
ЭКОЛОГИЯ, 2021, № 3, с. 193–204

193

ЭКОСИСТЕМНЫЙ ОБМЕН ДИОКСИДА УГЛЕРОДА И ВЛАГИ 
В СОСНЯКЕ БРУСНИЧНО-ЛИШАЙНИКОВОМ 
ВОСТОЧНО-ЕВРОПЕЙСКОЙ СРЕДНЕЙ ТАЙГИ

© 2021 г.   С. В. Загироваа, *, О. А. Михайлова

аИнститут биологии Коми НЦ УрО РАН, Россия 167982 Сыктывкар, ул. Коммунистическая, 28
*e-mail: zagirova@ib.komisc.ru

Поступила в редакцию 09.06.2020 г.
После доработки 20.11.2020 г.

Принята к публикации 26.11.2020 г.

Для определения экосистемного обмена диоксида углерода в сосняке бруснично-лишайниковом
выполнен анализ 8790 измерений по методу микровихревых пульсаций в летне-осенний период. Го-
довой цикл потоков диоксида углерода между лесом и атмосферой восстановлен с использованием
регрессионных уравнений. Суммарные значения нетто-обмена диоксида углерода, гросс-фотосинте-
за и экосистемного дыхания соснового насаждения соответствовали −103, −407 и 304 г С м–2 год–1.
Суммарная эвапотранспирация в июне–сентябре составила 98 мм, а эффективность использования
воды на гросс-фотосинтез менялась в пределах 2–3 г С кг–1 Н2О. Установлена тесная связь средне-
суточных значений гросс-фотосинтеза и суммарного испарения влаги над лесным пологом. Экоси-
стемный обмен диоксида углерода и эвапотранспирация в сосняке бруснично-лишайниковом значи-
тельно ниже, чем в ельнике восточно-европейской тайги, что подтверждает гипотезу о влиянии струк-
туры лесного покрова на характеристики энерго-массообмена в приземном слое атмосферы.
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Россия остается регионом мира, где потепле-
ние климата в последние десятилетия существен-
но превышает среднее глобальное изменение
температуры [1]. Повышение температуры и уве-
личение продолжительности вегетационного пе-
риода положительно повлияли на сток углерода и
продукцию фитомассы в большей части бореаль-
ных лесов России [2]. По мнению некоторых авто-
ров [3], увеличение глобальной нетто-продукции
наземных экосистем (NEP) вызвано возросшей
концентрацией СО2 в атмосфере, а увеличение
температуры в регионах с холодным климатом
усиливало этот эффект. В условиях современного
климата бореальные леса вносят значительный
вклад в связывание атмосферного СО2, однако
климатические события в текущем столетии мо-
гут превратить их в источник парниковых газов, в
первую очередь в зоне распространения много-
летней мерзлоты [4].

Прогнозные оценки функционального состо-
яния лесов основываются на выявлении ключе-
вых факторов, контролирующих экосистемный
обмен вещества и энергии. В последние десятиле-
тия в исследованиях энерго-массообмена локаль-
ных экосистем, прежде всего за рубежом, широ-

кое применение нашел метод микровихревых
пульсаций [5]. С помощью этого метода установ-
лено, что реакция обмена СО2 в лесных насажде-
ниях на повышение температуры зависит от водно-
го баланса [6, 7]. При дефиците влаги в приземной
атмосфере и экстремально высокой температуре в
летний период снижаются фотосинтетический сток
углерода [8, 9] и эффективность использования
света на фотосинтез [10]. Компиляция результа-
тов долговременных измерений методом микрових-
ревых пульсаций показала, что суммарный нетто-
обмен диоксида углерода в хвойных лесах бореаль-
ной зоны варьирует от –206 до 95 г C м–2 год–1 [11].
Пространственная вариабельность обмена СО2
может быть обусловлена климатом, экологиче-
скими факторами, а также структурой и состоя-
нием фитоценозов.

На Европейском Северо-Востоке России в
растительном покрове преобладают еловые и сос-
новые фитоценозы [12], которые характеризуют-
ся невысокой эффективностью использования
солнечной радиации на создание продукции [13]
и низкой продуктивностью транспирации [14].
Применение метода микровихревых пульсаций
позволило выявить суточную и сезонную дина-
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мики нетто-обмена СО2 и эвапотранспирации в
ельнике среднетаежной подзоны при разных по-
годных условиях в период вегетации [9]. В сосно-
вых фитоценозах Европейского Северо-Востока
России подобные исследования ранее не прово-
дили.

Цель настоящей работы состояла в оценке эко-
системного обмена СО2 и влаги в сосняке бруснич-
но-лишайниковом восточно-европейской средней
тайги по результатам измерений методом микро-
вихревых пульсаций. В задачи исследований входи-
ло: 1) установить суточный и сезонный ход обмена
СО2 и влаги между сосновым лесом и приземной ат-
мосферой в летне-осенний период; 2) выявить
связь гросс-фотосинтеза (Pgross) с основными эко-
логическими факторами и эвапотранспирацией
(ET); 3) оценить годовой баланс нетто-обмена
СО2 (NEE) экосистемы соснового леса. Предпо-
лагалось, что в сосняке бруснично-лишайнико-
вом с невысоким индексом листовой поверхно-
сти, сформированном на относительно сухих и
бедных песчаных почвах, обмен СО2 и влаги будет
заметно ниже, чем в ранее исследованном еловом
насаждении средней тайги.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили на территории Як-
шинского участкового лесничества Печоро-
Илычского заповедника (61°49′ с.ш., 56°52′ в.д.,
Республика Коми), который находится в 120 км
от районного центра пос. Троицко-Печорск. На
этом участке заповедника преобладают равнин-
ные ландшафты с господством сосновых лесов и
сфагновых болот, среди сосняков преобладают
лишайниковые и брусничные типы [15]. Средне-
годовая температура составляет −0.8°С, средняя
многолетняя температура января −17.9°С, июля
+16.3°С, продолжительность безморозного пери-
ода – 83 дня. За год выпадает 627 мм осадков,
большая их часть приходится на лето и начало
осени.

В сосняке бруснично-лишайниковом древо-
стой образован Pinus sylvestris L. в возрасте 70–
320 лет, средняя высота – 14 м, запас древесины
–177 м3 га–1 [12]. В напочвенном покрове доми-
нируют кустарнички рода Vaccinium и лишайники
рода Cladina. Сосняки лишайниковой группы ти-
пов леса в равнинных ландшафтах заповедника
сформированы на бедных по минералогическому
составу подзолах иллювиально-железистых со
средней мощностью подстилки и низким содер-
жанием гумуса (0.3–0.4%) [16]. В процессе разви-
тия они неоднократно подвергались действию
пожаров. Индекс поверхности листьев древостоя
(LAI), измеренный с помощью LAI-2200C plant
canopy analyzer (Li-Cor, USA) на высоте 1.3 м от

поверхности земли в период максимального об-
листвления, соответствовал 1.5.

Система для измерений вертикальных потоков
СО2 ( ) и скорости теплообмена по методу
микровихревых пульсаций включала ультразву-
ковой анемометр (Wind Master, Gill Instruments
Ltd., США) и инфракрасный газоанализатор за-
крытого типа (EC-100, Campbell Scientific Inc.,
США). Оборудование установлено в июне 2013 г.
на вышке высотой 22 м от поверхности земли. Од-
новременно регистрировали интенсивность фо-
тосинтетически активной радиации (ФАР), тем-
пературу воздуха (Та), дефицит упругости водяно-
го пара в атмосферном воздухе (ДУВП) над
пологом, температуру (Тп) и объемное содержа-
ние влаги (ОВ) в почве. Для заполнения пропус-
ков в микроклиматических измерениях исполь-
зовали данные логгеров Hobo (Onset, США),
установленных на вышке в 2012 г.

Нами использованы результаты измерений
вертикальных потоков парниковых газов по ме-
тоду микровихревых пульсаций с 26 июня по
31 декабря 2013 г. Данные регистрировали с ча-
стотой 20 Гц, их обработку производили в про-
граммном обеспечении LoggerNet (Campbell Sci-
entific Inc., США) в соответствии с общеприня-
тым методом статистического анализа [17].
Качество полученных средних значений 30-мин
измерений оценивали с учетом стабильности ат-
мосферных условий, выражающемся в отноше-
нии показателя шероховатости подстилающей
поверхности Монина-Обухова (z/L) и футрприн-
та (dfetch70) к динамической скорости ветра (u*) в
момент измерения. При очень стабильных (z/L > 1)
и очень нестабильных (z/L < −5) атмосферных
условиях наблюдали критическое значение u* <
< 0.2 м с–1. Чаще всего это происходило в ночной
период при низкой турбулентности в приземном
слое атмосферы, поэтому такие данные исключа-
ли из дальнейшей обработки. Для статистическо-
го анализа выбрано 8790 измерений (97% от всего
набора первичных данных). Единичные пропус-
ки в суточных измерениях (до 2 ч) заполняли ли-
нейной аппроксимацией по методике [18].

Поток воздуха, который использовался систе-
мой для расчета потока СО2, формировался на
расстоянии до 500 м от вышки в зависимости от
скорости ветра над пологом леса. Рассчитанный
вертикальный поток диоксида углерода  эк-
вивалентен нетто-обмену СО2 (NEE), который
представляет собой сумму двух разнонаправлен-
ных процессов – гросс-фотосинтеза (Pgross) и ды-
хания экосистемы (Reco) [19]:

(1)

В уравнении баланса NEE имеет положительный
знак, если Reco превышает Pgross, и отрицательный –

2COF

2COF

= +gross eco.NEE P R
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если Pgross превышает Reco. Направленность пото-
ка СО2 из атмосферы в экосистему соответствует
NEE cо знаком “–”, а со знаком “+” – от поверх-
ности растительного покрова в атмосферу.

В ночное время (ФАР < 20 мкмоль м–2 с–1) фо-
тосинтез приравнивался к нулю, а NEE соответ-
ствовал Reco. Дыхание экосистемы в дневные часы
рассчитывали по уравнению зависимости NEE от
Та в ночное время:

(2)

Верификация этой модели по эмпирическим
данным ночного дыхания в период с 26 июня по
31 декабря показала удовлетворительный резуль-
тат (r2 = 0.7). Стандартная ошибка оценки регрес-
сионной модели составила 0.0157 (р < 0.00000);
Pgross соответствовал разности между измеренной
величиной NEE и смоделированным экосистем-
ным дыханием.

Эвапотранспирацию (ET), или суммарное ис-
парение, в июне-сентябре рассчитывали на осно-
вании регистрируемых системой затрат тепла на
испарение воды (LE):

(3)

где λ – скрытая теплота парообразования
(2.45 МДж/кг).

Эффективность использования влаги на гросс-
фотосинтез определяли как отношение Pgross/ET [7].

Суммарный поток СО2 и эвапотранспирация
за определенный промежуток времени соответ-
ствовали интегралу значений с 30-мин шагом из-
мерений. Нормальность распределения NEE и ET
оценивали по критерию Колмогорова–Смирно-
ва. Для выявления зависимости обмена СО2 от
факторов окружающей среды (ФАР, температуры
и влажности воздуха, температуры и объемного
содержания влаги в почве) использовали корре-
ляцию Пирсона и регрессионный анализ в про-
граммном пакете Statistica 10.

= a0.0668*
eco 0.0293 .TR e

= λ/ ,ЕТ LE

РЕЗУЛЬТАТЫ
Метеорологические условия. В районе проведе-

ния исследований в летний период 2013 г. сохра-
нялась умеренно-теплая погода, среднемесячные
температуры превышали на 1–2°С средние много-
летние значения за предыдущие пять лет (табл. 1). В
сентябре–октябре погода была прохладнее, а в
ноябре–декабре теплее, чем в 2008–2012 гг. Ми-
нимальная температура воздуха (−30°С) отмечена
в декабре. В летние месяцы наблюдался незначи-
тельный дефицит осадков – с 1 июня по 31 декаб-
ря 2013 г. их сумма составила 426 мм. Снежный
покров сформировался в середине октября.

Температура воздуха над древесным пологом
соснового леса в некоторые дни июля повыша-
лась в дневные часы до 30°С. Первые ночные за-
морозки наблюдали в конце сентября (рис. 1).
Аномально теплая погода с температурой до 8°С
установилась в начале ноября. В июне–начале июля
среднее за сутки значение ФАР, поступающей к зем-
ной поверхности, составило 640 мкмоль м–2 с–1, к
концу сентября снизилось в 2 раза, в октябре оно
не превышало 200 мкмоль м–2 с–1, а в ноябре–де-
кабре – 30 мкмоль м–2 с–1. Альбедо соснового леса
в летний период варьировало в пределах 0.15–0.25
и увеличилось до 0.3 в октябре после формирова-
ния снежного покрова (см. рис. 1). Кратковре-
менное снижение альбедо отмечено в ноябре при
аномально высокой температуре воздуха днем (до
8°С), что могло быть вызвано исчезновением сне-
га с крон деревьев. Среднесуточное значение де-
фицита упругости водяного пара в атмосферном
воздухе над пологом древостоя в июне–июле со-
ставило 0.4–1.6 кПа, однако в некоторые дни
июля в дневные часы оно превышало 2.5 кПа. В ав-
густе–сентябре ДУВП постепенно снижался, до-
стигнув нулевого значения в октябре (см. рис. 1).

Температура верхнего горизонта почвы на глу-
бине 20 см от поверхности в сосновом лесу следо-
вала за изменением температуры воздуха – ее
максимум наблюдали в конце июля, а минимум –
в декабре (см. рис. 1). Минимальное объемное со-

Таблица 1. Температура воздуха и сумма осадков в период наблюдений*

* Для метеостанции Троицко-Печорск по данным [20].

Месяц
Средняя температура, °С Сумма осадков, мм мес–1

2013 г. 2008–2012 гг. 2013 г. 2008–2012 гг.

Июнь 15.5 14.1 42 57
Июль 19.1 17.1 49 71
Август 14.4 12.5 65 92
Сентябрь 6.4 8.1 63 88
Октябрь –0.9 2.3 86 58
Ноябрь –1.6 –5.8 69 66
Декабрь –10.9 –15.5 53 36
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Рис. 1. Сезонный ход среднесуточных значений Ta (а, 1), Тп (а, 2), суммы осадков (б), ФАР (в), альбедо (г), ДУВП (д)
на высоте 22 м и ОВ почвы (е) на глубине 20 см в сосняке бруснично-лишайниковом.
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держание влаги в верхних горизонтах почвы отме-
чено в середине июля, а максимальное – в ноябре.
Увеличение ОВ в 3 раза регистрировали в начале ав-
густа после выпадения обильных осадков (Ос).

Обмен СО2 между лесом и приземной атмосфе-
рой в июне–декабре. Нетто-обмен СО2 постепен-
но снижался в летне-осенний период. В начале
наблюдений скорость экосистемного обмена
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СО2 соснового леса в дневные часы достигала
−0.6 мг СО2 м–2 с–1 и снизилась в 2 раза к концу
августа. Максимальное среднесуточное значение
NEE составило −0.14 мг СО2 м–2 с–1 (рис. 2). Осен-
ний переход леса от стока к источнику СО2 реги-
стрировали в конце сентября, когда среднее за день
значение ФАР не превышало 200 мкмоль м–2 с–1, а
температура воздуха приближалась к нулю. В целом

суточный баланс NEE в августе составил около
40%, в сентябре – 20% июльских значений (табл. 2).
С октября по декабрь сосновый лес являлся ис-
точником СО2 для приземной атмосферы.

В июле при благоприятных погодных условиях
суточный ход NEE соответствовал изменению
ФАР, его максимум отмечен в дневные часы (с
11.00 до 14.00). Экосистемное дыхание снижалось
ночью, усиливалось в течение дня, достигая мак-

Рис. 1. Окончание.
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симума в вечерние часы (рис. 3). Нарушение
обычного суточного хода NEE наблюдали при
дневной температуре воздуха >25°С и дефиците
упругости водяного пара >2 кПа, в результате че-
го сосновый лес после полудня становился источ-
ником СО2.

Максимальные значения экосистемного ды-
хания соснового леса, смоделированного по из-
менению температуры воздуха, отмечены в
июне–июле (см. рис. 2, табл. 2). В последующем
дыхание снижалось, а в октябре–декабре варьи-
ровало в пределах 0.02–0.05 мг СО2 м–2 с–1.
Всплеск дыхания произошел в ноябре при крат-
ковременном повышении температуры воздуха.

Максимальные значения гросс-фотосинтеза в
сосновом насаждении отмечены в июне–июле, в
период с наиболее благопроятными свето-темпе-
ратурными условиями для ассимиляции СО2 (см.
рис. 2, табл. 2). В последующем Pgross снижался,
достигнув нулевых значений в начале октября. С
гросс-фотосинтезом связаны нетто-обмен СО2 и
экосистемное дыхание (рис. 4). В свою очередь
Pgross в сосновом насаждении достоверно зависел
от факторов окружающей среды (табл. 3): наибо-
лее высокий коэффициент корреляции Pgross вы-
явлен с ФАР и Та, самый низкий – с объемным со-
держанием влаги в почве. С температурой воздуха

Таблица 2. Суточный ход обмена СО2 (г СО2 м–2 сут–1)
и эвапотранспирация (мм Н2О сут–1) в сосняке в
июне–октябре 2013 г.

Период NEE Reco Pgross ET

26–30 июня –7.2 6.8 –13.9 1.8
1–15 июля –6.9 7.9 –14.8 1.6
16–31 июля –3.9 8.5 –12.4 1.4
1–15 августа –2.8 6.9 –9.7 1.2
16–31 августа –1.5 5.8 –7.3 0.9
1–15 сентября –1.3 4.6 –5.9 0.5
16–30 сентября –0.2 3.5 –3.7 0.2
1–15 октября +2.5 2.5 0 0

Рис. 3. Суточный ход NEE (1) и Reco (2) в сосновом насаждении в малооблачную погоду при разном сочетании ФАР (3),
Та (4) и ДУВП (5): а – 15.07.2013; б – 21.07.2013.
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коррелировали температура почвы и дефицит
влажности воздуха.

Моделирование годичного цикла нетто-обмена
СО2. Восстановление годичного цикла нетто-об-
мена СО2 в сосновом насаждении выполнено с
использованием моделей гросс-фотосинтеза и
экосистемного дыхания. Для моделирования
Pgross в качестве независимых переменных ис-
пользованы среднесуточные значения ФАР и Та.
Методом подбора выбрано уравнение линейной
регрессии Pgross, которое давало наибольший ко-
эффициент детерминации для этих переменных
(R2 = 0.95, F(2, 91) = 844, p < 0.01):

(4)

Скорость обмена выражали в мг СО2 м–2 ч–1.
Верификация модели гросс-фотосинтеза показа-
ла удовлетворительный результат сходимости с дан-
ными, полученными в июне–сентябре (рис. 5).
Найденное уравнение использовали для оценки
мгновенных величин Pgross в годичном цикле.
Мгновенные значения Reco рассчитывали по урав-
нению (2), а NEE – по уравнению (1).

В соответствии с модельными данными гросс-
фотосинтез в сосновом насаждении весной начи-
нался в апреле при отрицательных температурах
воздуха. В этот период скорость Pgross в среднем за
сутки не превышала −200 мг СО2 м–2 ч–1, в мае уве-
личилась в два раза, достигнув максимума в июле
(рис. 6). Среднесуточные значения NEE в середине
апреля составляли около –50 мг СО2 м–2 ч–1, повы-
шались в мае и в первой половине июня достига-
ли –240 мг СО2 м–2 ч–1. В последующем постепен-
ное снижение NEE сопровождалось усилением
экосистемного дыхания. В соответствии с моде-
лью фотосинтетический сток углерода прекра-
тился в октябре при отрицательных температурах
воздуха, что соответствовало результатам инстру-
ментальных измерений обмена СО2. Однако
гросс-фотосинтез отмечен в ноябре при положи-
тельных среднесуточных температурах. В целом
за год суммарный Pgross соснового насаждения со-
ставил −1222 г СО2 м–2 год–1, Reco и NEE – 913 и
−309 г СО2 м–2 год–1 соответственно (рис. 7).

Эвапотранспирация, или суммарное испарение
воды с подстилающей поверхности, представляет
собой сумму двух основных процессов – физиче-
ского испарения и транспирации растений. В
июне–августе среднесуточное значение ЕТ в сос-
няке составило 0.06 ± 0.02 мм ч–1. Наиболее высо-
кая скорость эвапотранспирации отмечена в
июне–июле, в последующем она снижалась и до-
стигала нулевых значений в октябре (рис. 8). Ле-
том снижение ET наблюдали также в пасмурные
дни при ФАР < 300 мкмоль м–2 с–1. Установлена
тесная связь среднесуточных значений ET и Pgross

=gross а–15.27 – 0.5 .P T ФАР

(см. рис. 4). Суммарная за сутки эвапотранспира-
ция в конце августа составила около 50%, а в сен-
тябре – 30% июльских значений (см. табл. 2). В
теплый период года суммарное испарение влаги
превышало сумму осадков – разница между ними
достигала 2 мм сут–1, за исключением нескольких

Рис. 4. Зависимость среднесуточных значений NEE (а),
Reco (б) и ET (в) от гросс-фотосинтеза в сосняке брус-
нично-лишайниковом в июне–сентябре 2013 г.
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Таблица 3. Корреляционная матрица среднесуточных
значений в июне–сентябре (n = 91, p < 0.05)

* Использованы абсолютные значения Pgross со знаком “–”.

Показатель P*gross ФАР Та Тп VPD ОВ

Pgross 1
ФАР −0.76 1
Та −0.75 0.59 1
Тп −0.70 0.47 0.95 1
ДВП −0.70 0.46 0.94 0.98 1
ОВ −0.25 0.20 0.10 0.10 0.10 1
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дней с обильными дождями (см. рис. 8). За пери-
од наблюдений с 26 июня по 30 сентября кумуля-
тивное значение ЕТ в сосняке составило 98.4 мм,
а эффективность использования воды на фото-

синтез варьировала в пределах 2–3 г С кг–1 Н2О.
Отсутствие данных теплообмена с 1 января по
25 июня 2013 г. не позволило оценить годичный
цикл эвапотранспирации соснового леса.

Рис. 5. Корреляция модельных и эмпирических среднесуточных значений гросс-фотосинтеза (−Pgross) в сосняке брус-
нично-лишайниковом в июне–сентябре 2013 г.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В сосняке бруснично-лишайниковом средне-
суточная скорость нетто-обмена СО2 в июне–
июле достигала –0.14 мг СО2 м–2 с–1, что значи-
тельно меньше результатов, полученных в сосно-

вых лесах Сибири (–0.35 мг СО2 м–2 с–1, [21]) и
Финляндии (–0.66 мг СО2 м–2 с–1, [22]), а также
в темнохвойных насаждениях бореальной зоны
(–0.57 мг СО2 м–2 с–1, [23]; –0.44 мг СО2 м–2 с–1,
[24]; –0.6 мг СО2 м–2 с–1, [9]). В исследованном нами

Рис. 7. Кумулятивные значения Pgross (1), NEE (2) и Reco (3) в сосняке бруснично-лишайниковом в 2013 г.
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соснового леса в летне-осенний период 2013 г.
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сосняке баланс NEE составил –309 г СО2 м–2 год–1

(или –103 г С м–2 год–1), в то время как в сосняке ли-
шайниковом Сибири среднее значение NEE за три
года измерений соответствовало –156 г С м–2 год–1

[21]. В разных типах хвойных лесов бореальной
зоны баланс экосистемного обмена СО2 варьиру-
ет от –206 до 95 г C м–2 год–1 [11]. При этом меж-
годовая вариабельность NEE может быть обу-
словлена разной чувствительностью гросс-фото-
синтеза и дыхания к изменению факторов среды.
Тесная связь среднесуточных NEE и Pgross в экоси-
стеме соснового леса указывает на то, что фото-
синтез определяет баланс нетто-обмена СО2.

Фотосинтетическое связывание атмосферного
углерода в экосистеме леса зависит от поступаю-
щей солнечной радиации. В исследованном нами
сосняке бруснично-лишайниковом гросс-фото-
синтез тесно связан с ФАР и температурой воздуха.
Восстановленный по этим переменным годичный
цикл гросс-фотосинтеза начинался в апреле при
отрицательных среднесуточных температурах и
ФАР > 400 мкмоль м–2 с–1. Некоторые авторы [23,
25, 26] предполагают, что при отсутствии транс-
пирационного потока влаги ранней весной хвой-
ные растения в процессе фотосинтеза могут ис-
пользовать воду, запасенную в стволах деревьев.
О возможности фотосинтеза в хвойных фитоце-
нозах в апреле свидетельствуют также суточные
колебания концентрации СО2 в приземном слое
атмосферы над лесами Центральной Сибири [27].

Суммарный гросс-фотосинтез в сосновом
насаждении, рассчитанный по ФАР и темпера-
туре воздуха, составил –1222 г СО2 м–2 год–1

(или 407 г С м–2 год–1). Одним из важнейших
предикторов пространственной вариабельности
гросс-фотосинтеза и нетто-обмена СО2 в боре-
альных экосистемах является LAI [28]. Возможно,
поэтому в исследованном сосняке бруснично-ли-
шайниковом с низким LAI фотосинтетический
сток углерода меньше, чем в еловом насаждении
средней тайги [9]. Кроме того, сосняк отличался
от ельника повышенным альбедо и соответствен-
но имел более низкий радиационный баланс, что
также могло повлиять на экосистемный обмен
СО2 и эвапотранспирацию.

Экосистемное дыхание лесного насаждения
является результирующей дыхания двух компо-
нетов – автотрофов и гетеротрофов, и его доля
может превышать 50% гросс-фотосинтеза [22,
29]. В сосняке бруснично-лишайниковом Reco со-
ставило 913 г СО2 м–2 год–1, или 304 г С м–2 год–1,
что заметно меньше результатов, полученных в
темнохвойных насаждениях средней тайги [9, 24].
Это может быть обусловлено продуктивностью
насаждения, сформированного на бедных песча-
ных почвах. Отношение экосистемного дыхания
к гросс-фотосинтезу в июне–августе соответ-

ствовало 0.5–0.7, в сентябре достигало 0.9. Увели-
чение Reco/Pgross в осений период обусловлено бо-
лее быстрым снижением скорости фотосинтеза
по сравнению с экосистемным дыханием (см.
табл. 2) вследствие повышения облачности, сни-
жения поступления ФАР и температуры воздуха.
Согласно исследованиям других авторов [10], в
лесных экосистемах при теплой погоде весной
среднее значение Reco/Pgross за период вегетации
составляло 0.74–0.81, а в годы с низкими темпера-
турами повышалось до 0.96. В целом в лесах се-
верного полушария среднее значение отношения
Reco/Pgross соответствует 0.84–0.85 [6, 29].

В дыхании лесной экосистемы доля гетеро-
трофного (почвенного) дыхания может состав-
лять более 50% [30]. В Центральной Сибири эко-
системное дыхание сосняка лишайникового до-
стигало 1240 г СО2 м–2 сезон–1 [21], а почвенная
эмиссия в сосновых насаждениях в разные годы
варьировала в пределах 300–800 г СО2 м–2 сезон–1

[31]. При этом авторы отмечали повышение чув-
ствительности дыхания почвы к температуре в за-
сушливые годы. В сосняке бруснично-лишайнико-
вом восточно-европейской тайги при среднесуточ-
ной температуре воздуха 10–15°С дыхание почвы в
разные годы составляло более 5 г СО2 м–2 сут–1 [32],
что превышает 50% суточного экосистемного ды-
хания, полученного нами для этого же типа леса в
июле–августе (см. табл. 2).

Тесная связь эвапотранспирации с гросс-фо-
тосинтезом в сосняке бруснично-лишайниковом
(r = 0.7) указывает на способность растений регу-
лировать оптимальное соотношение фотосинтеза
и транспирации при разных погодных условиях
[33, 34]. Этим же обусловлено относительное по-
стоянство эффективности использования воды
на фотосинтез в бореальных лесах [7]. Известно,
что транспирация в темнохвойных насаждениях
достигает 80%, а в сосняках – 60% суммарного
испарения [13]. В теплый период года суммарное
испарение с наземных экосистем не всегда зависит
от суммы выпавших осадков [7], однако влажность
воздуха в приземной атмосфере и эвапотранспира-
ция связаны между собой [35]. В исследованном на-
ми сосняке бруснично-лишайниковом значения
ЕТ заметно меньше, чем в ельнике среднетаежной
подзоны [9], что могло быть обусловлено низки-
ми LAI древостоя (1.5) и запасом почвенной влаги
(0.04–0.06 м3 м–3). Эффективность использова-
ния воды на фотосинтез в сосняке составила в
среднем 2–3 г С кг–1 Н2О, что согласуется со зна-
чением продуктивности транспирации древосто-
ев хвойных фитоценозов, рассчитанным весовым
методом [14].
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Применение метода микровихревых пульса-

ций и эмпирических моделей позволило опреде-
лить годовой цикл вертикальных потоков СО2 и
эвапотранспирации над пологом соснового на-
саждения. Результаты проведенных исследова-
ний согласуются с мнением других авторов о вли-
янии наземных экосистем на суточные и сезон-
ные колебания концентрации газов в приземном
слое атмосферы. Сосняк бруснично-лишайнико-
вый восточно-европейской средней тайги харак-
теризовался невысокой скоростью экосистемного
обмена диоксида углерода и эвапотранспирации.
Согласно модельной оценке, суммарный гросс-
фотосинтез и нетто-обмен СО2 составили соответ-
ственно ‒1222 и −309 г СО2 м–2 год–1, что соответ-
ствует −407 и −103 г С м–2 год–1. Выявлена тесная
зависимость между нетто-обменом СО2 и гросс-
фотосинтезом в теплый период года. Максималь-
ные значения эвапотранспирации отмечены в
июне–июле: эффективность использования воды
на фотосинтез составила 2–3 г С кг–1 Н2О. Различие
скорости вертикальных потоков СО2 и эвапотранс-
пирации между еловым и сосновым насаждения-
ми восточно-европейской средней тайге подтвер-
ждает гипотезу о влиянии структурной организа-
ции лесного покрова на энерго-массообмен в
приземном слое атмосферы.

Работа подготовлена в рамках государственно-
го задания Института биологии Коми научного
центра УрО РАН по теме “Пространственно-вре-
менная динамика структуры и продуктивности
фитоценозов лесных и болотных экосистем на
Европейском Северо-Востоке России” (АААА-
А17-117122090014-8).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. В настоящей работе не содержатся ка-
кие либо исследования с участием людей и жи-
вотных в качестве объектов.
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