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Представлены результаты экспериментальных исследований эмиссии СО2 с поверхности стволов 
живых деревьев, сухостоя и валежа в еловых лесах юга-запада Валдайской возвышенности, на 
территории Центрально-Лесного государственного природного биосферного заповедника (Твер-
ская обл.). Результаты получены на основе прямых измерений потока СО2 с помощью камерных 
методов наблюдений. В качестве объектов выбраны два типа ельников – сфагново-черничный и 
неморальный, различающиеся видовым составом и условиями почвенного увлажнения. Измере-
ния проводились на 10 живых деревьях, 14 стволах валежа и 10 сухостойных деревьях. Результаты 
исследований позволили количественно оценить сезонную динамику эмиссии СО2 нефотосинте-
зирующей частью древостоя в еловых лесах южной тайги, выявить зависимость потоков СО2 от 
факторов внешней среды (температуры и влажности воздуха), диаметра ствола и интенсивности 
роста деревьев, влажности и плотности древесины. 

Эмиссия СО2, дыхание стволов, разложение древесины, южная тайга.

Вопросы, связанные с изучением углеродного 
баланса природных экосистем, по-прежнему со-
храняют свою актуальность. В условиях климати-
ческих изменений особую важность приобретают 
процессы, определяющие потоки СО2. В наземных 
экосистемах основным источником естественного 
поступления углерода в атмосферу принято счи-
тать общее дыхание почвы, определяемое актив-
ностью микроорганизмов и дыханием корней. По 
последним оценкам дыхание почвы составляет 
42–76% от общего дыхания экосистемы [13, 14, 
22, 23, 39]. В то же время дыхание надземной 
нефотосинтезирующей части биомассы также 
играет существенную роль в углеродном балансе 
природных экосистем. По разным оценкам вклад 
эмиссии СО2 с поверхности стволов (дыхание 
стволов) в общую эмиссию надземной фитомассы 
лесов составляет от 5 до 22% [13, 22, 23, 33, 39, 

40, 41]. Дыхание стволов живых деревьев обычно 
подразделяется на две составляющие: дыхание 
роста и дыхание поддержания [10, 30]. Первая 
часть пропорциональна приросту биомассы, в то 
время как вторая пропорциональна объему жи-
вых тканей. Поскольку скорость роста биомассы 
определяется фенологией, дыхание роста имеет 
строгую сезонную изменчивость [30]. Дыхание 
ствола обычно рассчитывается по отношению к 
единице его поверхности [21]. Типичным мето-
дом измерения дыхания стволов деревьев явля-
ются камерные измерения. Следует отметить, что 
экспериментальные оценки эмиссии СО2 ствола-
ми деревьев, основанные на прямых измерениях 
эмиссии углерода, малочисленны и кратковре-
менны. Кроме того, при изучении зависимости 
физиологических показателей от факторов окру-
жающей среды необходимо учитывать сопряжен-
ное влияние нескольких факторов одновременно 
[2]. Оценки годовой эмиссии выполнены, как 
правило, с привлечением модельных расчетов, 
основанных на верификации моделей по данным, 
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полученным в лесах с различным видовым соста-
вом полога, разным классом бонитета и др., что 
не позволяет распространить полученные зависи-
мости на лесные экосистемы в целом. 

Другим важным аспектом изучения эмиссион-
ных процессов является оценка вклада потока СО2 
от разложения валежа или сухостоя. В условиях 
старовозрастных лесов, подверженных ветрова-
лам, сухостой и валеж могут составлять 10–25% 
запасов надземной биомассы [8, 9]. Эмиссия СО2 
стволами отмерших деревьев – это гетеротроф-
ное дыхание дереворазрушающих организмов: 
грибов, бактерий и др. [4–6]. Скорость процессов 
разложения древесины в целом зависит от усло-
вий, обеспечивающих наиболее благоприятную 
среду для роста этих организмов, в первую оче-
редь от температуры и влажности внутри ствола. 
Временнáя зависимость разложения древесины 
(потери массы) обычно описывается экспоненци-
альной кривой [11]. Дыхание, связанное с разло-
жением отмерших стволов деревьев, может быть 
рассчитано двумя основными способами: изме-
рением динамики потери биомассы и прямым 
измерением потока CO2 из древесного образца [5, 
8, 32]. Оценке разложения древесины посвяще-
но достаточно большое число исследований [7, 
9, 15, 16, 19, 20, 24 и др.]. Полученные оценки 
базируются на косвенных методах определения 
потерь углерода при разложении путем определе-
ния изменения плотности древесины во времени. 
Прямые измерения, позволяющие оценить непо-
средственную эмиссию СО2 от стволов в разной 
степени разложения, малочисленны [4, 12, 26]. 

Целью настоящего исследования является оцен-
ка зависимости эмиссии СО2 нефотосинтезирую-
щей надземной биомассы в хвойных лесах запада 
Валдайской возвышенности от экологических 
факторов. Для достижения этой цели были ре-
шены следующие задачи: (1) измерение дыхания 
стволов живых деревьев доминирующих видов в 
двух различных типах ельников; (2) измерение 
эмиссии СО2 отмершими стволами деревьев в вы-
бранных типах леса; (3) исследование зависимо-
сти эмиссии СО2 живыми и отмершими стволами 
от свойств древесины и внешних факторов.

МАТЕРИАЛЫ  И  МЕТОДЫ 

Исследования выполнены на территории Цен-
трально-Лесного государственного природного 
биосферного заповедника (ЦЛГПБЗ, http://www.
clgz.ru/geo.htm), который расположен в юго-
западной части Валдайской возвышенности, в 
пределах Главного (Каспийско-Балтийского) 
водораздела Русской равнины (Тверская обл., 

56°30' с.ш., 33°00' в.д.). В геоморфологическом 
отношении территория заповедника представляет 
собой слабо всхолмленную равнину. Абсолют-
ные отметки высот колеблются от 220 до 280 м. 
Широкое распространение на плоской водораз-
дельной равнине покровных суглинков со слабой 
водопроницаемостью в сочетании с избыточным 
увлажнением способствует развитию поверхно-
стного заболачивания. Природный комплекс за-
поведника типичен для южно-таежной подзоны 
и представлен в основном ельниками (47% пло-
щади). Около 6% площади заповедника занимают 
верховые сфагновые болота.

В качестве экспериментальных объектов ис-
следования были выбраны два типа ельников, 
различающихся видовым составом и условия-
ми увлажнения [25, 31, 38] (табл. 1). Древостой 
первого экспериментального участка, типично-
го для ельников сфагновых, на 86% состоит из 
ели (Picea abies (L.) Karst), на 14% – из березы 
(Betula pubescens), с небольшой примесью сосны 
(Pinus sylvestris L.). Напочвенный покров пред-
ставлен Vaccinium myrtillus и мхами (Sphagnum 
girgensohnii, S. magellanicum). Для участка ха-
рактерен очень высокий уровень грунтовых вод. 
Почвы на участке торфянисто-подзолистые глее-
ватые с большим запасом органического вещест-
ва в разных стадиях разложения. Данный экспе-
риментальный участок мы классифицировали как 
сфагново-черничный ельник. 

Таблица 1. Основные таксационные характеристики 
изученных ельников в ЦЛГПБЗ

Параметр
Ельник

сфагново- 
черничный сложный

Число деревьев на 1 га
Участие ели в составе 
древостоя, %
Средний возраст ели, 
лет
Средний диаметр ели, 
см
Средняя высота ели, м
Максимальная высота 
деревьев, м 
Суммарный проектив-
ный листовой индекс 
древостоя LAI, м2 м–2 
Проективный листовой 
индекс ели, м2 м–2 
Состав древостоя

657
86.0

181 ± 35

23.6 ± 9.0

18.8 ± 2.0
24.0

7.7

7.0

9Е1Б+С

530
53.0

150 ± 28

26.0 ± 12.0

20.8 ± 8.0
33.0

6.1

4.2

6Е2Кл1Б1В+Ос
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Второй участок расположен на хорошо дрени-
рованном пологом склоне с относительно глубо-
ким уровнем залегания грунтовых вод, в 2 км от 
первого экспериментального участка и относится 
к еловым лесам неморального типа. Древостой 
на 53% состоит из ели, на 18% из клена (Acer 
platanoides), с небольшой примесью березы, оси-
ны (Populus tremula), вяза (Ulmus glabra), и липы. 
Травяная растительность представлена Milium 
effusum, Festuca altissima, Pulmonaria obscura, 
Aegopodium podagraria, Mercurialis perennis, 
Glechoma hederacea, Hepatica nobilis, Asarum 
еиrораеит. Почвы на участке слабодерново-па-
левоподзолистые, гумусовый горизонт не превы-
шает 5–10 см. Мы классифицировали этот ельник 
как сложный (неморальный).

Измерения эмиссии CO2 с поверхности живых 
и отмерших стволов (RW) проводились на одних и 
тех же экспериментальных площадках в течение 
вегетационного сезона 2002 и 2003 гг. В общей 
сложности было выполнено пять серий измере-
ний, каждая из которых длилась 6–7 дней. Основ-
ное внимание в 2002 г. уделялось эмиссии CO2 
валежом в разной степени разложения, в то время 
как в 2003 г. исследования были сосредоточены на 
измерении эмиссии CO2 стволами живых и сухо-
стойных деревьев. Всего измерения проводились 
на 34 стволах, включая 10 живых деревьев (три 
ели, одну березу и один клен в сложном ельнике, 
четыре ели и одну березу в сфагновом ельнике), 
14 стволов валежа (по семь на каждой пробной 
площади) и 10 сухостойных деревьев (по пять на 
каждой пробной площади). 

Лето 2002 г. было засушливым [34, 35]: сумма 
осадков с мая по сентябрь составила лишь 38% 
(146 мм) от многолетнего среднего значения, а 
средняя температура за тот же период (14.1 oC) на 
0.9 oC превышала многолетнее среднее значение. 
Июль и август были самыми сухими и жаркими 
месяцами вегетационного сезона. Сумма осадков 
и средняя температура воздуха за эти месяцы со-
ставили 12.1 мм и 17.7 oC, или 10 и 113% соответ-
ственно от их многолетних средних значений. Ко-
личество осадков вегетационного сезона 2003 г. 
значительно превышало многолетние средние ве-
личины. Сумма осадков с мая по сентябрь соста-
вила 527 мм при среднем многолетнем значении 
388 мм, причем самыми дождливыми были июль 
и август.

Основная часть измерений проводилась с ис-
пользованием газоанализатора “Кедр” (Москва), 
работающего по дифференциальной схеме с точно-
стью ± 10 ppm: через обе кюветы газоанализатора 
проходит поток воздуха, опытного и контрольно-

го, газоанализатор дает сигнал, равный разности 
концентрации СО2 в этих потоках. Исследования 
газообмена были выполнены по открытой схеме, 
т.е. воздух из камеры или атмосферы рядом с 
камерой (контроль) прокачивался насосом через 
газоанализатор и выбрасывался в атмосферу. На 
коре выбранных модельных деревьев на высоте 
1.3 м на северной стороне закреплялись камеры 
из прозрачной полиэтиленовой пленки площадью 
от 150 до 650 см2, установленные на валиках из 
пластилина высотой 1 см. В камере были сдела-
ны два отверстия, через одно из которых воздух 
откачивался в газоанализатор, а через другое по-
ступал из атмосферы. Показания газоанализатора 
регистрировались каждые 20 с логгером (EMS, 
Чехия) одновременно с температурой почвы и 
воздуха, влажностью воздуха и разностью темпе-
ратур воздуха и коры. Газообмен CO2 рассчиты-
вался по формуле:

 ,( – )
R

S
C C F

w
b control

a
=

где RW – газообмен CO2 (мкмоль м–2 с–1), Cb и 
Ccontrol – концентрации СО2 в камере и окружаю-
щем воздухе вблизи камеры, соответственно 
(мг л–1), F – поток воздуха через камеру (л ч-1), 
S – площадь поверхности ствола в камере (м2)
и a = 0.0063 – постоянный коэффициент.

В сентябре и октябре 2003 г. наряду с “Кедром” 
использовался газоанализатор Li-6262 (Li-Cor 
Inc., USA), работающий по аналогичной схеме. 
Для определения соотношения их показаний было 
проведено 50 измерений двумя газоанализатора-
ми, подсоединенными последовательно к одной 
и той же камере, после чего они использовались 
самостоятельно на различных модельных деревь-
ях. Зависимость показаний между газоанализато-
рами выглядит следующим образом (мкмоль м–2 
с–1): RLi = 0.9805 RKedr + 0.0321, R2 = 0.9314. Таким 
образом, оба газоанализатора давали близкие ре-
зультаты.

После окончания измерений дыхания из всех 
модельных мертвых деревьев были взяты образцы 
древесины для определения ее плотности и влаж-
ности. Объем образца, необходимый для опреде-
ления его плотности, измерялся путем погруже-
ния его в воду и измерения объема вытесненной 
воды. Влажность древесины рассчитывалась как:

 ,–
W

Mf
Mf Md

=

где Mf и Md – соответственно свежая и абсолют-
но сухая масса образца. Сухая масса измерялась 
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после сушки образца в сушильном шкафу при 
температуре 105 oС. 

Таксационные характеристики были полу-
чены на пробных площадях размером 0.28 га в 
сфагново-черничном ельнике и 0.5 га в сложном 
ельнике. 

На обеих пробных площадях в 2002 г. были 
измерены диаметры всех живых и сухостойных 
деревьев на высоте груди (DBH) (рис. 1). С 2003 г. 
на пробных площадях также проводились измере-
ния радиального прироста деревьев при помощи 
ленточных дендрометров. Прирост ствола (dS/dt) 
оценивался в мм2 день–1.

Была исследована зависимость газообмена 
(RW) от различных характеристик выбранно-
го объекта – видовой принадлежности дерева, 
диаметра ствола на высоте 1.3 м, температуры 
(Tair) и влажности (RH) воздуха, для сухостоя и 
валежа также от влажности и плотности древе-
сины, визуально определяемой стадии разло-
жения и наличия коры. Зависимость исследо-
валась с помощью нелинейной регрессии для 
численных независимых переменных и с помо-
щью множественного дисперсионного анализа 
(ANOVA) для качественных переменных (дре-
весная порода, стадия разложения, состояние 
коры).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Эмиссия CO2 стволами живых деревьев. Сред-
няя за серию эмиссия CO2 с поверхности ство-
лов живых деревьев существенно не менялась 
с июня до начала августа 2003 г, но к середине 
сентября она уменьшилась примерно в 1.6 раза 
в сфагново-черничном ельнике и примерно в 1.3 
раза в сложном ельнике. С середины сентября до 
середины октября дыхание сократилось еще в 3–5 
раз. Значимых различий дыхания живых стволов 
деревьев близких диаметров между пробными 
площадями не наблюдалось. В августе 2002 г. в 
условиях засухи эмиссия CO2 стволов ели была 
в 4–6 раз меньше, чем в тот же период влажного 
2003 г., при этом дыхание стволов березы в авгу-
сте 2002 и 2003 гг. было близким. Низкое дыхание 
березы в сложном ельнике в августе 2003 г. может 
объясняться, во-первых, высокими дневными 
температурами воздуха в этот период (20–27 oС), 
по сравнению с другими периодами наблюдений 
(до 20 oС), а, во-вторых, изменением состояния 
модельной березы – в 2004 г. ее рост сильно за-
медлился, а к 2007 г. она засохла.

Средняя за серию эмиссия CO2 на единицу 
поверхности ствола живых деревьев в сложном 
ельнике имела строгую линейную зависимость от 
DBH (рис. 2а). В сфагновом ельнике эта зависи-
мость носила нелинейный характер (рис. 2б): все 
модельные деревья, кроме дерева I класса роста 
(диаметр ствола от 15 и до 27 см), имели близкие 
значения дыхания (табл. 2). В сложном ельнике 
в этом диапазоне диаметров эмиссия CO2 изме-
нилась довольно существенно, в 1.3 раза. Зави-
симость эмиссии СО2, рассчитанной на единицу 
объема ствола, от DBH в сложном ельнике была 
слабой, причем убывающей, а в сфагново-чернич-
ном ельнике она была нелинейной, с минимумом 
у елей среднего диаметра (рис. 2, в, г).

Зависимость эмиссии CO2 стволов деревьев от 
годичного прироста у деревьев в разных типах 
леса представлена на рис. 3. Из рисунка видно, 
что с увеличением годичного прироста дыхание 
в более продуктивном древостое увеличивается в 
значительно большей степени, чем в заболочен-
ном. При этом деревья с незначительным приро-
стом в обоих типах леса по дыханию различаются 
несущественно.

Положительная зависимость дыхания от тем-
пературы наблюдалась для всех живых деревьев 
ели. В сложном ельнике она была значительной 
(0.5 < R2 < 0.6) для всех модельных деревьев 
(рис. 4). С июня по начало августа и с изменением 
температуры от 10 до 20 оС дыхание возрастало 
примерно в 2 раза, коэффициент Q10 для различ-

Рис. 1. Распределение деревьев по классам диаметра на 
пробных площадях в ельниках сфагново-черничном (а) и 
сложном (б): 1 – ель, 2 – береза, 3 – вяз, 4 – клен, 5 – липа, 
6 – рябина, 7 – осина.
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Рис. 2. Средняя на дерево и серию измерений эмиссия CO2 стволов живых деревьев в сложном (а, в) и сфагново-черничном 
(б, г) ельниках в 2003 г. а, б – эмиссия CO2 рассчитана на единицу поверхности ствола, в, г – на единицу объема ствола; 1 – 
июнь, 2 – август, 3 – сентябрь, 4 – октябрь. 

Рис. 3. Зависимость дыхания ствола от скорости прироста 
площади его сечения в двух типах леса: 1 – сфагново-чер-
ничный ельник, 2 – сложный ельник. 

Рис. 4. Примеры температурных зависимостей дыхания 
стволов живых деревьев в 2003 г.: 1, 2 – сложный ельник; 
3 – сфагново-черничный ельник.
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ных деревьев составлял от 2.0 до 2.1. В сфагновом 
ельнике значимая температурная зависимость 
газообмена наблюдалась только у двух доминант-
ных модельных деревьев I и II класса роста с Q10, 
равным 2.5 и 2.1, соответственно. При этом у двух 
субдоминантных деревьев эта зависимость была 
слабой (R2 < 0.05). В отличие от ели, у модельных 
берез температурная зависимость эмиссии CO2 
стволами была немонотонной с максимумом при-
мерно при 12–14 оС. Дневной ход эмиссии CO2 
возрастал до 20–21 ч у всех модельных деревьев, 
т.е. на протяжении светлого времени суток сни-
жения дыхания не наблюдалось. Это, по-видимо-
му, связано с тем, что температура ствола к этому 
времени не успевала существенно снизиться.

Эмиссия CО2 сухостоем. Эмиссия CO2 различ-
ными стволами сухостоя характеризовалась зна-
чительно большей изменчивостью по сравнению 
с дыханием живых стволов. Так, в пределах одной 
серии измерений и одного типа леса максимум и 

минимум из средних за серию и для модельного 
дерева значений эмиссии CO2 стволами сухостоя 
различались в разных сериях и типах леса от 1.2 
до 577 раз (в среднем в 114 раз) (табл. 3). В то же 
время у живых стволов эти показатели различа-
лись в разных сериях и типах леса от 2.6 до 6.7 
раз (в среднем в 4.8 раз) (табл. 2).

В отличие от живых деревьев, максимум эмис-
сии CO2 стволами сухостойных деревьев был 
достигнут во второй половине сезона: в августе 
(сфагново-черничный ельник) или в сентябре 
(сложный ельник, табл. 3). Наиболее резкое уве-
личение эмиссии CO2 наблюдалось в сентябре в 
сложном ельнике у двух наибольших по диамет-
ру сухостойных деревьев. В октябре эмиссия CO2 
уменьшилась, достигнув значений, близких к 
июньским.

Зависимость эмиссии CO2 от DBH была не-
линейной в двух типах исследуемых ельников 

Таблица 2. Средние за серию и по модельным деревьям значения эмиссии CO2 стволами живых деревьев

Порода DBH,
см

Класс 
роста

Средняя эмиссия CO2, мкмоль м–2 с–1 (±ст. ошибка)

2–9 августа 
2002

4–8 июня 
2003

29 июля –
05 августа 

2003

10–17 сен-
тября 2003

16–22 ок-
тября 2003

Сложный ельник

Ель* 55.9 I 1.57
(±0.02)

4.97
(±0.15)

4.44
(±0.41)

3.82
(±0.21)

1.13
(±0.19)

Ель 27.1 III – 2.79
(±0.14)

1.92
(±0.16)

2.14
(±0.10)

0.58
(±0.11)

Ель 14.8 V – 1.59
(±0.14)

1.49
(±0.17)

1.04
(±0.07)

0.43
(±0.11)

Береза* 30.2 II 0.98
(±0.01)

5.29
(±0.21)

0.81
(±0.15)

3.10
(±0.31)

–

Клен* 20 IV 0.79
(±0.02)

– – – –

Сфагново-черничный ельник

Ель 14.0 IV – – 2.19
(±0.24)

1.41
(±0.17)

–

Ель* 22.3 III 0.15
(±0.01)

1.54
(±0.24)

1.67
(±0.58)

0.82
(±0.16)

–

Ель 34.0 I – 7.41
(±0.68)

6.66
(±0.44)

4.49
(±0.57)

0.86
(±0.23)

Ель 27.1 II – – 1.03
(±0.07)

0.66
(±0.05)

0.17
(±0.04)

Береза 29.4 I – 4.647
(±0.35)

– – –

* Деревья, обследованные в 2002 г.
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(рис. 5). В сложном ельнике эмиссия CO2 была 
близка к нулю для сухостойных деревьев с DBH 
от 10 до 30 см, затем резко возрастала более чем 
в 10 раз при дальнейшем увеличении DBH. Ана-
логичная ситуация, хотя и менее выраженная, 
наблюдалась и в сфагново-черничном ельнике. 
Температурная зависимость эмиссии CO2 у сухо-
стоя в обоих ельниках была слабой, выраженной 
только у отдельных деревьев. 

Эмиссия CO2 валежом. Средняя эмиссия CO2 
валежом, как и сухостоем, отличалась высокой 
изменчивостью между модельными деревьями.

Дисперсионный анализ показал значимую за-
висимость эмиссии CO2 от всех принятых во вни-
мание переменных: древесной породы, состояния 
коры и стадии разложения. Самой важной из этих 
характеристик оказалось состояние коры: крите-
рий Фишера F составил 111 и 1450, соответствен-
но, для сфагново-черничного и сложного ельни-
ков. Эмиссия CO2 у образцов с корой была в 3–7 
раз выше, чем у образцов без коры. Очень высо-

кое значение эмиссии CO2 у березового образца с 
поврежденной корой, очевидно, объясняется его 
высокой влажностью (табл. 4), вызванной накоп-
лением воды под корой. Стадия разложения ока-
зывала меньшее воздействие на эмиссию CO2: F  
составил 40 и 56, соответственно, для сфагнового 
и сложного ельников с максимальной эмиссией 
на 3-й и 4-й стадиях. Влияние древесной породы 
было наименьшим (F = 12), причем эмиссия CO2 
была выше у березы, чем у ели. На высокую ско-
рость разложения древесины березы указывают, 
в частности, результаты повторных измерений 
эмиссии CO2 у березы, упавшей в июне 2002 г.: 
через 1.5 месяца после падения дерева эмиссия 
CO2 была 0.69 мкмоль м–2 с–1, а спустя год она 
возросла более чем в 10 раз (табл. 4). В то же вре-
мя эмиссия CO2 осиной, упавшей одновременно с 
березой, возросла за год лишь в 1.7 раза.

Влажность древесины валежа (M) не влияла 
на эмиссию CO2 при значениях менее 45%. При 
M больше 45%, по мере роста данной величины, 

Таблица 3. Средняя за серию измерений и по модельным деревьям эмиссия CO2 стволами сухостойных 
деревьев.

Порода DBH,
см

Плот-
ность,
г · см-3

Влаж-
ность,

%

Средняя эмиссия CO2, мкмоль м–2 с–1 (±ст. ошибка)

2–9 августа 
2002

4–8 июня 
2003

29 июля –
05 августа 2003

10–17 
сентября 

2003

16–22 
октября 

2003

Сложный ельник

Ель 41.5 0.542 30.33 – 6.34
(±0.40)

9.55
(±0.79)

27.12
(±2.13)

9.61
(±1.45)

Ель 27.1 0.657 16.13 – 0.93
(±0.05)

0.57
(±0.09)

0.64
(±0.06)

0.50
(±0.08)

Ель* 8.9 0.626 23.66 0.06
(±0.01)

0.12
(±0.01)

0.43
(±0.05)

0.12
(±0.02)

0.12
(±0.03)

Ель 13.7 0.505 23.61 – – 0.19
(±0.04)

0.57
(±0.08)

0.63
(±0.07)

Сфагново-черничный ельник

Ель 19.7 0.606 22.35 – 1.03
(±0.16)

5.85
(±0.25)

4.88
(±0.69)

1.09
(±0.14)

Ель* 9.4 0.531 21.15 0.06
(±0.01)

0.07
(±0.04)

0.28
(±0.03)

0.06
(±0.03)

–

Ель 27.1 0.518 32.31 – – 2.38
(±0.07)

2.42
(±0.16)

0.93
(±0.05)

Ель 17.7 0.439 34.33 – – 0.10
(±0.03)

0.72
(±0.08)

–

Ель 10.5 0.620 27.69 – 0.14
(±0.04)

0.09
(±0.03)

–

* Деревья, обследованные в 2002 г.
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эмиссия CO2 начинала резко возрастать (рис. 6). 
Эмиссия CO2 отрицательно зависела от плотности 
древесины (t) только при t < 0.42 г см–2 и не за-
висела при более высоких значениях. В отличие 
от живых и сухостойных деревьев, зависимости 
эмиссии CO2 от диаметра валежа не наблюдалось.

Положительная зависимость эмиссии CO2 от 
температуры воздуха наблюдалась только для 
березы и осины, подвергшихся вывалу, непосред-
ственно перед началом периода измерений.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сезонный ход дыхания стволов, начиная с 

июня, характеризовался монотонным снижением, 
примерно одинаковым в обоих типах леса. Се-
зонный ход радиальных приростов в течение лета 
был более стабилен, хотя некоторая тенденция их 
снижения прослеживается.

Зависимости интенсивности дыхания ствола 
от его диаметра посвящено большое число иссле-
дований. Однако полученные результаты не все-
гда однозначны, в первую очередь, из-за разных 
способов расчета эмиссии, вследствие примене-
ния различных методик исследования, сезонного 
развития растительности, а также выбранных 
для эксперимента объектов. В целом установле-
но [28, 29, 36], что в расчете на единицу массы 
интенсивность дыхания уменьшается по мере 
увеличения диаметра ствола, что соответствует 
и нашим данным по оценке эмиссии в сложном 
ельнике (рис. 2). Эта зависимость, выражаемая 
гиперболой [17], отражает закономерное сниже-
ние доли участия живых клеток в массе ствола и 
коры с увеличением возраста дерева и диаметра 
его ствола. В расчетах эмиссии СО2 на боковую 
поверхность ствола в целом различия между де-
ревьями разного диаметра могут отсутствовать 

Рис. 5. Зависимость средней за серию и среди модельных деревьев эмиссии CO2 стволами сухостойных деревьев от диамет-
ра на высоте 1.3 м в сложном (а) и сфагновом (б) ельниках: 1 – июнь, 2 – август, 3 – сентябрь, 4 – октябрь.

Рис. 6. Зависимость средней эмиссии CO2 валежом от влажности (а) и плотности (б) древесины. Диапазоны соответствуют 
0.95(Min-Max).
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[3, 17, 18, 27] или дыхание увеличивается с уве-
личением диаметра ствола [36]. Результаты наших 
исследований подтвердили выявленные законо-
мерности. Следует также отметить, что дыхание 
роста зависит от прироста дерева по диаметру. 
Иногда деревья малого диаметра имеют при-
рост по диаметру больше, чем деревья большего 
диаметра ствола (рис. 3). Это также усложняет 
зависимость дыхания стволов живых деревьев 
от диаметра.

Наряду с диаметром ствола интенсивность ды-
хания может быть обусловлена и размерами кро-
ны [10]. В наших исследованиях в сфагново-чер-
ничном ельнике отмечены небольшие различия 
между дыханием деревьев II–IV классов роста. 
Однако дерево I класса дышит намного интен-
сивнее, чем остальные деревья. По-видимому, это 
характерно для низкобонитетных насаждений. 

В сложном ельнике изменение температурной 
зависимости дыхания с изменением класса ро-
ста более равномерно (рис. 4). По абсолютной 
величине среднее дыхание дерева I класса роста 
в сфагново-черничном ельнике оказалось в 1.5 
раза выше, чем в сложном ельнике. Их абсо-
лютные приросты по диаметру были примерно 
одинаковыми, но поскольку дерево в сфагново-
черничном ельнике было в 1.7 раза тоньше, то 
его относительный прирост был больше. Этим, 
по-видимому, и объясняется большее дыхание де-
рева I класса роста в сфагново-черничном ельни-
ке по сравнению с деревом того же класса роста в 
сложном ельнике. У деревьев остальных классов 
роста в сложном ельнике дыхание было несколь-
ко интенсивнее чем в сфагново-черничном, что 
также, видимо, объясняется скоростью роста. 
В сфагново-черничном ельнике деревья I класса 
роста по сравнению с остальными деревьями 

Таблица 4. Средняя за серию измерений и по модельным деревьям эмиссия CO2 стволами валежа

Порода Диаметр,
см

Стадия раз-
ложения* Состояние Плотность,

г см–3
Влажность,

%

Средняя эмиссия CO2,
мкмоль м–2 с–1 (±ст. ошибка)

2–9 августа 
2002

4–8 июня 
2003

Сложный ельник

Береза 28 3 с корой 0.83 52.88 6.18 (±0.07) –
Береза 29 3 Поврежден-

ная кора
0.32 70.84 31.16 (±0.27) 34.64

Береза 3 без коры – – 0.88 (±0.05) –
Береза 42.7 1 упало в 

июне 2002
0.71 38.52 0.69 (±0.02) 8.44 (±0.18)

Осина 67.5 1 упало в 
июне 2002

– – 0.70 (±0.01) 1.21 (±0.19)

Ель 12 2 с корой – – 0.43 (±0.03) –
Ель 10 2 без коры 0.42 – 0.13 (±0.02) –

Сфагновый ельник

Ель 16 4 с корой 0.41 34.63 12.45 (±0.26) –
Ель 18 4 без коры 0.52 27.22 2.20 (±0.06) –
Ель 19 5 покрыто 

мхами
– – 2.09 (±0.06) –

Ель 7 2 без коры – – 0.16 (±0.06) –
Ель 12 4 без коры 0.33 32.32 0.62 (±0.02) –
Ель 23 3 с корой 0.44 35.68 0.80 (±0.03) –
Ель 25 3 без коры 0.50 22.90 0.08 (±0.01) –

*  Использовалась следующая классификация по стадиям разложения: 1 – свежеупавшие деревья, на которых еще остались 
листья; 2 – деревья без листьев, но с сохранившимися побегами последних лет; 3 – сохранились только ветви без побегов; 
4 – сохранился только ствол без ветвей; 5 – ствол покрыт мхами, но еще отличим от почвы [7]. 
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имели прирост по диаметру значительно больше. 
Деревья II–IV классов роста в сфагново-чер-
ничном ельнике имели интенсивность дыхания 
ниже, чем в сложном ельнике, их прирост по 
диаметру также оказался ниже. Аналогичные 
данные приведены в работе Ю.Л. Цельникер 
с соавторами [10, 37] для сосны. Г.А. Забугой 
[1] получено, что дыхательные затраты ство-
ла тесно связаны с энергией роста дерева. Из 
их данных также видно, что деревья I класса 
имеют интенсивность дыхания почти в 2 раза 
выше, чем деревья II класса, и более чем в 4 раза 
выше по сравнению с деревьями III и IV классов 
роста. 

Эмиссия CO2 сухостоем в сложном ельнике рез-
ко возрастала у деревьев большого диаметра. Это 
может объясняться тем, что древесина деревьев 
большего диаметра содержит, по сравнению с 
субдоминантными деревьями, больше паренхи-
матических тканей, относительно более влажных 
и легче подверженных гниению. Это подтвержда-
ется нашими измерениями: у больших деревьев 
плотность древесины была обычно меньше, а 
влажность – больше, чем у деревьев меньшего 
диаметра (табл. 2).

Выводы. Таким образом, из литературных 
данных и результатов наших исследований следу-
ет, что в основном дыхание ствола обусловлено 
интенсивностью роста дерева по диаметру. По 
нашим данным эта закономерность сохраняется 
независимо от того, в каком типе леса дерево на-
ходится.

Проведенные исследования выявили зависи-
мость газообмена у живых стволов деревьев от 
температуры воздуха, а также от сезонного хода 
и интенсивности роста дерева. У сухостойных 
деревьев и валежа эмиссия СО2 с поверхности 
ствола зависит не только от температуры, но 
также от плотности и влажности древесины. Для 
валежа самой значимой причиной воздействия на 
эмиссию СО2 оказалось состояние коры, а стадия 
разложения оказывала меньшее воздействие на 
эмиссию CO2. При влажности древесины вале-
жа меньше 45% отсутствует зависимость между 
эмиссией СО2 и влажностью, но при влажности, 
превышающей 45%, эмиссия CO2 резко возраста-
ет с увеличением влажности древесины. Эмис-
сия CO2 с поверхности валежа зависит от плот-
ности древесины только при плотности меньше 
0.42 г см–2 и не зависит при более высокой плот-
ности. В отличие от живых и сухостойных деревь-
ев, зависимости эмиссии CO2 от диаметра валежа 
не наблюдалось.
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Emission of CO2 by Stems of Live trees, Dead Wood, 
and Slash in Spruce Forests in the Southwestern Valdai Upland

А. G. Molchanov, F. А. Тatarinov, Yu. А. Кurbatova
The results of experimental investigations of CO2 from the surface of live tree stems, dead wood, and 
slash in spruce forests of the southwestern Valdai Upland (in the territory of the Central Forest State 
Nature Biosphere Reserve, Tver oblast) are presented. They were based on direct measurements using 
chamber methods of studies. Two types of spruce forests (sphagnum-bilberry and nemoral) different in 
the species composition and soil moisture were the objects for the studies. The results allowed evaluating 
quantitatively the seasonal dynamics of CO2 emission by non-photosynthesizing components of spruce 
forests in the southern taiga and revealing the dependence of CO2 fl uxes on environmental factors 
(air temperature and humidity), stem diameter, intensity of tree growth, and wood moisture and density.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile (None)
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Average
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages false
  /ColorImageFilter /None
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Average
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages false
  /GrayImageFilter /None
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Average
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV <>
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [1800 1800]
  /PageSize [612.000 850.394]
>> setpagedevice


