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ВВЕДЕНИЕ 

Большинство экологических проблем, с которыми сталкивается человече-

ское общество, могут быть решены только в экосистемном и даже глобальном 

масштабах. Соответственно, экологические исследования интенсивно развивают-

ся в направлении макроуровня. В связи с быстрым развитием сетей наблюдений и 

информационных технологий система наземного наблюдения с использованием 

космических аппаратов становится важной особенностью мониторинга экосистем 

в новую эпоху. С постепенным формированием глобальных систем наблюдений 

нового поколения и быстрым расширением массива разнородных данных из не-

скольких источников экология вступила в эпоху больших данных, большой науки 

и больших теорий (Niu et al., 2020). Область исследований в направлении инте-

грации экологических больших данных получила название интегративной эколо-

гии. Предполагается, что на фоне глобальных изменений и быстрого развития 

больших данных интегративная экология будет широко применяться и развивать-

ся для обеспечения устойчивого развития человеческого общества (Черных, 

Сысуев, 2000; Song et al., 2019; Niu et al., 2020). 

Лесным экосистемам, как поглотителям атмосферного углерода, отводится 

важная роль в стабилизации климата. Способность лесов изымать из атмосферы 

углерод и продуцировать органическое вещество является основой их функцио-

нирования (Дылис, 1978). Леса играют жизненно важную роль в смягчении по-

следствий изменения климата, поглощая CO2 и накапливая его в фитомассе, и тем 

самым способствуют глобальному регулированию климата (Карелин и др., 1995; 

Гитарский и др., 2002; Чебакова, 2006; Комаров и др., 2007; Базилевич, Титляно-

ва, 2008; Голубятников, Денисенко, 2009; Коломыц, 2020; He et al., 2022). Необ-

ходимость лучшего понимания вызванных климатом изменений в динамике рас-

тительности требует точных оценок изменений фитомассы в разных регионах и во 

времени (Delcourt, Veraverbeke, 2022). Особенно важны адекватная оценка лесной 

фитомассы и количественное определение воздействия на нее биотических и 

абиотических факторов (Поздняков и др., 1969; Молчанов, 1971; Смирнов, 1971; 

Казимиров, Морозова, 1973; Габеев, 1976; Уткин и др., 1982; Москалюк, 1984; 
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Алексеев, Бердси, 1994; Нагимов, 2000; Габделхаков, 2001; Курбанов, 2002; Бабич 

и др., 2004; Щепащенко, 2005; Лакида и др., 2006; Бобкова и др., 2014; Lakida et 

al., 2018). Необходимы сведения о том, как изменяются фитомасса и углерод де-

понирующая способность лесов в трансконтинентальных климатических градиен-

тах (Vose et al., 2012). 

В конце XIX в. В. В. Докучаевым (1899) были впервые показаны взаимосвя-

зи живых организмов с окружающей средой в различных природных зонах. Пер-

вые попытки связать продуктивность лесных насаждений с интегральными кли-

матическими индексами (Weck, 1954; Paterson, 1962) были выполнены на гло-

бальном уровне. В интегрированном климатическом индексе объединялось не-

сколько климатических показателей в предположении, что вклады всех факторов 

одинаковые, что не соответствовало действительности. Учет влияния отдельных 

климатических факторов на продуктивность растительного покрова был выпол-

нен А. А. Григорьевым и М. И. Будыко (1956) при выводе периодического закона 

географической зональности. Они исходили из того, что условия увлажнения в 

пределах одного широтного пояса определяют продуктивность растительного по-

крова (Базилевич и др., 1968). Х. Лит (1974) на планетарном уровне показал нали-

чие парных зависимостей первичной продукции от температуры и осадков. Они 

были повторены коллективом авторов (Luyssaert et al., 2007) на глобальной базе 

данных 8 основных биомов суши, но проследить чѐткие связи с температурой и 

осадками стало невозможно (рисунок 1). 

Причина данной неопределенности, по-видимому, состоит в том, что в слу-

чае, когда игнорируются существенные, определяющие продуктивность факторы, 

увеличение числа наблюдений не даѐт эффекта. Такими неучтѐнными факторами 

в данном случае являются основные морфометрические (таксационные) показате-

ли лесных фитоценозов, которые варьируют в естественных условиях в широком 

диапазоне, перекрывающем диапазон варьирования лесной продукции под влия-

нием собственно температуры и осадков. 
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Рисунок 1 – Зависимость годичной чистой первичной продукции (ЧПП) по  

углероду по данным 513 местообитаний 8 биомов Земного шара от среднегодовой  

температуры (а) и среднегодового количества осадков (б) (Luyssaert et al., 2007) 

На планетарном уровне приводятся распределения данных годичной 

надземной продукции и показывается ее очевидное снижение от экватора к полю-

сам, но всѐ это обезличено по породному составу, и в результате варьирование 

чрезвычайно высокое (рисунок 2).  

 

Рисунок 2 – Глобальное распределение годичной надземной продукции спелых 

насаждений планетарных лесов (Huston, Wolverton, 2009) 
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Известно действие принципа лимитирующего фактора на территории Евра-

зии, согласно которому на севере европейской части России фактором, лимити-

рующим продуктивность насаждений, является тепло, а на юге – влага (Молча-

нов, 1976). На полярном пределе распространения березы в Сибири лимитирую-

щим фактором является температура, но по мере продвижения к югу дефицит 

тепла снижается и возрастает роль дефицита увлажнения. При этом смена лими-

тирующего фактора происходит в подзоне средней тайги (Фонти, 2020). 

В подобных случаях анализ ведется в 2-мерном пространстве, т. е. на плос-

кости, когда не анализируется влияние на продуктивность тепла и осадков одно-

временно. Иными словами, когда на северной части ареала продуктивность лими-

тируется нехваткой тепла, мы не знаем, как в ортогональном направлении влияет 

и влияет ли на продуктивность влагообеспеченность, а после перехода через 

«красную линию» в южную часть ареала, когда возрастает роль увлажнения, мы 

не знаем, как влияет здесь на продуктивность в ортогональном направлении тем-

пература. 

Модели годичного прироста древостоев по запасу, выполненные на регио-

нальном уровне, включают две климатические переменные – температуру и осад-

ки (Pretzsch, 2009; Socha, 2012). Модели показывают, насколько изменяется при-

рост запаса в территориальном градиенте температур при неизменных осадках и 

насколько изменяется прирост в территориальном градиенте осадков при неиз-

менной температуре. Однако модели не предполагают оценки прироста с учетом 

взаимодействия температур и осадков. 

Наличие широко представленных данных для всех видов лиственниц в пре-

делах рода – от лиственницы сибирской на северо-западе и лиственницы Гмелина 

на северо-востоке до лиственниц Мастерса и гималайской на юго-западе (рису-

нок 3) дало возможность китайским ученым разработать модель изменения 

надземной фитомассы дерева в двух градиентах одновременно, т. е. в территори-

альных градиентах температур и осадков с учетом размера дерева, т. е. его диа-

метра ствола (Zeng et al., 2017). 

Эта модель, чувствительная к изменению климата (climate-sensitive model) 
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показывает, насколько изменяется фитомасса равновеликих деревьев рода Larix в 

территориальном градиенте температур при неизменных осадках и насколько из-

меняется фитомасса в территориальном градиенте осадков при неизменной тем-

пературе. Однако модель не предполагает оценки фитомассы с учетом взаимодей-

ствия территориально распределенных температур и осадков, и ее действие огра-

ничено территорией Китая. 

 

Рисунок 3 – Распределение пробных площадей с данными о фитомассе  

деревьев рода Larix L. на территории Китая (Zeng et al., 2017) 

Наличие эффекта взаимодействия температур и осадков при оценке ради-

ального прироста впервые было выявлено в болотных сосняках Западной Сибири 

(Глебов, Литвиненко, 1976). Классический регрессионный анализ предполагает 

наличие ортогональности (отсутствия взаимосвязи) независимых переменных. В 

упомянутых выше моделях предполагалась подобная ортогональность действия 

температур и осадков. В реальных же условиях ортогональность природой не со-

блюдается, и температура с осадками действуют на продуктивность взаимосвя-

занно. Для болотных сосняков получена модель для прогнозирования радиального 
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прироста, в которой учтено совместное действие независимых переменных тем-

ператур и осадков в виде их произведения, которое в модели имеет знак плюс. Со-

гласно полученной модели, при годовых осадках 400 мм с ростом температур го-

дичный прирост в сосняке снижается, но по мере увеличения осадков до 600 мм 

закономерность сменяется на противоположную, и прирост в том же диапазоне 

температур увеличивается. Это означает, что в соответствии с принципом Либиха-

Шелфорда при низком уровне осадков (400 мм) прирост лимитируется повышен-

ной температурой, а при высоком уровне осадков (600 мм) прирост лимитируется 

дефицитом тепла (Глебов, Литвиненко, 1976). Однако в этом случае моделируется 

только радиальный прирост ствола, а действие модели ограничено локальными 

условиями болотных сосняков Западной Сибири. 

Наличие трех баз данных, сформированных для количественных и квали-

метрических показателей фитомассы лесообразующих видов Евразии (Usoltsev, 

2020 a, b, c), дали возможность исследовать названные показатели в трансконти-

нентальных климатических градиентах.   

Целью исследования является разработка трансконтинентальных моделей 

количественных и квалиметрических показателей фитомассы деревьев и древо-

стоев лесообразующих видов Евразии, чувствительных к изменению температур и 

осадков в их взаимодействии. 

В связи с поставленной целью конкретными задачами исследования были: 

1) разработать всеобщие аллометрические модели фитомассы лесообразу-

ющих родов Евразии, применимые для наземной и лидарной таксации и выпол-

нить ранжирование родов по фракциям фитомассы; 

2) разработать регрессионные модели для нескольких уровней продукцион-

ных показателей лесообразующих родов Евразии, чувствительные к изменению 

температур и осадков в контексте принципа лимитирующего фактора Либиха-

Шелфорда: 

− надземной фитомассы деревьев для традиционной наземной таксации; 

− надземной фитомассы деревьев для лазерного зондирования; 

− надземной фитомассы древостоев для наземной таксации; 
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− относительныъх показателей фитомассы деревьев и древостоев (продук-

тивность ассимиляционного аппарата, отношение массы корней к надземной и 

плотность охвоения побегов); 

− квалиметрических показателей фитомассы (базисная плотность и содер-

жание сухого вещества); 

 3) применить модели фитомассы, построенные в территориальных градиен-

тах температур и осадков, для прогнозирования изменений фитомассы деревьев и 

древостоев в темпоральных градиентах температур и осадков на основе принципа 

пространственно-временнóго замещения. 

В основу исследования положен системный подход в виде его простейшей 

реализации – многофакторного анализа биологической продуктивности деревьев 

и древостоев на основе эмпирических регрессионных зависимостей с оценкой 

вклада в объяснение ее изменчивости как морфометрических (таксационных), так 

и климатических показателей. 

Благодарности. Автор выражает глубокую признательность и благодар-

ность научному консультанту проф., д. с.-х. н. В. А. Усольцеву за инициирование 

работы и обсуждение результатов и д. б. н. И. В. Петровой за поддержку в период 

научных исследований. 
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ГЛАВА 1. СОСТОЯНИЕ ПРОБЛЕМЫ 

1.1 Проблема устойчивого развития, глобальная роль лесов и их 

адаптационные возможности при изменении климата 

1.1.1 Общие положения 

По сравнению с другими глобальными экологическими проблемами клима-

тическую проблему отличает особенно сложный многокомпонентный характер, и 

она в той или иной мере оказывает влияние на все сферы человеческой деятель-

ности (Бобрик и др., 2015). С древних времен изменение климата во многом опре-

деляло судьбу человеческой цивилизации (Behrensmeyer, 2006; Miles-Novelo, An-

derson, 2019), великие миграции народов (Laczko, Aghazarm, 2009), а также изме-

нения в структуре и среде обитания биоты и их основного наземного компонента 

– лесного покрова (Halofsky et al., 2018; Kosanic et al., 2018). Человечество по-

требляет около 40% продукции биосферы и внесло существенный вклад в дегра-

дацию половины свободной ото льда земной поверхности (Chapin et al., 2011). 

Хотя считается, что древние цивилизации вымерли в основном в результате вы-

рубки лесов, в действительности опустынивание некогда покрытых лесом райо-

нов древних цивилизаций было результатом изменения климата (Radkau, 2008; 

Nowak, 2022). 

В современных научных исследованиях объекты географии и экологии сли-

ваются, и зарождается интегрирующая наука – геоэкология, или экогеография 

(Розенберг и др., 2021). В рамках этой интегрирующей науки разительная смена 

парадигм произошла в нашей стране. В 1953 году известный почвовед В. А. Ковда 

писал в журнале «Почвоведение»: «Мы не можем вообще признать определяю-

щей роли географической среды в развитии человеческого общества. Тем более, 

что, как это указывает И. В. Сталин (1945), на протяжении трех тысяч лет геогра-

фические условия в Европе либо не изменялись вовсе, либо изменялись до того 

незначительно, что география отказывается даже говорить об этом» (с. 19). Спу-

стя полвека мы можем прочесть: «Сегодня мощность воздействия человека на 
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природу такова, что природа может не устоять – в этом убеждать никого не надо» 

(Дирин, 2003. С. 43). 

Евразия – самая большая континентальная область на Земле, расположенная 

в основном в Северном и Восточном полушариях. Она граничит с Атлантическим 

океаном на западе, Тихим океаном на востоке, Северным Ледовитым океаном на 

севере и Африкой, Средиземным морем и Индийским океаном на юге. Евразия 

занимает около 55 000 000 квадратных километров, или около 36,2% от общей 

площади суши Земли. Здесь проживает более 5 миллиардов человек, что состав-

ляет примерно 70% населения земли. Уникальные размеры и сложность природ-

ных условий отличают Евразию от остальных континентов. Ни один континент не 

имеет столь оригинальной истории палеогеографического развития. Структурные 

различия отражаются в особенностях морфологического строения. На территории 

Евразии расположены самые высокие горные системы, обширные нагорья, плато 

и равнины. Климатические и ландшафтные условия не менее разнообразны. Здесь 

можно проследить все географические зоны, характерные для суши земного шара, 

от ледяных пустынь на севере до влажных экваториальных лесов на юге (Лаври-

нович, 2003; Usoltsev et al., 2020d). 

Распределение видов, состав и лесной покров подвержены влиянию клима-

тических изменений, вследствие чего бореальные леса смещают свои границы в 

северном направлении (Cerber et al. 2004; Boisvert-Marsh et al., 2022), а на южной 

границе усиливается опустынивание (Kirilenko, Sedjo, 2007). 

Учения о широтной и меридиональной зональности растительного покрова 

Евразии впервые были разработаны русскими учѐными В. В. Докучаевым (1948) и 

В. Л. Комаровым (1921). Затем, в 40-60 гг. XX века, появились первые карты рас-

тительного покрова, основанные на интегральных климатических индексах 

(Weck, 1955; Paterson, 1962), разработана схема классификации растительных 

формаций Земли на основе трѐхфакторной зависимости (Holdridge, 1947, 1967). В 

1967 году Н. И. Базилевич и Л. Е. Родин (1967) впервые составили картосхемы 

продуктивности главных в мире типов растительности суши, основываясь на дан-

ных о биопродуктивности растительности планеты. Эмпирические данные о био-
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продуктивности лесного покрова позволили выявить распределения еѐ по широт-

ному градиенту и показать убывающие тренды от экватора к полюсам в северном 

и южном направлении (Лархер, 1978, Huston, Wolverton, 2009; Усольцев, 

2016а, б). В условиях Сибири установлено снижение прироста площади сечения 

стволов в направлении с запада на восток и с юга на север (Шашкин, Ваганов, 

2000). В литературе рассматриваются возможности оценки продуктивности лесов 

с помощью современных математических моделей, ориентированных на измене-

ния климата в XXI веке (Корзухин, 2015; Усольцев, 2016а, б). 

Глобальные леса включают в себя 80% растительной фитомассы 

(Kindermann et al. 2008), и запасы углерода в них выше, чем в атмосфере планеты 

(Pan et al., 2011). Содержание углерода в атмосфере продолжает расти из-за сжи-

гания ископаемых видов топлива и вырубки лесов (Colombo, 2008). Леса играют 

важную роль в стремлении международного сообщества предотвратить измене-

ние климата благодаря их способности депонировать атмосферный углерод и 

снижать количество парниковых газов в атмосфере. Фитомасса лесного покрова 

выступает как поглотитель углерода из атмосферы в результате фотосинтеза, но 

при сведении и деградации лесов является его источником. Фитомасса лесов – 

неотъемлемая составляющая в решении проблемы устойчивого развития 

(Reichstein, Carvalhais, 2019) и является одним из основных индикаторов в клима-

тических исследованиях (Курбанов, 2002, 2007; Bojinski et al., 2014). 

Недавно 11 258 ученых из 153 стран заявили, что планета Земля сталкивает-

ся с чрезвычайной климатической ситуацией, и существует моральное обязатель-

ство предупреждать человечество о реальной катастрофической угрозе (Ripple 

et al., 2020). Поэтому необходимы международные усилия для предотвращения 

потепления климата и выбросов CO2. Изменение климата создает огромные про-

блемы для человечества и биоты, растет осведомленность о потенциальной роли 

лесов в смягчении последствий изменения климата и адаптации к нему, что дела-

ет еще более насущным совершенствование оценки и мониторинга лесов (Matala 

et al., 2006; Johansson et al., 2006; FAO... 2019).  

В проблеме стабилизации климата большие надежды связаны с углерод де-
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понирующей способностью лесов. Опубликованные в последние годы оценки 

стока углерода в леса России варьируют от 100 до 600 Мт С в год (Моисеев, Аля-

бина, 2007; Замолодчиков и др., 2007; Моисеев, Филипчук, 2009; Shvidenko et al., 

2010a, 2011), что означает возможность смещений, превышающих абсолютные 

значения оценок (Замолодчиков и др., 2011). Лесные пожары на территории Рос-

сии существенно снижают фактический сток углерода в российские леса (Goodale 

et al., 2002; Швиденко, Щепащенко, 2013). Кроме того, обнаруживаются противо-

речивые тренды компонентного состава фитомассы лесов в связи с изменением 

климата (Lapenis et al., 2005). Оценка углеродного бюджета лесов должна быть 

полной и верифицированной (Nilsson et al., 2007; Швиденко, Щепащенко, 2014). 

Она должна включать все классы лесных земель и всѐ разнообразие экосистем. 

Однако полный углеродный бюджет представляет типичную нечеткую систему 

(fuzzy system) вследствие неполноты наших знаний и невозможности верифика-

ции результатов (Nilsson et al., 2007). Согласно Руководству по эффективной 

практике землепользования, изменений в землепользовании и лесного хозяйства 

(МГЭИК, 2003), национальная отчетность об изменениях углерода в запасах дре-

весной фитомассы может быть проведена дефолт-методом, т.е. по разнице между 

ростом и его потерями (рубки, естественный отпад и природные катаклизмы) 

(Chapin et al., 2005; Stinson et al., 2011; Замолодчиков и др., 2011; Швиденко, Ще-

пащенко, 2014). В качестве альтернативы эти изменения могут быть рассчитаны 

по изменению запасов между двумя последовательными инвентаризациями (Ги-

тарский и др., 2006; Замолодчиков и др., 2007; Petersson et al., 2012). Хотя право-

мерность второго метода ставилась под сомнение (Моисеев, Филипчук, 2009), 

оценки поглощения углерода лесами РФ по приведенным двум способам за пери-

од 1988-2005 гг. получились достаточно близки: 93 Мт С год 
-1 
и 109 Мт С год 

-1 

(Замолодчиков и др., 2011). Авторы указывают, что после упразднения системы 

ГУЛФ (Государственного учета лесного фонда), применение второго метода при 

оценке депонирования углерода в лесах России стало невозможно (Замолодчиков 

и др., 2011). 

Оценка биопродуктивности лесов, или их углерод депонирующей способ-
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ности, в настоящее время выходит на глобальный уровень. В решениях вопросов 

по стабилизации климата основным фактором является повышения уровня этой 

оценки (Houghton rt al., 2009). Стационарность климата пошатнулась, по этой 

причине учащаются стихийные бедствия, а сценарии изменения климата стано-

вятся трудно предсказуемыми (Blunden et al., 2018; Pappas et al., 2022). 

В последние годы проблеме углерод депонирующей способности лесов по-

священо множество публикаций в мировой литературе. Для решения проблемы 

необходима разработка моделей глобального изменения фитомассы на основе со-

ответствующих мировых баз данных о биологической продуктивности лесов. Од-

но из последних исследований показало, например, что 50%-ная доля углерода в 

живой фитомассе при ее применении к мортмассе завышает мировой запас угле-

рода в лесах на на 3,0 Пг (Martin et al., 2021). Научное сообщество заявляет о 

наступлении «эры больших данных» (Kudyba, 2014; Poorter et аl., 2015; Jucker et 

al., 2017), и cегодня формируются уже не простые базы данных, а базы баз данных 

(Kattge et al., 2020). 

Изменение климата связано с повышением глобальной средней температу-

ры на 0,76 ºC за последние 150 лет (Solomon et al., 2007). Прогнозирование клима-

тических изменений связано в первую очередь со снижением количества осадков, 

увеличением температуры воздуха и учащением стихийных бедствий; выживание 

видов будет зависеть от их способности адаптироваться к более длительным пе-

риодам водного стресса растений и вероятным изменениям в спектре вредителей 

и болезней. В различных природно-климатических зонах перечисленные условия 

будут по-разному влиять на рост основных лесообразующих видов (Gerten, 2007; 

Fischlin et al., 2009; IPCC, 2013; Shvidenko et al., 2013; Miles, Esau, 2016; Scoffoni et 

al., 2016). 

Исследования, выполненные применительно к лесам Вьетнама на основе 

модели 3-PG2S, показали повышение продуктивности лесов, несмотря на сокра-

щение количества осадков и повышение температуры (Almeida et al., 2010). 

Напротив, исследования лиственничных лесов на многолетней мерзлоте в Сиби-

ри, выполненные на основе модели SEIB-DGVМ, продемонстрировали, что высо-
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кая температура воздуха увеличивает продуктивность растений во влагодефицит-

ных условиях (257 мм) за счѐт удлинения вегетационного сезона, однако в таких 

условиях учащаются засухи и повышается дыхание растений, что одновременно 

приводит и к снижению продуктивности лиственничных лесов Восточной Сибири 

(Sato et al., 2010). 

Модели глобального изменения климата (GCMS) прогнозируют значитель-

ные изменения температуры и количества осадков в течение следующих 85 лет во 

многих тропических регионах. В частности, особенно уязвим к изменению клима-

та сезонно сухой тропический лес, который встречается в полузасушливом реги-

оне на северо-востоке Бразилии. Будущие климатические прогнозы предсказыва-

ют значительное повышение температуры воздуха и уменьшение годового коли-

чества осадков из-за более высокой частоты последовательных сухих дней. Сово-

купное воздействие более высоких температур и меньшего количества осадков в 

этом регионе приведет к расширению полупустынь в самых засушливых районах 

(Salazar et al. 2007; Marengo et al. 2009; Marengo and Bernasconi, 2015). Однако, как 

виды отреагируют на климатические изменения и какие виды наиболее чувстви-

тельны к сухим и жарким климатическим условиям или устойчивы к ним, до сих 

пор неизвестно (Souza et al., 2020). В лесах умеренного пояса повышение темпе-

ратуры вызывает более обильное лесовозобновление, однако роль гидрологиче-

ских условий остается неопределѐнной (Käber et al., 2021). Возможно, наиболь-

шие неопределѐнности в оценке воздействия климата на лесную фитомассу по-

прежнему характерны для субтропических (Fu et al., 2017a) и тропических лесов 

(Cramer et al., 2004). 

Хотя результаты функциональных моделей характеризуются множеством 

неопределенностей, они, тем не менее, указывают на то, что арктическая тундра 

станет некоторым поглотителем углерода в течение следующего столетия, но вы-

бросы метана увеличатся гораздо в большей степени. Это означает, что обмен 

парниковыми газами между атмосферой и экосистемами арктической тундры, ве-

роятно, будет способствовать потеплению климата (Sitch et al., 2007; Fronzek et 

al., 2009; Watts, 2013; Li et al., 2014; Ivanova et al., 2022). Различные сценарии гло-
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бальных динамических моделей растительности показывают существенную не-

определенность в отношении будущего накопления углерода в наземной биоте. 

При этом изменение климата вызовет у одних древесных видов увеличение фито-

массы, а у других – ее снижение (Scheller, Mladenoff, 2005; Noce et al., 2019). 

Согласно прогнозам, к 2060 году запас углерода в лесном покрове субтро-

пиков Китая будет возрастать, в то время как чистая первичная продукция (ЧПП) 

будет снижаться (Jin et al., 2022). Напротив, в Северной Америке прогнозируется 

повышение ЧПП лесов (Scheller, Mladenoff, 2005). Согласно другому прогнозу, 

оценки изменения пула углерода к концу XXI века варьируют от -106 до +201 Пг 

(млрд т). Из этого следует, что однозначно неизвестен даже знак изменения пула 

углерода на Земле, и мы не знаем, является ли биота планеты накопителем или 

источником углерода (Schaphoff et al., 2006). 

Развитие моделирования сложных систем на сегодняшний день ограничива-

ется не количеством и качеством электронных вычислительных машин и специа-

листов IT-сферы, а возможностью построения корректных алгоритмов, которые 

могут создать специалисты, владеющие знаниями о природе исследуемого про-

цесса. Построение корректных алгоритмов является одной из важных проблем, 

связанных с моделированием сложных систем. Продемонстрировано, что адек-

ватные алгоритмы, построенные альтернативными методами, дают схожие ре-

зультаты. В противоположность этому, модели, имеющие некорректный алго-

ритм, могут давать смещение результата относительно модели, основанной на тех 

же принципах, но разработанной по корректному алгоритму (Усольцев и др., 

2022е; Усольцев, Часовских, Цепордей, 2022ж).   

При изучении закономерностей изменения биопродуктивности лесов в за-

висимости от основных факторов, таких как температура и осадки, выявилась 

противоречивая ситуация: если в первых исследованиях были получены стати-

стически значимые зависимости биологической продуктивности от названных 

факторов (Лит, 1974), то с увеличением фактических данных перестали прояв-

ляться четкие закономерности (Luyssaert et al., 2007), хотя увеличение числа 

наблюдений, наоборот, должно повысить значимость искомых зависимостей. 
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Причины этого, возможно, кроются в том, что исследователи анализировали ма-

териал, обезличенный по видовому составу, и игнорировали возрастную и такса-

ционную структуру леса (Усольцев, 2016а, б).  

Для обезличенных по видовому составу и таксационной структуре лесов 

Северной и Южной Америки установлены слабые положительные зависимости 

надземной фитомассы древостоев от среднегодовых осадков. Коэффициент де-

терминации (R
2
) равнялся 0,37-0,39 (Stegen et al., 2011). Положительные связи 

фракций фитомассы с осадками были выявлены на большом фактическом матери-

але, охватывающем все природные зоны Китая. Однако игнорирование видового 

состава и таксационной структуры древостоев обусловило еще более низкую объ-

яснительную способность осадков: показатели R
2
 для фитомассы стволов, ветвей, 

хвои (листвы) и корней составили соответственно 0,18; 0,12; 0,17 и 0,14 (Lie et al., 

2018). 

В Китае исследовано изменение переводного коэффициента (отношение 

массы компонента к массе ствола) в связи с изменением среднегодовой темпера-

туры и осадков (Luo et al., 2013). Для основных лесообразующих видов установ-

лено увеличение массы ассимиляционного аппарата и надземной части с увеличе-

нием температуры, однако при достижении температурой 7,7-8,5 
о
С начинается 

снижение; существенное снижение массы корневой системы с увеличением тем-

пературы; снижение общей и надземной массы при увеличении уровня осадков. В 

данном случае при моделировании не был учтен видовой состав и морфологиче-

ская структура древостоев. Коэффициент детерминации варьировал от 9 до 47% 

(Luo et al., 2013). 

При анализе данных о фитомассе, полученных на 6,2 тысяч пробных пло-

щадей в 61 стране и распределенных в градиенте температур 40 °C, но без учѐта 

влияния морфологической структуры древостоя и видового состава, установлена 

слабая зависимость с температурой для массы корневой системы, ассимиляцион-

ного аппарата и стволов древостоев. С уровнем осадков зависимостей выявить не 

удалось (Reich et al., 2014). 

Кроме того, исследования показали, что увеличение количества осадков 

Электронный архив УГЛТУ



19 

может улучшить поглощение и использование питательных веществ для ускорен-

ного роста растений (Zhang et al., 2022). В иных условиях выявлено, что при по-

вышении температуры увеличивается доступность азота в почве и в сочетании с 

длинным вегетационным периодом приводит к увеличению роста растений 

(Strömgren, Linder 2002), но при этом присутствует вероятность стресса от влаго-

дефицита, что приведѐт к снижению продуктивности (Wilmking et al., 2004).     

Таким образом, результаты функциональных моделей не дают возможности 

достоверно установить даже знак изменения фитомассы и углеродного пула на 

планете, а эмпирические модели показывают слабые или недостоверные связи 

фитомассы с климатическими показателями, поскольку имеют региональный уро-

вень, игнорируют видовой состав и таксационную структуру древесной расти-

тельности. 

 

1.1.2 Видовая адаптационная специфика  

Лесные экосистемы играют большую роль в стабилизации климата, и их не-

прерывный мониторинг имеет первостепенное значение (Almeida et al., 2019). Ан-

тропогенные изменения окружающей среды влияют на экосистемы на всех уров-

нях организации (Díaz et al., 2019). В течение всей истории фитогеографии, начи-

ная с первых попыток Александра Гумбольдта (1769-1859) найти универсальные 

законы, объясняющие распределение растений на планете (Алехин и др., 1961; 

Banfi, Visconti, 2020), и известных положений хорологии растений (Hultén 1937; 

Толмачев, 1962) до концепций современной биогеографии (Lomolino et al., 2006), 

сложилось представление о распределении мировой растительности, адаптиро-

ванной к условиям среды, которое теперь модифицируется климатическими сдви-

гами (Кобак, Кондрашева, 1992; Ye et al., 2022). В функциональной биогеографии 

предполагается, что свойства растений отражают адаптацию растительности к 

изменяющимся условиям окружающей среды, в том числе климата (Reichstein et 

al., 2014). Современные глобальные модели растительности нацелены на реализа-

цию адаптивных реакций растений в контексте теории оптимальности (Корзухин, 

Семевский, 1992). Поскольку реакция растений на стрессы проявляется в измене-
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нии их фитомассы, представляет интерес знание того, как изменится фитомасса и 

углерод депонирующая способность лесов вследствие климатических сдвигов. 

Видовой состав современных экосистем будет изменяться, виды долгоживущие и 

имеющие широкий ареал произрастания имеют большие шансы на выживание, 

чем локальные виды с коротким периодом жизни, и от их соотношения будет за-

висеть скорость этого изменения. Поэтому важно знать адаптационные возмож-

ности каждого древесного вида и специфику реакции его фитомассы на климати-

ческие сдвиги (Rosen, 1967; Gitay et al., 2002; Schuster et al., 2008; Merilä, Hendry, 

2014; Cusack et al., 2016; Franklin et al., 2020; Tautenhahn et al., 2020; Boisvert-

Marsh et al., 2022). 

В России одной из актуальных проблем лесопользования рассматривается 

необходимость внедрения адаптивного лесоуправления. Д. Г. Замолодчиков с со-

авторами (2020) пишут в этой связи: «Изменение климата уже приводит к изме-

нению режимов нарушений, включая всѐ более катастрофические пожары по всей 

стране. Срочно необходима программа адаптации российских лесов к будущим 

режимам нарушений. Потенциальные стратегии снижения уязвимости предпола-

гают переход к адаптивному лесоуправлению, устойчивому к рискам, направлен-

ному на снижение факторов стресса, смягчения чувствительности и повышение 

адаптивного потенциала лесного сектора и лесных экосистем» (с. 65). 

Последние исследования по предотвращению экосистемного коллапса (не-

обратимого изменения структуры, состава и функций экосистем) ориентированы 

на возможность его предотвращения (Bergstrom et al., 2021). Реакции экосистем на 

антропогенные стрессы классифицируются в виде четырѐх проявлений коллапса – 

резкого, плавного, ступенчатого и флуктуирующего. Плавный ход стрессового 

давления оставляет экосистеме шанс на адаптацию, но наиболее опасны резкие 

флуктуации температур и осадков (и как следствие – катастрофические пожары, 

ураганы, наводнения, засухи), которые потенциально несут гибель экосистеме 

(Bergstrom et al., 2021). 

В современных глобальных моделях биогеографии растительности и угле-

родного баланса основной блок представлен функциональным типом растений 
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(ФТР), который определяется набором жизненно важный свойств (плотность осо-

бей, площадь кроны, фитомасса листвы, заболони, тонких корней и др.). Показа-

но, что возможность выживания ФТР определяется набором биоклиматических 

ограничений (минимальная и максимальная температуры самого холодного меся-

ца, минимальная и максимальная температуры самого теплого месяца, выражен-

ные в долгосрочных (20-летних) текущих значениях (Sitch et al., 2000). Предпола-

гается, что подходящие условия для ели европейской в Чехии в период 2041-2060 

годов сохранятся только на 11,3% площади лесов против 46,0% в период 1961-

1990 годов (Cermák et al., 2021). В то же время, показано, что при медленных тем-

пах изменения климата состояние растительности остается относительно ста-

бильным как в тропических горных лесах (Báez et al., 2022), так и в тундре (Simin 

et al., 2022). 

Поскольку два различных функциональных типа лесов (хвойные и листвен-

ные) адаптированы к конкретным условиям и могут занимать разные экологиче-

ские ниши, один и тот же тип лесных условий может, например, быть более под-

ходящим для хвойных, чем для лиственных, и наоборот (Givnish, 2002). Хвойные 

виды более приспособлены к суровым условиям обитания, имеют замедленный 

круговорот веществ, что позволяет им ограничивать количество ассимилятов, по-

ступающих в хвою. Лиственные виды часто более приспособлены к мягкому кли-

мату, который обеспечивает ускоренный оборот элементов питания, что необхо-

димо лиственным видам для покрытия повышенных затрат на ежегодную замену 

листвы (Schulze, 1982). 

Известно, что виды (роды) деревьев занимают определенные экологические 

ниши и по-разному реагируют на краткосрочные стрессовые ситуации (Kusmin, 

1930; Vassiljev, 1931; Gower and Richards, 1990; Суворова и др., 1999; Суворова, 

2009; Судачкова и др., 2012), а также на долгосрочные изменения климата. В по-

следних случаях реакции растений являются специфичными на уровне не только 

видов (Pucko et al., 2011; Buckley, Kingsolver, 2012; Parmesan, Hanley, 2015; Gray, 

Brady, 2016; Didion-Gency et al., 2022), но и сообществ (Baruah et al., 2017). 

Глобальные модели биогеографии растительности и углеродного баланса 
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рассматривают лиственные и вечнозеленые виды в качестве двух основных функ-

циональных категорий для сухих тропических лесов (Carnicer et al., 2013). Это 

имеет серьезные последствия для моделирования углеродного и водного балансов 

экосистем, поскольку лиственные виды здесь демонстрируют более высокую га-

зообменную способность, скорость ассимиляции и водопотребление по сравне-

нию с вечнозелеными видами (Goldstein et al. 1989; Mediavilla and Escudero 2003; 

Miyazawa and Kikuzawa 2005; Fu et al. 2012a; Worbes et al. 2013). 

Функциональные различия между лиственными и вечнозелеными видами 

обычно связаны с балансом между недостатками и преимуществами структуры их 

ассимиляционных органов (Chabot, Hicks 1982; Sobrado 1991; Wright et al. 2004) и 

стратегиями роста (Tomlinson et al., 2014). Однако лиственным видам свойствен-

ны фенологические вариации, связанные с водным потенциалом ксилемы и плот-

ностью древесины. Кроме того, продолжительность жизни хвои может быть свя-

зана с такими важными свойствами, как ее сбрасывание в качестве «гидравличе-

ского предохранителя», предотвращающего повреждение уязвимой ксилемы во 

время засухи (Wolfe et al. 2016; Lima et al., 2018), и наличие глубокой корневой 

системы, обеспечивающей доступ к грунтовым водам и продлевающей функцио-

нирование хвои в кронах деревьев в сухой сезон (Hasselquist et al. 2010). 

Установлено, что в зональном градиенте от северного умеренного к субэк-

ваториальному поясу эффективность ассимиляционного аппарата (отношение 

прироста древесины к массе листвы или хвои) у лиственных пород снижается, но 

у вечнозеленых елей и сосен возрастает в том же направлении. Одна из возмож-

ных причин этих противоположных зональных тенденций эффективности листвы 

у вечнозеленых и лиственных видов заключается в различных условиях физиоло-

гических процессов в годичном цикле, в частности, в круглогодичном накоплении 

ассимилятов в первом случае и сезонном во втором (Usoltsev et al., 2018). Кроме 

того, в Европе вплоть до 2100 года прогнозируются различные темпы поглощения 

углерода: они снижаются на 8% у хвойных видов и возрастают на 67% у листвен-

ных, которые выигрывают от удлинения периода вегетации (Davi et al., 2006). 
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1.1.3 Проблема прогнозирования засух и их последствий 

Засухи происходят естественным образом, но вследствие изменения клима-

та, они стали более частыми и более интенсивными (Mukherjee et al., 2018). Спо-

собность лесов противостоять засухе и восстанавливаться после нее является кри-

тической неопределенностью в отношении воздействия изменения климата на 

круговорот углерода на планете, но неясно, как реакция на засуху отдельных де-

ревьев сказывается на состоянии лесов в целом (Kannenberg et al., 2022). Засуха 

представляет экстремальное климатическое явление, обычно трудно предсказуе-

мое. Засуха может иметь серьезные последствия. В частности, с ней связаны по-

вышенный риск лесных пожаров (Westerling et al., 2006), обезвоживание террито-

рии (Pedro-Monzonís et al., 2015), потеря урожая (Lesk et al., 2016), рост цен на 

продовольствие (Cheeseman, 2016) и косвенные последствия для здоровья людей 

(Stanke et al., 2013). Физические процессы, связанные с засухой, обычно нелиней-

ны и имеют обратные связи, что затрудняет количественную оценку последствий 

засух (Lloyd-Hughes, 2013). При моделировании различных сценариев засух в 

центральной Амазонии выявлена имеющаяся переоценка стресса растений в 

условиях краткосрочной засухи и недооценка потерь фитомассы от долгосрочной 

засухи (Sakaguchi et al., 2011). Результаты проведенных в Европе исследований 

показывают, что последовательные засухи имеют кумулятивный эффект и пред-

ставляют новую угрозу для лесов в условиях изменения климата, даже в лесных 

экосистемах со сравнительно высоким уровнем водоснабжения (Schnabel et al., 

2022; Valeriano et al., 2021). 

В настоящее время используется индекс засухи Палмера и другие типы за-

сух, однако отсутствие единого определения засухи затрудняет их изучение. В ка-

честве инструмента для отслеживания и количественной оценки засух использу-

ются различные индексы. Поскольку индексы засух демонстрируют разную сте-

пень чувствительности к одному и тому же уровню континентального потепле-

ния, приоритетное внимание уделяется устойчивости индексов засух к изменению 

температуры и другим переменным. Формулировка индексов засух без учета фак-

торов, определяющих фоновое состояние, может привести к искажениям послед-
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ствий засух в условиях потепления климата (Mukherjee et al., 2018). 

При количественной пространственно-временной оценке засух в условиях 

изменения климата большие неопределенности создают неполные и некачествен-

ные данные об осадках, имеющие, в частности, недостаточное пространственное 

наполнение (Dai, 2011; Sheffield et al., 2012; Trenberth et al., 2014; Dai, Zhao, 2017; 

Sun et al., 2018). Наборы данных об осадках, основанные на плохом простран-

ственном их наполнении, приводят к существенной неопределенности, когда про-

белы заполняются данными из разных источников на основе некоторых статисти-

ческих данных по климатологии (Dai, Zhao, 2017).  

Таким образом, совокупный эффект неопределенностей при оценке топо-

графических переменных (Daly et al., 2017), неопределенность результатов клима-

тических моделей (Maraun et al., 2010) и низкое качество набора данных об осад-

ках приводят к большим неопределенностям при расчете индексов засухи. Суще-

ственную неопределенность в прогнозирование засух вносят имеющиеся иска-

женные представления пространственно-временного распределения осадков 

(LeVine et al., 2016). Ожидается, что в будущем частота и суровость засух возрас-

тут в результате изменения климата, главным образом из-за сокращения регио-

нальных осадков, а также из–за увеличения эвапотранспирации, вызванного гло-

бальным потеплением (Sheffield et al., 2012). 

 

1.1.4 Закон лимитирующего фактора Либиха-Шелфорда 

Закон лимитирующего фактора восходит своими корнями в начало 1800х 

годов, когда исследовалось влияние химического состава почвы на урожайность 

растений (de Saussure, 1804; Sprengel, 1828; Liebig, 1840, 1841). Эти ранние рабо-

ты были в первую очередь связаны с повышением урожайности сельскохозяй-

ственных культур за счет внесения удобрений в почву (Browne, 1942) и привели к 

пониманию того, что рост ограничен наименьшим количеством питательных ве-

ществ по сравнению с физиологическими потребностями. Урожайность можно 

было увеличить, добавляя лимитированные питательные вещества, а не те, кото-

рые есть в изобилии. Этот принцип был наиболее четко сформулирован фон Ли-
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бихом (Liebig, 1841), в честь которого обычно называют закон минимума. Более 

полувека спустя Блэкман (Blackman, 1905; Blackman, Matthaei, 1905) показал, что 

влияние температуры, воды, света и углекислого газа на рост также подчиняется 

закону минимума.  

В 1905 году, Ю. Эсслен установил, что не только недостаток является фак-

тором, ограничивающим рост растений, но и избыток, доказав свои выводы на та-

ких факторах, как тепло, влага и свет (Esslen, 1905). Затем, в 1913 году, В. Шел-

форд развил идею о лимитирующем влиянии максимума наравне с минимумом и 

распространил еѐ на все факторы внешней среды, известную как закон толерант-

ности Шелфорда (Shelford, 1913). У. Тейлор продолжил развитие этого закона 

(Taylor, 1934). Позднее, в 1971 году, А. А. Молчанов истолковал лимитирующий 

принцип применительно к лесным экосистемам как «расширенную концепцию 

лимитирующих факторов», согласно которой «любое состояние, приближающее-

ся или превышающее предел устойчивости для любого организма и групп, нас 

интересующих, может считаться лимитирующим фактором» (Молчанов, 1971). 

На сегодняшний день это явление известно как «принцип лимитирующих факто-

ров Либиха-Шелфорда» (Розенберг и др., 2016). 

Сегодня закон лимитирующих факторов используется в экологических мо-

делях широкого диапазона сложности. В моделях лесного менеджмента и древес-

но-кольцевых хронологий обычно используют закон лимитирующих факторов в 

целях прогнозирования исследуемого процесса с учетом множества различных 

факторов окружающей среды (Fritts et al., 1991; Botkin, 1993; Шашкин, Ваганов, 

1993; Anchukaitis et al., 2006; Evans et al., 2006; Tolwinski-Ward et al., 2011; 

Vaganov et al., 2006). В океанографических биогеохимических моделях использу-

ют закон Либиха-Шелфорда для объяснения пространственного варьирования 

чувствительности продуктивности сообществ к увеличению питательных веществ 

(Martin, 1991; De Baar, 1994; Legovic´, Cruzado, 1997; Tyrrell, 1999), а механисти-

ческие биохимические модели используют закон минимума для выбора между 

вариантами, которые подразумевают разные скорости ассимиляции углерода 

(Farquhar et al., 1980; Collatz et al., 1991). 
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Вследствие значительного варьирования гидротермических условий в ло-

кальных наземных экосистемах Евразии лимитирующим фактором может высту-

пать либо дефицит тепла, либо дефицит влаги, как и избыток тепла и избыток 

влаги. Например, на северном и высотном пределах лесной растительности лими-

тирующим фактором является как дефицит тепла (Молчанов, 1976; Шиятов, 1986; 

Бобкова и др., 1988; Ваганов и др., 1996, 1998, 2005; Харук и др., 1998, 2002; Мо-

исеев, 2011), так и избыток влаги (Оленин, 1982; Бобкова и др., 1988), а в услови-

ях степной зоны – дефицит влаги и избыток тепла (Тольский 1904; Рубцов, Ильин 

1956; Риклефс, 1979). В болотных лесах Западной Сибири в условиях недостатка 

тепла радиальный прирост ствола лимитируется избытком осадков, а в условиях 

недостатка влаги в почве - избытком температуры (Глебов, Литвиненко, 1976). На 

Амазонском нагорье, продуктивность надземной фитомассы снижается в двух 

крайних уровнях водообеспеченности, в условиях как избытка, так и дефицита 

увлажнения (Sousa, 2022).  

Известно, что вследствие шарообразной формы Земли поступление фото-

синтетически активной солнечной радиации (ФАР) (Ефимова, 1969) и сумма эф-

фективных температур (Tuhkanen, 1984) снижаются в направлении от экватора к 

полюсам. Соответственно в названных градиентах снижается продуктивность 

растительного покрова (Базилевич, Родин, 1967; Львов, Ипатов, 1973). Фактором, 

лимитирующим продуктивность растений в названном градиенте, является дефи-

цит температуры. 

В пределах широтного градиента продуктивность лесов варьирует в связи с 

орографией местности и снижается по мере повышения высоты над уровнем моря 

и соотвествующего уменьшения суммы эффективных температур (Крылова, Лес-

ков, 1959; Доев, 1973; Keller, 1978; Nordmeyer, 1980; Поликарпов, Чебакова, 1982; 

Bernoulli, Körner, 1999; Usoltsev et al., 2014). Фактором, лимитирующим продук-

тивность растений в названном градиенте, является дефицит температуры (Huang 

et al., 2020). 

Известно также явление снижения продуктивности растительного покрова 

по мере удаления от Атлантического и Тихокеанского побережий вглубь конти-
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нента (Комаров, 1921; Ineson, 1984; Назимова, 1995; Усольцев, 2016а). Фактором, 

лимитирующим продуктивность растений в названном градиенте, является дефи-

цит влаги (Назимова, 1995). 

Упомянутый общий тренд снижения продуктивности лесного покрова в 

направлении от экватора к полюсам (Anderson et al., 2006) хорошо подтверждает-

ся по показателю фитомассы древостоев хвойных видов вдоль по 110-му мериди-

ану, тяготеющему к тихоокеанскому побережью (Усольцев, 2016а). Но в широт-

ных градиентах центральной части материка названный общий тренд нарушается 

вследствие упомянутого дефицита влаги по причине ее удаленности от Атланти-

ческого и Тихокеанского побережий. Поэтому по мере продвижения от высоких 

широт в южном направлении происходит смена лимитирующего фактора тепла 

лимитирующим фактором влаги. В условиях недостатка тепла на Севере Евразии 

продуктивность лесного покрова возрастает с повышением температуры, а в 

условиях южной лесостепи и степи преобладающую роль играют осадки (Молча-

нов, 1976; Berner et al., 2013). На территории европейской части России смена ли-

митирующего фактора происходит в экотоне между широколиственными лесами 

и степной зоной (Лавренко и др., 1955), на Урале – в подзоне лесостепи (Усольцев 

и др., 2001), а в Средней Сибири – в подзоне средней тайги (Фонти, 2020). В се-

верных регионах Урала радиальный прирост сосны обыкновенной лимитируется 

температурой июня-июля, а в степной зоне Южного Урала прирост определяется 

количеством осадков и температурой за весь вегетационный период (Кукарских, 

2006). 

Смена лимитирующего фактора наблюдается и в высотном градиенте. Это 

происходит, например, в растительных сообществах восточного склона Гималаев. 

Профиль продуктивности здесь простирается от полупустыни у подножия гор до 

подгольцового пояса у вершины. Если у подгожия гор лимитирующим фактором 

является недостаток влаги, то в подгольцовом поясе – недостаток тепла. Опти-

мальным сочетанием тепла и влаги и максимальной фитомассой (400 т/га) харак-

теризуется высота 2700 м над уровнем моря (Kira, Shidei, 1967).   

Принцип лимитирующего фактора лежит в основе дендрохронологии, ис-
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следующей закономерности изменчивости ширины годичных колец в условиях 

лимитирующих факторов тепла или влаги (Шиятов, 1986). В дендрохронологии 

закон Либиха играет важную роль в понимании того, как климатические сигналы 

отражаются на годичном приросте деревьев (Fritts, 1976; Evans et al., 2006). Прин-

цип единообразия в дендрохронологии предполагает, что одни и те же лимитиру-

ющие факторы одинаково проявляются в ширине годичных колец в прошлом, 

настоящем и будущем времени (Fritts, 1976). 

Методика выявления экотопа, где из определяющих прирост факторов один 

является доминирующим, используется при выборе объекта для дендроклимато-

логической реконструкции. Выбор деревьев, которые подлежат вырубке, также 

мотивируется желанием свести к минимуму влияние локальных ограничивающих 

факторов. Например, для того, чтобы выявить деревья, которые реагируют на из-

менчивость температуры, необходимо определить экотоп, где температура по 

сравнению с другими ограничивающими прирост факторами, оказывается доста-

точно низкой, чтобы лимитировать прирост. На практике это обычно означает от-

бор пробных площадей вблизи высотного или широтного экотона древесной рас-

тительности. Аналогичным образом, чтобы выявить деревья, которые реагируют 

на изменчивость влагообеспечения, подыскивают экотоп недостаточного увлаж-

нения, обусловленного малым количеством осадков или пониженным уровнем 

грунтовых вод (LaMarche, 1982; Stine, 2019). 

Установлено, что в локальных условиях прирост деревьев определяется ва-

рьированием нескольких экологических факторов и что учет этой изменчивости 

может повысить качественный уровень климатических реконструкций на этих 

участках. Соответственно выделяются два класса аргументов: пространственные 

и временные (Stine, 2019). Пространственные подходы обычно направлены на то, 

чтобы определить, какие деревья на участке наиболее чувствительны к нехватке 

тепла или влаги (Bunn, Graumlich et al., 2005; Bunn, Waggoner et al., 2005; Bunn 

et al., 2011), что позволяет проводить отдельные реконструкции по каждому из 

двух факторов. Попытка пространственного разделения этих сигналов в популя-

циях сосны щетинистой (Pinus longaeva) на западе США была особенно результа-
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тивной, поскольку детальное топографическое моделирование позволило пред-

сказать, какие климатические сигналы (влажность или температура) в наиболь-

шей степени могут влиять на параметры годичных колец (Salzer et al., 2014; Tran 

et al., 2017). 

В дендрохронологических реконструкциях климата обычно не учитывалась 

вероятность того, что временнáя изменчивость параметров окружающей среды 

может привести к смене лимитирующего фактора. Исключением явилась модель, 

в рамках которой все деревья на участке испытывали общий набор ограничений, 

но смена их локализации, более подверженной влиянию температуры или влаж-

ности, зависела от того, какое ограничение являлось более экстремальным (Evans 

et al., 2006; Vaganov et al., 2006; Tolwinski-Ward et al., 2013).  

Была предложена модель, основанная на гипотезе о том, что факторы ло-

кальных ограничений влияют на прирост деревьев под действием закона Либиха 

(Stine, Huybers, 2017). Гипотеза была подтверждена в результате анализа плотно-

сти древесных колец на участках высоких северных широт с лимитирующим вли-

янием температуры (Schweingruber, Briffa, 1996). Полученный результат затем 

был подтвержден на глобальном уровне с использованием материалов Междуна-

родного банка данных, включающего древесно-кольцевые хронологии более 300 

источников (Grissino-Mayer, Fritts, 1997). Таким образом, на глобальном уровне 

было установлено действие закона Либиха по показателю радиального прироста 

на участках как с лимитированной температурой, так и с лимитированной влаж-

ностью (Stine, 2019). 

Впрочем, теория оптимального распределения ассимилятов в некоторой 

степени противоречит принципу единственного лимитирующего фактора (Dolezal 

et al., 2021). Проводя аналогию с распределением ресурсов в экономике, А. Блум с 

соавторами (Bloom et al., 1985) полагают, что растения распределяют имеющиеся 

для роста ресурсы таким образом, чтобы лимитирующий эффект был примерно 

одинаковым со стороны всех ресурсов, а не единственного из них (Усольцев, Це-

пордей, 2021а). 

Принцип лимитирующего фактора Либиха-Шелфорда хорошо работает в 
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стационарных условиях. В период быстрого изменения лимитирующих факторов 

(температуры или осадков) лесные экосистемы находятся в переходном состоя-

нии. В этот период на первый план могут выйти другие факторы, ранее не имев-

шие существенного значения (Одум, 1975). Осложняет ситуацию эффект сов-

местного действия температур и осадков. 

1.2 Всеобщие аллометрические модели фитомассы деревьев, модели 

смешанных эффектов и климатически обусловленные модели 

1.2.1 Всеобщие аллометрические модели 

Определение изменений в структуре и запасах фитомассы во времени ис-

пользуют в качестве количественной оценки углеродного обмена в лесном покро-

ве (Fang et al., 2001). Необходимы исследования фракционной структуры фито-

массы, так как различные еѐ фракции содержат разное количество элементов пи-

тания и вносят разный вклад в годичную продукцию (Zeng, 2020). Игнорируя это, 

исследователи продолжают строить модели в целом для оценки надземной фито-

массы (West et al., 1999; Sileshi, 2014).  

За рубежом оценка биологической продуктивности лесов совмещается с ле-

соинвентаризацией (Penner et al., 1997). При этом исходными данными для сов-

мещения с материалами лесоинвентаризации служат регрессионные модели про-

дуктивности фитомассы на уровне деревьев, составляющих эти древостои (Це-

пордей, 2019). 

В оценке фитомассы лесного покрова на единице площади основным ис-

точником неопределенностей является выбор приемлемой модели (Chave et al., 

2004). Существуют десятки различных по структуре форм уравнений (Crow, 1978; 

Cai et al., 2013). Наиболее распространенной стала аллометрическая (степенная) 

зависимость фракций фитомассы от диаметра ствола. В случае простой статиче-

ской аллометрии мы имеем математическое соотношение в логарифмированном 

виде: 

Электронный архив УГЛТУ



31 

                                              ln Pi = a0 + a1 ln D,                                             (1.1) 

обозначения здесь и далее: Pi – фитомасса i-й фракции: Ps, Pb, Pf, Pr – соответ-

ственно ствол в коре, ветви, хвоя (листва) и корни, кг абсолютно сухой массы; D –

диаметр ствола на высоте груди, см. Параметр a0 называется аллометрической 

константой, а параметр a1 – показателем масштабирования (Poorter et al., 2015). 

Аллометрия (Huxley, 1932) имеет хорошую биологическую основу, но не 

всегда хорошо согласуется с эмпирическими данными (Fischer et al., 2019; Усоль-

цев, Цепордей, 2021г). На основе аллометрии предлагается несколько теорий: мо-

дель трубок (Huber, 1927; Shinozaki et al., 1964a, b), модель функционального рав-

новесия (Davidson, 1969), теория метаболического масштабирования (когда пока-

затель масштабирования постоянен) (West et al., 1997), теория адаптивного рас-

пределения масс (когда показатель масштабирования изменяется с размером) 

(Poorter et al., 2015) и некоторые из их модификаций (Enquist, Niklas, 2001, 2002). 

При расчете аллометрических моделей фитомассы деревьев всегда суще-

ствует остаточная дисперсия, отражающая, в частности, несоответствие между 

годовой динамикой массы кроны, особенно листвы, и относительным консерва-

тизмом диаметра ствола, как аккумулятора его ежегодных приростов (Усольцев, 

1988), а также различия в возрастном статусе и климатических условиях (Xiang, 

2021). 

При сравнительном анализе точности методов оценки биопродуктивности 

обнаружено, что аллометрические модели на уровне дерева обладают меньшей 

ошибкой прогнозирования по сравнению с моделями, построенными на уровне 

древостоя (Zeng et al., 2018; Усольцев и др., 2017б). Такие модели на уровне дере-

ва особенно актуальны для смешанных насаждений. Изменения коэффициентов 

регрессии уравнений, как с одной независимой переменной, так и многофактор-

ных, имеют неопределенности, в какой-то степени связанные с климатическими 

переменными (Wirth et al., 2004; Zeng et al., 2017; Vasseur et al., 2018; Istrefi et al., 

2019).  

Во всѐм мире активно исследуется применимость «всеобщих» аллометриче-

ских моделей (common models) для определения фитомассы деревьев по диаметру 
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ствола, которые смогли бы обеспечить модели необходимую точность для опре-

деления фитомассы насаждений на региональном и локальном уровнях (West 

et al., 1999; Wirth et al., 2004; Vieilledent et al., 2012).  

Существует мнение, что фрактальная модель, построенная Г. Вестом (West 

et al., 1999), имеет самый «всеобщий» характер. В основу модели положены фрак-

тальные свойства ветвящихся структур (Mandelbrot, 1983) и пайп-модель 

(Shinozaki et al., 1964a, b). Суть метода заключается в следующем: схема ветвле-

ния идѐт от общей части до соподчиненных подсистем, которые равномерно 

уменьшаются, повторяя общую схему. Учѐные делают вывод о возможности ис-

пользования еѐ для всех древесных видов, без учѐта условий произрастания. Со-

гласно структуре модели, фитомасса надземной части дерева соотносится со зна-

чением диаметра ствола на высоте 1,3 метра от шейки корня в уравнении (1.1) при 

коэффициенте b равном 8/3 или 2,67. При этом не учитывается зависимость от 

структуры и морфологии исследуемого процесса (Усольцев и др., 2012б). Д. Циа-

нис и М. Менкуччини (Zianis, Mencuccini, 2004) выполнили анализ мировой свод-

ки в количестве 279 моделей (1.1) и установили среднее значение b = 2,37, т. е. 

меньше, чем 2,67. В. А. Усольцевым с соавторами в 2012 году (Усольцев и др., 

2012б), на основе данных модельных деревьев сосны обыкновенной в количестве 

1260 единиц, взятых на территории Северной Евразии, определено значение ко-

эффициента b, среднее которого равно 2,34, близкое к результату 2,37 (Zianis, 

Mencuccini, 2004). 

Д. Цианис и М. Менкуччини провели анализ теоретической и эмпирической 

модели на смещение оценок и сделали вывод, что теоретическая модель Г. Веста 

(West et al., 1999) хуже предсказывает значение для массы надземной части дере-

ва, чем модели, основанные на эмпирическом материале (Zianis, Mencuccini, 

2004). Соответствующий вывод сделал В. А. Усольцев (Усольцев и др., 2006), в 

процессе исследования уравнений, построенных по эмпирическим данным, при 

разном уровне их обобщения. 

Степень всеобщности аллометрической модели, рассчитанной по данным 

фитомассы разных функциональных типов растений из разных экорегионов, часто 
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устанавливают по величине коэффициента детерминации. Например, в построе-

ние всеобщей модели фитомассы были привлечены 765 данных 45 видов древес-

ных, кустарниковых и травянистых растений. Рассчитана простая аллометриче-

ская модель для надземной фитомассы растения в зависимости от диаметра на 

высоте 0,25 метра над землей. Модель отличается высокой объяснительной спо-

собностью с R
2
 равным 0,997 (Freedman, 1984). Высокий коэффициент детерми-

нации, близкий к 1,0, в данном случае объясняется чрезвычайно высокой общей 

дисперсией фитомассы в диапазоне диаметров от 0,3 см у травянистых растений 

до 34 см у древесных. Очевидно, что чем больше соотношение между общей и 

остаточной дисперсиями, тем выше коэффициент детерминации. Но когда подоб-

ную модель с почти функциональной связью применяют в конкретном раститель-

ном сообществе с небольшим диапазоном диаметров ствола, общая дисперсия 

фитомассы резко сокращается, и модель дает существенные случайные и система-

тические ошибки (Pastor et al., 1984; Усольцев, 2004; Delcourt, Veraverbeke, 2022). 

Показателен в этом отношении результат, полученный на огромном количе-

стве фактических данных, охватывавших 1 492 растительных вида из 127 се-

мейств. На основе данных более 100 тысяч модельных деревьев была рассчитана 

адекватная двухфакторная зависимость диаметра ствола от высоты дерева и диа-

метра кроны (Jucker et al., 2017). Однако последующие исследования локального 

уровня показали, что эти взаимосвязи недостаточно надежны (Luck et al., 2020; 

Levick et al., 2021; Rudge et al., 2021). 

В условиях Австралии, варьирующих от сухих до влажных экотопов тропи-

ческих лесов, простые аллометрические модели надземной фитомассы объясняли 

84-95% ее общего варьирования. Однако эффективность модели повысилась лишь 

незначительно, когда были включены в модель в качестве независимых перемен-

ных такие показатели, как высота деревьев, базисная плотность древесины и кли-

матические переменные. Потеря эффективности прогнозирования составляла 

<1%, когда вместо видоспецифичных использовались обобщенные модели. Ис-

пользование общих многовидовых моделей существенно не исказило прогноз фи-

томассы у 92% из 53 протестированных видов. Авторы рекомендуют использо-
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вать всеобщие аллометрические модели «для экономически эффективного про-

гнозирования фитомассы в широком диапазоне насаждений» (Paul et al., 2016. 

С. 2107).  

В качестве дополнительной независимой переменной в аллометрическую 

модель (1.1) часто включается высота дерева, однако ее вклад в объяснение из-

менчивости фитомассы дерева неоднозначен: одни авторы доказывают, что этот 

вклад существенен (Усольцев, Усольцева, 1977; Усольцев и др., 2006; Schmitt, 

Grigal, 1981; Усольцев, 2016a), а другие утверждают обратное (Hegyi, 1972; Crow, 

1978; Payandeh, 1981; Paul et al., 2016; Škėma et al., 2018). Иногда в модель вклю-

чается длина кроны (Горбатенко, Протопопов, 1971). В тропических лесах, отли-

чающихся многовидовым составом и сложной структурой, в модель включается 

базисная плотность древесины ствола (Ter-Mikaelian, Korzukhin, 1997). Моделей с 

таким набором независимых переменных имеется огромное количество, они ис-

пользуются в фитоценозах, имеющих разнообразный видовой состав древесной 

растительности (Henry et al., 2013, 2015; Luo et al., 2019, 2020). 

В ранее опубликованных работах было показано, что длина кроны, наряду с 

диаметром ствола и высотой дерева, является одной из наиболее легко определя-

емых характеристик модельных деревьев и характеризует изменение фитомассы 

дерева в связи с его ценотическим положением в пологе и густотой древостоя 

(Oliver, Larson, 1996; Ilomäki et al., 2003; Kantola, Mäkelä, 2004; Fu et al., 2015; 

Dong et al., 2018).  

Длина кроны как одна из независимых переменных имела более высокую 

объяснительную способность при оценке фитомассы кроны, но не ствола дерева 

(Parresol, 1999, 2001; Dong et al., 2018). В модель для массы кроны дуба пиреней-

ского, наряду с высотой дерева и диаметром ствола, была включена длина живой 

кроны. Диаметр кроны, введѐнный в качестве ещѐ одной независимой перемен-

ной, показал меньшую значимость по сравнению с еѐ длиной при коэффициенте 

корреляции между ними (0,78), и по этой причине был исключен из окончатель-

ной структуры модели.  

По данным 138 деревьев лиственницы Гмелина и 108 деревьев березы 
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плосколистной на Северо-Востоке Китая было установлено, что в моделях для 

фитомассы корней и стволов лучшей прогностической способностью обладают 

такие предикторы, как диаметр ствола, высота дерева и диаметр кроны, а для фи-

томассы листвы и ветвей – такие предикторы, как диаметр ствола, высота дерева 

и длина кроны (Dong et al., 2018). 

 В тропических лесах фитомасса кроны составляет почти половину надзем-

ной фитомассы дерева, что указывает на важность учета крон деревьев. Ключевые 

аллометрические модели для тропических лесов, которые включают высоту дере-

вьев, но не учитывают размер кроны, недооценивают фитомассу деревьев на     

11-14%, и основной вклад в эти сдвиги вносят самые крупные деревья (Goodman 

et al., 2014). Проанализировав данные о надземной фитомассе древостоев на 640 

пробных участках, сформированные к тому времени в мире, Кэннелл (Cannell, 

1984) обнаружил, что при одинаковых размерах диаметра ствола и высоты дерева 

надземная фитомасса занижается, особенно у видов, имеющих развитую крону 

(Усольцев, Цепордей, 2021д). Показатель длины кроны также используется в раз-

личных исследованиях процесса формирования кроны дерева. Взаимосвязь между 

длиной кроны и диаметром ствола у основания кроны интерпретировалась в тер-

минах взаимосвязи между ростом дерева в высоту и скоростью подъема основа-

ния кроны вверх по стволу (Sumida et al., 2013; Усольцев, 2017б). 

В настоящее время широко применяется технология наземного лазерного 

сканирования, в процессе которого с высокой точностью определяют диаметр 

ствола, высоту дерева и длину кроны (Campbell, Borden, 2005; Blanchette et al., 

2015; Усольцев, 2016б). 

Исходя из вышеизложенного, можно сделать вывод о том, что используе-

мые всеобщие аллометрические модели имеют высокую степень адекватности, но 

применение их для расчѐта фитомассы в масштабе региона или определенного 

древостоя не даѐт гарантий оптимальной точности. Однако, построение локаль-

ных уравнений по эмпирическим данным, взятым на пробных площадях путѐм 

рубки модельных деревьев, связано с большими трудозатратами. Для снижения 

затрат и увеличения точности получаемых оценок необходимо проводить анализ 
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смещений, вызванных использованием какой-либо всеобщей модели в локальных 

условиях. 

 

1.2.2 Модели смешанных эффектов  

В настоящее время важной задачей перед исследователями является пра-

вильный выбор структуры прогностических моделей будущего состояния лесов и 

сокращение разного рода неопределенностей, которые возникают при разработке 

моделей воздействия климата на лесной покров Земли (Post, 1993; Усольцев, 

2017б). 

Для анализа таких неопределенностей и смещений применяют широко рас-

пространѐнный в эконометрических моделях метод фиктивных переменных 

(dummy variables) (Дрейпер, Смит, 1973). В совокупности таких переменных 

можно закодировать описание признаков, без их упорядочивания. В лесной сфере 

метод фиктивных переменных применяют в уравнениях регрессии смешанного 

типа (mixed models). Поначалу они представляли кривые роста деревьев и древо-

стоев как функцию высоты от возраста дерева или древостоя, в которой парамет-

ры изменялись стохастическим образом от дерева к дереву или от древостоя к 

древостою (Rao, 1965; Vonesh, Carter, 1987). Впоследствии эту стохастическую 

часть модели, начали включать в виде фиктивных переменных (Bailey, Clutter, 

1974; Li, Fu et al., 2017c). 

Модель смешанного типа, для оценки надземной фитомассы отдельных де-

ревьев, сочетающая численные и фиктивные переменные имеет вид (Fu et al., 

2012b): 

                                        lnPa = a0 + blnD + ∑aiXi,                                      (1.2) 

обозначения здесь и далее: Pa – надземная фитомасса дерева в абсолютно сухом 

состоянии, кг; D –диаметр ствола на высоте груди, см; ∑aiXi – блок фиктивных 

переменных, кодирующих региональную принадлежность исходных данных в ко-

личестве (i +1).  

Отдельный блок фиктивных переменных состоит из набора пробных пло-

щадей, которые относятся к определенному региону (Хn). Каждый блок (Х0,…, Хn) 
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повторяется в исходной матрице экспериментальных данных столько раз, сколько 

насчитывается пробных площадей в регионе. В итоговом уравнении численные 

значения регрессионных коэффициентов при фиктивных переменных каждого ре-

гиона отражают отдаление его от базового (исходного) по значению фитомассы 

(Усольцев, 2016б). 

В. А. Усольцевым были разработаны модели смешанных эффектов, с вклю-

чением фиктивных и численных независимых переменных, предназначенные для 

фракционной оценки фитомассы деревьев (Усольцев, 2016б). 

Исследованы два типа моделей: 

                     lnPa = a0 + ∑ai Xi + blnD + сlnH+ e(lnD)(lnH),                    (1.3) 

                   lnPa = a0 + ∑ai Xi + blnDcr + сlnH+ e(lnDcr)(lnH),                 (1.4) 

обозначения здесь и далее: H – высота дерева, м; Dcr – ширина кроны, м; 

(lnD)(lnH) и (lnDcr)(lnH) – переменные, которые характеризуют совместное дей-

ствие двух переменных; R
2
 = 0,97 – 0,99. 

Для определения смещений региональных оценок от всеобщей модели для 

уравнений (1.3) и (1.4) рассчитаны значения зависимой переменной (надземной 

фитомассы) как с фиктивными переменными (для каждого региона), так и без них 

(всеобщие). Выяснилось, что значения фитомассы, рассчитанные для каждого ре-

гиона, имеют значительные смещения от модели всеобщего характера.  

Смещения по модели (1.3) оказались следующими (Усольцев и др., 2017а, б, 

в): по ели – от 20 до -37%, по двухвойным соснам естественных насаждений – от 

15 до -6%, то же, в культурах – от 9 до -24%, по кедру – от 21 до -19%, по пихте – 

от 7 до -11%, по лиственнице от 9 до -5%. Смещения по модели (1.4) следующие: 

по ели – от 99 до -57%, по двухвойным соснам естественных насаждений – от 13 

до -92%, то же, в культурах – от 16 до -25%, по кедру – от 34 до -31%, по пихте – 

от 27 до -68%, по лиственнице от 20 до -5%. 

Смещения результатов всеобщей модели при региональном применении объ-

ясняются условиями произрастания древесных видов. Поэтому важна оценка не 

только надземной фитомассы деревьев, но и их полной фракционной структуры: 

lnPi = a0 + Σai Xi + blnD + сlnH+ d(lnD)(lnH)                 (1.5) 
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После подстановки в (1.5) соответствующих значений высоты и диаметра 

ствола получили показатели фитомассы компонентов для каждого экорегиона.  

Для двухвойных сосен в результате расчетов было установлено, что фито-

масса всех фракций равновеликих деревьев сосны (при диаметре 14 см и высоте 

14 м) снижается в направлении от Тихоокеанского и Атлантического побережий к 

Сибири. В частности, надземная фитомасса снижается от 66 кг в Японии до 28 кг 

на юге Западной Сибири, а масса корней соответственно от 17 до 2,3 кг. Масса 

хвои снижается от 4,3 кг в Северо-Восточном Китае до 1,9 кг на юге западной 

Сибири (Усольцев, Цепордей и др., 2018а). 

Для лиственницы (Larix Mill.) наибольшие значения общей фитомассы рав-

новеликих деревьев имеют место в западной и восточной частях ареала, находя-

щихся под влиянием влажного климата соответственно Атлантического (Западная 

Европа – 82 кг) и Тихого океанов (Северо-Восток Китая – 98 кг). Наименьшие 

значения присущи европейской части России (55 кг) и Тургайскому прогибу (62 

кг) в Северном Казахстане. Ассимиляционный аппарат снижается от 2,3 кг в Япо-

нии до 1,6-1,7 кг на юге Сибири (Усольцев, Цепордей и др., 2018б). 

Для березы (Betula L.) наибольшие значения общей фитомассы равновели-

ких деревьев имеют место в Западной и Средней Европе и на юге Дальнего Во-

стока (соответственно 97 кг для B. alba и 98 кг для B. costata), находящихся под 

влиянием влажного климата соответственно Атлантического и Тихого океанов. 

Наименьшие показатели (62-70 кг) приходятся на Урало-Сибирский регион и се-

верные территории Дальнего Востока (Магаданская область), характеризуемые 

выраженной континентальностью климата. Масса листвы снижается от 2,9 кг на 

севере Дальнего Востока (B. platyphylla) до 1,0 кг на юге Дальнего Востока (B. da-

hurica) (Usoltsev et al., 2020а). 

Для рода Populus L. установлено, что наибольшие значения общей фито-

массы равновеликих деревьев имеют место у P. tremula в лесостепи европейской 

России (96 кг) и у P. davidiana в Приморье (78 кг) и наименьшие – у P. nigra в 

степной зоне европейской России (38 кг), а в остальных регионах общая фитомас-

са находится в пределах от 63 до 69 кг. Масса листвы колеблется от 3,7 кг у 
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P. tremula в лесостепи европейской России до 0,6 кг у P. nigra в степной зоне ев-

ропейской России (Усольцев, Цепордей и др., 2018в). 

Для дуба (Quercus L.) сделан вывод, что наибольшие значения общей фито-

массы равновеликих деревьев имеют место у Q. rubra в Западной Европе (149 кг) 

и у Q. mongolica в Приморье (140 кг), а в остальных регионах общая фитомасса 

находится в пределах от 66 до 130 кг. Масса листвы колеблется от 3,6 кг у 

Q. rubra до 2,1 у Q. robur в Западной Европе (Usoltsev et al., 2020b).  

 

1.2.3 Климатически обусловленные модели фитомассы на уровне деревьев 

 

Показанные выше смещения всеобщих моделей фитомассы при их приме-

нении не позволяют использовать их для отдельных регионов. Данные смещения 

объясняются региональными особенностями, которые, в свою очередь, обуслов-

лены условиями климата (Rudgers et al., 2019).  

С момента появления наиболее обширной базы данных о фитомассе деревь-

ев лесообразующих видов Евразии (Усольцев, 2016б), появилась возможность по-

лучить статистически значимые трансконтинентальные закономерности измене-

ния фитомассы деревьев по основным климатическим градиентам для древесных 

родов, представленных на большей части Евразии: двухвойные сосны (подрод 

Pinus L.), лиственницы (Larix Mill.), ели (Picea A.Dietr.), пихты (Abies Mill.) и бе-

рѐзы (Betula L.). Такой анализ возможно провести только для родов, так как один 

и тот же древесный вид не произрастает на территории всего континента, вслед-

ствие регионального различия климатических условий. Отдельные виды, под вли-

янием геологических процессов и изменения климата, адаптировались к изменя-

ющимся условиям среды, образуя серию викарирующих видов в пределах одного 

рода (Толмачев 1962). 

В.А. Усольцевым (2016б) предложена модель фитомассы деревьев по ос-

новным климатическим градиентам: 

lnPi = f (lnA, lnH, lnD, lnN, lnVt, ln(Zon), ln(ICC),                        (1.6) 

обозначения здесь и далее: A – возраст дерева, лет; H – высота дерева, м; D –
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диаметр ствола на высоте груди, см; N – густота древостоя, тыс. экз./га; Vt – объем 

ствола в коре, дм
3
; Zon – номер зонального пояса (Алисов, Полтараус, 1974); ICC – 

индекс континентальности климата по А. А. Борисову (1967). 

Из таксационных показателей, включенных в (1.6) в качестве независимых 

переменных, при использовании модели можно задать в нее лишь значения воз-

раста. Поэтому для получения значений остальных таксационных показателей 

была использована система рекурсивных уравнений (Четыркин, 1977).   

Окончательная структура модели (Усольцев, 2016б): 

H = f (A, Zon, ICС)  

↓ 

D = f (A, H, Zon, ICС) 

↓ 

N = f (A, H, D, Zon, ICС) 

↓ 

 Vt = f (А, H, D, N, Zon, ICС) 

↓ 

  Pi = f (A, H, D, N, Vt, Zon, ICС)              (1.7) 

Путем табулирования модели (1.7) для 100-летнего возраста деревьев двух-

войных сосен установлено, что все фракции фитомассы увеличиваются от север-

ного умеренного к субтропическому поясу и снижаются с увеличением индекса 

континентальности (Усольцев, 2016б). 

Аналогичная закономерность выявлена для фитомассы деревьев листвен-

ниц, за исключением массы корней, которая по мере повышения индекса конти-

нентальности не снижается, а увеличивается. Фитомасса деревьев елей и пихт в 

зональном градиенте имеет наибольшее значение в южном умеренном поясе; в 

градиенте континентальности масса стволов и хвои снижается, а масса ветвей и 

корней возрастает.  

В отличие от сосен и лиственниц, фитомасса 50-летних деревьев березы в 

зональном градиенте не увеличивается, а снижается. В градиенте континенталь-

ности масса листвы, ветвей и корней увеличивается, а масса стволов снижается. 

В целом, установлено, что в градиенте континентальности надземная фито-
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масса хвойных снижается, а берез – увеличивается. В том же градиенте масса 

корней у сосен и лиственниц снижается, а у елей, пихт и берез – увеличивается. В 

зональном градиенте надземная фитомасса и масса корней у сосен и лиственниц 

увеличивается, а у берез – снижается. У елей и пихт наибольшие значения 

надземной фитомассы и корней установлены в южном умеренном поясе (Усоль-

цев, 2016б). 

Таким образом, закономерности изменения надземной и общей фитомассы 

деревьев по зональным поясам северного полушария различаются для разных 

древесных родов и не всегда соответствуют известным обезличенным по видово-

му составу закономерностям снижения биологической продуктивности лесного 

покрова в направлении от тропиков к обоим полюсам. При повышении индекса 

континентальности в пределах одного зонального пояса фитомасса деревьев со-

сен, лиственниц, елей и пихт снижается, но увеличивается у берѐз. Последний фе-

номен может быть связан с недостатком фактических данных на северном и юж-

ном пределах зонального градиента (Усольцев, 2016б). 

Структура фитомассы деревьев зависит от климата, и параметры моделей 

фитомассы изменяются под влиянием глобальных климатических изменений 

(Rudgers et al., 2019; He et al., 2021; Усольцев, Цепордей, 2021г). Наиболее ин-

формативными климатическими факторами, определяющими биологическую 

продуктивность и углерод депонирующую способность лесов, являются темпера-

тура и осадки (Lieth, 1974). Различные виды реагируют на изменение климата по-

разному, иногда прямо противоположно, возможно, вследствие их биологических 

особенностей (Röhle et al., 2010; Dulamsuren et al., 2013; Dyderski et al., 2018). 

Например, в лиственничниках хребта Саура на востоке Казахстана установлена 

положительная связь ширины годичного кольца с осадками и отрицательная – с 

летними температурами (Dulamsuren et al., 2013). Аналогичные взаимосвязи с 

температурами и осадками установлены для фитомассы стволов лиственницы и 

березы в горных условиях Северо-Востока Китая (Khan et al., 2019). 

Анализ радиального прироста ели европейской, сосны обыкновенной и бука 

европейского в Германии показал, что климатические переменные и водный ба-
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ланс почвы объясняют 50% его изменчивости. В прогнозном периоде до 2100 года 

тенденции роста трех видов различаются: для ели экологические условия стано-

вятся все более неблагоприятными, а для сосны обыкновенной и бука неблаго-

приятного влияния двух названных факторов на радиальный прирост до 2100 года 

выявлено не было (Röhle et al., 2010). Объяснение противоречий в реакциях видов 

на изменение климата биологическими особенностями видов, по-видимому, не-

убедительно, поскольку исследователи не показывают, какие вклады в объясне-

ние изменчивости вносят видоспецифические возрасты и морфологические харак-

теристики древостоев, с одной стороны, и климатические показатели – с другой 

(Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б). 

Для трех видов лиственницы на северо-востоке Китая были проанализиро-

ваны три структуры аллометрической модели «надземная фитомасса – диаметр 

ствола на высоте груди». Однако вклад климатических переменных в объяснение 

общей изменчивости надземной фитомассы не был показан (Fu et al., 2017a, b; 

Zeng et al., 2017). Кроме того, все результаты получены их авторами для надзем-

ной фитомассы деревьев, без разделения ее по компонентному составу. Однако 

известно, что различные компоненты фитомассы реагируют на изменение клима-

та в разной степени, иногда даже в противоположных направлениях и это может 

быть причиной того, что при суммировании фитомассы компонентов происходит 

взаимное погашение противоположных трендов, и вклад климатических перемен-

ных в объяснение изменчивости надземной или общей фитомассы становится ста-

тистически недостоверным (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б). 

Все эти исследования проводились не только без учета фракционного со-

става фитомассы и морфологической структуры деревьев, но и имеют региональ-

ные уровни применения. Однако известно, что модели «фитомасса – климат», 

разработанные в ограниченных географических/климатических масштабах, при 

экстраполяции их на более широкие уровни могут иметь смещения (Stegen et al., 

2011). На примере сосны обыкновенной показано, что стандартная ошибка клас-

сической аллометрической модели «фитомасса – диаметр ствола», полученная на 

основе локальных первичных данных и равная 14%, непрерывно возрастает по 
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мере валидации модели на постепенно расширяющейся базе данных в ареале сос-

ны и в предельном случае достигает 26% за счет последовательно возрастающих 

смещений исходной модели (Усольцев и др., 2006). 

Таким образом, изучения закономерностей изменения фитомассы деревьев 

в зависимости от температуры и осадков на сегодняшний день ведутся на локаль-

ном или региональном уровнях (Zeng et al., 2017; Fu et al., 2017а), в основном без 

учѐта возраста, видового состава и морфологической структуры лесных насажде-

ний (Lieth, 1974; Anderson et al., 2006). Насколько нам известно, в литературе от-

сутствуют результаты количественной оценки изменчивости компонентов фито-

массы лесообразующих видов в градиентах температур и осадков на территории 

Евразии (Usoltsev et al., 2020a, c; Marcolla et al., 2020; Усольцев, Ковязин, Цепор-

дей, 2020б).  

1.3 Актуальность дистанционного зондирования фитомассы лесного 

покрова 

1.3.1 Общие положения 

Методы дистанционной оценки параметров деревьев разрабатывались с мо-

мента зарождения аэрофотосъемки лесов (Самойлович, 1953). Развитие техники и 

технологий дистанционного зондирования стимулировало разработку новых под-

ходов к оценке структурных характеристик деревьев и древостоев. Одним из 

наиболее перспективных методов является использование цифровых аэрофото-

снимков высокого разрешения (Pollock 1996; Gong et al. 2002; Wang et al. 2004) 

для измерения отдельных деревьев, в том числе с использованием смартфона 

(Kędra, Barbeito, 2022).  

В течение последних двух десятилетий для сканирования лесного покрова 

интенсивно развиваются технологии активного бортового лазерного (лидарного) 

(LiDAR – Light Detection And Ranging) зондирования, обеспечивающие простран-

ственные и структурные характеристики древостоев, беспрецедентные по точно-
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сти и скорости их получения (Danilin, Medvedev, 2004; Spadavecchia et al., 2022). 

Соответственно, эти технологии дают высокоточную информацию о лесах на 

больших площадях за очень короткое время или в режиме реального времени. 

Дистанционное зондирование растительного покрова имеет важное значе-

ние в осуществлении различных экологических программ (Xie et al., 2008; Курба-

нов и др., 2010а, б; Воробьев и др., 2010; Лежнин и др., 2010; Жарко, Барталев, 

2014). В условиях нынешних чрезвычайно быстрых изменений в техническом и 

программном обеспечении методов дистанционного зондирования лесных экоси-

стем оценка их фитомассы и потенциала депонирования углерода становится всѐ 

более корректной. Тем не менее, в отношении количества и пространственной из-

менчивости депонированного в лесах углерода, как отмечалось выше, имеется 

существенная неопределенность (Houghton et al., 2009). Возможность корректных 

оценок фитомассы лесов во многом зависит от быстрой и достаточно точной 

оценки структурных параметров древесного полога, и в первую очередь, размеров 

кроны и высоты дерева. Основным ограничением является отсутствие в простран-

стве и времени пробных площадей, необходимых для калибровки и преобразова-

ния измерений (метрик) дистанционного зондирования в надземную фитомассу. 

Например, в недавно опубликованных базах данных (Kattge et al., 2020) из общего 

количества измерений деревьев лишь 10% измерений включают длину и диаметр 

кроны дерева (Kędra, Barbeito, 2022). 

В качестве альтернативы дорогостоящим традиционным измерениям на 

пробных площадях изучается надежность современных лазерных (лидарных) ме-

тодов прямого извлечения основных таксационных показателей, которые обычно 

получают на пробных площадях (например, густота деревьев, их высота, размеры 

крон). Надземная фитомасса оценивается с использованием существующих алло-

метрических уравнений, связывающих фитомассу с метриками лидара на уровне 

отдельного дерева либо древостоя (Ferraz et al., 2016b).  

Результаты исследования многоярусного леса, расположенного на северо-

западе Португалии, показали, что лидарный метод дает оценки надземной фито-

массы с относительно небольшой случайной ошибкой (около 17%), что отвечает 
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требованиям с точки зрения точности калибровки спутниковых данных дистанци-

онного зондирования (например, лидар GEDI – Global Ecosystem Dynamics 

Investigation), данных радиолокатора с синтезированной апертурой NISAR 

(National Aeronautics and Space Administration and Indian Space Research 

Organization SAR) и при осуществлении программы «Биомасса» Европейского 

Космического Агентства для целей картографирования фитомассы лесов (Ferraz 

et al., 2016b). 

Технологии радарного и лазерного зондирования лесного покрова имеют 

свои плюсы и минусы. В данном случае мы имеем дело с оценкой фитомассы де-

ревьев разных древесных видов. В исследовании сосновых древостоев на основе 

бортовых измерений высокого пространственного разрешения с помощью полно-

стью поляриметрических радаров L-диапазона и лазерных сканирующих сенсоров 

для оценки надземной фитомассы были использованы регрессионные модели ее 

зависимости от структурных параметров полога, определяемых как радарным, так 

и лидарным методом (Tanase et al., 2014). Поскольку было установлено, что ли-

дарные данные дают меньшую относительную ошибку (30%) по сравнению с 

ошибкой, полученной радарным методом (60%), в дальнейшем анализе мы огра-

ничиваемся рассмотрением методов лазерного (лидарного) зондирования. 

 

1.3.2 Перспективы лазерной технологии в оценке фитомассы лесов 

 

Лидарная технология дистанционного зондирования при изучении лесов яв-

ляется прорывной технологией и в сочетании с традиционными оценками на ос-

нове оптических сенсоров обещает дать характеристику их биоразнообразия 

(Danilin, Medvedev, 2004; Bergen et al., 2009; Dees et al., 2012; Gibson et al., 2011; 

Laurin et al., 2016). Традиционные, в том числе оптические, изображения дистан-

ционного зондирования позволяют анализировать различные параметры лесов, но 

представляют пространственные структуры только в двумерном изображении. 

Преимущество использования лидарного дистанционного зондирования заключа-

ется в том, что оно дает данные о трехмерных лесных структурах, а именно, высо-
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те полога растительности, вертикальном профиле компонентов кроны, еѐ объеме, 

рельефе местности, густоте деревьев (Dees et al., 2012). Точная трехмерная ин-

формация о структуре полога способствует лучшему пониманию радиационных 

потоков внутри полога и связанных с ними физиологических процессов 

(Kükenbrink et al., 2017). 

Технология воздушного лазерного сканирования получила широкое при-

знание в качестве важного инструмента совершенствования систем инвентариза-

ции лесных ресурсов за счет повышения точности измерений вертикальной 

структуры лесного полога (Treitz et al., 2012). Облака точек, полученных посред-

ством лазерного зондирования, являются исходной основой для определения та-

ких морфометрических показателей деревьев и древостоев, как ширина и площадь 

проекции кроны, высота дерева и древостоя, а также для идентификации древес-

ных видов по габитусу крон (Danilin, Medvedev, 2004). 

Результаты лазерного зондирования, представляющие трехмерные облака 

точек, дают подробную информацию в трех измерениях о структуре леса 

(Dubayah, Drake, 2000), позволяют сделать сегментацию (вычленение) отдельных 

деревьев и получать их морфометрические характеристики (Popescu et al., 2003; 

Koch et al., 2006; Dalponte, 2018). Лазерные сенсоры измеряют расстояние до де-

ревьев, до их структурных элементов и до земли, регистрируя промежуток време-

ни между излучением и возвращением лазерных импульсов (Lefsky et al., 2002). 

Устройство бортового лазерного сканирования размещается на летательном аппа-

рате, положение которого регистрируется с помощью дифференциальной гло-

бальной системы позиционирования и инерционных измерительных блоков 

(Hyyppä et al., 2008).  

Перспективной технологией является использование беспилотных лета-

тельных аппаратов (БПЛА, или дронов) (например, RIEGL VZ-400, Австрия), ко-

торые дают возможность получать данные с очень высоким пространственным 

разрешением вследствие малой высоты зондирования (Goodwin et al., 2006; Бог-

данов и др., 2019; Neuville et al., 2021; Hernández-Cole, 2021).  

Хотя методы дистанционного зондирования отдельных деревьев менее изу-
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чены по сравнению с традиционной наземной таксацией (Silva et al., 2014), за по-

следние годы достигнуты существенные успехи в области индивидуальной реги-

страции деревьев и сегментации (вычленения) кроны на основе новых высоко 

производительных алгоритмов (Zhen et al., 2016; Spadavecchia et al., 2022). Точ-

ность картирования существенно повышается при совмещении бортового и 

наземного лазерного сканирования (Hancock et al., 2017), а также лазерного ска-

нирования с фотоизображением полога (Korpela, 2007), со спектральным анали-

зом (Asner, Martin, 2009), с радарной съемкой (Kaasalainen et al., 2015), с поляри-

метрической радиолокационной интерферометрией (polarimetric systhetic aperture 

interferometry) и гиперспектральными данными (hyperspectral data) (Koch, 2010). 

Совершенствование техники сегментации крон деревьев идет в направлении об-

работки наклонных визирований лазерной съемки, в том числе дифференциации 

освещенных солнцем и затененных участков полога (Kempf et al., 2021). Лазерная 

сегментация кроны деревьев дала возможность существенно усовершенствовать 

системы инвентаризации лесов (White et al., 2016). 

Технологии наземного лазерного сканирования структуры древостоев про-

извели настоящую революцию в их таксации в плане снятия неопределенностей, 

сопутствующих оценке их структуры, и практически заменив дорогостоящую и 

недостаточно точную технику «ручного» измерения основных морфометрических 

параметров деревьев на пробной площади (Meunier et al., 2021). Полагают, что 

полностью автоматизированный процесс сканирования пока не дает удовлетвори-

тельных результатов. Например, на участке тропического леса было установлено, 

что полностью автоматизированный алгоритм наземного сканирования дает 

ошибку определения объема ствола дерева от 39% до 115% и ошибку запаса ство-

ловой древесины от 10% до 134%. Ручная коррекция алгоритма снижает ошибку 

определения объема ствола в 10 раз и ошибку определения запаса древостоя – 

втрое (Martin-Ducup et al., 2021). 

Тем не менее, в одном из последних исследований предложена инноваци-

онная методология бортового лазерного сканирования, дающая возможность ав-

томатически выполнять 3D-обнаружение изменений в древостое на уровне от-
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дельных деревьев, оценивать изменение параметров деревьев с помощью алло-

метрических уравнений и выполнять оценку изменений надземной фитомассы с 

течением времени (Spadavecchia et al., 2022). 

Способность наземного лидара измерять расстояние до отражающих по-

верхностей первоначально использовалась для измерения диаметра и высоты 

ствола (Hopkinson et al., 2004; Maas et al., 2008). При этом диаметр ствола на вы-

соте груди определялся с точностью 1,8 см (Maas et al., 2008). Со временем мето-

ды наземного лазерного сканирования быстро эволюционировали для оценки вер-

тикального профиля крон деревьев (Jupp et al., 2009), и для точной оценки не 

только высоты дерева, диаметра ствола, ширины и длины кроны, густоты древо-

стоя (Popescu et al., 2003; Silva et al., 2014; Luck et al., 2020), но и для вычленения 

из структуры дерева листвы, ветвей и стволов (Béland et al., 2011; Olsoy et al., 

2014; Dalponte et al., 2016; Lau et al., 2019; Calders et al., 2020). 

Благодаря способности проникновения сквозь толщу полога, данные лазер-

ного зондирования характеризуют вертикальную структуру не только основного 

полога, но и нижнего яруса (Ferraz et al., 2016а; Hamraz et al., 2017). Тем не менее, 

в бореальных лесах при бортовом лазерном зондировании до 12% фитомассы 

нижних ярусов может оказаться невидимой (hidden) для сенсоров, и соответству-

ющие оценки фитомассы занижаются (Korpela, 2007). Вследствие визуальной не-

доступности (occlusion) при бортовом лазерном сканировании могут оказаться не-

видимыми около 28% деревьев, зарегистрированных при наземном лазерном ска-

нировании (Kükenbrink et al., 2017). Усовершенствованная техника наземного ла-

зерного зондирования позволяет четко вычленять из общего профиля древесного 

полога как основной, так и нижний ярусы (Aijazi et al., 2017). 

 

1.3.3 Возможности лазерной идентификации древесных видов 

 

Эффективным методом распознавания древесных видов является лазерный 

мониторинг растительного покрова с измерением спектральной яркости и коэф-

фициентов отражения (Белов, Арцыбашев, 1957; Jaaskelainen et al., 1994; Carter, 
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Knapp, 2001; Фелалиев, 2008; Baldeck, Asner, 2015; Белов и др., 2016; Толкач, Сае-

вич, 2016), в том числе с внесением поправок на содержание аэрозольных веществ 

в атмосфере (Laybros et al., 2019). C использованием комплекса вегетационных 

индексов в сочетании с спектральными особенностями крон деревьев в тропиче-

ских лесах удалось идентифицировать до 70% деревьев из числа выделенных 

наземным традиционным способом (Ferreira et al., 2014). 

Леса обычно представлены сочетаниями разных видов, разного возраста и 

различного физиологического состояния. Это определяет значительную внутри-

видовую спектральную изменчивость. С одной стороны, многие деревья схожи по 

своим характеристикам в пределах спектра. С другой стороны, различия в воз-

расте, физиологическом состоянии или количестве пустот в кронах могут быть 

причиной того, что один и тот же вид будет опознаваться в разных спектрах 

(Jensen, 2005). Решение могут дать методы искусственного интеллекта, такие как 

логика нечетких множеств и нейронные сети. Они широко используются в мно-

госпектральном анализе лазерных изображений (Hyyppä et al., 2008; Dalponte 

et al., 2008; Baldeck, Asner, 2015).  

В США разработан нейросетевой подход для идентификации древесных ви-

дов на уровне отдельных деревьев по лидарным и гиперспектральным изображе-

ниям. Этот метод дает возможность улавливать спектральные различия между 

видами, используя внешнюю контролируемую систему (externally supervised 

system). Показано, что лидарные данные в сочетании с гиперспектральными изоб-

ражениями способны не только обнаруживать отдельные деревья и определять 

размеры крон деревьев, но и идентифицировать каждый из 10 видов с помощью 

разработанного алгоритма. Следствием интеграции этих двух источников данных 

является возможность заменить ими традиционные полевые исследования (Zhang, 

Qiu, 2012; Hennessy et al., 2020). Кроме того, трудоемкая традиционная техноло-

гия наземной оценки фитомассы древостоя на пробных площадях с использовани-

ем аллометрических моделей в настоящее время успешно заменяется наземной 

технологией лазерного сканирования (Campbell, Borden, 2005; Blanchette et al., 

2015) и технологией сферического изображения. Из них последняя характеризу-
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ется повышенной точностью и значительной экономией времени и 

средств (Dai, 2021). 

При нынешних темпах развития лазерного и IT-инструментария можно 

идентифицировать такие листопадные виды, как лиственница и береза. Лидар с 

летающего дрона может различать их летом по различной спектральной яркости 

(Белов, Арцыбашев, 1957; Толкач, Саевич, 2016; Neuville et al., 2021), по флуорес-

центным спектрам растений (Krajicek, Vrbova, 1994) или по степени поляризации 

лазерного сигнала (Karlshoven, Dabney, 1988, 1990). В зимний период моноподи-

альная структура кроны лиственницы отличается от симподиальных структур 

лиственных пород специфической группировкой лазерных импульсов в профиле 

кроны дерева (Shlyakhter et al., 2001; Huang, Mayer, 2007). Не исключено, что 

можно будет различать даже такие внешне похожие виды, как ель и пихта. Лидар 

с низко летящего дрона сможет идентифицировать ель и пихту по противополож-

ной ориентации шишек, а наземный лидар (Blanchette et al., 2015) удостоверит это 

различие по структуре коры ствола (Calders et al., 2020). Лидар с низко летящего 

дрона может различать также такие виды, как липа и дуб. Листва липы мелко-

листной по сравнению с дубом черешчатым, а также листва осины по сравнению 

с березой, характеризуются повышенной отражательной способностью (Белов, 

Арцыбашев, 1957; Фелалиев, 2008; Neuville et al., 2021). Кроме того, у липы реги-

стрируемая форма кроны влияет на продуктивность деревьев (Semaškienė, 2006).  

Показана возможность дистанционного контроля состояния растительного 

покрова при лазерном зондировании бортовым лазерным устройством на двух 

длинах волн в видимом спектральном диапазоне и ближнем инфракрасном спек-

тральном диапазоне. Такая лазерная система дистанционного зондирования мо-

жет работать совместно с флуоресцентным лидаром для увеличения надежности 

распознавания объектов (Афонасенко и др., 2012; Белов и др., 2016).  

В настоящее время накоплен банк флуоресцентных спектров различных 

древесных видов и разрабатываются алгоритмы их интерпретации по коррелятив-

ным связям флуоресцентных характеристик с биологическими характеристиками 

растений (Edner et al., 1994; Lichtenthaler, 2021). Создаются методы автоматиче-
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ской идентификации видов растений по их кривым индукции флуоресценции с 

использованием нейросетевого классификатора и искусственного интеллекта 

(Krajicek, Vrbova, 1994; Kirova et al., 2009).  

Рассеивающая способность лесного полога является видоспецифичной, по-

скольку биологические особенности древесных видов находят выражение в 

огромном разнообразии морфологических характеристик кроны и компонентов ее 

фитомассы. Бортовая система лазерного поляриметра НАСА ориентирована на 

получение с борта авианосителя многоспектральных характеристик деполяриза-

ционных свойств лесного полога путем последовательного зондирования поверх-

ности по курсу полета (Karlshoven, Dabney, 1988). При использовании импульсно-

периодического лазера в качестве источника когерентного поляризованного света 

угловые и атмосферные помехи и искажения фактически исключаются и тем са-

мым выделяется вклад зондируемой поверхности в результирующую деполяриза-

цию лазерного сигнала.  

В экспериментальных залетах, проведенных Годдарским центром НАСА, 

были установлены различия в степени поляризации в ИГ-зоне лазерного излуче-

ния трех древесных видов – клена, ели и лиственницы. Хвоя лиственницы длин-

нее, чем у ели, имеет более хаотический характер пространственной ориентации и 

соответственно дает максимальные рассеяние и эффект деполяризации при соот-

ветственно наименьшем показателе степени поляризации (Р = 0,037 ± 0,012 про-

тив 0,066 ± 0,019). В целом, хвойные вследствие более тонкой структуры хвоинок 

в сравнении с листьями обеспечивают лучшую проницаемость крон и лучшее 

рассеяние света в сопоставлении как с твердолиственным видом – клѐном 

(Р = 0,124 ± 0,024), так и с крупнотравьем (Р = 0,150 ± 0,026) (Karlshoven, Dabney, 

1990).  

 

1.3.4 Аллометрические модели для дистанционной оценки фитомассы 

деревьев 

1.3.4.1 Моделирование фитомассы деревьев в открытых древесных 

сообществах на основе прямых измерений размеров кроны 
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Диаметр (ширина) кроны – это основной показатель, применяемый при 

оценке лесных ресурсов с помощью аэрофотосъемки в самом начале зарождения 

дистанционных методов (Самойлович, 1953). Показатель диаметра кроны изна-

чально применялся при оценке надземной фитомассы в открытых растительных 

сообществах пустынь. Этому способствовали многоствольность деревьев и ку-

старников и разреженная горизонтальная структура сообществ (Леонтьев, 1950; 

Ohmann et al., 1976). Для открытых сообществ саксаула (Haloxylon Bunge), произ-

растающих в пустынях Средней Азии, были установлены парные зависимости 

надземной фитомассы как от высоты куста, так и от диаметра кроны (Леонтьев, 

1950). Для пяти американских кустарниковых сообществ высотой от 2 до 4 м по-

лучены парные аллометрические зависимости массы листвы и ствола от площади 

проекции кроны и высоты куста. Высота куста внесла 54% в объяснение изменчи-

вости фитомассы листвы и ствола, а площаль проекции кроны – несколько боль-

ше, соответственно 69% и 56% (Ohmann et al., 1976). 

Позднее перешли к двухфакторной оценке фитомассы. В частности, для 

саксаульников Туркмении, были разработаны аллометрические модели связи 

надземной фитомассы с высотой дерева (куста) и шириной кроны (Вейисов, Кап-

лин, 1976): 

                             lnPa = a0 + a1 lnH + a2 lnDcr,                                         (1.8) 

где Pa – надземная фитомасса, кг; Н – высота куста, м; Dcr – ширина (диаметр) 

кроны, м.  

По данным надземной фитомассы 2 635 деревьев саксаула, взятых на 100 

пробных площадях в пустынях Казахстана, рассчитаны модели (1.8) с коэффици-

ентами детерминации от 0,841 до 0,854, предназначенные как для дистанционной, 

так и для наземной инвентаризации саксауловых сообществ (Usoltsev, 1990). 

По материалам 340 модельных деревьев, взятых в редкостойных сообще-

ствах хвойных и лиственных видов в штате Айова (США) была установлена связь 

ширины кроны дерева с его диаметром на высоте груди, с коэффициентом коэф-

фициент корреляции для каждого вида более 0,98 (Krajicek et al., 1961). Столь 
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тесная связь была обусловлена отсутствием конкуренции в надземной части дере-

вьев. 

При переходе в анализе названной связи от открытых к сомкнутым древо-

стоям было обнаружено существенное занижение ширины кроны при фотограм-

метрии вследствие того, что периферийные части крон становятся невидимыми 

из-за их перекрытия кронами соседних деревьев (Ilvessalo, 1950). Тем не менее, 

исследования связи фитомассы деревьев с диаметром кроны в сомкнутых древо-

стоях получили широкое распространение. 

 

1.3.4.2 Моделирование фитомассы деревьев в сомкнутых лесных 

сообществах на основе прямых измерений размеров кроны 

Исследование связи массы ассимилирующих органов деревьев с шириной 

(диаметром) кроны в сомкнутых лесных сообществах было начато в конце XIX 

века. Положительные результаты оценки названной связи были показаны у ели 

европейской (Hartig, 1896), сосны обыкновенной (Dengler, 1937) и криптомерии 

японской (Cryptomeria japonica) (Kajihara, 1980; Усольцев и др., 2016в).  

Изучение фитомассы ассимиляционного аппарата деревьев в зависимости 

от ширины кроны в сомкнутых лесных фитоценозах началось в конце 19 столе-

тия. Зависимость оказалась положительной для ели европейской (Hartig, 1896), 

сосны обыкновенной (Dengler, 1937) и криптомерии японской (Cryptomeria 

japonica) (Kajihara, 1980). Эта связь была охарактеризована коэффициентом де-

терминации 0,721 у кипарисовика туполистного (Chamaecyparis obtusa) (Kajihara, 

1981), от 0,83 до 0,94 у ели европейской и пихты белой разного возраста (Kern, 

1962), 0,85 у сосны обыкновенной (Vanninen et al., 1996) и у видов тропической 

саванны Австралии от 0,36 (Levick, 2021) до 0,63 (Cook et al., 2015). 

 Проанализировав связь между фитомассой листвы и различными парамет-

рами кроны на примере 26 деревьев кипарисовика в возрасте от 9 до 76 лет, 

M. Каджихара (Kajihara, 1981) обнаружил, что названная связь с площадью про-

екции кроны менее тесная, чем с объемом мантии кроны (т. е. ее облиственной 

части) (0,849 < 0,906). Аналогичный вывод он получил для криптомерии японской 
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(Kajihara, 1980). Предпринимались также попытки соотнести фитомассу кроны с 

ее объемом (Burger, 1939; Kern, 1962; Westman, Whittaker, 1975), но из-за сложно-

сти и недостаточной точности определения объема кроны они в то время не полу-

чили развития. Однако недавние достижения в области наземного лазерного зон-

дирования позволяют автоматизировать оценку объема крон растущих деревьев 

(Baldwin, Peterson, 1997; Blanchette et al., 2015; Усольцев, 2016б; Levick, 2021).  

На основе обширных эмпирических данных была предложена зависимость 

фитомассы кроны сосны обыкновенной от еѐ диаметра для трех климатических 

зон Сибири (Поздняков и др., 1969). К сожалению, в последующих исследованиях 

в рамках Международной биологической программы и других экологических 

программ не уделялось достаточного внимания оценке параметров кроны как 

предикторов фитомассы деревьев. Сегодня у разных древесных видов доля мо-

дельных деревьев с измеренным диаметром кроны и высотой деревьев в их общем 

количестве составляет от 10 до 30%. Например, для ольхи в Евразии существуют 

62 определения надземной фитомассы в связи с диаметром ствола, и только 23 – в 

связи с диаметром ствола, высотой дерева и диаметром кроны, а фитомасса кор-

ней ольхи определена только у 4 деревьев (Капустинскайте, Русецкас, 1982). 

 

1.3.4.3 Моделирование фитомассы деревьев в сомкнутых лесных 

сообществах на основе традиционных аллометрических зависимостей с 

включением размеров кроны в качестве дополнительных независимых переменных 

Согласно одной из теорий распределения фитомассы в компонентах (фрак-

циях) дерева, надземную фитомассу предлагалось оценивать по аллометрической 

зависимости от диаметра ствола на высоте груди с фиксированным угловым 

наклоном (West et al. 1997), которая затем была дополнена зависимостью высоты 

от диаметра ствола (Zianis, 2008). Было установлено, что при одних и тех же раз-

мерах диаметра ствола и высоты дерева надземная фитомасса занижается, осо-

бенно у древесных видов с развитой кроной (Cannell, 1984). В тропических лесах 

на массу кроны приходится почти половина надземной фитомассы дерева 

(Goodman et al., 2014). В саваннах на севере Австралии доля массы кроны в 
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надземной фитомассе деревьев составляет от 12 до 45% (Rudge 2022). Это свиде-

тельствует о важности регистрации крон деревьев при оценке их фитомассы. Тем 

не менее, характеристики кроны лишь недавно начали включать в структуру ал-

лометрической модели (Lines et al., 2012; Lau et al., 2019). 

Предложенные пантропические уравнения, которые включали высоту дере-

ва, но не учитывали размеров кроны, занижали фитомассу деревьев на 11-14%, в 

первую очередь из-за игнорирования вклада ширины кроны у самых крупных де-

ревьев. При этом ширина кроны обладала большей объяснительной способностью 

надземной фитомассы (10,5%) по сравнению с высотой дерева (6,0%) (Goodman 

et al., 2014). Включение в аллометрическую модель фитомассы деревьев Pinus 

massoniana Lamb. в Китае ширины кроны как третьей независимой переменной, 

дополнительно к диаметру ствола и высоте дерева, повысило коэффициент де-

терминации с 95,6 до 97,0%, т. е. на 1,4% (Fu et al., 2016). Аналогичное 1,4%-ное 

увеличение было получено в аналогичных моделях для фитомассы корней даур-

ской лиственницы в Китае (Dong et al., 2018), а для надземной фитомассы в топо-

левых плантациях Китая – всего 0,1% (Zhang et al., 2016). Для тропических лесов 

Южной Америки аллометрическая модель надземной фитомассы, включающая в 

качестве независимой переменной диаметр ствола, объяснила 87% изменчивости 

надземной фитомассы деревьев. Включение в модель дополнительных двух пере-

менных – базисной плотности и ширины кроны – повысило коэффициент детер-

минации до 93%, т. е. на 6% (Lau et al., 2019). 

В центральных районах Тасмании (Австралия) на основе ручного лазерного 

сканера (ZEB1) была применена технология зондирования структурных призна-

ков на уровне деревьев в качестве альтернативы традиционной таксации пробных 

площадей. Были получены оценки таких структурных характеристик, как высота 

дерева, диаметр ствола, ширина кроны, и на их основе была рассчитана надземная 

фитомасса деревьев (Camarretta et al., 2021). 

Модели (1.8) были рассчитаны по материалам базы данных о фитомассе 

двухвойных сосен (подрод Pinus L.) для территории Евразии в количестве 1006 

деревьев. Получены коэффициенты детерминации для фитомассы ствола, ветвей, 
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хвои, корней и надземной соответственно 0,976; 0,940; 0,905; 0,951 и 0,968 

(Усольцев, 2016б; Usoltsev et al., 2019). Для сравнения: двухфакторные алломет-

рические модели, рассчитанные для того же компонентного состава с диаметром 

на высоте груди и высотой дерева в качестве независимых переменных, показали 

коэффициенты детерминации соответственно 0,988; 0,938; 0,897; 0,943 и 0,981. 

Таким образом, изменчивость массы листвы, ветвей и корней у сосны объясняется 

диаметром кроны в большей степени по сравнению с диаметром ствола, а измен-

чивость фитомассы ствола и надземной – наоборот, диаметром ствола (Усольцев, 

2016б; Usoltsev et al., 2019).  

По данным наземного лазерного сканирования низкорослых деревьев ели 

черной в Канаде установлено, что модели надземной фитомассы, включающие в 

качестве независимых переменных диаметр кроны и высоту дерева, показали 

лучшее соответствие исходным данным по сравнению с моделями, включающими 

традиционные измерения диаметра ствола и высоты дерева (Wagers et al., 2021). 

Для мангровых (Aegiceras corniculatum) лесов Китая, в которых деревья ча-

сто представлены многоствольными сообществами, было рассчитано уравнение 

(Fu, Wu, 2011): 

                                       lnPa = a0 + a1 ln(Dcr
2
×H)                                        (1.9) 

с коэффициентом детерминации 0,993. Но для одноствольных деревьев Kandelia 

candel аналогичное уравнение (1.9) характеризовалось меньшим коэффициентом 

детерминации 0,847 (Fu, Wu, 2011). 

При наземном лазерном сканировании лесного древостоя может быть полу-

чено значение длины кроны (Campbell, Borden, 2005; Blanchette et al., 2015), кото-

рая при известном значении высоты дерева характеризует изменение фитомассы 

дерева в связи с его физиологическим состоянием, ценотическим положением в 

пологе и густотой древостоя (Oliver, Larson, 1996; Ilomäki et al., 2003; Kantola, 

Mäkelä, 2004; Fu et al., 2015; Dong et al., 2018). При включении в двухфакторную 

аллометрическую модель надземной фитомассы длины кроны в качестве третьей 

независимой переменной объяснительная способность модели повысилась с 78 до 

Электронный архив УГЛТУ



57 

84%, т. е. на 6% (Ubuy et al., 2018). Однако, остается проблема получения значе-

ний длины кроны на больших лесных площадях. 

 

1.3.4.4 Рекурсивные модели фитомассы деревьев, совмещающие 

результаты наземной и лазерной таксации 

Аллометрические модели фитомассы для разных древесных видов, исчисля-

емые уже десятками тысяч, описывают зависимость фитомассы деревьев от диа-

метра ствола и высоты дерева (Henry et al., 2015; Luo et al., 2019). При бортовой 

лазерной таксации деревьев, даже посредством дронов, оснащенных современным 

оборудованием, точная оценка диаметра ствола невозможна (Rudge et al., 2022).  

Поэтому стали совмещать названные традиционные аллометрические моде-

ли с вспомогательными моделями, предназначенными для применения на основе 

лазерного зондирования (Kalliovirta, Tokola, 2005). Суть метода в том, что путем 

совмещения данных лазерного сканирования морфоструктуры полога и гипер-

спектральных данных определяется вид деревьев, их высота и диаметр кроны. 

Для каждого обнаруженного дерева по наземным данным рассчитываются вспо-

могательные модели для оценки диаметра ствола на высоте груди или по диамет-

ру кроны (Danilin, Medvedev, 2004; Sönmez, 2009; Hernández-Cole, 2021), или по 

высоте дерева и диаметру кроны (Dalponte, Coomes, 2016). Далее применяются 

хорошо зарекомендовавшие себя подходы, разработанные для традиционных 

наземных исследований: надземная фитомасса деревьев оценивается с использо-

ванием опубликованных аллометрий «фитомасса - диаметр ствола» и суммируют-

ся в пределах пробных площадей для оценки пулов углерода. Проверка метода в 

Итальянских Альпах показала тесную связь (R
2
 = 0,98) между полевыми и лазер-

ными оценками запасов углерода (Dalponte, Coomes, 2016). 

Названные вспомогательные модели начали предлагать к использованию 

уже на начальном этапе развития аэрометодов в лесной таксации (Ilvessalo, 1950). 

Было сделано заключение о возможности оценки диаметра ствола как функции 

только диаметра кроны (Dcr) (Jakobsons, 1970; Hernández-Cole, 2021), но была 

Электронный архив УГЛТУ



58 

также рекомендация дополнять названную функцию другими независимыми пе-

ременными (Talts, 1977).  

На Южном Урале в высотном профиле горы Малый Иремель связь диамет-

ра кроны ели сибирской с диаметром ствола на высоте груди характеризовалась 

снижением коэффициента детерминации с 0,84 на верхнем до 0,68 на нижнем вы-

сотном уровне (Бабенко и др., 2008). По данным около 3 тыс. модельных деревьев 

в Финляндии была установлена значимая корреляция между диаметрами крон и 

стволов у сосен и берез, но статистически слабая или незначимая у елей (Ilvessalo, 

1950).  

Позднее по данным 5303, 3661 и 2282 модельных деревьев соответственно 

сосны, ели и березы в Финляндии рассчитаны зависимости D = f (Dcr) с коэффи-

циентами детерминации 0,72; 0,63 и 0,60. Включение высоты дерева в качестве 

второй независимой переменной, т. е. D = f (Dcr, Н), повысило коэффициенты де-

терминации соответственно до 0,85; 0,91 и 0,62. Сделан вывод, что определение 

диаметра ствола только по связи с диаметром кроны неприемлемо в связи с низ-

кой точностью оценки, и рекомендована двухфакторная модель, включающая в 

качестве независимых переменных диаметр кроны и высоту дерева (Kalliovirta, 

Tokola, 2005). Аналогичный вывод был получен на примере сосны алеппской 

(Pinus halepensis Mill.) в Испании (Aguilar et al., 2022) и тикового дерева (Tectona 

grandis Linn. F.) в Эквадоре (Aguilar et al., 2021). 

По данным 493, 173, 253 и 87 модельных деревьев соответственно ели, сос-

ны, березы и осины в подзоне северной тайги Архангельской области предложе-

ны двухфакторные зависимости D = f (Dcr, Н) с коэффициентами детерминации 

0,80; 0,80; 0,70 и 0,47 (Богданов и др., 2019). Аналогичные двухфакторные модели 

для оценки диаметра ствола рассчитаны по данным 7325 модельных деревьев 26 

древесных и кустарниковых видов Евразии с коэффициентами детерминации, ва-

рьирующими в диапазоне от 0,802 (липа) до 0,983 (ива) (Усольцев, 2016б). 

Для еловых древостоев (Picea crassifolia Kom.) на севере Китая была пред-

ложена вспомогательная модель (Fu et al., 2018): 

                          D = a0 + a1 H + a2 CPA; R
2
 = 0,514; SE = 5,82,                  (1.10) 
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где D –диаметр ствола на высоте груди, см; H – высота дерева, м; CPA – площадь 

проекции кроны, м
2
.  

Полученная модель (1.10) совмещена с ранее опубликованными моделями 

для массы стволов, ветвей, хвои и генеративных органов Picea crassifolia, которые 

имели вид (Wang et al., 1998):  

                                          lnPi = a0 + a1 ln(D
2
×H),                                  (1.11) 

где Pi – фитомасса i-й фракции, кг. Модели (1.10) и (1.11) являются связанными 

(рекурсивными), пригодными для оценки фракций фитомассы деревьев ели как 

при наземной таксации, так и при лазерном зондировании. Путем подстановки 

модели (1.10) в модель (1.11) получают значения фракций фитомассы. 

По материалам 2 395 модельных деревьев с измеренными показателями 

надземной фитомассы, полученными «деструктивным» методом в лесных сооб-

ществах и саваннах были рассчитаны модели (1.9) (Jucker et al., 2017). Суще-

ственно бóльший объем фактических данных 1 492 растительных видов из 127 

семейств в количестве 108 753 модельных деревьев был получен там же с замера-

ми диаметра ствола, высоты дерева и диаметра кроны. В преамбуле авторы кон-

статировали наличие тесных связей надземной фитомассы как с высотой дерева, 

так и с шириной кроны, и решили выяснить, могут ли эти две независимые пере-

менные объяснить достаточную долю изменчивости надземной фитомассы дере-

вьев, не прибегая к использованию в качестве независимой переменной диаметр 

ствола на высоте 1,3 м (Jucker et al., 2017).  

Было проанализировано несколько вариантов моделей для надземной фито-

массы и предложена модель с комбинированной переменной:  

                      lnPa = a0 + a1 ln(H×Dcr),                                         (1.12) 

которая в данном случае лучше объясняла изменчивость фитомассы, чем мо-

дель (1.11).  

Для проверки гипотезы, можно ли при оценке фитомассы деревьев обойтись 

без замера диаметра ствола, авторы предложили вспомогательную модель: 

                              lnD = a0 + a1 ln(H×Dcr),                                     (1.13) 
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Затем уравнение (1.13) было подставлено в модель Чейва (Chave et al., 2014) 

для надземной фитомассы деревьев тропических лесов, в которой D является од-

ной из независимых переменных. При сопоставлении ошибки этой двухступенча-

той системы рекурсивных уравнений с ошибкой, полученной по уравнению 

(1.12), сделан вывод в пользу уравнения (1.12). Тем самым авторы показали, что 

при оценке фитомассы деревьев дистанционными методами можно обойтись без 

замера диаметр на высоте 1,3 м (Jucker et al., 2017). Позднее был предложен 

улучшенный вариант модели определения надземной фитомассы без замера диа-

метра ствола с применением дронов, в основу которой положена теория пайп-

модели (Shinozaki et al., 1964a, b; Machimura et al., 2021). 

Позднее на примере растительности саванн Австралии был подтвержден 

вывод о возможности и даже необходимости при дистанционной оценке фитомас-

сы деревьев обходиться без измерения и включения в модели диаметра ствола на 

высоте груди. Главным аргументом при этом была установленная слабая обу-

словленность диаметра ствола такими переменными, как диаметр кроны и высота 

дерева в растительности саванн (Luck et al., 2020; Levick et al., 2021; 

Rudge et al., 2021). 

 

1.3.4.5 Выбор структуры модели, предназначенной для оценки фитомассы 

деревьев путем лазерного зондирования 

Как было показано выше, фитомасса древьев описывается зависимостями от 

диаметра кроны и высоты дерева, имеющими разную структуру переменных и 

предназначенных только для оценки надземной фитомассы. В этой связи был вы-

полнен сравнительный анализ некоторых структур регрессионных моделей, при-

меняемых для оценки фитомассы деревьев посредством лазерного зондирования, 

на примере двухвойных сосен (подрод Pinus L.). Анализ выполнен на основе дан-

ных о фитомассе 2 128 двухвойных сосен, приведенных в базе данных для лесо-

образующих видов Евразии (Usoltsev et al., 2022). 

Выполнен сравнительный анализ трех структур моделей, упомянутых вы-

ше: 
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                                           lnPi = a0 + a1 (lnDcr)                                            (1.14) 

                              lnPi = a0 + a1 (lnDcr) + a2 (lnН)                                    (1.8) 

                                         lnPi = a0 + a1 [ln(Dcr×Н)]                                       (1.12) 

Результаты расчета моделей (1.14), (1.8) и 1.12) показаны в таблице 1.1. 

 

Таблица 1.1 – Результаты расчета уравнений (1.14), (1.8) и (1.12) 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Модель (1.14) 

a0
(a) 

1,9015 -0,5977 -0,5105 2,0190 0,4630 

lnDcr 2,5569 2,2084 2,8240 2,5435 2,2996 

adjR
2(b)

 0,569 0,679 0,728 0,631 0,558 

SE
(c)

 1,23 0,84 0,96 1,09 1,11 

Модель (1.8) 

a0 -2,9778 -1,9475 -2,4571 -1,9719 -2,2715 

lnDcr 1,0510 1,7508 2,1776 1,2917 1,2307 

lnН 2,2852 0,6960 0,9898 1,9169 1,3971 

adjR
2
 0,939 0,733 0,800 0,916 0,766 

SE 0,46 0,77 0,83 0,52 0,80 

Модель (1.12) 

a0 -2,0523 -2,6571 -3,2525 -1,5134 -2,1707 

ln(Dcr×Н) 1,7108 1,1879 1,5463 1,6240 1,3257 

adjR
2
 0,908 0,698 0,771 0,907 0,767 

SE 0,57 0,82 0,89 0,54 0,80 

Примечание: a0
(a)

 – Свободный член уравнения скорректирован на логариф-

мическую трансформацию (Baskerville,1972); adjR
2(b)

 – коэффициент детермина-

ции, скорректированный на число переменных; SE
(c)

 – стандартная ошибка урав-

нения.
 

Мы видим, что введение второй независимой переменной повысило объяс-

нительную способность модели (1.8) по отношению к модели (1.14) по фитомассе 

ствола, хвои, ветвей, надземной и подземной на 37, 6, 7, 29 и 21% соответственно. 
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Но введение комбинированной переменной в модели (1.12) снизило еѐ адекват-

ность по отношению к модели (1.8) по фитомассе ствола, хвои, ветвей, надземной 

и подземной на 3, 4, 3, 1 и 0% соответственно.  

В чем может быть причина противоположности нашего результата по от-

ношению к ранее полученному в разделе 1.3.4 выводу (Jucker et al., 2017)? Как из-

вестно, планируемый эксперимент может быть активным и пассивным. При ак-

тивном эксперименте объект исследования управляется путем задания действую-

щим на него факторам определенных уровней, когда все уровни некоторого фак-

тора комбинируются со всеми уровнями остальных факторов. В таком случае 

обеспечивается полная ортогональность действующих факторов. В биологии, в 

том числе лесоведении, исследователь имеет дело с пассивным экспериментом, 

пассивно наблюдает за тем, как эксперимент ведет природа, не обеспечивающая 

ортогональности фактороов (Налимов, 1971). При этом ортогональность факторов 

обеспеыивается лишь теоретически, т.е. отбором из базы данных только тех опре-

делений, в которых данному значению одного фактора будет соответствовать 

набор значений второго фактора в его максимальном диапазоне и наоборот. Но 

практически это трудно выполнимо, а это значит, что полная ортогональность 

действующих факторов недостижима, и мы сталкиваемся всегда с какой-то более 

или менее выраженной их корреляцией. При высокой корреляции обычно стати-

стически значимым оказывается лишь один из факторов. Вводя в модель комби-

нированную независимую переменную в виде произведения факторов (см. модель 

(1.12)), мы учитываем совместное действие двух факторов, но степень их взаим-

ной корреляции оказывается скрытой. В случае, когда модель (1.12) оказывается 

более информативной по сравнению с моделью (1.8), как это было показано в раз-

деле 1.3.4.5 (Jucker et al., 2017), то это означает наличие высокой корреляции 

между Dcr и Н, что не способствует устойчивости оценок. В нашем случае коэф-

фициент корреляции между Dcr и Н составил 0,58, и видимо он был достаточно 

мал, чтобы обеспечить более высокую адекватность модели (1.8) по сравнению с 

моделью (1.12).   
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Аллометрические модели, предназначенные для определения фитомассы 

путем дистанционной регистрации диаметра кроны и высоты деревьев, в литера-

туре немногочислены по сравнению с традиционными моделями (Goodman et al., 

2014; Jucker et al., 2017; Lau et al., 2019; Usoltsev et al., 2019; Machimura et al., 

2021). В литературных источниках представлены аллометрические модели для 

оценки фитомассы корней деревьев по известным значениям диаметра ствола на 

высоте груди (Drexhage, Colin, 2001) и по известным значениям высоты дерева и 

диаметра кроны (Усольцев, Цепордей, 2022д).  

Насколько нам известно, закономерности изменения названных моделей в 

климатических градиентах в литературных источниках отсутствуют. Этот дефи-

цит должен быть устранен как можно скорее в связи с очевидными перспектива-

ми оценки лесной фитомассы с использованием методов дистанционного, и осо-

бенно лазерного зондирования. 

1.4 Фитомасса и чистая первичная продукция (ЧПП) насаждений в 

географических градиентах  

1.4.1 Регионализация всеобщих моделей путем введения фиктивных 

переменных        

В предыдущем разделе было показано, что модели фитомассы деревьев 

смешанного типа дают возможность получить расчетные значения фракционного 

состава фитомассы деревьев лесообразующих древесных видов, специфичные для 

разных экорегионов Евразии.  

Подобные модели смешанного типа в виде системы рекурсивных уравнений 

были построены для древостоев двухвойных сосен Евразии (подрод Pinus L.) 

(Усольцев, Цепордей и др., 2018а): 

lnH = f (Σai Xi, lnA) lnD = f (Σai Xi, lnA, lnH) 

↓ 

 lnN = f (Σai Xi, lnA, lnH, lnD) lnM = f (Σai Xi, lnH, lnD, lnN) 
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↓ 

                                 ln (Pi) = f (Σai Xi, lnA, lnH, lnD, lnN),                   (1.15) 

обозначения здесь и далее: Pi – фитомасса i-й фракции: Ps, Pbk, Pb, Pf, Pr, Pu – соот-

ветственно ствол в коре, кора стволов, ветви, хвоя. корни, нижнй ярус, т/га абсо-

лютно сухой массы; M – запас древесины на 1 гектар, м
3
; A – возраст древостоя, 

лет; H – средняя высота деревьев, м; D – средний диаметр ствола на высоте груди, 

см; N – число деревьев, тыс. экз/га; ΣaiXi – блок фиктивных переменных, кодиру-

ющих региональную принадлежность исходных данных. 

 Путем последовательного табулирования системы (1.15) по задаваемому 

возрасту древостоя получена таблица возрастной динамики фитомассы кедровых 

сосен, и из нее для регионального анализа взяты данные для возраста 60 лет. В ре-

зультате установлено, что запасы общей фитомассы в возрасте 60 лет в естествен-

ных сосняках снижаются с 287 т/га в Японии до 104-123 т/га в Сибири, и в куль-

турах соответственно с 306 т/га до 116-136 т/га; масса корней в естественных сос-

няках с 63 до 18-21 т/га и в культурах с 68 до 20-24 т/га соответственно. В осталь-

ных экорегионах общая фитомасса находится в пределах 147-220 т/га в естествен-

ных сосняках и 160-240 т/га в культурах. Масса хвои снижается с 8,4-9,9 т/га на 

юге Западной Сибири до 5,3-6,3 т/га на севере Европейской части России (Усоль-

цев, Цепордей и др., 2018а). 

Система моделей (1.15), построенная для лиственницы (Larix Mill.), была 

протабулирована по задаваемому возрасту, и из полученной таблицы взяты для 

анализа данные о фитомассе для возраста 100 лет. Показано, что наибольшие зна-

чения фитомассы (210-450 т/га) соответствуют регионам, прилегающим к Атлан-

тическому и Тихоокеанскому побережьям, а также регионам, расположенным на 

южном пределе ареала и наименьшие – северотаѐжным регионам Сибири, где 

лиственничники произрастают на многолетней мерзлоте (Усольцев, Цепордей 

и др., 2018б). 

Расчетные данные, полученные аналогичным образом для Betula L., показа-

ли, что наибольшие значения фитомассы (202 т/га) соответствуют европейским 

регионам, прилегающим к атлантическому побережью, а наименьшие (65-94 т/га) 
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– северотаѐжным регионам России. Промежуточное положение по показателю 

общей фитомассы (140-177 т/га) занимают березняки южной части их евразийско-

го ареала (Usoltsev et al., 2020а). 

Аналогичные расчетные данные для Populus L. показали, что наибольшими 

значениями фитомассы характеризуются плантации P. davidiana в Японии 

(467 т/га) и P. tremula в Западной Европе (270 т/га), растущие в регионах, приле-

гающих к тихоокеанскому и атлантическому побережьям, а наименьшие (71 т/га) 

– древостоям P. alba в степной зоне юга России (Усольцев, Цепордей и др., 2018в; 

Usoltsev et al., 2021а). Для рода Quercus L. наибольшие значения фитомассы 

(321 т/га) соответствуют древостоям Q. crispula и Q. glauca в Японии, а наимень-

шие (194 т/га) – древостоям Q. robur в Западной Европе. Промежуточное положе-

ние по показателю общей фитомассы (213-242 т/га) занимают дубовые древостои 

в остальных экорегионах (Usoltsev et al., 2020b). 

Таким образом, использование моделей смешанного типа для фитомассы 

деревьев и древостоев, включающих численные и фиктивные переменные, позво-

ляет получить результаты двоякого рода. Во-первых, сопоставление результатов 

подобных моделей, выполненных на «всеобщем» и локальном уровнях, дает 

представление о возможных смещениях при использовании всеобщих моделей в 

локальных условиях Евразии. Во-вторых, путем табулирования рекурсивной си-

стемы моделей смешанного типа по структурированным значениям численных 

переменных можно получить расчетные значения фракционного состава фито-

массы лесообразующих древесных видов, специфичные для разных экорегионов 

Евразии. Однако географический анализ этих расчетных значений фитомассы да-

ет лишь ориентировочные закономерности в первом приближении. В частности, 

общей для всех видов является закономерность снижения фитомассы в географи-

ческом градиенте от Тихоокеанского и Атлантического побережий в направлении 

Сибири. В широтном (зональном) градиенте определенных закономерностей не 

выявлено. 
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В дальнейшем анализе мы рассмотрим результаты оценки фитомассы дре-

востоев на основе моделей с двумя типами независимых переменных, а именно, 

таксационных показателей древостоев и географических переменных. 

 

1.4.2 Модели фитомассы на уровне древостоев  

Первые попытки глобального анализа продуктивности древостоев были ос-

нованы на корреляции прироста древесного запаса (Weck, 1954; Paterson, 1956) 

или ЧПП (Григорьев, Будыко, 1956; Brown, Lugo, 1982) с климатическим индек-

сом – интегральным показателем, объединяющим несколько климатических фак-

торов. Но поскольку в действительности вклады солнечной радиации, температу-

ры, влажности и других факторов в величину продуктивности имеют специфич-

ные уровни, они должны учитываться раздельно (Wilson, 1966; Лосицкий, Чуен-

ков, 1980). 

Подобные попытки оценивать долю изменчивости фитомассы лесных дре-

востоев на территории России, объясненную одними лишь климатическими фак-

торами показали, что сумма положительных дневных температур и индекс влаж-

ности в совокупности объясняют 26% изменчивости фитомассы, а с учетом видо-

вого состава 34% (Krankina et al., 2005). Примерно такие же результаты получены 

для лесов Восточнолй Сибири в целом, без учета видового состава. По данным 

фитомассы древостоев 226 пробных площадей с преобладанием лиственницы по 

учету на 2010 год и климатических показателей, средних за период с 1981 по 2010 

годы, установлено, что изменчивость названного показателя объясняется средней 

температурой июля на 34%, средней температурой января на 2,6% и среднегодо-

выми осадками на 11% (Miesner et al., 2022). В обоих исследованиях вклад струк-

турных (таксационных) показателей в объяснение изменчивости фитомассы не 

учитывался. Низкий процент детерминированности фитомассы авторы объясняют 

тем, что неучтенные структурные переменные варьируют в меньших простран-

ственных масштабах по сравнению с климатом (Miesner et al., 2022). Более высо-

кие показатели адекватности получены в горных условиях северо-востока Китая 

при оценке фитомассы стволов лиственницы и березы (т/га). Установлена поло-

Электронный архив УГЛТУ



67 

жительная связь с годовыми осадками (R
2
 = 0,79 – 0,86) и отрицательная связь с 

средней температурой (R
2
 = 0,36 – 0,40) (Khan et al., 2019). 

Для того чтобы понять возможные влияния изменений климата на биологи-

ческую продуктивность лесного покрова и получить достаточно адекватные ре-

зультаты моделирования этой взаимосвязи, необходимо располагать эксперимен-

тальными данными о продуктивности и климатических переменных в максималь-

но широком диапазоне их вариации, т. е. на глобальном или континентальном 

уровнях. В работе (Zeller et al., 2018) в модель продуктивности лесов для террито-

рий Германии и США были включены географические координаты пробных 

площадей, а также годовые осадки и температура наряду с основными определя-

ющими независимыми переменными, и результаты оказались неопределенными. 

Возможные причины неопределенности: (1) климатические переменные модели 

коррелируют с географическими координатами пробных площадей, и (2) диапа-

зоны изменчивости климатических переменных в пределах одной европейской 

страны были слишком малы для получения устойчивых закономерностей (Усоль-

цев, Ковязин, Цепордей, 2020б).  

В структуру моделей фитомассы древостоев включаются обычно в качестве 

независимых переменных такие показатели, как возраст, густота, средние высота 

и диаметр, запас древостоя (He et al., 2021c) или возраст и густота древостоя 

(Chen et al., 2022), но факторы окружающей среды часто игнорируются. Тем не 

менее, географические переменные являются важными факторами, определяю-

щими фитомассу древостоя (Wu et al., 2020), и глобальное изменение климата 

оказывает на нее существенное влияние (Ma et al., 2012; Усольцев, Цепор-

дей, 2021г).  

Исследована связь фитомассы древостоев с климатическими переменными 

на примере культур лиственницы северо-востока Китая. Было установлено, что 

надземная и общая фитомасса лиственничников объясняется совокупностью так-

сационных показателей (средние высота, диаметр ствола и густота) соответствен-

но на 96,7 и 95,3%. Включение в модели гидротермического коэффициента в ка-

честве дополнительной независимой переменной повысило их объяснительную 
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способность соответственно на 0,41 и 0,63%. Однако вклады таксационных пока-

зателей и гидротермического коэффициента в объяснение изменчивости фитомас-

сы лиственничников составили соответственно 98 и 2% (He et al., 2021а; 2022; 

Усольцев, 2016г). 

 С формированием первой, наиболее полной базы данных о фитомассе лес-

ных насаждений лесообразующих видов (родов) (Усольцев, 2010), появилась воз-

можность получить статистически значимые трансконтинентальные закономер-

ности изменения фитомассы лесных насаждений по основным климатическим 

градиентам для древесных родов, представленных на большей части Евразии: 

двухвойные сосны (подрод Pinus L.), лиственница (Larix Mill.), ель (Picea 

A. Dietr.), пихта (Abies Mill.), берѐза (Betula L.), осина и тополи (Populus L.) и дуб 

(Quercus L.).  

На основе содержательного анализа материалов базы данных В.А. Усольце-

вым (2016a) предложена структурная форма регрессионной модели: 

N = f (A, Zon, ICKh) → M = f (A, N, Zon, ICKh) → Pi = f (A, N, M, Zon, ICKh), (1.16) 

где Zon – номер зонального пояса: 1 – субарктический, 2 – северный умеренный, 

3 – южный умеренный, 4 – субтропический, 5 – субэкваториальный (Алисов, 

Полтараус, 1974); ICKh – индекс континентальности климата по С. П. Хромо-

ву (1957). 

Путем табулирования модели (1.16) для 100-летнего возраста древостоев 

двухвойных сосен установлено, что в зональном градиенте масса хвои монотонно 

возрастает в направлении от субарктического к субэкваториальному поясу, а мас-

са стволов и корней имеет максимум в южном умеренном поясе. В градиенте кон-

тинентальности, т. е. в направлении от Атлантического и Тихоокеанского побе-

режий к полюсу континтальности в Якутии, фитомасса всех фракций монотонно 

снижается (Усольцев, 2016a). 

Фитомасса лиственничников всех фракций в зональном градиенте возраста-

ет от субарктического до южного умеренного пояса, а затем монотонно снижается 

в направлении субэкваториального пояса. В градиенте континентальности фито-

масса всех фракций монотонно снижается, за исключением массы хвои, которая в 
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отличие от остальных фракций монотонно возрастает от субарктического 

(2,8 т/га) до субэкваториального (3,3 т/га) пояса. 

В отличие от сосняков и лиственничников, фитомасса хвои, ветвей и корней 

в елово-пихтарниках имеет максимум в южном умеренном поясе, а фитомасса 

стволов и надземная монотонно увеличивается в направлении от субарктического 

до субэкваториального пояса. В градиенте континентальности фитомасса всех 

фракций елово-пихтарников монотонно снижается. 

Фитомасса всех фракций в березняках в зональном градиенте имеет макси-

мум в северном и южном умеренном поясе, а в градиенте континентальности мас-

са листвы и корней увеличивается, а масса ветвей и стволов снижается. В насаж-

дениях Populus в зональном градиенте фитомасса листвы и корней увеличивается, 

фитомасса стволов снижается, а фитомасса ветвей имеет максимум в субтропиче-

ском поясе. В градиенте континентальности масса листвы увеличивается, а масса 

стволов и ветвей уменьшается. В дубовых насаждениях в зональном градиенте 

фитомасса листвы, ветвей и корней увеличивается, а стволов – снижается. В гра-

диенте континентальности фитомасса всех фракций монотонно снижается 

(Усольцев, 2016a). 

Таким образом, динамика фитомассы древостоев в зональном градиенте и 

градиенте континентальности различается как по древесным родам, так и по 

фракциям. Фитомасса древостоев того или иного рода в градиентах температур и 

осадков на территории Евразии ранее не изучалась.  

 

1.4.3 Модели ЧПП на уровне древостоев  

Чистая первичная продукция (ЧПП) представляет собой чистый «сток» уг-

лерода из атмосферы в растительный покров и поэтому широко используется в 

качестве показателя интенсивности изъятия атмосферного углерода наземными 

экосистемами, т. е. характеристики их углерод депонирующей способности 

(Усольцев, 2016а). 

Существуют два общепринятых подхода к расчету фиттомассы и ЧПП, 

включенных в углеродный цикл. Первый основан на применении аллометриче-
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ских уравнений, второй – на использовании конверсионных коэффициентов фи-

томассы (ККБ). ККБ определяется как отношение общей фитомассы или ЧПП 

древостоя (включая надземную, подземную и нижний ярус) к запасу стволовой 

древесины (Замолодчиков, Уткин, 2000). Сопоставление названных двух методов 

применительно к лесам России, Словакии и Испании показало близкие результа-

ты (Уткин и др., 1997; Konôpka et al., 2011). 

Хотя ЧПП и фитомасса насаждений определяются одними и теми же эндо- 

и экзогенными факторами, но характер зависимостей от этих факторов у них раз-

ный. Показатели фитомассы достаточно консервативны, тогда как ЧПП более 

чутко реагирует на изменение названных факторов, в том числе возраста. Трудо-

емкость получения фактических данных ЧПП насаждений существенно превыша-

ет таковую при определении их фитомассы, и по этой причине в базах данных ко-

личество определений фитомассы в шесть раз больше, чем ЧПП (Усольцев, 2010). 

На основе содержательного анализа материалов базы данных В.А. Усольце-

вым (2016a) предложена структурная форма рекурсивной системы моделей для 

ЧПП: 

N = f (A, Zon, ICKh) → M = f (A, N, Zon, ICKh) → Pi = f (A, N, M, Zon, ICKh) → 

    → lnZi = f (A, N, Pi, Zon, ICKh)                                       (1.17) 

Сделан вывод, что в направлении от атлантического и тихоокеанского по-

бережий к полюсу континентальности евразийского материка надземная и общая 

ЧПП древесного яруса всех древесных родов монотонно снижается. Аналогичная 

закономерность характерна для подземной ЧПП древостоев большинства родов за 

исключением березняков и осинников с тополѐвниками: в березняках закономер-

ность противоположная, а в древостоях Populus имеется максимум при индексе 

континентальности 75% (Усольцев, 2016a).  

В приведенных выше исследованиях дан анализ географических закономер-

ностей в изменении продуктивности не обезличенного лесного покрова, как сего-

дня часто выполняется, а на уровне основных лесообразующих древесных родов, 

впервые анализируемых на уровне всей Евразии. Тем не менее, каких-либо общих 
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закономерностей для всех древесных родов (видов) или видоспецифичных разли-

чий в этих закономерностях не было выявлено.  

Установленная противоречивость трендов изменения фитомассы деревьев и 

фитомассы и ЧПП древостоев как для исследованных древесных родов, так и для 

разных фракций, имеет несколько возможных причин. Это неравномерность рас-

пределения фактических данных о фитомассе деревьев и древостоев в двух 

названных градиентах, недостаточное количество данных о фитомассе для неко-

торых родов, особенно – малое количество данных о фитомассе и ЧПП корней в 

сравнении с надземной фитомассой. Фактические данные о фитомассе и ЧПП 

древостоев представлены в значительной степени смешанными сообществами, и 

доли примеси как лиственных видов в составе хвойных, так и хвойных видов в 

составе лиственных древостоев, сильно варьируют, что вызывает неопределен-

ность оценок, особенно массы листвы и хвои. 

Наконец, существенную долю неопределенности в оценку фитомассы и 

ЧПП могла внести коррелированность двух исследуемых градиентов. Имеется в 

виду коррелированность двух факторов, включенных в регрессионную модель 

фитомассы: (1) природная зональность, количественно выраженная суммой эф-

фективных температур, или географической широтой местности, или просто ря-

дом натуральных чисел, и (2) степень континентальности климата, т. е. удалѐнно-

сти от атлантического и тихоокеанского побережий, выраженная одним из индек-

сов континентальности. Но поскольку линии названных побережий пролегают 

под углом к меридианам и не ортогональны по отношению к географической ши-

роте, в формулу индекса континентальности обычно, кроме разности минималь-

ной и максимальной температур, входит географическая широта.  

Текущие климатические сдвиги связывают сегодня с изменением темпера-

тур и осадков, а не с изменением континентальности климата или границ природ-

ных зон, хотя смещения последних имеют место чисто теоретически. Поэтому бо-

лее перспективным направлением в оценке изменения биологической продуктив-
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ности и углерод депонирующей способности деревьев и древостоев разных дре-

весных родов в пределах Евразии под влиянием климатических сдвигов может 

быть анализ биопродукционных показателей имеющихся баз данных в градиентах 

температур и осадков. 

Насколько нам известно, ЧПП древостоев того или иного вида в градиентах 

температур и осадков на территории Евразии ранее не изучалась. 

 

1.5 Изменение фитомассы деревьев и древостоев в территориальных 

градиентах температур и осадков 

Показанные выше смещения всеобщих моделей фитомассы деревьев при их 

применении исключают возможность их использования на региональных уров-

нях. Тем не менее, на глобальном уровне предлагаются модели фитомассы древо-

стоев, которые обезличены по возрасту, морфоструктуре леса, видовому составу 

(Lieth, 1974; Huston, Wolverton, 2009). 

В структуру моделей фитомассы древостоев, оцениваемой на локальных 

уровнях, включаются обычно в качестве независимых переменных такие таксаци-

онные показатели, как возраст, густота, средние высота и диаметр ствола, запас 

древостоя (Усольцев, 1988), но факторы окружающей среды часто игнорируются. 

Известно, однако, что структура фитомассы зависит от климата (Reich et al., 

2014), и параметры моделей фитомассы изменяются под влиянием глобальных 

климатических сдвигов, что, в свою очередь, влияет на результаты оценки фито-

массы (He et al., 2021; Усольцев, Цепордей, 2021г). 

 Поэтому в последние годы появились результаты моделирования фитомас-

сы в пределах крупных регионов, в которых задействованы как таксационные по-

казатели, так и климатические переменные. На уровне древостоев по материалам 

2 680 пробных площадей, заложенных в культурах лиственницы и двух видов со-

сен (Zhang et al., 2022a). Рассчитаны модели общей фитомассы, включающие в 
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качестве независимых переменных возраст древостоя и среднегодовые показатели 

температур и осадков, усредненные за период с 1981 по 2015 годы. Коэффициен-

ты детерминации моделей для лиственницы, сосны Массона и сосны китайской 

красной составили соответственно 0,47; 0,29 и 0,44. По результатам моделирова-

ния установлено, что снижение средней температуры на 1°С вызовет снижение 

прироста фитомассы на величину от 3,8% до 4,5%, а снижение годовых осадков 

на 100 мм вызовет снижение прироста фитомассы на величину от 3,6% до 6,5% 

(Zhang et al., 2022a).  

Таким образом, исследования взаимосвязи между фитомассой деревьев и 

древостоев и гидротермическими показателями, в частности, температурой и ко-

личеством осадков, проводятся в основном на региональных уровнях (Zeng et al., 

2017; Fu et al., 2017а). Как изменения климата влияют на фитомассу деревьев и 

древостоев в трансконтинентальных градиентах, сегодня неизвестно (Usoltsev 

et al., 2020a; Marcolla et al., 2020; Усольцев, Цепордей, 2021г). 

1.6 Относительные показатели фитомассы деревьев и древостоев 

лесообразующих древесных родов Евразии в градиентах природной 

зональности и континентальности климата 

В теоретической биологии в качестве перспективного метода количествен-

ной характеристики развития организмов рассматривается применение безраз-

мерных критериев, к достоинствам которого относится «…уменьшение числа пе-

ременных, подлежащих изучению, более чѐткое выражение внутренних связей 

процессов, получение для некоторого множества случаев обобщѐнных характери-

стик, позволяющих выяснить общие закономерности для этого множества и пред-

ставить их в конечном счѐте в количественной форме» (Детлаф, 1982). Согласно 

Р. Риклефсу (1979), мерой внутренней устойчивости биологической системы слу-

жит еѐ способность противостоять факторам воздействия, а саму устойчивость он 

определяет как отношение между изменчивостью в среде и изменчивостью в са-
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мой системе. Снижение некоторых характерных соотношений фитомассы (приро-

ста к общей фитомассе, площади поверхности к объѐму и др.) Р. Риклефс рас-

сматривает скорее как фактор повышения устойчивости растительного сообще-

ства, нежели эволюционной приспособленности отдельного организма.  

Из относительных (безразмерных) показателей, имеющих отношение к био-

логической продуктивности лесных экосистем в рамках нашего исследования, 

рассматриваются: (1) продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА), опре-

деляемая величиной ЧПП, приходящейся на единицу массы ассимиляционного 

аппарата (Burger, 1929, 1935, 1937, 1945, 1947, 1948, 1940, 1941, 1942, 1950, 1951, 

1952, 1953; Габеев, 1990), (2) отношение подземной фитомассы к надземной 

(ОПН) (root: shoot ratio), и (3) плотность охвоения побегов (ПОП) как индикатор 

стрессового состояния деревьев (Sytnyk et al., 2017).  

В литературных источниках сегодня наиболее представлены материалы по 

фитомассе растительного покрова, а также результаты моделирования динамики 

фитомассы в возрастном, эколого-ценотическом и биогеографическом аспектах. В 

меньшей степени представлены соответствующие данные о ЧПП. Данные о ПАА 

и ОПН публикуются редко, а сведения о ПОП практически отсутствуют. 

 

1.6.1 Продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА) 

Исследование динамики ПАА под влиянием различных экзо- и эндогенных 

факторов, выполненное В.А. Усольцевым (2016а) по экспериментальным данным 

Г. Бургера (Burger, 1929-1953) и Н.И. Казимирова с соавторами (1977) показало, 

что на величину ПАА деревьев влияют возраст, размеры дерева и добротность 

условий произрастания, однако наблюдается большой диапазон варьирования 

ПАА как при разных, так и при идентичных уровнях экзо- и эндогенных факто-

ров. Изменение ПАА деревьев в пределах древостоя у разных видов характеризу-

ется в зависимости от класса роста, разного возраста и различной морфологии со-

вершенно неоднозначными трендами: убывающим, возрастающим и колоколооб-

разным (Усольцев, 2016а; Цепордей, 2019).  
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По мере увеличения континентальности климата ПАА всех древесных ви-

дов снижается, наиболее интенсивно в сосняках, менее интенсивно, почти одина-

ковыми темпами у листопадных видов и практически не изменяется в елово-

пихтовых сообществах. Резкому снижению ПАА сосняков при отсутствии какого-

либо тренда в елово-пихтарниках в направлении от атлантического и тихоокеан-

ского побережий к полюсу континентальности В. А. Усольцев с соавторами 

(2018г) не нашли приемлемого объяснения.  

Выявлена иерархия викарирующих древесных видов по величине ПАА. В 

южном умеренном поясе при индексе континентальности климата, равном 75, по-

казатели ПАА снижаются в последовательности: осина с тополями, лиственница, 

дуб, берѐза, сосна, ель с пихтой. При всем многообразии трендов ПАА древесных 

видов установлено (Усольцев, Цепордей и др., 2018г): закономерности изменения 

показателей ПАА не всегда подчиняются известным в литературе обезличенным 

по видовому составу убывающим трендам биопродуктивности в направлении от 

экваториальной области к полюсам (Anderson et al., 2006; Huston, Wolverton, 2009) 

и имеют видоспецифичный характер (Цепордей, 2019). 

 

1.6.2 Отношение подземной фитомассы к надземной (ОПН) 

В биопродукционных исследованиях лесного покрова одной из важных за-

дач является определение структурных, экологических и ценотических законо-

мерностей между подземной и надземной частями фитомассы деревьев и древо-

стоев, в которых протекают функциональные взаимоотношения между ассимиля-

ционным аппаратом и корневой системой, определяющие развитие древесных 

растений (Казарян, 1969). 

Вследствие наблюдаемых климатических сдвигов актуализируется пробле-

ма точных оценок углерод депонирующей способности лесов и еѐ возможной 

темпоральной динамики. В экологии растений наименее изучены их корневые си-

стемы (Yuen et al., 2013; Lu et al., 2022). Необходимо отметить важную роль кор-

невых систем в депонировании атмосферного углерода и смягчении последствий 

потепления климата. Если в отношении надземной фитомассы установлен общий 
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тренд ее увеличения вследствие фенологических сдвигов, то в отношении корне-

вых систем попытки выявления аналогичных фенологически обусловленных за-

кономерностей пока не увенчались успехом (Mariën et al., 2021; Liu et al., 2022). 

Наблюдается диспропорция в степени изученности количественных характери-

стик листвы и корней древесных растений, хотя корни в не меньшей степени, чем 

листва, определяют продукционный потенциал растения (Montagnoli et al., 2022). 

Имеются существенные неопределенности при решении названной проблемы, 

особенно в той ее части, которая касается функциональной экологии подземной 

части растений (below-ground functional ecology). Хотя экология корневых систем 

имеет давнюю историю, пробелы в понимании связей между их структурой и 

функциями препятствуют их адекватной количественной оценке (Freschet et al., 

2021). Названные неопределенности проявляются уже на начальном уровне ис-

следований, при определении фактической структуры фитомассы корневых си-

стем и особенно – еѐ годичной продукции (Singh et al., 1984; Усольцев, 2018д), и 

связаны они с отсутствием единой, достаточно корректной методики их опреде-

ления.  

На сегодняшний день для решения всевозможных экологических проблем 

планетарного уровня сформированы и продолжают активно пополняться мировые 

базы данных по фитомассе и чистой первичной продукции лесных экосистем, в 

число которых входит информация о массе корней (Gill, Jackson, 2000; Schenk, 

Jackson, 2002; Usoltsev, 2020b; Lu et al., 2022).  

Известно, что наибольшая доля (около 77%) объясненной изменчивости фи-

томассы корней приходится на морфоструктуру деревьев, т. е. на их таксацион-

ные показатели (Усольцев, Цепордей и др., 2022г). Разрабатываются соответ-

ствующие аллометрические модели для оценки фитомассы корней (Kira et al., 

1967; Каризуми, 1968; Усольцев, 1988; Le Goff, Ottorini, 2001; Niiyama et al., 

2010), при региональном применении которых выявляются существенные смеще-

ния, которые объясняются географическими (климатическими) особенностями 

регионов (Wang et al., 2002; Wirth et al., 2004; Усольцев и др., 2017a). Публикация 

глобальных баз данных о фитомассе корней создает предпосылку для вычленения 
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климатической составляющей при объяснении ее изменчивости путем введения в 

модель в качестве независимых переменных как таксационных, так и климатиче-

ских показателей. 

Исходя из концепции постоянства (возможно, генетически закрепленного в 

оптимальных условиях роста) корне-листовых функциональных связей (Казарян, 

1969; Лир и др., 1974), устанавливались видоспецифичные значения отношения 

подземной фитомассы к надземной (ОПН) (в зарубежной литературе это root: 

shoot ratio, или R:S ratio): для мягколиственных древесных видов Канады 0,222 

(Monserud et al., 2006), для произрастающих в Канаде березы повислой и сосны 

обыкновенной соответственно 0,32 и 0,17 (Bray, 1963), для лесного покрова Се-

верной Евразии 0,43 (Воронин, 2006), для диптерокарповых древостоев Малайзии 

0,18 (Niiyama et al., 2010), для лесного покрова на мировом уровне 0,25 (Huang et 

al., 2021), для лесообразующих видов юго-запада Китая 0,22 (Zhang et al., 2016a), а 

согласно указаниям Межправительственной группы экспертов по изменению 

климата (IPCC, 2006) 0,235.  

Однако, согласно другой концепции, ОПН служит интегральным критерием 

сбалансированности корне-листовых отношений в условиях изменяющейся среды 

(Zerihun et al., 2006). Соответственно была установлена высокая изменчивость 

ОПН (Усольцев, Ковязин, Осмирко, Цепордей и др., 2019): от 0,23 до 0,54 в сос-

новых молодняках Центральной Европы (Oleksyn et al., 1999), от 0,06 до 0,81 для 

лесообразующих видов юго-запада Китая (Zhang et al., 2016a), от 0,05 до 2,47 для 

глобального лесного покрова (Huang et al., 2021), от 0,72 до 0,88 для дуба персид-

ского в Иране (Askari et al., 2017), от 0,12 до 0,58 у сосны замечательной в Новой 

Зеландии (Beets et al., 2007), от 0,19 у сосны обыкновенной до 0,31 у лиственницы 

сибирской на Урале (Усольцев и др., 2022г), от 0,36 до 0,58 у эвкалипта в Австра-

лии (Zerihun et al., 2006) и от 0,09 до 0,67 для хвойных и лиственных видов севе-

ро-востока Китая (Wang et al., 2008). 

С развертыванием исследований по оценке фитомассы корней в различных 

лесорастительных условиях были выявлены закономерности увеличения ОПН 

фитомассы: 
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− по мере возрастания дефицита тепла в широтном и высотном градиентах 

(Базилевич, Родин, 1968; Москалюк, 1984; Wang et al., 2005; Luo et al., 2012; Solly 

et al., 2017; Schepaschenko et al., 2018; Qi et al., 2019); 

− по мере возрастания дефицита почвенной влаги (Büsgen, 1901; Bray, 

1963; Базилевич, Родин, 1968; Fernandez, Caldwell, 1975; Nihlgård, Lindgren, 1977; 

Chapin, 1980; Крамер, Козловский, 1983; Axelsson, 1981; Keyes, Grier, 1981; 

Brown, Lugo, 1982; Nadelhoffer et al., 1985; Murphy, Lugo, 1986; Smucker 

et al., 1991); 

− по мере роста дефицита почвенной аэрации, например, с переходом от 

черничного к сфагновому типу леса (Абражко, 1983); 

− с ростом дефицита элементов питания (Büsgen, 1901; Базилевич, Родин, 

1968; Оськина, 1982; Waring, Schlesinger, 1985; Vitousek, Sanford, 1986; Vogt et al., 

1987; 1995; Залесов и др., 2004; Świątek et al., 2019); 

− обратно пропорционально возрасту древостоя (Баглай, 1962; Bray, 1963; 

Казимиров и др., 1977; Крамер, Козловский, 1983; Зябченко, Иванчиков, 1978; 

П. Ермоленко, Л. Ермоленко, 1982).  

На основе базы данных о фитомассе лесообразующих видов Евразии 

(Усольцев, 2010) были установлены статистически значимые закономерности из-

менения ОПН по зональным поясам и индексу континентальности (Усольцев, 

2016а). Они оказались прямо противоположными: у хвойных ОПН снижается по 

мере повышения континентальности в пределах одного зонального пояса и в 

направлении с севера на юг при фиксированном индексе континентальности, а у 

лиственных – наоборот, увеличивается. Такому противоречию пока не найдено 

приемлемого объяснения (Усольцев, 2016а; Цепордей, 2019). 

Обычно при анализе продуктивности дерева или древостоя оценивается 

влияние одного фактора: или температуры, или осадков (Lieth, 1975; Mokany 

et al., 2006; Кукарских, 2006; Luo et al., 2012; Reich et al., 2014; Russell et al., 2015; 

Фонти, 2020; Frauendorf et al., 2020; Devi et al., 2020). Оценивание ОПН по един-
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ственному климатическому фактору приводит к противоречивым результатам: 

одни авторы утверждают, что основным фактором, влияющим на ОПН фитомас-

сы, являются осадки (Mokany et al., 2006), другие приходят к противоположному 

выводу, что ОПН фитомассы определяется только температурой и не связано с 

засушливостью климата (Reich et al., 2014), а третьи установили, что ОПН опре-

деляется климатом и таксационными показателями лишь на 5% (Zhang et al., 

2016a). 

 

1.6.3 Охвоенность побегов сосны обыкновенной в географических 

градиентах Евразии 

1.6.3.1 Общие положения  

Эффективность использования фотосинтетически активной радиации (ФАР) 

кронами деревьев в значительной степени зависит от морфоструктуры ассимиля-

ционного аппарата, связанной с такими понятиями, как объемная плотность фи-

томассы (Протопопов, Горбатенко, 1967), или фитонасыщенность как отношение 

массы хвои или листвы к занимаемому ею пространству кроны (Усольцев, 1985, 

2013). С морфоструктурой ассимиляционного аппарата связаны также такие по-

нятия, как сквозистость полога (Алексеев, 1975) и ажурность крон (Цельникер, 

1969). Понятие сквозистости полога охватывает как межкроновое, так и внут-

рикроновое пространство. Ажурность кроны определяется отношением площади 

просветов к площади всей кроны на ее фронтальной проекции и варьирует от 0,05 

у теневыносливой ели до 0,32 у светолюбивой сосны (Цельникер, 1969). У свето-

любивых видов уже в 1-2 классах возраста происходит расчленение кроны на 

мантию (Kronenmantel), или охвоенную часть, и ядро кроны (Kronenkern), или 

обесхвоенную часть кроны вдоль оси ствола (Burger, 1939а; Assmann, 1961; Кузь-

мичев, 1977) (рисунок 1.1). 
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Рисунок 1.1 – Схема деления кроны на области мантии (1) и ядра (2) 

(Burger, 1939а) 

Специфика архитектоники кроны состоит в соподчиненности ветвей разных 

порядков, обеспечивающих ее механическую прочность, пути ксилемного и фло-

эмного транспорта и баланса органического вещества (Münch, 1938; McMahon, 

Kronauer, 1976; Valentine, 1988; Цельникер, 1994; Паутова, 2002; Poorter et al., 

2008; Ishii & Asano, 2009; Yagi, 2011; Iida et al., 2011). По мере роста дерева объем 

кроны увеличивается, при этом у светолюбивых пород доля ядра в кроне возрас-

тает, тогда как у теневыносливых она изменяется по отношению к светолюбивым 

незначительно (Руднев, 1977).  

Таким образом, архитектура дерева связана с доступностью солнечной ра-

диации в пределах кроны дерева (Yang et al., 2015). В градиенте ослабления света 

внутри кроны ее мантия у светолюбивых пород с возрастом всѐ больше удаляется 

от оси ствола и смещается к периферии кроны. При этом обесхвоенная часть рас-

ширяется не только вдоль ствола, но и вдоль ветвей, вначале – вдоль ветвей 1-го 

порядка, затем – вдоль ветвей 2-го порядка и т.д., т. е. ассимиляционный аппарат 

всѐ в большей степени концентрируется в поверхностной части мантии кроны, 

исключительно на охвоенных побегах (Mayer, 1980). Например, у березы пуши-

стой в возрасте 8, 18, 31 и 50 лет доля облиственных побегов в фитомассе кроны 

составляет 100, 67, 56 и 20% соответственно (Ильюшенко, 1970), т. е. за 40-летний 

период наблюдается 5-кратное снижение доли облиственных побегов в фитомассе 

кроны. 
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Число порядков ветвления в кроне обычно ограничено у лесных деревьев 

четырьмя-пятью (Цельникер, 1994), и ветви последнего порядка представлены це-

ликом охвоенными побегами. Термин «побег» в литературе не имеет единого 

определения, и дискуссия ведется в основном по поводу его возраста и положения 

в кроне (Грудзинская, 1960; Нухимовский, 1974; Мазуренко, Хохряков, 1974; Ford 

et al., 1990; Room et al., 1994; Цельникер и др., 2000; Бобровсвкая, 2001; Серебря-

кова и др., 2006; Yagi, 2011; Усольцев и др., 2012б; Sargent, 2013). В имеющейся 

литературе понятие «охвоенный побег» не связывают ни с возрастом, ни с поло-

жением в кроне, и этот побег может включать прирост 1-2 лет в верхней части 

кроны и приросты нескольких лет – в нижней (Сунгурова, Коновалов, 2016). Ос-

новной признак понятия «охвоенный побег» – наличие хвои (листвы) на всей 

длине основной его оси и боковых (обрастающих) ответвлений. 

Существует тесная зависимость между длиной побега и массой хвои на нем 

(Sander, Eckstein, 1994; Цельникер, 1994). Вследствие этого доля ассимиляцион-

ной массы в облиственных побегах (древесной зелени) является довольно ста-

бильной величиной, ее коэффициент вариации изменяется в пределах от 2 до 5% 

(Горбатенко, 1970; Усольцев, 1985). Доля листвы в облиственных побегах состав-

ляет у лиственницы 45 ± 3,5% (Яблоков, 1934), у березы 63,4 ± 0,5%, у осины 

70,0 ± 1,6% (Усольцев, 1973), у сосны 78% (Иванчиков и др., 1982). 

 

1.6.3.2 Плотность охвоения побегов как индикатор загрязнения среды 

Известно, что с ухудшением условий произрастания увеличивается доля 

массы ассимиляционного аппарата в общей фитомассе, тем самым компенсируя 

его пониженную активность в этих условиях (Смирнов, 1971; Усольцев, 1974; 

Алексеев, 1975; Тюкавина, 2022). Подобная закономерность повторяется и в 

стрессовых условиях насаждений, подверженных загрязнениям. По мере прибли-

жения к источникам загрязнений возрастает доля массы хвои в массе кроны у 

сосны (Юсупов и др., 1997), у ели и пихты (Усольцев и др., 2012б), а также доля 

массы листвы у березы (Завьялов, 2009). 
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У многих хвойных пород обнаружено увеличение густоты хвои на побегах 

по мере продвижения из фоновых районов к источнику загрязнения (Аугустайтис, 

1989, 1992; Ярмишко, 1997; Залесов, Бачурина, 2008; Зарубина, 2011) и с увели-

чением содержания тяжелых металлов в хвое дерева (Тарханов, 2011). У березы 

повислой происходит удлинение вегетативных коротких побегов (брахибластов) 

и, видимо, увеличение облиствения побегов в целом, по мере роста уровня за-

грязнения (Samecka-Cymerman et al., 2009). В условиях максимального загрязне-

ния почти половина ростовых побегов (ауксибластов) березы формируется не из 

почек ростовых побегов предыдущего года, а из почек брахибластов (Зверев, 

2012), что также повышает облиствение побегов в целом. Возможно также, здесь 

проявляется так называемый парадоксальный эффект, когда по мере повышения 

уровня загрязнения, облиствение побегов может как увеличиваться, так и сни-

жаться (Батян и др., 2009; Erofeeva, 2015). В целом, увеличение густоты хвои и 

листвы на побегах демонстрируют повышенную компенсаторную способность в 

неблагоприятных абиотических условиях (Зверев, 2012). 

Иногда повышение уровня загрязнения воздуха сопровождается увеличени-

ем не только плотности хвои, но и ее линейных размеров (Сидаравичюс, 1987). В 

то же время наблюдается снижение продолжительности жизни (долговечности) 

хвои (Ярмишко, 1989; Торлопова, Робакидзе, 2003; Залесов, Бачурина, 2008). 

Как это ни странно может показаться, уменьшение продолжительности 

жизни хвои по мере увеличения степени аэрозагрязнения приводит к увеличению 

доли хвои в фитомассе охвоенных побегов. На рисунке 1.2 показано уменьшение 

продолжительности жизни хвои сосны обыкновенной с 4 лет (справа) до 1 года 

(слева) по мере приближения к источнику загрязнения.  
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Рисунок 1.2 – Снижение продолжительности жизни хвои с 4 лет (справа) до 1 года 

(слева) по мере приближения к источнику аэрозагрязнения 

(Jäger, 1980; цит. по: Schubert, 1985) 

Очевидно, что по мере снижения продолжительности жизни хвои увеличи-

вается доля обесхвоенной части побегов и происходит дальнейшее расширение 

ядра кроны. Это расширение первоначально происходит из-за опада хвои 4-го го-

да, затем хвои 3-го года и т. д. Поскольку существует обратно пропорциональная 

зависимость между возрастом хвои сосны обыкновенной в загрязненных условиях 

и плотностью хвои в побеге соответствующего года (Зубарева, 1993), то по мере 

опадения хвои предыдущих лет и соответствующего «омоложения» побега доля 

хвои в фитомассе охвоенного побега увеличивается. Следовательно, доля хвои в 

фитомассе побега текущего года всегда выше, чем доля хвои в побеге, несущем 

хвою за несколько предыдущих лет. Например, по данным К. С. Бобковой с соавт. 

(1986), процентное содержание хвои в охвоенных побегах сосны обыкновенной 

колеблется от 64 до 77% в зависимости от типа леса. Но в фитомассе побегов те-

кущего года доля хвои сосны обыкновенной по типам леса варьирует незначи-

тельно (Каменецкая, 1970), и она значительно выше (в пределах от 80 до 83%), 

чем доля хвои в фитомассе всех охвоенных побегов (Бобкова и др., 1986).  

Аналогичная картина была показана на побегах Abies alba в ботанических 

садах Тарандта и Галле в Германии (рисунок 1.3). В результате того, что загряз-

нение диоксидом серы в Галле в четыре раза выше, чем в Тарандте, продолжи-
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тельность жизни хвои в Галле на два года короче. Но снижение густоты хвои в 

побегах предыдущих лет в Галле происходит гораздо интенсивнее: со 100% в по-

беге текущего года до 10% в побеге 3-летней давности, тогда как в Тарандте соот-

ветствующее снижение составило лишь от 100% до 80% (Schubert, 1985). В этом 

случае также становится очевидным, что по мере опадения хвои предыдущих лет 

доля хвои в охвоенных побегах естественным образом увеличивается. В направ-

лении сверху вниз показана последовательность побегов 1-го, 2-го, 3-го и т. д. лет. 

 

Рисунок 1.3 – Покрытие однолетних побегов хвоей (%) как выражение доли 

хвои в побегах разных лет и соответствующей долговечности хвои Abies alba 

в ботанических садах Тарандта и Галле (Schubert, 1985) 

С другой стороны, по мере приближения к источнику загрязнений много-

кратно увеличивается «прозрачность» крон деревьев за счет интенсивного опада 

хвои вдоль ствола и ветвей 1-го и 2-го порядков и соответствующего расширения 

ядра кроны (Сидаравичюс, 1987; Ярмишко, 1990; Brassel, Schwyzer, 1992; Низа-

метдинов, 2009). Таким образом, по мере увеличения степени загрязнения воздуха 

естественное расширение ядра кроны из-за нехватки солнечной радиации внутри 

кроны становится более интенсивным из-за аэрозагрязнения, и в некоторых край-

них случаях мантия кроны фокусируется на побегах лишь текущего года. По-

скольку мы говорим здесь о доле хвои в охвоенных побегах, эта доля увеличива-

ется по мере приближения к источнику загрязнения. По-видимому, увеличение 
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прозрачности кроны за счет расширения ее обесхвоенного ядра и увеличение 

плотности охвоения побегов (ПОП) на периферии мантии кроны являются двумя 

составляющими единого процесса, обусловленного реакцией дерева на загрязне-

ние.  

Можно предположить, что ПОП является следствием реакции дерева не 

только на загрязнение, но и на ужесточение локальных условий произрастания. В 

условиях островных боров Аман-Карагайского бора в степной зоне Тургайского 

прогиба естественные сосняки на дерново-боровых почвах при глубоком залега-

нии грунтовых вод и годовых осадках 250-260 мм формируют загущенные био-

группы деревьев. В возрасте 20 лет такие биогруппы достигают густоты до 300 

тыс. экз./га при высоте около 2,5 м и среднем диаметре около 2-3 см (Усольцев, 

1985). Весной такие деревья выбрасывают 1-2-сантиметровые годичные побеги и 

«консервируются» на весь вегетационный период, формируя специфичную гу-

стую щѐтку коротких хвоинок. Аналогичную картину можно наблюдать на Урале 

(рисунок 1.4). На фото слева показано равномерное охвоение ветвей всех мутовок 

7-летней сосны в естественных условиях роста. При пересадке такого дерева в 

условия городской среды дерево сбразывает хвою с нижних мутовок, а на остав-

шихся живых мутовках формируются густые щетки хвоинок в качестве реакции 

на ухудшение условий роста. 
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Рисунок 1.4 – Характер охвоения побегов сосны обыкновенной в естественной 

среде (слева) и при пересадке дерева в городскую среду (справа) 

Фото В. А. Усольцева 

На основании изложенного высказано предположение (Усольцев, Цепордей, 

2022б), что ПОП является чутким индикатором изменения условий произрастания 

не только в связи с загрязнением среды и не только в связи с локальным ужесто-

чением условий произрастания, но и в более широких экологических градиентах, 

в частности, в географических градиентах Евразии. 

 

1.6.3.3 Плотность охвоения побегов (ПОП) в географических координатах 

на примере сосны обыкновенной 

Начиная с 1930-х годов, в лесах бывшего СССР (современная Россия, Укра-

ина и Казахстан) для определения фитомассы хвои (листвы) использовалась 

упрощенная методика. Согласно этому способу, облиственные побеги всей кроны 

обрезали секатором и взвешивали, при этом отбирали навеску из полученной мас-
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сы побегов для определения доли листвы в облиственных побегах, а затем рас-

считывали фитомассу листвы всего дерева (Яблоков, 1934; Молчанов, Смирнов, 

1967; Байзаков, 1969; Каменецкая, 1970; Усольцев, 1985; Лакида, 2002). Эти дан-

ные о процентном содержании листвы (или хвои) в облиственных (охвоенных) 

побегах хранились в архивах исследователей и недавно были сведены воедино и 

опубликованы в соответствующей базе данных (Usoltsev, 2020с). 

Насколько нам известно, в литературе нет данных о географических зако-

номерностях ПОП (%) в кронах деревьев. Известно только, что охвоенность побе-

гов и длина хвои сосны обыкновенной снижаются в северном направлении 

(Наквасина, 2009). Продолжительность жизни хвои ели увеличивается по мере 

продвижения с юга на север (Серебряков, 1961), но связано ли это явление с уве-

личением густоты хвои на побегах, было неизвестно. Существуют только единич-

ные опубликованные данные об изменении доли хвои в охвоенных побегах сосны 

обыкновенной в связи с диаметром ствола на высоте груди, и они прямо противо-

положны.  

После опубликования базы данных о квалиметрических показателях фито-

массы деревьев (Usoltsev, 2020c), было предпринято исследование совместного 

влияния таксационных показателей деревьев и географических факторов на вели-

чину ПОП сосны обыкновенной, наиболее представленной в упомянутой базе 

данных (Усольцев, Цепордей, 2022б). Количество экспериментальных данных о 

ПОП сосны обыкновенной составило 558 определений, или около 40% в общем 

количестве по всем видам.  

Для достижения этой цели были поставлены следующие задачи: 

− скомпоновать исходную базу данных о ПОП сосны обыкновенной; 

− разработать регрессионную модель изменения ПОП в связи с дендро-

метрическими показателями дерева; 

− выявить возможность модификации полученной модели в географиче-

ских градиентах Северной Евразии. 

Из упомянутой базы данных (Usoltsev, 2020с) взяты эмпирические данные 

ПОП сосны обыкновенной из разных регионов в количестве 558 модельных дере-
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вьев, представленные как естественными древостоями (193 определения), так и 

культурами (365 определений). Характеристика исходного материала приведена в 

таблице 1.2. 

Таблица 1.2 – Статистики анализируемых показателей 558 модельных деревьев 

сосны обыкновенной 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели
 
 

A  D H ПОП LAT LON T PR 

Украинское Полесье, естественные древостои                

Mean 141 45,8 31,1 51,6 49,7 30,3 -7 570 

Min 64 27,0 23,0 37,3 - - - - 

Max 186 55,0 36,6 73,6 - - - - 

SD 39,8 7,4 3,9 9,7 - - - - 

CV, % 28,2 16,1 12,7 18,7 - - - - 

n 12 12 12 12 - - - - 

Украинское Полесье, культуры 

Mean 51 23,9 23,9 61,5 50,6 28,5 -8 570 

Min 15 8,0 7,3 42,0 - - - - 

Max 91 38,1 33,7 76,3 - - - - 

SD 21,2 8,8 7,4 7,7 - - - - 

CV, % 41,2 36,8 31,1 12,6 - - - - 

n 24 24 24 24 - - - - 

Украинская степь, культуры                 

Mean 58 20,6 18,7 59,7 48,6 35,4 0 440 

Min 9 7,0 4,5 49,8 - - - - 

Max 90 27,2 24,3 71,6 - - - - 

SD 26,3 6,0 6,5 6,8 - - - - 

CV, % 45,2 29,0 34,9 11,4 - - - - 

n 14 14 14 14 - - - - 

Средний Урал, культуры, южная тайга                 

Mean 24 10,1 10,1 66,5 57,0 62,0 -18 440 

Min 15 2,4 3,0 41,3 - - - - 
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Продолжение таблицы 1.2 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели
 
 

A  D H ПОП LAT LON T PR 

Max 32 20,0 18,5 95,6 - - - - 

SD 6,2 4,7 4,2 11,3 - - - - 

CV, % 25,5 46,1 41,4 17,0 - - - - 

n 81 81 81 81 - - - - 

Южный Урал, естественные древостои, южная тайга                 

Mean 79 21,8 19,7 73,4 55,5 60,2 -18 570 

Min 44 7,0 8,3 33,6 - - - - 

Max 126 33,7 26,7 88,7 - - - - 

SD 17,7 7,4 5,5 8,0 - - - - 

CV, % 22,4 33,8 27,9 10,9 - - - - 

n 97 97 97 97 - - - - 

Западная Сибирь, культуры, предлесостепь                 

Mean 28 12,7 11,3 75,1 55,6 73,5 -20 320 

Min 10 4,5 3,5 52,0 - - - - 

Max 50 21,0 19,6 83,0 - - - - 

SD 12,5 3,7 4,7 4,8 - - - - 

CV, % 44,0 29,4 41,6 6,4 - - - - 

n 147 147 147 147 - - - - 

Тургайский прогиб, естественные древостои, степь                 

Mean 49 14,2 14,2 76,6 52,3 64,0 -14 300 

Min 20 0,6 1,9 56,6 - - - - 

Max 110 34,5 26,1 88,0 - - - - 

SD 26,6 7,4 5,2 6,7 - - - - 

CV, % 53,8 51,7 36,5 8,8 - - - - 

n 84 84 84 84 - - - - 

Тургайский прогиб, культуры, степь                 

Mean 41 13,2 12,5 73,5 52,3 64,0 -14 300 

Min 22 2,6 3,5 45,6 - - - - 
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Окончание таблицы 1.2 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели
 
 

A  D H ПОП LAT LON T PR 

Max 50 21,7 16,2 93,9 - - - - 

SD 13,0 5,4 4,1 9,6 - - - - 

CV, % 31,4 41,1 32,7 13,1 - - - - 

n 99 99 99 99 - - - - 

Примечание: Здесь (и далее) – Mean, Min и Max – соответственно среднее, 

минимальное и максимальное значения; SD – стандартное отклонение; CV – ко-

эффициент вариации; n – число наблюдений;
 
A – возраст дерева, лет; D – диаметр 

ствола на высоте груди, см; Н – высота дерева, м; LAT и LON – соответственно 

широта и долгота местности, град.; T – средняя температура января, °C; PR –

среднегодовые осадки, мм; ПОП – доля хвои в массе охвоенных побегов, %. 

Как было упомянуто выше, значение ПОП может быть связано с диаметром 

ствола. В условиях степной зоны Украины были проанализированы парные связи 

ПОП у 15 деревьев сосны обыкновенной и 15 деревьев интродуцированной ака-

ции белой (Robinia pseudoacacia L.) не только с диаметром ствола, но также с воз-

растом и высотой дерева. Все зависимости оказались статистически частично или 

полностью не значимыми по причине малого числа наблюдений (Sytnyk et al., 

2017). В отношении связи ПОП с диаметром ствола результаты оказались проти-

воположными (Sytnyk et al., 2017; Бабич и др., 2004). Наличие евразийской базы 

данных дало возможность установить наличие или отсутствие названных законо-

мерностей на континентальном уровне.  

Используя исходные данные, статистическая характеристика которых пока-

зана в таблице 1.2, было рассчитано уравнение (Усольцев, Цепордей, 2022б): 

   ln(ПОП) = 4,2834 + 0,0374 (lnA) – 0,0629 (lnD)
 
+ 0,0084 (lnН),              (1.18) 

в котором регрессионные коэффициенты при переменных (lnA) и (lnD) по крите-

рию Стьюдента оказались статистически значимыми на уровне p < 0,02 

(t = 2,4…3,1 > t02 = 2,33). Вследствие взаимной корреляции возраста и высоты де-

рева регрессионный коэффициент при (lnН) оказался статистически не значимым 

(t = 0,30 < t05 = 1,96), и переменная (lnН) была исключена из дальнейшего анализа.  
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Поскольку исходные эмпирические данные получены как в естественных 

древостоях, так и в культурах сосны, далее была поставлена задача выяснить, есть 

ли статистически значимые различия деревьев разного происхождения по показа-

телю ПОП с учетом его изменчивости по дендрометрическим и географическим 

факторам. Было рассчитано уравнение (Усольцев, Цепордей, 2022б): 

ln(ПОП) = 4,6637 + 0,0558 (lnA) – 0,0102 (lnD)
2
 – 0,4356 (lnLAT) + 

+ 0,3019 (lnLON) – 0,0237B,                                            (1.19) 

где B – бинарная переменная, кодирующая принадлежность исходных данных к 

естественным древостоям (B = 0) или культурам (B = 1). Все регрессионные ко-

эффициенты при численных переменных значимы на уровне p < 0,01, тогда как 

регрессионный коэффициент при бинарной переменной B согласно критерию 

Стьюдента оказался статистически не значимым (t = 1,87 < t05 = 1,96). На этом ос-

новании бинарная переменная была исключена из регрессионного анализа, и 

окончательная модель имела вид (Усольцев, Цепордей, 2022б): 

ln(ПОП) = 4,6190 + 0,0582 (lnA) – 0,0345 (lnD) – 0,4465 (lnLAT) + 

+ 0,3216 (lnLON).               (1.20) 

Вклады независимых переменных (lnA), (lnD), (lnLAT) и (lnLON) в объясне-

ние изменчивости ПОП в модели (1.20) составили соответственно 22,1; 13,4; 13,0 

и 51,5%. Таким образом, 35,5% объясненной изменчивости приходились на денд-

рометрические переменные (возраст и диаметр ствола) и 64,5% изменчивости – на 

географическую составляющую (широта и долгота местности). 

Согласно знакам при независимых переменных (lnA) и (lnD), ПОП имела 

положительную связь с возрастом дерева, а при одном и том же возрасте – отри-

цательную связь с диаметром ствола. Первая из названных закономерностей объ-

яснялась выше отмеченным возрастным изменением морфоструктуры кроны, со-

гласно которому у спелых деревьев вследствие прекращения роста в высоту про-

исходит концентрация массы хвои на единице длины побега. Вторая закономер-

ность связана с аналогичной концентрацией хвои на побегах деревьев, отставших 

в росте (кандидатов на отмирание) и имеющих относительно меньший диаметр 

ствола (Усольцев, Цепордей, 2022б). 
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Судя по знакам при независимых переменных, характеризующих географи-

ческие широту и долготу, ПОП при неизменных значениях возраста и диаметра 

ствола связана отрицательно с широтой и положительно – с долготой местности. 

Первая закономерность объяснялась снижением влагообеспеченности территорий 

в направлении от таежной зоны в зону степи, а вторая – повышением континен-

тальности климата (Назимова, 1995) и соответствующего снижения влагообеспе-

ченности местопроизрастаний в направлении с запада на восток (Поликарпов, Че-

бакова, 1982).  

С целью графической интерпретации названной закономерности, в модель 

(1.20) были подставлены средние значения возраста дерева (46 лет) и диаметра 

ствола (15,6 см). Затем по задаваемым значениям широты и долготы была постро-

ена соответствующая 3D-поверхность (рисунок 1.5). 

 

Рисунок 1.5 – Изменение расчетных значений ПОП в координатах широты и 

долготы местности при среднем возрасте деревьев 46 лет и среднем 

диаметре ствола 15,6 см (Усольцев, Цепордей, 2022б) 

Анализ рисунка 1.5 позволяет сделать вывод, что в направлениях с севера 

на юг и с запада на восток происходит увеличение охвоенности побегов на 0,44% 

и на 0,50% соответственно на каждый градус широты и долготы.  

Таким образом, на основании анализа опубликованных данных показано, 

что по мере приближения к источнику аэрозагрязнения доля хвои в фитомассе 

охвоенных побегов (ПОП) увеличивается. Показано также, что в худших классах 

бонитета фитомасса хвои при прочих равных параметрах выше, чем в лучших, и 

это объясняется компенсаторным эффектом: снижение ассимиляционной актив-
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ности компенсируется увеличением плотности фитомассы ассимиляционного ап-

парата.  

Охвоенность побегов имеет положительную связь с возрастом дерева, а при 

одном и том же возрасте она имеет отрицательную связь с диаметром ствола. 

Первая из названных закономерностей объясняется возрастным изменением мор-

фоструктуры кроны, согласно которому у спелых деревьев вследствие прекраще-

ния роста в высоту происходит концентрация массы хвои на единице длины побе-

га. Вторая закономерность связана с аналогичной концентрацией хвои на побегах 

деревьев, отставших в росте и имеющих относительно меньший диаметр ствола. 

Показатель ПОП сосны обыкновенной увеличивается не только по мере 

приближения к источнику атмосферных загрязнений, но также в широтном и дол-

готном градиентах по мере ухудшения климатических условий произрастания. В 

направлении с севера на юг это ухудшение связано со снижением влагообеспе-

ченности территорий по мере перехода от таежной зоны в зону степи, а в направ-

лении с запада на восток – с повышением континентальности климата и снижени-

ем влагообеспеченности местообитаний. 

Увеличение доли хвои в охвоенных побегах может служить диагностиче-

ским признаком степени ухудшения условий произрастания, независимо от того, 

связано ли это ухудшение со степенью загрязнения воздуха или с изменениями 

климатических условий. 

1.7 Прогностические возможности чувствительных к изменению 

климата моделей фитомассы деревьев и древостоев при использовании 

принципа пространственно-временного замещения 

В предложенных аллометрических моделях, чувствительных к изменению 

климата (Luo et al., 2013; Zeng et al., 2017), прогнозирование изменений фитомас-

сы деревьев при климатических сдвигах выполнено с использованием принципа 

пространственно-временнóго замещения. Пространственно-временнóе замещение 
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означает использование современных закономерностей и явлений, наблюдаемых в 

пространственных градиентах, для понимания и моделирования тех же законо-

мерностей и процессов в перспективных градиентах времени, которые на данный 

момент не поддаются наблюдению (Blois et al., 2013; Усольцев, Цепордей, 2021а).  

Однако не все исследователи считают использование пространственно-

временного замещения приемлемым способом построения прогностических мо-

делей. Проблематичность метода заключается в том, что факторы, отличные от 

целевого, могут влиять на реакцию экосистемы, и эти факторы могут варьировать 

в пространственном аспекте (Magnuson, 1990). Это может привести к ошибочной 

корреляции между целевым фактором и реакцией экосистемы, хотя степень этой 

проблематичности в литературе оценивается по-разному (Peterson et al., 2009; 

Soininen, 2010; Sarmento et al., 2010; Isaac et al., 2010; Kappes et al., 2010; Усоль-

цев, Цепордей, 2021а). 

Дж. Блойс с соавторами пишут: «Рассматриваемая в широком смысле заме-

на пространства временем включает анализ, в котором современные простран-

ственные явления используются для понимания и моделирования темпоральных 

процессов, в первую очередь, будущих событий, которые в данный момент не 

предсказуемы. Во многих областях были разработаны методы, основанные на 

пространственно-временном замещении, с целью изучения долгосрочного круго-

ворота питательных веществ и сукцессий растений, а также для оценки изменений 

окружающей среды прошлых лет по нынешним геологическим прокси» (Blois 

et al., 2013. С. 9374). 

Результаты последних исследований (Kelly et al., 2021) дают эмпирическую 

поддержку теоретическому ожиданию того, что климатический контекст является 

ключом к пониманию отношений между свойствами растений и их историей жиз-

ни (life history) в глобальном плане. Включение в аллометрические модели фито-

массы деревьев температуры и осадков в качестве дополнительных независимых 

переменных улучшает точность оценок и дает возможность прогнозирования из-

менений фитомассы в лесах Китая при климатических сдвигах (Zeng et al., 2017; 

Fu et al., 2017a). На основе 539 пробных площадей лиственничных насаждений на 
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севере и северо-востоке Китая были сопоставлены базовая и чувствительная к 

климату модели фитомассы древостоев. Хотя последняя объясняла 85% изменчи-

вости фитомассы, разница в полученных оценках фитомассы по сравнению с ба-

зовой составила лишь 0,27% (He et al., 2021). Подобные результаты применимы 

только для территории Китая, поскольку модели «фитомасса–климат», разрабо-

танные для ограниченного географического региона, могут быть непригодны для 

более широкого применения (Stegen et al., 2011). В упомянутых исследованиях 

(Zeng et al., 2017; Fu et al., 2017a) территориальные различия климата экстраполи-

рованы на текущие и прогнозируемые климатические сдвиги во времени (Усоль-

цев, Цепордей, 2021а, г).  

1.8 Квалиметрические показатели фитомассы: географические аспекты 

1.8.1 Плотность древесины и коры деревьев  

В исследованиях биологической продуктивности лесов и их реакции на из-

менение климата необходимо знание закономерностей динамики не только коли-

чественных, но и качественных их характеристик, варьирующих с возрастом, эко-

логическими и другими факторами (Полубояринов, 1976; Morrow et al., 2013; Lenz 

et al., 2010; Tomczak et al., 2016; Тюкавина, 2022).  

В связи с наступлением «эры больших данных» актуализируется формиро-

вание мировых баз данных о количественных и качественных показателях фито-

массы растительного покрова. Наличие подобных планетарных баз данных дает 

возможность корректной оценки глобальной биосферной роли лесного покрова 

планеты.   

Эти базы данных предоставляют необходимую исходную информацию для 

глобальных прогнозов углерод депонирующей способности лесов. Показатель 

плотности древесины, используемый при преобразовании данных о запасе ство-

ловой древесины в показатели фитомассы, является ключевым фактором, влияю-

щим на точность оценки депонирования углерода (Fearnside, 1997; Усольцев, Це-
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пордей, 2020а). С другой стороны, изменения климата, в частности, учащающиеся 

засухи в некоторых регионах, влияют на физиологические процессы, определяю-

щие ксилогенез и БП древесины (Bouriaud et al., 2005; Vieira et al., 2020).  

 БП древесины в качестве независимой переменной в аллометрических 

уравнениях вносит существенный вклад в объяснение изменчивости фитомассы 

деревьев в тропических лесах (Sagang et al., 2018), а также в бореальных лесах при 

моделировании фитомассы двухвойных сосен, лиственницы и березы (Усольцев, 

Цепордей, 2022в). При разработке моделей содержания сухого вещества в древе-

сине БП может объяснять до 99,8% изменчивости искомого показателя (Teye 

et al., 2011). Кроме того, БП древесины имеет важное значение при анализе и про-

гнозировании реакции фитомассы деревьев на климатические изменения (Vieira 

et al., 2020; Stangler et al., 2021; Pandey, 2021).   

БП древесины является ключевым показателем, используемым для опреде-

ления лесной фитомассы и запасов углерода (Yeboah et al., 2014; Páscoa et al., 

2020; Усольцев, Цепордей, 2022в).  

На основе анализа обширной литературы было установлено, что БП древе-

сины является критической функциональной характеристикой растений, необхо-

димой для понимания их эволюции и экологии. БП представляет собой своеоб-

разное «окно», через которое интегрируются эволюционные и экологические воз-

действия, влияющие на разнообразие форм и функций растений. Наблюдаемые 

различия в БП древесины между функциональными группами растений означают, 

что как биотические, так и абиотические факторы, играют важную роль в эволю-

ции форм, функций и разнообразия растений на разных концах высотного и ши-

ротного градиентов (Swenson, Enquist, 2007). У нескольких видов елей и сосен 

было установлено увеличение БП древесины по мере увеличения густоты древо-

стоя (Гордина, 1985; Yang 2002; Zhu et al., 2007; Yang, Hazenberg, 2011; Yeboah 

et al., 2014). Однако в 27-летних культурах тополя Populus xiaohei в Китае и 12-

летних культурах клена Acer velutinum на севере Иране не было установлено связи 

БП с густотой древостоя (Jiang et al., 2007; Naji et al., 2015; Усольцев, Цепордей, 

2022в). 
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БП древесины является идеальным объектом в селекционных программах 

(Hayatgheibi et al., 2019; Zhou et al., 2019). Было показано наличие умеренного и 

сильного генетического контроля свойств древесины у дугласовой пихты 

(Rozenberg et al., 2001), у ели (Ivkovich et al., 2002; Lenz et al., 2010) и сосны обык-

новенной (Persson, 1972; Peltola et al., 2009; Gort-Oromi, 2010). Причем, плотность 

ранней древесины в большей степени контролируется генетическими, а плотность 

поздней древесины – экологическими и климатическими факторами (Fernandes 

et al., 2017). Однако этот контроль, в конечном счете, выраженный определенным 

фенотипом, в значительной степени регулируется факторами окружающей среды 

(Raiskila et al., 2006) и проявляется в БП древесины не только ствола, но и ветвей 

(Persson, 1972). Установлена общая закономерность, согласно которой у деревьев 

наблюдалась более высокая БП ветвей по сравнению с БП ствола, а также сниже-

ние этой разницы по мере увеличения БП ствола (MacFarlane, 2020). 

В нашем исследовании (Усольцев, Цепордей, 2022в) БП древесины лесооб-

разующих видов Северной Евразии установлено, что увеличение широты на 1 

градус вызывает снижение БП древесины на 2,1 кг/м
3
, а увеличение долготы на 1 

градус – снижение БП древесины на 1,1 кг/м
3
. Возможно, расхождение между ре-

зультатами двух названных исследований связано с тем, что в эксперименте с ге-

нотипами ели широта местности была скорректирована путем введения высотно-

климатической поправки в предположении, что реакция БП на увеличение широ-

ты на один градус к северу идентична реакции на сдвиг высоты над уровнем моря 

на 100 м (Laaksonen, 1976). 

Исследование географической изменчивости БП древесины актуально как в 

целях повышения точности оценки биологической продуктивности в климатиче-

ских градиентах (Полубояринов, 1976).  

Закономерности изменения БП древесины были проанализированы в связи с 

географической широтой, типом леса, температурой и осадками (Howe, 1974; По-

лубояринов, 1976; Kellomäki, 1979; Мелехов и др., 2003). Положительная связь БП 

древесины сосны обыкновенной с температурой была установлена разными авто-

рами на территории Финляндии, но эта связь характеризовалась низкими коэффи-
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циентами детерминации (Mikola, 1950; Saikku, 1975; Kellomäki, 1979). 

Анализ многофакторной связи БП ствола с географическими независимыми 

переменными (широта, долгота, высота над уровнем моря) показал, что наиболее 

тесная связь выявлена с географической долготой, объяснившей 13% еѐ изменчи-

вости (Maeglin, Wahlgren, 1972). Анализ парных связей БП диптерокарпа 

(Dipterocarpus indicus) в Индии с широтой и долготой показал, что они объясняют 

соответственно 35 и 29% изменчивости искомого показателя (Al-Sagheer, Prasad, 

2010). 

По результатам анализа глобальной базы данных по базисной плотности 

древесины в количестве 7 753 измерений 4 667 видов семенных растений уста-

новлена положительная связь БП древесины покрытосеменных и голосеменных 

растений со среднегодовой температурой и максимальной месячной температу-

рой. Отрицательная корреляция между БП древесины и осадками была обнаруже-

на у покрытосеменных растений. Значительная отрицательная корреляция уста-

новлена между БП древесины и высотой над уровнем моря (Swenson, Enquist, 

2007).  

Аналогичные связи БП с температурой и осадками были установлены в 

тропических лесах Бразилии, где в территориальном градиенте 228 км установлен 

диапазон фактических значений БП от 514 до 659 кг/м
3
. Анализ парных связей БП 

с климатическими переменными показал наличие положительной связи с средне-

годовой температурой и эвапотранспирацией и наличие отрицательной связи со 

среднегодовыми осадками. При этом вклады температуры, осадков и эвапотранс-

пирации в объяснение изменчивости БП в отдельности составили 40, 32 и 69% 

(Oliveira et al., 2022). Необходимо отметить, что вклад эвапотранспирации в объ-

яснение изменчивости другого продукционного показателя – первичной продук-

ции – в лесах Китая был существенно ниже, а именно 24% по сравнению с 31 и 

42% соответственно температуры и осадков (Ni et al., 2001). 

На территории Евразии выявлены географические закономерности измене-

ния БП древесины и коры. Была установлена статистически значимая закономер-

ность снижения БП древесины и коры равновеликих стволов деревьев в направ-
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лениях с юга на север и с запада на восток в пределах ареалов 9 лесообразующих 

видов Евразии. (Усольцев, Цепордей, 2022в).  

Таким образом, исследование изменчивости БП под влиянием различных 

эндо- и экзогенных факторов выполнялось или для отдельных древесных видов в 

пределах некоторого региона, или имелись обобщения планетарного уровня для 

совокупности видов. Моделирование связей БП с независимыми переменными, 

характеризующими морфоструктуру, возраст и физиологию дерева, выполнено в 

местообитаниях отдельных регионов (Усольцев, Цепордей, 2022в). 

Поскольку определяющими факторами роста деревьев являются климатиче-

ские переменные, необходимо знание климатически обусловленных изменений 

БП древесины и коры деревьев. При этом важно знать влияние на БП не только 

температур и осадков в отдельности, но и совокупное влияние названных двух 

климатических показателей. Имеющаяся база данных о квалиметрии деревьев Се-

верной Евразии предоставляет такую возможность (Usoltsev, 2020c). Насколько 

нам известно, результаты подобных исследований БП в открытых источниках от-

сутствуют, а по показателю БП коры приводятся лишь немногочисленные сред-

ние значения (Гусев, 1976; Усольцев, 1985; Усольцев, Цепордей, 2022в) 

 

1.8.2 Содержание сухого вещества в компонентах фитомассы  

С точки зрения проблематики фитомассы деревьев, оцениваемой в абсо-

лютно сухом состоянии, большой интерес представляет не только базисная плот-

ность, но также содержание сухого вещества (ССВ) в фракциях (компонентах) 

фитомассы. Абсолютно сухая фитомасса древесины и коры стволов определяется 

с использованием ССВ и базисной плотности, а фитомасса листвы, хвои, ветвей, 

корней и нижних ярусов – с использованием только ССВ (Усольцев, Цепордей, 

2020а, 2022а).  

Показатель ССВ в фракциях фитомассы деревьев (величина, обратная 

влажности), наряду с плотностью древесины, является ключевым признаком, да-

ющим сведения о механических свойствах древесины и полезную информацию 

для многих промышленных и научных целей (Rodriguez et al., 2016; Усольцев, 
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Цепордей, 2020а). Большинство физиологических процессов, связанных с транс-

пирацией и фотосинтезом в листьях, невозможны без участия воды (Chapin et al., 

2011; Wang et al., 2022). Влажность растительных тканей определяет специфику 

физиологии растений (Феклистов, Амосова, 2013). Для поддержания жизнедея-

тельности клеткам растений требуется 85-89% воды, и от содержания воды в рас-

тительных тканях зависят рост и устойчивость растений (Maiti et al., 2016).  

ССВ является одним из важных свойств растений, изучаемых в экологии, и 

объясняет наибольшую долю изменчивости первичной продукции растений. ССВ 

листвы влияет на ход процесса фотосинтеза, продуцирования ассимилятов, свя-

зывания СО2 и выделения кислорода (Albertson, 1988; Nakvasina, 2009). Исследо-

вания связей ассимиляционного аппарата древесных видов с основными морфо-

логическими параметрами древостоев дают основу для моделирования и прогно-

зирования их экологических функций (Bartelink, 1997; Küssner, Mosandl, 2000; 

Усольцев, Цепордей, 2020а).  

По сравнению с публикациями, посвященными БП древесины, количество 

работ с результатами по ССВ сравнительно меньше, и приводятся эти данные или 

в связи с возрастом дерева и/или диаметром ствола (Молчанов, 1974а, б; Абрамо-

ва и др., 2005; Bi et al., 2015; Baturaygil et al., 2021), либо как средние значения для 

того или иного компонента фитомассы (Поздняков, 1973; Усольцев, 1975; Shipley, 

Vu, 2002; Hobbs, Bennell, 2005; Ilarioni et al., 2013; Wang et al., 2001a, b; Усольцев, 

Цепордей, 2020а, 2022а). Показатель ССВ объясняет 55% изменчивости чистой 

первичной продукции древесных и травянистых растений (Smart et al., 2017).  

В связи с климатическими изменениями повысилась важность точной оцен-

ки фитомассы разных компонентов деревьев и древостоев, а также их углерод де-

понирующей способности. Одним из способов повышения точности оценок явля-

ется усовершенствование методов определения ССВ. Поскольку ССВ тесно кор-

релирует с базисной плотностью (Shipley, Vu, 2002; Teye et al., 2011), эту взаимо-

связь можно использовать в отношении фитомассы ствола, но очень затрудни-

тельно и нерационально в отношении фитомассы хвои, ветвей и корней (Shipley, 

Vu, 2002).  
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Показатель ССВ является одним из важных свойств растений, изучаемых в 

экологии, и зависит от водного статуса разных компонентов растений в разных 

экологических условиях (Garnier et al., 2001; Tackenberg, 2007; Усольцев, Цепор-

дей, 2020а). Он изменяется в течение суток, в течение сезона, в зависимости от 

влажности почв и воздуха и определяет физиологическое состояние дерева как 

при недостатке, так и при избытке влаги в почве (Lyr et al., 1967). CCВ в хвое свя-

зано с эффективностью фотосинтеза, активностью транспирации, водоудер-

живающей способностью, резистентностью к действию лимитирующих темпера-

турных факторов, устойчивостью растений в широком смысле (Lyr et al., 1967; 

Бессчетнова, 2011). Показатель ССВ в древесине деревьев используется в лесной 

селекции с целью отбора генотипов с максимальным ССВ (Wayu, Atsbha, 2019; 

Baturaygil et al., 2021). Достижение максимального ССВ является целью специ-

альных лесохозяйственных мероприятий (Bergstedt, Olesen, 2000). Оно имеет 

большое значение в производстве целлюлозы (Hultnas, 2011). 

Листва, как связующее звено между почвой и атмосферой, является одним 

из важнейших органов растений и основным драйвером обмена веществ и энергии 

в растительных сообществах. Большинство физиологических процессов, связан-

ных с транспирацией и фотосинтезом в листьях, невозможны без участия воды 

(Челядинова, 1941; Wang et al., 2001b). Проблеме изменчивости содержания воды 

в листве (СВЛ) посвящено обширное исследование более 5,6 тыс. видов растений, 

охватывающее все природные зоны Китая. Установлено, что СВЛ увеличивается 

по мере возрастания сухости местообитаний и снижается по мере повышения их 

влагообеспеченности (Wang et al., 2001b). Изменчивость СВЛ была выше в за-

сушливых районах, и виды с низким СВЛ более чувствительны к изменению сре-

ды. Показана экономически эффективная стратегия растений, где виды в более 

сухих условиях требуют более высоких затрат энергии для поддержания высокого 

СВЛ с целью обеспечения стабильности водного баланса. В более влажных усло-

виях наблюдается противоположная тенденция, поскольку здесь влага не является 

лимитирующим фактором, и растениям не нужно вкладывать больше энергии для 

ее потребления (Wang et al., 2001b).  
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На региональном уровне не выявлено какой-либо связи СВЛ с средней го-

довой температурой, но имеется слабая отрицательная связь с среднегодовыми 

осадками (Wang et al., 2001b). Слабая отрицательная связь СВЛ с среднегодовыми 

осадками была установлена также в травянистых сообществах Монгольского 

Плато, Лѐссового Плато и Тибетского Плато в Китае (Wang et al., 2001а). По-

скольку между СВЛ и ССВ в листве имеется обратно пропорциональная зависи-

мость, это означает наличие положительной связи ССВ в листве с количеством 

осадков. Развитие технологий наземного лидарного зондирования дает хорошую 

перспективу для получения широкомасштабных данных СВЛ и ССВ лесного по-

крова с относительно невысокими трудозатратами (Zhu et al., 2017; Wang 

et al., 2022). 

Выполнен анализ изменения содержания сухого вещества (ССВ) во фракци-

ях фитомассы на трансевразийском уровне. Целью проведенного исследования 

было выявить географические закономерности изменения ССВ в фитомассе дере-

вьев лесообразующих видов (родов) на территории Северной Евразии. Были 

впервые построены аллометрические модели смешанного типа, согласно которым 

ССВ снижается в направлении с юга на север во всех фракциях фитомассы 13 

древесных видов в пределах их ареалов. Эта закономерность находится в соответ-

ствии с установленной ранее аналогичной закономерностью снижения базисной 

плотности древесины и коры в направлении с юга на север (Усольцев, Цепордей, 

2022в), которая, как известно, коррелирует с ССВ. В направлении с запада на во-

сток ССВ древесины и коры снижается, а листвы (хвои) и ветвей – увеличивается 

(Усольцев, Цепордей, 2022а). 

Таким образом, моделирование связей ССВ с независимыми переменными, 

характеризующими морфоструктуру, возраст и физиологию дерева, выполнено 

лишь в местообитаниях отдельных регионов. Региональный уровень имеют также 

модели, в которых ССВ является независимой переменной. Поскольку определя-

ющими факторами роста деревьев являются климатические переменные, необхо-

димо знание климатически обусловленных изменений ССВ в фитомассе деревьев. 

Насколько нам известно, результаты подобных исследований ССВ в открытых 

источниках отсутствуют. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 1 

 

1. В проблеме стабилизации климата большие надежды связаны с углерод 

депонирующей способностью лесов. Оценка биопродуктивности, или углерод де-

понирующей способности лесов, выходит в настоящее время на глобальный уро-

вень, и повышение этой способности является одним из основных факторов ста-

билизации климата. 

2. Различные сценарии имитационного моделирования растительного по-

крова показывают, что оценки изменения пула углерода к концу XXI века варьи-

руют от -106 до +201 Пг (млрд т). Из этого следует, что однозначно неизвестен 

даже знак изменения пула углерода на Земле, и мы не знаем, является ли биота 

планеты накопителем или источником углерода. 

3. Результативность прогнозирования климатически обусловленной дина-

мики фитомассы лесов в значительной степени зависит от их адаптационной ви-

довой специфики. 

4. Проявление лимитирующих факторов прослеживается на локальном, ре-

гиональном и глобальном уровнях при исследовании радиального прироста дере-

вьев. Влияние лимитирующих факторов на фитомассу деревьев и древостоев на 

трансконтинентальном уровне практически не изучено. 

5. Всеобщие аллометрические модели дают хорошее приближение к фак-

тическим данным при оценке надземной фитомассы, но характеризуются суще-

ственными смещениями при оценке фракционной структуры фитомассы, имею-

щими географическую приуроченность. Установленные закономерности измене-

ния надземной и общей фитомассы деревьев по зональным поясам и степени кон-

тинентальности климата северного полушария не всегда соответствуют извест-

ным общим закономерностям изменения биологической продуктивности лесного 

покрова.   

6. Введение в аллометрическую модель длины кроны в качестве дополни-

тельной независимой переменной показало наличие значимой связи с фитомассой 

крон, но не достоверной для массы стволов и надземной. Включение длины кро-
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ны в модель или не повышает адекватность модели или повышает на незначи-

тельную величину – от 0,4 до 2,0%.  

7. Техника бортового и наземного лазерного сканирования дает возмож-

ность оценки фитомассы деревьев и древостоев на основе аллометрических моде-

лей, включающих в качестве независимых переменных высоту дерева и диаметр 

(площадь проекции) кроны. Подобные модели разработаны на локальном и реги-

ональном уровнях, но возможности их применения в территориальных градиентах 

температур и осадков не изучены. 

8. Многофакторные модели изменения фитомассы и чистой первичной 

продукции древостоев по природным зонам и степени континентальности клима-

та не выявили закономерностей, общих для древесных видов (родов) Евразии. 

9. Выполненный анализ литературы по относительным (безразмерным) 

показателям фитомассы деревьев и древостоев выявил большое варьирование и 

неопределѐнность результатов моделирования по различным эндо- и экзогенным 

факторам.  

10. Установлено, что охвоенность побегов сосны обыкновенной связана от-

рицательно с широтой и положительно – с долготой местности. В направлениях с 

севера на юг и с запада на восток происходит увеличение охвоенности побегов на 

0,44% и на 0,50% на каждый градус соответственно широты и долготы. Высказа-

но предположение, что охвоенность побегов является индикатором изменения 

условий произрастания в географических градиентах Евразии.  

11. Изменение фитомассы деревьев и древостоев в территориальных гради-

ентах температур и осадков выполнено в основном, на локальном и региональном 

уровнях. Установлено, что вклад климатических факторов в объяснение изменчи-

вости фитомассы деревьев и древостоев является статистически малозначимым. 

12. Принцип пространственно-временного замещения получил широкое 

распространение в исследованиях. В связи с наблюдаемыми климатическими 

сдвигами модели биологической продуктивности растительных сообществ, чув-

ствительные к изменению климата в территориальных градиентах, используются 

для прогнозирования ее изменений в предполагаемых темпоральных изменениях 
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климата на основе принципа пространственно-временного замещения. Однако 

возможности его применения на трансконтинентальном уровне ранее не исследо-

вались. 

13. Бортовое и наземное лазерное сканирование обеспечивает широкий 

спектр характеристик древостоев для целей моделирования. Наземное лазерное 

сканирование дает с высокой точностью характеристики структуры дерева и дре-

востоя, которые связаны с плотностью древесины.  

14. Базисная плотность и содержание сухого вещества в фракциях фитомас-

сы деревьев играют важную роль в прогнозировании биологической продуктив-

ности насаждений в связи с различными экологическими факторами. Установле-

ны закономерности изменения квалиметрических показателей фитомассы в гра-

диентах широты и долготы, но в трансконтинентальных климатических градиен-

тах они ранее не исследовались. 
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ГЛАВА 2. БАЗЫ ДАННЫХ И МЕТОДОЛОГИЯ ИССЛЕДОВАНИЯ 

2.1 Общие сведения об используемых базах данных 

Степень достигнутого прогресса в изучении биологической продуктивности 

лесов определяется фактологическим состоянием вопроса, т. е. обеспеченностью 

фактическими данными о количественных и квалиметрических характеристиках 

фитомассы по полным видовому и экологическому спектрам (Усольцев, Цепор-

дей, 2021е).  

При оценке фитомассы деревьев и древостоев исследователи обращались в 

первую очередь к тем древесным видам, которые наиболее представлены в лес-

ном фонде. В результате наиболее полные данные, в количестве сотен и даже ты-

сяч деревьев, приходятся на двухвойные сосны (подрод Pinus L.), ель (Picea), 

пихту (Abies), лиственницу (Larix), березу (Betula), осину и тополи (Populus), 

обычно более или менее равномерно распределенные на территории Евразии по 

разным климатическим зонам, что является предпосылкой построения устойчи-

вых моделей фитомассы, чувствительных к изменению климата. 

Другие древесные виды тоже представлены сотнями модельных деревьев, 

однако основной их массив приурочен к отдельным экорегионам как вследствие 

их биологических особенностей, ограничивающих ареалы произрастания, так и 

вследствие разной интенсивности проведенных исследований в тех или иных эко-

регионах и странах. В результате основные данные о криптомерии японской 

(Cryptomeria) приурочены к Японии, о дубе (Quercus), буке (Fagus), ольхе (Alnus), 

грабе (Carpinus) – к Украине. Для этой группы видов есть возможность построе-

ния всеобщих моделей, учитывающих основные дендрометрические показатели 

деревьев (диаметр ствола, высоту дерева и его возраст). Наличие сотен модельных 

деревьев, взятых в достаточно широких диапазонах варьирования каждого из 

дендрометрических показателей (диаметр ствола, высоту дерева и его возраст), и, 

следовательно, удовлетворяющих требованию их ортогональности, дает возмож-

ность построения всеобщих моделей, не учитывающих региональных климатиче-
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ских особенностей.  

Наконец, третья группа древесных видов представлена лишь десятками мо-

дельных деревьев, приуроченных к отдельным экорегионам: кипарисовик 

(Chamaecyparis), ясень (Fraxinus), ива (Salix), клѐн (Acer), чозения (Chosenia arbu-

tifolia), акация белая (Robinia pseudoacacia). Для этих видов могут быть построе-

ны простые аллометрические модели, учитывающие лишь диаметр ствола, по-

скольку высота и возраст дерева обычно в подобных случаях тесно связаны с 

диаметром ствола. 

Исходную основу нашего исследования составили три базы данных о био-

логической продуктивности лесов Евразии. Одна из них включает информацию о 

фитомассе около 15 тысяч деревьев лесообразующих видов Евразии (Usoltsev, 

2020а), которая является существенно более полной по сравнению с предыдущей 

версией (Усольцев, 2016б). Распределение пробных площадей, на которых полу-

чены данные о фитомассе модельных деревьев, на территории Евразии показано 

на рисунке 2.1, а распределение количества модельных деревьев по древесным 

родам (подродам), видам и странам Евразии, предназначенных для разработки 

моделей для наземной таксации, приведено в таблице 2.1. 

 

Рисунок 2.1 – Распределение экспериментальных данных о фитомассе модельных 

деревьев лесообразующих видов на территории Евразии (Usoltsev, 2020а) 
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Таблица 2.1 – Распределение количества модельных деревьев основных 

лесообразующих видов с определениями фитомассы (кг), возраста, диаметра 

ствола на высоте груди и высоты дерева по древесным родам (подродам), видам и 

странам Евразии (Usoltsev, 2020а)   

Род (подрод) Древесные виды Страна 

Количество 

модельных 

деревьев* 

2016 2020 

Подрод Pinus L. 

 

P. sylvestris L., P. nigra (Lamb.) 

Holmboe, P. tabuliformis Carr., 

P. densiflora S. et Z., P. taeda L., 

P. halepensis Mill. 

Россия, Украина, Казах-

стан, Чехия, Болгария, 

Япония, Белоруссия, 

Китай, Швейцария, Сло-

вакия, Великобритания, 

Ирак 

2 685 3 666 

Подрод Haploxylon 

(Koehne) Pilg. 

Pinus sibirica Du Tour., 

P. koraiensis S. et Z. 
Россия 170 170 

Род Picea A.Dietr. 

P. abies (L.) H. Karst., P. obovata 

Ledeb., P. schrenkiana F. et M.., 

P. ajanensis (Lindl. еt Gord.) 

Fisch. еx Carr. 

Россия, Украина, Лат-

вия, Белоруссия, Герма-

ния, Бельгия, Чехия, 

Швейцария, Финляндия, 

Китай, Болгария 

1 087 1 500 

Род Abies Mill. 

A. sibirica L., A. alba Mill., 

A. holophylla Maxim., A. sacha-

linensis (F. Schmidt) Mast. и 

A. nephrolepis Maxim. 

Россия, Украина, Чехия, 

Япония 
180 354 

Род Larix Mill. 

L. decidua Mill., L. sibirica L., 

L. cajanderi Mayr., L. gmelinii 

(Rupr.) Rupr., L. leptolepis Gord. 

Россия, Япония, Казах-

стан, Чехия, Монголия 
522 522 

Род Cryptomeria 

D.Don 
Cryptomeria japonica D.Don. Япония 29 206 

Род Chamaecyparis 

Spach 
Chamaecyparis Spach Япония 10 90 

Род Betula L. 

B. pubescens Ehrh., B. pendula 

Roth., B. dahurica Pall., B. maxi-

mowicziana Regel, B. ermanii 

Cham., B. costata Trautv., 

B. platyphylla Suk. 

Россия, Северный Ка-

захстан, Япония, Фин-

ляндия, Китай, Велико-

британия, Монголия, 

Азербайджан 

1 291 1 700 

Род Populus L. 
P. tremula L., P. nigra L., 

P. davidiana Dode. 

Россия, Северный Ка-

захстан, Украина, Япо-

ния, Монголия 

513 513 

Род Quercus L. 

Q. robur L., Q. rubra L., Q. phil-

lyreoides A. Gray, Q. serrata 

Murray, Q. amamiana Hatus., 

Q. acutissima Carruth., Q. crispu-

la Blume, Q. pyrenaica Willd. and 

Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. 

Россия, Украина, Болга-

рия, Япония, Чехия, Ис-

пания, Швейцария, Вен-

грия, Филиппины 

130 720 
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Продолжение таблицы 2.1 

Род (подрод) Древесные виды Страна 

Количество 

модельных 

деревьев* 

2016 2020 

Род Tilia L. 

T. cordata Mill., T. amurensis 

Rupr., T. mandshurica Rupr. & 

Maxim. and T. parvifolia Ehrh. 

Россия, Чехия, Болгария 389 395 

Род Fagus L. F. sylvatica L., F. crenata Blume 

Украина, Франция, Че-

хия, Япония, Италия, 

Нидерланды 

56 350 

Род Fraxinus L. 
F. excelsior L., F. mandshurica 

Rupr. 

Украина, Россия, Чехия, 

Япония 
31 92 

Род Alnus Mill. 

A. incana (L.) Moench., A. gluti-

nosa (L.) Gaertn., A. hirsutа 

(Spach) Turcz. ex. Rupr. 

Россия, Украина, Бело-

руссия, Япония 
31 470 

Род Carpinus 

Decne 

C. betulus L., C. cordata Blume, 

C. laxiflora (S. & Z.) Blume, 

C. tschonoskii Maxim., C. japon-

ica Blume. 

Россия, Украина, Япо-

ния, Болгария 
22 130 

Род Salix L. S. caprea L. Россия, Чехия, Швеция 23 40 

Род Acer L. 

A. platanoides L., A. campestre 

L., A. mandshuricum Maxim., A. 

mono Maxim., A. rufinerve S. & 

Z. 

Россия, Япония, Болга-

рия 
27 48 

Род Chosenia 

Nakai 

Chosenia arbutifolia (Pall.) 

A. Scvorts. 
Россия 17 17 

Род Robinia L. Robinia pseudoacacia L. 
Украина, Словакия, 

Болгария 
13 73 

  Итого 7 226 11 056 

Примечание: * 2016 и 2020 – даты опубликования баз данных. 

Поскольку при получении фактических данных о фитомассе деревьев на 

пробных площадях диаметр кроны измерялся редко, база данных о деревьях, ис-

пользуемых при разработке моделей, предназначенных для дистанционного ла-

зерного зондирования, была существенно меньшей по объему по сравнению с ко-

личеством данных с определениями диаметра ствола, высоты и возраста дерева. 

Распределение количества модельных деревьев по древесным родам (подродам), 

видам и странам Евразии, предназначенных для разработки моделей для лазерно-

го зондирования, приведено в таблице 2.2. 
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Таблица 2.2 – Распределение количества модельных деревьев основных 

лесообразующих видов с определениями фитомассы (кг), диаметра кроны и 

высоты дерева по древесным родам (подродам), видам и странам Евразии 

(Usoltsev, 2020а) 

Род (подрод) Древесные виды Страна 

Количество 

модельных 

деревьев 

Подрод Pinus L. 

 

P. sylvestris L., P. nigra (Lamb.) 

Holmboe, P. tabuliformis Carr., 

P. densiflora S. et Z., P. taeda L., 

P. halepensis Mill. 

Россия, Украина, Казах-

стан, Чехия, Швеция, 

Япония, Ирак 

2 128 

Подрод Haploxylon 

(Koehne) Pilg. 

Pinus sibirica Du Tour. and 

P. koraiensis S. et Z. 
Россия 93 

Род Picea A.Dietr. 

P. abies (L.) H. Karst., P. obo-

vata Ledeb., P. schrenkiana F. et 

M.., P. ajanensis (Lindl. еt Gord.) 

Fisch. еx Carr. 

Россия, Украина, Чехия, 

Швейцария, Финляндия, 

Китай 

961 

Род Abies Mill. 

A. sibirica L., A. alba Mill., A. 

holophylla Maxim., A. sacha-

linensis (F. Schmidt) Mast. и A. 

nephrolepis Maxim. 

Россия, Украина, Чехия, 

Япония 
299 

Род Larix Mill. 

L. decidua Mill., L. sibirica L., 

L. cajanderi Mayr., L. gmelinii 

(Rupr.) Rupr., L. leptolepis Gord. 

Россия, Япония, Чехия, 

Монголия 
139 

Род Cryptomeria 

D.Don 
Cryptomeria japonica D.Don. Япония 29 

Род Chamaecyparis 

Spach 
Chamaecyparis Spach Япония 28 

Род Betula L. 

B. pubescens Ehrh., B. pendula 

Roth., B. dahurica Pall., B. max-

imowicziana Regel, B. ermanii 

Cham., B. costata Trautv., 

B. platyphylla Suk. 

Россия, Северный Казах-

стан, Белоруссия, Япония, 

Китай, Великобритания, 

Финляндия, Азербайджан 

755 

Род Populus L. 
P. tremula L., P. nigra L., P. da-

vidiana Dode. 

Россия, Казахстан, Украи-

на, Япония, Монголия 
296 

Род Quercus L. 

Q. robur L., Q. rubra L., Q. phil-

lyreoides A. Gray, Q. serrata 

Murray, Q. amamiana Hatus., Q. 

acutissima Carruth., Q. crispula 

Blume, Q. pyrenaica Willd. and 

Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. 

Россия, Украина, Болга-

рия, Япония, Чехия, Испа-

ния 

397 

Род Tilia L. 

T. cordata Mill., T. amurensis 

Rupr., T. mandshurica Rupr. & 

Maxim. and T. parvifolia Ehrh. 

Россия, Чехия, Болгария 138 

Род Fagus L. F. sylvatica L., F. crenata Blume 
Украина, Франция, Чехия, 

Япония, Италия 
249 

Род Fraxinus L. 
F. excelsior L., F. mandshurica 

Rupr. 

Украина, Россия, Чехия, 

Япония 
78 

Род Alnus Mill. 

A. incana (L.) Moench., A. gluti-

nosa (L.) Gaertn., A. hirsutа 

(Spach) Turcz. ex. Rupr. 

Россия, Украина, Белорус-

сия, Япония 
427 
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Продолжение таблицы 2.2 

Род (подрод) Древесные виды Страна 

Количество 

модельных 

деревьев 

Род Carpinus 

Decne 

C. betulus L., C. cordata Blume, 

C. laxiflora (S. & Z.) Blume, 

C. tschonoskii Maxim., C. japon-

ica Blume. 

Россия, Украина, 

Япония 
99 

Род Salix L. S. caprea L. Россия 10 

Род Acer L. 

A. platanoides L., A. campestre L., 

A. mandshuricum Maxim., A. 

mono Maxim., A. rufinerve S. & Z. 

Россия, Япония, 

Болгария 
15 

Род Chosenia 

Nakai 

Chosenia arbutifolia (Pall.) 

A. Scvorts. 
Россия 17 

Род Robinia L. Robinia pseudoacacia L. Украина, Словакия 63 

Итого 6 221 

 

Вторая база данных включает информацию о фитомассе 8 тысяч древостоев 

и о чистой первичной продукции (ЧПП) 3 тысяч древостоев лесообразующих дре-

весных видов (Usoltsev, 2020b) и третья – о квалиметрических показателях (плот-

ности и содержании сухого вещества в компонентах фитомассы деревьев) лесооб-

разующих видов (Usoltsev, 2020c).  

Распрелеление пробных площадей с данными фитомассы древостоев основ-

ных лесообразующих видов на территории Евразии показано на рисунке 2.2, а 

распределение их по древесным видам и странам приведено в таблице 2.3.  

 

Рисунок 2.2 – Распределение экспериментальных данных о фитомассе лесных 

фитоценозов лесообразующих видов Евразии, по материалам В. А. Усольцева 

(Usoltsev, 2020b) 
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Таблица 2.3 – Распределение 6 838 пробных площадей основных лесообразующих 

родов и подродов с определениями фитомассы (т/га), возраста, густоты и запаса 

стволовой древесины по родам (подродам), древесным видам и странам Евразии 

(Usoltsev, 2020b)  

Вид 
Систематическое назва-

ние 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей  

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

Сосна обыкновенная Pinus sylvestris L. 

Россия, Казахстан, Белорус-

сия, Украина, Финляндия, 

Швеция, Швейцария, Ан-

глия, Чехия, Словакия, Бол-

гария, Китай, Германия, 

Бельгия, Венгрия, Испания, 

Литва, Норвегия, Польша, 

Эстония 

2 580 

С. китайская P. tabulaeformis Carr. Китай 165 

С. Массона P. massoniana Lamb. Китай 65 

С. тайваньская P. taiwanensis Hayata Китай 55 

С. юннаньская P. yunnanensis Franchet Китай 46 

С. австрийская P. nigra Arn. 
Англия, Венгрия, Франция, 

Германия, Нидерланды 
33 

С. густоцветная P. densiflora S. et Z. Япония 23 

C. приморская P. pinaster Aiton Россия, Франция, Италия 11 

С. пицундская P. pityusa Steven Россия 10 

С. Тунберга P. thunbergii Parl. Япония 10 

С. ладанная P. taeda L. Япония 9 

С. Эллиота P. elliottii Engelm. Япония 7 

С. Сосновского P. sosnowskyi Nakai Грузия 3 

С. алеппская P. halepensis Mill. Ирак 1 

С. крымская, или Пал-

ласа 
P. Pallasiana Lamb. Россия 1 

C. итальянская P. pinea L. Франция 1 

Итого 3 020 

Подрод Haploxylon (Koehne) Pilg. (пятихвойные сосны) 

Кедр сибирский Pinus sibirica Du Tour. Россия 98 

К. корейский P. koraiensis S. et Z. 
Россия, Китай, Южная Ко-

рея 
47 

Итого 145 
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Продолжение таблицы 2.3 

Вид 
Систематическое 

название 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей 

Род Picea A. Dietr. 

Ель европейская Picea abies (L.) H.Karst. 

Австрия, Белоруссия, Бель-

гия, Болгария, Германия, 

Дания, Италия, Латвия, 

Литва, Норвегия, Россия, 

Словакия, Украина, Фин-

ляндия, Франция, Чехия, 

Швеция, Эстония, Япония 

554 

Е. аянская 
P. jezoensis 

(S. & Z.) Carrièr 
Китай, Россия 190 

Е. сибирская P. obovata L. Россия 144 

Е. Шренка 
P. schrenkiana 

F. & C.A.Mey. 
Казахстан, Китай 58 

Е. ситхинская 
P. sitchensis (Bong.) 

Carrière 
Великобритания, Ирландия 12 

Е. пурпурная P. purpurea Masters Китай 4 

Е. восточная P. orientalis Link Грузия, Россия 4 

Е. корейская P. koraiensis Nakai Япония 2 

Итого 968 

Род Abies Mill. 

Пихта сибирская Abies sibirica L. Россия 143 

П. китайская колючая 
Cunninghamia lanceolata 

(Lamb.) Hook. 
Китай 97 

П. европейская A. alba Mill. Италия, Румыния, Украина 65 

П. Вича A. veitchii Lindl. Япония 28 

П. белокорая 
A. nephrolepis (Trautv.) 

Maxim. 
Россия 12 

П. сильная A. firma Sieb. et Zucc. Япония 11 

П. сахалинская 
A. sachalinensis (Schmidt.) 

Mast. 
Япония 8 

П. замечательная 
A. spectabilis (D.Don) 

Mirb. 
Непал 6 

П. кавказская 
A. nordmanniana (Steven) 

Spach. 
Россия 5 

Итого 375 
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Продолжение таблицы 2.3 

Вид 
Систематическое 

название 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей 

Род Larix Mill. 

Лиственница 

европейская 
L. decidua Mill. Центральная Европа 13 

Л. Сукачева, 

Л. сибирская, 

Л. Гмелина, 

Л. Чекановского, 

Л. Каяндера, 

Л. Комарова, 

Л. ольгинская 

L. sukaczewii N. Dyl., 

L. sibirica L., 

L. Gmelinii (Rupr.) Rupr., 

L. czekanovskii Turcz.,             

L. cajanderi Mayr., 

L komarovii Kolesn., 

L. olgensis A.Henry 

Россия 357 

Л. сибирская, 

Л. ольгинская, 

Л. Принца Рупрехта 

L. sibirica L., 

L. olgensis A. Henry, 

L. Principis-ruprechtii Mayr 

Китай 106 

Л. Сукачева L. sukaczewii N. Dyl. Казахстан 10 

Л. Гмелина, 

Л. Чекановского 

L. Gmelinii (Rupr.) Rupr., 

L. czekanovskii Turcz. 
Монголия 8 

Л. японская L. leptolepis Gord. Япония 46 

Итого 540 

Род Betula L. 

Берѐза белая 
Betula pendula Roth. 

B. pubescens Ehrh. 

Россия, Украина, Казах-

стан, Великобритания, Бе-

лоруссия, Азербайджан, 

Финляндия, Япония, Шве-

ция, Монголия, Литва, 

Бельгия, Норвегия, Фран-

ция, Дания (Гренландия) 

523 

Б. полезная B. utilis D.Don Китай 127 

Б. извилистая B. tortuosa Ldb. Россия 9 

Б. плосколистная B. platyphylla Suk. Китай, Россия, Япония 6 

Б. каменная B. ermanii Cham. Китай, Япония 4 

Б. ребристая B. costata Trautv. Россия 4 

Б. Максимовича B. maximowicziana Rgl. Япония 3 

Б. Кузмищева B. kusmisscheffii (Rgl) Suk. Россия 2 

Б. граболистная B. grossa Sieb. et Zucc. Япония 1 

Б. шерстистая B. lanata (Rgl.) V.Vas. Россия 1 

Б. Гмелина B. gmelinii Bunge Россия 1 
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Продолжение таблицы 2.3 

Вид 
Систематическое 

название 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей 

Б. японская B. japonica Sieb. Россия 1 

Б. карликовая B. nana L. Россия 1 

Итого 683 

Род Populus L. 

Осина Populus tremula L. 
Россия, Украина, Казах-

стан, Эстония, Белоруссия 
188 

Осина Давида 
P. davidiana 

Dode 
Китай, Япония 129 

Тополь волосисто-

плодный 

P. trichocarpa 

Torr. & A.Gray ex Hook. 

Франция, Австрия, Вели-

кобритания, Бельгия, Ни-

дерланды 

37 

Тополь лавролистный P. laurifolia Ledeb. Россия 12 

Тополь белый P. alba Ledeb Россия, Казахстан 10 

Тополь евроамерикан-

ский «Робуста» 
Populus × euroamericana Украина 10 

Туранга евфратская P. euphratica Olivier Китай 9 

Гибрид Populus hybrid Япония 8 

Тополь дельтовидный 

P. deltoides 

W.Bartram ex Humphry 

Marshall 

Китай 6 

Тополь чѐрный P. nigra L. Россия 2 

Тополь Бахелье 
Populus × bachelieri 

Solemacher 
Болгария 1 

Тополь сизолистный P. pruinosa Schrenk Таджикистан 1 

Итого 413 

Род Quercus L. 

Дуб черешчатый Quercus robur L. 

Россия, Белоруссия, Укра-

ина,  Бельгия, Великобри-

тания, Дания, Молдавия, 

Швейцария, Швеция, Ис-

пания, Чехия, Франция, 

Польша, Эстония 

388 

Дуб острейший Q. acutissima Carruth. Китай 188 

Дуб скальный Q. petraea Liebl. 

Франция, Болгария, Мол-

давия, Венгрия, Белорус-

сия, Бельгия, Великобрита-

ния, Нидерланды 

35 
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Окончание таблицы 2.3 

Вид 
Систематическое 

название 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей 

Дуб монгольский 
Q. mongolica 

Fisch. ex Turcz. 
Россия 15 

Дуб пильчатый Q. serrata Murray Китай, Япония 10 

Дуб хермесовый Q. coccifera L. Испания 8 

Дуб каменный Q. ilex L. Испания, Италия, Франция 7 

Дуб имеретинский Q. imeretina Stev. Грузия 6 

Дуб красный Q. rubra L. Болгария, Великобритания 5 

Дуб пушистый Q. pubescens Willd. 
Молдавия, Франция, Ру-

мыния 
4 

Дуб грузинский Q. iberica Stev. Грузия, Азербайджан 4 

Дуб пиренейский Q. pyrenaica Willd. Испания 4 

Дуб седой 
Q. leucotrichophora 

A.Camus 
Грузия, Пакистан 4 

Дуб каштанолистный Q. castaneifolia C. A. Mey. Азербайджан 3 

Дуб сизый Q. glauca Thunb. Япония 3 

Дуб филлирееподоб-

ный 
Q. phillyraeoides Gray. Япония 3 

Дуб курчавый Q. crispula Blume Япония 2 

Дуб длинноножковый Q. longipes Stev. Болгария 2 

Дуб пушистый Q. lanuginosa Thuill. Пакистан 2 

Дуб ножкоцветный Q. pedunculiflora C.Koch. Румыния 1 

Итого 694 

 

Фактических данных о ЧПП и фитомассе древостоев по сравнению с дан-

ными только о фитомассе значительно меньше. Более всего представлены по ЧПП 

двухвойные сосны и ели, и их распределение по видам и странам показано в таб-

лице 2.4. 
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Таблица 2.4 – Распределение 1 300 пробных площадей двух основных 

лесообразующих родов с определениями фитомассы и годичной ЧПП (т/га), 

возраста, густоты и запаса стволовой древесины по родам (подродам), древесным 

видам и странам Евразии (Usoltsev, 2020b) 

Вид 
Систематическое 

название 
Страна 

Количество 

пробных 

площадей  

Подрод Pinus L. 

Сосна обыкно-

венная 
Pinus sylvestris L. 

Россия, Казахстан, Белоруссия, Укра-

ина, Финляндия, Швеция, Англия, 

Чехия, Болгария, Франция, Китай, 

Германия, Бельгия, Испания, Литва, 

Норвегия 

561 

С. китайская P. tabulaeformis Carr. Китай 162 

С. Массона P. massoniana Lamb. Китай 65 

С. тайванская P. taiwanensis Hayata Китай 55 

С. юннаньская 
P. yunnanensis 

Franchet 
Китай 46 

С. австрийская P. nigra Arn. Англия, Германия, Нидерланды 7 

С. густоцветная P. densiflora S. et Z. Япония 15 

С. Тунберга P. thunbergii Parl. Япония 6 

С. веймутова P. strobus L. Япония 2 

C. итальянская P. pinea L. Франция 1 

Итого 920 

Picea Dietr. (ель) 

Ель европей-

ская 

Picea abies (L.) 

H.Karst. 

Белоруссия, Бельгия, Болгария, Гер-

мания, Дания, Италия, Литва, Норве-

гия, Россия, Украина, Франция, Че-

хия, Швеция, Эстония, Япония 

121 

Е. аянская 
P. jezoensis 

(S.&Z.) Carrièr 
Китай 155 

Е. сибирская P. obovata L. Россия 75 

Е. Шренка 
P. schrenkiana 

F. & C.A.Mey. 
Китай 17 

Е. ситхинская 
P. sitchensis (Bong.) 

Carrière 
Великобритания, Ирландия 8 

Е. пурпурная P. purpurea Masters Китай 4 

Итого 380 
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Сформированная база данных о квалиметрии деревьев для лесообразующих 

древесных видов Центральной Евразии (Usoltsev, 2020с) состоит из двух разде-

лов. В первом разделе представлены эмпирические данные о сбеге стволов в коре 

и без коры, связанные как с таксационными показателями деревьев и древостоев, 

так и с локальными квалиметрическими показателями, измеренными на разных 

относительных высотах стволов. Во втором разделе содержатся средние квали-

метрические показатели деревьев в сочетании с теми же сопутствующими данны-

ми, что и в первом разделе. В обоих разделах приводятся данные о содержании 

сухого вещества в листве (хвое) и ветвях деревьев (Usoltsev, 2020с; Цепордей, 

Усольцев, 2021). 

Мы вступаем в новую эру, характеризующуюся глобальным стремлением к 

достижению экономической, социальной и экологической устойчивости, в кото-

рой роль древесины становится все более заметной, особенно в контексте форми-

рующейся биоэкономики (Levkoev et al., 2017). Плотность компонентов фитомас-

сы наряду с количественными показателями фитомассы и ЧПП входит в понятие 

биологической продуктивности лесного покрова планеты как «наиболее надежно-

го источника пропитания всѐ возрастающего населения» (Дювиньо, Танг, 1968. 

С. 110). В связи с проблемой изменения климата количественные и квалиметриче-

ские показатели лесной фитомассы стали необходимы для корректной оценки уг-

леродного цикла в земной биосфере (Pretzsch et al., 2018). Сформированные базы 

данных предоставляют возможность выявления закономерностей изменения ко-

личественных и квалиметрических показателей фитомассы в климатических гра-

диентах Евразии и могут быть востребованы в будущем лесоустройстве и оценке 

углеродного пула лесов (Усольцев, Цепордей, 2022в). 

Основной массив данных о фитомассе лесов Евразии был получен в период 

с 1970-х по 2000-е годы, а используемые климатические карты охватывают пери-

од конца 1990-х и начала 2000-х годов (Усольцев, Цепордей, 2020в). Некоторое 

расхождение между двумя периодами времени могло бы привести к искажениям в 

полученных результатах, но при столь небольшой разнице во времени и взаимном 

перекрытии двух периодов получения исходных данных (фитомассы и климати-
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ческих переменных) включение компенсационных механизмов или фенологиче-

ских сдвигов в лесных сообществах мало вероятно (Anderegg et al., 2019; DeLeo 

et al., 2020).  

Как было показано в разделе 1.1, в условиях изменения климата большие 

неопределенности создают неполные и некачественные данные об осадках, име-

ющие, в частности, недостаточное пространственное наполнение (Dai, 2011; 

Sheffield et al., 2012; Trenberth et al., 2014; Dai, Zhao, 2017; Sun et al., 2018). Набо-

ры данных об осадках, основанные на плохом пространственном их наполнении, 

приводят к существенной неопределенности, когда пробелы заполняются данны-

ми из разных источников на основе некоторых статистических данных по клима-

тологии (Dai, Zhao, 2017). 

Методические основы оценки фитомассы деревьев, а также фитомассы и 

чистой первичной продукции (ЧПП) древостоев были разработаны в ходе реали-

зации Международной биологической программы в 1960-70-х годах (Программа-

минимум..., 1967; Программа…, 1974; Русаленко, Петров, 1975). Были опублико-

ваны обзорные работы, посвященные описанию и анализу названных методов 

(Уткин, 1975; Усольцев, 2007а). Однако значительная часть данных о фитомассе и 

ЧПП была получена в ходе инициативных спонтанных исследований, и их коли-

чество неравномерно распределено по регионам. Эта неравномерность частично 

вызвана природными особенностями, обусловленными спецификой местообита-

ний различных древесных видов, частично – чисто случайными факторами, свя-

занными с наличием или отсутствием соответствующих научных коллективов в 

конкретных регионах. Кроме того, наибольшая часть фактических данных о фи-

томассе деревьев и древостоев приурочена к регионам с наибольшей плотностью 

населения, а районы севера бореальной зоны, и особенно – мало населенные рай-

оны северо-востока России – представлены в базах данных редкими исследовани-

ями. Качественный уровень сформированных баз экологических данных имеет 

особое значение (Лиепа, 1985; Уткин, 2004; Усольцев, Цепордей, 2021г; Wang 

et al., 2022; Palma et al., 2022; Persson et al., 2022). 
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2.2 О качественном уровне сформированных баз данных о 

биопродуктивности лесов Евразии 

Эмпирический материал используемых нами баз данных был получен пред-

ставителями разных областей лесных наук с различными целевыми установками и 

соответствующей методологической спецификой. Несмотря на попытки устано-

вить некие общие правила определения фитомассы деревьев и древостоев в ходе 

реализации Международной биологической программы (Программа-минимум..., 

1967), какой-либо стандартизации в этой области, по аналогии, например, с стан-

дартизацией в области древесного прироста (Антанайтис, Жадейкис, 1977), не 

было предложено, хотя отдельные «Руководства» издавались (Tadaki t al., 1962; 

Гортинский, Карпов, 1973; Уткин, 1974, 1982; Whittaker, Marks, 1975; Satoo, 

Madgwick, 1982; Aldred, Alemdag, 1988; Snowdon, 2002). В большинстве случаев 

исследователи шли по пути наименьшего сопротивления, т. е. выбирали наиболее 

легко определяемые параметры деревьев. При обработке модельных деревьев на 

пробных площадях исследователи обычно учитывали возраст деревьев, высоту и 

диаметр ствола на высоте груди, так как при наземной таксации их совокупность 

объясняла 90-99% изменчивости той или иной фракции фитомассы. Иногда изме-

ряли также расстояние от основания ствола до основания кроны, но редко изме-

ряли ширину (диаметр) кроны (Luck et al., 2020). Кроме того, из-за неправильной 

формы горизонтальной проекции кроны точность измерения ее диаметра выгля-

дела сомнительной, во всяком случае, в сравнении с точностью измерения диа-

метра ствола. Считалось, что диаметр кроны не вносит существенного вклада в 

объяснение изменчивости фитомассы дерева, а основной вклад вносит диаметр 

ствола.  

В силу известной трудоемкости отмывки корней в почвенных горизонтах, 

не сопоставимой с оценкой надземных фракций (Freschet et al., 2021), доля дере-

вьев с измеренной массой корней, как и с измеренным диаметром кроны, в базах 

данных очень низка. В результате в имеющихся базах данных доля модельных 

деревьев с измеренными диаметром кроны и массой корней в их общем количе-
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стве у разных древесных видов не превышает 10% (Cannell, 1982; Falster et al., 

2015; Schepaschenko et al., 2017). 

Отсутствие единой методологии сказалось на качественном уровне данных 

о биологической продуктивности насаждений. Особенно большие погрешности 

связаны с получением данных о чистой первичной продукции (ЧПП) древостоев 

(Усольцев, 2007а, б; 2021). Получаемые данные о фитомассе и соответствующих 

таксационных показателях деревьев и древостоев могут быть искажены из-за три-

виальных ошибок в расчетах как фитомассы при переходе от пробного образца к 

дереву и древостою, так и в расчетах таксационных показателей при переходе от 

уровня дерева к уровню древостоя. 

Неопределенности в результатах эмпирической оценки продуктивности 

древостоев могут быть обусловлены также применением некорректных методов 

закладки пробных площадей и взятия на них модельных деревьев. И. Я. Лиепа 

(1985) отмечает такие неточности, как отбор модельных деревьев без учета их це-

нотического положения в пологе и недостаточная репрезентативность пробных 

площадей в пределах исследуемого региона. Существует некоторая неопределен-

ность в использовании аллометрических моделей фитомассы, разработанных на 

основе чистых древостоев, для оценки фитомассы деревьев в смешанных древо-

стоях (и наоборот), что может привести к некоторым смещениям (Dutcă et al., 

2018). 

Сказанное особенно касается качественного уровня эмпирического матери-

ала о фитомассе корней, который также был получен представителями разных об-

ластей лесных наук с различными целевыми установками, разнообразием приме-

няемых методик и неравномерной представленностью результатов по регионам 

(Базилевич, Родин, 1968). Например, доля тонких корней у дуба варьирует от 

1,4% (Борискина, 1959) до 39% (Бычваров и др., 1976). В 40-летних древостоях 

сосны обыкновенной в условиях Ярославской области РФ, Финляндии и в степях 

Тургайского прогиба доля тонких корней составляет соответственно 15% (Цель-

никер и др., 1993), 32% (Helmisaari et al., 2002) и 80% (Усольцев, 1997, 2007б). В 

реальных условиях при определении фитомассы корней их тонкая фракция иссле-
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дователями или игнорируется вследствие трудоемкости ее оценки (Поликарпов, 

1962; Whittaker, Marks, 1975; Ker, Raalte, 1981; Friend et al., 1991; Le Goff, Ottorini, 

2001; Robinson, 2007; Durkaya et al., 2016), или учитывается частично (Аткин, 

1978; Schenk, Jackson, 2002; Robinson, 2004) или оценивается путем раскопки и 

отмывки корней отдельного дерева на глубину их проникновения (Каризуми, 

1968; Усольцев, 1997), или оценивается на единице площади древостоя путем от-

мывки корней, извлеченных из почвенных блоков, но без учета комля, масса ко-

торого достигает 50-55% общей массы корней (Орлов, 1967; Рахтеенко, Якушев, 

1968; Harris et al., 1977; Верзунов, 1980; Ведрова и др., 2002; Бобкова и др., 2006; 

Терехов, Усольцев, 2010).  

В итоге имеем сводку фактических значений общей массы корней, зани-

женных на неопределенную величину. При самом тщательном извлечении корней 

без их отмывки в грунте остаются неучтенными от 23% (Niiyama et al., 2010) до 

35% (Friend et al. 1991; Le Goff, Ottorini, 2001) и даже до 80% (Усольцев, 1997) 

общей фитомассы корней. С другой стороны, в случае определения фитомассы 

корней в сложных древостоях с развитыми нижними ярусами, общая фитомасса 

корней древесного вида может быть завышена за счет фитомассы корней нижних 

ярусов вследствие трудности или невозможности разделения тонких корней раз-

ных ярусов в верхнем, наиболее насыщенном корнями почвенном слое (Tang 

et al., 2015). Названные завышения и занижения формируют методически обу-

словленную дисперсию массы корней, которая не может быть объяснена никаки-

ми независимыми переменными, вводимыми в уравнение фитомассы корней. 

Особенно значительные неопределенности связаны с оценкой ЧПП корней. 

Специальным сравнительным анализом методологии оценки корней в мировой 

литературе было установлено, что ЧПП корней в результатах, полученных по 

применяемым до сих пор методикам, в среднем занижена в 2-5 раз за счет игно-

рирования массооборота, т. е. кумулятивного новообразования и отмирания в те-

чение сезона их тонкой фракции (Усольцев, 2018д). Специальным методическим 

исследованием ЧПП ветвей установлено, что применяемые до сих пор методики 

могут давать 6-кратное занижение ЧПП ветвей (Каплина, Лебков, 2000).  

Электронный архив УГЛТУ



123 

Опасность подобных неопределенностей в исходных базах данных очевид-

на. Рассчитав модель фитомассы, которая включает таксационные показатели де-

рева или древостоя в качестве независимых переменных, мы получаем остаточ-

ную дисперсию, которая объясняется как климатическими (географически обу-

словленными) переменными, так и методически обусловленными и тривиальны-

ми расчетными ошибками или иными неопределенностями. К последним отно-

сится неучтенное варьирование ценотического положения дерева в древостое и 

густоты древостоя, что особенно сказывается на фитомассе кроны. На уровне 

древостоя смещения могут быть связаны с неучтенной долей примеси других дре-

весных видов. Особенно это сказывается на фитомассе хвои (листвы): она может 

занижаться у темнохвойных при наличии в их составе лиственных видов и завы-

шаться у лиственных при наличии в их составе хвойных видов.   

Эти ошибки и неопределенности могут исказить вклад климатических пе-

ременных в объяснение изменчивости фитомассы «с точностью до наоборот». 

Имеется в виду ситуация, когда преобладающая доля объясненной остаточной 

дисперсии приходится не на климатические переменные, а на упомянутые не-

определенности и ошибки. В подобных случаях экологически обусловленное по-

ложительное или отрицательное воздействие климатической переменной на фи-

томассу «подавляется» влиянием упомянутых неопределенностей и ошибок, и за-

висимость может показать вместо фактической положительной связи отрицатель-

ную и наоборот.   

В связи с изложенным, эффективность результатов анализа и синтеза суще-

ствующих баз данных о надземной и подземной фитомассе деревьев и древостоев 

с целью выявления климатически обусловленных закономерностей может быть 

существенно ограничена качественным уровнем исходного материала (Уткин, 

2004), особенно, если этот анализ будет иметь сравнительную видоспецифичную 

направленность. В общем случае проблему связывают «с трудностями при фор-

мировании и использовании нестандартизированных наборов данных из различ-

ных источников» (Wang et al., 2022. С. 1). Видимо, следует согласиться с мнением 

Р. Мак-Лоуна (1979), что бессмысленно доводить модель до точности 5%, если 
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исходные данные получены с точностью 10%. Возможно, поэтому попытка вы-

явить какие-либо закономерности в изменении фитомассы под влиянием ком-

плекса абиотических и биотических факторов на глобальном уровне не увенча-

лась успехом (Cairns et al., 1997). Тем не менее, нами такая попытка предпринята. 

2.3 Обоснование выбора зимней, а не летней или среднегодовой 

температуры, при разработке моделей фитомассы, чувствительных к 

изменению климата 

В главе 1 были показаны методы и результаты моделирования радиального 

прироста древесины и продуктивности древостоев в градиентах температур и 

осадков. Были показаны изменения названных показателей в широтном градиенте 

под влиянием лимитирующего фактора температуры и в меридиональном гради-

енте под влиянием лимитирующего фактора влаги, а также явление замещения 

одного лимитирующего фактора другим в широтном и высотном градиентах ра-

диального прироста и продуктивности древостоев. В этих публикациях анализи-

руются закономерности изменения продукционных показателей деревьев и древо-

стоев от температур и осадков порознь. В редких имеющихся публикациях, по-

священных моделированию фитомассы лесов под влиянием одновременного дей-

ствия температур и осадков, вклад названных переменных в объяснение изменчи-

вости фитомассы, бывает либо несущественным, либо нулевым (Stegen et al., 

2011). Это происходит, главным образом, вследствие локального или региональ-

ного уровня моделей, ограниченных, например, территорией Западной Европы 

(Forrester et al., 2017). В подобных случаях диапазон климатических переменных 

слишком узок, чтобы быть статистически значимым на фоне варьирования струк-

турных переменных деревьев и древостоев (Усольцев, 2004). Поэтому авторы 

ограничивались лишь констатацией факта замены одного лимитирующего факто-

ра другим (Kira, Shidei, 1967; Балыбина, 2005; Фонти, 2020).  

Публикации, посвященные моделированию фитомассы деревьев и древо-
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стоев одновременно по двум определяющим факторам, крайне редки, поскольку 

для получения устойчивых моделей необходимо наличие широких диапазонов ва-

рьирования как фитомассы, так и температур с осадками. Наличие названных трех 

баз данных о биологической продуктивности деревьев и древостоев лесообразу-

ющих видов, произрастающих на территории Евразии в широких диапазонах тем-

ператур и осадков, дает возможность проанализировать изменение названных по-

казателей биопродуктивности в связи с температурой и осадками одновременно. 

Можно привести, по крайней мере, два исследования, посвященные моделирова-

нию продукционных показателей деревьев и древостоев одновременно по двум 

определяющим факторам, которые дали положительные и вполне корректные ре-

зультаты. Эти результаты оказались существенно более информативными по 

сравнению с описанными выше закономерностями изменения продуктивности по 

температуре и осадкам в отдельности. 

Одно из упомянутых исследований посвящено анализу радиального приро-

ста древесины сосны обыкновенной в связи с метеорологическими показателями 

в двух типах болотных лесов (Литвиненко, 1972; Глебов, Погодина, 1972; Глебов, 

Литвиненко, 1976). Исследование проведено на постоянных пробных площадях 

Томского стационара Института леса СО РАН в подзоне южной тайги. Выполне-

но моделирование ширины годичных колец за 83-летний период (с 1887 по 1969 

годы) при одновременном влиянии среднегодовых осадков и годовой суммы тем-

ператур свыше 10 ºC. Установлено, что при годовых осадках 400 мм с ростом 

суммы температур от 1 600 до 2 200 мм годичный прирост в сосняке чернично-

сфагновом снижается с 0,71 до 0,57 мм, но по мере увеличения осадков до 600 мм 

закономерность сменяется на противоположную, и прирост в том же диапазоне 

температур увеличивается с 0,65 до 0,74 мм. В лучших условиях произрастания, 

характеризуемых бруснично-зеленомошным типом леса, показатели прироста 

существенно выше, но закономерности те же, что и в чернично-сфагновом сосня-

ке. Это означает, что при низком уровне осадков (400 мм) прирост лимитируется 

повышенной температурой, а при высоком уровне осадков (600 мм) прирост ли-

митируется дефицитом тепла. Двухфакторная регрессионная модель имела вид: 
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                                  Z = a0 – b1 T + b2 T
2
 – b3 PR + b4 PR

2
 + b5 T × PR,           (2.1)  

где Z – радиальный прирост, мм; T – годовая сумма температур свыше 10 ºC; PR – 

годовые осадки, мм.  

Поскольку зависимости прироста от температур и осадков имели нелиней-

ный вид, они были описаны полиномом 2-го порядка. Важно отметить, что смена 

лимитирующего фактора избытка тепла лимитирующим фактором дефицита теп-

ла в модели количественно фиксируется положительным значением коэффициен-

та b5 при переменной T × PR, отражающей совместный эффект температур и осад-

ков (Глебов, Литвиненко, 1976). 

Второе из упомянутых выше двух исследований, где использовалось одно-

временное воздействие температур и осадков при объяснении изменчивости про-

дукционных показателей древостоев, выполнено в условиях горной экосистемы 

Западного Саяна. Предпосылкой успешности подобного анализа явилось наличие 

в этой горной экосистеме широких диапазонов изменчивости как температур, так 

и осадков (Поликарпов, Чебакова, 1982). Правда, в горной экосистеме Итальян-

ских Альп вклад климатических факторов в объяснение изменчивости радиально-

го прироста деревьев оказался мало значимым «вследствие близких к оптималь-

ным по термическому режиму и увлажнению условий» (Ваганов и др., 2007. 

С. 43).  

На примере хвойных лесообразующих видов (кедра сибирского, пихты, 

лиственницы и сосны) Западного Саяна установлено, что с увеличением много-

летних осадков продуктивность древостоев (выраженная классом бонитета и за-

пасом стволовой древесины) снижается, поскольку растет избыточное увлажне-

ние в условиях, когда его увеличение не обеспечивается теплом. При сокращении 

количества осадков также происходит снижение продуктивности древостоев 

вследствие дефицита влаги. Происходит смена лимитирующего фактора: в холод-

ных условиях лимитирующим фактором является избыток осадков, а в обеспе-

ченных теплом условиях лимитирующим фактором становится дефицит осадков 

(Поликарпов, Чебакова, 1982). 

Таким образом, по результатам двух исследований, выполненных в одном 
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случае на локальном (Глебов, Литвиненко, 1976), а в другом – на региональном 

(Поликарпов, Чебакова, 1982) уровнях, показано наличие не простой смены одно-

го лимитирующего фактора другим, наблюдаемой при однофакторном анализе 

(Kira, Shidei, 1967; Фонти, 2020), а наличие смены знака воздействия на продук-

тивность деревьев и древостоев при рассмотрении одновременного действия тем-

ператур и осадков, а именно, смены положительного воздействия на отрицатель-

ное и наоборот. 

В первом из двух приведенных примеров изменчивость радиального приро-

ста объясняется двумя метеорологическими показателями, регистрируемыми в 

данном местообитании. Такими же метеорологическими условиями объясняется 

изменчивость структуры годичного кольца, т.е. прямой связью «воздействие – от-

клик» в данном местообитании (Ваганов и др., 1990; Демаков, 2001; Демаков и 

др., 2007; Брюханова и др., 2014; Демаков, Андреев, 2014). 

Иная ситуация складывается, когда мы выходим на региональный или 

биомный уровни анализа годичного прироста, когда средние многолетние метео-

рологические показатели температур или осадков локальных местообитаний, из-

меняющиеся в зональном (Балыбина, 2005; Фонти, 2020) или меридиональном 

(Ваганов, Шиятов, 2005) градиентах, могут рассматриваться в качестве климати-

ческих показателей (Шашкин, Ваганов, 2000; Heres et al., 2022; Vacek et al., 2022).  

Применительно к фитомассе дерева, а тем более – древостоя, анализ ее из-

менчивости в связи с метеорологическими показателями невозможен, поскольку 

их компоненты (фракции) формируются в течение длительных периодов, причем, 

периодов разной длительности: ствол в течение 50-100 и более лет, ветви в тече-

ние 30-60 лет, ассимиляционный аппарат в течение 5-8 лет у хвойных видов. Если 

межгодовые вариации метеофакторов ретроспективно фиксируются в ширине го-

дичного кольца ствола дерева, то в отношении фракций фитомассы дерева, а тем 

более – древостоя, этого не происходит. Например, на массу листвы дерева чисто 

теоретически могут влиять метеофакторы текущего и предыдущего годов, но в 

ретроспективе это учесть невозможно. Таким образом, если ретроспективная 

связь годичного прироста с метеофакторами может извлекаться из древесно-
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кольцевых хронологий и использоваться при прогнозировании прироста в раз-

личных сценариях изменения климата, то связь фитомассы дерева и ее фракций с 

годичной динамикой метеофакторов ретроспективно никак не фиксируется. Если 

мы не можем заполучить погодичную связь фитомассы с метеофакторами, то не 

сможем прогнозировать изменение фитомассы при предполагаемых климатиче-

ских сдвигах. Изменчивость фитомассы деревьев и древостоев может быть объяс-

нена не погодичной изменчивостью метеофакторов, а их средними значениями, 

зарегистрированными за достаточно продолжительный период, сопоставимый с 

длительностью жизненного цикла деревьев. 

Каждое дерево и каждый древостой при прочих равных условиях характе-

ризуется специфической структурой фитомассы, т. е. соотношением фитомассы 

стволов, ветвей, хвои, корней, которое формировалось в данном экотопе под вли-

янием температур и осадков в течение тысячелетий. Эти территориально распре-

деленные показатели температур и осадков также формировались в течение тыся-

челетий, и одновременно формировалось территориальное биоразнообразие рас-

тительного покрова (Mohan et al., 2009), в том числе, разделение того или иного 

рода на виды (Толмачев, 1962), и это биоразнообразие определяет структурно-

функциональную специфику фитомассы растений.   

Поэтому предпочтительным является использование алгоритма, позволяю-

щего сопрягать структуру фитомассы деревьев и древостоев не с метеорологиче-

скими показателями метеостанций, а с фактическими территориально распреде-

ленными показателями температур и осадков на уровне континента, усредненны-

ми за десятки лет (рисунки 2.3 и 2.4).  

Подобное возможно только при наличии фактических данных о фитомассе 

на территории не региона, не биома, а всего континента. Такая возможность по-

явилась, как уже упоминалось, после формирования и публикации названных 

трех баз данных о биологической продуктивности деревьев и древостоев лесооб-

разующих видов, произрастающих на территории Евразии в широких диапазонах 

температур и осадков. 

Соответственно в предполагаемом анализе лимитирующих фитомассу фак-
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торов фигурируют не метеоданные июльской или январской температуры и не 

среднегодовые метеоданные осадков, а многолетние территориально распреде-

ленные температуры и осадки, воздействие которых на фитомассу можно экстра-

полировать на предполагаемые темпоральные градиенты температур и осадков 

посредством пространственно-временного замещения. 

 

Рисунок 2.3 – Карта-схема распределения средних температур января на 

территории Евразии (World Weather Maps, 2007) 

https://store.mapsofworld.com/image/cache/data/map_2014/currents-and-temperature-

jan-enlarge-900×700.jpg 

 

 

Рисунок 2.4 – Карта-схема распределения средних годовых осадков на 

территории Евразии (World Weather Maps, 2007) 

https://www.eldoradoweather.com/climate/world-maps/world-annual-precip-map.html 

Известно, что средние январские и среднегодовые температуры в транскон-

тинентальном градиенте существенно коррелированы вследствие шарообразной 
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формы планеты и соответствующего наличия широтного градиента ФАР в 

направлении от экватора к полюсам. Поэтому сопряжение фитомассы деревьев и 

древостоев могло быть выполнено как со средней годовой, так и со средней ян-

варской температурой. Нами была выбрана последняя по следующим соображе-

ниям. 

Как уже упоминалось, при оценке прироста массы ствола с использованием 

ширины годичного кольца наибольший вклад в объяснение его изменчивости 

вносят летняя температура и осадки. В некоторых условиях их действие бывает 

взаимосвязанным, когда повышение температуры воздуха вызывает дефицит вла-

ги вследствие эвапотранспирации (Restiano et al., 2016; Kharuk et al., 2017a, b). С 

межгодовым временным шагом преобладающее влияние летней температуры яв-

ляется вполне объяснимым явлением (Levanič et al., 2015; Zubairov et al., 2018; 

Петров и др., 2019; Бочарников, 2019; Уразгильдин, 2021).  

Мы предпочитаем использовать среднюю температуру января (как самого 

холодного месяца) в качестве одной из климатических переменных. Дж. Морли с 

соавт. (2017) резюмировали: «Мы обнаружили, что зимние температуры были 

особенно полезны для объяснения межгодовых различий в распределении видов и 

фитомассы, хотя направление и величина реакции варьировали среди видов от 

сильно отрицательных до сильно положительных. У разных видов реакция на 

зимнюю температуру сильно различалась, и большая часть этих различий объяс-

нялась тепловыми предпочтениями» (С. 2590). 

На фоне долгосрочных климатических сдвигов в течение десятилетий 

именно зимние, а не летние или среднегодовые температуры, более чувствитель-

ны к текущим изменениям климата (IPCC, 2007; Голубятников, Денисенко, 2009; 

Toromani, Bojaxhi, 2010; Bijak, 2010; Morley et al., 2017). Именно зимние темпера-

туры в северном полушарии растут быстрее, чем летние (Emanuel et al., 1985; 

Folland et al., 2001; Lugina et al., 2005; Laing, Binyamin, 2013; Fischlin et al., 2009; 

Felton et al., 2016; Bjorkman et al., 2018; Simin et al., 2022). В субарктических и 

субантарктических регионах потепление происходит быстрее, чем на территории 

низких широт вследствие изменений альбедо, вызванных сокращением площадей 
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снежного покрова и морских льдов, а также экологическими сдвигами (Bonan 

et al., 1992; Overpeck et al., 1997; Serreze et al., 2000; Parry et al., 2007; Rogers et al., 

2020). Соответственно, прогнозы будущего климата указывают на дальнейшее 

повышение температуры, в первую очередь, в холодное время года (Groisman 

et al., 2013). Прогнозируется также рост осадков в северном полушарии за период 

2090-2099 годы по отношению к периоду 1980-1999 годы, причем темпы роста 

зимних осадков будет существенно превышать темпы роста летних (Fischlin et al., 

2009). 

Исследование годичного прироста лиственницы на Плато Путорана показа-

ло, что за период с 1970 по 1990 годы летняя температура объясняла 19% измен-

чивости ширины годичного кольца, тогда как зимняя существенно больше – 30% 

(Kharuk et al., 2019). За последние 100 лет наибольшее влияние на ширину годич-

ного кольца пихты серебристой в Европе оказала именно зимняя температура, хо-

тя для прироста сосен черной и обыкновенной наиболее информативными оказа-

лись осадки весенне-летнего периода (Heres et al., 2022). Зимние, но не летние, 

температуры в наибольшей степени влияют на выживаемость подроста, состояние 

ассимиляционного аппарата и отпад (Kullman, 2007; Rickebusch et al., 2007). 

Правда, есть и противоположное мнение, что летние, а не зимние температуры, 

контролируют верхний и полярный пределы лесной растительности (Holtmeier, 

Broll, 2007; Gehrig-Fasel et al., 2008; MacDonald et al., 2008).  

М. Харш с соавторами (Harsch et al. 2009), проведя анализ 166 местообита-

ний по данным 103 публикаций, посвященных исследованию динамики древесной 

растительности на высотном и широтном пределах ее произрастания в различных 

регионах мира, сделали заключение об отсутствии четкой связи между вероятно-

стью высотного или широтного продвижения леса и скоростью повышения сред-

негодовой или летней температуры. Напротив, экотоны с большей вероятностью 

продвигались на участках, которые прогрелись в течение зимних месяцев, и была 

установлена положительная связь вероятности продвижения границы леса со ско-

ростью изменения зимней температуры. При исследовании продвижения верхней 

границы леса в экотонах Уральских гор установлено, что смещение было сопря-
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жено с повышением летних температур на 0,6-1 °С и повышением зимних темпе-

ратур на 1,5-2,5 °С (Моисеев, 2011), что еще раз подтверждает ускоренное повы-

шение зимних температур по отношению к летним. 

Выбор зимней температуры имеет также биоэкологическую предпосылку. 

Известно, что каждый экологический фактор имеет диапазон оптимального воз-

действия, в котором оно наиболее эффективно и за пределами которого его эф-

фект снижается или даже оказывает подавляющее воздействие (Tranquillini, 1955; 

Burian, 1970; Лиепа, 1980; Cárdenas-Pérez et al., 2022). В нашем исследовании 

предполагается, что наиболее эффективное влияние на фитомассу лесов оказыва-

ет зимняя температура, в частности, многолетняя температура января. 

Выбор зимней температуры предпочтителен также исходя из специфики 

эмпирического моделирования. Вследствие многофакторной природы формиро-

вания фитомассы деревьев и древостоев, анализ ее изменчивости под влиянием 

эндо- и экзогенных факторов выполняется на основе математических методов. 

Именно они дают возможность избежать субъективизма в выборе исходного ма-

териала и интерпретации получаемых результатов (Уткин, 1975). Фитомассу де-

ревьев и древостоев сформированных баз данных предполагается сопрягать с тер-

риториальными распределениями температур и осадков на картах-схемах (рисун-

ки 2.2 и 2.3) на основе регрессионного анализа. С учетом специфики регрессион-

ного анализа, слабый временной тренд летних температур по сравнению с резко 

выраженным трендом зимних температур означает меньший наклон регрессии и 

худшее соотношение остаточной и общей дисперсий, объясняемых этой регресси-

ей. Очевидно, что, принимая среднюю январскую температуру в качестве одной 

из независимых переменных, мы получаем более надежную зависимость, облада-

ющую более высокой прогностической способностью. Поскольку январские и 

среднегодовые температуры на длительных временнӹх интервалах тесно корре-

лированы, закономерности изменения свойств растительного покрова в том и 

другом градиентах не могут быть противоречивыми. 

Чтобы обеспечить максимальную стабильность модели, каждая из незави-

симых климатических переменных должна быть представлена в максимальном 
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диапазоне их изменчивости (Усольцев, 2003). Этот максимальный диапазон обес-

печивается обширностью территории Евразии, и вследствие этой обширности 

средняя температура января колеблется от -40 °C в лесотундре Северо-Восточной 

Сибири до +10 °C в субтропиках Китая, а данные об осадках варьируют в диапа-

зоне от 190 мм в районах вечной мерзлоты на северо-востоке Сибири до 1 140 мм 

на юге Китая. 

В работе приводятся модели в основном только с независимыми переменны-

ми, значимыми на уровне не ниже р < 0,05. Это относится и к моделям для отно-

сительных показателей биопродуктивности с сравнительно низкими коэффициен-

тами детерминации.   

В построенных моделях приняты следующие обозначения: Pi – фитомасса i-й 

фракции, т. е. Ps, Pb, Pf, Pa, Pr и Pd – соответственно фитомасса ствола, живых 

ветвей, хвои, надземная, корней и отмерших ветвей в абсолютно сухом состоянии 

дерева (кг) или древостоя (т/га); Zа – надземная годичная ЧПП древостоев, т/га; 

DW и DB – соответственно базисная плотность древесины и коры ствола, кг/м
3
; 

Si – содержание сухого вещества в i-й фракции фитомассы, т. е. Sw, Sk, Sf и Sb – 

соответственно в древесине ствола, коре ствола, хвое (листве) и ветвях, %; Dcr – 

диаметр кроны дерева, м; Lcr – длина кроны, м; Н – высота дерева, м; D – диаметр 

ствола на высоте груди, см; V – объем ствола, м
3
; А – возраст дерева или древо-

стоя, лет; М – запас стволовой древесины, м
3
/га; N – густота древостоя, тыс. 

экз./га; Dcp – средний диаметр древостоя, см; Hcp – средняя высота, м; G – сумма 

площадей сечений древостоя, м
2
/га; Т – средняя температура января, °C; PR – 

среднегодовые осадки, мм; [ln(T+50)]·(lnPR) – комбинированная переменная, ха-

рактеризующая совместное действие температур и осадков; adjR
2 
– коэффициент 

детерминации, скорректированный на число переменных; SE – стандартная 

ошибка уравнения. Свободные члены уравнений скорректированны на их лога-

рифмическое преобразование (Baskerville, 1972). Поскольку средняя температура 

января в высоких широтах имеет отрицательную величину, для ее логарифмиро-

вания в моделях она приведена к виду (T + 50). 
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2.4 Моделирование массы отмерших ветвей растущих деревьев и ее 

вклад в углеродный пул лесной экосистемы 

В условиях изменяющегося климата возросла актуальность оценки полного 

углеродного бюджета лесных экосистем и углеродного пула всех их компонентов 

(Курбанов, 2002; Замолодчиков и др., 2005; Бобкова и др., 2006; Романовская 

и др., 2018), причем не только живой надземной и подземной части, но и подстил-

ки (Santa-Regina et al., 2005; Честных и др., 2007; Демаков и др., 2022), крупных 

детритов (Замолодчиков, 2009; Harmon, 2021), опада и отпада (Уткин и др., 2003; 

Бергман и др., 2015), почв (Moraes et al., 1995; Рожков и др., 1997) и др. Имеются 

многочисленные оценки фитомассы надземной части лесных деревьев и древо-

стоев, как с учетом массы ветвей, отмерших и сохранившихся на стволах деревьев 

(Смирнов, 1971; Семечкина, 1978; Vyskot, 1981; Габеев, 1990; Бабич и др., 2004; 

Бобкова и др., 2014), так и без их учета (Казимиров, Морозова, 1973; Молчанов, 

1971; 1974; Ватковский, 1976; Курбанов, 2002). В имеющихся базах данных о фи-

томассе деревьев сведения о массе отмерших ветвей (МОВ) на стволах деревьев 

отсутствуют (Falster et al., 2015; Schepaschenko et al., 2017; Usoltsev, 2020а; Jucker 

et al., 2022).  

Таким образом, МОВ деревьев и древостоев не входит в расчет как приход-

ной (живая фитомасса), так и расходной (подстилка, валеж, сухостой, почвы) со-

ставляющей углеродного цикла. При оценках углеродного баланса лесных экоси-

стем учитываются углеродные пулы надземной и подземной живой фитомассы, 

детритов, сухостоя, подстилки, почвы, но игнорируется пул отмерших ветвей рас-

тущих деревьев (Ведрова и др., 2000; Курбанов, 2002; Коломыц, 2020), и тем са-

мым общий углеродный пул лесного покрова занижается на некоторую неизвест-

ную величину. Как следует из данных таблицы 2.5, доля отмерших ветвей в 

надземной фитомассе в абсолютно сухом состоянии (далее – относительная масса 

отмерших ветвей, ОМОВ, %) варьирует у разных видов в диапазоне от 0,1 до 

29%, однако попытки выявить факторы, объясняющие столь широкий ее диапа-

зон, довольно редки. В литературе за некоторыми исключениями (см., например, 
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Семечкина, 1978; Уткин, Ермолова, 1982; Бабич и др., 2004; Бобкова и др., 2014) 

обычно не исследуются связи МОВ с дендрометрическими показателями деревьев 

и древостоев. 

Таблица 2.5 – Фактические диапазоны варьирования ОМОВ разных древесных 

видов по литературным данным  

№ Вид, его возраст Страна, регион 

Диапазон 

варьирования 

ОМОВ, % 

Авторы 

1 Pinus sylvestris, культуры 58 лет 
РФ, Архангельская 

обл. 
0,1 – 9,4 

Бабич и др., 

2004 

2 P. sylvestris, культуры 18 лет Болгария, Странджа 8,3 – 18,3 Патронов, 1984 

3 P. nigra, культуры 18-20 лет Болгария, Странджа 4,8 – 26,0 Патронов, 1984 

4 P. banksiana, культуры 25 лет Канада, Великие озера 9,0 – 13,0 
Zavitkovski et al., 

1981 

5 
P. sylvestris, естественные дре-

востои 25-122 лет 
РФ, Томская обл. 0,3 – 4,5 Габеев, 1990 

6 
P. sylvestris, естественные дре-

востои 20-77 лет 

РФ, Красноярская ле-

состепь 
1,2 – 28,8 Семечкина, 1978 

7 
P. sylvestris, естественные дре-

востои 10-65 лет 
Литва 3,0 

Mikšys et al., 

2007 

8 
Picea abies, естественные дре-

востои 18-130 лет 
РФ, Вологодская обл. 2,2 – 7,9 Смирнов, 1971 

9 
Picea abies, естественные дре-

востои 16-20 лет 

Чешская Республика, 

Богемия 
1,2 – 5,1 Vyskot, 1981 

10 
Pseudotsuga taxifolia, культуры 

18 лет 
Болгария, Странджа 8,2 – 16,8 Патронов, 1984 

11 Quercus robur, культуры 24 года Болгария, Странджа 1,1 – 9,2 Патронов, 1984 

12 
Quercus robur, порослевой, 20 

лет 

Болгария, Велико-

Тырново 
1,1 – 2,3 

Мешинев,  

Николов, 1990 

13 Q. rubra и Q. robur, 14 и 29 лет  Словакия, Нитра 0,5 – 7,0 
Tokar, 1980, 

1987 

14 Castanea sativa, 13 лет Словакия, Нитра 4,0 – 11,0 
Tokar, 1980, 

1983 

15 
Акация белая, культуры 5-50 

лет 

Словакия. Ипельский 

Соколец 
1,8 – 7,3 Benĉat, 1990 

16 Juglans nigra, 34 года 
Словакия, Нитра, Си-

кеница 
2,4 - 4,2 Tokar, 1986а,б 

17 Tilia cordata, 22 года Словакия, Нитра 7,1 Tokar, 1986 б 

18 
Larix decidua, естественные 

древостои 36-140 лет 

Чешская Республика, 

Моравия 
0,5 – 3,4 Vyskot, 1982 

 

Как отмечалось выше в разделе 1.2.1, аллометрическая модель как линейная 

зависимость массы организма от его размера в логарифмических координатах, 

широко применяемая в биологических исследованиях (Huxley, 1932; Кофман, 
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1986), позднее получила биологическую интерпретацию в лесной экологии в виде 

теории метаболического масштабирования (West et al., 1997) и сегодня предпо-

чтительно используется при моделировании фитомассы деревьев по диаметру 

ствола и оценках углеродного пула лесных экосистем (Ali et al., 2020; Avalos et al., 

2022). 

В американской таксационной литературе принято считать таблицы объе-

мов стволов местными, если в качестве входа в таблицу применен диаметр ствола, 

и стандартными, если они включают диаметр ствола и высоту дерева (Husch et al., 

1982). По аналогии, уравнение для фитомассы дерева можно считать всеобщим, 

если она оценивается по двум переменным – диаметру ствола и высоте дерева 

(Alban, Laidly, 1982). Поскольку деревья в последнем случае взяты в широком 

диапазоне возрастов и условий произрастания, введение в уравнение высоты де-

рева дополнительно к диаметру ствола снизило стандартную ошибку оценки у 

сосны красной с 9,6 до 3,1% (Alban, Laidly, 1982). Кроме того, показано, что при 

оценке фитомассы сосны обыкновенной по диаметру ствола ошибка возрастает с 

11 до 26% по мере расширения области применения модели, но при оценке двух-

факторной моделью ошибка становится независимой от уровня обобщения и фик-

сируется на уровне 12% (Усольцев, 2016б). 

Целью настоящего поискового исследования было: 

− выполнить анализ парных связей массы отмерших ветвей (МОВ) с денд-

рометрическими показателями деревьев сосны обыкновенной; 

− разработать аллометрические модели для оценки МОВ растущих дере-

вьев по измеренным диаметру ствола и высоте дерева в связи с происхождением 

древостоев сосны обыкновенной в Тургайском прогибе и совместить их с имею-

щимися таблицами фитомассы (Усольцев, 2016б); 

− разработать аллометрические модели и таблицы, предназначенные для 

оценки МОВ растущих деревьев сосны обыкновенной естественного происхож-

дения в Тургайской степи и красноярской лесостепи; 

− выполнить расчет МОВ на единице площади древостоев сосны есте-

ственного и искусственного происхождений;   
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− разработать эмпирические модели, предназначенные для оценки МОВ 

на единице площади древостоев сосны естественного и искусственного проис-

хождений по измеренным таксационным показателям; 

− совместить полученные модели с таблицами хода роста естественных 

древостоев и культур сосны и показать возрастную динамику значений МОВ и 

ОМОВ. 

Объектом исследования послужили чистые сосняки естественного и искус-

ственного происхождения степной зоны Тургайского прогиба. Для сравнения ис-

пользованы опубликованные данные для естественных сосняков красноярской ле-

состепи, представленные материалами сплошной рубки модельных деревьев на 

двух пробных площадях в возрасте 22 и 66 лет и рубки модельных деревьев по 

ступеням толщины в количестве от 5 до 17 на каждой из 6 временных пробных 

площадей в возрасте от 33 до 73 лет (Семечкина, 1978). На каждой пробной пло-

щади в Тургайском прогибе по ступеням толщины было взято до 10-11 модель-

ных деревьев. Методика выборочного учета массы отмерших ветвей, а также 

хвои, живых ветвей и ствола и приведения показателей фитомассы к абсолютно 

сухому состоянию изложена ранее (Семечкина, 1978; Усольцев, 1985).  

Статистики выборок анализируемых показателей взятых модельных деревь-

ев показаны в таблице 2.6.  

Таблица 2.6 – Характеристика исходных данных модельных деревьев, взятых на 

пробных площадях  

Обозначение 

статистик  

Анализируемые показатели  

A  D H Lcr Ps Pb Pf Pa Pd 

Культуры сосны островных боров Тургайской степи (52°20’ с.ш., 64° в.д.) 

Mean 21 6,9 7,1 4,2 9,6 1,6 1,3 12,6 0,9 

Min 9 0,9 1,7 1,3 0,09 0,01 0,05 0,14 0,002 

Max 50 21,7 16,2 9,0 107,0 9,8 7,8 120,2 9,8 

SD 8,8 4,1 3,3 1,5 14,8 2,1 1,6 17,5 1,4 

CV, % 42,9 59,5 47,1 35,6 154,2 132,1 118,9 139,4 156,5 

n 123 123 123 123 123 123 123 123 123 
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Продолжение таблицы 2.6 

Обозначение 

статистик  

Анализируемые показатели  

A  D H Lcr Ps Pb Pf Pa Pd 

Естественные сосняки островных боров Тургайской степи (52°20’-53°10’ с.ш., 64° в.д.) 

Mean 49 10,9 11,3 4,8 41,6 4,8 2,1 48,5 1,8 

Min 13 1,0 2,0 0,7 0,09 0,002 0,01 0,11 0,002 

Max 110 34,5 26,1 13,3 436,2 48,6 13,3 483,2 23,3 

SD 26,6 7,5 5,2 2,6 61,9 8,4 3,0 71,9 3,3 

CV, % 54,1 69,3 46,4 53,5 148,7 176,4 139,1 148,2 181,2 

n 216 215 216 210 216 216 216 216 216 

Естественные сосняки Красноярско-Канской лесостепи (Семечкина, 1978) (56°20’ c. ш., 95°45’ в. д.) 

Mean 46 18,5 15,9 8,0 154,5 26,8 8,2 189,4 7,4 

Min 19 2,4 4,6 1,6 0,6 0,03 0,04 0,7 0,02 

Max 77 47,9 26,8 19,9 642,1 256,4 60,3 872,3 45,1 

SD 22,0 13,1 7,8 4,9 173,7 40,3 10,8 219,8 10,2 

CV, % 48,0 71,1 49,2 60,6 112,5 150,6 133,1 116,1 138,6 

n 256 256 256 256 256 256 256 256 254 

Березняк порослевого происхождения Казахского мелкосопочника (53°00’ с.ш., 70°10’ в.д.) 

Mean 50 14,4 14,1 8,2 61,7 13,5 3,2 78,5 1,9 

Min 50 5,6 5,8 2,4 4,7 0,6 0,2 6,2 0,05 

Max 50 28,0 18,3 14,4 235,6 92,6 13,7 304,3 11,3 

SD - 5,4 2,5 2,4 49,4 17,0 2,9 67,9 2,5 

CV, % - 37,2 17,8 29,3 80,0 125,5 89,0 86,5 128,3 

n 104 104 104 104 104 104 104 104 104 

 

С целью анализа информативности дендрометрических переменных, объяс-

няющих изменчивость МОВ, были рассчитаны парные зависимости МОВ от 

названных переменных согласно аллометрической модели: 

                              lnPd = a0 + a1 (lnХ),                                               (2.2) 

где Pd = МОВ в абсолютно сухом состоянии, кг; Х = D (диаметр ствола на высоте 

груди, см), H (высота дерева, м), А (возраст дерева, лет) или Lcr (длина кроны, м).  
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Характеристика рассчитанных моделей (2.2) дана в таблице 2.7. Все постро-

енные модели действительны в диапазонах независимых переменных, показанных 

в таблице 2.6. 

Таблица 2.7 – Характеристика моделей (2.2) 

Зависимая 

переменная 

Независимая 

переменная 

Регрессионные коэффициенты 
adjR

2
 SE 

a0 a1 

Культуры сосны Тургайской степи 

lnPd 

lnD -5,7325 2,6559 0,873 0,70 

lnH -7,8113 3,6082 0,880 0,68 

lnLcr -6,1542 4,0193 0,630 1,20 

lnА -12,2291 3,9393 0,588 1,26 

Естественные сосняки Тургайской степи 

lnPd 

lnD -5,3851 2,2828 0,881 0,70 

lnH -8,1758 3,3570 0,813 0,88 

lnLcr -4,3330 2,8612 0,692 1,13 

lnА -7,8556 2,2221 0,341 1,64 

Естественные сосняки Красноярско-Канской лесостепи 

lnPd 

lnD -5,6710 2,4115 0,918 0,65 

lnH -8,9194 3,6763 0,859 0,85 

lnLcr -5,3449 3,1871 0,870 0,81 

lnА -11,9331 3,5183 0,728 1,17 

Березняк порослевого происхождения Казахского мелкосопочника (сплошная рубка) 

lnPd 

lnD -7,2570 2,8576 0,724 0,66 

lnH -12,427 4,8405 0,597 0,80 

lnLcr -5,3004 2,7517 0,476 0,91 

 

Все регрессионные коэффициенты в моделях (2.2) достоверны на уровне 

p < 0,001. Наиболее тесные связи МОВ наблюдаются с диаметром ствола и высо-

той дерева и наименее тесные – с возрастом дерева. Графическая интерпретация 

моделей (2.2) на фоне экспериментальных данных показывает степень их согласо-

ванности с расчетными данными (рисунок 2.5). 
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Рисунок 2.5 – Зависимость МОВ от диаметра ствола (D), высоты дерева (Н), 

длины кроны (Lcr) и возраста (А) в культурах сосны Тургайской степи (1), 

естественных сосняках Тургайской степи (2), естественных сосняках 

Красноярско-Канской лесостепи (3) и в спелом березовом древостое 

Казахского мелкосопочника (4) в логарифмических координатах 

Линейная зависимость фитомассы от диаметра ствола (1) применена нами 

для сравнительной оценки МОВ и ОМОВ деревьев в естественных древостоях и 

культурах Тургайского прогиба. Для этой цели дополнительно к аллометрическим 

моделям для МОВ (см. таблицу 2.7) рассчитаны модели надземной фитомассы: 

− для культур: 

lnPa = -1,9696 + 2,1211 (lnD); R
2
 = 0,979; SE = 0,21;                (2.3) 

− для естественных древостоев: 

lnPa = -2,3549 + 2,35751 (lnD), R
2
 = 0,993; SE = 0,16.               (2.4)   

Путем табулирования моделей (2.3) и (2.4) и соответствующих моделей для 

МОВ (см. таблицу 2.7) получено количественное соотношение ОМОВ в есте-

ственных сосняках и культурах Тургайского прогиба (таблица 2.8). 

Из таблицы 2.8 следует, что при увеличении диаметра ствола с 6 до 26 см 

МОВ в культурах повышается с 0,4 до 19 кг и в естественных древостоях с 0,3 до 

8 кг. Соответственно ОМОВ в Тургайской степи в культурах повышается с 6 до 

13%, а в естественных сосняках остается стабильной на уровне 4%. 
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Таблица 2.8 – Соотношение надземной фитомассы, МОВ и ОМОВ в естественных 

сосняках и культурах Тургайской степи по ступеням толщины стволов 

Показатель 

фитомассы 

Диаметр ствола на высоте груди, см 

6 10 14 18 22 26 

Культуры сосны Тургайской степи 

Надземная, кг 6,24 18,44 37,64 64,15 98,18 139,9 

МОВ, кг 0,38 1,47 3,58 6,99 11,91 18,55 

ОМОВ, % 6,1 8,0 9,5 10,9 12,1 13,3 

Естественные сосняки Тургайской степи 

Надземная, кг 6,48 21,62 47,78 86,42 138,7 205,6 

МОВ, кг 0,27 0,88 1,90 3,36 5,32 7,79 

ОМОВ, % 4,2 4,1 4,0 3,9 3,8 3,8 

 

С целью дополнить опубликованные таблицы фракционного состава фито-

массы деревьев естественных сосняков (Усольцев, 2016б) и культур (Усольцев, 

2016б) Тургайского прогиба данными о МОВ нами принята структура двухфак-

торной аллометрической модели и рассчитано уравнение: 

 lnPd = -6,5879 + 1,6766 (lnD) + 1,0801 (lnH) + 0,6115 B; R
2
 = 0,876; SE = 0,71, (2.5) 

где B – бинарная переменная (Дрейпер, Смит, 1973), кодирующая происхождение 

деревьев: B = 0 для естественных древостоев и B = 1 для культур. Результаты та-

булирования модели (2.5) по макету упомянутых таблиц (Усольцев, 2016) показа-

ны в таблице 2.9. 

Таблица 2.9 – Зависимость МОВ деревьев (кг) в культурах (верхняя строка) и в 

естественных древостоях (нижняя строка) Тургайского прогиба от диаметра 

ствола и высоты дерева 

Высота 

дерева, м 
Происхождение 

Диаметр ствола на высоте груди, см 

6 10 14 18 22 26 

6 
Культуры 0,35 0,83 1,47 2,24 3,13 4,14 

Естественное 0,19 0,45 0,80 1,21 1,70 2,25 

10 
Культуры 0,62 1,45 2,55 3,88 5,44 7,19 

Естественное 0,33 0,79 1,38 2,11 2,95 3,90 
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Продолжение таблицы 2.9 

Высота 

дерева, м 
Происхождение 

Диаметр ствола на высоте груди, см 

6 10 14 18 22 26 

14 
Культуры 0,89 2,08 3,66 5,58 7,82 10,35 

Естественное 0,48 1,13 1,99 3,03 4,24 5,61 

18 
Культуры 1,16 2,73 4,81 7,33 10,26 13,57 

Естественное 0,63 1,48 2,61 3,97 5,56 7,36 

22 
Культуры 1,44 3,40 5,97 9,10 12,74 16,86 

Естественное 0,78 1,84 3,24 4,94 6,91 9,15 

 

Анализ соотношений МОВ в культурах и естественных древостоях (таблица 

2.9) свидетельствует о превышении МОВ в культурах по отношению к естествен-

ным древостоям в 1,8 раза.    

Для сравнительной оценки МОВ деревьев, произрастающих в Тургайской 

степи и Красноярско-Канской лесостепи, были проанализированы 2-факторные 

модели в двух вариантах. В первом из них дополнительно к диаметру ствола была 

включена высота дерева, но она оказалась статистически не значима на уровне 

p < 0,05. По второму варианту получены аллометрические модели: 

lnPd = -3,6792 + 2,7335 (lnD) -0,7156 (lnA) -0,1858 Х; R
2
 = 0,918; SE = 0,64, (2.6) 

lnPа = -2,9193 + 2,3510 (lnD) + 0,1547 (lnA) + 0,0413 Х; R
2
 = 0,9993; SE = 0,18, (2.7) 

где Х – бинарная переменная, кодирующая географические регионы: Х = 0 для 

Тургайского прогиба и Х = 1 для Красноярско-Канской лесостепи. Результаты та-

булирования моделей (2.6) и (2.7) показаны в таблице 2.10. 

Судя по данным таблицы 2.10, в молодняках естественных древостоев двух 

регионов величина ОМОВ варьирует от 10 до 19%, а в приспевающих насаждени-

ях – от 2 до 4%. Необходимо отметить, что вклад возраста дерева в объяснение 

изменчивости МОВ в модели (2.6) значим на уровне p < 0,01 (t = 2,67 > t99 = 2,58) 

и в объяснение изменчивости надземной фитомассы в модели (2.7) – на уровне 

p < 0,05 (t = 2,08 > t95 = 1,96). Однако в процентном отношении он существенно 

ниже (соответственно 13 и 4%) по сравнению с вкладом диаметра ствола (соот-
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ветственно 82 и 94%), но несколько выше вклада бинарной переменной (соответ-

ственно 5 и 2%). 

Таблица 2.10 – Расчетные значения надземной фитомассы (кг) (верхняя строка), 

МОВ (кг) (средняя строка) и ОМОВ (%) (нижняя строка) в зависимости от 

диаметра ствола и возраста дерева в естественных древостоях Тургайской степи и 

Красноярско-Канской лесостепи 

Возраст дерева, 

лет 

Диаметр ствола на высоте груди, см 

6 10 14 18 22 26 

Тургайская степь 

10 

5,20 17,29 38,14 68,87 

- - 0,65 2,63 6,60 13,12 

12,5 15,2 17,3 19,0 

40 

6,45 21,43 47,27 85,3 136,8 

- 0,24 0,98 2,45 4,86 8,42 

3,7 4,6 5,2 5,7 6,2 

70 - 

23,37 51,54 93,1 149,1 220,9 

0,65 1,64 3,26 5,64 8,90 

2,8 3,2 3,5 3,8 4,0 

Красноярско-Канская лесостепь 

10 

5,42 18,02 39,75 71,77 

- - 0,54 2,18 5,48 10,89 

10,0 12,1 13,8 15,2 

40 

6,72 22,33 49,26 88,9 142,5 

- 0,20 0,81 2,03 4,04 6,99 

3,0 3,6 4,1 4,5 4,9 

70 - 

24,35 53,71 97,0 155,4 230,2 

0,54 1,36 2,71 4,68 7,39 

2,2 2,5 2,8 3,0 3,2 

 

Вследствие низкого вклада возраста в объяснение изменчивости фитомассы, 

для целей ориентировочных расчетов мы сочли возможным исключить возраст из 

структуры моделей (2.6) и (2.7). Исключение возраста дерева из структуры моде-
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лей привело к тому, что бинарная переменная оказалась не значимой как для 

МОВ (t = 0,96 < t95 = 1,96), так и для надземной фитомассы (t = 0,49 < t95 = 1,96). 

Поэтому для естественных сосняков двух регионов для ориентировочных расче-

тов предложены общие модели: 

lnPd = -5,5197 + 2,3564 (lnD); R
2
 = 0,907; SE = 0,68,                      (2.8) 

lnPa = -2,5091 + 2,4309 (lnD); R
2
 = 0,993; SE = 0,19.                      (2.9) 

Результаты табулирования моделей (2.8) и (2.9) показывают (таблица 2.11), 

что с увеличением диаметра ствола 6 до 26 см МОВ деревьев в естественных сос-

няках двух регионов изменяется с 0,3 до 9 кг, а ОМОВ остается стабильным на 

уровне 4%. 

Таблица 2.11 – Расчетные значения надземной фитомассы (кг) (верхняя строка), 

МОВ (кг) (средняя строка) и ОМОВ (%) (нижняя строка) в зависимости от 

диаметра ствола в естественных древостоях Тургайской степи и Красноярско-

Канской лесостепи 

Показатель  

фитомассы 

Диаметр ствола на высоте груди, см 

6 10 14 18 22 26 

Надземная, кг 6,34 21,94 49,71 91,57 149,1 223,0 

МОВ, кг 0,27 0,91 2,01 3,64 5,84 8,65 

ОМОВ, % 4,3 4,1 4,0 4,0 3,9 3,9 

 

Для оценки МОВ и надземной фитомассы на единице площади естествен-

ных сосняков, культур сосны и естественного березняка для каждой пробной 

площади рассчитаны аллометрические модели (2.2), в которых в качестве незави-

симой переменной входит диаметр ствола на высоте груди. Все полученные мо-

дели характеризуются достаточной степенью адекватности. Коэффициенты де-

терминации моделей (2.2) для Pd и Pa у березы составили 0,72 и 0,98, у сосны 

естественного происхождения 0,41-0,90 и 0,96-0,99, у культур 0,38-0,98 и 0,93-

0,99, все на уровне значимости p < 0,05 и выше. 

По материалам перечета деревьев на пробных площадях рассчитаны показа-

тели МОВ, надземной фитомассы (т/га) и ОМОВ (%) (таблица 2.12). Для един-

ственной пробной площади спелого березняка значения названных показателей 
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составили соответственно 1,32 т/га, 51,6 т/га и 2,5%. В культурах показатель МОВ 

варьировал соответственно от 0,2 до 13 т/га, надземной фитомассы от 13 до 

130 т/га и ОМОВ от 1,3 до 11%, в естественных сосняках Тургайской степи соот-

ветственно от 0,9 до 17 т/га, от 33 до 228 т/га и от 0,7 до 13%, а в Красноярской 

лесостепи соответственно от 2,6 до 11,1 т/га, от 65 до 191 т/га и от 2 до 8%. Полу-

ченные расчетные значения фитомассы совместно с таксационными показателями 

пробных площадей показаны в таблице 2.12. 

Таблица 2.12 – Таксационная характеристика древостоев и расчетные значения 

фитомассы пробных площадей 

Таксационные показатели древостоев пробных площадей Фитомасса, т/га 
(Pd/Pa), 

% A, 

лет 

N, тыс. 

экз/га 

Dcp, 

см 

Hcp, 

м 

M, 

м
3
/га 

Класс 

бонитета 

Число модель-

ных деревьев 
Pd Pa 

Культуры сосны островных боров Тургайской степи 

9 11,532 2,5 2,6 16 III 5 0,18 13,07 1,4 

10 18,875 3,3 4,0 50 I 10 0,92 27,42 3,4 

12 19,266 3,5 3,4 51 III 10 0,49 38,86 1,3 

13 9,203 4,4 4,3 44 II 9 1,15 27,26 4,2 

15 8,438 4,1 3,7 41 III 10 0,69 22,28 3,1 

19 4,446 7,9 6,1 88 III 10 1,46 51,82 2,8 

19 7,002 9,0 9,5 233 Ia 10 11,64 110,7 10,5 

20 6,333 7,0 7,0 100 II 9 4,57 47,51 9,6 

21 3,238 7,7 5,5 54 III 9 1,03 32,12 3,2 

22 3,846 10,8 9,0 182 I 5 6,68 93,14 7,2 

22 4,244 9,6 9,2 166 I 9 6,36 85,28 7,5 

24 5,340 10,5 11,4 295 Ia 9 12,87 130,6 9,9 

25 8,637 7,0 7,5 149 III 10 5,37 76,74 7,0 

26 6,085 8,8 9,9 192 I 11  7,90 84,21 9,4 

50 1,810 16,0 16,4 262 I 10 8,16 111,6 7,3 

Естественные сосняки островных боров Тургайской степи 

13 82,40 1,7 2,7 63 IV 10 0,90 33,21 2,7 

21 6,050 7,0 6,6 130 III 10 2,32 52,06 4,5 
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Продолжение таблицы 2.12 

Таксационные показатели древостоев пробных площадей Фитомасса, т/га 
(Pd/Pa), 

% A, 

лет 

N, тыс. 

экз/га 

Dcp, 

см 

Hcp, 

м 

M, 

м
3
/га 

Класс 

бонитета 

Число модель-

ных деревьев 
Pd Pa 

22 43,81 3,3 5,6 142 III 8 1,39 71,21 2,0 

25 19,28 4,3 6,8 123 III 10 4,01 56,61 7,1 

27 37,7 3,2 5,7 113 IV 10 2,70 58,42 4,6 

31 12,80 6,9 9,5 247 III 10 10,20 105,3 9,7 

31 26,25 4,0 7,8 163 III 10 2,10 73,49 2,9 

32 19,91 5,1 7,6 199 IV 10 1,98 88,58 2,2 

35 9,12 7,7 10,4 255 III 10 5,84 110,5 5,3 

35 6,95 9,0 11,8 276 II 10 5,19 111,3 4,7 

36 2,049 15,2 14,2 277 I 10 16,62 127,4 13,0 

39 9,621 8,3 12,8 370 II 10 2,81 161,0 1,7 

40 3,197 12,6 13,8 241 II 9 12,13 110,8 10,9 

40 2,271 17,0 17,8 423 Ia 10  16,29 177,5 9,2 

54 2,39 12,8 15,3 232 III 10 5,76 108,5 5,3 

65 2,14 13,3 14,8 202 III 10 2,51 90,38 2,8 

68 3,95 11,6 14,3 315 IV 10 3,41 126,5 2,7 

70 0,874 22,4 21,6 339 I 10  3,89 149,6 2,6 

110 1,350 22,0 21,4 558 III 10 1,62 228,5 0,7 

Естественные сосняки Красноярской лесостепи (Семечкина, 1978)  

33 2,474 14,2 15,0 318 I 17 11,06 143,8 7,7 

66 0,505 30,4 24,5 389 I 101 6,99 184,8 3,8 

22 10,50 6,1 7,9 149 II 105 2,60 65,36 4,0 

65 0,269 35,6 21,8 265 I 7 5,16 121,8 4,2 

65 0,288 30,4 21,9 252 I 7 3,86 105,5 3,7 

73 2,033 18,1 18,8 441 II 7 3,80 191,1 2,0 

66 1,138 22,2 21,7 431 I 6 8,14 189,4 4,3 

64 0,446 28,0 20,0 238 I 6 3,26 112,5 2,9 

Березняк порослевого происхождения Казахского мелкосопочника  

50 0,650 15,4 15,3 134 III 104 1,32 51,62 2,5 
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Далее построены зависимости МОВ и ОМОВ сосняков от возраста и сред-

ней высоты древостоя (густота и средний диаметр древостоя оказались статисти-

чески не значимыми). Ввод в модель бинарной переменной, кодирующей проис-

хождение древостоев, показал ее значимость на уровне p < 0,001, а ее вклад в объ-

яснение изменчивости МОВ и ОМОВ составил 29%. Вследствие столь большой 

разницы отмеченных вкладов, регрессионные модели зависимости МОВ и ОМОВ 

от возраста и средней высоты древостоя рассчитаны для естественных сосняков и 

культур отдельно. Получены модели: 

− для естественных сосняков: 

Pd = 3,8309 – 2,6573 lnA + 3,1077 ln Hcp; adjR
2
 = 0,729; SE = 0,44;        (2.10) 

Pd/Pa = 5,8124 – 2,6843 lnA + 2,3247 ln Hcp; adjR
2
 = 0,598; SE = 0,46;      (2.11) 

− для культур: 

Pd = -1,2099 – 1,5262 lnA + 3,5731 ln Hcp; adjR
2
 = 0,920; SE = 0,37;       (2.12) 

Pd/Pa = 0,9011 – 0,9227 lnA + 1,8505 ln Hcp; adjR
2
 = 0,748; SE = 0,35,      (2.13)   

где Pd – МОВ, т/га; Pd/Pa – ОМОВ. 

Аналогичным образом выполнено сравнение моделей для МОВ и ОМОВ 

для естественных древостоев Тургайской степи и Красноярско-Канской лесостепи 

путем ввода в модель бинарной переменной, кодирующей региональную принад-

лежность древостоев. Расчет показал ее значимость на уровне p < 0,05, а вклад в 

объяснение изменчивости МОВ и ОМОВ составил 16%. Поэтому для Краснояр-

ско-Канской лесостепи МОВ и ОМОВ рассчитаны отдельно согласно моде-

лей (2.14) и (2.15): 

Pd = 1,8453 – 2,2185 lnA + 2,9865 ln Hcp; adjR
2
 = 0,479; SE = 0,36;         (2.14) 

Pd/Pa = 3,6563 – 2,2593 lnA + 2,3036 ln Hcp; adjR
2
 = 0,850; SE = 0,15.      (2.15)   

Все регрессионные коэффициенты в (2.10)–(2.15) достоверны на уровне 

p < 0,001. Модели (2.10), (2.12) и (2.14) могут быть применены для оценки МОВ 

по данным таксации древостоев пробных площадей.  

Для оценки возрастной динамики МОВ и ОМОВ модели (2.11), (2.13) и 

(2.15) протабулированы по значениям A, Hcp и Pa таблиц хода роста по фитомассе 

культур и древостоев естественного происхождения Тургайского прогиба, а также 
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– естественных древостоев Красноярской лесостепи (Усольцев, 2002), и результа-

ты приведены в таблице 2.13. Данные таблицы 2.13 могут быть переведены на по-

казатели углеродного пула по коэффициенту 0,5 (Кобак, 1988). 

Таблица 2.13 – Таблицы возрастной динамики МОВ (т/га) и ОМОВ (%), 

совмещенные с ТХР по надземной фитомассе сосняков Тургайской степи и 

Красноярско-Канской лесостепи (Усольцев, 2002) 

A,  

лет 

Нср,  

м 

Dср, 

см 

G, 

м
2
/га 

N,  

тыс. экз/га 

М, 

м
3
/га 

Фитомасса, т/га (Pd/Pa), 

% Рs Pf Pb Pa Pd 

Культуры сосны островных боров Тургайского прогиба (Усольцев, 2002, С. 463) 

Класс бонитета Iб 

10 4,0 4,6 11,4 6,829 32 11,3 5,96 3,9 21,2 0,81 3,8 

20 8,5 10,9 26,3 2,813 121 41,8 8,81 8,7 59,3 4,83 8,1 

30 12,7 15,2 35,0 1,927 210 74,2 8,95 10,4 93,5 11,0 11,8 

40 16,5 17,4 39,1 1,646 293 106,5 8,55 10,7 125,7 18,4 14,7 

Класс бонитета Iа 

10 3,6 4,2 10,6 7,646 30 10,6 6,17 3,9 20,7 0,65 3,1 

20 7,6 9,5 24,5 3,475 104 36,4 8,23 7,7 52,3 3,46 6,6 

30 11,3 13,5 32,6 2,281 179 63,9 8,42 9,4 81,7 7,75 9,5 

40 14,7 15,6 36,5 1,912 252 92,4 8,14 9,8 110,3 13,1 11,8 

Класс бонитета I 

10 3,1 3,8 9,8 8,677 26 9,2 6,19 3,8 19,2 0,46 2,4 

20 6,7 8,2 22,8 4,308 89 31,5 7,77 6,9 46,2 2,42 5,2 

30 10,0 12,0 30,3 2,680 153 55,1 8,01 8,6 71,7 5,43 7,6 

40 13,0 13,6 33,9 2,334 214 79,4 7,63 8,8 95,8 9,03 9,4 

Сомкнутые сосняки островных боров Тургайского прогиба (Усольцев, 2002, С. 406) 

Класс бонитета I 

20 5,1 4,2 16,9 12,20 56 24,5 4,98 4,3 33,8 1,61 4,8 

40 13,5 12,9 30,6 2,341 208 90,6 6,15 10,0 106,8 7,59 7,1 

60 20,4 21,0 37,9 1,094 364 159,2 6,59 14,2 180,0 11,2 6,2 

80 25,3 28,5 42,6 0,668 495 217,7 6,93 18,0 242,6 11,5 4,8 

100 28,8 35,5 46,0 0,465 601 266,0 7,21 21,4 294,6 10,4 3,5 

120 31,3 42,0 48,6 0,351 680 302,8 7,37 24,4 334,6 8,80 2,6 
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Продолжение таблицы 2.13 

A,  

лет 

Нср,  

м 

Dср, 

см 

G, 

м
2
/га 

N,  

тыс. экз/га 

М, 

м
3
/га 

Фитомасса, т/га (Pd/Pa), 

% Рs Pf Pb Pa Pd 

Класс бонитета II 

20 4,4 3,5 15,3 15,90 47 20,7 4,76 3,8 29,3 0,99 3,4 

40 11,7 10,7 27,8 3,092 169 74,1 5,63 8,3 88,0 4,48 5,1 

60 17,8 17,4 34,4 1,446 291 128,2 5,88 11,5 145,6 6,63 4,6 

80 21,9 23,7 38,8 0,880 397 176,0 6,28 14,9 197,2 6,71 3,4 

100 24,9 29,5 41,8 0,612 479 213,6 6,50 17,7 237,8 5,99 2,5 

120 27,0 34,9 44,2 0,462 544 244,1 6,69 20,2 271,0 5,05 1,9 

Класс бонитета III 

20 3,7 2,9 13,8 20,91 38 16,9 4,51 3,3 24,7 0,56 2,3 

40 9,9 8,8 25,1 4,127 133 58,8 5,14 6,9 70,8 2,45 3,5 

60 14,9 14,4 31,1 1,909 229 101,7 5,46 9,8 117,0 3,52 3,0 

80 18,6 19,5 35,0 1,172 311 139,0 5,68 12,2 156,9 3,65 2,3 

100 21,1 24,3 37,7 0,839 373 167,8 5,82 14,4 188,0 3,22 1,7 

120 22,9 28,8 39,9 0,612 424 191,9 6,04 16,6 214,5 2,73 1,3 

Класс бонитета IV 

20 3,0 2,3 12,3 29,66 31 13,9 4,45 2,9 21,3 0,29 1,4 

40 8,1 7,0 22,4 5,816 102 45,5 4,71 5,7 55,9 1,21 2,2 

60 12,2 11,4 27,7 2,713 173 77,6 4,92 7,9 90,4 1,71 1,9 

80 15,1 15,5 31,2 1,652 232 104,7 5,12 9,9 119,7 1,72 1,4 

100 17,2 19,3 33,7 1,150 280 127,2 5,28 11,7 144,2 1,54 1,1 

120 18,7 22,9 35,6 0,863 317 144,9 5,42 13,4 163,7 1,30 0,8 

Нормальные сосняки Красноярской лесостепи (Усольцев, 2002, С. 435) 

Класс бонитета II 

20 7,2 9,9 26,8 3,482 106 42,7 8,69 12,3 63,7 2,68 4,2 

40 13,1 16,0 33,2 1,653 215 87,9 7,66 14,6 110,2 3,84 3,5 

60 18,0 21,2 37,3 1,056 311 128,5 7,12 16,2 151,8 4,40 2,9 

80 22,2 25,8 40,3 0,784 399 166,2 6,78 17,5 190,5 4,67 2,5 

100 24,7 29,6 42,5 0,818 464 194,7 6,30 17,9 218,9 4,15 1,9 

120 26,5 33,1 44,1 0,512 512 216,3 6,69 20,5 243,5 3,59 1,5 
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Окончание таблицы 2.13 

A,  

лет 

Нср,  

м 

Dср, 

см 

G, 

м
2
/га 

N,  

тыс. экз/га 

М, 

м
3
/га 

Фитомасса, т/га (Pd/Pa), 

% Рs Pf Pb Pa Pd 

Класс бонитета III 

20 6,0 5,4 19,4 8,472 75 30,6 6,27 6,4 43,3 1,20 2,8 

40 10,5 9,2 28,0 4,242 163 67,3 6,15 8,8 82,3 1,72 2,1 

60 14,5 13,5 32,2 2,249 233 97,2 5,88 10,6 113,7 2,00 1,8 

80 18,3 17,4 34,7 1,458 296 124,5 5,57 11,7 141,8 2,23 1,6 

100 20,8 20,9 36,5 1,064 343 145,4 5,47 12,9 163,8 2,09 1,3 

120 22,5 24,2 38,0 0,827 380 162,2 5,47 14,2 181,9 1,84 1,0 

 

Полученные закономерности показывают (таблица 2.13), что в культурах 

сосны в возрастном диапазоне от 10 до 40 лет происходит монотонное увеличение 

МОВ и ОМОВ, с максимальными значениями в возрасте 40 лет в Iб, Iа и I классах 

бонитета по показателю МОВ 24,0; 15,9 и 10,2 т/га и ОМОВ 14,7; 11,8 и 9,4% со-

ответственно. В естественных сосняках Тургайской степи I класса бонитета МОВ 

в возрастном диапазоне от 20 до 120 лет вначале увеличивается, достигая макси-

мума в 80 лет (11,5 т/га), а к возрасту 120 лет снижается до 8,8 т/га. В древостоях 

II, III и IV класса бонитета происходит снижение МОВ соответственно на 35, 43 и 

45% по отношению к I классу. Аналогичный колоколообразный тренд в есте-

ственных древостоях Тургайской степи наблюдается и для ОМОВ с максимумом 

в возрасте 40 лет, и эти максимальные значения по классам бонитета составляют 

соответственно 7,1; 5,1; 3,5 и 2,2% (таблица 2.13). 

В естественных сосняках Красноярской лесостепи возрастные закономерно-

сти МОВ те же, что в Тургайской степи, но значения МОВ в Красноярской лесо-

степи во II и III классах бонитета соответственно на 30 и 39% ниже. 

Величина ОМОВ спелого березняка на уровне 2,5% и древостоев сосны в 

некоторых возрастах и классах бонитета на уровне 1-2% (таблицы 2.12 и 2.13), 

конечно, невелика, и может возникнуть вопрос о целесообразности учета МОВ в 

подобных случаях. Как известно, в статистическом оценивании различают две ос-
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новные разновидности ошибок – случайные и систематические. Если случайная 

ошибка может быть скорректирована, например, увеличением числа наблюдений, 

то систематическую ошибку снизить увеличением числа наблюдений нельзя, и в 

расчетах углеродных пулов в лесах степной зоны необходимо вносить поправки 

на величину МОВ. 

Таким образом, можно заключить: 

1. Анализ парных связей МОВ с диаметром ствола, высотой дерева, дли-

ной кроны и возрастом дерева показал, что диаметр ствола объясняет от 87 до 

92% и высота дерева от 81 до 88% изменчивости МОВ. Длина кроны и возраст 

дерева вносят меньший вклад в объяснение изменчивости МОВ – соответственно 

от 63 до 87% и от 34 до 73%. 

2. При увеличении диаметра ствола с 6 до 26 см отношение МОВ к 

надземной фитомассе (ОМОВ) в Тургайской степи в культурах повышается с 6 до 

13%, а в естественных сосняках остается стабильным на уровне 4%. В целом, 

МОВ деревьев в культурах по сравнению с естественными древостоями выше в 

1,8 раза. 

3. При сравнительном анализе МОВ деревьев в естественных сосняках 

Тургайской степи и Красноярско-Канской лесостепи дополнительно к диаметру 

ствола был включен возраст дерева, и установлено, что вклад возраста в объясне-

ние изменчивости МОВ составляет 4-13%. В молодняках естественных древосто-

ев двух регионов величина ОМОВ варьирует от 10 до 19%, а в приспевающих 

насаждениях – от 2 до 4%. 

4. В среднем по естественным соснякам двух регионов при увеличении 

диаметра ствола 6 до 26 см МОВ изменяется с 0,3 до 9 кг, а ОМОВ остается ста-

бильным на уровне 4%. 

5. В расчете на единицу площади в березняке МОВ составила 1,32 т/га и 

ОМОВ 2,5%, в естественных сосняках соответственно от 0,9 до 17 т/га и от 0,7 до 

13%, а в культурах соответственно от 0,2 до 13 т/га и от 1,3 до 11%. 
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6. Построенные зависимости МОВ и ОМОВ на единице площади сосняков 

от возраста и средней высоты древостоя характеризуются коэффициентами де-

терминации в диапазоне от 0,60 до 0,92, и все достоверны на уровне p < 0,001. 

Модели, построенные для МОВ, могут быть применены для оценки МОВ по дан-

ным таксации древостоев пробных площадей. 

7. Зависимости, построенные для ОМОВ, совмещены с таблицами хода ро-

ста по надземной фитомассе древостоев естественного происхождения и культур 

Тургайского прогиба. Установлено, что в культурах ОМОВ монотонно увеличи-

вается с возрастом, достигая в 40 лет в Iб классе бонитета значения около 15%.  

8. В естественных сосняках Тургайской степи I класса бонитета МОВ в 

возрастном диапазоне от 20 до 120 лет вначале увеличивается, достигая максиму-

ма в 80 лет (11,5 т/га), а к возрасту 120 лет снижается до 8,8 т/га. В древостоях II, 

III и IV класса бонитета происходит снижение МОВ соответственно на 35, 43 и 

45% по отношению к I классу. Аналогичный колоколообразный тренд в есте-

ственных древостоях Тургайской степи наблюдается и для ОМОВ с максимумом 

в возрасте 40 лет, и эти максимальные значения по классам бонитета составляют 

соответственно 7,1; 5,1; 3,5 и 2,2%. 

9. В естественных сосняках Красноярской лесостепи возрастные законо-

мерности МОВ те же, что в Тургайской степи, но значения МОВ в Красноярской 

лесостепи во II и III классах бонитета соответственно на 30 и 39% ниже. 

10. Предложенные аллометрические модели и таксационные таблицы могут 

быть использованы при оценках МОВ и ОМОВ сосны обыкновенной. При расче-

тах углеродных пулов в лесах степной и лесостепной зон необходимо применять 

повышающий коэффициент на пул МОВ в сосняках на величину от 1 до 15% и в 

спелых березовых лесах – на 2,5%. 
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2.5 Сравнительный анализ некоторых структур регрессионных моделей 

с целью выбора наиболее приемлемой для реализации цели нашего 

исследования 

2.5.1 Увеличение вклада климатических переменных в объяснение 

изменчивости фитомассы деревьев в связи с отклонением модели от аллометрии 

(на примере рода Quercus L.) 

Цель поискового методического исследования состояла в том, чтобы на 

примере фитомассы рода Quercus L. показать важность учета максимального ко-

личества таксационных показателей деревьев, объясняющих изменчивость их фи-

томассы. Рабочая гипотеза: чем большая часть общей изменчивости фитомассы 

будет объяснена таксационными показателями деревьев, тем выше вероятность 

того, что остаточная дисперсия модели будет приходиться на климатические не-

зависимые переменные. Последнее необходимо для вычленения «чистого» вклада 

климатических переменных в объяснение общей изменчивости фитомассы дере-

вьев (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б). 

В процессе исследования была использована база данных о фитомассе лесо-

образующих видов Евразии (Usoltsev, 2020а). Для анализа было отобрано 500 де-

ревьев восьми викарирующих видов рода Quercus L. (Усольцев, Ковязин, Цепор-

дей, 2020б). 

Выполнен сравнительный анализ четырех вариантов регрессионной модели 

в порядке усложнения их структуры: 

lnPi = a0i + a1i (lnD) + a2i [ln(T + 20)] + a3i (lnPR) + a4i [ln(T + 20)] (lnPR),   (2.16) 

lnPi = a0i + a1i (lnD) + a2i (lnH) + a3i [ln(T+20)] + a4i (lnPR) + 

+ a5i [ln(T+20)] (lnPR),        (2.17) 

lnPi = a0i + a1i (lnD) + a2i (lnH) + a3i (lnD) (lnH) + a4i [ln(T+20)] + 

+ a5i (lnPR) + a6i [ln(T+20)] (lnPR),       (2.18) 

lnPi = a0i + a1i (lnA) + a2i (lnD) + a3i (lnH) + a4i (lnD) (lnH) + a5i [ln(T+20)] +  

+ a6i (lnPR) + a7i [ln(T+20)] (lnPR).       (2.19) 
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Как отмечалось выше, диаметр ствола на высоте груди является основным 

предиктором, в наибольшей степени объясняющим варьирование фитомассы де-

ревьев, а взаимосвязь фитомассы с диаметром, как наиболее распространенная и 

биологически обоснованная, описывается аллометрической функцией (Snell, 

1892; Dubois, 1897; Huxley, 1932; Gould, 1966; Zar, 1968; Ищенко, 1969; Мина, 

Клевезаль, 1976; Кофман, 1986; Гелашвили и др., 2013). Однако при расчете эм-

пирических аллометрических моделей фитомассы всегда имеется остаточная дис-

персия. В терминах статической аллометрии (Мина, Клевезаль, 1976; Воробейчик, 

2001) диаметр ствола отражает ценотическое положение дерева в пологе, что 

представлено моделью (2.16). В древостоях разных классов бонитета при одном и 

том же диаметре ствола высота дерева опосредует эдафический фактор, и вклю-

чение двух таксационных показателей, опосредующих ценотический (D) и эдафи-

ческий (Н) факторы в качестве независимых переменных, представлено в моде-

ли (2.17) (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б).  

Деревья в базе данных представлены в широком диапазоне значений диа-

метра ствола и высоты дерева. При включении в модель (2.17) эксперименталь-

ных данных названного диапазона диаметров и высот (при минимальном значе-

нии высоты, равном 1,4 м) происходит нарушение аллометрии. Причина наруше-

ния в том, что у мелких деревьев диаметр на высоте груди смещается к вершине, 

что приводит к корреляции остатков, и остаточная дисперсия становится неодно-

родной: у мелких и крупных деревьев оценки фитомассы занижаются, а у средних 

деревьев – завышаются. Введение синергизма, или произведения (lnD)(lnH), кор-

ректирует классическую аллометрию и при этом устраняет корреляцию остатков 

(Usoltsev et al., 2019). Исходя из сказанного, структура модели (2.17) модифици-

рована и приведена к виду (2.18) (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б).  

Структура фитомассы дерева зависит также от его возраста, который, в ка-

честве онтогенетического фактора, помимо диаметра и высоты также подлежит 

введению в модель в качестве еще одной независимой переменной (Усольцев, 

1972; Vanninen et al., 1996; Carrer, Urbinati, 2004; Yu et al., 2008; Genet et al., 2011; 

Ochał et al., 2013; Qiu et al., 2018). Учитывая это обстоятельство, структура урав-
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нения (2.18) модифицирована и приведена к виду (2.19) (Усольцев, Ковязин, Це-

пордей, 2020б). 

После расчета моделей (2.16)–(2.19) мы оценили вклад структурных и кли-

матических переменных в объяснение изменчивости фракций фитомассы, и ре-

зультаты представлены в таблице 2.14 (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б). 

Как видно из таблицы 2.14, по мере пополнения модели дополнительными 

независимыми переменными последовательно от (2.16) к (2.18) вклад структур-

ных переменных в объясненную изменчивость уменьшается, а вклад климатиче-

ских соответственно повышается в последовательности: 11,3; 22,9 и 27,6% (таб-

лица 2.14).  

Включение возраста дерева в качестве дополнительной независимой пере-

менной в модель (2.19) не повысило вклада климатических переменных в объяс-

нение изменчивости фитомассы, а даже несколько снизило его (25,2% < 27,6%), 

возможно, вследствие взаимной корреляции возраста и высоты дерева (Усольцев, 

Ковязин, Цепордей, 2020б). 

Таким образом, мы установили, в какой степени отклонение от классиче-

ской аллометрической модели, вызванное включением дополнительных незави-

симых структурных переменных, может увеличить вклад климатических пере-

менных в объяснение изменчивости фитомассы дерева. Модель (2.18) показывает 

«чистый» вклад климатических переменных, когда в качестве независимых струк-

турных переменных в модель включены диаметр ствола, высота дерева и их сово-

купный эффект (Усольцев, Ковязин, Цепордей, 2020б). 

 

2.5.2 О базисной плотности ствола в качестве одной из независимых 

переменных в модели фитомассы дерева 

Как было отмечено в главе 1, показатель базисной плотности древесины, 

используемый при преобразовании данных о запасе стволовой древесины в пока-

затели фитомассы, является ключевым фактором, влияющим на точность оценки 

депонирования углерода в фитомассе стволов и в надземной фитомассе в целом 

(Fearnside, 1997; Yeboah et al., 2014; Páscoa et al., 2020). 
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Таблица 2.14 – Вклад независимых переменных моделей (2.16)–(2.19) в объяснение изменчивости зависимых 

переменных, % 

ln(Y)
1
 

Независимые переменные 

Структурные переменные Климатические переменные 

lnA (I) lnD (II) lnH (III) (lnD)·(lnH) (IV) I+II+III+IV ln(T+20) (V) lnPR (VI) [ln(T+20)]·(lnPR) (VII) V+VI+VII 

Модель (2.16) 

ln(Pf) - 87,0 - - 87,0 4,3 4,7 4,0 13,0 

ln(Pb) - 89,1 - - 89,1 3,2 4,6 3,1 10,9 

ln(Ps) - 90,0 - - 90,0 3,3 3,5 3,2 10,0 

ln(Pa) - 88,7 - - 88,7 3,7 4,0 3,6 11,3 

X ± σ
2
 - 88,7 ± 1,3 - - 88,7 ± 1,3 3,6 ± 0,5 4,2 ± 0,6 3,5 ± 0,4 11,3 ± 1,3 

Модель (2.17) 

ln(Pf) - 52,8 16,1 - 68,9 10,4 10,9 9,8 31,1 

ln(Pb) - 60,1 11,4 - 71,5 8,8 11,2 8,5 28,5 

ln(Ps) - 63,9 25,1 - 89,0 3,4 4,3 3,3 11,0 

ln(Pa) - 65,5 13,7 - 79,2 6,6 7,8 6,4 20,8 

X ± σ - 60,6 ± 5,7 16,6 ± 6 - 77,2 ± 9 7,3 ± 3 8,6 ± 3,2 7 ± 2,8 22,9 ± 9 
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Продолжение таблицы 2.14 

ln(Y)
1
 

Независимые переменные 

Структурные переменные Климатические переменные 

lnA (I) lnD (II) lnH (III) (lnD)·(lnH) (IV) I+II+III+IV ln(T+20) (V) lnPR (VI) [ln(T+20)]·(lnPR) (VII) V+VI+VII 

Модель (2.18) 

ln(Pf) - 45,3 15,9 0,2 61,4 12,9 13,5 12,2 38,6 

ln(Pb) - 48,4 13,6 3,8 65,8 10,5 13,4 10,3 34,2 

ln(Ps) - 52,1 18,4 17,6 88,1 3,6 4,7 3,6 11,9 

ln(Pa) - 53,1 6,0 15,1 74,2 8,2 9,6 8,0 25,8 

X ± σ - 49,7 ± 3,6 13,5 ± 5,4 9,2 ± 8,5 72,4 ± 11,8 8,8 ± 4 10,3 ± 4,2 8,5 ± 3,7 27,6 ± 11,8 

Модель (2.19) 

ln(Pf) 12,7 40,3 13,4 4,9 71,3 9,5 9,9 9,3 28,7 

ln(Pb) 3,9 46,8 12,9 5,1 68,7 9,5 12,3 9,5 31,3 

ln(Ps) 4,2 50,4 17,0 14,5 86,1 4,3 5,4 4,2 13,9 

ln(Pa) 1,9 52,3 5,6 13,5 73,3 8,5 9,9 8,3 26,7 

X ± σ 5,7 ± 4,8 47,5 ± 5,3 12,2 ± 4,8 9,5 ± 5,2 74,9 ± 7,7 8 ± 2,5 9,4 ± 2,9 7,8 ± 2,5 25,2 ± 7,7 

Примечание: 
1 
Зависимые переменные; 

2 
X ± σ – среднее значение ± стандартное отклонение. 
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В многовидовых тропических лесах базисная плотность древесины в каче-

стве одной из независимых переменных в аллометрических уравнениях надзем-

ной фитомассы вносит существенный вклад в объяснение ее изменчивости. Это 

служит основой для разработки так называемых пантропических моделей, т. е. 

всеобщих моделей, в которых видовая изменчивость надземной фитомассы объ-

ясняется видовой изменчивостью базисной плотности (Sagang et al., 2018). Кроме 

того, базисная плотность древесины имеет важное значение при анализе и про-

гнозировании реакции фитомассы деревьев на климатические изменения (Vieira 

et al., 2020; Stangler et al., 2021; Pandey, 2021).   

На основе фактических данных о фитомассе и базисной плотности 1 483 

стволов двухвойных сосен были рассчитаны многофакторные модели для обоих 

показателей, включающих в качестве независимых переменных структурные ха-

рактеристики деревьев и показатели температур и осадков в пределах Евразии. 

Было установлено, что реакция фитомассы стволов и их базисной плотности на 

изменения температур и осадков в территориальных градиентах Евразии оказа-

лась идентичной, однонаправленной (Усольцев, Цепордей, 2021б). Поскольку 

объемы стволов во всех регионах предполагаются неизменными, такая картина 

может быть связана только с изменением базисной плотности древесины в тех же 

градиентах (Zhang et al., 2012а). Поэтому включение базисной плотности в модели 

фитомассы деревьев, чувствительных к изменению климата, в качестве одной из 

независимых переменных может существенно повысить их адекватность факти-

ческим данным. 

 

2.5.3 О выборе структуры регрессионной модели фитомассы и ЧПП 

древостоев 

Известно, что структура фитомассы древостоев определяется главным обра-

зом таксационными показателями древостоев. В.К. Мякушко с соавторами (1989) 

считают, что при выборе структуры регрессионной зависимости фитомассы от 

таксационных показателей «наиболее приемлемым является использование ком-

бинированного подхода, опирающегося на закономерности таксационного строе-
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ния древостоев в сопряжении с многофакторным регрессионным анализом раз-

личных зависимостей фитомассы, полученных на фактической основе достаточно 

большого числа пробных площадей» (с. 189). Позднее В. А. Усольцевым (2007а) 

была сформулирована концепция, согласно которой существует только один 

определенный вариант структуры фитомассы древостоя, соответствующий дан-

ной структуре его таксационных показателей. На уровне древостоя исходная 

структура модели включает в себя такие показатели, как возраст древостоя, запас 

стволовой древесины, густота, средний диаметр и средняя высота (Усольцев, 

1988). 

Однако названные таксационные показатели древостоев обычно взаимосвя-

заны. Поэтому при эмпирическом моделировании фитомассы возникает проблема 

мультиколлинеарности. Одним из решений проблемы является гармонизация си-

стемы зависимостей путем построения рекурсивных (связанных) уравнений, в ко-

торых зависимая переменная предыдущего уравнения включается в качестве од-

ной из независимых переменных последующего (Дрейпер, Смит, 1973; Usoltsev, 

1990; Zhao et al., 2022). Этот подход, как один из способов гармонизации моделей 

(Jacobs, Cunia, 1980), обеспечивает многомерную взаимную обусловленность фак-

торов, которая обеспечивает гибкость и универсальность регрессионной системы, 

описывающей динамику фитомассы древостоев. В таком случае независимые пе-

ременные не «конкурируют» по вкладам в объяснение общей изменчивости фи-

томассы, а происходит последовательное наложение объяснительной способности 

каждой предыдущей независимой переменной на последующие, формируя ре-

зультирующую рекурсивную систему взаимосвязей.  

Чтобы учесть географический эффект в этой рекурсивной системе, каждое 

уравнение системы должно быть дополнено соответствующими регрессорами. 

Одним из возможных вариантов, отмеченных в предыдущей главе, является вве-

дение фиктивных переменных (Дрейпер, Смит, 1973), которые кодируют регио-

нальную привязку данных о фитомассе (Fu et al., 2016; Zeng, 2017) в качестве од-

ного из методов согласования моделей (Jacobs, Cunia, 1980). Подобные модели 

учитывают только географические сдвиги искомых переменных на величину сво-
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бодного члена уравнения. Предполагается, что коэффициенты регрессии в таких 

случаях не изменяются в зависимости от региона, что не соответствует действи-

тельности, и это является недостатком подобных уравнений.  

Второй вариант заключался в использовании индексов естественной зо-

нальности и континентальности климата в качестве независимых переменных в 

уравнениях фитомассы (Usoltsev et al., 2019), исходя из того, что изменения рас-

тительного покрова происходят как в широтном направлении вследствие измене-

ний ФАР (Будыко, 1977), так и в меридиональном направлении из-за изменения 

континентальности климата (Комаров, 1921). Поэтому были разработаны модели 

фитомассы деревьев и насаждений, включающие в качестве независимых пере-

менных как массообразующие показатели, так и индексы естественной зонально-

сти и континентальности климата (Усольцев, 2016а, б).  

Однако такие модели не давали ответа на вопрос о том, в каком направле-

нии структура фитомассы того или иного древесного вида может измениться в 

связи с ожидаемым изменением температуры или годового количества осадков. 

Использование эвапотранспирации в качестве комбинированного показателя при 

оценке продуктивности деревьев не перспективно, поскольку оно объясняет толь-

ко 24% его изменчивости по сравнению с 42%, которые обеспечивает связь со 

среднегодовым количеством осадков, и по сравнению с 31%, которые обеспечи-

вает связь со среднегодовой температурой (Ni et al., 2001). При этом предполага-

лось, что орография, водный баланс почвы, ФАР и континентальность климата 

косвенно отражаются на территориальных особенностях температур и осадков. 

Сказанное определило наш выбор температур и осадков в качестве климатиче-

ских показателей, объясняющих изменчивость фитомассы древостоев Евразии и 

возможность прогнозирования изменений фитомассы вследствие предполагаемых 

климатических сдвигов. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 2 

 

1. Впервые формированные трансевразийские базы данных предоставляют 

возможность выявления закономерностей изменения количественных и квали-

метрических показателей фитомассы в климатических градиентах Евразии и их 

прогнозирования в условиях изменяющегося климата. 

2. Сформированные базы данных имеют существенные методически обу-

словленные и тривиальные расчетные ошибки и иные неопределенности. Эти 

ошибки и неопределенности могут исказить вклад климатических переменных в 

объяснение изменчивости фитомассы, и тогда преобладающая доля объясненной 

остаточной дисперсии может приходиться не на климатические переменные, а на 

упомянутые неопределенности и ошибки. Поэтому эффективность результатов 

анализа и синтеза существующих баз данных о надземной и подземной фитомассе 

деревьев и древостоев с целью выявления климатически обусловленных законо-

мерностей может быть существенно ограничена качественным уровнем исходно-

го материала. 

3. В условиях изменяющегося климата всѐ более актуальны оценки полно-

го углеродного пула всех компонентов лесных экосистем, в том числе массы от-

мерших ветвей (МОВ) растущих деревьев. В опубликованных данных о фитомас-

се деревьев отношение МОВ к надземной фитомассе (ОМОВ) варьирует в диапа-

зоне от 0,3 до 29%, однако попытки выявить факторы, объясняющие столь широ-

кий его диапазон, довольно редки. Предложенные аллометрические модели и так-

сационные таблицы могут быть использованы при оценках МОВ и ОМОВ сосны 

обыкновенной. При расчетах углеродных пулов в лесах степной и лесостепной 

зон необходимо применять повышающий коэффициент на пул МОВ в сосняках на 

величину от 1 до 15% и в спелых березовых лесах – на 2,5%. 

4. Выявленные парные зависимости ширины годичного кольца от того или 

иного метеорологического показателя свидетельствуют о наличии его лимитиру-

ющих значений, а именно, как избыточных, так и недостаточных для продукци-

онного процесса, а также о возможной смене лимитирующего фактора в том или 

Электронный архив УГЛТУ



161 

ином климатическом градиенте. В подобных случаях независимая переменная ча-

сто представлена температурой одного из летних месяцев как фактором, находя-

щимся в диапазоне оптимального воздействия. Зимняя температура здесь являет-

ся фактором, находящимся в диапазоне минимального воздействия. 

5. Применительно к фитомассе дерева, а тем более – древостоя, анализ ее 

погодичной изменчивости в связи с метеорологическими показателями невозмо-

жен, поскольку она представляет конечный результат роста за период до 100 и 

более лет. Если ретроспективная связь годичного прироста ствола с метеофакто-

рами может извлекаться из древесно-кольцевых хронологий и использоваться при 

прогнозировании прироста в различных сценариях изменения климата, то связь 

фитомассы дерева и ее фракций с погодичной динамикой метеофакторов ретро-

спективно никак не фиксируется. Изменчивость фитомассы деревьев и древостоев 

может быть объяснена не погодичной изменчивостью метеофакторов, а их сред-

ними значениями, зарегистрированными за достаточно продолжительный период, 

сопоставимый с длительностью жизненного цикла деревьев. 

6. Поэтому предпочтительным является использование алгоритма, позво-

ляющего сопрягать структуру фитомассы деревьев и древостоев не с метеороло-

гическими показателями метеостанций, а с фактическими территориально рас-

пределенными показателями температур и осадков на уровне континента, усред-

ненными за десятки лет. Подобное возможно только при наличии фактических 

данных о фитомассе на территории не региона и не биома, а всего континента. 

Такую возможность предоставляют сформированные три базы данных о биопро-

дуктивности деревьев и древостоев на обширной территории Евразии, где средняя 

температура января колеблется от -40 °C в лесотундре Северо-Восточной Сибири 

до +10 °C в субтропиках Китая, а данные об осадках варьируют в диапазоне от 

190 мм в районах вечной мерзлоты на северо-востоке Сибири до 1 140 мм на юге 

Китая. 

7. Поскольку средние зимние и среднегодовые температуры в трансконти-

нентальном градиенте существенно коррелированы, названное сопряжение фито-

массы деревьев и древостоев может быть выполнено как со среднегодовой, так и 
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со средней январской температурой. Выбор средней январской температуры в ка-

честве одной из независимых переменных, объясняющих изменчивость фитомас-

сы, более предпочтителен, поскольку наиболее эффективное влияние на фитомас-

су лесов на континентальном уровне оказывает зимняя температура, в частности, 

многолетняя температура января, как фактор, находящийся в диапазоне опти-

мального воздействия.  

8. При рассмотрении одновременного действия температур и осадков на 

продукционный показатель дерева или древостоя на региональном уровне, проис-

ходит не простая смена одного лимитирующего фактора другим, наблюдаемая 

при однофакторном анализе, а смена знака воздействия на продуктивность дере-

вьев и древостоев, т. е. смена положительного воздействия на отрицательное и 

наоборот. 

9. Чем бóльшая часть общей изменчивости фитомассы будет объяснена 

таксационными показателями деревьев, тем выше вероятность того, что остаточ-

ная дисперсия модели будет приходиться на климатические независимые пере-

менные, и тем самым будет вычленяться «чистый» вклад климатических пере-

менных в объяснение общей изменчивости фитомассы деревьев. Это достигается, 

когда в качестве независимых структурных переменных в модель включены диа-

метр ствола, высота дерева, их совокупный эффект, а также базисная плотность 

ствола. 

10. При моделировании фитомассы деревьев и древостоев с использованием 

таксационных показателей, объясняющих ее варьирование, проявляется нежела-

тельный эффект мультиколлинеарности. Для его исключения градиенты незави-

симых переменных должны были максимально приближены к ортогональной 

схеме. Сформированные базы данных о фитомассе лесообразующих древесных 

видов Евразии, варьирующей в широких диапазонах определяющих факторов, 

дают возможность построения если не ортогональных, то приближенных к ней 

схем. 

11. При многофакторном моделировании фитомассы древостоев с целью 

исключения «конкуренции» независимых структурных переменных (таксацион-
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ных показателей древостоев) за вклад в объяснение ее изменчивости, одним из 

возможных вариантов является гармонизация системы зависимостей путем по-

строения рекурсивных (связанных) уравнений, в которых зависимая переменная 

предыдущего уравнения включается в качестве одной из независимых перемен-

ных последующего. В таком случае происходит последовательное наложение 

объяснительной способности каждой предыдущей независимой переменной на 

последующие, формируя результирующую рекурсивную систему взаимосвязей. 
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ГЛАВА 3. ВСЕОБЩИЕ ВИДОСПЕЦИФИЧНЫЕ АЛЛОМЕТРИЧЕСКИЕ 

МОДЕЛИ ФИТОМАССЫ ДЕРЕВЬЕВ ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ 

ЕВРАЗИИ 

3.1 Всеобщие аллометрические модели фитомассы для наземной 

таксации 

В главе 1 были приведены многочисленные свидетельства разных авторов в 

пользу всеобщих аллометрических моделей, обеспечивающих «экономически эф-

фективное прогнозирование фитомассы в широком диапазоне насаждений» (Paul 

et al., 2016. С. 2107). Аллометрическая модель представляет степенную зависи-

мость фитомассы дерева от диаметра ствола на высоте груди: 

                                              Рi = a D
b
,       (3.1) 

где параметр а – аллометрическая константа и параметр b – экспонента масшта-

бирования (угловой наклон регрессии в логарифмических координатах).   

При одном и том же диаметре ствола фитомасса дерева зависит от его высо-

ты, которая по сравнению с диаметром ствола труднее поддается массовым изме-

рениям. В модели (3.1) диаметр ствола отражает ценотическое положение дерева 

в пологе, а высота дерева в древостоях разных классов бонитета опосредует эда-

фический фактор. В разделе 2.4.2 специальным сравнительным анализом выявле-

на оптимальная структура модели, включающая в качестве независимых пере-

менных диаметр ствола, высоту дерева и их совместный эффект: 

                        lnPi = a0 + b1(lnD) + b2 (lnH) + b3 (lnD)(lnH).                      (3.2) 

В общем случае, диаметр ствола на высоте груди и высота дерева являются 

широко используемыми и надежными предикторами фитомассы деревьев (Dong 

et al., 2014; Wang et al., 2017).  

Для моделирования фитомассы деревьев привлекаются в качестве дополни-

тельных предикторов такие относительно легко определяемые показатели дерева, 

как длина и диаметр кроны, повышающие прогностическую способность модели 

(Lines et al., 2012; Zeng, 2015; Kralicek et al., 2017; Dong et al., 2018; Lau et al., 
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2019), однако вклад их в объяснение изменчивости фитомассы деревьев обычно 

не анализируется (Горбатенко, Протопопов, 1971; Семечкина, 1978).  

Целью исследований в настоящем разделе было: 

− рассчитать эмпирические модели фитомассы деревьев лесообразующих 

видов Евразии в зависимости от диаметра ствола, сопоставить результаты с тео-

ретической моделью Г. Веста и выполнить ранжирование видов по показателю 

фитомассы равновеликих деревьев; 

− рассчитать эмпирические модели фитомассы деревьев лесообразующих 

видов Евразии в зависимости от диаметра ствола и высоты дерева, сопоставить 

результаты с однофакторной моделью и выполнить ранжирование видов по пока-

зателю фитомассы равновеликих деревьев; 

− оценить вклад длины кроны в объяснение изменчивости фитомассы де-

ревьев лесообразующих древесных видов (родов) Евразии на примере всеобщих 

аллометрических моделей.  

Вклад диаметра кроны в объяснение изменчивости фитомассы рассматрива-

ется в специальном разделе, посвященном оценке фитомассы путем лазерного 

бортового зондирования. 

 

3.1.1 Оценка фитомассы деревьев по диаметру ствола на высоте груди 

Для разработки аллометрических моделей фитомассы использована база 

экспериментальных данных, показанная в таблице 2.1. Статистическая характери-

стика исходных данных, предназначенных для моделирования фитомассы деревь-

ев 19 лесообразующих видов (родов) Евразии, приведена в таблице 3.1.  

Таблица 3.1 – Статистики показателей 11 056 модельных деревьев, включенных в 

регрессионный анализ 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

Pinus L. 

Mean 49 14,2 13,4 4,5 11,4 96,2 112,1 11,8 

Min 3 0,4 1,5 0,002 0,003 0,03 0,04 0,02 

Max 430 65,6 36,6 63,2 256,4 1781,0 2044,9 259,2 
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Продолжение таблицы 3.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

SD 37,6 10,0 7,3 6,1 23,8 186,0 211,4 29,5 

CV,% 77,0 70,4 54,5 136,6 208,7 193,4 188,7 249,6 

n 3 343 3 666 3 665 3 666 3 666 3 666 3 666 665 

Picea L. 

Mean 52 15,7 13,8 12,6 20,4 136,6 167,5 24,9 

Min 8 0,5 0,4 0,004 0,001 0,01 0,01 0,003 

Max 250 98,2 44,8 305,0 1259,6 4122,0 5089,0 444,6 

SD 33,1 13,0 9,3 26,1 59,3 337,9 409,4 58,3 

CV,% 64,1 82,8 67,5 206,8 290,9 247,4 244,5 234,4 

n 1170 1500 1370 1500 1500 1325 1322 402 

Abies Mill. 

Mean 60 17,7 14,5 17,9 28,1 167,0 219,8 36,2 

Min 8 0,5 0,5 0,01 0,004 0,009 0,03 0,16 

Max 180 65,5 32,7 117,0 465,4 2133,0 2468,4 315,3 

SD 37,7 12,3 8,2 21,1 53,1 253,6 319,7 57,5 

CV,% 62,6 69,3 56,7 118,4 189,0 151,9 145,4 159,1 

n 322 369 372 354 354 372 354 55 

Larix Mill. 

Mean 74 14,7 11,5 5,0 18,0 132,6 155,7 41,3 

Min 9 0,3 1,4 0,004 0,004 0,01 0,02 0,003 

Max 424 72,9 34,0 76,6 448,3 3386,0 3877,3 768,4 

SD 70,0 10,9 6,0 10,2 45,9 325,4 377,6 88,4 

CV,% 94,2 74,2 51,9 203,0 254,8 245,3 242,5 214,0 

n 410 520 415 522 522 522 522 162 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

Mean 43 11,2 7,2 4,1 8,4 44,0 56,5 0,31 

Min 7 1,0 0,2 0,001 0,0001 0,001 0,003 0,16 

Max 205 53,6 26,8 47,7 135,5 724,5 904,2 0,45 
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Продолжение таблицы 3.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

SD 51,2 9,8 7,0 8,3 20,6 114,0 141,7 0,21 

CV,% 118,4 88,0 97,6 201,0 245,9 258,9 250,6 67,5 

n 107 107 108 170 170 170 170 2 

Cryptomeria japonica D.Don. 

Mean 51 23,2 15,3 16,0 20,0 193,5 229,3 23,6 

Min 2 0,5 1,0 0,04 0,03 0,11 0,18 0,13 

Max 215 76,0 42,3 87,4 173,6 2232,0 2395,9 146,4 

SD 33,2 13,1 7,8 17,4 29,5 317,0 356,0 26,0 

CV,% 65,2 56,6 51,0 108,6 147,5 163,9 155,2 110,2 

n 190 206 206 206 206 206 206 62 

Chamaecyparis Spach. 

Mean 27 11,5 9,9 5,3 4,9 37,2 47,4 11,4 

Min 10 3,5 4,2 0,14 0,11 1,15 1,67 0,59 

Max 59 29,3 20,1 46,3 50,5 302,0 398,8 67,8 

SD 11,0 6,3 3,9 7,0 7,6 52,9 67,0 12,7 

CV,% 40,4 54,6 39,2 131,5 153,7 142,3 141,3 111,6 

n 90 90 90 90 90 90 90 57 

Betula L. 

Mean 40 13,4 14,6 2,56 15,6 87,9 106,2 9,8 

Min 3 0,2 0,7 0,003 0,003 0,02 0,03 0,03 

Max 195 48,0 34,5 29,5 230,2 739,5 950,2 60,5 

SD 21,8 8,1 6,2 3,3 27,7 113,9 141,3 13,2 

CV,% 54,5 60,0 42,5 129,6 177,7 129,6 133,1 134,9 

n 1 700 1 700 1 700 1 700 1 700 1 700 1 700 66 

Populus L. 

Mean 33 14,1 13,7 2,5 16,8 96,5 118,8 6,1 

Min 6 0,7 2,2 0,01 0,01 0,06 0,08 0,02 

Max 103 45,7 28,8 18,0 347,2 524,6 830,4 51,0 
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Продолжение таблицы 3.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

SD 15,8 9,0 6,0 3,0 30,3 111,0 140,6 11,2 

CV,% 48,2 64,1 43,7 121,3 180,9 115,0 118,4 184,5 

n 465 510 465 513 513 441 439 35 

Quercus L. 

Mean 36 14,0 12,5 3,6 26,5 114,4 143,9 62,1 

Min 4 0,4 1,6 0,01 0,01 0,07 0,12 0,70 

Max 183 72,0 33,6 141,0 1091,8 3147,1 4291,3 843,5 

SD 23,8 10,1 6,7 7,0 74,7 218,0 287,4 130,4 

CV,% 65,5 72,4 53,2 195,8 281,5 190,5 199,7 210,0 

n 720 720 720 720 720 720 720 79 

Tilia L. 

Mean 50 16,4 15,6 2,0 12,6 93,8 108,3 20,3 

Min 10 1,6 3,4 0,01 0,04 0,23 0,28 0,38 

Max 141 38,9 24,8 14,1 112,9 531,6 572,5 87,7 

SD 23,6 7,9 4,8 2,4 17,2 100,8 117,6 26,2 

CV,% 47,2 48,4 30,5 121,5 136,6 107,5 108,6 128,8 

n 393 395 393 395 395 395 395 11 

Fagus sylvatica L. 

Mean 49 14,9 14,3 4,0 44,9 193,5 250,3 48,8 

Min 8 0,3 1,3 0,004 0,01 0,04 0,05 0,08 

Max 233 83,5 39,3 87,9 1636,7 3442,0 4741,2 452,0 

SD 38,8 13,6 7,8 8,1 125,7 444,5 568,0 87,3 

CV,% 79,2 91,0 54,5 203,7 279,9 229,7 226,9 179,0 

n 350 350 350 350 350 350 348 54 

Fraxinus L. 

Mean 41 16,4 16,4 4,6 64,1 234,6 303,3 227,2 

Min 5 1,7 2,5 0,02 0,02 0,22 0,3 50,5 

Max 119 57,6 36,0 29,1 601,8 2 306,6 2 916,9 407,9 
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Продолжение таблицы 3.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

SD 26,9 12,3 8,3 5,8 122,3 408,3 515,5 140,0 

CV,% 65,7 74,7 50,4 128,4 190,8 174,0 170,0 61,6 

n 92 92 92 92 92 92 92 6 

Alnus Gaertn. 

Mean 36 15,8 16,8 2,2 9,3 114,2 125,6 9,4 

Min 6 1,9 4,2 0,02 0,05 0,48 0,61 0,50 

Max 95 42,1 27,8 11,1 70,0 676,0 737,8 76,2 

SD 19,5 8,2 5,4 2,01 11,6 143,0 154,5 20,4 

CV,% 54,7 52,0 32,1 92,9 124,5 125,3 123,0 217,4 

n 470 470 470 470 470 470 470 13 

Carpinus betulus L. 

Mean 42 12,9 14,9 3,1 30,1 91,0 126,9 3,3 

Min 5 1,7 2,5 0,06 0,09 0,5 0,92 1,2 

Max 140 30,0 24,5 20,1 263,2 448,0 652,6 8,2 

SD 25,9 6,6 5,3 3,4 45,1 97,9 140,9 3,3 

CV,% 62,4 51,1 35,5 110,9 149,6 107,6 111,0 99,5 

n 108 130 112 130 130 130 130 4 

Salix L. 

Mean 17 8,6 8,2 1,1 4,4 18,0 23,9 1,4 

Min 3 0,5 2,5 0,01 0,02 0,09 0,12 0,03 

Max 79 23,7 17,7 4,4 27,8 74,6 102,1 5,9 

SD 15,6 5,8 3,9 1,3 6,5 22,3 29,6 2,0 

CV,% 93,6 67,3 47,7 112,3 148,6 123,9 123,8 146,2 

n 22 40 22 40 40 40 40 8 

Acer L. 

Mean 71 12,8 11,9 2,2 25,5 81,1 100,3 5,9 

Min 12 2,0 4,4 0,07 0,05 0,53 0,65 1,77 

Max 183 38,5 21,2 13,1 312,7 444,8 763,8 14,9 
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Окончание таблицы 3.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Pf Pb Ps Pa Pr 

SD 45,2 9,1 5,1 2,93 51,0 118,6 162,6 5,6 

CV,% 63,9 71,4 42,6 133,5 200,4 146,2 162,1 94,8 

n 35 48 48 48 48 48 48 5 

Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts. 

Mean 18 10,6 11,0 1,8 8,5 118,7 136,1 - 

Min 3 0,7 0,7 0,01 0,01 8,03 9,0 - 

Max 53 33,0 27,3 10,6 70,4 472,5 553,5 - 

SD 16,4 9,8 9,2 2,8 17,5 151,5 172,8 - 

CV,% 91,3 93,0 83,9 158,5 205,6 127,6 127,0 - 

n 17 17 17 17 17 10 10 - 

Robinia pseudoacacia L. 

Mean 34 16,5 16,3 3,4 25,4 128,1 156,9 50,2 

Min 3 2,7 3,7 0,08 0,06 0,66 1,15 0,44 

Max 89 40,0 34,8 13,4 225,2 754,4 968,7 175,9 

SD 20,5 8,9 7,0 3,0 42,3 164,4 205,6 54,0 

CV,% 60,1 53,9 42,8 88,5 166,7 128,3 131,0 107,4 

n 66 73 66 73 73 73 73 18 

 

Для фракций фитомассы каждого вида (рода) рассчитаны модели (3.1), ко-

торые в логарифмированной форме сведены в таблице 3.2. 

Таблица 3.2 – Результаты расчета аллометрических моделей (3.1)  

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные  

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Pinus L. 

a0 -2,7690 -3,4457 -4,2578 -2,3129 -4,0334 

lnD 2,4878 1,7911 2,2939 2,3915 2,4399 

adjR
2
 0,972 0,828 0,892 0,978 0,894 

SE 0,33 0,63 0,62 0,28 0,53 
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Продолжение таблицы 3.2 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные  

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Picea L. 

a0 -2,4829 -2,0909 -2,4215 -1,4833 -2,9302 

lnD 2,3894 1,5672 1,7621 2,1469 2,1349 

adjR
2
 0,957 0,859 0,861 0,958 0,942 

SE 0,46 0,57 0,64 0,41 0,50 

Abies Mill. 

a0 -2,4364 -2,0098 -2,7649 -1,4209 -3,3373 

lnD 2,4050 1,6208 1,9292 2,1688 2,2882 

adjR
2
 0,969 0,868 0,902 0,963 0,953 

SE 0,39 0,56 0,56 0,38 0,42 

Larix Mill. 

a0 -2,4126 -3,7787 -3,2628 -1,9445 -3,3857 

lnD 2,3995 1,8478 2,0560 2,3027 2,3383 

adjR
2
 0,961 0,782 0,859 0,965 0,921 

SE 0,39 0,78 0,67 0,35 0,53 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

a0 -3,0129 -2,8041 -3,1759 -2,0855 - 

lnD 2,4816 1,6952 2,0434 2,2710 - 

adjR
2
 0,963 0,864 0,901 0,964 - 

SE 0,40 0,55 0,55 0,36 - 

Cryptomeria japonica D.Don. 

a0 -2,6991 -2,8313 -3,8415 -2,0907 -3,4726 

lnD 2,4027 1,7467 2,0787 2,2750 2,2965 

adjR
2
 0,945 0,863 0,883 0,958 0,943 

SE 0,37 0,44 0,48 0,30 0,21 

Chamaecyparis Spach. 

a0 -2,7374 -3,5736 -5,0103 -2,3421 -3,5305 

lnD 2,4005 2,0355 2,4933 2,3485 2,2736 
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Продолжение таблицы 3.2 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные  

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

adjR
2
 0,970 0,858 0,914 0,970 0,935 

SE 0,24 0,46 0,43 0,23 0,30 

Betula L. 

a0 -2,3081 -4,0299 -4,2627 -2,0307 -3,3767 

lnD 2,4248 1,8216 2,4603 2,3929 2,2977 

adjR
2
 0,962 0,822 0,902 0,964 0,973 

SE 0,36 0,63 0,60 0,34 0,29 

Populus L. 

a0 -2,4381 -4,2601 -4,2907 -2,1530 -3,6921 

lnD 2,4070 1,8508 2,4368 2,3720 2,3822 

adjR
2
 0,981 0,888 0,939 0,986 0,950 

SE 0,26 0,53 0,49 0,22 0,46 

Quercus L. 

a0 -2,2617 -3,3920 -3,4267 -1,8627 -4,9776 

lnD 2,4082 1,6739 2,2716 2,3472 2,8268 

adjR
2
 0,981 0,797 0,887 0,982 0,916 

SE 0,27 0,69 0,66 0,26 0,55 

Tilia L. 

a0 -2,6906 -4,8212 -3,2046 -2,1981 -1,9652 

lnD 2,4705 1,9016 1,9785 2,3492 1,8838 

adjR
2
 0,947 0,723 0,641 0,945 0,919 

SE 0,32 0,65 0,82 0,31 0,50 

Fagus sylvatica L. 

a0 -2,1217 -3,7248 -3,7143 -1,8615 -3,1496 

lnD 2,4152 1,7057 2,4273 2,3991 2,2869 

adjR
2
 0,980 0,910 0,943 0,986 0,987 

SE 0,29 0,48 0,53 0,24 0,28 
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Продолжение таблицы 3.2 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные  

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Fraxinus L. 

a0 -2,3463 -3,0943 -3,7494 -1,9608 -2,2076 

lnD 2,5293 1,6194 2,5984 2,4998 2,0364 

adjR
2
 0,990 0,812 0,909 0,984 0,931 

SE 0,22 0,68 0,71 0,28 0,23 

Alnus Gaertn. 

a0 -2,6932 -3,7651 -4,3758 -2,4293 -3,2971 

lnD 2,5331 1,6211 2,2861 2,4800 2,2363 

adjR
2
 0,981 0,697 0,867 0,984 0,971 

SE 0,20 0,60 0,50 0,18 0,21 

Carpinus betulus L. 

a0 -2,0688 -3,9188 -3,5769 -1,7162 -2,7241 

lnD 2,4201 1,8603 2,5288 2,3951 2,0326 

adjR
2
 0,961 0,838 0,840 0,961 0,709 

SE 0,31 0,53 0,70 0,31 0,45 

Salix L. 

a0 -1,6625 -3,8509 -3,3757 -1,3990 -3,7120 

lnD 1,9754 1,7666 2,0532 1,9674 2,5004 

adjR
2
 0,922 0,903 0,868 0,935 0,965 

SE 0,48 0,48 0,67 0,44 0,32 

Acer L. 

a0 -2,1165 -3,8513 -4,5591 -1,9476 -1,3346 

lnD 2,3615 1,7356 2,7575 2,3986 1,4602 

adjR
2
 0,985 0,804 0,961 0,988 0,901 

SE
(3)

 0,21 0,63 0,41 0,20 0,29 

Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts. 

a0 -2,7191 -4,8848 -4,5730 -2,5010 - 

lnD 2,5225 2,0606 2,4596 2,4961 - 
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Окончание таблицы 3.2 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные  

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

adjR
2
 0,976 0,974 0,948 0,991 - 

SE 0,22 0,39 0,66 0,12 - 

Robinia pseudoacacia L. 

a0 -2,9026 -2,9002 -3,7266 -2,2252 -3,1642 

lnD 2,6024 1,4665 2,3445 2,4433 2,2859 

adjR
2
 0,965 0,681 0,831 0,967 0,979 

SE 0,30 0,61 0,65 0,28 0,27 

Среднее значение b 2,42 1,76 2,28 2,34 2,24 

Средний adjR
2
 0,967 0,830 0,881 0,970 0,929 

Средняя SE 0,32 0,57 0,60 0,29 0,37 

 

При анализе таблицы 3.2 становится очевидным, что изменчивость фито-

массы стволов и надземной объясняется величиной диаметра ствола в значитель-

но большей степени (97%) по сравнению с изменчивостью фитомассы кроны (83-

88%). Из фракций фитомассы кроны фитомасса ветвей более надежно прогнози-

руется величиной диаметра ствола (88%) по сравнению с фитомассой листвы или 

хвои (83%).  

Специальным исследованием изменчивости различных фракций фитомассы 

на примере сосны обыкновенной, выполненным М. Г. Семечкиной (1978), уста-

новлено, что коэффициент изменчивости массы ствола, ветвей, хвои и надземной 

составляет соответственно 14,1 ± 7,4; 30,4 ± 10,3; 33,4 ± 12,6 и 15,7 ± 7,0%. Таким 

образом, чем большей изменчивостью характеризуется фракция фитомассы, тем в 

меньшей степени эта изменчивость объясняется таксационными показателями де-

ревьев. 

Мы видим в таблице 3.2, что угловой коэффициент b является специфич-

ным для каждой фракции фитомассы. Что касается его величины для надземной 

фитомассы, то повторился результат, полученный В. А. Усольцевым с соавторами 
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(2012) для сосны обыкновенной по материалам 1 260 модельных деревьев сосны 

обыкновенной, полученных в лесах Северной Евразии, т. е. b = 2,34. Одно и то же 

значение углового коэффициента аллометрической модели, полученное в одном 

случае по данным 1 260 модельных деревьев лишь по одному древесному виду, а 

в другом случае – по данным 11 056 модельных деревьев 19 лесообразующих ро-

дов Евразии, по-видимому, не случайно. Скорее всего, это совпадение означает, 

что b = 2,34 является характерным значением аллометрических моделей фитомас-

сы на евразийском уровне. 

При практическом использовании комплекта разработанных моделей важно 

знать, насколько различается структура фитомассы различных видов при равен-

стве их морфологических показателей. Для этого мы взяли из таблицы 3.1 среднее 

для всех родов значение диаметра ствола, которое составило 14,5 ± 3,1 см и по 

нему протабулировали все модели таблицы 3.2. Затем расчетные значения фито-

массы, приведенные к единой морфоструктуре деревьев, для каждой фракции фи-

томассы были ранжированы в убывающей их последовательности (рисунок 3.1). 

Мы видим, что по показателям массы ствола, ветвей, корней и надземной у 

равновеликих деревьев ряд распределения начинается криптомерией (соответ-

ственно 81, 24, 25 и 110 кг) и заканчивается разными видами: масса ствола и 

надземная – ивой (соответственно 38 и 48 кг), масса ветвей – кипарисовиком 

(5 кг), масса корней – двухвойными соснами (12 кг). Ряд распределения родов по 

фитомассе листвы (хвои) начинается пихтой (10 кг) и заканчивается липой (3 кг). 

Столь большие различия по фитомассе ствола между крайними видами, 

скорее всего, объясняются разными высотами при одном и том же диаметре ство-

ла и разной плотностью древесины. Различия по массе хвои и листвы характерны, 

прежде всего, для хвойных и лиственных видов и объясняются как разной насы-

щенностью пространства кроны ассимилирующим аппаратом, так и разной про-

тяженностью крон. 
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Рисунок 3.1 – Фитомасса деревьев 19 лесообразующих родов Евразии, имеющих 

диаметр ствола 14,5 м, в ее убывающей последовательности 

Здесь и далее: Обозначения фракций фитомассы см. «Примечания» к таблице 3.1. 

Обозначения видов (родов) по оси абсцисс: 1 – Fraxinus L.; 2 – Carpinus betulus L.; 

3 – Fagus sylvatica L.; 4 – Acer L.; 5 – Quercus L.; 6 – Betula L.; 7 – Alnus Gaertn.; 

8 – Robinia pseudoacacia L.; 9 – Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts.; 10 – Larix 

Mill.; 11 – Populus L.; 12 – Abies Mill.; 13 – Tilia L.; 14 – Picea L.; 15 – Pinus L.; 

16 – Cryptomeria japonica D. Don.; 17– Chamaecyparis Spach.; 18 – Pinus sibirica, 

P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus); 19 – Salix L 
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3.1.2 Оценка фитомассы деревьев по диаметру ствола и высоте дерева 

Используя ту же исходную базу данных, что и в предыдущем разделе, для 

фракций фитомассы каждого вида (рода) рассчитаны модели (3.2), которые све-

дены в таблице 3.3.   

Таблица 3.3 – Результаты расчета уравнений (3.2)  

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Pinus L. 

a0 -2,6831 -2,6475 -2,9211 -1,8341 -2,7239 

lnD 1,4521 2,8328 2,8942 1,7212 1,1609 

lnН 0,5722 -1,3673 -1,5162 0,0313 -0,2044 

(lnD)(lnH) 0,1567 -0,0056 0,1365 0,1666 0,3808 

adjR
2
 0,987 0,874 0,917 0,984 0,913 

SE 0,22 0,54 0,54 0,24 0,47 

Picea L. 

a0 -1,6221 -0,8925 -0,9812 -0,3061 -1,5363 

lnD 0,8529 1,7982 1,8697 1,0981 1,3398 

lnН 0,2422 -1,3418 -1,5152 -0,4007 -0,9037 

(lnD)(lnH) 0,3460 0,2196 0,2901 0,3554 0,4244 

adjR
2
 0,988 0,873 0,875 0,983 0,965 

SE 0,24 0,52 0,58 0,25 0,42 

Abies Mill. 

a0 -1,6755 -0,8653 -1,1764 -0,3508 -2,8230 

lnD 0,9395 1,7319 1,9496 1,0854 2,4072 

lnН 0,3325 -1,1914 -1,5675 -0,2631 -0,7073 

(lnD)(lnH) 0,3070 0,2140 0,3139 0,3325 0,1241 

adjR
2
 0,990 0,888 0,930 0,981 0,959 

SE 0,22 0,52 0,48 0,27 0,39 

Larix Mill. 

a0 -2,3546 -2,3697 -1,5982 -1,5490 -3,1331 

lnD 1,4300 1,9889 2,1818 1,5432 2,2014 

lnН 0,5194 -1,3499 -1,5569 0,0949 -0,1721 
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Продолжение таблицы 3.3 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

(lnD)(lnH) 0,1624 0,1791 0,2560 0,1857 0,0889 

adjR
2
 0,986 0,823 0,882 0,987 0,940 

SE 0,22 0,61 0,57 0,21 0,48 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

a0 -2,3365 -1,8970 -2,6017 -1,2239 - 

lnD 1,1635 2,1053 2,0117 1,4311 - 

lnН 0,5255 -1,5668 -0,6630 -0,1768 - 

(lnD)(lnH) 0,2270 0,2579 0,1637 0,2644 - 

adjR
2
 0,984 0,897 0,905 0,977 - 

SE 0,26 0,48 0,54 0,29 - 

Cryptomeria japonica D.Don. 

a0 -2,0616 -2,0181 -1,9922 -1,2159 -1,9686 

lnD 1,0480 2,1326 2,1352 1,2476 1,2782 

lnН 0,6928 -1,0644 -1,6510 0,1994 -0,1592 

(lnD)(lnH) 0,1849 0,1035 0,2843 0,1989 0,2410 

adjR
2
 0,976 0,881 0,913 0,977 0,951 

SE 0,24 0,41 0,41 0,22 0,19 

Chamaecyparis Spach. 

a0 -2,2314 -3,9890 -1,8711 -1,6189 -2,6272 

lnD 0,9819 2,3228 1,3177 1,2133 1,4049 

lnН 0,5332 0,1322 -1,6517 0,1852 -0,1102 

(lnD)(lnH) 0,2919 -0,1011 0,6079 0,2758 0,2511 

adjR
2
 0,990 0,855 0,921 0,981 0,928 

SE 0,14 0,47 0,41 0,18 0,31 

Betula L. 

a0 -2,7602 -3,1241 -2,8226 -2,0973 -2,4488 

lnD 1,1392 1,2015 1,3250 1,1196 2,1474 

lnН 0,8256 -0,3935 -0,5683 0,5406 -0,7492 

(lnD)(lnH) 0,2085 0,2429 0,4168 0,2560 0,2142 
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Продолжение таблицы 3.3 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

adjR
2
 0,992 0,830 0,918 0,989 0,971 

SE 0,16 0,61 0,55 0,19 0,32 

Populus L. 

a0 -2,5956 -2,5049 -1,9761 -1,7949 -2,7661 

lnD 1,2913 2,2373 2,9175 1,5462 2,2608 

lnН 0,5435 -1,4630 -1,8929 0,0679 -0,4964 

(lnD)(lnH) 0,2155 0,1508 0,1975 0,2174 0,1104 

adjR
2
 0,994 0,903 0,956 0,993 0,983 

SE 0,14 0,49 0,42 0,16 0,25 

Quercus L. 

a0 -2,2142 -1,9012 -1,5397 -1,3547 -7,9537 

lnD 1,5552 2,0350 2,4071 1,7011 2,5529 

lnН 0,4388 -1,3961 -1,5782 -0,0332 2,3301 

(lnD)(lnH) 0,1499 0,1565 0,2502 0,1800 -0,3061 

adjR
2
 0,990 0,819 0,902 0,986 0,935 

SE 0,20 0,65 0,61 0,22 0,48 

Fagus sylvatica L. 

a0 -2,1829 -3,1302 -2,3020 -1,6288 -2,1953 

lnD 1,3630 2,1184 2,7119 1,6088 1,9390 

lnН 0,4973 -0,6019 -1,1377 0,1912 -0,5092 

(lnD)(lnH) 0,1969 -0,0089 0,1182 0,1774 0,1750 

adjR
2
 0,992 0,917 0,953 0,992 0,989 

SE 0,18 0,46 0,48 0,17 0,25 

Alnus Gaertn. 

a0 -2,9316 -4,1428 -3,6509 -2,4119 -1,1818 

lnD 1,3200 2,7634 3,2623 1,4520 -0,3113 

lnН 0,7036 -0,3218 -0,8888 0,4698 -0,3162 

(lnD)(lnH) 0,1962 -0,2331 -0,1123 0,1842 0,7785 

adjR2 0,993 0,709 0,878 0,992 0,984 
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Окончание таблицы 3.3 

Обозначение пара-

метров и статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

SE 0,12 0,58 0,48 0,13 0,16 

Средний adjR
2
 0,989 0,856 0,913 0,985 0,956 

Средняя SE 0,20 0,53 0,51 0,21 0,34 

 

Сопоставление средних значений коэффициентов детерминации моделей 

(3.1) и (3.2) показывает, что включение в модель фитомассы дерева его высоты и 

совместного эффекта высоты дерева и диаметра ствола повысило объяснительную 

способность модели (3.2) по сравнению с (3.1) по фитомассе ствола на 2,2%, по 

фитомассе хвои и листвы на 2,6%, по фитомассе ветвей на 3,2%, по фитомассе 

корней на 2,7%, по надземной на 1,5%, и в среднем по всем фракциям – на 2,7%. 

Наименьшее различие (1,5%) по надземной фитомассе объясняется разнонаправ-

ленностью вклада высоты дерева в объяснение изменчивости фитомассы крон и 

стволов: в надземной фитомассе эти два противоположных влияния частично 

компенсируются. 

Казалось бы, столь незначительной «добавкой» в объяснение изменчивости 

фитомассы благодаря учету высоты дерева, можно пренебречь. Но оценка вкла-

дов диаметра ствола и высоты дерева в объяснение изменчивости фитомассы де-

ревьев показала, что названные вклады составляют соответственно 69% и 31% 

(таблица 3.4). Поэтому игнорирование этого 31%-ного вклада в объясненную из-

менчивость может привести к существенным смещениям оценок фитомассы дере-

вьев и древостоев. Вклад высоты дерева в объяснение изменчивости надземной 

фитомассы (24%) оказался наименьшим относительно остальных фракций 

надземной фитомассы (31-37%), поскольку высота дерева влияет на фитомассу 

кроны и ствола разнонаправленно, с разным знаком. Поэтому эти противополож-

ные влияния при оценке надземной фитомассы отчасти взаимно компенсируются. 
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Таблица 3.4 – Вклад независимых переменных модели lnD и lnH в объяснение 

изменчивости структуры фитомассы деревьев, % 

Древесный вид ln(Y) 
Независимые переменные 

lnD lnH 

Pinus 

ln(Pf) 70,0 30,0 

ln(Pb) 66,7 33,3 

ln(Ps) 69,5 30,5 

ln(Pa) 87,5 12,5 

ln(Pr) 70,5 29,5 

Picea 

ln(Pf) 59,5 40,5 

ln(Pb) 57,6 42,4 

ln(Ps) 64,0 36,0 

ln(Pa) 64,2 35,8 

ln(Pr) 60,8 39,2 

Abies 

ln(Pf) 59,1 40,9 

ln(Pb) 55,9 44,1 

ln(Ps) 63,4 36,6 

ln(Pa) 66,3 33,7 

ln(Pr) 71,4 28,6 

Larix 

ln(Pf) 64,8 35,2 

ln(Pb) 63,3 36,7 

ln(Ps) 73,3 26,7 

ln(Pa) 84,4 15,6 

ln(Pr) 90,2 9,8 

Pinus sibirica, 

P. koraiensis 

ln(Pf) 59,6 40,4 

ln(Pb) 73,9 26,1 

ln(Ps) 65,7 34,3 

ln(Pa) 76,3 23,7 

ln(Pr) - - 

Cryptomeria japonica 

ln(Pf) 69,7 30,3 

ln(Pb) 59,7 40,3 

ln(Ps) 61,5 38,5 

ln(Pa) 76,2 23,8 

ln(Pr) 76,4 23,6 

Chamaecyparis 

ln(Pf) 90,9 9,1 

ln(Pb) 49,2 50,8 

ln(Ps) 62,6 37,4 

ln(Pa) 76,2 23,8 

ln(Pr) 81,0 19,0 
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Продолжение таблицы 3.4 

Древесный вид ln(Y) 
Независимые переменные 

lnD lnH 

Betula 

ln(Pf) 67,8 32,2 

ln(Pb) 62,4 37,6 

ln(Ps) 56,5 43,5 

ln(Pa) 62,3 37,7 

ln(Pr) 76,8 23,2 

Populus 

ln(Pf) 60,4 39,6 

ln(Pb) 60,1 39,9 

ln(Ps) 65,2 34,8 

ln(Pa) 82,3 17,7 

ln(Pr) 82,6 17,4 

Quercus 

ln(Pf) 63,5 36,5 

ln(Pb) 63,9 36,1 

ln(Ps) 76,4 23,6 

ln(Pa) 88,0 12,0 

ln(Pr) 56,1 43,9 

Fagus sylvatica 

ln(Pf) 78,1 21,9 

ln(Pb) 69,2 30,8 

ln(Ps) 67,3 32,7 

ln(Pa) 79,5 20,5 

ln(Pr) 71,7 28,3 

Alnus 

ln(Pf) 81,8 18,2 

ln(Pb) 75,9 24,1 

ln(Ps) 61,2 38,8 

ln(Pa) 69,3 30,7 

ln(Pr) 44,0 56,0 

В среднем по видам 

ln(Pf) 68,8 ± 10,1 31,2 ± 10,1 

ln(Pb) 63,2 ± 7,6 36,9 ± 7,6 

ln(Ps) 65,6 ± 5,5 34,5 ± 5,5 

ln(Pa) 76,0 ± 8,9 24,0 ± 8,9 

ln(Pr) 71,0 ± 13,1 29,0 ± 13,1 

В среднем по видам и 

фракциям 
- 68,9 ± 9,0 31,1 ± 9,0 

 

Для сравнения структуры фитомассы различных видов при равенстве их 

морфологических показателей мы рассчитали средние для всех видов значения 

диаметра ствола и высоты дерева, которые составили соответственно 15,0 ± 3,1 см 
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и 13,1 ± 2,6 м, и по ним протабулировали все модели таблицы 3.3. Затем расчет-

ные значения фитомассы каждой фракции были ранжированы в убывающей по-

следовательности (рисунок 3.2). 

 

Рисунок 3.2 – Фитомасса деревьев 12 лесообразующих родов Евразии, имеющих 

диаметр ствола 15,0 см и высоту ствола 13,1 м, в ее убывающей 

последовательности 

Обозначения родов по оси абсцисс: 1 – Quercus L.; 2 – Fagus sylvatica L.; 3 – Larix 

Mill.; 4 – Betula L.; 5 – Abies Mill.; 6 – Cryptomeria japonica D.Don.; 7 – 

Chamaecyparis Spach.; 8 – Alnus Gaertn.; 9 – Pinus L.; 10 – Populus L.; 11 – Pinus 

sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, or Strobus); 12 – Picea L. 
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При сравнении рисунков 3.1 и 3.2 обращает на себя внимание совершенно 

разные последовательности видов (родов) по величине фитомассы деревьев. Су-

щественно снизилось различие между крайними значениями фитомассы стволов 

(как и надземной массы), поскольку на рисунке 3.2 было исключено влияние вы-

соты дерева, и определяющими названное различие факторами стали базисная 

плотность и полнодревесность ствола. Причем, полнодревесность, как показатель, 

характеризующийся наименьшей изменчивостью по отношению к остальным па-

раметрам дерева, играет в этом различии меньшую роль, а основная причина – в 

разной плотности древесины. Это очевидно, поскольку ряд начинается дубом и 

буком и заканчивается кедром и елью, обладающими, как известно, диаметрально 

разными значениями базисной плотности. Ряд по фитомассе ассимиляционного 

аппарата начинается с теневыносливой пихты (7 кг) и заканчивается светолюби-

вой лиственницей (2,5 кг). Иные последовательности видов наблюдаются в по-

рядке снижения фитомассы ветвей и корней равновеликих деревьев. 

 

3.1.3 Вклад длины кроны в объяснение изменчивости фитомассы деревьев 

посредством аллометрических моделей 

В разделе 1.3.4.4 было отмечено, что при оценке надземной фитомассы де-

рева аллометрической моделью, включающей в качестве независимых перемен-

ных диаметр ствола и высоту дерева, объяснительная способность модели соста-

вила 76%. При включении в двухфакторную аллометрическую модель длины 

кроны в качестве третьей независимой переменной объяснительная способность 

модели повысилась с 78 до 84%, т. е. на 6% (Ubuy et al., 2018). Наличие евразий-

ской базы данных о фитомассе деревьев дало возможность выявить вклад длины 

кроны в объяснительную способность модели фитомассы на более высоком 

уровне, а именно, не только на уровне надземной фитомассы, но и на уровне от-

дельных фракций, а также на уровне лесообразующих видов, произрастающих на 

территории Евразии.  

Для решения поставленной цели из имеющихся 10 847 модельных деревьев 

(см. таблицу 2.1) только 7 120 (66%) имеют необходимые для анализа морфомет-
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рические данные диаметра ствола, высоты дерева и длины кроны. Статистическая 

характеристика этих 7 120 деревьев приведена в таблице 3.5. Данные о фитомассе 

корней здесь не рассматриваются, поскольку при сокращении исходной базы дан-

ных вследствие включения в анализ длины кроны (Lcr, м), исходные данные о 

фитомассе корней сократились до уровня, не позволяющего провести их стати-

стический анализ. 

Таблица 3.5 – Статистики показателей 7 120 модельных деревьев, включенных в 

регрессионный анализ 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H Lcr Pf Pb Ps Pa 

Pinus L. 

Mean 14,4 12,6 5,7 4,4 11,5 85,7 101,7 

Min 0,3 1,0 0,2 0,002 0,001 0,02 0,04 

Max 65,6 36,6 21,4 63,2 256,4 1 781,0 2 044,9 

SD 10,6 7,1 3,2 6,1 23,5 160,6 184,9 

CV, % 73,3 56,4 56,3 137,0 205,0 187,4 181,8 

n 2 808 2 808 2 808 2 808 2 808 2 781 2 781 

Picea L. 

Mean 13,8 12,6 7,7 10,1 15,7 117,6 143,4 

Min 0,6 1,4 0,7 0,07 0,08 0,15 0,39 

Max 67,6 42,8 29,5 131,9 359,9 2872,4 3364,2 

SD 11,5 9,0 4,8 15,6 32,2 270,0 312,5 

CV, % 83,8 71,9 62,0 154,3 204,7 229,7 217,9 

n 730 730 730 730 730 730 730 

Abies Mill. 

Mean 16,0 12,7 9,3 14,5 24,0 138,4 180,6 

Min 0,5 0,1 0,4 0,0004 0,00001 0,0002 0,001 

Max 65,5 32,7 23,8 117,0 465,4 2 133,0 2 468,4 

SD 12,3 8,3 4,6 19,2 48,3 230,3 290,2 

CV, % 76,8 65,4 49,0 132,4 201,7 166,5 160,7 

n 366 366 366 366 366 366 366 
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Продолжение таблицы 3.5 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H Lcr Pf Pb Ps Pa 

Larix Mill. 

Mean 14,7 11,5 7,0 5,0 18,0 132,6 155,7 

Min 0,3 1,4 0,8 0,004 0,004 0,01 0,02 

Max 72,9 34,0 21,8 76,6 448,3 3 386,0 3 877,3 

SD 10,9 6,0 3,5 10,2 45,9 325,4 377,6 

CV, % 74,2 51,9 49,8 203,0 254,8 245,3 242,5 

n 270 270 270 270 270 270 270 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

Mean 11,2 7,2 5,0 4,1 8,4 44,0 56,5 

Min 1,0 0,2 0,1 0,001 0,0001 0,001 0,003 

Max 53,6 26,8 20,0 47,7 135,5 724,5 904,2 

SD 9,8 7,0 4,4 8,3 20,6 114,0 141,7 

CV, % 88,0 97,6 86,9 201,0 245,9 258,9 250,6 

n 98 98 98 98 98 98 98 

Cryptomeria japonica D. Don. 

Mean 23,2 15,3 6,8 16,0 20,0 193,5 229,3 

Min 0,5 1,0 0,6 0,04 0,03 0,11 0,18 

Max 76,0 42,3 21,7 87,4 173,6 2 232,0 2 395,9 

SD 13,1 7,8 3,4 17,4 29,5 317,0 356,0 

CV,% 56,6 51,0 50,7 108,6 147,5 163,9 155,2 

n 176 176 176 176 176 176 176 

Chamaecyparis Spach. 

Mean 11,5 9,9 4,5 5,3 4,9 37,2 47,4 

Min 3,5 4,2 1,9 0,14 0,11 1,2 1,7 

Max 29,3 20,1 9,5 46,3 50,5 302,0 398,8 

SD 6,3 3,9 1,5 7,0 7,6 52,9 67,0 

CV, % 54,6 39,2 34,3 131,5 153,7 142,3 141,3 

n 90 90 90 90 90 90 90 
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Продолжение таблицы 3.5 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H Lcr Pf Pb Ps Pa 

Betula L. 

Mean 13,4 14,6 7,4 2,6 15,6 87,9 106,1 

Min 0,2 0,7 0,3 0,003 0,003 0,02 0,03 

Max 48,0 34,5 18,1 29,5 230,2 739,5 950,2 

SD 8,1 6,2 3,2 3,3 27,7 113,9 141,3 

CV, % 60,0 42,5 43,3 129,6 177,7 129,6 133,1 

n 1178 1178 1178 1178 1178 1178 1178 

Populus L.                                    

Mean 14,1 13,7 6,0 2,5 16,8 96,5 118,8 

Min 0,7 2,2 1,0 0,01 0,01 0,06 0,08 

Max 45,7 28,8 14,5 18,0 347,2 524,6 830,4 

SD 9,0 6,0 2,7 3,0 30,3 111,0 140,6 

CV, % 64,1 43,7 44,8 121,3 180,9 115,0 118,4 

n 219 219 219 219 219 219 219 

Quercus L. 

Mean 14,0 12,5 6,2 3,6 26,5 114,4 144,3 

Min 0,4 1,6 0,6 0,01 0,01 0,07 0,12 

Max 72,0 33,6 24,4 141,0 1 091,8 3 147,1 4 291,3 

SD 10,1 6,7 3,9 7,0 74,7 218,0 288,3 

CV, % 72,4 53,2 63,0 195,8 281,5 190,5 199,7 

n 454 454 454 454 454 454 454 

Fagus sylvatica L. 

Mean 14,9 14,3 7,4 4,0 44,9 193,5 243,7 

Min 0,3 1,3 0,7 0,004 0,01 0,04 0,05 

Max 83,5 39,3 25,2 87,9 1 636,7 3 442,0 4 741,2 

SD 13,6 7,8 4,3 8,1 125,7 444,5 559,9 

CV, % 91,0 54,5 58,6 203,7 279,9 229,7 229,8 

n 315 315 315 315 315 315 315 

Электронный архив УГЛТУ



188 

Окончание таблицы 3.5 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H Lcr Pf Pb Ps Pa 

Alnus Gaertn. 

Mean 15,8 16,8 6,9 2,2 9,3 114,2 125,6 

Min 1,9 4,2 0,9 0,02 0,05 0,5 0,6 

Max 42,1 27,8 18,0 11,1 70,0 676,0 737,8 

SD 8,2 5,4 2,8 2,0 11,6 143,0 154,5 

CV, % 52,0 32,1 40,3 92,9 124,5 125,3 123,0 

n 416 416 416 416 416 416 416 

 

Рассчитаны регрессионные модели следующей структурной формы: 

lnPi = a0 + a1 (lnD) + a2 (lnН) + a3 (lnD)(lnН) + a4 ln(Lcr).                   (3.3) 

Характеристика полученных моделей дана в таблице 3.6.  

При анализе таблицы 3.6 становится очевидным, что изменчивость фито-

массы стволов, ветвей и надземной объясняется включенными в структуру моде-

ли регрессорами в значительно большей степени (91-99%) по сравнению с фито-

массой хвои и листвы (87%). Мы также можем видеть в таблице 3.6, что фитомас-

са листвы и ветвей у равновеликих деревьев всех исследуемых древесных видов и 

родов положительно коррелирует с длиной кроны в большинстве случаев на 

уровне p < 0,001, и лишь у пятихвойных кедров на уровне p < 0,05. Это законо-

мерное явление, поскольку удлинение кроны при прочих равных условиях связа-

но с увеличением степени открытости лесных сообществ, т.е. со снижением гу-

стоты. По мере снижения густоты происходит перераспределение количества ас-

симилятов, и чем больше их поступает в крону, тем меньше их достается стволу 

(Усольцев, 1976). Поэтому фитомасса стволов равновеликих деревьев имеет нега-

тивную связь с длиной кроны. Это объясняется снижением полнодревесности 

стволов, но поскольку изменчивость формы и полнодревесности стволов очень 

слабая по сравнению с изменчивостью фитомассы листвы и ветвей, эта отрица-

тельная связь у большинства древесных видов и родов статистически не значима. 
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Таблица 3.6 – Результаты расчета моделей (3.3) 

ln(Y) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(Lcr) 
Уровень значимости переменной 

[ln(Lcr)] по Cтьюденту (tфакт) 
adjR

2
 SE 

Pinus L. 

ln(Pf) -2,2023 1,5037 -0,7604 0,1705 0,1650 4,6 0,766 0,76 

ln(Pb) -2,4138 1,7664 -1,0367 0,2736 0,2172 5,6 0,822 0,82 

ln(Ps) -2,5016 1,4789 0,3859 0,1887 -0,0064 0,6
(а)

 0,987 0,23 

ln(Pa) -1,6078 0,7379 0,7583 0,2709 -0,0891 3,1 0,900 0,61 

Picea L. 

ln(Pf) -0,6951 1,5148 -1,9242 0,2679 0,8288 11,9 0,891 0,48 

ln(Pb) -1,1247 1,6564 -1,4990 0,2801 0,3954 5,6 0,912 0,50 

ln(Ps) -1,6165 0,7757 0,3765 0,3596 -0,1428 4,5 0,990 0,22 

ln(Pa) -0,1791 1,0753 -0,4942 0,3698 0,0295 0,8
(а)

 0,984 0,25 

Abies Mill. 

ln(Pf) -0,7275 1,2221 -1,4972 0,2702 0,7273 6,8 0,875 0,50 

ln(Pb) -0,4083 1,5709 -2,0422 0,4322 0,2616 3,1 0,942 0,39 

ln(Ps) -1,5376 0,9036 0,3813 0,3204 -0,1348 2,7 0,986 0,23 

ln(Pa) -0,0374 0,9660 -0,4091 0,3741 0,0240 0,4
(а)

 0,981 0,25 

Larix Mill. 

ln(Pf) -2,7501 1,4802 -1,4928 0,2106 0,8784 8,7 0,891 0,47 

ln(Pb) -2,0256 1,8410 -1,5596 0,2627 0,6135 6,0 0,919 0,48 
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Продолжение таблицы 3.6 

ln(Y) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(Lcr) 
Уровень значимости переменной 

[ln(Lcr)] по Cтьюденту (tфакт) 
adjR

2
 SE 

ln(Ps) -2,7773 1,2500 0,8259 0,1505 0,0936 2,3 0,990 0,19 

ln(Pa) -1,9569 1,3203 0,3609 0,1828 0,1599 4,2 0,990 0,18 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

ln(Pf) -1,4721 1,9012 -2,4183 0,3622 0,7292 2,6 0,916 0,42 

ln(Pb) -2,1672 1,8915 -1,4853 0,2521 0,6291 1,9 0,914 0,50 

ln(Ps) -2,2607 1,3543 0,4119 0,2586 -0,2600 1,8
(а)

 0,989 0,22 

ln(Pa) -1,0691 1,5114 -0,3704 0,2786 0,0228 0,1
(а)

 0,981 0,25 

Cryptomeria japonica D. Don. 

ln(Pf) -1,9933 1,6839 -0,9834 0,1485 0,4093 3,3 0,887 0,40 

ln(Pb) -2,1323 1,8098 -1,5107 0,2818 0,4134 3,5 0,918 0,40 

ln(Ps) -2,0858 1,1756 0,5793 0,1990 -0,1033 1,7
(а)

 0,984 0,19 

ln(Pa) -1,2862 1,2925 0,1516 0,2019 0,0103 0,2
(а)

 0,985 0,17 

Chamaecyparis Spach. 

ln(Pf) -4,1985 2,2303 -0,0511 -0,1174 0,6164 3,0 0,857 0,46 

ln(Pb) -1,4114 1,0910 -2,1314 0,6905 0,4385 2,4 0,914 0,42 

ln(Ps) -2,2665 1,0123 0,5709 0,2841 -0,0475 0,7
(а)

 0,987 0,15 

ln(Pa) -1,6123 1,2055 0,1396 0,2766 0,0746 0,8
(а)

 0,976 0,20 
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Продолжение таблицы 3.6 

ln(Y) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(Lcr) 
Уровень значимости переменной 

[ln(Lcr)] по Cтьюденту (tфакт) 
adjR

2
 SE 

Betula L. 

ln(Pf) -3,1551 0,7102 -0,6192 0,2634 0,8597 12,4 0,822 0,61 

ln(Pb) -2,9280 0,8413 -0,6230 0,4344 0,6705 10,4 0,906 0,57 

ln(Ps) -2,7969 1,0795 0,8699 0,2150 0,0056 0,3
(а)

 0,990 0,17 

ln(Pa) -2,1918 1,0207 0,5846 0,2571 0,1043 4,5 0,986 0,21 

Populus L. 

ln(Pf) -3,8045 2,0734 -1,0481 0,0087 0,8343 5,4 0,927 0,44 

ln(Pb) -2,6554 2,5833 -1,7688 0,1594 0,7711 6,0 0,969 0,36 

ln(Ps) -2,9244 1,4644 0,6884 0,1490 -0,0014 0,03
(а)

 0,994 0,11 

ln(Pa) -2,1961 1,6081 0,2214 0,1665 0,1142 1,8
(а)

 0,991 0,14 

Quercus L. 

ln(Pf) -2,2800 2,2799 -1,3545 0,0564 0,1796 3,1 0,846 0,55 

ln(Pb) -2,0118 2,7231 -1,5609 0,1205 0,3036 4,7 0,893 0,62 

ln(Ps) -2,2855 1,4494 0,5048 0,1712 -0,0029 0,2
(а)

 0,991 0,18 

ln(Pa) -1,5017 1,6724 0,0353 0,1714 0,0492 2,4 0,989 0,19 

Fagus sylvatica L. 

ln(Pf) -3,0449 1,8847 -0,7750 0,0131 0,4121 4,0 0,920 0,43 

ln(Pb) -2,2534 2,3726 -1,4078 0,1480 0,6645 6,2 0,955 0,45 
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Окончание таблицы 3.6 

ln(Y) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(Lcr) 
Уровень значимости переменной 

[ln(Lcr)] по Cтьюденту (tфакт) 
adjR

2
 SE 

ln(Ps) -2,4337 1,5007 0,6444 0,1584 -0,1098 2,7 0,992 0,17 

ln(Pa) -1,8106 1,6606 0,2554 0,1522 0,0307 0,7
(а)

 0,992 0,17 

Alnus Gaertn. 

ln(Pf) -3,8556 2,9725 -0,7109 -0,2795 0,3416 4,8 0,792 0,47 

ln(Pb) -2,9008 2,8075 -1,3825 -0,0015 0,5292 8,2 0,903 0,43 

ln(Ps) -3,0784 1,3441 0,7925 0,1843 -0,0405 2,3 0,993 0,12 

ln(Pa) -2,4269 1,4319 0,4774 0,1856 0,0211 1,1
(а)

 0,992 0,13 

В среднем по всем видам и родам 

ln(Pf) - - - - - - 0,866 0,50 

ln(Pb) - - - - - - 0,914 0,50 

ln(Ps) - - - - - - 0,989 0,18 

ln(Pa) - - - - - - 0,979 0,23 

Примечание: 
(а)

 – регрессионные коэффициенты, не значимые на уровне p < 0,05. 
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Таким образом, связь фитомассы кроны с длиной кроны у равновеликих де-

ревьев положительная, а связь фитомассы ствола с длиной кроны отрицательная. 

Эти две противоположные зависимости приводят к тому, что в надземной фито-

массе они взаимно компенсируются, и связь надземной фитомассы деревьев с 

длиной кроны в большинстве случаев становится статистически не значимой. 

Взаимная компенсация двух трендов приводит также к тому, что в большинстве 

случаев коэффициент детерминации в модели для надземной фитомассы оказыва-

ется ниже, чем для фитомассы ствола. Это является еще одним подтверждением 

необходимости оценивать надземную фитомассу деревьев не одним общим урав-

нением, а отдельными для каждой фракции моделями.  

Для нас представляет интерес не только характер связи компонентов фито-

массы равновеликих деревьев с разными предикторами, в том числе с длиной 

кроны, но и сравнительный вклад длины кроны по отношению к вкладу диаметра 

ствола и высоты дерева, в объяснение изменчивости фитомассы разных компо-

нентов. Программа Statgraphics предоставляет нам такую возможность. Результа-

ты сравнительного вклада разных регрессоров в объяснение изменчивости компо-

нентов фитомассы приведены в таблице 3.7. 

Таблица 3.7 – Вклад независимых переменных модели (3.3) в объяснение 

изменчивости структуры фитомассы деревьев, %  

ln(Y) 
Независимые переменные 

lnD (I) lnH (II) (lnD)×(lnН) (III) I+II+III ln(Lcr) 

Pinus L. 

ln(Pf) 55,7 20,2 15,2 91,1 8,9 

ln(Pb) 50,7 21,3 18,9 90,9 9,1 

ln(Ps) 64,6 12,7 22,2 99,5 0,5 

ln(Pa) 35,8 26,2 31,7 93,7 6,3 

Picea L. 

ln(Pf) 27,5 29,4 22,7 79,6 20,4 

ln(Pb) 34,9 26,4 27,4 88,7 11,3 

ln(Ps) 26,2 10,7 56,6 93,5 6,5 

ln(Pa) 33,1 12,8 52,9 98,8 1,2 
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Продолжение таблицы 3.7 

ln(Y) 
Независимые переменные 

lnD (I) lnH (II) (lnD)×(lnН) (III) I+II+III ln(Lcr) 

Abies Mill. 

ln(Pf) 26,5 28,3 21,7 76,5 23,5 

ln(Pb) 29,5 33,2 30,0 92,7 7,3 

ln(Ps) 34,5 12,7 45,2 92,4 7,6 

ln(Pa) 35,4 12,9 50,3 98,6 1,4 

Larix Mill. 

ln(Pf) 33,7 24,8 15,2 73,7 26,3 

ln(Pb) 40,1 24,6 18,0 82,7 17,3 

ln(Ps) 51,2 24,4 19,4 95,0 5,0 

ln(Pa) 55,8 11,0 24,5 91,3 8,7 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

ln(Pf) 33,5 32,2 23,4 89,1 10,9 

ln(Pb) 42,5 25,0 20,6 88,1 11,9 

ln(Ps) 47,6 11,0 33,6 92,2 7,8 

ln(Pa) 53,1 9,9 36,2 99,2 0,8 

Cryptomeria japonica D. Don. 

ln(Pf) 45,5 21,9 15,1 82,5 17,5 

ln(Pb) 37,9 26,3 22,1 86,3 13,7 

ln(Ps) 45,9 18,6 29,0 93,5 6,5 

ln(Pa) 59,1 5,7 34,3 99,1 0,9 

Chamaecyparis Spach. 

ln(Pf) 52,6 0,9 6,6 60,1 39,9 

ln(Pb) 18,8 31,4 28,7 78,9 21,1 

ln(Ps) 43,6 20,9 29,8 94,3 5,7 

ln(Pa) 55,0 5,3 30,3 90,6 9,4 

Betula L. 

ln(Pf) 20,6 19,7 23,8 64,1 35,9 

ln(Pb) 21,8 17,7 35,2 74,7 25,3 
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Окончание таблицы 3.7 

ln(Y) 
Независимые переменные 

lnD (I) lnH (II) (lnD)×(lnН) (III) I+II+III ln(Lcr) 

ln(Ps) 39,9 35,2 24,6 99,7 0,3 

ln(Pa) 39,2 24,5 30,5 94,2 5,8 

Populus L. 

ln(Pf) 46,5 26,0 0,6 73,1 26,9 

ln(Pb) 41,8 31,9 8,4 82,1 17,9 

ln(Ps) 55,0 28,2 16,4 99,6 0,4 

ln(Pa) 64,0 9,7 19,5 93,2 6,8 

Quercus L. 

ln(Pf) 53,1 30,2 4,0 87,3 12,7 

ln(Pb) 48,9 27,3 6,7 82,9 17,1 

ln(Ps) 58,5 19,7 21,3 99,5 0,5 

ln(Pa) 70,3 1,5 22,0 93,8 6,2 

Fagus sylvatica L. 

ln(Pf) 57,3 24,7 1,3 83,3 16,7 

ln(Pb) 45,1 28,1 9,6 82,8 17,2 

ln(Ps) 52,0 24,3 17,8 94,1 5,9 

ln(Pa) 67,1 11,1 19,9 98,1 1,9 

Alnus Gaertn. 

ln(Pf) 50,2 12,4 15,2 77,8 22,2 

ln(Pb) 44,6 22,9 0,1 67,6 32,4 

ln(Ps) 46,1 28,2 20,4 94,7 5,3 

ln(Pa) 54,8 18,9 23,2 96,9 3,1 

Средние по всем видам и родам 

ln(Pf) 41,9 ± 12,8 22,6 ± 8,7 13,7 ± 8,6 78,2 ± 9,5 21,8 ± 9,5 

ln(Pb) 38,1 ± 10,1 26,3 ± 4,5 18,8 ± 10,7 83,2 ± 7,1 16,8 ± 7,1 

ln(Ps) 47,1 ± 10,5 20,6 ± 7,8 28,0 ± 12,1 95,7 ± 3,0 4,3 ± 3,0 

ln(Pa) 51,9 ± 13,0 12,5 ± 7,5 31,3 ± 11,0 95,6 ± 3,2 4,4 ± 3,2 

В целом по всем видам и родам 

 
44,7 ± 12,5 20,5 ± 8,7 23,0 ± 12,5 88,2 ± 9,9 11,8 ± 9,9 
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Из таблицы 3.7 можно сделать вывод, что длина кроны объясняет 22% из-

менчивости фитомассы листвы (хвои), 17% – ветвей, 4,3% – ствола и 4,4% 

надземной фитомассы. В среднем по всем фракциям фитомассы вклад длины кро-

ны в объяснение ее изменчивости составляет 11,8 ± 9,9%, а на диаметр ствола и 

высоту дерева приходятся остальные 88,2 ± 9,9%.  

Таким образом, установлено, что изменчивость фитомассы стволов и 

надземной объясняется включенными в структуру модели регрессорами в боль-

шей степени по сравнению с фитомассой ветвей, а фитомассы ветвей в большей 

степени по сравнению с фитомассой листвы. Фитомасса листвы и ветвей у равно-

великих деревьев всех исследуемых древесных видов и родов имеет положитель-

ную связь с длиной кроны, а для фитомассы ствола эта связь негативная. Включе-

ние длины кроны в модель в качестве третьего массобразующего фактора повы-

шает адекватность оценки массы листвы, определяющей продукционный потен-

циал лесной экосистемы, на 22% в сравнении с традиционными моделями, игно-

рирующими длину кроны. 

Предложенные аллометрические модели, описывающие связь фитомассы 

разных фракций дерева с диаметром ствола, высотой дерева и длиной кроны, мо-

гут быть полезны при расчетах углерод депонирующей способности лесных эко-

систем Евразии. 

3.2 Всеобщие аллометрические модели, предназначенные для оценки 

фитомассы по данным лазерного зондирования 

После публикации первого варианта базы данных о лесообразующих видах 

Евразии (Усольцев, 2016б), для основных видов были разработаны двухфактор-

ные аллометрические модели (Усольцев, 2016б): 

                                                lnPi = a0 + b1 lnH + b2 lnDcr.                           (3.4) 

Все полученные модели были значимы на уровне p < 0,05. Спустя четыре 

года был опубликован второй, существенно дополненный вариант базы данных 
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(Usoltsev, 2020a), объем которой более чем вдвое превышал объем базы данных 

первоначального варианта (Усольцев, 2016б). В этой связи появилась возмож-

ность разработать обновленные аллометрические модели вида (3.4) (Усольцев, 

Цепордей, 2021в). 

Для реализации поставленной цели исследования из упомянутой продвину-

той базы данных (Usoltsev, 2020a) отобраны 6221 модельных деревьев 19 лесооб-

разующих видов и родов Евразии (см. таблицу 2.2). Статистики выборок анализи-

руемых показателей деревьев показаны в таблице 3.8 (Усольцев, Цепордей, 

2021в).  

Таблица 3.8 – Статистики показателей модельных деревьев, включенных в 

регрессионный анализ 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

H Dcr Ps Pb Pf Pa Pr 

Pinus L. 

Mean 12,9 2,3 86,1 11,1 4,3 102,0 15,83 

Min 0,7 0,2 0,02 0,003 0,002 0,04 0,02 

Max 36,6 13,9 1 653,0 256,4 63,2 1 785,2 259,20 

SD 7,1 1,3 158,6 22,3 5,8 183,5 33,78 

CV, % 55,4 56,9 184,2 201,2 134,3 179,8 213,4 

n 2130 2 130 2 130 2 130 2 130 2 130 291 

Picea L. 

Mean 13,8 2,7 136,6 20,4 12,6 167,5 24,9 

Min 0,4 0,3 0,01 0,001 0,004 0,01 0,003 

Max 44,8 10,9 4122,0 1259,6 305,0 5089,0 444,6 

SD 9,3 1,5 337,9 59,3 26,1 409,4 58,3 

CV, % 67,5 55,8 247,4 290,9 206,8 244,5 234,4 

n 965 965 965 965 965 965 402 

Abies Mill. 

Mean 12,7 3,0 138,4 24,0 14,5 180,6 32,8 

Min 0,1 0,3 0,0002 0,00001 0,0004 0,001 0,16 

Max 32,7 9,3 2133,0 465,4 117,0 2468,4 315,3 
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Продолжение таблицы 3.8 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

H Dcr Ps Pb Pf Pa Pr 

SD 8,3 1,8 230,3 48,3 19,2 290,2 55,5 

CV, % 65,4 58,5 166,5 201,7 132,4 160,7 169,0 

n 300 300 300 300 300 300 61 

Larix Mill. 

Mean 12,6 3,2 86,9 11,7 2,4 101,1 65,7 

Min 1,4 0,3 0,01 0,004 0,004 0,02 1,66 

Max 34,0 13,0 1 964,6 448,3 35,1 2 447,9 768,4 

SD 5,7 2,0 169,4 29,9 3,5 199,6 124,0 

CV, % 44,9 60,7 194,8 256,0 141,6 197,5 188,7 

n 140 140 140 140 140 140 75 

Pinus sibirica, P. koraiensis (subgenus Haploxylon, или Strobus) 

Mean 7,9 2,4 49,2 10,3 4,9 64,5 - 

Min 1,5 0,35 0,24 0,09 0,03 0,73 - 

Max 26,8 7,7 724,5 135,5 47,7 904,2 - 

SD 6,4 1,5 129,9 23,9 9,4 162,2 - 

CV, % 80,7 60,9 263,8 231,7 191,6 251,6 - 

n 93 93 93 93 93 93 - 

Cryptomeria japonica D.Don. 

Mean 15,3 2,6 193,5 20,0 16,0 229,3 23,6 

Min 1,0 1,7 0,11 0,03 0,04 0,18 0,13 

Max 42,3 4,3 2 232,0 173,6 87,4 2 395,9 146,4 

SD 7,8 0,8 317,0 29,5 17,4 356,0 26,0 

CV, % 51,0 28,7 163,9 147,5 108,6 155,2 110,2 

n 30 30 30 30 30 30 30 

Chamaecyparis Spach. 

Mean 9,9 2,8 36,8 4,9 5,24 46,9 11,2 

Min 4,2 1,3 1,2 0,11 0,09 1,7 0,59 

Max 20,1 6,2 302,0 50,5 46,3 398,8 67,8 
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Продолжение таблицы 3.8 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

H Dcr Ps Pb Pf Pa Pr 

SD 3,9 1,2 52,7 7,6 7,0 66,8 12,6 

CV, % 39,4 42,5 143,4 154,8 132,6 142,3 113,1 

n 30 30 30 30 30 30 30 

Betula L. 

Mean 15,6 2,9 98,6 16,2 2,47 117,3 47,6 

Min 1,5 0,3 0,02 0,003 0,004 0,03 0,06 

Max 27,8 13,4 984,8 267,2 29,5 1279,1 458,8 

SD 6,4 1,9 130,6 29,8 3,5 159,7 105,0 

CV, % 40,7 64,7 132,4 183,7 142,5 136,1 220,5 

n 750 750 750 750 750 750 20 

Populus L. 

Mean 15,4 3,1 102,3 22,4 3,5 128,2 - 

Min 2,1 0,4 0,10 0,001 0,001 0,12 - 

Max 28,8 11,0 955,0 354,4 38,6 1 091,1 - 

SD 6,6 1,9 161,9 48,9 6,0 210,6 - 

CV, % 43,1 59,9 158,2 218,2 170,9 164,2 - 

n 300 300 300 300 300 300 - 

Quercus L. 

Mean 12,5 4,2 114,4 26,5 3,6 143,9 62,1 

Min 1,6 0,6 0,07 0,01 0,01 0,12 0,70 

Max 33,6 15,5 3 147,1 1 091,8 141,0 4 291,3 843,5 

SD 6,7 2,6 218,0 74,7 7,0 287,4 130,4 

CV, % 53,2 62,1 190,5 281,5 195,8 199,7 210,0 

n 395 395 395 395 395 395 79 

Tilia L. 

Mean 15,6 3,9 93,8 12,6 2,0 108,3 20,3 

Min 3,4 0,5 0,23 0,04 0,01 0,28 0,38 

Max 24,8 9,2 531,6 112,9 14,1 572,5 87,7 

SD 4,8 2,0 100,8 17,2 2,4 117,6 26,2 
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Продолжение таблицы 3.8 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

H Dcr Ps Pb Pf Pa Pr 

CV, % 30,5 49,7 107,5 136,6 121,5 108,6 128,8 

n 138 138 138 138 138 138 11 

Fagus sylvatica L. 

Mean 15,0 3,4 132,5 23,8 3,2 158,6 25,4 

Min 3,1 0,7 0,64 0,05 0,05 0,83 0,20 

Max 39,3 17,6 3442,0 493,9 62,5 3967,4 452,0 

SD 7,0 2,6 366,5 67,8 6,4 433,1 84,5 

CV, % 46,5 76,5 276,7 285,3 198,4 273,1 332,6 

n 250 250 250 250 250 250 30 

Fraxinus L. 

Mean 18,6 4,1 290,6 79,6 5,5 375,7 227,2 

Min 2,5 0,6 0,62 0,02 0,07 0,71 50,5 

Max 36,0 10,4 2 306,6 601,8 29,1 2916,9 407,9 

SD 7,6 2,1 440,6 132,7 6,1 555,1 140,0 

CV, % 40,9 52,1 151,6 166,7 110,7 147,7 61,6 

n 75 75 75 75 75 75 6 

Alnus Gaertn. 

Mean 16,6 2,7 112,0 9,1 2,2 123,2 3,5 

Min 3,2 0,5 0,44 0,02 0,02 0,56 0,50 

Max 27,8 8,4 704,0 93,1 11,4 740,1 15,5 

SD 5,5 1,3 143,2 11,5 2,03 154,3 4,9 

CV, % 33,4 48,2 127,9 126,6 94,4 125,3 142,3 

n 425 425 425 425 425 425 8 

Carpinus betulus L. 

Mean 14,9 3,5 91,0 30,1 3,05 124,1 3,3 

Min 2,5 0,5 0,50 0,09 0,06 0,19 1,2 

Max 24,5 8,8 448,0 263,2 20,1 652,6 8,20 

SD 5,3 1,6 97,9 45,1 3,4 140,5 3,3 

CV, % 35,5 46,7 107,6 149,6 110,9 113,2 99,5 
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Продолжение таблицы 3.8 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

H Dcr Ps Pb Pf Pa Pr 

n 100 100 100 100 100 100 4 

Salix L. 

Mean 8,2 3,2 14,3 4,5 1,1 20,5 1,4 

Min 2,5 1,2 0,09 0,02 0,02 0,12 0,03 

Max 17,7 6,0 74,6 27,8 4,4 102,1 5,9 

SD 3,9 1,9 23,6 7,6 1,3 32,1 2,0 

CV, % 47,7 58,9 165,1 168,0 118,6 157,0 146,2 

n 10 10 10 10 10 10 8 

Acer L. 

Mean 11,9 6,8 81,1 25,5 2,2 100,3 5,9 

Min 4,4 3,2 0,53 0,05 0,07 0,65 1,77 

Max 21,2 9,7 444,8 312,7 13,1 763,8 14,9 

SD 5,1 2,1 118,6 51,04 2,93 162,6 5,6 

CV, % 42,6 31,2 146,2 200,4 133,5 162,1 94,8 

n 15 15 15 15 15 15 5 

Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts., 

Mean 11,0 3,4 118,7 8,5 1,8 136,1 - 

Min 0,7 0,7 8,0 0,01 0,01 9,0 - 

Max 27,3 6,8 472,5 70,4 10,6 553,5 - 

SD 9,2 1,9 151,5 17,5 2,8 172,8 - 

CV, % 83,9 55,4 127,6 205,6 158,5 127,0 - 

n 15 15 15 15 15 15 - 

Robinia pseudoacacia L. 

Mean 16,3 3,5 128,11 25,37 3,41 156,89 50,2 

Min 3,7 1,3 0,66 0,06 0,08 1,15 0,44 

Max 34,8 8,4 754,40 225,20 13,36 968,71 175,9 

SD 7,0 1,8 164,39 42,29 3,02 205,58 54,0 

CV, % 42,8 52,7 128,3 166,7 88,5 131,0 107,4 

n 65 65 65 65 65 65 65 
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Результаты расчета моделей (3.4) показаны в таблице 3.9. Модели (3.4) дей-

ствительны в пределах фактических данных независимых переменных, показан-

ных в таблице 3.8. Все регрессионные коэффициенты моделей, представленных в 

таблице 3.9, достоверны на уровнях от p < 0,05 до p < 0,001 (Усольцев, Цепордей, 

2021в). 

Таблица 3.9 – Результаты расчета аллометрических моделей (3.4) 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Подрод Pinus L. 

a0 -2,9778 -1,9475 -2,4571 -1,9719 -2,2715 

lnDcr 1,0510 1,7508 2,1776 1,2917 1,2307 

lnН 2,2852 0,6960 0,9898 1,9169 1,3971 

adjR
2
 0,939 0,733 0,800 0,916 0,766 

SE 0,46 0,77 0,83 0,52 0,80 

Picea L. 

a0 -2,8034 -1,8392 -2,4790 -1,5896 -2,7877 

lnDcr 0,5168 1,0718 1,5175 0,7205 0,7678 

lnН 2,3304 1,0847 1,2284 1,9423 1,8013 

adjR
2
 0,970 0,843 0,905 0,955 0,954 

SE 0,42 0,67 0,62 0,47 0,59 

Abies Mill. 

a0 -2,8361 -1,2246 -1,8268 -1,3890 -1,5837 

lnDcr 0,7528 1,0107 1,5012 0,9342 2,1189 

lnН 2,3907 1,0306 1,0937 1,9154 0,7831 

adjR
2
 0,962 0,844 0,890 0,947 0,849 

SE 0,40 0,53 0,55 0,42 0,55 

Larix Mill. 

a0 -3,5825 -3,1799 -2,8938 -2,7548 -0,3435 

lnDcr 0,8256 1,7233 1,9322 1,0223 1,8637 

lnН 2,5904 0,7475 1,0920 2,2547 0,5916 

adjR
2
 0,969 0,874 0,930 0,968 0,692 

SE 0,38 0,58 0,52 0,37 0,69 

Электронный архив УГЛТУ



203 

Продолжение таблицы 3.9 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Pinus sibirica, P. koraiensis (подрод Haploxylon, или Strobus) 

a0 -2,4783 -1,8047 -2,3106 -1,4649 - 

lnDcr 0,9000 2,0546 1,6648 1,3975 - 

lnН 2,0914 0,5083 1,1712 1,6119 - 

adjR
2
 0,949 0,859 0,868 0,948 - 

SE 0,44 0,55 0,63 0,41 - 

Cryptomeria japonica D.Don. 

a0 -2,8439 -0,7444 -3,2164 -1,6336 -2,6007 

lnDcr 1,1368 1,8165 2,5370 1,3735 1,5098 

lnН 2,2423 0,5665 0,9315 1,7941 1,6387 

adjR
2
 0,983 0,876 0,920 0,980 0,971 

SE 0,14 0,24 0,28 0,13 0,16 

Chamaecyparis Spach. 

a0 -3,2581 -4,0527 -6,7577 -2,5622 -3,7548 

lnDcr 1,0413 1,1013 1,3285 1,1530 1,1709 

lnН 2,3133 1,8582 2,7784 2,0825 2,0510 

adjR
2
 0,889 0,612 0,790 0,834 0,765 

SE 0,39 0,78 0,66 0,48 0,59 

Betula L. 

a0 -4,6768 -4,0244 -4,9111 -4,1122 -2,9349 

lnDcr 0,6819 1,1907 1,4751 0,7927 1,2968 

lnН 2,8842 1,2363 1,9784 2,7024 1,8058 

adjR
2
 0,953 0,768 0,867 0,946 0,874 

SE 0,39 0,70 0,69 0,41 0,56 

Populus L. 

a0 -4,3265 -4,4415 -5,2304 -3,8630 - 

lnDcr 0,9907 1,8652 2,0729 1,1809 - 

lnН 2,5802 1,1147 1,8481 2,4095 - 

Электронный архив УГЛТУ



204 

Продолжение таблицы 3.9 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

adjR
2
 0,948 0,838 0,874 0,941 - 

SE 0,45 0,70 0,81 0,47 - 

Quercus L. 

a0 -4,1207 -3,7951 -4,2865 -3,4330 -2,8982 

lnDcr 0,3170 0,7027 0,7983 0,4000 1,6505 

lnН 3,0316 1,5141 2,2805 2,8242 1,4486 

adjR
2
 0,947 0,721 0,768 0,931 0,929 

SE 0,43 0,69 0,85 0,46 0,47 

Tilia L. 

a0 -4,7784 -3,6694 -3,2104 -3,6263 -3,9469 

lnDcr 0,3170 0,7274 0,7080 0,3934 - 

lnН 3,1643 1,2844 1,8070 2,7920 2,5759 

adjR
2
 0,888 0,602 0,657 0,864 0,819 

SE 0,44 0,66 0,70 0,45 0,72 

Fagus sylvatica L. 

a0 -4,2121 -3,6152 -3,5268 -3,5402 -4,3437 

lnDcr 0,7052 1,1374 1,6544 0,8925 1,5998 

lnН 2,7809 1,1271 1,5673 2,5367 1,7786 

adjR
2
 0,913 0,757 0,758 0,903 0,927 

SE 0,49 0,65 0,83 0,51 0,50 

Fraxinus L. 

a0 -4,3855 -3,0952 -5,3485 -3,6806 -6,4083 

lnDcr 0,4382 0,6684 1,2022 0,5975 1,6552 

lnН 3,0127 1,2951 2,5408 2,7960 2,4717 

adjR
2
 0,920 0,664 0,858 0,926 0,957 

SE 0,53 0,71 0,79 0,49 0,18 

Alnus Gaertn. 

a0 -6,3986 -4,6731 -5,8526 -5,8686 -5,3640 
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Продолжение таблицы 3.9 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

lnDcr 0,4054 0,7020 1,0143 0,4508 - 

lnН 3,6215 1,6730 2,4021 3,4646 2,9581 

adjR
2
 0,939 0,643 0,779 0,931 0,896 

SE 0,36 0,64 0,66 0,37 0,31 

Carpinus betulus L. 

a0 -5,2171 -6,1235 -5,2472 -4,9883 -5,3228 

lnDcr 0,9211 0,8412 1,3844 0,9476 1,3049 

lnН 3,0387 2,1718 2,3776 3,0394 2,2248 

adjR
2
 0,924 0,821 0,809 0,929 0,998 

SE 0,44 0,51 0,71 0,40 0,03 

Salix L. 

a0 -3,5389 -0,3151 0,1529 -1,6297 -7,4071 

lnDcr 1,9024 3,2192 4,6239 2,6265 - 

lnН 1,6770 -1,4312 -1,8624 0,6272 3,7977 

adjR
2
 0,988 0,954 0,977 0,991 0,899 

SE 0,21 0,30 0,31 0,17 0,55 

Acer L. 

a0 -6,9200 -5,0574 -7,8399 -6,4591 -2,0902 

lnDcr 0,5377 1,1782 1,6430 0,7392 - 

lnН 3,8255 1,4725 2,9283 3,6174 1,8420 

adjR
2
 0,932 0,740 0,892 0,939 0,964 

SE 0,29 0,42 0,42 0,28 0,17 

Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts. 

a0 -7,3317 -4,5567 -4,1352 -7,0189 - 

lnDcr 0,4270 0,4596 0,8807 0,6273 - 

lnН 3,8444 1,6766 1,8236 3,6925 - 

adjR
2
 0,923 0,924 0,894 0,897 - 

SE 0,38 0,66 0,95 0,43 - 
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Окончание таблицы 3.9 

Обозначение 

параметров и 

статистик 

Зависимые переменные 

lnPs lnPf lnPb lnPa lnPr 

Robinia pseudoacacia L. 

a0 -4,8634 -2,8897 -3,7517 -3,4785 -6,1181 

lnDcr 0,1554 0,4027 0,5490 0,2502 0,3662 

lnН 3,2779 1,3331 2,2382 2,8462 3,0281 

adjR
2
 0,942 0,533 0,687 0,907 0,969 

SE 0,42 0,74 0,87 0,48 0,33 

 

Поскольку известно, что характер связи фитомассы с морфометрией деревь-

ев у разных фракций дерева различается (Poorter et al., 2015), нами выполнен ана-

лиз вклада диаметра кроны и высоты дерева в объяснение изменчивости различ-

ных фракций надземной фитомассы, результаты которого приведены в табли-

ца 3.10 (за исключением фитомассы корней, модели для которой рассчитаны не 

для всех видов по причине нехватки данных) (Усольцев, Цепордей, 2021в).  

Установлено, что вклады высоты дерева и ширины кроны в объяснение из-

менчивости массы хвои (листвы) разделились поровну (50:50), несколько сме-

щенными в пользу высоты дерева оказались вклады массы ветвей (53:47) и суще-

ственно смещенными в пользу высоты дерева – для массы ствола и надземной, 

соответственно (78:22) и (71:29), что вполне ожидаемо, поскольку масса кроны 

зависит от ее ширины значительно в большей степени по сравнению с массой 

ствола. Поскольку в надземной фитомассе доля ствола превалирует, то похожее 

соотношение выявилось и для надземной фитомассы. (таблица 3.10) (Усольцев, 

Цепордей, 2021в). 

Итак, двухфакторные модели фитомассы деревьев, приведенные в табли-

це 3.9, могут быть непосредственно использованы при оценке фитомассы деревь-

ев путем их совмещения с значениями высоты дерева и ширины или площади 

проекции кроны, получаемыми в процессе облѐта лесного массива, при условии 

успешной идентификации древесных видов и сегментации отдельных деревьев в 

режиме реального времени (Усольцев, Цепордей, 2021в). 
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Таблица 3.10 – Вклад таксационных показателей деревьев Dcr и Н в объяснение 

изменчивости структуры фитомассы хвойных и лиственных видов, % 

Вид (род) 

Фракции надземной фитомассы 

Стволы Хвоя (листва) Ветви Надземная 

Dcr Н Dcr Н Dcr Н Dcr Н 

Хвойные 

Pinus 29,2 70,8 69,3 30,7 66,5 33,5 37,9 62,1 

Picea 12,3 87,7 38,2 61,8 43,6 56,4 19,0 81,0 

Abies 22,1 77,9 46,9 53,1 55,3 44,7 30,5 69,5 

Larix 24,3 75,7 69,9 30,1 64,1 35,9 31,4 68,6 

Pinus sibirica, 

P. koraiensis 
25,6 74,4 75,6 24,4 52,2 47,8 39,9 60,1 

Cryptomeria 

japonica 
26,7 73,3 69,6 30,2 66,2 33,8 35,5 64,5 

Chamaecyparis 36,3 63,7 42,8 57,2 39,9 60,1 41,2 58,8 

Лиственные 

Betula 24,7 75,3 57,3 42,7 50,9 49,1 29,0 71,0 

Populus 29,5 70,5 64,3 35,7 55,1 44,9 34,5 65,5 

Quercus 9,7 90,3 32,7 67,3 28,4 71,6 12,9 87,1 

Tilia 15,7 84,3 52,1 47,9 42,5 57,5 21,3 78,7 

Fagus sylvatica 22,1 77,9 56,1 43,9 54,1 45,9 28,2 71,8 

Fraxinus 13,4 86,6 35,2 64,8 33,5 66,5 18,4 81,6 

Alnus 14,8 85,2 39,4 60,6 39,5 60,5 16,8 83,2 

Carpinus betulus 26,7 73,3 33,8 66,2 41,2 58,8 29,1 70,9 

Salix 60,2 39,8 75,0 25,0 76,8 23,2 84,8 15,2 

Acer 17,2 82,8 54,2 45,8 45,4 54,6 23,2 76,8 

Chosenia 

arbutifolia 
9,2 90,8 13,7 86,3 21,9 78,1 13,4 86,6 

Robinia 

pseudoacacia 
4,5 95,5 23,2 76,8 19,7 80,3 8,1 91,9 

Средние 

22,3 

± 

12,3 

77,7 

± 

12,3 

50,0 

± 

18,1 

50,0 

± 

18,1 

47,2 

± 

15,3 

52,8 

± 

15,3 

29,2 

± 

16,6 

70,8 

± 

16,6 
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При практическом использовании комплекта разработанных моделей важно 

знать, насколько различается структура фитомассы различных родов при равен-

стве их морфологических показателей. Для этого мы рассчитали средние для всех 

видов значения ширины кроны и высоты дерева, которые составили соответ-

ственно 3,4 ± 1,0 м и 13,5 ± 2,9 м, и по ним протабулировали все модели табли-

цы 3.9. Затем расчетные значения фитомассы, приведенные к единой мор-

фоструктуре деревьев, для каждой фракции фитомассы были ранжированы в убы-

вающей последовательности (рисунок 3.3) (Усольцев, Цепордей, 2021в). 

Мы видим, что по показателям массы ствола и надземной у равновеликих 

деревьев ряд распределения начинается криптомерией (соответственно 80 и 

110 кг) и заканчивается ивой (соответственно 20 и 25 кг), и 4-кратные различия 

между крайними родами, скорее всего, объясняются разной полнодревесностью 

стволов и плотностью древесины. Эти же два рода начинают и заканчивают ряд 

распределения по массе листвы (хвои), и в данном случае различие намного 

больше, примерно 10-кратное, что объясняется различиями родов как по насы-

щенности пространства кроны ассимилирующим аппаратом, так и по протяжен-

ности крон. Ряд распределения по массе ассимилирующих органов четко делится 

на две части: у вечнозеленых хвоя монотонно снижается с 19 кг у криптомерии до 

8 кг у сосны, после чего масса листвы у листопадных (в том числе лиственницы) 

резко снижается и варьирует в диапазоне от 2 кг у ясеня до 1 кг у ивы. Масса вет-

вей монотонно снижается от 18 кг у пихты до 4 кг у ивы и масса корней соответ-

ственно от 32 кг у криптомерии до 10 кг у ясеня (Усольцев, Цепордей, 2021в). 

Таким образом, в связи с возросшим объемом исходных данных для моде-

лирования фитомассы деревьев разработаны обновленные аллометрические мо-

дели для 19 лесообразующих видов (родов) Евразии, предназначенные для оценки 

фитомассы деревьев и древостоев с использованием технологии бортового лазер-

ного зондирования. Все регрессионные коэффициенты предложенных моделей 

достоверны на уровнях от p < 0,05 до p < 0,001. Соотношение вкладов ширины 

кроны и высоты дерева в объяснение изменчивости фитомассы составило для 

хвои (листвы) (50:50), для ветвей (47:53) и для ствола и надземной соответственно 
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(22:78) и (29:71). При условии равенства линейных размеров деревьев наиболь-

шей фитомассой ствола и надземной обладает криптомерия и наименьшей – ива. 

У вечнозеленых при прочих равных условиях наибольшей массой хвои обладает 

криптомерия и наименьшей – сосна, а из листопадных масса листвы варьирует от 

2 до 1 кг соответственно у ясеня и ивы (Усольцев, Цепордей, 2021в). 

 

Рисунок 3.3 – Фитомасса деревьев 19 лесообразующих родов Евразии, 

имеющих ширину кроны 3,4 м и высоту ствола 13,5 м, в убывающей 

последовательности 

Обозначения компонентов фитомассы см. «Примечания» к табл. 2. 

Обозначения видов (родов) по оси абсцисс: 1 – Cryptomeria japonica D.Don.; 2 – 

Abies Mill.; 3 – Pinus L.; 4 – Larix Mill.; 5 – Quercus L.; 6 – Pinus sibirica, 

P. koraiensis (subgenus Haploxylon, or Strobus); 7 – Chamaecyparis Spach.; 8 – Fraxi-

nus L.; 9 – Picea L.; 10 – Fagus sylvatica L.; 11 – Robinia pseudoacacia L.; 12 – Tilia 

L.; 13 – Carpinus betulus L.; 14 – Acer L.; 15 – Betula L.; 16 – Populus L.; 17 – Alnus 

Gaertn.; 18 – Chosenia arbutifolia (Pall.) A. Scvorts.; 19 – Salix L. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 3 

 

Таким образом, расчет, выполненный по данным 11 056 модельных деревь-

ев 19 лесообразующих видов Евразии, показал, что изменчивость фитомассы 

стволов и надземной объясняется величиной диаметра ствола в аллометрической 

модели в значительно большей степени (97%) по сравнению с изменчивостью фи-

томассы кроны (83-88%). Из фракций фитомассы кроны фитомасса ветвей более 

надежно прогнозируется величиной диаметра ствола (88%) по сравнению с фито-

массой листвы или хвои (83%). 

При обсуждении всеобщих аллометрических моделей, описывающих зави-

симость надземной фитомассы от диаметра ствола, основное внимание исследо-

ватели сосредотачивают на величине углового коэффициента регрессии, теорети-

ческое значение которого, по Г. Весту (West et al., 1999), равно 2,67. Эмпириче-

ское значение названного коэффициента, вычисленное по мировой сводке 279 

моделей, составило 2,37 (Zianis, Mencuccini, 2004), что существенно меньше тео-

ретического. Тот же коэффициент, вычисленный по материалам 1 260 модельных 

деревьев сосны обыкновенной, полученных в лесах Северной Евразии, оказался 

равным 2,34 (Усольцев и др., 2012б), что близко к результату Д. Цианиса и 

М. Менкуччини (2,37). Наш расчет, выполненный по данным 11 056 модельных 

деревьев 19 лесообразующих видов Евразии, показал то же значение, что и для 

сосны Северной Евразии, т. е. 2,34. В этой связи можно предположить, что значе-

ние углового коэффициента аллометрической модели надземной фитомассы, рав-

ное 2,34, является характерным значением для совокупности лесообразующих ви-

дов Евразии.  

Ранжирование видов по показателю фитомассы равновеликих деревьев вы-

явило существенные различия между крайними видами, которые для фитомассы 

ствола, скорее всего, объясняются разными высотами при одном и том же диа-

метре ствола и разной плотностью древесины. Различия по массе хвои и листвы 

характерны, прежде всего, для хвойных и лиственных видов и объясняются как 

разной насыщенностью пространства кроны ассимилирующим аппаратом, так и 
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разной протяженностью крон. 

Включив в аллометрическую модель фитомассы дерева две независимые 

переменные – диаметр ствола и высоту дерева – мы получили повышение объяс-

нительной способности двухфакторной модели по отношению к однофакторной, 

включающей только диаметр ствола, по фитомассе ствола на 2,2%, по фитомассе 

хвои и листвы на 2,6%, по фитомассе ветвей на 3,2%, по фитомассе корней на 

2,7%, по надземной на 1,5%, и в среднем по всем фракциям – на 2,7%. Наимень-

шее различие (1,5%) по надземной фитомассе объясняется разнонаправленностью 

вклада высоты дерева в объяснение изменчивости фитомассы крон и стволов: в 

надземной фитомассе эти два противоположных влияния частично компенсиру-

ются. Оценка вкладов диаметра ствола и высоты дерева в объяснение изменчиво-

сти фитомассы деревьев показала, что они составляют соответственно 69% и 31%. 

Поэтому игнорирование этого 31%-ного вклада в объясненную изменчивость мо-

жет привести к существенным смещениям оценок фитомассы деревьев и древо-

стоев. 

Результаты ранжирования древесных видов по величине различных фрак-

ций фитомассы деревьев, равновеликих по диаметру и высоте дерева, показали 

существенные различия в распределении видов по фитомассе деревьев, равнове-

ликих только по диаметру ствола, вследствие учтенного влияния высоты дерева 

на величину фитомассы. 

Связь фитомассы кроны с длиной кроны у равновеликих деревьев положи-

тельная, а связь фитомассы ствола с длиной кроны отрицательная. Эти две проти-

воположные зависимости приводят к тому, что в надземной фитомассе они вза-

имно компенсируются, и связь надземной фитомассы деревьев с длиной кроны в 

большинстве случаев становится статистически не значимой. Это является еще 

одним подтверждением необходимости оценивать надземную фитомассу деревьев 

не одним общим уравнением, а отдельными для каждой фракции моделями. 

Установлено, что длина кроны объясняет 22% изменчивости фитомассы листвы 

(хвои), 17% – ветвей, 4,3% – ствола и 4,4% надземной фитомассы. В среднем по 

всем фракциям фитомассы вклад длины кроны в объяснение ее изменчивости со-
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ставляет 12%, а на диаметр ствола и высоту дерева приходятся остальные 88%. 

Установлено, что вклады высоты дерева и ширины кроны в объяснение из-

менчивости массы хвои (листвы) разделились поровну (50:50), несколько сме-

щенными в пользу высоты дерева оказались вклады массы ветвей (47:53) и суще-

ственно смещенными в пользу высоты дерева – для массы ствола и надземной, 

соответственно (22:78) и (29:71), что вполне ожидаемо, поскольку масса кроны 

зависит от ее ширины значительно в меньшей степени по сравнению с массой 

ствола. Поскольку в надземной фитомассе доля ствола превалирует, то похожее 

соотношение выявилось и для надземной фитомассы. Выполненное ранжирова-

ние видов по величине фитомассы деревьев, имеющих фиксированные значения 

высоты дерева и ширины кроны, существенно отличается от ранжирований, вы-

полненных по величине фитомассы деревьев равновеликих по диаметру ствола и 

высоте дерева. 

Предложенные аллометрические модели, описывающие связь фитомассы 

разных фракций дерева с диаметром ствола, высотой дерева, длиной и шириной 

кроны, могут быть полезны при расчетах углерод депонирующей способности 

лесных экосистем Евразии. 

 

 

Электронный архив УГЛТУ



213 

ГЛАВА 4. АЛЛОМЕТРИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ НАДЗЕМНОЙ ФИТОМАССЫ 

ДЕРЕВЬЕВ ДЛЯ НАЗЕМНОЙ ТАКСАЦИИ ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ 

ЕВРАЗИИ, ЧУВСТВИТЕЛЬНЫЕ К ИЗМЕНЕНИЮ ТЕМПЕРАТУР И 

ОСАДКОВ, В КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

ЛИБИХА-ШЕЛФОРДА 

4.1 Закономерности изменения фитомассы деревьев лесообразующих 

видов (родов) в территориально распределенных градиентах температур и 

осадков и проверка их соответствия действию закона лимитирующего 

фактора на трансконтинентальном уровне 

Как отмечалось в главе 1, изменчивость фитомассы стволов деревьев объяс-

няется не только их линейными размерами, но и базисной плотностью (DW, 

кг/м
3
), представляющей отношение фитомассы в сухом состоянии к объѐму ство-

ла. Поскольку не все исследователи включали объем ствола в число определяе-

мых показателей, количество исходных данных с известной базисной плотностью 

оказалось существенно меньше, чем без нее (см. таблицу 2.1). В частности, для 

двухвойных сосен это снижение составило 30%, для елей 42%, для берез 44%. Со-

ответственно статистики исходных данных этой уменьшенной базы данных будут 

другими, что и показывает таблица 4.1 (Усольцев, Цепордей, 2021г). Вследствие 

малого числа исходных данных о фитомассе корней, а также больших неопреде-

ленностей в отношении методов их получения, их анализ в виде относительных 

показателей выделен в отдельную главу 8. 

Таблица 4.1 – Статистики показателей 4 747 модельных деревьев, включенных в 

расчет моделей фитомассы, чувствительных к изменению климата 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H DW Pf Pb Ps Pa 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

Mean 13,9 12,9 399,4 4,4 11,6 88,6 104,7 

Min 0,3 1,3 214,1 0,002 0,001 0,02 0,04 
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Продолжение таблицы 4.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H DW Pf Pb Ps Pa 

Max 65,6 32,6 925,2 60,3 256,4 1781 2044,9 

SD 10,2 7,1 91,9 6,4 24,6 144,8 171,6 

CV, % 73,6 55,3 23,0 145,1 211,3 163,4 163,9 

n 1482 1480 1482 1482 1482 1482 1482 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

Mean 11,2 7,2 383,3 4,1 8,4 44,0 57,0 

Min 1,0 0,2 202,5 0,001 0,0001 0,001 0,003 

Max 53,6 26,8 643,7 47,7 135,5 724,5 904,2 

SD 9,8 7,0 68,2 8,3 20,6 114,0 141,6 

CV, % 88,0 97,6 17,8 201,0 245,9 258,9 248,3 

n 108 135 80 135 135 135 135 

Род Picea L. 

Mean 14,0 12,6 407,4 10,6 16,4 123,6 150,2 

Min 0,6 1,0 240,5 0,07 0,08 0,15 0,4 

Max 69,8 44,2 990 222,0 359,9 2892 3370,5 

SD 11,7 9,2 91,9 17,6 33,4 287,0 332,5 

CV, % 83,6 72,7 22,6 165,7 203,7 232,3 221,4 

n 786 790 790 789 789 790 789 

Род Abies Mill. 

Mean 17,7 14,6 420,7 17,2 24,6 169,0 210,8 

Min 0,8 1,7 276,6 0,20 0,18 0,30 0,68 

Max 65,5 32,7 980 106,4 285,1 2133 2468,4 

SD 12,3 8,1 101,4 20,5 39,8 268,0 323,3 

CV, % 69,5 55,4 24,1 118,9 161,8 158,6 153,4 

n 369 372 279 350 350 372 350 

Род Larix Mill. 

Mean 14,7 11,6 497,2 5,0 18,0 132,9 156,0 

Min 0,3 1,4 196,2 0,004 0,004 0,01 0,02 
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Окончание таблицы 4.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

D H DW Pf Pb Ps Pa 

Max 72,9 34,0 787,4 76,6 448,3 3386 3877,3 

SD 10,9 6,1 86,7 10,2 45,8 324,3 376,3 

CV, % 73,9 52,2 17,4 202,8 253,7 244,0 241,2 

n 528 419 442 528 528 528 528 

Род Betula L. 

Mean 14,0 14,1 502,1 3,0 17,7 87,5 108,3 

Min 0,5 0,7 77,1 0,008 0,009 0,05 0,08 

Max 48,0 34,5 901,4 33,3 230,2 800,0 950,2 

SD 8,2 5,9 64,5 3,8 31,2 114,8 146,3 

CV, % 58,3 41,5 12,8 126,6 176,0 131,1 135,1 

n 951 879 952 953 953 953 953 

Род Populus L. 

Mean 14,8 15,1 431,6 3,3 22,7 100,8 126,8 

Min 0,6 2,1 199,9 0,001 0,001 0,1 0,16 

Max 45,7 28,8 800 38,6 354,4 955 1091,1 

SD 9,5 6,1 53,8 5,0 44,4 140,0 183,5 

CV, % 64,1 40,6 12,5 150,9 195,4 139,0 144,7 

n 510 465 439 510 510 441 439 

 

Имеющиеся данные географических координат пробных площадей нанесе-

ны на карты средней январской температуры (https://store.mapsofworld.com/image/

cache/data/map_2014/currents-and-temperature-jan-enlarge-900x700.jpg) и среднего-

довых осадков (http://www.mapmost.com/world-precipitation-map/free-world-

precipitation-map/) (World Weather Maps, 2007) (рисунки 4.1 и 4.2) и одновременно 

совмещены с таксационными и биопродукционными показателями деревьев в од-

ной общей матрице, которая была включена затем в процедуру регрессионного 

анализа. 
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Рисунок 4.1 – Распределение пробных площадей, на которых взяты модельные 

деревья, на схемах изолиний средней температуры января, °С  

(World Weather Maps, 2007) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7 – соответственно Pinus L., 

Haploxylon (Koehne), Picea L., Abies Mill., Larix Mill., Betula L., Populus L. 

 

Электронный архив УГЛТУ



217 

 
Рисунок 4.2 – Распределение пробных площадей, на которых взяты модельные 

деревья, на схемах изолиний среднегодовых осадков, мм  

(World Weather Maps, 2007) 

   

Таким образом, наша модель фитомассы, чувствительная к изменению кли-

мата, включает в качестве независимых переменных не только дендрометриче-

ские показатели деревьев (см. модель (3.2) в главе 3), но также базисную плот-

ность для массы стволов и надземной (за исключением пятихвойных сосен, пихты 

и осины) и климатические переменные (Усольцев, Цепордей, 2021г): 
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lnPi = a0 + b1 (lnD) + b2 (lnН) + b3 (lnD)(lnН) + b4 ln (DW) +  

b5 [ln(T+50)] + b6 (lnPR) + b7[ln(T+50)]·(lnPR).                         (4.1) 

Результаты расчета моделей (4.1) показаны в таблице 4.2. Все регрессион-

ные коэффициенты моделей, представленных в таблице 4.2, значимы на уровнях 

от P < 0,05 до P < 0,001, за исключением помеченных знаком 
(*)

. 

Для выявления степени устойчивости регрессионной модели необходимо 

знание вклада ее независимых переменных в объяснение изменчивости зависимой 

переменной, в данном случае, фитомассы дерева. Процедура регрессионного ана-

лиза дает возможность оценить вклад каждой независимой переменной модели 

(4.1) в объяснение изменчивости анализируемой (искомой) переменной (Лиепа, 

1980). Результаты оценки названных вкладов показаны в таблице 4.3. Вклады 

климатических и структурных переменных в объяснение изменчивости фитомас-

сы деревьев в модели (4.1) составили соответственно 17% и 83%. 

В разделе 2.2 было показано (модель 2.1), что смена одного лимитирующего 

фактора (избытка тепла) другим лимитирующим фактором (дефицита тепла) в 

модели количественно фиксируется переменной T×PR (Глебов, Литвиненко, 

1976), отражающей совместный эффект температуры и осадков, причем эта ком-

бинированная переменная должна иметь положительное значение, в противном 

случае закон лимитирующего фактора не проявляется.  

В результате расчета моделей (4.1) названная комбинированная переменная, 

представленная здесь как [ln(T+50)]×(lnPR), для всех древесных видов по всем 

фракциям фитомассы оказалась с положительным знаком, за исключением моде-

ли для фитомассы ветвей у пятихвойных сосен, где названная переменная оказа-

лась с отрицательным знаком. Это может быть связано с тем, что пятихвойные 

сосны представлены не на всей территории Евразии, а только в ее северо-

восточной части, в узком диапазоне температур и осадков. Другая причина может 

состоять в ранее отмеченном низком качественном уровне исходных данных, ко-

гда остаточная дисперсия, отражающая воздействие температур и осадков, подав-

ляется дисперсией, обусловленной разными методическими подходами и ошиб-

ками в расчетах. 

Электронный архив УГЛТУ



219 

Таблица 4.2 – Результаты расчета моделей (4.1) 

ln(Pi) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(DW) ln(T+50) lnPR 
[ln(T+50)]× 

(lnPR) 
adjR

2
 SE 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

ln(Pf) 21,5883 2,5979 -1,9616 0,1568 - -6,5768 -3,9158 1,1044 0,890 0,566 

ln(Pb) 33,0591 2,6945 -1,7371 0,2344 - -10,2961 -5,9280 1,7103 0,943 0,511 

ln(Ps) -1,5780 1,4144 0,5407 0,1757 0,7543 -1,5732 -1,0750 0,3026 0,995 0,158 

ln(Pa) 1,5852 1,6469 -0,1259 0,2151 0,5356 -1,8920 -1,2091 0,3561 0,990 0,202 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

ln(Pf) 29,7767 2,0722 -1,7264 0,3126 - -8,1438
(*)

 -6,1312
(*)

 1,6140
(*)

 0,900 0,475 

ln(Pb) -120,1082 2,1580 -1,2249 0,2799 - 34,7655
(*)

 16,2603
(*)

 -4,8220
(*)

 0,927 0,477 

ln(Ps) 152,1524 1,0207 0,7257 0,2240 - -42,4619 -24,8583 6,8312 0,987 0,234 

ln(Pa) 71,4142 1,3592 -0,2145 0,3070 - -18,9012 -12,6057 3,3089 0,979 0,279 

Род Picea L. 

ln(Pf) 6,7035 1,8214 -1,3869 0,2209 - -1,4559
(*)

 -1,3408
(*)

 0,2707
(*)

 0,874 0,515 

ln(Pb) 37,5216 1,8242 -1,3708 0,2843 - -10,6471 -5,6225 1,5485 0,878 0,576 

ln(Ps) 14,5378 1,0378 0,4828 0,2526 0,9306 -5,7765 -3,6421 0,9496 0,995 0,166 

ln(Pa) 42,3950 1,1121 -0,4295 0,3529 - -11,4190 -6,7934 1,8182 0,984 0,250 

Род Abies Mill. 

ln(Pf) 49,1729 1,9764 -1,7602 0,2569 - -10,3492
(*)

 -8,6455
(*)

 1,8643
(*)

 0,905 0,476 

ln(Pb) 1,9865 1,9908 -1,6590 0,3205 - -0,3357
(*)

 -0,6549
(*)

 0,0998
(*)

 0,930 0,478 
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Продолжение таблицы 4.2 

ln(Pi) а0 lnD lnH (lnD)×(lnН) ln(DW) ln(T+50) lnPR 
[ln(T+50)]× 

(lnPR) 
adjR

2
 SE 

ln(Ps) 35,8603 0,9414 0,2732 0,3179 - -9,9255 -6,0022 1,5902 0,990 0,221 

ln(Pa) 48,3600 1,1420 -0,4601 0,3548 - -12,0783 -7,9335 1,9829 0,983 0,258 

Род Larix Mill. 

ln(Pf) 4,5299 2,0094 -1,4010 0,1753 - -1,7021 -1,3807 0,3560 0,833 0,596 

ln(Pb) 5,2926 2,1669 -1,5664 0,2551 - -1,9663 -1,3064 0,3756 0,889 0,559 

ln(Ps) -6,4489 1,3702 0,6785 0,1647 0,9309 -0,3931 -0,3475 0,0747 0,994 0,139 

ln(Pa) -3,0650 1,4878 0,2050 0,1898 0,7235 -0,7639 -0,5839 0,1468 0,992 0,153 

Род Betula L. 

ln(Pf) 28,7262 1,2510 -0,4746 0,2452 - -7,7748 -5,3644 1,3163 0,847 0,580 

ln(Pb) 95,4290 1,3795 -0,6457 0,4143 - -27,4814 -15,7630 4,4051 0,925 0,522 

ln(Ps) 13,7349 1,0951 1,0352 0,1816 0,5733 -5,7621 -3,3096 0,9383 0,994 0,141 

ln(Pa) 21,4126 1,0065 0,7590 0,2500 0,5117 -7,6780 -4,3674 1,2279 0,990 0,177 

Род Populus L. 

ln(Pf) 129,037 2,6758 -1,68686 0,0650
(*)

 - -37,6454 -21,5549 6,1677 0,911 0,470 

ln(Pb) 94,4010 3,1573 -1,9817 0,1441 - -27,2113 -15,8639 4,4736 0,958 0,407 

ln(Ps) 0,3002 1,2459 0,5717 0,2217 - -0,5986
(*)

 -0,6550
(*)

 0,1482
(*)

 0,994 0,140 

ln(Pa) 19,5835 1,5523 0,0768
(*)

 0,2131 - -5,8491 -3,6930 1,0100 0,993 0,158 

Примечание:
 (*) 
Регрессионные коэффициенты, не значимые на уровне P < 0,05. 
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Таблица 4.3 – Вклад независимых переменных модели (4.1) в объяснение измен-

чивости зависимых переменных, %  

Зависимая 

переменная 

Независимые переменные уравнений (4.1) 

lnD 

(I) 

lnH 

(II) 

(lnD)× 

(lnН) 

(III) 

ln(DW) 

(IV) 
I+II+III+IV 

ln(T+50) 

(V) 

lnPR  

(VI) 

[ln(T+50)]×  

(lnPR)  

(VII) 

(V)+(VI)+ 

(VII) 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

Ps 45,6 14,7 17,3 17,2 94,8 1,6 1,8 1,8 5,2 

Pb 46,1 24,9 12,1 - 83,1 5,6 5,6 5,7 16,9 

Pf 48,6 39,7 8,8 - 88,1 3,9 4,0 4,0 11,9 

Pa 55,4 3,6 22,0 12,7 93,7 2,0 2,1 2,2 6,3 

Х ± σ
(*)

 - - - - 89,9 ± 5,4 - - - 10,1 ± 5,4 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

Ps 27,4 14,6 17,8 - 59,8 12,8 14,0 13,4 40,2 

Pb 43,1 18,2 16,4 - 77,7 8,1 7,1 7,1 22,3 

Pf 44,9 28,0 19,8 - 92,7 1,9 2,9 2,5 7,3 

Pa 43,0 4,9 28,6 - 76,5 7,0 8,7 7,8 23,5 

Х ± σ - - - - 76,7 ± 13,4 - - - 23,3 ± 13,4 

Род Picea L. 

Ps 29,7 11,3 28,7 20,9 90,6 3,0 3,2 3,2 9,4 

Pb 40.3 23,6 25,4 - 89,3 3,8 3,4 3,5 10,7 

Pf 47,1 27,8 22,8 - 97,7 0,7 0,9 0,7 2,3 

Pa 33,2 9,6 41,2 - 84,0 5,3 5,3 5,4 16,0 

Х ± σ - - - - 90,4 ± 5,6 - - - 9,6 ± 5,6 

Род Abies Mill. 

Ps 33,5 7,9 43,5 - 84,9 4,9 5,1 5,1 15,1 

Pb 43,0 29,1 27,2 - 99,3 0,1 0,4 0,2 0,7 

Pf 39,9 28,9 20,3 - 89,1 3,1 4,3 3,5 10,9 

Pa 32,8 10,8 40,2 - 83,8 5,1 5,7 5,4 16,2 

Х ± σ - - - - 89,3 ± 7,1 - - - 10,7 ± 7,1 

Род Larix Mill. 

Ps 44,2 14,8 16,4 15,1 90,5 2,6 3,9 3,0 9,5 

Pb 39,9 20,1 14,1 - 74,1 8,1 8,7 9,1 25,9 
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Продолжение таблицы 4.3 

Зависимая 

переменная 

Независимые переменные уравнений (4.1) 

lnD 

(I) 

lnH 

(II) 

(lnD)× 

(lnН) 

(III) 

ln(DW) 

(IV) 
I+II+III+IV 

ln(T+50) 

(V) 

lnPR  

(VI) 

[ln(T+50)]×  

(lnPR)  

(VII) 

(V)+(VI)+ 

(VII) 

Pf 41,4 20,1 10,8 - 72,3 7,9 10,3 9,5 27,7 

Pa 47,6 4,5 18,8 11,6 82,5 5,1 6,5 5,9 17,5 

Х ± σ - - - - 79,9 ± 8,4 - - - 20,2 ± 8,4 

Род Betula L. 

Ps 30,2 32,6 14,2 8,9 85,9 4,7 4,7 4,7 14,1 

Pb 25,4 11,1 22,5 - 59,0 13,5 13,9 13,6 41,0 

Pf 40,6 14,4 23,4 - 78,4 6,5 8,1 7,0 21,6 

Pa 28,5 24,5 20,0 8,1 81,1 6,3 6,3 6,3 18,9 

Х ± σ - - - - 76,1 ± 11,8 - - - 23,9 ± 11,8 

Род Populus L. 

Ps 47,3 22,7 27,7 - 97,7 0,5 0,9 0,9 2,3 

Pb 42,5 27,5 6,3 - 76.3 8,2 7,7 7,8 23,7 

Pf 38,8 24,7 3,1 - 66,6 11,4 10,9 11,1 33,4 

Pa 56,6 2,9 25,6 - 85,1 4,8 5,2 4,9 14,9 

Х ± σ - - - - 83,1 ± 15,6 - - - 18,6 ± 13,2 

В среднем по семи видам (родам) 

Х ± σ - - - - 83,4 ± 10,6 - - - 16,6 ± 10,5 

Примечание: 
(*) 
Х ± σ – среднее значение ± стандартное отклонение. 

Возраст дерева, хотя и является важной независимой переменной при объ-

яснении изменчивости фитомассы деревьев (Qiu et al., 2018), особенно хвои 

(листвы) и ветвей (Усольцев, 1972; Xiang, 2021), в данном случае оказался стати-

стически не значимым на уровне P < 0,05 вследствие его корреляции с высотой 

дерева. Кроме того, он представляет трудно измеряемый показатель при массовой 

таксации фитомассы по сравнению с диаметром ствола и высотой дерева. Модели 

фитомассы (таблица 4.2) действительны в пределах диапазонов фактических по-

казателей диаметра ствола, высоты дерева и базисной плотности (таблица 4.1). 

Переменная ln(pbas) для фитомассы стволов и надземной пятихвойных сосен, 
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пихты и осины оказалась статистически не значимой (таблица 4.2). Базисная 

плотность в качестве независимой переменной при оценке надземной фитомассы 

в основном оказалась значимой у тех же древесных видов, у которых она значима 

при оценке фитомассы ствола, поскольку в надземной фитомассе доля ствола яв-

ляется преобладающей (Усольцев, Цепордей, 2021г). 

Геометрическая интерпретация моделей (4.1) представлена в виде трехмер-

ных зависимостей фитомассы деревьев от температур и осадков (рисунок 4.3). 

Они получены путем подстановки в (4.1) средних значений D, Н и DW, равных 

соответственно 14,7 см, 13,2 м и 451,5 кг/м
3 
(Усольцев, Цепордей, 2021г). 

На рисунке 4.3 видно, что зависимость всех фракций надземной фитомассы 

равновеликих деревьев от температур и осадков описывается у всех древесных 

видов трехмерными поверхностями пропеллеро-образной формы. В холодных ре-

гионах при повышении осадков фитомасса снижается, но по мере перехода к теп-

лым регионам она характеризуется противоположным трендом, т. е. закономер-

ность меняет знак. При повышении температуры во влажных регионах фитомасса 

увеличивается, но по мере перехода в сухие условия начинает снижаться и на 

предельном значении климатического фактора меняет знак (Усольцев, Цепор-

дей, 2021г).  

Это означает, что в трансконтинентальных климатических градиентах дей-

ствие лимитирующего фактора проявляется при моделировании фитомассы дере-

вьев (за исключением фитомассы ветвей у пятихвойных сосен) у всех древесных 

видов: в холодных условиях (T = -30°С) лимитирующим фактором является избы-

ток осадков, а в обеспеченных теплом условиях (T = 10°С) лимитирующим фак-

тором становится дефицит осадков; во влажных условиях (PR = 900 мм) лимити-

рующим фактором является избыток влаги, а в сухих (PR = 300 мм) – ее дефицит. 

Таким образом, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего фактора 

другим, как это происходит при однофакторном анализе (Kira, Shidei, 1967; Фон-

ти, 2020), а смену знака воздействия на продуктивность деревьев при рассмотре-

нии одновременного действия температур и осадков, а именно, смену положи-

тельного воздействия на отрицательное и наоборот. 
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Рисунок 4.3 – Расчетные согласно модели (4.1) изменения фракций надземной 

фитомассы в связи с средней температурой января (Т) и среднегодовыми 

осадками (PR). Здесь и далее: обозначения фракций фитомассы те же, что в 

таблице 4.1. Обозначения видов (родов): 1 – двухвойные сосны; 2 – пятихвойные 

сосны; 3 - Picea L.; 4 - Abies Mill.; 5 - Larix Mill.; 6 - Betula L.; 7 - Populus L. 
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Мы видим также, что упомянутая смена знака воздействия того или иного 

климатического фактора происходит у разных видов и разных фракций фитомас-

сы с разной интенсивностью и разной степенью очевидности, и эта интенсивность 

смены знака прямо коррелирует с уровнем значимости комбинированной пере-

менной [ln(T+50)] × (lnPR). Менее всего названная смена знака выражена у тех 

видов, а в пределах вида у тех фракций фитомассы, в моделях для которых ре-

грессионные коэффициенты комбинированной переменной, не значимы на уровне 

P < 0,05 (в таблице 4.2 помечены знаком 
(*)

). 

Наглядное выражение названных закономерностей удобнее всего показать 

на интегральном показателе, а именно, на надземной фитомассе деревьев. Срав-

нительный анализ реакции видов на территориальные климатические тренды мы 

выполним на предельных значениях климатических факторов, в данном случае 

лимитирующих фитомассу равновеликих деревьев. Закономерности для надзем-

ной фитомассы деревьев, выведенные для всех видов (родов) в совокупности (ри-

сунки 4.4 и 4.5) получают наглядное подтверждение ранее упомянутому действию 

лимитирующего фактора: в условиях недостатка влаги (PR = 300 мм) любое по-

вышение температуры усугубляет ее дефицит, и фитомасса уменьшается (рису-

нок 4.4б), а в условиях достаточного увлажнения (PR = 900 мм) повышение тем-

пературы вызывает эффект прямо противоположный (рисунок 4.4а). В холодных 

регионах (Т = -30°C) увеличение осадков вызывает «сверхнормативное» пере-

увлажнение, и фитомасса деревьев снижается (рисунок 4.5а), а в теплых регионах 

(Т = 10°C), эффект осадков положительный, и фитомасса увеличивается (рису-

нок 4.5б) (Усольцев, Цепордей, 2021г). 

Таким образом, по показателю фитомассы имеются четыре оптимальных 

сочетания температур и осадков (правые части рис. 4.4а и 4.5б и левые части рис. 

4.4б и 4.5а) и четыре пессимальных сочетания (левые части рис. 4.4а и 4.5б и пра-

вые части рис. 4.4б и 4.5а). Очевидно, что реакция фитомассы деревьев на изме-

нения климатических переменных является видоспецифичной, хотя у большин-

ства видов наблюдаются однонаправленные тренды. 
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Рисунок 4.4 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы деревьев в 

связи с повышением зимней температуры при обильных осадках PR= 900 мм (а) и 

при недостаточных осадках PR = 300 мм (б) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7 – соответственно Pinus L. 

(двухвойные сосны), Haploxylon (пятихвойные сосны), Picea L., Abies Mill., 

Larix Mill., Betula L., Populus L.  

Здесь и далее: обобщенная для всех видов закономерность показана цветной 

линией регрессии, а тональная область показывает ее ошибку. 

Принцип лимитирующего фактора в разработанных моделях может быть 

интерпретирован совокупностью знаков при климатических переменных, а имен-

но, наличием знаков «минус» при ln(T+50)] и (lnPR) и знака «плюс» при комбини-

рованной переменной [ln(T+50)]·(lnPR) (см. таблицу 4.2). Если в результате ре-

грессионного анализа получены иные сочетания знаков «минус» и «плюс», это 

будет означать, что принцип лимитирующего фактора для того или иного древес-

ного вида не реализуется. Подобное отклонение от принципа лимитирующего 

фактора может быть вызвано выше отмеченным недостаточным качественным 

уровнем эмпирического материала, а также его недостаточной представленностью 

в территориальных градиентах температур и осадков (Усольцев, Цепордей, 2021г). 
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Рисунок 4.5 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы  

деревьев в связи с повышением среднегодовых осадков при средней  

январской температуре -30 °C (а) и при +10 °C (б) 

С целью удобства численного представления названных 3D-

закономерностей вынесем графические зависимости для надземной фитомассы, 

представленные на рисунке 4.3, отдельно от остальных фракций (рисунок 4.6).  

Используя графики на рисунке 4.6 и таблицы, по которым они построены, 

мы вычислили, на сколько кг произойдет увеличение надземной фитомассы дере-

вьев 7 древесных видов при изменении температур и осадков на предельных зна-

чениях их территориальных градиентов (таблица 4.4) (Усольцев, Цепор-

дей, 2021г). 
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Рисунок 4.6 – Расчетные согласно модели (4.1) изменения надземной  

фитомассы деревьев в связи с средней температурой января (Т)  

и среднегодовыми осадками (PR) 
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Таблица 4.4 – Изменение надземной фитомассы дерева при повышении темпера-

тур и осадков на предельных значениях их территориальных градиентов 

Род (вид) 

Изменение надземной фитомассы дерева (кг): 

Увеличение (кг) при повышении Снижение при (кг) повышении 

температуры на 

1°С в влажных 

регионах 

(PR = 900 мм) 

годичных осадков 

на 20 мм в теплых 

регионах (T=10°С) 

температуры на 

1°С в сухих 

условиях 

(PR = 300 мм) 

годичных осадков 

на 20 мм в холод-

ных регионах 

 (T = -30°С) 

Pinus 0,87 0,79 0,13 0,35 

Haploxylon 6,10 1,63 1,43 3,38 

Picea 1,85 1,29 1,58 2,13 

Abies 1,85 0,53 1,46 2,89 

Larix 0,35 0,07 0,16 0,52 

Betula 1,16 1,40 0,87 1,31 

Populus 1,50 1,14 0,14 1,05 

М ± σ 1,95 ± 1,91 0,98 ± 0,55 0,82 ± 0,68 1,66 ± 1,17 

 

Судя по цифровым данным таблицы 4.4, наименьшее изменение надземной 

фитомассы деревьев на предельных значениях температур и осадков в их терри-

ториальных градиентах возможно у двухвойных сосен и лиственниц и наиболь-

шее – у пятихвойных сосен. В целом, на предельных значениях влагообеспечен-

ности (PR = 900 мм и PR = 300 мм) увеличение фитомассы при повышении тем-

пературы в влажных регионах перекрывает ее снижение при повышении темпера-

туры в сухих регионах (1,95 – 0,82 = 1,13 кг), а на предельных значениях тепло-

обеспеченности (T = 10°С и T = -30°С), наоборот, снижение фитомассы при по-

вышении осадков в холодных регионах перекрывает ее увеличение при повыше-

нии осадков в теплых регионах (0,98 – 1,66 = -0,68 кг) (Усольцев, Цепор-

дей, 2021г).  

Представляет интерес выяснить, есть ли регионы, где фитомасса остается 

неизменной в территориальных градиентах температур и осадков. И каковы зна-

чения тех или иных температур и осадков на территории Евразии, в точках кото-

рых для каждого рода имеются постоянные значения надземной фитомассы рав-

новеликих деревьев. По данным таблиц, служащих основой построения трехмер-
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ных поверхностей на рисунке 4.6, такие соотношения вычислены и приведены в 

таблице 4.5 (Усольцев, Цепордей, 2021г). 

Таблица 4.5 – Территориальные температуры (Tint,°С) и осадки (PRint,мм), которым 

соответствуют стабильные значения фитомассы деревьев (Pconst, кг)  

Род (вид) Tint PRint Pconst 

Pinus -20 260 57 

Haploxylon -5 350 103 

Picea -8 520 58 

Abies +4 450 80 

Larix +4 280 64 

Betula -15 480 54 

Populus -11 330 57 

М ± σ -7,3 ± 9,1 381 ± 101 67,6 ± 17,9 

 

Мы видим, что значения территориальных температур и осадков, обеспечи-

вающих неизменную величину фитомассы деревьев, являются видоспецифичны-

ми. Региональные январские температуры для неизменных значений фитомассы 

варьируют в диапазоне от +4°С до -20°С, а годичные осадки – от 260 до 520 мм. 

Средняя статистическая фитомасса подобных равновеликих деревьев для всех ви-

дов (родов) составляет 67,6 ± 17,9 кг при средней январской температуре                 

-7,3 ± 9,1°С и среднегодовых осадках 381 ± 101 мм. 

4.2 Использование построенных моделей, чувствительных к 

территориальным градиентам температур и осадков, для прогнозирования 

изменений фитомассы деревьев в темпоральных градиентах температур и 

осадков на основе принципа пространственно-временнóго замещения 

Несмотря на некоторые неопределенности с переносом реакций фитомассы 

деревьев в пространственных градиентах на предполагаемые реакции в темпо-

ральных прогнозах (Bjorkman et al., 2018), мы считаем возможным в данном слу-
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чае применить описанный в главе 1 принцип пространственно-временного заме-

щения при оценке возможной реакции фитомассы деревьев на климатические 

сдвиги. 

Рассмотрим описанные в предыдущем разделе закономерности в ином ра-

курсе, реализовав концепцию пространственно-временного замещения и принцип 

«Что будет, если…?». Иными словами, какова будет реакция фитомассы деревьев, 

если при постоянстве территориальных градиентов температур и осадков мы 

предположим повышение температуры во времени на 1 °C и сокращение годич-

ных осадков на 20 мм.  

Чтобы получить представление о том, как будет реагировать фитомасса де-

рева на предполагаемые будущие изменения температур и осадков, мы взяли 

своеобразные первые производные от двухфакторных поверхностей, представ-

ленных на рисунке 4.6, в табличной их реализации путем взятия соответствующих 

приращений по оси температур с шагом 1 °С и по оси годичных осадков с шагом 

20 мм (Усольцев, Цепордей, 2021г).  

На рисунке 4.7 показано изменение фитомассы деревьев (Δа, %) при повы-

шении температуры на 1 °С в разных климатических зонах (территориальных 

градиентах), характеризуемых разными соотношениями температуры и осадков. 

При этом предполагается, что осадки изменяются только территориально, а тем-

пература в результате предполагаемого изменения климата повышается на 1 °С 

при разных территориальных уровнях температур, обозначаемых как -30Δ…+10Δ. 

Получена общая закономерность евразийского масштаба: в достаточно влаго-

обеспеченных климатических поясах повышение температуры при неизменном 

количестве осадков вызывает еѐ увеличение (красные области поверхностей на 

рисунке 4.7), а во влагодефицитных поясах – снижение (синие области поверхно-

стей на рисунке 4.7) (Усольцев, Цепордей, 2021г). 
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Рисунок 4.7 – Изменение фитомассы деревьев при повышении температуры 

на 1°С вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы при 

предполагаемом повышении температуры на 1°С;  

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

фитомассы при предполагаемом повышении температуры на 1°С. 
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На рисунке 4.8 показано изменение фитомассы деревьев (Δ, %) при сниже-

нии уровня годичных осадков на 20 мм в разных климатических зонах. При этом 

предполагается, что температура января изменяется только территориально, а 

осадки в результате изменения климата снижаются на 20 мм при разных террито-

риальных уровнях осадков, обозначаемых как -400Δ…-900Δ. Установлена общая 

трансконтинентальная закономерность: в теплых климатических поясах сокраще-

ние уровня осадков на 20 мм при неизменной средней температуре января вызы-

вает снижение надземной фитомассы (синяя область поверхностей), а в холодных 

климатических поясах – ее увеличение (красная зона поверхностей) (рисунок 4.8) 

(Усольцев, Цепордей, 2021г). 

Численное выражение названных закономерностей представлено в табли-

це 4.6. Мы видим, что на предельных значениях температур и осадков в их темпо-

ральных градиентах процентные увеличения и снижения фитомассы деревьев яв-

ляются видоспецифичными. В то же время, названные изменения являются одно-

направленными, и в целом повторяются закономерности, обусловленные действи-

ем лимитирующего фактора, ранее показанные в территориальных градиентах.  

Поскольку предполагаемые темпоральные изменения фитомассы рассчита-

ны при условии постоянства территориальных градиентов температур и осадков, 

положение линий разграничения положительных и отрицательных изменений фи-

томассы при предполагаемых как повышении температуры на 1°С, так и пониже-

нии количества годичных осадков на 20 мм (линии б на рисунках 4.7 и 4.8), соот-

ветствует значениям территориальных температур и осадков, показанных в таб-

лице 4.4. 

Полученные закономерности следует считать предварительными, имея в 

виду разнообразие методов получения исходных данных о фитомассе деревьев, их 

неравномерную представлениость в разных климатических регионах, неточную 

привязку пробных площадей к климатическим картам вследствие интерполяци-

онной процедуры, низкое разрешение используемых климатических карт, несоот-

ветствие между временем получения данных о фитомассе и временем составления 

климатических карт, наконец, наличие тривиальных ошибок в расчетах.  
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Рисунок 4.8 – Изменение фитомассы деревьев при снижении уровня осадков 

на 20 мм вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

a – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы при 

предполагаемом снижении осадков на 20 мм;  

b – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

фитомассы при предполагаемом снижении осадков на 20 мм. 
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Таблица 4.6 – Изменение надземной фитомассы дерева при повышении темпера-

тур и снижении осадков на предельных значениях их темпоральных градиентов 

Род (вид) Пределы 

Увеличение (+) и снижение (-) надземной 

фитомассы дерева (%) при: 

повышении 

температуры 

на 1°С в влаж-

ных условиях 

(PR = 900 мм) 

 снижении го-

дичных осадков 

на 20 мм в хо-

лодных регионах 

 (T = -30°С) 

 повышении 

температуры 

на 1°С в су-

хих условиях 

(PR = 300 мм) 

снижении го-

дичных осад-

ков на 20 мм в 

теплых регио-

нах (T=10°С) 

Pinus 
max +2,54 +1,15 -0,41 -1,97 

min +0,87 +0,34 -0,14 -0,58 

Haploxylon 
max +12,0 +11,4 -1,63 -2,67 

min +7,10 +3,23 -0,99 -0,79 

Picea 
max +6,96 +5,21 -3,93 -2,43 

min +2,30 +2,41 -1,36 -1,14 

Abies 
max +7,57 +12,8 -2,50 -1,12 

min +2,50 +4,38 -1,86 -0,40 

Larix 
max +1,06 +1,53 -0,43 -0,18 

min +0,36 +0,37 -0,15 -0,04 

Betula 
max +3,85 +4,87 -2,76 -4,45 

min +1,29 +1,56 -0,95 -1,47 

Populus 
max +5,11 +4,71 -0,43 -3,00 

min +1,70 +1,51 -0,15 -0,99 

М ± σ 
max +5,58 ± 3,65 +5,95 ± 4,52 -1,73 ± 1,39 -2,26 ± 1,37 

min +2,30 ± 2,25 +1,97 ± 1,48 -0,80 ± 0,68 -0,77 ± 0,48 

 

Сказанное может служить объяснением, почему из 10-12 основных лесооб-

разующих родов Евразии действие закона лимитирующего фактора в трансконти-

нентальных климатических градиентах установлено лишь для семи родов (Усоль-

цев, Цепордей, 2021г). 

Для того, чтобы считать предварительными прогностические закономерно-

сти изменения фитомассы деревьев при предполагаемых климатических сдвигах 

(рисунки 4.7-4.8), есть еще одно основание. Эти прогностические закономерности 
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выведены с учетом адаптивных реакций лесных деревьев на региональные клима-

тические условия, выработанных в течение тысячелетий, и не учитывают быстрых 

текущих изменений климатической среды за предшествующие и последующие 

десятилетия. Это накладывает серьезные ограничения на способность лесов адап-

тироваться к новым климатическим условиям. 

Мы использовали существующие изменения фитомассы деревьев в терри-

ториальных климатических градиентах для прогнозирования возможных ее изме-

нений в предполагаемых темпоральных градиентах температур и осадков. Однако 

фундаментальное предположение о том, что пространственные отношения между 

климатом и фитомассой могут быть использованы для прогнозирования темпо-

ральных траекторий биопродуктивности в условиях меняющегося климата, оста-

ется в значительной степени непроверенным (Veloz et al., 2012; Усольцев, Цепор-

дей, 2021г). Однако столь же непроверенным является и принцип единообразия в 

дендрохронологии (см. раздел 1.1), который предполагает, что одни и те же лими-

тирующие факторы одинаково проявляются в ширине годичных колец в про-

шлом, настоящем и будущем времени (Fritts, 1976). 

Успех применения теории пространственно-временного замещения в эколо-

гии растений зависит от того, насколько экологические условия, определяющие 

свойства растений в территориальных градиентах, соответствуют будущим эколо-

гическим условиям, определяющим свойства растений в темпоральном градиенте 

(Bjorkman et al., 2018; Bergstrom et al., 2021). Тем не менее, когда нет иной воз-

можности исследовать экосистемные процессы в перспективе, метод простран-

ственно-временного замещения представляет пока вполне приемлемую альтерна-

тиву (Усольцев, Цепордей, 2021г). 

Несмотря на статистическую подтверждаемость и воспроизводимость полу-

ченных закономерностей, они в той или иной степени несут в себе и отражают ка-

чественный уровень используемой базы данных. По мере пополнения базы дан-

ных новыми материалами полученные результаты будут корректироваться. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 4 

 

При моделировании возможных климатически обусловленных изменений 

фитомассы деревьев принята структура многофакторной регрессионной модели, 

включающая в себя в качестве независимых переменных как структурные харак-

теристики деревьев (диаметр ствола, высота дерева и базисная плотность древе-

сины), так и показатели температур и осадков. Вклады структурных и климатиче-

ских переменных в объяснение изменчивости фитомассы деревьев построенными 

моделями составили в среднем соответственно 83% и 17%.  

Поскольку основная доля объясненной изменчивости фитомассы деревьев 

приходится на их структурные характеристики, для корректного описания измен-

чивости фитомассы равновеликих деревьев под влиянием температур и осадков 

необходимо наличие качественной базы исходных данных, полученных по кор-

ректным методикам в достаточном количестве и распределенных равномерно в 

пределах ареала каждого древесного рода. В противном случае остаточная дис-

персия (17%) после учета основной дисперсии (83%) может включать в себя вли-

яние не столько климатических переменных, сколько ошибок и неопределенно-

стей, связанных с получением исходных данных о фитомассе деревьев.  

Действие закона лимитирующего фактора на трансконтинентальном уровне 

при расчете моделей фитомассы деревьев, чувствительных к изменению климата, 

в терминах многофакторного регрессионного анализа проявляется при положи-

тельном значении комбинированной независимой климатической переменной, 

выраженной произведением переменных температур и осадков. Получение стати-

стически не значимого или отрицательного значения комбинированной перемен-

ной означает, что остаточная дисперсия, обусловленная влиянием расчетных 

ошибок и методических неопределенностей и в принципе не подлежащая стати-

стическому объяснению, перекрывает и подавляет дисперсию, обусловленную 

действием климатических переменных. 

В результате выполненного регрессионного анализа впервые установлено, 

что в трансконтинентальных климатических градиентах действие лимитирующего 

фактора проявляется при моделировании фитомассы деревьев у всех древесных 
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родов: в холодных условиях лимитирующим фактором является избыток осадков, 

а в обеспеченных теплом условиях лимитирующим фактором становится их де-

фицит; во влажных условиях лимитирующим фактором является избыток влаги, а 

в сухих – ее дефицит. Иными словами, на трансконтинентальном уровне установ-

лено влияние на фитомассу деревьев таких территориально обусловленных лими-

тирующих факторов, как недостаток или избыток теплообеспеченности, а также 

недостаток или избыток влагообеспеченности территории. 

Таким образом, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего 

фактора другим, как это происходит при однофакторном анализе, а смену знака 

воздействия на продуктивность деревьев при рассмотрении одновременного дей-

ствия температур и осадков, а именно, смену положительного воздействия на от-

рицательное и наоборот. 

Построенные на эмпирическом материале климатически обусловленные 

модели фитомассы деревьев, чувствительные к территориальным градиентам 

температур и осадков, применены при прогнозировании изменений фитомассы 

деревьев во времени на основе принципа пространственно-временнóго замеще-

ния. Установлено, что действие закона лимитирующего фактора проявляется не 

только в территориальных, но и в предполагаемых темпоральных градиентах тем-

ператур и осадков. 

Полученные результаты означают, что климатические сдвиги могут вызвать 

как увеличение, так и снижение фитомассы равновеликих деревьев. Последнее 

явление соответствует регионам, характеризуемым критическими показателями 

температур и осадков. Это согласуется с известным положением, согласно кото-

рому наиболее выраженные изменения растительных группировок под влиянием 

климата прослеживаются в крайних для них условиях существования (Шиятов, 

1964; Горчаковский, 1966; Бирюков, 1968; Харук и др., 1998, 2002). 

Установлены территориальные значения температур и осадков тех регио-

нов, в которых фитомасса деревьев остается относительно стабильной. Эти значе-

ния температур и осадков видоспецифичны и варьируют в диапазонах зимних 

температур от +4°С до -20°С и в диапазонах годичных осадков от 260 до 620 мм. 
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ГЛАВА 5. АЛЛОМЕТРИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ ФИТОМАССЫ ДЕРЕВЬЕВ 

ДЛЯ ЛАЗЕРНОГО ЗОНДИРОВАНИЯ ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ 

ЕВРАЗИИ, ЧУВСТВИТЕЛЬНЫЕ К ИЗМЕНЕНИЮ ТЕМПЕРАТУР И 

ОСАДКОВ, В КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

5.1 Закономерности изменения надземной фитомассы деревьев в 

территориальных градиентах температур и осадков и проверка их 

соответствия действию закона лимитирующего фактора на 

трансконтинентальном уровне 

Как было отмечено в главе 1, при работе исследователей на пробных пло-

щадях и взятии модельных деревьев для определения их фитомассы в первую 

очередь уделяли внимание таким таксационным (морфометрическим) показате-

лям, как возраст, диаметр ствола на высоте груди и высота дерева. Диаметр кро-

ны, как один из основных массообразующих параметров дерева при оценке его 

фитомассы путем лазерного зондирования, измеряли далеко не во всех случаях. В 

итоге база исходных данных для разработки моделей, предназначенных для бор-

тового лазерного зондирования фитомассы и включающих в качестве одной из 

независимых переменных диаметр кроны, оказалась существенно меньше. Если 

база данных для оценки фитомассы по диаметру ствола и высоте дерева насчиты-

вала 11 056 деревьев (таблица 2.1), то база данных для оценки фитомассы путем 

лазерного зондирования насчитывала лишь 6 221 дерево (таблица 2.2), или почти 

вдвое меньше. Соответственно статистики исходных данных этой уменьшенной 

базы данных будут другими, что и показала таблица 3.8 в главе 3. 

В настоящем разделе путем многофакторного регрессионного анализа мы 

намереваемся выяснить, (1) как компоненты фитомассы связаны не только с диа-

метром кроны и высотой деревьев, но также с температурой и осадками, террито-

риально распределенными на территории Евразии и (2) какой вклад в объяснение 

дисперсии компонентов фитомассы имеют морфометрические показатели деревь-

ев и климатические переменные. 
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Имеющиеся данные географических координат пробных площадей нанесе-

ны на карты средней январской температуры (рисунок 5.1) (https://store.mapsofwor

ld.com/image/cache/data/map_2014/currents-and-temperature-jan-enlarge-900x700.jpg) 

и среднегодовых осадков (рисунок 5.2) (http://www.mapmost.com/world-

precipitation-map/free-world-precipitation-map/; World Weather Maps, 2007) и одно-

временно совмещены с таксационными и биопродукционными показателями де-

ревьев в одной общей матрице, которая была включена затем в процедуру регрес-

сионного анализа. 

 

Рисунок 5.1 – Распределение данных о фактической фитомассе деревьев шести 

основных лесообразующих родов на карте январских изотерм, °C  

(World Weather Maps, 2007) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно сосна, кедр, ель,  

пихта, берѐза и осина. 
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Рисунок 5.2 – Распределение данных о фактической фитомассе деревьев шести 

основных лесообразующих родов на карте среднегодовых осадков, мм  

(World Weather Maps, 2007) 

В исследование чувствительности моделей фитомассы деревьев к измене-

ниям температур и осадков привлечены только пять лесообразующих видов (ро-

дов) Евразии с наибольшими ареалами и наибольшей представленностью факти-

ческими значениями морфометрии и фитомассы деревьев: Pinus L. (двухвойные 

виды), Pinus sibirica, Picea, Abies, Betula, Populus, Tilia. Многие виды исключены 

из анализа по причине малого объема данных измерений ширины кроны или их 

сосредоточения в незначительной части ареала.   

 Модели фитомассы в данном разделе рассчитаны только для надземных 

фракций, для которых в базе данных имеется 6 221 наблюдение. Поскольку по 

фитомассе корней и показателям диаметра кроны и высоты дерева в базе имеется 
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лишь 897 фактических данных, анализ чувствительности массы корней к клима-

тическим переменным выполнен отдельно, в следующем разделе.  

При выборе структуры аллометрической модели, описывающей фитомассу 

деревьев как функцию диаметра кроны и высоты дерева, учтены результаты срав-

нительного анализа различных ее структур, показанного в главе 2. Предложенная 

к анализу структура модели включает в качестве независимых переменных как 

морфометрические характеристики деревьев, так и климатические показатели: 

lnPi = a0 + a1(lnDcr) + a2(lnН) + a3[ln(T+50)] + a4(lnPR) + a5 [ln(T+50)]·(lnPR). (5.1) 

Результаты расчета моделей (5.1) показаны в таблице 5.1. Все регрессион-

ные коэффициенты моделей, представленных в таблице 5.1, достоверны на уров-

нях от p < 0,05 до p < 0,001, за исключением помеченных знаком 
(*)

. 

Таблица 5.1 – Результаты расчета моделей (5.1) 

ln(Y) а0 lnDcr lnH ln(T+50) lnPR [ln(T+50)]×(lnPR) adjR
2
 SE 

Подрод Pinus L.  (двухвойные сосны) 

ln(Ps) 12,6477 0,9958 2,2787 -5,0357 -2,3699 0,7731 0,944 0,44 

ln(Pf) 49,0468 1,6511 0,7129 -14,9895 -8,2813 2,4309 0,754 0,74 

ln(Pb) 31,4892 2,0327 1,0041 -10,7060 -5,4806 1,7288 0,825 0,77 

ln(Pa) 20,0555 1,2104 1,9199 -6,9317 -3,4718 1,0972 0,925 0,49 

Подрод Haploxylon  (пятихвойные сосны) 

ln(Ps) 259,08 0,6856 2,1917 -74,1096 -40,1271 11,3592 0,962 0,38 

ln(Pf) 175,72 1,6324 0,6213 -50,7036 -26,8221 7,6665 0,776 0,72 

ln(Pb) -11,483 1,5089 1,3684 5,4753 0,0749 -0,4817 0,855 0,68 

ln(Pa) 201,70 9,9974 1,7547 -57,3299 -31,1563 8,7878 0,931 0,48 

Род Picea L. 

ln(Ps) 131,530 0,6881 2,1216 -35,8714 -21,5145 5,7566 0,974 0,39 

ln(Pf) 37,4651 1,2414 0,9085 -8,9866
(*)

 -6,8162 1,5965
(*)

 0,848 0,66 

ln(Pb) 41,7751 1,6678 1,0776 -10,3827 -7,4996 1,7885 0,908 0,61 

ln(Pa) 105,765 0,9088 1,7171 -28,3300 -17,3923 4,6052 0,960 0,44 
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Продолжение таблицы 5.1 

ln(Y) а0 lnDcr lnH ln(T+50) lnPR [ln(T+50)]×(lnPR) adjR
2
 SE 

Род Abies Mill. 

ln(Ps) 124,475 0,7819 2,4045 -33,8964 -20,1753 5,3681 0,964 0,39 

ln(Pf) -24,1550 1,0652 1,0179 7,1864
(*)

 2,6946
(*)

 -0,8845
(*)

 0,854 0,52 

ln(Pb) 16,9776 1,4269 1,1520 -6,0558
(*)

 -2,9802
(*)

 0,9522
(*)

 0,890 0,55 

ln(Pa) 83,9842 0,9714 1,9197 -22,4262 -13,7509 3,6118 0,948 0,42 

Род Betula L. 

ln(Ps) 105,647 0,7134 2,8897 -30,5235 -17,9250 4,9517 0,957 0,37 

ln(Pf) 5,6750 1,2170 1,2434 -1,2215
(*)

 -1,9729
(*)

 0,3086
(*)

 0,770 0,70 

ln(Pb) 127,722 1,5305 1,9429 -36,7313 -21,7156 6,0076 0,871 0,69 

ln(Pa) 102,229 0,8272 2,6933 -29,5951 -17,4363 4,8155 0,950 0,39 

Род Populus L. 

ln(Ps) 120,715 1,0465 2,5631 -33,209
(*)

 -21,1809 5,6268 0,950 0,44 

ln(Pf) 208,338 2,1142 1,0141 -54,978
(*)

 -37,1724 9,6381 0,832 0,77 

ln(Pb) 341,036 2,2564 1,7932 -91,3918 -59,1253 15,6175 0,881 0,80 

ln(Pa) 155,359 1,2365 2,3770 -42,2833 -27,0538 7,1886 0,945 0,46 

 

Для выявления степени устойчивости регрессионных моделей необходимо 

знание вклада ее независимых переменных в объяснение изменчивости зависимой 

переменной, в данном случае, фитомассы дерева. В результате регрессионного 

анализа мы получили такие данные (таблица 5.2). 

Таблица 5.2 – Вклад независимых переменных модели (5.1) в объяснение 

изменчивости структуры фитомассы хвойных и лиственных видов, %  

ln(Y) 

Независимые переменные 

lnDcr 

(I) 

lnH 

(II) 
I+II 

ln(T+50) 

(III) 

lnPR 

(IV) 

[ln(T+50)] 

× (lnPR) 

(V) 

III+IV+V 

Хвойные 

Pinus (двухвойные виды) 

ln(Ps) 26,6 69,6 96,2 1,4 1,1 1,3 3,8 

ln(Pf) 56,8 27,9 84,7 5,1 4,9 5,3 15,3 

ln(Pb) 58,5 32,6 91,1 3,1 2,7 3,1 8,9 
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Продолжение таблицы 5.2 

ln(Y) 

Независимые переменные 

lnDcr 

(I) 

lnH 

(II) 
I+II 

ln(T+50) 

(III) 

lnPR 

(IV) 

[ln(T+50)] 

× (lnPR) 

(V) 

III+IV+V 

ln(Pa) 33,8 60,5 94,3 2,0 1,7 2,0 5,7 

Pinus sibirica, P. koraiensis (пятихвойные виды) 

ln(Ps) 13,3 48,5 61,8 12,8 12,7 12,7 38,2 

ln(Pf) 44,2 19,2 63,4 12,4 12,1 12,1 36,6 

ln(Pb) 47,5 50,0 97,5 1,6 0,1 0,8 2,5 

ln(Pa) 21,9 44,1 66,0 11,4 11,3 11,3 34,0 

Picea 

ln(Ps) 13,9 57,6 71,5 9,4 9,5 9,6 28,5 

ln(Pf) 43,1 42,5 85,6 4,3 5,3 4,8 14,4 

ln(Pb) 46,4 40,8 87,2 3,.9 4,7 4,2 12,8 

ln(Pa) 20,8 53,2 74,0 8,5 8,8 8,7 26,0 

Abies 

ln(Ps) 18,3 66,7 85,0 4,9 5,1 5,0 15,0 

ln(Pf) 44,6 50,6 95,2 2,0 1,2 1,6 4,8 

ln(Pb) 49,1 46,9 96,0 1,4 1,2 1,4 4,0 

ln(Pa) 26,5 61,8 88,3 3,8 4,0 3,9 11,7 

Средние по хвойным 

Ps 18,0±6,1 60,6±9,6 78,6±15,1 7,1±5,0 7,1±5,1 7,2±5,0 21,4±15,1 

Pf 47,2±6,4 35,1±14,1 82,2±13,4 6,0±4,5 5,9±4,5 6,0±4,4 17,8±13,4 

Pb 50,4±5,5 42,6±7,7 93,0±4,7 2,0±0,9 2,2±2,0 2,4±1,6 7,1±4,7 

Pa 25,8±5,9 54,9±8,1 80,7±13,0 6,4±4,3 6,5±4,4 6,5±4,3 19,4±13,0 

В целом по 

хвойным 
35,3±15,2 48,3±13,8 83,6±12,3 5,6±4,2 5,4±4,2 5,5±4,1 16,4±12,3 

Лиственные 

Betula 

ln(Ps) 20,0 58,9 78,9 7,0 7,1 7,0 21,1 

ln(Pf) 56,0 41,4 97,4 0,5 1,3 0,8 2,6 

ln(Pb) 39,8 36,9 76,7 7,7 7,8 7,8 23,3 

ln(Pa) 23,5 55,5 79,0 7,0 7,0 7,0 21,0 
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Окончание таблицы 5.2 

ln(Y) 

Независимые переменные 

lnDcr 

(I) 

lnH 

(II) 
I+II 

ln(T+50) 

(III) 

lnPR 

(IV) 

[ln(T+50)] 

× (lnPR) 

(V) 

III+IV+V 

Populus 

ln(Ps) 27,1 61,8 88,9 3,5 3,9 3,7 11,1 

ln(Pf) 55,9 24,9 80,8 5,8 6,9 6,5 19,2 

ln(Pb) 44,3 32,6 76,9 7,2 8,1 7,8 23,1 

ln(Pa) 31,0 55,3 86,3 4,3 4,8 4,6 13,7 

Средние по лиственным 

Ps 23,6±5,0 60,4±2,1 83,9±7,1 5,3±2,5 5,5±2,3 5,4±2,3 16,1±7,1 

Pf 56,0±0,1 33,2±11,7 89,1±11,7 3,2±3,7 4,1±4,0 3,7±4,0 10,9±11,7 

Pb 42,1±3,2 34,8±3,0 76,8±0,1 7,5±0,4 8,0±0,2 7,8±0,0 23,2±0,1 

Pa 27,3±5,3 55,4±0,1 82,7±5,2 5,7±1,9 5,9±1,6 5,8±1,7 17,4±5,2 

В целом по 

лиственным 
37,2±14,1 45,9±13,7 83,1±7,2 5,4±2,5 5,9±2,3 5,7±2,5 16,9±7,2 

Средние по хвойным и лиственным 

Ps 19,9±6,0 60,5±7,5 80,4±12,4 6,5±4,1 6,6±4,1 6,6±4,1 19,6±12,4 

Pf 50,1±6,7 34,4±12,2 84,5±12,2 5,0±4,1 5,3±4,0 5,2±4,0 15,5±12,2 

Pb 47,6±6,2 40,0±7,3 87,6±9,1 4,2±3,0 4,1±3,4 4,2±3,1 12,4±9,1 

Pa 26,3±5,2 55,1±6,3 81,3±10,4 6,2±3,5 6,3±3,5 6,3±3,4 18,7±10,4 

В целом по 

хвойным и 

лиственным 

36,0±14,5 47,5±13,5 83,4±10,7 5,5±3,6 5,6±3,7 5,5±3,6 16,6±10,7 

 

Различия хвойных и лиственных по соотношениям вкладов таксационных 

показателей деревьев и климатических переменных в объяснение изменчивости 

фитомассы деревьев для разных ее фракций рассчитаны по t-критерию Стьюден-

та, значения которого составили по фракциям от 0,07 до 1,56, что меньше 

t05 = 2,07. Поскольку различий между хвойными и лиственными по соотношению 

вкладов таксационных и климатических переменных в объяснение изменчивости 

фитомассы по всем фракциям не выявлено, рассчитаны средние значения для всех 

древесных видов (таблица 5.2). В целом, можно заключить, что вклады климати-
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ческих и структурных переменных в объяснение изменчивости фитомассы дере-

вьев в модели (5.1) составили соответственно 17% и 83% (таблица 5.2). Анало-

гичное соотношение было получено в моделях фитомассы деревьев, предназна-

ченных для наземной таксации (таблица 4.3). 

В полученных моделях фитомассы, чувствительных к изменению климата, 

наибольший вклад в объяснение изменчивости фитомассы стволов и надземной 

вносит высота ствола в сравнении с шириной кроны, соответственно 60% против 

20% и 55% против 26%. Примерно такое же соотношение вкладов было в всеоб-

щих аллометрических моделях (таблица 3.10). 

Если в таблице 3.10 вклады диаметра кроны и высоты дерева в объяснение 

изменчивости фитомассы хвои (листвы) и ветвей примерно одинаковые, то в таб-

лице 5.2 в среднем по всем родам вклад ширины кроны существенно выше, чем 

высоты дерева, соответственно 52 % против 36 % и 49 % против 37 %. Некоторое 

расхождение в соотношениях вкладов диаметра кроны и высоты дерева в объяс-

нение изменчивости фракций фитомассы, которое можно видеть при сопоставле-

нии таблиц 3.10 и 5.2, объясняется тем, что в таблице 5.2 некоторую долю объяс-

ненной изменчивости фитомассы берут на себя климатические переменные (в 

среднем около 17%). 

Геометрическая интерпретация моделей (5.1) для фитомассы деревьев по-

лучена путем подстановки в (5.1) средних для всех видов значений Dcr и Н, рав-

ных соответственно 2,9 ± 0,3 м и 13,9 ± 1,3 м (рисунок 5.3). 

Согласно рисунку 5.3, зависимость большинства компонентов фитомассы 

от температур и осадков описывается пропеллеро-образной трехмерной поверх-

ностью. В холодных регионах при повышении осадков фитомасса снижается, но 

по мере перехода к теплым регионам она характеризуется противоположным 

трендом. При повышении температуры во влажных регионах фитомасса увеличи-

вается, но по мере перехода в сухие условия снижается. У сосны, ели и осины 

названная закономерность выполняется по всем фракциям, у березы – по надзем-

ной и фитомассе стволов и ветвей, а у пихты – только по надземной и фитомассе 

стволов.  
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Рисунок 5.3 – Расчетные изменения фракций фитомассы в зависимости от 

средней температуры января (T) и среднего количества осадков (PR) 

Обозначения фракций: a, b, c, d – соответственно надземная фитомасса, 

фитомасса ствола, листвы (хвои) и ветвей.  

Обозначения видов (родов): 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно сосна, кедр,  

ель, пихта, берѐза и осина. 
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Но главное – за исключением модели для массы хвои у пихты, комбиниро-

ванная переменная [ln(T+50)]·(lnPR) во всех случаях имеет знак плюс, что означа-

ет, что большинство полученных закономерностей подтверждают их соответствие 

принципу лимитирующего фактора. Это дает основание сделать вывод, что на 

уровне модельных деревьев в основном соблюдается действие лимитирующего 

фактора при оценке изменений фитомассы в трансевразийских градиентах темпе-

ратур и осадков. Этот вывод подтверждается независимо от структуры модели, 

т. е. независимо от того, предназначена модель для наземной оценки или для ди-

станционной лазерной. 

Недостаточно высокая значимость некоторых переменных в моделях (5.1) 

объясняется недостаточным объемом фактических данных, высокой изменчиво-

стью неучтенных факторов и неточностями измерений, которые становятся в дан-

ных случаях превалирующими по отношению к изменчивости, объясняемой мор-

фометрическими и климатическими переменными. По мере пополнения базы 

данных новыми определениями названные закономерности будут уточняться. 

В дальнейшем предстоит выяснить причину этой неопределенности: в какой 

мере это вызвано видовой спецификой распределения ассимилятов по фракциям 

(Poorter et al., 2015) и в какой – недостаточной представленностью фактического 

материала по отдельным климатическим областям. Подобные неопределенности 

могут быть также следствием различий в морфоструктуре древостоев, в соотно-

шении числа деревьев разного социального статуса и других, неизвестных пока 

обстоятельств. 

Сравнительный анализ реакции видов на климатические сдвиги рассмотрим 

на примере только надземной фитомассы деревьев как показателя, наиболее одно-

значно реагирующего на температуру и осадки по сравнению с составляющими 

его фракциями, особенно изменчивыми хвоей (листвой) и ветвями по показателю 

фитомассы. Это сравнение выполним на предельных значениях климатических 

факторов, в данном случае лимитирующих надземную фитомассу равновеликих 

деревьев.   

Сводные по древесным видам закономерности для надземной фитомассы 
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деревьев (рисунки 5.4 и 5.5) подтверждают ранее упомянутый принцип лимити-

рующего фактора: в условиях недостатка влаги (PR = 300 мм) любое повышение 

температуры усугубляет ее дефицит, и фитомасса уменьшается (рисунок 5.4б), а в 

условиях достаточного увлажнения (PR = 900 мм) повышение температуры вызы-

вает эффект прямо противоположный (рисунок 5.4а). В холодных регионах    

(Т = -25°C) увеличение осадков вызывает «сверхнормативное» переувлажнение, и 

фитомасса деревьев снижается (рисунок 5.5а), а в теплых регионах (Т = 5°C), эф-

фект противоположный, и фитомасса увеличивается (рисунок 5.5б). Эти области 

оптимума и пессимума хорошо видны как на рисунке 5.3, так и на рисунках 5.4 

и 5.5. Также очевидно, что реакция фитомассы деревьев на изменения климатиче-

ских переменных является видоспецифичной, хотя у большинства видов наблю-

даются схожие тренды.  

 
Рисунок 5.4 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы деревьев в 

связи с повышением зимней температуры при обильных осадках PR = 900 мм (а) 

и при недостаточных осадках PR = 300 мм (б) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно Pinus L. (двухвойные 

сосны), Haploxylon (пятихвойные сосны), Picea L., Abies Mill., Betula L., Populus L. 

Здесь и далее: обобщенная для всех видов закономерность показана цветной 

линией регрессии, а тональная область показывает ее ошибку. 
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Рисунок 5.5 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы деревьев  

в связи с повышением среднегодовых осадков при средней январской 

температуре -25 °C (а) и при +5 °C (б) 

Таким образом, как и в предыдущей главе, посвященной анализу моделей 

фитомассы для наземной таксации, в построенных в настоящей главе моделях 

имеются по показателю фитомассы четыре оптимальных сочетания температур и 

осадков (правые части рисунков 5.4а и 5.5б и левые части рисунков 5.4б и 5.5а) и 

четыре пессимальных сочетания (левые части рисунков 5.4а и 5.5б и правые части 

рисунков 5.4б и 5.5а). Очевидно, что реакция фитомассы деревьев на изменения 

климатических переменных является видоспецифичной, хотя у большинства ви-

дов наблюдаются однонаправленные тренды.  

С целью удобства численного представления названных трехмерных зако-

номерностей вынесем графические зависимости для надземной фитомассы, пред-

ставленные на рисунке 5.3, отдельно от остальных фракций (рисунок 5.6). 

Используя графики на рисунке 5.6 и таблицы, по которым они построены, 

мы вычислили, на сколько кг произойдет увеличение надземной фитомассы дере-

вьев шести древесных родов при изменении температур и осадков на предельных 

значениях их территориальных градиентов (таблица 5.3). 
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Рисунок 5.6 – Расчетные согласно модели (5.1) изменения надземной 

фитомассы деревьев в связи с средней температурой января (Т)  

и среднегодовыми осадками (PR) 

Судя по цифровым данным таблицы 5.3, наименьшее изменение надземной 

фитомассы деревьев на предельных значениях температур и осадков в их терри-

ториальных градиентах возможно у двухвойных сосен и наибольшее – у пя-

тихвойных сосен. В целом, на предельных значениях влагообеспеченности 

(PR = 900 мм и PR = 300 мм) снижение фитомассы при повышении температуры в 

влажных регионах перекрывает ее увеличение при повышении температуры в су-

хих регионах (4,99 – 4,25 = 0,74 кг), а на предельных значениях теплообеспечен-

ности (T = 5°С и T = -25°С), снижение фитомассы при повышении осадков в хо-

лодных регионах перекрывает ее увеличение при повышении осадков в теплых 

регионах (6,15 – 4,01= 2,14 кг).  
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Таблица 5.3 – Изменение надземной фитомассы дерева при повышении 

температур и осадков на предельных значениях их территориальных градиентов 

Род (вид) 

Изменение надземной фитомассы дерева (кг): 

Увеличение (кг) при повышении Снижение (кг) при повышении 

температуры на 

1°С в влажных 

регионах 

(PR = 900 мм) 

годичных осадков 

на 20 мм в теплых 

регионах (T = 5°С) 

температуры на 

1°С в сухих 

условиях 

(PR = 300 мм) 

годичных осадков 

на 20 мм в холод-

ных регионах 

 (T = -25°С) 

Pinus 1,45 2,70 1,07 0,09 

Haploxylon 5,11 5,90 11,57 15,98 

Picea 4,01 3,05 5,62 6,58 

Abies 4,23 2,84 7,55 8,94 

Betula 3,89 3,69 2,39 2,59 

Populus 6,83 5,87 1,75 2,71 

М ± σ 4,25 ± 1,76 4,01 ± 1,49 4,99 ± 4,07 6,15 ± 5,76 

 

Представляет интерес выяснить, есть ли регионы, где фитомасса остается 

неизменной в территориальных градиентах температур и осадков, и каковы зна-

чения тех или иных температур и осадков на территории Евразии, в точках кото-

рых для каждого рода имеются постоянные значения надземной фитомассы рав-

новеликих деревьев. По данным таблиц, служащих основой построения 3D-

поверхностей на рисунке 5.6, такие соотношения вычислены и приведены в таб-

лице 5.4. 

Таблица 5.4 – Территориальные температуры (Tint,°С) и осадки (PRint,мм), 

которым соответствуют стабильные значения фитомассы деревьев (Pconst, кг)  

Род (вид) Tint PRint Pconst 

Pinus -27 550 81 

Haploxylon -15 680 58 

Picea -6 470 67 

Abies -5 500 101 

Betula -12 470 37 

Populus -7 360 41 

М ± σ -12,0 ± 8,3 505 ± 106 64,2 ± 24,3 
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Мы видим, что значения территориальных температур и осадков, обеспечи-

вающих неизменную величину фитомассы деревьев, являются видоспецифичны-

ми. Региональные январские температуры для неизменных значений фитомассы 

варьируют в диапазоне от -5°С до -20°С, а годичные осадки – от 360 до 680 мм. 

Среднее статистическое значение фитомассы подобных равновеликих деревьев 

для всех видов (родов) составляет 64,2 ± 24,3 кг при средней январской темпера-

туре -12,0 ± 8,3°С и среднегодовых осадках 505 ± 106 мм. 

5.2 Использование построенных моделей, чувствительных к 

территориальным градиентам температур и осадков, для прогнозирования 

изменений надземной фитомассы деревьев в темпоральных градиентах 

температур и осадков на основе принципа пространственно-временнóго 

замещения 

По аналогии с материалами главы 4, рассмотрим описанные в разделе 5.1 

закономерности в ином ракурсе, а именно, посмотрим, какова будет реакция фи-

томассы деревьев, если при постоянстве территориальных градиентов температур 

и осадков мы предположим повышение температуры во времени на 1°C и сокра-

щение годичных осадков на 20 мм. Чтобы получить представление о том, как бу-

дет реагировать фитомасса дерева на предполагаемые будущие изменения темпе-

ратур и осадков, мы берем на двухфакторных поверхностях (рисунок 5.6) в таб-

личной их реализации приращения фитомассы, соответствующие приращениям 

по оси температур с шагом 1°С и по оси годичных осадков с шагом 20 мм. 

На рисунке 5.7 показано изменение фитомассы деревьев (Δа, %) при повы-

шении температуры на 1°С в разных климатических зонах (территориальных гра-

диентах), характеризуемых разными соотношениями температуры и осадков. Как 

и в главе 4, получена общая закономерность евразийского масштаба: в достаточно 

влагообеспеченных климатических поясах повышение температуры при неизмен-

ном количестве осадков вызывает еѐ увеличение (красные области поверхностей 
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на рисунке 5.7), а во влагодефицитных поясах – снижение (синие области поверх-

ностей на рисунке 5.7). 

 

Рисунок 5.7 – Изменение фитомассы деревьев при повышении температуры 

на 1°С вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы 

при предполагаемом повышении температуры на 1°С;  

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

фитомассы при предполагаемом повышении температуры на 1°С. 

На рисунке 5.8 показано изменение фитомассы деревьев (Δ, %) при сниже-

нии уровня годичных осадков на 20 мм в разных климатических зонах. При этом 

предполагается, что температура января изменяется только территориально, а 

осадки в результате изменения климата снижаются на 20 мм при разных террито-
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риальных уровнях осадков, обозначаемых как -400Δ…-900Δ. Установлена общая 

трансконтинентальная закономерность: в теплых климатических поясах сокраще-

ние уровня осадков на 20 мм при неизменной средней температуре января вызы-

вает снижение надземной фитомассы (синяя область поверхностей), а в холодных 

климатических поясах – ее увеличение (красная зона поверхностей) (рисунок 5.8). 

 

Рисунок 5.8 – Изменение фитомассы деревьев при снижении уровня осадков  

на 20 мм вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

a – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы при 

предполагаемом снижении осадков на 20 мм;  

b – линия разграничения положительных и отрицательных изменений  

фитомассы при предполагаемом снижении осадков на 20 мм. 
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Численное выражение названных закономерностей представлено в табли-

це 5.5. Мы видим, что на предельных значениях температур и осадков в их темпо-

ральных градиентах процентные увеличения и снижения фитомассы деревьев яв-

ляются видоспецифичными. В то же время, названные изменения являются одно-

направленными, и в целом повторяются закономерности, обусловленные действи-

ем лимитирующего фактора, ранее показанные в территориальных градиентах.  

Таблица 5.5 – Изменение надземной фитомассы дерева при повышении 

температур и снижении осадков на предельных значениях их темпоральных 

градиентов 

Род (вид) Пределы 

Увеличение (+) и снижение (-) надземной фитомассы 

дерева (%) при: 
повышении 

температуры 

на 1°С в влаж-

ных условиях 

(PR = 900 мм) 

 снижении го-

дичных осадков 

на 20 мм в хо-

лодных регионах 

 (T = -25°С) 

 повышении 

температуры 

на 1°С в сухих 

условиях 

(PR = 300 мм) 

снижении го-

дичных осад-

ков на 20 мм в 

теплых регио-

нах (T=5°С) 

Pinus 
max +2,11 -0,41 -2,61 -6,18 

min +0,96 -0,13 -1,21 -2,06 

Haploxylon 
max +10,08 +21,89 -24,62 -24,43 

min +4,51 +6,67 -12,18 -8,72 

Picea 
max +12,47 +19,39 -7,77 -7,07 

min +5,55 +5,94 -3,65 -2,36 

Abies 
max +8,77 +15,79 -6,91 -4,86 

min +3,94 +4,89 -3,24 -1,61 

Betula 
max +13,20 +14,29 -8,01 -12,05 

min +5,86 +4,45 -3,76 -4,10 

Populus 
max +29,63 +31,01 -4,90 -11,39 

min +12,66 +9,20 -2,28 -3,86 

М ± σ 
max +12,71 ± 9,18 +16,99 ± 10,37 -9,14 ± 7,85 -11,0 ± 7,18 

min +5,58 ± 3,88 +5,17 ± 3,09 -4,39 ± 3,94 -3,79 ± 2,62 

 

Поскольку предполагаемые темпоральные изменения фитомассы рассчитаны 

при условии постоянства территориальных градиентов температур и осадков, по-

ложение линий разграничения положительных и отрицательных изменений фи-
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томассы при предполагаемых как повышении температуры на 1°С, так и пониже-

нии количества годичных осадков на 20 мм (линии б на рисунках 5.7 и 5.8), соот-

ветствует значениям территориальных температур и осадков, показанных в таб-

лице 5.3. 

Полученные закономерности следует считать предварительными, имея в ви-

ду разнообразие методов получения исходных данных о фитомассе деревьев, их 

неравномерную представлениость в разных климатических регионах, неточную 

привязку пробных площадей к климатическим картам вследствие интерполяци-

онной процедуры, низкое разрешение используемых климатических карт, несоот-

ветствие между временем получения данных о фитомассе и временем составления 

климатических карт, наконец, наличие тривиальных ошибок в расчетах. Сказан-

ное может служить объяснением, почему из 10-12 основных лесообразующих ро-

дов Евразии действие закона лимитирующего фактора в трансконтинентальных 

климатических градиентах установлено лишь для шести родов. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 5 

 

При моделировании возможных климатически обусловленных изменений 

фитомассы деревьев принята структура многофакторной регрессионной модели, 

включающая в себя в качестве независимых переменных как структурные харак-

теристики деревьев (диаметр кроны и высота дерева), так и показатели темпера-

тур и осадков. Вклады структурных и климатических переменных в объяснение 

изменчивости фитомассы деревьев построенными моделями составили в среднем 

соответственно 83% и 17%. Разработанные аллометрические модели, описываю-

щие положительную связь фитомассы всех компонентов деревьев с шириной кро-

ны и высотой дерева на статистически значимом уровне, дают возможность оце-

нивать все компоненты фитомассы методами дистанционного зондирования с вы-

сокой степенью точности. 

Закономерности изменения фитомассы лесообразующих видов в климати-

ческих градиентах Евразии, полученные при моделировании фитомассы по диа-
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метру кроны и высоте дерева, повторяют закономерности, полученные при моде-

лировании фитомассы по диаметру ствола и высоте дерева. 

В результате выполненного регрессионного анализа впервые установлено, 

что в трансконтинентальных климатических градиентах действие лимитирующего 

фактора проявляется при моделировании фитомассы деревьев у всех древесных 

родов: в холодных условиях лимитирующим фактором является избыток осадков, 

а в обеспеченных теплом условиях лимитирующим фактором становится их де-

фицит; во влажных условиях лимитирующим фактором является избыток влаги, а 

в сухих – ее дефицит. Иными словами, на трансконтинентальном уровне установ-

лено влияние на фитомассу деревьев таких территориально обусловленных лими-

тирующих факторов, как недостаток или избыток теплообеспеченности, а также 

недостаток или избыток влагообеспеченности территории. 

Таким образом, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего 

фактора другим, как это происходит при однофакторном анализе, а смену знака 

воздействия на продуктивность деревьев при рассмотрении одновременного дей-

ствия температур и осадков, а именно, смену положительного воздействия на от-

рицательное и наоборот. 

Построенные на эмпирическом материале климатически обусловленные 

модели фитомассы деревьев, чувствительные к территориальным градиентам 

температур и осадков, применены при прогнозировании изменений фитомассы 

деревьев во времени на основе принципа пространственно-временнóго замеще-

ния. Установлено, что действие закона лимитирующего фактора проявляется не 

только в территориальных, но и в предполагаемых темпоральных градиентах тем-

ператур и осадков. 

Полученные результаты означают, что климатические сдвиги могут вызвать 

как увеличение, так и снижение фитомассы равновеликих деревьев. Последнее 

явление соответствует регионам, характеризуемым критическими показателями 

температур и осадков. Это согласуется с известным положением, согласно кото-

рому наиболее выраженные изменения растительных группировок под влиянием 

климата прослеживаются в крайних для них условиях существования (Шиятов, 
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1964; Бирюков, 1968). 

Установлены территориальные значения температур и осадков тех регио-

нов, в которых фитомасса деревьев остается относительно стабильной. Эти значе-

ния температур и осадков видоспецифичны и варьируют в диапазоне зимних тем-

ператур от -5°С до -20°С, а годичные осадки – в дитапазоне от 360 до 680 мм. 
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ГЛАВА 6. РЕГРЕССИОННЫЕ МОДЕЛИ ФИТОМАССЫ ДРЕВОСТОЕВ 

ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ ЕВРАЗИИ, ЧУВСТВИТЕЛЬНЫЕ К 

ИЗМЕНЕНИЮ ТЕМПЕРАТУР И ОСАДКОВ, В КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА 

ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

6.1 Закономерности изменения фитомассы древостоев лесообразующих 

видов (родов) в территориально распределенных градиентах температур и 

осадков и проверка их соответствия действию закона лимитирующего 

фактора на трансконтинентальном уровне 

В настоящем разделе путем многофакторного регрессионного анализа мы 

намереваемся выяснить, (1) как компоненты фитомассы связаны не только с так-

сационными показателями древостоев, но также с территориально распределен-

ными в Евразии показателями температуры и влажности и (2) какой вклад в объ-

яснение дисперсии компонентов фитомассы имеют таксационные показатели дре-

востоев и климатические переменные. 

Для решения поставленной задачи использованы материалы базы данных в 

количестве 6 838 пробных площадей, приведенные в главе 2 (таблица 2.3). По-

скольку не все подроды и роды представлены достаточным количеством пробных 

площадей, для анализа их фитомассы в климатических градиентах Евразии при-

влечены только шесть подродов и родов, характеристика исходных данных для 

которых приведена в таблице 6.1. 

Таблица 6.1 – Статистики показателей фитомассы 5 268 древостоев, включенных 

в расчет моделей фитомассы, чувствительных к изменению климата 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A N М Pf Pb Ps Pa 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

Mean 53 3,7 188,3 5,7 11,3 81,5 98,6 

Min 4 0,05 1,3 0,07 0,19 0,46 2,0 

Max 383 145,0 700,0 20,1 52,9 324,4 358,4 
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Продолжение таблицы 6.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A N М Pf Pb Ps Pa 

SD 39,9 7,8 132,6 2,5 6,9 58,3 63,9 

CV, % 75,5 210,2 70,4 43,9 61,6 71,6 64,9 

n 2 854 2 794 2 671 2 799 2 686 2 677 2 673 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

Mean 118 1,7 246,2 6,1 15,5 103,4 124,6 

Min 7 0,12 0,17 0,05 0,03 0,06 0,14 

Max 380 36,2 656,0 47,7 89,0 255,6 324,0 

SD 79,5 4,2 192,8 6,4 16,2 80,8 95,5 

CV, % 67,4 254,6 78,3 104,8 104,7 78,1 76,6 

n 156 157 157 155 155 156 155 

Род Picea L. 

Mean 84 2,8 329,6 12,2 19,9 130,5 162,3 

Min 3 0,13 0,005 0,03 0,01 0,003 0,04 

Max 350 281,0 1152,0 45,4 116,2 1280,0 1434,9 

SD 51,8 12,9 218,4 7,2 12,7 94,5 107,5 

CV, % 61,5 461,3 66,3 59,3 63,9 72,4 66,2 

n 876 837 851 868 835 834 835 

Род Abies Mill. 

Mean 79 14,0 299,0 10,6 18,3 114,6 146,0 

Min 3 0,13 3,0 1,0 0,4 1,0 3,7 

Max 283 1 000,0 1294,0 33,4 84,6 517,6 597,8 

SD 41,8 88,3 228,2 6,1 13,0 93,3 111,3 

CV, % 53,2 630,3 76,3 57,8 71,3 81,3 76,2 

n 271 271 271 271 254 271 254 

Род Betula L. 

Mean 44 16,1 167,8 3,3 12,9 86,9 104,2 

Min 2 0,08 0,3 0,02 0,08 0,17 0,3 

Max 240 2163,0 500,0 14,8 51,2 239,0 280,2 
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Окончание таблицы 6.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A N М Pf Pb Ps Pa 

SD 27,8 113,7 103,6 1,8 8,7 54,3 61,5 

CV, % 63,7 705,7 61,7 54,9 67,8 62,5 59,0 

n 540 516 534 535 515 522 513 

Род Quercus L. 

Mean 64 1,9 187,3 4,4 26,5 113,0 139,1 

Min 4 0,07 2,0 0,5 0,7 1,3 2,7 

Max 280 41,2 614,0 17,0 131,0 474,2 510,2 

SD 43,9 2,9 138,2 2,3 21,0 87,0 98,3 

CV, % 68,7 157,4 73,8 53,0 79,2 77,0 70,7 

n 665 665 665 640 620 634 605 

 

Имеющиеся данные географических координат пробных площадей нанесе-

ны на карты средней январской температуры (рисунок 6.1) 

(https://store.mapsofworld.com/image/cache/data/map_2014/currents-and-temperature-

jan-enlarge-900x700.jpg) и среднегодовых осадков (рисунок 6.2) 

(http://www.mapmost.com/world-precipitation-map/free-world-precipitation-map/) 

(World Weather Maps, 2007) и одновременно совмещены с таксационными и био-

продукционными показателями древостоев в одной общей матрице, которая была 

включена затем в процедуру регрессионного анализа. 

Исходные положения моделирования и полученные в результате регресси-

онного анализа соотношения имеют эколого-географическую интерпретацию. 

Биологическая продуктивность лесов определяется климатическими факторами, 

но лишь в первом приближении, поскольку есть еще онтогенетический, ценотиче-

ский, эдафический и другие уровни ее изменчивости. Поэтому в регрессионные 

уравнения в качестве независимых переменных, объясняющих изменчивость за-

висимых переменных, мы включаем, наряду с климатическими параметрами, воз-

раст, густоту и запас древостоя.  
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Рисунок 6.1 – Распределение пробных площадей, на которых определены 

показатели фитомассы, на схемах изолиний средней температуры января, °С 

(World Weather Maps, 2007) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно Pinus L., 

Haploxylon (Koehne), Picea L., Abies Mill., Betula L., Quercus L. 
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Рисунок 6.2 – Распределение пробных площадей, на которых определены 

показатели фитомассы, на схемах изолиний среднегодовых осадков, мм  

(World Weather Maps, 2007) 

Далее использована техника многофакторного регрессионного анализа со-

гласно структуре модели: 

lnPi = a0 + a1 (lnA) + a2 (lnМ) + a3 (lnN) + a4 [ln(T+50)] + 

+ a5 (lnPR) + a6 [ln(T+50)](lnPR).     (6.1) 

Результаты расчета уравнений (6.1) приведены в таблице 6.2.  

Процедура регрессионного анализа дает возможность оценить вклад каждой 

независимой переменной модели (6.1) в объяснение изменчивости анализируемой 

(искомой) переменной (Лиепа, 1980). Результаты оценки названных вкладов пока-

заны в таблице 6.3.  
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Таблица 6.2 – Характеристика уравнений фитомассы (6.1) для насаждений лесообразующих видов (родов) Евразии 

ln(Y) а0
**

 lnA (lnA)(lnМ) lnМ lnN (lnA)(lnN) ln(T+50) lnPR 
[ln(T+50)] 

(lnPR) 
adjR

2
 SE 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

ln(Pf) 18,8486 -0,3626 - 0,4255 0,0271 - -5,1902 -2,7831 0,8066 0,424 0,36 

ln(Pb) 16,8526 -0,1590 - 0,5699 -0,0876 - -4,9575 -2,8231 0,8318 0,650 0,39 

ln(Ps) 0,4703 0,1280 - 0,9320 0,0252 - -0,4814 -0,3096 0,0976 0,964 0,17 

ln(Pa) 5,7981 0,0236 - 0,8241 - - -1,6150 -0,9619 0,2763 0,949 0,18 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

ln(Pf) 88,4454 -0,5773 - 0,6586 - - -26,9353 -13,1945 4,0714 0,814 0,50 

ln(Pb) 190,75 -0,2513 - 0,7713 - - -57,6368 -29,4586 8,8792 0,940 0,40 

ln(Ps) 26,4030 0,0894 - 0,9999 - - -8,3785 -4,2759 1,2921 0,996 0,13 

ln(Pa) 40,7752 - - 0,8929 0,1726 -0,0420 -12,2685 -6,4326 1,9283 0,993 0,15 

Род Picea L. 

ln(Pf) 3,0072 -1,0909 0,1508 - -0,4751 0,1710 1,0924
(*)

 -0,0411
(*)

 -0,1362
(*)

 0,608 0,41 

ln(Pb) 2,1364 -0,9453 0,1652 - -0,5118 0,1714 0,9666
(*)

 -0,0511
(*)

 -0,0983
(*)

 0,699 0,42 

ln(Ps) 29,8694 -1,0137 0,2547 - -0,6350 0,2093 -7,1017 -4,4012 1,1609 0,904 0,40 

ln(Pa) 22,7497 -1,0237 0,2262 - -0,4875 0,1655 -4,8288 -3,1244 0,8031 0,904 0,34 
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Продолжение таблицы 6.2 

ln(Y) а0
**

 lnA (lnA)(lnМ) lnМ lnN (lnA)(lnN) ln(T+50) lnPR 
[ln(T+50)] 

(lnPR) 
adjR

2
 SE 

Род Abies Mill. 

ln(Pf) 12,1684 -0,2865 - 0,5994 - 0,0246 -3,8637
(*)

 -1,7061
(*)

 0,5601
(*)

 0,727 0,30 

ln(Pb) 19,5025 0,1859 - 0,6431 - 0,0097 -6,4993 -3,2844 1,0107 0,833 0,30 

ln(Ps) 9,9279 0,1019 - 0,9729 - 0,0056 -3,2876 -1,8273 0,5338 0,983 0,12 

ln(Pa) 12,0556 0,0708 - 0,8550 - 0,0098 -3,7137 -2,0047 0,6029 0,972 0,13 

Род Betula L. 

ln(Pf) -31,0035 - - 0,5454 0,1728 - 8,6344 4,5756 -1,3468 0,423 0,42 

ln(Pb) 21,4029 0,1282 - 0,6810 0,0872 -0,0534 -5,5648 -3,9280 0,9675 0,800 0,34 

ln(Ps) 0,7493 -0,0654 - 1,0050 -0,0604 0,0103 -0,3806
(*)

 -0,1207
(*)

 0,0429
(*)

 0,979 0,12 

ln(Pa) 2,3087 -0,0252 - 0,9339 0,0183 -0,0128 -0,6055 -0,3598 0,0929 0,975 0,12 

Род Quercus L. 

ln(Pf) 10,0733 0,2212 - 0,2063 0,1469 - -4,6694 -1,6037 0,7131 0,423 0,41 

ln(Pb) 25,3852 0,2394 - 0,5305 -0,0735 - -8,9476 -4,0631 1,4012 0,673 0,46 

ln(Ps) 0,3418 0,0684 - 0,9518 0,0180 - -0,0089 -0,2311 0,0303 0,967 0,16 

ln(Pa) 5,8799 0,1071 - 0,8223 -0,0043 - -1,7786 -0,9870 0,3097 0,951 0,17 

Примечание:
 (*) 
Регрессионные коэффициенты, не значимые на уровне P < 0,05. 
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Таблица 6.3 – Вклад независимых переменных модели (6.1) в объяснение изменчивости зависимых переменных, % 

Зависимая 

переменная 

Независимые переменные уравнений (6.1) 

lnA 

(I) 

(lnA)× 

(lnМ) 

(II) 

ln(M) 

 (III) 

(lnN) 

(IV) 

(lnA)× 

(lnN)  

(V) 

I+II+III+ 

IV+V 

ln(T+50) 

(VI) 

lnPR  

(VII) 

[ln(T+50)]×  

(lnPR)  

(VIII) 

VI+ 

VII+VIII 

Подрод Pinus L. (двухвойные сосны) 

Ps 7,0 - 88,1 2,5 - 97,6 0,7 0,8 0,9 2,4 

Pb 9,5 - 58,5 9,4 - 77,4 7,4 7,3 7,9 22,6 

Pf 24,0 - 48,1 3,2 - 75,3 8,5 7,8 8,4 24,7 

Pa 1,8 - 90,3 - - 92,1 2,6 2,6 2,7 7,9 

Х ± σ 
(*)

 - - - - - 85,6 ± 10,9 - - - 14,4 ± 10,9 

Подрод Haploxylon (пятихвойные сосны) 

Ps 3,4 - 82,1 - - 85,5 4,9 4,7 4,9 14,5 

Pb 5,6 - 36,6 - - 42,2 19,6 18,7 19,5 57,8 

Pf 18,1 - 44,3 - - 62,4 13,2 11,8 12,6 37,6 

Pa - - 81,4 2,5 2,3 86,2 4,6 4,5 4,7 13,8 

Х ± σ - - - - - 69,1 ± 21,1 - - - 30,9 ± 21,1 

Род Picea L. 

Ps 17,5 47,7 - 9,1 12,0 86,3 4,8 5,7 5,7 16,2 

Pb 24,9 47,2 - 11,1 14,9 98,1 0,9 0,4 0,6 1,9 
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Продолжение таблицы 6.3 

Зависимая 

переменная 

Независимые переменные уравнений (6.1) 

lnA 

(I) 

(lnA)× 

(lnМ) 

(II) 

ln(M) 

 (III) 

(lnN) 

(IV) 

(lnA)× 

(lnN)  

(V) 

I+II+III+ 

IV+V 

ln(T+50) 

(VI) 

lnPR  

(VII) 

[ln(T+50)]×  

(lnPR)  

(VIII) 

VI+ 

VII+VIII 

Pf 29,0 43,3 - 10,6 15,1 98,0 1,0 0,2 0,8 2,0 

Pa 20,5 49,2 - 8,1 11,0 88,8 3,6 3,9 3,7 11,2 

Х ± σ - - - - - 92,2 ± 6,1 - - - 7,8 ± 7,1 

Род Abies Mill. 

Ps 5,2 - 80,3 - 2,4 87,9 3,9 3,9 4,3 12,1 

Pb 10,5 - 59,1 - 4,2 73,8 8,8 8,2 9,2 26,2 

Pf 17,0 - 56,6 - 12,1 85,7 5,2 4,2 4,9 14,3 

Pa 3,9 - 76,7 - 4,3 84,9 4,9 4,9 5,3 15,1 

Х ± σ - - - - - 83,1 ± 6,3 - - - 16,9 ± 6,3 

Род Betula L. 

Ps 3,7 - 87,7 4,3 2,4 98,1 0,9 0,5 0,5 1,9 

Pb 5,8 - 47,4 4,9 10,3 68,4 9,8 11,5 10,3 31,6 

Pf - - 41,3 21,7 - 63,0 12,8 11,6 12,6 37,0 

Pa 1,6 - 89,2 1,4 3,4 95,6 1,4 1,6 1,4 4,4 

Х ± σ - - - - - 81,3 ± 18,1 - - - 18,7 ± 18,1 
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Продолжение таблицы 6.3 

Зависимая 

переменная 

Независимые переменные уравнений (6.1) 

lnA 

(I) 

(lnA)× 

(lnМ) 

(II) 

ln(M) 

 (III) 

(lnN) 

(IV) 

(lnA)× 

(lnN)  

(V) 

I+II+III+ 

IV+V 

ln(T+50) 

(VI) 

lnPR  

(VII) 

[ln(T+50)]×  

(lnPR)  

(VIII) 

VI+ 

VII+VIII 

Род Quercus L. 

Ps 3,8 - 92,7 2,0 - 98,5 0,1 1,0 0,4 1,5 

Pb 12,0 - 40,2 6,2 - 58,4 14,2 13,0 14,4 41,6 

Pf 17,4 - 27,5 21,4 - 66,3 12,6 8,7 12,4 33,7 

Pa 6,3 - 80,7 0,5 - 87,5 3,7 4,6 4,2 12,5 

Х ± σ - - - - - 77,7 ± 18,5 - - - 22,3 ± 18,5 

В среднем по шести видам (родам) 

Х ± σ - - - - - 81,5 ± 6,6 - - - 18,5 ± 6,4 

Примечание: 
(*) 
Х ± σ – среднее значение ± стандартное отклонение. 
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Вклады климатических и структурных переменных в объяснение изменчи-

вости фитомассы древостоев в модели (6.1) составили соответственно 18% и 82%, 

что близко к значениям, полученным на уровне деревьев (17% и 83%, см. таблицы 

4.3 и 5.2).  

Уравнения протабулированы по средним значениям возраста, густоты и за-

паса древостоев, предстпавленным в таблице 6.1, и представлены в виде 3-мерных 

графиков их связи с средними температурами января и с среднегодовыми осадка-

ми (рисунок 6.3). 

Согласно рисунку 6.3, зависимость большинства компонентов фитомассы 

от температур и осадков описывается пропеллеро-образной трехмерной поверх-

ностью. В холодных регионах при повышении осадков фитомасса снижается, но 

по мере перехода к теплым регионам она характеризуется противоположным 

трендом. При повышении температуры во влажных регионах фитомасса увеличи-

вается, но по мере перехода в сухие условия снижается. У сосны, ели и осины 

названная закономерность выполняется по всем фракциям, у березы – по надзем-

ной и фитомассе стволов и ветвей, а у пихты – только по надземной и фитомассе 

стволов.  

Недостаточно высокая значимость некоторых переменных в моделях (6.1) 

для массы хвои и ветвей объясняется недостаточным объемом фактических дан-

ных, высокой изменчивостью неучтенных факторов и неточностями измерений, 

которые становятся в данных случаях превалирующими по отношению к измен-

чивости, объясняемой морфометрическими и климатическими переменными. По 

мере пополнения базы данных новыми определениями названные закономерности 

будут уточняться. 

С целью удобства численного представления названных 3D-

закономерностей вынесем графические зависимости для надземной фитомассы, 

представленные на рисунке 6.3, отдельно от остальных фракций (рисунок 6.4).  
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Рисунок 6.3 – Расчетные изменения фракций фитомассы в зависимости от 

средней температуры января (T) и среднего количества осадков (PR) 

Обозначения фракций: a, б, в, г – соответственно надземная фитомасса, 

фитомасса ствола, листвы (хвои) и ветвей. 

Обозначения видов (родов): 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно сосна, кедр, 

ель, пихта, берѐза и дуб. 

Когда мы смотрим на рисунок 6.4 вдоль градиента осадков по оси абсцисс, 

то видим на предельных значениях осадков (900 и 300 мм) две оптимальные ситу-

ации (одна соответствует осадкам 900 мм и температуре 10°C; вторая соответ-
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ствует осадкам 300 мм и температуре -30°C) (рисунок 6.5). Когда мы смотрим на 

рисунок 6.4 вдоль градиента температур по ортогональной оси абсцисс, то также 

видим на предельных значениях температур (-30°C и 10°C) две оптимальные си-

туации (одна соответствует осадкам 300 мм и температуре -30°C; вторая соответ-

ствует осадкам 900 мм и температуре 10°C) (рисунок 6.6). На противоположных 

концах градиентов мы видим две пессимальные ситуации. 

 

Рисунок 6.4 – Расчетные согласно модели (6.1) изменения надземной 

фитомассы древостоев в связи с средней температурой января (Т) 

и среднегодовыми осадками (PR) 
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Рисунок 6.5 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы древостоев 

в связи с повышением зимней температуры при обильных осадках  

PR = 900 мм (а) и при недостаточных осадках PR = 300 мм (б) 

Обозначения здесь и далее: 1, 2, 3, 4, 5, 6 – соответственно Pinus L. (двухвойные 

сосны), Haploxylon (пятихвойные сосны), Picea L., Abies Mill., Betula L., Quercus L. 

 

Рисунок 6.6 – Изменение расчетных значений надземной фитомассы 

древостоев в связи с повышением среднегодовых осадков при средней 

январской температуре -30 °C (а) и при +10 °C (б) 

Электронный архив УГЛТУ



274 

Таким образом, как и в предыдущих разделах, посвященных фитомассе де-

ревьев, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего фактора другим, 

как это происходит при однофакторном анализе (Kira, Shidei, 1967; Фонти, 2020), 

а смену знака воздействия на продуктивность древостоев при рассмотрении одно-

временного действия температур и осадков, а именно, смену положительного воз-

действия на отрицательное и наоборот. 

Мы видим также, что упомянутая смена знака воздействия того или иного 

климатического фактора происходит у разных видов и разных фракций фитомас-

сы с разной интенсивностью и разной степенью очевидности, и эта интенсивность 

смены знака прямо коррелирует с уровнем значимости комбинированной пере-

менной [ln(T+50)] × (lnPR). Менее всего названная смена знака выражена у тех 

видов, а в пределах вида у тех фракций фитомассы, в моделях для которых ре-

грессионные коэффициенты комбинированной переменной, не значимы на уровне 

P < 0,05 (в таблице 6.2 помечены знаком 
(*)

). 

Используя графики на рисунке 6.4 и таблицы, по которым они построены, 

мы вычислили, насколько произойдет увеличение надземной фитомассы древо-

стоев шести древесных родов при изменении температур и осадков на предельных 

значениях их территориальных градиентов (таблица 6.4). 

Таблица 6.4 – Изменение надземной фитомассы древостоев при повышении 

температур и осадков на предельных значениях их территориальных градиентов 

Род (вид) 

Изменение надземной фитомассы древостоев (т/га): 

Увеличение (т/га) при повышении Снижение при (т/га) повышении 

температуры на 1°С 

в влажных регионах 

(PR = 900 мм) 

годичных осад-

ков на 20 мм в 

теплых регионах 

(T=10°С) 

температуры 

на 1°С в сухих 

условиях 

(PR = 300 мм) 

годичных осадков 

на 20 мм в холод-

ных регионах 

 (T = -30°С) 

Pinus 0,88 0,79 0,13 0,56 

Haploxylon 3,22 5,65 3,23 2,94 

Picea 2,87 1,26 1,50 4,57 

Abies 1,37 2,10 0,84 0,84 

Betula 0,10 0,10 0,28 0,41 

Quercus 3,38 1,07 0,17 3,42 

М ± σ 1,97 ± 1,37 1,83 ± 1,98 1,02 ± 1,20 2,12 ± 1,75 
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Судя по цифровым данным таблицы 6.4, на предельных значениях темпера-

тур и осадков в их территориальных градиентах наименьшее изменение надзем-

ной фитомассы древостоев возможно у двухвойных сосен и берез и наибольшее – 

у пятихвойных сосен. В целом, на предельных значениях влагообеспеченности 

(PR = 900 мм и PR = 300 мм) увеличение фитомассы при повышении температуры 

в влажных регионах перекрывает ее снижение при повышении температуры в су-

хих регионах (1,97 – 1,02 = 0,95 т/га), а на предельных значениях теплообеспечен-

ности (T = 10°С и T = -30°С), наоборот, снижение фитомассы при повышении 

осадков в холодных регионах перекрывает ее увеличение при повышении осадков 

в теплых регионах (1,83 – 2,12= -0,29 т/га).  

В таблице 6.5 показаны значения температур (Tint) и осадков (PRint), при ко-

торых фитомасса древостоя остается неизменной (Pconst) в территориальных гра-

диентах температур и осадков.  

Таблица 6.5 – Территориальные температуры (Tint,°С) и осадки (PRint,мм), которым 

соответствуют стабильные значения фитомассы древостоев (Pconst, т/га)  

Род (вид) Tint PRint Pconst 

Pinus -17 350 119 

Haploxylon -22 580 111 

Picea -1 410 201 

Abies -22 470 117 

Betula -2 690 132 

Quercus -6 310 173 

М ± σ -11,7 ± 9,8 468 ± 144 142,2 ± 36,5 

 

Мы видим, что значения территориальных температур и осадков, обеспечи-

вающих неизменную величину фитомассы древостоев, являются видоспецифич-

ными. Региональные январские температуры для неизменных значений фитомас-

сы варьируют в диапазоне от -1°С до -22°С, а годичные осадки – от 300 до 690 

мм. Средняя статистическая фитомасса подобных древостоев сопоставимой мор-

фоструктуры для всех родов составляет 142,2 ± 36,5 т/га при средней январской 

температуре -11,7 ± 9,8 °С и среднегодовых осадках 468 ± 144 мм. 
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6.2 Использование построенных моделей, чувствительных к 

территориальным градиентам температур и осадков, для прогнозирования 

изменений фитомассы древостоев в темпоральных градиентах температур и 

осадков на основе принципа пространственно-временнóго замещения    

По аналогии с материалами глав 4 и 5, рассмотрим, какова будет реакция 

фитомассы древостоев, если при постоянстве территориальных градиентов тем-

ператур и осадков мы предположим повышение температуры во времени на 1°C и 

сокращение годичных осадков на 20 мм. На рисунке 6.7 показано изменение фи-

томассы древостоев (Δа, %) при повышении температуры на 1°С, а на рисун-

ке 6.8 – при снижении осадков на 20 мм, в разных территориальных климатиче-

ских градиентах, характеризуемых разными соотношениями температуры и осад-

ков.  

 

Рисунок 6.7 – Изменение фитомассы древостоев при повышении температуры 

на 1°С вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 
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Рисунок 6.8 – Изменение фитомассы древостоев при снижении уровня осадков  

на 20 мм вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

Как и в предыдущих главах, получена общая закономерность евразийского 

масштаба: в достаточно влагообеспеченных климатических поясах повышение 

температуры при неизменном количестве осадков вызывает еѐ увеличение (крас-

ные области поверхностей на рисунках 6.7 и 6.8), а во влагодефицитных поясах – 

снижение (синие области поверхностей на рисунках 6.7 и 6.8). 

Численное выражение названных закономерностей представлено в табли-

це 6.6. Мы видим, что на предельных значениях температур и осадков в их темпо-

ральных градиентах процентные увеличения и снижения фитомассы древостоев 

являются видоспецифичными. В то же время, названные изменения являются од-

нонаправленными, и в целом повторяются закономерности, обусловленные дей-

ствием лимитирующего фактора, ранее показанные в территориальных градиен-

тах. 
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Таблица 6.6 – Изменение надземной фитомассы древостоев при повышении 

температур и снижении осадков на предельных значениях их темпоральных 

градиентов 

Род (вид) Пределы 

Увеличение (+) и снижение (-) надземной фитомассы 

древостоев (%) при: 
повышении тем-

пературы на 1°С 

в влажных усло-

виях (PR = 900 

мм) 

 снижении го-

дичных осадков 

на 20 мм в хо-

лодных регионах 

 (T = -30°С) 

 повышении 

температуры 

на 1°С в су-

хих условиях 

(PR = 300 мм) 

снижении го-

дичных осад-

ков на 20 мм в 

теплых регио-

нах (T=10°С) 

Pinus 
max +1,14 +0,93 -0,73 -1,16 

min +0,38 +0,30 -0,25 -0,38 

Haploxylon 
max +4,23 +4,63 -6,01 -9,60 

min +1,41 +1,48 -2,08 -3,23 

Picea 
max +3,14 +5,08 -1,20 -1,12 

min +1,05 +1,63 -0,41 -0,37 

Abies 
max +1,91 +1,38 -1,33 -3,15 

min +0,64 +0,45 -0,45 -1,04 

Betula 
max +0,13 +0,56 -0,37 -0,14 

min +0,04 +0,18 -0,12 -0,05 

Quercus 
max +6,72 +5,47 -3,03 -1,07 

min +0,72 +1,75 -0,34 -0,35 

М ± σ 
max +2,88 ± 2,37 +3,01 ± 2,28 -2,11 ± 2,12 -2,71 ± 3,52 

min +0,71 ± 0,48 +0,97 ± 0,73 -0,61 ± 0,73 -0,90 ± 1,19 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 6 

 

При моделировании возможных климатически обусловленных изменений 

фитомассы древостоев принята структура многофакторной регрессионной моде-

ли, включающая в себя в качестве независимых переменных как морфоструктур-

ные характеристики древостоев (возраст, запас и густота), так и показатели тем-

ператур и осадков. Вклады структурных и климатических переменных в объясне-

ние изменчивости фитомассы древостоев построенными моделями составили в 

среднем соответственно 82% и 18%, что почти совпадает с соотношениями вкла-
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дов в моделях на уровне деревьев.  

Полученные закономерности изменения фитомассы древостоев лесообра-

зующих родов в климатических градиентах Евразии, повторяют закономерности, 

полученные при моделировании фитомассы деревьев. 

В результате выполненного регрессионного анализа впервые установлено, 

что в трансконтинентальных климатических градиентах действие лимитирующего 

фактора проявляется при моделировании фитомассы древостоев у всех древесных 

родов: в холодных условиях лимитирующим фактором является избыток осадков, 

а в обеспеченных теплом условиях лимитирующим фактором становится их де-

фицит; во влажных условиях лимитирующим фактором является избыток влаги, а 

в сухих – ее дефицит. Иными словами, на трансконтинентальном уровне установ-

лено влияние на фитомассу древостоев таких территориально обусловленных ли-

митирующих факторов, как недостаток или избыток теплообеспеченности, а так-

же недостаток или избыток влагообеспеченности территории. 

Таким образом, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего 

фактора другим, как это происходит при однофакторном анализе, а смену знака 

воздействия на продуктивность древостоев при рассмотрении одновременного 

действия температур и осадков, а именно, смену положительного воздействия на 

отрицательное и наоборот. 

Построенные на эмпирическом материале климатически обусловленные 

модели фитомассы древостоев, чувствительные к территориальным градиентам 

температур и осадков, применены при прогнозировании изменений фитомассы во 

времени на основе принципа пространственно-временнóго замещения. Установ-

лено, что действие закона лимитирующего фактора проявляется не только в тер-

риториальных, но и в предполагаемых темпоральных градиентах температур и 

осадков. Полученные результаты означают, что климатические сдвиги могут вы-

звать как увеличение, так и снижение фитомассы древостоев. 

Установлены территориальные значения температур и осадков тех регио-

нов, в которых фитомасса древостоев остается относительно стабильной. Эти зна-

чения температур и осадков видоспецифичны и варьируют в диапазоне зимних 

температур от -1°С до -22°С, а годичные осадки – от 300 до 690 мм. 
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ГЛАВА 7. РЕГРЕССИОННЫЕ МОДЕЛИ НАДЗЕМНОЙ ЧПП 

ДРЕВОСТОЕВ ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ ЕВРАЗИИ, 

ЧУВСТВИТЕЛЬНЫЕ К ИЗМЕНЕНИЮ ТЕМПЕРАТУР И ОСАДКОВ, 

В КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

В настоящем разделе путем многофакторного регрессионного анализа мы 

намереваемся выяснить, (1) как компоненты ЧПП связаны не только с таксацион-

ными показателями и фитомассой древостоев, но также с территориально распре-

деленными в Евразии показателями температуры и влажности и (2) какой вклад в 

объяснение дисперсии надземной ЧПП вносят таксационные показатели, фито-

масса древостоев и климатические переменные. 

Для решения поставленной задачи использованы материалы базы данных в 

количестве 1 300 пробных площадей, приведенные в главе 2 (таблица 2.4), харак-

теристика исходных данных для которых приведена в таблице 7.1. 

Таблица 7.1 – Статистики выборок исходных данных древостоев Pinus L. и Picea 

Статистики 

Анализируемые показатели 

A N Pа Zа A N Pа Zа 

Подрод Pinus L. Род Picea L. 

Mean 53 3,7 98,5 6,8 84 2,7 155,7 127,5 

Min 4 0,05 2,0 0,37 3 0,13 0,04 0,003 

Max 383 145,0 358,4 21,1 317 281 574 528 

SD 39,8 7,8 63,9 3,8 51,7 12,4 98,8 85,3 

CV, % 75,5 209,9 64,9 56,3 61,3 48,0 63,5 66,9 

n 2797 2797 2679 920 900 900 900 380 

 

Получены регрессионные модели: 

− для сосен: 

lnZа = 10,1713 + 0,0863 (lnA)(lnN) + 0,5099 (lnPа) – 3,6789 [ln(T+50)] –  

– 2,1470 (lnPR) + 0,7005 [ln(T+50)]·(lnPR); adjR
2 
= 0,522; SE = 0,43;      (7.1) 

− для елей: 
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lnZа = 3,7483 + 0,0974 (lnA)(lnN) + 0,6329 (lnPа) – 1,4516 [ln(T+50)] – 

– 1,3861 (lnPR) + 0,3896 [ln(T+50)]·(lnPR); adjR
2 
= 0,674; SE = 0,37.      (7.2)                                                    

Вклады таксационных показателей, фитомассы древостоев и климатических 

переменных составили соответственно для сосняков 36, 45 и 19% и для ельников 

37, 55 и 8%. Уравнения протабулированы по средним значениям возраста, густо-

ты и фитомассы древостоев, представленным в таблице 7.1, и представлены в ви-

де 3-мерных графиков их связи с средними температурами января и с среднегодо-

выми осадками (рисунок 7.1). 

 

Рисунок 7.1 – Расчетные изменения надземной ЧПП сосняков (1) и  

ельников (2) в зависимости от средней температуры января (T)  

и среднего количества осадков (PR) 

Согласно рисунку 7.1, зависимость надземной ЧПП от температур и осадков 

описывается, как и во всех предыдущих разделах, пропеллеро-образной трехмер-

ной поверхностью. В холодных регионах при повышении осадков ЧПП снижает-

ся, но по мере перехода к теплым регионам характеризуется противоположным 

трендом. При повышении температуры во влажных регионах ЧПП увеличивается, 

но по мере перехода в сухие условия снижается.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 7 

Таким образом, как и в предыдущих разделах, посвященных фитомассе де-

ревьев и древостоев, мы наблюдаем не простую смену одного лимитирующего 

фактора другим, как это происходит при однофакторном анализе (Kira, Shidei, 

1967; Фонти, 2020), а смену знака воздействия на ЧПП древостоев при рассмотре-

нии одновременного действия температур и осадков, а именно, смену положи-

тельного воздействия на отрицательное и наоборот. 
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ГЛАВА 8. ОБОБЩАЮЩИЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ИЗМЕНЕНИЯ 

НАДЗЕМНОЙ ФИТОМАССЫ ДЕРЕВЬЕВ И ДРЕВОСТОЕВ 

ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ В ТРАНСКОНТИНЕНТАЛЬНЫХ 

ГРАДИЕНТАХ СРЕДНЕГОДОВЫХ ОСАДКОВ И СРЕДНИХ 

ТЕМПЕРАТУР ЯНВАРЯ 

С целью визуализировать общий характер изменения фитомассы на уровнях 

как дерева согласно двум типам моделей, так и древостоя, и соответствие назван-

ных изменений принципу Либиха-Шелфорда, мы выполнили совмещение резуль-

татов, полученных по моделям разных уровней, на отдельных графиках, специ-

фичных для того или иного рода. 

 Мы имеем следующие сводные закономерности, выполненные в графиче-

ской интерпретации (рисунки 8.1-8.4) 

 

Рисунок 8.1 – Расчетные изменения надземной фитомассы двухвойных сосен в 

связи со средней температурой января (T) и среднегодовым количеством осадков 

(PR): 1 – в соответствии с моделью на уровне дерева, предназначенной для оценки 

фитомассы с помощью лидарного зондирования; 2 – в соответствии с моделью на 

уровне дерева, предназначенной для оценки фитомассы путем наземной таксации; 

3 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, предназначенной для оценки 

надземной фитомассы; 4 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, 

предназначенной для оценки надземной ЧПП 
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Рисунок 8.2 – Расчетные изменения надземной фитомассы елей в связи со  

средней температурой января (T) и среднегодовым количеством осадков (PR):  

1 – в соответствии с моделью на уровне дерева, предназначенной для оценки 

фитомассы с помощью лидарного зондирования; 2 – в соответствии с моделью на 

уровне дерева, предназначенной для оценки фитомассы путем наземной таксации; 

3 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, предназначенной для оценки 

надземной фитомассы; 4 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, 

предназначенной для оценки надземной ЧПП 

 

 

Рисунок 8.3 – Расчетные изменения надземной фитомассы пихт в связи со 

средней температурой января (T) и среднегодовым количеством осадков (PR):  

1 – в соответствии с моделью на уровне дерева, предназначенной для оценки 

фитомассы с помощью лидарного зондирования; 2 – в соответствии с моделью на 

уровне дерева, предназначенной для оценки фитомассы путем наземной таксации; 

3 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, предназначенной для оценки 

надземной фитомассы 
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Рисунок 8.4 – Расчетные изменения надземной фитомассы берез в связи со 

средней температурой января (T) и среднегодовым количеством осадков (PR):  

1 – в соответствии с моделью на уровне дерева, предназначенной для оценки 

фитомассы с помощью лидарного зондирования; 2 – в соответствии с моделью на 

уровне дерева, предназначенной для оценки фитомассы путем наземной таксации; 

3 – в соответствии с моделью на уровне древостоя, предназначенной для оценки 

надземной фитомассы 

В главе 3 отмечалось, что чем выше изменчивость фитомассы той или иной 

фракции, тем в меньшей степени эта изменчивость объясняется таксационными 

показателями деревьев и древостоев. По-видимому, сказанное можно отнести к 

объяснительной способности не только таксационных показателей, но и темпера-

тур и осадков. В главах 4, 5 и 6 было показано, что если по надземной массе упо-

мянутая закономерность прослеживается у всех родов, то по фракциям хвои 

(листвы) и ветвей были некоторые отклонения, именно в силу того, что наиболее 

высокая изменчивость названных двух фракций объективно может объясняться 

введенными независимыми переменными в наименьшей степени. Поэтому свод-

ные иллюстрации трехмерных зависимостей фитомассы разных подродов и родов 

мы ограничили надземной фитомассой деревьев и древостоев. 

Ранее обсуждалась качественная сторона баз данных, но немаловажное зна-

чение имеет их количественная сторона, или видовая наполненность их эмпири-

ческими данными. Идеальным вариантом могла быть ситуация, когда на каждой 

пробной площади определялась бы фитомасса деревьев как для наземной, так и 

для лазерной таксации, и на каждой пробной площади определялась бы в т/га как 

фитомасса древостоя, так и его чистая первичная продукция (ЧПП). Фактически 

ситуация иная, и количество модельных деревьев с замерами диаметра кроны и 

высоты дерева намного меньше, чем деревьев с замерами диаметра ствола и вы-

соты дерева. По этой причине исходных данных для моделей фитомассы деревьев 
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лиственницы, предназначенных для лазерной таксации, оказалось недостаточно, и 

лиственница не вошла в анализ в разделе 4. 

Кроме того, часто публиковались данные о фитомассе древостоев, но дан-

ные о фитомассе взятых на этих пробных площадях модельных деревьях не пуб-

ликовались (как, например, для рода Quercus L.), и напротив, публиковались дан-

ные о фитомассе модельных деревьев, но отсутствовали данные о фитомассе и 

чистой первичной продукции в т/га (как, например, для рода Populus L.). В ре-

зультате род Populus вошел в анализ фитомассы на уровне дерева, но не вошел в 

анализ фитомассы на уровне древостоя, и наоборот, род Quercus вошел в анализ 

на уровне древостоя, но не вошел на уровне дерева. 

Вследствие разной видовой представленности баз данных, одни роды вошли 

в анализ только на уровне фитомассы дерева, другие – только на уровне фитомас-

сы древостоя и третьи – только на уровне чистой первичной продукции древо-

стоя. Особенно критична ситуация с оценкой чистой первичной продукции на 

пробных площадях, которая определялась лишь на каждой третьей пробной пло-

щади, а на 2/3 пробных площадей определена лишь фитомасса древостоя. Поэто-

му в анализ изменений ЧПП в градиентах температур и осадков вошли только 

подрод Pinus L. и род Picea L.  

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 8 

 

Таким образом, насколько позволяла качественная и количественная спе-

цифика наполнения баз данных, для основных лесообразующих родов в градиен-

тах температур и осадков на территории Евразии впервые установлена общая и 

статистически значимая закономерность изменения биологической продуктивно-

сти деревьев и древостоев, соответствующая принципу Либиха-Шелфорда. Уста-

новлена не простая смена одного лимитирующего фактора другим, как это проис-

ходит при однофакторном анализе, а смена знака воздействия на продуктивность 

деревьев и древостоев при рассмотрении одновременного действия температур и 

осадков, а именно, смена положительного воздействия на отрицательное и наобо-

рот. 
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ГЛАВА 9. ОТНОСИТЕЛЬНЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ ФИТОМАССЫ ДЕРЕВЬЕВ 

И ДРЕВОСТОЕВ ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ ВИДОВ И РОДОВ ЕВРАЗИИ В 

ТЕРРИТОРИАЛЬНЫХ ГРАДИЕНТАХ ТЕМПЕРАТУР И ОСАДКОВ В 

КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

9.1 Продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА) 

В главе 1 было показано, что одной из важных характеристик биопродукци-

онного процесса и биологической продуктивности лесной растительности являет-

ся продуктивность ассимиляционного аппарата (ПАА) (foliage efficiency), опреде-

ляемая величиной чистой первичной продукции (ЧПП), приходящейся на единицу 

массы ассимиляционного аппарата, которая до сих пор не исследована на гло-

бальном уровне. При всем многообразии региональных и трансконтинентальных 

трендов ПАА древесных видов было установлено: закономерности изменения 

ПАА не всегда подчиняются известным в литературе обезличенным по видовому 

составу убывающим трендам биопродуктивности в направлении от экваториаль-

ной области к полюсам (Anderson et al., 2006; Huston, Wolverton, 2009) и имеют 

видоспецифичный характер. Величина ПАА у разных древесных видов варьирует 

в широких диапазонах различных определяющих факторов, поскольку в локаль-

ных условиях произрастания масса (поверхность) ассимиляционного аппарата в 

пологе древостоя обычно далека от состояния «насыщения» (Усольцев, Цепордей 

и др., 2018г). 

Исходя из предположения, что влияние температур и осадков оказывает 

воздействие не только на фитомассу деревьев и древостоев, но и на продукцион-

ную эффективность ассимиляционного аппарата, мы впервые попытались оценить 

ПАА фитомассы лесообразующих видов (родов) в трансевразийских градиентах 

температур и осадков.  

Целью исследования было: 

− установить, проявляется ли действие закона лимитирующего фактора 

при моделировании изменений ПАА фитомассы древостоев лесообразующих ро-
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дов на территории Евразии в связи с территориально обусловленными и темпо-

ральными изменениями температур и осадков; 

− рассчитать средние значения ПАА для лесообразующих родов Евразии и 

выполнить их ранжирование. 

В главе 2 были приведены две базы данных, одна из которых содержала 

6 838 дат фитомассы (таблица 2.3), а вторая – 2 192 дат фитомассы и ЧПП (табли-

ца 2.4), и количество пробных площадей второй было втрое меньше, чем первой. 

Показатель ПАА содержит данные как фитомассы хвои (листвы), так и годичного 

прироста надземной фитомассы. Поскольку не на всех пробных площадях иссле-

дователи определяли оба названных показателя, мы смогли привлечь в наш ана-

лиз данные лишь 1 514 пробных площадей (таблица 9.1), что составляет около 

70% исходных данных, приведенных в таблице 2.4. 

Таблица 9.1 – Характеристика 1 514 исходных данных ПАА лесообразующих 

родов Евразии 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели
 
 

A N M Za/Pf T PR 

Двухвойные сосны (подрод Pinus L.) 

Mean 61 3,8 233,8 1,13 -11 524 

Min 5 0,21 7,9 0,26 -30 260 

Max 203 120,0 700,0 3,50 10 890 

SD 43,5 8,3 147,3 0,54 - - 

CV, % 71,4 219,3 63,0 47,9 - - 

n 496 494 469 493 - - 

Ель (Picea L.) 

Mean 103 2,5 364,0 0,60 -9 635 

Min 9 0,13 1,2 0,22 -35 317 

Max 350 281,0 1152,0 2,33 5 1140 

SD 55,8 15,5 225,7 0,26 - - 

CV, % 54,3 611,0 62,0 43,7 - - 

n 341 340 337 341 - - 
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Продолжение таблицы 9.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели
 
 

A N M Za/Pf T PR 

Лиственница (Larix Mill.) 

Mean 94 2,1 185,6 1,96 -20 486 

Min 13 0,21 5,6 0,40 -35 90 

Max 380 15,8 965,0 4,27 4 890 

SD 76,4 2,9 144,1 0,81 - - 

CV, % 81,1 135,3 77,7 41,3 - - 

n 110 99 103 110 - - 

Дуб (Quercus L.) 

Mean 58 1,2 128,8 1,89 -6 903 

Min 18 0,16 33,1 1,24 -23 444 

Max 280 8,3 410,0 4,19 9 1500 

SD 30,8 0,9 93,7 0,74 - - 

CV, % 52,6 80,1 72,8 39,0 - - 

n 194 194 194 194 - - 

Береза (Betula L.) 

Mean 46 9,7 127,2 2,31 -11 561 

Min 2 0,08 2,00 0,80 -40 190 

Max 222 491,4 500,0 5,92 5 2500 

SD 24,4 43,9 77,3 0,89 - - 

CV, % 53,3 453,3 60,8 38,6 - - 

n 213 212 213 213 - - 

Осина (Populus L.) 

Mean 47 1,6 138,9 2,27 -10 666 

Min 11 0,10 1,5 0,93 -26 90 

Max 222 12,5 500,0 5,50 0 1400 

SD 23,0 1,9 85,3 0,84 - - 

CV, % 48,8 115,8 61,4 36,8 - - 

n 163 162 162 163 - - 
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Каждая пробная площадь, на которой проводилась оценка фитомассы дре-

востоев, по известным координатам наносилась на карты-схемы территориально 

распределенных климатических показателей: средней январской температуры и 

среднегодовых осадков (World Weather Maps, 2007). Полученные карты-схемы с 

нанесенным на них положением пробных площадей были показаны в предыду-

щих главах и здесь не приводятся. 

Выполнен многофакторный регрессионный анализ показателей ПАА со-

гласно структуре модели: 

ln(Za/Pf) = a0 + a1 (lnA) + a2 (lnM) + a3 (lnN) + a4 (lnA)(lnN) + a5 [ln(T+50)] + 

+ a6 (lnPR) +a7{[ln(T+50)](lnPR)}                                       (9.1) 

После введения поправок на логарифмическое преобразование (Baskerville, 

1972) получены модели, характеристика которых дана в таблице 9.2. 

В нашем исследовании процедура регрессионного анализа дает возмож-

ность оценить вклад каждой из независимых переменных в объяснение изменчи-

вости искомой переменной (Лиепа, 1980). Результаты оценки названных вкладов 

показаны в таблице 9.3, согласно которой вклад климатических переменных в 

объяснение изменчивости ПАА составил в среднем около 30%. Это несколько 

больший процент по сравнению с 17%, которые показали модели фитомассы де-

ревьев (таблицы 4.3 и 5.2) и древостоев (таблица 6.3). 

Анализ регрессионных коэффициентов при климатических переменных в 

таблица 9.2 показывает, что мы получили закономерности изменения ПАА с тем-

пературой и осадками те же самые, что в моделях фитомассы деревьев, предна-

значенных как для наземной таксации (глава 4), так и для лазерного зондирования 

(глава 5), и те же самые, что мы получили в моделях фитомассы и ЧПП древосто-

ев (главы 6 и 7). Эта общность состоит в том, что комбинированная переменная 

[ln(T+50)]·(lnPR) во всех случаях имеет знак плюс. Это означает, что большинство 

полученных закономерностей подтверждают их соответствие принципу лимити-

рующего фактора.  
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Таблица 9.2 – Характеристика моделей (9.1) 

Зависимая 

переменная 
a0 lnA lnM lnN (lnA)(lnN) ln(T+50) lnPR [ln(T+50)](lnPR) adjR

2
 SE 

Двухвойный подрод Pinus L. 

ln(Za/Pf) 18,1522 -0,2793 0,1690 - 0,0230 -5,9478 -3,0351 0,9969 0,390 0,35 

Picea L. 

ln(Za/Pf) 17,6710 -0,4588 0,1340 0,3174 -0,1191 -5,1438 -2,7984 0,8417 0,533 0,25 

Larix Mill. 

ln(Za/Pf) 28,3711 -0,4008 - -0,6000 0,1282 -7,7027 -4,1971 1,2442 0,520 0,31 

Quercus L. 

ln(Za/Pf) 19,9833 -0,3624 0,2488 -0,0831 - -4,1347 -3,1373 0,6926 0,775 0,16 

Betula L. 

ln(Za/Pf) 17,3056 -0,4679 0,0624 -0,1485 0,0322 -4,4316 -2,5062 0,7356 0,374 0,26 

Populus L. 

ln(Za/Pf) 14,8661 -0,4443 0,0583 0,2216 -0,0691 -3,0029 -2,1918 0,5249 0,652 0,18 
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Таблица 9.3 – Вклад независимых переменных уравнений (9.1) в объяснение изменчивости зависимой переменной, % 

Зависимая 

переменная 

lnA 

(I) 

lnN 

(II) 

lnM 

(III) 

(lnA)(lnN) 

(IV) 

(I)+(II)+(III)+ 

(IV) 

ln(T+50) 

(V) 

lnPR 

(VI) 

[ln(T+50)] (lnPR) 

(VII) 

(V)+(VI)+ 

(VII) 

Двухвойный подрод Pinus L. 

ln(Za/Pf) 33,7 - 28,7 14,1 76,5 7,9 7,3 8,3 23,5 

Picea L. 

ln(Za/Pf) 31,4 9,9 16,6 14,8 72,7 9,4 8,5 9,4 27,3 

Larix Mill. 

ln(Za/Pf) 32,1 14,5 - 13,1 59,7 13,6 13,1 13,6 40,3 

Quercus L. 

ln(Za/Pf) 34,3 13,1 28,8 - 76,2 7,1 9,0 7,7 23,8 

Betula L. 

ln(Za/Pf) 32,2 11,4 9,0 9,4 62,0 13,1 11,8 13,1 38,0 

Populus L. 

ln(Za/Pf) 42,9 8,5 9,0 9,9 70,3 8,5 11,3 9,9 29,7 

Итого 

X ± σ
(a)

 34,4 ± 4,3 11,5 ± 2,4 18,4 ± 9,9 12,3 ± 2,5 69,6 ± 7,2 9,9 ± 2,8 10,2 ± 2,2 10,3 ± 2,5 30,4 ± 7,2 

Примечание: 
(a) 
Здесь и далее: X ± σ – среднее значение ± стандартное отклонение. 
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Это дает основание сделать вывод, что действие лимитирующего фактора 

проявляется не только при оценке изменений фитомассы в трансевразийских гра-

диентах температур и осадков, но и при оценке изменений ПАА в тех же градиен-

тах. Этот вывод подтверждается независимо от структуры модели, т. е. независи-

мо от того, предназначена модель для наземной оценки или для дистанционной 

лазерной, для оценки фитомассы или для оценки ЧПП древостоев.  

Выше был дан анализ результатов различных авторов по исследованию воз-

растной динамики ПАА, и было отмечено наличие пика значений ПАА в возраст-

ном диапазоне от 30 до 60 лет, при этом возрастной сдвиг зависит от типа леса и 

древесного вида. Наши результаты свидетельствуют о другой закономерности. 

Подставив в уравнение (9.1) средние значения независимых переменных N, M, T и 

PR, мы получили монотонную закономерность снижения ПАА с возрастом, еди-

ную для всех видов (родов). Но темпы возрастного снижения и абсолютные зна-

чения ПАА оказались видоспецифичными. Наименьшими значениями ПАА ха-

рактеризуются сосны и ели. Из родов с наибольшими значениями ПАА наименее 

выражен возрастной тренд ПАА у дубов (рисунок 9.1). 

 

Рисунок 9.1 – Расчетные изменения ПАА лесообразующих родов Евразии 

с возрастом древостоев 

1 – двухвойные сосны, 2 – ель, 3 – лиственница, 4 – дуб, 5 – береза, 6 – осина 

Для наглядности полученных закономерностей изменения показателей ПАА 

по климатическим переменным, модели (9.1) нами представлены в графической 

3D-интерпретации. Для этого рассчитаны рекурсивные вспомогательные модели 
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(9.2) и (9.3) для переменных N и М:  

                                      ln(N) = a0 + a1 (lnA);                                                      (9.2) 

                                     ln(М) = a0 + a1 (lnA) + a2 (lnN),                                            (9.3) 

характеристика которых дана в таблице 9.4. Путем последовательного табулиро-

вания моделей (9.2), (9.3) и (9.1) получены расчетные зависимости ПАА от январ-

ской температуры и годичных осадков (рисунок 9.2). 

Таблица 9.4 – Характеристика вспомогательных моделей (9.2) и (9.3) 

Зависимая 

переменная 
a0 lnA lnN adjR

2
 SE 

Двухвойный подрод Pinus L. 

lnN 4,8815 -1,0523 - 0,523 0,76 

lnM 2,5505 0,7319 -0,1090 0,446 0,70 

Picea L. 

lnN 4,4752 -0,9697 - 0,550 0,66 

lnM 1,7355 0,9719 -0,1223 0,446 0,90 

Larix Mill. 

lnN 4,3789 -0,8944 - 0,369 0,93 

Quercus L. 

lnN 4,8967 -1,1778 - 0,606 0,63 

lnM 1,5813 0,8889 -0,0278 0,529 0,56 

Betula L. 

lnN 7,2557 -1,7443 - 0,632 0,81 

lnM 3,0686 0,4946 -0,1101 0,324 0,61 

Populus L. 

lnN 4,7086 -1,1135 - 0,509 0,85 

lnM 3,7783 0,4202 -0,1517 0,360 0,63 

 

На рисунке 9.2 видно, что зависимость ПАА фитомассы всех древесных ро-

дов от температур и осадков описывается трехмерной поверхностью пропеллеро-

образной формы. В холодных регионах при повышении осадков ПАА увеличива-

ется, но по мере перехода к теплым регионам характеризуется противоположным 
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трендом. При повышении температуры во влажных регионах ПАА снижается, но 

по мере перехода в сухие условия начинает возрастать. Таким образом, получены 

пропеллеро-образные поверхности ПАА, характеризующие смену одного лими-

тирующего фактора другим, аналогичные таким же поверхностям, полученным 

для фитомассы на уровнях деревьев и древостоев в главах 4-7. 

 

Рисунок 9.2 – Зависимость ПАА от средней температуры января и 

среднегодовых осадков 

1 – двухвойные сосны, 2 – ель, 3 – лиственница, 4 – дуб, 5 – береза, 6 – осина 

Чтобы получить представление о том, как будет реагировать ПАА на пред-

полагаемые будущие изменения температур и осадков, мы сняли значения ПАА 

на двухфакторных поверхностях рисунок 9.2, соответствующие приращениям как 

температур на 1°C, так и приращениям осадков на 20 мм, и получили закономер-

ности увеличения (красная область) и снижения (голубая область) величины ОПН 

в %% при предполагаемом увеличении зимней температуры на 1°C (рисунок 9.3) 

и при предполагаемом снижении годичных осадков на 20 мм (рисунок 9.4). 
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Рисунок 9.3 – Изменение ПАА (ΔZa/Pf) при повышении температуры на 1°С 

вследствие предполагаемого изменения климата при разных территориальных 

уровнях температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению ПАА при 

предполагаемом повышении температуры на 1°С;  

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

ПАА при предполагаемом повышении температуры на 1°С. 
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Рисунок 9.4 – Изменение ПАА (ΔZa/Pf) при снижении уровня осадков 

вследствие предполагаемого изменения климата при разных 

территориальных уровнях температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению ПАА при 

предполагаемом снижении уровня осадков на 20 мм; 

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

ПАА при предполагаемом снижении осадков на 20 мм. 

Поскольку количественный и качественный уровни существующих баз дан-

ных не позволяют вывести обобщающие закономерности в объяснении изменчи-

вости ПАА всех лесообразующих родов Евразии, нами выведены для 28 из них 

средние значения (таблица 9.5), а их ранжирование в убывающей последователь-

ности по величине ПАА представлено на рисунке 9.5. Очевидно, что наибольшей 

величиной ПАА располагает Tilia cordata Mill. в Европе (4,15 ± 1,76) и наимень-
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шей – Thujopsis dolabrata в Японии (0,40 ± 0,05). Поскольку некоторые виды 

представлены ограниченным объѐмом данных в узких возрастных диапазонах, 

представленное их ранжирование по величине ПАА следует считать предвари-

тельным. 

 

Рисунок 9.5 – Диаграмма распределения 28 лесообразующих видов Евразии 

по величине ПАА в убывающей последовательности 

(Нумерацию видов см. в таблице 9.5) 

Таким образом, путем моделирования продуктивности ассимиляционного 

аппарата (ПАА) древостоев 6 лесообразующих видов (родов) Евразии установле-

но действие принципа лимитирующего фактора Либиха в трансконтинентальных 

пространственных градиентах температур и осадков. В холодных регионах при 

повышении осадков ПАА снижается, но по мере перехода к теплым регионам 

происходит смена лимитирующего фактора, и закономерность характеризуется 

противоположным трендом. При повышении температуры во влажных регионах 

ПАА повышается, но по мере перехода в сухие условия происходит смена лими-

тирующего фактора, и ПАА начинает снижаться. 

Сопоставление полученных закономерностей для ПАА с ранее опубликован-

ными закономерностями для надземной фитомассы показывает, что они совпада-

ют. Вклады климатических переменных (около 30%) в объяснение изменчивости 

ПАА оказались существенно больше по сравнению с вкладами в объяснение из-

менчивости фитомассы деревьев и древостоев (около 17%).  
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Таблица 9.5 – Характеристика средних показателей продуктивности ассимиляционного аппарата (ПАА) в древостоях 

основных видов (родов, подродов) Евразии 

№ Наименование вида (рода, подрода) Страна 

Число 

пробных 

площадей 

Диапазон 

возраста 

древостоев 

Х  ±  σ
(*)

 

1 Pinus sylvestris L. 

Россия, Белоруссия, Великобритания, Казах-

стан, Китай, Украина, Бельгия, Швеция, Япо-

ния, Финляндия, Болгария, Литва 

493 5-203 1,13 ± 0,54 

2 Pinus densiflora Siebold et Zucc. Япония 15 7-48 2,35 ± 0,55 

3 P. sibirica Du Tour Россия 14 82-200 0,55 ± 0,05 

4 Pinus pumila (Pall.) Regel Россия 3 90-200 1,22 ± 0,47 

5 Picea L. 

Россия, Германия, Украина, Белоруссия,  

Китай, Бельгия, Ирландия, Латвия, Болгария, 

Дания, Чехия, Швеция, Эстония 

341 9-350 0,60 ± 0,26 

6 Abies alba Mill. Румыния, Украина 3 55-110 1,37 ± 0,84 

7 Larix Mill. Россия, Япония, Китай, Чехия 110 13-380 1,96 ± 0,81 

8 Tsuga (Endl.) Carrière Япония 2 290-443 0,49 ± 0,12 

9 
Metasequoia glyptostroboides Hu and 

W.C.Cheng 
Япония 2 9-17 3,68 ± 0,47 

10 
Cryptomeria japonica (Thunb. ex L.f.) 

D.Don 
Япония 50 9-60 0,66 ± 0,12 

11 Chamaecyparis obtuse (S. & Z.) Endl. Япония 21 20-50 0,92 ± 0,10 

12 Camellia japonica L. Япония 9 60-70 1,76 ± 0,41 
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Продолжение таблицы 9.5 

№ Наименование вида (рода, подрода) Страна 

Число 

пробных 

площадей 

Диапазон 

возраста 

древостоев 

Х  ±  σ
(*)

 

13 Thujopsis dolabrata Siebold & Zucc. Япония 2 25-27 0,40 ± 0,05 

14 
Cunninghamia lanceola-

ta (Lamb.) Hook. 
Китай 97 16-55 1,61 ± 0,61 

15 Cupressus L. Китай 16 15-220 1,11 ± 0,46 

16 Betula L. 
Россия, Украина, Великобритания, Белорус-

сия, Дания 
213 2-222 2,31 ± 0,89 

17 Populus L. 
Россия, Белоруссия, Болгария, Казахстан, Та-

джикистан 
163 11-222 2,27 ± 0,84 

18 Tilia cordata Mill. Россия, Швеция 28 13-116 4,15 ± 1,76 

19 Alnus Gaertn. Белоруссия, Бельгия, Россия 8 6-45 3,53 ± 0,86 

20 Quercus L. 

Россия, Украина, Бельгия, Чехия, Белоруссия, 

Испания, Индия, Венгрия, Грузия, Азербай-

джан, Непал, Пакистан, Нидерланды, Велико-

британия, Польша, Япония, Франция, Швеция 

194 18-280 1,89 ± 0,74 

21 Fagus L. 
Германия, Украина, Франция, Япония, Болга-

рия, Швеция, Бельгия, Дания, Италия,Польша 
36 25-161 3,38 ± 1,27 

22 
Castanopsis cuspidata (Thunb.) 

Schottky 
Япония 6 12-60 2,35 ± 0,46 

23 Cyclobalanopsis gilva (Blume) Oerst. Япония 3 50 1,12 ± 0,14 

24 Acer L. Япония 2 50 2,17 ± 0,28 
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Окончание таблицы 9.5 

№ Наименование вида (рода, подрода) Страна 

Число 

пробных 

площадей 

Диапазон 

возраста 

древостоев 

Х  ±  σ
(*)

 

25 Carpinus L. Словакия, Япония 2 50-60 2,65 ± 0,74 

26 Acacia Mill. Япония 8 3-7 3,27 ± 0,36 

27 Tectona grandis L.f. Индия 5 4-30 2,13 ± 0,50 

28 Shorea robusta C.F.Gaertn. Индия 2 60-65 1,79 ± 0,81 

Итого 1 848 - 1,89 ± 0,55 
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9.2 Отношение подземной фитомассы к надземной (ОПН) 

Как было показано в главе 2, эффективность результатов анализа и синтеза 

существующих баз данных о фитомассе деревьев и древостоев с целью выявления 

климатически обусловленных закономерностей может быть существенно ограни-

чена качественным уровнем исходного материала, особенно по фитомассе корней. 

Наличие евразийской базы данных породило надежду оценить влияние темпера-

тур и осадков не только на надземную, но и на подземную фитомассу, т. е. на фи-

томассу корней деревьев. 

Подобная попытка была нами предпринята путем построения моделей фи-

томассы корней деревьев, в которых в качестве независимых переменных входили 

высота дерева, диаметр его кроны, а также климатические факторы в виде темпе-

ратур и осадков (Усольцев, Цепордей, 2022г). Однако данных о фитомассе корней 

(897 модельных деревьев) оказалось слишком мало по сравнению с данными по 

надземной фитомассе (6 221 дерево, см. таблицу 2.2 в главе 2). Поэтому из двух 

климатических переменных для двухвойных сосен и дубов не оказалась статисти-

чески значимой ни та, ни другая. Для лиственниц и елей январская температура 

оказалась значимой со знаком минус, а для берез и буков – со знаком плюс. По-

добная неопределенность склонила нас к тому, чтобы проанализировать не абсо-

лютные, а относительные показатели массы корней, т.е. отношение подземной 

фитомассы к надземной (ОПН). 

В разделе 1.5.2 было показано, что оценивание ОПН в литературных источ-

никах выполняется обычно под влиянием одного фактора: или температуры, или 

осадков. Это оценивание по единственному климатическому фактору приводит к 

противоречивым результатам: одни авторы утверждают, что основным фактором, 

влияющим на ОПН фитомассы, являются осадки, другие приходят к противопо-

ложному выводу, что ОПН фитомассы определяется только температурой и не 

связано с засушливостью климата, а третьи установили, что ОПН определяется 

климатом и таксационными показателями лишь на 5%. Возможно, поэтому по-

пытка выявить какие-либо закономерности в изменении ОПН фитомассы под 
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влиянием комплекса абиотических и биотических факторов на глобальном уровне 

не увенчалась успехом (Cairns et al., 1997).  

Тем не менее, нами такая попытка предпринята, причем на уровне не дере-

вьев, а древостоев, по той причине, что по фитомассе корней древостоев фактиче-

ских данных в евразийской базе оказалось гораздо больше, чем по фитомассе 

корней деревьев (1 782 против 897). Это дало нам возможность попытаться оце-

нить изменение ОПН фитомассы древостоев одновременно от температур и осад-

ков.  

Была поставлена цель: оценить изменение ОПН фитомассы лесообразую-

щих видов (родов) в транс-евразийских градиентах температур и осадков. Для ее 

реализации поставлены три задачи: 

− установить, проявляется ли действие закона лимитирующего фактора 

при моделировании изменений ОПН фитомассы древостоев лесообразующих ви-

дов на территории Евразии в связи с территориально обусловленными и темпо-

ральными изменениями температур и осадков; 

− рассчитать средние значения ОПН для лесообразующих видов и родов 

Евразии и выполнить их ранжирование.  

На предварительном этапе исследований из упомянутой базы данных 

(Usoltsev, 2020b) были отобраны 2 312 пробных площадей 8 лесообразующих ро-

дов в пределах их ареалов. В результате предварительного регрессионного анали-

за оказалось, что из 8 родов только 5 показали наличие статистически значимого 

влияния температур и осадков на ОПН. Причина может быть, скорее всего, одна: 

остаточная дисперсия ОПН, обусловленная методическими и расчетными ошиб-

ками, которая не подлежит какому-либо статистическому объяснению, в упомя-

нутых трѐх случаях превалирует над дисперсией, обусловленной климатическими 

сигналами. К сожалению, другой, более совершенной базы данных сегодня мы не 

имеем. 

Характеристика исходных данных ОПН фитомассы древостоев 5 родов, 

принятых для дальнейшего анализа, дана в таблице 9.6. 
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Таблица 9.6 – Характеристика 1782 исходных данных ОПН лесообразующих 

родов Евразии 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D N M Pr/Pa T PR 

Двухвойные сосны (подрод Pinus L.) 

Mean 59 - 3,2 194,2 0,21 -9 662 

Min 6 - 0,11 4,9 0,07 - - 

Max 236 - 83,0 655,0 0,61 - - 

SD 40,0 - 7,3 127,8 0,07 - - 

CV, % 67,6 - 231,3 65,8 33,1 - - 

n 1017 - 1017 1016 1017 - - 

Пятихвойные сосны (P. sibirica Du Tour и 

P. koraiensis S. & Z. - подрод Haploxylon, или Strobus) 

Mean 118 22,7 1,7 249,4 0,24 -19 550 

Min 7 1,3 0,12 0,17 0,17 - - 

Max 380 58,0 36,2 820,0 0,67 - - 

SD 80,9 13,4 4,3 211,4 0,10 - - 

CV, % 68,7 58,9 250,2 84,8 43,7 - - 

n 152 153 153 153 57 - - 

Пихта (Abies Mill.) 

Mean 51 - 11,9 274,3 0,22 1 1133 

Min 4 - 0,22 12,2 0,04 - - 

Max 283 - 1000,0 1294,0 0,50 - - 

SD 47,8 - 91,6 207,1 0,06 - - 

CV, % 94,1 - 772,3 75,5 25,3 - - 

n 166 - 165 160 166 - - 

Береза (Betula L.) 

Mean 46 - 2,5 170,1 0,30 -10 549 

Min 6 - 0,16 0,34 0,14 - - 

Max 120 - 29,5 484,0 1,40 - - 

SD 19,6 - 3,5 96,4 0,11 - - 

CV, % 42,2 - 142,3 56,7 37,9 - - 

n 271 - 263 271 271 - - 
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Продолжение таблицы 9.6 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D N M Pr/Pa T PR 

Осина (Populus L.) 

Mean 48 - 2,0 168,9 0,33 -11 635 

Min 10 - 0,10 3,2 0,13 - - 

Max 222 - 32,2 600,0 0,50 - - 

SD 24,0 - 3,8 113,8 0,08 - - 

CV, % 49,8 - 185,7 67,4 25,8 - - 

n 185 - 184 185 185 - - 

 

Данные об ОПН фитомассы, характеристики которых приведены в табли-

це 9.6, обработаны методом множественного регрессионного анализа. Выполнен 

расчет показателей ОПН согласно структуре модели: 

ln(Pr/Pa) = a0 + a1 (lnA) + a2 (lnD) + a3 (lnM) + a4 (lnN) + a5 (lnA)(lnN) + 

+ a6 (lnA)(lnM) + a7 [ln(T+50)] + a8 [ln(T+50)]
2
 + a9 (lnPR) + 

+ a10{[ln(T+50)](lnPR)}.                            (9.4) 

После введения поправок на логарифмическое преобразование получены 

модели, характеристика которых дана в таблице 9.7. 

Ранее было показано, что климатические показатели объясняют несуще-

ственную долю изменчивости фитомассы древостоев (Stegen et al., 2011; Forrester 

et al., 2017). В нашем исследовании процедура выполненного регрессионного ана-

лиза дает возможность оценить вклад каждой из независимых переменных в объ-

яснение изменчивости искомой переменной (Лиепа, 1980). Результаты оценки 

названных вкладов показаны в таблице 9.8, согласно которой вклад климатиче-

ских переменных в объяснение изменчивости ОПН составил в среднем около 

52%, что существенно выше, чем было установлено в отношении аналогичного 

вклада в объяснение изменчивости надземной фитомассы деревьев (около 17%), 

надземной фитомассы древостоев (около 31%) и продуктивности ассимиляцион-

ного аппарата (около 30%). 
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Таблица 9.7 – Характеристика моделей (9.4) 

Зависимая 

переменная 
a0 lnA lnD lnM 

(lnA) × 

(lnM) 
lnN 

(lnA) ×  

(lnN) 
ln(T+50) [ln(T+50)]

2
 lnPR 

[ln(T+50)] × 

(lnPR) 
adjR

2
 SE 

Двухвойный подрод Pinus L. 

ln(Pr/Pa) -24,008 0,0736 - -0,1270 - -0,2183 0,0687 6,2471 - 3,6896 -1,0072 0,195 0,28 

Пятихвойные сосны Pinus sibirica и P. koraiensis (подрод Haploxylon, или Strobus) 

ln(Pr/Pa) -197,10 - 0,3693 -0,1288 - 0,1172 - 55,683 - 31,643 -9,0232 0,694 0,16 

Abies Mill. 

ln(Pr/Pa) -22,110 - - -0,0679 - - 0,0077 5,4158 - 3,1701 -0,8139 0,355 0,14 

Betula L. 

ln(Pr/Pa) -7,8005 - - -0,3221 - -0,0462 - - 0,6119 2,4869 -0,6798 0,333 0,27 

Populus L. 

ln(Pr/Pa) -9,5184 0,3937 - 0,1974 -0,0856 - - - 0,4429 2,1321 -0,5132 0,297 0,24 
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Таблица 9.8 – Вклад независимых переменных моделей (9.4) в объяснение изменчивости зависимой переменной, % 

Зависимая 

переменная 

lnA 

(I) 

lnD 

(II) 

lnN 

(III) 

lnM 

(IV) 

(lnA)(lnM) 

(V) 

(lnA)(lnN) 

(VI) 

(I)+(II)+(III)+ 

(IV)+(V)+(VI) 

ln(T+50) 

(VII) 

[ln(T+50)]
2
 

(VIII) 

lnPR 

(IX) 

[ln(T+50)] 

× (lnPR) 

(X) 

(VII)+(VIII)+ 

(IX)+(X) 

Двухвойный подрод Pinus L. 

ln(Pr/Pa) 7,6 - 10,9 20,4 - 12,7 51,6 16,0 - 16,0 16,4 48,4 

Пятихвойные сосны Pinus sibirica и P. koraiensis (подрод Haploxylon, или Strobus) 

ln(Pr/Pa) - 14,0 11,7 13,4 - - 39,1 19,9 -  20,5 20,5 60,9 

Abies Mill. 

ln(Pr/Pa) - - - 15,4 - 6,2 21,6 25,2 - 27,2 26,0 78,4 

Betula L. 

ln(Pr/Pa) - - 12,5 58,4 - - 70,9 - 9,7 9,7 9,7 29,1 

Populus L. 

ln(Pr/Pa) 20,4 - - 14,5 22,3 - 57,2 - 13,6 15,6 13,6 42,8 

Итого 

X ± σ
(a)

 14,0 ± 9,1 - 11,7 ± 0,8 24,4 ± 19,2 - 9,5 ± 4,6 48,1 ± 18,7 20,4 ± 4,6 11,7 ± 2,8 17,8 ± 6,5 17,2 ± 6,3 51,9 ± 18,7 
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Для наглядности полученных закономерностей изменения показателей ОПН 

по климатическим переменным, модели (9.4) нами представлены в графической 

3D-интерпретации. Для этого в модели (9.4) подставлены средние значения так-

сационных показателей по каждому древесному роду (подроду) и построены за-

висимости ОПН от январской температуры и годичных осадков (рисунок 9.6).  

 

Рисунок 9.6 – Изменение расчетных значений ОПН фитомассы в градиентах 

температур и осадков при неизменных таксационных показателях древостоев; 

индексы 1, 2, 3, 4, 5 обозначают здесь и далее древостои соответственно сосны, 

пихты, кедра, березы и осины 

Как можно видеть на рисунке 9.6, зависимость ОПН фитомассы основных 

древесных видов (родов) от температур и осадков описывается трехмерной по-

верхностью пропеллеро-образной формы. В холодных регионах при повышении 

осадков ОПН увеличивается, но по мере перехода к теплым регионам характери-

зуется противоположным трендом. При повышении температуры во влажных ре-

гионах ОПН снижается, но по мере перехода в сухие условия начинает возрас-

тать. 
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Чтобы получить представление о том, как будет реагировать ОПН на пред-

полагаемые будущие изменения температур и осадков, мы взяли значения ОПН 

на двухфакторных поверхностях (рисунок 9.6), соответствующие приращениям 

как температур на 1°C, так и приращениям осадков на 20 мм, и получили законо-

мерности увеличения (красная область) и снижения (голубая область) величины 

ОПН в %% при предполагаемом увеличении зимней температуры на 1°C (рису-

нок 9.7), и закономерности увеличения и снижения ОПН при предполагаемом 

снижении годичных осадков на 20 мм (рисунок 9.8). 

 

Рисунок 9.7 – Изменение ОПН (Δr/a, %) при повышении температуры на 1°С 

вследствие предполагаемого изменения климата при разных территориальных 

уровнях температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению ОПН при 

предполагаемом повышении температуры на 1°С; 

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

ОПН при предполагаемом повышении температуры на 1°С. 
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Рисунок 9.8 – Изменение ОПН (Δr/a, %) при снижении уровня осадков вследствие 

предполагаемого изменения климата при разных территориальных уровнях 

температур и осадков 

а – плоскость, соответствующая нулевому изменению ОПН при 

предполагаемом снижении уровня осадков на 20 мм;  

б – линия разграничения положительных и отрицательных изменений 

ОПН при предполагаемом снижении осадков на 20 мм. 

Полученная нами закономерность (рисунок 9.7) согласуется с результатами 

глобального мета-анализа ОПН, охватывающего более 300 мировых исследований 

и включающего покрытосеменные и голосеменные растения, а также различные 

биомы (пахотные земли, пустыни, леса, луга, тундра и водно-болотные угодья). 

Мета-анализ показал, что потепление на 2,5 °C вызывает увеличение ОПН на 8%. 

Причем оно выражено на 15% больше в сухих местообитаниях (Zhou et al., 2022). 

Аналогичные пропеллеро-образные поверхности, характеризующие смену 

одного лимитирующего фактора другим, на уровнях деревьев и древостоев были 

получены нами в предыдущих главах для надземной фитомассы деревьев и дре-

востоев и для ПАА. Сопоставление их с полученными закономерностями для 
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ОПН показывает, что они отличаются в главном: прямо противоположным харак-

тером выведенных закономерностей, т. е. факторы, лимитирующие величину 

надземной фитомассы, являются стимулирующими величину ОПН фитомассы и 

наоборот. Опубликованные графические закономерности изменения надземной 

фитомассы и ОПН по осям координат прямо противоположные, что означает, что 

чем больше надземная фитомасса как показатель продуктивности, тем меньшей 

долей корневой массы по отношению к надземной обходится древостой.  

Эта зеркальность (разнонаправленность) в соотношениях надземной и под-

земной фитомасс в их реакции на климатические факторы отражает общую жиз-

ненную стратегию устойчивого роста исследуемых древесных видов. На любой 

климатический фактор, снижающий продуктивность надземной фитомассы, дре-

востой отвечает увеличением относительной массы корней (Базилевич, Родин, 

1968). Стремление растений освоить корнями максимальный объем ризосферы за 

счет преобладающего развития сосущих корней является общей стратегией их 

выживания в условиях засушливого климата (Усольцев, 1985; Farooq et al., 2009). 

Поскольку количественный и качественный уровни существующих баз дан-

ных не позволяют вывести обобщающие закономерности в объяснении изменчи-

вости ОПН всех лесообразующих видов (родов) Евразии, нами выведены для 

24 из них средние значения (таблица 9.9), а их ранжирование в убывающей по-

следовательности видов (родов) по величине ОПН представлено на рисунке 9.9. 

Очевидно, наибольшей величиной ОПН располагает Fraxinus в Европе 

(0,37 ± 0,10) и наименьшей – Dipterocarpus в Тайланде (0,11 ± 0,03). 

Для сравнения: при исследовании ОПН лесообразующих видов Китая в ко-

личестве 1 554 наблюдений, взятых из 511 источников, установлен диапазон ва-

рьирования ОПН от 0,16 для Pinus massoniana до 0,32 для Quercus (Luo et al., 

2012), что находится в пределах диапазона ОПН, выявленного для всей Евразии.   

 Поскольку некоторые виды представлены ограниченным объѐмом данных в 

узких возрастных диапазонах, представленное их ранжирование по величине 

ОПН следует считать предварительным. 
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Таблица 9.9 – Характеристика средних показателей относительной фитомассы корней (ОПН) в древостоях основных видов 

(родов, подродов) Евразии  

№ 
Наименование вида  

(рода, подрода) 
Страна 

Число 

пробных 

площадей 

Диапазон 

возраста 

древостоев 

М  ±  σ 

1 Pinus sylvestris L. 

Россия, Белоруссия, Великобритания, Казахстан, Ки-

тай, Украина, Бельгия, Швеция, Япония, Финляндия, 

Болгария, Литва 

1 017 4-290 0,21 ± 0,07 

2 
P. sibirica Du Tour, 

P. koraiensis S. & Z. 
Россия 57 7-380 0,24 ± 0,10 

3 Picea L. 

Россия, Германия, Украина, Белоруссия, Китай, Бель-

гия, Ирландия, Латвия, Болгария, Дания, Чехия, Шве-

ция, Эстония 

432 5-350 0,25 ± 0,09 

4 Abies Mill. Россия, Япония, Непал, Словакия, Украина 166 4-283 0,22 ± 0,06 

5 Larix Mill. Россия, Япония, Китай, Чехия, 179 10-350 0,31 ± 0,16 

6 
Pseudotsuga menziesii 

(Mirb.) Franco 
Нидерланды, Франция, Болгария, Бельгия 12 9-70 0,21 ± 0,02 

7 
Cryptomeria japonica 

(Thunb. ex L.f.) D.Don 
Япония 38 5-59 0,24 ± 0,04 

8 
Chamaecyparis obtusa 

(S. & Z.) Endl. 
Япония 26 17-50 0,29 ± 0,02 

9 
Cunninghamia lanceola-

ta (Lamb.) Hook. 
Китай 97 16-55 0,22 ± 0,04 

10 Betula L. Россия, Украина, Великобритания, Белоруссия, Дания 271 6-120 0,30 ± 0,11 

11 Populus L. Россия, Белоруссия, Болгария, Казахстан, Таджикистан 185 10-222 0,33 ± 0,08 

12 Tilia L. Россия, Украина, Швеция 8 5-150 0,27 ± 0,11 
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Продолжение таблицы 9.9  

№ 
Наименование вида  

(рода, подрода) 
Страна 

Число 

пробных 

площадей 

Диапазон 

возраста 

древостоев 

М  ±  σ 

13 Alnus Gaertn Белоруссия, Литва, Бельгия, Великобритания 36 3-70 0,22 ± 0,07 

14 Quercus L. 

Россия, Украина, Бельгия, Чехия, Белоруссия, Испания, 

Индия, Венгрия, Грузия, Азербайджан, Непал, Паки-

стан, Нидерланды, Великобритания, Польша, Япония, 

Франция, Швеция 

365 5-280 0,28 ± 0,15 

15 Fagus sylvatica L. 

Германия, Украина, Франция, Япония, Италия, Болга-

рия, Швеция, Бельгия, Дания, Италия, Румыния. Чехия, 

Россия 

110 8-400 0,22 ± 0,09 

16 Fraxinus L. Россия, Белоруссия, Бельгия 4 30-80 0,37 ± 0,10 

17 Carpinus betulus L. Украина, Россия, Словакия, Япония 5 36-60 0,32 ± 0,10 

18 Robinia pseudoacacia L. Словакия 3 8-49 0,21 ± 0,06 

19 Acacia Mill. Япония, Индонезия 15 3-7 0,24 ± 0,11 

20 
Paraserianthes falcataria 

(L.) Nielsen 
Индонезия 4 3-7 0,19 ± 0,03 

21 Dipterocarpus C.F.Gaertn. Тайланд 6 - 0,11 ± 0,03 

22 Tectona grandis L.f. Индия 9 5-40 0,24 ± 0,02 

23 Shorea robusta Roth Индия 15 5-65 0,23 ± 0,04 

24 Eucalyptus tereticornis Sm. Индия 5 5-9 0,15 ± 0,03 

Итого 3 065 - 0,25 ± 0,07 
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Рисунок 9.9 – Диаграмма распределения 24 лесообразующих родов Евразии 

по величине ОПН в убывающей последовательности 

(Нумерацию видов см. в таблице 9.9) 

Таким образом, путем моделирования относительной фитомассы корней 

(ОПН) древостоев лесообразующих видов (родов) Евразии установлено действие 

принципа лимитирующего фактора Либиха в трансконтинентальных простран-

ственных градиентах температур и осадков. В холодных регионах при повышении 

осадков ОПН увеличивается, но по мере перехода к теплым регионам происходит 

смена лимитирующего фактора, и закономерность характеризуется противопо-

ложным трендом. При повышении температуры во влажных регионах ОПН сни-

жается, но по мере перехода в сухие условия происходит смена лимитирующего 

фактора, и ОПН начинает возрастать. 

Сопоставление полученных закономерностей с ранее опубликованными за-

кономерностями для надземной фитомассы показывает, что они прямо противо-

положны, т. е. факторы, лимитирующие величину надземной фитомассы, являют-

ся стимулирующими величину ОПН и наоборот. 

Эта зеркальность в соотношениях надземной и подземной фитомасс в их ре-

акции на климатические факторы отражает общую жизненную стратегию устой-

чивого роста исследуемых древесных видов. На любой климатический фактор, 

снижающий продуктивность надземной фитомассы, древостой отвечает увеличе-

нием относительной массы корней. 
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9.3 Плотность охвоения (облиствения) побегов (ПОП) деревьев 

лесообразующих видов в географических и климатических градиентах 

Евразии 

В разделе 1.6.3 были показаны закономерности изменения охвоенности побе-

гов сосны обыкновенной в географических градиентах Евразии. Сосна была вы-

брана для анализа по причине наибольшей представленности в базе данных по 

отношению к остальным лесообразующим видам. Сделан вывод, что в направле-

ниях с севера на юг и с запада на восток происходит увеличение плотности охво-

енности побегов (ПОП) на 0,44% и на 0,50% соответственно на каждый градус 

широты и долготы. Таким образом, на примере сосны обыкновенной было пока-

зано, что ПОП сосны обыкновенной увеличивается не только по мере приближе-

ния к источнику атмосферных загрязнений, но также в широтном и долготном 

градиентах по мере ухудшения климатических условий произрастания. В направ-

лении с севера на юг это ухудшение связано со снижением влагообеспеченности 

территорий по мере перехода от таежной зоны в зону степи, а в направлении с за-

пада на восток – с повышением континентальности климата и снижением влаго-

обеспеченности местообитаний. 

В разделе 1.6.3 было установлено, что в модели ПОП, описывающей ее зави-

симость от дендрометрических показателей деревьев, их происхождения и гео-

графических координат, происхождение деревьев оказалось статистически не 

значимым, и была построена модель ПОП, общая для естественных древостоев и 

культур.  

В настоящем разделе предпринята попытка установления закономерностей 

изменения ПОП двухвойных сосен естественного и искусственного происхожде-

ний в градиентах температур и осадков Евразии, а также основных лесообразую-

щих родов (видов) Евразии как в градиентах географических координат, так и в 

градиентах температур и осадков. 
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9.3.1 Показатель ПОП деревьев сосны обыкновенной естественного и 

искусственного происхождения в градиентах температур и осадков Евразии 

Целью настоящего исследования было установить наличие или отсутствие 

различий естественных древостоев и культур в моделях ПОП, описывающих их 

изменение в градиентах температур и осадков на территории Евразии. Для дости-

жения этой цели были использованы эмпирические данные ПОП сосны обыкно-

венной из разных регионов в количестве 558 модельных деревьев, представлен-

ные как естественными древостоями, так и культурами. Характеристика исходно-

го материала приведена в табл. 1.2 раздела 1.6.3. 

При моделировании реакции фитомассы двухвойных сосен на среднюю тем-

пературу января и среднегодовые осадки с учетом происхождения древостоев 

принадлежность деревьев к естественным древостоям и культурам кодировалась 

бинарной переменной Х = 0 и Х = 1 соответственно (Usoltsev et al., 2020e). Ввод в 

уравнение только одной бинарной переменной Х, означает, что трехмерная по-

верхность (температура – осадки – фитомасса) в координатах X-Y-Z смещается 

между деревьями естественного и искусственного происхождения только вдоль 

оси Z (оси ординат) на величину коэффициента регрессии при бинарной перемен-

ной Х. Известно, однако, что фитомасса деревьев в естественных насаждениях и 

культурах по-разному реагирует на изменение возраста из-за их различий в ско-

рости роста (Золотухин, 1966; Jordan, Farnworth, 1982; Макаренко, Бирюкова, 

1982; Поляков и др., 1986; Usoltsev, Vanclay, 1995; Романов и др., 2014). Чтобы 

учесть эти различия, в разработанной модели, наряду с Х, был введѐн синергизм 

(Х×lnA) в качестве еще одной независимой переменной. 

Основываясь на вышесказанном и исходных данных, статистические харак-

теристики которых приведены в таблице 1.2 (раздел 1.6.3), мы протестировали 

следующую структуру модели: 

ln(ПОП) = a0 + a1(lnA) + a2(lnD) + a3(lnН) + a4 [ln(T+50)] + a5(lnPR) +  

+ a6 [ln(T+50)] × (lnPR) + a7 (Х) + a8(Х×lnA),                        (9.5) 

в которой коэффициенты регрессии a1, a3 и a6 для переменных (lnA), (lnH) и 

[ln(T+50)]×(lnPR) по критерию Стьюдента оказались статистически не значимыми 
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на уровне p < 0,05 (t = 0,6, 1,1 и 1,1 < t05 = 1,96) и были исключены из дальнейшего 

анализа. 

Получена окончательная модель: 

ln(ПОП) = 7,1670 – 0,0273(lnD) – 0,5074[ln(T+50)] – 0,1631(lnPR) –  

– 0,4000(Х) + 0,0899(Х×lnA); adjR
2
 = 0,335; SE = 0,10.                   (9.6) 

Согласно критерию Стьюдента, все коэффициенты регрессии в модели (9.6) 

являются значимыми на уровне p < 0,01 (t = 3,0...11,3 > t01 = 2,58). Согласно знаку 

при независимой переменной (lnD), ПОП имеет отрицательную зависимость от 

диаметра ствола. По-видимому, эта закономерность связана с концентрацией фи-

томассы хвои на единице длины побега у угнетенных деревьев, имеющих относи-

тельно меньший диаметр ствола (Яблоков, 1934). Вышесказанное согласуется с 

результатом, полученным в 35-летнем древостое ели европейской: с увеличением 

диаметра ствола с 4 до 30 см ПОП уменьшается с 60% до 50% (Burger, 1939). 

Вклад дендрометрических переменных (т. е. возраста и диаметра ствола), 

климатических переменных (т. е. температур и осадков) и происхождения древо-

стоев (естественных и искусственных) в объяснение изменчивости искомого по-

казателя ПОП по модели (9.6) составил соответственно 15, 53 и 30%. Таким обра-

зом, при моделировании показателя ПОП по географическим градиентам, его раз-

личие между естественными древостоями и культурами было не значимым (см. 

раздел 1.6.3), а при моделировании по климатическим переменным (температуре 

и осадкам) названное различие оказалось статистически значимым, и вклад про-

исхождения древостоев в объяснение изменчивости ПОП составил 30%. 

Судя по знаку при независимой переменной Х, величина ПОП в культурах 

ниже, чем в естественных лесах, а судя по знаку при переменной (Х×lnA), отме-

ченная разница уменьшается или меняет знак по мере увеличения возраста дере-

вьев. Эта закономерность была упомянута при моделировании фитомассы хвои в 

культурах и естественных древостоях (Usoltsev, Vanclay, 1995), но с противопо-

ложным знаком: в молодом возрасте фитомасса хвои в культурах выше, чем в 

естественных древостоях, но затем с возрастом происходит изменение этого соот-

ношения, и естественные древостои получают преимущество перед культурами 
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по показателю фитомассы хвои (Usoltsev, Vanclay, 1995). 

Судя по знакам при независимых переменных [ln(T+50)] и (lnPR), показа-

тель ПОП при неизменных значениях возраста и диаметра ствола отрицательно 

связан как со средней температурой января, так и с годовыми осадками. Первая 

закономерность объясняется повышением температуры января и связанным с ним 

снижением влагообеспеченности территорий в направлении от таежной зоны к 

степной, а вторая – увеличением континентальности климата в направлении к 

центру Евразии и связанным с ней снижением влагообеспеченности местообита-

ний.  

С целью графической интерпретации названной закономерности в модель 

(9.6) мы подставили значения возраста дерева (46 лет) и диаметра ствола на высо-

те груди (15,6 см), средние для всех регионов. Затем, в соответствии с заданными 

значениями температуры января и годового количества осадков, построена соот-

ветствующая 3D-поверхность для ПОП естественных насаждений и культур (ри-

сунок 9.10). 

 

Рисунок 9.10 – Изменение расчетных значений ПОП (PL) в координатах средней 

температуры января и среднегодового количества осадков при возрасте 46 лет 

и диаметре ствола 15,6 см; 1 – естественные древостои, 2 – культуры 
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Мы можем видеть на рисунке 9.10, что при неизменных значениях возраста 

и диаметра ствола величина ПОП в естественных насаждениях выше, чем в куль-

турах, и эта разница статистически значима. В обоих случаях ПОП увеличивается 

как с понижением температуры, так и с уменьшением количества осадков. По ри-

сунку 9.10 мы рассчитали, что при уменьшении годового количества осадков с 

600 до 300 мм происходит увеличение ПОП на 0,2-0,3% на каждые 10 мм сниже-

ния годового количества осадков, как в естественных насаждениях, так и в куль-

турах. Когда температура января повышается с -20°C до 0°C, ПОП сокращается 

на 0,8-1,0% на каждый градус повышения температуры. 

Чтобы проследить, как меняется соотношение ПОП в культурах и есте-

ственных сосновых древостоях с возрастом, рассчитано вспомогательное уравне-

ние: 

ln(D) = -1,6929 + 0,8144(lnA) + 0,3396 [ln(T+50)]
 
+ 0,0114(lnPR) +  

+ 0,8537(Х) –0,1846(Х×lnA); adjR
2
 = 0,552; SE = 0,34.                   (9.7) 

Графическая интерпретация уравнения (9.7) при значениях T = -18°C и 

PR = 570 мм (рисунок 9.11) показывает, что на начальных стадиях роста диаметр 

ствола в культурах выше, чем в естественных насаждениях, но с увеличением 

возраста это соотношение меняется на противоположное.  

 
Рисунок 9.11 – Соотношение расчетных значений диаметра ствола на 

высоте груди в естественных насаждениях (1) и культурах (2)  

в зависимости от возраста дерева 

Здесь и далее пунктирной линией показана стандартная ошибка уравнения 

Электронный архив УГЛТУ



319 

 
 

 

Подставив уравнение (9.7) в (9.6) и протабулировав полученное выражение 

по задаваемому возрасту деревьев при средних значениях T = -18 °C и PR = 570 

мм, мы получили возрастное соотношение ПОП деревьев в естественных насаж-

дениях и культурах (рисунок 9.12).  

 
Рисунок 9.12 – Изменение расчетных значений ПОП (PL) с возрастом  

деревьев в естественных насаждениях (1) и культурах (2) при средних 

значениях T = -18 °C и PR = 570 мм 

Таким образом, установлено, что на начальных этапах роста ПОП в культу-

рах значительно ниже, чем в естественных древостоях, но по мере увеличения 

возраста деревьев это соотношение меняется на противоположное. Как отмеча-

лось выше, в отношении фитомассы хвои, культуры и естественные насаждения 

коррелируют противоположным образом: на начальных этапах роста фитомасса 

хвои в культурах выше из-за более высоких темпов роста, но с возрастом темпы 

роста выравниваются или меняются местами, и соответственно сменяется соот-

ношение фитомассы тех и других. Это означает, что увеличение ПОП связано со 

снижением скорости роста деревьев вследствие: (1) увеличения как возраста, так 

и степени угнетения деревьев в пологе, и (2) как повышения температуры в 

направлении с севера на юг, так и сокращения осадков в направлении с запада на 

восток.  
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9.3.2 Показатель ПОП деревьев лесообразующих видов в градиентах 

температур и осадков Евразии 

Целью исследования было выявить закономерности изменения ПОП деревь-

ев лесообразующих родов в климатических градиентах Евразии. Для достижения 

этой цели были поставлены следующие задачи: 

− скомпоновать исходную базу данных о ПОП деревьев лесообразующих 

родов; 

− разработать регрессионную модель изменения ПОП в связи с дендро-

метрическими показателями дерева; 

− выявить возможность модификации полученной модели в климатиче-

ских градиентах Евразии; 

− установить вклад дендрометрических и климатических независимых пе-

ременных, а также видовой принадлежности, в объяснение изменчивости ПОП 

деревьев; 

− выполнить ранжирование древесных видов Евразии по показателю ПОП 

деревьев. 

Из упомянутой базы данных (Usoltsev, 2020с) взяты эмпирические данные 

ПОП лесообразующих родов из разных регионов Евразии в количестве 1 480 мо-

дельных деревьев. Характеристика исходного материала приведена в табли-

це 9.10. 

Таблица 9.10 – Статистики анализируемых показателей 1 480 модельных деревьев 

15 лесообразующих родов Евразии 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H ПОП LAT LON T PR 

Pinus sylvestris L. 

Mean 46 15,5 14,3 72,2 54,2 62,6 -16 393 

Min 9 0,6 1,9 41,5 - - - - 

Max 186 55,0 36,6 95,6 - - - - 

SD 28,5 8,4 6,7 9,3 - - - - 

CV, % 62,1 54,0 46,6 12,8 - - - - 

n 558 558 558 558 - - - - 
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Продолжение таблицы 9.10 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H ПОП LAT LON T PR 

Pinus sylvestris L. 

Mean 46 15,5 14,3 72,2 54,2 62,6 -16 393 

Min 9 0,6 1,9 41,5 - - - - 

Max 186 55,0 36,6 95,6 - - - - 

SD 28,5 8,4 6,7 9,3 - - - - 

CV, % 62,1 54,0 46,6 12,8 - - - - 

n 558 558 558 558 - - - - 

Pinus nigra L. 

Mean 30 12,6 7,2 65,6 45,8 33,5 0 444 

Min 7 2,2 1,1 40,0 - - - - 

Max 72 33,0 17,8 85,2 - - - - 

SD 14,8 6,4 3,8 12,2 - - - - 

CV, % 49,5 50,8 52,9 18,6 - - - - 

n 37 35 37 37 - - - - 

Picea L. 

Mean 78 21,3 17,1 69,1 57,3 50,3 -15 501 

Min 18 2,0 4,1 50,0 - - - - 

Max 134 51,5 25,1 86,1 - - - - 

SD 29,3 9,8 5,9 8,7 - - - - 

CV, % 37,4 46,0 34,3 12,6 - - - - 

n 155 155 93 155 - - - - 

Abies Mill. 

Mean 66 16,1 13,4 64,1 55,1 52,4 -15 497 

Min 8 0,8 1,7 41,9 - - - - 

Max 164 46,2 28,9 82,6 - - - - 

SD 31,9 10,6 7,3 8,6 - - - - 

CV, % 48,5 65,5 54,4 13,4 - - - - 

n 208 208 208 208 - - - - 
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Продолжение таблицы 9.10 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H ПОП LAT LON T PR 

Pinus sibirica Du Tour. 

Mean 96 19,4 16,8 86,0 59,1 60,6 -18 444 

Min 50 8,1 7,5 77,6 - - - - 

Max 165 29,3 24,0 91,3 - - - - 

SD 37,1 6,1 4,7 2,9 - - - - 

CV, % 38,5 31,3 28,0 3,3 - - - - 

n 45 45 45 45 - - - - 

Larix Mill. 

Mean 89 15,0 13,6 44,7 61,2 72,1 -23 358 

Min 39 2,3 2,9 25,0 - - - - 

Max 380 38,0 24,9 69,9 - - - - 

SD 83,3 7,0 4,6 11,3 - - - - 

CV, % 93,8 46,6 33,9 25,2 - - - - 

n 80 80 80 80 - - - - 

Betula L. 

Mean 47 15,0 17,1 53,3 52,8 45,0 -13 570 

Min 10 2,5 4,5 30,1 - - - - 

Max 88 44,0 26,9 73,4 - - - - 

SD 21,9 8,2 5,6 10,0 - - - - 

CV, % 46,2 54,7 32,8 18,7 - - - - 

n 129 129 110 129 - - - - 

Populus L. 

Mean 24 13,1 16,5 39,8 52,1 32,4 -8 570 

Min 7 2,0 4,7 27,0 - - - - 

Max 55 32,0 28,1 57,0 - - - - 

SD 12,6 7,6 6,3 6,7 - - - - 

CV, % 51,5 58,4 38,2 16,8 - - - - 

n 46 46 46 46 - - - - 
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Продолжение таблицы 9.10 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H ПОП LAT LON T PR 

Tilia L. 

Mean 77 18,2 - 38,6 55,8 37,4 -10 570 

Min - 4,0 - 29,4 - - - - 

Max - 38,6 - 44,0 - - - - 

SD - 10,1 - 4,9 - - - - 

CV, % - 55,8 - 12,6 - - - - 

n 15 15 - 15 - - - - 

Quercus L. 

Mean 48 19,8 17,6 60,5 49,5 32,0 -6 570 

Min 8 3,6 4,1 50,5 - - - - 

Max 128 46,1 31,5 71,0 - - - - 

SD 26,5 9,1 6,4 5,3 - - - - 

CV, % 54,6 46,2 36,5 8,8 - - - - 

n 49 49 49 49 - - - - 

Alnus Gaertn. 

Mean 36 15,9 17,2 58,7 50,9 26,2 -8 570 

Min 7 1,9 4,2 42,1 - - - - 

Max 95 37,7 27,5 82,4 - - - - 

SD 19,7 7,9 5,5 8,0 - - - - 

CV, % 55,4 49,5 32,2 13,6 - - - - 

n 83 83 83 83 - - - - 

Fagus sylvatica L. 

Mean 35 11,6 15,5 56,2 48,5 24,0 -5 700 

Min 11 2,5 3,9 48,0 - - - - 

Max 61 23,3 25,0 68,0 - - - - 

SD 16,1 6,1 6,4 6,3 - - - - 

CV, % 46,0 52,8 41,0 11,2 - - - - 

n 12 12 12 12 - - - - 
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Окончание таблицы 9.10 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H ПОП LAT LON T PR 

Fraxinus L. 

Mean 38 18,0 18,3 64,8 49,3 28,8 -5 570 

Min 7 3,6 5,1 47,3 - - - - 

Max 80 39,6 33,4 79,0 - - - - 

SD 24,1 9,7 7,0 7,9 - - - - 

CV, % 62,8 54,2 38,2 12,2 - - - - 

n 21 21 21 21 - - - - 

Carpinus betulus L. 

Mean 42 14,0 17,0 53,3 49,4 29,8 -5 570 

Min 7 1,7 2,5 30,3 - - - - 

Max 89 24,8 24,5 66,0 - - - - 

SD 24,2 6,4 5,7 9,3 - - - - 

CV, % 57,0 45,8 33,4 17,4 - - - - 

n 27 27 27 27 - - - - 

Robinia pseudoacacia L. 

Mean 41 17,2 14,6 58,2 48,3 35,1 0 444 

Min 3 4,5 5,8 40,3 - - - - 

Max 89 28,6 22,7 76,2 - - - - 

SD 23,1 7,0 5,0 10,1 - - - - 

CV, % 56,1 40,9 34,3 17,4 - - - - 

n 15 15 15 15 - - - - 

 

Согласно таблице 9.10, древесные виды представлены в базе данных крайне 

неравномерно: от 555 по сосне обыкновенной до 15 деревьев по робинии. Разная 

представленность их как по общему количеству, так и в географических коорди-

натах в пределах ареалов, может обусловить нарушения однонаправленности (од-

нотипности) реакции видов на внешние факторы в географических градиентах 

(Molteberg, Høibø, 2007).  
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Исходя из разной представленности видов в имеющейся базы данных, мы 

предполагаем, руководствуясь принципом «гармонизации» видоспецифичных за-

кономерностей (Jacobs, Cunia, 1980), в первом приближении построить алломет-

рические модели ПОП смешанного типа (mixed-effects models) (Zeng et al., 2011; 

Fu et al., 2012; Zeng, 2017; Usoltsev et al., 2021a, b), включающие как численные 

(дендрометрические показатели и климатические пермеменные), так и фиктивные 

переменные, кодирующие видовую принадлежность исходных данных (табли-

ца 9.11). 

Таблица 9.11 – Схема кодирования 15 лесообразующих родов Евразии, у которых 

определен показатель ПОП 

Вид 
Блок фиктивных переменных 

Х1 Х2 Х3 X4 X5 X6 X7 X8 Х9 Х10 Х11 Х12 Х13 Х14 

Pinus sylvestris L. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pinus nigra L. 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Picea L. 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Abies Mill. 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pinus sibirica Du Tour. 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Larix Mill. 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Betula L. 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 

Populus L. 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Tilia L. 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 

Quercus L. 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Alnus Gaertn. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

Fagus sylvatica L. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Fraxinus L. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Carpinus betulus L. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 

Robinia pseudoacacia L. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 

 

За основу модели, объясняющей изменчивость ПОП деревьев лесообразу-

ющих родов в градиентах температур и осадков Евразии, принята структура ал-

лометрической модели (9.5), предложенная в разделе 9.3.1. Модификация модели 
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состоит в том, что вместо переменных Х и (Х×lnA) в качестве независимых пере-

менных включен блок фиктивных переменных ΣaiXi, кодирующий видовую при-

надлежность деревьев, и принята исходная структура модели: 

ln(ПОП) = a0 + b1 (lnA) + b2 (lnD) + b3 (lnН) + b4 [ln(T+50)] +  

+ b5 (lnPR) + b6 [ln(T+50)]×(lnPR) + Σai Xi.                             (9.8) 

 В результате регрессионного анализа исходных данных (см. таблицу 9.10) 

получена модель: 

ln(ПОП) = -11,4367 – 0,0446 ln(A) + 0,0521 ln(D) + 4,6840 ln(T+50) + 

+ 2,6058 ln(PR) – 0,7756 [ln(T+50)] × (lnPR) – 0,0777X1 + 0,0090X2 – 0,0491X3 +  

+ 0,2164X4 – 0,4575X5 – 0,2357X6 – 0,5106X7 – 0,5149X8 – 0,0730X9 – 0,1221X10 –  

– 0,0554X11 – 0,0107 X12 – 0,1533X13 – 0,2040X14; adjR
2
 = 0,598; SE = 0,14.  (9.9) 

Согласно критерию Стьюдента, все регрессионные коэффициенты при чис-

ленных переменных в модели (9.9) значимы на уровне p < 0,001                              

(t = 4,4-5,9 > t001 = 3,29). Согласно знакам при независимых переменных (lnA) и 

(lnD), охвоенность побегов имеет отрицательную связь с возрастом дерева, а при 

одном и том же возрасте есть положительная связь с диаметром ствола.  

Судя по знакам при независимых климатических переменных, показатель 

ПОП при неизменных значениях возраста и диаметра ствола связан положительно 

как с температурой, так и с осадками, но это соотношение модифицируется сов-

местным эффектом воздействия температур и осадков, поскольку регрессионный 

коэффициент при переменной [ln(T+50)]×(lnPR) имеет знак минус. Это означает, 

что в достаточно влагообеспеченных климатических поясах повышение темпера-

туры вызывает снижение показателя ПОП, а во влагодефицитных поясах – его 

увеличение; в теплых климатических поясах сокращение уровня осадков вызыва-

ет увеличение показателя ПОП, а в холодных – снижение, т. е. мы имеем пропел-

леро-образную 3D-поверхность, характер которой показывает смену лимитирую-

щего фактора в градиентах как температур, так и осадков. 

С целью графической интерпретации названной закономерности, в модель 

(9.9) подставлены средние для всех регионов значения возраста дерева (55 лет) и 

диаметра ствола (16,3 см). Благодаря специфике фиктивных переменных, видовые 
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различия зависимости ПОП от климатических переменных определяются только 

величиной свободного члена, т. е. сдвигом регрессии по оси ординат. Поскольку 

конфигурация названной линии регрессии для всех древесных видов одна и та же, 

геометрическую интерпретацию модели (9.9) мы показали только для сосны. По 

задаваемым значениям температур и осадков построена соответствующая 3D-

поверхность (рисунок 9.13). 

 

Рисунок 9.13 – Связь расчетных значений ПОП (PL) с средней  

температурой января и осадками 

(Обозначения см. в таблице 9.10) 

В предыдущих главах, посвященных анализу изменчивости базисной плот-

ности и надземной фитомассы деревьев и древостоев основных лесообразующих 

видов Евразии под влиянием зимних температур и годичных осадков, были пока-

заны возможности применения климатически обусловленных моделей фитомассы 

при прогнозировании ее темпоральных изменений на основе принципа простран-

ственно-временнóго замещения. В результате реализации принципов лимитиру-

ющего фактора Либиха и пространственно-временнóго замещения была установ-

лена общая для основных древесных видов (родов) закономерность: в достаточно 

влагообеспеченных климатических поясах повышение температуры вызывает 

увеличение надземной фитомассы, а во влагодефицитных поясах – ее снижение; в 

теплых климатических поясах сокращение уровня осадков вызывает снижение 

фитомассы, а в холодных – ее увеличение, т. е. в обоих случаях происходит смена 

лимитирующего фактора. Это означает, что в одних условиях лимитирующим 
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фактором является как недостаток, так и избыток тепла, а в других условиях – как 

недостаток, так и избыток осадков относительно некоторой нормы. Тем самым 

было показано проявление закона лимитирующего фактора по отношению к фи-

томассе деревьев и древостоев на трансконтинентальном уровне. 

Судя по рисунку 9.13, закономерности изменения показателя ПОП в гради-

ентах температур и осадков у всех 15 древесных видов (родов) Евразии повторя-

ют закономерности изменения надземной фитомассы деревьев и древостоев, но с 

противоположным знаком.  

В процессе расчета модели (9.9) по программе регрессионного анализа был 

оценѐн вклад независимых переменных в объяснение изменчивости еѐ зависимой 

переменной. Вклады независимых переменных (lnA), (lnD), ln(T+50), ln(PR), 

[ln(T+50)]×(lnPR) и ΣaiXi в объяснение изменчивости искомого показателя ПОП 

составили соответственно 1,7; 2,3; 2,1; 2,0; 2,1 и 90,0%. Таким образом, 4,0% объ-

ясненной изменчивости приходятся на дендрометрические переменные (возраст и 

диаметр ствола), 6,0% изменчивости – на климатические составляющие (темпера-

тура и осадки) и 90,0% – на видовую принадлежность деревьев. 

Отмеченный высокий процент объясненной изменчивости ПОП видовой 

принадлежностью деревьев означает большое различие видов по величине ПОП. 

Для количественного выражения этого различия мы построили диаграммы рас-

пределения видов по величине ПОП. Диаграммы построены по средним для всех 

видов значениям возраста дерева (55 лет), диаметра ствола (16,3 см), средней ян-

варской температуры (-14°С) и годичных осадков (470 мм). Диаграммы убываю-

щей последовательности видов по величине ПОП представлены на рисунке 9.14.  

В убывающей последовательности родов на рисунке 9.14 максимальным 

значением ПОП характеризуются кедры и ели, а минимальным – липы и осины. 

Таким образом, по разделу 9.3 в целом можно заключить, что при неизмен-

ных значениях возраста дерева и диаметра ствола показатель ПОП связан поло-

жительно как с температурой, так и с осадками, но это соотношение модифициру-

ется совместным эффектом воздействия температур и осадков. Это означает, что в 

достаточно влагообеспеченных климатических поясах повышение температуры 
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вызывает снижение показателя ПОП, а во влагодефицитных поясах – его увели-

чение; в теплых климатических поясах сокращение уровня осадков вызывает уве-

личение показателя ПОП, а в холодных – снижение, т. е. мы имеем пропеллеро-

образную 3D-поверхность, характер которой показывает смену лимитирующего 

фактора в градиентах как температур, так и осадков. 

 

Рисунок 9.14 – Расчетные значения ПОП (PL) лесообразующих родов Евразии 

в убывающей последовательности 

Обозначения видов по оси абсцисс идентичны номерам фиктивных  

переменных в таблице 9.11 

Закономерности изменения показателя ПОП в градиентах температур и 

осадков у всех 15 древесных видов (родов) Евразии повторяют закономерности 

изменения надземной фитомассы деревьев и древостоев, но с противоположным 

знаком. Мы получили для ПОП ту же зеркальную по отношению к надземной фи-

томассе закономерность, что для относительной массы корней.  

Таким образом, значения температур и осадков, стимулирующие величину 

надземной фитомассы, являются лимитирующими для относительной массы кор-

ней и степени охвоения побегов. Сказанное согласуется с общим положением: 

чем неблагоприятнее условия произрастания, тем меньше надземная фитомасса 

деревьев и древостоев и тем больше относительная масса корней и степень охво-

енности побегов.  
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 9 

 

Таким образом, путем моделирования продуктивности ассимиляционного 

аппарата (ПАА) древостоев лесообразующих видов Евразии установлено дей-

ствие принципа лимитирующего фактора Либиха в трансконтинентальных про-

странственных градиентах температур и осадков. В холодных регионах при по-

вышении осадков ПАА снижается, но по мере перехода к теплым регионам про-

исходит смена лимитирующего фактора, и закономерность характеризуется про-

тивоположным трендом. При повышении температуры во влажных регионах 

ПАА повышается, но по мере перехода в сухие условия происходит смена лими-

тирующего фактора, и ПАА начинает снижаться. Мы имеем пропеллеро-образные 

3D-поверхности, характер которых показывает смену лимитирующего фактора в 

градиентах как температур, так и осадков. 

Это означает, что мы получили закономерности изменения ПАА с темпера-

турой и осадками те же самые, что в моделях фитомассы деревьев, предназначен-

ных как для наземной таксации, так и для лазерного зондирования, и те же самые, 

что мы получили в моделях фитомассы и ЧПП древостоев. Следовательно, боль-

шинство полученных закономерностей подтверждают их соответствие принципу 

лимитирующего фактора. Это дает основание сделать вывод, что действие лими-

тирующего фактора проявляется не только при оценке изменений фитомассы в 

трансевразийских градиентах температур и осадков, но и при оценке изменений 

ПАА в тех же градиентах. Этот вывод подтверждается независимо от структуры 

модели, т. е. независимо от того, предназначена модель для наземной оценки или 

для дистанционной лазерной, для оценки фитомассы или для оценки ЧПП древо-

стоев. 

Установленные зависимости отношения подземной фитомассы к надземной 

(ОПН) и плотности охвоения побегов (ПОП) основных древесных видов от тем-

ператур и осадков показывают, что в холодных регионах при повышении осадков 

искомые показатели увеличиваются, но по мере перехода к теплым регионам ха-

рактеризуются противоположным трендом. При повышении температуры во 
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влажных регионах ОПН и ПОП снижаются, но по мере перехода в сухие условия 

начинают возрастать.  

Закономерности изменения показателей ОПН и ПОП в градиентах темпера-

тур и осадков у всех 15 древесных видов (родов) Евразии повторяют закономер-

ности изменения надземной фитомассы деревьев и древостоев, но с противопо-

ложным знаком. Иными словами, мы получили для ОПН и ПОП закономерности, 

зеркальные по отношению к надземной фитомассе.  

Таким образом, значения температур и осадков, стимулирующие величину 

надземной фитомассы, являются лимитирующими для относительной массы кор-

ней и степени охвоения побегов. Сказанное согласуется с общим положением: 

чем неблагоприятнее условия произрастания, тем меньше надземная фитомасса 

деревьев и древостоев и тем больше относительная масса корней и степень охво-

енности побегов. 

Вклады климатических переменных в объяснение изменчивости ПАА (около 

30%) оказались существенно больше по сравнению с вкладами в объяснение из-

менчивости фитомассы деревьев и древостоев (около 17%), но меньше по сравне-

нию с вкладом климатических переменных ОПН (около 52%).   

Наименьший вклад климатические переменные вносят в объяснение измен-

чивости ПОП (около 6%). Основная доля изменчивости ПОП (90%) приходится 

на видовую принадлежность деревьев. 
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ГЛАВА 10. КВАЛИМЕТРИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ ФИТОМАССЫ 

ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ РОДОВ ЕВРАЗИИ В ГРАДИЕНТАХ ТЕМПЕРАТУР 

И ОСАДКОВ В КОНТЕКСТЕ ЗАКОНА ЛИМИТИРУЮЩЕГО ФАКТОРА 

10.1 Изменение базисной плотности (БП) древесины и коры 

лесообразующих родов Евразии в градиентах температур и осадков 

В разделе 1.8.1.2 были построены модели зависимости БП древесины и ко-

ры деревьев от их дендрометрических показателей, географических координат и 

видовой принадлежности деревьев и установлены статистически значимые зако-

номерности снижения БП древесины и коры равновеликих деревьев в направле-

ниях с юга на север и с запада на восток, действительные в пределах ареалов ос-

новных лесообразующих видов Евразии. 

В настоящем разделе поставлена цель ответить на следующие вопросы: 

− действует ли закон лимитирующего фактора на трансконтинентальном 

уровне при моделировании изменений БП древесины и коры деревьев лесообра-

зующих видов Евразии в связи с территориально обусловленными показателями 

температур и осадков; 

− используя принцип пространственно-временнóго замещения, проверить 

возможность применения построенных моделей БП древесины и коры деревьев, 

чувствительных к территориальным градиентам температур и осадков, при про-

гнозировании изменений БП деревьев во времени; 

− установить, реагирует ли БП древесины и коры деревьев на изменения 

температур и осадков аналогично реакции на них фитомассы деревьев и древо-

стоев, одинаковой для всех видов, или же реакция БП на климатические измене-

ния будет видоспецифичной и отличной от ранее установленных реакций фито-

массы на климатические сдвиги. 

Для решения поставленных задач мы использовали авторскую базу эмпири-

ческих данных о БП девяти лесообразующих родов Евразии (Usoltsev, 2020с) в 
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количестве 3 450 модельных деревьев. Их распределение по древесным видам 

представлено в таблице 10.1. Были отобраны лесообразующие виды с наиболее 

многочисленными данными при условии наличия в числе измеренных характери-

стик деревьев полного набора дендрометрических и квалиметрических показате-

лей. Деревья, не обладающие полном набором данных, в наших расчетах не 

участвовали. 

Таблица 10.1 – Статистики показателей 3 450 модельных деревьев, включенных в 

регрессионный анализ 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D DW DB T PR 

Pinus L. 

Mean 46 12,5 398,4 290,7 -14 378 

Min 5 1,1 254,0 264,3 -25 317 

Max 186 55,0 640,4 636,4 -3 570 

SD 33,5 9,5 52,1 61,9 3,8 87,9 

CV, % 72,8 76,3 13,1 21,3 -27,2 23,2 

n 966 957 966 966 966 966 

Haploxylon (Koehne) 

Mean 42 9,3 354,7 717,9 -18 522 

Min 15 1,5 245,8 298,7 -19 500 

Max 165 29,3 509,9 969,5 -10 826 

SD 37,5 6,7 51,1 214,4 2,3 82,4 

CV, % 90,4 71,5 14,4 29,9 -12,4 15,8 

n 74 74 74 74 74 74 

Larix 

Mean 81 13,7 511,7 335,8 -26 401 

Min 15 0,3 382,4 186,3 -30 317 

Max 400 52,8 735,5 545,3 -15 444 

SD 73,2 8,9 43,0 69,7 5,6 60,3 

CV, % 90,5 64,7 8,4 20,8 -21,5 15,1 

n 193 194 194 194 194 194 
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Продолжение таблицы 10.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D DW DB T PR 

Picea 

Mean 48 12,4 393,7 432,4 -15 528 

Min 11 1,0 255,0 176,7 -17 500 

Max 163 51,5 648,1 866,7 0 826 

SD 32,6 10,2 64,1 125,3 4,1 58,7 

CV, % 68,0 81,8 16,3 29,0 -27,9 11,1 

n 279 279 279 279 279 279 

Abies 

Mean 70 20,3 364,2 429,2 -10 585 

Min 8 1,6 272,8 299,1 -17 500 

Max 180 46,2 513,0 606,7 -5 826 

SD 40,2 11,0 41,3 71,1 5,5 107,7 

CV, % 57,6 54,2 11,3 16,6 -55,0 18,4 

n 92 92 92 92 92 92 

Betula 

Mean 43 14,1 499,2 532,7 -15 415 

Min 4 1,0 352,3 215,1 -30 317 

Max 142 48,0 769,4 1083,3 -5 826 

SD 22,8 8,0 45,9 97,8 4,5 123,2 

CV, % 52,7 56,9 9,2 18,4 -29,4 29,7 

n 898 901 901 901 901 901 

Populus 

Mean 32 15,7 417,3 468,0 -15 379 

Min 3 1,1 301,0 311,0 -18 317 

Max 57 45,7 500,0 692,0 -5 826 

SD 13,1 9,0 23,7 36,1 4,8 111,4 

CV, % 41,3 57,1 5,7 7,7 -32,0 29,4 

n 317 317 317 317 317 317 
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Продолжение таблицы 10.1 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D DW DB T PR 

Tilia 

Mean 52 17,7 415,8 483,8 -15 588 

Min 10 3,1 252,3 248,5 -16 570 

Max 115 38,6 647,8 900,0 -10 826 

SD 22,2 8,4 73,6 105,5 2,1 65,2 

CV, % 42,4 47,7 17,7 21,8 -14,2 11,1 

n 202 202 202 202 202 202 

Quercus 

Mean 41 16,4 582,8 412,8 -5 574 

Min 6 1,9 450,0 269,6 -10 570 

Max 166 50,5 800,0 800,0 -5 826 

SD 23,9 9,4 50,6 71,4 0,6 32,6 

CV, % 58,2 57,1 8,7 17,3 -12,5 5,7 

n 425 425 425 425 425 425 

 

В основу исследования положена структура модели (1.20), показанной в 

разделе 1.8.1.2. В соответствии с задачей настоящего исследования в нее были 

внесены структурные изменения, в частности, независимые переменные, опосре-

дованные географическими координатами, были заменены климатическими пере-

менными:   

ln(DW) и ln(DB) = a0 + b1 ln(A) + b2 ln(D) + b3 [ln(T+50)] + b4 (lnPR) + 

+ b5 [ln(T+50)]·(lnPR) + Σai Xi,                                     (10.1) 

где ΣaiXi – блок фиктивных переменных в количестве (i + 1) (см. таблицу 1.4 в 

разделе 1.8.1.2). В процессе регрессионного анализа высота дерева как независи-

мая переменная оказалась коррелированной с возрастом дерева и статистически 

не значимой, т. к. критерий Стьюдента составил 0,6 для DW и 1,5 для DB 

(p < 0,05), и она была исключена из анализа. 
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В результате регрессионного анализа получены модели: 

− для БП древесины ствола: 

ln(DW) = 18,3231 + 0,0694 lnA – 0,0451 lnD – 3,5227 ln(T+50) – 

– 2,1416 ln(PR) + 0,6053[ln(T+50)]·(lnPR) – 0,1235X1 + 0,2638X2 – 

– 0,0553X3 – 0,1670X4 + 0,2060X5 + 0,0463X6 + 0,0121X7 + 

+ 0,2973X8; adjR
2
 =0,621; SE =0,11,                               (10.2) 

− и для БП коры ствола: 

ln(DB) = 57,7517 – 0,0334 lnA – 0,0299 lnD – 14,5700 ln(T+50) –  

– 8,4924 ln(PR) + 2,3879[ln(T+50)]·(lnPR) + 0,8044X1 + 0,0468X2 +  

+ 0,2878X3 + 0,2575X4 + 0,4970X5 + 0,3526X6 + 0,4504X7 +  

+ 0,1445X8; adjR
2
 =0,565; SE =0,20.                            (10.3) 

Численные переменные в уравнениях (10.2) и (10.3) оказались значимыми 

на уровне p < 0,001. Уравнения (10.2) и (10.3) действительны в пределах диапазо-

на варьирования независимых переменных для каждого вида (таблица 10.1). Судя 

по знакам регрессионных коэффициентов переменных А и D, БП древесины имеет 

положительную корреляцию с возрастом дерева и отрицательную – с диаметром 

ствола. И та, и другая закономерности связаны с увеличением доли поздней дре-

весины в годичном кольце и подтверждаются ранее выполненными исследовани-

ями других авторов (Howe, 1974; Lachowicz et al., 2019). В отличие от БП древе-

сины, БП коры имеет с возрастом отрицательную связь вследствие возрастного 

увеличения доли корки (Андреева, Родман, 2003).  

Чтобы выполнить анализ изменений БП в координатах температур и осад-

ков, мы подставляем в уравнения средние значения А и D из таблицы 10.1 и вы-

полняем трехмерную геометрическую интерпретацию уравнений на примере сос-

ны обыкновенной. Использование фиктивных переменных в моделях (10.2) и 

(10.3) означает, что различия БП разных древесных видов определяются лишь 

сдвигом свободного члена уравнений по оси абсцисс при постоянстве регресси-

онных коэффициентов численных переменных. Поэтому мы строим трехмерное 

изображение зависимости БП древесины и коры от климатических переменных 

только для одного вида, в частности, для сосны обыкновенной (рисунок 10.1), по-
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скольку для остальных древесных видов конфигурация трехмерных поверхностей 

изменения БП в координатах температур и осадков повторяется.   

 

Рисунок 10.1 – Изменение расчетных значений БП древесины (а) и коры (б) 

стволов сосны обыкновенной в территориальных градиентах зимних 

температур и осадков 

(Обозначения см. в таблице 10.1) 

На основе принципа пространственно-временного замещения (см. раз-

дел 1.7) мы использовали закономерности изменения базисной плотности древе-

сины и коры в пространственных градиентах температур и осадков для прогнози-

рования изменений названных показателей при возможном увеличении средней 

температуры января на 1°C, предполагая неизменными осадки, и при возможном 

сокращении годичных осадков на 20 мм, предполагая неизменной температуру. 

Для этого мы взяли первую производную от 3D зависимостей в координатах тем-

ператур и осадков, показанных на рисунке 10.1, и результаты графически пред-

ставили на рисунках 10.2 и 10.3. 

Судя по рисункам 10.1-10.3, закономерности изменения БП древесины и ко-

ры в градиентах температур и осадков у всех 9 древесных видов Евразии полно-

стью повторяют закономерности изменения надземной фитомассы деревьев и 

древостоев, отмеченные в предыдущих разделах. 

Результаты регрессионного анализа дали возможность выполнить еще одну 

задачу нашего исследования – оценить вклады дендрометрических переменных, 

географического положения пробных площадей и видовой принадлежности в 

объяснение изменчивости БП древесины и коры стволов (таблица 10.2). 
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Рисунок 10.2 – Изменение БП древесины (а) и коры (б) сосны обыкновенной 

при повышении температуры на 1°C в связи с ожидаемым изменением 

климата на разных территориальных уровнях температур и осадков 

Здесь и далее: (1) – плоскость, соответствующая нулевому изменению БП при 

ожидаемом повышении температуры на 1°C; (2) – линия разграничения 

положительных и отрицательных изменений БП при ожидаемом повышении 

температуры на 1°C. 

 

 

Рисунок 10.3 – Изменение БП древесины (а) и коры (б) сосны обыкновенной при 

сокращении среднегодовых осадков на 20 мм в связи с ожидаемым изменением 

климата на разных территориальных уровнях температур и осадков 
 

Таблица 10.2 – Вклад дендрометрических переменных, климатических перемен-

ных и видовой принадлежности в объяснение изменчивости БП древесины и коры 

стволов, % 

Номер 

модели 

lnA 

(I) 

lnD 

(II) 
(I)+(II) 

ln(T+50) 

(III) 

lnPR 

(IV) 

[ln(T+50)]·(lnPR) 

(V) 
(III)+(IV)+(V) Σai Xi 

(10.2) 8,7 6,6 15,3 3,3 3,5 3,6 10,6 74,1 

(10.3) 2,0 2,0 4,0 6,2 6,2 6,3 18,7 77,3 
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Судя по данным таблицы 10.2, дендрометрические переменные объясняют 

изменчивость БП на уровне от 4 до 15%, климатические переменные – от 11 до 

19%, и наибольший вклад в объяснение общей изменчивости БП вносит видовая 

принадлежность деревьев – от 74 до 77%. Близкие к названным процентным со-

отношениям были получены при другой структуре моделей БП (см. таблицу 1.5 в 

разделе 1.8). Подтверждается вывод некоторых исследователей, что межвидовая 

изменчивость БП несопоставимо выше по сравнению с внутривидовой (Kerfriden 

et al., 2021).  

Столь большой процент объясненной изменчивости БП видовой принад-

лежностью предполагает очень большое различие видов по величине БП, и в этой 

связи представляет интерес их ранжирование. Диаграмма распределения древес-

ных видов по величине БП построена по средним для всех видов значениям воз-

раста дерева (45 лет) и его диаметра (14,4 см), при Т = -13°C и PR = 460 мм. Диа-

грамма убывающей последовательности видов по величине БП представлена на 

рисунке 10.4.  

 
Рисунок 10.4 – БП древесины (а) и коры (б) равновеликих деревьев 9 

лесообразующих видов Евразии в убывающей последовательности 

Обозначения видов по оси абсцисс: X0 – Pinus L., X1 – Pinus sibirica Du Tour.,  

X2 – Larix Mill., X3 – Picea L., X4 – Abies Mill., X5 – Betula L., X6 – Populus L.,  

X7 – Tilia L., X8 – Quercus L. 

Согласно рисунку 10.4, БП древесины снижается в последовательности: 

дуб, лиственница, береза, осина, липа, сосна, ель, кедр и пихта. Закономерность 

снижения БП коры совершенно другая: кедр, береза, липа, осина, ель, пихта, дуб, 
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лиственница и сосна. Это означает, что каждый из исследованных видов характе-

ризуется специфичным соотношением БП древесины и коры. Следовательно, при 

оценке фитомассы стволов деревьев в абсолютно сухом состоянии с целью повы-

шения точности результата необходимо замерять объем и массу диска отдельно 

для древесины и коры, а не диска в коре в целом. 

10.2 Изменение содержания сухого вещества (ССВ) в фитомассе 

деревьев лесообразующих родов Евразии в градиентах температур и осадков 

Целью наших исследований в разделе 10.2 было выявить закономерности 

изменения содержания сухого вещества (ССВ) в фитомассе деревьев лесообразу-

ющих видов Евразии в градиентах температур и осадков. 

Для достижения этой цели были поставлены следующие задачи: 

− разработать аллометрические модели для оценки ССВ, включающие в 

качестве независимых переменных дендрометрические показатели деревьев и 

климатические показатели; 

− используя принцип пространственно-временного замещения, выполнить 

прогноз изменения ССВ в фитомассе деревьев при климатических сдвигах; 

− оценить вклад дендрометрических и климатических переменных в объ-

яснение изменчивости ССВ в фитомассе деревьев; 

− установить, насколько закономерности изменения ССВ в фитомассе де-

ревьев соответствует изменению базисной плотности (БП) древесины и коры и 

надземной фитомассы в тех же градиентах. 

Для решения поставленных задач мы использовали авторскую базу эмпири-

ческих данных о ССВ 13 лесообразующих видов Северной Евразии (Usoltsev, 

2020c). Из нее отобрано 2574 модельных деревьев распределение которых по 13 

древесным видам представлено в таблице 10.3.  
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Таблица 10.3 – Статистики показателей 2 574 модельных деревьев, включенных в 

регрессионный анализ 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Sw Sbk Sf Sbr T PR 

Pinus L. 

Mean 37 10,8 10,2 46,4 49,6 47,4 47,0 -15 371 

Min 7 0,5 1,5 30,0 28,6 29,0 27,5 -20 317 

Max 200 55,0 36,6 74,1 77,1 75,0 75,0 -1 570 

SD 30,3 8,5 6,4 7,2 9,7 6,7 6,9 3,3 84,6 

CV, % 82,6 78,8 63,1 15,6 19,5 14,2 14,7 -22,3 22,8 

n 1738 1736 1647 1528 1366 1440 980 1741 1741 

Pinus sibirica Du Tour. 

Mean 93 19,2 16,7 46,4 53,6 42,3 46,0 -18 700 

Min 50 8,1 7,5 35,7 36,6 37,4 40,3 -18 700 

Max 165 29,3 24,0 63,9 61,9 47,0 54,1 -18 700 

SD 35,0 6,1 4,8 7,0 6,2 2,6 2,8 - - 

CV, % 37,6 31,9 28,6 15,0 11,5 6,2 6,2 - - 

n 71 71 71 41 41 43 43 71 71 

Larix Mill. 

Mean 79 15,3 13,7 58,7 46,8 28,1 51,1 -20 376 

Min 39 2,3 2,9 45,0 30,2 19,3 41,5 -28 317 

Max 380 38,0 24,9 71,3 66,7 33,8 67,0 -14 444 

SD 75,9 6,8 4,2 6,7 9,7 3,9 4,8 7,0 63,6 

CV, % 95,9 44,6 30,9 11,4 20,8 13,8 9,5 -34,3 16,9 

n 104 104 104 42 42 76 76 104 104 

Picea L. 

Mean 67 16,0 14,7 47,8 44,6 46,7 53,7 -13 560 

Min 10 1,0 1,5 32,2 32,3 30,8 34,6 -18 444 

Max 185 51,5 25,1 68,1 67,1 66,9 80,7 -5 620 

SD 36,9 10,5 7,1 7,6 6,7 4,3 6,4 3,8 39,9 

CV, % 54,9 65,6 48,1 15,9 14,9 9,3 11,9 -28,5 7,1 

n 390 388 191 158 166 306 280 390 390 
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Продолжение таблицы 10.3 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Sw Sbk Sf Sbr T PR 

Abies Mill. 

Mean 70 16,9 14,1 43,0 43,9 43,8 48,0 -16 578 

Min 8 0,8 1,7 31,3 30,3 30,0 30,0 -18 570 

Max 164 46,2 28,9 57,2 57,2 63,6 65,3 -5 620 

SD 32,1 10,2 7,1 5,3 5,8 4,5 6,1 4,7 18,2 

CV, % 45,8 60,5 50,4 12,3 13,1 10,2 12,8 -29,7 3,2 

n 280 280 280 214 214 213 206 280 280 

Betula L. 

Mean 49 14,7 17,0 56,5 49,6 37,7 54,6 -12 554 

Min 8 0,8 3,7 42,8 28,7 23,4 37,4 -18 444 

Max 142 44,0 26,9 72,0 77,7 63,0 85,1 -5 570 

SD 25,5 8,5 5,6 5,7 13,5 6,6 7,0 4,8 41,4 

CV, % 51,6 57,9 32,9 10,0 27,3 17,6 12,8 -39,9 7,5 

n 512 512 306 371 369 361 304 512 512 

Populus L. 

Mean 32 12,1 13,6 56,3 49,9 40,6 58,0 -9 536 

Min 3 0,5 1,7 43,9 34,1 28,1 42,9 -23 444 

Max 130 44,3 28,1 68,0 67,5 62,1 79,8 -5 570 

SD 25,4 8,8 6,9 4,6 6,3 7,7 9,8 4,7 54,9 

CV, % 79,4 72,8 50,6 8,2 12,6 19,0 16,9 -49,9 10,2 

n 124 124 97 60 60 121 70 124 124 

Tilia L. 

Mean 69 16,4 8,8 53,5 50,3 28,6 46,5 -10 549 

Min 26 1,6 3,4 47,9 46,3 24,4 43,2 -10 444 

Max 77 38,6 11,8 58,8 54,6 34,0 49,5 -10 570 

SD 19,6 10,2 4,7 2,8 2,9 3,2 1,8 - 48,3 

CV, % 28,6 62,4 53,2 5,3 5,7 11,2 3,9 - 8,8 

n 18 18 3 15 15 18 18 18 18 
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Продолжение таблицы 10.3 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Sw Sbk Sf Sbr T PR 

Quercus L. 

Mean 44 17,4 15,6 58,2 57,5 43,4 57,0 -4 516 

Min 8 1,1 2,5 40,4 44,7 26,7 47,7 -10 500 

Max 128 46,1 31,5 66,1 77,2 62,0 67,6 -3 570 

SD 25,8 9,7 7,0 3,7 7,2 6,6 4,3 2,1 29,6 

CV, % 58,8 55,7 44,6 6,3 12,5 15,3 7,5 -53,1 5,7 

n 74 74 74 67 67 57 45 74 74 

Fagus sylvatica L. 

Mean 35 11,8 15,5 57,0 48,8 44,2 53,0 -5 620 

Min 10 2,5 3,9 51,3 39,0 36,0 47,3 -5 620 

Max 62 23,3 25,0 62,4 55,2 52,0 58,8 -5 620 

SD 16,7 5,7 6,0 2,8 4,5 5,1 3,5 - - 

CV, % 48,1 48,5 38,8 5,0 9,3 11,5 6,5 - - 

n 17 17 17 17 17 12 14 17 17 

Fraxinus L. 

Mean 38 17,4 17,8 69,1 60,3 36,5 67,7 -3 497 

Min 7 3,6 5,1 62,8 46,6 28,7 57,8 -10 444 

Max 80 39,6 33,4 72,9 79,6 44,0 72,1 -3 500 

SD 23,7 10,0 7,2 2,7 7,5 4,4 3,4 1,5 11,9 

CV, % 62,6 57,4 40,2 3,9 12,4 12,1 5,0 -45,0 2,4 

n 22 22 22 21 21 22 22 22 22 

Carpinus betulus L. 

Mean 42 14,0 17,0 57,6 53,1 42,0 57,6 -3 500 

Min 7 1,7 2,5 42,5 38,5 24,2 48,7 -3 500 

Max 89 24,8 24,5 70,8 65,0 54,3 64,1 -3 500 

SD 24,2 6,4 5,7 7,4 6,2 6,2 3,9 - - 

CV, % 57,0 45,8 33,4 12,9 11,7 14,8 6,7 - - 

n 27 27 27 27 27 27 22 27 27 
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Окончание таблицы 10.3 

Обозначение 

статистик 

Анализируемые показатели 

A D H Sw Sbk Sf Sbr T PR 

Robinia pseudoacacia L. 

Mean 43 18,0 15,2 60,4 63,0 43,6 60,4 -3 480 

Min 12 7,8 6,5 50,7 54,9 38,8 47,8 -3 480 

Max 89 28,6 22,7 69,5 70,4 52,3 70,5 -3 480 

SD 21,9 6,6 4,7 6,5 5,1 3,9 7,0 - - 

CV, % 51,0 36,5 31,1 10,8 8,2 9,0 11,6 - - 

n 13 13 13 13 13 13 13 13 13 

Примечание: Здесь и далее: Sw, Sk, Sf и Sb – соответственно в древесине 

ствола, коре ствола, хвое (листве) и ветвях, %. 

Согласно таблице 10.3, древесные виды представлены в базе данных крайне 

неравномерно: от 1 528 по сосне обыкновенной до 13 деревьев по робинии. Исхо-

дя из разной представленности видов в имеющейся базы данных, мы предполага-

ем построить аллометрические модели ССВ смешанного типа (mixed-effects 

models) (Zeng et al., 2011; Fu et al., 2012; Zeng, 2017), включающие как численные 

(дендрометрические и климатические показатели), так и фиктивные переменные, 

кодирующие видовую принадлежность исходных данных (см. таблицу 1.7 в главе 4). 

С учетом изложенного принята следующая структура аллометрической мо-

дели смешанного типа: 

ln(Si) = a0 + b1 ln(A) + b2 ln(D) + b3 ln(H) + b4 ln(T+50) + b5 ln(PR) + 

+ b6 [ln(T+50)]·(lnPR) + Σai Xi ,                                    (10.4) 

где Si – ССВ в i-й фракции фитомассы (см. таблицу 10.4), %; ΣaiXi – блок фиктив-

ных переменных в количестве (i +1) (см. таблицу 1.7 в главе 4). 

Регрессионный анализ эмпирических данных выявил, что значимость высоты 

дерева оказалась ниже стандартного уровня (t = 0,8-1,7 < t05 = 1,96). В результате 

регрессионного анализа получены модели, представленные в таблице 10.5. Боль-

шая часть регрессионных коэффициентов численных переменных в моделях, 

представленных в таблице 10.4, достоверны на уровне p < 0,001.  
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Таблица 10.4 – Результаты расчета моделей (10.4) 

Зависимые 

переменные 

Регрессионные коэффициенты и независимые переменные 

a0 b1 ln(A) b2 ln(D) b3 ln(T+50) b4 ln(PR) 

ln(Sw) 2,6496 0,1873 -0,0804 0,2753 -0,0448 

ln(Sbk) 1,6527 0,1015 -0,0370 0,8416 -0,1732 

ln(Sf) 39,6318 0,0274 0,0328 -9,4818 -5,8283 

ln(Sbr) 50,3488 0,0410 0,0026 -12,9509 -7,5157 

Зависимые 

переменные 

Регрессионные коэффициенты и независимые переменные 

b5 [ln(T+50)]·(lnPR) a1X1 a2X2 a3X3 a4X4 

ln(Sw) - -0,0765 0,2185 -0,0440 -0,1340 

ln(Sbk) - 0,2109 -0,1076 -0,0737 -0,0573 

ln(Sf) 1,5327 0,1424 -0,5602 0,1142 0,0794 

ln(Sbr) 2,0850 0,0888 0,0190 0,1608 0,0577 

Зависимые 

переменные 

Регрессионные коэффициенты и независимые 

переменные adjR
2
 

a5X5 a6X6 a7X7 a8X8 

ln(Sw) 0,1759 0,2624 0,0089 0,1797 0,563 

ln(Sbk) 0,0004 0,0065 -0,0665 -0,0153 0,257 

ln(Sf) -0,1092 -0,0302 -0,3976 0,0025 0,510 

ln(Sbr) 0,1721 0,2350 -0,0005 0,2225 0,384 

Зависимые 

переменные 

Регрессионные коэффициенты и независимые 

переменные SE 

a9X9 a10X10 a11X11 a12X12 

ln(Sw) 0,1862 0,3918 0,1590 0,2149 0,11 

ln(Sbk) -0,1043 0,0469 -0,1015 0,0672 0,18 

ln(Sf) 0,0418 -0,1619 -0,0226 0,0148 0,13 

ln(Sbr) 0,0821 0,4225 0,2424 0,3282 0,12 

Примечание: Жирным шрифтом выделен регрессионный коэффициент, не 

значимый на уровне p < 0.05. 

Судя по знакам регрессионных коэффициентов при переменной ln(A), ССВ 

во всех компонентах фитомассы увеличивается пропорционально возрасту дере-

ва. Это соответствует ранее выведенным зависимостям ССВ в хвое и ветвях ели 
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сибирской, но противоречит аналогичным зависимостям для березы повислой на 

Урале (Усольцев и др., 2012б). Положительная связь ССВ ветвей и древесины и 

отрицательная связь ССВ хвои с возрастом дерева установлена для кедра сибир-

ского на Урале (Усольцев и др., 2012а). Судя по знакам регрессионных коэффи-

циентов при переменной ln(D), ССВ древесины и коры снижается с диаметром 

дерева, а ССВ хвои и ветвей с диаметром дерева увеличивается. Аналогичное 

снижение ССВ древесины и коры с диаметром дерева было обнаружено у березы 

повислой на Урале (Усольцев и др., 2012б), но противоположная закономерность 

изменения ССВ коры с диаметром ствола обнаружена у кедра сибирского на Ура-

ле (Усольцев и др., 2012а). 

Таким образом, установленные трансконтинентальные закономерности из-

менения ССВ в компонентах фитомассы лесообразующих видов в регионах ино-

гда подтверждаются у некоторых видов, а иногда этого не происходит. 

В отношении климатических переменных ln(T+50) и lnPR, прежде всего, 

обращает на себя внимание наличие статистически значимой комбинированной 

независимой переменной [ln(T+50)]·(lnPR) в модели, объясняющей изменчивость 

ССВ листвы и ветвей. Уровень ее значимости по Стьюденту составил соответ-

ственно t = 13,3 и 18,3, что существенно выше стандартного значения t05 = 1,96. 

Эта переменная характеризует совместное действие двух климатических пере-

менных и означает, во-первых, наличие действия лимитирующих факторов в от-

ношении ССВ на трансевразийском уровне, и, во-вторых, смену действия одного 

климатического фактора по мере изменения другого. Это явление было много-

кратно показано нами ранее на примере фитомассы деревьев и древостоев лесо-

образующих видов Евразии (см. главы с 4 по 7), причем по отношению не только 

к фитомассе деревьев и древостоев, но и к чистой первичной продукции древо-

стоев. Игнорирование совместного действия двух независимых переменных мо-

жет привести к некорректным выводам. Например, использование совместного 

действия повышенной температуры воздуха и повышенного содержания СО2 в 

воздухе в модели ЧПП привело к увеличению ЧПП ели европейской, большему 

на 49% по сравнению с вариантом, где названные два показателя задействованы 
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порознь (Zheng et al., 2002). 

Мы можем видеть также, что в модели, объясняющей изменчивость ССВ 

древесины и коры ствола синергизм [ln(T+50)]·(lnPR) отсутствует, поскольку он 

был исключен из анализа по причине низкой статистической значимости: уровень 

его значимости по Стьюденту составил соответственно t = 1,2 и 0,3, что суще-

ственно ниже стандартного значения t05 = 1,96.  

Для геометрического 3D-изображения моделей (10.4) в градиентах темпера-

тур и осадков в модели были подставлены средние значения возраста дерева и 

диаметра ствола (таблица 10.4). Благодаря специфике фиктивных переменных, 

видовые различия трехмерных изображений в климатических координатах опре-

деляются только величиной свободного члена, т.е. сдвигом трехмерной поверхно-

сти по оси ординат. Поскольку конфигурация трехмерной геометрической интер-

претации моделей (10.4) для всех древесных видов одна и та же, на рисунке 10.5 

мы показываем ее только для сосны обыкновенной. 

 

Рисунок 10.5 – Изменение расчетных значений ССВ в древесине ствола (а), 

коре ствола (б), хвое (в) и ветвях (г) сосны обыкновенной в 

территориальных градиентах зимних температур и осадков 

Обозначения см. в таблице 10.3. 
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На рисунках 10.4а и 10.4б мы видим существенное снижение ССВ древеси-

ны и коры в направлении от теплых регионов (T = 0°C) к холодным (T = -20°C), но 

в градиенте осадков изменение не столь заметно. Это объясняется тем, что вклад 

температуры в объяснение изменчивости ССВ примерно вчетверо больше, чем 

вклад осадков. На рисунках 10.4в и 10.4г мы видим аналогичное снижение ССВ 

хвои и ветвей в направлении от теплых регионов к холодным, но только в регио-

нах достаточного увлажнения (PR = 600 мм). По мере перехода к влагодефицит-

ным регионам (PR = 300 мм) эта закономерность сменяется на противоположную. 

Основываясь на принципе пространственно-временного замещения 

(Pollanschütz, 1968; Blois et al., 2013), мы использовали закономерности измене-

ний ССВ в пространственных градиентах температуры и осадков для прогнозиро-

вания изменений этих показателей при возможном повышении средней темпера-

туры января на 1 °C при условии неизменности осадков и с возможным сокраще-

нием годового количества осадков на 20 мм при условии неизменности темпера-

туры. Для этого мы взяли приращения ССВ на 3D-графиках, соответствующие 

приращениям январских температур на 1°C и приращениям годичных осадков на 

20 мм в координатах температур и осадков, показанных на рисунке 10.5. Резуль-

таты графически представлены на рисунках 10.6 и 10.7. На рисунке 10.6, значения 

-20Δ ...0Δ нанесены вдоль оси абсцисс, где -20Δ = 20 + 1°C, -10Δ = 10 + 1°C и т. д. 

На рисунке 10.7, значения of -400Δ...-900Δ нанесены вдоль оси абсцисс,               

где - 400D = 400-20 мм, - 300D = 300-20 мм и т. д. 

При возможном повышении температуры января на 1°C на рисунке 10.6a 

показано увеличение ССВ в древесине ствола на 0,9% и 0,5% (красная область) в 

холодной и теплой зонах соответственно, а на рисунке 10.6б показано увеличение 

ССВ в коре ствола на 2,8% и 1,5% (красная область) соответственно в холодной и 

теплой зонах. Что касается ССВ в хвое и ветвях, то здесь закономерности иные. 

При возможном повышении температуры на 1 °C на рисунке 10.6в показано уве-

личение ССВ в хвое на 1-2% (красная область) в регионах с достаточным увлаж-

нением и снижение ССВ в хвое на 1,5-2,5% (синяя область) в регионах с недоста-

точным увлажнением. Соответственно, рис. 10.6г показывает примерно ту же кар-

тину для ССВ в ветвях. 
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Рисунок 10.6 – Темпоральные изменения ССВ в древесине ствола (а), коре ствола 

(б), хвое (в) и ветвях (г) сосны обыкновенной при повышении температуры на 1°C 

вследствие ожидаемого изменения климата при разных территориальных уровнях 

температур и осадков 

 

 
 

Рисунок 10.7 – Темпоральные изменения ССВ в древесине ствола (а), коре ствола 

(б), хвое (в) и ветвях (г) сосны обыкновенной при возможном сокращении 

среднегодового количества осадков на 20 мм вследствие ожидаемого изменения 

климата при разных территориальных уровнях температур и осадков 
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При возможном сокращении годового количества осадков на 20 мм на ри-

сунке 10.7а показано увеличение ССВ в стволовой древесине на 0,15% в условиях 

достаточной влажности и на 0,3% в условиях недостаточной влажности (красная 

область). Аналогичная картина видна на рисунке 10.7б в отношении ССВ в коре 

ствола, но процент в этом случае выше (красная область). Что касается ССВ в 

хвое (рисунок 10.7в) и ветвях (рисунок 10.7г), то здесь закономерности имеют 

иной характер. При возможном сокращении годового количества осадков на 

20 мм увеличение ССВ в хвое составит 4-5% в холодных регионах (красная об-

ласть), и этот показатель снизится на 1-2% в теплых регионах (синяя область). 

Аналогичная картина характерна для ССВ в ветвях (рисунок 10.7г), но с иными 

значениями процентов. 

Программное обеспечение Statgraphics-19 позволяет оценить вклад незави-

симых переменных в объяснение изменчивости зависимой переменной в моделях 

(10.4). Результат этого расчета приведен в таблице 10.5. В таблице 10.5 мы видим, 

что средний вклад дендрометрических и климатических переменных в объясне-

ние изменчивости ССВ составляет 16 и 28% соответственно. Наибольший вклад в 

объяснение общей изменчивости ССВ вносит видовая принадлежность деревьев – 

56%. Отмеченный высокий процент объясненной изменчивости ССВ по видовой 

принадлежности означает большие межвидовые различия в значениях ССВ. Что-

бы количественно оценить эту разницу, мы построили диаграммы распределения 

видов по величине ССВ для каждой фракции фитомассы. Диаграммы основаны на 

средних значениях для всех видов: возраст дерева 48 лет, диаметр ствола 13,2 см, 

средняя температура января составляет -14 °C, а среднегодовое количество осад-

ков 460 мм. Диаграммы в убывающей последовательности видов по ССВ показа-

ны на рисунке 10.8. 

Согласно рисунку 10.8, ССВ в стволовой древесине последовательно 

уменьшается от ясеня к пихте, в коре ствола и листве от кедра к лиственнице и в 

ветвях от ясеня к липе. На рисунке 10.8 видно, что каждый из изученных видов 

характеризуется определенным соотношением ССВ в фракциях фитомассы. 
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Таблица 10.5 – Вклад дендрометрических и климатических переменных, а также 

видовой принадлежности, в объяснение изменчивости ССВ в фракциях 

фитомассы, % 

Зависимые 

переменные 

Независимые переменные модели (10.4) 

lnA (I) 
lnD 

(II) 
(I)+(II) 

ln (T+50)  

(III) 

ln(Sw) 19,2 10,6 29,8 6,7 

ln(Sbk) 15,6 7,4 23,0 31,7 

ln(Sf) 3,4 5,5 8,9 9,3 

ln(Sbr) 4,0 0,3 4,3 11,0 

М ± σ 10,6 ± 8,0 6,0 ± 4,3 16,4 ± 11,9 14,7 ± 1,5 

Зависимые 

переменные 

Независимые переменные модели (10.4) 

lnPR 

(IV) 

[ln(T+50)]·(lnPR)  

(V) 
(III)+(IV)+(V) Σai Xi 

ln(Sw) 1,5 - 8,2 62,0 

ln(Sbk) 8,0 - 40,6 36,4 

ln(Sf) 9,8 9,3 28,4 62,7 

ln(Sbr) 11,0 11,0 33,0 62,7 

М ± σ 7,6 ± 4,2 10,2 ± 1,2 27,6 ± 13,8 56,0 ± 3,0 

 

Выявленные закономерности изменения ССВ в листве (хвое) и ветвях 

деревьев полностью повторяют ранее установленные закономерности изменения 

БП древесины и коры деревьев, а также фитомассы деревьев, фитомассы 

древостоев и ЧПП древостоев в градиентах температур и осадков Евразии. Это 

означает, что климатическая обусловленность исследуемых биопродукционных 

показателей имеет общий характер как для количественных, так и для 

квалиметрических показателей деревьев и древостоев. 
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Рисунок 10.8 – Расчетные значения ССВ в древесине ствола (а), коре ствола (б), 

хвое (в) и ветвях (г) 13 лесообразующих видов Северной Евразии в убывающей 

последовательности 

Обозначения видов по оси абсцисс: 0 – Pinus L., 1 – Pinus sibirica Du Tour.,  

2 – Larix spp., 3 – Picea spp., 4 – Abies spp., 5 – Betula spp., 6 – Populus spp.,  

7 – Tilia L., 8 – Quercus spp., 9 – Fagus sylvatica L., 10 – Fraxinus L.,  

11 – Carpinus betulus L., 12 – Robinia pseudoacacia L. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 10 

 

Таким образом, мы можем резюмировать: 

− при моделировании изменений БП древесины и коры и ССВ в листве 

(хвое) и ветвях деревьев лесообразующих видов Евразии в связи с территориаль-

но обусловленными показателями температур и осадков на трансконтиненталь-

ном уровне подтверждено действие закона лимитирующего фактора; 

− показана возможность применения построенных моделей БП древесины 
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и коры деревьев и ССВ в фракциях фитомассы, чувствительных к территориаль-

ным изменениям температур и осадков, при прогнозировании изменений БП и 

ССВ в фракциях фитомассы деревьев во времени на основе принципа простран-

ственно-временнóго замещения; 

− выявленные закономерности изменения ССВ в листве (хвое) и ветвях 

деревьев полностью повторяют ранее установленные закономерности изменения 

БП древесины и коры деревьев, а также фитомассы деревьев, фитомассы древо-

стоев и ЧПП древостоев в градиентах температур и осадков Евразии. Это означа-

ет, что климатическая обусловленность исследуемых биопродукционных показа-

телей имеет общий характер как для количественных, так и для квалиметрических 

показателей деревьев и древостоев; 

− в построенных моделях БП дендрометрические переменные объясняют 

ее изменчивость на уровне от 4 до 15%, климатические переменные – от 11 до 

19%, и наибольший вклад в объяснение общей изменчивости БП вносит видовая 

принадлежность деревьев – от 74 до 77%. В построенных моделях ССВ дендро-

метрические переменные объясняют ее изменчивость на 16%, а климатические 

переменные – на 28%. Наибольший вклад в объяснение общей изменчивости ССВ 

вносит видовая принадлежность деревьев – 56%. Тем самым подтвержден ранее 

полученный вывод (Kerfriden et al., 2021), что межвидовая изменчивость квали-

метрических показателей фитомассы деревьев существенно выше по сравнению с 

внутривидовой; 

− путем ранжирования древесных видов по величине БП и ССВ установ-

лено, что каждый из изученных видов характеризуется определенным соотноше-

нием ССВ и БП в фракциях надземной фитомассы; 

− полученные закономерности изменений БП и ССВ в фракциях фитомас-

сы основных лесообразующих видов Евразии в зависимости от дендрометриче-

ских показателей деревьев и климатических переменных должны способствовать 

более корректной оценке депонирования углерода в фитомассе древесных видов 

Евразии. 
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ОБЩЕЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

1. Проблема оценки биологической продуктивности и углерод депониру-

ющей способности лесов и ее прогнозирования в связи с климатическими сдвига-

ми является одной из наиболее востребованных в мире. Однако мы до конца не 

знаем, является ли биота планеты источником или депозитарием парниковых га-

зов. Поскольку реакция растений на стрессы проявляется в изменении их фито-

массы, представляет интерес знание того, как изменится фитомасса и углерод де-

понирующая способность лесов вследствие климатических сдвигов. 

2. Известные распределения показателей биологической продуктивности 

глобальных лесов показывают общую тенденцию снижения от экватора к полю-

сам, но эти тренды обезличены по видовому составу и морфоструктуре древосто-

ев и не связаны с градиентами температур и осадков. 

3. При извлечении климатического сигнала из древесно-кольцевых хроно-

логий анализируется влияние или температуры, или осадков. В зональном гради-

енте устанавливается смена одного лимитирующего фактора другим, например, 

смена влияния тепла влиянием осадков и наоборот, но не исследуется совокупное 

влияние тепла и осадков. 

4. Китайская модель фитомассы, «чувствительная к изменению климата», 

показывает, насколько изменяется фитомасса в территориальном градиенте темпе-

ратур при неизменных осадках и насколько изменяется фитомасса в территори-

альном градиенте осадков при неизменной температуре. Однако модель не дает 

оценок фитомассы при совокупном действии территориально распределенных 

температур и осадков, а ее применение ограничено территорией Китая. 

5. Наличие эффекта взаимодействия температур и осадков при оценке ра-

диального прироста впервые было выявлено в болотных сосняках Западной Си-

бири (Глебов, Литвиненко, 1976). В их модели совместное влияние температур и 

осадков на прирост учтено зависимостью от комбинированной переменной в виде 

произведения температур и осадков. В результате установлено действие принципа 
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Либиха-Шелфорда, но только по показателю ширины годичного кольца и только в 

локальных условиях болотных сосняков Западной Сибири.  

6. Наличие трех баз данных о фактических значениях биопродукцион-ных 

показателей деревьев и древостоев Евразии позволило сформулировать цель 

нашего исследования: разработать модели количественных и квалиметрических 

показателей фитомассы деревьев и древостоев лесообразующих родов Евразии, 

чувствительные к изменению температур и осадков с учетом их взаимодействия. 

7. На основании выполненных исследований в территориальных градиен-

тах температур и осадков Евразии построены модели изменения следующих про-

дукционных показателей лесообразующих древесных родов: надземная фитомасса 

деревьев, оцениваемая при наземной и лазерной таксации, надземная фитомасса и 

чистая первичная продукция древостоев, а также продуктивность ассимиляцион-

ного аппарата, отношение массы корней к надземной, степень охвоения побегов, 

базисная плотность древесины и коры стволов деревьев и содержание сухого ве-

щества в фракциях фитомассы. 

8. Во всех случаях впервые получило подтверждение действие закона ли-

митирующего фактора Либиха-Шелфорда на трансконтинентальном уровне. 

9. В моделях для надземная фитомассы деревьев, оцениваемой при назем-

ной и лидарной таксации, для надземной фитомассы и ЧПП древостоев, а также 

для продуктивности ассимиляционного аппарата, базисной плотности древесины 

и коры стволов деревьев и содержания сухого вещества в листве (хвое) и ветвях 

регрессионные коэффициенты при комбинированной переменной 

[ln(T+50)]·(lnPR) имеют знак плюс. Это означает, что при низком уровне осадков 

продукционный показатель лимитируется повышенной температурой, а при высо-

ком уровне осадков - дефицитом тепла. Соответственно в теплых регионах про-

дукционный показатель лимитируется недостаточным увлажнением, а в холодных 

– избытком влаги. 

10. В моделях для отношения фитомассы корней к надземной и для плотно-

сти охвоения побегов в градиентах температур и осадков основных древесных ро-

дов Евразии регрессионные коэффициенты при комбинированной переменной 
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[ln(T+50)]·(lnPR) имеют знак минус. Это означает, что при высоком уровне осад-

ков продукционный показатель лимитируется повышенной температурой, а при 

низком уровне осадков – дефицитом тепла. Соответственно в холодных регионах 

продукционный показатель лимитируется недостаточным увлажнением, а в теп-

лых – избытком влаги. 

11. Таким образом, все полученные модели подтверждают действие закона 

Либиха-Шелфорда на трансконтинентальном уровне, и некоторые из них повто-

ряют закономерности изменения надземной фитомассы деревьев и древостоев, но 

с противоположным знаком. Значения температур и осадков, стимулирующие ве-

личину надземной фитомассы, продуктивности ассимиляционного аппарата, ба-

зисной плотности древесины и коры и содержания сухого вещества в хвое (лист-

ве) и ветвях, являются лимитирующими для относительной массы корней и степе-

ни охвоения побегов. Сказанное согласуется с общим положением: чем неблаго-

приятнее условия произрастания, тем меньше надземная фитомасса деревьев и 

древостоев и тем больше относительная масса корней и степень охвоенности по-

бегов. 

12. Полученные закономерности использованы для прогнозирования изме-

нений продукционных показателей лесообразующих древесных родов в террито-

риальных градиентах температур и осадков Евразии при возможном повышении 

температуры на 1°C и снижении годовых осадков на 20 мм на основе принципа 

пространственно-временнóго замещения. Однако они отражают долгосрочные 

адаптивные реакции продукционных показателей на региональные климатические 

условия и не учитывают быстрых текущих изменений окружающей среды, кото-

рые накладывают серьезные ограничения на способность продукционных показа-

телей адаптироваться к новым климатическим условиям. Необходимы исследова-

ния адаптационных возможностей древесных видов при региональных климати-

ческих сдвигах. 

13. Материалы баз данных получены исследователями разных стран на 

пробных площадях в течение около 50 лет. Территориальное распределение тем-

ператур и осадков в Евразии складывалось в течение тысячелетий. Средние ме-
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сячные температуры снижаются в направлении к полюсу и вызывают снижение 

фитомассы независимо от того, температуру какого месяца мы приняли в качестве 

независимой переменной. Но в плане прогнозирования фитомассы на будущие 

времена на основе принципа пространственно-временнóго замещения имеет зна-

чение период действия температурного фактора. Из всех месяцев календарного 

периода наиболее интенсивно сегодня изменяется и будет изменяться температура 

января, что предполагает, что вклад температуры января в объяснение изменчиво-

сти фитомассы может быть наибольшим по сравнению с вкладом температуры 

любого другого месяца. Здесь нет причинно-следственной связи типа «температу-

ра – ширина годичного кольца», а речь идет о статистической процедуре извлече-

ния действующего фактора из обшего «шума», и использование зимней террито-

риально распределенной температуры гипотетически позволяет выполнить это 

извлечение статистически более надежно. Эту биолого-экологическую предпо-

сылку предстоит проверить в дальнейших исследованиях путем сравнительного 

анализа влияния температур разных месяцев на биопродукционные показатели 

деревьев и древостоев Евразии. Это позволит выяснить, оправдывается ли прин-

цип выбора оптимального диапазона действующего фактора, в данном случае вы-

бора средней январской температуры из всего календарного диапазона, а не лет-

ней и не среднегодовой, с целью получения максимально адекватных закономер-

ностей. 

14. Несмотря на всеобщий характер реакции продукционных показателей 

лесообразующих родов на изменения температур и осадков, между родами есть 

некоторые отличия по степени реакции. Однако дать биологическое объяснение 

этих различий между родами сегодня невозможно по причине недостатков суще-

ствующих баз данных. Имеется множество методических и технических разногла-

сий и недочетов при получении эмпирических данных разными исследователями 

в прошлые годы. Эти недочеты формируют «шумовую» дисперсию, не подлежа-

щую объяснению. Но она накладывается в разной степени на влияние климатиче-

ских факторов и существенно искажает влияние последних на продукционные по-

казатели того или иного рода.  
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15. Построенные ранжирования лесообразующих родов по величине раз-

личных продукционных показателей могут быть полезны при выявлении их вкла-

дов в общий продукционный потенциал лесного покрова Евразии. 

16. Полученные результаты могут быть полезны в менеджменте биосфер-

ных функций лесов, что важно при осуществлении мероприятий по стабилизации 

климата, а также при эмпирической проверке результатов имитационных экспе-

риментов по оценке углерод депонирующей способности лесов. Они дают также 

предварительное представление о возможных смещениях показателей биологиче-

ской продуктивности лесов под влиянием изменения климата. 
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ПРАКТИЧЕСКИЕ РЕКОМЕНДАЦИИ 

1. Предложенные всеобщие аллометрические модели фитомассы деревьев 

дают возможность в первом приближении выполнять расчеты фитомассы и угле-

род депонирующей способности древостоев лесообразующих видов Евразии на 

основе данных наземной традиционной таксации пробных площадей. Всеобщие 

модели, предназначенные для лидарной таксации фитомассы деревьев, при сов-

мещении их с метриками лидара на основе инновационных методологий бортово-

го лазерного сканирования дают возможность в режиме реального времени не 

только выполнять текущую оценку фитомассы деревьев и древостоев, но и оцени-

вать ее изменение с течением времени при минимальных затратах средств. 

2. Построенные ранжирования лесообразующих родов по величине раз-

личных продукционных показателей дают возможность выявления их вкладов в 

общий продукционный потенциал лесного покрова Евразии. 

3. Предложенные модели фитомассы, чувствительные к изменению клима-

та, дают основу для прогнозирования изменений показателей биологической про-

дуктивности деревьев и древостоев лесообразующих видов Евразии при различ-

ных климатических сценариях. 

4. Полученные результаты полезны в менеджменте биосферных функций 

лесов, что важно при осуществлении мероприятий по стабилизации климата, а 

также при эмпирической проверке результатов имитационных экспериментов по 

оценке углерод депонирующей способности лесов.  
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