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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В данной работе представлены результаты многолетних исследований особенностей фотосинтеза основных лесообразующих видов Средней Сибири - сосны обыкновенной {Pinus sylvestris L.), ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) и лиственницы сибирской {Larix sibirica Ledeb.). Выявлены адаптивные черты фотосинтетической активности этих видов в климатических условиях, характеризующихся холодными почвами, дефицитом увлажнения и высоким уровнем инсоляции.
В процессе исследований установлено, что при чередовании контрастных погодных условий в следующие один за другим вегетационные сезоны получают преимущество для фотосинтеза разные виды хвойных. Колебания сезонной фотосинтетической продуктивности в природных условиях могут достигать 2,5, 3 и 5 раз у лиственницы, сосны и ели соответственно. Столь значительные колебания сезонной фотосинтетической продуктивности в терминах баланса углерода нами показаны впервые.
Нами выявлены значительные внутрисезонные колебания фотосинтетической продуктивности. У вечнозеленых хвойных происходит перераспределение высокого уровня фотосинтетической продуктивности с неблагоприятного летнего периода, когда из-за засухи и высоких температур потери углерода за месяц достигают 65%, на весну и осень. В сумме в течение весны и осени (4,5 мес.) сосной и елью ассимилируется около 75% годичного углерода. У лиственницы такое количество фотосинтетически усвоенного углерода приходится на летнее время (2,5 мес.).
Способность к значительным межсезонным и внутрисезонным колебаниям фотосинтетической продуктивности позволяет объяснить некоторые фитоценотические особенности хвойных, и в частности, длительное существование ели под пологом листопадных видов, сохранение реликтовых сообществ с участием хвойных в нехарактерных условиях, сосуществование хвойных и листопадных видов в смешанных сообществах и т.д.
Это позволяет сделать вывод, что меж- и внутрисезонные колебания фотосинтетической продуктивности обеспечивают адаптацию хвойных Сибири на экосистемном уровне.
р	Определены характерные для каждого вида изменения дневной фо
тосинтетической продуктивности. У вечнозеленых сосны и ели выявлено две различных стратегии фотосинтетической продуктивности - весенняя и летне-осенняя. Весенняя стратегия ели характеризуется способностью достигать высоких значений фотосинтетической продуктивности за счет обилия почвенной влаги и высокого уровня освещенности, у сосны - за счет быстрого прогревания верхнего слоя почвы. При летне-осенней стратегии высокие значения фотосинтетической продуктивности у сосны проявля- Ш	ются в условиях высокой освещенности и слабой ксерофитности, у ели —
при оптимальной почвенной увлажненности в сочетании с умеренной освещенностью или низкой температурой воздуха.
У лиственницы максимальная за вегетацию дневная фотосинтетическая продуктивность отмечается в условиях оптимальной влажности почвы и в широких диапазонах температуры воздуха и освещенности. В холодные сезоны выражена линейная зависимость фотосинтеза от температуры почвы.
Анализ литературных сведений по экологии коренных лесных эко- #	систем, доминантами и эдификаторами в которых являются изучаемые
нами хвойные, позволил установить определенное соответствие в избирательности условий среды, обеспечивающих максимальную продуктивность фотосинтеза хвойных, и комплекса условий среды (экологии) харак- ►	терных для растительных сообществ с их участием. На основании этого
можно утверждать, что в регионе проведения исследований дневная продуктивность фотосинтеза обеспечивает стабилизацию экологической ниши вида.
Максимальную дневную интенсивность видимого фотосинтеза мы определяем как меру реализации фотосинтетического потенциала данного вида в конкретных условиях и одновременно как показатель изменчивости фотосинтетической способности данного вида.
Нами графически выявлены разные типы максимумов интенсивности фотосинтеза, наблюдаемые в течение вегетации. Первый тип максимумов, оптимальный, характерен для влажных лет. Второй, аномальный тип максимумов фотосинтеза, характерен для уникального ранневесеннего сочетания высокой влажности почвы и активного прогревания. Последний тип максимумов - экстремальный, проявляется в вегетационные периоды с продолжительной летней засухой. По конфигурации и приуроченности к определенным значениям факторов среды выявленные максимумы видоспецифичны.
Результаты этого исследования привели нас к необходимости проанализировать оптимальные диапазоны факторов среды отдельно как самостоятельные характеристики фотосинтетического потенциала каждого вида хвойных. Принято, что оптимальные диапазоны характеризуют степень использования ресурсов среды для реализации самых высоких за вегетацию значений интенсивности фотосинтеза.
Было установлено, что оптимальные диапазоны факторов среды у хвойных могут быть широкими, узкими, «ложно-широкими» и «перекрывающимися». Широкие оптимумы характерны для периодов оптимального увлажнения, а узкие и ложно-широкие - для экстремально-засушливых условий. Широкие диапазоны видоспецифичны: у лиственницы они захватывают область высокой температуры воздуха (до 30 °С) и всю шкалу освещенности, у ели - область низкой температуры воздуха (до 0 °С), всю шкалу освещенности и высокой влажности почвы, у сосны - высокой и средней освещенности и достаточно высокой температуры почвы.

«Перекрывающиеся» оптимальные диапазоны - это в определенном смысле уникальное в условиях Сибири явление, когда в аномально теплые и влажные годы оптимальные диапазоны становятся широкими как у нескольких видов одновременно. Это позволяет всем видам повышать не только реализацию фотосинтетического потенциала, но и фотосинтетическую продуктивность за день и в целом за сезон. «Перекрывающиеся» широкие диапазоны свидетельствуют о фотосинтетических адаптивных свойствах межвидового уровня.
Привлечение результатов проведенных в СИФИБР СО РАН исследований А.С. Щербатюка и коллег (Щербатюк и др., 1991) позволяет с уверенностью утверждать, что динамика оптимальных диапазонов факторов среды, в которых проявляются наивысшие значения фотоситнте- тической активности, в условиях Сибири в значительной степени определяется видоспецифическим изменением истинного фотосинтеза и дыхательной активности хвои.і

В целом можно с определенностью утверждать, что разноообразие и динамичность оптимальных диапазонов, в которых реализуется фотосинтетический потенциал хвойных, обеспечивают широкую амплитуду их экологической пластичности в природных условиях.
Основное свойство оптимальных диапазонов - динамичность, положено нами в основу разработки комплексного показателя, характеризующего суммарное использование ресурсов среды на фотосинтез - КИРС (коэффициент использования ресурсов среды). Численное значение коэффициента - это область, ограниченная на пятилепестковой диаграмме максимальными и минимальными концами оптимальных нормированных диапазонов освещенности, температуры воздуха, температуры почвы, влажности почвы и влажности воздуха.
Выявлена корреляционная зависимость от величины КИРС максимальной за сезон дневной фотосинтетической продуктивности, сезонной
фотосинтетической продуктивности, абсолютного сезонного максимума интенсивности фотосинтеза. Приведенные данные свидетельствуют, что в годы с ограниченным почвенным увлажнением все основные показатели фотосинтеза определяются суммарным использованием ресурсов среды, и эта связь может быть выражена в виде линейных регрессионных уравнений. С введением данных за оптимальные годы выявленная связь «КИРС-фотосинтез» становится нелинейной и описывается в другом виде.
На основе всего систематизированного объема экспериментальных данных, включающего часовые значения интенсивности фотосинтеза, соответствующие значения интенсивности радиации, температуры и влажности воздуха, температуры и почвы, запасов влаги и описаний погодных условий, сформирована база данных (более 40 тыс. числовых значений), позволяющая исследовать проблемы регуляции фотосинтеза, роста, депонирования углерода и распространения видов хвойных на северо-востоке Азии.
Результаты проведенных исследований позволили выявить основные черты адаптивной стратегии фотосинтеза хвойных. В целом, адаптивная стратегия фотосинтетической активности хвойных видоспецифична, проявляется в оптимальных диапазонах факторов среды и направлена на реализацию наиболее высоких значений интенсивности и продуктивности фотосинтеза, а следовательно, на поддержание наиболее высокого для суровых условий Сибири уровня биологической продуктивности и сохранения хвойных в составе многокомпонентных растительных сообществ.
Вероятнее всего, эволюция современных видов хвойных в северных районах Азии была направлена одновременно на отбор форм, устойчивых к определенному спектру экологических условий и к сосуществованию разных видов хвойных и покрытосеменных растений в смешанных сообществах, т.е. на приобретение видоспецифичных как
экологических, так и фитоценотических свойств. При этом очевидно, отбор шел одновременно через совершенствование и структуры, и особенностей функционирования фотосинтетического аппарата. В р	результате такого направления эволюции были выработаны формы, у
которых фотосинтез имеет видоспецифичные преимущества в определенном спектре экологических условий. В то же время, виды, входящие в состав растительных сообществ, подбираются по принципу дополнительности, иначе говоря, таким образом, чтобы спектры использования ресурсов среды для фотосинтеза существенно не перекрывались. Именно поэтому растительные сообщества Средней Сибири, где хвойные являются доминантами и эдификаторами, приурочены к ком- Ш	плексу соответствующих их экологии природных условий, а по составу
являются смешанными, включающими большое количество покрытосеменных видов.
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