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Аннотация. Проведен комплексный ретроспективный эколого-физиологический ана-
лиз табличных показателей сухой массы древостоев рода Piceа, произраставших от 
Северо-Запада до Дальнего Востока России. Эколого-физиологические показатели рас-
считаны на один организм (условное дерево средней массы). Биологическую продук-
тивность устанавливали по относительному повышению средней сухой массы дерева в 
смежных возрастных периодах. Количественные данные минеральной продуктивности 
определяли по методу В.М. Лебедева, чистой продуктивности фотосинтеза – по А.А. Ни- 
чипоровичу на уровне организма в древостоях каждого возрастного периода в диапа-
зоне от 10–30 до 120–210 лет. Во всех регионах отмечено снижение с возрастом дерева 
поглощения N в 14,9–93,7; Р – в 18,7–119,9 и K – в 15,4–134,4 раза. Резкое уменьшение 
поглощения элементов продолжалось до 50–60-летнего возраста, после чего стабили-
зировалось на крайне низком уровне. Ухудшение поглотительной деятельности корней 
привело к падению чистой продуктивности фотосинтеза и биологической продуктив-
ности в 2,88–14,0 и 1,64–2,60 раза соответственно. Связь поглощения N, Р и K с чи-
стой продуктивностью фотосинтеза и биологической продуктивностью во всех зонах 
была высокой положительной. Различия в пределах России в насаждениях 30, 60, 90 
и 120 лет величины чистой первичной продукции достигли 5,0, 4,7, 4,6 и 5,2 раза со-
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ответственно, а чистой минеральной продуктивности по азоту – 4,0, 4,3, 4,8 и 4,6 раза 
соответственно. Связь между этими двумя показателями характеризовалась как высо-
кая положительная. Во всех регионах связь между количеством поглощенного корнями 
ели азота и эффективностью его использования при формировании единицы биомассы 
была высокой отрицательной. Лучшими регионами для произрастания растений ели 
оказались центр Русской равнины и Среднее Поволжье, а худшими – Красноярский и 
Хабаровский (север) края. 
Ключевые слова: Piceа, сухая масса древостоев, минеральное питание, фотосинтез, чи-
стая первичная продукция, уровень организма, онтогенез, ареал ели в России
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Abstract. A complex retrospective ecological and physiological analysis of the tabular 
data on the dry weight of stands of the genus Picea growing from the Northwest to the 
Russian Far East was carried out. Ecological and physiological indicators are calculated 
per an organism (conditional tree of average weight). Biological productivity (BP, times) 
was determined by the relative increase in the average dry weight of a tree in adjacent age 
periods. Quantitative data of mineral productivity (MP, mg/m2/per day) were found by the 
method of VM. Lebedev, and the net productivity of photosynthesis (NPPh, g/m2/per day) 
was calculated according to A.A. Nichiporovich at the organism level in stands of each age 
period in the range from 10–30 to 120–210 years. In all regions, there was a decrease in the 
element uptake by trees with age: nitrogen (N) by 14.9–93.7, phosphorus (P) by 18.7–119.9 
and potassium (K) by 15.4–134.4 times. A sharp decrease in the element uptake continued 
until the age of 50–60 years, after which it stabilized at an extremely low level. The decline 
in the root uptake activity resulted in a 2.88–14.0 and 1.64–2.60-fold drop in NPPh and BP, 
respectively. The correlation between N, P and K uptake with NPPH and BP was highly 
positive in all zones. Within Russia in 30, 60, 90, and 120-year-old stands differences in 
the values of net primary production (NPP, g/m2 of nutrition area) reached 5.0, 4.7, 4.6, and  
5.2 times, respectively, and net mineral productivity by nitrogen (NMP(N), g/m2 of nutrition 
area) reached 4.0, 4.3, 4.8, and 4.6 times, respectively. The correlation between these two 
indicators was described as highly positive. The correlation between the amount of nitrogen 
uptaken by spruce roots and the efficiency of its use in forming a unit of biomass was highly 
negative in all regions. The center of the Russian Plain and the Middle Volga region were the 
best regions for the growth of spruce plants, while the Krasnoyarsk and Khabarovsk (north) 
Krais were the worst.
Keywords: Piceа, dry weight of stands, mineral nutrition, photosynthesis, net primary 
production, organism level, ontogenesis, Russia
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Введение

Древостои рода Picea занимают значительные площади лесов в мире 
[28–32, 36], в том числе в европейской и азиатской частях России [22]. Биологи-
ческая продуктивность таких древостоев изучалась в основном таксационными 
методами [1, 4, 11, 16, 24, 35] с затрагиванием преимущественно надземной 
части, и лишь немногие ученые [3, 14, 15] уделяли внимание морфологическим 
и эколого-физиологическим сторонам жизнедеятельности корневой системы. 
Для повышения результативности модельных и прогностических оценок про-
дуктивности лесов необходимы количественные характеристики функциони-
рования листового аппарата и показатели чистой первичной продукции (ЧПП) 
для каждого лесообразующего вида в разных климатических зонах [17, 21–23, 
25, 27, 33, 34]. Современные методы изучения биологической продуктивности 
лесных фитоценозов не позволяют выходить на уровень организма как целост-
ной системы вследствие крайней сложности решаемой задачи. 
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С публикацией В.А. Усольцевым [22] таблиц сухих фитомасс древостоев 
Евразии с фрагментацией на стволы, ветви, хвою и корни появилась возможность 
провести комплексный эколого-физиологический анализ сухих фитомасс с це-
лью преобразования таксационных табличных данных в количественные показа-
тели функционирования корневой системы, листового аппарата и биологической 
продуктивности растений на уровне организма в различные возрастные периоды. 
Для этого необходимо применять экологические, физиологические, агрохимиче-
ские и балансовые методы исследования, а также знать результаты балансовых 
опытов с елью [12, 13] и климатические данные мест ее произрастания [6, 8]. 

Цель работы – путем ретроспективного эколого-физиологического пре-
образования табличных данных сухих масс ельников, произрастающих от 
Северо-Запада до Дальнего Востока России, получить на уровне организма 
количественные физиологические показатели реакции корневой системы и ли-
стового аппарата на лесорастительные условия в различные возрастные перио-
ды и выделить зоны с повышенной продуктивностью растений. 

Объекты и методы исследования

Объектом исследования служили табличные данные сухих масс древостоев 
вида Picea, произраставших от Северо-Запада до Дальнего Востока России [6, 8, 
22] (табл. 1). Все эколого-физиологические показатели рассчитаны на один орга-
низм (дерево средней массы, весовые параметры хвои, стволов, сучьев и корней 
которого определялись делением их общей фитомассы на количество экземпля-
ров, приходящихся на 1 га в каждом возрастном интервале) [14]. Поверхность 
хвои устанавливали с учетом высокой стабильности ее геометрических показате-
лей в пределах исследуемой части ареала [2, 19]. Чистую продуктивность фото-
синтеза (ЧПФ, г/м2/день), активную поверхность корней, минеральную по N, P и 
K (МП, мг/м2/день) и биологическую (БП, г/м2/день) продуктивность рассчитыва-
ли за каждый сравниваемый период [10–12, 18] с учетом длительности вегетации 
(безморозный период) [35], высокой стабильности морфологических показателей 
поглощающих корней модулярного организма [12, 14, 16, 26] и концентрации ми-
неральных элементов в фитомассе растений одного вида [5, 7, 9, 20]. ЧПП, г/м2, 
определяли расчетным путем как произведение ЧПФ на число безморозных дней 
и величину листового индекса (отношение поверхности хвои дерева к площади 
его питания) и относили к  площади питания растения. Чистую минеральную про-
дуктивность по N, P и K (ЧМП, г/м2 площади питания) рассчитывали умножением 
МП по элементу на длительность безморозного периода и корневой индекс (отно-
шение поверхности активных корней дерева к площади его питания). Статисти-
ческую обработку полученных данных проводили методами корреляционного и 
регрессионного анализа.

Результаты исследования и их обсуждение

Результаты расчетов показали, что во всех регионах у растений ели за наблю-
даемый период онтогенеза снижались ЧПФ, ЧПП и БП в 2,88–14,00; 2,02–5,60 и 
1,64–2,60 раза соответственно. Снижалось и поглощение элементов минерального 
питания: азота (в 14,0–93,7 раза), фосфора (в 18,7–119,9 раза) и калия (в 15,4–134,4 ра- 
за). Динамика показателей приведена на рисунке, на котором отражены существен-
ное уменьшение показателей к 80–100 годам и дальнейшее их пологое снижение.
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Чистая продуктивность фотосинтеза, биологическая продуктивность, чистая 
первичная продукция и поглощение N, P и K растениями рода Picea на уровне организма 

в онтогенезе 

NPPh, BP, NPP and uptake of N, P and K by plants of the genus Picea at the organism level 
in ontogenesis

Связь ЧПП с возрастом характеризовалась высокой отрицательной корре-
ляцией (от –0,766 до –0,872). Между ЧПП и ЧПФ связь варьировала от средней 
до высокой положительной (от 0,653 до 0,995). Связь ЧПП с БП и поглощени-
ем азота была средней и высокой положительной – соответственно от 0,701 до 
0,847 и от 0,500 до 0,991. Характер взаимосвязи ЧПФ и МП, а также отношение 
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корневого потенциала к фотосинтетическому подробно отражены в работе [14]. 
Связь МП с ЧПФ и БП во всех регионах была высокой положительной.

Изменение показателей в онтогенезе имело сходные тенденции, однако 
для каждого региона прослеживалась своя специфика. Поэтому в табл. 2 мы 
представили данные, установленные в контрастных условиях произрастания в 
возрастные периоды с интервалом 30 лет: 30, 60, 90 и 120 лет. 

В возрасте 30 лет поглощение азота деревьями составило 52–317 мг/м2/сут. 
Различия в ЧПФ по регионам были 3,1 раза и достигли максимума у ели в усло-
виях Красноярского края и Северо-Запада – 1,41 и 0,82 г/м2/день соответствен-
но. В других регионах показатель колебался от 0,45 до 0,73 г/м2/день. Высокие 
значения ЧПП наблюдались в центре Русской равнины, Среднем Поволжье, на 
Среднем Урале и Северо-Западе – 1376, 1177, 923 и 876 г/м2 площади питания 
растений соответственно. Самые низкие – в Красноярском и Хабаровском краях – 
соответственно 338 и 276 г/м2. ЧПП в пределах выбранных регионов различалась 
в 5 раз. Поглощение азота за вегетацию в расчете на единицу площади питания было 
максимальным в центре Русской равнины (6,5 г/м2) и в Среднем Поволжье (5,3 г/м2),  
а минимальным – в Хабаровском крае (1,6 г/м2). Различия по регионам в 4 раза.

Поглощение азота елью в 60-летнем возрасте было на уровне от 39 до  
91 мг/м2/сут. Разница по этому показателю составила между регионами 2,5 раза. 
Пониженные значения ЧПФ находились в интервале от 0,41 до 1,02 г/м2/день, 
различаясь по регионам в 2,4 раза. Высокое накопление биомассы сохранилось в 
центре Русской равнины (1087 г/м2), Среднем Поволжье (1008 г/м2) и на Среднем 
Урале (995 г/м2). Значения ЧПП по регионам различались в 4,7 раза. ЧМП(N) –  
в 4,3 раза. Последний показатель резко снижался в Красноярском и Хабаровском 
краях – до 0,9 и 1,3 г/м2. Более высокая ЧМП(N) наблюдалась в центре Русской 
равнины и в Среднем Поволжье – соответственно 3,9 и 3,7 г/м2. 

При достижении древостоями возраста 90 лет растения поглощали азота от 
21 до 41 мг/м2/сут. По сравнению с 60-летним возрастом значения ЧПФ были сни-
жены. Разница между регионами по этому показателю составила 2,9 раза. Высокое 
накопление биомассы сохранилось на Среднем Урале (805 г/м2) и в центре Русской 
равнины (860 г/м2). По регионам значения ЧПП различались в 4,6 раза. При этом 
наблюдались незначительные изменения поглощения азота. Однако в Красноярском 
и Хабаровском краях показатель резко снизился до 0,6 и 0,8 г/м2 соответственно. 
Поглощение азота растениями ели по регионам различалось в 4,8 раза.

В 120-летних древостоях зафиксировано поглощение азота от 11 до  
23 мг/м2/сут. ЧПФ наблюдалась в диапазоне от 0,16 до 0,25 г/м2/день. В усло-
виях Красноярского края, как и в более раннем возрасте, ЧПФ была повышен-
ной (0,58 г/м2/день). Повышенные показатели фотосинтетической активно-
сти у растений ели сибирской в Красноярском крае (Прибайкалье) отмечены 
и в работе Г.Г. Суворовой [30]. Самые большие значения ЧПП обнаружены 
в центре Русской равнины (728 г/м2) и на Среднем Урале (469 г/м2), а низ-
кие – в Красноярском и Хабаровском краях – соответственно 139 и 152 г/м2.  
Варьирование ЧПП по регионам составило 5,2 раза. Максимальная ЧМП(N) на-
блюдалась в центре Русской равнины (2,3 г/м2), а минимальная – в Красноярском и 
Хабаровском краях – соответственно 0,5 и 0,6 г/м2. Различия между регионами по 
количеству поглощенного азота были в 4,6 раза. Лучшими регионами для произрас-
тания растений ели являлись центр Русской равнины и Среднее Поволжье.
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Связь между величинами ЧПП и ЧМП(N) на 1 м2 площади питания растения 
была на уровне r = 0,905, 0,995, 0,998 и 0,996 для растений в 30, 60, 90 и 120 лет 
соответственно.

Представленные в табл. 2 количественные показатели ЧПП и ЧМП(N) в 
расчете на единицу площади питания деревьев позволяют установить эффектив-
ность использования поглощенного азота при формировании растениями ели 
биомассы в разные возрастные периоды. В 30, 60, 90 и 120-летнем возрастах рас-
тения ели на 1 г поглощенного азота сформировали от 117 до 308 (среднее – 216), 
от 211 до 279 (среднее – 260), от 268 до 310 (среднее – 291) и от 253 до 323 г  
(среднее – 299 г/г) биомассы соответственно. Коэффициент вариации приве-
денных величин был равен 27,4; 8,3; 4,1; 8,1 %.

На значительное варьирование (27,4 %) эффективности использования 
поглощенного азота растениями ели при формировании биомассы в 30-лет-
нем возрасте могли повлиять различия в уровне плодородия почвы. В 60, 90 
и 120-летних возрастах при снижении во всех регионах плодородия почвы до 
крайне низкого уровня, варьирование количества сформированной биомассы, 
приходящейся на 1 г поглощенного азота, резко сократилось. Следовательно, в 
режиме жесткого снижения азотного питания эффективность его использова-
ния при формировании биомассы была повышена. В пределах регионов связь 
между количеством поглощенного азота корнями ели и эффективностью его 
использования при формировании биомассы характеризовалась как высокая от-
рицательная (r = –0,964). При снижении поглотительной деятельности корней 
активизируется неспецифическая адаптивная реакция, направленная на увели-
чение корневого потенциала к фотосинтетическому для поддержания работы 
листового аппарата и стабилизации биологической продуктивности растения. 
Обменные процессы в пределах организма переводятся в режим более эффек-
тивного использования азота при формировании биомассы для сохранения го-
меостатического равновесия в биологической системе.

Выводы

1. Получены количественные показатели деятельности корневой системы 
(чистая минеральная продуктивность), листового аппарата (чистая продуктив-
ность фотосинтеза) и чистой первичной продукции в онтогенезе у древостоев 
ели в возрастном периоде от 10–30 до 120–210 лет в европейской и азиатской 
частях России.  Во всех регионах отмечено снижение поглощения N в 14,9–93,7; 
Р – в 18,7–119,9 и K в 15,4–134,4 раза.

2. Резкое снижение поглощения элементов продолжалось до 50–60 летнего 
возраста, после чего стабилизировалось на крайне низком уровне. Это приводило 
к падению чистой продуктивности фотосинтеза и биологической продуктивно-
сти в 2,88–14,0 и 1,64–2,60 раза соответственно. Связь минеральной продуктив-
ности с этими показателями во всех регионах была высокой положительной.

3. Связь между величинами чистой первичной продукции и чистой ми-
неральной продуктивности по азоту в 30, 60, 90 и 120-летнем возрастах была 
на уровне r = 0,905, 0,995, 0,998 и 0,996 соответственно. Лучшими регионами 
для произрастания растений ели являлись центр Русской равнины и Среднее 
Поволжье, а худшими – Красноярский край и север Хабаровского края. 
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4. Полученные ретроспективным эколого-физиологическим методом коли-
чественные данные чистой первичной продукции важны для повышения резуль-
тативности модельных и прогностических оценок карбоновой продуктивности 
лесных фитоценозов, имеющих важное экологическое и государственное значение.
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