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ВЛИЯНИЕ ПОЧВЕННЫХ УСЛОВИЙ СРЕДНЕТАЕЖНОГО СОСНЯКА 
ЛИШАЙНИКОВОГО НА РОСТ И ПОКАЗАТЕЛИ МИНЕРАЛЬНОГО 
И ВОДНОГО РЕЖИМА СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ

Т. А. Сазонова, В. Б. Придача
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Основными лимитирующими рост растений абиотическими факторами в условиях 
сосняков лишайниковых таежной зоны европейской территории России являются 
недостаток воды и элементов минерального питания в почве. Целью работы была 
оценка влияния условий внешней среды на  функциональные показатели деревь-
ев сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) разной интенсивности роста в условиях 
среднетаежного сосняка лишайникового. Для решения поставленной задачи про-
ведены многолетние исследования параметров водного (предрассветный и днев-
ной водный потенциал охвоенного побега) и  минерального (содержание азота, 
фосфора, калия и их соотношение в ксилемном соке и хвое) обмена одновозраст-
ных деревьев сосны обыкновенной разной жизненности в условиях сосняка лишай-
никового (Южная Карелия). Полученные данные использовали для сравнитель-
ной характеристики функционального состояния господствующих и  угнетенных 
деревьев в разных условиях внешней среды. В условиях умеренного увлажнения 
почвы отмечена стабилизация характеристик минерального и водного обмена де-
ревьев обеих групп. Снижение запасов влаги в корнеобитаемых горизонтах почвы 
при длительной засухе усиливает физиологическую гетерогенность деревьев сос-
ны обыкновенной разного жизненного состояния в пределах одного фитоценоза. 
Результаты исследования позволяют предположить, что в сосняке лишайниковом 
комплекс фитоценотических факторов в большей степени влияет на интенсивность 
ростовых процессов и их продолжительность и в меньшей степени – на показате-
ли минерального и водного обмена деревьев сосны обыкновенной. Обсуждаются 
механизмы адаптации деревьев сосны обыкновенной к разным условиям почвен-
ного увлажнения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Pinus sylvestris; дифференциация деревьев; водный потен-
циал; биогенные макроэлементы, песчаные олиготрофные почвы; засуха.

T. A. Sazonova, V. B. Pridacha. THE EFFECT OF SOIL CONDITIONS ON 
GROWTH AND PARAMETERS OF THE MINERAL AND WATER METABOLISM 
IN SCOTS PINE IN A MIDDLE-TAIGA LICHEN-TYPE PINE FOREST

The  main abiotic factors limiting plant growth in  lichen-type pine forests in  the  taiga 
zone of European Russia are the lack of water and mineral nutrients in the soil. The aim 
of this work was to assess the effect of environmental conditions on the functional indi-
cators in Scots pine trees (Pinus sylvestris L.) of varying growth rates in a middle-taiga 
lichen-type pine forest. To this end, long-term studies of water (pre-dawn and daytime 
water potential of foliated shoot) and mineral (the content of nitrogen, phosphorus, po-
tassium and  their ratio in  xylem sap and  needles) exchange parameters in  Scots pine 
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Введение

В настоящее время вопрос об ответных ре-
акциях различных видов древесных растений 
на изменения условий природной среды явля-
ется актуальным в  свете прогнозируемых из-
менений климата [IPCC…, 2013; FAO…, 2020]. 
Одним из  ведущих природных факторов, ока-
зывающих существенное влияние на  рост 
и  развитие растений, является почвенное пи-
тание [Lambers, Oliveira, 2019]. В  последние 
десятилетия в условиях таежной зоны отмеча-
ют наиболее выраженный рост температуры 
приземного слоя воздуха, изменение режи-
ма осадков, а  также увеличение повторяемо-
сти аномальных погодных явлений [Allen et al., 
2010; Ольчев и  др., 2017]. Повышение темпе-
ратуры воздуха в сочетании с атмосферной за-
сухой оказывает существенное влияние на  ги-
дрологический режим почв лесных биогеоце-
нозов [Fatichi et  al., 2016; Kučera et  al., 2020], 
особенно песчаных автоморфных почв с  уров-
нем залегания грунтовых вод более 1,5–2,0  м 
[Гаель, Смирнова, 1999]. В условиях почвенной 
засухи происходит существенное снижение 
доступности питательных веществ для дре-
весных растений [Kreuzwieser, Gessler, 2010] 
вследствие уменьшения минерализации орга-
нического вещества почв и подвижности ионов, 
изменения поглощающей способности корней. 
Длительный дефицит питательных элементов 
на  фоне засухи разной интенсивности и  про-
должительности может привести к  гибели де-
рева вследствие нарушения согласованности 
его углеродного и  водного баланса [McDowell 
et al., 2008]. В контексте изложенной проблемы 
представляется особенно важным проведение 
полевых исследований для выявления диапа-
зона экологических факторов и  характера его 
влияния на функциональное состояние древес-
ных растений бореальных лесов.

Одной из  основных лесообразующих пород 
Европейского Севера является сосна обыкно-

венная (Pinus sylvestris L.). В частности, на тер-
ритории Республики Карелия сосновые леса 
занимают 64 % лесопокрытой площади [Разно-
образие…, 2003]. Широкое распространение 
сосны на  территории Евразии в  областях, кон-
трастных по  климатическим и  лесораститель-
ным условиям, свидетельствует о  невысокой 
требовательности ее к почвенному плодородию, 
теплу и низкой чувствительности к засухам [Ор-
лов, Кошельков, 1971; Рысин, 2015]. Обладая 
такой широкой географической амплитудой, 
сосна является полиморфным видом, образу-
ющим множество форм и  разновидностей как 
в  пределах одной популяции, так и  в  пределах 
географических зон и ареала [Козубов, Мурато-
ва, 1986; Ильинов, Раевский, 2016].

Условия произрастания в лесных биогеоце-
нозах таежной зоны существенно различаются. 
Так, например, в экологических рядах сосновых 
лесов на автоморфных и гидроморфных почвах 
Карелии [Казимиров, 1995] в сосняках чернич-
ных с  хорошей влагообеспеченностью почв 
[Сазонова и  др., 2017], в  которых содержится 
наибольшее количество элементов минераль-
ного питания в  доступных растениям формах 
[Морозова, Федорец, 1992], основным лими-
тирующим рост растений абиотическим фак-
тором является свет [Цельникер и  др., 1993], 
в сосняках лишайниковых – прежде всего недо-
статок воды и  элементов минерального пита-
ния в почве, тогда как в сосняках сфагновых – 
напротив, избыточное увлажнение и  недоста-
точная аэрация почв при дефиците подвижных 
форм минеральных элементов [Саковец и  др., 
2000; Придача, Сазонова, 2010]. Контрастные 
условия обитания обусловливают различия 
биологической продуктивности фитоценозов 
[Усольцев, 2007], что проявляется в  структуре 
и  распределении подземной и  надземной фи-
томассы древесных растений.

Вместе с  тем дифференциация одновоз-
растных деревьев по  габитуально-морфологи-
ческим характеристикам может происходить 

trees of  the same age but different vitality were carried out in a  lichen-type pine forest 
(Southern Karelia). The data obtained were used to compare the functional state of domi-
nant and suppressed trees in different environmental conditions. Where soil moisture con-
tent was moderate, mineral and water exchange characteristics in trees of both groups 
steadied out. A decrease in soil moisture reserves during prolonged drought heightened 
the vitality-specific physiological heterogeneity in Scots pine trees within the same plant 
community. The results of the study suggest that the complex of phytocoenotic factors 
in a lichen-type pine forest has more effect on the growth rate and duration than on the mi-
neral and water metabolism parameters of Scots pine trees. Mechanisms for the adapta-
tion of Scots pine trees to different soil moisture conditions are discussed.

K e y w o r d s: Pinus sylvestris L.; tree differentiation; water potential; macronutrients; 
sandy oligotrophic soils; drought.
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и  в  пределах одного фитоценоза [Габукова 
и  др., 1991; Dobbertin, 2005] вследствие про-
странственной неоднородности светового ре-
жима и пестроты почвенного покрова, в частно-
сти неравномерной увлажненности, плотности 
и  трофности почвы, что, в  свою очередь, при-
водит к лидирующему положению одних дере-
вьев и, напротив, угнетенному состоянию дру-
гих. Эти факты позволяют нам предположить 
физиологическую гетерогенность одновоз-
растных деревьев разной интенсивности роста 
в  пределах одного фитоценоза. В  этой связи 
целью работы была оценка влияния эдафиче-
ских условий на  функциональные показатели 
одновозрастных деревьев сосны обыкновен-
ной (Pinus sylvestris L.) разной интенсивности 
роста в  условиях среднетаежного сосняка ли-
шайникового в Южной Карелии.

Материалы и методы

Исследования проводили в  сосновом дре-
востое европейской части средней тайги в Юж-
ной Карелии (62°13ʹ с. ш. 34°10ʹ в. д.) в течение 
ряда вегетационных периодов (май–сентябрь) 
1981–1984, 1988–1989, 1997 и  2010  гг. Проб-
ная площадь размером 20×20 м была заложена 
в сосняке лишайниковом естественного проис-
хождения, относящемся к  V классу бонитета, 

с  сомкнутостью древостоя 0,57. Средний воз-
раст деревьев составил 30  лет, высота  – 5  м, 
диаметр – 7,3 см, запас древесины 22,8 м3 га-1, 
текущий прирост древесины – 2,2 м3. Подлесок 
отсутствует, доминантами напочвенного по-
крова являются Cladonia rangiferina (L.) и  Cal-
luna vulgaris (L.). Почва песчаная поверхност-
но-подзолистая, сформировавшаяся на  флю-
виогляциальных песках. Рельеф равнинный, 
микрорельеф не  выражен. Основная масса 
корней сосредоточена на глубине 0–20 см. Уро-
вень залегания грунтовых вод ниже 5 м [Сазо-
нова и др., 2011].

Объектами исследования послужили дере-
вья сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) од-
ной возрастной группы (25–35  лет), но  разной 
интенсивности роста: быстрорастущие дере-
вья верхнего полога (господствующие) и  мед-
леннорастущие деревья нижнего полога (угне-
тенные), различающиеся по величине годичных 
приростов и  относящиеся соответственно к  II 
и  IV классам роста и  развития. Для исследо-
вания горизонтальной структуры фитоценоза 
при закладке пробной площади было выполне-
но картирование древостоя (рис.  1). В  период 
окончания интенсивного роста (июль) прове-
ден сплошной перечет деревьев с измерением 
их высоты, диаметров кроны и ствола на высо-
те 0,1 и 1,3 м.

Рис.  1. Пространственное распределение угнетенных (закрашенный 
круг) и господствующих (незакрашенный круг) деревьев сосны обыкно-
венной на пробной площади сосняка лишайникового
Fig. 1. Spatial distribution of oppressed (filled circle) and dominant (open cir-
cle) Scots pine trees on a sample plot in a lichen pine forest
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Функциональное состояние растений оце-
нивали по показателям водного и минерально-
го обменов. В качестве показателей влагообе-
спеченности растений использовали величины 
предрассветных (Ψmax, МПа) и  дневных (Ψmin, 
МПа) водных потенциалов охвоенных побегов. 
Водные потенциалы охвоенных побегов сосны 
измеряли с  помощью камеры давления [Са-
зонова и  др., 2011] с  точностью определения 
0,05  МПа. Наблюдения проводили для 10 де-
ревьев каждой группы роста; с каждого дерева 
отбирали по три побега со средней части кро-
ны. Одновременно с  измерением показателей 
водообмена растения проводили исследо-
вание запасов влаги в  почве. Влажность поч-
вы определяли весовым методом [Теория…, 
2006]. Микрометеорологические наблюдения 
проводили по  стандартным методикам [Сазо-
нова и др., 2011].

Отбор ксилемного сока и  однолетней хвои 
для анализа химического элементного состава 
проводили в  соответствии с  фенологическим 
развитием сосны в  фазу начала роста (май), 
интенсивного роста (июнь), окончания роста 
(июль) и  периода покоя (сентябрь). Для сбора 
ксилемного сока использовали камеру давле-
ния, конструкция которой была аналогична ис-
пользуемой для определения водных потенци-
алов побегов [Сазонова и др., 2011]. Используя 
сжатый азот, ступенчато повышали давление 
в камере, добиваясь стекания сока. Собранный 
ксилемный сок и хвою анализировали отдельно 
для каждого дерева. Определение содержания 

азота (N) выполняли с  помощью элементного 
анализатора РЕ-2400 (Perkin Elmer, США); ка-
лия (K)  – методом атомно-эмиссионной спек-
трофотометрии на  атомно-абсорбционном 
спектрофотометре АА-7000 (Shimadzu, Япо-
ния); фосфора (P)  – спектрофотометрическим 
методом с  молибденовой синью с  помощью 
СФ-2000 («ОКБ Спектр», Россия) в трехкратной 
повторности.

Величину удельной листовой поверхности 
(SLA, см2 г-1) вычисляли по отношению площа-
ди хвои к сухой массе. Площадь хвои определя-
ли по методу Ю. Л. Цельникер [1982].

Для обработки результатов применяли ме-
тоды вариационной статистики [Glantz, Slinker, 
2003; Ивантер, Коросов, 2011]. Статистиче-
скую обработку данных проводили с использо-
ванием программы Statistica 10 (StatSoft Inc.). 
На  графиках и  в  таблице приведены средние 
значения и  их стандартные ошибки. Разные 
буквы в  таблице указывают на  существенные 
различия средних значений при сравнении 
экспериментальных групп. Для оценки сущест-
венных различий между средними величинами 
использовали критерий Тьюки. Статистически 
значимыми считали различия при р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Проведенный анализ горизонтальной 
(рис. 1) и вертикальной (рис. 2) структуры сос-
няка лишайникового выявил разнородность 
морфометрических характеристик деревьев 

Рис. 2. Частотное распределение деревьев сосны обыкновенной по ступеням 
диаметра (D0,1) и высоты (Н) на пробной площади сосняка лишайникового
Fig.  2. Frequency distribution of  Scots pine trees by steps of  diameter (D0,1) 
and height (H) on a sample plot in a lichen pine forest
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сосны одного возраста и  показал преоблада-
ние в  древостое угнетенных деревьев с  мень-
шей высотой и  диаметром ствола по  сравне-
нию с господствующими деревьями. Значения 
SLA хвои господствующих (43,76 ± 1,36 см2 г-1) 
и угнетенных (63,56 ± 1,62 см2 г-1) деревьев так-
же существенно различались (р < 0,05).

В работе Н. Г. Балыкова с соавт. [1989], вы-
полненной на  тех же объектах, показано, что 
85 % фитомассы соснового древостоя состав-
ляют деревья с диаметром 80–130 мм на уров-
не 0,1 м высоты дерева, однако их количество 
в  5 раз меньше числа деревьев с  величиной 
D0,1 ниже 80  мм. При этом установлено сход-
ство сроков начала процесса роста в  толщи-
ну у  деревьев разного жизненного состояния, 
однако окончание роста господствующих ра-
стений происходило на 10–15 дней позже, чем 
у угнетенных. Схожую закономерность отмеча-
ют и  для сосновых фитоценозов разной про-
дуктивности, когда увеличение продолжитель-
ности и интенсивности деления клеток камбия 
в  более благоприятных эдафических условиях 
приводит к  возрастанию годичного радиаль-
ного прироста ствола [Кищенко, Вантенкова, 
2014]. Средние значения массы ствола и  про-
дуктивности для господствующих (D0,1 > 80 мм) 
и угнетенных (D0,1 < 80 мм) деревьев сосны со-
ставили 10 и 0,4 кг, 0,25 и 0,013 кг в год соот-
ветственно [Балыков и др., 1989]. Важно отме-
тить, что невысокая численность господствую-
щих деревьев, а  также их слабая сомкнутость 
не оказывали значительного затеняющего вли-
яния на  угнетенные деревья. Очевидно, диф-
ференциация деревьев по  жизненному состо-
янию в  исследуемом сосняке лишайниковом 
обусловлена прежде всего почвенными усло-
виями, в  частности гидротермическим режи-
мом и уровнем минерального питания.

Если по  морфометрическим параметрам 
у  растений разной жизненности отмечены су-
щественные различия, то сравнение их физио-
логических показателей оказалось более слож-
ным и зависящим в первую очередь от условий 
увлажнения. Наши многолетние исследования 
в лишайниковом типе леса позволили выделить 
периоды умеренного увлажнения и засухи, от-
личающиеся по  напряженности метеоусловий 
[Сазонова, Придача, 2015]. При этом перио-
ды атмосферной засухи, сопровождающиеся 
снижением запасов влаги в  горизонтах почвы 
0–50  см до 15–16  мм и  более, были редкими 
и  непродолжительными. В  основном запасы 
общей влаги в  корнеобитаемых горизонтах 
почвы (0–50  см) сосняка лишайникового в  те-
чение ряда вегетационных периодов превыша-
ли 28  мм, что хорошо согласуется с  данными 

по  гидротермическому режиму почв сосновых 
лесов Карелии [Еруков, Власкова, 1986].

В  этих условиях, используя величины Ψ 
охвоенных побегов как показатели водного де-
фицита [Kramer, Boyer, 1995], провели оценку 
жизненного состояния деревьев сосны. Сопо-
ставление усредненных за вегетационный пе-
риод величин Ψmax и Ψmin охвоенных побегов гос-
подствующих и  угнетенных деревьев (табл.), 
полученных в  условиях умеренного увлажне-
ния, не выявило значимых различий (р > 0,05). 
Этот факт свидетельствует, что формирование 
минимального и максимального водного дефи-
цита, характеризуемого величинами Ψmax и Ψmin, 
не было связано с жизненным состоянием де-
рева, поскольку больший водный дефицит мог 
быть у  господствующего дерева и  меньший  – 
у  угнетенного, и  наоборот. Ранее также отме-
чали [Pridacha et  al., 2011; Sepúlveda, John-
stone, 2019] отсутствие тесной взаимосвязи 
визуально определенного жизненного состоя-
ния дерева и  его физиологических характери-
стик. При этом диапазон вариабельности Ψmax 
(–0,3…–0,7 МПа) был одинаковым для деревьев 
разного жизненного состояния и  для данного 
уровня почвенной влагообеспеченности не был 
связан с  изменениями запасов влаги в  почве. 
Вариации Ψmax были обусловлены изменени-
ями запасов влаги в  самом растении. В  зави-
симости от  погодных условий расход влаги 
на транспирацию, так же как и степень ее вос-
полнения к  предрассветному часу могут быть 
разными [Сазонова, Кайбияйнен, 1994; Сазо-
нова и др., 2017], что и отражает в данном слу-
чае изменчивость величины Ψmax. Вместе с тем 
сопоставление полученных величин Ψmin у дере-
вьев разной интенсивности роста с выявленной 
нами ранее [Сазонова и  др., 2005] пороговой 
величиной для сосны (–1,15 ± 0,11 МПа), при 
которой происходит устьичное ограничение 
транспирации, свидетельствовало о  наличии 
у  деревьев сосны разного жизненного состоя-
ния «нормального» водного дефицита. Важно 
отметить, что при абсолютных значениях Ψmin, 
превышающих пороговое, сильнее и  продол-
жительнее будет и ограничение транспирации. 
Подобное явление депрессии транспирации 
у Pinus sylvestris наблюдается вплоть до сниже-
ния значений Ψmin до –1,5 МПа [Сазонова и др., 
2017, 2019].

Для роста и  развития древесного растения 
является важным не  только наличие и  доступ-
ность влаги, но  и  обеспеченность его элемен-
тами минерального питания [Lambers, Oliveira, 
2019]. Проведенный анализ влияния жизнен-
ного состояния дерева на  содержание (Nx, Px, 
Kx) и  соотношение N : P : K в  ксилемном соке 
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также показал отсутствие значимых различий 
(р > 0,5) показателей, полученных в  условиях 
умеренного увлажнения (табл.). Отмеченная 
нами стабилизация соотношения N : P : K в кси-
лемном соке растений разных групп, вероятно, 
свидетельствует о сбалансированности основ-
ных обменных процессов у  деревьев разного 
жизненного состояния [Сазонова, Придача, 
2002]. Ранее проведенные на этих же экспери-
ментальных объектах исследования содержа-
ния азотных [Чернобровкина, Успенская, 1988] 
и  углеводных [Кайбияйнен, Софронова, 2003] 
соединений также показали независимость их 
содержания от  жизненного состояния дерева. 
Таким образом, в условиях умеренного увлаж-
нения в  сосняке лишайниковом можно отме-
тить стабилизацию показателей минерального 
и  водного обмена деревьев обеих групп, что 
свидетельствует о  сходстве функционального 
статуса растений сосны разного габитуса.

Вместе с тем в условиях длительной засухи 
при снижении запасов влаги в корнеобитаемых 
горизонтах почвы (0–50  см) сосняка лишай-
никового ниже 16  мм (рис.  3) наряду с  усиле-

нием дефицита доступных растениям форм 
элементов минерального питания [Морозова, 
Федорец, 1992] у  угнетенных деревьев про-
исходит большее снижение величины Ψmax до 
–1,39 ± 0,05 МПа по  сравнению с  господст-
вующими деревьями, значения Ψmax которых 
не  превышали –0,75 МПа. При восполнении 
почвенных влагозапасов дождевыми осадками 
нами отмечено уменьшение водного дефици-
та, в  частности повышение значений Ψmax, как 
у  господствующих, так и  у  угнетенных деревь-
ев: –0,58 ± 0,06 и  –0,57 ± 0,05 МПа соответст-
венно [Сазонова, Придача, 2015]. Этот факт 
можно объяснить особенностями вертикаль-
но-фракционной структуры фитомассы угне-
тенных и господствующих деревьев, где у пер-
вых происходит формирование большей доли 
массы хвои, а у вторых – стволовой древесины 
в  общей массе дерева [Балыков и  др., 1989]. 
В  засуху вследствие относительно большей 
ассимиляционной поверхности, свидетельст-
вом которой являются рассчитанные нами ве-
личины SLA, угнетенные растения испытывают 
и  больший транспирационный расход воды, 

Средние за вегетацию величины показателей водного и минерального обмена деревьев сосны обыкновен-
ной разного жизненного состояния в сосняке лишайниковом
Average values of water and mineral metabolism indices for the growing season in Scots pine trees of different vitality 
in a lichen pine forest

Показатель
Index

Жизненное состояние дерева
Tree vitality

Господствующее
Dominant

Угнетенное
Oppressed

Ψmax, МПа
Pre-dawn water potential, MPa –0,47 ± 0,03а –0,49 ± 0,03а

Ψmin, МПа
Daytime water potential, MPa –1,15 ± 0,04а –1,19 ± 0,05а

Nx, мг л-1

Nitrogen content in xylem sap, mg l-1 31,7 ± 1,8а 30,2 ± 1,5а

Px, мг л-1

Phosphorus content in xylem sap, mg l-1 10,6 ± 0,6а 10,9 ± 0,4а

Kx, мг л-1

Potassium content in xylem sap, mg l-1 53,4 ± 2,9а 51,0 ± 2,6а

NN : P : K, %
N of ratio N : P : K in xylem sap, % 33 ± 1,5а 33 ± 1,2а

PN : P : K, %
Р of ratio N : P : K in xylem sap, % 11 ± 0,8а 12 ± 0,9а

KN : P : K, %
К of ratio N : P : K in xylem sap, % 56 ± 2,1а 55 ± 2,2а

Nn, г м-2

Nitrogen content per unit needle area, g m-2 2,85 ± 0,11а 1,89 ± 0,04b

Pn, г м-2

Phosphorus content per unit needle area, g m-2 0,38 ± 0,02а 0,24 ± 0,01b

Kn, г м-2

Potassium content per unit needle area, g m-2 1,0 ± 0,07а 0,49 ± 0,04b

Примечание. В пределах каждого показателя разные буквы указывают на достоверность различий средних значений при 
уровне значимости р < 0,05.
Note. Within each parameter, different letters indicate the significance of differences in average values at р < 0.05.
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который не успевают восстановить вследствие 
перехвата почвенной влаги корнями господст-
вующих деревьев. Наличие водного стресса, 
хоть и  непродолжительного, может быть при-
чиной замедленного роста сосен и в конечном 
счете низких продукционных показателей угне-
тенных деревьев по сравнению с господствую-
щими растениями.

Следовательно, влияние различий в микро-
климатических условиях произрастания от-
дельного растения в  фитоценозе отражается 
прежде всего на его ростовой функции. Извест-
но, что в процессе роста и развития древесных 
растений у  них формируется сбалансирован-
ная система водного транспорта [Кайбияйнен, 
Хари, 1985]. Для исследуемых нами деревьев 
сосны показана линейная зависимость меж-
ду площадью поперечного сечения заболони 
ствола под кроной (Sc) и суммой площадей всех 
проводящих влагу корней, между Sc и  суммой 
площадей всех проводящих влагу ветвей [Хари 
и  др., 1985], а  также между Sc и  массой хвои 
[Кайбияйнен и  др., 1986]. В  условиях умерен-
ного увлажнения удельные величины содержа-
ния N, P и K в единице объема ксилемы, а так-
же уровень водного дефицита (Ψmin и Ψmax) были 
сходными у  деревьев разного жизненного со-
стояния. Следовательно, у  растений в  данных 
условиях среды формируется такая структура 

фитомассы хвои, ветвей, стволов и корней, ко-
торую растение данного вида может обеспе-
чить необходимым для его нормальной жизне-
деятельности количеством воды и  элементов 
минерального питания. Можно предположить, 
что господствующие деревья, превосходящие 
по  морфометрическим показателям угнетен-
ные растения, поглощают большее количество 
воды и элементов минерального питания в рас-
чете на  целое дерево, что и  обеспечивает им 
возможность большего прироста фитомассы 
за вегетационный период. В пользу этого также 
указывают рассчитанные нами удельные зна-
чения содержания биогенных элементов (Nn, 
Pn, Kn) на  единицу площади ассимиляционной 
поверхности (табл.), которые были в 1,5–2 раза 
больше у  господствующих деревьев, чем 
у угнетенных растений.

Заключение

Дефицит ресурсов в  сосняке лишайнико-
вом, являющемся одним из  наиболее бедных 
по содержанию минеральных элементов в поч-
ве и  их доступности для растений по  сравне-
нию с другими суходольными типами леса [Мо-
розова, Федорец, 1992], а также возникающие 
в отдельные периоды времени почвенные «за-
сухи» привели к  значительной дифференциа-

Рис.  3. Зависимость предрассветного водного потенциала (Ψmax) охвоенных 
побегов господствующих (1) и  угнетенных (2) деревьев сосны обыкновенной 
от  запасов влаги в  корнеобитаемых горизонтах почвы (0–50  см) сосняка ли-
шайникового
Fig. 3. Dependence of predawn water potential (Ψmax) of foliated shoots in the domi-
nant (1) and oppressed (2) Scots pine trees on the moisture reserves in the root-in-
habited soil horizons (0–50 cm) in a lichen pine forest
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ции деревьев сосны в  древостое. В  условиях 
умеренного увлажнения у деревьев разной ин-
тенсивности роста отмечены схожие значения 
показателей водного и  минерального обмена. 
Однако в  условиях дефицита почвенной вла-
ги угнетенные растения испытывали больший 
водный стресс по  сравнению с  господствую-
щими деревьями. Таким образом, в  сосняке 
лишайниковом комплекс фитоценотических 
факторов в большей степени влияет на интен-
сивность ростовых процессов и  их продолжи-
тельность и в меньшей степени – на показатели 
водного и минерального обмена деревьев сос-
ны разной жизненности. Можно предположить, 
что изменение структуры фитомассы поглоща-
ющих, проводящих и  ассимиляционных орга-
нов у деревьев сосны разной жизненности яв-
ляется адаптивной реакцией для поддержания 
стабильности их физиологических характери-
стик, что обеспечивает им устойчивое функци-
онирование при варьировании различных усло-
вий внешней среды.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН) 
и при частичной финансовой поддержке РФФИ 
(гранты 09‑04‑00299‑а и 13‑04‑00827‑а).
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рудовании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук».
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