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ВВЕДЕНИЕ

Анализ и моделирование процессов роста 
фитомассы лесных насаждений важны как те-
оретически при изучении экологических про-
цессов в лесу, так и в прикладном отношении 
при прогнозах запасов древесины в насаж-
дении (Burger et al., 2009; Foley et al., 2005; 
Oxbrough et al., 2014; Breugel et al., 2011). Ана-

лизу и моделированию процессов роста дере-
вьев и насаждений посвящено значительное 
число работ. При этом в большинстве из них 
исходят из общих представлений о процессах 
роста организмов и популяций (Ризниченко, 
2003; Уильямсон, 1975; Bertalanffi, 1950) и 
проводят анализ временных рядов, характери-
зующих изменения во времени высоты и диа-
метра деревьев, фитомассу отдельных фрак-
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ций дерева (ствола, ветвей, корней, листьев), 
фитомассу и густоту насаждения, изучают 
регрессионные или теоретические модели ро-
ста деревьев и насаждений (Кулль К., Кулль 
О., 1989; Лиепа, 1980; Оя, 1985; Рачко, 1978; 
Хильми, 1955; Cannell, 1989; Shvidenko et al., 
1996). «Стандартным» подходом при модели-
ровании роста деревьев и лесных насаждений 
является использование автокаталитических 
моделей: базовой модели Ферхюльста и про-
изводных от нее моделей – функций Гомперт-
ца, Митчерлиха, Ричардса–Чепмена и др. 
(Verhulst, 1838; Khamanis et al., 2005; Tjǿrve E., 
Tjǿrve K., 2010; Tsoularis, Wallace, 2002). 

Однако свойства автокаталитических мо-
делей не вполне согласуются с теми, которые 
наблюдаются в лесных насаждениях. Так, ги-
бель насаждения – это столь же естественный 
процесс, как и его рост, и процессы гибели 
также должны описываться в модели. В част-
ности, к гибели дерева приводит однократное 
изъятие хвои пихты сибирской Abies sibirica 
Ledeb. гусеницами сибирского шелкопряда 
Dendrolimus sibiricus Tschetv. (фитомасса хвои 
составляет около 3 % общей фитомассы дере-
ва в возрасте 100 лет) (Усольцев, 2001, 2010). 
Однако в модели Ферхюльста изъятие в произ-
вольный момент времени t любого количества 
фитомассы, меньшего его текущего значения 
М(t), никогда не приводит к гибели насаж
дения.

В корректной модели роста насаждения 
должно быть как минимум два устойчивых 
состояния, в одном из которых фитомасса 
М  =  0. Такое состояние будет описывать ча-
сто наблюдающуюся ситуацию, когда лес по-
гиб или вырублен, но на его месте ничего не 
возобновляется. Однако в модели Ферхюльста 
существует лишь одно устойчивое состояние 
с фитомассой М = А > 0, а состояние М = 0 не-
устойчиво. 

Так как переменная фитомассы в автока-
талитических моделях включает как живые 
ткани деревьев (камбий, фотосинтетический 
аппарат), так и мертвую древесину стволов, 
ветвей и корней, выполняющую только меха-
нические функции, то согласно этим моделям 
рост деревьев обеспечивается как живыми, 
так и неживыми компонентами фитомассы, 
что некорректно с биологической точки зре-
ния. В уточненных автокаталитических мо-
делях принцип «живое – только от живого» 

приходится учитывать с помощью дополни-
тельных произвольных феноменологических 
коэффициентов (Wramneby et al., 2008). 

Важнейшими биологическими показате-
лями процессов роста фитомассы в лесных 
насаждениях являются общая первичная про-
дукция (GPP) и чистая первичная продукция 
(NPP), характеризующие работу «фотосинте-
тической фабрики» древесных растений. Од-
нако в рамках модели Ферхюльста и ее клонов 
оценивается только скорость роста фитомас-
сы, и из этих моделей невозможно вычислить 
GPP, NPP и такой важный экологический по-
казатель, как отпад фитомассы в насаждении 
(Карманова, 1976; Кофман, 1986). Наконец, в 
автокаталитических моделях не учитывается 
прямо влияние модифицирующих факторов 
(стационарных климатических факторов и бы-
стро изменяющихся погодных показателей) на 
рост насаждения.

Сложность расчетов динамики с использо-
ванием автокаталитических моделей вызвала 
поток работ, посвященных построению ими-
тационных моделей роста деревьев и насаж-
дений (Botkin et al., 1972; Huston et al., 1988; 
Shugart, 1984; Chertov et al., 2003; Komarov et 
al., 2003; Adams et al., 2004; Keane et al., 2004; 
Моделирование динамики..., 2007; Lu et al., 
2011; Strandgard et al., 2013). Однако такие 
модели характеризуются значительной субъ-
ективностью принципов, использованных при 
их построении, необходимостью верификации 
большого числа свободных параметров моде-
ли и возможностью подгонки модели под лю-
бые натурные данные с помощью этих свобод-
ных параметров.

В качестве альтернативы автокаталитиче-
ским и имитационным моделям роста рассмо-
трим модель роста фитомассы лесного насаж-
дения как аналога производства некоторого 
продукта в экономических системах. 

В моделях производства продукции пред-
полагается, что возможности ее производства 
зависят от наличия таких факторов, как ка
питал K (совокупность стоимости оборудова-
ния, производственных помещений, транспор-
та, оборотных средств и т. п.), рабочая сила L 
и технологические характеристики производ-
ства. При этом для описания процесса произ-
водства вводятся так называемые производ-
ственные функции, характеризующие объем  
производства в зависимости от значений K и L 
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(Solow, 1956; Houthakker, 1955). Далее часть 
доходов, полученных от реализации произ-
веденной продукции, потребляется, а часть 
инвестируется в производственную систему, 
увеличивая размеры капитала и компенсируя 
его потери в ходе амортизации оборудования и 
производственных помещений. Объем произ-
водства в ходе следующего производственно-
го цикла зависит от новых значений величин 
K и L. 

В данной работе предложена экономи-
ко-экологическая модель (E2E-модель), в 
которой процесс роста фитомассы в лесном 
насаждении рассматривается как аналог про-
изводственного процесса. В Е2Е-модели в 
качестве капитала K рассматриваются не-
фотосинтезирующие составляющие фитомас-
сы – ствол, корни и ветви, а роль рабочей силы 
L выполняют листья (или хвоя), в которых 
идет процесс фотосинтеза. Произведенная в 
процессе фотосинтеза энергия GPP частично 
расходуется на текущее «потребление» рас-
тения, а частично «инвестируется» и транс-
формируется в новую фитомассу, которая 
распределяется между нефотосинтезирую-
щими компонентами деревьев и их фотосин-
тетическим аппаратом. Отпад части деревьев 
в насаждении в процессе роста в Е2Е-модели 
рассматривается как аналог амортизации ка-
питала (старения оборудования и т. п.) в про-
изводственном процессе. 

Для полного описания процесса производ-
ства энергии и фитомассы в ходе фотосинтеза 
необходимо:

– ввести уравнение, характеризующее про-
цесс синтеза фитомассы;

– описать принципы распределения полу-
ченного ресурса на удовлетворение текущих 
энергетических нужд растения и на инвести-
ции в новую фитомассу;

–   определить принципы распределения 
инвестиций на воспроизводство «капитала» – 
фитомассы стволов, корней и ветвей и воспро-
изводства «рабочей силы» – листьев или хвои 
деревьев. 

Далее детально рассмотрены принципы 
построения Е2Е-модели.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Для моделирования роста фитомассы на-
саждений и расчетов NPP использовали так-
сационные данные по чистопородным одно-
возрастным сосновым, еловым, пихтовым, 
березовым насаждениям на территории Си-
бири, собранные в сводках В. А. Усольцева 
(Усольцев, 2001, 2010). Для каждого насаж-
дения приведены данные по густоте и фито-
массам надземных компонентов насаждения. 
В табл. 1 в качестве примера приведены такса-
ционные данные для чистых одновозрастных 
сосновых насаждений в зоне южной тайги.

Таблица 1. Фитомасса надземных компонентов сосновых насаждений разного возраста в зоне южной тайги 
(Усольцев, 2010)

Возраст Т 
насаждения

Число стволов 
на 1 га

Фитомасса, т га–1

ствола хвои ветвей вся надземная 

10 13522 7.4 3.1 2.5 13.0
20 7528 25.7 3.6 4.2 33.5
40 3604 61.2 3.8 6.2 71.2
60 2167 85.4 3.7 7.4 96.5
80 1477 100.2 3.6 8.1 111.9
100 1075 108.3 3.4 8.6 120.3
120 827 113.1 3.3 8.9 125.3
140 656 114.4 3.1 9.1 126.6
160 542 113.8 3.0 9.2 126.0
180 453 112.6 2.9 9.3 124.8
200 382 110.7 2.8 9.4 122.9
220 331 107.7 2.7 9.4 119.8
240 289 104.5 2.6 9.4 116.5
260 255 101.5 2.5 9.4 113.4
280 226 97.8 2.4 9.3 109.5
300 202 94.7 2.4 9.3 106.4
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Дальнейшие расчеты производили на ос-
нове описанной далее модели роста насажде-
ний. 

Е2Е-модель роста насаждения. Пусть 
K(Т ) – нефотосинтезирующая фитомасса од-
нородного одновозрастного насаждения (сум-
ма фитомасс стволов, ветвей и корней), L(T ) – 
масса листьев (хвои), Т – возраст насаждения. 
Производство GPP энергии деревьями в воз-
расте Т опишем с помощью производственной 
функции Кобба–Дугласа (Cobb, Douglas, 1928; 
Jesus, Gerard, 2005):
	 1( ) ( ) ( ),GPP T AK T L Ta −a= 	 (1)

где A – так называемый технологический ко-
эффициент, a = const – коэффициент эластич-
ности по капиталу, 0 < a < 1. 

Из (1) следует, что для эффективного про-
изводства деревом фитомассы необходима си-
стема, включающая как фотосинтезирующие, 
так и нефотосинтезирующие компоненты, и 
производство невозможно, если значение хотя 
бы одного из факторов производства равно 
нулю. С экологической точки зрения это озна-
чает, что гибель листового аппарата деревьев 
в момент времени t по каким-то причинам 
(воздействие насекомых, пожар, химический 
ожог при воздействии поллютантов и т. п.) 
ведет к остановке «производства» и гибели 
дерева независимо от величины K нефотосин-
тезирующей части фитомассы (в отличие от 
экологически некорректного решения для ав-
токаталитических моделей в такой ситуации). 
Условие, следующее из (1), вполне экологично 
и дает возможность описать процессы гибели 
деревьев в результате критических природных 
или техногенных воздействий, что невозмож-
но при использовании любых клонов автока-
талитических моделей.

Часть энергии, полученной в процессе фо-
тосинтеза, тратится на обеспечение текущих 
функций деревьев (фактически – на дыхание). 
Эти затраты Z примем зависящими от общей 
фитомассы насаждения M(T ) = K(T ) + L(T ):
	 Z(T ) = f (T ) · M(T ),	 (2)

где f (T ) – функция текущих затрат.
В простейшем случае можно принять, что 

текущие затраты прямо пропорциональны фи-
томассе насаждения, т. е. Z(T ) = sM(T ). Коэф-
фициент s можно рассматривать как затраты 
на функционирование единицы фитомассы 

(энергетическую «цену» существования де
ревьев).

Разность между производством GPP(T ) и 
текущими затратами Z(T ) энергии будет ха-
рактеризовать чистую первичную продукцию 
NPP:

	
1

( ) ( ) ( )
( ) ( ) ( ).

NPP T GPP T Z T
AK T L T sM Ta −a

= − =

= −
	 (3)

Так как для древесных растений обычно 
K(T ) >> L(T ) (кроме деревьев в возрасте не 
более 10–15 лет (Усольцев, 2001)), то для ра-
стущего насаждения должно выполняться 
условие
	 1( ) ( ) ( ) ( ) 0NPP T AK T L T sK Ta −a≈ − > 	 (4)

или

	
1

1 ,
( )

A s
T

−a
 

> y 
	 (5)

где ,K
L

y =  y > 1.

Если 0,d
dt
y

>  то с некоторого значения yc 

yсловие (5) перестанет выполняться и рост 
фитомассы насаждения прекратится. Эта си-
туация в лесной экологии известна как дости-
жение климаксового состояния лесного на-
саждения (Odum, 1983).

Если чистая первичная продукция насаж-
дения в возрасте Т полностью «инвестирует-
ся» в прирост фитомассы насаждения, то ба-
лансовое уравнение для фитомассы М(Т + DТ ) 
насаждения к возрасту (Т + DТ ) будет иметь 
вид:

	
( ) ( ) ( )

( ) ( ),
M T T M T NPP T

R T W T
+ D = + D −

− D − D
	 (6)

где R(DТ ) – потери фитомассы за время DТ в 
связи с отпадом части деревьев в насаждении; 
W(DT ) – опад листьев (хвои) деревьев за время 
DТ.

Отпад части деревьев в процессе роста на-
саждения запишем следующим образом:

	 0 min( )( ) ,N T
B T g

r − r
D =

+
	 (7)

где r0 – начальная плотность деревьев в на-
саждении; rmin – плотность деревьев в спе-
лом насаждении (формально плотность при 
Т → ∞), B и g – некоторые постоянные.
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Если lim ( ) 0
T

N T
→∞

D = , то отпад деревьев в 
насаждениях старших возрастов будет мини-
мальным, но фитомасса отпадающих деревьев 
будет увеличиваться с возрастом Т насажде-
ния, в котором происходит отпад. Учитывая 
это, запишем:

	 max( ) ,TM T M
U T

g

gD =
+

	 (8)

где Mmax – фитомасса спелого дерева при 
Т → ∞, U – некоторая постоянная.

Фитомасса совокупности деревьев, отпа-
дающих в возрасте Т, есть произведение числа 
отпадающих деревьев на их фитомассу:

	 0 min max
1( ) ( ) .TR T M

B T U T

g

g g= r − r ⋅
+ +

	 (9)

Можно упростить выражение для R(T ), 
разложив (9) в ряд Тейлора по переменной Т. 
Тогда приближенно для старших возрастов 
(Т > 40 лет) получим

	 ( ) ( ) ,R T M T T −mD = 	 (10)

где m – некоторая константа.

Размер опада листьев (хвои) ( )( ) L TW TD =
q

 

за период времени DТ зависит от продолжи-
тельности q жизни фотосинтетического ап-
парата. Для деревьев лиственных пород и ли-
ственницы сибирской q = 1 год. Для хвойных 
пород q изменяется от 2 до 6–8 лет в зависи-
мости от породы (Крамер, Козловский, 1983). 

Зная фитомассу компонентов насаждения в 
возрасте Т, можно по уравнениям (1), (3), (6), 
(9) и (10) оценить фитомассу насаждения в 
возрасте (Т + DТ ). На следующем этапе моде-
лирования необходимо вычислить фитомассу 
Y(T + DТ ), произведенную в насаждении в воз-
расте (Т + DТ ). Однако для расчета производ-
ства фотосинтетической продукции в возрасте 
(Т + DТ ) необходимо знать не общую фитомас-
су насаждения в этом возрасте – она извест-
на из (6), а раздельно величины K(Т + DТ ) и 
L(Т + DТ ). Но эти величины не определяются 
в (6), и возникает задача описания распределе-
ния к возрасту (Т + DТ ) синтезированной фи-
томассы насаждения по компонентам – ство-
лам, ветвям, корням, листьям (хвое). 

Распределение фитомассы по компонентам 
дерева ранее было предложено описывать с 

помощью уравнения Ципфа–Парето в ранго-
вой форме (Суховольский, 1997, 2004):
	 ( )

1( ) ( ) ,b T
iM T M T i−= 	 (11)

где i – ранг компонента фитомассы (начиная 
с компонента с наибольшей фитомассой М1, 
Mi – фитомасса компонента с рангом i; b(T) – 
функция, характеризующая отношение в воз-
расте Т фитомасс с различными рангами; если 
b(T)  →  0, то фитомассы всех компонентов 
примерно равны; при увеличении b(T) фито-
масса компонента ранга 1 (обычно это стволы 
деревьев) существенно превосходит фитомас-
сы остальных компонентов деревьев в насаж-
дении). 

Заметим, что, если известны фитомассы 
наземных компонентов деревьев и ранг фито-
массы корней, модель (11) позволяет опреде-
лить фитомассу корней деревьев в насажде-
нии, большей частью неизвестную в связи со 
сложностями прямых раскопок.

Выражение (11) характеризует конкурен-
цию между компонентами деревьев в насаж-
дении за фотосинтетический ресурс (Сухо-
вольский, 2004). Заметим, что, зная фитомассы 
надземных компонентов (стволов, ветвей, 
листьев (хвои)) и предполагая, что ранг кор-
ней равен 2 (это условие может нарушаться 
только для насаждений в возрасте, меньшем 
10–15 лет), можно рассчитать фитомассу кор-
ней. Такая оценка очень важна при расчете 
суммарной фитомассы и NPP насаждения (Су-
ховольский, Иванова, 2013). 

Из (11) легко получить выражение для сум-
марной фитомассы М(Т ) насаждения:

	

4 4
( )

1
1 1

1

( ) ( )

( ) ( ( )),

b T
i

i i
M T M T M i

M T G b T

−

= =

= = =

=

∑ ∑ 	
(12)

где

	
4

( )
( ) ( ) ( ) ( )

1

1 1 1 1( ( ))
1 2 3 4

b T
b T b T b T b T

i
G b T i−

=

= = + + +∑ .

Функция G(b(T )) не зависит от текущих 
значений фитомассы насаждения и характери-
зует соотношение компонентов фитомассы в 
возрасте Т. Из (12) следует, что 
	 )).(()()( 1

1 TbGTMTM −⋅= 	 (13)

Так как ранг фитомассы листьев (хвои) 
всегда равен 4 (Исаев и др., 2007; Суховоль-
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ский, Иванова, 2013), то, учитывая (11) и (13), 
получим:
	 ( )

4 1( ) ( ) ( ) 4 ,b TL T M T M T −= = ⋅ 	 (14)

	 ( ) ( ) ( ).K T M T L T= − 	 (15)
Таким образом, из уравнения Ципфа–Па-

рето для распределения фитомассы, зная 
функцию b(T ), через цепочку уравнений (11)–
(15) можно получить значения «фитокапита-
ла» K(Т  +  DТ ) и массы фотосинтетического 
аппарата L(Т + DТ ) для древостоя в возрасте 
(Т + DТ ). Подставив эти значения в уравнение 
(1), можно по цепочке уравнений (3), (6), (10) 
вычислить суммарную фитомассу, фитомассы 
компонентов и NPP насаждения в возрасте 
(Т + 2DТ ) и т. д.

Для верификации модели необходимо 
знать функции b(T ), R(T ), W(T ). Тогда коэф-
фициенты А, a и s уравнений (1) и (3) можно 
найти как коэффициенты нелинейного регрес-
сионного уравнения для ряда таксационных 
данных {M(T )}.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

На рис. 1 приведена типичная функция 
рангового распределения компонентов фито-
массы елового насаждения.

Обычно в распоряжении исследователей 
имеются данные по фитомассе стволов, вет-
вей и листьев (хвои) деревьев в насаждениях. 
Ранг фитомассы корней равен 2 для деревьев 

хвойных пород и 3 для деревьев лиственных 
пород (Суховольский, Иванова, 2013). Оценка 
параметров уравнения (10) по трем точкам по-
зволяет вычислить и фитомассу компонента с 
рангом 2 для хвойных или 3 для лиственных 
деревьев. Таким образом, используя (14), воз-
можно оценить общую фитомассу насаждения.

Значение функции b(Т ) уравнения (11) из-
меняется с увеличением возраста насаждения 
(рис. 2). 

Уравнение, описывающее изменение с воз-
растом T насаждения значения b(T ) в уравне-
нии Ципфа–Парето, имеет следующий вид:

	
0

( ) ,m
Tb T b

T T
=

+
	 (16)

где bm и T0 – коэффициенты; ( ) mb T b→ , когда 
T >> T0; Т0 – возраст, в котором b(T0) = bm /2.

Как видно из табл. 2, для древесных пород, 
ежегодно сбрасывающих листья или хвою 
(лиственницы и березы), значения bm значимо 
больше величины bm для пород с долгоживу-
щей хвоей (пихта, сосна). 

Для определенных древесных пород, зная 
общую фитомассу насаждения в возрасте Т, 
можно вычислить фитомассу нефотосинтези-
рующих компонентов насаждения и фитомас-
су листьев (хвои) по уравнениям (13)–(15), ис-
пользуя значения bm и Т0 из табл. 2. 

Далее, зная величины «капитала» K и «тру-
да» L в некотором возрасте Т насаждения, а 

Рис. 1. Типичный вид функции распределения фито-
массы насаждения ели сибирской (Западный Саян, вер-
ховья р. Кебеж, 52° с. ш., 89° в. д.) в возрасте 100 лет 
по компонентам: 1 – надземная фитомасса деревьев в 
насаждении; 2 – фитомасса корней. По работе (Усоль-

цев, 2010).

Рис. 2. Изменение с возрастом насаждения значения 
b(T) уравнения (11). Кедр сибирский Pinus sibirica Du 
Tour: 1 – данные учетов, 2 – модель (16); береза Betula 
pendula Roth.: 3 – данные учетов, 4 – модель (16). По 

работам (Усольцев, 2001, 2010).

Рост лесных насаждений как аналог процесса производства в экономических системах: е2е-модель
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также параметры уравнений (1) и (6), можно 
вычислить NPP(T). Затем следует использо-
вать выражения (12)–(16) для расчета распре-
деления синтезированной фитомассы между 
величинами «капитала» и «труда» к возрасту 
(Т + DT). Исходя из новых значений K(T + DT) 
и L(T + DT), возможно выполнить следующий 
цикл вычислений для возраста (T + 2DT) и т. д. 

Коэффициенты А, a, s, m являются свобод-
ными параметрами модели, и их оценка про-
изводится в пакете Excel 10 с помощью опции 
«поиск решения нелинейного регрессионного 
уравнения». 

На рис. 3 показаны таксационные данные и 
данные расчетов динамики роста насаждения 
по Е2Е-модели для сосновых насаждений на 
территории Сибири. Для расчетов использова-
ны данные, приведенные в работе (Усольцев, 
2010).

Как видно, в данном случае имеет место 
очень хорошее согласие таксационных данных 
и модельных расчетов. При этом Е2Е-модель 

в отличие от автокаталитических моделей по-
зволяет описывать наблюдаемое в лесных эко-
системах немонотонное изменение фитомассы 
насаждения, когда после достижения в опре-
деленном возрасте максимальной величины ее 
значение начинает уменьшаться. В табл. 3 при-
ведены значения параметров Е2Е-модели для 
ряда насаждений в таежных лесах Сибири.

Максимальные значения коэффициентов 
А  и m характерны для такой листопадной и 
недолго живущей породы, как береза. Для на-
саждений сосны обыкновенной в Северной 
и Средней Сибири значение коэффициента a 
существенно меньше значений a для сосно-
вых насаждений на юге Сибири.

На рис. 4 отражена динамика NPP для од-
нопородных одновозрастных лесов на терри-
тории Средней Сибири. 

Как следует из рис. 4, минимальные зна-
чения NPP характерны для насаждений таких 
пород, как ель сибирская и сосна обыкновен-
ная, тогда как для такой листопадной породы, 

Таблица 2. Значения параметров bm и T0 уравнения (16)

Параметры и доверительные 
интервалы уравнения (16)

Древесные породы
Лиственница 

сибирская Larix 
sibirica Ledeb.

Береза 
повислая Betula 

pendula Roth.

Пихта Abies sibirica 
Ledeb., сосна Pinus 

sylvestris L.

bm 3.11 3.29 2.22
Ошибка s(bm) 0.13 0.14 0.09
Значения критерия Стьюдента для bm 24.70 23.65 25.03
T0 9.42 11.77 11.86
Ошибка s(T0) 3.62 2.22 3.47
Значение критерия Стьюдента для (T0) 2.60 5.31 3.42
R 2 0.84 0.97 0.85

Рис. 3. Фитомасса сосновых насаждений в лесах Си
бири: 1 – таксационные данные, юг Сибири; 2 – рас-
чет по Е2Е-модели для юга Сибири; 3 – таксационные 
данные, север Сибири; 4 – расчет по Е2Е-модели для 

севера Сибири.

Таблица 3. Параметры Е2Е-модели для насаждений 
различных древесных пород на территории Сибири. 
По работам (Усольцев, 2001, 2010)

Порода
Параметры Е2Е-модели
А a s m

Сосна обыкновенная, 
Южная Сибирь 

1.046 0.424 1.095 1.010

Сосна обыкновенная, 
север Сибири

0.789 0.047 0.623 0.743

Сосна обыкновенная, 
Средняя Сибирь

1.049 0.089 0.70 0.576

Ель сибирская 0.60 0.10 0.55 0.7
Пихта сибирская 0.85 0.15 0.40 0.30
Береза повислая 4.41 0.03 0.34 1.04

В. Г. Суховольский, Ю. Д. Иванова
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как береза, характерны максимальные значе-
ния NPP для всех возрастов. Значения NPP 
для основных лесообразующих пород в таеж-
ных лесах Сибири – пихты и лиственницы во 
всех возрастах близки, хотя cроки жизни хвои 
лиственницы и пихты сильно различаются. 

Для одной и той же породы величины 
NPP зависят от местоположения насаждения 
(рис. 5). Наибольшие значения NPP характер-
ны для сосновых насаждений в южной тайге. 
Величины NPP сосновых насаждений в север-
ной и средней тайге практически одинаковы. 
Зная из (1) и (3) величины GPP и NPP, в каче-
стве характеристики эффективности фотосин-
тетического процесса можно ввести величину 

( )( )
( )

NPP TT
GPP T

h = . Очевидно, что 0 ( ) 1T≤ h <  и, 

чем ближе значение h(Т) к единице, тем эф-

фективнее производство энергии при фото-
синтезе. 

Величины эффективности фотосинтеза 
монотонно уменьшаются с увеличением воз-
раста насаждений (рис. 6). При этом эффек-
тивность процессов фотосинтеза максимальна 
для насаждений в северной тайге и минималь-
на для сосновых насаждений на юге Сибири. 

Насколько согласуются оценки NPP, по-
лученные при использовании Е2Е-модели, с 
оценками, выполненными с помощью других 
методов? Сопоставление для одного насажде-
ния расчетов NPP по Е2Е-модели и по балан-
совой модели, выполненное авторами насто-
ящей работы (Суховольский, Иванова, 2013), 
указывает на близость оценок NPP, выполнен-
ных для одного насаждения с помощью раз-
ных методов (рис. 7). 

Рис. 4. NPP насаждений в таежной зоне: 1 – листвен-
ница сибирская, 2 – пихта сибирская, 3 – ель сибир-
ская Picea obovata Ledeb., 4 – береза повислая, 5 – со-
сна обыкновенная. Для расчетов использовали данные 
различных авторов, систематизированные в работе 

(Усольцев, 2010).

Рис. 5. NPP сосновых насаждений в разных географи-
ческих зонах в таежных лесах: 1 – север Сибири, 2 – юг 

Сибири, 3 – Средняя Сибирь.

Рис. 6. Изменение эффективности процессов фотосин-
теза у сосны обыкновенной в зависимости от возраста 
насаждений. Тайга: 1 – южная; 2 – средняя; 3– северная.

Рис. 7. Оценки NPP, выполненные с помощью балансо-
вого метода (1) и по Е2Е-модели (2).

Рост лесных насаждений как аналог процесса производства в экономических системах: е2е-модель
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Однако при оценке NPP с помощью ба-
лансового подхода какие-либо теоретические 
представления не вводятся, поэтому балансо-
вый подход не позволяет описать влияние раз-
личных факторов на процессы роста насажде-
ний.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предложенный подход к описанию про-
цессов роста в лесных насаждениях как ана-
лога производства продукции можно рассма-
тривать как конкурентный по отношению к 
автокаталитическим моделям роста – различ-
ным клонам базового уравнения Ферхюльста. 
По сравнению с автокаталитическими моде-
лями роста Е2Е-модели роста позволяют опи-
сать целый ряд явлений, наблюдаемых в лесу 
(таких как гибель деревьев и насаждений) и не 
объясняемых с точки зрения автокаталитиче-
ских моделей. Расчет величины отпада фито-
массы в насаждении открывает возможность 
использования Е2Е-модели для описания про-
цесса трансформации мертвой древесины ре-
дуцентами (грибами, бактериями, насекомы-
ми), а также для определения объема лесных 
горючих материалов и риска лесных пожаров. 

Значительный интерес представляет пока 
еще не решенная задача построения Е2Е-
модели, пригодной для описания процессов 
роста в смешанных насаждениях. Аддитивная 
модель, в которой независимо рассматрива-
ются процессы роста в каждой из пород, со-
ставляющих насаждение, по всей видимости, 
не позволит учесть взаимодействия разного 
типа (конкуренцию, кооперацию, коммен- и 
аменсализм) между деревьями разных пород. 
Возможно, модели роста с учетом взаимодей-
ствия между породами будут похожи на моде-
ли, описывающие взаимодействия между от-
раслями экономики. 

Можно ли рассматривать процессы роста 
в экосистемах как точные копии экономиче-
ских процессов? Безусловно, нет. В экономи-
ческих моделях доказывается существование 
устойчивой траектории стационарного роста, 
тогда как в рассмотренной экологической опи-
сывается финитный ограниченный рост фито-
массы. Однако в экологической версии модели 
производства возможно описать климаксовое 
состояние леса с устойчивым значением NPP 
и низкой эффективностью производства. 

В экономических моделях производства 
количество рабочей силы задается экзогенно. 
В частности, в модели Р. Солоу объем доступ-
ной рабочей силы растет экспоненциально со 
временем и не зависит от текущих размеров 
капитала (Solow, 1956). В Е2Е-модели «рабо-
чая сила» (объем фотосинтетического аппара-
та) задается эндогенно и зависит от размеров 
«капитала», величины NPP фотосинтеза и 
коэффициента уравнения Ципфа–Парето кон-
курентного распределения фитомассы насаж-
дения по структурным компонентам. В этом 
случае обеспечивается согласование процес-
сов, происходящих в моделируемой системе. 

Климатический фактор в Е2Е-модели мож-
но рассматривать по аналогии с фактором 
технического прогресса в экономических мо-
делях, но в этих моделях нет аналога суще-
ствующему в лесных насаждениях влиянию 
погодных условий, приводящему к высокочас
тотным (с характерным временем в несколько 
лет) колебаниям радиального прироста ство-
лов деревьев и прироста в высоту. Влияние 
климатических условий в Е2Е-модели можно 
учесть, задавая экзогенно функции влияния 
климата на коэффициенты A и a модели, а 
влияние текущих погодных условий можно 
учесть, введя уравнение, связывающее с по-
годными условиям «цену» фотосинтеза. Од-
нако использование экзогенных уравнений 
связано с определенным произволом в описа-
нии изучаемых процессов, и хотелось бы это-
го избежать при построении моделей. 

Тем не менее, несмотря на различия между 
экономическими и экологическими моделями 
производства, представляется, что экономи-
ческие принципы, заложенные в экологиче-
ские модели, в большей степени подходят для 
описания процессов, происходящих в лесных 
экосистемах, по сравнению с базовыми прин-
ципами автокаталитических моделей. Кроме 
того, экологические модели производства лег-
ко модифицируются, что открывает возмож-
ности для детального моделирования процес-
сов роста лесных насаждений в зависимости 
от древесной породы, ландшафтных и клима-
тических характеристик местообитаний дре-
весных растений.

Работа выполнена при поддержке РФФИ 
и ККФН (грант № 15-45-04034р_сибирь_а).
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An economic-ecological model (E2E-model) is proposed to describe the growth of plants. The 
process of growth of forest stand phytomass is considered within the E2E model as an analogue of the 
production process in economics. As a capital K in E2E models are considered non-photosynthetic 
phytomass components – stem, roots and branches. The role of labor L satisfies leaves (or needles), 
in which the process of photosynthesis occurs. Produced by the process of photosynthesis, energy is 
partially consumed for the current «consumption» of plants and partly «invested» and is transformed 
into a new phytomass, which is distributed between non-photosynthetic components of trees and 
their photosynthetic apparatus. The death of the trees in the stand during growth in the E2E model is 
considered as an analogue of capital depreciation (aging equipment, etc.) in the production process. 
For a complete description of the process of energy production and phytomass during photosynthesis 
entered the equation describing the synthesis of phytomass, describes the principles of distribution 
obtaining resources to meet the current energy needs of plants and for investments in new phytomass, 
the principles of investment allocation to reproduction «capital» – phytomass trunks roots and branches, 
and reproduction of «labor» – leaves or needles of trees. The proposed approach to the description of 
the growth in forest stand as an analogue of production may be regarded as competitive in relation 
to the autocatalytic growth models – different clones of Verhulst equation. In comparison with the 
autocatalytic growth models, E2E-growth models allow description of a number of phenomena 
observed in the forest (such as the death of trees) and not be explained in terms of autocatalytic 
models. Calculation of biomass of dead wood in the plantation opens the possibility of using the E2E 
model to describe the process of transformation of dead wood decomposers (fungi, bacteria, insects), 
as well as to determine the amount of forest fuel and the risk of forest fires.
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