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ВВЕДЕНИЕ

Лесным экосистемам как поглотителям ат-
мосферного углерода отводится важная роль в 
стабилизации климата. Способность лесов изы-
мать из атмосферы углерод и продуцировать 
органическое вещество является основой их 
функционирования (Дылис, 1978). В связи с из-
менением климата необходимы сведения о том, 

как изменяется названная способность лесов в 
трансконтинентальных климатических градиен-
тах (Vose et al., 2012).

Первые сведения о климатических градиен-
тах растительного покрова Евразии были раз-
работаны русскими учеными В. В. Докучаевым 
(1899) и В. Л. Комаровым (1921), давшими пред-
ставление о его соответственно широтной и ме-
ридиональной зональности. В 1940–1960 гг. на 
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основе интегральных климатических индексов 
составлены первые карты растительного по-
крова (Weck, 1955; Paterson, 1962), Л. Р. Холд-
риджом (Holdridge, 1947, 1967) разработана 
трехфакторная схема классификации раститель-
ных формаций земного шара, Н. И. Базилевич 
и Л. Е. Родиным (1967) на основе фактических 
данных о биологической продуктивности рас-
тительного покрова планеты составлены первые 
в мире картосхемы продуктивности главнейших 
типов растительности суши. На основе накоп-
ленных фактических данных о биологической 
продуктивности лесов даны ее распределения по 
широтным градиентам и показаны убывающие 
тренды в направлении от экватора к северному и 
южному полюсам (Лархер, 1978; Anderson et al., 
2006; Huston, Wolverton, 2009).

В отношении закономерностей изменения 
биологической продуктивности лесного покрова 
в связи с основными определяющими фактора-
ми – температурой и количеством осадков – сло-
жилась парадоксальная ситуация: если первые 
попытки подобного анализа были успешными и 
статистически значимые ее зависимости от того 
и другого факторов были получены (Лит, 1974), 
то по мере накопления фактических данных о 
биологической продуктивности проследить до-
статочно четкие зависимости стало невозможно 
(Luyssaert et al., 2007), хотя, казалось бы, при 
большем числе наблюдений искомые зависимо-
сти должны быть более значимыми. Возможные 
причины, по крайней мере, две: анализировался 
обезличенный по видовому составу материал и 
игнорировалась возрастная и морфологическая 
структура древесной растительности.

Одной из важных характеристик биопро-
дукционного процесса и биологической про-
дуктивности лесной растительности является 
продуктивность ассимиляционного аппарата 
(ПАА) (foliage efficiency), определяемая величи-
ной чистой первичной продукции (ЧПП), при-
ходящейся на единицу массы ассимиляционного 
аппарата, которая до сих пор не исследована на 
глобальном уровне. Нами предпринята первая 
попытка выявить закономерности изменения 
ПАА лесных фитоценозов по основным лесо-
образующим викарирующим видам (родам) с 
учетом их возраста и морфологии в двух кли-
матически обусловленных градиентах Евра-
зии – природной зональности и степени кон-
тинентальности климата – на основе наиболее 
представленной на сегодня базы данных о ЧПП 
и фитомассе лесов (Usoltsev, 2013).

краткая ПрЕДысторИя ПроблЕмы

Начало изучению ПАА растительных со-
обществ положено французским биологом 
А. Л. Дюамель дю Монсо (Duhamel du Monceau, 
1758), русским ботаником академиком Н. И. Же-
лезновым (Geleznoff, 1877) и немецкими учены-
ми Э. Эбермайером (Ebermayer, 1876) и Е. Кун-
клером (Councler, 1886). Исследования ПАА 
исторически складывались в двух направле-
ниях: 1) анализировалась взаимосвязь годичной 
продукции фитомассы с массой и поверхностью 
ассимиляционного аппарата и 2) определялись 
количественные показатели ПАА деревьев и 
древостоев разных древесных видов в различ-
ных эколого-ценотических условиях. Рассмот-
рим их отдельно.

Взаимосвязь годичной продукции фитомас-
сы с массой и поверхностью ассимиляционного 
аппарата. Зависимость годичной продукции 
фитомассы дерева или древостоя от массы (по-
верхности) ассимиляционного аппарата иссле-
дуется с XIX в. По-видимому, первым иссле-
дователем названного соотношения был Эрнст 
Эбермайер в Германии. В древостоях бука в 
возрасте от 30 до 120 лет им определены годич-
ные приросты деревьев (стволов, корней и вет-
вей) в абсолютно сухом состоянии (в среднем 
3.16 т/га) и масса листвы в абсолютно сухом 
состоянии, полученная путем учета листово-
го опада (в среднем 3.33 т/га), и показана их 
взаимосвязь (Ebermayer, 1876, с. 67).

Затем Роберт Гартиг (Hartig, 1896) установил 
в 52-летнем еловом древостое пропорциональ-
ную зависимость годичного прироста объема 
ствола от массы свежих охвоенных ветвей у де-
ревьев всех классов Крафта (с I по V). Позднее 
Ларс Тирен (Tirén, 1927) на примере 105-летних 
деревьев сосны обыкновенной и Ганс Бургер 
(Burger, 1929) на примере 21–70-летних деревь-
ев сосны веймутовой подтвердили наличие тес-
ной взаимосвязи годичной продукции фитомас-
сы с массой и поверхностью ассимиляционного 
аппарата. Аналогичные результаты получены 
на примере деревьев ели В. Буссе (Busse, 1930), 
лиственницы – А. С. Яблоковым (1934б), дуба – 
Н. Ф. Поляковой-Минченко (1961), четырех 
древесных видов Японии – Й. Тадаки (Tadaki, 
1966), сосны замечательной – А. Ван-Лааром 
(van Laar, 1976) и др.

Между годичным приростом древесины 
ствола и массой хвои обычно устанавливали 
парную линейную связь, характеризуемую ко-
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эффициентом корреляции, как правило, 0.9 и 
выше у различных древесных видов: листвен-
ницы Сукачева и японской в естественных дре-
востоях и культурах, ели европейской и черной, 
пихты белой, сосны обыкновенной и Банкса, 
дуба черешчатого, ясеня обыкновенного, крип-
томерии японской, кипарисовика и др. (Boysen 
Jensen, 1932; Яблоков, 1934а; Dengler, 1937; 
Kittredge, 1944; Vanselow, 1951; Полякова, 1957; 
Kern, 1962; Зыряев, 1964; Weetman, Harland, 
1964; Молчанов, 1971; Albrektson, 1980; Vinš, 
Šika, 1981; Kajihara, 1982). Показано, что масса 
хвои (листвы) дерева связана не только с годич-
ным приростом ствола, но также с возрастом, 
высотой дерева и диаметром его ствола (Поляко-
ва, 1954; Albrektson, 1980; Усольцев, 1988, 1997).

Первые исследования аналогичных связей на 
уровне древостоя выполняли путем измерения 
массы листового опада, собираемого с единицы 
площади, и сопряжения его с годичным приро-
стом древесины на той же площади (Ebermayer, 
1876). В дальнейшем обычно использовали «де-
структивный» метод срубаемых модельных де-
ревьев. Проанализировав имеющиеся данные о 
связи годичного прироста фитомассы с листовой 
поверхностью или индексом листовой поверх-
ности (LAI) на уровне древостоя, К. М. Меллер 
сделал обобщающее заключение: «Судя по име-
ющейся литературе, эти соотношения далеко не 
однозначны. В любом случае, очевидно, что про-
стое соотношение между листвой и приростом, 
предполагаемое некоторыми исследователями 
и многими лесоводами, не существует, даже в 
случае отдельного одновидового древостоя» 
(Möller, 1947, с. 394). Причина, по-видимому, 
заключается в том, что не учитывались многие 
определяющие это соотношение факторы: воз-
раст, добротность местопроизрастания, густота, 
давность прореживания, опад и отпад фракций 
фитомассы.

В общем случае способность раститель-
ных сообществ аккумулировать органическое 
вещество зависит от коэффициента полезного 
действия фотосинтеза (отношения аккумулиро-
ванной при фотосинтезе энергии к поглощен-
ной световой) (Лархер, 1978) и его интенсивно-
сти (отношения поглощенного количества СО2 
к массе листвы) (Крамер, Козловский, 1983). 
В свою очередь, интенсивность фотосинтеза 
определяется тремя основными группами фак-
торов: климатическими (доступной освещенно-
стью, или степенью перехвата солнечной энер-
гии лесным пологом, определяемой индексом 

листовой поверхности LAI, температурой и 
влажностью воздуха), эдафическими (наличием 
элементов питания и почвенной влаги) и фак-
тором времени (продолжительностью сезона 
роста и возрастом ассимилирующих органов) 
(Schulze et al., 2005; Уткин и др., 2008).

Установлено, что ЧПП и фитомасса (поверх-
ность) листвы (хвои) пропорционально прибли-
жаются к некоторому пределу, своеобразному 
состоянию «насыщения»: если величина LAI 
достаточна для перехвата 95 % доступной ра-
диации, то дальнейшее увеличение LAI уже не 
оказывает заметного влияния на ЧПП и любой 
прирост листвы в верхней части полога повле-
чет за собой неизбежное отмирание листвы в 
нижней части вследствие нехватки солнечной 
радиации (Jarvis, Leverenz, 1983; Jarvis, 1985).

Количественные показатели ПАА деревьев и 
древостоев разных древесных видов в различных 
эколого-ценотических условиях. По-видимому, 
первым исследователем ПАА был Эрнст Эбер-
майер в Германии. В древостоях бука в возрасте 
от 30 до 120 лет им определен названный по-
казатель (как отношение прироста запаса дре-
востоя, включая корни и ветви, к массе листвы, 
полученной путем учета листового опада) в диа-
пазоне от 0.81 до 1.06 (Ebermayer, 1876, с. 67). 
В 1920–1950-е гг. огромный объем исследова-
ний ПАА по основным лесообразующим видам 
Европы выполнил швейцарский ученый Ганс 
Бургер (Burger, 1929, 1953). Это направление ин-
тенсивно развивалось и развивается по сей день 
во всех странах (Яблоков, 1934а, б; Молчанов, 
1952; Полякова, 1954; Оскретков, 1956; Rutter, 
1957; Зыряев, 1964; Санников, 1965; Forrest, 
Ovington, 1970; Satoo, 1970; Fujimori, 1971; 
Иванчиков, 1974; Андрущенко, 1976; Чагина, 
1976; Казимиров и др., 1977; Пшеничникова, 
1978; Ford, 1982; Brix, 1983; Cannell et al., 1983; 
Bröms, Axelsson, 1985; Сидаравичюс, 1985; Га-
беев, 1990; Le Goff, Ottorini, 1996; Усольцев, 
1998; Усольцев и др., 2012 и др.).

Первым исследователем, установившим за-
висимость ПАА от положения дерева в пологе 
древостоя, по-видимому, был Р. Гартиг (Hartig, 
1896): он показал, что в 52-летнем ельнике при 
изменении положения дерева в пологе древостоя 
от I к V классу Крафта ПАА (здесь: отношение 
прироста стволовой древесины к свежей массе 
охвоенных ветвей, дм3/кг) снижается с 0.50 до 
0.099. Противоположную Р. Гартигу закономер-
ность показал А. А. Молчанов (1971), иссле-
дуя ПАА (как отношение годичного прироста 
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ствола к массе листвы в свежем состоянии) в 
сомкнутом 18-летнем древостое дуба: в диапа-
зоне диаметра стволов от 9 до 2 см ПАА уве-
личивается от 9.2 до 12.4 дм3/кг. Иную законо-
мерность 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 повы-
шается у деревьев II класса – 0.58–0.88 и за-
тем снижается до 0.31–0.53 дм3/кг у деревьев 
V класса Крафта.

В развитие методологии анализа ПАА ис-
следованы показатели ПАА (годичный прирост 
площади заболони на высоте груди: масса хвои) 
у сосен двух регионов: Северного Казахстана в 
подзоне сухой степи, за тысячи километров от 
источников загрязнений, и Урала в районе Сред-
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ), 
в зоне критической экологической ситуации. 
Установлено, что в уральских сосняках величи-
на ПАА на 17–18 % ниже, чем в аналогичных 
сосняках Тургайского прогиба, что, по-видимо-
му, обусловлено влиянием промышленных 
выбросов (Усольцев, 1997, 1998).

Изучение названного показателя на террито-
рии, прилегающей к СУМЗ, показало, что в гра-
диенте загрязнений с приближением к заводу от 
30 до 1 км ПАА снижается у ели в 2.1 и у пихты 
в 1.5 раза независимо от их возраста. Аналогич-
ным изучением ПАА в березовых и сосновых 
древостоях, произрастающих вокруг Карабаш-
ского медеплавильного комбината (КМК) на 
Южном Урале, установлено, что в градиенте за-
грязнения на границе 4-километровой «мертвой 
зоны» вокруг КМК величина ПАА снижается у 
березы на 25 и у сосны на 43 % по сравнению с 
контролем, и это не связано с возрастом дерева 
(Усольцев и др., 2012). Существенное снижение 
ПАА выявлено также в сосняках в районе Ли-
товского завода азотных удобрений: на рассто-
янии 8 км от завода ПАА сосен снижается на 
30 % по сравнению с контролем (Сидаравичюс, 
1985).

Менее выраженная реакция березы по срав-
нению с сосной на загрязнения при одном и том 
же удалении от КМК, возможно, обусловлена 
тем, что береза на зиму сбрасывает листву, а 
хвоя сосны физиологически активна в течение 
какой-то части зимнего периода при темпе-
ратурах ниже нуля. Поскольку вопрос о соот-
ношении продуктивности ассимиляционного 
аппарата листопадных и вечнозеленых древес-

ных видов имеет прямое отношение к интер-
претации полученных новых результатов, изло-
женных ниже, есть смысл остановиться на нем 
подробнее.

У хвойных есть принципиальное отличие 
от лиственных: пока лиственные находятся в 
зимнем покое, сбросив листву, у хвойных про-
должаются процессы ассимиляции и дыхания 
(Лир и др., 1974) и увеличение депонирования 
углерода в тканях или снижение его запаса в те-
чение зимнего периода зависит от соотношения 
двух процессов – ассимиляции и дыхания.

Проблема имеет давнюю историю и восхо-
дит к концу XIX в. Начало дискуссии по этой 
проблеме, по-видимому, положено М. Джуме-
лем (Jumelle, 1892), который в эксперименте с 
ветвями ели европейской, помещаемыми в ка-
меру с регулируемыми уровнями температуры и 
света, установил, что ассимиляция продолжает-
ся при температуре воздуха до –30 °С, а дыха-
ние хвои прекращается при менее низкой тем-
пературе. Вскоре А. Эварт и Г. Маттеи (Ewart, 
1896; Matthaei, 1902) установили, что у сосны 
горной, тиса, туи, можжевельника и лавровиш-
ни дыхание ассимиляционного аппарата прекра-
щается при более низкой температуре, чем асси-
миляция, иными словами, при наиболее низких 
температурах запас ассимилятов зимой может 
снижаться.

Затем были выполнены исследования ди-
намики соотношения ассимиляция : дыхание 
в течение зимних месяцев. Т. М. Захарова на 
4–5-летних соснах установила превышение ас-
симиляции над дыханием с ноября до февраля 
и преобладание обратного процесса до конца 
марта (Zacharowa, 1929). Однако Л. А. Ива-
нов и И. М. Орлова (1931) показали на ветвях 
16–17-летних сосен, что с октября по февраль 
интенсивность фотосинтеза снижается 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 высту- 
пил с публикацией Х. Принц (Printz, 1933) 
и показал, что у сосны обыкновенной и ели 
европейской вдоль Атлантического побережья 
Скандинавии ассимиляция прекращается при –2 
или –3 °С, а дыхание продолжается до темпе-
ратуры –12 °С.

В 1944 г. Р. Фриланд на примере ели чер-
ной и сосен обыкновенной и черной на севере 
шт. Иллинойс (США) установил, что динамика 
видимого фотосинтеза в зимние месяцы опре-
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деляется не только температурой воздуха, но и 
водным режимом почвы и хвои, глубиной про-
мерзания почвы и содержанием углеводов в тка-
нях растения, действие которых во многом пока 
неизвестно (Freeland, 1944). Его результаты под-
твердили выводы А. Эварта и Г. Маттеи (Ewart, 
1896; Matthaei, 1902), что дыхание превалирует 
при более низкой температуре, чем фотосинтез, 
и оно перекрывает фотосинтез при температу-
ре ниже –6 °С, т. е. выше этого температурного 
предела (–6 °С) видимый фотосинтез может 
быть положительным. Средиземноморские ви-
ды маслина и лавр имеют температурный ми-
нимум 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 продолжает-
ся и при температуре ниже нуля, но опроверг 
мнение М. Джумеля, что фотосинтез возмо-
жен при температуре до –30 °С. Тем не менее у 
Н. Д. Смашевского (2014) читаем: «Для сосны 
Сибири отмечено протекание фотосинтеза в 
солнечные безветренные дни даже при темпе-
ратуре –25 °С» (с. 176).

Резюмируя вышеизложенное, можно кон-
статировать, что величина ПАА у разных дре-
весных видов варьирует в широких диапазонах 
различных определяющих факторов, посколь-
ку в локальных условиях произрастания масса 
(поверхность) ассимиляционного аппарата в 
пологе древостоя обычно далека от состояния 
«насыщения». Попытаемся по материалам базы 
данных ЧПП и фитомассы привести древостои 
каждого из лесообразующих видов в сопоста-
вимое по возрасту и морфоструктуре состояние 
и приведенные значения ПАА проанализиро-
вать в трансконтинентальных климатических 
градиентах.

матЕрИалы И мЕтоДы

Для анализа географии ПАА лесообразую-
щих видов Евразии нами использована сфор-
мированная база данных о фитомассе и чистой 
первичной продукции в количестве 2192 проб-
ных площадей (ПП) (Usoltsev, 2013), в том чис-
ле: для двухвойных сосен (подрод Pinus) 920 
(из них 75 % в естественных сосняках и 25 % 
в культурах), для лиственниц Larix Mill. – 116, 
для елово-пихтовых насаждений Picea Dietr. и 

Abies Mill. – 480, для березняков Betula L. – 230, 
для осинников и тополевников Populus L. – 166 
и для дубняков Quercus L. – 280.

Для исследования трансконтинентальных 
трендов в изменении ПАА лесообразующих ви-
дов места закладки ПП по известным коорди-
натам позиционированы по зональным поясам 
(от субарктического до субэкваториального) на 
карте-схеме Евразии (рис. 1) и относительно 
изоконт на карте-схеме С. П. Хромова (1957) 
(рис. 2).

ПАА как одна из характеристик биологи-
ческой продуктивности лесов определяется не 
только климатическими факторами, но также 
возрастом и морфологией древостоя. Поэтому в 
регрессионный анализ наряду с климатически-
ми характеристиками включены возраст и запас 
древостоя. Последний является интегральным 
показателем, учитывающим ценотические и эда-
фические особенности лесных экосистем в том 
или ином экорегионе.

После позиционирования ПП по зональным 
поясам и индексам континентальности выпол-
нен многофакторный регрессионный анализ 
климатически обусловленной трансконтинен-
тальной ординации стволового запаса и ПАА 
лесных экосистем согласно системе рекурсив-
ных уравнений (в последовательности, показан-
ной стрелкой) (Четыркин, 1977):
 M = f (A, Zon, IC) →
 → Za/Pf = f (A, M, Zon, IC), (1)
где М – запас, м3/га; A – возраст древостоя, лет; 
Zon – порядковый номер зонального пояса; 
IC – индекс континентальности климата (%) по 
С. П. Хромову (1957); Za – надземная годичная 
чистая первичная продукция древостоя, т/га; 
Pf – масса ассимиляционного аппарата, т/га.

рЕзультаты И Их обсужДЕНИЕ

В результате регрессионного анализа полу-
чены характеристики уравнений (1), приведен-
ные в таблице.

В уравнениях, за редким исключением, все 
регрессионные коэффициенты при независимых 
переменных значимы на уровне вероятности Р95, 
что свидетельствует об их адекватности и вос-
производимости результата. Путем их последо-
вательного табулирования получены таблицы, 
представляющие возрастные тренды искомых 
величин для каждого зонального пояса и в зо-
нальных поясах – для индексов континенталь-
ности климата в пределах от 55 до 95 %.

В. А. Усольцев
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Из упомянутых таблиц для 3-го (южного уме-
ренного) зонального пояса и индекса континен-
тальности, равного 75 %, взяты и представлены 
графически возрастные тренды запасов стволо-
вой древесины (рис. 3, а) и ПАА (рис. 3, б).

Стволовой запас монотонно увеличивается 
с возрастом, и это различие видоспецифично. 
В спелом возрасте запасы снижаются в после-
довательности: ель, лиственница, береза, сосна, 
дуб и осина с тополями. Величина ПАА с воз-

рис. 1. Карта-схема зональных поясов (Базилевич, Родин, 1967; Алисов, Полтараус, 1974) с нанесенным по-
ложением мест определения фитомассы и ЧПП лесообразующих видов на территории Евразии. Обозначения 
поясов: 1 – субарктический; 2 – северный умеренный; 3 – южный умеренный; 4 – субтропический; 5 – субэк-
ваториальный. Обозначения древесных видов здесь и на рис. 2: а – сосняки, подрод Pinus; б – лиственнични-
ки; в – елово-пихтовые насаждения; г – березняки; д – осинники и тополевники; е – дубовые древостои.
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растом почти у всех видов монотонно снижает-
ся, а в спелом возрасте увеличивается в следую-
щем порядке: ель с пихтой, сосна, береза, дуб, 
лиственница и осина с тополями.

Монотонное снижение ПАА в сосняках на-
ходится в противоречии с вышеупомянутым 
наличием его максимума в возрасте сосняков 
40–60 лет. Возможная причина противоречия 

в том, что уравнения (1), хотя и статистически 
значимы, но объясняют лишь 40–50 % измен-
чивости искомого показателя (см. таблицу), т. е. 
характеризуются довольно высокой остаточной 
изменчивостью и соответственно широким до-
верительным диапазоном. В этом диапазоне 
согласно средней линии 5 регрессии на рис. 3, б 
значения ПАА изменяются с возрастом с 1.5 

рис. 2. Распределение ПП, на которых выполнены определения ЧПП и фитомассы викарирующих видов 
на карте-схеме изоконт по С. П. Хромову (1957).

В. А. Усольцев
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до 1.1, т. е. превышают значения ПАА для со-
сняков Карелии и Западной Сибири, которые 
варьируют в диапазоне от 0.14 до 0.96 и изме-
няются по колоколообразной кривой. В силу 
высокой остаточной дисперсии уравнений (1) 
эта колоколо образная кривая находится внутри 
доверительного диапазона регрессии, описывае-
мой линией 5 на рис. 3, б.

Далее из полученных возрастных трендов, 
описанных системой уравнений (1), взяты зна-
чения ПАА в возрасте 50 лет у мелколиственных 
и 100 лет у остальных видов и построены соот-
ветствующие графики (рис. 4). Из них следует, 
что в направлении от северного умеренного до 
субэкваториального зонального пояса ПАА у 

листопадных видов снижается, а у вечнозеле-
ных ели с пихтой и сосны в том же диапазоне 
возрастает.

В этой связи необходимо вернуться к уже 
отмеченному принципиальному различию зим-
ней физиологии вечнозеленых и листопадных 
пород, а именно способности первых асси-
милировать атмосферную углекислоту и про-
лонгировать процесс ассимиляции за пределы 
вегетационного периода, характерного для ли-
стопадных (Jumelle, 1892; Ewart, 1896; Matthaei, 
1902; Henrici, 1921; Iwanoff, Kossowitsch, 1929; 
Zacharowa, 1929; Иванов, Орлова, 1931; Printz, 
1933; Cartellieri, 1935; Ålvik, 1939; Freeland, 1944; 
Zeller, 1951; Pisek, Rehner, 1958; Pisek, 1960; Лир 

Характеристика уравнений (1)

Зависимые 
переменные

Константы и независимые переменные уравнений (1)

а0
а1

(lnA)
a2

(lnA)2
a3

(lnM)
а4

ln(Zon)
а5

(lnZon)2
а6

(lnIC) R2 SE

Сосна, подрод Pinus
ln(M) –3.4953 3.6729 –0.3804 – 2.1786 –0.9350 –0.2222 0.529 0.65
ln(Za/Pf) 14.851 0.2174 –0.0631 0.1082 –0.6586 0.3878 –3.3712 0.403 0.31

Лиственница
ln(M) 0.4181 2.5984 –0.2573 – 1.6134 – –0.6623 0.552 0.51
ln(Za/Pf) 5.4986 –0.3043 – –0.0701 – – –0.7298 0.602 0.22

Ель и пихта
ln(M) 5.3823 1.8253 –0.1622 – 0.5656 – –1.1514 0.419 0.48
ln(Za/Pf) 1.4170 –1.7846 0.1674 0.2017 –0.7578 0.,6533 0.3522 0.680 0,28

Береза
ln(M) –1.1591 1.8329 –0.1529 – 5.2892 –2.4570 –0.3373 0.600 0.50
ln(Za/Pf) 4.5869 –0.2359 – 0.1342 1.8872 –0.8989 –0.9922 0.514 0.20

Осина и тополи
ln(M) –7.0907 0.3316 – – –5.9973 2.9159 3.0378 0.434 0.37
ln(Za/Pf) 6.1248 –0.3831 – –0.0478 –0.1050 – –0.7859 0.744 0.10

Дуб
ln(M) 1.5112 0.9646 – – –0.0972 – –0.1208 0.359 0.56
ln(Za/Pf) 3.8715 –1.6727 0.1450 0.3987 1.1789 –0.7151 –0.2812 0.704 0.17

рис. 3. Возрастная динамика расчетных значений запаса стволовой древесины (а) и ПАА (б). Обозначения 
древесных видов здесь и на рис. 4: 1 – ель и пихта; 2 – лиственница; 3 – береза; 4 – дуб; 5 – сосна; 6 – осина 
и тополи.
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и др., 1974; Крамер, Козловский, 1983; Schaberg 
et al., 1995; Wieser, 1997; Смашевский, 2014).

В зимний период листопадные транспириру-
ют через ствол и ветви до 16 % общего содер-
жания воды (Образцова, 1956), на что затрачива-
ется часть асcимилятов, накопленных в летний 
период. У хвойных в отличие от листопадных 
ассимиляция происходит круглый год, особенно 
в регионах с теплыми зимами, и количество ас-
симилятов, депонированных в течение зимнего 
периода, может достигать значений, сопостави-
мых с летним. Например, фитомасса сеянцев ели 
в Шотландии возросла вдвое за период с конца 
сентября до середины апреля (Крамер, Козлов-
ский, 1983). На северо-западе шт. Вермонт в 
США скорость фотосинтеза у 8-летних деревьев 
ели красной была в зимние месяцы сопостави-
мой с летними (Schaberg et al., 1995) вследствие 
больших затрат на дыхание в условиях высоких 
летних температур. При этом накопление асси-
милятов сопряжено с опадом хвои: в сосняках 
Урала, например, 65 % годичного опада хвои 
приходится на октябрь (Залесов и др., 1994).

У вечнозеленых сосны и ели в зональном 
градиенте (см. рис. 4, а) при переходе от субарк-
тического к северному умеренному поясу ПАА 
снижается, что, по-видимому, связано 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 соответствующим снижением ПАА. Да-
лее в южном направлении вследствие более вы-
соких зимних температур возрастает зимнее на-
копление ассимилятов в результате превышения 
фотосинтеза над дыханием, сопряженное с осен-
не-зимним опадом хвои, что, по-видимому, опре-
деляет тенденцию увеличения ПАА в направле-
нии от умеренного к субэкваториальному поясу.

Показатели ПАА листопадных лиственницы, 
дуба и осины выше, чем у вечнозеленых, что со-
ответствует известной в физиологии древесных 
растений повышенной физиологической актив-
ности листопадных по сравнению с вечнозеле-
ными (Крамер, Козловский, 1983) (см. рис. 4, а).

Но в зональном градиенте ПАА листопад-
ных в направлении от умеренного к субэквато-
риальному поясу не возрастает, как у вечнозеле-
ных, а снижается, возможно, за счет увеличения 
затрат на дыхание при более коротком физио-
логически активном периоде (за счет сбрасыва-
ния листвы) по сравнению с вечнозелеными. По 
существу, все зависит от соотношения фотосин-
теза и дыхания у вечнозеленых, особенно в тот 
период, когда у листопадных фотосинтеза нет, а 
есть лишь дыхание. Полное объяснение полу-
ченных закономерностей может быть получено 
после проведения детальных физиологических 
исследований.

По мере увеличения континентальности и 
летней засушливости климата ПАА всех древес-
ных видов снижается, наиболее интенсивно в 
сосняках, менее интенсивно, почти одинаковы-
ми темпами у листопадных пород и практически 
не изменяется в елово-пихтовых сообществах. 
Резкое снижение ПАА сосняков при отсутствии 
какого-либо тренда в елово-пихтарниках в на-
правлении от Атлантического и Тихоокеанского 
побережий к полюсу континентальности пока 
не поддается приемлемому объяснению.

заключЕНИЕ

Использованная в нашем исследовании база 
данных ЧПП и фитомассы древостоев сосны, 
лиственницы, ели и пихты, березы, дуба и оси-
ны с тополями является сегодня наиболее пред-

рис. 4. Связь расчетных значений ПАА древостоев в возрасте 50 лет в березняках и осинниках и 100 лет в 
древостоях остальных видов с зональной принадлежностью при индексе континентальности, равном 75 % (а), 
и с индексом континентальности в южном умеренном поясе (б).
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ставленной (2192 определения). На ее основе 
впервые установлены статистически значимые 
трансконтинентальные изменения запаса ство-
ловой древесины и ПАА и выявлена иерархия 
викарирующих древесных видов по величине 
ПАА. В южном умеренном поясе при индексе 
континентальности климата, равном 75 %, пока-
затели ПАА снижаются в последовательности: 
осина с тополями, лиственница, дуб, береза, сос-
на, ель с пихтой. При всем многообразии трен-
дов ПАА древесных видов установлено главное: 
закономерности изменения показателей ПАА не 
всегда подчиняются известным в литературе 
обезличенным по видовому составу убывающим 
трендам биопродуктивности в направлении от 
экваториальной области к полюсам и имеют ви-
доспецифичный характер. Изложенные законо-
мерности получены впервые и будут уточняться 
по мере наполнения базы данных и совершен-
ствования алгоритмов моделирования ПАА. Ре-
зультаты исследования полезны в менеджменте 
биосферных функций лесов и могут дать пред-
ставление о возможных смещениях показателей 
биологической продуктивности лесов в связи со 
сдвигами широтной и меридиональной зональ-
ности под влиянием изменения климата.

Автор выражает признательность док-
тору биологических наук, профессору С. Н. Сан-
никову, инициировавшему данное исследование и 
давшему ряд полезных советов при обсуждении 
полученных результатов.
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FOLIAGE EFFICIENCY OF FOREST-FORMING SPECIES 
IN THE CLIMATIC GRADIENTS OF EURASIA
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The paperis of the scientific area of biogeography and devoted to a new aspect in the study of biological productivity of 
forest ecosystems on a geographical basis, expressed indirectly by climate parameters, namely, the foliage efficiency 
that until now is not investigated at the global level. Foliage efficiency is the ratio of net primary production (NPP) to 
foliage biomass and is expressed in relative units. Some features of change of foliage efficiency of vicarious forest-
forming species in Eurasian transcontinental gradients are showed for the first time using the voluminous factual 
material. The set of published biomass and NPP data (t/ha) obtained in a number of 2192 plots is compiled. Using 
multiple regression analysis technique, the statistically significant changes in foliage efficiency values according to 
two transcontinental gradients, namely by zonal belts and continentality of climate, are stated for each forest-forming 
species. The species-specificity of age dynamics of stem volume and foliage efficiency is shown. It is monotonically 
decreased almost for all tree species in the following order: spruce and fir, pine, birch, oak, larch and aspen-poplar. 
When climate continentality increasing, foliage efficiency values of mature forests is dropping, most intensively 
in pines, less intensive in deciduous forests and virtually no changes in spruce-fir communities. In zonal gradient 
from the northern temperate to the subequatorial belt, foliage efficiency of deciduous species decreases, but it of the 
evergreen spruce and pine increases in the same direction. One of the possible causes of these opposite zonal trends 
of foliage efficiency in evergreen and deciduous species consists in different conditions of physiological processes in 
the year cycle, in particular, in year-round assimilates accumulation in the first and seasonal one in the second.

Keywords: net primary production, foliage efficiency, winter apparent photosynthesis, transpiration, assimilation, 
respiration, natural zoning, climate continentality.
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