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Введение

Лесные экосистемы находятся в диалекти­
ческом единстве с окружающей средой, и позна­
ние их взаимоотношений является центральной 
задачей лесоведения (Лиепа, 1980). В достиже­
нии соответствия функционирования растения 
окружающей среде важную роль играют его по­
веденческие реакции, обусловленные внутрен­
ней физиологической регуляцией. Для ослаб­
ления лимитирующего влияния абиотических 
факторов, растения приспосабливаются. Одной 
из таких приспособленческих реакций являет­
ся компенсация (замещение) действия одного 
фактора воздействием близкого другого (Одум, 

1975). Согласно гипотезе компенсации (замеще­
ния) экологических факторов, отсутствие или 
недостаток некоторых экологических факторов 
может быть компенсирован каким-либо дру­
гим близким (аналогичным) фактором (Алехин 
и  др., 1935; Rübel, 1935; Piemeisel, 1945, 1954; 
Дадыкин, 1952; Розенберг, Краснощеков, 2016; 
Розенберг и др., 2016; Usoltsev et al., 2022). При 
этом внутренние причины экологических явле­
ний при аналогичном внешнем эффекте могут 
быть различными. Ю.  Одум (1975) и Г.  С.  Ро­
зенберг с соавт. (2016) привели многочисленные 
примеры подобной компенсации факторов.

Известно, что с ухудшением условий произ­
растания увеличивается доля массы ассимиля­
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ционного аппарата в общей фитомассе, тем са­
мым компенсируя его пониженную активность 
в этих условиях. Установлено, в частности, что 
доля хвои и листвы в массе кроны у листвен­
ницы (Larix Mill.), березы (Betula  L.), осины 
(Populus tremula  L.), дуба (Quercus  L.) и ели 
(Picea A.  Dietr.) увеличивается прямо пропор­
ционально степени угнетения дерева по Крафту, 
или обратно пропорционально диаметру ство­
ла (Яблоков, 1934; Смирнов, 1971). В  березня­
ках Северного Казахстана доля листвы в массе 
кроны возрастает пропорционально снижению 
добротности местопроизрастаний (Усольцев, 
1974). В  ельниках Европейской части России 
доля хвои в надземной части возрастает по мере 
ухудшения условий произрастания в ряду типов 
леса от чернично-кисличного (I  класс боните­
та) к осоково-сфагновому (Vа  класс бонитета) 
(Алексеев, 1975). Аналогичная закономерность 
отмечена в сосняках Архангельской области: 
общая масса хвои на средней ветви составляет 
в сосняке черничном 12 г, сосняке кустарничко­

во-сфагновом – 40 г, сосняке чернично-сфагно­
вом – 25 г (Прыгов и др., 2000).

У многих хвойных видов обнаружено уве­
личение густоты хвои на побегах по мере по­
вышения степени загрязнения среды (Schubert, 
1985; Ярмишко, 1997; Зарубина, 2011; Тарханов, 
2011). В целом густота хвои на побегах отража­
ет повышенную компенсаторную способность в 
неблагоприятных абиотических условиях (Зве­
рев, 2012), а наряду с этим – возможное действие 
принципа агрегации особей Олли (Одум, 1975). 
Компенсаторная способность у сосны обыкно­
венной может проявляться также при пересадке 
дерева из естественной среды в урбанизирован­
ную (рис. 1).

Исследованиями В. П. Дадыкина (1952) уста­
новлено, что в условиях Севера продуктивность 
растений может быть сопоставима с их продук­
тивностью в умеренных широтах, что объяс­
няется повышенной интенсивностью фотосин­
теза, нейтрализующей действие укороченного 
вегетационного периода. А. Г. Молчанов (2007) 
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Рис. 1. Охвоенность побегов сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), произрастающей 
в черте г. Екатеринбурга. Фото В. А. Усольцева.
а – в естественной среде на пустыре; б – при пересадке дерева в урбанизированную среду.
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показал увеличение коэффициента поглощения 
фотосинтетически активной радиации (ФАР) 
у сосны обыкновенной и дуба черешчатого 
(Quercus robur L.) по мере увеличения степени 
охвоенности и облиствения побегов.

Исходя из положения о повышенной охвоен­
ности побегов как отражения компенсаторной 
способности растений в неблагоприятных аби­
отических условиях, в настоящем исследовании 
нами поставлена цель подтвердить или опровер­
гнуть гипотезу компенсации факторов и на при­
мере сосны обыкновенной показать, что увели­
чение охвоенности побегов может быть связано 
со снижением длительности вегетационного 
периода и суммы эффективных температур, рас­
пределенной на территории Северной Евразии 
(Tuhkanen, 1984). Известно, что в широтном 
градиенте уровень ФАР и сумма эффективных 
температур взаимосвязаны, но выражаются в 
разных единицах измерения (Алексеев, 1975; 
Будыко, 1977; Тооминг, 1977). В  таком случае 
увеличение охвоенности побегов и соответству­
ющее повышение коэффициента поглощения 
ФАР по мере снижения сумм эффективных тем­
ператур (или уровня ФАР) в широтном гради­
енте могло бы служить еще одним подтвержде­
нием проявления компенсаторной способности 
деревьев в неблагоприятных условиях роста.

Объекты и методЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

В нашем анализе в основе понятия «охво­
енный побег» лежит наличие хвои (листвы) по 
всей его оси и боковых ответвлений. По факти­
ческим значениям процентной доли массы хвои 
и листвы в массе охвоенных и облиственных 
побегов в свежесрубленном состоянии была 
сформирована база данных для основных лесо­
образующих видов и родов Евразии (Usoltsev, 
2020). Наиболее широко в ней были представ­
лены материалы для сосны обыкновенной. Для 
осуществления нашей цели исследования из 
упомянутой базы данных (Usoltsev, 2020) взяты 
показатели охвоенности побегов сосны в числе 
490 определений, полученных на пробных пло­
щадях и распределенных на территории от Ар­
хангельска до Крыма. По имеющимся коорди­
натам положение пробных площадей нанесено 
на карту-схему суммы эффективных температур 
(рис. 2).

Исходные данные, включенные в регресси­
онный анализ, изменяются в диапазонах: возраст 
деревьев (A) – от 9 до 160 лет, диаметр ствола на 
высоте груди (D) – от 2 до 52 см, сумма эффек­
тивных температур выше 5 °С, среднемесячная 
за вегетационный период (ЕТ), – от 20 до 80 °С, 

И. С. Цепордей

Рис. 2. Распределение исходных данных о доле хвои в массе побегов сосны на карте-схеме 
суммы эффективных температур выше 5 °С на территории России, среднемесячной за веге­
тационный период (Tuhkanen, 1984).
Цифры на изоплетах обозначают сумму эффективных температур.
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доля хвои в массе охвоенных побегов в свеже­
срубленном состоянии (PL) – от 46 до 87 %.

Плотность охвоения побегов увеличивается 
по мере возрастного снижения скорости роста 
деревьев в высоту: если в молодом возрасте ох­
военность побегов относительно низка и соот­
ветствует состоянию, показанному на рис. 1, а, 
то у перестойных деревьев вследствие снижения 
и последующего прекращения годичного при- 
роста побегов, их охвоенность соответствует 
состоянию, показанному на рис.  1,  б. Как уже 
было упомянуто, охвоенность побегов при од­
ном и том же возрасте обычно возрастает про­
порционально степени угнетения дерева или 
обратно пропорционально диаметру ствола. 
С  учетом сказанного, в структуру регрессион­
ной модели, объясняющей изменчивость охво­
енности побегов, включены в качестве незави­
симых переменных возраст дерева, диаметр его 
ствола и сумма эффективных температур.

Результаты ИССЛЕДОВАНИЙ 
и их обсуждение

В результате регрессионного анализа полу­
чена зависимость

	 ln (PL) = 4.6160 + 0.0940ln A + 0.4500 ln D –
	 –0.1132(ln D)2 – 0.2623 ln (ET);
	 adjR2 = 0.401; SE = 0.087,	 (1)

где adjR2  – коэффициент детерминации, скор­
ректированный на число переменных; SE  – 
стандартная ошибка модели. Свободный член 
модели скорректирован на логарифмическое 
преобразование. Все регрессионные коэффи­
циенты при численных переменных модели (1) 
достоверны на уровне p  <  0.001. Модель в це­
лом объясняет 40 % изменчивости охвоенности 
побегов, а остальные 60 % приходятся на неуч­
тенное влияние рельефа, эдафических условий, 
осадков и пр. и составляют «информационный 
шум». В  объясненной изменчивости модели 
удельный вес влияния факторов (Здоровье…, 
2021), в данном случае, морфоструктуры дере­
вьев и суммы эффективных температур, соста­
вил соответственно 72 и 28 %.

По построенной диаграмме распределения 
остатков модели (1) можно судить о равномер­
ности их распределения и об отсутствии корре­
ляций (рис. 3).

Как уже упоминалось, феномен компенсации 
действующих на тот или иной процесс факторов 
и соответствующие поведенческие реакции рас­

тений обусловлены внутренней физиологичес­
кой регуляцией, и при одном и том же внешнем 
эффекте внутренние причины экологических яв­
лений могут быть различными.

В частности, в основе эффекта уплотнения 
хвои на побегах в градиенте снижения суммы 
эффективных температур могут лежать некото­
рые физиологически обусловленные процессы.

Но мы не знаем, эти же или иные внутренние 
процессы обусловливают повышенную охвоен­
ность побегов в градиентах промышленных за­
грязнений. Поскольку оба дерева, показанные 
на рис.  1, произрастают в черте города, повы­
шенная охвоенность правого дерева по отно­
шению к левому не может быть вызвана загряз­
нением воздушной среды. Скорее всего, правое 
дерево находится в состоянии стресса, обуслов­
ленного или изменившимися при его пересадке 
эдафическими условиями, или спецификой и 
последствиями пересадки крупномерного по­
садочного материала, но внутренняя физиологи­
ческая обусловленность подобной перестройки 
морфоструктуры его побегов и в этом случае 
неизвестна. Тем более неизвестна тройственная 
физиологически обусловленная причина назван­
ной перестройки побегов согласно нашей моде­
ли – под влиянием изменения возраста деревьев, 
ценотического положения дерева и сокращения 
вегетационного сезона или снижения суммы эф­
фективных температур. Все эти вопросы требу­
ют специального изучения.

Заключение

На основе авторской базы эксперименталь­
ных данных о доле хвои в массе охвоенных по­
бегов сосны обыкновенной в ареале от Архан­
гельска до Крыма выполнено моделирование 
изменения степени их охвоения в зависимости 
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Рис. 3. Распределение остатков модели (1).
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от морфологии деревьев (возраст и диаметр 
ствола) и от суммы эффективных температур в 
широтном градиенте. Модель объясняет 40  % 
изменчивости доли хвои в массе побегов, и все 
ее регрессионные коэффициенты значимы на 
уровне p < 0.001. Установлена обратно пропор­
циональная зависимость охвоенности побегов 
от суммы эффективных температур.

В итоге получила подтверждение гипотеза 
компенсации (замещения) действия одного фак­
тора воздействием другого  – снижение суммы 
эффективных температур (и соответствующего 
уровня ФАР) компенсируется при одной и той 
же морфологии деревьев увеличением коэффи­
циента поглощения ФАР вследствие повышен­
ной охвоенности побегов. Компенсационный 
эффект на примерах охвоенных побегов прояв­
ляется в градиентах различных стрессовых сос­
тояний деревьев, обусловленных изменением 
их морфоструктуры и различными факторами 
внешней среды: ухудшением температурного ре­
жима, повышением атмосферного загрязнения, 
ухудшением эдафических условий и др. Однако 
внутренняя физиологическая обусловленность 
подобной перестройки морфоструктуры побе­
гов в подобных случаях неизвестна, и эта проб­
лема нуждается в специальном исследовании.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания Ботанического сада УрО РАН.

Автор выражает благодарность В. А. Усоль-
цеву, В. П. Часовских и Е. В. Кох за содействие 
в подготовке рукописи статьи.
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AN INCREASE of THE foliage share in SHOOT 
phytomass along THE LATITUDINAL GRADIENT 
AS A COMPENSATORY REACTION OF SCOTS PINE 
TO A DECREASE IN THE SUM OF EFFECTIVE TEMPERATURES

I. S. Tsepordey

Botanical Garden, Russian Academy of Sciences, Ural Branch
8 Marta str., 202а, Yekaterinburg, 620144 Russian Federation

E-mail: ivan.tsepordey@yandex.ru

Behavioral reactions that weaken the limiting influence of abiotic factors play an important role in achieving compliance 
of plant functioning with the environment. One of such adaptive reactions is the compensation (substitution) of the 
action of one factor by the influence of an other. It is known that with the deterioration of growing conditions, 
the proportion of the assimilation apparatus in the total phytomass increases, thereby compensating for its reduced 
activity in these conditions. In general, an increase in the density of needles on shoots increases the absorption 
coefficient of photosynthetically active radiation (PhAR) and reflects an increased compensatory ability in unfavorable 
abiotic conditions. The purpose of our study was to confirm or refute the hypothesis of factor compensation by the 
example of changes in the share of needles in shoots of Scots pine (Pinus sylvestris L.) in the gradient of the sum 
of effective temperatures geographically distributed in Northern Eurasia. Based on the author’s database, which 
includes 490 definitions of the percentage of needles in the mass of shoots, a regression model of the dependence 
of needle percentage upon the age, stem diameter and the sum of effective temperatures is constructed, explaining 
40 % of the variability of the desired indicator. An inversely proportional dependence of the percentage of needles 
in shoot phytonass on the sum of effective temperatures has been established. Thus, the hypothesis of compensation 
of the reduced sum of effective temperatures (and the corresponding PhAR) by an increase in the percentage of 
needles and the corresponding absorption coefficient of PhAR is confirmed.

Keywords: Pinus sylvestris L., proportion of needles in the mass of shoots, sum of effective temperatures, compensatory 
reaction, regression model.
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Увеличение охвоенности побегов в широтном градиенте как компенсаторная реакция сосны обыкновенной...


