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Введение

Активная хозяйственная деятельность че-
ловека привела к глобальным изменениям в 
функционировании биосферы, и наблюдаемое 
потепление климата оказывает существенное 
влияние на растительный покров планеты 
(Halofsky et al., 2018; Kosanic et al., 2018), угро-
жая человечеству выходом за пределы его эко-
логической ниши (Xu et al., 2020). Если раньше 
проблема оценки климатических воздействий 
на биомассу растительного покрова имела ре-
гиональный характер (Глебов, Литвиненко, 

1976), то за последние десятилетия стало ясно, 
что проблема выходит на общепланетарный 
уровень и в значительной степени влияет на 
дальнейшую судьбу человеческой цивилизации 
(Тарко, 2005; Behrensmeyer, 2006). Один из ос-
новных вопросов сегодня – будет ли наблюдае-
мый в настоящее время уровень депонирования 
углерода наземными экосистемами со временем 
снижаться или же в течение следующих 100 лет 
сохранится и даже увеличится (Bhatti et al., 
2006).

Результаты картирования биомассы и чистой 
первичной продукции (ЧПП) путем экстраполя-
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ции их эмпирических данных, полученных на 
лесных пробных площадях, на обширные тер-
ритории биомов (Базилевич, Родин, 1967) или 
на широтные градиенты (Anderson-Teixeira et 
al., 2006; Huston, Wolverton, 2009) не позволяют 
строить какие-либо прогнозы изменений в си-
стемах «климат – фитомасса насаждений» или 
«климат – ЧПП». То же самое можно сказать об 
общепланетарных закономерностях распределе-
ния эмпирических данных ЧПП по градиентам 
средних температур и осадков, выведенных без 
учета морфоструктуры, возраста и видового со-
става лесных экосистем (Лит, 1974).

Сегодня результаты моделирования откли-
ков фитомассы лесов на глобальные измене-
ния температуры и осадков противоречивы и 
характеризуются неопределенностью в про-
гнозах климатически обусловленной динамики 
лесного покрова (Marcolla et al., 2020). Одним 
из наиболее значимых является противоречие 
двух возможных сценариев: с одной стороны, 
повышение первичной продукции вследствие 
потенциального обогащения атмосферы СО2 и 
его мелиорирующего воздействия на раститель-
ность, а с другой – ее снижение вследствие поте-
ри устойчивости при резком сокращении адап-
тационного временнóго лага (Santini et al., 2014; 
Sperry et al., 2019; Berdugo et al., 2020).

Наибольшие запасы фитомассы в зоне уме-
ренно влажных лесов, обезличенные по видо-
вому составу и морфоструктуре древостоев, об-
наружены при умеренно низких температурах и 
умеренно обильных осадках (Keith et al., 2009). 
Для всего Американского континента от Кана-
ды на севере до юга Чили установлены положи-
тельные зависимости надземной фитомассы от 
среднегодовых осадков. Со среднегодовой тем-
пературой связь названного показателя во влаж-
ных тропических лесах положительная, а в ле-
сах избыточного увлажнения – отрицательная, 
но статистически незначимая. В целом климати-
ческие показатели объясняют незначительную, 
а во многих случаях статистически незначи-
мую долю изменчивости фитомассы древостоев 
(Stegen et al., 2011). В некоторых местообитани-
ях повышенная температура может привести к 
стрессу от влагодефицита и, следовательно, к 
снижению фитомассы (Wilmking et al., 2004).

Вследствие видоспецифичности реакций 
деревьев и древостоев на изменения климата и 
сложности их морфоструктуры изменения био-
продуктивности в пределах биомов и материков 
моделируются с использованием сформирован-
ных баз эмпирических данных по отдельным 

древесным видам. Подобные исследования фи-
томассы лесов выполняются как на региональ-
ном (Forrester et al., 2017; Fu et al., 2017; Zeng et 
al., 2017), так и на трансконтинентальном (Усоль-
цев и др., 2019а, б; Hubau et al., 2020) уровнях. 
Их реализация, особенно в последнем случае, 
входит в круг проблем, составляющих предмет 
биогеографии (Lomolino et al., 2006). Лес, как 
известно, – явление географическое (Морозов, 
1931), и нам важно выявить географические 
аспекты фитомассы лесных экосистем, т. е. сде-
лать выбор в пользу тех географических харак-
теристик, которые являются определяющими в 
распределении фитомассы лесов на территории 
того или иного континента.

Но фитомасса древостоя, представленного 
тем или иным древесным видом, в первую оче-
редь определяется его возрастной и морфологи-
ческой (таксационной) структурой, т. е. набором 
таких характеристик, как возраст, средняя высо-
та, средний диаметр стволов, сумма площадей 
сечения, запас стволовой древесины, которые 
являются взаимосвязанными, и при эмпириче-
ском моделировании фитомассы возникает про-
блема мультиколлинеарности. Одним из реше-
ний проблемы является гармонизация системы 
путем построения рекурсивных (рекуррентных, 
связанных) уравнений, в которых зависимая 
переменная предыдущего уравнения входит 
одной из независимых переменных в последу-
ющее (Четыркин, 1977). Подход обеспечивает 
многовариантную обусловленность факторов, 
гарантирующую гибкость и универсальность 
регрессионной системы, описывающей динами-
ку фитомассы древостоев.

Можно составить последовательную цепоч-
ку таких уравнений. Известно, что с возрастом 
древостоя происходит его естественное изрежи-
вание. Поэтому первым звеном цепочки может 
быть зависимость густоты древостоя от его воз-
раста как важнейшей количественной характе-
ристики древостоя, определяющей его фитомас-
су (Никитин, 1965; Fatemi et al., 2011; Ochał et 
al., 2013; Qiu et al., 2018) и способность адапти-
роваться к изменению климата (Carrer, Urbinati, 
2004; Yu et al., 2008). Вторым звеном может быть 
зависимость запаса древостоя от его возраста 
и густоты. Запас древостоя – его интегральная 
таксационная характеристика, включающая при 
заданном возрасте и густоте совокупный эффект 
суммы площадей сечения, среднего диаметра и 
средней высоты. Последняя обычно незначима 
по причине корреляции с возрастом. Наконец, 
третье звено системы – зависимость фракци-
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онной структуры фитомассы насаждений от 
вышеперечисленных регрессоров. Необходимо 
отметить, что данная попытка гармонизации 
многофакторной системы порождает некоторую 
неопределенность с обеспечением ее адекватно-
сти, поскольку получаем характеристику адек-
ватности каждого звена цепочки, а не системы в 
целом, которая, скорее всего, будет ниже.

Описанная структура рекурсивных перемен-
ных обезличена регионально, или географиче-
ски. Чтобы учесть географический эффект, каж-
дое уравнение системы необходимо дополнить 
соответствующими регрессорами. Один из воз-
можных вариантов – введение фиктивных пере-
менных (Freese, 1964; Дрейпер, Смит, 1973), 
кодирующих региональную принадлежность 
исходных данных (Fu et al., 2012, 2017; Zheng, 
Zeng, 2013; Zeng, 2017) в качестве одного из 
приемов гармонизации моделей (Jacobs, Cunia, 
1980). Недостаток подобных уравнений в том, 
что они учитывают лишь географические сдви-
ги искомых переменных по величине свободно-
го члена. Предполагается, что угловые коэффи-
циенты в таких случаях неизменны по регионам, 
что не соответствует действительности.

Второй вариант – включение в уравнения си-
стемы индексов природной зональности и кон-
тинентальности климата (Усольцев и др., 2018) 
на том основании, что изменения растительного 
покрова происходят как в широтном направле-
нии вследствие изменения ФАР (Григорьев, Бу-
дыко, 1956), так и в меридиональном вследствие 
изменения континентальности климата (Кома-
ров, 1921). Поэтому получили развитие модели 
фитомассы деревьев и насаждений, включаю-
щие в качестве независимых переменных их 
массообразующие показатели, а также индексы 
природной зональности и континентальности 
климата (Усольцев и др., 2018). Однако подоб-
ные модели не дают ответа на вопрос, в каком 
направлении может измениться структура фито-
массы того или иного древесного вида при пред-
полагаемом изменении температуры воздуха 
или годичных осадков.

Использование в качестве альтернативы по-
следним двум показателям индекса эвапотран-
спирации в качестве комбинированного регрес-
сора бесперспективно, так как он объясняет 
только 24 % изменчивости его фитомассы по 
сравнению с 42 %, которые обеспечивает связь 
со среднегодовыми осадками, и по сравнению 
с 31 %, которые обеспечивает связь со средне-
годовой температурой (Ni et al., 2001). Предпо-
лагается также, что орография, водный баланс 

почв, ФАР и континентальность климата опос-
редуются двумя климатическими характеристи-
ками – температурой и осадками.

Исследования фитомассы лесных экосистем 
на трансконтинентальном уровне, выполненные 
для березы и четырех хвойных видов Евразии, 
показали, что изменения их фитомассы в связи с 
температурой и осадками видоспецифичны, т. е. 
различаются между видами (родами) (Усольцев 
и др., 2019а). Если мы придерживаемся концеп-
ции видоспецифичности реакций фитомассы 
лесов на изменения основных климатических 
характеристик, то при выходе на трансконти-
нентальный уровень сталкиваемся с тем очевид-
ным фактом, что ни один вид не произрастает на 
всей территории континента именно вследствие 
региональных различий климата. Продвигаясь с 
рефугиумов под влиянием геологических про-
цессов и изменений климата, тот или иной вид 
приспосабливался к изменяющимся условиям 
среды, формируя ряды викарирующих видов в 
пределах рода (Толмачев, 1962). Сказанное дает 
основание при анализе реакции древесных ви-
дов на изменения климатических характеристик 
объединить их в одну климатически зависимую 
совокупность в пределах всего рода, поскольку 
различия в экофизиологических свойствах раз-
личных видов рода, например дуба скального 
Quercus petrea (Matt.) Liebl. vs., д. черешчатого 
Q.  Robur  L. vs., д.  монгольского Q.  Mongolica 
Fisch. ex Ledeb., являются производными от ре-
гиональных климатических особенностей.

В данной работе предпринята первая по-
пытка исследования трансконтинентальных 
трендов в структуре фитомассы рода дуб, сфор-
мировавшихся под влиянием географически 
распределенных показателей температуры и 
осадков на территории Евразии, и дать предва-
рительный прогноз изменения ее структуры при 
повышении как температуры, так и годичных 
осадков.

Материалы и методы

Для анализа географических закономерно-
стей распределения фитомассы лесов Евразии, 
формируемых насаждениями рода дуб Quercus 
spр., из авторской базы данных (Usoltsev, 2020) 
использованы материалы 663 пробных площа-
дей (ПП). Данные о фитомассе представлены 
разными фракциями (ствол, ветви, хвоя, корни). 
Распределение ПП с определениями фитомассы 
рода дуб по древесным видам и странам показа-
но в табл. 1.
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Фактические значения фитомассы 663 на-
саждений рода дуб по известным координатам 
заложенных ПП мы наложили на карты-схемы 
распределения зимних (январских) температур 
и среднегодовых осадков (World Weather Maps, 
2007) и соотнесли их с изолиниями названных 
показателей на картах (рис. 1).

Составленная матрица исходных данных 
подвергнута затем обычному регрессионному 
анализу.

Результаты и их обсуждение

Рассчитаны исходные зависимости
	 Ln N = a0 + a1(ln A) + a2[ln (Tm + 30)] +
	 + a3(ln PRm) + a4[ln (Tm + 30)](ln PRm);	 (1)

↓
	 Ln М = a0 + a1(ln A) + a2(ln N) +
	 + a3(ln A)(ln N) + a4[ln (Tm + 30)] +
	 + a5(ln PRm) + a6[ln (Tm + 30)](ln PRm);	 (2)

↓
	 Ln Pi = a0 + a1(ln A) + a2(ln М) + a3(ln N) +
	 + a4[ln (Tm + 30)] + a5(ln PRm) +
	 + a6[ln (Tm + 30)](ln PRm),	 (3)

где A – возраст древостоя, лет; N – число стволов, 
1000/га; М – запас стволовой древесины, м3/га; 

Pi  – фитомасса в абсолютно сухом состоянии 
стволов (с корой), ветвей, листвы, корней, над-
земная и общая (соответственно Ps, Pb, Pf, Pr, Pa и 
Pt), т/га; PRm – среднегодовые осадки, мм; Tm – 
средняя температура января, °C.

Установлено, что при оценке прироста фито-
массы ствола наибольший вклад в объяснение 
его изменчивости вносит летняя температура, 
составляющая от 16 % общей дисперсии (Berner 
et al., 2013) до 50 % остаточной (Bouriaud et al., 
2005). Более того, специфика названной взаи-
мосвязи (положительной или отрицательной) 
фитомассы древостоя зависит от того, какая 
внутригодовая температура взята в качестве 
предиктора: эта связь может быть положитель-
ной с максимальной внутригодовой температу-
рой и отрицательной – с минимальной и средней 
(Khan et al., 2019). При межгодовом временном 
шаге преобладающее влияние летней темпера-
туры вполне объяснимо (Zubairov et al., 2018). 
Но на фоне длительных климатических сдвигов 
на протяжении десятилетий установлено преоб-
ладающее влияние на биоту зимних, а не сред-
негодовых температур (Bijak, 2010; Morley et al., 
2017), которые к тому же в Северном полушарии 
в течение XX  в. повышаются быстрее летних 
(Emanuel et al., 1985; Folland et al., 2001; Laing, 
Binyamin, 2013; Felton et al., 2016). Установле-
но, например, что фотосинтез пихты белой воз-
можен и зимой. В таком случае высокие зимние 
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Таблица 1. Распределение 663 ПП с определениями фитомассы насаждений рода дуб (т/га) по видам 
и странам

Вид дуба Систематическое название Страна Число 
наблюдений

Черешчатый Quercus robur L. Россия, Беларусь, Украина, Бельгия, 
Великобритания, Дания, Молдова, 

Швейцария, Швеция, Испания, Чехия, 
Франция, Польша, Эстония

380

Острейший Q. acutissima Carruth. Китай 197
Скальный Q. petraea (Matt.) Liebl. Франция, Молдова, Венгрия, Беларусь, 

Бельгия, Великобритания, Нидерланды
30

Монгольский Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. Россия 15
Каменный Q. ilex L. Италия, Франция 4
Красный Q. rubra L. Болгария, Великобритания 5

Пушистый Q. pubescens Willd. Молдова, Румыния 3
Грузинский Q. iberica Stev. Азербайджан 4

Серый Q. leucotrichophora A. Camus Индия, Пакистан 6
Каштанолистный Q. castaneifolia C. A. Mey. Азербайджан 6

Сизый Q. glauca Thunb Япония 7
Филлирееподобный Q. phillyraeoides А. Gray » 3

Курчавенький Q. crispula Blume » 3
Всего 663
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температуры могут играть в следующем году 
важную роль в повышении депонирования угле-
рода и роста древостоев. Для видов, произраста-
ющих в условиях средиземноморского климата, 
высокие температуры и слабые осадки в течение 
вегетационного периода могут вызвать водный 
стресс, который является основным ограничива-
ющим фактором для роста деревьев (Toromani, 
Bojaxhi, 2010).

Слабый временной тренд фитомассы в связи 
с летними температурами по сравнению с кру-
тым трендом в связи с зимними температурами 
с точки зрения регрессионного анализа означает 
меньший наклон регрессии и худшее отноше-
ние остаточной дисперсии к общей, объясняе-
мое этой регрессией. Очевидно, что, принимая 
среднюю зимнюю, а не среднюю летнюю или 
среднегодовую температуру в качестве одной 
из независимых переменных, мы получаем бо-

лее надежную зависимость, обладающую более 
высокой прогностической способностью. Се-
зонность изменения солнечной радиации позво-
ляет принимать во внимание два разных уровня 
средних температур  – зимних или летних. Се-
зонность осадков на большей части территории 
Евразии не выражена в такой же степени, поэто-
му можно рассматривать лишь их среднегодо-
вой уровень.

Результаты расчета уравнений (1)–(3) после 
корректировки на логарифмическое преобра-
зование по G.  L.  Baskerville (1972) приведены 
в табл. 2. В уравнениях здесь и далее показаны 
в основном переменные, значимые на уровне 
вероятности Р95 и выше. Уравнения протабу-
лированы в последовательности, показанной 
стрелками, по задаваемым значениям возраста 
в диапазоне от 10 до 100 лет (здесь не показа-
ны). Из полученной таблицы взяты значения ис-

Рис. 1. Распределение экспериментальных данных о фитомассе деревьев рода 
Quercus spр. на картах-схемах среднегодовой температуры января, °С (а), и 
среднегодовых осадков, мм (б) (World Weather Maps, 2007).

В. А. Усольцев, И. С. Цепордей
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комых показателей для возраста 100 лет и пред-
ставлены в виде трехмерных графиков их связи 
со средними температурами января и среднего-
довыми осадками (рис. 2).

В исходную структуру модели включены 
основные массообразующие показатели древо-
стоев – возраст, запас, густота, средний диаметр 
и средняя высота. Средний диаметр, коррели-
рующий с густотой, и средняя высота, корре-
лирующая с возрастом, исключены в процессе 
регрессионного анализа как статистически не-
значимые. Синергизм (ln A) · (ln N) введен в мо-
дель для учета снижения густоты с возрастом и 
его влияния на фитомассу древостоя.

Относительные доли вклада независимых 
переменных в объяснение изменчивости зависи-

мых переменных в уравнениях (3) приведены в 
табл. 3, из которой видно, что массообразующие 
переменные объясняют в среднем около 81  % 
изменчивости всех компонентов фитомассы, а 
климатические переменные – лишь около 19 % 
ее общей (среднеарифметической) изменчиво-
сти. Средневзвешенная доля объясняемой из-
менчивости и того меньше (около 10 %).

При анализе реакции структуры фитомассы 
дуба на температуру и осадки в их трансконти-
нентальных градиентах прослеживается четко 
выраженная положительная связь стволовой, 
надземной и общей фитомассы со средней тем-
пературой января.

Если для названных компонентов эта зако-
номерность имеет место независимо от уровня 

Таблица 2. Характеристика уравнений (1) – (3) для насаждений рода дуб Евразии

Зависимая 
переменная а0* ln A ln М ln N (ln A)(ln N) ln (Tm + 30) ln PRm [ln (Tm + 30)]

(ln PRm) SE*** adjR2**

ln (N) 3.3600 –1.1895 – – – 0.4477 0.0132 0.0037 0.62 0.616
ln (М) 0.0824 0.9743 – –0.2683 0.0738 1.4433 0.0221 –0.1717 0.58 0.560
ln (Pt) 7.7739 0.1625 0.7306 0.0597 – –2.1252 –1.2538 0.3776 0.18 0.924
ln (Pa) 5.8799 0.1071 0.8223 –0.0043 – –1.7786 –0.9870 0.3097 0.17 0.951
ln (Pr) 22.4276 0.4038 0.4973 0.2658 – –6.7516 –3.7174 1.0893 0.42 0.623
ln (Ps) 0.3418 0.0684 0.9518 0.0180 – –0.0089 –0.2311 0.0303 0.16 0.967
ln (Pf) 10.0733 0.2212 0.2063 0.1469 – –4.6694 –1.6037 0.7131 0.41 0.423
ln (Pb) 25.3852 0.2394 0.5305 –0.0735 – –8.9476 –4.0631 1.4012 0.46 0.673

Примечание. * Константа скорректирована на логарифмическую трансформацию (Baskerville, 1972); ** adjR2 – коэффициент 
детерминации, скорректированный на число переменных; *** SE – стандартная ошибка уравнения.

Рис. 2. Зависимость фитомассы насаждений рода дуб Евразии от среднегодовой температуры января (Tm) и 
осадков (PRm). Обозначения см. уравнения (1–3).
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влагообеспеченности в регионах, то для мас-
сы листвы, ветвей и корней эта положитель-
ная связь с температурой характерна только 
для достаточно влагообеспеченных регионов 
(PRm = 800–900 мм). По мере перехода от вла-
гообеспеченных к влагодефицитным регионам 
(PRm = 300 мм) этот положительный тренд фи-
томассы листвы, ветвей и корней меняется на 
отрицательный (см. рис. 2). При переходе от вла-
годефицитных к влагообеспеченным регионам 
стволовая, надземная и общая фитомасса снижа-
ется во всех термических зонах. Масса листьев, 
ветвей и корней при тех же условиях (т.  е. с 
повышением влагообеспеченности) наиболее 
интенсивно уменьшается в холодных климати-
ческих зонах, а в теплых либо не изменяется 
(у корней), либо увеличивается (у листвы и вет-
вей) (см. рис. 2).

Может показаться парадоксальным, что реак-
ция массы ассимиляционного аппарата в теплых 
климатических условиях с увеличением осадков 
не уменьшается, как это характерно для дре-
весных компонентов, а увеличивается. Однако 
подобные противоречивые ситуации уже встре-
чались ранее. В частности, показано (Lapenis 
et al., 2005), что в Сибири при одновременном 
потеплении климата и уменьшении количества 
осадков доля ассимиляционной массы лесного 
покрова уменьшается, а доля компонентов дре-
весины увеличивается. Это объясняют специфи-
кой ассимиляционного аппарата, а именно его 
транспирационной активностью, когда потепле-
ние и соответствующее увеличение транспира-
ции требуют увеличения притока ассимилятов 
в листву, а иссушение климата сокращает этот 
приток за счет снижения транспирационной ак-
тивности. Возможно, это явление демонстриру-

ет будущий сценарий акклиматизации деревьев 
к продолжающемуся потеплению и изменениям 
водного баланса территорий.

Наиболее актуален вопрос, насколько из-
менится структура лесной фитомассы при от-
клонении от обычной нормы как температуры 
воздуха (например, на 1  °С), так и количества 
осадков (например, на 100 мм в год). Постро-
енные модели дают ответ на данный вопрос. 
Для этого берем первую производную от наших 
трехмерных поверхностей (см. рис. 2), т. е. сни-
мем разность фитомассы (%), соответствующую 
температурному интервалу 1  °С и интервалу 
осадков 100  мм, непосредственно с графиков 
или соответствующих таблиц и представим ре-
зультаты в виде трехмерных поверхностей, раз-
деленных на плюсовые и минусовые участки, 
соответствующие увеличению или уменьшению 
лесной фитомассы, приведенной к сопостави-
мым морфологическим показателям благодаря 
цепочке рекурсивных уравнений (1–2–3).

Результаты моделирования показывают, что 
в 100-летних дубовых древостоях при предпола-
гаемом повышении температуры на 1 °С проис-
ходит увеличение фитомассы общей, надземной 
и стволов по отношению к ее уровню при теку-
щей температуре, причем доля этого увеличения 
возрастает при переходе от теплых регионов 
(Tm = 10 °С) к холодным (Tm = –25 °С) (рис. 3, а, 
б, г). Но при тех же условиях фитомасса листвы, 
ветвей и корней возрастает лишь в регионах до-
статочного увлажнения (PRm  =  900  мм), а при 
нехватке осадков (PRm = 300 мм) по мере пере-
хода от теплых регионов к холодным она снижа-
ется (рис. 3, в, д, е).

Точно так же увеличение количества осад-
ков на 100 мм при неизменной температуре мо-

Таблица 3. Вклад независимых переменных** уравнений (3) в объяснение изменчивости искомых 
зависимых переменных, % 

Зависимая 
перемен-

ная
ln A (I) ln V (II) ln N (III) (ln A)·(ln N)

(IV)
I + II +

+ III + IV
ln (Tm + 30) 

(V)
ln PRm 

(VI)
[ln (Tm + 30)]
(ln PRm) (VII)

V + VI +
+ VII

ln (Pt) 10.0 66.7 8.6 7.3 92.6 2.2 2.5 2.7 7.4
ln (Pa) 6.7 80.7 1.5 1.7 90.6 2.8 3.3 3.3 9.4
ln (Pr) 16.5 33.9 15.9 11.6 77.9 7.1 7.5 7.5 22.1
ln (Ps) 3.6 89.8 3.0 2.5 98.9 0.3 0.7 0.1 1.1
ln (Pf) 29.7 28.7 0.5 10.7 69.6 12.0 6.7 11.7 30.4
ln (Pb) 12.1 39.8 2.0 3.8 57.7 14.6 13.1 14.6 42.3
X ± σ* 13.1 ± 9.3 56.6 ± 25.9 5.3 ± 5.9 6.3 ± 4.2 81.2 ± 15.7 6.5 ± 5.8 5.6 ± 4.5 6.7 ± 5.6 18.8 ± 15.7

Примечание. * X ± σ – среднее ± стандартное отклонение; ** обозначения независимых переменных см. характеристику 
уравнений (1)–(3).
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жет привести к снижению фитомассы общей, 
над- и подземной и стволов по отношению к 
ее уровню при современном влагообеспечении 
(рис. 4, а–г). Но при тех же условиях масса ли-
ствы и ветвей снижается лишь в холодных ре-
гионах (Tm = –25 °С), а в теплых (Tm = 10 °С) 
может произойти ее увеличение до 20–30  % 
(рис. 4, д–е).

Полученные модели и показанные законо-
мерности носят гипотетический характер: они 
отражают долговременные адаптивные реакции 
древостоев на региональные климатические 
условия и не учитывают тенденции стремитель-
ных изменений окружающей среды, которые 
накладывают серьезные ограничения на способ-
ность лесов адаптироваться к новым климати-
ческим условиям (Givnish, 2002; Alcamo et al., 
2007; Berner et al., 2013; Schaphoff et al., 2016; 
Spathelf et al., 2018; Vasseur et al., 2018). Закон 
лимитирующего фактора Либиха хорошо рабо-
тает в стационарных условиях. При быстром 
изменении лимитирующих факторов (напри-
мер, температуры воздуха или осадков) лесные 
экосистемы находятся в переходном (нестаци-
онарном) состоянии, при котором некоторые 
факторы, пока не имевшие существенного зна-

чения, могут выйти на первый план, и конечный 
результат может быть определен другими лими-
тирующими факторами (Одум, 1975). К тому же 
неизвестен совместный эффект температуры и 
осадков.

Известно, что изменчивость ширины годич-
ного кольца, фиксирующей реакцию дерева на 
среду обитания, в значительной мере определя-
ется циклами солнечной активности (Douglass, 
1919; Костин, 1961). Однако в условиях избы-
точного увлажнения, там, где лимитирующим 
фактором является недостаток кислорода в поч
ве, цикличность прироста в большей мере объ-
ясняется гидрологическим режимом ризосферы 
(Оленин, 1982). В условиях другой крайности, 
а именно недостатка влаги в степных условиях, 
возрастает чувствительность дерева к атмос-
ферным осадкам, выраженная в повышенной из-
менчивости ширины годичных колец (Риклефс, 
1979).

Основной объем фактических данных о 
фитомассе лесов Евразии получен в течение 
1970–90-х гг., а использованные климатические 
карты охватывают период конца 1990-х – начала 
2000-х гг. Некоторое расхождение двух времен-
ных периодов может быть причиной возможных 

Рис. 3. Изменение фитомассы дубовых насаждений при повышении температуры на 1 °С вследствие пред-
полагаемого изменения климата при разных территориальных уровнях температуры и осадков. Буквами от 
а до е обозначены фракции фитомассы, изменяющейся при повышении температуры на 1 °С, %: общая Δt, 
надземная Δa, корней Δr, стволов Δs, хвои Δf и ветвей Δb. Положительные (черные области) и отрицательные 
(серые области) изменения фитомассы (Δ, %) при предполагаемом повышении температуры на 1 °С.
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смещений в полученных результатах, однако за 
столь небольшую временнýю разницу в получе-
нии исходных данных включение компенсатор-
ных механизмов или фенологических сдвигов в 
лесных сообществах маловероятно (Anderegg et 
al., 2019; DeLeo et al., 2020).

В представленных трехмерных графиках 
(см. рис.  3 и 4) показаны изменения наличной 
фитомассы древостоев, не учитывающие есте-
ственного отпада, сведений о котором нет в базе 
данных, полученных не на постоянных, а на вре-
менных ПП. Поскольку здесь показаны не абсо-
лютные значения, а их разности, то смещения, 
возможно, будут несущественны.

Данные табл. 3 говорят о том, что вклад кли-
матических переменных по сравнению с пере-
менными возрастной и таксационной структуры 
древостоев довольно мал, особенно в отноше-
нии фитомассы стволов, и это дает основание 
еще раз подчеркнуть предварительный характер 
предполагаемых сдвигов во фракционной струк-
туре фитомассы дубовых древостоев. Очевидно, 
что по мере наполнения базы исходных данных 
и закрытия имеющихся «белых пятен» в обес
печенности исходными данными некоторых 
географических областей (экорегионов) уро-

вень неопределенности будет снижаться. В этой 
связи необходимо отметить, что результаты со-
временных функциональных моделей (process-
based models) также довольно противоречивы и 
показывают не меньший уровень неопределен-
ности в прогнозировании изменений раститель-
ного покрова под влиянием климата (Eggers et 
al., 2008; Shuman, Shugart, 2009). Одна из воз-
можных причин неопределенности состоит в 
том, что функциональные модели, построенные 
на биологической основе, имеют коррелятив-
ную базу, поскольку отклики лесной экосисте-
мы на изменение окружающей среды включают 
в себя не только гидротермические условия, но и 
трудно учитываемые генетически регулируемые 
изменения (Schulze, 2000).

Представленные результаты относятся либо 
к чистым насаждениям, либо с незначительной 
примесью других древесных видов. Однако 
существует много свидетельств того, что сме-
шанные древостои более устойчивы к стрессу, 
вызванному абиотическими факторами, и более 
продуктивны, чем чистые древостои (Liang et 
al., 2016). В смешанных и сложных (многоярус-
ных) насаждениях наши результирующие моде-
ли могут иметь смещения.

Рис. 4. Изменение фитомассы дубовых насаждений при повышении уровня осадков на 100 мм вследствие 
предполагаемого изменения климата при разных территориальных уровнях температуры и осадков. Буквами 
от а до е обозначены фракции фитомассы, изменяющейся (Δ, %) при увеличении осадков на 100 мм: общая 
Δt, надземная Δa, корней Δr, стволов Δs, хвои Δf и ветвей Δb. Положительные (черные области) и отрицательные 
(серые области) изменения фитомассы (Δ, %) при предполагаемом увеличении осадков на 100 мм.
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Недостатком базы данных, используемой 
в нашем исследовании, является неравномер-
ное распределение экспериментальных ПП и 
фитомассы разных древесных видов по терри-
тории Евразии (см. рис. 1, табл. 1). Поскольку 
регрессионный анализ фитомассы выполняется 
методом наименьших квадратов, ее оценки в 
регионах с минимальным количеством ПП мо-
гут быть смещены из-за большего «информаци-
онного веса» тех регионов, где их количество 
максимально. Возможно, в какой-то степени эти 
смещения могут быть снижены путем исполь-
зования метода географически взвешенных ре-
грессий (Fotheringham et al., 2002) или какой-то 
его модификации.

Реакция фитомассы лесов на изменение кли-
мата будет зависеть также от того, насколько фо-
тосинтетическая выгода от увеличения атмос-
ферного CO2 сможет компенсировать возросшие 
физиологические стрессы от климатических из-
менений (Sperry et al., 2019).

Таким образом, в связи с отмеченной мето-
дологической и концептуальной неопределен-
ностью результаты, представленные в данном 
исследовании, следует рассматривать как пред-
варительные. Они могут изменяться по мере по-
полнения исходной базы данных о фитомассе 
лесов и совершенствования методов их анализа.

Заключение

На основе базы данных 663 ПП с оценками 
фитомассы насаждений рода дуб в Евразии уста-
новлена статистически значимая положительная 
связь стволовой, надземной и общей фитомассы 
со средней температурой января. Если для ука-
занных компонентов эта закономерность имеет 
место независимо от уровня увлажнения, то для 
массы листвы, ветвей и корней такая положи-
тельная корреляция характерна только для до-
статочно влажных регионов, а в засушливых эта 
связь отрицательная.

Полученные результаты могут быть полез-
ны при управлении биосферными функциями 
лесов, что важно при реализации мер по стаби-
лизации климата, а также при валидации резуль-
татов имитационных экспериментов по оценке 
углероддепонирующей способности лесов. Они 
также дают предварительное представление о 
возможных изменениях показателей биологиче-
ской продуктивности лесов под влиянием изме-
нения климата.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания Ботанического сада УрО РАН.
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Human economic activity has led to significant global changes in the functioning of the biosphere, and the observed 
warming of the climate has a significant impact on the vegetation cover of the planet. Due to the species-specific 
responses of forest ecosystems to climate change and the complexity of their morphostructure, changes in biological 
productivity within biomes and continents are modeled using compiled databases of empirical data on individual 
tree species, taking into account their morphostructure. At the same time, priority is given to changing the biomass 
of forest ecosystems under the influence of annual temperatures and precipitation. However, the results of modeling 
responses of forest biomass to global changes in temperature and precipitation are contradictory and are characterized 
by significant uncertainties in the forecasts of climate-related dynamics of forest cover. This article is devoted to the 
study of transcontinental climate-related trends in the structure of forest biomass formed by species of the genus 
Quercus spp. Based on the database of 663 sample plots established from France to Japan and China, statistically 
significant changes in the structure of forest stand biomass associated with shifts in winter temperatures and average 
annual precipitation are revealed. When the temperature is expected to increase, the biomass of total, aboveground 
and stems may be increasing, but the biomass of foliage, branches and roots increases only in regions of sufficient 
moisture, but when there is a lack of precipitation, it may be decreasing. If precipitation is expected to increase at 
a constant temperature, the total, aboveground, underground and stem biomass may decrease, but the biomass of 
foliage and branches will decrease only in cold regions, and in warm regions it may increase by up to 20–30 %.

Keywords: regression models, stand biomass, biomass structure, climate change, average January temperature, 
average annual precipitation.
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