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В течение вегетационного периода исследовано темновое дыхание доминантов напочвенного по-
крова лиственничных насаждений Центральной Эвенкии в зависимости от температуры воздуха и
влажности изучаемых компонентов. На основании температурных зависимостей их дыхания опре-
делена эмиссия СО2 с поверхности напочвенного покрова и вклад отдельных компонентов в общий
вынос СО 2 с поверхности почвы лесных фитоценозов.

Темновое дыхание, лиственничники, напочвенный покров, подстилка, эмиссия СО2.

Северные леса являются основным резервуа-
ром органического углерода на планете и в насто-
ящее время в связи с прогнозируемым потеплени-
ем климата привлекают внимание исследовате-
лей [19, 28, 32]. Особый интерес представляет
напочвенный покров, который в лесах на много-
летней мерзлоте играет существенную роль в
круговороте биогенных веществ и бюджете угле-
рода [20, 29]. Под термином "напочвенный по-
кров" понимают совокупность живого напочвен-
ного покрова (мхи, лишайники, кустарнички, тра-
вянистые растения и др.), подстилки [10], запасы
которых в условиях Крайнего Севера составляют
значительные величины. Необходимость количе-
ственной оценки эмиссии СО2 с поверхности на-
почвенного покрова не вызывает сомнений, по-
скольку не выявлены закономерности ее варьи-
рования в зависимости от его состава, запаса,
температуры и влажности. Целью исследований
являлось определение величины темнового дыха-
ния отдельных компонентов напочвенного по-
крова в течение вегетации и их вклада в общую
эмиссию СО 2 с его поверхности в зависимости от
варьирования биомассы в разных типах леса.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в июне-сентябре
2001 г. на постоянных пробных площадях (пр. пл.),
заложенных в наиболее распространенных типах
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в 2002-2003 гг. (13G042) и РФФИ (03-04-48037).

лиственничных лесов (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.)
Центральной Эвенкии (64°18' с.ш., 100°11' в.д.):
кустарничково-сфагновом (пр. пл. I-1); шикшево-
толокнянковом (пр. пл. I-2); бруснично-зелено-
мошном (пр. пл. I-3); бруснично-голубичном зе-
леномошно-лишайниковом (пр. пл. II-2); багуль-
никово-голубичном лишайниково-зеленомошном
(пр. пл. IV-2). Насаждения отличаются по гидро-
термическому режиму почвы, продуктивности
древостоев и мощности напочвенного покрова.
Лесотаксационная характеристика лиственнич-
ников приведена в табл. 1.

Климатические и почвенные условия района
исследований приведены в работах А.П. Абаимо-
ва с соавт. [1, 17] и Ю.И. Ершова [6, 7]. В течение
всего периода исследований на метеостанции ста-
ционара Института леса СО РАН (пос. Тура) еже-
дневно в одно и тоже время проводился замер
температуры воздуха и почвы (рис. 1). Средняя
температура воздуха за изучаемый период соста-
вила +15.0°С, почвы на глубине 10 см +7.7°С, сум-
ма осадков 300 мм.

В качестве объектов исследования использо-
ваны компоненты напочвенного покрова - сфаг-
новые и зеленые мхи, кустистые лишайники (вме-
сте с подстилкой и корнями растений) и кустар-
нички (Vaccinium vitis-idaea L., V. uliginosum L.,
Ledum palustre L., Empetrum nigrum L., Arctostafillos
uva-ursi L). Они являются доминантами в исследо-
ванных типах леса, имеют наибольшее проектив-
ное покрытие и биомассу по сравнению с другими
видами. Сфагновые и зеленые мхи, кустистые ли-
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шайники не дифференцировались по видовому
составу. Данные о составе, проективном покры-
тии и биомассе напочвенного покрова коренных
лиственничников приведены в табл. 2.

Измерение интенсивности темнового дыхания
отдельных компонентов живого напочвенного
покрова проводили в естественных условиях без
нарушения его структуры при помощи инфра-
красного газоанализатора Li-Cor 6200 (LI-COR,
USA) с почвенной (темновой) респирационной ка-

мерой (6000-09 Soil Respiration Chamber), исклю-
чающей возможность ассимиляции СО 2 расти-
тельностью. Объем камеры для измерения дыхания
962 см3, площадь почвенной поверхности камеры
78.5 см2, скорость потока воздуха 0.1-2 л мин-1. Рес-
пирационную камеру устанавливали на мохово-
лишайниковый покров, заглубляя ее на 10 см. По-
этому в эмиссию СО2 с поверхности живого на-
почвенного покрова входило автотрофное дыха-
ние мхов, лишайников, корней и гетеротрофное
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дыхание подстилки и почвы с находившимися в
них отмершими корнями растений.

При измерении дыхания у кустарничков каме-
ру изолировали от мохово-лишайникового по-
крова на уровне корневой шейки при помощи
изоляционных материалов, регистрируя таким
образом только дыхание надземной части кустар-
ничков.

В течение каждого месяца (с июня по сен-
тябрь) изучали температурную зависимость ин-
тенсивности дыхания отдельных компонентов
нижних ярусов фитоценозов в диапазоне темпе-
ратур в камере от +5 до +35...+40°С с 5° интерва-
лом. Температура воздуха внутри камеры кон-
тролировалась по дисплею прибора с точностью
до ±0.5°С. Для понижения температуры воздуха
внутри камеры использовали пакеты со льдом, а
для повышения — резервуары с горячей водой.
Температура воздуха внутри респирационной ка-
меры регистрировалась при помощи температур-
ного сенсора (Linearized thermistor, точность
±0.5°С), установленного в камере. Каждому заме-
ру дыхания при опытной температуре предшест-
вовала 40-минутная экспозиция (период адапта-
ции). Расчет интенсивности дыхания проводился
на абсолютно сухую массу компонента. Для этого
кустарнички и мохово-лишайниковый ярус с под-
стилкой и корнями после проведения экспери-
мента высушивались при 105°С до абсолютно су-
хой массы (а.с.м.).

В естественных условиях Центральной Эвен-
кии влажность компонентов напочвенного по-
крова, варьирующая в течение вегетации от 35 до
96%, не оказывала существенного влияния на ин-
тенсивность дыхания. Поэтому при расчете эмис-
сии СО2 с поверхности напочвенного покрова в
отдельные периоды вегетации учитывался лишь
температурный фактор.

Количество СО2, выделяемое каждым компо-
нентом напочвенного покрова (мхи и лишайники
вместе с подстилкой и корнями, надземная часть
кустарничков) лиственничных насаждений за
счет темнового дыхания, рассчитывалось с уче-
том их запасов и температуры по формуле (1):

где Fкомп - выделение СО2 с поверхности изучен-
ного компонента напочвенного покрова в процес-
се дыхания в отдельные периоды вегетации

(кг га-1 сут-1); Rсут

комп - среднесуточная интенсив-
ность дыхания компонента напочвенного покро-
ва в изучаемый период (мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1) (фор-
мулы расчета приведены в табл. 3); Вкомп - запас
компонента напочвенного покрова (г га-1); 10-6 -
перевод мг СО2 в кг СО2; 24 - число часов в сутках.
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В течение каждого месяца среднесуточное ды-
хание рассчитывалось с учетом среднесуточных
температур из уравнений температурных зависи-
мостей дыхания отдельного компонента напоч-
венного покрова, полученных нами (табл. 3).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что в северной тайге температура
является основным лимитирующим фактором
для функционирования лесных экосистем [4, 12].
При этом интенсивность дыхания растений, не-
смотря на их адаптацию к условиям Крайнего
Севера, в значительной степени зависит от тем-
пературы [18]. Установлено, что интенсивность
дыхания отдельных компонентов напочвенного
покрова лиственничников северной тайги при
увеличении температуры воздуха от +5 до +35°С
в зависимости от фазы их развития варьировала у
зеленых мхов вместе с подстилкой и корнями от
0.02 до 0.60 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 сфагновых мхов -
от 0.02 до 0.49 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 лишайников (с
подстилкой и корнями) - от 0.02 до 0.37 мг СО2 г-1

а.с.м. ч - 1, у надземной части кустарничков (ба-
гульник, брусника, голубика, толокнянка, шик-
ша) - от 0.14 до 12.58 мг СО 2 г-1 а.с.м. ч-1 (рис. 2).

Интенсивность дыхания компонентов напоч-
венного покрова мохово-лишайниковых ассоциа-
ций возрастала с увеличением температуры воз-
духа в экспоненциальной зависимости. У кустар-
ничков же в течение вегетации отмечено два
максимума интенсивности дыхания - в июле и в
первую декаду сентября. Вероятно, первый мак-
симум связан с активным процессом закладки ге-
неративных органов (период бутонизации) и цве-
тением [5, 15], а второй - с подготовкой к периоду
покоя либо со стрессовой реакцией на раннеосен-
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ние заморозки [9]. У мхов и лишайников (вместе
с подстилкой и корнями) в конце вегетации (сен-
тябрь) также, несмотря на довольно низкую сред-
несуточную температуру воздуха (до 0°С), на-
блюдается некоторое повышение интенсивности
дыхания (рис. 2). Это может быть связано с поло-
жительным градиентом температур в сентябре
между напочвенным покровом и атмосферой, что
вызывает увеличение потока СО2 с поверхности
мохово-лишайникового покрова, отмеченное ра-
нее А.В. Грязькиным и Е.В. Тарасовым [3]. Сле-
довательно, в конце вегетации создаются более
благоприятные условия для процесса диффузии
СО 2 из напочвенного покрова в атмосферу.

Интенсивность дыхания кустарничков в те-
чение вегетационного периода на порядок вы-
ше, чем у мхов и лишайников. Было отмечено,
что дыхание кустарничков при температуре
воздуха +5°С несколько выше, чем при +10°С.
Многие исследователи связывают это явление с
изменением структурного состояния воды в рас-
тительных тканях в диапазоне температур
-3...+5°С[2, 11, 22, 24].

Сходные данные, но с меньшим диапазоном
варьирования дыхания при увеличении темпера-
туры воздуха от +5 до +30°С, зафиксированы
У.Г. Лимбахом с соавт. [25] у брусники в услови-
ях тундры Аляски.

Дыхание зеленых и сфагновых мхов вместе с
подстилкой и корнями в течение вегетации изме-
нялось незначительно и в среднем составляло
0.074...0.189 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 у зеленых и
0.078...0.241 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 у сфагновых
мхов (табл. 4). Дыхание почвы с находящимися в
ней корнями из-за низкой температуры было не-
значительным и варьировало от 0.008 ± 0.0006 до
0.012 ± 0.0004 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 в шикшево-то-
локнянковом лиственничнике. В связи с этим ее
вклад в общее выделение СО2 с поверхности на-
почвенного покрова правомерно оценивать как
минимальный.

На основе температурных зависимостей ин-
тенсивности дыхания напочвенного покрова в от-
дельные месяцы с учетом запасов его компонен-
тов вместе с подстилкой и корнями в лиственнич-
ных насаждениях (табл. 2) было рассчитано
выделение СО2 с поверхности этих ассоциаций в
отдельные периоды вегетации. Эмиссия СО 2 с по-
верхности зеленых мхов в кустарничково-сфаг-
новом лиственничнике в среднем составляет
6.59-152.86 и 129.29-295.94 кг СО2 га- 1 сут-1 с по-
верхности сфагновых мхов (табл. 4). Таким обра-
зом, ассоциации сфагновых и зеленых мхов, не-
смотря на низкую интенсивность их дыхания за
счет больших запасов, являются существенным
источником поступления СО2 в атмосферу. Вклад
этих ассоциаций в выделение СО2 с поверхности
напочвенного покрова вместе с кустарничками в
течение вегетации составляет в зависимости от
типа леса 2-86%.

Интенсивность дыхания лишайников (вместе с
подстилкой и корнями) в среднем изменялась от
0.037 до 0.164 мг СО2 г-1 а.с.м. ч-1 (табл. 4). С уче-
том их запасов в лиственничных насаждениях
Центральной Эвенкии (табл. 2), величина выде-
ления СО 2 с поверхности лишайниковых ассоциа-
ций в течение вегетации изменяется от 6.53 до
57.58 кг СО 2 га-1 сут-1 (табл. 4), и их вклад в об-
щую эмиссию СО2 с поверхности напочвенного
покрова в исследуемых сообществах составляет
4-32%.
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В целом вклад мохово-лишайниковых ассоци-
аций в эмиссию СО2 с поверхности напочвенного
покрова в отдельных лиственничниках в течение
вегетационного периода варьирует от 10 до 94%
от ее общей величины.

Дыхание кустарничков в период наблюдений в
среднем составляло 0.65-5.54 мг СО 2 г-1 а.с.м. ч-1.
С учетом их запасов в исследуемых насаждениях
(табл. 2) выделение СО 2 надземной частью кус-
тарничков составляет 0.22-99.70 кг СО 2 га-1 сут-1

(табл. 4). Следовательно, дыхание кустарничков в
некоторых типах лиственничников является су-
щественной составляющей суммарной эмиссии
СО 2 с поверхности напочвенного покрова. Их
вклад может изменяться от 6 до 90% от общей ве-
личины выделения СО2 (рис. 3). При этом наибо-
лее интенсивным дыханием характеризуется ба-
гульник болотный, а минимальным - голубика.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 6 2005

Величина эмиссии СО2 с поверхности напоч-
венного покрова была наибольшей в июле - в пе-
риод активного роста, что связано с повышением
затрат дыхания на формирование и развитие тка-
ней растений в этот период. Одним из основных
показателей эффективности дыхания является
температурный коэффициент дыхания Q10 [14].
Его величина у зеленых мхов с подстилкой и кор-
нями в диапазоне температур +5...+35°С изменя-
лась от 0.96 до 1.61, у сфагновых мхов с подстил-
кой и корнями - от 0.92 до 1.88, у лишайников с
подстилкой - от 0.99 до 1.55, у кустарничков - от
0.63 до 3.42 (рис. 4). Значения Q1 0 менее 1.88 у
мхов и лишайников в течение всей вегетации сви-
детельствуют о преимущественном влиянии тем-
пературы не на дыхание растительности, микро-
флоры и беспозвоночных, а на физическое выде-
ление СО2 (т.е. на диффузию СО2) [14].
Подобные пределы варьирования температурно-
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го коэффициента дыхания (Q10) напочвенного
покрова приводит и объясняет их причины
Е.Е. Ялынская [16] в сосняке черничном. Она
также высказывает предположение об участии в
эмиссии СО2 с поверхности напочвенного покро-
ва не только ферментативного процесса дыхания
организмов, но и физического процесса - газовой
диффузии. Некоторые исследователи отмечают
высокий температурный коэффициент дыхания
(Q10) У растений в диапазоне низких температур
(+5...+10°С) [33], однако он встречается только у
нехолодоустойчивых видов в период их адапта-
ции к низким температурам. В то же время
Л.М. Лукьянова с соавт. [9], наоборот, отмечает
высокие значения Q10) в диапазоне низких темпе-
ратур у кустарничков и травянистых растений
Хибинского массива, адаптированных к темпера-
турам Севера. Это противоречит отмеченному
ранее, но, как предполагают авторы, здесь мо-
жет иметь значение используемый метод иссле-
дования. В условиях многолетней мерзлоты
Центральной Эвенкии подобного увеличения
температурного коэффициента дыхания в диапа-
зоне низких температур (+5...+15°С) нами не на-

блюдалось, что может свидетельствовать об
адаптации исследуемых видов в процессе эволю-
ции к температурным условиям Крайнего Севера.

Кроме того, следует отметить, что темпера-
турный коэффициент дыхания у летнезеленых
кустарничков по сравнению с вечнозелеными вы-
ше (Q10 = 1.55 и 1.29...1.38 соответственно), что
указывает на их большую чувствительность к из-
менению температуры, и для нормального функ-
ционирования в экстремальных условиях им тре-
буются дополнительные затраты энергии.

Среди рассматриваемых типов леса макси-
мальная величина эмиссии углекислоты с поверх-
ности напочвенного покрова в течение вегетаци-
онного периода характерна для лиственничника
кустарничково-сфагнового - пр. пл. I-1 (табл. 5).
Это связано с преобладанием в этом сообществе
ассоциаций из сфагновых мхов и их значительны-
ми запасами (табл. 2). Поэтому, несмотря на низ-
кую в целом интенсивность дыхания сфагновых
мхов (рис. 2, а), суммарное выделение ими угле-
кислоты оказывается значительным (рис. 3).
Эмиссия углекислоты с поверхности остальных
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ассоциаций в этом фитоценозе не превышает 30%
от ее общей величины.

Биомасса надземной части кустарничков со-
ставляет около 0.7% от общей биомассы напоч-
венного покрова на пр. пл. I-1; 28 - на пр. пл. I-2;
2.9 - на пр. пл. I-3; 5.8 - на пр. пл. II-2; 1.2% - на пр.
пл. IV-2. Поэтому кустарнички наряду со мхами (с
подстилкой) также являются важной составляю-
щей суммарной эмиссии углекислоты напочвен-
ным покровом, особенно в июле, когда происхо-
дит их активный рост. Суммарный вклад кустар-
ничков может изменяться от 6 до 90% от общей
эмиссии СО 2 с поверхности напочвенного покро-
ва в зависимости от типа леса. Лишь в листвен-
ничнике шикшево-толокнянковом интенсивность
эмиссии СО 2 кустарничками превосходит анало-
гичную величину, установленную для лишайни-
ковых ассоциаций.

Вклад мохово-лишайниковой ассоциации в
выделение СО 2 с поверхности напочвенного по-
крова варьирует незначительно. Вероятно, это
связано со стабильностью погодных условий в пе-
риод наблюдений 2001 г. (рис. 1). Поскольку рас-

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 6 2005

пределение осадков было достаточно равномер-
ным (июнь - 99, июль - 99, август - 87, первая де-
када сентября - 15 мм), оно не сказывалось на
физических параметрах напочвенного покрова и
подстилки (пористость сложения, размер пор,
воздухопроницаемость и т.д.), а следовательно, и
на скорости диффузии СО2 через напочвенный
покров из мхов и лишайников. Поэтому их вклад
в общее выделение СО2 напочвенным покровом
был стабильным в течение всего периода и осо-
бенно в насаждениях со значительными запасами
биомассы этих компонентов (пр. пл. I-1, I-3 и IV-2).
Эмиссия углекислоты с поверхности мохово-ли-
шайниковых ассоциаций в этих фитоценозах в со-
ответствии с изменениями температуры варьиро-
вала в пределах 20%. Лишь в июле произошло
некоторое снижение вклада мохово-лишайни-
ковых ассоциаций в общее выделение СО 2 с по-
верхности напочвенного покрова, что связано с
увеличением вклада дыхания кустарничков в
этот период.

Суммарная эмиссия СО2 с поверхности напоч-
венного покрова лиственничников за июнь—сен-
тябрь составляет 114...257 кг га-1 сут-1, или
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12...26 т га-1 за 102 сут (табл. 5). Полученные ве-
личины эмиссий СО2 с поверхности напочвенного
покрова лиственничных экосистем Центральной
Эвенкии превосходят уровень его выделения тун-
дровыми экосистемами и экосистемами северных
болот [8, 21, 30, 31].

Надземная биомасса древостоя в бруснично-
голубичном зеленомошно-лишайниковом лист-
венничнике (пр. пл. II-2) с густотой древостоя
2450 шт. га- 1 и средней высотой 5.5 м составляет
39 т га- 1 [23]. Дыхание надземной части 200-лет-
ней лиственницы Гмелина в этом древостое в
среднем составляет 6.9 µмоль СО 2 дерево-1 с-1 при
температуре воздуха +20°С [26]. Следовательно,
выделение СО 2 надземной частью древостоя со-
ставляет около 64 кг га-1 сут-1. Биомасса живого
напочвенного покрова и подстилки с корнями в
этом типе леса оценивается нами в 33.6 т га-1 [27],
а выделение СО 2 с поверхности напочвенного по-
крова составляет 159 кг га-1 сут-1. Следовательно,
с поверхности напочвенного покрова при суммар-
ной биомассе, практически равной биомассе дре-
востоя, выделяется углекислоты в 2.5 раза боль-
ше, чем с надземной части древостоя (рис. 3). Ес-
ли сравнить усредненную величину выделения
СО2 древостоем с показателями эмиссии СО2 с
поверхности живого напочвенного покрова рас-
сматриваемых лесных фитоценозов, можно пред-
положить, что доля последнего составляет 65-
80% общего выноса СО2 лиственничными экоси-
стемами.

Заключение. Таким образом, в результате вы-
полненных исследований определена темпера-
турная зависимость дыхания кустарничков и мо-
хово-лишайникового покрова (с подстилкой и
корнями) в отдельные сроки вегетации. На осно-
вании этих данных выполнена оценка сезонной
эмиссии СО 2 с поверхности живого напочвенного
покрова и почвы.

Установлено, что продуцирование СО2 напоч-
венным покровом в коренных лиственничниках
Центральной Эвенкии варьирует в зависимости
от типа леса. Сезонная динамика дыхания мхов и
лишайников (вместе с подстилкой и корнями) не
выражена, в то время как у кустарничков она от-
четливо прослеживается. В их сезонном дыхании
отмечено два максимума - в июле и сентябре и
минимум - в августе. Эмиссия СО2 с поверхности
мохово-лишайниковых ассоциаций и особенно в
сфагновой составляет значительную часть от об-
щей эмиссии СО2 с поверхности напочвенного по-
крова и в зависимости от типа леса может изме-
няться от 10 до 94% от суммарной эмиссии СО2 с
поверхности напочвенного покрова. Вклад дыха-
ния почвы в общее выделение СО 2 с поверхности
напочвенного покрова незначителен. Вклад ды-
хания кустарничков в зависимости от типа леса
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может изменяться от 6 до 90% общей эмиссии
СО2 с поверхности нижних ярусов лиственничных
ассоциаций.

Суммарная эмиссия СО2 с поверхности напоч-
венного покрова может достигать 114...257 кг
СО2 га-1 сут-1 и составлять значительную долю от
выноса СО2 из лесных экосистем северной тайги.
В исследованных насаждениях она превышает ве-
личину эмиссии углекислоты древостоем, что не-
обходимо учитывать при изучении потоков СО 2 в
этом регионе.

* * *
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Carbon Dioxide Emission from the Ground Plant Cover
in Larch Forests of Central Evenkia

O. V. Masyagina, S. G. Prokushkin, A. P. Abaimov, S. Mori, and T. Koike

The dark respiration of dominant species of the ground cover in larch forests of Central Evenkia was studied
during a growing period related to air temperature and humidity. The CO2 emission from the ground plant cover
and its contribution to the total CO2 evolution from the forests was determined based on the temperature-res-
piration rate dependence of dominating plant cover components.
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