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На бореальные леса приходится 38% площа-
ди, занимаемой растительностью в  планетар-
ном масштабе, что свидетельствует о значимо-
сти вклада бореальных лесов в обмен углеродом 
и водой между растительностью и атмосферой 
(Soja et al., 2007; Olsson, 2009). Одна из основ-
ных лесообразующих пород бореальной зоны — 
пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.), являясь 
участником глобального круговорота веществ, 
она оказывает непосредственное влияние на 
окружающую среду на всех уровнях организации 
лесных экосистем. Однако, по сравнению с дру-
гими лесообразующими породами, вклад пих-
ты в обмен энергией и веществом с атмосферой 
практически не изучен.

Биологов, как правило, интересует не соб-
ственно взаимовлияние среды и  растения, 

а воздействие экологических факторов на про-
дуктивность растений. Это объясняется прак-
тическим интересом: модельные оценки интен-
сивности ассимиляции могут заменить оценки 
поглощения углекислого газа древостоем, сде-
ланные на основании длительных и трудоемких 
мониторинговых измерений (например, методом 
модельных деревьев). Для оценки влияния факто-
ров среды на жизненный цикл растительных со-
обществ используют различные эксперименталь-
ные подходы и математические модели (Korpilahti, 
1988; Mäkelä et al., 2000; Цельникер и др., 2002; Hari, 
Mäkelä, 2003; Hari et al., 2009). Широкое распро-
странение получила теоретическая модель Фарку-
хара с соавт. (Farquhar et al., 1980).

Традиционно основным фактором, опреде-
ляющим продуктивность растений, считается 
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Пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.) входит в категорию основных лесообразующих пород се-
веро-востока европейской части России. По сравнению с другими лесообразующими породами 
пихта сибирская изучена слабо, целостных моделей, которые описывают динамику фотосинтеза 
пихты в зависимости от факторов среды и условий произрастания, не существует. Моделиро-
вание интенсивности фотосинтеза пихты в зависимости от факторов среды по вертикальным 
градиентам и анатомо-морфологической структуры хвои пихты сибирской, изменяющейся от 
расположения внутри растительного полога по высоте, – цель настоящего исследования. Иссле-
дование проводили в средней подзоне тайги Республики Коми в ельнике чернично-сфагновом 
на двух высотных уровнях. Объекты исследования представлены двумя деревьями пихты сибир-
ской, занимающими в структуре древостоя разное положение, одно входящее в состав основного 
яруса, другое – в состав второго яруса. В кронах выбранных деревьев на неотрезанных побегах 
измеряли скорость ассимиляции CO2 хвоей пихты, интенсивность падающей фотосинтетически 
активной радиации, температуру воздуха, относительную влажность воздуха и концентрацию 
CO2 в атмосфере; изучали анатомо-морфологическую структуру хвои пихты в зависимости от 
расположения по высоте в структуре древостоя. На основе экспериментальных данных получено 
регрессионное уравнение, моделирующее зависимость скорости ассимиляции CO2 хвоей пихты 
сибирской от факторов окружающей среды. Валидация показала адекватность и статистическую 
значимость модели. Выявлена специфика модели и анатомо-морфологических особенностей 
хвои пихты в зависимости от высоты расположения в древостое.
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интенсивность падающей фотосинтетически 
активной радиации (ФАР). При оценке продук-
ции фотосинтеза у хвойных растений выделяют 

“световую” и “теневую” хвою (Цельникер и др., 
2002), но, принимая во внимание наличие вер-
тикального градиента интенсивности ФАР в лес-
ных экосистемах, определяемого высотой солнца 
над горизонтом, а также горизонтальный гради-
ент, обусловленный азимутальным эффектом, 
такое деление условно. Более того, для древо-
стоев характерны не только вертикальные гради-
енты интенсивности ФАР, но и градиенты дру-
гих факторов среды, в частности относительной 
влажности воздуха и  концентрации CO2. При 
этом значения факторов среды не постоянны 
и, как правило, отклоняются от оптимума для 
конкретного вида. Известно, что повышение 
устойчивости растительного организма в изме-
няющихся условиях среды осуществляется через 
механизм адаптации. Адаптация включает в себя 
все процессы и приспособления: анатомические, 
морфологические, физиологические и др. В кон-
тексте изучения влияния факторов среды на про-
дуктивность пихты сибирской можно полагать, 
что скорость ассимиляции CO2 хвоей пихты, 
а также анатомо-морфологические особенности 
строения хвои должны зависеть от ее расположе-
ния в структуре полога по вертикали.

Таким образом, в общей проблеме изучения 
влияния факторов среды на фотосинтез пихты 
сибирской были выделены две задачи:

1) исследование зависимости скорости асси-
миляции CO2 хвоей пихты сибирской от факторов 
окружающей среды и высоты расположения асси-
миляционного аппарата в естественных условиях;

2) исследование анатомо-морфологических 
особенностей строения хвои пихты сибирской 
в  зависимости от места расположения хвои 
в структуре растительного полога.

Первая задача может быть решена с исполь-
зованием инфракрасного газоанализатора на 
основе открытой системы газообмена, позво-
ляющего синхронизировать измерение многих 
факторов среды с измерением скорости ассими-
ляции CO2. Конечная цель поставленной зада-
чи — построение регрессионной модели, связы-
вающей множество значений входных перемен-
ных (факторов среды) с множеством значений 
выходной переменной (скорость ассимиляции 
CO2). Для регрессионной модели логичным бу-
дет применение системного подхода. Опираясь 
на базовую модель “черного ящика” и исполь-
зуя известные корреляции входных и выходных 
величин, можно получить теоретическую модель 

внутренней структуры и причинных механизмов, 
позволяющую перейти к модели “серого ящика” 
и количественно выразить суммарное влияние 
нескольких факторов среды на скорость асси-
миляции CO2.

Вторая задача решается методами световой 
и электронной микроскопии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа выполнена в  лесном насаждении 
с  участием пихты сибирской, расположенном 
в бореальной зоне северо-востока европейской 
части России, а именно в Княжпогостском ад-
министративном районе Республики Коми.

Исследования проводили с  мая по октябрь 
2020, 2021 и 2022 гг. в ельнике чернично-сфагно-
вом (62о16´03´´ с.ш., 50о41´07´´ в.д.) на террито-
рии Ляльского лесоэкологического стационара 
Института биологии Коми НЦ УрО РАН, распо-
ложенного в подзоне средней тайги. Характери-
стика фитоценоза приведена в работе “Корен-
ные еловые леса Севера…” (2006).

Объектами исследования были выбраны два 
дерева пихты. Дерево 1: высота 18 м, диаметр 
ствола на высоте 1.3 м равен 20 см; Дерево 2: 
высота 4 м, диаметр ствола на высоте 1.3 м ра-
вен 6  см. В древостое была установлена вышка, 
с которой проводились измерения в средней ча-
сти кроны Дерева 1 (высота измерения 15 м); 
высота, на которой проводились измерения 
в кроне Дерева 2, равна 1.5 м. Фотосинтез из-
меряли на неотрезанных побегах (хвоя 2-го года 
жизни) с помощью инфракрасного газоанали-
затора LI-COR LI‑6400 и непрозрачной камеры 
для хвойных типа 6400-22 (LI-COR Inc., США). 
В процессе управляемого эксперимента измеря-
лись и контролировались: температура воздуха, 
интенсивность падающей ФАР, концентрация 
углекислого газа в камере с образцом (побегом 
пихты), скорость ассимиляции CO2 и  относи-
тельная влажность воздуха в камере с образцом.

С каждого дерева было отобрано по пять ох-
военных побегов 2-го года развития. Длину хвои- 
нок (L) измеряли линейкой, погрешность изме-
рения ±0.5 мм.

Поперечные и продольные срезы хвои готови-
ли на микротоме МЗП‑01 (“ТЕХНОМ”, Россия). 
Готовые препараты просматривали в световом 
микроскопе Axiovert 200 М (Carl Zeiss, Герма-
ния) и фотографировали. Фотосъемку произво-
дили цифровой камерой AxioCam ERc 5s (Carl 
Zeiss, Германия). Измерение морфомет- риче-
ских параметров (ширины (W), толщины (T), 
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периметра  (P) и площади поперечного сечения 
(S) в средней части хвои) проводили на получен-
ных фотоснимках с использованием программы 
Carl Zeiss Vision (Carl Zeiss, Германия), погреш-
ность измерения длины ±0.05 мкм.

Для ультраструктурных исследований хвою 
пихты сибирской фиксировали в 2.5%-ном рас-
творе глутарового альдегида, далее — в 1%-ном 
растворе осмиевой кислоты. После дегидратации 
в серии растворов этилового спирта и ацетона 
объекты заливали в смолу Epon. Срезы готови-
ли на ультрамикротоме PowerTome PC (Boeckeler 
Instruments, США) и просматривали с помощью 
электронного микроскопа Tesla BS‑500 (Tesla, 
Чехия). Число гран на срез хлоропласта прини-
мали за среднее число гран в хлоропласте клетки 
мезофилла. Суммарное количество тилакоидов 
на срез принимали за среднее число тилакоидов 
в хлоропласте клетки мезофилла.

Для определения содержания пигментов 
навеску хвои фиксировали в  кипящем ацето-
не. Концентрацию пигментов в  ацетоновых 
вытяжках определяли на спектрофотометре 
UV‑1700 (Shimadzu, Япония) (Маслова и  др., 
1986). Содержание хлорофилла в светособираю- 
щем комплексе определяли по Лихтенталеру 
(Lichtenthaler, 1987).

Среднее число устьиц, приходящееся на еди-
ницу длины хвоинки, измеряли с  использова-
нием стереоскопического микроскопа МБС‑10 
(АО  “ЛЗОС”, Россия) и  окуляр-микрометра 
(квадрат измерительной сетки — 2 × 2 мм, увели-
чение — 15-кратное). Устьица пихты сибирской 
располагаются только на абаксиальной стороне 
хвоинки в двух устьичных полосах. Отношение 
суммарного числа устьиц в двух полосах к длине 
стороны квадрата окуляр-микрометра прини-
мали за оценку среднего числа устьиц, приходя-
щихся на единицу длины хвоинки. Измерение 
размеров надустьичной ямки проводили на про-
дольных и поперечных срезах хвои. Диффузное 
сопротивление устьиц рассчитывали согласно 
методике А.Т. Коппель и К.Х. Ваииико (1988).

Оценку количества клеток мезофилла в еди-
нице объема хвоинки производили по следую-
щей методике. Оценивали среднее количество 
клеток мезофилла на поперечном срезе хвоинки; 
измеряли площадь поперечного среза хвоинки. 
По формуле объема цилиндра определяли объ-
ем слоя поперечного сечения хвоинки высотой, 
равной толщине клетки мезофилла. Разделив 
количество клеток мезофилла в слое поперечно-
го сечения на объем слоя поперечного сечения, 

оценивали количество клеток мезофилла в еди-
нице объема хвоинки.

По этой же методике на продольном и  по-
перечном срезах клетки мезофилла оценива-
ли среднее количество хлоропластов в  клетке. 
Окончательно за среднее количество хлоропла-
стов в единице объема клетки мезофилла прини-
мали отношение среднего полученных величин 
к объему клетки.

Клетку палисадного мезофилла хвои пихты 
сибирской моделировали эллипсоидом с полу- 
осями a, b, c. Объем палисадной клетки мезо-
филла рассчитывали по формуле эллипсоида:

= π4    ,                                     
3mV abc (1)

где a — половина длины клетки мезофилла на 
продольном срезе хвоинки, b — половина ши-
рины клетки мезофилла на продольном сечении 
хвоинки, c — половина ширины клетки мезо-
филла на поперечном сечении хвоинки.

Хлоропласт моделировали эллипсоидом вра-
щения с полуосями a и b. Объем хлоропласта 
рассчитывали по формуле эллипсоида вращения:

= π 24   ,
3chV ab                           (2)

где a  — половина длины хлоропласта на про-
дольном срезе клетки мезофилла, b — половина 
ширины хлоропласта на продольном срезе клет-
ки мезофилла.

Среднюю площадь поверхности хвоинки опре-
деляли по методике, изложенной в работе С.И. Та-
расова и Н.В. Герлинг (2021), которую затем ис-
пользовали для определения средней площади 
хвоинок на побеге в эксперименте. Объем хвоинки 
определяли как произведение площади Sl сечения 
хвоинки в средней части на длину хвоинки L.

Световые кривые, характеризующие зави-
симость скорости ассимиляции CO2 от факто-
ров среды, получали с помощью портативной 
системы измерения фотосинтеза LI-6400XT 
стандартным методом, описанным в руковод-
стве (LI-COR, Inc., 2003). Погрешность из-
мерения скорости ассимиляции CO2 во всем 
диапазоне значений больше либо равна 15% 
(Тарасов, Герлинг, 2022). Побеги пихты поме-
щали в непрозрачную камеру для хвойных типа 
6400-22 (LI-COR: Interfacing…, 2016). Измере-
ния проводили при значениях интенсивности 
ФАР 50, 100, 200, 400, 600, 800, 1000 моль кван-
тов⋅м–2⋅с–1 при молярном расходе воздуха F, 
равном 300  моль⋅с–1. Время измерения одного 
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значения скорости ассимиляции CO2 задава-
ли равным 5 мин. Температуру хвои задавали в 
диапазоне от 6 до 30  oC. При измерениях кон-
центрация углекислого газа в воздухе задавалась 
равной 400 ppm с помощью смесителя 6400-01 
CO2 Injector System (https://www.licor.com/env/
pdf/photosynthesis/6400-01Installation.pdf).

Оптимизация параметров модели осущест-
влялась методом наименьших квадратов, оценка 
параметров проводилась для уровня значимости 
α = 0.05 с использованием программного про-
дукта KyPlot 6.0, version 6.0.2. Для анализа ис-
пользовали 5 световых кривых, полученных на 
Дереве 1, и 23 – на Дереве 2.

Валидацию модели проводили методом ре-
грессии Деминга, т.е. линейной регрессии 
с ошибками в независимых переменных и дан-
ных замеров (https://www.ncss.com/).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Структурная модель ассимиляции CO2 хвоей 
пихты сибирской. В рамках системного подхода 
моделирование взаимодействия пихты сибир-
ской с факторами среды осуществляли по следу-
ющей методике. На побеге пихты, находящемся 
в камере газового анализатора, выделяли отдель-
ную хвоинку и рассматривали ее как открытую 
систему (S), которая взаимодействует со средой, 
представляющей собой пространство камеры 
образца (Росс, 1959; Severance, 2009; Тарасенко, 
2015). Поток вещества (поток CO2, поглощае-
мый хвоинкой в процессе фотосинтеза) рассма-
тривали как вход системы, за наблюдаемый от-
клик системы на воздействия среды принимали 
изменение скорости ассимиляции CO2 (A(t)). Так 
как поток CO2 направлен в систему, для удобства 
рассматривали A(t) не как выходную переменную, 
а как входную или контролируемый вход. В свою 
очередь, переменные среды, такие как темпера-
тура листа T(t), интенсивность ФАР I(t), кон-
центрация CO2 в воздухе C(t), рассматривали как 
управляемые входы (параметры), а относитель-
ную влажность воздуха W(t) – как наблюдаемый 
вход (параметр). Здесь и далее t означает вре-
мя. Таким образом, хвоинка как биологический 
объект с учетом параметров среды, поддающихся  
измерению и контролю, сводится к открытой си-
стеме с пятью входами. Схематично это показано 
на рис. 1.

Свойство функциональности любой систе-
мы предполагает, что состояние выходов си-
стемы функционально зависит от состояния 
ее входов (Severance, 2009). В данном случае 

состояние входа A(t) зависит от состояния вхо-
дов ( ) ( ) ( ) ( ), , ,I t T t C t W t . То есть входы системы 
связаны между собой некоторым соотношением, 
которое в общем случае не известно, а в симво-
лическом виде представляет собой преобразова-
ние входов оператором системы S: 

( ) ( ) ( ) ( ) ( ), , , .A t S I t T t C t W t =        (3)

Тогда всякому заданному управляющему воз-
действию ( ) ( ) ( )* * *, , I t T t C t  и ( )*W t  соответ-
ствует определенное состояние ( )*A t  контроли-
руемого входа системы:

( ) ( ) ( ) ( ) ( )* * * * *, ,  , .A t S I t T t C t W t =        (4)

Оператор S неизвестен, но может быть реа-
лизован в виде некоторой модели mS  взаимо-
действия системы (хвоинки) с факторами среды. 
Обозначив состояние входа системы как A(t), 
можно записать:

( ) ( ) ( ) ( ) ( )* * * .ˆ , ,  ,mA t S I t T t C t W t =         (5)

Очевидно, модель тем лучше описывает взаи-
модействие системы с окружающей средой, чем 
ближе ( )Â t  к ( )*A t .

В эксперименте состояние входов системы 
задается в дискретной форме; соответственно, эти 
состояния обозначаем *

iA , 
ˆ

iA , , ,i i iI T W  и  iC , где ин-
декс i соответствует значению параметра в момент 
времени ti.

Если выбрать метод наименьших квадратов в 
качестве базового метода, то “мерой близости” эм-
пирического и модельного состояний выхода систе-
мы будет сумма квадратов разностей 

* ˆ
i iA A− . Таким 

образом, задача изучения влияния выбранных 
факторов среды на скорость ассимиляции CO2 

Рис. 1. Схематичное представление хвоинки как от-
крытой системы (обозначения см. в тексте).
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T(t)
A(t)

W(t)

C(t)

S

CO2



	 ОСОБЕННОСТИ МОДЕЛИ ФОТОСИНТЕЗА ПИХТЫ СИБИРСКОЙ...� 113

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 2	 2024

хвоей пихты заключается в подгонке модели та-
ким образом, чтобы выполнялось следующее 
соотношение:

2
* min .ˆ
i i iA Ai

 − → ∑
                   

(6)

Чтобы перейти к построению математической 
модели взаимодействия хвоинки со средой, не-
обходимо детализировать внутреннюю структуру 
системы mS .

Примем основную гипотезу, описывающую 
взаимодействие хвоинки с окружающей средой: 
при любом значении параметров среды значение 
входа системы не может превысить некоторую 
заданную величину, которая определяется вну-
тренними свойствами системы. Иными слова-
ми, для хвоинки пихты сибирской существует 
предельное значение скорости ассимиляции CO2 – 
обозначим его Am. Тогда влияние, например, ин-
тенсивности ФАР на скорость ассимиляции CO2 
хвоинкой можно выразить в виде следующей струк-
турной модели, которая схематично представлена 
на рис. 2.

Солнечная радиация в диапазоне ФАР (
iI ) 

поступает на вход операторного блока, отобра-
жающего значения входной переменной в выход-
ное значение, которое описывается функцией 

( )1 if I  – частной функцией отклика переменной 
iI , – изменяющейся в диапазоне от 0 до 1 при 

любых значениях iI , ( )0 1,  i if I I≤ ≤ ∀  (Ризничен-
ко, 2003). Выход операторного блока преобра-
зования соединен с входом операторного блока 
умножения × Am, осуществляющего умножение 
на Am. На другой вход этого блока поступает 
входная переменная ˆ

iA , скорость поступления 
которой в систему зависит от ( )1 if I  и опреде-
ляется выражением ( )1

ˆ
i m iA A f I= . На входе опе-

раторного блока умножения (и, соответственно, 

на контролируемом входе системы) при любых 
значениях входного сигнала iI  будет некоторая 
величина 

ˆ
iA , принимающая значение в диапа-

зоне от 0 до mA , т.е. 0  ˆ , i m iA A I≤ ≤ ∀ . Преобразо-
вание входной переменной iI  во входную пере-
менную 

ˆ
iA  можно формально записать как:

  ( ) 1  ˆ ,i m i m iA S I A f I = =   где
 ( )1 0 1,  .i if I I≤ ≤ ∀ (7)

Аналогичные структурные модели можно ис-
пользовать для описания влияния температуры, 
относительной влажности воздуха и концентра-
ции углекислого газа в атмосфере на скорость 
ассимиляции CO2:

( ) 2 ,ˆ
i m i m iA S T A f T = =  где

 
( )2 0 1,  ;i if T T≤ ≤ ∀ (8)

( ) 3  ˆ ,i m i m iA S W A f W = =   
где ( )30 1,  ;i if W W≤ ≤ ∀ (9)

( ) 4  ˆ ,i m i m iA S C A f C = =  где ( )40 1,  .i if C C≤ ≤ ∀ (10)

Совместное влияние внешних факторов на 
скорость ассимиляции CO2 может быть описано 
с помощью обобщенной функции, представляю-
щей собой результат отображения частных функ-
ций отклика управляемых и наблюдаемых вход-
ных переменных. Очевидно, что значение обоб-
щенной функции при любых значениях входных 
параметров также не должно превышать 1. Дан-
ное положение проще всего реализуется при ис-
пользовании мультипликативного преобразова-
ния частных функций отклика. Логичным обоб-
щением частных структурных моделей в этом 
случае будет общая структурная модель, пред-
ставленная в виде схемы на рис. 3.

Входные переменные поступают на входы 
подсистем Sm,1, Sm,2, Sm,3 и ,4mS , осуществляю-
щих отображение входных переменных в част-
ные функции отклика соответствующих вход-
ных переменных, изменяющиеся в диапазоне от 
0 до 1 при любых значениях входной перемен-
ной. Выходы подсистем Sm,1, Sm,2, Sm,3 и ,4mS  со-
единены с входами подсистемы ,5mS , осущест-
вляющей умножение входных частных функ-
ций отклика. Результатом умножения является 
обобщенная функция отклика f5(Ii, Ti, Wi, Ci), 
которая далее умножается на Am. На другой вход 
подсистемы ,5mS  поступает входная переменная 
ˆ

iA , значение которой теперь определяется как 
( ) ( ) ( ) ( ) ( )5 1 2 3 4, ,ˆ ,i m i i i i m i i i iA A f I T W C A f I f T f W f C= =  

Таким образом, величина ˆ
iA  на входе подсисте-

мы ,5mS  (или на контролируемом входе системы) 
при любых значениях входных сигналов будет 

Рис. 2. Структурная модель влияния интенсивности 
ФАР на скорость ассимиляции CO2: ( )f …  – опе-
рация отображения, × – операция умножения (обо-
значения см. в тексте).

f1(Ii)Ii
f(...)

Ai

Sm

×Am

^

CO2

.
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принимать значение в диапазоне от 0 до Am, т.е. 
0 ,  , , ,ˆ

i m i i i iA A I T W C≤ ≤ ∀ .
Согласно общей структурной модели, преоб-

разование входных переменных , ,i i iI T W   и  iC   
во входную переменную ˆ

iA  формально может 
быть записано как:

( ) ( ) ( ) ( )

 ,5 ,1

,2 ,3 ,4

1 2 3 4

ˆ

 

, , , [ ·

· · · ]

, 

i m i i i i m m m i

m i m i m i

m i i i i

A S I T W C A S S I

S T S W S C

A f I f T f W f C

   = =   
      =     

=
   

(11)

где ( ) ( )1 20 1,  , 0 1, i i if I I f T≤ ≤ ∀ ≤ ≤�  ,iT∀ � ( )30 if W≤ ≤
1,≤  ,iW∀  ( )40 1,  ,i if C C≤ ≤ ∀  откуда следует ( )10  if I≤  
( ) ( ) ( )2 3 4 1,i i if T f W f C ≤  , , , .i i i iI T W C∀
Полученная общая структурная модель (11) мо-

жет быть распространена на n-е количество хвои-
нок и является основой для выбора конкретного 
вида функций ( ) ( ) ( )1 2 3, ,i i if I f T f W   и  ( )4 if C .

Математическая модель частной функции от-
клика переменной iI .  Для описания зависимости 
скорости ассимиляции CO2 ( A ) от интенсивно-
сти ФАР наиболее часто применяется уравнение 
Михаэлиса–Ментен (Korpilahti, 1988; Hari et al., 

2009) или уравнение прямоугольной гиперболы 
(Торнли, 1982):

  m

IA A
I b

=
+

,                         (12)

где I   – интенсивность ФАР, mA   и b   – специ-
фические параметры для единицы площади хвои.

Однако результаты моделирования (здесь и 
далее под моделированием при подборе частных 
функций отклика подразумевается аппроксима-
ция зависимости скорости ассимиляции СО2 от 
температуры и относительной влажности воз-
духа, интенсивности ФАР, концентрации СО2) 
с использованием экспериментальных данных 
показывают, что фотосинтетическую реакцию 
хвои пихты лучше, чем прямоугольная гипербо-
ла, описывает уравнение, имеющее следующий 
вид (Торнли, 1982):

( )( )/1 ,mI A
mA A e− α= −                  (13)

где mA   – максимальное значение скорости ас-
симиляции CO2, I   – интенсивность ФАР, α   – 
коэффициент масштаба.

1

3

2

4

Рис. 3. Обобщенная структурная модель влияния факторов среды на скорость ассимиляции CO2 (обозначения см. 
в тексте).

https://silvafennica.fi/article/7649/author/14540
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Принимая во внимание результаты моделиро-
вания, в качестве частной функции отклика пе-
ременной iI   выбираем функцию вида:

( ) ( )
1 1 ,iI

if I e− α= −                     (14)

где iI   – интенсивность ФАР, α   – коэффици-
ент масштаба.

Математическая модель частной функции от-
клика переменной iT . Температура воздуха влия-
ет на фотосинтез через биохимические реакции: 
повышение температуры воздуха стимулирует 
фотосинтез, однако превышение температурой 
воздуха некоторого оптимального значения уг-
нетает фотосинтез. В настоящее время зависи-
мость скорости фотосинтеза от температуры, как 
правило, описывается колоколообразной функ-
цией (June et al., 1997; Cmmerer, 2000). За основу 
частной функции отклика переменной iT , как и 
в работе Джун соавт. (June et al., 1997), нами была 
взята функция Гаусса. В процессе моделивания 
функция была преобразована к виду:

( ) ( )2

2 2
exp ,i opt

i

T T
f T

 − = − β                  

(15)

optT  оптимальная температура среды, оC; iT   – 
температура листа, принимаемая равной темпе-
ратуре среды (Korpilaht, 1988), оC; β   – коэффи-
циент масштаба, оC. В графическом виде данная 
зависимость представлена на рис. 4. Выражение 
(15) применяется в диапазоне температур, встре-
чающихся в естественных условиях исследуемой 
территории. 

Мематическая модель частной функции отклика 
переменной iW . Устьица реагируют как на факто-
ры внешней среды, такие как свет, температура, 
атмосферная влажность, так и на условия вну-
три листа, включая концентрацию CO2 в мезофил-
ле, состоян водного режима эпидермиса (Gutschick, 
Simonneau, 2002; Schulze et al., 2005; Gaëlle et al., 
2010). Реакция устьиц на изменение всех этих фак-
торов, как правило, носит нелинейный характер  
и часто имеет противоположные тенденции.

Принимая во внимание сложность подбо-
ра функции, зависящей от стольких факторов, 
частную функцию отклика переменной iW  вы-
бирали, опираясь на следующие базовые пред-
положения. Относительная влажность воздуха 
влияет на фотосинтез через взаимодействие с за-
мыкающими клетками устьица. Стопроцентная 

относительная влажность воздуха способствует 
полному раскрытию устьиц; при относительной 
влажности, стремящейся к минимуму, устьица 
имеют тенденцию закрываться. Размер устьич-
ной щели регулирует расход входящих и выходя-
щих потоков газов (Schulze et al., 2005).

В качестве частной функции отклика пере-
менной iW  в процессе моделирования была вы-
брана функция вида:

( )3 0.01 ,i if W W= ⋅                        (16)

где iW   – относительная влажность среды. Ко-
эффициент 0.01 соответствует 1/100% . 

Математическая модель частной функции от-
клика переменной iC . В диапазоне концентраций 
СО2 в атмосфере от 350 до 450 ppm зависимость 
скорости ассимиляции углекислого газа С3-рас-
тениями от концентрации может быть принята 
линейной (Schulze et al., 2005). Прогноз средней 
концентрации СО2 в атмосфере Земли на 2022  г., 
согласно работе Волк (Volk, 2010), составляет 
410  ppm. При моделировании полагали, что кон-
центрация СО2 в атмосфере изменяется от 350 до 
450 ppm. С учетом вышесказанного в  качестве 
частной функции отклика переменной iC  была 
выбрана линейная функция вида:

( )4 0.01 3.5,i if C C= −                     (17)

где 
iC  – концентрация углекислого газа в окру-

жающей среде. Коэффициент 3.5 соответствует 
350 /100ppm .

Общая модель. Подстановка полученных 
математических моделей частных функций 
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Рис. 4. Зависимость частной функции отклика пе-
ременной iT

 
 от текущей температуры листа при за-

данных параметрах:  optT
 
= 21 оC, β   = 22 оC.

https://www.google.ru/search?hl=ru&tbo=p&tbm=bks&q=inauthor:%22Ernst-Detlef+Schulze%22&source=gbs_metadata_r&cad=9
https://www.google.ru/search?hl=ru&tbo=p&tbm=bks&q=inauthor:%22Ernst-Detlef+Schulze%22&source=gbs_metadata_r&cad=9
https://www.google.ru/search?hl=ru&tbo=p&tbm=bks&q=inauthor:%22Ernst-Detlef+Schulze%22&source=gbs_metadata_r&cad=9
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отклика в выражение (9) дает следующую общую 
математическую модель:

( ) ( ) ( ) ( )= = =1 2 4
ˆ ˆ ,i i m i i i iA t A A f I f T W f C

( ) ( )2

2
1 exp

0.01 0.01 3.5 ,

i
i optI

m

i i

T T
A e

W C

− α
 −  = ⋅ − ⋅ − ⋅   β  

 ⋅ ⋅ ⋅ −           

 (18)

где Ii – интенсивность ФАР, моль квантов⋅м–2⋅с–1; 
α – коэффициент масштаба, моль квантов–1⋅м2⋅с1; 
Topt – оптимальная температура среды, оC; Ti – тем-
пература листа, оC; Wi – относительная влажность 
среды, %; β  – коэффициент масштаба, (оC)2; Ci  – 
концентрация углекислого газа в окружающей 
среде, ppm.

Уравнение (18) рассматривали как модель, 
описывающую взаимодействие хвои пихты и 
факторов окружающей среды. Модель может 
быть экстраполирована на любое количество 
хвоинок, в частности на хвою побега.

Проверка качества модели. Результаты нели-
нейной регрессии зависимости скорости ас-
симиляции от интенсивности ФАР, темпера-
туры, влажности и концентрации приведены 
в  табл.  1–2. Для анализа использовали 5 све-
товых кривых (40 значений скорости ассимиля-
ции), полученных в верхней части кроны (Дере-
во 1), и 23 световых кривых (184 значения ско-
рости ассимиляции) – в нижней части кроны 
(Дерево 2).

Анализ результатов показывает, что предлага-
емая модель адекватна, статистически значима и 
хорошо описывает зависимость скорости асси-
миляции CO2 хвоей пихты от внешних факторов 
как в кроне деревьев первого яруса, так и под по-
логом древостоя. Сравнение параметров модели 
для верха (Дерево 1) и для низа (Дерево 2) обна-
руживает близость параметров mA   и α , однако 
параметры optT  и β  значимо различаются.

Валидация подобных моделей проводится, 
как правило, путем сравнения суточных изме-
нений скорости ассимиляции CO2, измеренной 
газовым анализатором в естественных условиях, 
со скоростью ассимиляции CO2, оцененной с по-
мощью модели при тех же условиях (Korpilahti, 
1988). Однако однозначное соответствие изме-
ренной скорости и ее оценки можно получить 
только при выполнении определенных условий. 
Газовые анализаторы являются инерционными 
приборами, имеющими значительное время за-
держки. Время реакции газового анализатора 

зависит от молярного расхода воздуха (скорости 
прокачки) и объема системы и характеризуется 
постоянной времени системы τ  (LI-COR, Inc., 
2003; Weiss et al., 2009). Например, для портатив-
ной системы измерения фотосинтеза LI-6400XT 
и непрозрачной камеры для хвойных типа 6400-22 
при молярном расходе воздуха F, входящего в ка-
меру образца, равном 300  моль⋅с–1, время, необ-
ходимое для установления равновесия в системе, 
составляет приблизительно 5 мин, т.е. τ  ≈ 1.7 мин 
(Weiss et al., 2009).

В управляемом эксперименте измеритель-
ный интервал (время между последовательными 
значениями ФАР) выбирается экспериментато-
ром равным по крайней мере 3 τ . При измере-
нии скорости ассимиляции CO2 в естественных 
условиях интенсивность ФАР меняется произ-
вольным образом в зависимости от изменения 
прозрачности атмосферы, высоты солнца над 
горизонтом (Биопродукционный процесс…, 
2002). В этом случае ситуация, когда τ   превы-
шает длительность импульса ФАР определенной 
амплитуды, является вероятным событием.

Для газового анализатора превышение дли-
тельности входного импульса ФАР постоянной 
времени системы приводит к появлению посто-
янной составляющей в выходном сигнале. Фак-
тически кривая зависимости скорости ассимиля-
ции CO2 от времени будет смещена относительно 
нуля на некоторую величину. Соответственно, та-
кая кривая будет смещенной оценкой истинной 
зависимости скорости ассимиляции CO2 от вре-
мени (подробно, на основе электрического анало-
га, это рассматривается в работе Ю.А. Браммера 
и И.Н. Пащук (1976)). Как следствие, кривые, по-
лученные опытным путем, и кривые, полученные 
с помощью модели, могут не совпадать (Korpilahti, 
1988), что, в свою очередь, ведет к принятию ре-
шения о неадекватности модели.

Учитывая вышеизложенное, валидацию моде-
ли предпочтительнее проводить на стандартных 
световых кривых, которые получают с учетом 
инерционности измерительной системы. Прак-
тически валидация модели осуществлялась с ис-
пользованием регрессии Деминга Y = 𝛽0 + 𝛽1 ⋅ X) 
(https://www.ncss.com/), которая позволяет оце-
нить, насколько значения световых кривых, по-
лученные прямым измерением (Y), отличаются 
от значений световых кривых, рассчитанных 
с помощь модели (X). Результаты валидации мо-
дели для Дерева 1 приведены в табл. 3, 4 и на 
рис. 5, для Дерева 2 – в табл. 5, 6 и на рис. 6.

Для Дерева 1 результаты парной проверки ги-
потез для общей гипотезы (Y = X) показывают, 

https://silvafennica.fi/article/7649/author/14540
https://silvafennica.fi/article/7649/author/14540
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что наклон (𝛽1) статистически не отличается от 
единицы (𝐻0 с p-значением, равным 0.2566, не от-
вергается), параметры местоположения равны (𝐻0 
с p-значением, равным 0.4351, не отвергается). Это, 
в свою очередь, указывает на отсутствие система-
тического различия между двумя переменными.

Для Дерева 2 результаты парной проверки ги-
потез для общей гипотезы (Y = X) также показы-
вают, что наклон (𝛽1) статистически не отличается 
от единицы (𝐻0 с p-значением, равным 0.8095, не 
отвергается), параметры местоположения равны 
(𝐻0 с p-значением, равным 0.6238, не отвергается).

Таким образом, валидация предлагаемой мо-
дели показывает, что измеренные значения скоро-
сти ассимиляции CO2 статистически не отличаются 
от модельных оценок как для Дерева 1, так и Дере-
ва  2. Следовательно, модель может использо-
ваться для оценки скорости ассимиляции CO2 
хвоей пихты сибирской по значениям внешних 
факторов без прямого измерения скорости асси-
миляции с помощью газового анализатора.

Анализ структуры хвои. Исследование анато-
мо-морфологического строения хвои пихты вы-
явило следующие особенности в ее структуре.

Таблица 1. Показатели качества и параметры регрессионной модели для Дерева 1

Критерии качества
стандартная 

ошибка
2R нормированный 2R R

0.0889 0.95038 0.9462 0.9749
Оценка параметров t(36; 0.05) = 2.0281

параметр оценка t-критерий 
Стьюдента p-значение

нижний асимптотический 
95%-ный доверительный 

интервал

верхний 
асимптотический 

95%-ный 
доверительный 

интервал

mA 3.8294 35.3686 0 3.6098 4.0490

α 0.0057 11.8146 0 0.0047 0.0067

optT 20.6731 6.0674 0 13.7629 27.5833

β 21.8966 2.2066 0 1.7715 42.0216

Таблица 2. Показатели качества и параметры регрессионной модели для Дерева 2

Критерии качества
стандартная 

ошибка
2R нормированный 

2R R

0.096702 0.942263 0.941301 0.970702
Оценка параметров t(180; 0.05) = 1.973231

параметр оценка t-критерий 
Стьюдента p-значение

нижний 
асимптотический 

95%-ный 
доверительный 

интервал

верхний 
асимптотический 

95%-ный 
доверительный 

интервал

mA 3.9471 68.2490 0 3.8329 4.0612

α 0.0076 22.7309 0 0.0069 0.0082

optT 14.8851 68.7448 0 14.4579 15.3124

β 11.6234 28.6341 0 10.8224 12.4244
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Измерение линейных размеров хвои показа-
ло, что средняя толщина и ширина хвои Дерева 1 
и Дерева 2 отличий не имеют, так же как и пло-
щадь поперечного сечения хвоинки. Длина хвои 
достоверно различается (табл. 7).

Хвоинка имеет толстостенную эпидерму 
с мощной кутикулой и глубоко погруженными 
устьицами. Устьица расположены в два ряда на 
абаксиальной стороне хвоинки. Оценку диф-
фузного сопротивления надустьичной полости 
хвои пихты сибирской проводили по методике, 

изложенной в работе А.Т. Коппель и К.Х. Ваии-
ико (1988). Различий в диффузном сопротивле-
нии устьиц у хвои в верхней и нижней части кро-
ны не выявлено. Количество устьиц на единицу 
длины хвоинки значимо различается (табл. 7): 
большее количество устьиц приходится на еди-
ницу длины хвоинки в верхней части кроны.

Мезофилл пихты сибирской дифференциро-
ван на палисадную и губчатую паренхиму (Эзау, 
1980), клеткам палисадного мезофилла припи-
сывают наибольший вклад в фотосинтетическую 

Таблица 3. Показатели регрессии Деминга для Дерева 1

Регрессионный 
коэффициент Оценка Стандартная 

ошибка
Число степеней 

свободы

Нижний 95%-ный 
доверительный 

интервал

Верхний 95%-ный 
доверительный 

интервал

𝛽0 –0.0346 0.0193 39 –0.0735 0.0044

𝛽1 1.0345 0.0300 39 0.9739 1.0951

Таблица 4. Результаты проверки нулевой гипотезы H0: Y = X для Дерева 1

Оценка 
параметра

Стандартная 
ошибка

Число 
степеней 
свободы

p-значение

Нижний 
95%-ный 

доверительный 
интервал

Верхний 
95%-ный 

доверительный 
интервал

𝐻0: 𝛽1 = 1 vs.

𝐻1: 𝛽1 ≠ 1
–0.0345 0.0300 39 0.2566 –0.1044 0.0354

𝐻0: 0Y X− =   

vs. 𝐻1: 0Y X− ≠
–0.0106 0.0134 39 0.4351 –0.0418 0.0207

Таблица 5. Показатели регрессии Деминга для Дерева 2

Регрессионный 
коэффициент Оценка Стандартная 

ошибка
Число 

степеней 
свободы

Нижний 95%-ный 
доверительный 

интервал

Верхний 
95%-ный 

доверительный 
интервал

𝛽0 –0.0003 0.0097 183 –0.0195 0.0188

𝛽1 0.9953 0.0194 183 0.9571 1.0335

Таблица 6. Результаты проверки нулевой гипотезы H0: Y = X для Дерева 2

Гипотеза Оценка 
параметров

Стандартная 
ошибка

Число 
степеней 
свободы

p-значение

Нижний 
95%-ный 

доверительный 
интервал

Верхний 
95%-ный 

доверительный 
интервал

𝐻0: 𝛽1 = 1 vs.

𝐻1: 𝛽1 ≠ 1
0.0047 0.0194 183 0.8098 –0.0391 0.0484

𝐻0: 0Y X− =  vs. 

𝐻1: 0Y X− ≠
–0.0035 0.0071 183 0.6236 –0.0194 0.0125
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активность хвои (Мокроносов и др., 1973). Объем 
клеток палисадного мезофилла больше в верхней 
части кроны (табл. 7). Вышесказанное является 
проявлением ксероморфных черт организации 
структуры ассимиляционного аппарата Дерева 1.

В структуре самих клеток палисадного ме-
зофилла имеются отличия в зависимости от 
места хвои в структуре кроны. Число хлоро-
пластов в  единице объема клетки мезофилла 
в хвое Дерева 2 больше, при этом они крупнее, 
и в них наблюдается бóльшая плотность мем-
бранных структур (табл. 7). Это проявляется в 
повышенном количестве пигментов в хвое Де-
рева 2. По нашим данным, содержание зеленых 

пигментов в хвое Дерева 2 на 53% больше, чем 
в хвое Дерева 1. Светособирающий комплекс 
(ССК) более развит у хвои Дерева 2, что является 
реакцией на недостаток ФАР в данных условиях 
произрастания (табл. 8).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сравнение построенных регрессионных мо-

делей ассимиляции CO2 хвоей пихты сибирской 
для Дерева 1 (верх) и Дерева 2 (низ) выявило 
следующие особенности.

Для оценки совместного влияния факто-
ров среды на суточные изменения скорости 
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Рис. 5. Диаграмма рассеяния регрессии Демин-
га: 1 – y = 1.0345x – 0.0346, линия регрессии 
Деминга; 2 – y = 0.952x + 0.0434, линейная ре-
грессия (R2 = 0.9536).

Рис. 6. Диаграмма рассеяния регрессии Демин-
га: 1 – y = 0.9953x – 0.0003, линия регрессии 
Деминга; 2 – y = 0.9848x + 0.0137, линейная ре-
грессия (R2 = 0.9426).
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Таблица 7. Анатомо-морфологические показатели хвои пихты сибирской

Показатель
Дерево 1 Дерево 2 

значение стандартная 
ошибка

n значение стандартная 
ошибка

n

Длина хвои, мм 19.2 2.5 27 29.5 3.6 28
Ширина хвои, мм 1.23 0.08 24 1.28 0.04 30
Толщина хвои, мм 0.41 0.03 24 0.40 0.03 30
Число устьиц на единицу длины, шт.·мм–1 81 2 20 64 2 20
Объем клетки мезофилла, 103 мкм3 29 1.3 30 20 0.8 30
Число клеток мезофилла в единице объема 
хвоинки, шт.·мкм–3 1900 105 10 2200 148 10

Число хлоропластов в единице объема 
клетки, 103 шт.·мм3 380 18 38 680 23 30

Объем хлоропласта, мкм3 52 4 18 160 20 18
Число гран на срез хлоропласта, шт. 17 1 7 34 2 7
Число тилакоидов в гране, шт. 6 1 9 12 1 10
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ассимиляции CO2 хвоей пихты были использо-
ваны натурные значения интенсивности ФАР, 
температуры среды и относительной влажности, 
измеренные 06.06.2021 на высоте 15 м (рис. 7, 8). 
Температуру воздуха в верхней и нижней части 
кроны полагали одинаковой, также принима-
ли, что относительная влажность внизу превы-
шает относительную влажность вверху в 1.7 раз 
(Галенко, 1983; Биопродукционный процесс…, 
2001). Интенсивность ФАР в нижней части кро-
ны принимали в 3 раза меньше, чем в верхней 
(Галенко, 1983; Биопродукционный процесс…, 
2001). Концентрация CO2 в нижней части кро-
ны была принята равной 400 ppm, концентрация 
CO2 вверху была уменьшена на 5 ppm (Биопро-
дукционный процесс…, 2001). Суточные измене-
ния скорости ассимиляции CO2 при данных зна-
чениях внешних факторов в графическом виде 
представлены на рис. 9.

Как следует из графиков, представленных 
на рис. 7 и 9, при больших (400 моль кван-
тов⋅м–2⋅с–1 и более) интенсивностях ФАР ско-
рость ассимиляции CO2 внизу может превышать 
скорость ассимиляции CO2 вверху, что, по-ви-
димому, обусловлено повышенной относитель-
ной влажностью воздуха внизу, обеспечивающей 
максимальное открытие устьиц. Однако при не-
больших значениях интенсивности ФАР ско-
рость ассимиляции CO2 вверху превышает ско-
рость ассимиляции внизу, так как интенсивность 
ФАР внизу значительно снижается. Очевидно, 
что приведенные оценки скорости ассимиляции 
CO2 вверху и внизу растительного полога будут 
зависеть от точности оценки отношения значе-
ний факторов среды.

Анатомо-морфологическая структура хвои 
пихты сибирской в зависимости от расположе-
ния внутри пологового пространства древостоя 
также имеет свои особенности.

Так, у хвои, расположенной на высоте 15 м, от-
мечаются ксероморфные черты строения, что яв-
ляется ее реакцией на высокую инсоляцию, низ-
кую относительную влажность воздуха, а также 
более низкую концентрацию СО2 в атмосфере. 

Адаптация выражается в укорочении хвои, уве-
личении плотности устьиц, уменьшении объема 
хлоропластов и количества гран на срезе хлоро-
пласта, а также уменьшении концентрации пиг-
ментов в хвое.

Под пологом леса структура хвои проявля-
ет сциоморфные признаки, а именно: большие 
линейные размеры хвои, крупные хлоропла-
сты, большое количество фотосинтезирующих 

Таблица 8. Содержание пигментов в хвое пихты сибирской (n = 5)

Показатель
Дерево 1 Дерево 2 

значение стандартная 
ошибка значение стандартная 

ошибка
Хлорофилл а, мг⋅г–1 сухой массы 1.1 0.05 1.7 0.02
Хлорофилл b, мг⋅г–1 сухой массы 0.4 0.02 0.6 0.01
Доля хлорофилла в ССК, % 55.3 1.0 57.7 0.6
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Рис. 7. Динамика интенсивности ФАР, 06.06.2021.
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Рис. 8. Динамика температуры воздуха (1) и относи-
тельной влажности воздуха (2), 06.06.2021.
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мембран, большой пул пигментов, а также боль-
шая доля хлоропластов в составе светособираю-
щего комплекса в хвое. Выявленные особенности 
являются следствием адаптации ассимиляцион-
ного аппарата пихты сибирской к затенению хвои.

Таким образом, анализ модели фотосинтеза по-
казывает, что ассимиляция CO2 хвоей пихты си-
бирской существенно меняется по вертикальным 
градиентам факторов окружающей среды, которые 
имеют место в хвойных древостоях таежной зоны, 
т.е. фактически зависит от расположения хвои 
в кроновом пространстве. Анатомо-морфологиче-
ские показатели структуры хвои также изменяются 
в зависимости от расположения хвои по высоте в 
пространстве растительного полога. Сопоставляя 
полученные результаты, можно полагать, что от-
меченные различия в скорости ассимиляции CO2 
хвоей пихты и структуре хвои пихты сибирской 
обусловлены адаптацией к вертикальному гради-
енту факторов окружающей среды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предложена и апробирована нелинейная 
регрессионная модель фотосинтеза пихты си-
бирской, связывающая множество значений 
входных переменных с множеством значений 
выходной переменной. Модель может быть пред-
ставлена уравнением вида:

( ) ( )2

2

,

ˆ 1 exp

0.01 0.01 3.5

i
i optI

i m

i i

T T
A A e

W C

− α
 −  = ⋅ − ⋅ − ⋅   β  

 ⋅ ⋅ ⋅ −          

(19)

где ˆ
iA  – мгновенное значение скорости ассимиля-

ции CO2, mA  – максимальное значение скорости ас-
симиляции CO2, iI  – интенсивность ФАР, α   и β   – 
коэффициенты масштаба, optT  – оптимальная (или 
максимальная) температура среды, iT  – температура 
листа (принимается равной температуре среды), iW  – 
относительная влажность среды, iC  – концентрация 
углекислого газа в окружающей среде.

Полученное уравнение может быть принято 
в качестве практической модели для оценки ско-
рости ассимиляции CO2 хвоей пихты сибирской 
в зависимости от внешних факторов среды.

Максимальное значение скорости ассимиляции 
CO2 хвоей пихты сибирской и масштабирующий 
коэффициент α  в диапазоне значений факторов 
окружающей среды, наблюдаемых в естественных 
условиях, остаются постоянными и, вероятно, мо-
гут рассматриваться как видовой признак.

Другие параметры модели, соответственно, 
оценка продуктивности пихты сибирской, как и 
анатомо-морфологические параметры структу-
ры хвои, зависят от расположения ассимилирую- 
щих органов по вертикали во внутрипологовом 
пространстве древостоя. С практической точки 
зрения это означает, что экстраполяция модели 
на древостой должна проводиться с учетом вы-
явленных особенностей.
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Siberian fir (Abies sibirica Ledeb.) is one of the main forest-forming species of northeastern European 
Russia. Compared to other forest-forming species, Siberian fir is poorly studied and there are no integral 
models describing the dynamics of fir photosynthesis depending on environmental factors and growing 
conditions. Modeling of intensity of fir photosynthesis depending on vertical gradients of environmental 
factors and anatomo-morphological structure of Siberian fir needles varying from the location within the 
vegetation canopy by height is the purpose of the present study. The study was conducted in the middle taiga 
subzone of the Komi Republic in a bilberry-sphagnum spruce forest at two altitudinal levels. The objects 
of the study are represented by two Siberian fir trees occupying different positions in the stand structure, 
one being a part of the main tier, the other being a part of the second tier. The CO2 assimilation rate of fir 
needles, the intensity of incident photosynthetically active radiation, air temperature, relative air humidity, 
and atmospheric CO2 concentration were measured in the crowns of selected trees on uncut shoots; the 
anatomical and morphological structure of fir needles depending on their height position in the stand 
structure was studied. A regression equation modeling the dependence of CO2 assimilation rate by Siberian 
fir needles on environmental factors was obtained on the basis of experimental data. Validation showed the 
adequacy and statistical significance of the model. Specificity of the model and anatomo-morphological 
features of Siberian fir needles depending on their height in the stand was revealed.


