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Выполненный анализ литературных источников по относительным (безразмер
ным) показателям фитомассы деревьев и древостоев выявил большое варьирование и не
определённость результатов их моделирования по различным эндо- и экзогенным фак
торам. В работе впервые проанализированы закономерности изменения относительных 
показателей фитомассы (отношения: ЧПП к фитомассе, ЧПП к массе хвои, подземной 
фитомассы к надземной и фитомассы нижнего яруса к общей фитомассе древесного) по 
трансконтинентальным градиентам средней январской температуры и среднегодовых 
осадков. Получены новые результаты, частично корреспондирующие с ранее получен
ными, а частично - противоположные им. Сделан вывод, что в зависимости от выбора 
того или иного климатического показателя можно получить прямо противоположные за
кономерности динамики продукционных характеристик древостоев в трансконтинен
тальных климатических градиентах.
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The analysis of literature sources related to dimensionless indices of tree and forest stand 
biomass revealed a large variation and uncertainty of the results of modeling using various 
endo- and exogenous factors. For the first time the regularities of changes in the relative (di
mensionless) indices of biomass (the ratios of: NPP to biomass, NPP to foliage biomass, un
derground biomass to aboveground one and understory biomass to total stand one) according 
to transcontinental gradients of January mean temperature and mean annual precipitation are 
analyzed in this paper. Some new results have been revealed, partially corresponding to the 
previously obtained, and partially opposite. It is concluded that, depending on the choice of a 
climatic index, one can obtain directly opposite patterns of the dynamics of the production 
characteristics of stands in transcontinental climatic gradients.

Введение. Анализ состояния проблемы

В теоретической биологии в качестве перспективного метода количественной ха
рактеристики развития организмов рассматривается применение безразмерных крите
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риев, к достоинствам которого относится «...уменьшение числа переменных, подлежа
щих изучению, более чёткое выражение внутренних связей процессов, получение для 
некоторого множества случаев обобщённых характеристик, позволяющих выяснить об
щие закономерности для этого множества и представить их в конечном счёте в количе
ственной форме» (Т.А. и А.А. Детлаф, 1982. С. 27). Согласно Р. Риклефсу (1979), мерой 
внутренней устойчивости биологической системы служит её способность противостоять 
факторам воздействия, а саму устойчивость он определяет как отношение между измен
чивостью в среде и изменчивостью в самой системе. Снижение некоторых характерных 
соотношений биомассы (прироста к общей биомассе, площади поверхности к объёму и 
др.) Р. Риклефс рассматривает скорее как фактор повышения устойчивости раститель
ного сообщества, нежели эволюционной приспособленности отдельного организма.

Понятие биологическая продуктивность обычно связывают с двумя составляю
щими: фитомассой лесного насаждения, включающей массу живых фракций (ствол, 
хвоя-листва, ветви, корни, нижний ярус) в абсолютно сухом состоянии, выраженную в 
тоннах на 1 га, и чистой первичной продукцией (ЧПП), или net primary production (NPP) 
- количеством фитомассы, произведенной насаждением на единице площади в единицу 
времени.

Но есть ещё несколько относительных (безразмерных) показателей биопродук
тивности, производных от двух выше названных, а именно: (1) удельная чистая первич
ная продукция (УдЧПП) как отношение ЧПП к величине фитомассы (Базилевич и др., 
1986; Уткин и др., 2004; Базилевич, Титлянова, 2008; Гульбе и др., 2010), (2) продуктив
ность ассимиляционного аппарата (ПАА), определяемая величиной ЧПП, приходящейся 
на единицу массы ассимиляционного аппарата (Burger, 1929, 1935, 1937, 1945, 1947, 
1948, 1940, 1941, 1942, 1950, 1951, 1952, 1953; Санников, 1965; Габеев, 1990), (3) отно
шение подземной фитомассы к надземной (ОПН), или root: shoot ratio, и (4) отношение 
фитомасс нижнего и древесного ярусов (ОНД).

В литературных источниках сегодня наиболее представлены материалы по фито
массе (биомассе) растительного покрова, а также результаты моделирования динамики 
фитомассы в возрастном, эколого-ценотическом и биогеографическом аспектах. В мень
шей степени по сравнению с фитомассой представлены соответствующие данные о ЧПП 
и результатах ее моделирования в различных аспектах. Информация об УдЧПП, ППА, 
ОПН и ОНД имеется в ограниченном объеме, в основном, применительно к локальным 
условиям, реже - к региональным, а закономерности их динамики в трансконтиненталь
ных климатических градиентах практически неизвестны.

7. Удельная чистая первичная продукция (УдЧПП)

УдЧПП представляет удельную скорость продукционного процесса и показывает, 
как быстро «работает» (фотосинтез, дыхание) или «превращается» (минерализация, гу
мификация) единица массы органического вещества (Базилевич, Титлянова, 2008). 
УдЧПП - это одна из важнейших характеристик функционирования лесных экосистем, 
а ее обратная величина (отношение фитомассы к ЧПП) показывает, за какое время поток 
ЧПП создает наличный запас фитомассы (Одум, 1975; Keeling, Phillips, 2007; Базилевич, 
Титлянова, 2008). УдЧПП, в отличие от ЧПП, представляет собой относительный пока
затель, а таковые, как уже упоминалось, иногда предпочтительнее использовать в целях 
всесторонней характеристики лесных сообществ. Они обычно более стабильны, чем аб
солютные, и по сравнению с последними позволяют выявить общие или видоспецифич
ные закономерности продукционного процесса в возрастной динамике лесных экосистем 
(Гульбе и др., 2010).

Известно, что отсутствие количественных критериев при установлении типа леса 
обусловливает трудности с его идентификацией, а также субъективность при выделении
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того или иного типа леса. Под количественной оценкой типа леса понимается «построе

ние информативной системы из минимального количества их признаков, которые ре
презентативно и численно отражают закономерности формирования типов леса» (Чер
нявский, 1985). Анализ сходства 50 типов леса, выполненный Н.В. Чернявским, пока
зал, что их надежное диагностирование возможно по нескольким числовым показате

лям, одним из которых является относительный прирост фитомассы, т.е. УдЧПП. 
Методические основы определения и аналитического описания УдЧПП восходят к

традиционной лесной таксации, использующей понятие процента текущего прироста 
стволовой древесины, который представляет собой частное от деления текущего объем
ного прироста древостоя на его запас и выражается в процентах (Pressler, 1865; Турский, 
1925; Орлов, 1928, 1929; Анучин, 1952). Если известны запас древостоя и процент его 
текущего прироста, то можно приближенно, без рубки деревьев определить текущий 
прирост запаса древостоя по формуле

ZM= (М *ZomH)/ 100, (1)

где Zm- текущий годичный прирост запаса древостоя, м3/га; М - запас древостоя, м3/га; 
Znpon - процент текущего прироста запаса древостоя.

Исследуя в ельниках Прибалтики показатель (Zv/E) как отношение годичного объ
емного прироста Zv (м3) дерева к его объему V (м3), Л.А. Кайрюкштис (1969) установил, 
что этот показатель довольно изменчив и зависит от многих параметров: от объема 
ствола, класса развития дерева, класса бонитета и других условий местопроизрастания. 
Математическое выражение зависимости процента текущего прироста по запасу от воз
раста и полноты сосновых древостоев Казахского мелкосопочника предложено В.К. 
Хлюстовым и А.А. Макаренко (1983).

Зависимость относительного объемного прироста, или его процента, от возраста 
выражается обычно гиперболической зависимостью, либо функцией Гомпертца, либо 
иной, близкой по биологическому смыслу, убывающей нелинейной функцией 
(Науменко, 1946; Кайрюкштис, 1969; Wenk, 1973а, 6; Антанайтис, Загреев, 1981; Бузы
кин и др., 1991).

Немецким исследователем Р. Наке (цит. по: Wenk et al., 1990) было проанализиро
вано 16 функций относительного прироста. В частности, М. Проданом (Prodan, 1951) для 
определения процента текущего прироста древостоя предложена одна из наиболее из
вестных и имеющих большое практическое значение зависимость:

Znpo4 ~ f Zr), (2)

где D - средний диаметр древостоя, см; Zr-текущий годичный радиальный прирост, мм. 
На этой основе были разработаны таблицы процента текущего прироста для хвойных и 
лиственных пород, широко используемые в лесохозяйственной практике Германии.

В.В. Антанайтис и В.В. Загреев (1981) для нескольких древесных пород конкрети
зировали уравнение (2), в частности, для 50-летних осинников ими предложена зависи
мость (рис. 1):

Znp04 = 0,838+0,043 Z,+1,265/77+37,937 Z,/Z7, (3)

обеспечивающая точность аппроксимации 0,3-0,5%.



 
 

 

ЭКО-ПОТЕНЦИАЛ (EKO-POTENCIAL) № 3 (23), 2018

где А - здесь и далее возраст древостоя, лет. Константа а в формуле (4) является наибо
лее важным параметром, видоспецифичным и зависящим от условий произрастания. Она 
изменяется в диапазоне от 0,15 до 0,40; константа с? варьирует в пределах от 0,5 до 5,0 и 
константа сз, характеризующая скорость роста в первые годы жизни древостоя, изменя
ется в пределах от 0,15 до 1,0. Значения названных констант подбираются эмпирическим 
путем. Их влияние на характер возрастного изменения относительного прироста пока
зано на рис. 2 и 3.

Рис. 2. Изменение относительного объем- Рис. 3. Изменение относительного 
ного прироста при различных значениях кон- объемного прироста при различных значе- 
станты а и неизменных значениях С2 и сз в урав- ниях константы сг и при постоянной вели- 
нении (4) (Wenk, 1973а). чине ci = 0,23 и сз = 0,40 в уравнении (4)

(Wenk et al., 1990). Сплошная линия соот
ветствует значению С2 = 1,0.
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А.И. Бузыкин с соавторами (1991) отношение объемного прироста к запасу дре

востоя (м3/м3) назвали удельной продуктивностью и на примере сосняков и лиственнич
ников разнотравно-зеленомошных в Приангарье показали монотонно убывающий харак
тер зависимости названного показателя от возраста древостоя (рис. 4). Авторами сделан 
вывод: «В пределах фиксированного возраста деревьев и древостоев независимо от их 
параметров удельную продуктивность можно считать относительно стабильным показа
телем продукционного процесса» (с. 24).

Результатом исследования, выполненного на уровне древостоев (Колтунова, 2004), 
было утверждение, что относительные показатели фитомассы остаются стабильными 
при изменении лесорастительных условий. К аналогичному выводу пришла И.В. Пала- 
марчук (2013), проанализировав данные таблиц биологической продуктивности сосня
ков Северной Евразии, составленных В.А. Усольцевым (2002) путем совмещения регрес
сионных многофакторных моделей фитомассы с традиционными таблицами хода роста 
сосняков разных классов бонитета в разных экорегионах. По упомянутым таблицам ею 
рассчитано относительное текущее изменение фитомассы разных фракций как частное 
от деления разности ее запасов за текущие 20 лет к запасу в данном возрасте. Проанали
зировав возрастную динамику полученных относительных показателей в диапазоне ис
пользованных таблиц биопродуктивности, И.В. Паламарчук установила, что эта дина
мика имеет общий характер, т.е. на статистически значимом уровне не зависит ни от

Рис. 4. Изменение удельной продуктив
ности древостоев с возрастом: 1-3 - листвен
ничные; 4-5 - сосновые и 6 - усредненные дан
ные (Бузыкин и др., 1991).

Рис. 5. Возрастная динамика относитель
ного текущего изменения фитомассы стволов 
разных классов бонитета в разных районах про
израстания сосняков (Паламарчук, 2013).

Таким образом, в традиционной лесной таксации при моделировании удельной 
продуктивности (процента прироста по запасу) древостоев возраст учитывался как необ
ходимая переменная, объясняющая изменчивость искомого показателя. Однако при пер
вых оценках удельной чистой продукции (УдЧПП) возраст не стал учитываться, и это 
породило некоторые неопределённости. В частности, УдЧПП по мере увеличения ЧПП 
может увеличиваться, оставаться постоянной или снижаться у разных древесных пород 
в разных условиях (Harris et al., 1973; O'Neill, DeAngelis, 1981; Fang et al., 1996). X. Ки
линг и О. Филипс (Keeling, Phillips, 2007) снижение фитомассы и соответствующее уве
личение УдЧПП при высоких значениях ЧПП в тропических лесах объясняют ускорен
ным круговоротом веществ и некоторыми эдафическими факторами, отмечая, тем не ме
нее, наличие неопределенностей в исследуемом продукционном процессе и необходи
мость дальнейших углубленных исследований.
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Я.И. Гульбе с соавторами (2010) провели анализ УдЧПП в зависимости от возраста по 
аналогии с процентом текущего прироста по запасу, или относительным текущим изме
нением фитомассы (см. рис. 2 - 5). На основе базы данных пробных площадей по надзем
ной фитомассе и ЧПП в количестве 208 древостоев для сосны обыкновенной, 74 - ели, 
24 - дуба, 47 - березы, 18 - осины и 20 - ольхи серой они предложили серию уравнений

[n(Zabo/Pabo) = ДО - Э1 1п(Л). (5)

Выражение (5) описывает монотонно убывающую закономерность изменения 
УдЧПП с возрастом древостоя. R2 уравнений для разных пород варьирует в диапазоне 
от 0,754 до 0,968. Путем табулирования уравнений (5) по задаваемым значениям возраста 
древостоя получена табл. 1, показывающая, что у всех пород УдЧПП резко снижается с 
возрастом примерно до 100 лет, после чего снижение незначительно.

Таблица 1. Зависимость надземной УдЧПП (кг/кг) древостоев лесообразующих по 
эод от возраста (Гульбе и др., 2010)

Возраст,
лет

Древесная порода
Сосна Ель Дуб Береза Осина Ольха

10 0,317 0,258 0,322 0,319 0,261 0,232
20 0,150 0,139 0,161 0,155 0,145 0,126
30 0,097 0,096 0,108 0,101 0,103 0,088
40 0,071 0,074 0,081 0,075 0,080 0,068
50 0,056 0,061 0,065 0,059 0,066 0,056
60 0,046 0,052 0,054 0,049 0,057 0,048
70 0,039 0,045 0,046 0,042 0,050 -
80 0,033 0,040 0,040 0,036 0,045 -
90 0,029 0,036 0,036 0,032 - -
100 0,026 0,033 0,032 0,029 - -
ПО 0,024 0,030 0,029 0,026 - -
120 0,022 0,028 0,027 - - -
130 0,020 0,026 0,025 - - -
140 0,018 0,024 0,023 - - -
150 0,017 - 0,022 - - -

Показатели УдЧПП по регионам и древесным породам различаются существенно: 
относительная продуктивность сосняков и лиственничников Приангарья (Иркутская об
ласть) и лесообразующих пород России на порядок ниже аналогичного показателя для 
древостоев ели, пихты и бука Центральной Европы; для лесов Башкирии по данным Р.Ш. 
Кашапова (2002) УдЧПП составила 4,0, а по данным В.А. Усольцева с соавторами (2009) 
6,8%; для подзоны южной тайги в Бурятии этот показатель установлен на уровне 1,1 (Ту- 
лохонов и др., 2006), а для основных лесных формаций Китая 12,0 % (Fang et al., 1996).

Таким образом, относительная стабильность возрастного тренда удельной про
дуктивности древостоев (см. рис. 4) имеет региональный характер, однако, даже в пре
делах одного экорегиона названный показатель может различаться в несколько раз. 
Кроме того, эта видимая стабильность не подтверждена статистически и не обоснована 
методологически. Унифицированный характер относительного изменения фитомассы 
сосняков (см. рис. 5) можно объяснить тем, что в данном случае не учтен ежегодный 
отпад фракций фитомассы, который может различаться в сосняках разных типов леса и 
в разных климатически специфичных экорегионах. Поэтому данный показатель должен 
исследоваться на основе многофакторного регрессионного моделирования в географи
ческом аспекте, в аспекте биогеографии.



 
 Биогеография представляет науку на стыке биологии и географии, которая изучает зако

номерности распространения и распределения животных, растений и микроорганизмов 
в географических градиентах (Dansereau, 1957; Воронов, 1963; Второв, Дроздов, 2001; 
Lomolino et al., 2006). «В наиболее общем виде биогеография изучает распределение био
логических объектов по Земле, - пишет Елена Наймарк (2009). - Но если задуматься, то 
это не столько предмет, сколько задача этой науки - обрисовать и объяснить закономер
ности пространственного распределения биологических объектов. А предметом в этом 
случае должны быть сами живые объекты и их специфические свойства, относящиеся к 
пространству: то есть, ареал, фауна, экосистема, таксоценоз и еще некоторые другие 
свойства живых организмов и их группировок. В зависимости от выбора предмета био
географии меняется методология и масштаб исследований - временной и пространствен
ный» (с. 311). Иными словами, нет чёткого определения предмета, изучаемого биогео
графией.

До сих пор не сложилось также единого мнения и в отношении статуса биогео
графии как науки. Например, А.И. Кафанов (2009) разделяет биологическую и географи
ческую части биогеографии, мотивируя тем, что каждая из них имеет свой предмет, свои 
задачи и масштаб исследований: география занимается описанием местностей в терми
нах таксономии или экологии, а биология - выяснением происхождения видов того или 
иного района и динамики их пространственного распределения.

Марк Ломолино с соавторами (Lomolino et al., 2006) уходят от обсуждения подоб
ных вопросов и сосредоточивают внимание на коренных отличиях биогеографии как 
науки от биологии и других, близких по своему статусу наук. Они полагают, что биогео
графия является не экспериментальной, а сравнительной и «наблюдательной» 
(observational) наукой, поскольку обычно изучает объекты в пространственно-времен
ных шкалах, где экспериментировать невозможно. Другое отличие состоит в том, что 
биогеография имеет дело с данными, полученными многими исследователями, работав
шими в разных областях и в течение продолжительного времени. И, наконец, биогеогра
фия является типичной синтетической наукой, объединяющей не только фактические 
данные, но и теории различных дисциплин.

В подтверждение изложенной концепции Марк Ломолино с соавторами 
(Lomolino et al., 2006) на обложку своей книги вынесли карту глобального распределения 
чистой первичной продукции (ЧПП) растительного покрова, составленную по данным 
на 2002 год. И это не случайно. М. Хастон и С. Волвертон (Huston, Wolverton, 2009) пи
шут: «Картина глобального распределения фитомассы и ЧПП является тем лекалом, по 
которому происходит эволюция жизни на Земле. Представлениями о глобальной модели 
биологической продуктивности сформированы многие аспекты экологической и эволю
ционной теории, особенно те, которые касаются биологического разнообразия, видооб
разования, динамики популяций, их устойчивости, реликтовых видов и их сохранения».

Необходимо отметить, что текущие попытки количественного географического 
анализа глобального распределения ЧПП лесного покрова сводятся к её анализу только 
по широтному градиенту, причем в состоянии, обезличенном по видовому составу, воз
расту и морфологйи (Anderson et al., 2006; Keeling, Phillips, 2007; Huston, Wolverton, 
2009). Однако еще столетие назад русским учёным В.Л. Комаровым (1921) было разра
ботано учение о меридиональной зональности растительного покрова, которая допол
няет широтную зональность и должна учитываться при выделении биогеографических 
областей. В.Л. Комаров различает на крупных континентах два типа флор: приокеанские, 
вытянутые полосой вдоль побережий, и континентальные, развивающиеся в отдалении 
от первых. Пересекаясь с известными семью широтными поясами, они дают на простран
ствах Старого и Нового Света 42 флористических округа, каждый со своим климатом, 
почвой, своим эндемизмом растений и преобладающим типом растительного покрова.
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В течение нескольких последних лет разработан методический подход, на основе кото
рого выполнен количественный анализ распределения фитомассы, ЧПП и других пока
зателей биологической продуктивности каждого из основных семи лесообразующих ви- 
карирующих видов (родов) Евразии по двум климатически обусловленным географиче
ским градиентам - природной (широтной) зональности и континентальности климата в 
направлении от тихоокеанского и атлантического побережий к полюсу континентально
сти в Якутии (Усольцев, 2016). Получены результаты, в том числе по УдЧПП.

На начальном этапе географически ориентированных исследований УдЧПП ре
грессионные модели для ее исходных составляющих (фитомассы и ЧПП лесообразую
щих пород Евразии) рассчитывались раздельно по соответствующим исходным масси
вам фактических данных, при этом первые по объему обычно в несколько раз превышали 
вторые, включающие показатели не только ЧПП, но и фитомассы, полученные одновре
менно на одной и той же пробной площади (Усольцев и др., 2014, 2015а; Usoltsev et al., 
2014).

При расчете моделей использовался рекурсивный принцип: уравнения для фито
массы строили по большему (более репрезентативному) массиву и табулировали их по 
задаваемым (возраст) и расчетным (густота, запас и др.) показателям, а уравнения для 
ЧПП рассчитывали по меньшему (менее репрезентативному) массиву, и в них, кроме 
выше упомянутых независимых переменных включались показатели фитомассы. Тем са
мым, и соответствующие модели имели разную степень репрезентативности. Но когда 
результаты расчета ЧПП по уравнениям накладывались на результаты расчета фито
массы по соответствующим уравнениям с использованием рекурсивного принципа, то 
тем самым репрезентативность полученных значений ЧПП поднималась до уровня ре
презентативности расчетных значений фитомассы.

По изложенному алгоритму была выполнена оценка годичного депонирования уг
лерода лесами Уральского региона на лесопокрытой площади 106 млн. га (Усольцев, 
2007; Усольцев и др., 2010). Иной метод использовали А.З. Швиденко с соавторами 
(2007): они оценивали ЧПП (и депонируемый углерод) как производную от полной про
изводительности фитомассы (включая отпад и опад) по соответствующим таксационным 
нормативам. Оценку фотосинтетического стока углерода по методу хлорофиллового ин
декса выполнили П.Ю. Воронин с соавторами (2004). Поскольку расхождения результа
тов, полученных названными тремя альтернативными методами, находились в пределах 
8%, можно считать, что каждый из них адекватен и дает воспроизводимые результаты.

Иная ситуация складывалась при оценке УдЧПП по расчетным значениям фито
массы и ЧПП. В этом случае значения ЧПП, полученные по соответствующим регресси
онным моделям (меньший массив), делили на значения фитомассы, полученные по ре
грессионным моделям, рассчитанным по исходным данным, 70-80% которых охваты
вают совсем другие пробные площади из разных экорегионов (больший массив). В ре
зультате возможны смещения, обусловленные тем, что числитель и знаменатель УдЧПП 
представлены несопоставимыми исходными данными разной репрезентативности, и по
этому применение подобного алгоритма оценки УдЧПП в трансконтинентальных кли
матических градиентах березняков (Норицина, 2009; Усольцев и др., 2015а), ельников 
(Usoltsev et al., 2014), лиственничников (Усольцев и др., 2014; Usoltsev et al., 2015) и сос
няков (Усольцев и др., 20156) дало противоречивые результаты. Некоторые неопреде
лённости могли быть обусловлены и тем, что исходные данные позиционировались по 
разным картам-схемам: по зональному градиенту - как карта распределения суммы эф
фективных температур С. Тукканена для Северной Евразии (Tuhkanen, 1984), так и 
карта-схема зональных поясов всей Евразии (Алисов, Полтараус, 1974), а по градиенту 
континентальности климата использовались различные карты изоконт, составленные, в 
частности, А.А. Борисовым (1967) по формуле В. Ценкера, С.П. Хромовым (1957) и Л.Г. 
Полозовой (1954).
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На следующем этапе исследований УдЧПП была предпринята попытка проанализиро
вать географические аспекты УдЧПП лесообразующих древесных пород на основе уни
фицированного алгоритма (Усольцев, 2016), т.е. были использованы материалы только 
тех пробных площадей, на которых были определены показатели как фитомассы, так и 
ЧПП, позиционированные в трансконтинентальных градиентах по одним и тем же кар
там-схемам (Хромов, 1957; Алисов, Полтараус, 1974). В основу исследования УдЧПП 
был положен метод регрессионных многофакторных моделей по укрупнённым показа

телям фитомассы: надземной (листва, ветви и стволы), подземной и нижнего яруса, 
включающего живой напочвенный покров, подлесок и подрост.

На основе сформированной базы данных о ЧПП и фитомассе лесообразующих 
пород Евразии в количестве 2592 определений ЧПП и фитомассы (Усольцев, 2010; 
Usoltsev, 2013), в том числе: для двухвойных сосен (подрод Pinus) 920 определений на 
пробных площадях, в том числе 690 (75%) в естественных насаждениях и 230 (25%) в 
культурах; для елово-пихтовых насаждений (Picea Dietr. и Abies Mill.) 480, для листвен
ниц (Larix Mill.) 116, для березняков (Betula L.) 230, для осинников и тополевников 
(Populus L.) 166 и для дубовых насаждений (Quercus L.) 280 определений. Выполнен 
многофакторный регрессионный анализ климатически обусловленной (географической) 
ординации запаса стволовой древесины и УдЧПП лесных экосистем согласно рекурсив
ной системе уравнений (стрелкой показана последовательность расчетов):

2И= f (Л, Zon, 1C) -> RZi = f(A,M, Zon, ICKh), (6)

где A - возраст древостоя, лет; М - запас древесины, м3/га; RZi - УдЧПП г'-й фракции 
(RZa, RZr и RZu, соответственно: надземной, подземной и нижнего яруса), %; Zon - по
рядковый номер зонального пояса (Алисов, Полтараус, 1974); ICKh — индекс континен
тальности климата, по Хромову (1957), %. В уравнениях (6), за редким исключением, все 
регрессионные коэффициенты при независимых переменных значимы на уровне вероят
ности Р95, что свидетельствует об их адекватности и воспроизводимости результата.

Путем их последовательного табулирования получены возрастные тренды иско
мых величин для каждого зонального пояса (от 1 до 5 в направлении с севера на юг) и в 
зональных поясах - для индексов континентальности климата в пределах от 55 (атланти
ческое и тихоокеанское побережья) до 95 (центральная Сибирь). Из упомянутых таблиц 
для 3-го зонального пояса и индекса континентальности, равного 75, взяты и представ
лены в виде графиков значения УдЧПП фракций фитомассы в возрасте 100 лет для хвой
ных и дубняков и 50 лет - для березняков, и построены соответствующие графики (рис. 
6). Из этих графиков очевидно, что УдЧПП надземной фитомассы (I), корней (II) и ниж
него яруса (III) для лесообразующих пород Евразии не имеют каких-либо общих законо
мерностей как в зональном градиенте, так и в градиенте континентальности.

Таким образом, мы столкнулись с существенной неопределенностью при интер
претации динамики УдЧПП разных древесных пород в трансконтинентальных градиен
тах. Показатель УдЧПП, как было упомянуто выше, представляет важную характери
стику функционирования лесных экосистем как количественное выражение скорости об
новления органического вещества фитомассы (Базилевич и др., 1986). УдЧПП показы
вает удельную скорость процесса: как быстро «работает» или «превращается» один 
грамм вещества (Keeling, Phillips, 2007; Базилевич, Титлянова, 2008). Но может ли идти 
названный процесс у разных древесных пород в противоположных направлениях по од
ному и тому же климатическому градиенту?
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тот или иной момент времени? Может быть, в данном случае мы наблюдаем два взаимо-
связанных «скоростных» процесса, а именно - приходную и расходную составляющие 
единого процесса круговорота веществ? 



 
 Действительно, если потенциальная (предельная) ЧПП и производительность фи

томассы (сумма наличной фитомассы и ее отмершей части на данный момент времени), 
определяемые при прочих равных условиях (например, возраста) тепло- и влагообеспе- 
ченностыо местообитания, стабильны, а УдЧПП при тех же условиях возрастает, это 
должно означать, что одна из составляющих производительности фитомассы, а именно 
наличная фитомасса, включенная в знаменатель формулы УдЧПП, снижается. Это озна
чает также, что вторая составляющая производительности фитомассы, а именно, отмер
шая ее часть (мортмасса), увеличивается, а при условии стабильности лесной экоси
стемы должна возрастать и скорость ее разложения.

Теоретически в условиях климаксовой экосистемы скорость продуцирования в 
виде УдЧПП и скорость разложения накопленных детритов (Титлянова, Тесаржова, 
1991; Мухин, 1987; Германова, 2000; Тарасов, 2002; Сафонов, 2006) взаимно уравнове
шиваются. Однако в реальных условиях баланс «входа» и «выхода» в экосистемах раз
ных пород либо «сильно плюсовый», либо «сильно минусовый» (Ведрова, 2005; Бобкова 
и др., 2006; Пристова, 2006; Базилевич, Титлянова, 2008). Возможно, если в данном кли
матическом градиенте УдЧПП одной древесной породы в климаксовом состоянии воз
растает, а другой породы при тех же условиях снижается, то скорости разложения дет
рита у соответствующих древесных должны меняться местами, но реально ли такое?

Известны неопределенности и недостатки баз данных о фитомассе и ЧПП лесных 
насаждений (Уткин, 2004; Usoltsev, 2007). Тем не менее, установлены статистически зна
чимые закономерности изменения приходной части углеродного цикла по климатиче
ским градиентам на основе математико-статистических методов (Усольцев, 20146). Но 
по оценке запасов мортмассы и скорости ее разложения в экосистемах древесных пород 
информация сегодня настолько мала, что какая-либо статистически значимая географи
ческая закономерность в изменении скорости разложения мортмассы невозможна. Если 
при оценке ЧПП на глобальном уровне установлены зависимости ее от климатических 
факторов (Lieth, 1974; Huston, Wolverton, 2009), то при оценке экосистемной продукции 
(разности между ЧПП и «дыханием» мортмассы) подобные зависимости статистически 
не значимы (Luyssaert et al., 2007).

Пока нет возможности совместить и сопоставить закономерность изменения 
УдЧПП со скоростью разложения детрита. Можно лишь подтвердить или отвергнуть те 
или иные географические (климатически обусловленные) закономерности изменения 
УдЧПП на примере разных древесных пород, а также по мере пополнения баз данных по 
анализируемым породам.
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2. Продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА)

У истоков исследований ПАА находились французский биолог А.Л. Дюамель дю 
Монсо (1700-1782) (Duhamel du Monceau, 1758), русский ботаник, академик Н.И. Желез
нов (1816-1877) (Geleznoff, 1875) и немецкий ученые Э. Эбермайер (Ebermayer, 1876) и 
Е. Кунклер (Councler, 1886). По-видимому, Эрнст Эбермайер был первым исследовате
лем ПАА в Германии. В древостоях бука в возрасте от 30 до 120 лет им определен назван
ный показатель (как отношение прироста запаса древостоя, включая корни и ветви, к 
массе листвы, полученной путем учета листового опада) в диапазоне от 0,81 до 1,06 
(Ebermayer, 1876. С. 67). В 1920-1950-е годы огромный объём исследований ПАА по 
основным лесообразующим породам Европы провёл швейцарский учёный Ганс Бургер 
(Burger, 1929,1935,1937,1939яД 1940,1941,1942,1945,1947,1948,1950,1951аД 1952, 
1953).

Позднее изучение ПАА продолжили А. Раттер (Rutter, 1957), В. Форрест и Дж. 
Овингтон (Forrest, Ovington, 1970), Т. Сато (Satoo, 1970), Т. Фудзимори (Fujimori, 1971), 
Е. Форд (Ford, 1982), X. Брике (Brix, 1982), М. Кэннел с соавторами (Cannell et al., 1983),



 
 

ЭКО-ПОТЕНЦИАЛ (EKO-POTENCIAL) № 3 (23), 2018
П. Каллио (Kallio, 1984), Е. Брёмс и Б. Аксельсон (Broms, Axelsson, 1985), Йонас Сида- 
равичюс (1985), а в России - А.С. Яблоков (1934а,б), А.А. Молчанов (1952), Н.Ф. Поля
кова (1954), М.Я. Оскретков (1956), А.Г. Зыряев (1964), С.Н. Санников (1965), А.А. Иван- 
чиков (1974), А.П. Андрущенко (1976), Е.Г. Чагина (1976), Н.И. Казимиров с соавторами 
(1977), Л.С. Пшеничникова (1978), В.Н. Габеев (1990), Н. Ле-Гоф и Дж. Отгорини (Le 
Goff, Ottorini, 1996), В.А. Усольцев (1998), Усольцев и др. (2012) и др.

Первым исследователем, установившим зависимость ПАА от положения дерева в 
пологе древостоя, по-видимому, был Р. Гартиг (Hartig, 1896): для 52-летнего ельника он 
показал, что при изменении положения дерева в пологе древостоя от I к V классу Крафта 
ПАА (здесь: отношение прироста стволовой древесины к свежей массе охвоенных вет
вей, дм3/кг) снижается с 0,50 до 0,099. Аналогичная закономерность установлена при ис
следовании ПАА (как отношения годичного прироста ствола к абсолютно сухой массе 
ассимиляционного аппарата) в 16-летнем смешанном древостое разнотравно-бруснич
ного типа леса: в диапазоне диаметра стволов от 7 до 1 см ПАА снижается у сосны с 0,66 
до 0,34, у берёзы с 1,03 до 0,43 и у осины с 0,96 до 0,52 дм3/кг. В среднем у лиственных 
ПАА примерно в 1,5 раза выше, чем у сосны (Пшеничникова, 1978).

Несколько иную закономерность установил в сосняках Среднего Урала III-V 
классов возраста З.Я. Нагимов (1987): ПАА (отношение годичного прироста ствола к 
свежей массе хвои, дм3/кг) у деревьев I класса Крафта составляет 0,54-0,82, несколько 
повышается у деревьев II класса - 0,58-0,88 и затем снижается до 0,31-0,53 дм3/кг у де
ревьев V класса Крафта. Противоположную закономерность выявил А.А. Молчанов 
(1971), исследуя ПАА (как отношение прироста ствола к массе листвы в свежем состоя
нии) в сомкнутом 18-летнем древостое дуба: в диапазоне диаметра стволов от 9 до 2 см 
ПАА увеличивается от 9,2 до 12,4 дм3/кг.

В возрастном диапазоне от 20 до 180 лет в средней тайге Карелии по данным Н.И. 
Казимирова с соавторами (1977) величина ПАА (отношение годичного прироста стволов 
в абсолютно сухом состоянии к массе сухой хвои, кг/кг) изменяется по колоколообраз
ной кривой: с 20 до 50 лет в сосняке брусничном она возрастает с 0,46 до 0,64 и затем к 
возрасту 180 лет снижается до 0,19, а в сосняке черничном соответственно возрастает с 
0,48 до 0,67 и затем снижается до 0,36.

В южной тайге Западной Сибири названный показатель в сосняке брусничном с 
20 до 50 лет возрастает с 0,65 до 0,87, а затем к возрасту 140 лет снижается до 0,18; со
ответственно в сосняке разнотравном - возрастание с 20 до 50 лет с 0,67 до 0,96 и затем 
к возрасту 70 лет снижение до 0,66 (Габеев, 1990). В лесостепи Западной Сибири в сос
няке брусничном тот же показатель в возрасте с 20 до 60 лет увеличивается с 0,60 до 0,71 
и затем следует снижение к возрасту 120 лет до 0,15; в сосняке разнотравном в диапазоне 
20-40 лет - увеличение с 0,70 до 0,85 с последующим снижением к возрасту 140 лет до 
0,14 (Габеев, 1990). В сосняках Швеции (Albrektson, Valinger, 1985) в возрастном диапа
зоне от 20 до 90 лет максимум аналогичного показателя ПАА (0,76) приходится на воз
раст 40 лет и уменьшается как при снижении возраста до 20 лет (0,47), так и при его 
увеличении до 90 лет (0,65). В приведённых примерах очевидна сопряженность возраст
ной динамики ПАА с динамикой годичного прироста фитомассы (ЧПП) и, возможно, с 
напряженностью конкурентных отношений в древостоях.

В Среднем Приангарье в 70-95-летних сосняках тот же показатель варьирует в 
пределах от 0,75 до 1,2, т.е. его величина выше по сравнению с сосняками Карелии и 
Западной Сибири того же возраста (Кулагина, 1978). На крайнем Севере Западной Си
бири в 45-летнем лиственничнике на плакорах названный показатель равен 0,92, а в том 
же возрасте в пойме р. Пур - 2,23; в 100-летних лиственничниках на плакорах он же со
ставляет 0,10-0,67, а в пойме в возрасте 260 лет 0,47 и в возрасте 350 лет- 1,03 (Усольцев 
2007). ’
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Известно также, что 11АА изменяется в сторону увеличения как в результате прорежива
ний древостоев, так и после внесения удобрений (Albrektson et al., 1977; Brix, 1982). Ве
личина ПАА всходов сосны в припышминских борах Урала связана с эдафическими фак
торами: на гари, в бороздах и на подстилке в 1-й год она составляет соответственно 1,87; 
2,52 и 2,39, а на 4-й год 1,53; 2,04 и 1,53 г/г (отношение годичного прироста сухого ве
щества растения к массе хвои в абсолютно сухом состоянии). Наивысшей ПАА обладают 
всходы в бороздах, причем с возрастом она снижается (Санников, 1965).

Был предложен дендрометрический подход к изучению ПАА на основе совме
щенной количественной характеристики флоэмного и ксилемного транспорта, опосре
дованной некоторыми дендрометрическими показателями (Усольцев, 1997,1998). Пока
зано, что поскольку основная часть заболони выполняет функцию резервуара воды, фак
тическое влагопотребление на транспирацию ассимиляционного аппарата определяется 
соотношением зон транзита и депонирования воды в заболони, и чем выше доля зоны 
транзита воды в общей площади заболони, тем выше при прочих равных условиях масса 
хвои и соответствующая масса продуцируемых ею ассимилятов, основная часть которых 
депонируется в виде прироста объема (или в упрощенном варианте, прироста площади 
сечения заболони) ствола. Таким образом, изменение прироста ствола при неизменных 
значениях площади заболони и массы хвои характеризует изменение эффективности 
«работы» хвои, в том числе вследствие загрязнений.

Были исследованы показатели ПАА как отношения годичного прироста площади 
заболони на высоте груди, среднего за последние 5 лет, к массе хвои у сосен двух реги
онов: Тургайского прогиба в подзоне сухой степи, за тысячи километров от источников 
загрязнений, и района Среднего Урала (п. Северка, расположенный между Екатеринбур
гом и Среднеуральским медеплавильным заводом), в зоне критической экологической 
ситуации. Установлено, что в сосняках Среднего Урала величина ПАА на 17-18% ниже, 
чем в аналогичных сосняках Тургайского прогиба, что, по-видимому, связано с наличием 
загрязнений от СУМЗ (Усольцев, 1998).

Исследование названного показателя у деревьев ели и пихты в градиенте загряз
нений от СУМЗ показало, что по мере приближения к заводу с 30 (контроль) до 1 км 
ПАА снижается соответственно в 2,1 и 1,5 раза независимо от их возраста. Аналогичным 
изучением ПАА деревьев берёзы и сосны в градиенте загрязнений от Карабашского ме
деплавильного комбината в Челябинской области установлено, что по мере приближе
ния к КМК с 30 (контроль) до 4 км (граница мёртвой зоны) ПАА снижается соответ
ственно на 25 и 43% независимо от возраста (Усольцев и др., 2012. С. 162). Существенное 
снижение ПАА как отношения объемного прироста ствола к массе хвои выявлено у де
ревьев сосны обыкновенной в районе завода азотных удобрений в Литве: по мере при
ближения к заводу с расстояния 15 (контроль) до 8 км ПАА у деревьев I-III классов роста 
снижается на 30% (Сидаравичюс, 1985).

Менее выраженная реакция березы по сравнению с сосной на загрязнения при од
ном и том же удалении от КМК, возможно, обусловлена тем, что берёза на зиму сбрасы
вает листву, а хвоя сосны физиологически активна в течение какой-то части зимнего пе
риода при температурах ниже нуля. У хвойных есть принципиальное отличие от лист
венных: пока лиственные находятся в зимнем покое, сбросив листву, у хвойных продол
жаются процессы ассимиляции и дыхания (Лир и др., 1974), и увеличение депонирования 
углерода в тканях или снижение его запаса в течение зимнего периода зависит от соот
ношения двух процессов - ассимиляции и дыхания.

Проблема имеет давнюю историю и восходит к концу XIX столетия. Начало дис
куссии по этой проблеме, по-видимому, было положено М. Джумелем (Jumelle, 1892), 
который в эксперименте с ветвями ели европейской, помещаемыми в камеру с регулиру
емыми уровнями температуры и света, установил, что ассимиляция продолжается при



 
 температуре воздуха до -30°С, а дыхание хвои прекращается при более высокой темпе

ратуре. Вскоре А. Эварт и Г. Маттеи (Ewart, 1896; Matthaei, 1902) установили, что у 
сосны горной, тиса, туи, можжевельника и лавровишни дыхание ассимиляционного ап
парата прекращается при более низкой температуре, чем ассимиляция, иными словами, 
при наиболее низких температурах запас ассимилятов зимой может снижаться.

Затем были выполнены исследования динамики соотношения ассимиляция-дыха
ние в течение зимних месяцев. Т.М. Захарова на 4-5-летних соснах установила превыше
ние ассимиляции над дыханием с ноября до февраля и преобладание обратного процесса 
до конца марта (Zacharowa, 1929). Однако Л. А. Иванов и И. М. Орлова (1931) показали 
на ветвях 16-17-летних сосен, что с октября по февраль интенсивность фотосинтеза сни
жается и затем достигает максимума к концу апреля. Согласно их результатам, видимый 
фотосинтез у сосны обыкновенной продолжается при пониженной температуре вплоть 
до -7°С. Но затем выступил с публикацией X. Принц (Printz, 1933) и установил, что у 
сосны обыкновенной и ели европейской вдоль атлантического побережья Скандинавии 
ассимиляция прекращается при -2°С или -3°С, а дыхание продолжается до температуры 
-12°С.

В 1944 году Р. Фриланд на примере ели чёрной и сосен обыкновенной и чёрной 
на севере шт. Иллинойс (США) установил, что динамика видимого фотосинтеза в зимние 
месяцы определяется не только температурой воздуха, но и водным режимом почвы и 
хвои, глубиной промерзания почвы и содержанием углеводов в тканях растения, дей
ствие которых во многом пока неизвестно (Freeland, 1944). Его результаты подтвердили 
выводы А. Эварта и Г. Маттеи (Ewart, 1896; Matthaei, 1902), что дыхание превалирует 
при более низкой температуре, чем фотосинтез, и оно перекрывает фотосинтез при тем
пературе ниже -6°С, т.е. выше этого температурного предела (-6°С) видимый фотосинтез 
может быть положительным. Средиземноморские виды маслина и лавр имеют темпера
турный минимум нетто-ассимиляции -7°С, т.е. примерно тот же, что и у хвойных (Pisek, 
1960; Лир и др., 1974).

Таким образом, Р. Фриланд подтвердил вывод предшественников (Zacharowa, 
1929; Иванов, Орлова, 1931; Printz, 1933) о том, что фотосинтез у некоторых хвойных 
продолжается и при температуре ниже нуля, но опроверг мнение М. Джумеля, что фото
синтез возможен при температуре до -30°С. Тем не менее, у Н.Д. Смашевского (2014) 
читаем: «Для сосны Сибири отмечено протекание фотосинтеза в солнечные безветрен
ные дни даже при температуре -25°С» (с. 176).

Исследование динамики ПАА под влиянием различных экзо- и эндогенных фак
торов по экспериментальным данным Г. Бургера (Burger, 1929-1953) и Н.И. Казимирова 
с соавторами (1977) показало, что на величину ПАА деревьев влияют возраст, размеры 
дерева и добротность условий произрастания, однако наблюдается большой диапазон 
варьирования ПАА как при разных, так и при идентичных уровнях экзо- и эндогенных 
факторов. Изменение ПАА деревьев в пределах древостоя у разных пород характеризу
ется в зависимости от класса роста, разного возраста и различной морфологии совер
шенно неоднозначными трендами: убывающим, возрастающим и колоколообразным 
(Усольцев, 2016).

В возрастной динамике древостоев ПАА изменяется обычно по колоколообраз
ной кривой, по-видимому, сопряженной с динамикой годичного прироста фитомассы 
(ЧПП) и напряженностью конкурентных отношений в древостоях. Варьируя в древо
стоях разных пород, показатели ПАА в древостоях листопадных пород в целом выше по 
сравнению с вечнозелёными. Они изменяются также в связи с эдафическими факторами 
и уровнем атмосферных загрязнений, снижаясь, как по мере снижения добротности ме
стопроизрастаний, так и с повышением интенсивности загрязнений. Возможная причина 
неопределенности состоит в том, что ход биопродукционного процесса определяется не 
только величиной ПАА, но и спецификой распределения прироста между фракциями как
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 дерева, так и древостоя (Nilsson, Albrektson, 1993), что имеет отношение к проблеме 

моделирования корнелистовых связей (root: shoot ratio), которая будет рассмотрена 
позднее. Величина ПАА у разных древесных пород варьирует в широких диапазонах
различных определяющих факторов, возможно, также потому, что в локальных усло
виях произрастания масса (поверхность) ассимиляционного аппарата в пологе древо

стоя обычно далека от состояния «насыщения».
Следующим этапом исследования ПАА древостоев был анализ климатически 

обусловленной его географии для лесообразующих пород Евразии, т.е. анализ в аспекте 
биогеографии. При этом были использованы те же фактические данные о ЧПП и фито
массе насаждений (Usoltsev, 2013), что и при анализе УдЧПП. В регрессионные уравне
ния в качестве «объясняющих изменчивость» независимых переменных, как и ранее, 
включены, наряду с климатическими параметрами, возраст и запас древостоя.

Выполнен многофакторный регрессионный анализ климатически обусловленной 
(географической) ординации запаса стволовой древесины и ПАА лесных экосистем со
гласно рекурсивной системе уравнений:

М= f (А, Zon, IQ Za/Pf= i{А, М, Zon, ICKh), (7)

где Za - годичный прирост надземной фитомассы древостоя (надземная ЧПП) в абсо
лютно сухом состоянии, т/га; Pf-фитомасса хвои (листвы) древостоя в абсолютно сухом 
состоянии, т/га; А - возраст древостоя, лет; М- запас, м3/га.

Путем последовательного табулирования рассчитанных уравнений (7) получены 
таблицы, из которых для 3-го зонального пояса и индекса континентальности, равного 
75, для возраста 100 лет для хвойных и дуба и 50 лет для мелколиственных взяты и пред
ставлены в виде графиков закономерности, показанные на рис. 7. Из них следует, что в 
направлении от северного умеренного до субэкваториального зонального пояса ПАА у 
листопадных видов снижается, а у вечнозеленых ели с пихтой и сосны в том же диапа
зоне возрастает.
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Рис. 7. Связь расчётных значений ПАА в возрасте насаждений 100 лет для хвойных и 
дуба и 50 лет для березняков и осинников с зональной принадлежностью при индексе континен
тальности 75 (а) и с индексом континентальности в 3-м зональном поясе (б). Обозначения дре
весных пород: 1 - ель и пихта, 2 - лиственница, 3 - берёза, 4 - дуб, 5 - сосна, 6 - осина и тополи 
(Усольцев, 2016).

Тем самым подтверждается отмеченное выше принципиальное различие зимней 
физиологии вечнозелёных и листопадных пород, а именно, способность первых ассими
лировать атмосферную углекислоту и пролонгировать процесс ассимиляции за пределы 
вегетационного периода, характерного для листопадных (Jumelle, 1892; Ewart, 1896;



 
 Matthaei, 1902; Henrici, 1921; Iwanoff, Kossowitsch, 1929; Zacharowa, 1929; Иванов, Ор

лова, 1931; Printz, 1933; Cartellieri, 1935; Alvik, 1939; Freeland, 1944; Zeller, 1951; Pisek, 
Rehner, 1958; Pisek, 1960; Лиридр., 1974;Крамер, Козловский, 1983; Schaberg et al., 1995; 
Wieser, 1997; Смашевский, 2014).

В зимний период листопадные транспирируют через ствол и ветви до 16% общего 
содержания воды (Образцова, 1956), на что затрачивается часть ассимилятов, накоплен
ных в летний период. В отличие от листопадных, у хвойных ассимиляция происходит 
круглый год, особенно в регионах с тёплыми зимами, и количество ассимилятов, депо
нированных в течение зимнего периода, может достигать значений, сопоставимых с лет
ним периодом. Например, фитомасса сеянцев ели в Шотландии возросла вдвое за период 
с конца сентября до середины апреля (Крамер, Козловский, 1983). На северо-западе шт. 
Вермонт в США скорость фотосинтеза у 8-летних деревьев ели красной была в зимние 
месяцы сопоставимой с летними (Schaberg et al., 1995) вследствие больших затрат на ды
хание в условиях высоких летних температур. При этом накопление ассимилятов сопря
жено с опадом хвои: в сосняках Урала, например, 65% годичного опада хвои приходится 
на октябрь (Залесов и др., 1994).

У вечнозелёных сосны и ели в зональном градиенте (см. рис. 7 а) при переходе от 
субарктического к северному умеренному поясу ПАА снижается, что, по-видимому, свя
зано с тем, что в этом направлении происходит сдвиг деревьев сосны одного и того же 
возраста от виргинильной к сенильной стадии онтогенеза (Санников и др. 2012) с соот- 
вующим снижением ПАА. Далее в южном направлении вследствие более высоких зим
них температур возрастает зимнее накопление ассимилятов, сопряженное с осенне-зим
ним опадом хвои, что, по-видимому, определяет тенденцию увеличения ПАА в направ
лении от умеренного к субэкваториальному поясу.

Показатели ПАА листопадных лиственницы, дуба и осины выше, чем у вечнозе
леных (см. рис. 7а), что соответствует известной в физиологии древесных растений по
вышенной физиологической активности листопадных по сравнению с вечнозелёными 
(Крамер, Козловский, 1983). Но в зональном градиенте ПАА листопадных в направлении 
от умеренного к субэкваториальному поясу не возрастает, как у вечнозелёных, а снижа
ется, возможно, за счет всё более высоких затрат на дыхание при более коротком физио
логически активном периоде по сравнению с вечнозелёными.

По мере увеличения континентальности климата ПАА всех древесных видов сни
жается, наиболее интенсивно в сосняках, менее интенсивно, почти одинаковыми тем
пами у листопадных пород и практически не изменяется в елово-пихтовых сообществах. 
Резкое снижение ПАА сосняков при отсутствии какого-либо тренда в елово-пихтарниках 
в направлении от атлантического и тихоокеанского побережий к полюсу континенталь
ности пока не поддаётся приемлемому объяснению.

Выявлена иерархия викарирующих древесных пород по величине ПАА. В южном 
умеренном поясе при индексе континентальности климата, равном 75, показатели ПАА 
снижаются в последовательности: осина с тополями, лиственница, дуб, берёза, сосна, ель 
с пихтой. При всем многообразии трендов ПАА древесных пород установлено главное: 
закономерности изменения показателей ПАА не всегда подчиняются известным в лите
ратуре обезличенным по видовому составу убывающим трендам биопродуктивности в 
направлении от экваториальной области к полюсам (Anderson et al., 2006; Huston, 
Wolverton, 2009) и имеют видоспецифичный характер.
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3. Отношение подземной фитомассы к надземной (ОПН), или root: shoot ratio

В исследованиях биологической продуктивности деревьев и древостоев представ
ляет интерес выявление эколого-ценотических закономерностей в соотношениях



 
 

 

надземной и подземной фитомассы, в основе которых лежат так называемые корне-ли- 
стовые функциональные связи (root: shoot, или r/s ratios), характеризующие рост и жиз
недеятельность растений (Казарян, 1969). Отношение масс подземной к надземной 
(ОПН) представляет существенное дополнение к биогеографическим моделям динамики 
фитомассы по основным факторам воздействия, значительно увеличивая ценность таких 
моделей, и являются важными характеристиками биопродуктивности и устойчивости 
лесных экосистем. В прикладном отношении, зная величину r/s (ОПН) древостоя, можно 
определить массу корней по известной надземной фитомассе.

Поскольку в условиях оптимума лесорастительных условий древесные породы 
обладают генетически закреплённой тенденцией к определённому соотношению надзем
ной и подземной фитомассы (Лир и др., 1974), эта величина предполагалась стабильной 
и видоспецифичной, равной, например, для сосны обыкновенной 0,17 и для березы по
вислой 0,32 (Bray, 1963). В реальных условиях величина r/s оказалась очень изменчивой, 
и попытка выявить какие-либо зависимости её от комплекса абиотических и биотиче
ских факторов на глобальном уровне не увенчалась успехом (Cairns et al., 1997). Одна из 
причин подобной неопределенности может состоять в том, что под воздействием разных 
лимитирующих факторов значения г и 5 изменяются в разных направлениях. Например, 
в условиях световой конкуренции приоритет в росте имеет надземная фитомасса, а при 
нехватке элементов питания и влаги в почве - подземная (Tateno et al., 2004).

Отсюда следует вторая возможная причина отмеченной неопределенности, состо
ящая в том, что закономерности формирования скелетных и тонких корней совершенно 
разные и слабо связаны между собой: масса скелетных корней является составной ча
стью морфоструктуры дерева в данный момент и в той или иной степени коррелирует с 
надземной фитомассой, в том числе с массой ствола, а масса тонких (сосущих) корней 
очень изменчива под влиянием внешних условий. В экстремально сухих условиях Аман- 
Карагайского бора (степи Тургайского прогиба) стратегия выживания вынуждает сосну 
максимально развивать массу сосущих корней, и в итоге доля тонкой фракции корней по 
отношению ко всей их массе, включая пень, достигает 82 %, а в условиях сухой степи 
Бурятии, по данным Х.Р. Будаева (1971), даже 95 %, и не связана с надземной и подзем
ной фитомассой (Усольцев, 1988; Helmisaari et al., 2002). Это определило и необычно 
большое отношение массы корней к надземной (ОПН) у сосны обыкновенной: от 1,3 в 
возрасте 8 лет до 0,36 в возрасте 42 года, а в среднем 0,67 (Усольцев, 2007). Тем не менее, 
в локальных условиях установлено, что r/s снижается с возрастом (П.М. и Л.Г. Ермо
ленко, 1981) и с улучшением условий произрастания (Оськина, 1982).

Упомянутые выше показатели массы корней в условиях Аман-Карагайского бора 
определялись в ходе исследования фракционной структуры фитомассы сосны на при
мере 22 деревьев, в том числе 14 - в естественных сосняках и 8 - в культурах, в возрасте 
от 8 до 42 лет; класс бонитета древостоев - от 1а до IV. Надземная фитомасса определена 
путем фракционирования с использованием термовесового метода (Усольцев, 1988). 
Массу корней определяли путём их послойной раскопки на площади роста дерева с по
следующей отмывкой (Рахтеенко, Якушев, 1968). Корни отбирали в процессе просеива
ния почвогрунта на сите с размером ячеек 3 мм и сортировали по толщине с помощью 
специальной линейки с прорезями шириной 1,2, 5 и 10 мм. При просеивании значитель
ная часть корней, главным образом, тонких (<1 мм), проходила сквозь ячейки сита вме
сте с почвогрунтом. Их отмывка осуществлялась через набор сит с последовательно 
уменьшающимся размером ячеек, так что последнее сито (с просветом 0,25 мм) удержи
вало самую тонкую фракцию.

Поскольку влияние как происхождения древостоев, так и типа почв, на массу кор
ней оказалось статистически не значимым, по фактическим данным 22 деревьев были 
рассчитаны аллометрические уравнения (Усольцев, 1988):
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- для надземной массы (Ра, кг)

- для массы корней (Рг, кг)

(8)

<•
Рг = 0,2280 Л'0,3622 Я2’7226 Я"0-4772; R2 = 0,982, (9)

где А - возраст дерева, лет; D - диаметр ствола на высоте груди, см; Н- высота дерева, 
м.

Путем деления (9) на (8) получено уравнение для ОПН

Рг/Ра = 1,5458 Я'0,0826 Я0,8840 Я‘1,1237 (Ю)

Из уравнения (10) следует, что ОПН снижается с возрастом при стабильных зна
чениях D и Н, положительно связана с диаметром ствола D при неизменных Л и Я и 
снижается по мере увеличения высоты дерева Я при стабильных А и D, что согласуется 
с выводами как П.М. и Л.Г. Ермоленко (1981), так и Н.В. Оськиной (1982). В молодняках 
сосны обыкновенной в Турции установлено, что при увеличении диаметра ствола с 15 
до 25 см ОПН в естественных древостоях снижается с 27 до 18 %, а в культурах, напро
тив, возрастает с 16 до 20 %. При этом масса тонких корней не учитывалась (Durkaya et 
al., 2016).

Следующим этапом исследования ОПН древостоев был анализ его климатически 
обусловленной биогеографии для лесообразующих пород Евразии. При этом были ис
пользованы фактические данные о фитомассе насаждений в количестве 6690 пробных 
площадей (Усольцев, 2010; Usoltsev, 2013), в том числе: для двухвойных сосен (подрод 
Pinus) 3020; для елово-пихтовых насаждений (Picea Dietr. и Abies Mill.) 1340, для лист
венниц (Larix Mill.) 540, для березняков (Betula L.) 683, для осинников и тополевников 
(Populus L.) 413 и для дубовых насаждений (Quercus L.) 694 пробных площади. Выпол
нен многофакторный регрессионный анализ климатически обусловленной (географиче
ской) ординации густоты древостоя, запаса стволовой древесины и фитомассы лесных 
экосистем согласно рекурсивной системе уравнений (Усольцев, 2016)

где Я - число стволов, тыс. экз/га; А - возраст древостоя, лет; М-запас стволовой древе
сины, м3/га; Pi- фитомасса в абсолютно сухом состоянии, т/га: стволов с корой (Ps), ске
лета кроны, или ветвей (РЬ), хвои или листвы (Pf), корней (Рг), надземная (Ра), общая 
(Pt) и нижнего яруса растительности (Ри), в который включены, живой напочвенный по
кров, подлесок и подрост. После расчета уравнений (11) они были протабулированы в 
последовательности, показанной стрелкой, из полученных таблиц взяты значения Рг и 
Ра для возраста 100 лет для хвойных и дуба и 50 лет для мелколиственных, рассчитано 
их отношение Рг/Ра (ОПН) и построены графики зависимости как от природной зональ
ности, так и от индекса континентальности климата, по Хромову (Усольцев, 2016) (рис.
8).
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Рис. 8. Изменение отношения Рг/Ра (ОПН) в 100-летних хвойных и дубовых и в 50-летних 
мелколиственных насаждениях в связи с номером зонального пояса при индексе континенталь
ности, по С.П. Хромову, равном 75% (а) и с индексом континентальности, по С.П. Хромову, в 
южном умеренном климатическом поясе (б). Сверху вниз: двухвойные сосны (I), лиственница 
(И), ель с пихтой (III), береза (IV), осина с тополями (V) и дуб (VI).



 
 

 

Очевидны прямо противоположные закономерности динамики ОПН хвойных и 
листопадных пород в трансконтинентальных градиентах зональности и континентально
сти: у хвойных ОПН снижается по мере приближения к полюсу континентальности в 
пределах того или иного зонального пояса и в направлении от 1-го к 5-му зональному 
поясу при фиксированном индексе континентальности, у лиственных же - наоборот, уве
личивается. Объяснить причины такого противоречия пока не представляется возмож
ным.

4. Отношение фитомасс нижнего и древесного ярусов (ОНД)

Соотношение фитомасс нижнего и древесного ярусов характеризует фитоцено- 
тическую ситуацию внутри лесного ценоза, как своеобразный результат конкуренции 
двух ярусов за ресурсы среды. При этом нужно отметить специфику понятия нижний 
ярус, который в нашем исследовании включает в себя подлесок, подрост и живой напоч
венный подрост.

Их соотношение в нижнем ярусе варьирует в зависимости от многих экзо- и эн
догенных факторов, но главная неопределенность понятия фитомасса нижнего яруса 
состоит в том, что во многих опубликованных работах по оценке структуры фитомассы 
насаждений на пробных площадях не указывается, какая из трех его составляющих 
учтена, часто данные о нижнем ярусе не приводятся, и что самое неприятное, не указы
вается, отсутствует ли нижний ярус вследствие его полного подавления древесным яру
сом или он просто проигнорирован исследователем.

Ещё один источник неопределённости касается собственно понятия ОНД: если 
изменчивость древесного яруса довольно успешно объясняется совокупностью таксаци
онных показателей древостоя, то об изменчивости фитомассы нижнего яруса этого ска
зать нельзя, по крайней мере, статистически значимое влияние на нее оказывают лишь 
некоторые таксационные показатели древостоя, причем в разных условиях роста доли их 
влияния изменяются. Соответственно при количественном анализе динамики ОНД по
лучаемые модели характеризуются пониженной адекватностью по сравнению с другими 
продукционными показателями лесной экосистемы (ценоза).

Используя приведенные в предыдущем разделе регрессионные уравнения (11), 
характеризующие изменение структуры фитомассы как древесного, так и нижнего яру
сов, в двух трансконтинентальных градиентах, а также результаты их табулирования, из 
соответствующих таблиц взяты расчетные значения нижнего (Рм) и древесного (Р/) яру
сов, рассчитано их отношение Pu/Pt (ОНД) и построены графики зависимости как от 
природной зональности, так и от индекса континентальности климата, по Хромову 
(Усольцев, 2016) (рис. 9).

Очевидно, что в зональном градиенте максимальные значения ОНД приходятся 
на северный и южный пределы произрастания древесных пород. Казалось бы, исключе
ние составляют осина с тополями, но фактически по субарктическому поясу для них про
сто отсутствуют данные о фитомассе. В связи с усилением континентальности климата 
в направлении от атлантического и тихоокеанского побережий к центральной Сибири 
ОНД лиственничных, елово-пихтовых, березовых и осиновых древостоев увеличивается, 
а сосновых и дубовых, напротив, снижается. Объяснить причины такого противоречия 
пока невозможно.

Таким образом, рассмотренные материалы свидетельствуют о большом варьирова
нии результатов моделирования относительных (безразмерных) показателей фитомассы 
деревьев и древостоев по различным эндо- и экзогенным факторам. Результаты их ана
лиза в аспекте биогеографии показывают наличие некоторых общих для всех древесных 
пород закономерностей, но в то же время имеются взаимно исключающие тренды, объ
яснить которые на уровне примененных методологий не представляется возможным.
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Рис. 9. Изменение отношения Pu/Pt (ОНД) в 100-летних хвойных и дубовых и в 50-летних 
мелколиственных насаждениях в связи с номером зонального пояса при индексе континенталь
ности, по С.П. Хромову, равном 75% (а) и с индексом континентальности, по С.П. Хромову, в 
южном умеренном климатическом поясе (б). Сверху вниз: двухвойные сосны (I), лиственница 
(II), ель с пихтой (III), береза (IV), осина с тополями (V) и дуб (VI) (Усольцев, 2016).



 
 

 

Биогеографический анализ относительных показателей биопродуктивности выпол
нен в двух трансконтинентальных градиентах: природной зональности и индекса конти
нентальности климата. Несмотря на статистическую адекватность полученных законо
мерностей, выбранные при этом определяющие климатические показатели обладают ря
дом недостатков.

К их числу относится кодирование природных зон числами натурального ряда. При 
подобном подходе не учитывается вертикальная природная зональность, что снижает 
устойчивость получаемых закономерностей, и, кроме того, включение подобных номи
нальных переменных в регрессионный анализ имеет чисто математические ограничения. 
Многочисленные формулы индекса континентальности включают кроме диапазона тем
ператур также географическую широту местности по той причине, что атлантическое и 
тихоокеанское побережья материка ориентированы не строго по меридианам, а в направ
лении с юго-запада на северо-восток. Тем самым природная зональность и континенталь
ность климата при их включении в регрессионный анализ оказываются взаимно корре
лированными (псевдонезависимыми) переменными, что также снижает надежность по
лучаемых закономерностей.

Поэтому нами предпринята попытка проанализировать изменение относительных 
(безразмерных) показателей биологической продуктивности в трансконтинентальных 
градиентах средней температуры января и среднегодового уровня осадков на примере 
насаждений двухвойных сосен.

Материалы и методы
Исследование выполнено по материалам базы данных (Усольцев, 2010), характе

ристика которой для двухвойных сосен Евразии дана в предыдущей статье настоящего 
издания (Усольцев и др., 2018). Там же изложена методика позиционирования данных 
пробных площадей относительно изолиний среднегодовой температуры января и отно
сительно изолиний среднегодовых осадков, а также информация о сформированной мат
рице исходных данных, в которой значения фракций фитомассы и таксационные показа
тели древостоев соотнесены с соответствующими значениями среднегодовой темпера
туры и осадков, включенной затем в процедуру регрессионного анализа.

Результаты и их обсуждение

Уд ЧПП двухвойных сосен в климатических градиентах Евразии

Уравнения (1) и (3) упомянутой предыдущей статьи (Усольцев и др., 2018) моди
фицированы и представлены в общем виде

М= f [А, X, (7w+40), PRm] -* (Zt/P,) = f [А, М, X, (Tm+AQ), PRm], (12)

где Zi и Pi - соответственно годичная ЧПП и фитомасса z-й фракции, т/га; i - индекс 
фракций фитомассы: общей (/), надземной (а), корней (г) и нижнего яруса (м); А - возраст 
древостоя, лет; М- запас древесины, м3/га; X- бинарная переменная, согласовывающая 
структуру фитомассы естественных сосняков (X = 0) и культур сосны (X = 1); PRm - 
среднегодовые осадки, мм; Тт - среднегодовая температура января, °C.

Уравнения, полученные в результате проведенного регрессионного анализа (табл. 
2), характеризуются значимостью регрессионных коэффициентов на уровне не ниже 
0,05. Несмотря на низкое значение Т?2для фитомассы нижнего яруса, значимость его ре
грессионных коэффициентов также соответствует уровню 0,05. В результате последова
тельного табулирования системы уравнений (12) по задаваемым значениям возраста дре
востоев получена таблица, из которой для возраста 100 лет взяты расчетные значения 
ZJPi (УдЧПП) и построены графики их зависимости от температуры января и осадков 
(рис. 10).
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Судя по графикам на рис. 10 а и в, УдЧПП общей и подземной фитомассы изме

няются по одной общей схеме, но в разных соотношениях. Получены закономерности, 
противоположные выше приведенным (Усольцев и др., 2018) для различных фракций 
фитомассы естественных сосняков, а именно: в холодных поясах (Тт = -20°С) увеличе
ние осадков приводит не к снижению, а к увеличению УдЧПП, а в теплых (Тт = 10°С) - 
напротив, не к увеличению, а к снижению. Повышение температуры в засушливых усло
виях (PRm = 300 мм) вызывает увеличение УдЧПП общей и подземной фитомассы, а по 
мере повышения влагообеспеченности ее зависимость от температуры ослабевает и при 
PRm = 900 мм практически исчезает, снижение. Для УдЧПП надземной фитомассы и 
нижнего яруса свойственны иные закономерности: в холодных поясах увеличение осад
ков вызывает увеличение УдЧПП нижнего яруса, но снижение УдЧПП надземной фито
массы, в тёплых поясах при увеличении уровня осадков повышаются значения УдЧПП 
тех и других. Независимо от уровня осадков зависимость УдЧПП надземной фитомассы 
и нижнего яруса от температуры выражена колоколообразной кривой. Отмеченные за
кономерности изменения УдЧПП в гидротермических трансевразийских градиентах, по- 
видимому, отражают специфику скорости круговорота веществ в лесной экосистеме под 
влиянием температуры и осадков. Для культур сосны закономерности сохраняются, но 
показатели УдЧПП культур по сравнению с естественными сосняками выше по общей, 
подземной, и нижнего яруса соответственно на 40, 102, и 36 % и ниже по надземной 
фитомассе на 9%.

Продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА) двухвойных сосен в клима
тических градиентах Евразии

При анализе ПАА сосновых древостоев использованы те же исходные данные, что 
и при анализе УдЧПП в предыдущем разделе. Рассчитаны уравнения общего вида 

#=f [A,X,(Tm^d\PRm\-^M=i [A,XN,(Tm+40),PRm]-^(Za/Py)=i [A,MX,(Tm+40),PRm],(\3)

где Za и Pf- соответственно годичная ЧПП надземной фитомассы и масса хвои, т/га; N 
- число деревьев, тыс. экз/га; А - возраст древостоя, лет; М-запас древесины, м3/га; X- 
бинарная переменная, согласовывающая структуру фитомассы естественных сосняков 
(X — 0) и культур сосны (Х= 1); PRm - среднегодовые осадки, мм; 7т - среднегодовая 
температура января, °C.

Уравнения, полученные в результате проведенного регрессионного анализа (табл. 
3), характеризуются значимостью регрессионных коэффициентов на уровне не ниже 
0,05. В результате последовательного табулирования системы уравнений (13) по задава
емым значениям возраста древостоев получена таблица, из которой для возраста 100 лет 
взяты расчетные значения Za//y(nAA) и построен график зависимости ПАА от темпера
туры января и осадков (рис. 11).

Судя по графику на рис 11, ПАА изменяется в евразийских гидротермических 
градиентах по той же «пропеллеро-образной» схеме, что и для всех фракций фитомассы 
(Усольцев и др., 2018), а именно: в холодных поясах (Тт = -20°С) увеличение осадков 
приводит к снижению ПАА, а в теплых (Тт = 10°С) - к ее увеличению. Соответственно 
во влагообеспеченных районах (PRm - 900 мм) повышение температуры вызывает уве
личение ПАА, а в засушливых (PRm = 300 мм) - ее снижение. Для культур сосны назван
ная закономерность сохраняется, но величина ПАА в культурах выше на 31 %.
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Рис. 11. Зависимость продуктивности ассимиляционного аппарата 

(ПАА) сосняков в возрасте 100 лет от среднегодовой температуры января 
(Тm) и среднегодовых осадков (РRm) на территории Евразии. 

 
Отношение подземной фитомассы к надземной (ОПН), или 

root:shoot ratio 
 
Анализ изменения относительного показателя ОПН в трансе-

вразийских гидротермических градиентах выполнен по материалам 
расчета фракционных уравнений фитомассы естественных сосняков, 
характеристика которых для двухвойных сосен Евразии дана в 
предыдущей статье настоящего издания (Усольцев и др., 2018). Из 
табличного варианта рассчитанных уравнений взяты расчетные зна-
чения надземной (Pa) и подземной (Pr) фитомассы, и после вычисле-
ния показателя Pr/Pa построен график его зависимости от гидротер-
мических показателей. Полученная закономерность (рис. 12) оказа-
лась противоположной выше приведенным (Усольцев и др., 2018) для 
различных фракций фитомассы естественных сосняков, а именно: в 
холодных поясах (Тm = -20°С) увеличение осадков приводит не к сни-
жению, а к увеличению Pr/Pa, а в теплых (Тm = 10°С) – напротив, не 
к увеличению, а к снижению. Соответственно во влагообеспеченных 
районах (РRm = 900 мм) повышение температуры вызывает не увели-
чение искомого показателя, а его снижение, а в засушливых (РRm = 
300 мм), напротив, не снижение, а увеличение. Таким образом, зако-
номерности изменения фитомассы и ОПН в гидротермических гради-
ентах имеют противоположный характер: чем выше фитомасса как 
показатель продуктивности древостоя, тем меньшей долей корневой 
массы по отношению к надземной обходится древостой. Для культур 
сосны названная закономерность сохраняется, различие естествен-
ный древостоев и культур по показателю Pr/Pa составляет около 1 % 
и статистически не значимо. 
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того, включение подобных номинальных переменных в регрессионный анализ имеет чи
сто математические ограничения. Многочисленные формулы индекса континентально
сти включают кроме диапазона температур также географическую широту местности по 
той причине, что атлантическое и тихоокеанское побережья материка ориентированы не 
строго по меридианам, а в направлении с юго-запада на северо-восток. Тем самым при
родная зональность и континентальность климата при их включении в регрессионный 
анализ оказываются взаимно коррелированными (псевдонезависимыми) переменными, 
что также снижает надежность получаемых закономерностей.

В настоящей статье предпринята попытка моделирования изменений относитель
ных (безразмерных) показателей фитомассы древостоев на примере двухвойных сосен, 
но по другим, ортогональным климатическим факторам, отличным от ранее используе
мых: вместо порядкового номера зонального пояса принята среднегодовая температура 
января, а вместо индекса континентальности климата - среднегодовые осадки. Установ
лено, что продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА) изменяется по такой же 
«пропеллеро-образной» схеме, что и фитомасса всех фракций древостоя: в холодных 
климатических поясах увеличение осадков приводит к снижению ПАА, а в теплых - к ее 
увеличению. Соответственно во влагообеспеченных районах повышение температуры 
вызывает увеличение ПАА, а в засушливых - ее снижение.

Изложенное подтверждает ранее установленные закономерности других авторов 
на локальном и региональном уровнях. Отношение подземной фитомассы к надземной 
(ОПН) изменяется также по «пропеллеро-образной» схеме, но зависимость его по осям 
координат прямо противоположная и означает, что чем больше фитомасса как показа
тель продуктивности, тем меньшей долей корневой массы по отношению к надземной 
обходится древостой. По связи некоторых относительных показателей фитомассы с тем
пературой и осадками получены закономерности, корреспондирующие с аналогичной 
связью с порядковым номером зонального пояса и индексом континентальности кли
мата, но по другим показателям этого не наблюдается. В частности, если зависимость 
отношения массы нижнего яруса к массе древесного (ОНД) от температуры описывается 
колоколообразной (выпуклой) кривой, связь того же показателя с зональностью, обозна
ченной порядковыми числами, имеет противоположный характер, т.е. описывается пе
ревернутой колоколообразной (т.е. вогнутой) кривой. Таким образом, в зависимости от 
выбора того или иного климатического показателя мы можем получить прямо противо
положные результаты. Разработка подобных моделей для основных лесообразующих по
род Евразии даст возможность прогнозировать изменения продуктивности лесного по
крова Евразии в связи с изменениями климата.
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