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Метан – важный парниковый газ, климатический эффект которого невозможно долгосрочно про-
гнозировать без знания распределения наземных источников его поступления в атмосферу. Цель
работы – дать обзор широко используемых в настоящее время методов измерения микробной про-
дукции и эмиссии метана в почвах. Предложена классификация методов измерения продукции ме-
тана в почвах, основанная на фундаментальных физических принципах и математических схемах
обработки данных для каждого метода измерений. В лабораторных условиях продукция метана
определяется методами инкубации образцов почвы и послойно-балансовым методом, которые поз-
воляют исследовать метаногенный потенциал сообщества для последующего моделирования мик-
робных процессов, но не могут быть напрямую экстраполированы на природную экосистему. Для
определения продукции в полевых условиях применяются почвенно-градиентные методы, а также
полевая модификация послойно-балансового метода, разработанная для болотных почв. Описаны
методы измерения эмиссии метана, их преимущества и ограничения для разных почвенных систем.
Традиционные камерные методы до сих пор популярны благодаря простоте использования. Их
применение, однако, имеет ряд ограничений: при использовании камеры происходит изменение
естественных условий, работа возможна в небольших пространственных масштабах, существуют
проблемы при установке камеры в некоторых экосистемах. Этих недостатков лишены более совре-
менные микрометеорологические методы, позволяющие получить репрезентативную оценку эмис-
сии на масштабе биогеоценоза, даже если выделение газа неоднородно в пространстве и во времени.
Для определения эмиссии из специфических объектов (полигонов ТБО, животноводческих хо-
зяйств), а также на очень большом пространственном масштабе (региональном и даже глобальном)
используется “метод обратной задачи”.
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Метан – один из важных парниковых газов,
влияющих на тепловой баланс в климатической
системе Земли (Alm et al., 1999). От 70 до 90% ат-
мосферного метана образуется в результате мик-
робных процессов (Ehhalt et al., 1978; Кондратьев
и соавт., 2003; Каллистова и соавт., 2017; Kotsyur-
benko et al., 2020). До открытия аэробного метаноге-
неза считалось, что метан образуется исключитель-
но в результате жизнедеятельности метаногенных
архей, являясь при этом конечным продуктом
анаэробного разложения органического вещества
в метаногенном микробном сообществе. В насто-

ящее время доказано, что метан может также об-
разовываться в аэробных условиях при разложении
полисахаридных эфиров метилфосфоновых кислот
морскими аэробными гетеротрофными бактерия-
ми (Kamat et al., 2013; Repeta et al., 2016). Есть так-
же данные об аэробном образовании метана раз-
личными фототрофами и метаногенами (Grossart
et al., 2011; Bižić-Ionescu et al., 2018).

Основным источником метана являются анаэ-
робные почвенные экосистемы, в особенности те
из них, где отсутствуют или находятся в низкой
концентрации соединения (сульфаты, окислы
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железа и т.д.), служащие акцепторами электронов
конкурентным для метаногенов микробным груп-
пам. Среди таких экосистем следует в первую оче-
редь назвать увлажненные и заболоченные почвы, в
том числе расположенные в условиях умеренного
и холодного климата (Haas-Laursen et al., 1996;
Waddington et al., 1996; Кондратьев и соавт., 2003;
Etiope, 2009). Значительное количество метана
образуется при разложении различных антропо-
генных органических отходов, происходящем на
полигонах их захоронения (Nozhevnikova et al.,
1993; Кондратьев и соавт., 2003; Goldsmith et al.,
2012; Foster-Wittig et al., 2015). Также среди поч-
венных источников следует упомянуть заливные
рисовые поля (Cicerone, Shetter, 1981; Минько
1988; Schütz et al., 1989; Marik et al., 2002) и грунты
вечной мерзлоты (Kobabe et al., 2004; Ganzert et al.,
2007). Наконец, в последнее время возрос инте-
рес к продукции метана в почвах заболоченных
лесов и лесов, периодически подвергающихся пе-
реувлажнению (Aronson et al., 2012; Christiansen
et al., 2012; Glagolev et al., 2018), хотя ранее леса в
качестве глобального источника метана всерьез
не рассматривались.

Особым интересом к вопросам глобального га-
зообмена отмечен период с начала 80-х гг. ХХ в., ко-
гда перед мировым научным сообществом встала
проблема прогнозирования изменения климата, и
были установлены ранее неизвестные особенно-
сти влияния газообразных примесей атмосферы на
ее радиационный режим. Результаты мониторинга
примесей атмосферы свидетельствуют лишь о вто-
ричных изменениях, происходящих в системе пла-
нетарного газообмена. Поэтому уже около 40 лет
назад стало ясно, что успешное решение пробле-
мы долгосрочного прогнозирования климатиче-
ского эффекта парниковых газов невозможно без
знания распределения их наземных источников
(Минько, 1988). При этом очевидно, что решение
различных задач требует разных методов измере-
ния, каждый из которых мог бы работать в своем
пространственном масштабе, а вся система мето-
дов охватывала бы любые масштабы, условно го-
воря – от болотной кочки до континентов.

Поначалу в полевых условиях лишь локально
измеряли суммарный поток СН4 на поверхности
раздела почва/атмосфера простейшим камерным
методом, а иногда только концентрацию метана в
пресноводных осадках и почвах (Mah et al., 1977; Ci-
cerone, Shetter, 1981; Harriss et al., 1982), и отбирали
образцы. Продукцию или потребление СН4 опреде-
ляли в лабораторных условиях, помещая эти образ-
цы во флаконы и инкубируя их при определенной
температуре с добавлением субстратов, иногда
содержащих радиоактивную метку (Zeikus, Winfrey,
1976; Kelley, Chynoweth, 1980; King et al., 1981). В
дальнейшем был разработан новый послойно-ба-
лансовый метод для изучения процессов газооб-

мена (Минько и соавт., 1987; Орлов и соавт., 1987;
Alperin et al., 1988). Этот метод применялся, в
частности, для измерения метаногенеза в “мезо-
космах” в лабораторных условиях (Минько и со-
авт., 1987), а также в полевой модификации (в ан-
глоязычной литературе для нее было предложено
специальное название – “deep soil chamber tech-
nique”) в экспериментах in situ (Glagolev, 1998;
Panikov et al., 2001). В этом методе скорость мета-
ногенеза рассчитывалась из уравнения баланса
массы CH4 в профиле почвы. В литературе суще-
ствует некоторая неоднозначность в использова-
нии терминов “микрокосм” и “мезокосм” – ср.,
например, (Федоров, Гильманов, 1980; Гюнтер и
соавт., 1982; Одум, 1986; Blodau et al., 2004). В на-
стоящей статье термин “мезокосм” будет исполь-
зован для обозначения “образца почвы ненару-
шенного сложения” (Blodau et al., 2004). Термин
“микрокосм” будет использован для обозначения
искусственной экосистемы, т.е. почвы с нару-
шенным строением, например, почвы, разбав-
ленной культуральной средой. Для исследования
почвенного мезокосма обычно используют кон-
тейнер объемом от нескольких литров до не-
скольких десятков литров, тогда как для создания
микрокосмов используются различные емкости
для микробного культивирования, как правило,
флаконы 20–120 мл.

Целью работы является обзор широко исполь-
зуемых в настоящее время методов измерения
микробной продукции и эмиссии метана в поч-
вах, а также оценка эффективности применения
этих методов в различных экосистемах.

ПРОДУКЦИЯ И ЭМИССИЯ МЕТАНА
В ПОЧВЕННЫХ ЭКОСИСТЕМАХ

Основным источником CН4 в атмосферу явля-
ются переувлажненные болота (Tathy et al., 1992;
Bridgham et al., 2013; Lohila et al., 2016), в которых за
счет обводнения почв создаются анаэробные усло-
вия, необходимые для функционирования метано-
генного микробного сообщества. В тропической
зоне источниками метана являются почвенные
системы мангровых лесов, периодически затоп-
ляемые морской водой, и другие тропические пере-
увлажненные земли (Torres-Alvarado et al., 2005;
Kristiansen, 2007). Эмиссия CН4 зарегистрирована
также из черноземов, в том числе орошаемых или
затопляемых под культуру риса (Каспаров и соавт.,
1986; Минько и соавт., 1987; Минько, 1988), дерно-
во-подзолистых, глеетаежных, глее-мерзлотных
и др. почв, расположенных в зонах бореального
климата (Минько, 1988), в частности, почв под
заболоченным лесом (Ullah et al., 2009; Lohila et al.,
2016; Mochenov et al., 2018), а также в поймах рек
(Bartlett et al., 1990; van Huissteden et al., 2005; Be-
lova et al., 2013; Oshkin et al., 2014) и т.п. Метано-
генные археи обнаружены практически во всех
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типах почвенных экосистем, однако эмиссия ме-
тана в атмосферу зависит также от активности ме-
танотрофных микроорганизмов, которые, обитая
в поверхностных аэрируемых слоях почвы, по-
требляют CН4. Поступление метана в атмосферу –
результат работы микробного метанового цикла,
основными микробными агентами которого как
раз и являются метаногены и метанотрофы.

Эмиссия метана из увлажненных почв также
зависит от процессов его транспорта из анаэробной
зоны к поверхностным слоям. Метан поступает к
ним благодаря трем основным механизмам: пу-
зырьковому, диффузионному и через растения.
Учет этих механизмов необходим при корректной
оценке потоков CН4 из увлажненных почв (Tor-
res-Alvarado et al., 2005). Дополнительно, увлажнен-
ные торфяные почвы характеризуются простран-
ственной структурной неоднородностью, которая
затрудняет экстраполяцию значений продукции
или эмиссии метана. Сложность оценки продукции
и эмиссии CН4 в почвах полигонов твердых быто-
вых отходов (ТБО) также связана с гетерогенно-
стью, поскольку ТБО закладываются на полиго-
ны неоднородными слоями. Слои различаются
по химическому составу, количеству и биоразла-
гаемости органического вещества, содержащегося в
ТБО. Более того, велика неоднородность и в пре-
делах одного слоя (Nozhevnikova et al., 1993; Кал-
листова и соавт., 2006; Foster-Wittig et al., 2015; Те-
рентьева и соавт., 2017).

Актуальность точной оценки продукции и
эмиссии метана из различных почвенных экоси-
стем связана с важной экологической ролью этих
экосистем и их существенным вкладом в глобаль-
ную эмиссию CН4. Современные методы опреде-
ления продукции и эмиссии метана позволяют в
той или иной степени учитывать специфические
особенности каждой отдельной почвенной эко-
системы. В связи с большим разнообразием этих
экосистем, а также физико-химических и гидро-
логических условий, в которых они находятся,
существует необходимость классификации име-
ющихся методов, анализа их применимости, а
также нахождения наиболее оптимального мето-
да для каждой из рассматриваемых экосистем.

ОБЩИЙ ПРИНЦИП КЛАССИФИКАЦИИ 
МЕТОДОВ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ПРОДУКЦИИ

И ЭМИССИИ МЕТАНА

Проблема классификации методов измерения
продукции СН4 в почвенных экосистемах связана
с учетом пространственной структуры и физико-
химических условий в месте измерения. С самой
общей точки зрения определение интенсивности
метаногенеза представляет собой известную в
физике задачу определения мощности источника
массы какого-либо компонента системы, в дан-

ном случае массы метана (мощность источника
массы определенного компонента – величина
массы этого компонента, порождаемая в единице
объема в единицу времени (Филиппов, 1986)).
Рассмотренное ниже решение этой задачи при-
менительно к почвенным экосистемам легло в
основу предлагаемой классификации.

Источником массы какого-либо компонента
называют причину изменения массы компонента за
счет внутренних процессов, происходящих в веще-
стве, т.е. в отсутствие потоков массы. Потоком мас-
сы называют массу, переносимую в единицу време-
ни сквозь заданную поверхность S (следовательно,
размерностью потока будет: ед. массы/ед. време-
ни, например, мг/ч). Для характеристики потока
через отдельные элементы поверхности вводится
понятие об удельном потоке как о потоке через
единицу поверхности. Следовательно, размерно-
стью удельного потока будет: ед. массы · (ед. вре-
мени)–1 · (ед. площади)–1, например, мг/(ч · м2).
Количественная характеристика действия источ-
ника – мощность источника (Филиппов, 1986),
определение которой было дано выше. Согласно
определению, размерностью мощность источни-
ка будет: ед. массы · (ед. времени)–1 · (ед. объема)–1,
например, мг/(ч · м3). Очевидно, что физическое
понятие “удельный поток” соответствует широко
применяемому в экологии понятию “эмиссия”, а
“мощность источника” – “продукция” или “ско-
рость продукции”.

Для СН4 источниками будут локальные мик-
робные процессы его образования (метаногенез).
Иногда от биологов и экологов можно услышать,
что также источниками метана будут места его
накопления (газогидраты, сипы, нефтегазовые
месторождения и т.д), из которых СН4 может ми-
грировать на поверхность. Со строгой физиче-
ской точки зрения это, конечно, не так, посколь-
ку в этом случае в единице объема масса метана
не порождается, а лишь перемещается. Действи-
тельно, в данный момент времени и в сипе, и в
нефтяном месторождении метан уже есть, он там
не “порождается” – не образуется (разве что слу-
чай газогидрата несколько более сложен).

Источники, характеризуемые отрицательной
мощностью, именуются стоками (Филиппов,
1986). Для СН4 стоками будут любые процессы, в
которых он поглощается, например, в атмосфере
это фотохимические реакции окисления, в почве –
биологическое потребление метанотрофными
микроорганизмами.

В общем случае в системе (например, в разных
ее частях) могут действовать одновременно ис-
точники, мощность которых мы обозначим р+, и
стоки с мощностью р–. В этом случае наблюдае-
мая результирующая мощность источника (р) бу-
дет определяться наложением процессов образо-
вания и расходования вещества:
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(1)

Однако в реальности эта простая схема подчас
существенно усложняется. При оттаивании “веч-
номерзлых” пород, например, может выделяться
метан, не локально образованный метаногенами,
а накопленный много лет назад под слоем замерз-
шей почвы. Может выделяться и абиогенный ме-
тан. Формально, раз нет образования/распада ме-
тана, а есть лишь перемещение уже существовав-
шего метана, то описание этих процессов должно
идти не через мощность источника массы СН4, а
через его потоки между разными резервуарами.
Но феноменологически и в этом случае часто
прибегают к описанию именно через источни-
ки/стоки.

Специфика совместного действия источников
и стоков метана может проявляться, в частности,
в том, что в нижних (анаэробных) слоях профиля
болотной почвы может происходить образование
метана с высокой интенсивностью р+, а в верхнем
(насыщенном кислородом) слое – окисление ме-
тана с интенсивностью р–. Если образование ме-
тана немного превышает его окисление, то весь
профиль почвы будет выглядеть для внешнего на-
блюдателя как источник метана с небольшой ре-
зультирующей мощностью, равной (р+ – р–). На-
против, какой бы большой ни была величина р+,
но если окисление метана превышает его образо-
вание, то весь профиль почвы будет выглядеть
как сток метана.

Строгой количественной основой определе-
ния результирующей мощности источника явля-
ется то фундаментальное уравнение, в которое
она входит. Это – уравнение закона сохранения
массы.

Рассмотрим соотношение, являющееся общей
формулировкой закона сохранения массы. Прин-
ципиально различных (с физической точки зре-
ния) причин изменения концентрации метана в
фиксированном объеме (V0) две: во-первых, это
поток газа сквозь поверхность S (охватывающую
рассматриваемый объем) и, во-вторых, действие
источников/стоков газа в рассматриваемом объе-
ме. Запишем это аналитически:

(2)

Здесь С – объемная плотность (концентрация);
j – удельный поток (далее – УП); р – результирую-
щая мощность источника; вектор dn по абсолютной
величине равен площади элемента поверхности, а
направлен по нормали к ней. Воспользуемся теоре-
мой Остроградского для того, чтобы выразить по-
верхностный интеграл в этой формуле через объем-
ный, и перенесем все члены в левую часть. Получаем
(Филиппов, 1986):

.p p p+ −= −

0 0

.
V V S

CdV pdV d
t

∂ = −
∂    j n

(3)

Или, по известному свойству интеграла (“инте-
грал суммы равен сумме интегралов”):

(4)

Ввиду произвольности выделенной поверхности
подынтегральное выражение равно нулю (Фи-
липпов, 1986; Ландау, Лифшиц, 1988):

(5)
Как видим, скорость изменения концентра-

ции газа, его удельный поток и результирующая
мощность источника оказались связаны в едином
уравнении. Следовательно, на базе такого урав-
нения можно теоретически построить классифи-
кацию методов измерения и продукции, и эмиссии.
Практически же факт указанной связи означает,
что, зная динамику концентрации, можно по пото-
кам определить продукцию или, наоборот, по
продукции – эмиссию.

Подставив выражение (5) в уравнение (1) по-
лучаем уравнение для мощности источника:

(6)

Замкнутая поверхность S разграничивает две
области: внутреннюю D и внешнюю D1 (рис. 1).
При постановке задач необходимо оговаривать,
для какой из двух областей требуется искать ре-
шение. В соответствии с этим различают внутрен-
ние и внешние задачи (Арсенин, 1984). Возникает
вопрос, как можно во внешней области D1 опре-
делить мощность источника, расположенного
во внутренней области D? Для области D1 уравне-
ние (6) превратится в дС/дt = –div(j), поскольку в
D1 нет источников и стоков, т.е. р+ = р– = 0. Одна-
ко при постановке полной математической зада-
чи (уравнение и граничные условия) поток на
границе S окажется зависящим от р+ и р–. Следо-
вательно, и во внешней задаче мы будем иметь за-
висимость поля концентрации от мощности ис-
точников, а это значит, что мощность можно бу-
дет определить по полю концентраций.

В целом, любой экспериментальный метод
определения интенсивности образования како-
го-либо вещества основан на уравнении (6) или
непосредственно на уравнении (2), из которого (6)
было получено. При этом экспериментально изме-
ряются все члены в правой части уравнения (6) или
эксперимент ставится таким образом, чтобы наи-
более сложно измеряемые члены этого уравнения
оказались равны нулю, тогда останется экспери-
ментально измерить лишь оставшиеся члены.

Рассмотрим пример. Если взять образец не-
большого объема, в котором находятся микроор-

0 0 0

div( ) 0.
V V V

CdV pdV dV
t

∂ − + =
∂    j

0

div( ) 0.
V

C p dV
t

∂ − + =
  ∂ j

div( .)С t p∂ ∂ + =j

div( ).Cp p
t

+ − ∂= + +
∂

j
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ганизмы – источники метана (это может быть бо-
лотная почва, осадки озер и т.п.), и поместить его
в герметично закрытый сосуд, в котором созданы
анаэробные условия, то

1. р– = 0 в силу анаэробности,
2. div(j) ≈ 0 в силу малого объема (в данном слу-

чае “малость” объема сосуда определяется усло-
вием div(j)  ).

Необходимо отметить, что анаэробное окисле-
ние метана как процесс установлено, хотя ни чистых
культур, ни биохимии процесса пока не изучено.
Показано, что, как правило, для анаэробного окис-
ления метана нужны такие акцепторы электро-
нов как сульфаты (Boetius et al., 2000; Orphan et al.,
2001) или нитраты (Raghoebarsing et al., 2006), хо-
тя есть также указания на осуществление процес-
са обратного метаногенеза (Moran et al., 2005).
Вклад анаэробного окисления в эмиссию метана
в океанах оценивается в 6–20%. Для наземных
экосистем, оценка не проводилась, но, предполо-
жительно, вклад пресных систем значительно ниже.
С большой вероятностью в олиготрофных болотах
этот процесс либо незначителен, либо вообще не
происходит, хотя был отмечен для осадков озер
(Eller et al., 2005).

Соответственно, мы можем допустить откло-
нения р– от 0, если мы учитываем анаэробное

! C t∂ ∂

окисление метана для систем, где оно вполне ве-
роятно, хотя это отклонение будет скорее всего
очень невелико. Но для болот и заболоченных
территорий этим допущением можно прене-
бречь.

Следовательно, из (6) при допущении отсут-
ствия или пренебрежимо малого анаэробного
окисления метана получаем: р+ = , т.е. по
возрастанию концентрации метана в сосуде мож-
но напрямую судить о потенциальной продукции
метана микроорганизмами. Такой метод широко
применяется для исследования метаногенеза в
различных образцах – водных, почвенных и др.
(подробнее данный способ будет изложен в раз-
деле “Определение потенциальной продукции
метана “методом инкубации””).

На основании уравнения (6) предложена клас-
сификация наиболее распространенных методов
определения продукции и эмиссии метана (табл. 1).
При этом оказываются реализованными не все ло-
гические возможности. Например, нам не известен
метод, который был бы основан на решении внеш-
ней задачи при р– = 0,  ≠ 0 и div(j) ≠ 0. Дей-
ствительно, представить себе такой метод весьма
проблематично. Не ясно, каким образом возможно
обеспечить отключение метанотрофии (р– = 0), при
том, что концентрация метана измеряется в атмо-

C t∂ ∂

C t∂ ∂

Рис. 1. Схема взаимодействия основных параметров, используемых для классификации методов измерения продук-
ции метана.

Внутренняя область (D)

Внешняя область (D1) Граница
( поверхность S)

Источники

Поле концентраций,
формируемое источниками

Поле концентраций, формируемое переносом
через границу

Поток через
границу

(если она
проницаема)
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ГЛАГОЛЕВ и др.

сфере (поскольку задача – внешняя), следователь-
но, речь идет о достаточно большой пространствен-
ной области, в которой div(j) ≠ 0?

Таким образом, предложенная классифика-
ция, основанная на учете фундаментальных фи-
зических основ и математических схем обработки
данных для каждого метода измерений, позволя-
ет, во-первых, оценить возможность разработки
того или иного метода; во-вторых, (при наличии
такой возможности) очертить масштабы его при-
менимости; и, в-третьих, оценить свойственные
ему принципиальные ограничения.

ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПРОДУКЦИИ МЕТАНА
Определение продукции метана

в лабораторных условиях
Определение потенциальной продукции метана

“методом инкубации”. Метод инкубации, осно-
ванный на измерении скорости метаногенеза в
почвенных образцах, помещенных в герметичные
емкости и инкубируемых при определенной темпе-
ратуре в течение определенного времени, хорошо
известен и широко используется. Орлов и соавт.
(1987) использовали для этого метода названия
“имитационный модельный эксперимент” и “ме-
тод имитации”, но в дальнейшем эта терминология
отошла к области вычислительных экспериментов
(расчетов по математическим моделям), и при экс-
периментальном определении продукции метана
она не применяется. Термин “потенциальная”
продукция метана используется исходя из пред-
положения, что условия в сосуде, содержащем
почвенный образец, отличаются от условий in situ.

Для лабораторных инкубационных экспери-
ментов почвенные образцы используют в виде

микрокосмов или суспензий. В последнем случае
происходит гомогенизация образца после удаления
из него крупных частей растительного материала.
Важным критерием при подготовке образцов явля-
ется соотношение твердой и жидкой фазы, которое
должно быть максимально близко к соотношению
in situ (Chin, Conrad, 1995; Kotsyurbenko, Glagolev,
2015). Перед началом основного эксперимента
обычно проводят предынкубацию, целью кото-
рой является достижение постоянной скорости
метаногенеза.

Для определения потенциала отдельной группы
метаногенов в образцы вносят различные субстра-
ты метаногенеза, например, ацетат, Н2 + СО2, ме-
тилированные С1-соединения, и анализируют
прирост концентрации метана в газовой фазе при
инкубации с использованием конкретного суб-
страта.

При изучении вклада какого-либо конкретно-
го метаболического пути метаногенеза (как пра-
вило, водород-зависимого или ацетокластиче-
ского метаногенеза) в общую продукцию метана
используют радиоактивно меченые субстраты
(NaH14CO3, Na-[2-14C] ацетат), которые добавля-
ют в микроколичествах в образец, инкубируют
его в течение нескольких часов в условиях in situ,
фиксируют и далее определяют концентрацию
радиоактивно меченого метана. В процессе жиз-
недеятельности метаногенов 14С из субстрата пе-
реходит в продукт 14С-СН4. Радиоактивный метан
и СО2 детектируются с помощью счетчика радио-
активности, после чего вклад определенного пути
метаногенеза (f) можно определить из данных по
общей динамике субстратов и продуктов процес-
са образования метана и из динамики их радиоак-

Таблица 1. Сравнение различных методов измерения эмиссии и продукции в рамках классификации, основан-
ной на фундаментальном уравнении переноса

* Здесь во всех случаях уравнение внешней задачи:  = –div(j), р– входит в нижнее граничное условие.
** В зависимости от конкретной реализации у разных авторов – ср. (Alm et al., 1999; Шнырев, 2016; Глаголев и Сабреков,
2016).

Метод
Члены уравнения (5)

Задача*
р– div(j)

Определение потенциальной продукции “in vitro” 0 ≠0 0 Внутренняя
Полевая модификация послойно-балансового 
метода (DSC-technique)

0 ≠0 ≠0 Внутренняя

Почвенно-градиентный метод 0 или ≠0** 0 ≠0 Внутренняя
Статический камерный метод ≠0 ≠0 0 Внешняя
Динамический камерный метод ≠0 0 0 Внешняя
Статический камерный метод с ингибированием 0 ≠0 0 Внешняя
Динамический камерный метод с ингибированием 0 0 0 Внешняя
Градиентный метод ≠0 0 ≠0 Внешняя
Метод турбулентных пульсаций ≠0 ≠0 ≠0 Внешняя

C t∂ ∂

C t∂ ∂
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тивной составляющей. Например, вклад водород-
зависимого метаногенеза ( ) в общий метаногенез
вычисляется посредством расчетов удельных ско-
ростей образования СН4  и СО2 
(Conrad et al., 1989; Conrad, Klose, 1999):

(7)

где  =  а  =  (со-
отношение концентраций радиоактивных (*) и
нерадиоактивных веществ).

Метод радиоактивно меченых субстратов дает
возможность точно определить, в какие продукты
превращается вводимый в образец субстрат. Од-
нако если в системе происходят конкурентные
микробные процессы, например, автотрофная
сульфатредукция или синтрофное разложение
ацетата, то конечный результат будет иметь по-
грешность. Кроме того, лаборатория, в которой
проводятся работы с изотопами, должна отвечать
всем необходимым требованиям техники без-
опасности, чтобы исключить любое радиоактив-
ное заражение.

В качестве альтернативного метода определе-
ния вклада различных путей метаногенеза в об-
щую продукцию СН4 используют специфические
ингибиторы. Основное распространение получи-
ли ингибиторы общего (бромэтансульфонат и
хлороформ) и ацетокластического (фторацетат,
фторметил, хлорметил) метаногенеза, принцип
действия которых основан на конкурентном ин-
гибировании ключевых ферментов метаногенеза.

При добавлении ингибиторов в образец проис-
ходит подавление либо общего, либо ацетокласти-
ческого метаногенеза, что приводит к дисбалансу
трофическoй цепи анаэробного сообщества и на-
копление в среде промежуточных продуктов ме-
таболизма. Для каждого из таких продуктов из-
вестно уравнение его разложения с образованием
либо субстратов метаногенов, либо непосредствен-
но молекулы СН4. На основе таких уравнений со-
ставляется углеродный баланс по потенциально-
му образованию ацетата и метана из всех проме-
жуточных продуктов, после чего вычисляется
вклад ацетокластического метаногенеза в общий
метаногенез (Conrad, Klose, 2000).

Метод ингибиторов достаточно прост и может
быть проведен посредством обычной инкубации
образцов с последующим измерением накопив-
шихся продуктов. Недостатком метода является
точность результатов, которая зависит от опреде-
ленных допущений. Так же как и в методе изотопов
погрешности могут возникнуть при прохождении в
системе конкурентных микробных процессов, ко-
торые не учитываются при вычислениях.

Еще одним методом для оценки скоростей
различных путей метаногенеза является метод, в
основе которого лежит явление фракционирова-

2Hf

( )4CHSR ( )2COSR

2 4 2H CH COf SR SR ,=

4CHSR
4 4CH CH

*C C ,
2COSR

2 2CO CO
*C C

ния стабильных изотопов углерода 13С и 12С. В об-
щем виде фактор фракционирования α для реак-
ции А → В определяется как:

(8)

где δ13С – величина соотношения стабильных
изотопов в образце (в промилле, ‰). Фактор
фракционирования α далее используется в урав-
нениях для вычисления соотношения вкладов
различных путей метаногенеза в общую продук-
цию СН4 (Conrad, 2005).

Тем не менее, величина δ13C-CH4, определяю-
щая соотношение стабильных изотопов в молеку-
ле метана также является важным индикатором
преобладания различных путей образования метана
в системе, причем как биогенных, так и абиоген-
ных. Микробное образование метана идет пре-
имущественно по ацетокластическому пути, если
величина δ13C-CH4 имеет значение –60 (‰) и вы-
ше, тогда как водород-зависимый метаногенез
преобладает при значениях –70 (‰) и ниже. Диа-
пазон значений –60…–70 относится к смешан-
ной области, в которой оба пути метаногенеза мо-
гут преобладать или иметь сходный вклад в об-
щий метаногенез (Whiticar, 1999).

Данный метод применяется при исследовании
метаногенеза различных наземных экосистем, та-
ких как болота (Galand et al., 2010) и донные отложе-
ния озер (Conrad et al., 2020). Основное преимуще-
ство метода – возможность получения информации
в отношении очень разнообразных путей образова-
ния метана. Однако точность метода не всегда да-
ет возможность уверенно делать выводы о вкладе
конкретного пути метаногенеза.

Достоверную информацию о соотношении
различных путей образования СН4 в исследуемой
системе и оценке их скоростей можно получить
при одновременном применении нескольких вы-
шеописанных методов как взаимодополняющих.
К сожалению, методика постановки модельных
экспериментов “методом инкубации” исключает
возможность изучения пространственной состав-
ляющей процесса образования газов, тогда как он
протекает не просто в почвенной массе, а в поч-
венном профиле. Характеризуясь низким коэф-
фициентом подобия по отношению к природной
обстановке, настоящий метод может рассматри-
ваться лишь как вспомогательный при исследо-
вании функции почв (Орлов и соавт., 1987).

“Послойно-балансовый метод” (в мезокосмах).
В послойно-балансовом методе профиль почвы
рассматривается как система диффузионно-свя-
занных слоев. Принимается, что скорость изме-
нения концентрации газа в i-ом слое складывает-
ся из скорости его продукции в этом слое (Vi) и
скоростей диффузионного обмена с соседними
(вышележащим и нижележащим) слоями. Рас-

13 13
А,В А ВС 1000( ) ( )С 1000 ,α = δ + δ +
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четная формула метода может быть записана в
виде:

(9)

где Ci – 1, Ci, Ci + 1 – концентрации газа в соответ-
ствующих слоях в некоторый момент времени t;
сi – 1, сi, сi + 1 – концентрации газа в соответствую-
щих слоях в момент времени t + Δt; D0 – коэффи-
циент диффузии газа; h – мощность слоя (Минь-
ко и соавт., 1987; Орлов и соавт., 1987); m – пори-
стость. Необходимо отметить, что авторы
метода пористость вообще не вводили, как бы до-
пуская, что всегда m = 1, а это неприемлемо для
подавляющего большинства почв. Кроме того,
формула (9) даже с учетом m может использовать-
ся только в том случае, когда коэффициенты
диффузии в соседних слоях не сильно
различаются.

Эта формула, фактически, представляет собой
обращение схемы Кранка–Николсон решения
уравнения диффузии. С данной схемой можно
ознакомиться в литературе по численным мето-
дам (например, Вазов, Форсайт, 1963; Самар-
ский, 1983; Shih, 1984). Очевидно, что с математи-
ческой точки зрения суть предложенного метода
состоит в следующем:

1. Движение газа в профиле почвы описывает-
ся уравнением диффузии – оно приведено ниже
при изложении работ Глаголева (Glagolev, 1998) и
Паникова и соавт. (Panikov et al., 2001) и обозна-
чено (12).

2. Проводится конечно-разностная аппрокси-
мация этого уравнения по схеме Кранка–Никол-
сон (в предположении постоянства коэффициен-
та диффузии во всей толще почвы).

3. Данная схема обращается, т.е. рассчитыва-
ется не концентрация газа, а, напротив, по из-
вестным концентрациям газа в соседних слоях
вычисляется скорость продукции (Vi) в каждом
слое.

В статье Орлова и соавт. (1987) приведены так-
же особенности практической реализации этого
метода (тип и расположение пробоотборников,
исходная концентрация субстрата и т.д.).

Ограничением для применения послойно-ба-
лансового метода является интенсивный метано-
генез, при котором диффузионный механизм не
будет успевать отводить метан. В этом случае воз-
никнет пузырьковый (конвективный) перенос
газа, который формула (9) не учитывает. Если
рассматривать “послойно-балансовый метод” с
учетом не только диффузионного, но и конвек-
тивного переноса, то ограничений на его приме-
нимость нет.

1 1 1 1
0 2

0.5( ),

i i
i

i i i i i i

c CV m
t

c C c C c CD
h

− − + +

−= +
Δ

+ − + + ++

Определение продукции метана
в полевых условиях

Почвенно-градиентные методы. Существует не-
сколько модификаций почвенно-градиентных
методов, различающихся как техническими дета-
лями, так и математическими расчетами. Здесь
мы рассмотрим базовый вариант метода, описан-
ный, в частности, в статье Алма и соавт. (Alm et al.,
1999). Его принцип основан на уравнении (5), точ-
нее говоря, на его интегральной форме (3). При
этом делаются следующие допущения: во-первых,
уравнение применяется к описанию стационарного
профиля концентраций (т.е.  = 0) и, во-вто-
рых, предполагается газообмен только за счет
диффузии, описываемой законом Фика (обычно
в почвенной газодинамике принимается, что
ось z направлена вглубь почвы, но положитель-
ным считается поток, идущий в противополож-
ном направлении):

(10)

где j (мг ⋅ м–2 ⋅ ч–1) – удельный поток метана из
почвенного слоя; D (м2 · ч–1) – коэффициент диф-
фузии в пористой среде (формулы для расчета D
см. в Alm et al., 1999). Продукция и потребление
метана в простейшем варианте метода не разделя-
ется, т.е. этот метод предназначен для определе-
ния не собственно продукции, а эмиссии. Однако
в определенных условиях этим методом можно
определить величину суммарной продукции во
всем профиле. Например, при подавлении мета-
нотрофии естественным образом (за счет высоко-
го уровня воды) или с помощью искусственных
ингибиторов (ацетилена, этилена, этана и ряда
других, при этом необходимо учитывать, что эти
соединения в определенных концентрациях ин-
гибируют и метаногенез тоже, см. Chan and Par-
kin, 2000), а также, если потребление метана из-
мерено отдельно в специальных экспериментах.

На практике для определения продукции вы-
шеописанным методом используется следующая
процедура: из толщи почвы или снега с постоянным
шагом (h) по глубине берутся пробы газа, затем
определяется его концентрация. В этом случае фор-
мула (10) может быть записана следующим образом
(если приближенно аппроксимировать значение

 при помощи значений С на двух глубинах):

(11)

где Сi – концентрация метана на соответствую-
щей глубине, m – пористость аэрации, D0 – коэф-
фициент диффузии метана в воздухе. Конечно, су-
ществуют формулы, аппроксимирующие  по
значениям С на трех, четырех и большем числе
глубин (Березин, Жидков, 1966; Пантелеев, Куд-
рявцева, 2017).

C t∂ ∂

,iCj D
z

∂=
∂

iC z∂ ∂
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iC z∂ ∂
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Недостатки почвенно-градиентного метода
следуют из лежащих в его основе допущений. Ес-
ли профиль концентраций не является стацио-
нарным или если перенос метана происходит не
только диффузионным путем, то в методе будет
возникать существенная погрешность. Напри-
мер, Альм и соавт. (Alm et al., 1999) отмечали, что
в их измерениях разница между результатами ка-
мерного метода и почвенно-градиентного состав-
ляла от 28 до 43%. Они считали, что камерный ме-
тод дает более реалистичные результаты. Строго
говоря, почвенно-градиентные методы относятся
к хорошо известным в математике алгоритмам,
принадлежащим к так называемым “методам обра-
щения”: либо обращения решения прямой задачи,
либо обращения математической модели в зависи-
мости от конкретной реализации почвенно-гради-
ентного метода. Методы обращения описаны, на-
пример, в книге Мацевитого и Лушпенко (1990),
где справедливо отмечается, что наличие в них
операции дифференцирования является причи-
ной существенных ошибок и неустойчивости, и,
следовательно, некорректности решения. Что ка-
сается алгоритмов расчета продукции (и эмис-
сии) метана, относящихся к классу “методов об-
ращения решения прямой задачи”, то их возмож-
ная некорректность детально рассматривается в
статье Глаголева и Сабрекова (2016) на примере
оценки погрешности для случаев, где не учитыва-
ется зависимость коэффициента диффузии от
глубины и распределения метанотрофов и мета-
ногенов по глубине.

Полевая модификация послойно-балансового
метода (“deep soil chamber technique”). Данный ме-
тод разработан для болотных почв в таких услови-
ях метаногенеза, когда отсутствует пузырьковый
механизм транспорта газа (Glagolev, 1998; Panikov
et al., 2001). Пузырьки не будут образовываться,
например, при низких (положительных) темпе-
ратурах, обеспечивающих большую раствори-
мость метана; также они не образуются при более
высоких температурах, но относительно слабом
метаногенезе. Принцип метода основан на урав-
нении (5) в модификации для i-го почвенного
слоя и нескольких возможных механизмов транс-
порта газа в толще торфа:

(12)

где слагаемые представляют собой скорости, со-
ответственно, изменения концентрации ( ),

продукции  потребления  а также выно-
са метана растениями (Vi), диффузией (Di) и пу-
зырьками (Fi) (Glagolev, 1998; Panikov et al., 2001).

Выше уже было сказано, что рассматриваемый
метод применяется только в тех условиях, когда
пузырькового переноса нет, поэтому априори Fi = 0.
Более того, после срезания растений и установки

,i
i i i i i

C p p V F D
t

+ −∂ = − − − −
∂

iC t∂ ∂
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специальной низкой (вровень с уровнем воды)
камеры, Vi = 0. Наконец, растворенный кислород
быстро потребляется, поскольку его поступление
из атмосферы блокировано камерой, в результате
чего аэробное окисление метана метанотрофами
прекращается (следовательно,  = 0). Авторы
допускают, что в системе нет анаэробного окис-
ления метана (или оно так мало, что им можно
пренебречь). Описываемый метод был разрабо-
тан еще до того, как стало известно о важности
анаэробного окисления метана в различных экоси-
стемах. Сейчас анаэробных метанотрофов детекти-
руют повсеместно, и в современной литературе это-
му процессу уделяется много внимания. Если же
анаэробным метанокислением пренебречь нельзя,
то данным методом будет определена не собственно
продукция, а разность между ней и интенсивно-
стью анаэробного окисления СН4.

Итак, уравнение упрощается (Panikov et al.,
2001):

(13)

Отсюда очевидно, что под Сi авторы понимают
концентрацию метана, выраженную в единицах
массы на единицу объема торфа. Поскольку кон-
центрация определяется в единицах массы на
единицу объема почвенной воды или воздуха, то
левую часть уравнения следует домножить на по-
ристость (m), что будет учтено в дальнейшем.

В соответствии с уравнением (13), скорость
продукции СН4  может быть вычислена для
каждого i-го почвенного слоя по эксперимен-
тально полученным величинам накопления в нем
растворенного метана с учетом диффузии между
соседними слоями (Panikov et al., 2001). Диффу-
зия может быть описана на основе закона Фика.
Обращение уравнения (13) показывает, что ско-
рость продукции  является функцией 1-ой и
2-ой производных концентрации метана, соот-
ветственно, по времени и глубине:

(14)

Обе производные оцениваются при помощи диф-
ференцирования кубического сплайна, аппрок-
симирующего концентрационный профиль. Та-
кой способ дает вполне реалистичные значения
производных для очень широкого диапазона
форм профилей (Alperin et al., 1988). В статье Па-
никова и соавт. (Panikov et al., 2001) приведены
особенности практической реализации этого ме-
тода (тип и расположение пробоотборников, вре-
мя отбора проб и т.д.).

Однако обнуление растительного и пузырько-
вого транспорта (Vi = 0, Fi = 0), постулируемое в
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данном методе, не вполне очевидно. Мнение ав-
торов о том, что срезание растений приведет к
прекращению транспорта через них метана, мо-
жет быть как верным, так и ошибочным в зависи-
мости от того, каков механизм выноса метана рас-
тениями. Однако, согласно экспериментальным
данным, удаление растений уменьшает вынос мета-
на через них (Sebacher et al., 1985; Waddington et al.,
1996; Глаголев и соавт., 1999). В некоторых условиях
пузырьки газа также будут образовываться и под-
ниматься вверх. Повторим, что расчеты следует
осуществлять только для тех условий, когда пу-
зырьки не наблюдаются, т.е. при относительно
невысоких температурах.

ОПРЕДЕЛЕНИЕ ЭМИССИИ МЕТАНА
Эмиссия метана – показатель незамкнутости

цикла Зенгена, в который объединены микроор-
ганизмы, осуществляющие процессы продукции
и потребления СН4 (Заварзин, 1995), когда часть
метана высвобождается из зоны микробного тро-
фического взаимодействия и поступает в атмо-
сферу, где далее участвует в различных фотохи-
мических реакциях, внося вклад в парниковый
эффект. Таким образом, измерение эмиссии не-
обходимо для правильной оценки потенциала
различных экосистем как источников/стоков ме-
тана. Именно почвенные экосистемы являются
основными биогенными источниками метана, и
наибольший вклад в атмосферную эмиссию вно-
сят увлажненные почвы, представленные болот-
ными торфяными экосистемами. Точность оцен-
ки эмиссии метана зависит от правильно выбран-
ного метода измерения, как можно более полно
учитывающего специфику конкретной метан-ге-
нерирующей почвенной системы.

“Сосредоточенные” (камерные) методы

Статический и динамический камерные методы.
Традиционно в почвоведении с целью количе-
ственной оценки потоков газов на поверхности
почвы используется “камерно-статический ме-
тод” (Орлов и соавт., 1987), называемый также
“методом эмиссионных камер”. Принцип метода
очень прост. На поверхность почвы устанавлива-
ется “камера”; в простейшем случае – это куб,
нижняя грань которого отсутствует (в остальном
камера герметична). Открытой частью камера
ставится на специальное основание, которое поз-
воляет обеспечить герметичный контакт с поч-
вой, например, за счет того, что нижний край ос-
нования на несколько сантиметров погружен в
почву, а верхний сочленяется с камерой посред-
ством гидрозатвора. Если из почвы выделяются
газы, они поступают не в атмосферу, а в камеру,
при этом концентрация выходящего из почвы га-
за в камере будет расти. По кривой изменения

концентрации газа в камере можно рассчитать ве-
личину удельного потока.

Существует несколько количественных тео-
рий, описывающих динамику концентрации газа
в камере и позволяющих на основании этого рас-
считать удельный поток. В общем случае эти теории
рассматривают нелинейную динамику, обуслов-
ленную тем, что скорость выхода газа из почвы бу-
дет тем меньше, чем больше его уже накопилось в
камере (Hutchinson, Mosier, 1981; Орлов и соавт.,
1987; Nakano et al., 2004; Kutzbach et al., 2007). Од-
нако на практике для метана можно использовать
линейное приближение, из которого для удель-
ного потока (F) можно получить формулу:

(15)

где b (ppm ⋅ ч–1) – тангенс угла наклона прямой
роста концентрации метана в камере в координа-
тах время–концентрация; с2 = 0.12 (мг ⋅ моль ⋅ К ⋅
⋅ кг–1 ⋅ Дж–1 ⋅ ppm–1); М (кг ⋅ моль–1) – молярная
масса газа; Р (Па) – давление в камере во время
отбора проб (обычно принимается равным атмо-
сферному давлению); S (м2) – площадь основа-
ния камеры; T и T0 (К) – конечная и начальная
температуры в камере во время измерения; V (м3) –
объем камеры. Эта формула элементарным обра-
зом получается с использованием уравнения со-
стояния идеального газа и применяется для рас-
чета эмиссии различных газов, а не только
СН4. Однако в работах разных исследователей,
формула (15) может иметь несколько различный
вид (Day et al., 2013; Yevdokimov et al., 2017; Berger
et al., 2018; Erkkilä et al., 2018), в частности, обыч-
но принимается упрощение, согласно которому
температура в камере не меняется за время изме-
рений, т.е. Т0 = Т.

При измерении газообмена между почвой и
атмосферой камерно-статический метод являлся
наиболее часто используемым методом, вероятно,
из-за его низкой стоимости и легкости применения.
Он повсеместно применялся при измерениях эмис-
сии метана в лесных и болотных экосистемах, осо-
бенно там, где отсутствуют постоянные источни-
ки электроэнергии (Nakano et al., 2004). На про-
тяжении последних 35 лет в таких экосистемах
камерно-статическим методом выполнялась зна-
чительная часть измерений эмиссии СН4 практи-
чески во всех регионах Земного шара: в Америке,
Африке, Европе и Азии (Harriss et al., 1982; Tathy
et al., 1992; Alm et al., 1999; Glagolev et al., 2012).
Более того, данный метод используется для изме-
рения газообмена с атмосферой не только лесных
и болотных почв, но и почв рисовников, полигонов
захоронения бытовых отходов (Cicerone, Shetter,
1981; Nozhevnikova et al., 2003; Sabrekov et al., 2013), а
также измерения эмиссии метана из озер, грязе-
вых микровулканов, метановых сипов и др.

2

0

2 ,
( )
c PMbVF

S T T
=

+
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(Banik et al., 1993; Etiope, 1999; Awasthi et al., 2005;
Etiope, 2009; Belova et al., 2013; Campeau et al.,
2014).

Как было отмечено выше, камера не обмени-
вается воздухом с атмосферой. При этом суще-
ственное изменение концентрации газа в камере
может сильно повлиять на условия его выделения
(или поглощения) почвой, и результаты измере-
ний удельных потоков будут искажаться. Чтобы
избежать подобных артефактов, была разработа-
на модификация (получившая название “дина-
мического камерного метода”), в которой камера
продувается воздухом в процессе измерений. Ес-
ли в камеру все время достаточно интенсивно по-
ступает атмосферный воздух, то концентрация
метана не будет существенно изменяться, и си-
стема в течение всего периода измерения будет
близка к естественным условиям in situ.

Если поток газа из почвы постоянен (а на не-
больших интервалах времени это так), то в проду-
ваемой воздухом камере достаточно быстро на-
ступает стационарное состояние и справедливым
оказывается следующее соотношение для вычис-
ления удельного потока:

(16)

где Сb и С (мг ⋅ м–3) – концентрации СН4 в потоке
воздуха на входе в камеру и на выходе из нее соот-
ветственно; G (м3 ⋅ ч–1) – скорость продувки.

Полуавтоматические и автоматические комплек-
сы. Рутинные измерения камерами, осуществляе-
мые вручную, стимулировали работы для автомати-
зации этого процесса. По-видимому, исторически
первыми были попытки создания полуавтоматиче-
ских камер, в которых автоматизации подверг-
лась только какая-нибудь одна функция, а не весь
процесс определения удельного потока. Напри-
мер, в 1995 г. на Бакчарском болоте (Западная Си-
бирь, Томская обл.) была установлена полуавто-
матическая камера, разработанная под руковод-
ством Иноэ (Inoue et al., 1997), в которой был
автоматизирован процесс отбора проб, но не их
анализ. В нерабочем состоянии камера висела
примерно в полуметре над поверхностью болота в
стороне от основания. По команде компьютера
автоматическая подъемная система опускала ка-
меру на основание в пазы гидрозатвора, после че-
го несколько мл воздуха из камеры отбирались
последовательно через равные промежутки вре-
мени в три флакона. Затем камера опять подни-
малась для проветривания. Процедура опускания
камеры, отбора трех проб и последующего про-
ветривания автоматически выполнялась каждые
два часа. В дальнейшем было необходимо все
флаконы доставить в лабораторию и проанализи-
ровать концентрацию СН4 в них, после чего по
каждым трем последовательным концентрациям

( ),bG C CF
S
−≈

можно было вычислить удельный поток (т.е. он
измерялся каждые 2 ч, впрочем, камеру можно
было перепрограммировать на любой другой ин-
тервал времени).

К полуавтоматическим комплексам мы отне-
сем и такую систему, в которой исследователь
монтирует непосредственно в поле установку, со-
стоящую из камеры (или нескольких камер) и га-
зоанализатора. Подобные установки непрерывно
отслеживают концентрации газов и накапливают
данные в памяти в течение всего времени экспо-
зиции (Nakano et al., 2004; Молчанов, 2017).

Существуют полностью автоматические си-
стемы, реализующие камерный метод измерения
потока (см., например, Schütz et al., 1989; Marik
et al., 2002; Butterbach-Bahl et al., 2004; Krasnov
et al., 2015). Первая из цитированных работ, по-
видимому, являлась одной из пионерских в обла-
сти полностью автоматических реализаций ка-
мерного метода и была посвящена определению
потока метана на рисовых полях (Schütz et al.,
1989). В остальных работах описаны более совре-
менные системы, предназначенные для опреде-
ления потока нескольких газов сразу – CO2, CH4,
а в предпоследней еще и NO, NO2, N2O.

“Распределенные” методы 
(микрометеорологические)

С середины XX века получили развитие так на-
зываемые микрометеорологические методы из-
мерения эмиссии газов, принципиально отлича-
ющиеся от камерных методов. Главной идеей
микрометеорологических методов является вы-
числение эмиссии интересующего газа по его
концентрации в атмосфере (Aubinet et al., 2012).
Микрометеорологические методы приобретали
все большую популярность по мере осознания
недостатков камерных методов, а именно изме-
нения естественных условий при установке каме-
ры и измерении эмиссии, возможности работы на
пространственном масштабе до ~1 м2, проблема-
тичности установки камеры в некоторых экоси-
стемах (Baldocchi, 2003). К началу XXI в. они ста-
ли основным инструментом измерения эмиссии
парниковых газов на масштабе ~102–103 м2 (Bal-
docchi, 2003; Aubinet et al., 2012; Бурба и соавт.,
2016), т.е. на масштабе биогеоценоза. Главным
общим достоинством всех микрометеорологиче-
ских методов является то, что в отличие от камер-
ных методов они позволяют получить репрезен-
тативную и надежную оценку эмиссии даже для
тех экосистем, выделение газа из которых неод-
нородно в пространстве и во времени, а также
не воздействуют на почвенную систему при изме-
рении.

Существует несколько микрометеорологиче-
ских методов, каждый из которых имеет свои
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ограничения, преимущества и недостатки. Ниже
кратко рассмотрены градиентный метод и метод
турбулентных пульсаций, т.е. микрометеорологи-
ческие методы, наиболее активно используемые в
настоящее время. Также упомянуты микрометео-
рологические методы, которые применяются ме-
нее широко и/или продолжают развиваться. При-
менение микрометеорологических методов воз-
можно для любых почвенных микробных систем,
но их точность при этом ограничена развитостью
турбулентности в атмосфере (при штиле точность
падает многократно), сложностью рельефа, раз-
мерами интересующей экосистемы и величиной
эмиссии из нее.

Градиентный метод. Этот метод основан на
описании турбулентной диффузии в атмосфере
по аналогии с молекулярной диффузией. Верти-
кальный турбулентный удельный поток инерт-
ной газовой примеси в атмосфере практически не
изменяется с высотой в приземном слое (Baldoc-
chi, 2003; Foken, Nappo, 2008). В силу этого для
любой точки в пределах приземного слоя удель-
ный поток газа можно записать как произведение
коэффициента турбулентной диффузии на верти-
кальный градиент концентрации газа. Градиент
оценивается по измерениям концентрации на
двух и более высотах, а коэффициент турбулент-
ной диффузии вычисляется по измерениям ско-
рости ветра (рис. 2). Технические подробности
градиентного метода представлены в других пуб-
ликациях (Arya, 2001; Foken, Nappo, 2008).

Градиентный метод применим только в усло-
виях развитой турбулентности, причем средняя
вертикальная скорость ветра за период измере-
ния должна быть близка к нулю. Типичный уро-
вень погрешности градиентного метода составля-
ет от 10–20% в условиях, близких к идеальным, и
до 50% в экосистемах со сложным рельефом или
при низких скоростях ветра (Baldocchi, 2003; Бур-
ба и соавт., 2016). Типичным уровнем погрешно-
сти является величина в 20–30% (Foken, Nappo,
2008).

Метод турбулентных пульсаций (eddy covari-
ance). В русскоязычной литературе также исполь-
зуются наименования “метод турбулентных кова-
риаций” и “метод микровихревых пульсаций”.
Метод турбулентных пульсаций основан на высо-
кочастотном (10–20 Гц) измерении вертикальной
скорости ветра и концентрации газа на одной и
той же высоте в приземном слое воздуха (рис. 3).
Далее эти величины в каждый момент времени пе-
ремножаются и полученные произведения усредня-
ются. В результате получают среднее значение
удельного потока за тот отрезок времени, на кото-
ром производилось усреднение. Более подробные
выкладки приведены в статье Бальдоччи (Baldoc-
chi, 2003).

За последние два десятилетия разработаны ал-
горитмы работы метода турбулентных пульсаций,
позволяющие применять его в неидеальных усло-
виях. Так, для устранения ненулевого вертикально-
го ветра применяются алгоритмы ротации коорди-

Рис. 2. Принцип измерений потока метана градиентным методом.

Концентрация CH4, мг/м3

CH4

CH4

CH4

CH4

Отбор проб

Анемометры

В
ы

со
та

, м



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 1  2021

ОБЗОР МЕТОДОВ ОПРЕДЕЛЕНИЯ МИКРОБНОЙ ПРОДУКЦИИ 15

нат. Для работы в условиях нестационарности ме-
теорологических полей применяются различные
алгоритмы удаления тренда из наблюдений. Также
разработаны поправки для различных частотных ха-
рактеристик измерительных приборов, на флуктуа-
ции плотности воздуха, на нагревание приборов
и т.д. Эти алгоритмы реализованы в виде как ком-
мерческих, так и бесплатных программных продук-
тов, использование которых значительно упрощает
расчеты и делает их широко доступными (Aubinet
et al., 2012; Бурба и соавт., 2016). Крупные компа-
нии-производители поставляют адаптированный
под метод турбулентных пульсаций готовый ком-
плекс оборудования с такими программными про-
дуктами. Существует также вариант метода турбу-
лентных пульсаций, при котором газоанализатор
и ультразвуковой анемометр устанавливаются на
самолете или вертолете, что позволяет сильно
увеличить пространственный охват исследования
(Kohnert et al., 2018).

Принципиальным условием для успешной ра-
боты метода турбулентных пульсаций также являет-
ся наличие развитой турбулентности. Те данные,
которые получены при неразвитой турбулентно-
сти, отбрасываются, а для заполнения образовав-
шихся пропусков применяются различные алгорит-
мы: регрессия по метеорологическим параметрам,
интерполяция, замена на среднее значение, расчет с
помощью процессно-ориентированных моделей и
нейронных сетей (Aubinet et al., 2012). Наличие вер-
тикальной конвекции (например, над лесами или
в ночное время) также приводит к некорректным
величинам удельного потока. Для устранения
этой проблемы необходимо проводить дополни-
тельные измерения вертикального профиля кон-
центрации газа (Baldocchi, 2003; Aubinet et al.,
2012).

Сравнение метода турбулентных пульсаций с
градиентным методом и краткий обзор других мето-

дов. Преимуществом метода турбулентных пуль-
саций является то, что это наиболее прямой ме-
тод измерения удельного потока, обладающий
наименьшим количеством ограничений приме-
нимости. Недостатками метода являются высо-
кая стоимость оборудования и большие издержки
при организации его энергообеспечения и охра-
ны (Baldocchi, 2003; Бурба и соавт., 2016).

Преимущество градиентного метода заключа-
ется в том, что с его помощью можно вести изме-
рения удельного потока тех газов, для которых не
существует приборов, способных измерять кон-
центрацию с высокой частотой, что необходимо
для метода турбулентных пульсаций. Его приме-
нение дешевле метода турбулентных пульсаций в
3–5 раз (Foken, Nappo, 2008). Основным недостат-
ком градиентного метода является невозможность
его использования в экосистемах, где удельный по-
ток газа с поверхности неоднороден. Поскольку
концентрация на разных высотах формируется раз-
ными участками экосистемы (чем больше высота,
тем больше площадь, которая влияет на динамику
концентрации на этой высоте), пространственная
неоднородность удельного потока приводит к ис-
кажению градиента, и, как следствие, величины
удельного потока. И градиентный метод, и метод
турбулентных пульсаций некорректно работают
при значимой вертикальной конвекции, которая
обычно имеет место при существенных неровно-
стях подстилающей поверхности, например, над
лесами (Foken, Nappo, 2008), а также при слабо-
развитой турбулентности (Aubinet et al., 2012).

Метод турбулентных пульсаций в настоящий
момент является общепринятым стандартом из-
мерения удельного потока газов из почв на мас-
штабе экосистем (Baldocchi, 2014). Он широко
используется для измерения эмиссии метана в
различных экосистемах (Savi et al., 2016; Erkkilä et al.,
2018; Deventer et al., 2019). Остальные микроме-

Рис. 3. Установка для измерений потоков тепла, паров воды и газов методом турбулентных пульсаций (Югорский
госуниверситет, г. Ханты-Мансийск): 1 – аккумуляторный отсек; 2 – энергоустановка для обеспечения бесперебой-
ного электропитания; 3 – блок управления и вывода данных; 4 – ультразвуковой анемометр; 5 – детектор анализатора
концентрации газа; 6 – автоматическая метеостанция.
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теорологические методы используются в ситуа-
циях, когда реализация метода турбулентных
пульсаций затруднена из-за небольшой площади
экосистемы, слабых ветров, сложного рельефа,
точечного характера источников, высокого отно-
шения шума показаний газоанализатора к полез-
ному сигналу, низкой (<10 Гц) частоты измере-
ния газоанализатора и т.д. (Бурба и соавт., 2016).
Среди них, помимо описанного выше градиент-
ного метода, следует отметить метод накопления
микровихрей (relaxed eddy accumulation method).
Этот метод основан на отборе газа с постоянной
скоростью в разные емкости при восходящих и
нисходящих потоках воздуха. Для его реализации
необходим ультразвуковой анемометр, интегри-
рованный с системой отбора газа, закачивающей
пробы в разные емкости в зависимости от на-
правления потока воздуха, а также газоанализа-
тор для измерения концентрации газа. Удельный
поток j вычисляется следующим образом:

(17)

где b – безразмерный эмпирический параметр,
зависящий от свойств турбулентности, σw – стан-
дартное отклонение вертикальной скорости ветра
для текущего периода измерений (обычно его
длительность – 30 мин), а в скобках – разница
средних концентраций газа в восходящих и нис-
ходящих потоках воздуха соответственно
(Ueyama et al., 2013). Основным преимуществом
метода по сравнению с методом турбулентных
пульсаций является отсутствие необходимости в
газоанализаторе с высокой частотой измерений и
проведении многочисленных корректирующих
пересчетов (Ueyama et al., 2013). Благодаря этому
методом накопления микровихрей можно изме-
рять удельные потоки сравнительно малой вели-
чины, для которых отношение шума показаний
газоанализатора к полезному сигналу в методе
турбулентных пульсаций оказывается слишком
высоким (Ueyama et al., 2018). К недостаткам ме-
тода, объясняющим его редкое использование,
относится инженерная сложность конструирова-
ния системы отбора газа в зависимости от на-
правления вертикального потока воздуха, а также
необходимость дополнительных измерений для
учета вертикальной конвекции.

Среди перспективных методов, которые еще
не применялись для измерения эмиссии метана
ввиду своей новизны, но теоретически пригодны
для таких измерений, выделим метод обновления
поверхности (surface renewal method). Этот метод
основан на высокочастотном (≥10 Гц) измерении
концентрации газа. Удельный поток вычисляется
на временном промежутке 5–30 мин посредством
определения характеристик пиков (длины, высо-
ты и т.д.) на графике зависимости концентрации
от времени с использованием эмпирических па-

( )up down ,wj b c c= σ −

раметров, зависящих от характеристик турбу-
лентности (Castellví, 2018; Hu et al., 2019; Su-
vočarev et al., 2019). Основным преимуществом
этого метода является его применимость при сла-
боразвитой турбулентности в отсутствие ветра и,
как следствие, в экосистемах небольшой площа-
ди (Castellví, 2018). К недостаткам метода отно-
сится сложность проводимых вычислений и вы-
сокая стоимость газоанализатора с требуемыми
характеристиками.

Уникальным инструментом определения
эмиссии газов, который применяется на всех
пространственных масштабах (от масштаба био-
геоценоза до глобального) является метод обрат-
ной задачи (inverse modelling method). Этот метод
основан на той же идее, что и все микрометеоро-
логические методы, а именно на определении ве-
личины эмиссии по концентрации газа в атмо-
сфере. Однако, в отличие от рассмотренных выше
микрометеорологических методов, метод обрат-
ной задачи предполагает рассмотрение всей сово-
купности процессов переноса и трансформации
газа в атмосфере при минимальных допущениях
или упрощениях. Такая общая постановка задачи
позволяет использовать метод обратной задачи в
тех ситуациях, когда прочие микрометеорологи-
ческие не могут быть применены из-за своих
ограничений. Для разных задач и объектов разра-
ботаны специальные вариации этого метода. В
рамках настоящего обзора эти вариации не могут
быть досконально описаны, поэтому лишь пере-
числим несколько сфер, где метод обратной зада-
чи успешно применяется. Это глобальные и реги-
ональные инвентаризации эмиссии метана (Ber-
gamaschi et al., 2007; Kim et al., 2011; Ware et al.,
2019), измерение эмиссии из полигонов ТБО
(Foster-Wittig et al., 2015; Терентьева и соавт., 2017;
Mønster et al., 2019) и животноводческих ферм
(Flesch et al., 2004; McGinn, Flesch, 2018; Prajapati,
Santos, 2018) и ряд других областей: определение
эмиссии из угольных шахт, газопроводов и даже
района проведения пивного фестиваля Октобер-
фест (Chen et al., 2020). Основные принципы и
обзор существующих вариаций метода обратной
задачи заинтересованный читатель может найти в
(Haas-Laursen et al., 1996; Глаголев, 2010; Mønster
et al., 2019). Основным преимуществом метода
обратной задачи является его универсальность, то
есть применимость к самым разнообразным объ-
ектам при различных конфигурациях имеющего-
ся оборудования. Недостатки этого метода в
сложности используемых математических алго-
ритмов и высокой стоимости оборудования, не-
обходимого для реализации метода.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Современные методы измерения продукции и

эмиссии метана в почвенных экосистемах харак-



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 1  2021

ОБЗОР МЕТОДОВ ОПРЕДЕЛЕНИЯ МИКРОБНОЙ ПРОДУКЦИИ 17

Таблица 2. Сравнение методов измерения продукции и эмиссии метана в отношении их применимости в различ-
ных экосистемах

* С теоретической точки зрения измерения проводятся в точке. Трудно сказать, насколько далеко в реальной почве могут быть экс-
траполированы результаты этих измерений от данной точки. Часто исследователи переносят полученные результаты на весь био-
геоценоз. Например, если в точке, расположенной в ряме, получено некоторое значение, то оно приписывается вообще всему ряму
(площадь которого может составлять, скажем, сотни кв. метров). Очевидно, что это совершенно неверно, хотя бы потому, что для
разных элементов микрорельефа (повышений и понижений), расположенных на расстояниях порядка 1 м, могут быть характерны
разные значения из-за различных гидротермических условий. Таким образом, необходимо в каждом биогеоценозе проводить
многократные измерения в точках, расположенных друг от друга на различных расстояниях. Только благодаря этим много-
кратным измерениям может стать ясно, до какой степени возможно экстраполировать результаты отдельных измерений.

Метод Преимущества Недостатки и ограничения
Пространственный 

масштаб
для применения

Определение продукции метана

Определение потенциальной 
продукции “in vitro”

Возможность работы in vitro, 
контролируемые условия

Низкий коэффициент
подобия к природной
обстановке

5–10 см2

Полевая модификация 
послойно-балансового метода 
(DSC-technique)

Определение актуальной
продукции непосредственно
в природных условиях

Базовый вариант метода 
не работает при наличии 
конвективного транспорта 
газа из почвы

~50–1000 см2

Почвенно-градиентный метод

Если профиль концентраций 
не является стационарным 
или перенос СН4 происходит 
не только диффузионным 
путем, то будет возникать 
существенная погрешность

*

Статический камерный метод
с ингибированием

Простота и экономичность 
отдельного измерения

Существенное изменение 
концентрации газа в камере 
может влиять на его выделе-
ние (или поглощение); еще 
более сильное изменение 
естественных условий проис-
ходит при установке камеры

0.01–1 м2

Динамический камерный 
метод с ингибированием

Концентрация метана
в камере близка к естествен-
ным природным условиям

Необходимость постоянной 
подачи в камеру газа-ингиби-
тора метанотрофии приводит 
к существенному удорожа-
нию метода

~1 м2

Определение эмиссии

Статический камерный метод Простота и экономичность 
отдельного измерения

См. выше “Статический 
камерный метод с ингибиро-
ванием”

0.01–1 м2

Динамический камерный 
метод

Концентрация метана в 
камере близка к природным 
условиям

Сложность установки камеры 
в некоторых экосистемах ~1 м2

Градиентный метод Нет воздействия 
на почвенную систему, 
т.е. измерения проводятся 
в естественных условиях

Метод неприменим 
в экосистемах с большой 
пространственной неодно-
родностью эмиссии

102–103 м2

Метод турбулентных
пульсаций

Наличие вертикальной
конвекции 102 –103 м2
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теризуются разнообразием лежащих в их основе
физических и физико-химических принципов, а
также технических решений, каждое из которых
имеет свои преимущества и недостатки (табл. 2).
Целесообразность применения того или иного
метода определяется поставленной задачей и
свойствами метангенерирующей почвенной си-
стемы. Широко распространенный метод инку-
бации образцов почвы для определения продук-
ции метана в лабораторных условиях позволяет
оценить метаногенный потенциал микробного
сообщества в строго контролируемых условиях.
Изменяя условия лабораторных экспериментов
можно получить результаты для последующего
моделирования процесса метаногенеза. Однако
результаты измерений в лабораторных условиях
могут быть лишь условно экстраполированы на
природную экосистему. Использование мезокос-
мов позволяет получить метангенерирующую си-
стему в состоянии, максимально приближенном
к условиям in situ при минимальном воздействии
на структуру образца. Методы определения эмис-
сии метана потенциально могли бы применяться
для определения продукции метана. Тем не ме-
нее, в реальных условиях практически невозмож-
но исключить вклад процесса микробного окис-
ления метана, кроме случая с использованием
ингибиторов метанотрофии при измерении ка-
мерным методом.

Методы оценки эмиссии метана из экосистем
различаются в зависимости от того, какую пло-
щадь они охватывают при измерении: камерные
методы работают на масштабе ~1 м2, микрометео-
рологические методы способны оценить удель-
ный поток с сотен и тысяч м2. Поэтому локаль-
ную эмиссию/поглощение метана изучают с по-
мощью камерных методов, а оценку удельного
потока в масштабе биогеоценоза проводят с ис-
пользованием микрометеорологических методов.
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Abstract—Methane is an important greenhouse gas. Prediction of its long-term effect on climate changes re-
quires understanding of the sources of its release into the atmosphere. The present work aimed to review the
most widely used modern methods for measuring microbial production and emission of methane in soils, and
to assess their applicability to various microbial ecosystems. A classification of methods for measuring meth-
ane production in microbial soil ecosystems is proposed, based on the basic physical and mathematical ap-
proaches to data processing for each method. Under laboratory conditions, methane production is deter-
mined by soil samples incubation and layered mass balance methods, which make it possible to investigate
the methanogenic potential of a microbial community for subsequent simulation of microbial processes;
these methods, however, can not be directly extrapolated to natural ecosystems. To determine methane pro-
duction in field experiments, gradient methods are used, as well as a “deep soil chamber technique” devel-
oped for wetlands. Methods for measuring methane emission are described, as well as their advantages and
limitations. While traditional chamber techniques are simple and therefore widely used, their implementation
is limited by such factors as changes in environmental conditions caused by using the chamber, small spatial
scales, and difficulties in chamber installation in some ecosystems. More recently developed micrometeoro-
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logical methods are free of these limitations and provide for proper estimations of gas emissions for a biogeo-
cenosis even if these emissions are heterogeneous in space and time. To estimate emissions from such specific
objects as landfills and livestock complexes or from large-scale areas (regional or even global), the “inverse
modeling method” is used.

Keywords: methanogenesis, potential methane production, methane emission, chamber technique, micro-
meteorological methods, inverse modeling method
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