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Бореальные леса занимают 12.0–14.7 млн км2 и
являются вторым по значимости лесным биомом
в мире после тропических лесов (Baldocchi et al.,
2000). В России их площадь составляет ~95% ле-
сопокрытой территории, чистый бюджет углеро-
да в них достигает 49‒117 г С/(м2 · год) в зависи-
мости от лесорастительных условий (Швиденко,
Щепаченко, 2014). В северных широтах основной
фактор, регулирующий процессы углеродного
цикла, – температура воздуха. Существуют две
основные гипотезы относительно реакции экоси-
стем бореальных лесов на дальнейшее потепле-
ние климата в XXI в. Одни эксперты предсказы-
вают увеличение стока углерода из атмосферы в
лесные биомы вследствие удлинения вегетацион-
ного сезона и увеличения фитомассы (Barr et al.,
2007), другие – снижение баланса потоков СО2 в
результате стимулирования экосистемного дыхания
(Goulden et al., 1998; Ueyama et al., 2014). С повыше-
нием температуры лесные экосистемы северных ши-
рот, прежде всего в зоне распространения многолет-
ней мерзлоты, могут превратиться в источник угле-
рода уже к концу XXI в. (Gauthier et al., 2015).

Нетто-обмен СО2 и испарение влаги – фунда-
ментальные процессы биогеохимического цикла,
характеризующие состояние и адаптацию назем-
ных экосистем к климатическим условиям. Совре-
менные методы измерений позволяют исследовать
влияние климатических факторов на нетто-обмен
СО2 между лесом и атмосферой в разном времен-
нóм интервале (Amiro et al., 2006; Arneth et al.,
2006; McCaughey et al., 2006; Чебакова и др., 2014;
Kazurinen et al., 2014), а также сопряженность по-
токов диоксида углерода и эвапотранспирации

(Amiro et al., 2006; McCaughey et al., 2006; Brum-
mer et al., 2012). На территории России измери-
тельные системы для изучения энергомассообме-
на наземных экосистем пульсационным методом,
за рубежом известные как eddy covariance, дей-
ствуют лишь в 12 географических точках, в то вре-
мя как во всем мире их насчитывается >200 (Alek-
seychik et al., 2016). По данным этих измерений сум-
марный сток углерода в лесах России, Украины,
Беларуси и Казахстана составляет 0.342 Гт С/год
(Dolman et al., 2012). Испарение в хвойных лесах
бореальной зоны составляет 254−364 мм/год
(Amiro et al., 2006; Launianen, 2010).

На северо-востоке европейской части России
доминируют еловые фитоценозы, характеризую-
щиеся низкой продуктивностью, что связано с
недостатком тепла для роста растений (Галенко,
1983). Чистая продукция фитомассы (NEP) в
хвойных и хвойно-лиственных фитоценозах
средней тайги, рассчитанная весовым методом,
составляет 1.6–1.71 т С/(га · год) (Биопродукци-
онный…, 2001). Нетто-сток углерода в ельниках,
определенный аэродинамическим методом, со-
ответствует 0.47 т С/(га · год) (Мартынюк и др.,
1998), а с учетом продукционно-деструкционных
процессов — 0.36 т С/(га · год) (Кузнецов, 2010).

Цель работы – выявление закономерностей
обмена диоксида углерода, тепла и влаги между
атмосферой и еловым насаждением с использова-
нием результатов измерений методом микрових-
ревых пульсаций (eddy covariance) в течение одно-
го года.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Измерения потоков СО2 и тепла методом мик-
ровихревых пульсаций были проведены в 2013 г. в
Княжпогостском районе Республики Коми (подзо-
на средней тайги, 62°17′ с.ш., 50°40′ в.д.). Измери-

тельная система установлена в еловом насаждении
лесного заказника “Ляльский”, в 83 км севернее
г. Сыктывкара. В пределах лесного массива раз-
виваются ельник разнотравно-черничный, ель-
ник чернично-сфагновый и хвойно-лиственный
фитоценоз (Биопродукционный…, 2001; Корен-
ные…, 2006). В составе древостоя преобладает Pi-
cea obovata Ledeb., в примеси встречаются Pinus
sylvestris L., Abies sibirica Ledeb., Betula pubescens
Ehrh., Populus tremula L. Высота ели составляет
20–22 м, возраст деревьев варьирует от 80 до 215 лет,
число растущих деревьев – от 595 до 783 шт./га.

При характеристике структуры растительного
покрова участка измерений использованы дан-
ные обработки четырех каналов спектрозональ-
ной спутниковой съемки Sentinel 2b (простран-
ственного разрешения 10 м, от 08.08.2016) метода-
ми управляемой классификации по сигнатурам,
полученным для выделенных при полевых иссле-
дованиях эталонов. Для статистических расчетов
учитывали процентный вклад выделенных клас-
сов в пределах восьми секторов на площади ради-
усом 500 м от измерительной системы (рис. 1а).
Характеристика распределения основных типов
сообществ в каждом из них представлена в табл. 1.
Для расчета соотношения хвойных и лиственных
пород на участках использовали принципы суб-
пиксельного разложения спектральных смесей
(SMA-анализ) (Барталев и др., 2009).

Согласно полученным данным в семи из вось-
ми секторов ельники занимали 47–68% террито-
рии, они преобладали в восточно-юго-восточном
направлении от участка инструментальных изме-
рений. Хвойно-лиственный лес, образованный
елью, сосной, березой и осиной, занимал 6–31%
площади, высокие их доли были в северо-северо-
западном и южном секторах. На преобладание
хвойных растений на территории измерений ука-
зывало отношение породного состава (хвой-
ные/лиственные), за исключением седьмого сек-
тора, где более половины площади занимали за-
растающие лесом сельскохозяйственные земли.

Метод микровихревых пульсаций был подроб-
но описан ранее (Baldocchi et al., 1988). В бес-
снежный период 2013 г. в районе исследования
преобладал ветер южного и юго-западного на-
правлений (рис. 1б). Анализ футпринта показал,
что в 76% случаев 90% общего объема потока воз-
духа, который использовался системой для расче-
та потока СО2, формировалось на расстоянии
<200 м от измерительной системы, при этом в
90% случаев максимальный поток воздуха посту-
пал с расстояния <100 м.

Параметры микроклимата (температура и
влажность воздуха, интенсивности фотосинтети-
чески активной радиации (ФАР), падающей и от-
раженной солнечной радиации, радиационный
баланс) на высоте 30 м, а также теплообмен почвы

Рис. 1. Структура растительного покрова (а) и распре-
деление направлений ветра (б) в районе исследова-
ния. 1 − хвойно-лиственный, 2 − сосновый, 3 − ело-
вый, 4 − березовый леса соответственно, 5 − зараста-
ющие сельскохозяйственные земли, 6 − зарастающая
линия ЛЭП. I–VIII – номер сектора.
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регистрировали автоматической метеостанцией с
использованием регистратора CR3000 (Campbell
Scientific, США). Система для измерений газооб-
мена СО2 между экосистемой и атмосферой на
высоте 30 м включала в себя ультразвуковой ане-
мометр, измеряющий скорость ветра в трех про-
екциях и акустическую температуру воздуха
(CSAT3, Campbell Scientific Inc., США), и инфра-
красный газоанализатор открытого типа (EC-150,
Campbell Scientific Inc.), позволяющий получать
данные о скорости и направлении вертикального
потока СО2. Регистрация данных происходила с
частотой 20 Гц, обрабатывали их с помощью про-
граммного обеспечения LoggerNet (Campbell Sci-
entific Inc.). В соответствии с этой программой
поток диоксида углерода имел знак “–”, если он
был направлен из атмосферы в экосистему, и
знак “+” в случае его эмиссии с поверхности рас-
тительного покрова в атмосферу. В противопо-
ложность этому поток тепла из атмосферы в ело-
вый биогеоценоз был с положительным, а обрат-
ный поток ‒ с отрицательным знаком.

Программный анализ включал в себя матема-
тическую и статистическую обработку первичных
данных за 30 мин. Из всего массива удаляли нека-
чественные данные, полученные при нестабиль-
ном функционировании газометрической систе-
мы, низкой турбулентности и непостоянстве
факторов среды (Foken, Wichura, 1996). В 2013 г.
наиболее часто проблемы с системой возникали в
марте и сентябре.

На следующем этапе оценивали качество вы-
бранных данных с учетом соотношения показате-
ля стабильности в пограничном слое атмосферы
(z/L) с динамической скоростью ветра (u*) в мо-
мент измерения. В результате проведенного анализа
пороговое значение u* для отбора данных составило
0.2 м/с, поэтому значения СО2-обмена при более
низкой турбулентности атмосферы (u* < 0.2 м/с) да-
лее не учитывали. На последнем этапе удаляли

выбросы, которые не соответствовали действи-
тельности, но не были обнаружены в процессе
предыдущего отбора данных. В итоге из 15 882 за-
регистрированных значений за 302 дня (с 01.01 по
31.12. 2013 г.) в работе были использованы 10273.
Суммарное значение обмена СО2 между еловым
лесом и атмосферой было рассчитано как инте-
грал данных с шагом измерения 30 мин за опреде-
ленный промежуток времени.

Важный показатель качества проводимых из-
мерений − замыкание уравнения теплового ба-
ланса (H + LE = Rn − G) (Lafleur, 1999), где Rn –ра-
диационный баланс, H – турбулентный теплообмен
между деятельным слоем леса и атмосферой,
LE – затраты тепла на эвапотранспирацию, G –
теплообмен почвы. Замыкание уравнения тепло-
вого баланса в 2013 г. составило H + LE =
= 1.0969(Rn − G) + 5.732 (r2 = 0.88), что свидетель-
ствует о вполне удовлетворительном качестве
полученных данных.

Измеренный поток диоксида углерода  эк-
вивалентен нетто-обмену СО2 (NEE), который
представляет собой сумму гросс-фотосинтеза
(Pgross) и дыхания экосистемы (Reco). Дыхание эко-
системы моделировали по температуре воздуха
(Та) в ночное время в соответствии с регрессион-
ным уравнением Reco = 0.0292e0.0966Та. Результаты
моделирования экстраполировали для оценки Reco в
дневное время суток, как это было сделано в ис-
следованиях газообмена СО2 экосистем тундры
(Zamolodchikov et al., 2003; Kutzbach et al., 2007).
Pgross рассчитывали как разность между измерен-
ным значением NEE и смоделированным экоси-
стемным дыханием, при ФАР < 20 мкмоль/(м2 · с)
его приравнивали к нулю.

Эвапотранспирацию с поверхности елового на-
саждения рассчитывали по уравнению ET = LE/λ,
где λ – теплопарообразование при 20°С. Эффек-
тивность использования воды на продукцию ор-

2COF

Таблица 1. Проективное покрытие (%) разных классов сообществ растений на территории, примыкающей к
площадке измерений

Классы
Номер сектора (рис. 1а)

I II III IV V VI VII VIII

Лес
хвойно-лиственный 27.95 19.98 5.78 20.53 30.90 18.28 3.17 26.78
сосновый 2.50 7.19 12.87 2.25 5.31 0.00 0.50 0.00
еловый 49.11 50.65 62.72 68.23 49.95 56.69 19.41 47.00
березовый 6.15 3.70 6.79 1.63 2.84 14.71 17.92 10.79

Зарастающие с/х земли 13.45 11.89 3.75 4.39 5.78 10.32 57.23 13.39
Зарастающая линия ЛЭП 0.83 6.59 8.11 2.86 5.02 0.00 1.78 2.02
Соотношение хвойные/ 
лиственные

0.75/0.25 0.72/0.28 0.71/0.25 0.78/0.21 0.77/0.21 0.74/0.26 0.46/0.54 0.73/0.27
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ганического вещества растений (WUE) рассчиты-
вали как отношение гросс-фотосинтеза и эвапо-
транспирации (Brummer et al., 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Погодные условия. В районе исследований в

2013 г. самым холодным месяцем был январь, ко-
гда среднесуточная температура воздуха опуска-
лась до −20°С. Холодная погода сохранялась до
середины марта, в первой декаде средняя темпе-
ратура воздуха составила −15°С. Весной положи-
тельные среднесуточные значения температуры
атмосферного воздуха регистрировали после
13 апреля (рис. 2). Сход снежного покрова в лесу
был отмечен в начале мая. Погода в мае и июне
была относительно теплой, а июль был жарким,
среднемесячная температура воздуха составила
17°С. Теплая погода сохранялась в августе, пер-
вые ночные заморозки наблюдали в конце сен-
тября. В 2013 г. продолжительность вегетацион-

ного периода (когда среднесуточная температура
воздуха превышала 5°С) составила 146 сут. В мае
был отмечен незначительный недобор осадков, а
в июне–августе сумма осадков была существенно
ниже многолетней нормы (табл. 2). Количество
выпавших осадков в апреле‒августе составило
30% годовой суммы.

Температура почвы в ельнике следовала за из-
менением температуры в течение года (рис. 2).
Весной, до середины апреля, температура в лес-
ной подстилке (на глубине 8 см) была близка к
нулю, резкое ее повышение наблюдали после
14 мая, когда днем воздух прогревался до +15°С. В
конце июля она достигла +14°С и не опускалась
ниже +10°С до сентября. Температура подстилки
оставалась положительной до конца ноября.

Количество ФАР, поступающей к верхней гра-
нице елового фитоценоза, постепенно увеличи-
валось в первой половине года, достигнув в июле
1600 мкмоль/(м2 · с) (рис. 3a). Среднедневное зна-

Рис. 2. Годичный цикл среднесуточной температуры воздуха на высоте 30 м (1), почвы на глубине 8 см (2) и сумма
осадков в ельнике в 2013 г.
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чение интенсивности ФАР в конце августа снизи-
лось на 20, в сентябре ‒ на 32, в октябре ‒ на 55%
по сравнению с июльскими значениями.

Среднесуточное альбедо в холодный период
года соответствовало 0.4, заметно снизилось по-
сле схода снежного покрова, а в летние месяцы
варьировало от 0.1 до 0.2 (рис. 3б). В весенне-лет-
ний период с уменьшением альбедо повышался
радиационный баланс.

Радиационный баланс (Rn) и теплообмен. Rn –
это главная приходная составляющая энергооб-
менных процессов между поверхностью земли и
атмосферой. Суточная и месячная сумма Rn опре-
деляется в основном высотой солнца в полдень и
продолжительностью дня. Основные расходные
составляющие Rn – турбулентные потоки тепла и
влаги, которые возникают по причине существу-
ющего градиента температуры и влажности воз-
духа между земной поверхностью и атмосферой
(Павлов, 1984).

Согласно нашим наблюдениям, значения су-
точного Rn на верхней границе леса были положи-
тельными (т.е. поток тепла был направлен из атмо-
сферы в экосистему) уже в конце марта‒начале
апреля, когда под пологом древостоя сохранялся
снежный покров (рис. 3в). В лесных ценозах Яку-
тии в некоторые годы этот переход отмечали уже
в феврале (Павлов, 1984). Теплообмен в ельнике
увеличивался в мае‒июне, достигнув наиболь-
ших значений в июле, в августе наметился его
спад. В ноябре‒ декабре значения Rn были отри-
цательными.

Суточный ход радиационного баланса и его
расходных составляющих на границе фитоценоза
и атмосферы был хорошо выражен в теплый пе-
риод года, максимальные значения Rn, H и LE ре-
гистрировали в полдень (рис. 4). Отношение сум-
марных за сутки значений H и LE не было посто-
янным в течение года, так как они менялись не
синхронно (табл. 3). Весной турбулентный тепло-
обмен значительно превосходил затраты тепла на
эвапотранспирацию, его интенсивность возрас-

тала в мае, достигнув максимума в конце июня.
Именно в этот период происходил значительный
прирост среднесуточной температуры воздуха в
ельнике, который составил почти 14°С за май и
10°С за июнь. Затраты тепла на эвапотранспира-
цию существенно повысились в июне, в период
активного формирования фотосинтетического
аппарата у древесных растений, и достигали наи-
больших значений в июле. Во второй половине
лета в экосистеме елового леса турбулентный теп-
лообмен снижался быстрее, чем затраты тепла на
эвапотранспирацию. В некоторые дни августа
после выпадения обильных осадков в ельнике на-
блюдали кратковременное увеличение LE. В це-
лом с апреля по сентябрь отношение суммарных
за сутки значений H/Rn снизилось от 73 до 27%, а
отношение LE/Rn характеризовалась обратной тен-
денцией. Доля теплообмена почвы в радиационном
балансе в летние месяцы не превышала 6%.

Отношение Боуэна (β = H/LE) в некоторые
дни апреля достигало 8, но в течение лета по мере
увеличения эвапотранспирации постепенно сни-
жалось и в августе−сентябре составило <1. Сход-
ная динамика отношения Боуэна в годичном
цикле была выявлена в сосновых лесах Сибири
(Чебакова и др., 2013) и Финляндии (Launianen,
2010). Согласно имеющимся результатам пульса-
ционных измерений в лесных экосистемах отно-
шение Боуэна летом может меняться от 0.42 до
1.21 в зависимости от погодных условий (Launi-
anen, 2010). По мнению других авторов, в хвой-
ных лесах европейской тайги в июне–августе за-
траты на турбулентный теплообмен и эвапо-
транспирацию примерно равны и составляют
0.42–0.48 радиационного тепла (Галенко, 1983).

Суммарное испарение или эвапотранспира-
ция (ET) лесной экосистемы – результат физиче-
ского испарения воды с поверхностей и транспи-
рации растений. Согласно результатам пульсаци-
онных измерений ET контролируется в основном
устьичной проводимостью, которая в свою оче-
редь сильно зависит от содержания влаги в атмо-
сферном воздухе (Kasurinen et al., 2014). Однако

Таблица 2. Средняя за месяц температура приземного воздуха и сумма осадков в 2013 г.*

Примечание. * − по данным Росгидрометa для станции Сыктывкар (http://rp5), ** − отклонение от среднего значения за
1961−1990 гг.

Месяц
Температура, °С Осадки, мм/мес.

среднее отклонение** среднее отклонение**

Март −14.4 −8.3 38.9 15.0
Апрель 2.2 1.0 15.3 −16.6
Май 8.9 0.8 38.6 −2.1
Июнь 17.4 3.4 34.9 −23.4
Июль 19.5 2.4 31.3 −41.2
Август 16.2 2.5 40.2 −19.1
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зависимость этих процессов нелинейная: увели-
чение дефицита влаги в атмосфере (VPD) до
2 кПа положительно влияет на проводимость
устьиц и, соответственно, обмен воды и диоксида
углерода между растением и атмосферой увели-
чивается, а при более высоких значениях VPD
фотосинтез и транспирация уменьшаются (Mc-
Caughey et al., 2006). Эвапотранспирация характе-
ризуется межгодовой вариабельностью. Так, в
хвойных лесах Северной Америки в разные годы
суммарное испарение менялось от 230 до 305 мм
(Brummer et al., 2012), в сосняках Финляндии ‒ от
218 до 361 мм (Launianen, 2010) и не всегда зависе-
ло от количества осадков.

В исследованном нами ельнике скорость эва-
потранспирации увеличивалась в мае‒июле и до-
стигла наибольших значений к началу августа; в
последующем происходил спад активности этого
процесса. Рассчитанное нами суммарное испаре-
ние влаги с поверхности елового насаждения в
апреле‒августе 2013 г. составило 247 мм. Транс-
пирация древостоя в сосново-еловом фитоценозе
подзоны средней тайги в июне−августе достигала
130 мм (Сенькина, 2013), что соответствует 42%
рассчитанной нами суммарной эвапотранспира-
ции. По мнению других авторов, транспирация в
хвойных фитоценозах таежной зоны может состав-
лять 80% суммарной эвапотранспирации (Галенко,
1983). Вклад почвы и напочвенного покрова в сум-

Рис. 3. Годичный цикл фотосинтетически активной радиации (а), альбедо (б) и теплообмена (в) на верхней границе
елового фитоценоза в 2013 г. 1 − радиационный баланс, 2 − затраты тепла на эвапотранспирацию, 3 − турбулентный
теплообмен, 4 – теплообмен почвы; 1−4 − сглаженные кривые среднесуточных значений.
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марное испарение влаги сосновых фитоценозов
соответствует 18−25% (Launianen, 2010).

Потоки диоксида углерода. Суточный ход газо-
обмена СО2 между еловым насаждением и атмо-
сферой хорошо выражен в теплый период года с
максимумом в полдень (рис. 5). В зимние месяцы
значения нетто-обмена СО2 были положитель-
ными, т.е. поток был направлен с поверхности де-
ятельного слоя в атмосферу. Слабый сток СО2 в
экосистему ельника регистрировали уже во вто-
рой половине марта‒начале апреля, когда в лесу
еще сохранялся снежный покров и температура
воздуха была отрицательной (рис. 5). Суточный
нетто-обмен СО2 между лесом и атмосферой за-

метно усиливался в мае‒июне, в период наиболее
интенсивного накопления тепла солнечной ради-
ации в экосистеме (табл. 3). В августе‒сентябре
суточный сток СО2 снижался, а в начале октября
ельник переключился со стока на эмиссию. Сум-
марное за сутки значение NEE составило в апреле 4,
мае ‒ 62, июне ‒ 79, августе и сентябре ‒ 31%
июльского значения. Суммарное нетто-поглоще-
ние СО2 ельником в апреле–августе соответство-
вало –327 г С/м2.

Полученные нами значения NEE согласуются
с результатами пульсационных измерений в ель-
никах других регионов. Так, в Северной Америке
в спелом ельнике годовой сток углерода составил

Рис. 4. Суточный теплообмен между ельником и атмосферой в апреле (а), июне (б), июле (в) и сентябре (г) 2013 г.
1 − затраты тепла на  эвапотранспирацию; 2 − турбулентный теплообмен, 3 − радиационный баланс, 4 –
теплообмен почвы; 1−4 – сглаженные кривые средних значений за 30-мин интервал измерений.
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Таблица 3. Суммарный поток тепла (МДж/(м2 сут))  и диоксида углерода (г СО2/(м2 сут))  между ельником и
атмосферой в 2013 г.

Примечание. Rn – радиационный баланс, H − турбулентный теплообмен, LE – затраты тепла на эвапотранспирацию, G –
теплообмен почвы, NEE – нетто-обмен СО2.

Показатель
Месяц

II IV V VI VII VIII IX X

Rn −0.36 5.71 10.77 16.49 16.36 10.05 6.04 1.23
LE 1.02 0.98 2.73 4.15 7.66 7.11 2.78 1.86
H −1.46 4.21 5.44 9.02 6.76 2.69 2.24 −0.81
G −0.08 −0.04 0.60 0.84 0.61 0.23 −0.11 −0.30
NEE 2.30 −0.59 −10.38 −13.18 −16.68 −5.16 −5.90 7.19
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174 г С/м2 (Hollinger et al., 2004). Нетто-поглощение
в южно-таежном мелкотравно-зеленомошном ель-
нике на Валдае соответствовало 300 г С/(м2 · год)
(Замолодчиков и др., 2017), а южно-таежный ель-
ник чернично-сфагновый был источником угле-
рода для атмосферы (Ольчев и др., 2009). При ан-
тропогенном нарушении бореальные лесные эко-
системы становятся источником углерода в
первые 20 лет восстановления растительного по-
крова (Amiro et al., 2006).

Скорость экосистемного дыхания в еловом
насаждении в конце марта‒начале апреля не
превышала 0.03 мкмоль СО2/(м2 · с), постепенно
возрастала в мае, достигнув наибольшего значе-
ния в июне‒июле (рис. 5). В течение 1 сут его
максимум отмечали в вечерние часы. В некото-
рые дни июля суммарное значение Reco достига-
ло 30.7 г СО2/(м2 · сут). В августе наметился его
спад, а в октябре скорость дыхания не превышала

Рис. 5. Суточный обмен СО2 между ельником и атмосферой в апреле (а), июне (б), июле (в) и сентябре (г) 2013 г. 1 –
экосистемное дыхание, 2 – гросс-фотосинтез, 3 – нетто-обмен СО2. 1−3 – сглаженные кривые средних значений за
30-мин интервал измерений.
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3 г СО2/(м2 · сут). Суммарное экосистемное дыха-
ние в ельнике в апреле–августе составило 512 г С/м2.

Значение гросс-фотосинтеза следовало за ди-
намикой нетто-обмена СО2, возрастая с апреля
по июль и постепенно снижаясь во второй поло-
вине вегетационного периода (рис. 5). Макси-
мальное суточное значение Pgross в июле соответ-
ствовало 45 г СО2/(м2 · сут), в августе оно снизи-
лось на 40, сентябре – на 55, а в октябре составило
20% июльского. Суммарный гросс-фотосинтез в
апреле‒августе составил −839 г С/м2.

Таким образом, в исследованном нами еловом
насаждении поглощение СО2 наблюдали уже в
апреле при отрицательной температуре воздуха. В
этот период радиационный баланс превышал в
7 раз значения, полученные в зимние месяцы.
Благодаря увеличению теплообмена температура
поверхности кроны дерева весной может на 4°С
превышать температуру воздуха (Павлов, 1984).
Вероятно, этого тепла достаточно для запуска фо-
тосинтеза у хвойных растений на Севере.

В последние десятилетия появилось много ра-
бот, где анализировали обмен СО2 и влаги экоси-
стем бореальных лесов в связи с изменением гло-
бального климата. В процессе эволюции хвойные
растения приспособились фотоассимилировать
СО2 при отрицательных температурах (Дроздов,
Курец, 2003). Фотосинтез у хвойных растений
весной возможен при температуре воздуха 3−4°С,
а осенью ‒ при −7°С (Sevanto et al., 2006). Имеют-
ся сведения о возможном запуске этого процесса
на 1.5 мес. раньше, чем начнет оттаивать почва
(Suni et al., 2003). По мнению авторов, в этот пе-
риод в процессе фотоассимиляции СО2 использу-
ется вода, накопленная в стволах деревьев, так
как транспирационная влага не может поступать
в растения через корни из замороженной почвы.
Переход от источника к стоку углерода ранней
весной при отрицательных среднесуточных тем-
пературах был установлен в результате измерений
потоков СО2 методом микровихревых пульсаций
в разных типах бореальных лесов (Hollinger et al.,
1999; Arneth et al., 2006).

По мнению большинства авторов, температу-
ра – основной фактор, определяющий сезонный
ход и межгодовые различия нетто-обмена СО2
между лесом и атмосферой (Goulden et al., 1998;
Hollinger et al., 1999). Повышение температуры
весной положительно влияет на продуктивность
растений бореальных лесов, а осенью – на экоси-
стемное дыхание (Piao et al., 2008; Ueyama et al.,
2014). Однако чувствительность потоков СО2 в
лесных экосистемах к температурному фактору
зависит от содержания влаги в атмосфере, что в
свою очередь влияет на годовой баланс обмена
СО2 между лесом и атмосферой (Barr et al., 2007).

Восстановление физиологической активности
растений после зимнего покоя приводит к изме-
нению распределения радиационного тепла в
лесной экосистеме. Согласно результатам наших
исследований с сезонным развитием растений в
ельнике увеличивается расход тепла на испарение
влаги и снижается турбулентный теплообмен. С
теплообменом в приземном слое атмосферы свя-
зана интенсивность нетто-обмена СО2 ельника
(табл. 3). В теплый период года, когда радиацион-
ный баланс положительный, высокая скорость
поступления СО2 из атмосферы в экосистему ель-
ника была отмечена при H/LE = 0.5−2.0 (рис. 6),
что согласуется с данными, полученными для
сосновых насаждений Сибири (Чебакова и др.,
2014). При очень низких (прохладно и влажно) или
высоких (жарко и сухо) значениях H/LE нетто-по-
глощение СО2 экосистемой ельника снижалось.

Компиляция результатов измерений методом
эдди-коварианс на 65 станциях бореальной и арк-
тической зон показала, что затраты тепла на эва-
потранспирацию в лесных экосистемах выше,
чем в тундровых и болотных сообществах, и зави-
сят от содержания влаги в атмосфере (Kasurinen
et al., 2014). Тесная связь гросс-фотосинтеза и
эвапотранспирации в экосистеме леса в сезонной
динамике обусловлена устьичным контролем об-
мена СО2 и влаги (McCaughey et al., 2006; Brum-
mer et al., 2012). Хвойные бореальные леса харак-
теризуются менее активной эвапотранспирацией
и, соответственно, менее активным нетто-обме-
ном СО2, чем лиственные (Amiro et al., 2006).

В еловом насаждении в апреле–августе 2013 г.
гросс-фотосинтез составил 839 г С/м2, а эвапо-
транспирация ‒ 247 кг Н2О/м2, в результате сред-
нее значение эффективности использования воды
на продукцию органического вещества растений
(WUE) соответствовало 3.3 г С/кг Н2О. Однако
отношение гросс-фотосинтеза к эвапотранспи-
рации менялось в течение вегетационного сезона.
Наиболее высокие значения WUE отмечены в
конце мае−июне, в период активного формиро-
вания фотосинтетического аппарата у древесных
растений (рис. 7). Согласно данным пульсацион-
ных измерений, среднегодовое значение WUE ха-
рактеризуется относительным постоянством, но за-
висит от структуры растительного покрова, поэтому
в разных типах хвойных бореальных лесов оно ме-
няется от 3 до 6 г С/кг Н2О (Brummer et al., 2012).

Таким образом, на основании результатов из-
мерений методом микровихревых пульсаций в
среднетаежном ельнике в течение одного года на-
ми установлены суточная и сезонная вариабель-
ности обмена диоксида углерода, тепла и влаги
между лесной экосистемой и атмосферой. В пе-
риод вегетации еловое насаждение выполняло
функцию стока СО2 из атмосферы, с апреля по
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август суммарный нетто-обмен СО2 составил –
327 г С/м2, а гросс-фотосинтез – 839 г С/м2. В се-
зонной динамике суточные значения нетто-об-
мена СО2 ельника были тесно сопряжены с ради-
ационным балансом и турбулентным теплообме-
ном, высокие значения NEE наблюдали при
отношении Боуэна 0.5−2.0. В теплый период года
гросс-фотосинтез достигал максимальных значе-
ний в июле, эвапотранспирация – в июле–авгу-
сте. Средняя за сезон эффективность использова-
ния воды на продукцию органического вещества
в ельнике составила 3.3 г С/ кг Н2О, его максимум
был отмечен в конце мая–июне, в период актив-
ного формирования ассимиляционного аппарата
древесных растений хвойного фитоценоза. Ело-
вое насаждение выполняло функцию стока СО2 в
течение года наблюдений, однако для выявления
межгодовой вариабельности потоков углерода,
тепла и влаги в экосистеме необходимы много-
летние эколого-климатические исследования.

Работа выполнена в рамках Комплексной про-
граммы фундаментальных научных исследова-
ний УрО РАН 2018–2020 гг. Подпрограмма “Жи-
вая природа и климат”, проект № 18-4-4-17.
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Carbon Dioxide, Heat and Water Vapour Fluxes between Spruce Forest
and the Atmosphere in the European Northeast of Russia

S. V. Zagirova1, #, O. A. Mikhaylov1, and V. V. Elsakov1

1Institute of Biology Komi SC UrD RAS, ul. Kommunisticheskaya 28, Syktyvkar, 167982 Russia
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Results of measurements of CO2 and heat exchange by using of eddy covariance system between an old-age
spruce forest and the atmosphere are discussed. Daily and seasonal courses of CO2 net-exchange, ecosystem
respiration and gross photosynthesis were studied. Close relation of average daily CO2 net-exchange and net-
radiation within a year was established. The water use efficiency on organic matter production in spruce forest
is calculated.
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