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Введение

Климатическая система Земли постепенно 
утрачивает стационарность, и климатические 
эксцессы всё более учащаются (Aubin et al., 
2018). Лесные экосистемы играют существен-
ную роль в стабилизации климата, и исследо-
вание их возможностей в данном аспекте имеет 
первостепенное значение (Johnston et al., 2019). 
С другой стороны, текущие климатические 
сдвиги обусловливают изменения их биологи-
ческой продуктивности, что, в свою очередь, 
сказывается на биосферной функции лесов. Та-
ким образом, современная наука сталкивается с 
необходимостью одновременного анализа двух 

взаимосвязанных процессов, но какой из них 
первичен, пока не ясно. 

Усилиями многочисленных исследователей 
лесных экосистем второй половины XX и нача-
ла XXI столетий накоплен обширный эмпириче-
ский материал по оценке фитомассы древостоев 
и составляющих их деревьев. В частности, по-
следний вариант базы данных о фитомассе де­
ревьев лесообразующих видов Евразии включа-
ет около 15 тыс. определений (Usoltsev, 2020). 
Этот эмпирический материал получен пред-
ставителями разных направлений лесных наук 
с разными целевыми установками и соответ-
ствующей методической спецификой. Какая-то 
часть этого материала получена при реализа-
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ции Международной биологической программы 
в 1960–70-х годах по единой методике, но зна-
чительная часть данных получена в ходе ини-
циативных спонтанных исследований, и их 
результаты распределены по регионам крайне 
неравномерно. Это обусловлено отчасти есте-
ственными причинами вследствие специфики 
ареалов разных древесных видов, а отчасти, – 
чисто случайными факторами, вызванными на-
личием или отсутствием соответствующих на-
учных школ или просто инициативных ученых 
в разных регионах. На структуру фитомассы 
деревьев оказывали влияние также погодные 
условия текущего года и нескольких лет, пред-
шествующих взятию модельных деревьев на 
пробных площадях. Из сказанного следует, что 
результативность любой попытки осуществить 
анализ и синтез имеющихся баз данных с целью 
получения обобщающих закономерностей мо-
жет быть существенно ограничена их качествен-
ным уровнем (Уткин, 2004), особенно если этот 
анализ будет иметь сравнительную видоспеци-
фичную направленность.

В силу преобладания сложных многовидо-
вых насаждений над простыми моновидовыми, 
при оценке фитомассы насаждений получили 
распространение унифицированные аллометри-
ческие зависимости фитомассы деревьев от диа-
метра на высоте груди. Сделаны выводы, что для 
оценки надземной фитомассы деревьев могут 
быть использованы обобщенные уравнения, не 
дающие существенных смещений в локальных 
условиях (Pastor et al., 1984; Singh, 1986; Feller, 
1992; West et al., 1999; Mugasha et al., 2012; Sopp, 
Valbuena, 2021). Тем не менее исследованиями 
последних лет установлено, что всеобщие алло-
метрические модели, построенные по массиву 
фактических данных в пределах Евразии, дают в 
экорегионах существенные смещения фитомас-
сы (Wondrade et al., 2015). Упомянутые смеще-
ния составили от +95 до –52 % для лиственницы 
(Larix Mill.) (Усольцев и др., 2017б), от +311 до 
–99 % для ели (Picea A. Dietr.) (Usoltsev et al., 
2017; Усольцев и др., 2017а), от +316 до –68 % 
для пихты (Abies Mill.), от +94 до –92 % для со-
сен (Pinus L.) двухвойных и от +34 до –56 % для 
пятихвойных (Усольцев и др., 2017в), что ис-
ключает возможность их применения на регио-
нальных уровнях. Эти смещения обоих знаков 
имеют региональную приуроченность, и можно 
предполагать, что они обусловлены региональ-
ными климатическими условиями. Имеющие 
место различия почвенных условий не противо-
речат данному положению, поскольку почвен-

ное зонирование также является результатом 
действия климатических факторов (Докучаев, 
1948; Рухович и др., 2019; Rukhovich et al., 2019). 
Установлено, что структура фитомассы деревьев 
зависит от климата (Callaway et al., 1994; Reich 
et al., 2014; Rudgers et al., 2019), и параметры 
моделей фитомассы изменяются под влиянием 
глобальных климатических сдвигов, что, в свою 
очередь, влияет на результаты оценки фитомас-
сы (He et al., 2021).

Исследование взаимосвязи между фитомас-
сой деревьев и древостоев и гидротермически-
ми показателями, в частности температурой и 
количеством осадков, проводится в основном на 
локальном или региональном уровнях (Zeng et 
al., 2017; Fu et al., 2017а, b; Gao et al., 2019), ча-
сто для показателей, которые обезличены по воз-
расту, морфоструктуре леса, а также без учета 
видового состава (Lieth, 1974; Anderson-Teixeira 
et al., 2006; Hirata et al., 2008; Huston, Wolverton, 
2009). Как изменения климата влияют на фито-
массу деревьев в трансконтинентальных гради-
ентах, сегодня неизвестно (Usoltsev et al., 2020; 
Marcolla et al., 2020).

Не только в научном, но и в цивилизаци-
онном аспекте, представляет интерес, что про-
изойдет с планетарной биотой при изменении 
температуры, например на 1 °С, и при измене-
нии годичных осадков, например на 100 мм. 
Некоторые опубликованные модели фитомассы 
деревьев, так называемые «модели, чувстви-
тельные к изменению климата» (models sensitive 
to climate variables), дают ответ на подобные 
вопросы, однако они представлены букваль-
но единичными исследованиями. Одно из них 
проведено по данным фитомассы 600 деревьев 
8  видов лиственницы (род Larix spp.), полу-
ченном в пределах их ареалов на территории 
Китая. Путем расчета аллометрической модели 
фитомассы, включающей в качестве независи-
мых переменных наряду с размерами деревьев 
региональные показатели температуры воздуха 
и осадков, выявлено, что потепление на 1  °С 
приводит к увеличению надземной фитомассы 
деревьев на 0.9 % и уменьшению подземной на 
2.3 %, а увеличение осадков на 100 мм вызывает 
уменьшение надземной и подземной фитомассы 
соответственно на 1.5 и 1.1 % (Zeng et al., 2017). 
В другом исследовании, посвященном европей-
ским лесам (Forrester et al., 2017), не выявлено 
статистически значимого влияния температуры 
и осадков на фитомассу деревьев. Причиной 
могут быть недостаточно большой диапазон 
варьирования температур и осадков в пределах 
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Европы, анализ не 1 вида, а их групп, введение 
в модель большого количества коррелирующих 
переменных и их совокупного воздействия, а 
также использование метаданных вместо фак-
тических показателей фитомассы, оцененных 
на пробных площадях. В целом климатиче-
ские показатели объясняют незначительную, 
а  во многих случаях статистически незначи-
мую долю изменчивости фитомассы древостоев 
(Stegen et al., 2011). 

Для 3 видов лиственницы на северо-востоке 
Китая были разработаны три вида аллометри-
ческой модели «надземная фитомасса – диа-
метр ствола на высоте груди». Первая включала 
в качестве независимой переменной диаметр 
ствола, вторая, дополнительно к диаметру ство-
ла, – фиктивные переменные, кодирующие при-
надлежность фактических данных к климатиче-
ским зонам региона, и третья – дополнительно 
четыре модификации климатических перемен-
ных – температур и осадков. Ошибка второй 
модели по отношению к первой оказалась ниже 
на 27 %, а третьей модели по отношению ко 
второй – ниже на 8 %. Сделан вывод, что хотя 
вторая модель повышает точность оценки фи-
томассы деревьев по сравнению с первой благо-
даря учету зональной изменчивости фитомассы, 
включение четырех климатических переменных 
в третьей модели, объясняющих изменчивость 
фитомассы в пределах каждой из климатиче-
ских зон, еще больше повышает точность про-
гнозирования надземной фитомассы (Fu et al., 
2017а). Подобные три вида аллометрической 
модели «надземная фитомасса – диаметр ство-
ла» были проанализированы для сосны Массона 
(Pinus massoniana Lamb.) на юге Китая. Соглас-
но трем сценариям повышения СО2, фитомасса 
сосны Массона в субтропиках Китая будет уве-
личиваться с повышением как средней годич-
ной температуры, так и среднегодовых осадков 
(Fu et al., 2017b). 

На уровне древостоев в структуру моделей 
фитомассы обычно включаются в качестве неза-
висимых переменных такие показатели, как воз-
раст, густота, средние высота и диаметр, запас 
древостоя (Усольцев, 1988), но факторы окру-
жающей среды, как правило, игнорируются. 
Климатические переменные являются важными 
факторами, определяющими обычно фитомассу 
древостоя (Ali et al., 2019, 2020; Wu et al., 2020), 
и глобальное изменение климата оказывает на 
нее существенное влияние (Ma et al., 2012). 

Для основных лесообразующих видов Китая 
исследовано изменение переводного коэффи-

циента (отношение массы компонента к массе 
ствола) в связи с изменением годичной темпе-
ратуры и осадков (Luo et al., 2013). Установ-
лено, что масса таких компонентов, как ветви, 
фотосинтезирующие органы и надземная часть 
значительно увеличивается с повышением тем-
пературы, а по достижении температуры около 
8 °C начинает снижаться; с увеличением осад-
ков масса ветвей, фотосинтезирующих органов, 
надземной части и общей фитомассы монотонно 
снижается (Luo et al., 2013).

По материалам 539 пробных площадей с 
культурами лиственницы на северо-востоке Ки-
тая были сопоставлены значения фитомассы 
древостоев, полученные по базовой модели и 
модели, чувствительной к изменению климата. 
В базовой модели были использованы в каче-
стве независимых переменных сумма площадей 
сечений и средняя высота древостоя, а в сравни-
ваемой модели дополнительно включены кли-
матические переменные: среднегодовые осадки, 
среднегодовая температура и индекс сухости 
(He et al., 2021). Результаты показали, что вторая 
модель дала более точные оценки фитомассы, 
чем первая, которая занижала фактические дан-
ные. Разница в оценках фитомассы, полученных 
на основе моделей фитомассы с климатическими 
переменными и без них, на региональном уров-
не составила 411 тыс. т., или 0.27 %, а разница 
в стоимости депонируемого углерода состави-
ла около 8.3 млн долл. США. Это исследование 
подчеркивает важность точного учета углерода 
на основе моделей фитомассы древостоев с уче-
том изменения климата при управлении углерод 
депонирующей способностью лесов (He et al., 
2021). 

Известно, что изменения растительного по-
крова происходят как в широтном направлении 
вследствие изменения ФАР (Григорьев, Будыко, 
1956), так и в меридиональном вследствие из-
менения континентальности климата (Комаров, 
1921). Отсюда получили развитие модели фито-
массы деревьев (Усольцев, 2016), включающие 
в качестве независимых переменных их массо-
образующие показатели, а также индексы при-
родной зональности (Алисов, Полтараус, 1974) 
и континентальности климата (Борисов, 1967). 
Установлено, что надземная фитомасса равно-
великих и равновозрастных деревьев основных 
лесообразующих видов Евразии увеличивается 
в направлении от субарктического к субэквато-
риальному зональному поясу и снижается по 
мере увеличения индекса континентальности 
в направлении от тихоокеанского и атлантиче-
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ского побережий к полюсу континентальности 
в Якутии (Усольцев, 2016). Однако подобные 
модели не дают ответа на вопрос, в каком на-
правлении вследствие потепления климата мо-
жет измениться структура фитомассы того или 
иного древесного вида при предполагаемом из-
менении основных климатических показателей, 
а именно температуры воздуха и годичных осад-
ков (Лит, 1974; DeLucia et al., 2000). 

В предложенных аллометрических моделях, 
чувствительных к изменению климата (Luo et 
al., 2013; Zeng et al., 2017; Fu et al., 2017a, b; Gao 
et al., 2019; He et al., 2021), прогнозирование из-
менений фитомассы деревьев и древостоев при 
климатических сдвигах выполнено на основе 
принципа пространственно-временнóго замеще-
ния. Сам термин авторами не употребляется, и 
изменения фитомассы в пространственных кли-
матических градиентах по умолчанию экстра-
полируются на предполагаемые темпоральные 
климатические градиенты. Пространственно-
временнóе замещение означает использование 
современных закономерностей, наблюдаемых в 
пространственных градиентах, для понимания и 
моделирования тех же закономерностей и про-
цессов в градиентах времени, которые на дан-
ный момент не поддаются наблюдению (Blois et 
al., 2013). Метод пространственно-временнóго 
замещения получил применение в геоморфоло-
гии (Huang et al., 2019), в ландшафтных иссле-
дованиях (Ghosh, Wildi, 2007), в моделировании 
биоразнообразия для прогнозирования влияния 
климатических изменений на распределение ви-
дов, видовое обилие и изменение видового со-
става (Currie, 2001; Guisan, Thuiller, 2005; Ferrier, 
Guisan, 2006; Elith, Leathwick, 2009; Fitzpatrick et 
al., 2011; Blois et al., 2013; Horrocks et al., 2020; 
Costa et al., 2021), в прогнозировании сукцесси-
онной динамики растительности (Смолоногов, 
1995; Ricklefs, 1987; Miyanishi, Johnson, 2007), 
разработке моделей и таблиц хода роста дре-
востоев по материалам таксации на временных 
пробных площадях (Анучин, 1952). Успех при-
менения теории пространственно-временного 
замещения в экологии растений зависит от того, 
насколько экологические условия, определя-
ющие свойства растений в территориальных 
градиентах, соответствуют будущим экологиче-
ским условиям, определяющим свойства расте-
ний во временнóм градиенте.

Ожидается, что при существующих темпах 
изменения климата популяции древесных видов 
окажутся в климатических условиях, выходя-
щих за рамки тех, к которым они адаптированы, 

что составит угрозу их санитарному состоянию, 
устойчивости и жизнеспособности (Thuiller et 
al., 2005; McKenney et al., 2011). Чтобы оценить 
способность видов сохраняться в рамках ны-
нешних ареалов, в последние годы проводятся 
исследования, направленные на оценку их эко-
логической уязвимости при изменении клима-
та (Seidl et al., 2017; Wade et al., 2017; Aubin et 
al., 2018; Belote et al., 2018; Foden et al., 2019). 
Установлено, что разные виды даже в пределах 
одного рода могут обладать противоречивы-
ми адаптивными способностями. Например, из 
двух североамериканских видов ели (род Picea 
spp.) ель сизая (Picea glauca (Moench) Voss) де-
монстрирует наибольшую адаптивную способ-
ность, в то время как ель красная (Picea rubens 
Sarg.) обладает самыми низкими ее показателя-
ми (Royer-Tardif et al., 2021).

Согласно принципу лимитирующего факто-
ра, темп роста растений ограничивается фак-
тором, который находится в минимуме или 
избытке по отношению к его потребностям 
(Молчанов, 1971; Розенберг и др., 2016; Liebig, 
1840; Shelford, 1913). Проявление лимитирую-
щих факторов прослеживается на региональн;ом 
и локальном уровнях в исследовании радиаль-
ного прироста стволов деревьев, а также их над-
земной и подземной фитомассы. В болотных 
экосистемах лимитирующим фактором служат 
переувлажнение и недостаток кислорода в поч­
ве (Оленин, 1982), а в сухих условиях степей – 
недостаток влаги (Молчанов, 1976; Риклефс, 
1979; Wilmking et al., 2004; Toromani, Bojaxhi, 
2010; Berner et al., 2013). В болотных лесах За-
падной Сибири в условиях недостатка тепла 
радиальный прирост лимитируется увеличени-
ем количества осадков, а при недостатке влаги 
в почве – повышением температуры (Глебов, 
Литвиненко, 1976). На полярном пределе рас-
пространения березы в Сибири лимитирующим 
фактором является температура, но по мере про-
движения к югу дефицит тепла снижается и воз-
растает роль дефицита увлажнения. При этом 
смена лимитирующего фактора происходит в 
подзоне средней тайги (Фонти, 2020). Смена ли-
митирующих факторов возможна также при их 
быстром изменении, когда экосистемы перехо-
дят из оптимального состояния (Корзухин, Се-
мевский, 1992) в нестационарное, в состояние 
стресса (Одум, 1975; Givnish, 2002; Alcamo et al., 
2007; Berner et al., 2013; Schaphoff et al., 2016; 
Spathelf et al., 2018; Vasseur et al., 2018; DeLeo et 
al., 2020; Denney, Anderson, 2020).
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В этой статье мы постарались ответить на 
следующие вопросы:

– действует ли закон лимитирующего фак-
тора на трансконтинентальном уровне при мо-
делировании изменений фитомассы деревьев 
лесообразующих видов Евразии в связи с терри-
ториально обусловленными показателями тем-
ператур и осадков;

– используя принцип пространственно-
временнóго замещения, проверить возможность 
применения построенных климатически обу-
словленных моделей фитомассы деревьев, чув-
ствительных к территориальным градиентам 
температур и осадков, при прогнозировании из-
менений фитомассы деревьев во времени.

Материалы и методы 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Из сформированной базы данных в количе-
стве 15 300 деревьев (Usoltsev, 2020) отобраны 
4545 модельных деревьев основных древесных 
видов Евразии с замеренными показателями ди-
аметра ствола на высоте груди, высоты дерева, 
базисной плотности древесины и данными о фи-
томассе компонентов деревьев (табл. 1, 2).

Экспериментальные данные о фитомассе де-
ревьев получены в пределах ареалов различных 
видов, однако их представленность на террито-
рии Евразии существенно различается. Каждая 
пробная площадь, на которой проводилась оцен-
ка фитомассы деревьев, ориентирована относи-
тельно изолиний средней январской темпера-
туры и среднегодовых осадков (World…, 2007) 
(рис. 1, 2).

Исходные данные о фитомассе деревьев 
(табл. 1, 2) обработаны методом многофактор-
ного регрессионного анализа. В целях сокраще-
ния объема статьи, здесь приводятся закономер-
ности только для надземной фитомассы, так как 
отдельно по каждому компоненту (ствол, асси-
милирующие органы, ветви) закономерности в 
основном идентичны. Применена структура мо-
дели (1), обоснование которой было дано ранее 
(Usoltsev et al., 2019):
	 ln Pa = a0 + a1(ln D) + a2(ln Н) +
	 + a3(ln D) (ln Н).	 (1)

Возраст дерева, хотя и является важной не-
зависимой переменной при объяснении измен-
чивости фитомассы деревьев (Qiu et al., 2017), 
особенно ассимилирующих органов и ветвей 

Таблица 1. Распределение числа модельных деревьев с определениями фитомассы (кг), диаметра ствола 
на высоте груди, высоты дерева и базисной плотности древесины по древесным видам и странам Евразии 

Вид Страна Число модельных 
деревьев

Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.), с.  черная 
(P. nigra J. F. Arnold), с. красная китайская (P. tabuliformis 
Carrière), с. густоцветковая (P. densiflora Siebold et Zucc.), 
с. ладанная (P. taeda L.), с. алеппская (P. halepensis Mill.)

Россия, Украина, Казахстан, 
Чехия, Болгария, Япония, 

Белоруссия, Китай, Швейцария, 
Словакия, Великобритания, Ирак

1482

Ель обыкновенная (Picea abies (L.)  H. Karst.), е. сибир-
ская (P. obovata Ledeb.), е. Шренка (P. schrenkiana Fisch. 
& C. A.  Mey.), е.  аянская (P. jezoensis (Siebold &  Zucc.) 
Carrière )

Россия, Украина, Латвия, 
Белоруссия, Германия, Бельгия, 
Чехия, Швейцария, Финляндия, 

Китай, Болгария

789

Пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.), п. белая (A. alba 
Mill.), п.  цельнолистная (A. holophylla Maxim.), п. саха-
линская (A. sachalinensis (F. Schmidt) Mast.), п. белокорая 
(A. nephrolepis (Trautv. ex Maxim.) Maxim.)

Россия, Украина, Чехия, Япония 354

Лиственница европейская (Larix decidua Mill.), л. сибир-
ская (L. sibirica Ledeb.), л. Каяндера (L. cajanderi Mayr.), 
л.  Гмелина (L.  gmelinii (Rupr.) Kuzen.), л.  Кемпфера 
(L. kaempferi (Lamb.) Carrière)

Россия, Япония, Казахстан, 
Чехия, Монголия

528

Береза пушистая (B. pubescens Ehrh.), б. повислая 
(B. pendula Roth), б. даурская (B. dahurica Pall.), б. Макси-
мовича (B. maximowicziana Regel), б. Эрмана (B. ermanii 
Cham.), б. ребристая (B. costata Trautv.), б. плосколистная 
(B. platyphylla Sukaczev)

Россия, Северный Казахстан, Япо-
ния, Финляндия, Китай, 

Великобритания, Монголия, Азер-
байджан

953

Осина (Populus tremula L.), тополь черный (P. nigra L.), 
т. Давида (P. davidiana Dode)

Россия, Северный Казахстан, 
Украина, Япония, Монголия

439

И т о г о … 4545
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Таблица 2. Статистики показателей модельных деревьев, включенных в расчет моделей фитомассы, 
чувствительных к изменению климата

Обозначение 
статистик D H pbas Pf Pb Ps Pa

Сосна 
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
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

Ель
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

Пихта
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 369 372 279 354 354 372 354

Лиственница
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
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

Береза 
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

Осина
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

Примечание. Mean, min и max соответственно среднее, минимальное и максимальное значения; SD – стандартное откло-
нение; CV – коэффициент вариации; n – число наблюдений; D – диаметр ствола на высоте груди, см; H – высота дерева, м; 
pbas – базисная плотность древесины ствола в коре, кг/м3; Ps, Pb, Pf и Pa – соответственно фитомасса ствола в коре, ветвей, 
ассимиляционных органов и надземная в абсолютно сухом состоянии, кг.
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(Усольцев, 1972; Xiang, 2021), в данном случае 
оказался статистически не значимым на уровне 
р < 0.05 вследствие его корреляции с высотой 
дерева. Кроме того, это трудно измеряемый по-
казатель при массовой инвентаризации по срав-
нению с диаметром ствола и высотой дерева.

При моделировании фитомассы стволов 
двухвойных сосен ранее были показаны иден-
тичные 3D-зависимости фитомассы и базисной 
плотности (фитомассы ствола в сухом состоя-
нии к его объему) от климатических перемен-
ных (Усольцев, Цепордей, 2021), и высказано 
предположение, что изменчивость фитомассы 
стволов деревьев объясняется не только их ли-
нейными размерами, но и базисной плотностью 
(Zhang et al., 2012). Таким образом, наша модель 
фитомассы, чувствительная к изменению клима-

та, включает в качестве независимых перемен-
ных не только дендрометрические показатели 
деревьев (модель (1)), но также базисную плот-
ность и климатические переменные:

	 ln Pа = a0 + a1(ln D) + a2(ln Н) +
	 + a3(ln D) (ln Н) + a4 ln (pbas) +
	 + a5 [ln (T + 50)] + a6 (ln PR) +
	 + a7[ln (T+50)] · (ln PR),	 (2)

где Т – средняя температура января, °C; PR  – 
среднегодовые осадки, мм; [ln (T + 50)] · (ln PR) – 
комбинированная переменная, характеризую-
щая совместное действие температур и осадков. 
Поскольку средняя температура января в высо-
ких широтах отрицательная, для возможности ее 

Рис. 1. Распределение пробных площадей, на которых взяты модельные деревья, на схемах изолиний 
средней температуры января, °С (по: World…, 2007).
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логарифмирования в модели (2) она приведена к 
виду (T + 50). Обоснование анализа фитомассы 
на уровне родов, а не видов, а также использо-
вания средней январской температуры вместо 
среднегодовой, дано в предыдущих публика­
циях (Усольцев, Цепордей, 2020, 2021).

Результаты и их обсуждение

Результаты расчета моделей (2) показаны 
в табл. 3. Все регрессионные коэффициенты 
представленных моделей (табл. 3) достоверны 
на уровнях от p < 0.05 до p < 0.001.

Модели биомассы (табл. 3) действительны 
в пределах диапазонов фактических показате-
лей диаметра ствола, высоты дерева и базисной 
плотности (табл. 2). При расчете моделей (2) 

применена поправка на логарифмическое пре-
образование (Baskerville, 1972). Переменная ln 
(pbas) для ели, пихты и тополя оказалась стати-
стически незначимой (табл. 3).

Геометрическая интерпретация моделей (2) 
представлена в виде 3D-зависимостей фитомас-
сы деревьев от температур и осадков. Они полу-
чены путем подстановки в (2) средних значений 
D, Н и pbas, взятых из табл. 2. 

На рис. 3 видно, что зависимость надземной 
фитомассы равновеликих деревьев от темпера-
тур и осадков описывается 3D-поверхностями 
пропеллерообразной формы. В холодных реги-
онах при повышении осадков фитомасса сни-
жается, но по мере перехода к теплым регионам 
она характеризуется противоположным трен-
дом. При повышении температуры во влажных 

Рис. 2.	 Распределение пробных площадей, на которых взяты модельные деревья, на схемах изолиний 
среднегодовых осадков, мм (по: World…, 2007).
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регионах фитомасса увеличивается, но по мере 
перехода в сухие условия начинает снижаться. 

Сравнительный анализ реакции видов на 
климатические сдвиги выполним на предель-
ных значениях климатических факторов, в дан-
ном случае лимитирующих фитомассу равнове-
ликих деревьев. Закономерности для надземной 
фитомассы деревьев, выведенные для всех 
видов (родов) в совокупности (рис. 4, 5) под-
тверждают ранее упомянутый принцип лимити-
рующего фактора: в условиях недостатка влаги 
(PR = 300 мм) любое повышение температуры 
усугубляет ее дефицит, и фитомасса уменьша-
ется (рис. 4, б), а в условиях достаточного ув-
лажнения (PR = 900 мм) повышение температу-
ры вызывает эффект прямо противоположный 
(рис. 4, а).

В холодных регионах (Т = –30 °C) увели-
чение осадков вызывает «сверхнормативное» 
переувлажнение и фитомасса деревьев снижа-
ется, а в теплых регионах (Т = 10 °C) – эффект 
противоположный и фитомасса увеличивается 
(рис. 4, а). 

Упомянутые области оптимума и пессимума 
хорошо видны на рис. 3, 4. У деревьев сосны, 
лиственницы и тополя выраженное снижение 
фитомассы происходит за пределами показанно-
го минимального значения осадков (рис. 3). Точ-
но так же за пределами обозначенного на рис. 3 
и 4 температурного диапазона положительный 
тренд выявляется у лиственницы. Очевидно, что 
реакция фитомассы деревьев на изменения кли-
матических переменных видоспецифична, хотя 
у большинства видов наблюдаются схожие трен-
ды. Принцип лимитирующего фактора в разра-
ботанных моделях может быть интерпретирован 
совокупностью знаков при климатических пере-
менных, а именно наличием знака «минус» при 
ln (T + 50)] и (ln PR) и знака «плюс» при ком-
бинированной переменной [ln (T + 50)] · (ln PR) 

(табл. 3). Если в результате регрессионного ана-
лиза получены иные сочетания знаков «минус» 
и «плюс», это будет означать, что принцип лими-
тирующего фактора для того или иного древес-
ного вида не реализуется. Подобное отклонение 
от принципа лимитирующего фактора может 
быть вызвано отмеченным выше недостаточным 
качественным уровнем эмпирического материа-
ла, а также его недостаточной представленно-
стью в территориальных градиентах температур 
и осадков.

Рассмотрим описанные закономерности в 
ином ракурсе, реализовав концепцию простран-
ственно-временного замещения и принцип «Что 
будет, если…?». Иными словами, какова будет 
реакция фитомассы деревьев, если при постоян-
стве территориальных градиентов температур и 
осадков мы предположим повышение темпера-
туры во времени на 1 °C и сокращение годичных 
осадков на 100 мм. Взяв первые производные от 
двухфакторных поверхностей, представленных 
на рис. 3, мы получили закономерности изме-
нения фитомассы при задаваемых приращениях 
температур и осадков. 

На рис. 5 показано изменение фитомассы де-
ревьев (Δа, %) при повышении температуры на 
1 °С в разных климатических зонах (территори-
альных градиентах), характеризуемых разными 
соотношениями температуры и осадков. 

При этом предполагается, что осадки изме-
няются только территориально, а температура 
в  результате предполагаемого изменения кли-
мата повышается на 1 °С при разных террито-
риальных уровнях температур, обозначаемых 
как  –30Δ…10Δ. Получена общая закономер-
ность евразийского масштаба: в достаточно вла-
гообеспеченных климатических поясах повы-
шение температуры при неизменном количестве 
осадков вызывает её увеличение (рис. 5, крас-
ные области поверхностей), а во влагодефицит-

Таблица 3. Результаты расчета моделей ln (Pa) (2)

Дерево а0
* ln D ln H (ln D) ×

× (lnН) ln (pbas) ln (T+50) ln PR [ln (T+50)]×
× (ln PR) adjR2 SE

Сосна 1.5852 1.6469 –0.1259 0.2151 0.5356 –1.8920 –1.2091 0.3561 0.990 0.202
Ель 42.3950 1.1121 –0.4295 0.3529 – –11.4190 –6.7934 1.8182 0.984 0.250
Пихта 48.3600 1.1420 –0.4601 0.3548 – –12.0783 –7.9335 1.9829 0.983 0.258
Лиственница –3.0650 1.4878 0.2050 0.1898 0.7235 –0.7639 –0.5839 0.1468 0.992 0.153
Береза 21.4126 1.0065 0.7590 0.2500 0.5117 –7.6780 –4.3674 1.2279 0.990 0.177
Осина 19.5835 1.5523 0.0768 0.2131 – –5.8491 –3.6930 1.0100 0.993 0.158

* Введена поправка на логарифмическое преобразование (Baskerville, 1972); adjR2 – коэффициент детерминации, скоррек-
тированный на число переменных; SE – стандартная ошибка уравнения.
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ных поясах – снижение (рис. 5, синие области 
поверхностей).

На рис. 6 показано изменение фитомассы 
деревьев (Δ, %) при снижении уровня годич-
ных осадков на 100 мм в разных климатических 
зонах.

При этом предполагается, что температу-
ра января изменяется только территориально, а 
осадки в результате изменения климата снижа-

ются на 100 мм при их разных территориаль-
ных уровнях, обозначаемых как –400Δ…–900Δ. 
Установлена общая трансконтинентальная за-
кономерность: в теплых климатических поясах 
сокращение уровня осадков на 100 мм при не-
изменной средней температуре января вызывает 
снижение надземной фитомассы (синяя область 
поверхностей), а в холодных – ее увеличение 
(красная зона поверхностей) (рис. 6). 

Рис. 3. Расчетные изменения надземной фитомассы согласно модели (2), в связи со сред-
ней температурой января (Т) и среднегодовыми осадками (PR).
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Таким образом, закономерности изменения 
фитомассы разных древесных родов при сдви-
гах температур и осадков несколько различают-
ся. Причина может состоять в их биологических 
особенностях, а также в неравномерной пред-
ставленности эмпирическим материалом раз-
ных климатических областей, когда в некоторых 
областях сосредоточено большинство пробных 
площадей, а некоторые представлены лишь еди-
ничными измерениями. По мере дополнения ис-
ходной базы данных полученные закономерно-
сти будут уточняться. 

Достоверность результатов моделирования 
должна быть подтверждена статистикой соот-
ветствия (тесты на коллинеарность, диагности-
ка остатков и т. п.), обязательной для моделей 
множественной регрессии. 

Это особенно важно, когда используются 
комбинированные переменные (синергизмы), ха-
рактеризующие совместное действие факторов, 
такие как (ln D) · (ln H) и [ln (T + 50)] · (ln PR). 

Считаем возможным избежать такой проце-
дуры, имея в виду наличие иных, более значи-
мых неопределенностей, связанных как с разно-
образием методов получения исходных данных 
о фитомассе деревьев, так и с их неравномер-
ным представлением в разных климатических 

регионах, а также с неточной привязкой проб-
ных участков к климатическим картам вслед-
ствие интерполяционной процедуры, с низким 
разрешением используемых климатических 
карт, с несоответствием между временем полу-
чения данных о фитомассе и временем составле-
ния климатических карт и т. д. В общем случае, 
требуемую корректность модели необходимо 
соотносить с возможностью реализовать эту 
корректность на практике, так как бессмыслен-
но доводить модель до точности 5 %, если ис-
ходные данные могут быть получены с ошибкой 
не ниже 10 % (Мак-Лоун, 1979). Можно считать, 
что наш анализ исходных данных выполнен в 
первом приближении, и его результаты являют-
ся предварительными.

Установленные закономерности изменения 
фитомассы деревьев при предполагаемых кли-
матических сдвигах (см. рис. 3–6) являются ги-
потетическими. Они отражают долгосрочные 
адаптивные реакции лесных деревьев и насаж-
дений на региональные климатические условия 
и не учитывают быстрые тенденции текущих 
изменений окружающей среды, которые накла-
дывают серьезные ограничения на способность 
лесов адаптироваться к новым климатическим 
условиям.

Рис. 4. Расчетные значения надземной фитомассы деревьев в связи с повышением зимней температуры 
при обильных осадках PR = 900 мм и при недостаточных PR = 300 мм (а), а также среднегодовых осадков 
при средней январской температуре –30 и 10 °C (б). 
1 – сосна; 2 – ель; 3 – пихта; 4 – лиственница; 5 – береза; 6 – осина.
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Мы использовали существующие изменения 
фитомассы деревьев в территориальных клима-
тических градиентах для прогнозирования воз-
можных ее изменений в предполагаемых тем-
поральных градиентах температур и осадков. 
Однако фундаментальное предположение о том, 
что пространственные отношения между кли-
матом и фитомассой могут быть использованы 
для прогнозирования темпоральных траекторий 
биопродуктивности в условиях меняющегося 

климата, остается в значительной степени не-
проверенным (Veloz et al., 2012). Успех приме-
нения теории пространственно-временного за-
мещения в экологии растений зависит от того, 
насколько экологические условия, определя-
ющие свойства растений в территориальных 
градиентах, соответствуют будущим экологиче-
ским условиям, определяющим свойства расте-
ний в темпоральном градиенте (Bjorkman et al., 
2018; Bergstrom et al., 2021). Тем не менее, когда 

Рис. 5. Фитомасса деревьев при повышении температуры на 1 °С вследствие предпола-
гаемого изменения климата при разных территориальных уровнях температур и осадков.
а – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы; б – линия разграничения положи-
тельных и отрицательных изменений фитомассы.
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нет иной возможности исследовать экосистем-
ные процессы в перспективе, метод простран-
ственно-временного замещения представляет 
пока вполне приемлемую альтернативу.

Заключение

Таким образом, на трансконтинентальном 
уровне установлено действие закона лимитиру-
ющего фактора при моделировании изменений 
фитомассы деревьев лесообразующих видов (ро-
дов) Евразии в связи с территориально обуслов­
ленными показателями температур и осадков.

Построенные на эмпирическом материале 
климатически обусловленные модели фито-
массы деревьев, чувствительные к террито-

риальным градиентам температур и осадков, 
применены при прогнозировании изменений 
фитомассы деревьев во времени на основе прин-
ципа пространственно-временнóго замещения. 
Установлено, что действие закона лимитирую-
щего фактора проявляется не только в террито-
риальных, но и в предполагаемых темпораль-
ных градиентах температур и осадков.

Получены закономерности евразийского 
масштаба: в достаточно влагообеспеченных 
климатических поясах повышение температу-
ры на 1 °С при неизменном количестве осадков 
вызывает увеличение надземной фитомассы на 
1–8 %, а во влагодефицитных поясах – ее сниже-
ние до 4 % в зависимости от рода деревьев; в те-
плых климатических поясах сокращение уровня 

Рис. 6. Фитомасса деревьев при снижении уровня осадков на 100 мм вследствие предпола-
гаемого изменения климата при разных территориальных уровнях температур и осадков. 
a – плоскость, соответствующая нулевому изменению фитомассы; b – линия разграничения 
положительных и отрицательных изменений фитомассы.
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осадков на 100 мм при неизменной средней тем-
пературе января вызывает снижение надземной 
фитомассы на 2–30 %, а в холодных климатиче-
ских поясах – ее увеличение на 4–40 % в зависи-
мости от рода деревьев.

Работа выполнена согласно государствен-
ному заданию Ботанического сада УрО РАН и 
в рамках государственного задания FEUZ-2021-
0014.
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Forest ecosystems play an essential role in climate stabilization, and the study of their capabilities in this aspect is of 
paramount importance. On the other hand, the current climatic shifts cause changes in their biological productivity, 
which, in turn, affects the biosphere function of forests. The study of the relationship between the biomass of trees 
and stands and hydrothermal indicators, in particular temperature and precipitation, is carried out mainly at the local 
or regional levels, often for indicators that are depersonalized by age, morphostructure of the forest, and also without 
taking into account the species composition. How climate changes affect the biomass of trees in transcontinental 
gradients is unknown today. The objective of this study was (a) to verify the operation of the law of the limiting factor 
at the transcontinental level when modeling changes in the biomass of trees of forest-forming species of Eurasia in 
relation to geographically determined indicators of temperatures and precipitation, and (b) to test the possibility of 
using the constructed climate-conditioned models of tree biomass in predicting temporal changes in tree biomass 
based on the principle of space-for-time substitution. As a result of the implementation of the principles of the 
limiting factor and space-for-time substitution, a common pattern has been established for the main tree species 
(genera): in sufficiently moisture-rich climatic zones, an increase in temperature by 1 °C with a constant amount of 
precipitation causes an increase in aboveground biomass, and in non-deficient zones – its decrease; in warm climatic 
zones, a decrease in precipitation by 100 mm at a constant average temperature in January causes a decrease in 
aboveground biomass, and in cold climatic zones - its increase. 
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analysis, the principle of space-for-time substitution, average January temperature, average annual precipitation
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