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ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ ЛИСТОВОГО АППАРАТА 
И ТРАНСПИРАЦИИ ХВОЙНОГО ДРЕВОСТОЯ*

Транспирация древостоем составляет большую часть суммарного испарения лесом. Ее определение 
для участка леса представляет собой сложную задачу. Процесс потребления древостоем воды из 
почвы тесно связан с минеральным питанием и формированием листового аппарата. Следовательно, 
рассмотрение взаимосвязи развития листового аппарата, транспирации и минерального питания 
древостоя различного возраста и произрастающего в различных лесорастительных условиях пред-
ставляет интерес для уточнения расчета испарения. Целью работы является изучение влияния пло-
дородия почв на формирование хвои и транспирацию древостоем. Статья подготовлена на основе 
анализа исследований различных авторов. Установлено, что с улучшением бонитета увеличивается 
концентрация азота в потребляемой древостоем из почвы воде. Повышение плодородия почв сопро-
вождается снижением удельной массы хвои. Влияние продуктивности древостоя на массу хвои все-
го леса и на транспирацию зависит от класса бонитета и возраста. Для молодого и средневозрастно-
го древостоя с улучшением бонитета повышается масса хвои и, следовательно, транспирация. Для 
спелого и перестойного древостоя эта тенденция может нарушаться. Предложен метод расчета мас-
сы хвои сосняков и ельников по запасу стволовой древесины и ее приросту.
Ключевые слова: класс бонитета, масса хвои, транспирация, минеральное питание

Функционирование лесных биогеоценозов 
определяется множеством взаимосвязанных 
процессов, к которым относится и транспирация 
древостоем. Транспирация составляет значи-
тельную часть суммарного испарения с леса, по-
этому достоверность результатов при решении 
различных водохозяйственных и экологических 
задач во многом зависит от точности определе-
ния этой величины. К сожалению, установление 
транспирации при решении практических задач 
в большинстве случаев основывается на расчет-
ных методах, поэтому при отсутствии возмож-
ностей экспериментального определения боль-
шую уверенность в достоверности вычисления 
для различных условий можно получить при 
анализе факторов, обусловливающих особенно-
сти ее формирования. С этой точки зрения рас-
смотрение взаимосвязи развития листового ап-
парата, транспирации и минерального питания 
древостоя различного возраста и произрастаю-
щего в различных лесорастительных условиях, 
чему посвящена данная работа, представляет 
несомненный интерес.

ЛИСТОВОЙ АППАРАТ И МИНЕРАЛЬНОЕ ПИТАНИЕ
Большинство существующих в настоящее 

время методов определения транспирации дре-
востоем с участка леса основываются на массе 

листвы (хвои) [5]. В частности, для определения 
среднемноголетней величины транспирации за 
год используется формула, убедительно обосно-
ванная многими исследователями:
 Еtr = ktr m,  (1)
где Etr – транспирация воды древостоем, мм; 
m – масса листвы (хвои) в свежем виде, т/га; ktr – 
коэффициент транспирационной активности, 
равный для сосны, ели и березы 19, 8,5 и 35 мм/т 
соответственно [5].

Вследствие того что листовой аппарат играет 
определяющую роль в формировании транспи-
рации, изучение особенностей формирования 
листвы (хвои) дает возможность хотя бы качест-
венно оценить расход воды лесом, произраста-
ющим в различных условиях и на различных 
этапах его роста и развития.

Зависимость массы листвы (хвои) от условий 
произрастания древостоя вытекает из следую-
щих рассуждений. Расход влаги на прирост еди-
ницы фитомассы, исходя из формулы (1), можно 
представить в следующем виде:
 Еtr1 = ktr m1,  (2)
где Еtr1 – расход воды для осуществления приро-
ста единицы фитомассы; m1 – количество лист-
вы (хвои), необходимое для осуществления всех 
процессов при построении единицы фитомассы.



Особенности формирования листового аппарата и транспирации хвойного древостоя 79

Одной из функций транспирации, как извест-
но, является снабжение растений минеральны-
ми веществами. Потребляемые растением из 
почвы в виде раствора минеральные вещества 
затрачиваются на рост. Очевидным свидетель-
ством роста древостоя является увеличение его 
фитомассы. Наличие связи между транспираци-
ей и приростом различных характеристик фи-
томассы показано в [7]. Количество влаги, не-
обходимой для прироста единицы фитомассы, 
можно выразить следующим равенством:
 Еtr1 = Pi1 /Ci,  (3)
где Pi1 – количество i-го минерального вещест-
ва, необходимого для построения единицы фи-
томассы и лимитирующего в данных условиях 
рост растения; Ci – концентрация лимитирую-
щего рост растения i-го минерального вещества 
в водном растворе, потребляемом растением из 
почвы.

Уравнение (3) справедливо для тех минераль-
ных веществ, которые лимитируют рост расте-
ний в конкретных природных условиях. Из этого 
уравнения следует, что с уменьшением концент-
рации питательных веществ в потребляемом ра-
стением почвенном растворе должны возрастать 
затраты воды на прирост единицы фитомассы.

На основании уравнений (2) и (3) можно на-
писать следующее равенство:
 ktr m1 = Pi1 /Ci.  (4)

Коэффициент транспирационной активно-
сти, как это показано многими исследователями, 
является постоянной величиной. Также можно 
утверждать, что для построения единицы фито-
массы конкретной породы древостоя требуется 
определенное количество i-го минерального ве-
щества. Это указывает на наличие между m1 и Ci 
(равенство (4)) тесной связи, когда уменьшение 
концентрации вещества, лимитирующего рост 
растения, обусловливает увеличение количест-
ва листвы (хвои), необходимого для построения 
единицы фитомассы, и наоборот, увеличение 
концентрации минерального вещества в раство-
ре определяет снижение удельного количества 
листвы.

Очевидно, что концентрация питательных 
веществ в почвенном растворе меняется в зави-
симости от плодородия почв, в качестве коли-
чественной характеристики которого служит 
класс бонитета. Улучшение бонитета (пониже-
ние класса бонитета) обусловливается повыше-
нием количества питательных веществ в почве. 
По мнению Н. Г. Федорец, О. Н. Бахмет [12], 
в условиях Карелии лимитирующим рост расте-
ний фактором является наличие доступных для 
растений соединений азота в почве.

Данные выводы подтверждаются следую-
щим анализом. В [2], [3] приводятся величины 
годового поглощения минеральных веществ из 
почвы практически одновозрастными сосня-

ками (45–66 лет) и ельниками (37–45 лет), про-
израстающими на различных по плодородию 
почвах. Наличие этой информации позволяет 
получить концентрацию азота в потребляемой 
древостоем воде по формуле:
 Сi = 100Pi / Etr,  (5)
где Сi – концентрация i-го минерального веще-
ства в потребляемой растением из почвы воде, 
мг/л; Pi – годовой вынос i-го минерального веще-
ства из почвы на формирование прироста всей 
фитомассы, кг/га.

Транспирация воды древостоем определя-
лась по (1), а необходимая для расчета масса 
хвои принималась измеренная из [2], [3]. Для 
удобства выполнения анализа классы бонитета 
нами преобразованы в показатели классов бони-
тета. Принятые обозначения Ia, I, …, V, Va заме-
нены на арабские цифры 7, 6, …, 2, 1 [5].

Между концентрацией азота в расходуемой 
растением воде и показателем класса бонитета 
получены достаточно тесные связи, о чем сви-
детельствуют следующие оценки: изменчивость 
концентрации азота на 71 % для сосняка и на 
93 % для ельника определяется вариацией клас-
са бонитета. Надежность связей подтверждается 
и их графическим изображением (рис. 1). Все это 
свидетельствует о зависимости класса бонитета 
от наличия азота в почве и, соответственно, яв-
ляется подтверждением лимитирующей роли 
соединений азота в росте древостоя.

Повышение концентрации азота в поглоща-
емой из почвогрунтов сосняками и ельниками 
влаге с улучшением бонитета (снижением клас-
са бонитета и увеличением показателя класса 
бонитета) в рассматриваемых пределах измене-
ний классов бонитета (от Va-V до II) происходит 
по линейному закону. На построение единицы 
фитомассы ельником расходуется больше азота, 
что и показано на рис. 1. Улучшение условий ро-
ста на один класс бонитета соответствует увели-

Рис. 1. Зависимость концентрации азота в потребляемой 
из почвы древостоем воде от показателя класса бонитета 

(1 – сосняк, 2 – ельник)
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чению концентрации азота в потребляемой ра-
стением из почвы воде на 1,9 мг/л для сосняков 
и на 2,5 мг/л для ельников.

Некоторым подтверждением зависимостей 
(см. рис. 1) служат результаты исследований, 
приведенные в [9]. Авторами показано, что в ве-
ресковом сосняке, наиболее продуктивном из 
исследуемых древостоев (III,7 класс бонитета), 
концентрация азота в ксилемном соке составля-
ла в разные годы 41,4 и 42,5 мг/л. В менее про-
дуктивных сосняках – кустарничково-долго-
мошном (IV,4 класс бонитета) и лишайниковом 
(IV,4 класс бонитета) – ее значения составляли 
соответственно 28,6 и 31,7 мг/л.

Наличие линейных зависимостей, приведен-
ных на рис. 1, предполагает существование свя-
зи не только между концентрацией азота в по-
требляемом древостоем почвенном растворе 
и массой хвои в соответствии с формулой (4), но 
и между этой массой хвои и показателем класса 
бонитета. Проверка этого вывода производилась 
также с использованием данных, приведенных 
в [2], [3]. При построении зависимости исполь-
зовалась удельная масса хвои, полученная как 
частное от деления всей измеренной величины 
хвои на прирост общей фитомассы. Эта вели-
чина несколько отличается от количества хвои, 
необходимого для построения единицы фито-
массы, так как прирост не является мерилом 
всех функций, осуществляемых листовым ап-
паратом. Однако в молодых и средневозрастных 
деревьях относительная доля прироста фито-
массы достаточно велика и прирост играет зна-
чительную роль в функционировании всего дре-
востоя, следовательно, можно полагать, что для 
этих возрастных категорий результаты анализа, 
полученные с использованием рассчитанной та-
ким образом массы хвои, не будут противоре-
чить уравнению (4).

Зависимости удельной массы хвои сосняков 
и ельников от показателя класса бонитета при-
ведены на рис. 2. Данные зависимости можно 
принимать в качестве надежных свидетельств 
влияния условий роста леса и плодородия почв 
на удельную величину массы хвои. Зависимости 
на рис. 1 и 2 с конкретными параметрами отно-
сятся только к определенной возрастной катего-
рии. Однако общие характеристики трендов, по-
видимому, являются справедливыми для всех 
возрастных категорий.

При этом нужно отметить, что при снижении 
удельной массы хвои с улучшением бонитета 
(повышение плодородия почв) тренд всей массы 
хвои в целом для лесного участка может иметь 
обратное направление. В наибольшей степени 
такое положение касается молодого и средне-
возрастного древостоя. Это объясняется тем, 
что улучшение условий роста древостоя сопро-
вождается увеличением прироста и в целом фи-
томассы.

Возрастная динамика прироста фитомассы 
и всех ее частей зависит от плодородия почв. 
Более интенсивный прирост наблюдается в вы-
сопродуктивных лесах, в которых его наиболь-
шее значение и максимальная величина хвои 
достигается в 50–70 лет. В худших условиях ро-
ста максимальная величина прироста фитомас-
сы отмечается позже и увеличение массы хвои 
здесь продолжается до 100 лет и более.

Особенности развития сосняков в различных 
условиях их роста отмечены в [2]. Так, в наи-
более продуктивном сосняке черничном (II–III 
классы бонитета) увеличение массы хвои проис-
ходит до 50 лет, а в сосняке брусничном (III–IV 
классы бонитета) такая тенденция отмечается 
до 80–90 лет. Эта особенность развития древо-
стоя подтверждается и Э. П. Галенко [1], по мне-
нию которой интенсивный прирост древесины 
в суровых северных условиях роста и развития 
древостоя наблюдается до 80–120 лет.

Снижение прироста в спелых и перестойных 
древостоях сопровождается снижением листо-
вого аппарата. Поскольку этот процесс в высо-
копродуктивных лесах начинается раньше, то 
при соответствующих условиях в спелых или 
перестойных лесах масса листвы (хвои) в них 
может быть ниже, чем в низкопродуктивных. 
Зависимостью роста и развития сосняков от ус-
ловий произрастания объясняют тот факт, что 
абсолютная масса хвои до 100 лет больше в наи-
более продуктивном сосняке черничном, а после 
100 лет – в сосняке брусничном [2].

РАСЧЕТ МАССЫ ХВОИ СОСНЯКОВ И ЕЛЬНИКОВ
При отмечаемом снижении общей массы хвои 

в спелом и перестойном древостое удельные ее 
величины (отношение массы хвои к приросту 
фитомассы), как показывают расчеты на основа-
нии данных из [2], [3] для сосняков черничного 
и брусничного и ельника черничного, увеличи-
ваются. Эти увеличения связаны с наличием 

Рис. 2. Зависимость удельной массы хвои (отношение 
массы хвои к приросту фитомассы древостоя) от показа-

теля класса бонитета (1 – сосняк, 2 – ельник)
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у листового аппарата других, кроме обеспечения 
прироста фитомассы, функций, роль которых 
увеличивается с возрастом. Такое положение 
позволяет рассматривать массу листового аппа-
рата древостоя, усредненную для различных по-
годных условий и для конкретного возраста, как 
сумму из величин, пропорциональных общему 
количеству фитомассы и ее приросту. Данную 
сумму можно представить в следующем виде:
 m = aΣ ΣP + bΣ ΣdP,  (6)
где ΣP – фитомасса древостоя; aΣ – удельное ко-
личество листвы (хвои), соответствующее об-
щей фитомассе древостоя; ΣdP – текущий при-
рост фитомассы древостоя; bΣ – удельная масса 
листвы (хвои), соответствующая приросту всей 
фитомассы древостоя.

Под удельным количеством листового аппа-
рата в данном случае понимается масса листвы 
(хвои), приходящаяся на единицу массы всей фи-
томассы древостоя в первом слагаемом, и масса 
листвы (хвои), приходящаяся на единицу массы 
прирастающей фитомассы древостоя во втором 
слагаемом.

Решение уравнения (6) с целью проверки 
адекватности расчетных величин массы лист-
вы (хвои) измеренным значениям возможно при 
наличии данных о фитомассе древостоя и ее 
приросте, а также при возможности определе-
ния параметров aΣ и bΣ. Следует отметить, что 
фитомасса древостоя и ее прирост определя-
ются только при специальных исследованиях, 
поэтому количество этих данных ограничено. 
Значительно больше данных о запасе стволо-
вой древесины и его приросте. Поскольку боль-
шая часть фитомассы древостоя и ее прироста 
представлена стволовой древесиной, то и связи 
между соответствующими значениями можно 
рассматривать как достаточно тесные и прямо 
пропорциональные. Подтверждение тесноты 
связи между общей фитомассой древостоя и за-
пасом стволовой древесины приводится, в част-
ности, в [6]. Следовательно, вместо уравнения 
(6) можно использовать следующее уравнение:
 m = a M + b dM,  (7)
где a – коэффициент, характеризующий удель-
ную массу листвы (хвои), пропорциональную за-
пасу стволовой древесины; M – запас стволовой 
древесины; dM – текущий прирост запаса ство-
ловой древесины; b – коэффициент, характери-
зующий удельную массу (листвы) хвои, пропор-
циональную приросту стволовой древесины.

Данные о запасе стволовой древесины и его 
приросте имеются в таксационных описаниях 
участков леса, поэтому для решения уравнения 
(7) необходимо только разработать метод оп-
ределения коэффициентов a и b. Основой при 
разработке этого метода является равенство 
(4). Поскольку с ухудшением плодородия почв 
снижается удельная масса листового аппарата 

древостоя в целом, то можно предполагать, что 
такая же тенденция имеет место и для частей 
массы листвы (хвои), одна из которых пропорци-
ональна запасу стволовой древесины, а другая –  
приросту его запаса.

Поиск зависимостей для сосняков и ельни-
ков между характеристиками удельной массы 
хвои (коэффициентами a и b) и бонитетом про-
водился в следующей последовательности. Из 
литературных источников были собраны дан-
ные о массе хвои, о запасе и приросте стволовой 
древесины сосняков и ельников, произрастаю-
щих в различных природных условиях. Основ-
ным источником информации являются работы 
В. А. Усольцева [10], [11]. Для каждой породы 
данные по запасу, приросту стволовой древеси-
ны и массе хвои были распределены по боните-
там (класс бонитета определялся по таблицам 
М. М. Орлова [8]). Ряд каждого i-го класса бо-
нитета состоит не менее чем из 10 членов. Для 
каждого из i-х классов бонитета с использовани-
ем уравнения (7) определялись коэффициенты 
a и b. Сделано допущение, что для конкретного 
класса бонитета возраст древостоя не влияет на 
значения коэффициентов а и b. Это допущение 
не в полной мере соответствует действительнос-
ти. Однако, как показывают оценки, возрастные 
тренды этих коэффициентов имеют различные 
направления. Значение коэффициента а с возра-
стом несколько снижается, а b – увеличивается, 
что снижает влияние принятого допущения на 
конечные результаты. Кроме того, нужно иметь 
в виду, что наибольшие отклонения средних 
значений коэффициентов возможны только для 
молодого древостоя, для всех остальных воз-
растных категорий это допущение не должно 
повлиять на точность расчетов.

По полученным значениям были построе-
ны зависимости коэффициентов от показателей 
классов бонитета (рис. 3, 4). На этих рисунках 
показано, что с улучшением бонитета сосняков 

Рис. 3. Зависимость коэффициента, характеризующего 
удельную массу хвои, пропорциональную запасу стволовой 
древесины, от показателя класса бонитета (1 – сосна, 2 – ель)
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и ельников коэффициенты, характеризующие 
удельную массу хвои, пропорциональную как 
запасу стволовой древесины, так и его приросту, 
снижаются и эта тенденция вполне удовлетво-
рительно, учитывая точность определения мас-
сы хвои, описывается экспоненциальными урав-
нениями:
 a =c exp (-d Kl),  (8)
 b = k exp (-l Kl),  (9)
где a, b, k и l – коэффициенты регрессии, равные 
для сосняков соответственно 0,024, 0,275, 0,930, 
0,133, для ельников – 0,051, 0,274, 1,650, 0,115; 
Kl – показатель класса бонитета.

С использованием системы уравнений (7)– 
(9) можно определять массу сухой хвои сосняков 
и ельников. Переход от массы сухой хвои к све-
жесрубленной осуществляется по зависимости:
 mfr = md / k,  (10)
где mfr – масса свежесрубленной хвои, т/га-1; 
md – масса сухой хвои, т/га-1; k – коэффициент, 
показывающий долю сухого вещества в свеже-
срубленной хвое.

Значения коэффициента k для хвои рекомен-
дуется принимать равными для сосны 0,48, для 
ели 0,46 [8].

Сравнение полученных по уравнению (7) ре-
зультатов с данными, измеренными и рассчи-
танными по рекомендациям, приведенным в [8] 
(рис. 5), позволяет оценивать рассматриваемый 
подход к расчету количества листового аппара-
та положительно. Расчеты свидетельствуют, что 
для 96 % из 75 данных среднеквадратическое 
отклонение между измеренными и рассчитан-
ными по (7) величинами для сосняка составляет 
1,1 т/га, для 88 % из 66 данных для ельника – 
3,3 т/га. Относительное отклонение для сосня-
ка – 7 %, для ельника – 3 %.

По мере увеличения данных по запасу, при-
росту стволовой древесины и соответствую-

щей им массе хвои параметры a и b необходимо 
уточнять.

Приведенные результаты анализа уравнения 
(7) подтверждают возможность использования 
предложенного в [4] метода для определения 
усредненного значения транспирации древо-
стоя, в основу которого положен аналогичный 
подход разделения на две части всей воды, кото-
рая расходуется древостоем.

Анализ уравнения (7) позволяет сделать не-
которые выводы о влиянии условий роста на 
формирование хвои и, следовательно, транспи-
рации. Значение коэффициента b значительно 
больше, чем a, и эта разница увеличивается при 
улучшении условий роста. В частности, при 
переходе от класса бонитета Va к Ia превыше-
ние коэффициента b над коэффициентом a воз-
растает в три раза. Наряду с этим роль второ-
го слагаемого из (7) увеличивается также при 
данных условиях и за счет роста интенсивности 
прироста стволовой древесины. Следовательно, 
возрастная динамика массы хвои высокопро-
дуктивного древостоя в большей степени, чем 
низкопродуктивного, соответствует динамике 
прироста фитомассы, поэтому интенсивность 
как возрастания, так и снижения массы хвои 
с возрастом в высокопродуктивном древостое 
будет выше, чем в низкопродуктивном.

Из всего вышеизложенного вытекает, что 
в молодом и средневозрастном древостое 
масса хвои, а также транспирации будет уве-
личиваться с ростом продуктивности лесов. 
Поскольку в высокопродуктивном древостое 
масса хвои достигает максимальных значений 
раньше, чем в низкопродуктивном, и в даль-
нейшем с возрастом снижается достаточно ин-
тенсивно, то в спелых и перестойных древосто-
ях следует ожидать изменения соотношения 
массы хвои. При этом расчеты для древосто-
ев полноты единица показывают, что соотно-
шения масс хвои и транспирации с возрастом 

Рис. 5. Динамика измеренной (1) и рассчитанной (2) и (3) 
соответственно по предложенному уравнению (7) и по 
рекомендациям из [8] массы хвои сосняка черничного

Рис. 4. Зависимость коэффициента, характеризующего 
удельную массу хвои, пропорциональную приросту 
стволовой древесины, от показателя класса бонитета 

(1 – сосна, 2 – ель)
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меняются, как правило, в высоко- и средне-
продуктивных древостоях (до III–IV классов 
бонитета). В древостоях, продуктивность ко-
торых ниже V класса бонитета, вероятность 
изменения соотношения масс хвои с возрастом 
меньше, что объясняется низкими значениями 
прироста фитомассы в течение периода роста 
и развития и малыми величинами амплитуды 
его изменения.

ВЫВОДЫ
Существует линейная зависимость меж-

ду концентрацией азота в потребляемой дре-
востоем из почвы воде и классом бонитета. 
Улучшение бонитета леса соответствует уве-

личению концентрации азота. С улучшением 
бонитета леса удельная масса хвои (отноше-
ние всей массы хвои к приросту фитомассы) 
уменьшается, при этом изменение количества 
всей массы хвои древостоя зависит в значи-
тельной степени от его возраста. Для молодо-
го и средневозрастного древостоя характер-
но увеличение массы хвои и, следовательно, 
транспирации с повышением продуктивности 
леса. В спелом и перестойном высоко- и сред-
непродуктивном древостое эта тенденция мо-
жет нарушаться. Предложено уравнение для 
расчета массы хвои, основанное на ее зависи-
мости как от прироста стволовой древесины, 
так и от ее запаса.

* Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ, проект № 13-05-98803.
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CHARACTERISTIC FEATURES OF LEAF APPARATUS FORMATION 
AND TRANSPIRATION OF CONIFEROUS STAND

Transpiration of forest stand makes up a large fraction of the total forest evapotranspiration. Its estimation for a particular forest 
area is a challenging task. Consumption of the soil water by the forest stand is closely related to mineral nutrition and foliage 
formation. Therefore, a study of the relationship among foliage development, mineral nutrition, and transpiration of stands of 
different age and different growing conditions is needed for more accurate estimations of evapotranspiration. The aim of this 
work is to study the infl uence of soil fertility on the needles’ formation and transpiration of forest stands This work is based 
on the analysis of other studies. It is shown that, as bonitet improves, concentration of nitrogen in the soil water consumed by 
stands increases. The increase of soil fertility is accompanied by the reduction of specifi c mass in needles. The infl uence of the 
stand productivity on the total mass of needles and on the transpiration of the forest depends on the bonitet class and age. For a 
young and middle-aged stand the mass of needles, and thus transpiration, increases as bonitet improves. This tendency may not 
persist for mature and overmature stands. The method of calculation of pine and spruce needle mass using the stem volume and 
its increment is proposed.
Key words: bonitet class, mass of needles, transpiration, mineral nutrition
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