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Аннотация. Поглощение растениями СО2 из атмосферы в процессе фотосинтеза и дыхание почвы 
в наибольшей степени определяют углеродный баланс наземных экосистем. На основе 3-летних 
наблюдений в теплый период года (июль–август 2017–2019 гг.) проведена оценка составляющих 
углеродного обмена древесных растений и почвенного покрова на сплошной вырубке 10-летней 
давности среднетаежного сосняка черничного в условиях Южной Карелии. Контролем послужили 
одновозрастные деревья (10–15 лет) и естественные почвы под пологом спелого сосняка чер-
ничного. Сопоставление показателей СО2-газообмена сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), 
березы повислой (Betula pendula Roth), ольхи серой (Alnus incana (L.) Moench)и осины (Populus 
tremula L.) выявило в условиях сплошной вырубки более интенсивное связывание СО2 в про-
цессе фотосинтеза относительно его выделения листом при темновом дыхании у всех видов 
(в 6–10 раз) по сравнению с таковыми у деревьев под пологом спелого древостоя (в 3–6 раз). 
Наибольшая интенсивность фотосинтеза для одновозрастных деревьев отмечена у лиственных 
видов относительно сосны как в антропогенно трансформированном биоценозе (16.6–17.6 и 7.4 
мкмоль/м2 с), так и под пологом сосняка черничного (11.2–12.3 и 5.5 мкмоль/м2 с). Показан вклад 
почвенной эмиссии в атмосферный поток СО2 на сплошной вырубке (4.6 мкмоль/м2 с) и под по-
логом древостоя (5.9 мкмоль/м2 с).Отмечено преобладание внутрисезонной вариабельности на 
фоне схожих среднемноголетних величин показателей углеродного обмена древесных растений 
и почвы на обоих экспериментальных участках.
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Abstract. Photosynthetic carbon flux and soil respiration are major determinants of the carbon balance 
of terrestrial ecosystems. Components of the carbon exchange of woody plants and soils were esti-
mated in a 10-year-old clear-cut site of mid-boreal bilberry-type pine forest in southern Karelia during 
the warm season (July–August) in 2017–2019. The control was trees of the same age (10–15 years) 
and natural soils under the canopy of a mature bilberry pine forest. A comparison of the parameters 
of CO2 gas exchange in Scots pine (Pinus sylvestris L.), silver birch (Betula pendula Roth), gray alder 
(Alnus incana (L.) Moench), and aspen (Populus tremula L.) revealed that photosynthetic uptake of 
CO2 exceeded its release by foliage during dark respiration in all the species more significantly in the 
regenerating clear-cutting (6–10-fold) than under mature stand canopy (3–6-fold). The rate of photosyn-
thesis in trees of the same age was higher in deciduous species compared to pine both in the clear-cut 
site (16.6–17.6 and 7.4 µmol/m2·s) and under pine forest canopy (11.2–12.3 and 5.5 µmol/m2·s). The 
contributions of soil emission to the atmospheric СО2 flux in the regenerating clear-cutting (4.6 µmol/m2 
s) and under the stand canopy (5.9 µmol/m2·s) are reported. Intra-seasonal variability of the parameters 
of carbon exchange in woody plants and soil was high as opposed to the relatively low variation among 
years in both sample plots.

Keywords: logging, natural forest regeneration, СО2 gas exchange in woody plants, СО2 emission from 
soil surface, podzolic sandy soils, environmental factors, middle taiga
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Введение
Бореальные леса являются одним из важнейших регуляторов климата планеты посредством 

обмена веществом и энергией (Bonan, 2008; Groisman et al., 2017). Они хранят громадное коли-
чество биогенного углерода, по величине сопоставимое с запасом углерода тропических лесов. 
Современное глобальное потепление (IPCC, 2013), обусловленное ростом температуры воздуха, 
изменениями газового состава атмосферы и условий увлажнения земной поверхности, может 
повлиять на динамику и скорость биофизических и биохимических процессов, протекающих в 
растениях (Ольчев и др., 2013; Сазонова и др., 2019; Lukac et al., 2010; Niinemets, 2010; Price et 
al., 2013) и почве (Курганова и др., 2020; Karelin et al., 2020; Luo and Zhou, 2010; Mukhortova et al., 
2021; Wiesmeier et al., 2019). Существенное влияние на природные экосистемы оказывают и ан-
тропогенные факторы, в частности загрязнение воздуха и почвенных вод, изменение структуры 
землепользования, вырубка лесов (Придача и др., 2011; Groisman et al., 2017; Shorohova et al., 
2019). Так, например, согласно международным оценкам общей площади лесов (FAO, 2020), с 
1990 г. в результате вырубок во всем мире потеряно 420 млн га леса. Однако в последнее время 
(2010–2018 гг.) отмечено снижение темпов глобального обезлесения на 30% (до 8 млн га в год) по 
сравнению с 2000–2010 гг. (FAO, 2020)

Леса России составляют пятую часть всех мировых лесных ресурсов, в том числе более полови-
ны бореальных лесов планеты (FAO, 2020). По последним оценкам инвентаризации, леса Россий-
ской Федерации на 98.4% образованы древесными насаждениями естественного происхождения 
(Филипчук и др., 2022). Вместе с тем на северо-западе европейской части таежной зоны России, 
в частности на территории Республики Карелия, за последние 60 лет (1956−2014 гг.) в результате 
широкомасштабных сплошных рубок коренных лесов площадь спелых и перестойных сосновых 
насаждений уменьшилась на 51% на фоне роста доли лиственных насаждений (Ананьев и Мошни-
ков, 2016). В настоящее время насаждения с преобладанием хвойных пород в Карелии составляют 
87.5% от лесопокрытых площадей, в том числе с преобладанием сосны (64.3%) и ели (23.2%)1.

Проведение рубок приводит к существенному изменению лесного покрова и лесных почв (Ды-
мов, 2017; Keeman and Kimmins, 1993; Williams et al., 2014), микроклиматических условий и водного 
режима почв, вследствие чего происходит интенсивная потеря углерода из лесных экосистем (Оль-
чев и др., 2017; Mamkin et al., 2019). При этом ряд авторов отмечает, что проведение рубок леса с 
сохранением подроста в условиях Европейского Севера обеспечивает рост в 1.5–2 раза фотосин-
тетической фиксации СО2 молодыми деревьями на вырубках вследствие адаптивных перестроек 
фотосинтетического аппарата при увеличении освещенности относительно таковой под пологом 
древостоя (Коновалов и Зарубина, 2019; Тужилкина, 2022). Вместе с тем в условиях свежей выруб-
ки леса показана устойчивая зависимость почвенного дыхания от степени поврежденности верхне-
го слоя почвы, наличия древесного опада и порубочных остатков на поверхности (Молчанов и др., 
2017). Доминирование потерь углерода на дыхание над его связыванием в процессе фотосинтеза 
может изменить функциональную роль наземной экосистемы и превратить ее из стока в источник 
атмосферного углерода (Бобкова и Кузнецов, 2022; Ольчев и др., 2017; Fatichi et al., 2019; Schulze 
et al., 1999; Valentini et al., 2000). Для комплексного исследования эмиссии и поглощения СО2 при-
родной экосистемой необходимо установить вклад ее отдельных компонентов в баланс СО2. В этой 
связи целью нашей работы была сравнительная оценка составляющих углеродного обмена дре-

1 Государственный доклад о состоянии окружающей среды Республики Карелия в 2020 г., 2021.
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весных растений и почвенного покрова на сплошной вырубке сосняка черничного и под его пологом 
в течение трех вегетационных периодов в условиях среднетаежной подзоны Карелии.

Материал и методы

Характеристика климата, растительности и почв
Работа выполнена в среднетаежной подзоне Европейского Севера на территории Кондопо-

жского района (Республика Карелия) в июле–августе 2017–2019  гг. Климат в районе исследо-
вания относится к субарктическому типу по классификации Кеппена-Гейгера (Peel et al., 2007), 
отличается значительным количеством осадков в течение года (550–750 мм в год, из них с мая по 
октябрь 350–400 мм) и высокой относительной влажностью воздуха (в среднем 75%) (Назарова, 
2021). Среднегодовая температура воздуха составляет +3.6  °С, среднемесячная температура 
изменяется от +17.1 °С (июль) до –8.4 °С (январь) (данные 1991–2020 гг.) (Назарова, 2021). Сред-
няя температура воздуха за вегетационный период (май–сентябрь) равна +13  °С. Суммарный 
радиационный баланс за вегетационный период составляет 1130 МДж/м2. В районе проведения 
исследований по данным метеостанции Кондопога2 в период с мая по сентябрь 2017–2019 гг. тем-
пературный режим отличался чередованием (1.2 ≤ ΔТсез ≤ 1.8) более теплых (2018 г.) и холодных 
сезонов (2017 и 2019 гг.). Режим осадков с мая по сентябрь 2017–2019 гг. характеризовался че-
редованием дождливых (349 мм) и более засушливых периодов (245 мм): дефицит осадков от-
носительно среднемноголетней нормы наблюдался в мае–июне 2017 и 2018 гг. (80–88 и 44–52% 
нормы соответственно) и в июне 2019 г. (46% нормы).

Исследования проводили на пробных площадях (ПП), заложенных на сплошной вырубке 
2009 г. сосняка черничного (Pridacha et al., 2021) (ПП 1) и в естественной среде 95-летнего со-
сняка черничного (ПП 2) (Рис. 1). Сплошная рубка древостоя проведена на площади 12 га в лет-
ний период механизированным способом. Расстояние между ПП составляет менее 1 км. Участки 
ПП 1 (10×20 м) и ПП 2 (30×50 м) подобраны с учетом однородности рельефа, почвообразующих 
пород, гидрологического режима почв (Табл. 1).

Сформировавшийся на сплошной вырубке в ходе естественного возобновления молодняк 
представлен подростом сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. с небольшой примесью березы 
повислой Betula pendula Roth и осины Populus tremula L. (7С3Б+Ос). Подлесок представлен оль-
хой серой Alnus incana (L.) Moench, ивой Salix sp., рябиной обыкновенной Sorbus aucuparia L. В 
напочвенном покрове доминируют Chamaenerion angustifolium (20%), Rubus saxatilis (10%), Cal-
amagrostis arundinacea (10%), Avenella flexuosa (3%). Мохово-лишайниковый ярус развит слабо и 
представлен единичными куртинами мхов Dicranum sp. и Polytrichum juniperinum Hedw. Почвен-
ный покров представлен подзолом альфегумусовым песчаным (Шишов и др., 2004). Основная 
масса корней сосредоточена на глубине 2–25 см. Грунтовые воды залегают на глубине 1.2 м.

В сосняке черничном в составе спелого древостоя доминирует P.  sylvestris с участием 
B. pendula (9C1Б). Древостой I класса бонитета, имеет относительную полноту 0.6 и запас дре-
весины 304 м3/га. Подрост P. sylvestris, B. pendula и P. tremula отмечен в основном в просветах 
полога материнского древостоя. Подлесок представлен A. incana, единичными экземплярами S. 
aucuparia и можжевельника Juniperus communis L. Доминантами напочвенного покрова являют-
ся кустарнички Vaccinium myrtillus (30%), Melampyrum pratense (3%) и Vaccinium vitis-idaea (3%), 
среди мхов – Pleurozium schreberi (60%) и Hylocomium splendens (4%). Почвенный покров пред-
ставлен альфегумусовым песчаным подзолом (Шишов и др., 2004). Основная масса корней со-
средоточена на глубине 2–25 см. Грунтовые воды на глубине 1.2 м.

На вырубке и в сосняке проведен сплошной перечет деревьев (не менее 150 деревьев моло-
дого поколения сосны, березы, осины и ольхи на каждой ПП), измерение диаметра ствола (на вы-
соте 1.3 м) и высоты всех деревьев с точностью 0.01 и 0.1 м соответственно. На основе проведен-
ных измерений были отобраны модельные деревья со средними значениями высоты и диаметра 
ствола: не более 4.5 и 3.7 м, 4.3 и 2.9 см в условиях вырубки и сосняка соответственно. Состав 
молодняков определяли по количеству деревьев разных пород посредством пересчета мелкого 
(высотой до 0.5 м), среднего (0.51–1.5 м) и крупного (более 1.5 м) подроста (подлеска) согласно 
общепринятой методике (Основы лесной таксации..., 2021). Более детально характеристики рас-
тительного и почвенного покрова обеих ПП представлены нами ранее (Pridacha et al., 2021).

2 Расписание погоды. Электронный ресурс. URL: https://rp5.ru/ (дата обращения; 16.04.2024).
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Показатели СО2-газообмена растений
Полевые данные по газообмену листа растений получены для одновозрастного молодняка 

(10–15 лет) сосны обыкновенной, березы повислой, ольхи серой и осины, произрастающих на 
сплошной вырубке и под пологом спелого сосняка черничного. Выбор объектов исследования 
связан с распределением лесов Карелии по преобладающим породам3.

Измерения интенсивности фотосинтеза (А, мкмоль/м2·с) и темнового дыхания (Rd, мкмоль/
м2·с) листа березы, ольхи и осины и однолетней хвои сосны на вырубке и под пологом сосняка 
выполняли в июле 2017–2019 гг. в течение светового дня с 10 до 16 ч. на неотделенных листьях 
в средней части кроны с помощью портативной фотосинтетической системы LI-6400ХТ (LI-COR 
Inc., США). Наблюдения у всех растений проводили на сформировавшихся листьях без види-
мых повреждений по единой методике (Pridacha et al., 2021) в стандартной листовой камере с 
источником света LI-6400-02BLED (LI-COR Inc., США) при освещенности 1600 или 0 мкмоль/м2·с 
для измерения интенсивности фотосинтеза и темнового дыхания соответственно, концентрации 
СО2 400 мкмоль/моль, температуре воздуха 23 °С и интенсивности потока воздуха 400 мкмоль/с. 
Измерения СО2-газообмена листа проводили в 3-кратной повторности для каждого дерева и в 
5-кратной повторности для каждого вида на обеих ПП, с периодичностью 5 раз в месяц. Про-
должительность адаптации листа к условиям листовой камеры составляла в среднем 15 минут. 
Для предотвращения закрытия устьиц в период измерений относительную влажность воздуха в 
измерительной камере выдерживали в диапазоне 50–70% (Busch, 2018).

Метеорологические измерения на каждой ПП проводили с использованием автоматических 
регистраторов температуры и относительной влажности ТРВ-2 (Инженерные технологии, Рос-
сия). Интенсивность приходящей фотосинтетически активной радиации (ФАР) на каждой ПП 
определяли с помощью измерительной системы LI-6400ХТ (LI-COR Inc., США).

Дыхание почвы
Исследование эмиссии СО2 с поверхности почвы на сплошной вырубке и в сосняке чернич-

ном проводили в последнюю декаду июля – первую декаду августа в 2017–2019 гг. с 12 до 16 ч. в 
ясные дни без осадков (Методы исследований..., 2005). Измерения выполняли методом закрытых 
(непрозрачных) камер c помощью портативного инфракрасного газоанализатора LI-8100А (LI-Cor 
Inc., США), оснащенного датчиками температуры почвы (Omega, США) и объемной влажности по-
чвы ЕСН2О ЕС-5 (Decagon Devices Inc., США). Для проведения измерений на вырубке и в сосняке 

3 Государственный доклад о состоянии окружающей среды Республики Карелия в 2020 г., 2021.

Рис. 1. Местоположение (отмечено красной звездочкой) сплошной вырубки (1) и сосняка черничного свежего (2) в районе 
исследования.
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за 3 часа до начала наблюдений устанавливали кольца из поливинилхлорида диаметром 20 см 
и высотой 12 см на глубину 6 см, не удаляя напочвенный покров. Общий объем измерительной 
системы составил 6749.8 см3, где вклад объема обзорной камеры LI-8100-103 (LI-COR Inc., США) 
и кольца с учетом расстояния от поверхности почвы до верхнего края кольца составил 4843 см3 
и 1906.8 см3 соответственно4. Почвенную эмиссию на пасечных участках и волоках сплошной вы-
рубки исследовали с учетом трех микрогруппировок напочвенного покрова (травянистая – ПП 11, 
зеленомошная – ПП 12, мелкие порубочные остатки – ПП 13). Всего было установлено 12 колец: 
9 на вырубке (по три на каждой ПП 11, ПП 12, ПП 13) и 3 – в сосняке черничном (ПП 2, чернич-
но-зеленомошная микрогруппировка). На всех участках кольца устанавливали в межкроновой 
зоне деревьев между растениями травяно-кустарничкового яруса. Расстояние между кольцами 
составляло 2–3 м. Измерения величины потока СО2 с поверхности почв обеих ПП проводили в те-
чение 90 секунд с интервалом в 30 секунд между измерениями согласно штатной конфигурации 
прибора в 3-кратной повторности для каждого кольца с подекадной периодичностью. Температу-
ру и объемную влажность почвы измеряли в слое 0–20 см возле каждого кольца.

Статистический анализ
Статистическую обработку данных проводили с использованием программы Statistica  13.3 

(TIBCO Software Inc., США). Статистически значимыми считали различия при р < 0.05. Поскольку 
влияние года проведения эксперимента было не значимым (p > 0.05), выборки исследуемых ха-
рактеристик деревьев и почвы за 3 года наблюдений были объединены. Ежегодное общее число 
измерений интенсивности фотосинтеза и темнового дыхания листа древесных растений и эмис-
сии СО2 с поверхности почвы составило 600, 600 и 144 соответственно. Для оценки изменчиво-

4 LI-8100A, 2012. Automated soil CO2 flux system. LI-8150 Multiplexer. Instruction manual.

Показатель Сплошная вырубка Сосняк черничный

Координаты N 62°10′28.1″ E 33°59′58.8″ N 62°10′10.8″ E 34°00′05.4″
ФАР, мкмоль·м-2·с-1 1216.8 ± 23.4а 239.2 ± 15.1b

СО2в, мкмоль·моль-1 389.8 ± 0.7а 391.2 ± 0.8а

Tв, оС 27.1 ± 0.2а 22.4 ± 0.2b

ДВП, кПа 2.2 ± 0.04а 1.3 ± 0.02b

Tп, оС 15.8 ± 0.2а 12.9 ± 0.2b

ВП, об.% 11.2 ± 0.1а 15.8 ± 0.1b

Собщ 1, % 24.1 ± 0.7а 38.6 ± 0.2b

Собщ 2, % 0.1 ± 0.0а 0.3 ± 0.0b

Nобщ 1, % 0.4 ± 0.1а 0.9 ± 0.1b

Nобщ 2, % 0.1 ± 0.0а 0.1 ± 0.0а

pHKCl 4.7 ± 0.1а 3.8 ± 0.1b

Почва Albic Podzol (Arenic)а Albic Podzol (Arenic)а

Возраст древостоя, лет 10а 95b

Табл.  1. Характеристика микроклиматических и почвенных условий на сплошной вырубке сосняка черничного и под 
пологом ненарушенного сосняка черничного в июле 2017–2019 гг. (среднедневные значения ± стандартная ошибка). ФАР – 
фотосинтетически активная радиация; СО2в – концентрация СО2 в приземном слое воздуха; Tв – температура воздуха; 
ДВП – дефицит упругости водяного пара; Tп – температура почвы (слой 0–20 см); ВП – объемная влажность почвы (слой 
0–20 см); Собщ 1 – содержание общего углерода в органогенном горизонте почвы (0–3/0–4 см); Собщ 2 – содержание общего 
углерода в минеральном горизонте почвы (3–24/4–27 см); Nобщ 1 – содержание общего азота в органогенном горизонте 
почвы (0–3/0–4 см); Nобщ 2 – содержание общего азота в минеральном горизонте почвы (3–24/4–27 см); pHKCl – кислотность 
солевой вытяжки. Буквенные обозначения указывают на существенные различия средних при сравнении сплошной 
вырубки и сосняка черничного (р < 0.05).
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сти признака использовали коэффициент вариации (CV, %). Для оценки существенных различий 
между средними величинами использовали критерий Тьюки.

Результаты

СО2-газообмен растений
Максимальные значения интенсивности фотосинтеза листа и однолетней хвои подроста со-

сны и лиственных видов древесных растений наблюдали на сплошной вырубке (Рис.  2). Под 
пологом леса эти величины были значимо меньше на 36, 28, 27 и 25% для березы, ольхи, осины 
и сосны соответственно. При этом интенсивность темнового дыхания у всех лиственных видов 
отличалась высокой стабильностью и не зависела от фитоценотических условий. Темновое ды-
хание у сосны, напротив, под пологом леса относительно вырубки было выше на 40%. Также 
для сосны относительно лиственных видов отмечались меньшие величины как интенсивности 
фотосинтеза (в 2.3 раза на обоих экспериментальных участках), так и дыхания – в 1.7 и 1.2 раза 
на вырубке и в сосняке соответственно.

Анализ данных по поглощению (фотосинтез) и выделению СО2 (дыхание) листом (хвоей) у 
молодняка исследуемых видов показал, что листья березы, ольхи и осины на вырубке способны 
связывать в 8–10 раз больше СО2, чем они выделяют в результате темнового дыхания. Хвоя де-
ревьев сосны на вырубке менее экономно расходует ассимиляты по сравнению с лиственными 
видами, поглощая углекислый газ только в 6 раз больше относительно его выделения при дыха-
нии. Отмеченная тенденция большей экономичности фотосинтеза у лиственных видов относи-
тельно сосны сохраняется и под пологом леса (6:1 и 3:1 соответственно).

Важно также отметить, что за 3-летний период наблюдений для исследуемых показателей 
СО2-газообмена древесных растений на сплошной вырубке и под пологом сосняка черничного 
установлено преобладание внутрисезонной вариабельности (отдельные дни исследования) на 
фоне схожих среднемноголетних величин (p > 0.05). Изменчивость (CV, %) интенсивности фото-
синтеза у всех видов древесных растений на вырубке и под пологом древостоя составила 27–33 и 
28–45% соответственно, темнового дыхания листа (хвои) – 23–30% на обоих экспериментальных 
участках.

Дыхание почвы
Согласно нашим данным, в условиях сплошной вырубки микрогруппировка с мелкими древес-

ными остатками ПП 13 характеризуется на 6% более высокими значениями температуры почвы 
(Рис. 3) относительно двух других микрогруппировок вырубки. Почва сосняка черничного ПП 2 
относительно вырубки отличается на 21% меньшими значениями температуры почвы вследствие 
более низких среднедневных значений освещенности и температуры приземного слоя воздуха 
(Табл. 1). При этом в условиях спелого древостоя ПП 2 отмечена на 58% более высокая влаж-
ность почвы относительно микрогруппировок вырубки с зеленомошной напочвенной раститель-
ностью ПП 12 и с мелкими порубочными остатками ПП 13. Отмеченные особенности гидротер-
мического режима почв исследуемых участков, вероятно, могут способствовать на 30% более 
высоким значениям эмиссии СО2 с поверхности почвы в сосняке черничном по сравнению с тако-
выми на сплошной вырубке. Вместе с тем величина потока СО2 с поверхности почв ненарушен-
ного древостоя за 3-летний период наблюдений отличалась несколько меньшей изменчивостью 
(CV =18%) относительно почв сплошной вырубки (CV =23%). Важно отметить, что спустя 10 лет 
после проведения сплошной рубки разные микрогруппировки напочвенной растительности (тра-
вянистая ПП 11 и зеленомошная ПП 12) и ее отсутствие (мелкие порубочные остатки ПП 13) не 
оказали значимого влияния на величину эмиссии СО2 с поверхности почв вырубки.

Обсуждение результатов
Фотосинтез растений и дыхание почвы в наибольшей степени определяют углеродный ба-

ланс наземных экосистем (Кудеяров и др., 2007; Ольчев и др., 2017). Изъятие большого количе-
ства фотосинтезирующей биомассы из лесной экосистемы в результате проведения сплошной 
рубки оказывает существенное влияние на экологические, метеорологические и гидрологические 
условия экосистемы (Дымов, 2017; Keeman and Kimmins, 1993; Olchev et al., 2009). Нами показано 
(Табл. 1), что в период измерений микроклиматические условия сплошной вырубки отличались 
более высокими среднедневными значениями интенсивности ФАР (в 5 раз), дефицита упругости 
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Рис. 2. Интенсивность фотосинтеза (A) и темнового дыхания (B) листа Betula pendula (Bp), Alnus incana (Ai), Populus 
tremula (Pt) и однолетней хвои Pinus sylvestris (Ps) на сплошной вырубке и под пологом леса в июле 2017–2019  гг. 
(указаны средние значения и их стандартные ошибки). Различные строчные буквы (a, b) указывают на значимые (р < 0.05) 
внутривидовые различия средних при сравнении двух ПП, а разные заглавные буквы (А, В, С) указывают на значимые (р < 
0.05) межвидовые различия средних в пределах каждого экспериментального участка.
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Рис. 3. Среднедневные значения эмиссии СО2 с поверхности почв (A), температуры (B) и объемной влажности (C) почв 
(слой 0–20 см) в июле–августе 2017–2019 гг (указаны средние значения и их стандартные ошибки). ПП 11, 2, 3 – сплошная 
вырубка с учетом микрогруппировок напочвенного покрова (травянистая, зеленомошная, мелкие порубочные остатки 
соответственно), ПП  2– сосняк черничный. Различные строчные буквы (a, b) указывают на существенные различия 
средних при сравнении микрогруппировок экспериментальных участков (р< 0.05).
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водяного пара (в 1.7 раза), температуры воздуха и почвы (в 1.2 раза) относительно ненарушенно-
го сосняка. Также в результате изменения экологических условий в травяно-кустарничковом яру-
се вырубки ранее нами было отмечено существенное снижение проективного покрытия типичных 
лесных видов (Convallaria majalis, Melampyrum pratense, Vaccinium myrtillus) на фоне выраженной 
деградации мохово-лишайникового яруса и, напротив, 10–20-кратное увеличение обилия видов, 
которые под пологом леса обычно находятся в угнетенном состоянии (Calamagrostis arundinacea 
и Chamaenerion angustifolium) (Pridacha et al., 2021).

СО2-газообмен растений
Световая зависимость СО2-газообмена растений отличается видоспецифичностью и измен-

чивостью в течение суток, сезона и года (Сазонова и др., 2011; Суворова, 2009; Цельникер и 
др., 1993; Larcher, 2003; Lambers and Oliveira, 2019), что отражает высокую пластичность процес-
са в целом. Межвидовые различия параметров фотосинтеза детерминированы особенностями 
мезоструктуры листа и его онтогенеза у разных видов. Отмеченное увеличение интенсивности 
фотосинтеза у сосны и лиственных видов древесных растений (Рис.  2), растущих в условиях 
вырубки на открытых участках и не испытывающих недостатка света, может быть обусловлено 
формированием более толстых листьев, содержащих большее количество азота на единицу пло-
щади листа (Уткин и др., 2008; Poorter et al., 2019). Этот факт подтверждают наши ранее полу-
ченные данные о наибольших значениях удельного содержания биогенных элементов в листьях 
и, напротив, наименьших значениях удельной площади листовой поверхности (SLA) у всех видов 
растений на вырубке относительно растений под пологом леса (Pridacha et al., 2021). Такие струк-
турно-функциональные перестройки растений носят адаптивный характер, поскольку, напротив, 
увеличение площади листьев в условиях недостатка света под пологом древостоя способствует 
стабилизации прироста органического вещества (Цельникер и др., 1993; Niinemets, 2010).

Более высокий уровень темнового дыхания у сосны под пологом леса относительно вырубки по 
сравнению с лиственными видами можно объяснить как различным адаптационным потенциалом 
к затенению (Сазонова и др., 2011; Суворова, 2009; Цельникер и др., 1993), так и особенностями 
онтогенеза хвои голосеменного и листа покрытосеменных растений, в частности разной интенсив-
ностью и продолжительностью их формирования (Кищенко, 2000; Кищенко и Вантенкова, 2013). 
Вместе с тем более низкая фотосинтетическая продуктивность сосны относительно лиственных 
видов, очевидно, определяется функциональными характеристиками растений разных филогене-
тических групп, в частности продолжительностью жизни листа (Васфилов, 2015; Shiklomanov et 
al., 2020). Высокая длительность активного фотосинтеза у хвойных снижает скорость реализации 
фотосинтетического потенциала листа по сравнению с лиственными видами древесных растений.

Вероятным объяснением сходства среднемноголетних величин показателей СО2-газообмена 
древесных растений на сплошной вырубке и под пологом сосняка черничного служит небольшая 
амплитуда изменений гидротермических условий в вегетационный сезон 2017–2019 гг., а также 
отсутствие в период наблюдений экстремальных погодных явлений (жары, засухи, наводнений и 
пр.), которые могли существенно повлиять на исследуемые показатели.

Дыхание почвы
Особый интерес представляет изучение пространственной неоднородности почвенного дыха-

ния и факторов, ее определяющих. Ранее нами были отмечены высокая кислотность и бедность 
элементами минерального питания почв как сплошной вырубки, так и ненарушенного сосняка 
черничного (Pridacha et al., 2021), что соответствует известным данным о невысоком плодородии 
лесных почв Карелии (Морозова и Федорец, 1992). Достаточно высокая величина отношения C/N 
в органогенном горизонте почв вырубки (65) и сосняка (44) также характеризует напряженный 
режим азотного питания обоих фитоценозов и невысокую в целом скорость минерализации орга-
нического вещества. Вместе с тем отмеченный нами более высокий уровень почвенного дыхания 
в естественном насаждении (Рис. 3), очевидно, можно объяснить как участием лесной подстилки 
(Chi et al., 2021; Morén and Lindroth, 2000), так и более высоким вкладом автотрофного дыхания 
вследствие большей биомассы корней взрослых деревьев и их равномерного распределения в 
минеральных горизонтах (Pridacha et al., 2021), а также большей влажностью почвы по сравнению 
с вырубкой (Pumpanen et al., 2008). Представляется вероятным и больший вклад гетеротрофного 
дыхания в общую эмиссию СО2 с поверхности почв сосняка черничного относительно вырубки 
вследствие более высокого ризомикробного дыхания (Baldrian, 2017; Luo and Zhou, 2010).
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Пониженные значения объемной влажности почвы на вырубке, вероятно, связаны с бо-
лее высокими среднедневными значениями освещенности, дефицита упругости водяного пара 
(Табл. 1), а также с наибольшей устьичной проводимостью и интенсивностью транспирации листа 
древесных растений на вырубке относительно полога ненарушенного древостоя (Pridacha et al., 
2021), что ранее отмечено и другими исследователями (Olchev et al., 2009; Radler et al., 2010; Wil-
liams et al., 2014). Факт наибольших значений температуры почвы в микрогруппировке с мелкими 
древесными остатками на сплошной вырубке можно объяснить более высокой активностью ми-
кробоценоза при разложении растительных остатков (Baldrian, 2017; Luo and Zhou, 2010). Вместе 
с тем меньшая изменчивость величины потока СО2 с поверхности почв сосняка черничного отно-
сительно почв вырубки хорошо согласуется с нашими данными, свидетельствующими о большей 
однородности живого напочвенного покрова естественного древостоя, где было зарегистрирова-
но 37 таксонов мхов, лишайников и сосудистых растений относительно 56 таковых на вырубке 
(Pridacha et al., 2021).

Важно отметить, что, несмотря на высокую пестроту и мозаичность почвенного покрова, а 
также неоднородность дыхания почв (Кудеяров и др., 2007; Luo and Zhou, 2010; Mukhortova et al., 
2021), полученные нами значения почвенной эмиссии СО2 на сплошной вырубке и в спелом со-
сняке черничном в условиях Южной Карелии хорошо сопоставимы с величинами дыхания почв, 
отмеченными для средневозрастных сосновых древостоев Финляндии (Niinistö et al., 2011) и 
Средней Сибири (Махныкина и др., 2020). Проведенные оценки сезонной динамики потоков СО2 с 
поверхности почвы в бореальных сосновых древостоях выявили максимальную почвенную эмис-
сию в период с середины июля до конца августа (Махныкина и др., 2020; Осипов, 2015; Ялынская, 
1999; Morén and Lindroth, 2000), что связывают с влиянием сезонного хода температуры почвы на 
функциональную активность автотрофных и гетеротрофных организмов (Курганова и др., 2020; 
Laganiere et al., 2012; Yuste et al., 2003). Этот факт дает нам основание считать полученные ве-
личины потока СО2 с поверхности почв вырубки сосняка черничного и естественного древостоя 
референсными для теплого периода года в данных биогеоценотических условиях.

Таким образом, анализ средних за 3-летний период величин составляющих углеродного об-
мена древесных растений и почвенного покрова на сплошной вырубке 10-летней давности и под 
пологом спелого сосняка черничного в теплый период года в условиях Южной Карелии позволяет 
нам предположить преобладание поглощения СО2 древесными растениями в процессе фотосин-
теза над его выделением при дыхании почвы на обоих экспериментальных участках. Полученный 
результат представляется важным, поскольку до сих пор нет единого мнения о временно́м аспек-
те влияния вырубок на способность лесных экосистем поглощать или выделять СО2 (Amiro et al., 
2010; Mamkin et al., 2019; Vestin et al., 2020; Williams et al., 2014; Zha et al., 2009). Ранее резуль-
таты наших полевых исследований составляющих СО2/Н2О-обмена хвойных и лиственных видов 
древесных растений в сосняках на автоморфных песчаных почвах в условиях Южной Карелии 
(Придача и др., 2019) были использованы для параметризации скорости фотосинтеза, дыхания и 
устьичной проводимости сосны и березы в модели MixFor-SVAT (Ольчев и др., 2017) и проведения 
расчетов возможных изменений потоков CO2 и H2O в сосновых лесных экосистемах Карелии при 
изменении климатических условий в будущем. Модельное исследование показало тенденцию к 
увеличению интегрального СО2-обмена и эвапотранспирации сосновых лесов Карелии (на 39 и 
5% соответственно) при сценарии климата (А1В), имитирующем умеренный рост среднегодовой 
температуры воздуха (на 3.4 °С) в регионе к концу XXI века (Придача и др., 2019.

Заключение
Проведенное исследование показало существенное влияние сплошной вырубки на составля-

ющие углеродного баланса лесной экосистемы бореальной зоны. Нами установлены удельные 
величины фотосинтетической фиксации СО2 и его выделения при темновом дыхании у основ-
ных лесообразующих пород Европейского Севера, а также эмиссии СО2 с поверхности почвы на 
сплошной вырубке и под пологом сосняка черничного для теплого периода года. На вырубке от-
мечено более интенсивное связывание СО2 в процессе фотосинтеза относительно его выделения 
в результате темнового дыхания у сосны и лиственных видов (6–10 раз) по сравнению с таковыми 
под пологом леса (3–6 раз). Показан меньший вклад (в 1.3 раза) почвенной эмиссии в атмосфер-
ный поток СО2 на сплошной вырубке 10-летней давности по сравнению с таковым под пологом 
спелого сосняка черничного. Отмеченные закономерности выявлены нами для локальных фито-
ценотических и климатических условий. Полученные результаты являются основой для получения 

74



75Придача, В.Б., Семин, Д.Е., 2024. Трансформация экосистем 7 (3), 64–83.

прогнозных оценок антропогенного влияния на показатели углеродного обмена растительного и 
почвенного покрова лесных экосистем в различных пространственных и временных масштабах.
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