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Аннотация. Проведен комплексный ретроспективный эколого-физиологический ана-
лиз табличных данных сухой массы древостоев рода Quercus возрастом от 10–20 до 
140–200 лет с целью преобразования их в количественные показатели функционирова-
ния корневой системы, листового аппарата, чистой первичной продуктивности и депо-
нирования углерода, адаптированные к экологическим условиям от широколиственных 
лесов Германии до юго-восточных пределов Русской равнины. Эколого-физиологиче-
ские характеристики рассчитаны на 1 условное дерево сухой средней массы. Биоло-
гическая продуктивность определена по относительному увеличению средней сухой 
массы дерева в смежных возрастах. Количественные показатели минеральной продук-
тивности корневой системы установлены по методу В.М. Лебедева (адаптированному 
Е.В. Лебедевым к лесным древесным растениям), чистой продуктивности фотосинте- 
за – по А.А. Ничипоровичу. Выявлена отрицательная связь чистой продуктивности фо-
тосинтеза, чистой первичной продукции и биологической продуктивности с возрастом 
растений и положительная – минеральной продуктивности с чистой продуктивностью 
фотосинтеза и биологической продуктивностью (r = 0,863…0,998 и 0,797…0,991). 
Связь отношения корневого потенциала к фотосинтетическому и возраста растения 
оказалась высокой положительной (r = 0,863…0,980), а связь отношения корневого по-
тенциала к фотосинтетическому с минеральной продуктивностью, чистой продуктив-
ностью и биологической продуктивностью – высокой отрицательной. Связь минераль-
ной продуктивности с возрастом растений отрицательна. Снижение поглотительной 
деятельности корней активизировало неспецифическую адаптивную реакцию, затра-
гивающую физиологические, функциональные и морфологические процессы, усилива-
ющие подачу в надземные органы продуктов минерального питания, обеспечивающих 
фотосинтез и стабилизацию биологической продуктивности растения, а также в этих 
условиях показан перевод обменных процессов на уровне организма в онтогенезе на 
режим более эффективного использования азота при формировании биомассы для со-
хранения гомеостатического равновесия в биологической системе.
Ключевые слова: Quercus, минеральное питание, фотосинтез, чистая первичная про-
дукция, депонирование углерода, уровень организма, онтогенез, европейский ареал 
дуба
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Abstract. A comprehensive retrospective ecological and physiological analysis of tabular data 
on the dry mass of stands of the genus Quercus aged from 10–20 to 140–200 years has been 
carried out in order to convert them into quantitative indices of the functioning of the root 
system, leaf apparatus, net primary productivity and carbon sequestration adapted to envi-
ronmental conditions from the broad-leaved forests of Germany to the southeastern reaches 
of the Russian Plain. Ecological and physiological characteristics have been calculated for 
1 conventional tree of average dry weight. Biological productivity has been determined by 
the relative increase in the average dry weight of a tree in adjacent ages. Quantitative indi-
ces of mineral productivity of the root system have been established using the method by  
V.M. Lebedev (adapted by E.V. Lebedev to forest woody plants), and net photosynthetic pro-
ductivity has been established using the method by A.A. Nichiporovich. A negative relation-
ship has been revealed between the net photosynthetic productivity, net primary production, 
biological productivity and plant age, and a positive one between mineral productivity, net 
photosynthetic productivity and biological productivity (r = 0.863…0.998 and 0.797…0.991). 
The relationship between the ratio of root potential to photosynthetic potential and plant age 
has turned out to be highly positive (r = 0.863…0.980), while the relationship between the ra-
tio of root potential to the photosynthetic potential and mineral productivity, net productivity 
and biological productivity has been highly negative. The relationship between mineral pro-
ductivity and plant age has been negative. A decrease in the absorption activity of the roots 
has activated a non-specific adaptive response affecting physiological, functional and mor-
phological processes that enhance the supply of mineral nutrients to the aboveground organs, 
ensuring photosynthesis and stabilizing the biological productivity of the plant. Under these 
conditions, a transfer of metabolic processes at the organism level during the ontogeny to 
a mode of more efficient use of nitrogen during the formation of biomass to maintain homeo-
static equilibrium in the biological system has been demonstrated.
Keywords: Quercus, mineral nutrition, photosynthesis, net primary production, carbon se-
questration, organism level, ontogeny, the European range of oak
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Введение

Род Quercus входит в число лесообразующих для умеренных широт север-
ного полушария [8]. Биологические особенности вида изучались в основном так-
сационно-физиологическими методами [3, 7–9, 11, 15–19, 21–23], затрагивалась 
преимущественно надземная часть растения, и лишь некоторые исследователи 
[5, 6, 10, 20] уделяли внимание корневой системе. Функционирование биологи-
ческих процессов и их взаимосвязь у семенных древостоев на уровне организма 
практически не рассмотрены учеными, что лимитирует возможности управления 
продуктивностью таких древостоев. Для повышения результативности модель-
ных и прогностических оценок продуктивности лесных фитоценозов необходи-
мы количественные показатели функционирования листового аппарата и корне-
вой системы для каждого лесообразующего вида в разных климатических зонах 
[12–14, 16, 20]. Существующие методы изучения биологической продуктивности 
лесных фитоценозов не позволяют выходить на уровень организма вследствие 
крайней сложности решаемой задачи. На основе таблиц хода роста (ТХР) древо-
стоев и последующих разработок В.А. Усольцева, совместивших ТХР с данными 
о фитомассах древостоев Евразии [12–14], появилась возможность предложить 
ретроспективный комплексный эколого-физиологический метод [6] конвертации 
информации о фитомассах в показатели работы корневой системы, листового ап-
парата и биологической продуктивности на уровне организма в онтогенезе в кон-
кретных экологическим условиях.

Цель работы – получить на уровне организма количественные показате-
ли 1) работы корневой системы и листового аппарата семенных насаждений 
дуба черешчатого (Quercus robur L.); 2) характера их взаимосвязи; 3) чистой 
первичной продукции; 4) депонирования углерода в различные возрастные пе-
риоды и 5) зон с повышенной продуктивностью на территории от Германии до 
юго-востока Русской равнины.

Объекты и методы исследования

Для получения сведений о сухой массе 1 растения (организма) таблич-
ные данные, приведенные В.А. Усольцевым [12] для 1 га, пересчитывали на  
1 дерево средней массы – листья, сучья, стволы и корни. За длительность веге-
тации в регионах принят природный безморозный период, исключающий сни-
жение активности фотосинтетического аппарата [2]. Чистую продуктивность 
фотосинтеза и фотосинтетический потенциал (ФП) определяли по методике  
А.А. Ничипоровича с учетом морфометрии и веса листьев дуба [1, 11]. Расчет 
активной поверхности корневой системы, корневого потенциала (КП) и уста-
новление минеральной продуктивности (МП) выполняли по методике И.А. Му-
ромцева [10] с использованием собственных наработок [4, 5].

Депонирование углерода (ДУ) определяли по [4], биологическую про-
дуктивность (БП, относительное увеличение первоначальной сухой фитомассы 
растения) – по [6]. Листовой (ЛИ) и корневой индексы (КИ) находили как част-
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ное от деления площади листьев и активной поверхности корневой системы це-
лого растения на площадь его питания. Чистую первичную продукцию (ЧПП) 
устанавливали как произведение чистой продуктивности фотосинтеза (ЧПФ, 
г/м2‧день), числа безморозных дней в году и ЛИ (г/м2 площади питания в год). 
Чистую минеральную продуктивность по азоту (ЧМП(N)) вычисляли как про-
изведение МП элемента (мг/м2‧сут.), продолжительности безморозного периода 
и КИ (г/м2 площади питания в год).

Характеристика объекта исследования – семенных древостоев дуба че-
решчатого Quercus robur L. – представлена в табл. 1. 

Таблица 1
Условия произрастания семенных древостоев дуба

The growing conditions of oak seed stands

Регион
Условия 

произраста-
ния

Возраст, 
лет

Количество 
растений, 

экз./га

Безмороз-
ный пери-

од, дни

Тип  
почвы Климат

Германия
Широколи-
ственные 

леса
20–160 72–4820 150 Бурая 

лесная
Переходный  
от морского  
к континен-

тальномуЛитва Смешен-
ные леса

10–150 101–12 158 140 Дерно-
во-под-

золистаяБелоруссия 20–180 480–4900 140 Умеренно кон-
тинентальный

Украина Лесостепь 20–160 137–3070 140 Серая 
лесная

Умеренный 
переходный  
к континен-

тальному

Централь-
ная Россия

Хвойно- 
широколи-
ственные 

леса
20–200 142–4522 130

Дерно-
во-под-

золистая
Континенталь-

ный

Чувашия Смешен-
ные леса 10–160 124–16 124 130 Серая 

лесная
Умеренно кон-
тинентальный

Башкирия
Леса 

предгорий 
Южного 

Урала
10–150 282–8913 120

Дерно-
во-под-

золистая
Континенталь-

ный

Северный 
Кавказ

Широколи-
ственные 

леса
20–140 202–5169 140 Черно-

земная
Умеренно кон-
тинентальный

Примечание: Класс бонитета – I. 

Полученные результаты обрабатывали корреляционным и регрессион-
ным методами анализа.

Результаты исследования и их обсуждение

Установлено, что у растений дуба 10–20…140–200 лет связи ЧПФ, 
БП и ЧПП с возрастом во всех регионах отрицательны (r = –0,875…–0,943; 
–0,645…–0,873; –0,907…–0,983 соответственно) и снизились в 2,8–12,9; 2,6–6,4 
и 2,5–10,8 раза соответственно. Во всех регионах связь МП с возрастом расте-
ний была отрицательной (r = –0,847…–0,965; –0,808…–0,935; –0,817…–0,926), 
а поглощение азота снизилось в 4,8–18,6 раза, фосфора – в 5,3–21,1 раза, а ка-
лия – в 4,9–16,0 раз (рис. 1). Характер взаимосвязи физиологических процессов 
в онтогенезе приведен в одном масштабе, % от максимума (рис. 2). 
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Рис. 1. Чистая продуктивность фотосинтеза (а), 

биологическая продуктивность (б), чистая первичная 
продукция (в) и поглощение N (г), P (д), K (е) растениями 

дуба черешчатого в онтогенезе на территории от Германии  
до юго-востока Русской равнины

Fig. 1. The net photosynthetic productivity (а), biological 
productivity (б), net primary production (в) and absorption  

of N (г), P (д) and K (е) by the English oak trees during 
the ontogeny in the territory from Germany to the south-east  

of the Russian Plain

Германия
Литва
Центральная Россия
Башкирия
Белоруссия
Украина
Чувашия
Северный Кавказ

2) Белоруссия

4) Украина

6) Чувашия

1) Германия

3) Литва

5) Центральная Россия

7) Башкирия
8) Северный Кавказ
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Связь МП с ЧПФ и БП во всех регионах была высокой положительной  
(r = 0,863…0,998; 0,797…0,991 соответственно). С возрастом растений БП 
уменьшалась не так резко, как ЧПФ и МП, что объясняется активизацией 
адаптивной реакции растения на снижение поглотительной деятельности 
корней, выразившейся в увеличении соотношения КП/ФП во всех регионах 
в 1,2–1,7 раза. Связь величины соотношения КП/ФП и возраста растений была 
высокой положительной (r = 0,863…0,980). ЛИ и КИ в пределах регионов в он-
тогенезе изменялись от 1,2 до 3,6 и от 1,8 до 6,3 раза соответственно. Связь 
соотношения КП/ФП с МП, ЧПФ и БП оказалась отрицательной (r = –0,947…
–0,991; –0,783…–0,988; –0,838…–0,924 соответственно). Сравнительные коли-
чественные показатели физиологических процессов у растений дуба в возрасте 
от 30 до 120 лет представлены в табл. 2. 

В 30-летнем возрасте ЧПФ по всем регионам находилась на уровне от 
1,56 до 3,20 г/м2‧день. Разница по этому показателю составила 2,1 раза. Кор-
невые системы в регионах поглощали азота от 34 до 149 мг/м2‧сут., различаясь 
между собой в 4,4 раза. ЧПП составила от 864 до 1799 г/м2 с разницей между 
регионами в 2,1 раза. ЧМП(N) за вегетацию была от 3,0 до 6,79 г/м2, отлича-
ясь в 2,3 раза. Между ЧПП и ЧМП(N) по всем регионам установлена высокая 
положительная связь (r = 0,927). При формировании ЧПП растения дуба депо-
нировали углерода от 432 до 900 г/м2 площади питания. Высокие показатели 
отмечены в условиях Германии, Украины, Чувашии и Северного Кавказа, а низ-
кие – Литвы и Белоруссии. 

Для 60-летнего возраста древостоя по всем регионам зафиксировано сни-
жение поглотительной деятельности корней. Более высокие значения сохрани-
лись в условиях Литвы, Центральной России и Башкирии – на уровне 61, 72 и  
95 мг/м2‧сут. соответственно. В других регионах этот показатель был от 18 до 
34 мг/м2‧сут. ЧПФ по регионам находилась на уровне от 0,96 до 2,51 г/м2‧день. 
Значительное снижение фотосинтеза наблюдалось в условиях Литвы и Бело-
руссии. Разница между регионами составила 2,6 раза. Повышенная фотосин-
тетическая активность способствовала формированию в условиях Северного 
Кавказа высокой ЧПП (1792 г/м2).

Самая низкая ЧПП установлена в условиях Литвы и Белоруссии. В дру-
гих регионах она находилась на уровне от 1135 до 1349 г/м2, а разница между 
регионами составила 4 раза. Древостои дуба Северного Кавказа также погло-
тили наибольшее количество азота (5,58 г/м2). Минимальные значения были 
зафиксированы для Литвы и Белоруссии. В других регионах этот процесс ха-
рактеризовался показателями от 3,53 до 4,56 г/м2, различаясь между регионами 
в 4,2 раза. Между ЧПП и ЧМП(N) установлена высокая положительная связь  
(r = 0,996). При формировании ЧПП депонирование углерода протекало на 
уровне от 303 до 896 г/м2, различаясь по регионам в 3,0 раза.

В 90-летнем возрасте древостоев поглощение азота во всех регионах 
было от 13 до 42 мг/м2‧сут. Фотосинтетическая активность лежала в пре-
делах 0,48…1,88 г/м2‧день. Резкое снижение этого показателя наблюдалось 
у растений Башкирии (0,48 г/м2‧день). В остальных регионах ЧПФ колеба-
лась от 0,74 до 1,31 г/м2‧день, а разница достигла 3,9 раза. Резкое падение 
ЧПП установлено для условий Башкирии и Литвы. Самые высокие пока-
затели сохранились в условиях Германии (1325 г/м2) и Северного Кавказа  
(1357 г/м2). В других регионах значение находилось на уровне от 704 до 943 г/м2.  
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ЧМП(N) была от 0,87 до 4,14 г/м2 площади питания. Снижение поглотительной 
деятельности корней отмечено для условий Башкирии, Литвы и Белоруссии. 
Повышенная ЧМП(N) сохранилась в древостоях Северного Кавказа (4,14 г/м2) 
и Германии (3,90 г/м2). В других регионах поглощение азота отмечено на уров-
не от 2,51 до 3,40 г/м2. Между значениями ЧПП и ЧМП(N) установлена высокая 
положительная связь (r = 0,982). Депонирование углерода составило от 144 до 
679 г/м2 площади питания, различаясь по регионам в 4,7 раза.

В 120-летнем возрасте растения дуба поглощали азота от 8 до 32 мг/м2‧сут., 
а разница между регионами составила 4 раза. Фотосинтетическая активность 
листового аппарата была на уровне от 0,26 до 1,11 г/м2‧день. Самые низкие 
значения оказались характерны для условий Башкирии, Литвы и Белоруссии. 
Более высокие показатели фотосинтеза сохранились в древостоях Германии, 
Украины и Северного Кавказа. В регионах фотосинтетическая активность рас-
тений различалась в 4,3 раза. ЧПП во всех регионах была на уровне от 156 до  
968 г/м2. Как низкое накопление биомассы описывается для Башкирии, Литвы 
и Белоруссии. Повышенная ЧПП сформировалась в древостоях Северного Кав-
каза, Украины и Германии. В условиях Центральной России и Чувашии эти по-
казатели зафиксированы соответственно на уровне 683 и 667 г/м2. Различия в ко-
личестве сформированной ЧПП на 1 м2 площади питания растений составили  
6,2 раза. Поглощение корнями дуба азота было от 0,48 до 2,91 г/м2. Минималь-
ные значения установлены для Башкирии, Литвы и Белоруссии. Различия между 
регионами достигли 6,1 раза. Для ЧПП и ЧМП(N) всех регионов установлена 
высокая положительная связь (r = 0,997). При формировании ЧПП растения дуба 
депонировали углерода от 114 до 484 г/м2 площади питания. 

Приведенные в табл. 2 количественные показатели ЧПП и ЧМП(N) по-
зволяют определить эффективность формирования биомассы растениями дуба 
в расчете на 1 г поглощенного азота в возрастные периоды древостоя от 30 
до 120 лет. Несмотря на то, что насаждения представлены генетически неод-
нородными сеянцами и произрастают в контрастных экологических условиях, 
количество сформированной биомассы, приходящейся на единицу поглощен-
ного азота, характеризуется значительным постоянством: коэффициент ва-
рьирования был на уровне 8,0; 3,8; 7,5 и 4,3 % соответственно в 30, 60, 90 и  
120 лет, а в среднем по регионам на 1 г азота сформировано 293, 322, 321 и 332 г 
биомассы соответственно. Коэффициент корреляции между поглощением азота 
корнями дуба в онтогенезе и эффективностью его использования при формиро-
вании биомассы (г/м2 площади питания) был отрицательным (r = –0,926).

Заключение

Получены количественные показатели функционирования корневой си-
стемы, листового аппарата, чистой первичной продукции и депонирования 
углерода у растений дуба на уровне организма в возрасте древостоя от 10–20 до 
140–200 лет на пространстве от Германии до юго-восточных пределов Русской 
равнины. Во всех регионах связь минеральной продуктивности с возрастом 
растений оказалась отрицательной, а биологическая продуктивность уменьша-
лась не так резко, как чистая продуктивность фотосинтеза и минеральная про-
дуктивность, что объясняется активизацией адаптивной реакции растений на 
снижение поглотительной деятельности корней.
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С возрастом растения все физиологические показатели уменьшались, 
а количественные значения для разных регионов различались по чистой про-
дуктивности фотосинтеза в 2,1–4,3, а чистая первичная продукция и депониро-
вание углерода – в 2,1–6,2 раза. Между чистой первичной продукцией и чистой 
минеральной продуктивностью по азоту по всем возрастам растений установ-
лена высокая положительная связь (r = 0,927…0,997). 

Использование эколого-физиологического анализа табличных данных 
продуктивности деревьев дуба позволяет установить характер взаимосвязи 
физиологических процессов в период формирования биомассы на уровне 
организма, что может служить теоретической основой при разработке тех-
нологических приемов повышения биологической продуктивности растений 
и определении количественных показателей чистой минеральной продук-
тивности по азоту, чистой продуктивности фотосинтеза, чистой первичной 
продукции и депонирования углерода с адаптацией к конкретным лесорасти-
тельным условиям. Принятие во внимание в модельных и прогностических 
расчетах адаптированных количественных физиологических процессов рас-
тения существенно повысит точность оценок биологических и карбоновых 
показателей лесных фитоценозов, имеющих важное экологическое и государ-
ственное значение. 

Лучшими для произрастания семенных растений дуба являются условия 
Германии, Украины, Северного Кавказа, Чувашии и Центральной России, ме-
нее благоприятные – в Литве, Белоруссии и Башкирии.
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