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Аннотация. Выполнено эколого-физиологическое ретроспективное преобразование 
данных таблиц сухих масс, полученных В.А. Усольцевым, для 7 хвойных и листвен-
ных видов (Larix sukaczewii, Picea abies, Pinus sylvestris, Betula alba, Quercus robur, 
Tilia cordata и Fraxinus excelsior) центральной части Русской равнины. В возраст-
ном интервале от 5–20 до 80–200 лет на уровне организма определены показатели 
чистой продуктивности фотосинтеза, чистой минеральной продуктивности, чистой 
первичной продукции, депонирования углерода, эмиссии свободного кислорода и 
биологической продуктивности. При установлении указанных параметров растения 
рассматривались с позиций экологии и строения модулярного организма. Расчет чи-
стой минеральной продуктивности выполнен по И.А. Муромцеву и В.М. Лебедеву, а 
чистой продуктивности фотосинтеза – по А.А. Ничипоровичу. Зафиксировано сни-
жение всех физиологических показателей с возрастом при одновременном росте от-
ношения корневого потенциала к фотосинтетическому (как адаптивная реакция на 
снижение доступности элементов питания). У всех видов при достижении возраста 
20–30 лет выявлено резкое снижение поглотительной деятельности корней, которая 
к 50–60-летнему возрасту стабилизировалась на крайне низком уровне. Связь пере-
численных показателей растений с их возрастом для исследуемых видов была отри-
цательной, а связь минеральной продуктивности с биологической характеризовалась 
как высокая положительная. В сравнимые возрастные периоды (30, 60 и 90 лет) иссле-
дуемые виды различались по поглощению азота корневой системой в 21,7–28,0 раза,  
по чистой продуктивности фотосинтеза – в 4,4–7,0 раза, по чистой первичной продук-
ции – в 1,8–6,2 раза, по поглощению азота – в 3,2–6,1 раза, по депонированию угле-
рода и эмиссии свободного кислорода – в 1,8–6,2 раза и по массе целого растения –  
в 2,4–3,9 раза. По накопленной сухой массе древесные виды в 90-летнем возрасте рас-
полагались в такой последовательности по убыванию: дуб, ель, лиственница, сосна, 
липа, ясень, береза.
Ключевые слова: лесообразующие виды, фотосинтез, минеральная продуктивность, 
чистая первичная продукция, депонирование углерода, эмиссия свободного кислорода, 
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Abstract. An ecological and physiological retrospective transformation of the data from 
the dry mass tables obtained by V.A. Usoltsev has been carried out for 7 coniferous and 
deciduous species (Larix sukaczewii, Picea abies, Pinus sylvestris, Betula alba, Quercus 
robur, Tilia cordata and Fraxinus excelsior) in the central part of the Russian Plain.  
In the age range from 5–20 to 80–200 years, the indicators of net photosynthetic productivity, 
net mineral productivity, net primary production, carbon sequestration, free oxygen 
emission and biological productivity have been determined at the organism level. When 
establishing these parameters, plants have been considered from the standpoint of ecology 
and the structure of a modular organism. The calculation of net mineral productivity has 
been carried out according to I.A. Muromtsev and V.M. Lebedev, and the net productivity 
of photosynthesis has been calculated according to A.A. Nichiporovich. A decrease in all 
physiological parameters with age has been recorded at a simultaneous increase in the ratio 
of root to photosynthetic potential (as an adaptive response to a decrease in the availability 
of nutrients). In all species, upon reaching the age of 20–30 years, a sharp decrease in the 
absorption activity of the roots has been revealed, which has stabilized at an extremely low 
level by the age of 50–60 years. The relationship between the listed plant indicators and 
their age for the studied species has been negative, and the relationship between mineral 
and biological productivity has been characterized as highly positive. In comparable age 
periods (30, 60 and 90 years), the studied species differed in nitrogen absorption by the 
root system by 21.7–28.0 times, in net photosynthetic productivity – by 4.4–7.0 times, in 
the value of net primary production – by 1.8–6.2 times, in nitrogen absorption – by 3.2– 
6.1 times, in carbon sequestration and free oxygen emission – by 1.8–6.2 times, and in 
the mass of the whole plant – by 2.4–3.9 times. According to the accumulated dry mass, 
tree species at 90 years of age have been arranged in the following descending order: oak, 
spruce, larch, pine, linden, ash and birch.
Keywords: forest-forming species, photosynthesis, mineral productivity, net primary 
production, carbon sequestration, free oxygen emission, ontogeny, center of the Russian Plain
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Введение

Рассмотрение вопросов изучения и повышения продуктивности лес-
ных насаждений совместно с вопросами депонирования ими углерода и эмис-
сии кислорода актуально для России, имеющей обширный бореальный пояс  
[24, 26]. Потенциал биосферной роли лесных фитоценозов и их способность к 
депонированию углерода могут быть определены путем математического мо-
делирования [14, 16, 17, 19–22]. Получение объективных прогностических ре-
зультатов биологической продуктивности лесных насаждений возможно толь-
ко с учетом количественных показателей работы фотосинтетического аппарата 
и поглотительной деятельности корневых систем растений в разных услови-
ях произрастания. Тем не менее современный методический инструментарий 
исследования биологической продуктивности почти не рассчитан для работы 
на уровне организма, что объясняется сложностью древесных форм, имеющих 
значительную массу и развитую глубокую корневую систему, как объектов ис-
следования. Однако накопление сведений о закономерностях распределения 
компонентов биомассы древесных видов в различных регионах [15] позволило 
использовать для эколого-физиологического преобразования числовых значе-
ний сухих масс растений предложенные нами балансовые методы получения 
количественных физиологических данных реакции корневой системы и листо-
вого аппарата на комплекс условий произрастания на уровне организма в тече-
ние онтогенеза, а также показатели наших модельных опытов и информацию о 
почвенно-климатических условиях мест произрастания изучаемых древесных 
видов [3, 5, 8–10].

Цель работы – получить количественные показатели работы корневой си-
стемы, листового аппарата лиственных и хвойных видов и определить характер 
взаимосвязи этих показателей при продуцировании фитомассы в насаждениях 
центра Русской равнины в процессе онтогенеза путем эколого-физиологическо-
го преобразования таблиц фитомасс древостоев.

Объекты и методы исследования

Данные таблиц сухих масс изучаемых древесных видов для древостоев 
разных возрастов, приведенные для 1 га [15], трансформировали в показатели 
для условного растения средней массы, определяли площади листового аппара-
та и данные чистой продуктивности фотосинтеза – ЧПФ, г/(м2‧день) [1, 11, 13]. 
Депонирование углерода (ДУ) и эмиссию свободного кислорода расcчитывали 
по [2, 4]. За вегетацию принят безморозный период, т. к. отрицательные темпе-
ратуры негативно влияют на фотосинтетический аппарат [23, 25].

Комплексный анализ табличных показателей фитомасс проведен для искус-
ственных насаждений лиственницы (Larix sukaczewii Ledeb), ели (Picea abies L.),  
сосны (Pinus sylvestris L.), березы (Betula alba Roth.), дуба (Querqus robur L.),  
липы (Tilia cordata L.) и ясеня (Fraxinus excelsior L.), произрастающих в ус-
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ловиях Русской равнины [15] (табл. 1). Длительность безморозного периода 
для всех изучаемых насаждений составила 140 дн., класс бонитета изменялся  
от I до Iб.

Таблица 1 
Характеристика древостоев лесообразующих пород центра Русской равнины 

The characteristics of forest stands of forest-forming species in the center  
of the Russian Plain

Насаждения Возрастной  
период, лет Тип почвы

Сомкнутые культуры лиственницы От 15 до 120 Чернозем

Сомкнутые культуры ели От 10 до 120 Серая лесная

Сомкнутые сосняки От 10 до 140 Дерново-подзолистая

Культуры березы От 5 до 100 Чернозем

Нормальные древостои семенного дуба От 20 до 160 Серая лесная

Семенные насаждения липы От 20 до 200
Чернозем

Культуры ясеня От 20 до 80

Активную поверхность корневой системы и ее минеральную продуктив-
ность (МП) определяли по методикам И.А. Муромцева и В.М. Лебедева, а так-
же нашим разработкам [6, 8, 11, 12, 18]. Биологическую продуктивность (БП) 
устанавливали как показатель, отражающий темп прироста сухой фитомассы 
за возрастной интервал [7]. Чистую минеральную продуктивность по азоту –  
ЧМП(N) – по отношению к единице площади питания растения. Полученные ко-
личественные данные подвергали корреляционному и регрессионному анализу.

Результаты исследования и их обсуждение

Анализом, произведенным нами ранее, было установлено, что у всех 
видов в диапазоне возрастов от 5–20 и до 80–200 лет наблюдалось снижение 
ЧПФ, БП, а также ДУ с возрастом в 2,4–5,8; 1,5–3,6 и 1,8–9,8 раза соответ-
ственно [11], корреляция этих показателей с возрастом у всех исследуемых 
видов была отрицательной. У каждого древесного вида ЧПФ, БП и ДУ пада-
ли к возрасту 30–40 лет, после чего оставались практически стабильными с 
тенденцией к снижению. Одновременно поглощение азота, фосфора и калия 
падало до 55,8; 45,0 и 48,2 раза соответственно. При этом у всех видов наблю-
далась высокая обратная корреляция МП с возрастом по 3 элементам питания –  
N, P, K. Необходимо отметить, что снижение МП у всех исследуемых видов 
проявлялось раньше на 10–20 лет, чем уменьшение ЧПФ и БП. Таким образом, 
наиболее ранним индикатором падения БП являлась МП, т. е. на прогрессирую-
щее исчерпание растущим древостоем минерального питания в почве растения 
реагировали интенсификацией роста корневой системы, в результате чего на-
блюдалось увеличение поверхности поглощающих корней относительно пло-
щади листьев (поверхности хвои). Это выразилось в повышении отношения 
корневого потенциала (КП) к фотосинтетическому (ФП) с возрастом в 1,55–
13,58 раза. При этом между МП и ЧПФ, а также между МП(N, P, K) и БП на-
блюдались средняя и высокая положительные корреляции соответственно [11].
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В табл. 2 приведены уравнения регрессии и коэффициенты достоверности 
аппроксимации для связей с возрастом ЧПФ, БП, КП/ФП и МП(N). Коэффициен-
ты достоверности аппроксимации для полученных уравнений, кроме уравнения 
для связи ЧПФ с возрастом по березе, высокие. Степенные уравнения почти всег-
да показывали высокую достоверность аппроксимации, за исключением уравне-
ний, описывающих связь с возрастом отношения КП/ФП для сосны, березы и 
дуба. Показано, что БП растений снижалась с возрастом не так интенсивно, как 
ЧПФ и БП. У всех древесных видов наблюдалась высокая положительная корре-
ляция отношения КП/ФП с возрастом. Связь отношения КП/ФП с показателями 
МП(N), ЧПФ и БП, наоборот, была высокой отрицательной. Показатели листово-
го и корневого индексов у изучаемых древесных видов с возрастом варьировали 
от 1,4 до 3,4 и от 1,4 до 25,5 раза соответственно, причем корневой индекс рос 
независимо от возраста, что говорит об устойчивости механизма адаптации рас-
тений к постепенному истощению элементов питания в почве.

Сравнительные количественные показатели реакции изучаемых видов на 
условия произрастания в 30, 60 и 90 лет представлены в табл. 3.

В возрасте 30 лет ЧПФ была максимальной у лиственных видов. У всех изу- 
чаемых видов она варьировала на уровне 4,4 раза. Высокая поглотительная де-
ятельность корней была выявлена у дуба и ели, а все изучаемые виды по дан-
ному показателю различались между собой в 21,5 раза. Повышенные значения 
чистой первичной продукции (ЧПП) за безморозный период установлены у 
дуба (2030 г/м2), липы (1771 г/м2) и сосны (1583 г/м2), а минимальное – у ясе-
ня (1128 г/м2). У березы, лиственницы и ели ЧПП равнялась соответственно 
1361, 1372 и 1421 г/м2. Различия между видами по этому показателю составили  
1,8 раза. Самая высокая ЧМП(N) отмечена у ели, дуба, ясеня и сосны – соответ-
ственно 7,0; 6,7; 6,6 и 6,1 г/м2. У березы и липы этот показатель находился на уровне 
4,1 и 4,8 г/м2 соответственно, а самый низкий отмечен у лиственницы – 2,2 г/м2.  
По ЧМП(N) на единицу площади питания виды различались в 3,2 раза. При фор-
мировании ЧПП за безморозный период в процессе фотосинтеза на единицу пло-
щади питания поглощено от 564 (ясень) до 1015 (дуб) г/м2 углерода и выделено 
свободного кислорода от 1500  (ясень) до  2700 (дуб) г/м2. Разница по этим пока-
зателям у видов составляла 1,8 раза. Наибольшие значения приведенных пока-
зателей были у дуба и липы (1015 и 886 г/м2; 2700 и 2355 г/м2 соответственно).

В возрасте 60 лет ЧПФ у изучаемых видов сильно снижалась, а разли-
чия между ними составили 5,0 раза. Изменения поглотительной деятельности 
корневых систем древесных видов протекали аналогично ЧПФ с различиями 
до 30,2 раза. Снижение фотосинтетической активности и МП видов сказалось 
и на продуцировании фитомассы, а значит, на ЧПП. Повышенные количества 
накопленной биомассы отмечены у дуба (1820 г/м2) и сосны (1330 г/м2). Резкое 
снижение ЧПП было у березы (676 г/м2). У ясеня, лиственницы, ели и липы 
этот показатель зафиксирован в диапазоне от 966 до 1147 г/м2. Разница по ЧПП 
между видами составила 2,7 раза. У всех видов с возрастом ЧМП(N) снижа-
лась. Этот показатель был значительным у ели, сосны, дуба и ясеня (от 4,3 до  
5,4 г/м2), а у лиственницы, березы и липы находился на уровне 1,5, 1,8 и 3,1 г/м2  

соответственно. Различия по ЧМП(N) между видами составили 3,5 раза. При фор-
мировании ЧПП древесные виды депонировали от 338 (береза) до 910 (дуб) г/м2  
углерода и выделили от 899 (береза) до 2421 (дуб) г/м2 свободного кислорода. 
Разница по этим показателям у видов составляла 2,7 раза.
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В 90-летнем возрасте ЧПФ у всех исследуемых видов резко понизилась до 
0,2–1,4 г/(м2‧день) и была минимальной у березы и ели, различаясь между всеми 
видами в 7,0 раза. Поглощение азота у большинства видов также резко упало – 
до 4–14 мг/(м2‧сут), за исключением дуба – 95 мг/(м2‧сут). Варьирование между 
исследуемыми видами по данному показателю достигло 23,7 раза. Резкое сни-
жение накопления биомассы отмечено у березы (218 г/м2). Самое большое зна-
чение ЧПП сохранилось у дуба (1352 г/м2). У хвойных видов показатель был на 
уровне 983, 941 и 1053 г/м2 соответственно у лиственницы, ели и сосны; у ясеня 
и липы – 706 и 784 г/м2 соответственно. Различия между видами по накоплению 
ЧПП составляли 6,2 раза. Различия по накоплению ЧМП(N) были 6,1 раза. Са-
мые большие показатели зафиксированы у дуба и ясеня – соответственно 3,9 и  
4,0 г/м2.. У остальных видов он находился на уровне от 0,7 до 2,9 г/м2. В 90-лет-
нем возрасте при формировании ЧПП у изучаемых видов ДУ и выделение сво-
бодного кислорода варьировали от 109 до 676 и от 290 до 1798 г/м2 соответ-
ственно с разницей между видами 6,2 раза. 

 Приведенные в табл. 3 количественные показатели ЧПП и ЧМП(N) для 
древостоев различных возрастов позволили определить эффективность исполь-
зования поглощенного азота растениями при формировании биомассы. Уста-
новлено, что процесс протекал с различной интенсивностью у разных видов. 
Так, у лиственницы на 1 г поглощенного азота было сформировано 624, 693 и 
702 г биомассы в 30, 60 и 90-летнем возрасте соответственно, а у ясеня – 171, 
179 и 177 г соответственно, что ниже в 3,6; 3,9 и 4,0 раза, чем у лиственницы. 
Различия количественных показателей формирования биомассы в расчете на 
единицу массы азота у других видов были менее значительными. В то же время 
у всех видов четко наблюдалось увеличение формирования биомассы, приходя-
щейся на 1 г поглощенного азота, при снижении ЧМП(N) с возрастом растений. 
Коэффициенты корреляции между количеством сформированной биомассы на 1 г 
поглощенного азота и ЧМП(N) с возрастом у лиственницы, ели и сосны были 
на уровне –1,00, –0,945 и –0,990 соответственно, а у березы, дуба, липы и ясеня  
равнялись –0,978, –0,904, –0,909 и –0,689 соответственно.

Выводы

1. На уровне организма рассмотрены количественные данные работы 
корневой системы, фотосинтетического аппарата, показатели депонирования 
углерода, эмиссии кислорода и биологической продуктивности у 7 лиственных 
и хвойных древесных видов в возрастном интервале от 5–20 до 80–200 лет в 
условиях центральной части Русской равнины. 

2. У всех видов при достижении возраста 20–30 лет выявлено резкое сни-
жение поглотительной деятельности корней, которая к 50–60-летнему возрасту 
стабилизировалась на крайне низком уровне. Связь минеральной продуктивно-
сти у всех видов с возрастом была отрицательной.

3. Чистая продуктивность фотосинтеза и биологическая продуктив-
ность у всех видов снизились к 30–40 годам соответственно в 2,4–5,8 и в  
1,5–3,6 раза. Корреляция чистой продуктивности фотосинтеза и биологической 
продуктивности с возрастом у всех исследуемых видов была отрицательной, а у 
минеральной продуктивности и биологической – высокой положительной. 
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4. Изучаемые в пределах центра Русской равнины древесные виды в 
интервале возрастов 30–90 лет различались: по поглощению азота – в 21,7– 
28,0 раза; чистой продуктивности фотосинтеза – в 4,4–7,0 раза; чистой первич-
ной продукции – в 1,8–6,2 раза; поглощению азота – в 3,2–6,1 раза; массе целого 
растения – в 2,4–3,9 раза; депонированию углерода и выделению свободного 
кислорода – в 1,8–6,2 раза. По накопленной массе древесные виды в 90-летнем 
возрасте располагались по убыванию так: дуб, ель, лиственница, сосна, липа, 
ясень, береза.
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