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Удельная чистая первичная продукция древостоев
и её связь с определяющими факторами

2. Отсутствие хозяйственной деятельности 
на остепнённых лугах приводит к утрате ав-
тохтонных видов и способствует внедрению в 
фитоценоз адвентивных травянистых и кустар-
никовых растений, что индуцирует формирова-
ние кустарниковой степи на территории.

3. Для глубокого рассмотрения динамики и 
направления флуктуации на остепнённых лугах 
необходима разработка мероприятий, способ-
ствующих устойчивости растительных сообществ 
и сохранению биоразнообразия в регионе.
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Биологическая продуктивность лесов является 
одной из важнейших характеристик, которая 
лежит в основе функционирования лесных 
экосистем и используется в целях оценки угле-
рододепонирующей ёмкости лесов, экологиче-
ского мониторинга, устойчивого ведения лесного 
хозяйства, моделирования продуктивности ле-
сов с учётом глобальных изменений, изучения 
структуры и биоразнообразия лесного покрова.

В нашем исследовании биологическая про-
дуктивность понимается как совокупность трёх 
количественных характеристик лесной экосисте-
мы: фитомассы (т/га), чистой первичной про-
дукции (ЧПП), определяемой как количество 
фитомассы, продуцируемой на единице площади 
за 1 год (т/га), и удельной чистой первичной 
продукции (УдЧПП) как отношения ЧПП к 
величине фитомассы, выражаемого в относитель-
ных единицах или в процентах [1, 2]. Данных о 
фитомассе лесов, особенно в ходе исследований 
по Международной биологической программе 
(МБП) 1960-х гг., накоплено достаточно много, 
существенно меньше данных опубликовано по 
ЧПП. Данные об УдЧПП очень редки. В настоя-
щей работе обсуждается место и роль УдЧПП в 
исследованиях биологической продуктивности 
насаждений.

УдЧПП является важной биопродукционной 
характеристикой лесных насаждений. Если из-
вестно отношение ЧПП к величине фитомассы, 
то можно получить не только значение ЧПП 
древостоя по известной его фитомассе, но и одну 

из важнейших характеристик функционирования 
лесных экосистем, поскольку УдЧПП харак-
теризует скорость обновления органического 
вещества фитомассы. Если ЧПП характеризует 
интенсивность фотосинтеза и депонирования 
углерода, то УдЧПП показывает удельную 
скорость процесса: как быстро работает или 
превращается один грамм вещества. Обратная 
величина – отношение фитомассы к ЧПП – 
показывает, за какое время поток ЧПП создаёт 
запас фитомассы [3].

Показатель УдЧПП в традиционной лесной 
таксации используется в виде процента текущего 
прироста по запасу стволовой древесины, пред-
ставляющего собой частное от деления текущего 
объёмного прироста древостоя на его запас, 
выраженное в процентах. Если известны запас 
древостоя и процент его текущего прироста, 
то можно приближённо, без рубки деревьев, 
определить текущий прирост запаса древостоя 
по формуле

 
( ) /100,M процZ M Z= ⋅

 
(1)

где ZM – текущий прирост запаса древостоя,
м3/га;

 М – запас древостоя, м3/га;
 Z

проц 
– процент текущего прироста запаса 

древостоя.
В таком случае Z

проц
 приближённо рассчиты-

вается по формуле Шнейдера [2]:

 1,3/ ( ),процZ К d n= ⋅
 

(2)

где К – коэффициент, который изменяется от 
400 до 800 в зависимости от энергии роста 
дерева и высоты прикрепления кроны;

 d
1,3

 – диаметр на высоте груди без коры, см;
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 n – число годичных слоёв в последнем сан-
тиметре радиуса в сечении ствола на высоте 
груди.

Зависимость относительного объёмного при-
роста или его процента от возраста выражается 
обычно гиперболической зависимостью, либо 
функцией Гомпертца, либо иной, близкой по био-
логическому смыслу, убывающей функцией. По 
свидетельству Гюнтера Венка с соавторами [6], не-
мецким исследователем Р. Наке было проанали-
зировано 16 функций относительного прироста.

Гюнтер Венк ввёл понятие относительной 
скорости роста (relative Wachstumsgeschwindigkeit) 
древостоя по запасу Z

отн
 как отношение теку-

щего объёмного прироста к запасу древостоя 
и использовал его для прогнозирования роста 
на основе модифицированной им функции 
Гомпертца:

1 2 3exp[ c (1 exp[ c (1 exp[ c ])])],
процZ

A A A

=

= − − − − −
 

(3)

где А – возраст.
Константа c

1
 в формуле (3)

 
является наиболее 

важным параметром, зависящим от древесной 
породы и условий произрастания, и изменяется в 
диапазоне от 0,15 до 0,40; константа c

2
 варьирует 

в пределах от 0,5 до 5,0 и константа c
3
, характе-

ризующая скорость роста в первые годы жизни 
древостоя, изменяется в пределах от 0,15 до 1,0. 
Значения названных констант подбираются 
эмпирическим путём. Их влияние на характер 
возрастного изменения относительного прироста 
показано на рисунке 1.

А.И. Бузыкин с соавторами [4] отношение 
объёмного прироста к запасу древостоя (м3/м3) 
назвали удельной продуктивностью и на при-
мере сосняков и лиственничников разнотравно-

зеленомошных в Приангарье показали моно-
тонно убывающий характер зависимости назван-
ного показателя от возраста древостоя (рис. 2). 
Авторы делают вывод, что в пределах фикси-
рованного возраста деревьев и древостоев неза-
висимо от их параметров удельную продуктив-
ность можно считать относительно стабильным 
показателем продукционного процесса [4].

Я.И. Гульбе с соавторами [1] по данным 
пробных площадей по надземной фитомассе 
и ЧПП в количестве 208 древостоев для сосны 
обыкновенной, 74 – ели, 24 – дуба, 47 – берё-
зы, 18 – осины и 20 – ольхи серой предложили 
уравнение

 0 1ln( / ) ln ),abo aboZ P a a A= −
 

(4)

где Zabo и Pabo – здесь и далее соответственно 
ЧПП и фитомасса (т/га), а их отношение 
(Z

abo
/P

abo
) представляет собой УдЧПП на-

саждений.
Путём табулирования уравнений (4) по за-

даваемым значениям возраста древостоя уста-
новлено, что у всех пород УдЧПП резко сни-
жается с возрастом, а после 100 лет снижение 
незначительно.

Из вышеизложенного следует, что значения 
УдЧПП древостоев Приангарья, лесообразующих 
пород РФ и Центральной Европы имеют раз-
личия. Региональную специфику УдЧПП под-
тверждают и другие авторы. Для лесов Башкирии 
названный относительный показатель составил 
0,04, а для Урала – 0,07. Для подзоны южной 
тайги в Бурятии этот показатель установлен на 
уровне 0,011, а для основных лесных формаций 
Китая – 0,12 [5].

Значение ЧПП древостоя можно получить 
не только по известной УдЧПП, но и непо-
средственно по значению фитомассы исходя 

БИОЛОГИЧЕСКИЕ НАУКИ

Рис. 1 – Графическая интерпретация уравнения (3): изменение относительного объёмного прироста при различных зна-
чениях константы c1 и неизменных значениях c2 и c3 (слева) и при различных значениях константы c2 и при 
постоянной величине c1 = 0,23 и c3 = 0,40 (справа). Сплошная линия соответствует значению c2 = 1,0 [6]
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Рис. 2 – Изменение удельной продуктивности древостоев
  с возрастом:
  1–3 – лиственничные; 4–5 – сосновые и 6 – ус-

реднённые данные [4]
Рис. 3 – Взаимосвязь надземной фитомассы и соответствую-

щей ЧПП, рассчитанная по материалам МБП [8]

из зависимости Z ~Р, обусловленной чисто 
теоретическими предпосылками [7]. Однако 
данные о взаимосвязи ЧПП и запаса фитомас-
сы на 1 га крайне противоречивы. По мате-
риалам МБП была построена линейная зависи-
мость надземной фитомассы (P

А
) от надземной 

ЧПП (Z
А
) (рис. 3), описанная уравнением [8]:

 0,625 250.A AP Z= −  
(5)

Все фактические данные, выходящие за 
пределы доверительной зоны линейной регрес-
сии (рис. 3), Р. О’Нейл и Д. ДеАнгелис [8] вы-
браковали, и, как оказалось впоследствии, это 
было сделано напрасно.

Дополнив данные МБП более поздними 
материалами, в частности по умеренной зоне и 
тропическим лесам, Х. Килинг и О. Филипс  [7] 
показали, что названная связь имеет колоко-
лообразный характер: надземная фитомасса на 
1 га нарастает и достигает пика при величине 
надземной ЧПП, равной 15–20 т/га в год, затем 
выходит на плато при ЧПП, равной 20–25 т/га 
в год, после чего постепенно снижается (рис. 4). 
Эта зависимость описана уравнением параболы 
второго порядка

2 211,0 25,33 0,555( ) , 0,36.A A AP Z Z R= + − =
 

(6)

Если сопоставить поля распределения факти-
ческих данных на рисунках 3 и 4, то становится 
очевидным, что параболой второго порядка 
можно было описать фактический тренд дан-
ных в обоих случаях.

Но совершенно иной характер названной 
зависимости на примере 96 насаждений сосны 
(Pinus tabulaeformis) установлен китайскими ис-
следователями [9]: фитомасса на 1 га нарастает 
по мере увеличения ЧПП практически экспо-
ненциально (рис. 5). Названную зависимость 
авторы описали уравнением

 
21/ 0,0166 5,71/ ; 0,86,T TZ P R= + =

 
(7)

где Z
Т
 и P

Т 
– здесь и далее соответственно общая 

(надземная и подземная) ЧПП и фитомасса 
(т/га).

Зависимость, отличную от названных трёх 
аппроксимаций соотношения Z ~Р, предста-
вили А.И. Уткин с соавторами [2] для 8 лесо-
образующих древесных пород Северной Евра-

Рис. 4 – Зависимость надземной фитомассы от соответст-
вующей ЧПП, рассчитанная по материалам, охва-
тывающим все природные зоны [7]

Рис. 5 – Соотношение ЧПП и фитомассы в насаждениях 
Pinus tabulaeformis в Китае [9]
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зии, рассчитанную по данным 420 пробных 
площадей:

 0 1( / ),abo aboZ a a P A= +  
(8)

где А – возраст древостоя, лет.
Тем самым соотношение Z ~Р корректиру-

ется значением возраста древостоя. R2 уравне-
ний (10) составил для разных пород от 0,322 
до 0,741.

Таким образом, показатели УдЧПП имеют 
существенные региональные различия, и не-
обходимо исследование географических зако-
номерностей их изменения. Количественное 
описание соотношения УдЧПП и фитомассы 
насаждений крайне противоречиво, а из всех 
действующих на него факторов изучен лишь 
возраст древостоя, остальные нуждаются в даль-
нейшем исследовании.
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Использование продуктивного посадочного 
материала при создании лесных культур сосны 
является необходимым условием их успешного 
роста. Продуктивность сеянца определяется 
деятельностью фотосинтетического аппарата 
и корневой системы. Фотосинтез древесных 
растений чаще всего изучался путём прямого 
определения количества поглощённого СО

2
, что 

не позволяло выйти на уровень организма из-
за весьма сложного учёта потерь на дыхание и 
корневые экссудаты [1]. Деятельность корневой 
системы изучали на декапитированных корневых 
окончаниях [2], что не давало возможности су-
дить о поглотительной активности корней целого 
растения и связать её с активностью листового 
аппарата. Определение продуктивности сеянцев 
в питомниках проводили по морфометрическим 
характеристикам [3]. Количественные данные 
работы фотосинтетического аппарата, корне-
вой системы и биологической продуктивности 
сеянцев сосны обыкновенной во взаимосвязи 
в условиях питомника на уровне организма в 
литературе отсутствуют [4]. Целью нашего ис-
следования было определение количественных 
данных чистой продуктивности фотосинтеза, 
минеральной и биологической продуктивности, а 

также установление характера связи между ними 
у сеянцев сосны обыкновенной в питомниках зон 
широколиственных, хвойно-широколиственных 
и хвойных лесов Нижегородской области.

Материал и методы исследования. Объектами 
исследования служили 1- и 2-летние сеянцы 
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.). Были 
изучены морфометрические и физиологические 
характеристики растений, произраставших в 
условиях открытого грунта в питомниках Бо-
городского (зона широколиственных лесов), 
Дзержинского (зона хвойно-широколиственных 
лесов) и Сокольского (зона хвойных лесов) 
лесничеств. Места расположения питомников 
различались по почвенно-климатическим ха-
рактеристикам (табл. 1).

Извлечение растений из почвы без нарушения 
корневых окончаний проводили в октябре 2011 г., 
когда вегетационный период был завершён, 
поскольку осенние и зимние отрицательные 
температуры частично разрушают пигментную 
систему фотосинтетического аппарата, резко 
снижая его активность на границах вегетации [5]. 
В лаборатории каждое растение расчленяли на 
хвою, стебли и корневые пряди, которые взве-
шивали с точностью до 0,01 г и использовали 
для определения массы сухого вещества каждого 
органа и целого растения. Площадь хвои вычис-
ляли весовым методом, чистую продуктивность 
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