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Аннотация. Пространственно-временнóе замещение означает использование современных закономер-
ностей и явлений, наблюдаемых в пространственных градиентах, для понимания и моделирования тех 
же закономерностей и процессов в ретроспективных и перспективных градиентах времени, которые на 
данный момент не поддаются наблюдению. Считается, что статистическую взаимосвязь между факторами 
окружающей среды и реакцией экосистем лучше всего выявить на основе наблюдений в течение длитель-
ного периода времени. Однако во многих случаях долгосрочные данные временных рядов недоступны, 
и тогда исследователи в своих моделях заменяют временные данные пространственными данными. Исто-
ки теории пространственно-временного замещения восходят в XIX в., когда немецкий физик Больцман 
разработал кинетическую теорию газов. В наши дни методы, основанные на пространственно-временном 
замещении, применяются в разных областях: палеоклиматологии, геоморфологии, ландшафтоведении и 
экологических исследованиях. Метод пространственно-временного замещения используется в лесной так-
сации для построения таблиц хода роста путем подбора древостоев одного естественного ряда, а в лес-
ной экологии – при прогнозировании растительных сукцессий, в частности восстановительно-возрастного 
морфогенеза таежных лесов. В связи с прогрессирующими климатическими изменениями применение 
метода пространственно-временного замещения в экологии является особенно актуальным. При построе-
нии трансконтинентальных моделей биомассы, чувствительных к изменению климата, на основе прин-
ципа пространственно-временного замещения установлено, что зависимость биомассы от температур 
и осадков описывается пропеллерообразной 3D-поверхностью. В холодных регионах при повышении 
осадков биомасса снижается, но по мере перехода к теплым регионам она характеризуется противопо-
ложным трендом; при повышении температуры во влажных регионах биомасса увеличивается, но по мере 
перехода в сухие условия снижается. Тем самым подтверждено действие закона лимитирующего фактора 
в отношении лесных сообществ в условиях изменения климата. Применение метода пространственно-
временного замещения связано с рядом неопределенностей, и одна из них устанавливается разными адап-
тационными возможностями древесных растений, иногда даже у разных видов в пределах рода. Тем не 
менее, когда нет иной возможности исследовать экосистемные процессы в ретроспективе или перспективе, 
метод пространственно-временного замещения представляет вполне приемлемую альтернативу.
Ключевые слова: пространственно-временнóе замещение, палеоклиматология, геоморфология, ланд-

шафтоведение, экология, растительные сукцессии, трансконтинентальные климатические тренды лес-
ной биомассы и их прогнозирование, закон лимитирующего фактора
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Abstract. Space-for-time substitution means the use of modern patterns and phenomena observed in spatial 
gradients to understand and model the same patterns and processes in retrospective and prospective temporal 
gradients that are currently not observable. It is believed that the statistical relationship between environmental 
factors and the response of ecosystems is best identi ed using observations over a long period of time. However, 
in many cases, long-term time series data is not available, and then researchers in their models replace the 
temporal data with spatial data. The origins of the theory of space-time substitution go back to the XIX century, 
when the German physicist Boltzmann developed the kinetic theory of gases. Nowadays, methods based on 
space-for-time substitution are used in various  elds: paleoclimatology, geomorphology, landscape sciences and 
environmental studies. The method of space-for-time substitution is used in forest taxation to build forest yield 
tables by selecting stands of one natural sequence of different ages, and in forest ecology – when predicting 
plant successions, in particular, the restoration-age morphogenesis of taiga forests. Due to the progressive 
climatic changes, the use of the method of space-for-time substitution in ecology is especially relevant. When 
constructing transcontinental models of biomass sensitive to climate change, based on the principle of space-for-
time substitution, it was found that the dependence of biomass on temperatures and precipitation is described by 
a propeller-shaped 3D surface. In cold regions, when precipitation increases, the biomass decreases, but as the 
transition to warm regions proceeds, it is characterized by the opposite trend; when the temperature increases 
in wet regions, the biomass increases, but as the transition to dry conditions, it decreases. Thus, the effect of 
the law of the limiting factor in relation to forest communities in the conditions of climate change is con rmed. 
The use of the principle of space-for-time substitution is associated with a number of uncertainties, and one of 
them is determined by different adaptive capabilities of woody plants, sometimes even in different species within 
the genus. Nevertheless, when there is no other way to study ecosystem processes in retrospect or perspective, 
the method of space-for-time substitution is a completely acceptable alternative.

Keywords: space-for-time substitution, paleoclimatology, geomorphology, landscape studies, ecology, plant 
succession, transcontinental climate trends of forest biomass and their forecasting, the law of the limiting factor

Введение
Пространственно-временнóе 

замещение означает использо-
вание современных закономер-
ностей и явлений, наблюдаемых 
в пространственных градиентах, 
для понимания и моделирования 
тех же закономерностей и про-
цессов в ретроспективных и пер-

спективных градиентах време-
ни, которые на данный момент не 
поддаются наблюдению [1]. При 
экологическом прогнозировании 
используются научные данные 
для моделирования сценариев 
экосистемных изменений [2]. 
Корректно применяемые моде-
ли незаменимы в управлении 

окружающей средой, поскольку 
они позволяют принимать пра-
вильные решения и улучшают 
коммуникацию между учеными 
и менеджерами. Однако про-
гностическая способность этих 
моделей зависит от количества и 
качества данных, используемых 
для определения статистической 
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взаимосвязи между факторами 
окружающей среды и реакци-
ей экосистем. Считается, что 
эту взаимосвязь лучше всего 
выявить на основе наблюдений 
в течение длительного периода 
времени [3]. Однако во многих 
случаях долгосрочные данные 
временных рядов недоступны. 
В качестве альтернативы ис-
следователи в своих моделях 
заменяют временные данные 
пространственными данными, 
предполагая, что пространствен-
ная взаимосвязь между фактором 
окружающей среды и перемен-
ной отклика может использовать-
ся в качестве прогноза временнóй 
взаимосвязи. Сбор данных с ши-
роким пространственным охва-
том за короткий промежуток вре-
мени позволяет исследователям 
увеличить диапазон и количество 
экспериментальных данных, ис-
пользуемых для определения вза-
имосвязи между экологическими 
факторами и реакцией на них, 
без необходимости сбора данных 
в течение многих лет.
Однако не все исследовате-

ли считают использование про-
странственно-временного заме-
щения приемлемым способом 
построения прогностических мо-
делей. Проблематичность метода 
заключается в том, что факторы, 
отличные от целевого, могут 
влиять на реакцию экосистемы 
и варьировать в пространствен-
ном отношении [4]. Это может 
привести к ошибочной корреля-
ции между целевым фактором 
и реакцией экосистемы, хотя 
степень этой проблематичности 
в литературе оценивается по-раз-
ному [5–9].

Истоки теории 
пространственно-временного 

замещения
Истоки теории пространствен-

но-временного замещения вос-
ходят в XIX в., когда немецкий 
физик Больцман разработал ки-
нетическую теорию газов [10]. 
Согласно этой теории, в класси-
ческой системе ньютоновской 
механики молекулярное движе-
ние одной молекулы газа в про-
странстве имеет три степени 
свободы. Исходя из этого, для 
описания движения частицы мо-
гут быть определены скорость 
движения и траектория. Одна-
ко для популяции, состоящей из 
большого числа частиц, степень 
свободы отдельной молекулы вы-
ходит за пределы расчетного ди-
апазона, в котором классическая 
механика приемлема для описа-
ния общего состояния движения. 
В действительности, чтобы по-
нять закон теплового явления, нет 
необходимости понимать состоя-
ние каждой молекулы в каждом 
движении. Для описания общего 
поведения достаточно применить 
статистический метод опреде-
ления общего макроскопическо-
го движения. Для установления 
пространственного распределе-
ния быстро движущихся молекул 
газа было предложено понятие 
эргодичности (свойство динами-
ческих систем, состоящее в том, 
что в процессе эволюции поч-
ти каждое состояние с опреде-
лённой вероятностью проходит 
вблизи любого другого состоя-
ния системы). Согласно понятию 
эргодичности, среднее наблюде-
ние движения отдельной молеку-
лы, сделанное во времени, равно 

среднему наблюдению движения 
многих молекул в данный мо-
мент времени. Таким образом, 
наблюдения, сделанные в разные 
периоды времени, могут быть ис-
пользованы в качестве суррогата 
для пространственного распре-
деления молекул в данный мо-
мент [11, 12]. 
Методы, основанные на про-

странственно-временном заме-
щении, применяются в разных 
областях. В частности, для изу-
чения долгосрочного круговоро-
та питательных веществ и сук-
цессий растений используются 
экологические временные ряды 
[13–15], а для вывода прошлых 
изменений окружающей среды из 
геологических прокси применя-
ются функции перехода [16, 17]. 
Термин «прокси» в палеоклима-
тологии (изучение климата про-
шлого) предполагает, что клима-
тические заместители сохраняют 
физические характеристики про-
шлого, которые используются 
для прямых метеорологических 
измерений и позволяют рекон-
струировать климатические ус-
ловия на протяжении более дли-
тельного отрезка истории Земли. 
Однако надежные глобальные 
записи климата были начаты 
только в 1880-х годах.

Применение метода 
пространственно-временнóго 
замещения в геоморфологии
Широкое применение метод 

пространственно-временнóго за-
мещения получил в геоморфо-
логии. Геоморфология изучает 
происхождение и эволюцию 
топографических и батиметри-
ческих объектов, созданных 
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физическими, химическими или 
биологическими процессами, 
действующими на поверхности 
Земли [18, 19]. Из-за относи-
тельно большого временнóго 
масштаба многих геоморфоло-
гических явлений, особенно 
некоторых крупномасштабных 
единиц рельефа, геоморфоло-
ги, как правило, не могут пол-
ностью наблюдать и понимать 
процессы формирования релье-
фа на основе существующих 
научно-технических условий. 
Если взять в качестве примера 
лессовую форму рельефа («Пла-
то Желтой Земли» на севере Ки-
тая), то появление и изменение 
микротопографии в виде ручьев 
и неглубоких оврагов можно на-
блюдать на лессовом склоне по-
сле обильных осадков, в то вре-
мя как формирование Лессового 
плато занимало сотни тысяч или 
даже миллионы лет [20]. 
Имеется несколько способов 

решить эту проблему. Один из 
них заключается в реконструк-
ции исторического рельефа с ис-
пользованием методов датиро-
вания и георадара [21, 22]. Этот 
метод опирается на достоверные 
геохронологические и археоло-
гические данные и применим 
только в отдельных районах, где 
среда геологических отложений 
относительно хорошо сохрани-
лась. Второй способ заключа-
ется в построении физической 
или эмпирико-статистической 
моделей геоморфологического 
развития [23–25], основанных 
на физическом механизме гео-
морфологического процесса или 
данных статистических выбо-
рок. Из них физическая модель 

имеет сложные граничные усло-
вия, и определить граничное 
условие в геоморфологических 
исследованиях гораздо сложнее, 
чем выявить идеальное состоя-
ние в физических исследовани-
ях. Статистическая модель дает 
только частоту и тенденцию 
сложных геоморфологических 
процессов и не имеет описания 
специфической характеристики 
пространственной дифференциа-
ции. Например, простые правила 
перехода в клеточных автоматах 
сильно отличаются от реальных 
геоморфологических процес-
сов [26]. Третий способ состоит 
в наблюдении и прогнозировании 
геоморфологических изменений 
с помощью периодических исто-
рических карт и данных дистан-
ционного зондирования [27, 28]. 
Из-за того, что современная 
техника наблюдений Земли ох-
ватывает период лишь около ста 
лет, временной масштаб резуль-
татов часто бывает относитель-
но коротким. Четвертый под-
ход заключается в физическом 
моделировании ландшафтных 
изменений (в масштабе, умень-
шенном по сравнению с таковым 
в реальности), в которых геомор-
фологические процессы длятся 
относительно быстрее [29, 30]. 
Из-за большой разницы во вре-
менном и пространственном мас-
штабах между моделью и релье-
фом механическое и граничное 
условия не могут полностью вос-
становить изменение геоморфо-
логического процесса. Все выше-
перечисленное в определенной 
степени ограничивает изучение 
геоморфологической эволюции 
[11, 12, 31, 32]. 

В геоморфологии под про-
странственно-временным за-
мещением понимается вывод 
о долгосрочной эволюции форм 
рельефа, основанный на сравне-
нии форм рельефа, образован-
ных в разные периоды развития, 
и форм, реализованных на раз-
ных стадиях развития. Оно пред-
полагает, что при определенных 
условиях окружающей среды 
изучение пространственных про-
цессов эквивалентно изучению 
процессов временных. Следует 
отметить, что как научный тер-
мин пространственно-временное 
замещение имеет синонимы, та-
кие как эргодическая аргумента-
ция [33], пространственно-вре-
менной аналог [34], замещение 
местоположения временем [32]. 
Общее свойство этих терминов 
состоит в возможности делать 
выводы об изменениях во време-
ни на основе разнообразия форм 
в настоящее время [11, 12].
Развитие форм рельефа в кон-

кретных условиях обычно де-
монстрирует пространственное 
распределение, которое происхо-
дит по принципу от «молодого» 
к «старому». На примере Лессо-
вого плато в Китае показано, что 
из-за усиления скорости эрозии 
отложений в направлении с запа-
да на восток лессовая овражная 
эрозия проявлялась в простран-
ственном распределении от сла-
бой до умеренной и сильной. Это 
также рассматривается как пред-
ставление временных рядов про-
цесса развития рельефа в регио-
не. Поэтому при определенных 
условиях пространственное рас-
пределение типов и признаков 
рельефа может отражать процесс 
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их эволюции и развития в пол-
ном соответствии с концепцией 
пространственно-временного за-
мещения [11, 12]. 

Применение метода 
пространственно-временного 
замещения в ландшафтных 

исследованиях
Пространственно-временные 

стохастические процессы игра-
ют важную роль во многих об-
ластях ландшафтных исследова-
ний. В статистических терминах 
ландшафт может воспринимать-
ся как реализация простран-
ственно-временного стохастиче-
ского процесса. Статистический 
анализ ландшафтных данных, 
как правило, включает анализ 
пространственно-временных 
данных, хотя в конкретных слу-
чаях можно иметь данные либо 
пространственных, либо вре-
менных рядов. Отличие про-
странственных данных от вре-
менных рядов состоит в том, что 
обобщение временнóго порядка 
не очевидно на пространствен-
ном уровне [35, 36]. Простран-
ственно-временное замещение 
в ландшафтных исследованиях 
используется для понимания 
долгосрочных изменений рас-
тительности. Оно основано на 
евклидовых расстояниях между 
векторами наблюдений на раз-
ных участках [36].
При анализе пространствен-

но-временных данных важными 
факторами являются длина вре-
менных рядов в каждом место-
положении и общее число про-
странственных местоположений, 
в которых имеются данные. На-
пример, когда длина временного 

ряда в данном месте невелика, 
можно объединить информацию 
из «ближайших» пространствен-
ных местоположений для до-
стижения требуемой точности. 
Проблема может быть решена 
на основе концепции простран-
ственно-временного замеще-
ния, или принципа временнóй 
последовательности. Архивные 
данные о сукцессиях в течение 
длительных периодов време-
ни встречаются редко [37, 38]. 
Поэтому при исследовании дол-
госрочных изменений исполь-
зование временнóй последова-
тельности иногда предлагает 
единственную альтернативу 
чрезмерно длительному времени 
наблюдения [13]. В то же время 
подобный подход связан с не-
которыми известными риска-
ми. Наиболее очевидным из 
них является то, что экологи-
ческие условия на двух разных 
участках часто близки, но ни-
когда не идентичны. Несмотря 
на множество потенциальных 
неопределенностей в интерпре-
тации получаемых результатов, 
исследования показывают, что 
скорость и направление измене-
ния сукцессии непосредственно 
связаны с начальными усло-
виями, как предпосылкой про-
странственно-временного заме-
щения [36].

Применение метода 
пространственно-временного 
замещения в экологических 

исследованиях
Теория пространственно-вре-

менного замещения была вве-
дена в экологию для изучения 
смены биомов в длительном 

масштабе времени [39]. Суть 
основной идеи в том, что для 
прогнозирования процесса пре-
емственности сообществ, со-
общества в одном и том же 
пространстве могут быть диф-
ференцированы в соответствии 
с относительной разницей их 
развития при условии, что дру-
гие экологические факторы, 
кроме времени, поддерживают-
ся как можно более стабильны-
ми [11, 12].
Метод пространственно-вре-

менного замещения подвергался 
наиболее тщательному анализу 
и обсуждался в исследованиях 
временных рядов, причем вы-
воды варьировали от значимого 
подтверждения [40, 41] до силь-
ного смещения [15] результатов 
пространственно-временного 
замещения. Был показан поло-
жительный эффект совместного 
анализа результатов, получен-
ных методом пространствен-
но-временного замещения и 
временнóй модели [42]. С не-
которыми предосторожностями 
применение метода простран-
ственно-временного замещения 
считается допустимым для изу-
чения генетических закономер-
ностей в микроэволюционных 
процессах как на стационарных, 
так и на нестационарных ланд-
шафтах [43]. 
В исследованиях, связанных 

с изменением климата (модели 
биоклиматической оболочки), 
метод пространственно-вре-
менного замещения использо-
вался для представления о том, 
как прогнозируемые изменения 
климата повлияют на ареал и 
распределение видов [44–46]. 
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Все чаще пространственно-вре-
менное замещение применяется 
в моделировании биоразнообра-
зия для прогнозирования влия-
ния климатических изменений 
на распределение видов, видовое 
обилие и изменение видового 
состава [47–53]. Изучение моде-
лей для отдельных видов выяви-
ло проблемы, связанные с про-
екцией этих пространственных 
моделей на временной масштаб 
[54–57], и было высказано пред-
положение, что могут быть более 
надежными модели, основанные 
на коллективных свойствах био-
разнообразия [49, 58, 59]. Однако 
фундаментальное предположе-
ние о том, что пространствен-
ные отношения между климатом 
и биоразнообразием могут быть 
использованы для прогнозиро-
вания временных траекторий 
биоразнообразия в условиях ме-
няющегося климата, остается 
в значительной степени непрове-
ренным. В то же время имеются 
и обнадеживающие результаты 
[1, 58, 59].
Для проверки метода про-

странственно-временного заме-
щения хорошо подходит процесс 
обмена видов между сообще-
ствами, поскольку он может быть 
количественно определен неза-
висимо в пространстве или во 
времени и поскольку изменение 
видового состава сильно корре-
лирует с изменениями клима-
та как в пространстве, так и во 
времени [60–62]. Однако дру-
гие факторы, такие как история 
видов, история местообитаний 
и взаимодействие видов, также 
влияют на изменение видового 
состава независимо от клима-

та или во взаимодействии с ним 
[63–65]. Даже когда климат яв-
ляется основным определяю-
щим фактором видового состава 
сообщества, некоторые аспекты 
климата (например, временная 
изменчивость, ковариация меж-
ду критическими переменными) 
могут в большей степени раз-
личаться в пространстве, чем 
во времени [66, 67]. Понимание 
того, в какой степени измене-
ние видового состава связано 
с климатом и являются ли видо-
вые соотношения одинаковыми 
в пространстве и времени, име-
ет важное значение для оценки 
точности прогнозов изменения 
видового состава под влиянием 
изменения климата [1].
Таким образом, простран-

ственно-временное замещение 
широко используется в модели-
ровании биоразнообразия для 
вывода прошлых или будущих 
траекторий развития экологиче-
ских систем исходя из современ-
ных пространственных моделей. 
Однако основополагающее пред-
положение о том, что движущие 
силы пространственных гради-
ентов видового состава также 
приводят к временным измене-
ниям биоразнообразия, редко 
подвергается проверке. 
Для прогнозирования реак-

ции растений на глобальное 
потепление имеют решающее 
значение фенологические дан-
ные растений. Для оценки изме-
нения климата и его влияния на 
экологические процессы стали 
широко использоваться хроно-
логии периодических фенофаз, 
обусловленные окружающей 
средой (исторические тенденции 

в фенологии растений) [68–71]. 
Такие анализы основаны на дол-
госрочных записях фенологиче-
ских наблюдений, накопленных 
в рамках национальных сетей 
или собранных отдельными ис-
следователями [72–74]. Глобаль-
ное потепление чаще всего вы-
зывает более раннее распускание 
почек и более раннее появление 
листьев и цветов и немного за-
держивает осенние фенофазы 
(более поздняя окраска листьев 
и опадение листьев) с общим 
эффектом удлинения вегетаци-
онного периода в средних и вы-
соких широтах [75–77]. Истори-
ческие записи часто охватывают 
относительно короткие периоды 
или содержат недостающие дан-
ные, не позволяющие исследо-
вателям делать значимые стати-
стические выводы. Это делает 
проблематичной экстраполяцию 
исторических тенденций на бу-
дущее, поскольку в некоторых 
записях может отсутствовать 
полная величина климатических 
циклов или экстремальных явле-
ний. В этой связи было предло-
жено [78] применение косвенно-
го пространственно-временного 
замещения, при котором каче-
ственные пространственные фе-
нологические и температурные 
данные, полученные в одном 
и том же городском ландшафте, 
используются для заполнения 
пробелов в неполных историче-
ских записях и для построения 
дополнительных фенологиче-
ских моделей. Из-за наличия 
фенологического мониторинга 
в населенных пунктах или вбли-
зи них городские районы хоро-
шо подходят для применения 
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метода пространственно-вре-
менного замещения и должны 
получать больше внимания со 
стороны исследователей, разра-
батывающих подходы к изуче-
нию фенологии и климатических 
тенденций [78].
Была выполнена эмпириче-

ская проверка предположения 
о пространственно-временном 
соотношении путем построения 
ортогональных наборов данных 
изменения видового состава 
таксонов растений и климати-
ческого сходства во времени и 
пространстве [1]. Были исполь-
зованы позднечетвертичные па-
линологические данные (резуль-
таты споропыльцевого анализа) 
из восточной части Северной 
Америки с последующим мо-
делированием обусловленного 
климатом изменения видового 
состава. Прогнозы, основанные 
на пространственно-времен-
ном замещении, были на 72 % 
более точными, чем прогнозы 
по «времени на время». Однако 
пространственно-временное за-
мещение плохо работало в голо-
цене, когда временные вариации 
климата были малы относитель-
но пространственных вариаций 
и требовали взятия подвыборок 
для проверки соответствия степе-
ни пространственных и времен-
ных климатических градиентов. 
Несмотря на это предостере-
жение, полученные результаты 
в целом поддерживают разумное 
использование пространственно-
временного замещения при мо-
делировании реакции сообще-
ства на изменение климата [1].
Метод пространственно-вре-

менного замещения был приме-

нен при прогнозировании по-
следствий будущего потепления 
в функционировании тундровых 
сообществ обоих полушарий 
Земли [79]. Известно, что про-
цесс потепления в тундре про-
исходит быстрее, чем в любом 
другом биоме на Земле, и потен-
циальные изменения имеют да-
леко идущие последствия из-за 
глобальных эффектов обратной 
связи между растительностью 
и климатом. Более глубокое 
понимание того, как факторы 
окружающей среды формиру-
ют структуру и функции расте-
ний, имеет решающее значение 
для прогнозирования послед-
ствий изменения окружающей 
среды для функционирования 
экосистем. 
Быстрое потепление климата 

в арктических и альпийских ре-
гионах приводит к изменениям 
в структуре и составе тундровых 
экосистем [80, 81] с потенциаль-
но глобальными последствиями. 
До 50 % мировых запасов под-
земного углерода содержится 
в почвах вечной мерзлоты [82], 
и ожидается, что тундровые ре-
гионы в течение следующего 
столетия внесут большую часть 
вызванных потеплением потерь 
углерода в почве [83]. Свойства 
растений сильно влияют на кру-
говорот углерода и энергетиче-
ский баланс экосистемы, что, 
в свою очередь, может влиять 
на региональный и глобальный 
климат [84–86]. Поэтому коли-
чественная оценка связи между 
окружающей средой и функ-
циональными особенностями 
растений важна для понимания 
последствий изменения клима-

та, но такие исследования ред-
ко распространяются на тун-
дру [87–89]. В этой связи была 
поставлена задача оценить вза-
имосвязи между климатом и 
свойствами растений в самых 
холодных экосистемах Земли, 
где последствия потепления 
климата для функциональных 
изменений в тундре остаются 
в значительной степени неиз-
вестными [79].
Используя набор данных 

56  000 измерений признаков 
тундровых растений в упомя-
нутых сообществах [79], коли-
чественно оценили общебиом-
ные связи между температурой, 
влажностью почвы и ключевы-
ми признаками морфологии и 
функций растений [90]. Внутри-
видовая изменчивость призна-
ков является особенно важной 
в тундре, где биоразнообразие 
невелико или где виды имеют 
широкий географический аре-
ал [91]. Была проанализирова-
на внутривидовая изменчивость 
(фенотипическая пластичность 
или генетические различия меж-
ду популяциями) и изменчивость 
на уровне сообщества (измене-
ния видового состава или обилия 
видов в пространстве). Сначала 
исследовано, как изменяются 
свойства растений в зависимо-
сти от температуры и влажно-
сти почвы в тундровом биоме. 
Затем количественно оценено 
относительное влияние внутри-
видовой вариации признака на 
вариацию признака на уровне 
сообщества для пространствен-
ных отношений температуры и 
признаков растений. Наконец, 
исследовано, объясняются ли 
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пространственные отношения 
температуры и признаков рас-
тений экотопными различиями 
в обилии видов или изменении 
видового состава [79].
Основной предпосылкой для 

количественной оценки про-
странственных соотношений 
температуры и признаков расте-
ний было обеспечение эмпириче-
ской основы для прогнозирова-
ния потенциальных последствий 
будущего потепления [92–94]. 
Поэтому оценены фактические 
темпы изменения признаков 
растений с течением времени на 
уровне сообщества с использо-
ванием тридцатилетних данных 
обследования растительности на 
117 пробных участках тундры. 
На уровне межвидовых вариа-
ций признаков показано, как из-
менения в признаках сообщества 
за три десятилетия потепления 
окружающей среды соотносятся 
с прогнозами пространственных 
соотношений температуры и 
признаков растений. При анализе 
использован обобщаемый байе-
совский подход моделирования, 
который позволил учесть иерар-
хическую пространственную, 
временную и таксономическую 
структуру данных, а также мно-
гочисленные источники неопре-
деленности [79].
Связи температуры и свойств 

растений в пространстве в ос-
новном обнаружились довольно 
тесными, но влажность почвы 
оказала заметное влияние на 
тесноту и направление этих свя-
зей, что означает для сообществ 
тундры сильное влияние изме-
нений влагообеспеченности на 
будущие сдвиги признаков рас-

тений. За последние три десяти-
летия высота растений в сообще-
ствах увеличилась с потеплением 
на всех участках, но другие свой-
ства оказались смещенными 
относительно прогнозируемых 
темпов изменений. Полученные 
результаты подчеркивают слож-
ность использования простран-
ственно-временного замещения 
при прогнозировании послед-
ствий будущего потепления для 
функционирования растений 
и предполагают, что функции, 
тесно связанные с высотой рас-
тений, будут испытывать наи-
более быстрые изменения. Они 
также показывают силу влияния 
факторов окружающей среды 
на формирование биотических 
сообществ в самых холодных 
экстремумах планеты и на их 
основе оценивают возможности 
улучшения прогнозов функцио-
нальных изменений в тундровых 
экосистемах с потеплением кли-
мата [79].
Данные мониторинга в наци-

ональном парке Э́верглейдс во 
Флориде (США) были исполь-
зованы для проверки возможно-
сти замены пространственных 
данных временными в моделях 
прогнозирования. Простран-
ственные модели, которые пред-
сказывали реакцию популяции 
рыбы-лукании (Lucania goodei) 
на аридизацию водно-болотных 
угодий, работали иногда даже 
лучше, чем временные модели. 
Модели работали лучше всего, 
когда результаты не экстраполи-
ровались за пределы диапазона 
изменчивости, охватываемого 
исходным набором данных. Взя-
тые в контексте других исследо-

ваний, полученные результаты 
показывают, что метод простран-
ственно-временного замещения 
лучше всего работает в экоси-
стемах с низким бета-разнообра-
зием, высоким сходством между 
участками и небольшим отстава-
нием в реакции организма на ве-
дущий фактор [95]. 

Применение метода 
пространственно-временного 

замещения в анализе 
растительных сукцессий
Понятие сукцессии является 

одним из древнейших в эколо-
гии [96]. Вследствие продолжи-
тельности времени, необходимо-
го для фактического наблюдения 
за изменениями (сукцессией) 
растительности на данном ме-
стообитании, в исследованиях 
сукцессий используется метод 
пространственно-временного за-
мещения. Согласно этому мето-
ду, выводится временная после-
довательность развития на дан-
ном местообитании на основе 
серии участков, различающих-
ся по возрасту с момента неко-
торого начального состояния, 
т. е. с того момента, когда место-
обитание стало доступным для 
заращивания. В основе метода 
лежит предположение о том, 
что каждый участок в последо-
вательности отличается только 
возрастом и имеет одинаковую 
историю как абиотических, так 
и биотических компонентов. 
Если эти предположения верны, 
то каждое местообитание будет 
повторять сукцессию каждого 
другого более старого местооби-
тания вплоть до его нынешнего 
возраста [15]. 
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Сукцессионная динамика рас-
тительности прибрежных пес-
чаных дюн. Классическим при-
мером сукцессионного анализа 
методом пространственно-вре-
менного замещения является ис-
следование сукцессионной ди-
намики прибрежных песчаных 
дюн вдоль южного берега озера 
Мичиган [97]. По мере того, как 
постледниковое озеро со време-
нем отступало, это приводило 
к образованию сукцессий песча-
ных дюн, представляющих собой 
прибрежные гряды. На основе 
изучения растительности, ра-
стущей на сукцессиях дюн, раз-
личающихся по возрасту, была 
выведена последовательность 
развития растительности [97, 98], 
которая повторяется во многих 
учебниках по экологии [99, 100]. 
Последовательность раститель-
ности для дюнных сукцессий 
демонстрирует простую линей-
ную сукцессионную последова-
тельность однолетних растений, 

песчаных дюнных трав, а затем 
тополей, сосен и дубов (рис. 1). 
Тем не менее имеются эмпири-
ческие доказательства, коррек-
тирующие эту простую последо-
вательность [101, 102].
Послеледниковая раститель-

ная сукцессия. Как и в примере 
с дюнными сукцессиями, объ-
яснение постледникового раз-
вития растительности основано 
на гипотезе Ф. Клементса [101]. 
Постледниковая сукцессионная 
последовательность выведена 
на основе растительности, об-
наруженной на участках, ко-
торые вышли из-под ледника 
в разное время и, таким образом, 
представляли разные возрасты 
или стадии развития раститель-
ности. Сукцессия начинается 
с пионерных мхов и нескольких 
травянистых видов. Затем по-
являются сначала стланиковые, 
а позднее кустарниковые виды 
ив. Вскоре в сукцессию вступает 
ольха, которая спустя 50 лет об-

разует заросли высотой до 10 м 
с примесью тополя. В ольховые 
сообщества внедряется ель сит-
хинская, образуя густой сме-
шанный лес, который продолжа-
ет развиваться с примесью тсуги 
западной и тсуги горной [103]. 
Однако проверка этой гипоте-
тической последовательности 
развития растительности в пост-
ледниковый период с исполь-
зованием методов, отличных 
от пространственно-временного 
анализа, показала наличие суще-
ственных отклонений [15].
Сукцессия растительности 

на землях, вышедших из сельско-
хозяйственного оборота. Сук-
цессионная последовательность 
зарастания брошенных сельско-
хозяйственных полей в Пьемон-
те Северной Каролины (США) 
исследована на совокупности 
территориально разделенных 
участков, вышедших из оборо-
та в разное календарное время. 
Сделано предположение, что 

Рис. 1. Схема растительной сукцессии на песчаных дюнах южного берега озера Мичиган, США [15]
Fig. 1. Scheme of plant succession on the sand dunes of the southern shore of Lake Michigan, USA [15]
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последовательность в пределах 
локальной области в однород-
ных почвенных условиях сле-
дует в целом предсказуемому 
курсу и что любое поле в опре-
деленных пределах представля-
ет собой стадию, через которую 
пройдут или прошли все осталь-
ные. Согласно установленной 
сукцессионной последовательно-
сти (рис. 2), чистые брошенные 
поля быстро покрываются разно-
образными однолетними расте-
ниями. В течение нескольких лет 
большая часть однолетних рас-
тений заменяется травянистыми 
многолетниками и кустарниками. 
За кустарниками следуют сосны, 
которые в конечном итоге вытес-
няют более ранние сукцессион-
ные виды; сосновые леса, в свою 
очередь, заменяются различны-
ми лиственными древесными 
видами, которые составляют по-
следнюю стадию сукцессионной 
последовательности [100, 104]. 
Однако последующие исследо-
вания данной сукцессии на по-
стоянных пробных площадях 
выявили существенные откло-
нения от исходной схемы [105].

Исследование лесообразова-
тельного процесса в таежной 
зоне и генетическая классифика-
ция типов леса. Интенсивность 
и направленность лесообразова-
тельного процесса регулируют-
ся непрерывно идущими эколо-
гическими преобразованиями, 
которые оцениваются характе-
ром функционирования всех 
компонентов лесных экосистем. 
Результативность лесообразова-
тельного процесса становится 
заметной через десятки, иногда 
сотни лет, когда фиксируются из-
менения в составе лесов, эдифи-
каторной роли древесных видов, 
в изменении структуры лесных 
сообществ [106, 107]. Вслед-
ствие растянутости лесообра-
зовательного процесса во вре-
мени сукцессионная динамика 
таежных лесов устанавливается 
путем подбора экотопов из раз-
ных стадий онтоценогенеза и 
интерпретации их совокупности 
методом пространственно-вре-
менного замещения. В частно-
сти, динамика состава и дру-
гих таксационных показателей 
по классам возраста получена 

при статистической обработке 
более 600 таксационных опи-
саний потенциальных и корен-
ных кедровников мшисто-раз-
нотравных (ТЛУ-322, согласно 
генетической классификации, по 
Б. П. Колесникову [106]) в Севе-
роуральском и Карпинском лес-
хозах Свердловской области.
В итоге сукцессионная по-

следовательность восстанови-
тельно-возрастного морфоге-
неза кедровников поделена на 
три периода (рис. 3): I – период 
восстановления леса на выруб-
ках и гарях березой и осиной, 
II – по мере отпада лиственных 
в основной полог выходят ели 
и пихта, а кедр сибирский оста-
ется пока в подчиненном ярусе, 
III – период господства основно-
го эдификаторного вида – кедра 
сибирского – продолжается от 
180 до 360 и более лет, а в даль-
нейшем сменяется вторичными 
возрастными поколениями тем-
нохвойных и кедра [107]. 
Составление таблиц хода ро-

ста методом «указательных» 
насаждений. В лесной таксации 
типичным примером подобного 

Рис. 2. Схема растительной сукцессии на землях, вышедших из-под сельскохозяйственного оборота 
в Пьемонте, США [104]

Fig. 2. Scheme of plant succession on lands that have been released from agricultural turnover 
in Piedmont, USA [104]
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пространственно-временного за-
мещения является метод «ука-
зательных» насаждений при 
составлении таблиц хода роста 
«нормальных» (полных) древо-
стоев по данным таксации вре-
менных пробных площадей, за-
ложенных в одном и том же типе 
леса, но в древостоях разного 
возраста. При этом древостои 
должны принадлежать к одному 
естественному ряду развития, 
представляющему совокупность 
однородных насаждений, дости-
гающих одинаковых средних вы-
сот в определенном возрасте и 
характеризующихся общностью 
роста по другим таксационным 
показателям [108]. Отклонение 
от подобных траекторий «указа-
тельных» насаждений было вы-
явлено еще A. Шваппахом [109] 

по данным таксации древостоев 
на постоянных пробных площа-
дях, и позднее В. В. Кузьмиче-
вым [110] было сформулировано 
положение, согласно которому 
«нормальные насаждения пред-
ставляют собой тот предел, ко-
торого достигают конкретные 
насаждения только один (или 
несколько) раз на протяжении 
своей жизни, но расти в этом 
экстремальном состоянии они 
не могут» (с. 142) и вследствие 
естественного изреживания 
снижают продуктивность. Тем 
не менее таблицы хода роста 
нормальных древостоев широ-
ко применяются в современном 
лесоустройстве, когда требует-
ся актуализация запасов с не-
большим временным лагом (до 
10 лет).

Прогностические возможности 
чувствительных к изменению 
климата моделей биомассы 

деревьев и древостоев 
при использовании принципа 
пространственно-временного 

замещения
Результаты последних ис-

следований [111] дают эмпи-
рическую поддержку теорети-
ческому ожиданию того, что 
климатический контекст явля-
ется ключом к пониманию от-
ношений между свойствами 
растений и их историей жизни 
(life history) в глобальном плане. 
Включение в аллометрические 
модели биомассы деревьев тем-
пературы и осадков в качестве 
дополнительных независимых 
переменных улучшает точность 
оценок и дает возможность 

Рис. 3. Схема восстановительно-возрастного морфогенеза кедровников мшисто-разнотравных. 
I–III – периоды восстановительно-возрастного морфогенеза кедровников; 1–7 – фазы морфогенеза. 

Участие в составе: а – лиственные береза и осина, б – темнохвойные ель и пихта сибирские, в – кедр сибирский, 
г – вторичные возрастные поколения темнохвойных и кедра [107]

Fig. 3. The scheme of the restoration-age morphogenesis of mossy-mixed Pinus sibirica forests. 
I–III – periods of recovery-age morphogenesis of Pinus sibirica forests; 1–7 – phases of morphogenesis. 

Participation in the composition: a – deciduous birch and aspen, б – dark coniferous Siberian spruce and Siberian  r, 
в – Pinus sibirica, г – secondary age generations of dark coniferous and Pinus sibirica [107]
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прогнозирования изменений 
биомассы в лесах Китая при кли-
матических сдвигах [112, 113]. 
На основе 539 пробных площа-
дей лиственничных насаждений 
на севере и северо-востоке Ки-
тая были сопоставлены базовая 
и чувствительная к климату мо-
дели биомассы древостоев. Хотя 
последняя объясняла 85 % из-
менчивости биомассы, разница 
в полученных оценках биомассы 
по сравнению с базовой состави-
ла лишь 0,27 % [114]. Подобные 
результаты применимы только 
для территории Китая, посколь-
ку модели биомасса – климат, 
разработанные для ограничен-
ного географического региона, 
могут быть непригодны для бо-
лее широкого применения [115]. 
В упомянутых исследованиях 
[112, 113] территориальные раз-
личия климата экстраполирова-
ны на текущие и прогнозируе-
мые климатические сдвиги во 
времени. 
Разработанные базы данных 

о биомассе деревьев и древо-
стоев основных лесообразую-
щих древесных видов Евразии 
[116, 117] дали возможность 
построения трансконтиненталь-
ных моделей биомассы, чувстви-
тельных к изменению климата, 
и прогнозирования изменений ее 
структуры при предполагаемых 
климатических сдвигах с исполь-
зованием принципа простран-
ственно-временного замещения. 
Установлено, что зависимость 
большинства компонентов био-
массы от температур и осадков 
описывается пропеллерообраз-
ной 3D-поверхностью. В холод-
ных регионах при повышении 

осадков биомасса снижается, 
но по мере перехода к теплым 
регионам она характеризует-
ся противоположным трендом. 
При повышении температуры 
во влажных регионах биомасса 
увеличивается, но по мере пере-
хода в сухие условия снижается. 
Тем самым биомасса деревьев 
и древостоев лесообразующих 
видов реагирует на предполагае-
мые климатические сдвиги в со-
ответствии с принципом лими-
тирующего фактора: в условиях 
недостатка влаги любое повы-
шение температуры усугубляет 
ее дефицит и биомасса уменьша-
ется, а в условиях достаточного 
увлажнения повышение темпе-
ратуры способствует увеличе-
нию биомассы, т. е. вызывает эф-
фект, прямо противоположный. 
В холодных регионах увеличе-
ние осадков вызывает «сверх-
нормативное» переувлажнение 
и биомасса деревьев снижается, 
а в теплых регионах эффект про-
тивоположный и биомасса уве-
личивается [118–121].
Таким образом, успех приме-

нения теории пространственно-
временного замещения в эколо-
гии растений зависит от того, на-
сколько экологические условия, 
определяющие свойства расте-
ний в территориальных гради-
ентах, соответствуют будущим 
экологическим условиям, опре-
деляющим свойства растений 
во временном градиенте. Одна-
ко имеется еще один уровень 
неопределенности, связанный 
с пространственно-временным 
замещением, и определяется он 
адаптационными возможностя-
ми растений.

Адаптационные 
возможности растений при 
пространственно-временном 

замещении
Адаптационная способность 

как одна из трех детерминант 
уязвимости экосистем при из-
менении климата определяется 
как способность видов сохра-
няться в их нынешнем место-
положении, справляясь с но-
выми условиями окружающей 
среды посредством акклима-
тизации и/или эволюции [122]. 
Поскольку сформировавшимся 
экосистемам Земли свойственно 
оптимальное поведение [123], 
значительные климатические 
изменения неизбежно вызовут 
их стресс. Даже в тех районах, 
где потепление в конечном итоге 
окажет некоторое благотворное 
воздействие, потребуются затра-
ты на корректировку. Адаптация 
к климату предполагает изме-
нение в поведении экосистем 
в ответ на его фактическое или 
ожидаемое изменение. Процесс 
этот эндогенный и довольно 
сложный, поскольку по мере 
изменения климата адаптивные 
реакции должны меняться вме-
сте с ним [124]. Проблема адап-
таций растительного покрова 
к изменению климата требует 
междисциплинарных решений. 
Важнейшим компонентом это-
го подхода является разработка 
систем оценки адаптационных 
процессов [125]. Предлагает-
ся комплексно, во взаимосвязи 
рассматривать как мероприятия 
по смягчению последствий из-
менения климата, так и возмож-
ности адаптации в контексте 
устойчивого развития [126, 127].
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Адаптации лесов, повыша-
ющие их функциональность 
в условиях многофакторного 
давления глобальных измене-
ний, способствуют как адаптив-
ное ведение лесного хозяйства, 
так и восстановление лесных 
экосистем [128]. Глобальные 
изменения включают измене-
ние условий произрастания 
лесов в результате климатиче-
ских сдвигов, в частности про-
являющихся в экстремальных 
погодных явлениях и в сопут-
ствующем проявлении патоге-
нов [129]. Кроме того, быстро 
растет спрос на экосистемные 
услуги со стороны растущего 
населения мира и меняющих-
ся социальных потребностей 
в продовольствии, биоэнергии 
и водоснабжении. Обеспечение 
соответствия этих изменяющих-
ся социальных потребностей 
в условиях изменения климата 
местным условиям произраста-
ния является одной из основных 
задач XXI в. в области управле-
ния лесами [130].
Ожидается, что при беспреце-

дентных темпах изменения кли-
мата популяции древесных ви-
дов окажутся в климатических 
условиях, выходящих за рамки 
тех, к которым они адаптирова-
ны, что составит угрозу санитар-
ному состоянию и жизнеспособ-
ности лесов [131, 132]. Деревья 
представляют собой основу лес-
ной среды обитания, играют 
важную роль в регулировании 
глобального углеродного цик-
ла и поддерживают экономику, 
основанную на ресурсах. Поэто-
му прогнозирование их потен-
циальной реакции на изменение 

климата имеет первостепенное 
значение для управления леса-
ми и их сохранения [133, 134]. 
Понимание того, каким видам 
может благоприятствовать или 
угрожать изменение климата, 
необходимо при отборе древес-
ных видов в программах лесо-
восстановления, лесоразведения 
[135, 136] и для определения 
приоритетов в управленческих 
действиях, направленных на со-
хранение и повышение устой-
чивости лесных экосистем 
[129, 137, 138].
В ответ на изменение клима-

та древесные виды могут либо 
оставаться в своем нынешнем 
местоположении, либо мигри-
ровать вслед за смещающейся 
климатической нишей, либо по-
гибнуть [139]. Однако многие 
исследования показывают, что 
изменения в климатических ни-
шах деревьев в течение следую-
щего столетия превысят мигра-
ционную способность древесных 
видов [140–144]. Чтобы оценить 
способность видов сохраняться 
в рамках нынешнего распростра-
нения, в последние годы многие 
исследования были направлены 
на оценку экологической уязви-
мости при изменении климата 
[134, 140, 145–147].
Уязвимость видов при из-

менении климата определяют 
три фактора: а) воздействие – 
масштаб прогнозируемых из-
менений окружающей среды; 
б) чувствительность – степень, 
в которой это изменение ока-
жет негативное влияние на вид, 
и в) адаптивная способность – 
способность видов справляться 
с новыми условиями и адапти-

роваться к ним [122]. По мнению 
некоторых авторов [148, 149], 
миграционная способность яв-
ляется частью адаптивной стра-
тегии видов по отношению к из-
менениям окружающей среды. 
Однако для деревьев, лишенных 
возможности перемещаться, ми-
грационная способность вклю-
чает в себя набор специфичных 
признаков и условий [150].
В одной из последних работ 

[122] предложена основа для 
количественной оценки пяти 
ключевых компонентов адаптив-
ной способности деревьев к из-
менению климата: индивиду-
альная адаптация посредством 
фенотипической пластичности, 
фенотипическое разнообразие 
популяции под влиянием гене-
тического разнообразия, гене-
тический обмен внутри популя-
ций, генетический обмен между 
популяциями и генетический 
обмен между видами. Для каж-
дого компонента определены 
основные механизмы, лежащие 
в основе адаптивного потенци-
ала, и представлены соответ-
ствующие показатели, которые 
могут быть использованы в ка-
честве индексов. Чтобы проил-
люстрировать использование 
этой структуры, оценена отно-
сительная адаптивная способ-
ность 26 древесных видов в се-
веро-восточной части Северной 
Америки. Установлено, что 
адаптивная способность сильно 
варьирует между видами и меж-
ду компонентами адаптивной 
способности, так что ни один 
вид не занимает последователь-
ное место по всем компонен-
там. В среднем хвойные Picea 
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glauca и широколиственные 
Acer rubrum и A. saccharinum 
демонстрируют наибольшую 
адаптивную способность среди 
исследованных видов, в то вре-
мя как хвойные Picea rubens 
и Thuja occidentalis и широко-
лиственные Ostrya virginiana 
обладают самыми низкими по-
казателями. Таким образом, 
виды даже в пределах одного 
рода могут обладать противопо-
ложными адаптивными способ-
ностями. В работе обсуждены 
ограничения, возникающие при 
сравнении адаптивных возмож-
ностей между видами, включая 
проблемы, связанные с ограни-
ченной доступностью данных 
и недостаточной сопостави-
мостью показателей, получен-
ных с помощью различных ме-
тодов в разных исследованиях. 
Объем данных, необходимых 
для такой оценки, свидетель-
ствует о междисциплинарном 
характере адаптационного по-
тенциала и необходимости 
продолжения перекрестного со-
трудничества для лучшего про-
гнозирования последствий изме-
нения климата [122].
Природное районирование 

рассматривается Б. Б. Родома-
ном [151] как пространственная 
форма закона перехода количе-
ства в качество в философском 
смысле, а в более узком смыс-
ле – как реализация позицион-
ного принципа – зависимости 
существенных свойств объектов 
от их положения в пространстве. 
Позиционный принцип широко 
представлен в живой природе, 
где он реализуется спонтан-
но. Фактически все природные 

зоны территориально подвиж-
ны. Если на сдвиги природных 
зон, замеченные А. Гумбольд-
том, уходят тысячелетия и века, 
то в антропогенных геосисте-
мах – десятилетия и даже годы 
[152, 153]. Объяснение физиче-
ских и функциональных свойств 
объектов через пространствен-
ное положение Б.  Б.  Родо-
ман [151] определяет термином 
пространственной редукции. 
Позиционная редукция предпо-
лагает, что можно и нужно сво-
дить свойства объектов к произ-
водным от их географического 
положения и выводить свойства 
объектов из их географического 
положения [154]. Геологически 
сложившийся климат двух со-
седних экорегионов определя-
ет не только разделение одного 
рода на два вида или замену од-
ного вида другим, но и различие 
в морфологическом строении и 
биомассе древостоев. Адаптация 
видов к различным климатиче-
ским условиям этих регионов 
длилась, как уже отмечалось, 
тысячи лет. 
Согласно известному зако-

ну минимума Ю. Либиха [155], 
темп роста растения зависит 
от фактора, который находит-
ся в минимуме по отношению 
к его потребностям. Ю. Эсслен 
[156], вслед за Ю. Либихом, 
показал, что ограничивающим 
фактором может быть не толь-
ко недостаток, но и избыток та-
ких факторов, как свет, тепло и 
влага (много «хорошо» – тоже 
«нехорошо»). Идея лимитирую-
щего влияния максимума нарав-
не с минимумом была развита 
В. Шелфордом [157], который 

распространил лимитирующий 
принцип на любые факторы 
окружающей среды и стал изве-
стен как автор закона толерант-
ности Шелфорда, развитого за-
тем У. Тейлором [158]. Позднее 
А. А. Молчанов [159] трактовал 
принцип ограничения примени-
тельно к лесным экосистемам 
как «расширенную концепцию 
лимитирующих факторов», со-
гласно которой «любое состоя-
ние, приближающееся или пре-
вышающее предел устойчивости 
для любого организма и групп, 
нас интересующих, может счи-
таться лимитирующим факто-
ром» (с. 271). В последнее время 
это явление получило широкое 
распространение как принцип 
лимитирующих факторов Либи-
ха – Шелфорда [160].
Проявление лимитирующих 

факторов прослеживается на ре-
гиональном и локальном уров-
нях в исследовании радиально-
го прироста ствола. Известно, 
что изменчивость ширины го-
дичного кольца и биомассы де-
ревьев во многом определяется 
циклами солнечной активности 
и количеством поступающей 
солнечной радиации [161–163]. 
Однако в условиях избыточного 
увлажнения на болотах Пред-
уралья, где одновременно дей-
ствуют два лимитирующих 
фактора – избыток влаги и не-
достаток кислорода в почве, 
циклический радиальный при-
рост объясняется гидрологиче-
ским режимом местообитания 
[164], а в другой крайности – 
при недостатке влаги в степной 
зоне – происходит повышение 
чувствительности роста деревьев 
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к атмосферным осадкам [165]. 
В болотных лесах Западной Си-
бири в условиях недостатка теп-
ла радиальный прирост лимити-
руется увеличением количества 
осадков, а в условиях недостат-
ка влаги в почве – повышением 
температуры [166]. В условиях 
недостатка тепла на севере Евра-
зии продуктивность лесного по-
крова возрастает с повышением 
температуры, а в условиях юж-
ной лесостепи преобладающую 
роль играют осадки [167, 168].
На полярном пределе рас-

пространения березы в Сибири 
лимитирующим фактором яв-
ляется температура, но по мере 
продвижения к югу дефицит теп-
ла снижается и возрастает роль 
дефицита увлажнения. Установ-
лено, что смена лимитирующего 
фактора происходит в подзоне 
средней тайги [169]. При иссле-
довании радиального прироста 
лиственницы в Средней Сибири 
в условиях многолетней мерзло-
ты получены закономерности 
увеличения прироста в направ-
лении от плакоров к урезу воды, 
т. е. с увеличением глубины от-
таивания грунта [169]. Исполь-
зование принципа простран-
ственно-временного замещения 
позволяет прогнозировать уве-
личение прироста лиственницы 
в темпоральном градиенте по 
мере глобального потепления 
и связанного с ним оттаивания 
грунта.

Выводы
1. Возникнув в XIX в., прин-

цип пространственно-времен-
ного замещения получил рас-
пространение в геоморфологии, 

ландшафтных, биолого-экологи-
ческих и других исследованиях. 
В связи с наблюдаемыми кли-
матическими сдвигами модели 
биологической продуктивности 
растительных сообществ, чув-
ствительные к изменению кли-
мата в территориальных гради-
ентах, могут быть использованы 
для прогнозирования изменений 
биопродуктивности в предпола-
гаемых темпоральных изменени-
ях климата на основе принципа 
пространственно-временного 
замещения. При этом в условиях 
недостатка влаги лимитирующим 
фактором является повышенная 
температура, а в условиях не-
достатка тепла лимитирующим 
фактором становится повышен-
ная влажность местообитаний.

2. Выявленные закономерно-
сти биомасса – климат носят 
гипотетический характер: они 
отражают долговременные 
адаптивные реакции деревьев 
и древостоев на региональные 
климатические условия и не 
учитывают тенденции стреми-
тельных изменений окружаю-
щей среды, которые наклады-
вают серьезные ограничения на 
способность лесов адаптиро-
ваться к новым климатическим 
условиям [130, 168, 170–173]. 
В частности, выводы о динами-
ке биоразнообразия, основан-
ные на методе пространственно-
временного замещения, пере-
оценивают масштабы реакции 
на современное потепление кли-
мата, поскольку пространствен-
ные градиенты отражают долго-
срочные процессы [94].

3. Закон лимитирующего фак-
тора Либиха хорошо работает 

в стационарных условиях. При 
быстром изменении лимитиру-
ющих факторов (например, тем-
пературы воздуха или осадков) 
лесные экосистемы находятся 
в переходном (нестационарном) 
состоянии, при котором некото-
рые факторы, пока не имевшие 
существенного значения, могут 
выйти на первый план, и конеч-
ный результат может быть опре-
делен другими лимитирующими 
факторами [174]. Ситуация усу-
губляется неизвестным совмест-
ным влиянием температуры и 
осадков.

4. Недостаток метода про-
странственно-временного за-
мещения состоит в том, что 
неучтенные факторы изменчи-
вости признака в территориаль-
ном градиенте накладываются 
на неучтенные факторы при пе-
реносе территориальной измен-
чивости признака на его тренд 
во временном градиенте, что 
способствует неопределенности 
прогноза. Эта неопределенность 
усиливается неизбежными 
стрессовыми реакциями экоси-
стем на резкие климатические 
изменения, которые могут при-
вести к замене лимитирующего 
фактора и непредсказуемым ка-
тастрофическим явлениям [175, 
176], порожденным, например, 
сменой положительного влия-
ния фактора на отрицательное. 
Тем не менее, когда нет иной 
возможности исследовать экоси-
стемные процессы в ретроспек-
тиве или перспективе, метод 
пространственно-временного 
замещения представляет пока 
вполне приемлемую альтерна-
тиву.
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