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ВВЕДЕНИЕ

Леса бореальной зоны, занимающие 11  % 
поверхности суши Земли (Ekman et al., 2024), 
являются важным глобальным поглотителем 

углерода (Martínez-García et al., 2024). В  связи 
с наблюдаемыми климатическими изменениями 
(Legg, 2021), в бореальных лесах прогнозирует-
ся смещение баланса углерода в системе сток – 
источник в сторону последнего, обусловленное 
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Стабильные изотопы углерода широко используются в науках об окружающей среде для изучения физио
логических, экологических и биогеохимических процессов, связанных с экосистемными, региональными и 
глобальными углеродными циклами, и предоставляют информацию в различных временных и пространст
венных масштабах. Исследования проведены в лесных экосистемах средней и северотаежной подзон Цент
ральной Сибири. Проанализирован состав стабильных изотопов углерода (δ13C) древесного, кустарникового, 
кустарничкового и мохово-лишайникового ярусов растительности, плодовых тел грибов и почвенного по-
крова исследуемых лесов. В лесных фитоценозах выражен градиент δ 13С в ярусах растительности. Значе- 
ния δ13C в биомассе надземных компонентов биогеоценозов находились в диапазоне от –34.0 ± 1.0 ‰ у зеле-
ного мха гилокоумима блестящего (Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp.) средней тайги до –23.8 ± 0.8 ‰ 
в  древесине лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.), произрастающей в северной тайге. Как 
наименьшие, так и наибольшие значения δ 13С выявлены в самом нижнем, мохово-лишайниковом ярусе. 
Представители всех ярусов растительности среднетаежных экосистем характеризуются более низкими зна-
чениями δ13С в листовом аппарате по сравнению с северотаежными древостоями, что отражает более высо-
кую дискриминацию (Δ) тяжелого изотопа углерода в процессе фотосинтеза. Облегчение изотопного состава 
представителей древесного яруса растительности в средне- и северотаежных лесах, отклоняющееся от мо-
дели профильного распределения Δ в лесном фитоценозе, свидетельствует, вероятно, о их большей водо
обеспеченности, но требует дальнейших детальных исследований причин этого феномена. Фракционирова-
ние изотопов при деструкции органического вещества почв приводит к увеличению значений δ13С с глубиной 
во всех исследуемых экосистемах. Однако на основе зависимости значений δ13С от содержания углерода 
в почве, изменяющихся с глубиной, выявлена повышенная скорость оборота углерода (b) в почвах листвен-
ничников криолитозоны, что, как предполагается, обусловлено постпирогенным поступлением корневого де-
трита, а не интенсивностью микробиологических процессов деструкции органического вещества.

Ключевые слова: средняя тайга, северная тайга, ярусы растительности, функциональные группы, грибы, 
почва, стабильные изотопы углерода, изотопное фракционирование углерода, интенсивность оборота поч-
венного органического вещества.

DOI: 10.15372/SJFS20260201



4	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 2. 2026

увеличением минерализационного потока угле-
рода из почв (Natali et al., 2019; Zona et al., 2022). 
Тем не менее устойчивое состояние лесных эко-
систем может поддерживаться составом расти-
тельных сообществ, т. е. отклик продуктивности 
их индивидуальных компонентов способен ком-
пенсировать возможные потери углерода в  от-
дельных пулах (Martínez-García et al., 2024).

Анализ природного соотношения стабиль-
ных изотопов углерода (δ13C) представляет 
мощный инструмент для исследования процес-
сов, контролирующих баланс углерода экоси-
стем, позволяя раскрыть механизмы, лежащие 
в  основе экофизиологических и метаболиче-
ских реакций растений на изменения окружаю-
щей среды (Farquhar et al., 1982; Dawson et al., 
2002). Сигнал δ13C в тканях растений модулиру-
ется устьичной проводимостью и реакционным 
центром фермента RuBisCO, что отражается как 
в  фотоассимилятах зеленых растений (Dawson 
et al., 2002; Rinne et al., 2015), так и в их струк-
турных тканях, таких как древесина (Siegwolf et 
al., 2022). δ13C растений с C3-типом фотосинтеза 
находится в диапазоне от –25 до –35 ‰, со сред-
ним значением около –27 ‰ (Flanagan, Farquhar, 
2014; Marshall et al., 2007). Степень отклонения 
от этой величины зависит от целого ряда ауто-
генных и аллогенных факторов, а  именно вза-
имодействия между диффузионным поступле-
нием CO2 и ферментативной потребности в нём 
(Cernusak, 2020; Du et al., 2021). В лесных эко-
системах с выраженной ярусностью раститель-
ного покрова значения δ13C листового аппарата 
растений определяются как градиентом концен-
трации СО2 по высоте (определяющем отноше-
ние внутриклеточной и внешней (атмосферной) 
концентрацией СО2  – ci /ca), так и количеством 
δ13C в источнике CO2 (атмосферном воздухе), 
доступном для фотосинтеза (Brooks et al., 1997). 
Вследствие этого, фитомасса, продуцируемая 
разными жизненными формами растений и 
в различных условиях окружающей среды, как 
правило, характеризуется уникальным изотоп-
ным сигналом. Показатели δ13C и дискримина-
ции тяжелого изотопа углерода (Δ13C) широко 
используются в качестве функциональных ха-
рактеристик растительности, объединяя инфор-
мацию о потоках CO2 и воды, и поэтому полезны 
в  экофизиологических исследованиях, а  также 
могут служить индикаторами ответных реакций 
отдельных видов и жизненных форм растений 
на глобальные изменения климата (Diefendorf 
et al., 2010).

Видовое разнообразие растений и их про-
дуктивность в бореальных лесах обусловливают 
количественный и качественный состав органи-
ческого вещества в верхних горизонтах почвы, 
причем этот эффект усиливается со временем и 
распространяется на нижние горизонты (Lange 
et al., 2023). Градиенты δ13C в подстилках и ми-
неральных горизонтах почвы отражают инте-
грированный сигнал скоростей трансформации 
органического вещества, поступающего с рас-
тительным опадом и/или корневыми экссудата-
ми, а также активности почвенных бактерий и 
грибов (Krull, Retallack, 2000; Diochon, Kellman, 
2008; Brüggemann et al., 2011; Camino‐Serrano 
et al., 2019).

Для бореальных лесов вследствие специфи-
ческих гидротермических условий, тормозящих 
процессы деструкции растительных остатков, 
характерны наиболее высокие значения запасов 
почвенного органического углерода по срав-
нению с остальными биомами, что особенно 
проявляется в криолитозоне (Scharlemann et al., 
2014). Более низкие скорости разложения, про-
цессы криотурбации, вызванной процессами 
замерзания-оттаивания, обусловливают факт, 
что на долю криолитозоны приходится не менее 
30  % (~1460–1600  Гт  С) (Hugelius et al., 2014; 
Schuur et al., 2015; IPCC, 2019) от общего объема 
органического углерода почв мира. Увеличение 
глубины сезонно-талого слоя в криолитозоне и 
повышение температур почвы в высоких широ-
тах в целом как следствие потепления климата 
потенциально обусловливают рост скоростей 
минерализации аккумулированного в  экосисте-
мах почвенного органического вещества (ПОВ) 
(Gentsch et al., 2018).

Анализ состава стабильных изотопов ПОВ 
расширяет возможности понимания динами-
ки почвенных процессов в различных экосис
темах, особенно в сочетании с данными по со-
держанию углерода и азота (Camino‐Serrano 
et al., 2019; Soldatova et al., 2024). Для оценки 
скоростей минерализации органического веще- 
ства в  последние десятилетия широко исполь-
зуется индекс β  – угол наклона линейной ре-
грессии в зависимости количества δ13C от соот-
ветствующего лог-преобразованного валового 
содержания почвенного органического углеро-
да (Powers, Schlesinger, 2002; Acton et al., 2013; 
Zhao  et al., 2019; Camino‐Serrano et al., 2019; 
Soldatova et al., 2024; Голубцов и др., 2024; 
Golubtsov et al., 2024a). Следует подчеркнуть, 
что данный метод предполагает учет всех пулов 
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углерода в почве, характеризующихся разными 
скоростями оборота.

Таким образом, комплексное изучение пове-
дения δ13C в биогеоценотических исследованиях 
способно предоставить дополнительные знания 
о механизмах как депонирования атмосферного 
углерода в отдельных компонентах фитоценоза, 
так и дальнейшей миграции фотоассимилиро-
ванного органического вещества, его трансфор-
мации и, в итоге, стабилизации в почвах – самом 
мощном пуле наземного углерода.

Ключевая цель работы  – восполнить суще-
ствующий пробел для территории Центральной 
Сибири, изучив вертикальное распределение 
соотношения стабильных изотопов углерода 
в компонентах биогеоценозов двух контрастных 
таежных систем, занимающих значительные по 
площади территории, – сосняках средней тайги 
и лиственничных лесах северной тайги. В  на-
стоящей работе были поставлены три основные 
задачи: (1) провести сравнительный анализ δ13C 
в биомассе надземных компонентов биогеоцено-
зов, отвечающих за депонирование атмосферно-
го СО2, а именно в фотосинтетических органах 
всех ярусов растительного покрова и талломах 
лишайников, а также в древесине основных ле-
сообразующих пород, (2) дать видовую характе-
ристику состава стабильных изотопов углерода 
плодовых тел грибов, ответственных за де-
струкционную часть круговорота углерода рас-
сматриваемых лесных экосистем, (3)  охаракте-
ризовать особенности вертикального градиента 
распределения органического вещества в  поч-

венном профиле и соответствующих значений 
δ13C с итоговой оценкой интенсивности оборота 
углерода в почвах (индекс β), сформированных 
в  сосновых и лиственничных лесах Централь-
ной Сибири.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования проводили на пробных пло-
щадях в подзонах северной и средней тайги 
Центральной Сибири. Объектами исследования 
в  среднетаежной подзоне (п.  Зотино, Турухан-
ский район Красноярского края, далее участок 
«Зотино») были выбраны лесные биогеоценозы 
на хорошо дренированных возвышенных фор-
мах рельефа: пять сосняков лишайниковых (как 
наиболее распространенный тип леса), сосняк 
зеленомошный, представленные сосной обык-
новенной (Pinus sylvestris L.), и смешанный сос
ново-березовый лес, представленный березой 
повислой (Betula pendula Roth), восстановив-
шийся после сплошной рубки. В пределах этих 
насаждений были заложены круговые площадки 
(r = 15 м), где проведены таксационные измере-
ния древесного яруса (средний диаметр, высота 
и густота). Характеристики лесных насажде-
ний на участке «Зотино» приведены в  табл.  1. 
Среднегодовая температура воздуха составляет 
–3.7  °С, а  среднегодовое количество осадков  – 
536 мм (Панов и др., 2024). В течение последних 
20  лет (2005–2024  гг.) продолжительность без-
морозного периода (> 0 °C) достигает 138 дней 

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири

Таблица 1. Лесотаксационные характеристики древостоев среднетаежной подзоны в районе п. Зотино 
(участок «Зотино»)

Номер 
пп Биогеоценоз

Географические 
координаты, град. Возраст*, 

лет
Состав 

древостоя
Густота, 
дер./га

Диаметр, 
см

Высота, 
м

широта долгота

1-З Смешанный лес 
кустарничково- 
зеленомошный

60.798 89.355 42 5Б3С2Ос ед. 
Е, Лц, К

1920 8 10

2-З Сосняк кустарничково- 
зеленомошный

60.806 89.355 124 10С 570 20 18

3-З Сосняк бруснично- 
лишайниковый

60.755 89.398 120 10С 420 21 15

4-З То же 60.806 89.438 100 10С 740 19 16
5-З » 60.791 89.293 96 10С 450 26 19
6-З » 60.746 89.382 78 10С 780 16 18
7-З » 60.747 88.809 46 10С 5200 7 6

Примечание. пп – пробная площадь; С – сосна обыкновенная; Е – ель сибирская (Picea obovata Ledeb.); Лц – лиственница 
Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.); К – сосна сибирская (Pinus sibirica Du Tour); Б – береза повислая; Ос – осина обыкно-
венная (Populus tremula L.).
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с суммой эффективных температур (> 5 °C) око-
ло 1710  °C (метеостанция «Ворогово», WMO 
ID 23973). Почвы сформированы на флювиогля-
циальных отложениях, с  преобладанием в  гра-
нулометрическом составе песчаных фракций.

Типичные почвы, сформировавшиеся на рас-
сматриваемых автоморфных участках ландшаф-
тов,  – подзолы иллювиально-железистые (albic 
podzols) (IUSS…, 2022; Dymov et al., 2023).

Почвы относятся к сезонно-промерзающим. 
На участке мониторинга мачты пульсационных 
наблюдений в  сосняке лишайниковом проник-
новение отрицательных температур в  холод-
ный период года отмечается до глубины около 
50 см (при межгодовой вариации от 9 до 90 см 
(Панов и др., 2024). Продолжительность нахож-
дения верхних горизонтов почв в мерзлом состо-
янии (< 0 °C) – около 160 дней (116–200 дней) – 
с начала декабря по первую декаду мая.

В подзоне северной тайги Среднесибир-
ского плоскогорья доминирующее положение 
в лесном покрове занимают лиственничные 
леса, представленные лиственницей Гмелина 
(Abaimov, 2010). В  качестве объектов исследо-
вания были взяты лиственничники кустарнич-
ково-лишайниково-зеленомошного ряда и бе-
резово-лиственничный древостой с  примесью 
ели сибирской в окрестностях п. Тура (Эвенкий-

ский район Красноярского края, далее участок 
«Тура»). Как и в случае участка «Зотино», в пре-
делах этих насаждений были заложены круго-
вые площадки, где проведены таксационные 
измерения древесного яруса (средний диаметр, 
высота и густота). В силу высокой густоты дре-
востоев радиус круговой площадки составлял 
7.5 м, где выполнялся полный перечет деревьев. 
Характеристики лесных насаждений на участке 
«Тура» приведены в табл. 2.

Среднегодовая температура воздуха (1928–
2023  гг.) в  районе п.  Тура составляет –8.7  °С, 
а  среднегодовое количество осадков  – 363  мм 
(Прокушкин и др., 2024).

Усредненная за последние 20  лет (2005–
2024  гг.) продолжительность безморозного пе-
риода составляет 123  дня с  суммой эффектив-
ных температур около 1560  °C (метеостанция 
«Тура», WMO ID 24507).

Исследования проводились на примере ти-
пичных для данного региона мерзлотных поч
вах (Старцев и др., 2017; Startsev et al., 2017), 
формирующихся в зоне сплошного распростра-
нения мерзлоты подбурах грубогумусных (folic 
cryosol (IUSS…, 2022)), глубина сезонно-талого 
слоя до 120 см) и маломощных криоземах глее-
ватых (Histic Сryosol, 40–60 см). На участке мо-
ниторинга мачты пульсационных наблюдений 

Таблица 2. Лесотаксационные характеристики древостоев северотаежной подзоны в районе п. Тура 
(участок «Тура»)

Номер 
пп Биогеоценоз

Географические 
координаты Возраст, 

лет
Состав 

древостоя
Густота, 
дер./га

Диаметр, 
см

Высота, 
м

широта долгота

1-Т Лиственничник 
кустарничково- 
зеленомошный

64.322 100.254 110 10Лц 3500 5.8 7.3

2-Т То же 64.363 100.240 110 10Лц 2400 6.5 7.2
3-Т Березово- 

лиственничный 
кустарничково- 
лишайниковый

64.313 100.417 110 6Б4Лц ед. Е 8000 4.0 3.9

4-Т Лиственничник 
кустарничково- 
зеленомошный

64.216 100.441 120 10Лц 800 9.2 11.2

5-Т То же 64.206 100.485 120 10Лц ед. Е, Б 1270 12.7 9.4
6-Т Лиственничник 

кустарничково- 
лишайниково- 
зеленомошный

64.208 100.477 130 10Лц 4400 5.7 7.6

7-Т То же 64.208 100.458 130 10Лц 5500 3.0 3.4
8-Т Лиственничник 

кустарничково- 
лишайниковый

64.215 100.441 130 10Лц 2200 5.5 6.1
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в  лиственничнике (пп  7-Т) начало оттаивания 
почв, как правило, приходится на первую декаду 
июня, а промерзания – на октябрь (Orgogozo et 
al., 2019). Смыкание фронтов мерзлоты, по на-
шим наблюдениям, происходит в  декабре. Вы-
раженных криотурбационных процессов в рас-
сматриваемых профилях не обнаружено, однако 
нельзя исключать перемещения материала в ре-
зультате морозобойного растрескивания грунта.

Доминантные виды растений, мхов и ли-
шайников таежных биогеоценозов Центральной 
Сибири группировали согласно общеприня-
той классификации жизненных форм растений 
с учетом основных ярусов леса. Помимо этого, 
отдельные жизненные формы растений были 
сгруппированы согласно их принадлежности 
к определенной функциональной группе и жиз-
ненной стратегии (голосеменные vs. покры-
тосеменные и вечнозеленые vs. листопадные) 
(Larcher, 1969; Shibistova et al., 2012).

Сбор фотосинтезирующих органов (листьев 
и хвои), а также гаметофитов мхов и талломов 
лишайников, основных доминантов рассма-
триваемых лесных экосистем, осуществлялся 
в  середине периода активной вегетации (ко-
нец июля – начало августа). Отбор хвои сосны 
обыкновенной на участке «Зотино» проводил-
ся в  трех биогеоценозах (пп 1-З – 3-З, табл. 1) 
с  3–5  деревьев с  ветвей, максимально прибли-
женных к средней части их кроны с южной сто-
роны. С  полученных деструктивным способом 
веток отбиралась 2–3-летняя хвоя. Остальные 
виды древесного яруса были собраны в смешан-
ном лесу на пп 1-З с 6 деревьев. При сборе об-
разцов хвоя и листья ауксибластов (приростов 
текущего года) не использовались. На участке 
«Тура» сбор хвои брахибластов лиственницы 
проводился во всех лесных биогеоценозах, при-
веденных в табл. 2, с 3 деревьев среднего диа-
метра, березы на пп 3-Т и пп 5-Т – с 5 деревьев.

Листовой аппарат растений остальных жиз-
ненных (функциональных) форм, талломов ли-
шайников и плодовых тел грибов отбирался по 
мере их встречаемости в каждом из указанных 
фитоценозов в  трех-пятикратной повторности: 
кустарники как отдельно произрастающие рас-
тения, кустарнички и представители мохово-ли-
шайникового покрова на учетных площадках 
20 × 20 см. Далее на основе аликвот готовился 
смешанный образец каждого вида растений для 
отдельной пп.

Для анализа древесного материала основных 
доминантов древесного яруса использованы 

керны древесины в не менее чем шестикратной 
повторности.

Отбор образцов подстилочно-торфяного ор-
ганического горизонта почвы проводился на 
всю его глубину без разделения на подгоризон-
ты на трансекте длиной 10 м с шагом 1 м с ис-
пользованием рамки (S = 50 см2). В общей слож-
ности на участке «Зотино» отобрано 42 образца 
горизонта О, а на участке «Тура» – 50 образцов 
оторфованной подстилки (Т) со значительным 
вкладом в  ее запасы очеса мхов. Образцы ми-
неральных горизонтов почвы отбирались из 
почвенных разрезов методом режущего кольца 
(n = 3, V = 100 см3) по слоям с учетом генети-
ческих горизонтов в почвенных разрезах участ-
ка «Зотино» и по слоям (глубины 0–5, 10, 20, 
40, 60, 80 и 100 см в зависимости от мощности 
сезонно-талого слоя) в  соответствующих био
геоценозах участка «Тура». Почвенные образ-
цы во влажном состоянии просеивались через 
сито 2 мм, и далее полученная фракция мелко-
зема доводилась до воздушно-сухого состояния. 
Количество образцов минеральных горизонтов 
почвы на участке «Зотино» составило 105  шт., 
на участке «Тура» – 80 шт.

Наличие карбонатов в образцах почвы те-
стировалось нами полевым экспресс-методом 
с соляной кислотой ранее. Вскипания почв по-
сле внесения кислоты не обнаружено на обоих 
участках. Тем не менее в  обоих случаях отме-
чается возрастание рН с 4.3–4.7 в органогенных 
горизонтах до 5.7–6.1 в горизонтах В и С в под-
золах иллювиально-железистых (Dymov et al., 
2023) и до 6.5–7.4 в горизонтах СR и С мерзлот-
ных почв (Старцев и др., 2017), что может кос-
венно свидетельствовать о  накоплении в  них 
вторичных карбонатов.

Все отобранные образцы перед элемент-
ным и изотопным анализом высушивали при 
температуре 60  °С в  течение 48  ч до постоян-
ной массы и далее гомогенизировали путем из-
мельчения в вибрационной мельнице MM 200 
(Retsch, Германия). Содержание общего азота 
(N, %), углерода (С, %), а также его изотопного 
состава (δ13C) определяли на элементном анали-
заторе (Vario isotope cube, Elementar, Германия), 
подключенном к  изотопному масс-спектромет
ру  (IsoPrime100, Elementar, Германия) (систе-
ма EA-IRMS). Изотопный состав (отношение 
13C : 12С) выражается в тысячных долях (‰) от- 
клонения (δ13С) от международного эталона 
VPDB согласно формуле
	 δsample = (Rsample / Rstandard – 1) × 1000,	 (1)

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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где δsample  – значение отклонения в образце от 
международного эталона; R – молярное соотно-
шение изотопов 13C  :  12С в  анализируемом об-
разце (Rsample) и эталоне (Rstandard). Погрешность 
измерения для анализа N составляла 0.01  %, 
С – 0.02 %, соотношения стабильных изотопов 
(δ13C) – 0.2 ‰.

Дискриминация изотопа 13С(Δ) рассчитыва-
лась с использованием двух уравнений. Первое 
из них соответствовало формуле (Farquhar et al., 
1989)
	 Δ = (δair – δleaf) / (1 + δleaf / 1000),	 (2)

где δleaf  – отклонение соотношения изотопов 
углерода в образце фотосинтезирующих тканей 
растительности, а δair – в CO2 атмосферы. Значе-
ние δair в данном исследовании принято равным 
медианному значению –8.2 ‰ за вегетационный 
период с 01.05 по 29.09.2016 г., которое основа-
но на прямых измерениях (n = 40) в погранич-
ном слое атмосферы на Международной обсер-
ватории ZOTTO (Heimann et al., 2022), участок 
«Зотино» за наиболее близкий к современному 
временной интервал. Данное значение находит-
ся в диапазоне приводимых в литературе за по-
следнее десятилетие, отражая эффект Зюсса.

Тем не менее значения δair характеризуются 
существенными изменениями во времени, на-
пример в вегетационный сезон 2016 г. – от –9.2 
до –7.5 ‰ (Heimann et al., 2022), и пространстве 
в пределах полога леса в зависимости от вкла-
да CO2 из конвективного пограничного слоя над 
растительностью и CO2, образующегося в про-
цессе дыхания растений и почвы (Brooks et al., 
1997; Buchmann et al., 2002). В итоге в нашей ра-
боте был также использован расчет значений δair 
в пологе леса на основе уравнения, полученного 
J. R. Brooks с соавт. (1997) на основе измерений 
в бореальных лесах Северной Америки,
	 δair = 0.128 × ln (Н) – 7.95,	 (3)

где δair – соотношение изотопов углерода в CO2 
воздуха; H  – высота в  пологе леса,  м. Соглас-
но этому уравнению, значения δair в вертикаль-
ном профиле воздуха полога леса варьировали 
от  –8.5  ‰ на уровне мохово-лишайникового 
яруса до –7.6  ‰ в  древесном ярусе, что в  по-
следнем случае близко значениям пограничного 
слоя, характерным для середины вегетационно-
го сезона 2016 г.

Δ в компонентах лесных фитоценозов да-
лее рассчитывали согласно уравнению, приво-
димому в той же работе (Brooks et al., 1997), и 
представляющему эмпирическую зависимость 

дискриминации изотопа 13С при фотосинтезе от 
положения растений в пологе леса, которая была 
получена для бореальных лесов Канады со сме-
шанным составом хвойных и лиственных пород,
	 Δ = 21.4 – 0.46 ln(H),	 (4)

где Δ – дискриминация изотопа 13С; H – высота 
в пологе леса, м.

Оценку интенсивности оборота углерода в 
почвах проводили на основании подхода, опи-
санного ранее (Acton et al., 2013; Soldatova et al., 
2024; Wahab et al., 2024; Голубцов и др., 2024; 
Golubtsov et al., 2024a), включающего анализ 
зависимости δ13C от соответствующего содер-
жания почвенного органического углерода на 
основе уравнения
	 δ13C-SOC = b × Lоg ОC – a,	 (5)

где δ13C-SOC  – соотношение стабильных изо-
топов углерода в образце почвы; Lоg ОC – со-
ответствующее лог-преобразованное значение 
содержания органического углерода (мг/г абсо-
лютно сухой почвы); b – угол наклона линейной 
регрессии (далее по тексту индекс b), отражаю-
щий интенсивность оборота углерода в  почве; 
а – свободный член уравнения.

Первичная статистическая обработка дан-
ных осуществлялась с  использованием ПО 
Microsoft Office Excel  2010, детальный стати-
стический анализ выполнен в  пакете Statistica, 
ver. 10 с использованием расширенных настроек 
в  модуле Basic Statistics  – Descriptive Statistics 
(StatSoft Inc., США). Проведены тесты на нор-
мальность распределения по критерию Колмо-
горова  – Смирнова. Достоверность различий в 
значениях δ13С между функциональными груп-
пами растений, почвенными горизонтами и рай-
онами исследований оценивались с помощью 
U-критерия Манна – Уитни с порогом значимо-
сти p  <  0.05, а  также дисперсионного анализа 
(ANOVA) и общих линейных моделей (GLM). 
За меру изменчивости показателей δ13С и содер-
жания С в почве в работе принято стандартное 
отклонение (± SD).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Соотношение стабильных изотопов угле-
рода (δ13C) в растительности и микобионтах. 
В фотоассимилирующих органах растительно-
сти значения δ13С находились в диапазоне зна-
чений, характерных для представителей С3-ти-
па фотосинтеза и варьировали от –34.0 ± 1.0 ‰ 
у  зеленого мха гилокоумима блестящего 
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(Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp.) средней 
тайги до –27.0  ‰ у  смородины красной (Ribes 
rubrum  L.), произрастающей в  северной тайге 
(табл. 3).

Между представителями древесного яру-
са средней и северной тайги, принадлежащим 
различным функциональным группам (голосе-
менные и покрытосеменные) и жизненной стра-
тегии (вечнозеленых и листопадных), достовер-
ных различий не выявлено. В  исследованных 
лесных фитоценозах градиент δ13С фотосинте-
зирующих органов наиболее выражен в нижних 
ярусах растительности с  ростом значений δ13С 

от мхов к кустарникам (рис. 1, а). Представители 
древесного яруса сравниваемых участков сред-
не- и северотаежной подзон характеризовались 
существенным обеднением их фотосинтезиру-
ющего аппарата 13С с  пределами варьирования 
в средней тайге от –32.0 ± 0.7  ‰ у сосны сибир-
ской до –30.5 ± 0.7 ‰ у сосны обыкновенной.

В северной тайге как представитель хвой-
ных лиственница Гмелина, так и лиственных 
береза повислая характеризовались некоторым 
обогащением их фотоассимилирующих органов 
13С (до –29.9 ± 1.1 и –29.7 ± 0.2 ‰ соответствен-
но) по сравнению с соответствующими видами, 

Таблица 3. Средние значения δ13С (‰, ± SD) в листовом аппарате растений лесных экосистем 
Центральной Сибири

Жизненная 
форма Вид Средняя тайга Северная тайга

Хвойные 
деревья

Сосна обыкновенная –30.7 ± 0.7 (12) –
Ель сибирская –31.2 ± 0.5 (6) Н/д
Пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.) –30.8 ± 0.2 (6) –
Сосна сибирская –32.0 ± 0.9 (6) Н/д
Лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) –31.0 ± 0.9 (6) –29.6 ± 0.9 (24)Л. Гмелина*

Лиственные 
деревья

Береза повислая –31.6 ± 0.7 (6) –29.8 ± 0.3 (10)
Осина обыкновенная –30.5 ± 2.5 (6) Н/д

Кустарники Ивы (Salix L. spp.) Н/д –29.0 ± 1.1 (5)
Береза карликовая (Betula nana L.) – –29.6 ± 0.7 (7)
Душекия кустарниковая (Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar) –29.3 ± 1.6 (3) –28.8 ± 1.1 (5)
Рябина обыкновенная (Sorbus aucuparia L.) –30.5 ± 1.8 (3) Н/д
Смородина (Ribes L. spp.) Н/д –30.5 (1)
Шиповник собачий (Rosa canina L.) » –28.9 ± 0.7 (5)
Можжевельник сибирский (Juniperus sibirica Burgsd.) » –27.8 (1)
Малина (Rubus L. spp.) – –27.0 (1)
Курильский чай кустарниковый (Dasiphora fruticosa (L.) 
O. Schwarz)

– –31.4 (1)

Кустарнички Голубика обыкновенная (Vaccinium uliginosum L.) –33.3 ± 0.6 (5) –30.8 ± 0.3 (7)
Черника обыкновенная (Vaccinium myrtillus L.) –32.3 ± 0.5 (3) Н/д
Брусника (Vaccinium vitis-idaea L.) –29.9 ± 0.6 (7) –30.8 ± 0.2 (8)
Рододендрон войлочный (Rhododendron tomentosum Harmaja) –30.0 ± 0.7 (3) –28.6 ± 0.6 (5)
Водяника черная (Empetrum nigrum L.) –29.1 ± 0.5 (4) –29.2 ± 0.2 (5)
Линнея северная (Linnaea borealis L.) –31.1 ± 0.4 (3) Н/д
Толокнянка обыкновенная (Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng.) Н/д –29.7 ± 0.6 (5)

Перьевые 
мхи

Гилокомиум блестящий –33.5 ± 0.7 (5) –32.9 ± 0.1 (5)
Плевроциум Шребера (Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt.) –32.5 ± 0.6 (5) –30.9 ± 0.6 (7)
Дикранум метловидный (Dicranum scoparium Hedw.) –34.8 ± 1.6 (5) Н/д

Лишайники Кладония звездчатая (Cladonia stellaris (Opiz) Pouzar & Vezda) –27.0 ± 0.6 (6) –26.6 ± 0.4 (7)
К. оленья (C. rangiferina (L.) Weber ex F. H. Wigg) –27.4 ± 0.4 (6) –26.1 ± 1.5 (7)
Цетрария исландская (Cetraria islandica (L.) Ach.) –25.4 ± 0.2 (5) –24.3 ± 0.4 (5)

Примечание. В скобках представлено число проведенных измерений (для представителей древесного яруса обозначено 
общее число деревьев, для видов подчиненных ярусов – число пп, на которых они были отобраны, см. разъяснения в тексте). 
Н/д – нет данных. Прочерк – вид отсутствует в лесной флоре. * Тура.

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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произрастающими в подзоне средней тайги (ли-
ственница: df = 38, p = 0.0027 и береза: df = 16, 
p = 0.0030).

Для δ13С древесины основных лесообразу-
ющих пород исследуемого биогеоценоза сред-
ней тайги в целом отмечена тенденция: по-
крытосеменные лиственные < голосеменные 
листопадные < голосеменные вечнозеленые. 
Для северотаежных биогеоценозов также отме-
чено обогащение 13С древесины лиственницы 
(df = 1157, p = 0.0339) по сравнению с березой 
(табл. 4).

Необходимо отметить, что древесина как 
хвойных, так и лиственных пород средней тайги 
значительно обеднена 13С по сравнению с дре-
весиной деревьев, произрастающих в северной 
тайге (df = 596, p = 0.0074 и df = 455, p = 0.0041 
соответственно).

Представители кустарникового яруса сред-
не- и северотаежных лесов характеризовались 
наиболее тяжелым изотопным составом углеро-
да среди всех исследованных высших сосуди-
стых растений (–30.2 ± 1.6 и –29.2 ± 1.4 ‰ соот-
ветственно).

Рис. 1. Соотношение стабильных изотопов углерода δ13С (а) и дискриминации Δ (б) в листовом аппарате раз-
личных видов растений и лишайниках (квадратные символы) с их положением в пологе древостоя.
Ярусы леса: I – древесный; II – кустарниковый; III – кустарничковый; IV – мохово-лишайниковый. 1 – эмпирическая за-
висимость между дискриминацией и высотой в пологе леса согласно формуле 4 (Brooks et al., 1997); 2 – лиственничники 
северной тайги; 3 – сосняки средней тайги. Данные предоставлены в виде среднего ± SD.

Таблица 4. Среднемноголетние средние значения δ13С (‰, ± SD) в древесине годичных колец 
древесных растений лесных экосистем Центральной Сибири

Жизненная форма Вид Средняя тайга Северная тайга

Хвойные вечнозеленые деревья Сосна обыкновенная –25.5 ± 1.0 (10) –
Ель сибирская –25.4 ± 0.6 (5) –24.2 ± 0.8 (5)

Хвойные листопадные деревья Лиственница сибирская –26.1 ± 0.9 (5) –
Л. Гмелина – –23.8 ± 0.8 (5)

Лиственные деревья Береза повислая –27.3 ± 1.0 (6) –24.9 ± 0.6 (5)
Осина обыкновенная –26.4 ± 1.1 (6) Н/д

Примечание. В скобках представлено число деревьев, в которых определялось соотношение стабильных изотопов в их 
годичных кольцах (от 35 до 187 индивидуальных значений). Н/д – нет данных. Прочерк – отсутствует во флоре.

А. С. Прокушкин, Д. А. Полосухина, Е. Ю. Новенко
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В кустарничковом ярусе рассматриваемых 
подзон тайги представлены как листопадные, 
так и вечнозеленые виды, которые отличались по 
изотопному составу, варьируя от –32.8 ± 0.7 ‰ 
у листопадных до –30.0 ± 0.9 ‰ у вечнозеленых 
(df = 112, p = 0.0012).

Как наименьшие, так и наибольшие значе-
ния δ13С выявлены в нижнем, мохово-лишайни-
ковом, ярусе (см. табл. 3, рис. 1, а). В средней 
тайге в  гаметофитах мхов и талломах лишай-
ников δ13С варьируют в незначительных преде-
лах и средние значения δ13С достигают у мхов 
–33.7  ±  1.2  ‰ и лишайников –26.4  ±  0.9  ‰. 
В  северотаежных биогеоценозах наблюдается 
сходная закономерность с наименьшими значе-
ниями δ13C в гаметофитах мхов (–31.3 ± 1.1 ‰) 
и наибольшими  – в  талломах лишайников 
(–25.7 ± 1.5 ‰). Следует отметить более тяже-
лый изотопный состав представителей мохового 
яруса северотаежного лиственничника по срав-
нению с лесными насаждениями среднетаежной 
подзоны (df = 82, p = 0.0041). Межвидовая вари-
ация δ13C в тканях мхов оказалась относительно 
невелика: от –34.0 ± 1.0 ‰ у гилокомиума блестя-
щего до –33.3 ± 1.0 ‰ у плевроциума Шребера 
в экосистемах средней тайги и от –31.5 ± 1.2 ‰ 
у  плевроциума Шребера до –30.5  ±  0.5  ‰ 
у аулакомниума вздутого (Aulacomnium turgidum 
(Wahlenb.) Schwägr.) в северотаежных лесах.

Плодовые тела грибов-базидиомицетов, 
ключевых деструкторов органического веще-
ства в  почвах обогащены 13С по сравнению 
с рассмотренными представителями фитоцено-
зов и близки значениям, обнаруженным в  тал-
ломах других представителей царства грибов – 
лишайниках (табл. 5).

В пределах подзоны средней тайги δ13С 
в грибной биомассе варьировал от –28.9 ± 1.0 ‰ 
у подберезовика обыкновенного до –26.8 ± 0.1 ‰ 
у белого гриба, тогда как в  северной тайге эти 

показатели изменялись в менее широких преде-
лах (табл. 5).

Сравнительный анализ указывает на утяже-
ление изотопного состава у  базидиомицетов и 
лишайников северной тайги на 1.1–3.1 и 1.3–
1.6 ‰ соответственно.

Распределение дискриминации 13С по ярусам 
растительности не характеризуется одной четко 
выраженной закономерностью. Тенденция сни-
жения значений дискриминации Δ, наблюдаемая 
с  высотой положения видов растений в  пологе 
древостоя от мохового яруса к кустарниковому, 
резко сменяется на противоположную в древес-
ном ярусе (рис.  1,  б). В  результате, выявлено 
значительное отклонение от величин, получен-
ных в физиологической модели, где дискрими-
нация рассчитана на основе параметра устьич-
ной проводимости (ci /ca), предложенной ранее 
для бореальных лесов Канады (Brooks et al., 
1997). В  средней тайге максимальное отклоне-
ние Δ от модели обнаружено у сосны сибирской 
(снижение Δ на 5.1 ‰), а наименьшее – у сосны 
обыкновенной (–3.5  ‰). Для представителей 
древесного яруса северной тайги дискримина-
ция 13С была существенно ниже (–2.6 и –2.8 ‰ 
для березы повислой и лиственницы Гмелина 
соответственно).

Содержание углерода и соотношение его 
стабильных изотопов (δ13C) в  лесных под-
стилках и почвах. Содержание углерода в ор-
ганических горизонтах исследованных почв 
(рис. 2, а) достоверно снижается (p < 0.05) от-
носительно его уровня в растительном материа-
ле. В среднетаежных сосняках оно варьирует от 
160 до 331 (235 ± 52) мг/г почвы, что достоверно 
ниже (df = 64, p = 0.0153), чем в северной тайге, 
где пределы изменчивости составляют от 186 до 
590 (353  ±  77)  мг/г почвы. При этом значения 
δ13С в органических горизонтах северотаежных 
экосистемах (рис. 2, б) были также достоверно 

Таблица 5. Значения δ13С (‰, ± SD) в плодовых телах грибов-базидиомицетов лесных экосистем 
Центральной Сибири

Вид Средняя тайга Северная тайга

Белый гриб (Boletus edulis Bull.) –26.7 ± 0.1 (2) –
Подберезовик обыкновенный (Leccinum scabrum (Bull.) Gray) –28.9 ± 1.1 (2) –25.8 ± 0.8 (5)
Подосиновик красный (Leccinum aurantiacum (Bull.) Gray –27.0 ± 0.6 (2) –
Масленок (Suillus Gray) –27.1 ± 0.3 (2) –26.0 ± 0.8 (5)
Волнушка розовая (Lactarius torminosus (Schaeff.) Pers.) –27.6 ± 0.4 (2) –26.2 ± 0.2 (5)
Лисичка обыкновенная (Cantharellus cibarius Fr.) –27.7 ± 0.0 (2) –

Примечание. В скобках представлено число плодовых тел, в которых определено соотношение стабильных изотопов угле-
рода. Прочерк – отсутствует в биогеоценозах.

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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(df = 90, p = 0.0001) более низкими по сравнению 
со среднетаежными (–29.0 ± 0.6 и –28.4 ± 0.6 ‰ 
соответственно).

В сезонно-талом слое минеральной почвы 
северной тайги наблюдается снижение содер-
жания углерода от 74 ± 55 мг/г почвы в верхнем 
5-сантиметровом слое (перегнойно-темногуму-
совом горизонте (АН)) до 1.4 ± 1.6 мг/г почвы 
на глубине 100 см в зоне контакта с материнской 
породой (горизонт С). Для подзолов иллюви-
ально-железистых средней тайги выявлены су-
щественно более низкие значения содержания 
углерода по сравнению с криогенными почвами 
и его снижение от 8.8 ± 3.6 мг/г почвы в орга-
номинеральном горизонте АО (или Еpyr, соглас-
но A. A. Dymov с соавт. (2023)) до 0.4 ± 0.1 мг/г 
почвы на глубине 100 см (в горизонте В2) и по-
вышенных значениях до 1.3 мг/г почвы в глини-
стых прослойках (горизонт ВС), наблюдающих-
ся на глубинах свыше 140 см, как это показано 
для нижней части профиля (рис. 2, а).

В органическом веществе минеральных го-
ризонтов почвы с глубиной наблюдается обога-
щение тяжелым изотопом 13C: в среднетаежных 
лесах δ13С повышается от –26.5 до –22.8  ‰, 
а в северотаежных от –26.0 до –23.4 ‰.

В целом для подзолов иллювиально-желе-
зистых средней тайги на глубинах свыше 40 см 
характерен более тяжелый изотопный состав 
почвенного углерода (на ~ 1 ‰) по сравнению 
с криогенными почвами, сформированными 
под лиственничными лесами северной тайги 
(рис. 2, б). При этом как в средней, так и в се-
верной тайге для более глубоких слоев почвы 
(>60  см) выявлены относительно постоянные 
значения δ13С.

Сопоставление изменений соотношения 
C : N в почвенном профиле с соответствующими 
значениями δ13С показало, что снижение C  : N 
сопровождается утяжелением изотопного соста-
ва С почв как в средней (r = –0.79, р < 0.05), так 
и северной (r = –0.89, р < 0.05) тайге (рис. 3, а).

Рис. 2. Содержание органического углерода (а) и δ13С (б) в почвах среднетаежных сосня-
ков (1) и северотаежных лиственничников (2).
Содержание углерода показано на логарифмической шкале. МЛЯ  – мохово-лишайниковый ярус 
(представлен преимущественно лишайниками в сосновых лесах, зелеными мхами в лиственнич-
никах). Генетические горизонты почвы представлены на рис. а, слева для подзола иллювиально- 
железистого в средней тайге, справа – для криоземов северной тайги. Органический слой почвы – 
горизонт О в сосновых лесах и Т – оторфованная подстилка (очес мхов).

А. С. Прокушкин, Д. А. Полосухина, Е. Ю. Новенко
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Причем «скорость» (угол наклона линейной 
регрессии) увеличения δ13С с  глубиной в  под-
золах иллювиально-железистых средней тайги 
несколько ниже по сравнению с  криогенными 
почвами (0.11 ± 0.1 и 0.14 ± 0.1 ‰ на единицу 
соотношения C : N соответственно).

Рассчитанный для обеих выборок индекс β, 
отражающий скорость оборота углерода, досто-
верно различался между почвами рассматривае-
мых подзон тайги (U-критерий Манна – Уитни, 
z  =  3.71 p  =  0.0002), составляя соответственно 
–1.63 ± 0.09 в почвах среднетаежных сосняков и 
–1.99 ± 0.06 в северотаежных лиственничниках 
(рис. 3, б).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Вертикальное распределение δ13C в  яру-
сах растительности лесных фитоценозов. 
Пространственно-временная изменчивость δ13C 
в растительном покрове обусловлена целым ря-
дом факторов (Тиунов, 2007; Tiunov et al., 2007), 
таких как гидротермический и световой режи-
мы, определяющие фотосинтетическую актив-
ность растений (Farquhar et al., 1989; Buchmann 
et  al.,  2002) и изотопный состав источника – 

δ13C–СО2 (Brooks et al., 1997; Buchmann et  al., 
2002). Поведение δ13C–СО2 в пограничном слое 
атмосферы характеризуются сезонной ампли-
тудой (Heimann et al., 2022), обусловленной 
фотосинтетической активностью раститель-
ного покрова (Joos et al., 2025), долговремен-
ным трендом понижения значений δ13C–СО2 
в  атмосфере в результате поступления СО2 из 
антропогенных источников, обедненных тяже-
лым изотопом – «эффект Зюсса» (Graven et al., 
2020), а  также вертикальным градиентом в по-
логе леса – «эффект полога» (Brooks et al., 1997; 
Тиунов, 2007; Tiunov et al., 2007).

Представители сравниваемых фитоценозов 
средне- и северотаежных лесных экосистем 
Центральной Сибири относятся к  растениям 
С3-типа фотосинтеза, что отражается в  более 
существенном обеднении их тканей тяжелым 
изотопом углерода относительно δ13C–CO2 ат
мосферного воздуха по сравнению с представи-
телями С4-типа. При этом распределение δ13C 
в листовом аппарате растений по высоте древо-
стоя в исследуемых древостоях лишь частично 
соответствовало модели (Brooks et al., 1997), 
определяемой значениями дискриминации 13C, 
а по существу, отношением ci/ca (см. рис. 1, б). 
Так, древесный ярус лесных экосистем Цент

Рис. 3. Зависимость значений δ13C почвенного органического вещества от соотношения C : N (а) и лог-пре
образованного содержания углерода (Log (10)С) (б) в почвах лесных экосистем Центральной Сибири.
1 – плодовые тела грибов (белые треугольники – средняя тайга, черные – северная тайга, данные представлены в фор-
ме среднее ± SD); 2  – подзолы аллювиально-железистые средней тайги; 3  – криогенные почвы (криоземы и подбуры) 
северной тайги.

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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ральной Сибири отличался обеднением их ли-
стового аппарата тяжелым изотопом, т. е. увели-
чением δ, что требует дальнейших исследований 
для выяснения причин. Для бореальных лесов 
Канады (Brooks et al., 1997) отношение ci /ca 
объясняли до 78  % вариации δ13C в  листовом 
аппарате компонентов лесных фитоценозов. Со-
ответственно на долю источника (СО2) приходи-
лось 22 %.

Фотосинтетические органы растений подчи-
ненных ярусов растительности исследованных 
фитоценозов обеднены 13C, что обусловлено 
снижением скоростей фотосинтеза в условиях 
затенения под пологом леса и более высоким 
соотношением сi /сa и соответственно повыше-
нием дискриминации тяжелого изотопа угле-
рода Δ (Farquhar et al., 1989; Brooks et al., 1997; 
Buchmann et al., 2002). Не менее важным фак-
тором является поглощение ими изотопно более 
легкого СО2, выделяемого из почвы в результате 
минерализации органического вещества почвы 
(Hare et al., 2018). Количество δ13C–СО2 почвен-
ного дыхания в  различных экосистемах варьи-
рует от –28.5 ± 0.3 ‰ (Albanito et al., 2012) до 
–27.7 ± 1.4 ‰ (Shibistova et al., 2012). Для широ-
кого спектра гидротермических условий приво-
дится вариация (Buchmann et al., 2002) от –19.0 
до –32.6  ‰ (среднее –26.2  ±  0.2  ‰, n  =  137). 
Наши оценки в среднетаежных сосняках, полу-
ченные на основе построения графиков Килинга 
(Pataki et al., 2003), также показывают более зна-
чимую пространственно-временную вариацию 
δ13C–СО2 в  эмиссионном потоке из почвы: от 
–22.1 до –28.8  ‰ (неопубликованные данные). 
В результате, согласно существующим оценкам, 
облегчение δ13C тканей нижних ярусов лесных 
экосистем может достигать 3–7  ‰ (Bonafini et 
al., 2013). При этом демонстрируемый в ряде 
исследований «эффект полога» – вертикальный 
градиент δ13C–СО2 в лесных биогеоценозах су-
щественно ниже и варьирует от < –0.5 ‰ в со-
сняках средней тайги района наших исследова-
ний (Styles et al., 2002) до –1.2 ‰ в бореальных 
лесах Канады (Brooks et al., 1997).

В рассматриваемых нами лесных экосисте-
мах перьевые мхи, формирующие сплошной 
живой напочвенный покров, обеднены тяжелым 
изотопом 13C относительно других жизненных 
форм растений. Наиболее низкие значения δ13C, 
отмеченные у мхов, отражают их эффективную 
функцию фильтра CO2, образующегося в резуль-
тате «дыхания почвы». По некоторым оценкам 
(Sommerkorn et al., 1999), моховым покровом 
может «перехватываться» от 51 до 98 % суточ-

ного количества углекислого газа, выделяемого 
из почв. Следует отметить, что косвенным сви-
детельством поглощения изотопно более лег-
кого СО2 мхами при отсутствии у  них устьич-
ной регуляции и соответственно более низкого 
уровня фракционирования изотопов, являются 
полученные значения Δ, достигающие у отдель-
ных представителей бриофитов среднетаежных 
сосняков выше 27 ‰.

Сравнительный анализ значений δ13C в тка-
нях мхов, произрастающих в  исследованных 
лесных биогеоценозах подзон средней и север-
ной тайги, продемонстрировал незначительную 
межвидовую вариабельность. Наименьшие зна-
чения δ13C зарегистрированы у  гилокомиума 
блестящего в экосистемах средней тайги, а наи-
большие – у аулакомниума вздутого в северной 
тайге. Эти различия могут отражать видоспеци
фические особенности их адаптации к  абиоти-
ческим условиям. Полученные в нашей работе 
значения δ13C в тканях бриофитов Центральной 
Сибири укладываются в рамки ранее наблюда-
емой их вариации в тундровых экосистемах За-
падной Сибири (Кузнецова и др., 2020) и Тай-
мыра (Zibulski et al., 2017), бореальных лесах 
Байкальского региона (Golubtsov et al., 2024b) и 
Канады (Brooks et al., 1997).

В отличие от высших растений, δ13C мхов 
в переувлажненных условиях может возрастать 
в результате формирования водяной плёнки, за-
трудняющей диффузию атмосферного СО2 в их 
ткани (Waite, Sack, 2011). Этот факт, вероятно, 
обусловливает обнаруженный нами более тяже-
лый изотопный состав мхов, произрастающих 
на полугидроморфных почвах северотаежных 
лиственничников (Ершов, 1995; Старцев и др., 
2017; Startsev et al., 2017). С другой стороны, по-
ниженные скорости минерализации органиче-
ского вещества в  криогенных почвах (Hugelius 
et al., 2014; Schuur et al., 2015) и соответственно 
более низкие эмиссии СО2, а также менее выра-
женный эффект полога в силу разреженного ха-
рактера рассматриваемых лиственничных лесов 
(Abaimov, 2010) могут также выступать в каче-
стве факторов, отвечающих за утяжеление изо-
топного состава мохообразных в северотаежных 
лиственничных лесах.

Несмотря на фиксацию СО2 водорослевым 
звеном, лишайники не имеют типичного рас-
тениям С3-типа состава стабильных изотопов 
углерода (Máguas, Brugnoli, 1996; Máguas et al., 
1997; Lakatos et al., 2007). Значения δ13С в  их 
тканях варьируют в крайне широких пределах: 
от −12 до −27 ‰ (Lakatos et al., 2007; Голубцов 
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и др., 2022; Golubtsov et al., 2022). В  наиболее 
распространенных в тундровых экосистемах и 
бореальных лесах лишайниках родов кладония 
(Cladonia Hill ex P. Browne) и цетрария (Cetraria 
Ach.) отмечаются повышенные (от  −27.4 до 
–25.1 ‰) по сравнению с сосудистыми растени-
ями и бриофитами значения δ13С (Brooks et al., 
1997; Zibulski et al., 2017; Голубцов и др., 2022; 
Golubtsov et al., 2022). Таким образом, несмотря 
на предполагаемый эффект полога (т.  е. погло-
щения ими подобно бриофитам изотопно легко-
го почвенного CO2), углеродный обмен у лишай-
ников, отражающийся в утяжелении изотопного 
состава углерода, обусловлен преобладанием 
в  их биомассе талломов гетеротрофного мико-
бионта (до 90 %, согласно данным R. Honegger 
(2009, 2022)), а  также особенностями их угле-
родного обмена. Как показано ранее (Máguas, 
Brugnoli, 1996; Lakatos et al., 2007), водный ре-
жим и активность фотобионта определяют как 
эффективность фотосинтетической активности, 
так и фотодыхания организма, приводя в итоге 
к обогащению δ13C. В процессах гетеротрофного 
дыхания происходят дальнейшая дискримина-
ция тяжелого изотопа и утяжеление изотопного 
состава углерода биомассы. Так, зафиксирован-
ные нами значения δ13С исследованных видов 
лишайников сопоставимы с показателями, ха-
рактерными для плодовых тел грибов лесных 
экосистем Центральной Сибири (от –27.7  ‰ 
у лисички обыкновенной до –25.8 ‰ у предста-
вителей рода лекцинум (Leccinum Gray)).

У представителей кустарничкового яруса 
наблюдается утяжеление изотопного состава 
углерода тканей и снижение дискриминации 
13С. При этом листопадные и вечнозеленые ку-
старнички различаются по изотопному составу 
(от –32.8 ± 0.7 до –30.0 ± 0.9 ‰ соответствен-
но). Характерные для листопадных жизнен-
ных форм растений более низкие значения δ13C 
обусловлены меньшей эффективностью исполь-
зования воды (WUE), что соответствует поведе-
нию изотопного состава лиственных древесных 
растений (Liu et al., 2022). Сходная закономер-
ность прослеживается для таежных экосистем 
Байкальского региона (Golubtsov et al., 2024b), 
где значения δ13C у листопадных кустарничков 
вида черники обыкновенной –32.1 ± 0.5 ‰ были 
существенно ниже, чем у  представителя веч-
нозеленых брусники –30.5 ± 0.8 ‰. Для Ямала 
также приводятся более низкие значения δ13С 
у  листопадного кустарничка голубики обыкно-
венной (–32.0  ‰), тогда как для вечнозеленой 

водяники черной –26.3  ‰ (Кузнецова и  др., 
2020). Листопадные кустарнички сосновых бо-
реальных лесов Канады, такие как голубика 
канадская (Vaccinium myrtilloides Michx.), ха-
рактеризуются значениями δ13C –31.6  ±  0.3  ‰, 
а вечнозеленые – от –32.2 ± 0.6 ‰ у толокнян-
ки обыкновенной до –27.6 ± 0.7 ‰ у брусники 
(Brooks et al., 1997).

Кустарниковый ярус фитоценозов Централь-
ной Сибири характеризовался наиболее тяже-
лым изотопным составом углерода их листового 
аппарата и наименьшими значениями  Δ среди 
всех изученных сосудистых растений, тем не 
менее, соответствуя физиологической модели 
(Brooks et al., 1997). При этом единственный 
исследованный представитель вечнозеленых 
кустарников можжевельник сибирский имел 
более высокое значение δ13C (–27.8 ‰) по срав-
нению с  подавляющим большинством листо-
падных форм. Полученные в  данной работе 
показатели для кустарников согласуются с  ли-
тературными данными, приведенными ранее 
для юга Восточной Сибири (Golubtsov et al., 
2024b): –29.6 ± 1.4 ‰ для березы кустарниковой 
(Betula fruticosa Pall.) и –29.7 ± 1.3 ‰ у душе-
кии кустарниковой. Представители этого яруса 
в  бореальных лесах Канады на примере ольхи 
курчавой (Alnus crispa (Aiton) Pursh) характери-
зовались еще более тяжелым изотопным соста-
вом –27.3 ± 0.1 ‰ (Brooks et al., 1997).

Значение δ13С в листовом аппарате дре- 
весного яруса рассматриваемых таежных фи-
тоценозов выделяется резким снижением от-
носительно кустарникового яруса и ростом 
дискриминации (Δ > 24 ‰). Все представители 
древесного яруса в среднетаежных экосистемах, 
как хвойные, так и покрытосеменные, имеют бо-
лее низкие по сравнению с северной тайгой зна-
чения δ13С в листовом аппарате, что предпола-
гает усиление дискриминации 13С как следствие 
благоприятных условий влагообеспеченности, 
так и достаточной освещенности (Sidorova et 
al., 2009). Существенно меньшая дискрими-
нация у  древесных пород северной тайги, тем 
не менее, предполагает снижение устьичной 
проводимости при дефиците почвенной вла-
ги, фиксируемого в годичных кольцах деревьев 
лиственницы, произрастающих на мерзлотных 
почвах (Hu et al., 2024). Характеристики δ13C 
в древесине годичных колец сравниваемых до-
минантов древесного яруса средне- и северо-
таежных лесов (см. табл.  4) подтверждают эти 
различия, достигающие от 1.1 ‰ у ели до 2.4 ‰ 
у лиственницы соответственно.

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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Следует подчеркнуть, что несмотря на раз-
ную эффективность использования воды (WUE) 
хвойных и лиственных пород (Dawson et al., 
2002; Sidorova et al., 2009) и, как правило, бо-
лее легкий изотопный состав углерода послед-
них (Dawson et al., 2002; Меняйло и др., 2014; 
Menyailo et al., 2014; Mathias, Thomas, 2021; Го-
лубцов и др., 2022; Golubtsov et al., 2022; Hu et 
al., 2024), полученные нами значения δ13C фото-
синтезирующих органов и древесины предста-
вителей древесного яруса достоверно не раз-
личались. Данный факт предполагает влияние 
некоторой совокупности факторов, обусловли-
вающих одинаковый физиологический отклик 
хвойных и лиственных пород на локальные гид
ротермические условия.

Соотношение стабильных изотопов угле-
рода (δ13C) в почвах. Изотопный состав угле-
рода растительного материала является клю-
чевым фактором, определяющим особенности 
δ13C почвенного пула экосистем. Вариации зна-
чений δ13C между растениями-источниками и 
почвами вдоль экологических градиентов широ-
ко используются для выяснения особенностей 
динамики почвенного углерода на различном 
географическом и временном масштабе (Garten 
et al., 2000; Peri et al., 2012). Соотношение ста-
бильных изотопов углерода органических гори-
зонтов почв наследует соответствующие харак-
теристики растительного опада, поступающего 
на ее поверхность, и определяется как вкладом 
отдельных компонентов лесного сообщества, 
так и степенью их микробиологической транс-
формации, сопровождающейся фракционирова-
нием изотопов (Krüger et al., 2024). В целом при 
снижении содержания углерода и значительном 
сужении отношения C  :  N в  органическом ве-
ществе, при переходе от мохово-лишайниково-
го яруса к  горизонту подстилки, отражающих 
минерализацию ОВ (Soldatova et al., 2024) и 
вклад микробной био(морт)массы, у  сравнива-
емых средне- и северотаежных биогеоценозов 
выявлена разнонаправленная динамика δ13С. 
Более легкий изотопный состав углерода в  ор-
ганических горизонтах сосняков средней тайги 
по сравнению с  вышележащим лишайниковым 
ярусом указывает на преимущественный вклад 
опада сосудистых растений. Периодическое 
уничтожение лишайникового яруса в результате 
пожарного воздействия (межпожарный интер-
вал около 25 лет) характерно для сосновых ле-
сов региона на хорошо дренируемых песчаных 
почвах (Dymov et al., 2023).

Важно отметить, что в исследованных лес-
ных биогеоценозах хвойные деревья и боль-
шинство представителей живого напочвенного 
покрова (вересковые кустарнички, мохообраз-
ные) продуцируют трудноразлагаемую подстил-
ку с  высоким содержанием лигнина и прочих 
фенольных соединений (Aerts, 1995). В  связи 
с  этим как микоризные, так и сапротрофные 
грибы, играют фундаментальную, хотя и раз-
личную, роль в  круговороте питательных ве-
ществ и углерода (Clemmensen et al., 2015). Сап
ротрофные грибы имеют ключевое значения 
для  разложения растительного опада, содержа-
щего лигнин, тогда как биотрофные микориз-
ные грибы, обеспечивая свои растения-хозяева 
азотом и другими питательными веществами из 
почвы, помимо С, поглощаемого в  результате 
минерализации опада, получают фотоассимиля-
ты деревьев-симбионтов. Формирующаяся био-
масса грибного мицелия и продукты ее жизнеде-
ятельности в почве вносят существенный вклад 
в  формирование количественного и качествен-
ного состава ПОВ и, более того, в долгосрочное 
секвестрирование углерода (Lindahl et al., 2007). 
Следует особо отметить, что значения δ13С 
в  плодовых телах микоризообразующих гри-
бов-базидиомицетов лесных экосистем средней 
тайги соответствуют более легкому изотопному 
составу деревьев-симбионтов, что предполагает 
отклик как на поступающие фотоассимиляты от 
деревьев-симбионтов, так и на формируемый 
ими опад в этих условиях.

Органическое вещество минеральных гори-
зонтов ненарушенных почв имеет тенденцию 
обогащения 13C с глубиной, отражая фракциони-
рование изотопов в  результате его микробного 
разложения (Nadelhoffer et al., 1996) и, собствен-
но, накопления продуктов жизнедеятельности 
микробоценоза. Среди прочих факторов при-
водятся также такие, как преимущественная 
сорбция в  верхнем слое почвы гидрофобных 
соединений, обедненных 13C (липиды, лигнин), 
поступление корневых экссудатов, миграция бо-
лее тяжелых продуктов разложения органичес
кого вещества (Kaiser et al., 2001; Nakanishi et 
al., 2012). С другой стороны, нельзя не отметить 
изменений в концентрации и изотопном составе 
атмосферного СО2 происходящих в  последнее 
столетие и вызванных ростом потребления ис-
копаемого углеводородного топлива. Как уве-
личение концентрации CO2 в  атмосфере, так и 
снижение δ13C ≠ СО2 в результате повышающих-
ся антропогенных эмиссий предполагает обед-
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нение растительных тканей тяжелым изотопом 
и отражается на градиенте δ13C в почве.

Для профилей минеральной толщи исследо-
ванных почв как средней, так и северной тайги 
характерно снижение содержания органическо-
го углерода, сужение отношений C : N и 13С : 12С 
с  глубиной. Как правило, подобное поведение 
этих параметров тесно коррелирует с интенсив-
ностью минерализации органического вещества 
почвы, зависящей от температуры и условий 
дренированности, определяя потери углерода 
по мере разложения (Drollinger et al., 2019). Как 
следствие, наибольшие градиенты, наблюдае-
мые в подзолах иллювиально-железистых, раз-
вивающихся в подзоне средней тайги Централь-
ной Сибири, свидетельствуют о более высоких 
скоростях трансформации и минерализации ор-
ганического вещества в более теплых и хорошо 
дренированных почвах.

Накопление и консервация органического ве-
щества, характерные для криогенных почв, вы-
званы спецификой их гидротермических усло- 
вий, тормозящих процессы минерализации рас- 
тительных остатков (Scharlemann et al., 2014). 
Так, для лесных биогеоценозов северной тайги 
Центральной Сибири отмечены как повышен-
ные уровни содержания углерода в  минераль-
ной почве, так и менее выраженное утяжеление 
изотопного состава с  глубиной, что свидетель-
ствует о «консервации» органического вещества 
растительного происхождения.

Связь изотопного состава углерода почвы 
с его содержанием в последние годы достаточ-
но широко используется для характеристики 
изменений, связанных со степенью и скоро-
стью трансформации свежего опада в  органи-
ческое вещество почвы, а также его стабилиза-
ции в  форме органо-минеральных комплексов 
(Garten et al., 2006; Boström et al., 2007; Campbell 
et al., 2009; Acton et al., 2013). Наклон линейной 
регрессии в зависимости δ13C от логарифмичес
ки преобразованной концентрации углерода, 
индекс  β отражает интенсивность деструкции 
почвенного органического вещества и ско-
рость его оборота в почве (Garten, Hanson, 2006; 
Boström et al., 2007; Campbell et al., 2009; Acton 
et al., 2013; Wahab et al., 2024). При этом более 
отрицательное значение индекса  β предполага-
ет более быстрый оборот углерода в почвенной 
системе. Для лугов умеренной зоны приведено 
значение  β –2.8 (Soldatova et al., 2024), а  для 
бореальных экосистем Прибайкалья выявле-
на вариация от –1 до –6 (Голубцов и др., 2024; 
Golubtsov et al., 2024a). В почвах биогеоценозов 

средиземноморского аридного климата вариа-
ция индекса существенно ниже – от –0.7 до –1.8 
(Wahab et al., 2024).

Для лесных почв Центральной Сибири рас-
считанный индекс β составил –1.63 в подзолах 
иллювиально-железистых среднетаежных сос
няков и –1.99 – в криогенных почвах северота-
ежных лесов. Полученные значения явно проти-
воречат предполагаемой повышенной скорости 
минерализации органического вещества в более 
благоприятных гидротермических условиях 
средней тайги, отражающихся на ярко выра-
женных градиентах содержания органического 
углерода, отношений C : N и 13С : 12С в их поч-
венном профиле. Рассматриваемая связь изотоп-
ного состава углерода почвы с его содержанием 
в этих условиях, вероятно, является следствием 
поступления «свежего» органического вещества 
в виде корневого детрита и/или корневых экссу-
датов в более глубокие горизонты почвы, что и 
определяет полученные нами более низкие ско-
рости его оборота.

Органическое вещество криогенных почв, 
характеризующееся большим индексом  β, об-
условлено, вероятно, пирогенной историей ди-
намики глубины корнеобитаемого слоя почвы 
(и  сезонно-талого слоя в  целом). Можно пред-
положить, что рост глубины сезонного прота-
ивания после пирогенного воздействия ведет 
к  освоению корневыми системами растений 
большего объема почвы и поступлению «све-
жего» С, что, однако, по мере лесовосстановле-
ния и развития теплоизолирующего мохового 
покрова сменяется ухудшением почвенных ги-
дротермических условий, постепенным подъ-
емом мерзлоты (Kirdyanov et al., 2020), и, как 
следствие, прекращением поступления корнево-
го детрита. С учетом значительных временных 
масштабов даже заторможенные микробиоло-
гические процессы могут вести к  накоплению 
в  криогенных почвах более трансформирован-
ного органического вещества.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ природного изотопного состава угле-
рода (δ13C) представляет собой мощный ин-
струмент для исследования баланса углерода, 
позволяющий раскрыть механизмы, лежащие 
в основе экофизиологических процессов в био-
геоценозах (секвестрация углерода атмосферы и 
его трансформации в почве), а также реакции их 
компонентов на изменения окружающей среды.

Состав стабильных изотопов углерода в компонентах лесных экосистем Центральной Сибири
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Растительный покров средне- и северотаеж-
ных лесных фитоценозов Центральной Сибири 
относятся к  растениям С3-типа фотосинтеза 
с  существенным обеднением их тканей тяже-
лым изотопом 13С. Нижние ярусы растительно-
сти этих лесов характеризуются четко выражен-
ным вертикальным градиентом содержания δ13С 
в  листовом аппарате и, частично, соответству-
ют физиологической модели дискриминации 
13C при фотосинтезе. В рассматриваемых нами 
лесных экосистемах, перьевые мхи, формиру-
ющие сплошной живой напочвенный покров, 
наиболее обеднены тяжелым изотопом 13C, что 
отражает их эффективную функцию фильтра 
CO2, образующегося в  результате «дыхания 
почвы». Лишайники, несмотря на предполага-
емый эффект полога (т. е. поглощения ими по-
добно бриофитам изотопно легкого почвенного 
CO2), характеризуются утяжелением изотопного 
состава, что, во многом обусловлено особенно-
стями их физиологии поглощения СО2 и значи-
тельной ролью гетеротрофного микобионта. Ко-
личество δ13С в  листовом аппарате древесного 
яруса рассматриваемых таежных фитоценозов 
выделяются резким снижением относительно 
кустарникового яруса и ростом дискриминации 
13С (Δ > 24 ‰), что предполагает благоприятные 
условия по освещенности и обеспеченности во-
дой для протекания процессов фотосинтеза от-
носительно подчиненных ярусов растительно-
сти. Сравнительный анализ изотопного состава 
углерода в  растительном покрове в фитоцено-
зах средней и северной тайги Центральной Си-
бири указывает на различия в содержании δ13С 
у представителей всех ярусов леса, что обуслов-
ливает соответствующие характеристики изо-
топного состава углерода, поступающего в поч-
ву с опадом и отпадом растений, формирующих 
органический слой почвы.

При общих закономерностях в строении 
профилей почвенного органического вещества 
и соответствующих градиентах значений δ13С 
в почвенных профилях средней и северной тай-
ги существенные различия в их количествен-
ных характеристиках отражают особенности 
поступления и последующей его микробиоло-
гической трансформации, сопровождающейся 
фракционированием стабильных изотопов угле-
рода. Накопление и консервация органического 
вещества, характерные для мерзлотных почв и 
вызванные в том числе криотурбационными 
процессами, отражают специфику их гидро-
термических условий, тормозящих процессы 
деструкции растительных остатков. При этом 

полученные нами значения индекса β, наоборот, 
свидетельствуют о более высокой скорости его 
оборота в этих почвах, что не соответствует су-
ществующим представлениям о роли гидротер-
мических условий для микробной утилизация 
органического вещества как ведущего фактора 
в  создании внутрипрофильного градиента ве-
личин содержания органического углерода и 
δ13С. Рассматриваемая связь изотопного состава 
углерода почвы с его содержанием в условиях 
средней тайги является следствием непрерывно-
го поступления корневого детрита и/или корне-
вых экссудатов практически по всему профилю 
почвы, что определяет более низкие скорости 
его оборота согласно индексу  β. Органическое 
вещество криогенных почв, характеризующе-
еся большим индексом  β, отражает, вероятно, 
пирогенную историю динамики глубины корне-
обитаемого слоя почвы и соответственно дина-
мики поступления корневого детрита в профи-
ле минеральной толщи почвы. При этом даже 
заторможенные микробиологические процессы 
при значительных временных масштабах и от-
сутствии привнесения нового корневого детрита 
при агградации мерзлоты могут вести к накоп
лению в криогенных почвах более трансформи-
рованного органического вещества. Таким об
разом, с  учетом криотурбационных процессов 
мерзлотные почвы желательно рассматривать 
в качестве особой группы как при анализе изо-
топных соотношений, так и оценках скорости 
оборота углерода в них.

Исследование выполнено при поддержке 
гранта Министерства науки и высшего образо-
вания РФ, Соглашение № 075-15-2024-554 «Гло-
бальные климатические вызовы на территории 
России: ретроспективный анализ, прогноз и ме-
ханизмы адаптации».
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COMPOSITION OF STABLE CARBON ISOTOPES IN COMPONENTS 
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Stable carbon isotopes are widely used in environmental sciences to study physiological, ecological, and 
biogeochemical processes associated with ecosystem, regional, and global carbon cycles, providing information on 
various temporal and spatial scales. The study was conducted in forest ecosystems of the middle and northern taiga 
subzones of Central Siberia. The δ13C composition of the tree, shrub, dwarf shrub, and moss–lichen vegetation layers, 
fungal fruiting bodies, litter, and soil cover of the studied forests was analyzed. A pronounced δ13C gradient was 
observed across vegetation layers in forest ecosystems. δ13C values n the biomass of aboveground components of 
ecosystems ranged from –34.0 ± 1.0 ‰ in the green moss glittering woodmoss (Hylocomium splendens (Hedw.) 
Schimp.) of the middle taiga to –23.8 ± 0.8 ‰ in the wood of Gmelin larch (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.) growing 
in the northern taiga. Both the lowest and highest δ13C values were found in the lowest, moss-lichen layer. The tree 
layer of the studied middle taiga ecosystems is characterized by lower δ13C values in the leaf apparatus compared 
to the northern taiga stands, reflecting their higher productivity and the degree of discrimination (Δ) of the heavy 
carbon isotope during photosynthesis. The heavier isotopic composition of the subordinate vegetation layers in the 
northern taiga forests indicates a reduced canopy effect. Isotope fractionation during soil organic matter mineralization 
leads to an increase in δ13C values with depth in all studied ecosystems. However, based on the dependence of δ13C 
values on soil carbon content, which varies with depth, an increased carbon turnover rate (β) was detected in larch 
soils in the permafrost zone. This is presumably due to post–pyrogenic dynamics of root detritus input, rather than 
the intensity of mineralization processes.

Keywords: middle taiga, northern taiga, vegetation layers, functional groups, fungi, soil, stable carbon isotopes, 
carbon isotope fractionation, intensity of soil organic matter turnover.
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