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Для получения количественных данных о работе листового аппарата и корневой 

системы, а также показателей биологической продуктивности и депонирования 

углерода растениями лиственницы сибирской в онтогенезе использованы эколо-

гические, физиологические, агрохимические и балансовые методы исследования,  

а также характеристики почвенно-климатических условий мест произрастания  

и собственные результаты модельных опытов авторов. Табличные данные массы 

корней, хвои, стволов и сучьев, приведенные на 1 га для древостоев Iа–V классов 

бонитета Архангельской области, пересчитывали на среднее (по массе) растение по 

возрастам. Биологическую продуктивность определяли по относительному 

увеличению сухой массы растения в сравниваемых периодах, чистую продуктивность 

фотосинтеза – по формуле, приведенной А.А. Ничипоровичем (1955), минеральную 

продуктивность – по В.М. Лебедеву (1998). Установлен характер реакции растений на 

истощение почвенных ресурсов с возрастом, затрагивающий физиологические, 

функциональные и морфологические процессы и биологическую продуктивность 

растений. В древостоях всех классов бонитета с 25 до 300 лет отмечено снижение 

чистой и биологической продуктивности фотосинтеза и депонирования углерода  

в зависимости от бонитета соответственно в 4,1–8,1; 15,7–19,9 и 5,6–10,7 раза, 

поглощения азота, фосфора и калия – соответственно в 20,4–42,2; 24,3–53,1  

и 24,0–50,2 раза. Показатели резко изменялись до возраста 75–80 лет, после чего 

относительно стабилизировались, оставаясь на низком уровне. При этом отношение 

корневого потенциала к фотосинтетическому в течение онтогенеза увеличилось  

в 4,5–5,4 раза. За счет этого усилилось снабжение растения элементами питания для 

поддержания фотосинтеза,  биологическая продуктивность снижалась не так резко, 
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как чистая продуктивность фотосинтеза и минеральная продуктивность. Представ-

ленные материалы существенно дополняют знания о биологии древесных растений, 

способствуют расширению исследований в области экологии и физиологии древес-

ных растений и служат теоретической основой для разработки агротехнических прие-

мов управления продукционным процессом. Предложенный комплексный физиоло-

гический анализ таблиц фитомассы древостоев позволяет получать количественные 

данные о работе листового аппарата и корневой системы древесных растений на 

уровне организма в онтогенезе, устанавливать характер их взаимосвязи. В древостоях 

всех бонитетов в ответ на снижение поглощения минеральных элементов активи-

зировалась неспецифическая адаптивная реакция, приводящая к росту активной части 

корневой системы относительно поверхности хвои для увеличения подачи элементов 

в надземную часть в целях поддержания фотосинтеза на жизненно необ-ходимом 

уровне и стабилизации биологической продуктивности. 

 

Ключевые слова: лиственница, корневое питание, фотосинтез, уровень организма, 

продуктивность, онтогенез. 

 

Введение 

В связи с антропогенным изменением климата оценка биологической 
продуктивности лесов и депонирования углерода выходит на глобальный 
уровень. Восстановление нарушенного углеродного баланса биосферы за счет 
увеличения площади лесов имеет предел. Поэтому изучение путей повышения 
продуктивности лесов особенно актуально. 

Интегральным показателем действия внешних факторов на лесные эко-
системы является продуцирование биомассы. Наземные растения, обитая  
на границе атмосферы и литосферы, имеют два физиологически активных ор-
гана – листовой аппарат и корневую систему, количественные показатели ко-
торых необходимы для управления продукционным процессом на биологиче-
ской основе. Чаще всего этот вопрос изучался на небольших растениях, так 
как для растущих в лесу деревьев получить взаимосвязанные количественные 
данные о  работе листового аппарата и корневой системы чрезвычайно слож-
но. Используя опубликованные таблицы данных по сухой массе древостоев 
(включая ствол с корой, хвою, ветви и корни) различного возраста [15], эколо-
гические, физиологические, агрохимические, почвенно-климатические харак-
теристики мест произрастания [3, 5], также балансовый метод, апробирован-
ный нами на лесных породах [10], проведен их комплексный физиологиче-
ский анализ и получены количественные данные о работе листового аппарата 
и корневой системы на уровне организма в онтогенезе. 

Объекты и методы исследования 

Физиологическому анализу подвергли табличные данные сомкнутых 

естественных лиственничников (L. sukaczewii Dylis) Iа–IV бонитетов Архан-

гельской области [15]. За длительность вегетации принят безморозный период – 

120 сут, так как отрицательные температуры повреждают пигментную систему 

хвои, резко снижая ее работу [18]. Приход фотосинтетически активной радиа-

ции (ФАР) за это время, рассчитанный нами по коэффициентам [7] с использо-

ванием температурных данных для г. Архангельска, составил 18 026 кал/см
2 

[13], осадки – 450 мм/год. Почвы подзолистые и тундрово-глеевые, климат су-

ровый [3], Возрастной период – от 20 до 300 лет (интервалы: от 20 до 100 лет – 

10 лет; от 100 до 200 лет – 20 лет; от 200 до 300 лет – 40 лет). 
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У типичных экземпляров лиственницы разных возрастов в пятикратной 

повторности отбирали образцы хвои, ветвей, древесины (с корой) и корней, 

группировали их по органам, сушили и определяли общепринятыми агрохи-

мическими методами содержание азота, фосфора и калия (N, P и K). Потреб-

ность в элементах при формировании единицы биомассы в пределах вида до-

статочно стабильна и контролируется генетически, несмотря на варьирование 

условий произрастания [14, 20], так как метаболизм требует строго нормиро-

ванного количества элементов [4, 6]. Исходя из этого определенное нами  

у типичных экземпляров растений (Поволжский регион) содержание элемен-

тов в биомассе лиственницы можно использовать на уровне организма в раз-

личных условиях (в других регионах). Содержание N, P и K в биомассе дерева 

рассчитывали для древостоев каждого возраста [15] с учетом соотношения 

массы органов и концентрации в них элементов. По вычисленным нами ко-

эффициентам [1] с опорой на морфометрию хвои лиственницы [11] определя-

ли поверхность хвои в единице ее сухой массы. Табличные данные по массе 

корней, хвои, стволов и сучьев, приведенные на 1 га [15], пересчитывали на 

среднее (по массе) растение по возрастам. Чистую продуктивность фотосин-

теза (ЧПФ, г/(мдн.)) рассчитывали по следующей формуле [12]: 

                                                 

Т
SS

РР








 




2

 ЧПФ
21

12 ,                                             (1) 

где Р1 и Р2 – сухая масса растений в начале и в конце возрастного периода, г; 

       
 
S1 и S2 – поверхность хвои растений в начале и в конце возрастного  пери- 

                       ода, м
2
;  

                 Т – длительность возрастного периода, дн. 

Выражение в знаменателе формулы (1) является фотосинтетическим по-

тенциалом (ФП, м
2
дн.), характеризующим поверхность хвои, работавшей за 

возрастной период. Депонирование углерода (ДУ) единицей поверхности 

хвои определяли по [2], на 1 га – умножая его количество, накопленное 1 м
2
 

поверхности хвои за вегетацию, на среднюю поверхность хвои за сравнивае-

мый период. Биологическую продуктивность (БП) находили по относитель-

ному увеличению сухой массы растения за сравниваемый период [9]. 

В расчете активной поверхности корней всего растения за основу при-

няты результаты наших микрополевых опытов с лиственницей [10]. В силу 

высокого постоянства показателей морфологии активных корней в пределах 

растения (диаметра, длины активного корня, удельной активной поверхности 

корневой системы (УАПКС, см
2
м), приходящейся на 1 м длины сухой корне-

вой пряди диаметром 2...3 мм) активную поверхность корней целого растения 

определяли умножением УАПКС на число метров активных корней в единице 

массы пряди и на массу корневой системы всего растения в виде прядей. От-

ношение корневого потенциала (КП) к фотосинтетическому (ФП) в наших 

опытах в среднем составляло 0,35. В функциональном отношении это значит, 

что 1,0 м
2
 активной поверхности корней обслуживал 2,9 м

2 
поверхности хвои. 

Используя средние значения отношения поверхности активных корней к по-

верхности хвои, полученные нами в модельных опытах [10], рассчитывали 
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поверхность активных корней всего растения и долю их в массе корней  

в каждом возрасте. Установлено, что активная часть корневой системы  

не превышала 3 % от массы корней растения. Эту долю и использовали  

в расчетах. 

Полученные данные о КП в каждом возрастном периоде позволили вы-

числить минеральную продуктивность (МП, мг/(м
2
сут)) – количество мине-

рального элемента, поглощенного единицей активной поверхности корней [8]: 

                                                     
КП

МП 12 
ММ 

 ,                                               (2) 

где M1 и M2 – содержание элемента  в массе  растений  в начале и в конце  воз- 

                         растного периода, мг;  

               КП – активная поверхность корней,  функционировавшая за  возраст- 

                         ной период Т, м
2
сут, 

                                                        Т
SS

2
КП 21 


 ,                                             (3) 

           S1 и S2 – поверхность корней растений в начале  и  в  конце  возрастного 

                           периода, м
2
;  

                    Т – длительность возрастного периода, сут. 

Возможность такого подхода основана на том, что древесные растения – 

модулярные организмы, развитие которых сводится к росту числа модулей, вы-

полняющих различные функции. Надземные и подземные модули первого 

уровня всегда молоды и функционально взаимосвязаны. Поэтому у модулярно-

го организма физиологические функции листьев и корней первичного строения 

у растений разного возраста идентичны [16]. Листовой (ЛИ) и корневой  

(КИ) индексы вычисляли как отношение поверхностей хвои и активной части 

корневой системы растения к площади его питания.  

Результаты исследования обработаны с использованием корреляционного 

и регрессионного методов анализа. 

Результаты исследования и их обсуждение 

С возрастом в древостоях всех бонитетов от 20 до 300 лет ЧПФ,  

БП и ДУ снижались соответственно в 4,1–8,1; 15,7–19,9 и 5,6–10,7 раза  

(рис. 1). 

При этом показатели ЧПФ и ДУ изменялись от Iа к IV бонитету силь-

нее, чем БП. Связь ЧПФ, БП и ДУ с возрастом у всех бонитетов была отрица-

тельной (соответственно r = –0,772...–0,815; –0,466...–0,583 и –0,826...–0,929). 

Показатели резко падали до возраста 75–80 лет, после чего наступала относи-

тельная стабилизация. С возрастом уменьшалось и поглощение N, P и K (со-

ответственно в 20,4–42,2; 24,3–53,1 и 24,0–50,2 раза). Минимальными были 

значения МП в древостое IV бонитета. Связь МП с возрастом была отрица-

тельной (r = –0,685...–0,756; –0,652...–0,734 и –0,661...–0,766 соответственно 

для N, Р и K ). МП резко падала у растений всех бонитетов к возрасту 75 лет  

и оставалась крайне низкой, что свидетельствует о сильной исчерпанности  

к этому времени минеральных почвенных ресурсов и о решающем влиянии 

активности корней на ЧПФ и БП.  
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Рис. 2. Характер взаимосвязи основных физиологических показателей растений  

в лиственничных древостоях Архангельской области Ia (a), I (б), II (в), III (г) и IV (д) 

классов бонитета 

 

 

 

 

Для удобства анализа взаимосвязь ЧПФ, БП и МП и отношения КП/ФП 
приведены в одном масштабе – в процентах от максимального значения  
(рис. 2).  

 

Показатели сравнивали с поглощением азота – ведущего элемента питания. 
Связь МП с ЧПФ и БП в насаждениях всех классов бонитетов была высокой по-

ложительной (r = 0,975...0,994; 0,961...0,989 и 0,965...0,990 соответственно для N, 
P и K). Падение МП и ЧПФ отразилось и на БП (r = 0,964...0,979; 0,955...0,982  

и 0,957...0,981 соответственно для N, Р и K), которая, однако, падала не так резко, 
как ЧПФ и МП, в силу неспецифической адаптивной реакции растений на сни-

жение МП, выразившейся в увеличении КП/ФП в пользу корней во всех классах 

бонитета в 4,5–5,4 раза, что усилило снабжение растения элементами питания для 
поддержания фотосинтеза и стабилизировало БП от 75 до 300 лет. Связь КП/ФП 

с возрастом была высокой положительной (r = 0,998...0,999). Функциональная 
связь корней с листовым аппаратом с возрастом падала, так как единица поверх-

ности корней обслуживала все меньшую поверхность хвои.    
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Снижение поглощения азота сопровождалось ростом КП/ФП (r =  

= –0,702...–0,748). Связи КП/ФП с ЧПФ и БП также были обратными (соответ-

ственно r = –0,842...0,785 и –0,642...–0,830). Адаптивная реакция активизирова-

лась во всех условиях с 25 лет, когда корни поглощали N от 45,7 до 23,2; P –  

от 5,2 до 2,8; K – от 11,7 до 6,2 мг/(м
2
сут), и продолжала работать до 300 лет 

при снижении МП до 1,4...1,1; 0,12...0,10 и 0,31...0,24 мг/(м
2
 сут) соответствен-

но для N, Р и K. В молодом возрасте МП у древостоев Iа и IV классов бонитета 

различалась почти в 2 раза, после 75–80 лет она была практически на одном, 

крайне низком уровне. Следовательно, с возрастом растущая нехватка элемен-

тов приводила к увеличению активной поверхности корней относительно пло-

щади листьев. Реакцию растений на низкую физиологическую активность кор-

ней можно объяснить низкой в естественных условиях концентрацией большин-

ства элементов в почвенном растворе – 10
–3

...10
–4

 М, а фосфора – 10
–5

...10
–6  

М 

[17]. Растворимые в воде их формы лишь частично покрывают общую потреб-

ность, большинство же движется к корню благодаря диффузии [19], лимитиру-

ющей скорость поглощения, особенно на холодных почвах [21]. Поглощение 

элементов зависит от концентрации почвенного раствора, скорости диффузии 

около поверхности корня, площади поверхности и интенсивности работы ак-

тивных корней. При низких концентрациях и скорости диффузии элементов 

растения не могли существенно усилить поглощение и экстенсивно наращива-

ли поверхность корней относительно поверхности хвои в целях увеличения МП 

для поддержания фотосинтеза и БП. Листовые и корневые индексы в онтогене-

зе у всех бонитетов изменялись соответственно в 1,6–1,9 и 3,0–3,6 раза. Связь 

ЛИ с возрастом была обратной (r = –0,698...–0,987), КИ – высокой положитель-

ной (r = 0,905...0,941). Между ЛИ и БП отмечена положительная связь  

(r = 0,204...0,628), между КИ и БП – отрицательная (r = –0,773...–0,947). 

Заключение 

Предложенный комплексный физиологический анализ таблиц фитомас-

сы древостоев позволяет получить количественные данные о работе листово-

го аппарата и корневой системы древесных растений на уровне организма  

в онтогенезе, установить характер их взаимосвязи, что существенно расширя-

ет знания о биологии древостоев и может служить теоретической основой  

при разработке технологических приемов повышения продукционного  

процесса. 
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Functioning of the Leaf Apparatus, Root System and Biological Productivity  
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The ecological, physiological, agrochemical, balance methods of investigation, 

characteristics of soil and climatic conditions of habitats and the results of model 

experiments carried out by the authors, are used to obtain quantitative data on the operation 

of the leaf apparatus, root system and indicators of biological productivity and carbon 

deposition by plants of Siberian larch in ontogeny. Tabular data of the root, needle, trunk 

and branches mass given per one hectare for the stands of Iа–V yield classes of the 

Arkhangelsk region are converted to an average (by weight) plant by age. Biological 

productivity is determined by a relative increase in the dry weight of a plant in the 

comparison periods, net productivity of photosynthesis according to the formula given by 

A.A. Nichiporovich (1955), and mineral productivity by the method of V.M. Lebedev 

(1998). The nature of the plant reaction on the depletion of soil resources with age, affecting 

physiological, functional and morphological processes and biological productivity of plant 

sis established. In the forest stands of all yield classes from 25 to 300 years, we observe a 

decrease in the net and biological productivity of photosynthesis and carbon deposition, 

depending on the yield class, by 4.1–8.1, 15.7–19.9, 5.6–10.7 times, respectively, and the 

absorption of nitrogen, phosphorus and potassium by 20.4–42.2, 24.3–53.1, and 24.0–50.2 

times, respectively. The indicators change dramatically to the age of 75–80 years, and then 

they relatively stabilize, remaining at a low level. The ratio of the root potential to the 

photosynthetic potential during ontogeny in creases by 4.5–5.4 times. The supply of plants 

with nutrients to maintain photosynthesis has increased, the biological productivity has not 

decreased as sharply as the net productivity of photosynthesis and mineral productivity. The 

presented data significantly supplement our knowledge of biology of woody plants, 

contribute to the expansion of research in the field of ecology and physiology of woody 

plants and serve as a theoretical basis for the development of agricultural methods for 

managing the production process. The proposed complex physiological analysis of tables of 

plant phytomass allows us to obtain quantitative data on the operation of the leaf apparatus 

and the root system of woody plants at the level of the organism in ontogeny, and to 

establish the nature of their interconnection. In the forest stands of all yield classes  

a nonspecific adaptive reaction is activated in response to a decrease in the absorption  

of mineral elements. This leads to the growth of the active part of the root system relative  

to the surface of needles to increase the supply of elements to the aerial part of the plant  

in order to maintain photosynthesis at the vital level and stabilize biological  

productivity. 
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