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Представлены результаты экспериментальных исследований эмиссии СО2 с поверхности стволов
сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. в заболоченном пушицево-сфагновом сосняке в Ярославской
обл. и в высокопродуктивном разнотравно-черничном сосняке на хорошо дренированных супесча-
ных почвах Серебряноборского лесничества Московской обл. Исследования проведены в течение
нескольких вегетационных периодов методом экспозиционных камер при разных погодных усло-
виях и глубинах залегания грунтовых вод. Количественно описана сезонная и внутрисуточная из-
менчивость эмиссии СО2 с поверхности стволов живых деревьев в лесах южно-европейской тайги
и выявлена зависимость потоков СО2 от факторов внешней среды (температуры воздуха и уровня
грунтовых вод). Для заболоченного сосняка обнаружены различия в дыхании стволов деревьев раз-
ного класса роста.
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Современные изменения климата и наблюдае-
мый устойчивый рост глобальной температуры
большинство исследователей связывают с увеличе-
нием содержания в атмосфере парниковых газов, и
прежде всего диоксида углерода (СО2) (IPCC, 2013).
Наземные экосистемы, и в частности леса, не
только поглощают и аккумулируют СО2 из атмо-
сферы, но и являются его активным источником
(Luyssaert et al., 2007). Эмиссия СО2 с поверхно-
сти растительного и почвенного покрова опреде-
ляется совокупностью биотических и абиотиче-
ских факторов и изменяется в широких пределах
в зависимости от типа растительных сообществ и
условий произрастания (Malhi et al., 1999; Falge
et al., 2002; Ibrom et al., 2006; Алферов и др., 2017;
Замолодчиков и др., 2017; и др.).

Принято считать, что в лесных экосистемах
основным источником естественного поступле-
ния CO2 в атмосферу служит эмиссия СО2 с по-
верхности почвы, включающая в себя дыхание
почвенной биоты и корней растений, а также ды-
хание надземной фотосинтезирующей фитомас-
сы (Lavigne et al., 1997; Law et al., 1999; Malhi et al.,
1999). Существенный вклад в суммарное дыхание
экосистемы может оказывать и эмиссия СО2 от
разложения валежа (Молчанов и др., 2011; Сафо-

нов и др., 2012). Вклад дыхания нефотосинтези-
рующих элементов живых деревьев в общую
эмиссию надземной части фитомассы лесов во
многих исследованиях довольно часто игнориру-
ется, хотя может составлять от 5 до 22% (Цельни-
кер и др., 1993; Zha et al., 2004). В качестве основ-
ных факторов, влияющих на скорость эмиссии
СО2 с поверхности стволов живых деревьев, рас-
сматриваются температура камбия и воздуха в
подкроновом пространстве (Linder, Trong, 1981;
Goulden et al., 1996). Также отмечается, что суще-
ственное влияние на дыхание стволов деревьев
могут оказывать условия их произрастания (ради-
ационный режим, структура почвенного покрова,
глубина залегания грунтовых вод) и скорость при-
роста биомассы (Молчанов и др., 2011). Так, на ос-
нове анализа динамики роста сосны в разных
условиях произрастания Эдвардсом и Золлинсом
(Edwards, Sollins, 1973) было показано, что для сос-
ны обыкновенной дыхание стволов деревьев
IV класса роста примерно в 4 раза слабее, чем у де-
ревьев I класса роста. Определенные различия в
интенсивности эмиссии СО2 с поверхности ство-
ла могут наблюдаться и в разные периоды вегета-
ции. На примере сосны обыкновенной в Сибири
была показана устойчивая зависимость скорости
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дыхания стволов деревьев в летние месяцы от фено-
фазы роста и развития побегов (Забуга, Забуга, 2013).

Сходные результаты были получены при опи-
сании внутрисуточной изменчивости дыхания
стволов в сосновых лесах восточной Финляндии
(Zha et al., 2004), а также в сосняках центральной
части европейской территории России (Цельникер
и др., 1993). Было показано, что если осенью
скорость дыхания стволов деревьев мало меня-
ется в течение суток и составляет ∼0.3 мкмоль
СО2/(м2 · с), то летом различия ее ночных и днев-
ных значений могут быть достаточно существен-
ными, варьируя ночью от 0.8 до 1.1, а днем от 1.0
до 1.7 мкмоль СО2/(м2 · с) (Zha et al., 2004). Таким
образом, в среднем за лето интенсивность дыхания
стволов сосны достигает ∼1.2 мкмоль СО2/(м2 · с).

Достаточно широкий диапазон изменчивости
дыхания нефотосинтезирующих частей древесных
растений в различных условиях произрастания, а
также существенный недостаток эксперименталь-
ных данных о структуре потоков СО2 в лесных эко-
системах обуславливают необходимость получения
новых данных о масштабах пространственно-вре-
меннóй изменчивости дыхания стволов разных ви-
дов древесных растений, а также их зависимости
от факторов внешней среды. Они могут быть ис-
пользованы не только для более детального изуче-
ния структуры баланса СО2 в лесных экосистемах,
но и для интерпретации существующих данных по
экосистемным потокам, получаемым с помощью
современных мониторинговых систем, в том чис-
ле основанных на методе турбулентных пульса-
ций (eddy covariance) (Goulden et al., 1996; Ibrom
et al., 1996; Falge et al., 2002; Luyssaert et al., 2007;
Бурба и др., 2016). Кроме того, сохраняется по-
требность в адекватной параметризации зависи-
мости скорости эмиссии СО2 древесных растений
от внешних факторов для дальнейшего использо-
вания полученных соотношений в моделях угле-
родного цикла локального и регионального мас-
штаба (De Pury, Farquhar, 1997; Ольчев и др., 2008,
2017; Kurbatova et al., 2008, 2009; Oltchev et al.,
2008; Корзухин, 2015).

Цель исследования – получение новых данных
о сезонной и внутрисуточной изменчивости
эмиссии СО2 с поверхности стволов сосны обык-
новенной Pinus sylvestris L. у деревьев разных
классов роста, находящихся в разных условиях
произрастания, а также построение модели, опи-
сывающей зависимость скорости дыхания ство-
лов сосны от факторов внешней среды.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования временнóй изменчивости дыха-

ния стволов сосны обыкновенной проводились в
Серебряноборском опытном лесничестве Инсти-
тута лесоведения РАН в Московской обл. (с мая

по октябрь 2011 г. и в мае и ноябре 2012 г.), а также
на стационаре “Городище” Северной лесной
опытной станции Института лесоведения РАН в
Ярославской обл. (в мае и июне 2009 г., а также в
июне и августе 2011 г.). В Серебряном Бору изме-
рения проводились в 140-летнем сосняке разно-
травно-черничном I бонитета, произрастающем
на дерново-слабоподзолистой супесчаной почве
при уровне почвенно-грунтовых вод (УПГВ)
2.0−2.5 м. Для измерений были выбраны деревья
I класса роста высотой 26−29 м и диаметром
40−45 см.

На стационаре “Городище” исследования
проводились в заболоченном сосняке пушицево-
сфагновом Vб класса бонитета с мелкозападин-
ным микрорельефом. Мощность торфяной залежи
на исследуемом участке составляла ∼1 м. Корне-
вые шейки старых сосен были погружены в торф
до глубины 40−60 см. Пушицево-сфагновый сос-
няк состоял из деревьев двух поколений со сред-
ним возрастом 144 и 54 года и со средней сомкну-
тостью крон ∼30%. Для изучения газообмена СО2
с поверхности ствола на стационаре были выбра-
ны деревья разного класса роста: деревья интен-
сивного роста (I класса роста) высотой 13 м и диа-
метром 18 см и деревья слабого роста (IV класса ро-
ста) высотой 7 м и диаметром 12 см.

Эмиссия СО2 с поверхности стволов измеря-
лась методом экспозиционных камер по откры-
той схеме (Edwards, Sollins, 1973; Rayment, Jarvis,
1997; Pumpanen et al., 2004; и др.). Герметичные
прямоугольные камеры с площадью основания
200−250 см2 и объемом 140−210 см3 из прозрачной
полиэтиленовой пленки устанавливались на вы-
бранных деревьях на высоте ∼1.3 м на северной
стороне дерева для защиты камер от нагрева пря-
мыми солнечными лучами (Молчанов, 2010).
Крепление камер к деревьям осуществлялось с по-
мощью пластилина толщиной 0.8−1.0 см. Вход-
ные и выходные отверстия для соединительных
трубок располагались в обрамлении камер с их
разных сторон, что обеспечивало равномерное
перемешивание воздуха внутри камер. Положе-
ние каждой из камер на дереве не менялось в те-
чение всего периода наблюдений. Через камеры в
течение всего эксперимента поддерживался по-
стоянный проток окружающего наружного воз-
духа со средней скоростью 1 л/мин. Скорость по-
тока воздуха через каждую камеру измерялась и
корректировалась с помощью поплавкового рас-
ходомера РС-3А (Россия).

Эмиссия СО2 с поверхности ствола дерева рас-
считывалась как функция разности концентра-
ций СО2 в выходящем из камеры и во входящем в
камеру наружном воздухе, скорости воздушного
потока через камеру и площади поверхности ка-
меры, прилегающей к стволу (Молчанов, 2010;
Молчанов и др., 2017). Измерения концентрации
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СО2 проводились с помощью портативного ин-
фракрасного газоанализатора LI-820 (LI-COR
Biosciences, США). Показания газоанализатора
регистрировались каждые 5 с и сохранялись с 20-
секундным осреднением на накопителе данных
EMS (Чехия) вместе с данными о температуре
почвы и воздуха, относительной влажности воз-
духа и приходящей суммарной солнечной радиа-
ции. Последовательное подключение измери-
тельных камер к газоанализатору проводилось с
помощью автоматической системы переключе-
ния каналов, построенной на основе трехходово-
го переключателя, позволяющего осуществлять
прокачку воздуха через камеры в течение всего
периода измерений, препятствуя застаиванию
воздуха в камерах в периоды, когда измерения га-
зообмена не проводились (Молчанов, 2010, 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Сезонная и суточная изменчивость дыхания

стволов сосны. Результаты исследования дыхания
стволов сосны свидетельствуют об их достаточно
хорошо выраженной сезонной изменчивости. В
разнотравно-черничном сосняке при оптималь-
ной водообеспеченности сосны на протяжении
вегетационного периода эмиссия СО2 с поверх-
ности стволов характеризуется минимальными
значениями весной и осенью и максимальными
летом (табл. 1). Если весной при температуре
20−25°С средняя скорость дыхания стволов со-

ставляла 1.19 ± 0.41 мкмоль СО2/(м2 · с), то летом
она несколько увеличилась, достигая 2.06 ±
± 0.43 мкмоль СО2/(м2 · с). Осенью наблюдалось
устойчивое снижение эмиссии СО2 до 0.62 ±
± 0.11 мкмоль СО2/(м2 · с) (ноябрь).

В заболоченном пушицево-сфагновом сосня-
ке на стационаре “Городище” сезонная динамика
эмиссии СО2 менялась от года к году, достигая мак-
симальных значений в мае−июне (для деревьев I
класса роста – 1.3−3.2 мкмоль СО2/(м2 · с), а для де-
ревьев IV класса роста – 0.9−1.8 мкмоль СО2/(м2 · с))
и постепенно уменьшаясь в июле−августе на фо-
не постепенного снижения УПГВ (табл. 1). Дыха-
ние стволов для деревьев I класса роста снижа-
лось в августе до 2.1 ± 0.5, а для деревьев IV класса
роста – до 0.58 ± 0.2 мкмоль СО2/(м2 · с). При
этом отмечалось отсутствие существенных разли-
чий между эмиссией СО2 с поверхности стволов
деревьев I класса роста в сосняках пушицево-
сфагновом и разнотравно-черничном.

Внутрисуточная изменчивость эмиссии СО2 с
поверхности стволов для обоих древостоев была
выражена также достаточно хорошо. Для сосняка
разнотравно-черничного минимальные значения
скорости дыхания стволов наблюдались в ночные
и утренние часы, а максимальные − в послеполу-
денное время (14:00) (рис. 1). Для сосняка пуши-
цево-сфагнового минимальные значения скоро-
сти дыхания также были характерны для ночных

Таблица 1. Средние значения и стандартные отклонения эмиссии СО2 с поверхности стволов деревьев в разно-
травно-черничном и пушицево-сфагновом сосняках

Примечание. УПГВ − уровень почвенно-грунтовых вод.

Дата УПГВ, м Число измерений
Эмиссия CО2 с поверхности ствола,

мкмоль СО2/(м2 · с)

Сосняк разнотравно-черничный

Дерево I класса роста

25−31.05.2011 >2.0 120 1.19 ± 0.41

27−31.07.2011 >2.0 231 2.06 ± 0.43

01−09.08.2011 >2.0 408 1.72 ± 0.47

06−15.10.2011 >2.0 111 0.91 ± 0.38

28.04−21.05.2012 >2.0 1120 1.94 ± 0.58

15−18.11.2012 >2.0 127 0.62 ± 0.11

Сосняк пушицево-сфагновый

Дерево IV класса роста Дерево I класса роста

27−28.05.2009 0.04 58 1.22 ± 0.21 1.34 ± 0.18

17−18.06.2009 0.07 48 0.91 ± 0.67 3.23 ± 0.72

24−25.06.2011 0.15 230 1.55 ± 0.32 2.76 ± 0.68

22−24.08.2011 0.43 60 0.58 ± 0.22 2.13 ± 0.49
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и утренних часов, при этом максимум эмиссии
был сдвинут на более позднее время (с первым
максимумом в 15:00−17:00, и вторым максимумом
в вечернее время). В суточном ходе для обеих экс-
периментальных площадей прослеживалась тес-
ная связь дыхания стволов с изменением темпе-
ратуры воздуха, а для заболоченного сосняка пуши-
цево-сфагнового отмечались также и существенные
различия между скоростью дыхания стволов сосен,
принадлежащих к разным классам роста. Так, в
пушицево-сфагновом сосняке при УПГВ >40 см
средняя скорость эмиссии СО2 с поверхности
ствола сосны в дневное время у деревьев I класса
роста была почти в 3 раза выше, чем у деревьев IV
класса роста (2.4 ± 0.6 и 0.9 ± 0.2 мкмоль СО2/(м2 · с)
соответственно) (рис. 1).

Зависимость дыхания стволов сосны от факто-
ров внешней среды. Анализ зависимости дыхания
стволов сосны обыкновенной от внешних условий
показал, что если для сосняка разнотравно-чер-
ничного отмечается хорошо выраженная зависи-
мость скорости дыхания стволов от температуры
окружающего воздуха (рис. 2), то в заболоченном
сосняке пушицево-сфагновом скорость эмиссии

СО2 с поверхности стволов зависит не только от
температуры воздуха, но и от УПГВ, который для
заболоченного сосняка может быть рассмотрен в
качестве индикатора степени влагообеспеченно-
сти древесного полога. При этом влияние УПГВ
на дыхание стволов проявляется по-разному для
деревьев разного класса роста (рис. 3). Мини-
мальные значения скорости дыхания наблюдают-
ся у деревьев I и IV классов роста при поверхност-
ном залегании грунтовых вод. При увеличении
УПГВ у деревьев I класса роста дыхание стволов
растет, достигая максимума при УПГВ ∼10 см.
При УПГВ 20−30 см наблюдается незначитель-
ное падение скорости дыхания с увеличением
УПГВ, скорость которого варьирует в зависимо-
сти от температуры воздуха. В то же время для де-
ревьев IV класса роста максимальные значения
дыхания стволов сосны наблюдаются при УПГВ
15−20 см. При дальнейшем увеличении УПГВ у
деревьев этого класса роста наблюдается устой-
чивое и более сильное снижение скорости дыха-
ния стволов во всех температурных диапазонах
(рис. 3).

Рис. 1. Суточный ход температуры воздуха и эмиссии СО2 с поверхности ствола в сосняках разнотравно-черничном
(а) и пушицево-сфагновом (б) у деревьев I и IV классов роста при УПГВ 48 см. Приведены средние значения парамет-
ров и стандартные отклонения от среднего. 1 − температура воздуха, 2 − эмиссия СО2 с поверхности ствола в сосняке
разнотравно-черничном, 3 − эмиссия СО2 с поверхности ствола в сосняке в пушицево-сфагновом I класса роста при
УПГВ 48 см, 4 − эмиссия СО2 с поверхности ствола в сосняке в пушицево-сфагновом IV класса роста при УПГВ 48 см.
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Анализ температурной зависимости скорости
эмиссии СО2 с поверхности стволов как в разно-
травно-черничном, так и в пушицево-сфагновом
сосняках показал хорошо выраженный рост ско-
рости дыхания при увеличении температуры от 6 до
28°С, а также относительно слабую зависимость
скорости дыхания от температуры при температу-
рах воздуха >28°С (рис. 3). При этом температурная
зависимость дыхания ствола в пушицево-сфагно-
вом сосняке для деревьев IV класса роста суще-
ственно отличалась от температурной зависимо-
сти для стволов деревьев I класса роста как при
поверхностном (УПГВ 3−5 см), так и при более
глубоком залегании грунтовых вод (УПГВ 45 см).

Параметризация зависимости дыхания стволов
сосны от температуры и УПГВ. На основе анализа
изменчивости скорости эмиссии СО2 с поверхно-
сти стволов сосны при изменении внешних усло-
вий была построена простая мультипликативная
модель, учитывающая зависимость скорости ды-
хания от температуры воздуха и УПГВ, выбран-
ного в качестве индикатора увлажнения корне-
обитаемого слоя почвы.

Для описания изменения скорости дыхания
стволов сосны при изменении температуры воз-
духа использовалась нелинейная функция, поз-
воляющая описать как экспоненциальное увели-
чение скорости дыхания в диапазоне изменения
температур до 25°C, так и ее возможное постепен-
ное снижение при увеличении температуры выше
некоторых критических значений, определяемых
видоспецифическими особенностями деревьев в
разных условиях произрастания. Вид подобной
нелинейной функции близок к функциональной
зависимости, используемой для описания откли-
ка параметров фотосинтеза листьев растений на
изменение температуры в биохимических моделях
(De Pury, Farquhar, 1997). При построении графика
зависимости скорости дыхания стволов сосны от
УПГВ учитывалось снижение скорости дыхания
при аномально высоком и низком УПГВ, выявлен-
ное в заболоченном сосняке пушицево-сфагновом
(рис. 3). Для древостоев на хорошо дренированных
участках (сосняк разнотравно-черничный) влия-
ние УПГВ на скорость дыхания стволов не учиты-
валось.

Рис. 2. Зависимость эмиссии СО2 с поверхности стволов сосны от температуры воздуха в сосняке разнотравно-чер-
ничном (июль−август 2011 г.) (а) и пушицево-сфагновом сосняке для деревьев I и IV классов роста (1 и 2 соответствен-
но) при разных УГПВ (48 (б), 16 (в) и 2–5 см (г)). Штриховые кривые соответствуют модельным аппроксимациям
(уравнение (1)), полученным с использованием параметров из табл. 2.

Э
м

ис
си

я 
C

O
2,

 м
км

ол
ь/

(м
2  · 

с)

Температура, °С

4

3

2

1

0
10 12 14 16 18 20

(в)
1
2

2.0

1.5

1.0

0.5

0
18 20 22 2624 28 30

(г)1
2

4

3

2

1

0
8 12 16 20 2824 32 36

(а)

3

2

1

0
84 12 16 20 2824 32

(б)
1
2



428

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 4  2020

МОЛЧАНОВ, ОЛЬЧЕВ

В общем виде выражение для описания отклика дыхания ствола (Rstem) на изменение темпера-
туры воздуха (Ta) и УПГВ может быть записано так:

(1)

где  − значение Rstem при температуре
воздуха 25°C в мкмоль/(м2 · с);  − энергия
активации, определяющая скорость экспоненци-
ального увеличения Rstem при росте температуры
(при температурах ниже температурного оптиму-
ма для скорости дыхания), в Дж/моль;  −
фактор, определяющий энтропию температурной
зависимости Rstem, в Дж/(К · моль);  − пара-
метр, определяющий скорость уменьшения Rstem
при значениях температуры выше оптимума, в
Дж/моль;  − универсальная газовая постоянная
(  = 8.314 Дж/(моль · К);  − функция,
описывающая зависимость скорости дыхания от
температуры;  − функция, описываю-
щая зависимость скорости дыхания от УПГВ (ZW)

и изменяющаяся от 0 до 1. Для разнотравно-чер-
ничного сосняка  принимается равной
единице.

Выражение для описания лимитирующего
влияния УПГВ на скорость дыхания стволов за-
писывалось в следующем виде:

(2)

где d1 и d2 характеризуют интервал изменения
УПГВ, в пределах которого он не является лими-
тирующим фактором для Rstem, a m определяет
скорость ослабления скорости дыхания стволов
деревьев при d2 > ZW. Значения d1 и d2 для деревьев
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Рис. 3. Зависимость эмиссии СО2 с поверхности стволов сосны от температуры воздуха и уровня почвенно-грунтовых
вод (УПГВ) в пушицево-сфагновом сосняке у деревьев I (а) и IV (б) классов роста.
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I класса роста сосняка пушицево-сфагнового при
температуре воздуха 25°С составляют по данным
измерений 0.10 и 0.24 м, а для сосен IV класса ро-
ста − 0.12 и 0.22 м соответственно. Параметр m
был принят равным 0.2 для деревьев I класса ро-
ста и 0.3 для деревьев IV класса роста.

Оценка параметров модели, описывающих за-
висимость скорости дыхания стволов от темпера-
туры и УПГВ, проводилась методом наименьших
квадратов с использованием алгоритма Левен-
берга−Марквардта (Гилл и др., 1985). Параметры

 и  определялись только на основе
экспериментальных данных, полученных в раз-
нотравно-черничном сосняке. Это было обуслов-
лено наличием данных измерений скорости
дыхания для достаточно широкого диапазона из-
менения температур, в том числе >30°С. Для па-
раметризации дыхания стволов сосны в пушице-
во-сфагновом сосняке эти параметры принима-
лись равными значениям, рассчитанным для
разнотравно-черничного сосняка.

Сравнение  для разных типов сосняков
показало значительные различия. Для сосняка
пушицево-сфагнового IV класса роста отмечается
устойчивый рост  с увеличением УПГВ,
причем при УПГВ 48 см  = 36878 Дж/моль,
т.е. почти в 2 раза выше  при УПГВ 3−5 см
(  = 18733 Дж/моль). Для сосняка пушицево-
сфагнового I класса роста отмечаются достаточно
высокие значения  при УПГВ 15 см, суще-
ственно превышающие не только значения 

stemRSΔ
stem,d RH

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

при высоком и низком УПГВ (табл. 2), но также
значения  для сосняка пушицево-сфагново-
го IV класса роста во всем диапазоне изменения
УПГВ. Сравнивая значения  для разных ти-
пов сосняков, можно отметить их незначительные
различия между сосняком разнотравно-чернич-
ным (  = 23954 Дж/моль) и сосняками пуши-
цево-сфагновым IV класса роста при среднем
УПГВ (  = 27361 Дж/моль) и I класса роста
при высоком залегании грунтовых вод (  =
= 25920 Дж/моль).

Сравнение результатов модельных экспери-
ментов показало что, несмотря на выявленные
различия в зависимости скорости дыхания для
разных типов сосняков от температуры и УПГВ,
предложенная нелинейная модель (уравнения (1) и
(2)) позволяет достаточно адекватно описать зави-
симость скорости дыхания от факторов внешней
среды (рис. 3, табл. 2). Коэффициент детерминации
(r2) между смоделированными и измеренными
значениями скорости дыхания изменялся от 0.46
(p < 0.05) для разнотравно-черничного сосняка до
0.54 (p < 0.05) для сосняка пушицево-сфагнового.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ результатов экспериментальных ис-
следований дыхания стволов сосны в разных
условиях произрастания показывает их достаточ-
но высокий диапазон изменчивости. При этом
скорость дыхания стволов сосны в разных фено-
логических фазах развития может быть соизмери-

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

stema,RE

Таблица 2. Значения параметров  и  в уравнении (1) для расчета скорости эмиссии СО2 с по-
верхности ствола сосны в зависимости от температуры воздуха (при  = 202 000 Дж/моль,  =
= 652 Дж/(К · моль))

Примечание.  − скорость дыхания ствола сосны при температуре 25°C;  − энергия активации, определя-
ющая скорость экспоненциального увеличения дыхания ствола сосны при росте температуры (при температурах ниже тем-
пературного оптимума для скорости дыхания);  − параметр, определяющий скорость уменьшения скорости дыхания
ствола сосны при значениях температуры выше оптимума;  − фактор, определяющий энтропию температурной зави-
симости дыхания ствола сосны.

УПГВ, см , мкмоль СО2/(м2 · с) , Дж/моль

Сосняк разнотравно-черничный, деревья I класса роста
>200 2.18 23954

Сосняк пушицево-сфагновый, деревья I класса роста
3−5 1.39 25920

15 5.80 72504
48 2.89 44160

Сосняк пушицево-сфагновый, деревья IV класса роста
3−5 1.26 18733
15 2.45 27361
48 0.93 36878

( )astem 25 CTR = ° stema, RE
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( )astem 25 CTR = ° stema, RE
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ма со скоростями темнового дыхания охвоенных
побегов (Zha et al., 2002). Этот факт подтвержда-
ется данными (Молчанов, 2007), показавшими,
что ночное дыхание хвои, тонких корней и ствола
сосны обыкновенной, а также почвы без корней
составляет соответственно 8, 26, 23, 16% суммар-
ного поглощения СО2 пологом соснового насаж-
дения Iа бонитета. Таким образом, вклад эмиссии
СО2 с поверхности стволов сосны в экосистемное
дыхание соизмерим с вкладом автотрофного ды-
хания корней и превышает вклад гетеротрофного
почвенного дыхания для исследуемой лесной
экосистемы, что свидетельствует о важности уче-
та данной составляющей при расчете интеграль-
ных экосистемных потоков СО2.

Выявленная в ходе исследования высокая чув-
ствительность скорости дыхания стволов сосны к
температуре отмечается многими авторами
(Goulden et al., 1996; Zha et al., 2004; Забуга, 2006).
Так, полученные данные измерений скорости
дыхания в диапазоне изменения температур до
25°С хорошо согласуются с данными измерений
(Молчанов и др., 2011), проведенных в Тверской
обл. в спелом насаждении ели европейской и пока-
завших двукратное увеличение скорости дыхания
стволов ели в период с июня по начало августа на
фоне роста температуры от 10 до 20°С. Ранее для
сосны европейской в Финляндии была отмечена
устойчивая сезонная изменчивость температур-
ной чувствительности дыхания ствола на протя-
жении всего вегетационного периода (Zha et al.,
2004). При этом чувствительность скорости дыха-
ния к изменению температуры, определяемая тем-
пературным коэффициентом (Q10), была макси-
мальна летом и составляла 1.98 (что соответствует
росту скорости дыхания в 1.98 раза при увеличении
температуры на 10°С). Сходные результаты были
получены и Гулденом с соавт. (Goulden et al., 1996)
для ряда лиственных и хвойных пород деревьев в
Харвардском лесу, состоящем преимущественно
из красного дуба и клена с участием канадской
тсуги и белой сосны.

Значительные различия между скоростью
эмиссии СО2 с поверхности стволов сосны в дре-
востое I и IV классов роста сосняка пушицево-
сфагнового могут быть связаны с влиянием ком-
плекса факторов, среди которых существенную
роль играют различия значений радиального при-
роста деревьев разных классов роста (Забуга,
2006; Забуга, Забуга, 2013, 2014). Радиальный при-
рост стволов деревьев IV класса роста априори
значительно ниже такового у деревьев I класса
роста, что обеспечивает более низкие скорости
дыхания ствола, а также ее более слабую чувстви-
тельность к изменению факторов внешней среды
(рис. 2). Определенное влияние на разные скоро-
сти дыхания стволов сосен разных классов роста
могут оказывать и различия в водном режиме.

Важный момент, обращающий на себя внима-
ние при анализе температурных зависимостей
скорости эмиссии СО2 с поверхности живых
стволов сосны – слабая чувствительность дыха-
ния стволов к изменению температуры при ее
значениях 26–28°С и выше. Данная особенность
температурных зависимостей ранее отмечалась в
основном при исследованиях температурного от-
клика ключевых параметров фотосинтеза, опре-
деляемых течением ферментативных реакций в
листьях растений (Leuning, 1995). При рассмотре-
нии температурных зависимостей эмиссии СО2 с
поверхности ствола сосны данная закономер-
ность может быть связана с замедлением течения
ассимиляционных процессов сосны в послеполу-
денное время на фоне частичного закрытия
устьиц из-за высоких температур воздуха, высо-
кого дефицита упругости водяного пара и слабой
обводненности побегов. Для пушицево-сфагно-
вого сосняка данная тенденция может усиливать-
ся также за счет падения УПГВ, приводящего к
снижению влагообеспеченности корнеобитаемо-
го слоя особенно для деревьев IV класса роста.
Важно отметить, что при условии поверхностно-
го залегания грунтовых вод различия в эмиссии
СО2 с поверхности ствола у деревьев разного
класса роста в сосняке пушицево-сфагновом по-
чти полностью отсутствуют. Это может быть свя-
зано с недостатком кислорода в корнеобитаемом
слое деревьев при высоком залегании грунтовых
вод, что обычно ведет к снижению скорости асси-
миляции (Молчанов, 1993) и, как следствие, к
уменьшению скорости дыхания нефотосинтези-
рующих частей древесных растений.

Предлагаемая в рамках исследования парамет-
ризация зависимости скорости дыхания от темпе-
ратуры является развитием широко используемых
в настоящее время модельных подходов, осно-
ванных на уравнении Аррениуса (Medlyn et al.,
2002; Oltchev et al., 2008) и на правиле Вант-Гоф-
фа, предполагающем увеличение скорости дыха-
ния в 2−4 раза при росте температуры на 10°С
(Lloyd, Taylor, 1994). Заложенное в обоих подхо-
дах бесконечное экспоненциальное увеличение
скорости эмиссии СО2 с ростом температуры поз-
воляет достаточно хорошо описать зависимость
скорости дыхания нефотосинтезирующих частей
растений от температуры 0–30°С. Однако при бо-
лее высоких температурах (35−40°C) в условиях
теплового стресса репрезентативность данного
подхода вызывает сомнения, что подтверждается
результатами проведенного исследования. Ис-
пользованная в рамках данного исследования не-
линейная функция (De Pury, Farquhar, 1997), поз-
воляющая описать замедление и ослабление
эмиссии СО2 при высоких температурах, с нашей
точки зрения, более репрезентативная, если учи-
тывать возможный значительный нагрев поверх-
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ности фотосинтезирующих и нефотосинтезирую-
щих частей деревьев в летнее время и тесную
связь скорости дыхания стволов с ассимиляцион-
ными процессами, протекающими в древесных
растениях.

Включение в модельный алгоритм многопара-
метрической зависимости скорости дыхания ство-
лов сосен от УПГВ позволило учесть разнонаправ-
ленные изменения эмиссии СО2 стволов сосен при
повышении и значительном понижении УПГВ.
Несмотря на относительную сложность построе-
ния модельного алгоритма, он опирается на ис-
пользование нескольких ключевых параметров,
описывающих скорость снижения дыхания ство-
лов при подтоплении верхних горизонтов почвы
и диапазон изменения УПГВ, при котором вли-
яние УПГВ на скорость дыхания полностью от-
сутствует. Оценка этих параметров может быть
легко выполнена на основании данных экспери-
ментальных наблюдений в различных типах дре-
востоев, расположенных на заболоченных тер-
риториях.

Выбор модельных параметризаций базировался
пока на достаточно ограниченной выборке экспе-
риментальных данных, полученных для двух типов
сосняков в разных условиях произрастания, что,
очевидно, нельзя считать достаточным для их
широкого применения при проведении расчетов
составляющих углеродного баланса лесных рас-
тительных сообществ в региональном масштабе.
Очевидна необходимость дальнейшей проверки
модели и ее оптимизации с привлечением новых
данных о дыхании стволов деревьев разных пород
в разных условиях произрастания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты проведенных полевых экспери-
ментов по исследованию временнóй изменчивости
дыхания стволов сосны обыкновенной в разных ти-
пах леса при различной температуре воздуха и глу-
бине залегания грунтовых вод показали, с одной
стороны, наличие достаточно хорошо выраженной
сезонной и внутрисуточной изменчивости, а с дру-
гой − устойчивую зависимость скорости дыхания
стволов от температуры окружающего воздуха, а
для заболоченного пушицево-сфагнового сосня-
ка и от УПГВ. Существенные различия в скоро-
сти эмиссии СО2 с поверхности стволов деревьев
в заболоченном сосняке были выявлены также и
между деревьями разных классов роста. При этом
деревья I класса роста оказались более чувстви-
тельными к изменению температуры и менее чув-
ствительными к изменению УПГВ по сравнению
с более угнетенными деревьями IV класса. Кроме
того, у деревьев I класса роста при понижении
УПГВ <40 см интенсивность дыхания была близ-
кой по значениям к скорости дыхания стволов в

разнотравно-черничном сосняке, что может быть
обусловлено комплексом факторов, включая близ-
кие значения скорости нетто фотосинтеза в данных
типах сосняков. Все выявленные различия доста-
точно хорошо согласуются с имеющимися в лите-
ратуре экспериментальными данными. Построен-
ная на основании результатов экспериментов эм-
пирическая модель позволяет описать зависимость
дыхания стволов сосны от температуры воздуха в
сосняках разных типов и для деревьев различных
классов роста в широком диапазоне изменения
УПГВ. Полученная зависимость может найти
применение для параметризации процессов СО2-
обмена в моделях биогеохимического цикла зем-
ной поверхности локального и регионального
масштабов. Ее дальнейшее уточнение возможно,
в частности, с привлечением информации о вер-
тикальном распределении корней деревьев раз-
ных классов роста по глубине, их водообеспечен-
ности, минеральном составе почв и возрасте на-
саждений.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ 14-14-00956-П.
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CO2 Efflux from Stem Surface of Scots Pine under Various Growing Conditions
A. G. Molchanov1, # and A. V. Olchev2, 3
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Experimental results of CO2 efflux measurements of tree trunks of Scots pine (Pinus sylvestris L.) are present-
ed. The measurements were provided in a swampy cotton grassy-sphagnum pine forest in Yaroslavl region,
and in a highly productive grassy-bilberry pine forest on well drained sandy soils in the Serebrianiy Bor’ forest
service area in Moscow region. The measurements were provided during several growing seasons using the
chamber method under different weather conditions and ground water levels. The results allowed to describe
the seasonal and diurnal variability of the CO2 emission of living tree trunks in the southern European taiga
forests and to reveal the response of CO2 efflux to changing ambient conditions (the air temperature and
ground water level). For the swampy pine forest the differences in trunk respiration rate of trees of various
growing classes were also revealed.
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