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Аннотация. В естественных условиях при оптимальной влажности почвы в начале 
вегетационного периода сравнивали фотосинтез и транспирацию сосны и ели. Иссле-
дование проводилось в Серебряноборском лесничестве Института лесоведения РАН 
Московской области. Актуальность работы обусловлена значительностью количе-
ства усохших ельников и желательностью проведения на этих участках посадок со-
сны. Сравнительные исследования фотосинтеза и транспирации сосны и ели, произ-
растающих в одинаковых условиях, немногочисленны. Для определения фотосинтеза 
и транспирации использовали негерметичные открытые камеры. Интенсивность фо-
тосинтеза и транспирации охвоенных побегов определяли по разности концентраций 
соответственно СО2 и H2O между наружным и выходящим из камеры воздухом, ин-
тенсивности протягивания воздушного потока и горизонтальной площади проекции 
поверхности хвои в экспозиционной камере. Концентрации СО2 и Н2О измеряли с по-
мощью портативного инфракрасного газоанализатора LI-840 (Li-Cor, США). Обедне-
ние воздуха СО2 в камере в среднем было на 2 % ниже, чем в окружающем воздухе. 
Побудителями расхода воздуха служили мембранные микрокомпрессоры (Sonic-388, 
Китай). Полученные данные показали, что интенсивность фотосинтеза за малооблач-
ный день была выше у сосны более чем на 88 %, чем у ели. В облачный день различия 
оказались ниже – 20 %. В малооблачный и пасмурный дни различия в интенсивности 
транспирации у обеих пород были меньше – 18,5 и 20 % соответственно. Характер за-
висимости СО2-газоомена у сосны и ели от солнечной радиации и температуры воздуха 
схож, различия наблюдаются только по интенсивности, хотя в условиях недостаточного 
водообеспечения сосна показывает более высокий фотосинтез. У сосны в оптимальных 
лесорастительных условиях интенсивность СО2-газообмена выше, чем у ели, почти в  
2 раза. Полученные расчетные данные по фотосинтезу и транспирации были близки 
экспериментальным. Транспирация по характеру зависимости у сосны и ели различа-
ется значительно сильнее. У сосны различие обусловлено в основном солнечной ради-
ацией, у ели – температурой воздуха.
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Abstract. We compared photosynthesis and transpiration in pine and spruce trees growing 
in natural conditions with optimal soil moisture at the beginning of the growing season. 
The research was carried out at the Serebryanoborsk Forest District of the Institute of 
Forest Science of the Russian Academy of Sciences in the Moscow Region. The research 
relevance stems from the significant amount of dead spruce stands and the need for 
pine reforestation in these areas. There are few comparative studies of photosynthesis 
and transpiration in pine and spruce trees growing under similar conditions. Leaky 
open chambers were used to measure photosynthesis and transpiration. The rates of 
photosynthesis and transpiration in the needle shoots were measured based on the difference 
in the CO2 and H2O concentrations, respectively, between the air outside the chamber 
and the air exiting the chamber, the airflow velocity, and the horizontal surface area of 
the needles in the exposure chamber. The CO2 and H2O concentrations were measured 
using a LI-840 portable infrared gas analyzer (Li-Cor, USA). The air depletion by CO2 
in the chamber was, on average, 2 % lower than in the ambient air. The air flow was 
driven by diaphragm microcompressors (Sonic-388, China). The data showed that, on 
a mostly sunny day, the rate of photosynthesis in pine trees was more than 88 % higher 
than in spruce trees. On a cloudy day, the differences were significantly lower (20 %). 
On a mostly sunny and overcast days, the differences in transpiration rates between 
the two species were smaller; 18.5 and 20 %, respectively. The relationship between 
CO2 exchange in pine and spruce and solar radiation and air temperature is similar; 
differences are observed only in terms of intensity, although in conditions of water stress, 
pine shows higher photosynthesis rates. The CO2 gas exchange intensity in pine trees 
under optimal forest growing conditions is nearly twice as high as that in spruce trees. 
The calculated data on photosynthesis and transpiration were close to the experimental 
values. The nature of the relationship between transpiration and other factors differs 
significantly more between pine and spruce. In pine, the differences are mainly due to 
solar radiation, whereas in spruce, they occur due to air temperature.
Keywords: pine, Pinus sylvestris L., spruce, Picea abies L., photosynthesis, transpiration, 
solar radiation, effect of solar radiation on photosynthesis, effect of solar radiation on transpi-
ration, air temperature, air humidity
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Введение

Бореальные леса считаются основным местом глобального связывания 
углерода. Скорость, с которой бореальные хвойные леса обмениваются энерги-
ей и парниковыми газами с атмосферой, существенно отличается из-за разли-
чий климата зон, в которых обитают леса, и физиологии и морфологии  видов 
в составе.

В течение последних лет изучалось сокращение площади произрастания 
видов ели, в т. ч. ели европейской (Picea abies L.) [20]. B европейской части 
России также происходит усыхание ели [1, 8]. Обычно усыхание наблюдается 
в приспевающих и спелых ельниках с долей ели в составе древостоя 6 и более 
единиц, с полнотой 8 в условиях влажных суборей [5].  Важнейшим фактором 
называются периодические весенне-летние засухи, создающие стрессовую си-
туацию, особенно для высоковозрастных насаждений [7]. Воздействие засуш-
ливых или излишне увлажненных периодов является катализатором ослабле-
ния деревьев ели. Более устойчивыми к усыханию являются разновозрастные 
насаждения по сравнению с одновозрастными [9].

Еще одна причина усыхания ельников – заселение деревьев типографом. 
Он появляется вследствие эндогенных процессов в еловых лесах, вызванных 
их ослаблением. Они не угрожают существованию ельников, т. к. погибшие 
от типографа древостои по прошествии некоторого времени восстанавлива-
ются. Это принципиально отличается от последствий усыхания еловых лесов, 
вызванного экзогенными причинами: ельники, погибшие от огня, вымокания, 
негативных антропогенных воздействий зачастую не восстанавливаются, даже 
спустя длительный промежуток времени [4]. 

Для устранения экологических последствий усыхания ельников предла-
гается на аллювиальных и водно-ледниковых отложениях создавать культуры 
сосны, а при наличии маломощных покровных суглинков – культуры сосны 
и липы [1]. Желательно планирование лесных культур смешанного породного 
состава. В дополнение к ели в соответствующих условиях могут быть исполь-
зованы липа, дуб, а также сосна, лиственница. Однако сравнительных исследо-
ваний фотосинтеза и транспирации появляющихся в этом случае смешанных 
древостоев, состоящих в основном из ели и сосны, почти нет.

По данным G.E. Jackson et al. [22], сосна обыкновенная, произрастаю-
щая в Великобритании, лучше всего развивается на хорошо дренированных 
почвах в районах с умеренным количеством осадков. Для Тверской области 
А.В. Варлагиным [3] получено, что при равных внешних гидрометеорологи-
ческих условиях интенсивность транспирации хвои будет наименьшей у ели 
и наибольшей у сосны. Очевидно, такое соотношение обусловлено общно-
стью характера транспирации, т. к. согласуется с соотношением устьичной 
проводимости. Интенсивность транспирации ели в засушливой год была 1,26, 
во влажный – 1,61, а сосны – 2,72 ммоль/м2∙с–1. Ведущим фактором в опре-
делении транспирации  является дефицит упругости водяного пара. [3].  По 
данным С.Н. Сенькина [19], в Коми сосна имела транспирацию в мае 150 мг 
Н2О, а июле 250 мг. 

При наблюдении за состоянием и ростом сосны и ели важно знать, при 
каких условиях окружающей среды зависимость фотосинтеза и транспирации 
от солнечной радиации, температуры и влажности воздуха для этих пород будет 
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изменяться, т. е. начнется снижение накопления ассимилятов, а следователь-
но, и продуктивности древостоев. Также следует поставить вопрос о различиях 
физиологических показателей у указанных видов в случае их произрастания 
в оптимальных лесорастительных условиях и о том, какие условия считать оп-
тимальными.  

Целью исследования стало определение влияния окружающей среды на 
газообмен и транспирацию светолюбивой (Pinus sylvestris L.) и теневыносли-
вой (Picea abies L.) хвойных пород.

Задача – посредством эколого-физиологического мониторинга опреде-
лить оптимальные показатели интенсивности фотосинтеза и транспирации 
этих пород деревьев [14]. 

Объекты и методы исследования

Исследование проводили в Серебряноборском опытном лесничестве 
Института лесоведения РАН (Московская область) на участке площадью  
1 км2 между Московской кольцевой дорогой и Рублевским шоссе. Сравнение 
характеристик территории с данными научных работ, выполненных в Уг-
личском районе Ярославской области [10, 12], показало схожесть состояния 
древостоев, следовательно, наше исследование проводится на незагрязнен-
ном участке. 

Работы осуществляли в мае 2017 г. в 140-летнем сосняке разнотрав-
но-черничном I класса бонитета и в произрастающей рядом 60-летней куртине 
ели. Почва дерново-слабоподзолистая супесчаная, уровень почвенно-грунто-
вых вод – 2,0–2,5 м. Для сбора данных были созданы вышка высотой 25 м око-
ло 140-летнего дерева сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) I класса роста, 
высотой 27 м и диаметром 45 см; и высотой 20 м – около  60-летней ели обык-
новенной (Picea abies L.) I класса роста, высотой 22 м и диаметром 30 см.

Для определения фотосинтеза и транспирации использовали негерметич-
ные открытые камеры. Такая схема позволяет оценить интенсивность газооб-
мена в продолжительный промежуток времени, тогда как герметичные камеры 
дают точечные показатели [11, 21, 25]. В ходе эксперимента с помощью экс-
позиционных камер, в которых находился охвоенный побег, поддерживалась 
постоянная скорость окружающего наружного воздуха – 1,0–1,5 л/мин. Для 
установления скорости воздуха применяли поплавковый расходомер РС-3А. 
Интенсивность фотосинтеза и транспирации охвоенных побегов рассчитывали 
по разности концентраций СО2 и H2O соответственно между наружным возду-
хом и выходящим из камеры, интенсивности протягивания воздушного потока 
и горизонтальной площади проекции поверхности хвои в экспозиционной ка-
мере [13, 14, 17].

Обеднение воздуха СО2 в камере в среднем было на 2 % ниже, чем в окру-
жающем воздухе [27]. Побудителями расхода воздуха служили мембранные ми-
крокомпрессоры (Sonic-388, Китай). Концентрацию СО2 и Н2О измеряли с по-
мощью портативного инфракрасного газоанализатора LI-840 (Li-Cor, США). 

Полученные данные регистрировались запоминающим устройством-ло-
ггером (EMS, Чехия). Устройство позволяет работать беспрерывно в течение 
нескольких суток по алгоритму «опыт–контроль» с задаваемым интервалом от 
15 до 35 мин на каждую камеру, на одну камеру уходило около 6 мин: 3 мин на 
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опыт и 3 мин на контроль. Показания, полученные в первую минуту, не исполь-
зовали при расчетах, т. к. в это время из камеры поступал воздух, смешанный 
с окружающим, или из предыдущей камеры.

Газообмен определяли порометром c инфракрасным газоанализатором [24].
Для измерения предрассветного водного потенциала использовали ка-

меру давления [18]. Факторы среды (температура, влажность) регистриро-
вались логгером. Измерения были сделаны непосредственно около объектов 
исследования.

Результаты исследования и их обсуждение

В весенний период сильным ограничивающим фактором для газообмена 
СО2 и транспирации Н2О являются низкие температуры воздуха и почвы. На-
ряду с прямым воздействием они оказывают тормозящее влияние на скорость 
восстановления хвои после зимних повреждений [23, 26]. В начале мая разли-
чия в газообмене и транспирации, несмотря на высокие солнечную радиацию 
и температуру воздуха, наиболее значительные (рис. 1). 
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Рис. 1. Среднедневные показатели окружающей среды и физиологических процессов 

в мае 2017 г. для побегов из верхней световой части крон ели и сосны:  
а – температура воздуха; б – солнечная радиация; в – транспирация; г – газообмен

Fig. 1. Average daily environmental and physiological parameters in May 2017 for shoots 
from the upper light parts of spruce and pine crowns: а – air temperature; б – solar radiation; 

в – transpiration; г – gas exchange

В начале мая транспирация у ели была в 15 раз интенсивнее, чем у со-
сны, интенсивность обмена СО2 – выше в 3 раза. Но уже к середине мая, по-
сле 2 безоблачных дней и при повышении среднедневной температуры воздуха 
до 8–10 °С интенсивность обмена СО2 и Н2О у двух пород стала одинаковой, 
а затем у сосны – выше, данная тенденция сохранилась в течение всего веге-
тационного периода. Так, в конце мая фотосинтез был максимальным у ели –  
4 мкмоль СО2/(м2∙с), а у сосны составил 7,5 мкмоль СО2/(м2∙с), транспира-
ция ели была 27 мг Н2О/(м2∙ч), а сосны – 23 мг Н2О/(м2∙ч). Несмотря на вы-
сокий возраст сосны интенсивность фотосинтеза в исследуемых условиях 
оставалась такой же. По нашим данным, в оптимальных условиях саженцы 
сосны 6-летнего возраста имели такую же интенсивность фотосинтеза –  
7–8 мкмоль СО2/(м2∙с) [15, 16]. В южной Карелии для деревьев сосны 35-летнего 
возраста проводилось исследование фотосинтеза. Интенсивность фотосинтеза 
при световом насыщении почти не отличалась от данных нашего исследова-
ния [2]. В условиях Европейского Севера [6] у здоровых деревьев интенсив-
ность транспирации, определенная методом быстрого взвешивания, для ели 
была 173 мг Н2О/(г∙ч), для сосны – 129 мг Н2О/(г∙ч). Picea abies 10-летнего воз-
раста в Германии в оптимальных условиях имела интенсивность фотосинтеза  
23 ммоль СО2/ч, а интенсивность транспирации 16 мг Н2О/мин, или до 4 ммоль 
Н2О/ч. Таким образом, соотношение интенсивности фотосинтеза у сосны и ели 
в исследуемых условиях, несмотря на различие в возрасте, не имеет существен-
ного значения. 

Результаты исследования интенсивности фотосинтеза и транспирации 
сосны и ели при оптимальной влажности почвы свидетельствуют об их хоро-
шо выраженной суточной изменчивости в зависимости от солнечной радиации. 
В малооблачный день в полуденный период у обеих пород наблюдаются мак-
симальные интенсивности как фотосинтеза, так и транспирации. При этом оба 
показателя стабильно следуют изменениям солнечной радиации (рис. 2).

В день со сплошной облачностью наблюдаются хаотичные изменения 
в поглощении солнечной радиации, фотосинтезе и транспирации. В малооблач-
ный день и в день со сплошной облачностью транспирация у обеих пород про-
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должается и после захода солнца. В малооблачный день у сосны интенсивность 
транспирации была выше, чем у ели, более чем на 88 %, а в облачный день 
различия достигли только 20 %. 
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Рис. 2. Суточный ход солнечной радиации (желтый цвет), интенсивности 

транспирации (голубой) и фотосинтеза (красный) у сосны (а, в) и ели (б, г):  
а, б – в малооблачный день; в, г – в облачный день

Fig. 2. Daily variations in solar radiation (yellow), transpiration rate (blue), and 
photosynthesis (red) in pine (а, в) and spruce (б, г) on: а, б – a mostly sunny day;  

в, г – a cloudy day

Различия в интенсивности транспирации у обеих пород были меньше –  
в малооблачный день на 18,5 %, и в пасмурный на 20 %. По данным G.E. Jackson 
et al. [22], суточный ход газообмена у Pinus sylvestris и Picea sitchensis в опти-
мальных условиях водообеспечения (–0,3 МПа) схожий и достигает максимума 
в 12 часов дня. Во второй половине мая у обеих пород предрассветный водный 
потенциал был –0,3 МПа. Но уже в конце месяца отмечен незначительный не-
достаток влаги, интенсивность фотосинтеза ели снижается в большей степени, 
чем у сосны. Так, в малооблачный день при предрассветном потенциале хвои 
равном –0,8 МПа дневной ход фотосинтеза ели уменьшается уже с 9 часов, 
а у сосны – только после 14 часов.

Зависимости фотосинтеза и транспирации сосны и ели от влажности воз-
духа одинаковы: с увеличением влажности воздуха интенсивность этих пока-
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зателей снижается (рис. 3). Для транспирации ели зависимость от влажности 
воздуха больше (R2 = 0,81), чем для сосны (R2 = 0,73). Зависимость фотосинтеза 
от влажности воздуха недостоверна как у сосны, так и у ели.
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Рис. 3. Зависимость среднедневной интенсивности фотосинтеза (а, б, в) и 

транспирации (г, д, е) сосны (красные линии) и ели (зеленые): а, г – от влажности 
воздуха; б, д – от температуры воздуха; в, е – от солнечной радиации

Fig. 3. Dependence of the average daily photosynthetic rate (а, б, в) and transpiration rate 
(г, д, е) of pine (red lines) and spruce (green lines) on: а, г – air humidity;  

б, д – air temperature; в, е – solar radiation

Зависимость фотосинтеза от температуры воздуха как у сосны, так и у ели 
растет с увеличением температуры воздуха, однако имеет недостоверный ха-
рактер. Зависимость интенсивности транспирации от температуры воздуха вы-
ражена больше: для ели R2 = 0,61; для сосны R2 = 0,51, изменения и величины 
у обеих пород схожи. 

Зависимость фотосинтеза от солнечной радиации и у сосны, и у ели име-
ет логарифмический характер: для сосны R2 = 0,79, для ели R2 = 0,56. Зависи-
мость транспирации от солнечной радиации прослеживается лучше, особенно 
для ели, у которой R2 = 0,76, для сосны R2 = 0,64. При этом для транспирации 
характер изменения кривых зависимости у  обеих пород практически одинаков.
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Взаимосвязь транспирации и фотосинтеза при оптимальной влажности 
почвы в мае у сосны значительная – R2 = 0,75, тогда как у ели очень слабая –  
R2 = 0,15 (рис. 4), коэффициент корреляции соответственно составил 0,85 
и 0,29 [14].
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Рис. 4. Взаимосвязь  среднедневной интенсивности транспирации и  среднедневной 
интенсивности фотосинтеза: а – у ели; б – у сосны

Fig. 4. Correlation between average daily transpiration rate and average daily photosynthesis 
rate in: а – spruce; б – pine

В результате получили, что в естественных условиях зависимость фото-
синтеза сосны и ели от влажности, температуры воздуха и солнечной радиации 
не всегда прослеживается явно. Основным внешним фактором, влияющим на 
интенсивность фотосинтеза сосны, по данным [2], является солнечная ради-
ация. Рассмотрим, как влияют на фотосинтез одновременно все исследуемые 
параметры окружающей среды.

Используя экспериментальные данные за май рассчитали уравнения за-
висимости фотосинтеза сосны от солнечной радиации, температуры воздуха 
и его влажности. Применена множественная нелинейная регрессия, при этом 
вид уравнения и состав независимых переменных подбирались на основе визу-
ального анализа зависимостей от отдельных переменных и по более высокому 
коэффициенту детерминации.

Для среднедневной интенсивности фотосинтеза сосны использовали 
уравнение:

Phpinus = aQ2 + bQ + c + dT2 + eT + f + gH2 + h,         R2 = 0,68,

где a = –5,2E–05; b = 0,03064; c = 30,56618; d = –0,019644; e = 0,447692;  
f = –38,25345781; g = 0,000607; h = –4,3428; Q, T, H – среднедневные интенсив-
ность солнечной радиации, температура и влажность воздуха соответственно.

Сравнение результатов расчетов с экспериментальными данными пока-
зано на рис. 5.

Для определения среднедневной интенсивности транспирации сосны 
в зависимости от внешних факторов использовали уравнение: 

Trpinus = aQ2 + bQ + c + dT2 + eT + f + gH2 + hH + i,        R2 = 0,76,
где a = 0,00045; b = –0,1239; c = 0,85791; d = 0,016712; e = 1,10788; f = 0,88557; 
g = 9,6E–06; h = –1,3838; i = –12,866.
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Показатели газообмена сосны, вычисленные при разных внешних усло-
виях, соответствовали экспериментальным данным.
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Рис. 5. Взаимосвязь экспериментальных и расчетных значений фотосинтеза (а, в)  
и транспирации (б, г): а, б – для сосны; в, г – для ели

Fig. 5. Correlation between experimental and calculated values of photosynthesis (а, в)  
and transpiration (б, г) for: а, б – pine; в, г – spruce

На основе полученных экспериментальных данных были рассчитаны 
уравнения зависимости фотосинтеза ели от солнечной радиации, температуры 
и влажности воздуха:

Phpicea = aQ2 + bQ + c + dT + e + fH2 + gH,               R = 0,62,
где a = –8,9E–05; b = 0,033865; c = 1,010088; d = 0,04308; e = 0,866702;  
f = 8,6E–05; g = –0,05585.

Газообмен, вычисленный при разных внешних условиях по этой форму-
ле, соответствовал экспериментальным данным.

Для установления среднедневной интенсивности транспирации ели ис-
пользовали уравнение: 

Trpicea = aQ2 + bQ + c +dT2 + eT + f + gH2 + hH+i,       R = 0,90,
где a = 0,000179; b = 0,02089; c = 0,67565; d = 0,008067; e = 0,351364;  
f = 0,512536; g = 0,00299; h = 0,239925; i = 0,910308.

Показатели газообмена, вычисленные по формуле, соответствовали экс-
периментальным.

Таким образом, если для интенсивности фотосинтеза сосны влажность 
воздуха имеет существенное значение, то для ели этот фактор оказывается еще 
более значимым. 
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Заключение

Интенсивность фотосинтеза и транспирации в естественных условиях при 
оптимальной влажности почвы в начале вегетационного периода в малооблачный 
день у сосны была более чем на 88 % выше, чему ели. В облачный день различия 
были значительно ниже – только 20 %. В малооблачный и в пасмурный дни раз-
личия интенсивности транспирации у обоих пород были меньше – 18,5 и 20,0 %  
соответственно. Следовательно, ель более приспособлена к недостатку света.

Полученные экспериментальные данные позволили рассчитать уравне-
ния зависимости среднедневной интенсивности фотосинтеза сосны от факто-
ров окружающей среды. Расчетные данные по фотосинтезу и транспирации 
оказались близки экспериментальным. Однако при расчете только по двум по-
казателям – интенсивности солнечной радиации и температуре воздуха – раз-
личия между экспериментом и расчетом существенно увеличились, за исклю-
чением зависимости для фотосинтеза ели.

 Транспирация по характеру зависимости у сосны и ели различается зна-
чительно сильнее. Если у сосны различие обусловлено в основном солнечной 
радиацией,  у ели изменения происходят за счет температуры воздуха. По абсо-
лютным показателям транспирация ели при расчете на площадь проекции хвои 
в камере ниже, чем у сосны на 60 %. По-видимому, при расчете на площадь 
древостоя транспирация ели будет значительно выше, из этого следует, что ель 
более требовательна к водообеспечению. 

На месте погибших древостоев ели могут произрастать сосновые  или 
смешанные древостои.  Сосна по интенсивности фотосинтез выше ели и более 
устойчива к недостатку влаги.

Полученные зависимости могут найти применение при параметризации 
процессов обмена СО2 и Н2О в моделях биогеохимического цикла в биогеоце-
нозах сосны и ели. Ее дальнейшее уточнение возможно с привлечением инфор-
мации о влиянии на эти процессы влажности почвы.
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