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Рассмотрены результаты расчетов гетеротрофного (HR) и общего дыхания дерново-подбура (Entic
Carbic Podzol) под хвойно-широколиственным лесом в южном Подмосковье (54.89° N, 37.56° E),
выполненные на основе почвенной модели Romul_Hum и новой версии системы моделей EFIMOD3.
Результаты моделирования хорошо коррелируют с данными полевых измерений почвенного дыхания.
Модель Romul_Hum лучше воспроизводит интенсивность HR исследуемой почвы во влажные годы,
чем в засушливые, когда оценки HR завышаются. Пространственно-детализированное моделиро-
вание гетеротрофного и корневого дыхания с использованием EFIMOD3 учитывало вариабель-
ность запасов и потоков углерода, связанную с неоднородностью распределения опада и гидротер-
мических условий под пологом леса. Полученные данные показывают, что интенсивность HR в на-
чале и середине вегетационного сезона различается примерно вдвое, а величины HR между
разными участками имитационной площадки в один и тот же срок – более чем в 3.5 раза. Простран-
ственная и временнáя изменчивость гетеротрофного дыхания почв влияет на точность оценок ба-
ланса углерода в лесных экосистемах. Использованные модели являются эффективным инструмен-
том анализа изменений почвенных запасов углерода, дыхания почв и оценки стока углерода в
лесных экосистемах, в том числе в задачах управления лесами.
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ВВЕДЕНИЕ

Признание роли лесов и лесных почв в долго-
временном депонировании (стоке) углерода и
снижении последствий техногенной эмиссии
СО2 определило важность количественных оце-
нок изменений углеродных пулов и потоков при
обосновании лесохозяйственной деятельности,
включая лесоклиматические проекты [39, 48, 79,
83, 85, 91]. Запасы и динамика органического уг-
лерода (Сорг), хранящегося в почве, зависят от его
поступления с поверхностными и внутрипочвен-
ными фракциями опада, с одной стороны, и поте-
рями Сорг в виде СО2 в результате гетеротрофного
дыхания (heterotrophic respiration, HR) – с другой
[9, 88, 89]. Корневое дыхание растений (root respi-
ration, RR) как один из потоков автотрофного ды-

хания в наземных экосистемах является суще-
ственным компонентом экосистемного и поч-
венного дыхания [77]. В лесных почвах корневое
дыхание напрямую зависит от физиологической
активности деревьев, видоспецифичных особен-
ностей их роста и отклика на изменения условий
среды, а также морфологических особенностей
строения и распространения корневых систем
[69, 75]. Вклад растений лесного напочвенного
покрова в экосистемное дыхание менее изучен,
но есть данные, что в некоторых типах леса он мо-
жет быть сопоставим с дыханием древостоев [28].

Для прогноза интенсивности общего дыхания
почв (soil respiration, SR) на экосистемном уровне
используют простые эмпирические [43, 65, 87]
или более сложные математические модели [53,
57]. Надежность результатов моделирования, в
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свою очередь, зависит от наличия данных, необ-
ходимых для параметризации и проверки (вали-
дации) моделей. При этом показатели процессов
почвенных циклов углерода, измеряемые в натур-
ных исследованиях, не всегда соответствуют ис-
пользуемым в моделях, что затрудняет их сравни-
тельный анализ и повышает неопределенность
оценок.

Наибольшее распространение получили поле-
вые измерения SR с поверхности лесной подстилки
[22, 25, 32, 44], реже – из разных почвенных гори-
зонтов [69] и оценки HR после удаления корней
растений [6, 11, 46]. В моделях динамики почвен-
ного органического вещества (ПОВ), напротив,
имитируется преимущественно дыхание микроб-
ного сообщества [50, 66] или совместно микроб-
ное и почвенной фауны, связанных трофически-
ми сетями [71]. Совместные расчеты корневого и
гетеротрофного дыхания требуют интеграции
почвенных моделей с экофизиологическими мо-
делями продуктивности растительных сообществ
[49, 74].

Аналогично существует проблема несоответ-
ствия между пулами ПОВ, выделяемыми на основе
их функций или неких характеристик, и фракци-
ями, определяемыми инструментально в лабора-
торных условиях [41]. Органическое вещество в
моделях, как правило, представлено нескольки-
ми пулами, разделение которых основано пре-
имущественно на данных о разной скорости их
оборачиваемости. Например, модель RothC опе-
рирует пулами легко- и трудноразлагающихся
растительных остатков, микробной биомассы и
гумифицированного органического вещества,
время оборота которых оценивается, соответ-
ственно, в 0.1, 3.3, 1.5 и 50.0 лет, а также рассмат-
ривает инертное ПОВ, обеспечивающее долго-
временное депонирование углерода в почвах [68].
В модели CENTURY [58] рассматриваются пулы
углерода поверхностного и корневого опадов, ак-
тивное ПОВ (представленное почвенным мик-
робным сообществом и продуктами их жизнедея-
тельности), а также медленно оборачиваемое и
пассивное. В модели CANDY [63] разлагаемое
ПОВ разделено на биологически активное и ста-
билизированное. Модель SYMPHONY [80] вклю-
чает углеродные пулы свежего ПОВ, биомассы
организмов-деструкторов и стойкого ПОВ. Оте-
чественные модели ROMUL [54] и Romul_Hum
[71] оперируют тремя пулами органического ве-
щества, которые обозначаются как L, F, H и соот-
ветствуют слаборазложившемуся растительному
опаду, лабильному и стабильному ПОВ.

Моделирование долгосрочной динамики ПОВ
с использованием подхода, основанного на его
разделении на несколько пулов с разными скоро-
стями оборота, предполагает, что для анализиру-
емых почв известно или может быть рассчитано

начальное соотношение углеродных пулов, от ко-
торого зависит экологическая функция почвы
как источника или поглотителя атмосферного
CO2 [61, 62]. Если запасы ПОВ в легкоразлагае-
мых пулах заданы слишком высокими, оценки
скорости минерализации могут быть завышены,
что приведет к неправильным прогнозам дина-
мики запасов ПОВ. И, напротив, переоценка ста-
бильного (инертного) пула станет фактором за-
нижения величины HR. Для расчета количества
стабильного ПОВ в литературе предложено ис-
пользовать либо отношение между содержанием
стабильного Сорг и текстурой почвы [82], либо
инертный пул оценивается как часть общего ко-
личества ПОВ [62]. Предложенный в работе [72]
подход, основанный на классах порового про-
странства, связывает длительную стабилизацию
органического вещества с его локализацией в
почвенных микропорах, что позволяет соотнести
его с пулом инертного или стабильного ПОВ
имитационных моделей, используя данные о гра-
нулометрическом составе почв.

Фактором неопределенности оценок баланса
углерода и его эмиссионной составляющей на
биогеоценотическом уровне является характер-
ная для лесов вариабельность гидротермических
условий под пологом древостоя, поступления
фракций растительного опада, распределения за-
пасов лесной подстилки и содержания Сорг в орга-
но-минеральных горизонтах [13, 16, 37, 81, 86].
Имея разные пространственно-временные мас-
штабы проявления, внутрибиогеоценотическая
неоднородность влияет на локальную активность
почвенной микробиоты и связанные с этим про-
цессы минерализации [52, 60]. Предпринимаются
попытки учесть пространственную изменчивость
величины SR [12, 43], а также измерить импульс-
ные составляющие почвенного дыхания, связан-
ные с отмиранием отдельных деревьев и локаль-
ным поступлением большого количества опада
хвои, листвы и отмирающих корней [13].

В длительных мониторинговых круглогодич-
ных исследованиях, подобных [73], трудно учесть
пространственные аспекты вариабельности поч-
венных потоков СО2. С этим сопряжены опреде-
ленные сложности валидации почвенных моделей
динамики органического вещества, которые про-
иллюстрированы в настоящей статье на примере
сравнительного анализа многолетних данных по-
левых измерений почвенного дыхания и резуль-
татов его имитационного моделирования.

В качестве объекта исследования выбраны
дерново-подбуры (Entic Carbic Podzol) Приок-
ско-Террасного государственного природного
биосферного заповедника (ПТЗ), расположенно-
го в южном Подмосковье в подзоне хвойно-ши-
роколиственных лесов. Круглогодичный ежене-
дельный мониторинг дыхания почв проводится
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на территории ПТЗ более 25 лет, начиная с осени
1997 г. и по настоящее время [73]. Методика и ре-
зультаты полевых измерений нашли отражение в
серии публикаций, в которых показано влияние
климатических изменений и экстремальных по-
годных условий на эмиссионную составляющую
углеродного цикла [23, 24].

Цель настоящей работы – акцентировать вни-
мание на роли пространственно-видовой струк-
туры лесной растительности в формировании вариа-
бельности почвенных потоков СО2 и связанной с
этим неопределенности оценок углеродного ба-
ланса для лесов, имеющих полидоминантный со-
став древостоя и напочвенного покрова. Анализ
основан на результатах имитационного модели-
рования с использованием модели динамики ор-
ганического вещества почв Romul_Hum [55, 71] и
новой версии системы моделей EFIMOD3 [49],
которая позволяет моделировать сопряженную
динамику биогенного круговорота углерода и
азота в лесных экосистемах с учетом простран-
ственно-видовой структуры растительных сооб-
ществ и вариабельности почвенных условий.

В статье обсуждаются результаты двух вариан-
тов модельных оценок дыхания почвы. Первый
(на основе Romul_Hum) – представляет собой
традиционный подход, в котором моделируется
сезонная и многолетняя динамика гетеротрофно-
го дыхания почвы, а в качестве входных данных о
первоначальных запасах ПОВ и поступлении
фракций растительных опадов использованы ма-
териалы натурных исследований на участке мо-
ниторинга почвенного дыхания в ПТЗ. В зависи-
мости от имеющихся данных такой подход позво-
ляет получить “точечную” или усредненную
оценку величин HR без учета пространственной
вариабельности условий под пологом леса. Вто-
рой подход (на основе EFIMOD3) позволил для
той же лесной почвы получить пространственно-
детализованные оценки динамики гетеротроф-
ного и одновременно корневого дыхания с уче-
том структуры древесного яруса и напочвенного
покрова, формируемых ими фракций раститель-
ных опадов и неоднородности почвенных гидро-
термических условий. В этом подходе реализова-
ны возможности 3D-моделирования, что являет-
ся следующим шагом, расширяющим сферу
приложения биогеохимических моделей.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Характеристика участка мониторинга

почвенной эмиссии СО2

Ландшафты ПТЗ сформировались в условиях
водно-ледниковой – лимно-флювиогляциальной
равнины московской стадии днепровского оледе-
нения [10]. Это определило преобладание на его
территории поверхностных отложений легкого

гранулометрического состава. Основные почво-
образующие породы – пески, имеющие мощ-
ность от <1 до 5 м и более, подстилаемые просло-
ями глин, моренных и лимногляциальных су-
глинков, а также известняками и доломитами.
Практически вся площадь заповедника (более
90%) занята лесами, имеющими длительную ис-
торию интенсивного хозяйственного использо-
вания (рубки, распашка, пожары и др.), что при-
вело к разнообразию почвенно-растительных
условий. С 1946 г. территория развивается в усло-
виях заповедного режима.

Лесной фитоценоз, в котором проводили мно-
голетний мониторинг почвенного дыхания (рис. S1),
сформировался в результате естественного зарас-
тания участка после вырубки сосновых древостоев в
1930-х гг. [47]. Помимо пионерных видов: сосны
(Pinus sylvestris L.), березы (Betula spp.) и осины
(Populus tremula L.), к моменту начала мониторин-
говых исследований в составе древесного яруса
была широко представлена липа (Tilia cordata
Mill.) и в меньшей степени дуб (Quercus robur L.).
Формула древостоя – 4С3Лп2Ос1Б ед. Д, относи-
тельная полнота – 0.7–0.8. Возраст сосны – око-
ло 100 лет (у отдельных деревьев – 150 и более),
березы и осины – 80–85, липы и дуба – 40–50. За
время мониторинга видовой состав древесного
яруса практически не изменился, хотя началось
отмирание березы и осины (ведущее к образова-
нию “окон” разного масштаба), и параллельно
усилилась роль липы в древесном пологе. Липа
совместно с кленом (Acer platanoides L.) формиру-
ет ярус подроста. Кустарниковый ярус выражен
слабо. В напочвенном покрове преобладают мно-
голетние корневищные виды – кислица (Oxalis
acetosella L.), копытень (Asarum europaeum L.),
осока (Carex pilosa Scop.), сныть (Aegopodium po-
dagraria L.); в начале вегетационного сезона рас-
пространены первоцветы – медуница (Pulmonaria
obscura Dumort.) и ветреница (Anemone ranunculoi-
des L.). Проективное покрытие напочвенного по-
крова неравномерное, с парцеллярной (мозаич-
ной) структурой, которая проявляется в домини-
ровании разных видов на микросайтах разного
размера (рис. S2). Дополнительным фактором
пространственной неоднородности почвенных
условий являются валеж и крупные древесные
остатки (рис. S3).

Согласно [17], почва участка мониторинга от-
носится к типу дерново-подбуров (формула про-
филя O–AY–Bf–BC–C); в публикациях [22, 23]
использовано таксономическое название дерно-
во-слабоподзолистая в соответствии с [18]. Лес-
ная подстилка, сформированная хвойно-листо-
вым и веточным опадом полидоминантного дре-
востоя (рис. S4), имеет мощность 2–5 см,
включает в основном подгоризонты О1 и O2, что
позволяет определить ее тип как ферментатив-
ный [2]. Мощность гумусово-аккумулятивного
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горизонта (AY), имеющего темно-серую окраску,
варьирует от 8–10 до 12–13 см. Для него характер-
ны супесчаный гранулометрический состав, кис-
лая реакция (рНKCl 3.65–3.70), низкое содержа-
ние углерода (Сорг 1–2%) и азота (Nобщ ≈ 0.1%).
В нижележащем иллювиальном горизонте (Bf)
наблюдается небольшое увеличение фракции
песка и снижение к глубине 30–50 см содержания
Сорг и Nобщ до 0.2–0.3 и 0.01%, соответственно.
Показатели объемной массы, напротив, с глуби-
ной возрастают: от 1.15 г/см3 в горизонте AY до
1.6–1.7 г/см3, начиная с 40–50 см.

Данные натурных исследований

Общее дыхание почвы. По данным полевых из-
мерений в 1998–2021 гг. интенсивность SR варьи-
ровала от 10–30 г C/(м2 мес.) зимой до 60–150 –
летом (рис. 1). Помимо выраженной сезонной
динамики величин SR, наблюдали заметные меж-
годовые различия (особенно в летние месяцы),
связанные с погодными условиями конкретных
лет [23].

Поверхностный опад древесного яруса. В 2010–
2015 гг. примерно в 30–40 м к северо-востоку от
места проведения мониторинга дыхания почвы
изучали состав и количественное поступление
поверхностных фракций опада древесного яруса.
Четыре опадоуловителя установили в перифе-
рийных частях взаимно перекрывающихся крон

нескольких соседних деревьев разных видов и в
межкроновых пространствах. Растительный ма-
териал отбирали ежемесячно с марта по декабрь.
Согласно полученным данным (табл. S1), основ-
ную массу опада (около 40%) составляли листья
(березы, липы, клена, осины, дуба). Чуть меньше
был суммарный вклад сосновой хвои и шишек.
Доля мелких ветвей составляла около 20% от сум-
марной массы опадов, и около 6% составили кры-
латки липы и клена и отмершие почки.

Имитационные оценки дыхания почв

Модели и имитационные сценарии. Модель Ro-
mul_Hum [71] воспроизводит динамику запасов С
и N в лесной подстилке, лабильных и стабильных
фракциях ПОВ органо-минеральных горизонтов,
а также величину HR. Ранее, результаты валида-
ции Romul_Hum по данным полевых измерений
дыхания серой лесной почвы (Albic Luvisol) под
вторичным лиственным лесом показали адекват-
ность получаемых оценок HR [37]. Модель может
работать как с месячным, так и с суточным ша-
гом. В этой работе Romul_Hum использована как
самостоятельная почвенная модель в имитацион-
ном сценарии “AvЕ” (average evaluation) для расче-
та гетеротрофного дыхания на основе входных
данных, которые получены в разные годы на
участке мониторинга в ПТЗ и отражают усред-
ненные показатели запасов ПОВ и фракций опа-
да. Помимо того, что такой подход наиболее рас-

Рис. 1. Динамика общего дыхания почвы (SRexp) в 1998–2021 гг. по данным полевых наблюдений.
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пространен при моделировании гетеротрофного
дыхания почв разных экосистем, он позволил
протестировать “чувствительность” Romul_Hum
к гидротермическим условиям, количеству и со-
ставу фракций растительных опадов.

Система моделей EFIMOD хорошо известна
по многочисленным публикациям [51, 70, 84, 85].
Ее новая версия – EFIMOD3 (включающая в ка-
честве одного из структурных блоков почвенную
модель Romul_Hum) подробно описана в работе
[49]. EFIMOD3 функционирует с суточным ша-
гом. Пространство лесного участка моделируется
в виде квадратной площадки, разделенной на
квадратные ячейки произвольного размера (в
данной работе размер имитационного участка со-
ставляет 25 × 25 м, ячейки – 0.5 × 0.5 м). Система
моделей EFIMOD3 использована в сценарии
“SpE” (spatial evaluation), что позволило учесть в
имитационном эксперименте пространственную
неоднородность распределения фракций опада,
почвенных запасов Сорг и дыхания почв в зависи-
мости от структуры древесного яруса и напочвен-
ного покрова, схожих с сообществом участка мо-
ниторинговых исследований.

Данные для имитационных сценариев. Необхо-
димые для инициализации модели Romul_Hum
начальные величины пулов углерода в лесной
подстилке и органо-минеральной части профиля
исследуемого дерново-подбура рассчитали на ос-
нове данных о содержании Cорг и плотности поч-
венных горизонтов. Согласно оценкам для середи-
ны вегетационного сезона запасы углерода в под-
стилке составляют в среднем 0.646 кг/м2, C : N = 25;
для органо-минеральной части профиля запасы
оцениваются в среднем на уровне 2.135 кг С/м2,
отношение C : N = 9.3. Начальное соотношение
лабильного и стабильного пулов ПОВ в органо-
минеральной части почвы, рассчитанное соглас-
но [72] с учетом данных о гранулометрическом
составе, составило 0.4 : 0.6. Начальные почвен-
ные данные одинаковы для двух сценариев.

Для оценки скорости минерализации ПОВ в
сценарии “АvЕ” использовали данные о темпера-
туре и влажности лесной подстилки и органоми-
неральных горизонтов, полученные на основе
модели SCLISS [4]. Значения водно-физических
свойств (влажность завядания, наименьшая по-
левая влагоемкость и полная влагоемкость) оце-
нивали для подстилки по ее плотности, для орга-
но-минеральных горизонтов – по гранулометри-
ческому составу и содержанию Cорг. В сценарии
“SpE” гидротермические условия почв модели-
ровали в рамках соответствующей подмодели си-
стемы моделей EFIMOD3 [49]. Необходимые для
выполнения расчетов метеорологические данные
по температуре и влажности воздуха получили из
архива ВНИИГМИ – МЦД [3]. Данные о количе-
стве осадков и поступлении азота с атмосферны-

ми осадками (Ndep) – по наблюдениям Станции
комплексного фонового мониторинга, располо-
женной на территории ПТЗ примерно в 100 м от
участка мониторинга почвенного дыхания. Уро-
вень поступления азота из атмосферы Ndep приня-
ли в обоих сценариях постоянной величиной,
равной 0.05 г N/(м2 мес.) (или 6 кг/(га год)).

Вычислительные эксперименты выполняли
для временнóго отрезка 1991–2021 гг., что дольше
фактического периода полевых измерений эмис-
сии СО2, но было необходимо для начальной
“раскрутки” (“spin-up”) моделей. При анализе
результатов учитывали особенности метеороло-
гических условий конкретных лет и их возможное
влияние на величины почвенного дыхания. Со-
гласно [21], 1998, 2006, 2008, 2013 и 2016 гг. харак-
теризуются как влажные, а 2002, 2007, 2009, 2010 и
2014 – как сухие.

Основные различия входных данных в имита-
ционных сценариях связаны с поступлением рас-
тительных опадов. В сценарии “АvЕ” использо-
вали натурные данные о поверхностных фракци-
ях опадов древесного яруса из опадоуловителей.
Расчеты для 2010–2015 гг. выполняли по фактиче-
ским данным о составе и массах опадов в соответ-
ствующие месяцы, а в другие годы использовали
средние за 6 лет показатели по каждой из фрак-
ций (табл. 1). В отсутствии натурных данных о
массе отмирающих тонких корней древостоя ис-
пользовали литературные данные [59], период
оборота тонких корней принят равным 1 году.
Время жизни хвои у сосны принималось равным
4 годам. Соответственно, массу отмирающих кор-
ней для сосны считали равным 4-кратной вели-
чине опада хвои. Рассчитанные показатели отпа-
да корней распределяли равномерно в течение го-
да. Поступление поверхностного опада травяного
яруса, в отсутствии натурных данных, приняли
равным 10% от суммарной массы опада листвы и
хвои [7, 38]. Массу ежегодно отмирающих корней
лесного разнотравья считали равной 25% от мас-
сы поверхностного опада [20, 33]. Содержание С
и N во фракциях отмерших корней деревьев и
трав определили по литературным [64] и соб-
ственным данным полевых исследований.

В сценарии “SpE” для моделируемого лесного
участка сгенерировали пространственно-видо-
вую структуру древостоя, соответствующую так-
сационным характеристикам участка монито-
ринга почвенного дыхания. Дополнительно на
основе геоботанических описаний сгенерирова-
ли напочвенный покров. Количество всех фрак-
ций опадов древесного яруса и напочвенного по-
крова рассчитывали (в рамках соответствующих
блоков системы моделей EFIMOD3) с месячным
шагом, отдельно для каждой ячейки 0.5 × 0.5 м, с
учетом положения деревьев и видов напочвенно-
го покрова в пространстве имитационной пло-
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щадки и характерных для них стадий вегетации.
Содержание С и N во фракциях опадов разных
видов определили по литературным данным ра-
нее, на стадии параметризации новой версии
EFIMOD3 [49]. Начальные пулы запасов Cорг в
лесной подстилке и органо-минеральной части
почвы в данном сценарии были аналогичными
сценарию “AvE” и одинаковыми для всех ячеек
имитационной площадки. По мере дифференци-
рованного поступления фракций опада в вычис-
лительном эксперименте происходила простран-
ственная дифференциация почвенных характе-
ристик имитационного участка.

Точность имитационных оценок. Рассчитанные
с помощью модели величины HR и SR соотноси-
ли с фактическими данными натурных измере-
ний. Для этого пары значений в координатах смо-
делированное–фактическое аппроксимировали
прямой вида y = s × x. Для оценки соответствия
между результатами моделирования и натурными
данными использовали коэффициент детерми-
нации R2, который характеризует случайные от-
клонения, и коэффициент наклона аппроксими-
рующей прямой s, характеризующий системати-
ческие отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Имитационные оценки гетеротрофного дыхания
почв по усредненным данным (сценарий “AvE”).
Сравнительный анализ результатов полевых из-
мерений и вычислительного эксперимента в сце-
нарии “AvE” актуален с оговоркой, что данные

моделирования не учитывают вклад RR в общее
дыхание почвы, которое измеряли в рамках мо-
ниторинговых исследований. В силу этого, в ве-
сенние, осенние и зимние месяцы, когда интен-
сивность дыхания растений понижена или мини-
мальна, наблюдается относительное соответствие
расчетных данных измеренным величинам (рис. 2).
Использование в расчетах фактических данных о
поступлении поверхностных фракций опадов с
привязкой к соответствующим годам повысило
качество имитационных оценок (рис. 2b–2d).
Анализ показал, что модель Romul_Hum лучше
воспроизводит интенсивность гетеротрофного
дыхания исследуемой почвы во влажные годы
(рис. 2c). В сухие годы модельные оценки не-
сколько завышают величину HR, что может объ-
ясняться как легким гранулометрическим соста-
вом исследуемого дерново-подбура, так и влия-
нием других факторов.

Имитационные оценки дыхания почв с учетом
пространственной неоднородности лесных экоси-
стем (сценарий “SpE”). Совместное моделирова-
ние гетеротрофного и корневого дыхания с исполь-
зованием системы моделей EFIMOD3, учитываю-
щее формируемую растительным сообществом
вариабельность распределения в пространстве пу-
лов и потоков органического вещества, показало
адекватное воспроизведение в модельных оцен-
ках величин и соотношения этих составляющих
почвенного дыхания. На уровне средних значе-
ний для имитационной площадки варьирование
рассчитанных величин SR составило для зимнего
периода 10–20 г C/(м2 мес.) и 115–125 – для лета

Таблица 1. Массы и показатели С : N разных фракций опада, использованные в расчетах в имитационном сце-
нарии AvЕ, г/(м2 мес.)

Месяц

Древостой Напочвенный покров

листья
N = 42

хвоя
С : N = 84

ветви
C : N = 100

шишки
C : N = 84

корни 
лиственных 

видов
C : N = 42

корни 
хвойных 

видов
C : N = 105

листья
C : N = 28

корни
C : N = 42

Январь 0 0 0 0 19.0 29.6 0 0
Февраль 0 0 0 0 19.0 29.6 0 0
Март 4.5 11.2 19.1 9.1 19.0 29.6 0 0
Апрель 3.1 6.8 13.5 3.4 19.0 29.6 0 0
Май 10.5 3.6 25.1 22.9 19.0 29.6 0 1.0
Июнь 5.2 2.4 11.5 32.8 19.0 29.6 3.0 1.0
Июль 7.7 2.9 10.7 15.0 19.0 29.6 2.0 1.0
Август 23.4 8.3 6.3 17.4 19.0 29.6 6.0 1.0
Сентябрь 89.2 28.3 7.4 11.8 19.0 29.6 8.0 2.0
Октябрь 116.9 20.9 19.8 15.0 19.0 29.6 4.0 1.0
Ноябрь 3.2 4.6 4.7 10.9 19.0 29.6 0 1.0
Декабрь 0 0 0 0 19.0 29.6 0 0
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(рис. 3а). Полученные результаты хорошо корре-
лируют с экспериментальными данными (R2 =
= 0.84, s = 1.06, р < 0.0001).

При схожей сезонной динамике корневого и
гетеротрофного дыхания (с максимумом в летние
и минимумом в зимние месяцы) их соотношение
в пределах года сильно варьирует. Согласно полу-
ченным оценкам, в летний период вклад корне-
вого дыхания исследуемого фитоценоза в среднем
составляет 40–45% от общего дыхания почвы, а зи-
мой снижается до 5% (рис. 3b). По результатам
имитационного эксперимента, наиболее часто

максимальные величины корневого дыхания со-
ответствовали июньским оценкам, а гетеротроф-
ного дыхания – в июле и августе.

В качестве примера пространственной карти-
ны неоднородности распределения величин HR в
пределах имитационной площадки на рис. 4 при-
ведены данные расчетов для июля 2018 г. Схожий
характер пространственного распределения ин-
тенсивности гетеротрофного дыхания получен и
для других месяцев вегетационного сезона. В на-
чале и середине вегетации (соответственно, май и
июль) абсолютные значения различаются при-

Рис. 2. Сравнение результатов моделирования гетеротрофного дыхания почвы (HRmod) за отдельные месяцы в сцена-
рии “AvE” и данных полевых измерений общего дыхания почвы (SRexp): (а) весь имитационный период (1998–2021 гг.),
(b) 2010–2015 гг. с фактическими данными поверхностных опадов древесного яруса, (c) влажный 2013 год с фактиче-
скими данными опадов, (d) сухие 2010 и 2014 гг. с фактическими данными опадов. На графиках приведены коэффи-
циент детерминации R2 и коэффициент наклона аппроксимирующей прямой s.
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мерно вдвое с максимумом в июле, а к концу ве-
гетации (ноябрь) снижаются в 3–4 раза. При этом
различия рассчитанных величин HR между раз-
ными микросайтами (имитационными ячейка-
ми) в каждый из сроков – выше и составляют бо-
лее 3.5 раз в мае и июле и более 5 – в ноябре (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Влияние качества растительных остатков на
интенсивность процессов минерализации в поч-
ве – хорошо известный факт, показанный в мно-
гочисленных лабораторных экспериментах и на-

Рис. 3. Результаты моделирования (a) гетеротрофного (пунктирная линия) и суммарного (сплошная линия) почвен-
ного дыхания и (b) доля гетеротрофного дыхания (HRmod) в общем дыхании почвы (SRmod) в сценарии “SpE”. При-
ведены средние значения для имитационного участка 25 × 25 м.
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Таблица 2. Описательные выборочные статистики распределения интенсивности гетеротрофного дыхания поч-
вы (г С/(м2 мес.)) в пределах имитационной площадки по данным расчетов для разных сроков вегетационного
сезона 2018 г.; сценарий “SpE”, размер выборки n = 2500

Месяц

Гетеротрофное дыхание почвы Показатели варьирования

м
ин

им
ум

1-
й 

кв
ар
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ль
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ед
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на

ср
ед

не
е
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кв
ар
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е 

аб
со

лю
тн

ое
от

кл
он

ен
ие

ко
эф

ф
иц

ие
нт

ва
ри

ац
ии
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турных исследованиях [26, 27, 31, 34], результаты
которых, в том числе используются при разработ-
ке почвенных моделей динамики органического
вещества [29, 54, 56]. В схожих зонально-клима-
тических условиях видовой состав лесных сооб-
ществ во многом определяет эмиссионную со-
ставляющую их углеродного баланса [19, 30, 42,
69]. На экосистемном уровне этот биогенный
фактор действует через пространственно-видо-
вую структуру лесных фитоценозов, которая
определяет мозаику почвенных условий и воз-
можные различия в интенсивности дыхания почв
локальных микросайтов [1, 16, 43, 90]. В хвойно-
широколиственных лесах, примером которых яв-
ляется рассмотренный в данной работе сосняк
сложный, в древесном ярусе соседствуют или
сгруппированы виды, опад которых заметно от-
личается по срокам поступления и химическому
составу (содержанию азота, лигнина, отношению
С : N, зольности и др.), а наибольшие различия
характерны для сосны и липы. Результаты вычис-
лительного эксперимента в сценарии “SpЕ”, учи-
тывающие пространственную дифференциацию
поступления опадов и почвенно-гидротермиче-
ских условий, во многом отражают подобную си-
туацию, показывая более чем трехкратное разли-
чие в интенсивности дыхания почв в пределах от-
носительно небольшого по размерам лесного

участка. При этом в имитационном сценарии в
явном виде не учитывались эмиссионные потоки,
связанные с образованием сухостоя и валежа, что
способствует еще большей контрастности пока-
зателей эмиссии [5, 40].

Сроки опадания листвы и хвои, как основной
фракции поверхностного опада в лесных экоси-
стемах, также видоспецифичны. Как следствие,
минерализация опада разных видов часто проис-
ходит при разных температурах и влажности лес-
ной подстилки и почвы, что влияет на процессы
гумификации и интенсивность дыхания почв [35,
78]. Фенологические фазы зависят также от по-
годных условий конкретных лет, а экстремальные
(подобные засухе 2010 г. в центральной России)
способны заметно сдвигать фенологические сро-
ки. В этой связи использование в модельных рас-
четах полученных разово или усредненных дан-
ных о составе и сроках поступления опада снижа-
ет точность прогнозных оценок. И, напротив, как
показали расчеты в сценарии “AvE”, использова-
ние фактических данных о количестве и составе
опадов улучшает результаты оценки гетеротроф-
ного дыхания.

Вопрос о соотношении гетеротрофной и кор-
невой составляющей дыхания почв затрагивается
во многих экспериментальных исследованиях [8,
14]. Представленные в литературе оценки вклада

Рис. 4. Результаты пространственной оценки интенсивности гетеротрофного дыхания почв (HRmod) в сценарии “SpE”;
данные для июля 2018 г. Условными знаками отмечено расположение деревьев разных пород (AP – Acer platanoides,
BP – Betula spp., PS – Pinus sylvestris, PT – Populus tremula, TC – Tilia cordata), размер знаков пропорционален диа-
метру деревьев.
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RR в суммарное дыхание лесных почв разнятся в
широком диапазоне – от 10 до 60–70%. Такая
контрастность оценок объясняется многими
факторами, включая разную динамику активно-
сти микробных и растительных сообществ в тече-
ние года в условиях выраженной сезонности кли-
мата [67]. Иллюстрацией этого служат получен-
ные в настоящей работе результаты оценки
корневого дыхания для сосняка сложного на дер-
ново-подбуре в условиях южного Подмосковья.
Согласно расчетам в сценарии “SpE”, в летний
период автотрофная и гетеротрофная составляю-
щие почвенного дыхания примерно одинаковы,
весной и осенью, на фоне общего снижения ин-
тенсивности дыхания почв, вклад HR возрастает
и достигает максимума в зимние месяцы. Полу-
ченные результаты свидетельствуют о сохране-
нии зимой минимального потока автотрофного
дыхания за счет присутствия в исследуемом сооб-
ществе сосны, что подтверждают эксперимен-
тальные данные [25].

Анализ результатов вычислительного экспе-
римента в сценарии “AvE” показал, что модель
Romul_Hum несколько завышает оценку гетеро-
трофного дыхания почвы в годы, которые по гид-
ротермическому коэффициенту Селянинова
определены как сухие [21]. В том числе это отно-
сится к 2010 г. с аномально жарким и сухим
июлем, для которого полевые измерения показали
суммарное дыхание почв на уровне 60 г С/(м2 мес.),
что в 1.5–2 раза ниже июльских показателей дру-
гих лет. Помимо необходимости уточнения ис-
пользуемых в алгоритме Romul_Hum зависимо-
стей скорости минерализации органического ве-
щества в диапазоне повышенных температур и
низких показателей влажности лесной подстилки
и почвы, возможным объяснением переоценки
дыхания почвы в модели может быть следующее.
В зависимости от выбранного временнóго шага
Romul_Hum, в расчетах используются соответ-
ствующие ему среднесуточные или среднемесяч-
ные величины температуры подстилки и почвы,
значения которых даже в июле 2010 г. не были
аномальными для активности почвенных мик-
робных сообществ, определяемой в лаборатор-
ных экспериментах [45, 76]. Тогда как в реальных
условиях лета 2010 г. сильное иссушение подстил-
ки и верхних горизонтов почвы в совокупности с
аномально высокими температурами в послеобе-
денные часы могли быть причиной краткосроч-
ного стресса почвенной микробиоты, который не
компенсировался ночным снижением темпера-
тур и незначительным повышением влажности
подстилки в утренние часы, когда проводились
измерения дыхания почв. В модельных оценках
Romul_Hum эти особенности суточной динами-
ки температуры и влажности не учитывались.
Аналогично проведение полевых измерений еже-
недельно с последующим пересчетом получен-

ных результатов в среднемесячные показатели,
возможно, не учитывает краткосрочных “им-
пульсов” в динамике суммарного почвенного
дыхания, что на уровне арифметических расче-
тов способно повлиять на результаты сравни-
тельного анализа с данными модельного экспе-
римента, выполненного с суточным шагом (сце-
нарий “SpE”).

С позиций прогнозных оценок баланса угле-
рода в лесных экосистемах, высокая простран-
ственно-временная вариабельность гетеротроф-
ного дыхания почв влияет на точность оценок,
получаемых на основе данных краткосрочных по-
левых исследований, которые проводятся, как
правило, лишь несколько раз в течение вегетаци-
онного сезона. В этой связи возрастает роль дол-
говременных мониторинговых исследований пу-
лов и потоков углерода в лесах с учетом характер-
ной для них структурной неоднородности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Имитационные модели как инструмент для
анализа и прогноза динамики наземных экоси-
стем и их компонентов находят все более широ-
кое применение, в том числе в задачах оценки уг-
леродного баланса лесов в связи с изменениями
климата или хозяйственной деятельностью че-
ловека. Представленные в работе результаты
проверки модели динамики органического ве-
щества почв Romul_Hum по данным полевых
измерений почвенного дыхания дерново-подбу-
ра под хвойно-широколиственным лесом в При-
окско-Террасном заповеднике показали сопо-
ставимость получаемых оценок гетеротрофного
дыхания почв с результатами натурных измере-
ний (с поправкой на вклад корневого дыхания
растений в общее дыхание почв). Модельные рас-
четы адекватно отражают сезонную динамику и
зависимость интенсивности гетеротрофного ды-
хания от количества и качественного состава
фракций растительного опада.

Настоящая работа – пилотное тестирование
новой версии пространственно-детализирован-
ной системы моделей EFIMOD3, позволяющей
воспроизводить в вычислительных эксперимен-
тах характерную для лесных экосистем структур-
ную неоднородность, имитируя сопряженную
динамику древесного яруса, растений напочвен-
ного покрова и почвы. Результаты вычислитель-
ного эксперимента позволили с высокой степе-
нью пространственного разрешения оценить раз-
личия в интенсивности дыхания почв в пределах
относительно небольшого по размерам лесного
участка, связанные с различиями в количестве и
качестве растительного опада и гидротермиче-
ских условий под пологом леса.
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Simulation Modeling of Forest Soil Respiration on the Example of Entic Carbic Podzol 
of Coniferous-Broad-Leaved Forest in the South of Moscow Region

I. V. Priputina1, *, P. V. Frolov1, V. N. Shanin1, 2, S. S. Bykhovets1, I. N. Kurganova1, 
V. O. Lopes de Gerenyu1, D. V. Sapronov1, E. V. Zubkova1, T. N. Mjakshina1, and D. A. Khoroshaev1

1Institute of Physicochemical and Biological Problems of Soil Science, Russian Academy of Sciences,
Pushchino, 142290 Russia

2Center for Forest Ecology and Productivity, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997 Russia
*e-mail: priputina@pbcras.ru

The paper considers the results of calculations of the heterotrophic (HR) and total soil respiration for Entic
Carbic Podzol under a coniferous-broad-leaved forest in the South of the Moscow region (54.89° N, 37.56° E),
performed using the soil model Romul_Hum and a new version of the system of models EFIMOD3. The re-
sults of soil respiration modeling had a good correlation with the field measurement data. The Romul_Hum
model simulates better the intensity of HR of the studied soil in wet than in dry years when it lightly over-
estimates the HR values. In the spatially detailed modeling of heterotrophic and root respiration using the
EFIMOD3, the variability of carbon pools and fluxes associated with the distribution of the litterfall and hy-
drothermal conditions under the forest canopy was taken into account. The data obtained show that the in-
tensity of HR at the beginning and middle of the growing season differs by about a factor of two, and HR val-
ues between different parts of the simulation site at the same time differ by more than 3.5 times. Spatial and
temporal variability of the soil respiration affects the accuracy of estimates of C stocks in forest ecosystems.
The used models are effective tools to analyze changes in soil carbon stocks, soil respiration, and carbon sink
estimation in forest ecosystems, including tasks of forest management.

Keywords: heterotrophic respiration, spatiotemporal variability, Entic Carbic Podzol, plant community
structure, spatially explicit modeling, EFIMOD3, Romul_Hum
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