного соста-
ва валежа в процессе разложения нами не выявле-
но. Динамика рассматриваемых макроэлементов в 
коре и древесине в зависимости от класса разло-
жения валежа в целом соответствовала закономер-
ностям, полученным при использовании продол-
жительности разложения (давности отмирания) в 
качестве ковариаты. Ниже представлены законо-
мерности динамики P, K, Ca, Mg и S в процессе 
разложения валежа рассматриваемых древесных 
пород.

Содержание макроэлементов коррелирова-
ло между собой в различной степени зависимо-
сти от фракции ствола и показателя содержания 
(на массу или объем). Коэффициент корреляции 
между содержанием макроэлементов в расчете 

на единицу массы и объема варьировал в коре от  
0.87 (Р) до 0.98 (K), в древесине – от 0.58 (Са) до 
0.88 (К). В коре содержание макроэлементов кор-
релировало в меньшей степени по сравнению с 
таковыми в древесине: коэффициент корреляции 
варьировал от –0.31 (Sm и Kv) до 0.40 (Pv и Sv). Со-
держание P положительно коррелировало с содер-
жанием S (R = 0.21…0.40 в зависимости от показа-
теля содержания), K – c Mg (R = 0.29…0.38), Са – 
c Mg (R = 0.28…0.39), отрицательно – содержание 
S c K (R = –0.20…–0.31). В древесине содержание 
различных макроэлементов было более взаимос-
вязано: содержание Р положительно коррелиро-
вало с содержанием Са (R = 0.31…0.58), Mg – с К  
(R = 0.50…0.74) и Са (R = 0.21…0.54).

Фосфор. В процессе разложения содержание Р 
на единицу массы (Рm) практически не изменя-
лось в коре валежа осины и сосны, но до 1.5 раз 
увеличивалось у березы и ели. В древесине валежа 
давностью 20 лет значения этого показателя увели-
чивались на 20, 70, 140 и 220% для сосны, ели, оси-
ны и березы соответственно. В валеже давностью 
40 лет значения Рm увеличились уже на 100, 350 и 
380% для сосны, ели и осины соответственно, а у 
валежа сосны давностью 60 лет – на 110%. Содер-
жание Р на единицу объема (Pv) возрастало только 
в коре валежа ели – на 40% по истечении 40-летне-
го периода разложения. У валежа других пород вы-
раженной закономерности к росту значений Pv не 
отмечено ни в коре, ни в древесине (рис. 1, табл. 4). 

Содержание Р в разлагающейся древесине в не-
сколько раз выше по сравнению с таковым в древе-
сине живых деревьев (Sollins et al., 1987; Busse, 1994; 
Krankina et al., 1999).  Ряд исследователей отмечает 
перенос Р дереворазрушающими грибами из по-
чвы в разлагаемый ими древесный субстрат (Wells, 
Boddy, 1995; Clinton et al., 2009), причем чем ниже 
исходное содержание этого элемента, тем выше ин-
тенсивность его накопления (Laiho, Prescott, 1999). 
Наши данные позволяют предположить, что увели-
чение содержания Р в коре в процессе разложения 
происходит наиболее интенсивно у древесных по-
род с меньшим исходным содержанием этого эле-
мента. Динамика содержания Р имеет видоспеци-
фичный характер (Laiho, Prescott, 2004) и, помимо 
этого, зависит от типа КДО, климатических и ле-
сорастительных условий (Holub et al., 2001). В за-
висимости от этого в КДО может наблюдаться как 
увеличение содержания этого элемента (Krankina 
et al., 1999; Laiho, Prescott, 2004; Khan et al., 2022), 
так отсутствие изменений (Ganjegunte et al., 2004) 
или уменьшение на начальных стадиях разложе-
ния с последующим значительным накоплением 
на поздних стадиях (Saunders et al., 2011; Filipiak et 
al., 2016).

Калий. Содержание К экспоненциально умень-
шалось в коре и древесине валежа всех исследу-
емых пород. Наиболее интенсивное снижение 
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отмечено в коре валежа березы: в течение 20 лет 
разложения содержание К снизилось на 80% от-
носительно исходного содержания. В коре валежа 
осины, ели и сосны потери К составили в среднем 
25, 40 и 65% после 20 лет и 55, 65 и 85% – после  
40 лет разложения соответственно. Схожая ин-
тенсивность потери К наблюдалась в древесине 

валежа всех пород, кроме осины. У данной породы 
содержание К снижалось наиболее интенсивно – 
потери составили 40 и 70% после 20 и 40 лет разло-
жения соответственно (рис. 1, табл. 4). Большин-
ство исследователей отмечают, что содержание K 
либо уменьшается (Means et al., 1992; Krankina et 
al., 1999; Holub et al., 2001; Ganjegunte et al., 2004), 
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Рис. 1. Динамика содержания P, K, Ca, Mg и S в расчете на единицу массы и объема (%) в коре и древесине вале-
жа в процессе разложения. Значения коэффициентов параметров используемых обобщенных линейных моделей 
(GLM) представлены в табл. 4.
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либо существенно не изменяется в КДО в процес-
се разложения (Mukhortova, 2012). Содержание 
этого элемента может варьировать в зависимости 
от видового состава дереворазрушающих грибов. 
Например, A. Ostrofsky et al. (1997) показали, что 
содержание К в древесине возрастает при иноку-
ляции Armillaria spp. и снижается при инокуля-
ции Tinea versicolor. Содержание К уменьшается 
со значительно большей интенсивностью как по 
сравнению с другими элементами (Palviainen et al., 
2011), так и по сравнению с потерями массы самого 
субстрата в процессе разложения (Laiho, Prescott, 
2004). В нашем исследовании основная часть К как 
в коре, так и в древесине валежа терялась в тече-
ние первых нескольких лет с момента начала раз-
ложения, что согласуется с данными других иссле-
дователей (Fahey et al., 1998; Ganjegunte et al., 2004; 
Palviainen, Finer, 2015).

Кальций. Содержание Са в коре оставалось без 
изменений у осины и сосны, увеличивалось в сред-
нем на 50% у березы и снижалось примерно на 35% 
у ели. В древесине значения Cam увеличивались у 
валежа всех пород: после 20-летнего периода раз-
ложения рост составил 65, 80, 95 и 160% у валежа 
ели, сосны, осины и березы соответственно, после 
40 лет разложения – 150, 215 и 250% у сосны, ели и 
осины соответственно. У валежа сосны давностью 
60 лет значения Cam выросли на 350% относитель-
но исходных. В свою очередь, значения Саv широко 
варьировали, но значимо не изменялись в древе-
сине валежа всех пород, кроме сосны, у которой 
наблюдалось увеличение этого показателя относи-
тельно исходного уровня на 30, 80 и 160% по исте-
чении 20, 40 и 60 лет разложения соответственно 
(рис. 1, табл. 4). Динамика Са в КДО во многом 
зависит от скорости разложения структурных ком-
понентов древесины (Laiho, Рrescott, 2004). Вари-
абельность динамики Са в процессе разложения 
КДО отмечали многие авторы (Holub et al., 2001; 
Laiho, Prescott, 2004; Соколова и др., 2007; Хани-
на и др., 2023). В валеже тополя осинообразного 
(Populus tremuloides Michx.), ели сизой (Picea glau-
ca (Moench) Voss), сосны смолистой (Pinus resinosa 
Ait.) и сосны Банкса (Pinus banksiana Lamb.) после 
11–17 лет разложения содержание Са увеличива-
лось двукратно (Alban, Pastor, 1993). В валеже со-
сны лучистой (Pinus radiata) содержание Са в коре 
было выше, чем в древесине, в течение всего пери-
ода разложения, при этом в коре наблюдалась его 
потеря, а в древесине – накопление (Ganjegunte et 
al., 2004). Накопление Са также отмечалось в забо-
лонной древесине клена красного (Acer rubrum L.), 
ели красной (Picea rubens Sarg.), березы бумажной 
(Betula papyrifera Marsh.), тсуги канадской (Tsuga 
canadensis (L.) Carr.), стволы которых разлагались 
в течение 6–8 лет при непосредственном контак-
те с почвой (Smith et al., 2007). В разлагающейся в 
течение 20 лет древесине валежа ели европейской 

содержание ионно- и катионно-связанного каль-
ция увеличивалось в шесть и четыре раза соответ-
ственно (Shortle et al., 2012). В нашем исследова-
нии содержание Са в расчете на единицу массы 
возрастало в древесине всех пород, а в древесине 
сосны – в том числе и на единицу объема. Предпо-
лагается, что накопление Са может быть связано с 
вырабатываемыми дереворазрушающими грибами 
оксалатами, которые образуют с этим элементом 
труднорастворимые комплексы (Jellison et al., 1997; 
Schilling, 2006).

Магний. Содержание Mg в расчете на единицу 
массы (Mgm) значимо не изменялось, но широко 
варьировало без явно выраженной закономерности 
в коре и в древесине хвойных, а также в древесине 
лиственных пород. В коре валежа березы и осины 
давностью 20 лет значения Mgm уменьшались от-
носительно исходных на 20 и 25% соответственно, 
в то время как значения Mgv – на 25 и 40% соот-
ветственно. В коре валежа осины давностью 40 лет 
значения Mgm и Mgv уменьшались уже на 45 и 55% 
соответственно. В древесине значения Mgv также 
экспоненциально уменьшались у всех пород: на 
20, 25, 30 и 50% у ели, сосны, осины и березы по-
сле 20 лет разложения и примерно на 50 и 55% – у 
всех пород по истечении 40- и 60-летнего перио-
дов разложения соответственно (рис. 1, табл. 4). 
В ряде исследований отмечается вариабельность 
динамики содержания Mg в процессе разложения 
КДО (Busse, 1994; Holub et al., 2001; Laiho, Prescott, 
2004; Соколова и др., 2007; Khan et al., 2022), ко-
торая, вероятно, в значительной степени связана 
с активностью дереворазрушающих грибов (Holub 
et al., 2001). Потери Mg часто объясняют деятель-
ностью грибов, вызывающих коррозионный тип 
гнили, которые не способны утилизировать нера-
створимые в воде соли щавелевой кислоты (окса-
лат магния), что, в свою очередь, предотвращает 
накопление Mg в разлагаемом субстрате. Грибы, 
вызывающие деструктивную гниль, наоборот, пе-
рерабатывающие щавелевую кислоту, содейству-
ют накоплению Mg (Griffiths et al., 1994; Dutton, 
Evans, 1996). Наши данные могут лишь косвенно 
подтвердить эти наблюдения, поскольку схожие за-
кономерности отмечены только в коре валежа, в то 
время как в древесине наблюдается снижение Mgv 
независимо от древесной породы и доминирующе-
го типа гнили.

Сера. Содержание S в коре валежа увеличива-
лось у всех пород, кроме осины: рост составил со-
ответственно 15, 80 и 95% у сосны, ели и березы 
после 20 лет разложения, 50 и 280% – у сосны и 
ели после 40 лет разложения, 80% – у валежа со-
сны давностью 60 лет. В древесине значения Sm ва-
рьировали, но значимо не изменялись у всех по-
род, кроме ели, где наблюдалось увеличение это-
го показателя на 50 и 180% по истечении 20- или 
40-летнего периодов разложения соответственно. 
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В свою очередь, содержание S на единицу объема 
(Sv) в древесине значимо не изменялось у всех по-
род, кроме осины, у которой наблюдалось сниже-
ние этого показателя на 50 и 70% после 20 и 40 лет 
разложения соответственно (рис. 1, табл. 4). Сера 
является важнейшим макроэлементом, который, 
наряду с N, P и K, участвует в дыхании, фотосин-
тезе, синтезе белка и других процессах, происхо-
дящих в растительных клетках (Аристархов, 2007). 
При этом его роль в процессах, связанных с разло-
жением растительных остатков, в том числе КДО, 
практически не изучена. Отмечается как накопле-
ние этого элемента при разложении (Krankina et al., 
1999), так и отсутствие изменений относительно 
исходного содержания (Filipiak et al., 2016). В на-
шем исследовании содержание S увеличивалось в 
коре всех пород, кроме осины. В коре березы по 
сравнению с другими породами наблюдалось наи-
меньшее исходное содержание S и наиболее ин-
тенсивное его накопление в процессе разложения. 
Можно предположить, что эти изменения, наблю-
даемые в древесной коре, могут быть обусловлены 
уменьшением доли флоэмы, которая активно раз-
лагается в течение первых лет с момента отмира-
ния дерева (Shorohova et al., 2016). Потери S, ко-
торые нами отмечены в древесине осины, могут 
быть связаны с интенсивным разложением лиг-
нина (Браунс Ф.Э., Браунс Д.А., 1964) вследствие 
деятельности грибов, вызывающих коррозионный 
тип гнили.

Различия в динамике элементного состава коры 
и древесины в процессе разложения также под-
тверждаются результатами многомерного шкали-
рования (NMDS) (рис. 2). 

В коре валежа значимо возрастало содержание 
S, а в древесине – Р и Са. Содержание других ма-
кроэлементов не изменялось или уменьшалось. 
Содержание К снижалось во всех фракциях валеж-
ного ствола. Содержание Mg оставалось постоян-
ным в расчете на единицу массы и уменьшалось 
в расчете на единицу объема (рис. 2, А). При рас-
смотрении каждой фракции ствола в коре содержа-
ние и динамика макроэлементов значимо не раз-
личались у березы и ели, в то время как различия 
между осиной и сосной были наиболее значимы  
(рис. 4, В). В древесине, наоборот, отсутствовали 
значимые отличия между древесными породами, 
но при этом, в отличие от коры, у некоторых ма-
кроэлементов наблюдались различия в динамике 
содержания на единицу массы и объема. Содержа-
ние Са на единицу массы увеличивалось в древеси-
не валежа практически у всех пород, но снижалось 
при пересчете на единицу объема. Содержание 
Mg оставалось стабильным в расчете на единицу 
массы и снижалось в расчете на единицу объема  
(рис. 2, С). 

Модели динамики запасов макроэлементов 
валежного ствола в процессе разложения 

В предыдущем исследовании (Romashkin et al., 
2021) динамика потери массы валежа с учетом ско-
рости разложения и фрагментации коры и древе-
сины была описана с использованием экспонен-
циальной модели. В качестве исходных данных 
использованы значения массы коры и древесины 
стволовой части живых деревьях с пересчетом на 
1 м3. На основе полученных в этом исследовании 
данных предложены модели динамики запасов ма-
кроэлементов 60-летнего периода разложения ва-
лежного ствола (рис. 3, табл. 5). 

В процессе разложения запасы Р в коре валежа 
экспоненциально уменьшались: в зависимости от 
древесной породы интенсивность потери запасов 
Р возрастала в ряду: береза (–0.08 год–1) < оси-
на (–0.09 год–1) < ель (–0.15 год–1) < сосна (–0.26 
год–1). Расчетное время потери 25, 50 и 95% запа-
сов Р в коре составило для березы 4, 9 и 36 лет, для 
осины – 3, 8 и 33 года, для ели – 2, 5 и 20 лет, для 
сосны – 1, 3 и 5 лет соответственно. В древесине 
валежа осины запасы Р значимо не изменялись 
относительно исходного значения (0.04 кг м–3).  
В древесине валежа березы запасы Р возрастали в 
три раза – от исходных 0.05 до 0.15 кг м–3. У сосны 
по истечении 60 лет разложения запасы Р в дре-
весине снижались на 45% – от исходных 0.07 до  
0.04 кг м–3, в то время как у ели увеличивались в 
семь раз – от исходных 0.02 до 0.14 кг м–3 (рис. 3, 
табл. 5). 

Запасы К в коре снижались наиболее интенсив-
но. Скорость потери запасов K составила –0.14, 
–0.23, –0.24 и –0.69 год–1 для осины, ели, березы 
и сосны соответственно, а расчетное время поте-
ри 25, 50 и 95% запасов К в коре для осины – 2, 5 
и 21 год, для ели и березы – 1, 3 и 13 лет, для со-
сны – 0.4, 2 и 4 года. В древесине запасы К также 
уменьшались у всех пород: скорость потери была 
ниже, чем в таковая в коре, и варьировала в зави-
симости от породы в диапазоне –0.03...–0.08 год–1. 
Расчетное время потери 25, 50 и 95% запасов К в 
древесине составило 10, 23 и 100 лет для ели, 6, 14  
и 60 лет – для сосны, 5, 12 и 50 лет – для осины, 4, 
9 и 38 лет – для березы (рис. 3, табл. 5). 

Запасы Са в коре в процессе разложения сни-
жались наиболее интенсивно у валежа хвойных 
пород – скорость потери составила –0.19 и –0.23 
год–1 для сосны и ели соответственно. У листвен-
ных пород значения этого показателя были ниже и 
составили –0.06 и –0.09 год–1 у березы и осины со-
ответственно. Расчетное время потери 25, 50 и 95% 
исходных запасов Са в коре составило 4, 10 и 45 лет 
для березы, 3, 8 и 35 лет – для осины, 1.5, 2.0 и 16 
лет – для сосны, 1, 4 и 13 лет – для ели. Запасы Са 
в древесине валежа также уменьшались: у осины 
на 40% (от исходных 0.65 до 0.40 кг м–3), у сосны 
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Параметр R2 p
давность 0.491 0.001

класс 0.717 0.001
P m 0.403 0.001
K m 0.437 0.001
Ca m 0.331 0.001
Mg m 0.074 0.001
S m 0.502 0.001
P v 0.025 0.021
K v 0.553 0.001
Ca v 0.033 0.004
Mg v 0.156 0.001
S v 0.568 0.001

Параметр R2 p
давность 0.479 0.001

класс 0.703 0.001
P m 0.064 0.011
K m 0.818 0.001
Ca m 0.149 0.001
Mg m 0.352 0.001
S m 0.371 0.001
P v 0.011 0.504
K v 0.787 0.001
Ca v 0.195 0.001
Mg v 0.428 0.001
S v 0.239 0.001

Параметр R2 p
давность 0.561 0.001

класс 0.788 0.001
P m 0.491 0.001
K m 0.274 0.001
Ca m 0.319 0.001
Mg m 0.159 0.001
S m 0.617 0.001
P v 0.036 0.034
K v 0.459 0.001
Ca v 0.046 0.014
Mg v 0.388 0.001
S v 0.656 0.001

Рис. 2. Результаты анализа динамики содержания макроэлементов (P, K, Ca, Mg и S) в коре и древесине валежа 
рассматриваемых древесных пород с использованием многомерного шкалирования (NMDS). Обозначения: А – 
различия между фракциями ствола без учета породы; В – различия между породами в коре; С – различия между 
породами в древесине; давность – давность отмирания дерева (продолжительность разложения), класс – класс 
разложения, Хm(v) – содержание элемента (X) на единицу массы (m) или единицу объема (v). Овалы показывают 
стандартное отклонение, стрелки – направленность увеличения значения параметра.
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Таблица 5. Коэффициенты параметров моделей динамики запасов макроэлементов в коре и древесине валежа 
в масштабе валежного ствола в пересчете на объем 1 м3. Показаны средние значения коэффициентов, стан-
дартная ошибка среднего (SE) (в скобках), коэффициент Фишера (F), величина достоверности аппроксима-
ции (R2). Статистическая значимость (р): *** – 0.001, ** – 0.01, * – 0.05, ns – > 0.05. Используемые модели: 
1) экспоненциальное снижение (у = aеbx); 2) сигмоидальный рост (y=a/(1+exp(-(x-x0)/b)); 3) линейный рост 
(y = b + a * x)

Элемент Коэф 
фициент

Осина Береза Сосна Ель

кора древе- 
сина кора древе-

сина кора древе- 
сина кора древе- 

сина

Р

a 0.0291

(0.003)
–0.00013

(0.0003)
0.0221

(0.002)
0.1702

(0.050)
0.0181

(0.001)
–0.0013

(0.000)
0.0201

(0.002)
0.00043

(0.0003)

b –0.092
(0.012)

0.039
(0.006)

–0.078
(0.012)

12.444
(8.247)

–0.264
(0.022)

0.063
(0.008)

–0.152
(0.019)

0.036
(0.005)

x0 – – – 6.296
(8.747) – – – —

F 168.9
***

0.7
ns

47.5
***

6.7
*

260.8
***

2.1
ns

157.2
***

2.0
ns

R2 0.90 0.01 0.80 0.60 0.94 0.12 0.89 0.12

K

a 0.540 1

(0.070)
0.450 1

(0.110)
0.930 1

(0.090)
0.290 1

(0.070)
0.320 1

(0.020)
0.060 1

(0.010)
0.330 1

(0.050)
0.060 1

(0.010)

b –0.140
(0.020)

–0.060
(0.020)

–0.240
(0.030)

–0.080
(0.060)

–0.690
(0.070)

–0.050
(0.020)

–0.230
(0.040)

—0.030
(0.010)

F 83.0
***

15.1
***

113.8
***

2.31
*

186.6
***

30.4
***

65.2
***

15.4
***

R2 0.83 0.58 0.90 0.34 0.92 0.65 0.76 0.52

Ca

a 0.6101

(0.040)
–0.0043

(0.006)
0.3001

(0.030)
–0.0023

(0.012)
0.1501

(0.020)
–0.0033

(0.002)
0.6901

(0.060)
–0.0013

(0.004)

b –0.090
(0.010)

0.610
(0.120)

–0.070
(0.010)

0.530
(0.101)

–0.190
(0.030)

0.490
(0.040)

–0.230
(0.020)

0.520
(0.070)

F 276.6
***

0.4
ns

51.2
***

0.81
ns

70.1
***

2.2
ns

159.7
***

0.04
ns

R2 0.95 0.04 0.81 0.08 0.82 0.12 0.88 0.07

Mg

a 0.0601

(0.010)
0.1051

(0.040)
0.0301

(0.001)
0.1801

(0.020)
0.0101

(0.001)
0.0801

(0.010)
0.0201

(0.001)
0.0601

(0.001)

b –0.100
(0.010)

–0.030
(0.020)

–0.110
(0.010)

–0.040
(0.001)

–0.200
(0.020)

–0.030
(0.010)

–0.160
(0.030)

–0.020
(0.010)

F 193.6
***

3.9
*

60.9
***

10.7
***

104.6
***

101.6
***

64.0
***

18.6
***

R2 0.92 0.26 0.84 0.54 0.87 0.86 0.76 0.57

S

a 0.0301

(0.041)
0.0501

(0.110)
0.0161

(0.019)
–0.0023

(0.001)
0.0271

(0.012)
–0.00033

(0.0013)
0.0201

(0.022)
–0.0481

(0.005)

b –0.093
(0.011)

–0.028
(9.740)

–0.060
(0.010)

0.151
(0.131)

–0.226
(0.015)

0.074
(0.031)

–0.122
(0.021)

0.004
(0.601)

F 55.9
***

9.8
**

20.9
***

1.4
ns

39.4
***

2.9
ns

26.4
***

1.1
ns

R2 0.89 0.23 0.69 0.07 0.90 0.02 0.96 0.02
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– на 38% (от 0.50 до 0.30 кг м–3), у березы – на 25% 
(от 0.55 до 0.40 кг м–3). В древесине ели запасы Са 
оставались без значимых изменений в среднем на 
уровне 0.5 кг м–3. Расчетное время потери 25, 50 и 
95% исходных запасов Са в древесине значитель-
но превышало время потери ее массы в процессе 
разложения и составило для осины 38, 75 и 145 лет, 
для сосны – 40, 82 и 155 лет, для березы – 66, 133 и 

250 лет, для ели – 130, 260 и 495 лет соответственно 
(рис. 3, табл. 5).  

Скорость потери запасов Mg в коре валежа ели 
и сосны составила –0.16 и –0.20 год–1 соответ-
ственно, у осины и березы – –0.10 и –0.11 год–1 
соответственно. Расчетное время потери 25, 50 и 
95% исходных запасов Mg в коре составило соот-
ветственно 3, 10 и 45 лет для осины, 3, 6 и 27 лет 
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Рис. 3. Модели динамики запасов (кг м–3) макроэлементов (Р, K, Ca, Mg и S) в коре и древесине валежа в процессе 
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– для березы, 2, 4 и 20 лет – для ели, 1.5, 4 и 15 лет 
– для сосны. В древесине запасы Mg также снижа-
лись экспоненциально: в зависимости от древес-
ной породы скорость потери варьировала от –0.02 
до –0.04 год–1. Расчетное время потери 25, 50 и 95% 
исходных запасов Mg в древесине составило соот-
ветственно 14, 35 и 150 лет для ели, 10, 23 и 100 лет 
– для осины и сосны, 7, 17 и 75 лет – для березы 
(рис. 3, табл. 5). 

Запасы S в коре валежа снижались у всех древес-
ных пород: скорость потери запасов этого элемента 
варьировала от –0.06 до –0.23 год–1 в зависимости 
от древесной породы. Расчетное время потери 25, 
50 и 95% исходных запасов S в коре составило 5, 
12 и 50 лет для березы, 3, 8 и 32 года – для осины, 
2, 6 и 25 лет – для ели, 1.5, 3 и 13 лет – для сосны.  
В древесине валежа хвойных пород запасы S значи-
мо не изменялись в течение всего рассматриваемо-
го периода относительно исходных значений 0.07 и 
0.05 кг м–3 у сосны и ели соответственно. У валежа 
лиственных пород запасы S значимо уменьшались 
со скоростью –0.03 и –0.09 год–1 для березы и оси-
ны соответственно. Расчетное время потери 25, 50 
и 95% исходных запасов S в древесине лиственных 
пород составило для березы 5, 12 и 50 лет, для оси-
ны – 3, 8 и 32 года соответственно (рис. 3, табл. 5).

Потеря основной части коры происходит за 
счет ее фрагментации и отслоения с поверхности 
ствола, а также уменьшения доли легкоразлагае-
мой флоэмы (Shorohova et al., 2016). Полная поте-
ря коры и ее переход в верхние горизонты почвы 
в зависимости от древесной породы могут проис-
ходить за период от нескольких лет до нескольких 
десятилетий (Krankina et al., 1999; Harmon, 2021). 
По нашим данным, период, в течение которо-
го происходит потеря 95% массы коры валежно-
го ствола, составляет примерно 10 лет для сосны,  
20 лет – для ели, 33 года – для осины, 37 лет – для 
березы. Таким образом, скорость фрагментации 
коры в масштабах валежного ствола заметно выше 
скорости ее биогенного разложения (Shorohova  
et al., 2016). Это позволяет предположить значи-
тельное влияние макро- и микрофрагментации 
коры (Harmon, 2021) на скорость и продолжитель-
ность разложения валежа и, как следствие, пере-
распределение запасов биогенных элементов в 
масштабах БГЦ. Интенсивность потери запасов 
почти всех макроэлементов в коре была в целом 
сопоставима со значениями потери ее массы, полу-
ченными нами ранее (Romashkin et al., 2021). Если 
в коре на уровне образца наблюдалось накопление 
элементов, например, Р, Ca и S, то интенсивность 
потери их запасов была ниже или сопоставима с 
интенсивностью потери массы коры. В то же вре-
мя запасы К снижались с большей интенсивно-
стью по сравнению со потерями массы коры ство-
ла, что, по нашему мнению, связано с выщелачива-
нием этого элемента. Как итог, несмотря на более 

высокое исходное содержание биогенных элемен-
тов по сравнению с древесиной и более интен-
сивное накопление некоторых из них в процессе 
разложения, потенциальная роль коры в качестве 
долговременного пула элементов в составе валежа 
относительно невелика. Сравнительно короткий 
срок сохранности коры на поверхности валежного 
ствола с постепенным ее переходом в верхние го-
ризонты почвы позволяет предположить ее боль-
шую значимость в биогеохимическом круговороте 
в лесах в качестве составной части лесной подстил-
ки (Minnich et al., 2021).

Динамика запасов рассматриваемых макроэле-
ментов в древесине была более разнообразной по 
сравнению с таковой, наблюдаемой в коре валежа. 
Накопление Р имело видоспецифичный харак-
тер: в стволах березы и ели запасы этого элемента 
возрастали, в то время как у осины и сосны они 
оставались без значимых изменений. Мы пред-
полагаем, что видоспецифичность накопления Р 
обусловлена различным составом ксилофильных 
организмов, использующих в качестве субстрата 
и среды обитания валеж определенных древесных 
пород, степени разложения и, как следствие, эле-
ментного состава (Fillipiak et al., 2016). Запасы дру-
гих макроэлементов либо значимо не изменялись, 
либо уменьшались с различной скоростью, причем 
у лиственных пород интенсивность потери была 
выше по сравнению с таковой у хвойных. 

Полученные нами ранее значения потери мас-
сы древесины (Romashkin et al., 2021) в целом со-
поставимы со скоростью ее разложения на уровне 
образца при схожих условиях (Yatskov et al., 2003; 
Shorohova, Kapitsa, 2014). Константы потери мас-
сы древесины ствола составили –0.025, –0.028, 
–0.030, –0.037 год–1 для сосны, ели, березы и оси-
ны соответственно, в то время как расчетное время 
потери 95% массы этой фракции ствола составило 
120, 110, 95 и 80 лет соответственно (Romashkin et 
al., 2021). Нами отмечено, что содержание Са и в 
некоторых случаях Mg и S в древесине снижается 
заметно менее интенсивно по сравнению со ско-
ростью разложения этой фракции ствола, а расчет-
ное время потери запасов этих макроэлементов в 
масштабах ствола значительно превышает длитель-
ность его разложения до полной гумификации. Это 
позволяет сделать вывод, что древесина валежа, 
прежде всего, хвойных пород, является долговре-
менным пулом макроэлементов, в первую очередь 
Р, Са, Mg и S. Накопление и постепенное высвобо-
ждение биогенных элементов из валежа в процес-
се разложения в течение десятков лет благоприятно 
влияет на характеристики лесных почв и, как след-
ствие, на рост и развитие растений, почвенной и 
ксилофильной биоты (Stutz, Lang, 2017), что в свою 
очередь является одним из ключевых аспектов со-
хранения биологического разнообразия и в связи с 
этим – устойчивости таежных лесов.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исходное содержание Р, К и Са в древесной 
коре выше по сравнению с таковым в древесине, в 
то время как содержание Mg и S (прежде всего, Sm) 
в коре и древесине сопоставимы. Кора и древесина 
лиственных пород более богаты макроэлементами –  
содержание K, Mg и S в них выше, чем у хвойных. 
Интенсивность и направленность динамики рас-
смотренных макроэлементов в процессе разложе-
ния валежа варьируют в зависимости от древесной 
породы и фракции ствола. В процессе разложения 
как в коре, так и в древесине содержание Р, Са и S 
возрастает в зависимости от породы с различной 
интенсивностью. В коре содержание Mg снижа-
ется у валежа лиственных пород и не изменяется 
у хвойных, в древесине – снижается у всех пород. 
Содержание К снижается во фракциях ствола всех 
пород. В масштабах валежного ствола запасы всех 
макроэлементов в коре уменьшаются со скоростью 
от –0.08 до –0.69 год-1 и находятся в прямой зави-
симости от интенсивности ее фрагментации и, как 
следствие, перехода в верхние горизонты почвы. 
Это позволяет предположить наиболее значимую 
роль коры в биогеохимическом круговороте в каче-
стве составной части лесной подстилки. В древеси-
не валежа наблюдается аккумуляция Р, прежде все-
го, у березы и ели, а также длительное постепенное 
высвобождение Са, Mg и S. Интенсивность потери 
запасов всех макроэлементов в древесине хвойных 
пород ниже по сравнению с таковой у лиственных, 
а длительность этого процесса в масштабах валеж-
ного ствола может в несколько раз превышать пе-
риод его полного разложения. Полученные резуль-
таты подчеркивают значимую роль КДО, в особен-
ности хвойных пород, в качестве долговременного 
пула макроэлементов в рамках биогеохимического 
круговорота в лесном БГЦ.

***
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Dynamics of Certain Macroelements During The Decomposition of Fallen Trees  
in an Old-Growth Middle-Taiga Spruce Forest of Kivach Nature Reserve

I. V. Romashkin1,*, E. A. Kapitsa2, K. M. Nikerova1, E. V. Shorohova2
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The dynamics of certain macroelements’ content (P, K, Ca, Mg and S) during the decomposition 
of bark and wood of fallen trees of the main forest-forming tree species the middle-taiga blueberry 
spruce forest (Kivach Nature Reserve, Republic of Karelia) was estimated. The initial content of most 
macroelements was higher in bark compared to that in wood. The direction and intensity of the element 
content dynamics in deadwood during the decomposition depended on the tree species identity and the 
log fraction. Depending on tree species, the content of P, and S increased in both bark and wood. The 
Mg content decreased in bark of deciduous species’ deadwood and did not change significantly in the 
bark of conifers, whereas it decreased in wood of all studied tree species. The K content decreased in 
both bark and wood of all studied tree species. The models of the macroelements stocks dynamics on 
the log scale were presented. In the bark, the stock of all macroelements decreased in direct proportion 
to the intensity of bark fragmentation: the loss rates varied from –0.08 to –0.69 year–1, depending on 
the tree species. In wood, the P amount increased in spruce logs and changed only slightly in logs of the 
other tree species. The stock of other macroelements decreased at a rate not exceeding –0.08 year–1. The 
loss intensity of those macroelements was higher in the logs of deciduous tree species compared to that 
in coniferous ones. The results obtained highlight the significant role of coarse woody debris, primarily 
coniferous tree species, as a long-term pool of macroelements within the biogeochemical cycle in the 
forest ecosystems.
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