
ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2023, № 6, с. 563–576

563

ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ В СТРУКТУРЕ НАДЗЕМНОЙ ФИТОМАССЫ 
ЛЕСООБРАЗУЮЩИХ ВИДОВ ЕВРАЗИИ1

© 2023 г.   В. А. Усольцевa, b, *, И. С. Цепордейa

aБотанический сад УрО РАН, ул. 8 Марта, д. 202а, Екатеринбург, 620144 Россия
bУральский государственный лесотехнический университет,

ул. Сибирский тракт, д. 37, Екатеринбург, 620100 Россия
*E-mail: usoltsev50@mail.ru

Поступила в редакцию 28.02.2023 г.
После доработки 24.03.2023 г.

Принята к публикации 30.05.2023 г.

Оценка фитомассы как важнейшей характеристики лесных экосистем играет ключевую роль в мо-
ниторинге глобального углеродного цикла и оценке состояния лесов. Для того, чтобы вид достиг
оптимальной продуктивности на уровне растения, должна быть обеспечена пропорциональность
между функциями и фитомассой его компонентов. Теория оптимального распределения фитомасс
предполагает, что растения адаптируют размеры своих органов не только к внешней среде, но и к
физиологической деятельности различных тканей. Согласно названной теории установлено, что
долевое участие компонента в общей фитомассе (т.е. относительная фитомасса компонента) не яв-
ляется постоянным: если в спелых насаждениях наибольшая доля фитомассы приходится на ствол,
а наименьшая на ассимиляционный аппарат, то у сеянцев наибольшая доля фитомассы приходится
не на ствол, а на ассимиляционные органы. С целью установления возраста, при котором происхо-
дит смена названных трендов, использована авторская база данных о фитомассе деревьев лесообра-
зующих родов как совокупностей викарирующих видов Евразии. Разработаны модели изменения
относительных фитомасс для четырех хвойных и четырех лиственных лесообразующих родов в свя-
зи с возрастом и величиной надземной фитомассы. Их вклады в объяснение изменчивости относи-
тельных фитомасс компонентов составили соответственно 57–60% и 40–43%. Установлено, что с
возрастом положительная зависимость относительной фитомассы ствола от величины надземной
фитомассы сменяется на отрицательную, а отрицательная зависимость относительной фитомассы
ветвей сменяется на положительную. Отрицательная зависимость относительной массы хвои (лист-
вы) от величины надземной фитомассы к возрасту спелости нивелируется. Установлены возрасты
смены положительной или отрицательной зависимости относительной фитомассы компонентов от
надземной фитомассы противоположной зависимостью в исследованном возрастном диапазоне.
Однако возрасты смены трендов сильно варьируют у разных родов, и необходимы дальнейшие ис-
следования как по уточнению возрастов названной смены, так и по выяснению причин столь суще-
ственного их варьирования. Полученные результаты показали, что относительные фитомассы ком-
понентов изменяются с возрастом и величиной фитомассы в их взаимодействии, т.е. имеет место
синергизм двух факторов.
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Оценка фитомассы как важнейшей характери-
стики лесных экосистем играет ключевую роль в
мониторинге глобального углеродного цикла и
оценке состояния лесов (Zamolodchikov et al.,
2005; Замолодчиков и др., 2011; Miner et al., 2014).
В связи с необходимостью повышения способно-
сти лесов к депонированию углерода и достиже-
ния углеродной нейтральности в мире необходи-

мо оптимизировать схему пространственного
распределения и темпорального изменения раз-
личных компонентов фитомассы в масштабе
конкретных древесных видов и в конечном итоге
создать адекватную модель оценки фитомассы
лесов (Deng et al., 2023). Мониторинг и оценка
лесной фитомассы – важная часть современных
исследований лесных экосистем, которая, явля-
ясь основой для выявления закономерностей вза-
имодействий между лесом и компонентами окру-

1 Работа выполнена по государственному заданию Ботани-
ческого сада УрО РАН.
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жающей среды, имеет большое значение для изу-
чения фиксации, потребления, распределения,
накопления и трансформации веществ и энергии
в лесных экосистемах (Fang et al., 2001; Deng et al.,
2023). Повышение точности оценки лесной фи-
томассы имеет важное значение для моделирова-
ния углеродного бюджета лесных экосистем
(Kurz et al., 1996), регистрации изменений в гло-
бальном балансе углерода (Замолодчиков и др.,
2011; Le Toan et al., 2011), прогнозирования роста
лесов (Fang et al., 2014) и разработки стратегий
устойчивого ведения лесного хозяйства (van
Breugel et al., 2011; Deng et al., 2023).

Органы растения выполняют несколько спе-
цифичных функций. Листья обеспечивают про-
дуктами фотосинтеза, стволы и ветви создают
благоприятную световую среду для листьев и
транспортируют воду и элементы питания, а кор-
ни обеспечивают дерево водой и питательными
веществами и скрепляют его с почвогрунтом. Для
того чтобы вид достиг оптимальной продуктив-
ности на уровне всего растения, должна быть
обеспечена определенная пропорциональность
между этими функциями, поскольку все они не-
обходимы для роста и репродукции. Эта пропор-
циональность зависит в том числе от относитель-
ного количества фитомассы в упомянутых орга-
нах (Poorter et al., 2012).

Существует известное вертикальное распреде-
ление фитомассы дерева по различным органам
(компонентам, фракциям) (Вомперский, Уткин,
1986; Усольцев, 2013). Деревья распределяют фи-
томассу между различными органами в ответ на
ограничение ресурсов, и их физиологическая ак-
тивность определяется эволюционной стратеги-
ей, помогающей им адаптироваться к различным
условиям местопроизрастания (Potkay et al., 2021;
Deng et al., 2023). В этой связи распределение фи-
томассы в компонентах деревьев оказывает зна-
чительное влияние на их продуктивность, опре-
деляя ее пространственное распределение и на-
копление углерода в лесных сообществах
(Agathokleous et al., 2019; Deng et al., 2023). Теория
оптимального распределения масс (theory of opti-
mal mass partitioning) предполагает, что фитомас-
са распределяется в приоритетном порядке на
строительство органов растения, ответственных
за потребление наиболее ограниченного ресурса
(Thornley, 1972; Bloom et al., 1985; Mccarthy, En-
quist, 2007; Poorter et al., 2012, 2015; Delerue et al.,
2022). Это приводит к более высокой массовой
доле побегов и листьев в затененных лесных сре-
дах и более высокой доле корней в средах с огра-
ниченным количеством питательных веществ
или воды (Tateno et al., 2004; Mccarthy, Enquist,
2007; Poorter et al., 2012; Delerue et al., 2022).

Таким образом, четкое понимание структуры
распределения и изменения фитомассы в различ-

ных органах имеет важное значение для построе-
ния адекватных моделей оценки лесной фито-
массы (Poorter et al., 2012; Комаров и др., 2017;
Deng et al., 2023). В настоящее время выполнен
ряд исследований пространственного распреде-
ления лесной фитомассы на местном, региональ-
ном, международном и глобальном уровнях
(Brown et al., 1999; Mitchard et al., 2013; Pan et al.,
2013; Poorter et al., 2015; Verkerk et al., 2019). Уста-
новлено, что распределение фитомассы в различ-
ных компонентах зависит от видовой принадлеж-
ности (Усольцев, 2016), возраста и размера расте-
ния (Dolezal et al., 2021), густоты древостоя
(Усольцев и др., 1979; Усольцев, 1987), степени
освещенности (Lu et al., 2018), количества осад-
ков (Lie et al., 2018), эдафических условий (Усоль-
цев, 1985; Wang et al., 2022; Deng et al., 2023), гео-
графического положения (Усольцев, 2016) и кли-
матических изменений (Lapenis et al., 2005).
Отношение массы листвы к общей фитомассе
определяет “порог смертности”, ниже которого
дерево погибает, и чем крупнее дерево, тем ниже
пороговое значение (Комаров и др., 2007, 2015).
Однако имеющиеся результаты авторов фрагмен-
тарны, не связаны в единую систему, и причины,
обусловливающие подобную фрагментарность,
остаются плохо изученными (Deng et al., 2023).

В связи с изложенным представляют интерес
две концептуальные закономерности изменения
долевого участия компонентов в фитомассе дере-
ва: (1) в связи с возрастом деревьев и (2) в связи с
изменением их размера.

В отношении закономерности (1) было уста-
новлено, что у сосны обыкновенной (Pinus sylves-
tris L.), ели европейской (Picea abies (L.) H. Karst.) и
пихты китайской (Cunninghamia lanceolata (Lamb.)
Hook) с увеличением как возраста, так и высоты
деревьев, доля массы стволов в общей или над-
земной фитомассе увеличивается, а доля массы
хвои и ветвей снижается (Hu et al., 2020; Deng
et al., 2023). Совместное влияние возраста и раз-
мера дерева на долевое участие компонентов фи-
томассы не исследовалось.

Закономерность (2) связана с теорией опти-
мального распределения масс, которая является
краеугольным камнем некоторых теорий в обла-
сти экологии и эволюции растений (Grime, 1979;
Tilman, 1988). Согласно теории оптимального
распределения масс, растения адаптируют разме-
ры своих органов не только к внешней среде, но и
к физиологической деятельности различных тка-
ней, изменяющейся с увеличением размера и воз-
раста растений (Poorter et al., 2015). На обширном
эмпирическом материале в количестве около
11 тыс. определений 1200 видов сосудистых расте-
ний установлено, что аллометрическая связь того
или иного компонента фитомассы с общей фито-
массой сосудистых растений не является посто-



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 6  2023

ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ В СТРУКТУРЕ НАДЗЕМНОЙ ФИТОМАССЫ 565

янной. Соответственно, не является постоянным
долевое участие компонента в общей фитомассе,
а связано оно как с величиной общей фитомассы
растения, так и с возрастом: эта связь положи-
тельная для относительной массы ствола и отри-
цательная для относительной массы ассимиляци-
онных органов и корней (Poorter et al., 2012, 2015;
Dolezal et al., 2021). Совместное влияние возраста
и размера дерева на долевое участие компонентов
фитомассы не исследовалось.

Таким образом, согласно двум вышеупомяну-
тым концептуальным закономерностям измене-
ния относительной доли компонентов в общей
фитомассе растений исследуемые связи анализи-
ровались либо с возрастом, либо с размером (фи-
томассой) дерева, тесно коррелирующими между
собой. Поскольку коэффициент корреляции варьи-
ровал от 0.80 (Deng et al., 2023) до 0.97 (Hu et al.,
2020), названные две независимые переменные
не были ортогональными (Налимов, 1971), и при
подобных схемах планирования эксперимента
построить устойчивую модель распределения фи-
томасс компонентов одновременно в связи с воз-
растом и величиной общей фитомассы невоз-
можно (Ott, 1993).

Исходя из теории оптимального распределе-
ния масс, Х. Поортер с соавт. (Poorter et al., 2015)
высказали предположение, что соотношение
масс листвы, ствола и корней стабильно лишь для
раннего онтогенеза, но по мере увеличения воз-
раста протекают его непрерывные изменения: до-
ля массы ствола возрастает, а доля массы листвы и
корней снижается. Если в соответствии с теорией
оптимального распределения масс (Poorter et al.,
2012, 2015) и принципом максимальной экологи-
ческой полезности (Суховольский, 1996, 1997;
Суховольский, Иванова, 2013) в спелых насажде-
ниях наибольшая доля фитомассы приходится на
ствол, а наименьшая – на ассимиляционный ап-
парат (Poorter et al., 2015; Комаров и др., 2017), то
у сеянцев порядок иной, а именно наибольшая
доля фитомассы приходится не на ствол, а на
хвою (Стаканов, 1990; Фрейберг и др., 1998; Яки-
мов и др., 2004; Воробьев, Хамитов, 2015; Остро-
шенко и др., 2015; Мухортов, Антропова, 2019;
Мамаев, Жемкова, 2019; Оплетаев и др., 2021).
Это означает, что на каком-то возрастном этапе
происходит смена порядка ранжирования компо-
нентов фитомассы. А.С. Комаров с соавт. (2017)
полагают, что установление возраста, при кото-
ром происходит смена названных ранжирований,
является приоритетным направлением дальней-
ших исследований в плане развития теории опти-
мального распределения фитомасс.

Постановка цели исследования. Переменные,
включаемые в регрессионную модель в качестве
объясняющих варьирование отклика (зависимой
переменной), не могут быть независимыми, т.к.

их ортогональность может обеспечиваться только
в рукотворных (технических) экспериментах. Па-
радокс в том, что, согласно основному (теорети-
ческому) требованию к регрессионной модели,
объясняющие переменные (факторы) не должны
быть коррелированы, в противном случае модель
неустойчива. Но природа не признает ортого-
нальности, в ней все факторы взаимосвязаны.
Поэтому разработчику экспериментальной моде-
ли приходится проходить “по лезвию ножа” между
обеспечением минимальной мультиколлинеарно-
сти и получением исходного массива данных в рам-
ках приемлемых затрат времени и средств. Мини-
мальная мультиколлинеарность может быть обеспе-
чена корректным качественным (содержательным)
анализом исходных с целью их структуризации,
необходимости проведения которого уделяли
большое внимание В.В. Налимов (1971), Е.М. Че-
тыркин (1977) и И.Я. Лиепа (1980). А поскольку
строгих алгоритмов содержательного анализа не
существует, то получается, что моделированию
нельзя научить, и поэтому математическое моде-
лирование – это искусство применения логики и
математики (Налимов, 1971; Мак-Лоун, 1979), а
не просто умение запускать стандартную про-
грамму. Поэтому экспериментатору приходится
переходить “с гладкой дороги нереальных пред-
посылок, произвольных критериев и абстрактных
результатов …на каменистый путь реальных про-
блем” (Налимов, 1971, с. 68). По мнению Е.М. Че-
тыркина (1977), если подчиняться всем формаль-
ным требованиям, предъявляемым к регрессион-
ному анализу, то от применения “большинства его
методов придется отказаться и довольствоваться
достаточно скудным инструментарием” (с. 11).

Наличие авторской базы данных о фитомассе
деревьев Евразии (Usoltsev, 2020) позволило на
основе содержательного анализа сформировать
матрицу исходных данных в соответствии с прин-
ципом планирования пассивного эксперимента
(Налимов, 1971), позволяющим обеспечить если
не полную ортогональность действующих факто-
ров, то максимально приблизить исходную схему
к ортогональности. Согласно нашей схеме пас-
сивного эксперимента, для основных лесообразу-
ющих видов подобраны возрастные градиенты
относительных масс компонентов. В этих воз-
растных градиентах для каждой возрастной груп-
пы подобраны градиенты относительных масс,
сопряженных с изменением фитомассы (и разме-
ра) деревьев. Подобная псевдо-ортогональная
матрица распределения относительных масс ком-
понентов как по возрасту дерева, так и по величи-
не фитомассы дает возможность проанализиро-
вать влияние на относительную фитомассу не
только возраста и величины фитомассы в отдель-
ности, но и их совместного эффекта.

Поскольку данных о фитомассе корней в 6–10
раз меньше, чем данных о компонентах надзем-
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ной фитомассы (Usoltsev, 2020), анализ связей от-
носительных масс компонентов с общей фито-
массой дерева, включающей массу корней, силь-
но ограничил бы объем исходных данных и,
соответственно, – диапазоны варьирования как
возраста, так и фитомассы деревьев. Это затруд-
нило бы или исключило возможность построения
устойчивой модели зависимости относительных
масс от возраста и фитомассы деревьев (Усоль-
цев, 2004). Поэтому наш анализ выполнен в связи
с надземной, а не общей фитомассой. С целью по-
лучения более широких диапазонов независимых
переменных и, следовательно, – более устойчивых
взаимосвязей наш анализ выполнен не на уровне
видов, а на уровне родов как совокупностей вика-
рирующих видов в их евразийских ареалах.

Таким образом, целью нашего исследования
было:

– разработать модели изменения долевого уча-
стия стволов, ветвей и ассимилирующих органов
в надземной фитомассе деревьев (далее – относи-
тельных фитомасс) лесообразующих родов Евра-

зии в связи с возрастом и величиной надземной
фитомассы в их взаимодействии;

– установить возраст, при котором происхо-
дит смена той или иной зависимости относитель-
ной фитомассы компонента от величины надзем-
ной фитомассы на противоположную у исследуе-
мых древесных родов;

– оценить вклад возраста и величины надзем-
ной фитомассы в объяснение изменчивости от-
носительных фитомасс.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Из упомянутой авторской базы данных о фи-

томассе деревьев Евразии (Usoltsev, 2020) было
взято 5914 модельных деревьев, характеристика
которых дана в табл. 1.

Инициаторы теории адаптивного распределе-
ния масс (Poorter et al., 2015) анализировали три
вида зависимости относительных фитомасс
(Pf/Pt, Ps/Pt и Pr/Pt) от общей массы растения (Pt)
в двойных логарифмических координатах, а
именно отношения массы хвои к общей (Pf/Pt)

Таблица 1. Характеристика исходных данных о 5914 модельных деревьях

* Примечание. A – возраст дерева, лет; Pf, Pb, Ps, Pa – фитомасса соответственно листвы (хвои), ветвей, ствола и надземная в
абсолютно сухом состоянии, кг.

№ Род 
(подрод) Виды Число 

наблюдений

Диапазоны исходных значений анализируемых показателей

А Pf Pb Ps Pa

1 Pinus L. P. sylvestris L., P. massoniana 
Lamb., P. kesiya R. ex. G., 
P. densiflora S. et Z., P. thun-
bergii Parl.

1718 4–430 0.002–62.2 0.001–256 0.02–1781 0.04–2045

2 Picea L. P. abies (L.) Karst., P. obo-
vata L., P. schrenkiana F. et 
M., P. jezoensis S. et Z.

1014 10–250 0.02–305 0.02–662 0.03–4122 0.08–5089

3 Abies Mill. A. sibirica L., A. alba Mill., 
A. nephrolepis Maxim.,
А. holophуlla Maxim.,
A. sachalinensis Mast., 
A. veitchii Lindl.

383 9–227 0.02–100 0.07–235 0.14–2133 0.22–2468

4 Larix 
Mill.

L. decidua Mill., L. cajanderi 
Mayr., L. leptolepis Gord.,

162 9–424 0.04–23.4 0.1–142 0.4–1204 0.7–1338

5 Betula L. B. alba L., B. platyphylla 
Suk., B. costata Trautv., 
B. dahurica Pall.

1495 4–195 0.004–23.3 0.01–228 0.02–740 0.03–950

6 Populus L. P. tremula L., P. nigra L.,
P. davidiana Dode

426 6–103 0.01–18.0 0.01–347 0.06–525 0.1–830

7 Tilia L. T. cordata Mill., T. amurensis 
Rupr., T. mandshurica Rupr. & 
Maxim., T. parvifolia Ehrh.

395 10–141 0.01–14.1 0.04–113 0.23–532 0.28–572

8 Fagus L. F. sylvatica L., 
F. crenata Blume

321 8–233 0.008–87.9 0.01–1637 0.07–3442 0.09–4741
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(R2 = 0.78), отношения массы ствола к общей
(Ps/Pt) (R2 = 0.87) и отношения массы корней к
общей (Pr/Pt) (R2 = 0.21). По причине вышеобо-
значенных обстоятельств мы отказались от ис-
пользования показателя общей фитомассы в
пользу надземной (Pа), и в нашем исследовании
выполнен анализ относительных фитомасс Pf/Pa,
Pb/Pa и Ps/Pa в зависимости от надземной массы
растения (Pa). Выше было высказано предполо-
жение (Poorter et al., 2015), что соотношение масс
листвы, ствола и корней стабильно лишь для ран-
него онтогенеза, но по мере увеличения возраста
протекают его непрерывные изменения: доля
массы ствола возрастает, а доля массы листвы и
корней снижается. Поэтому зависимости относи-
тельных фитомасс от надземной фитомассы мы до-
полнили переменной возраста дерева (в соответ-
ствии с выполненным содержательным анализом).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На основании данных табл. 1 рассчитаны ре-

грессионные модели, имеющие общий вид:

(1)

где Pi – фитомасса i-го компонента (соответ-
ственно Pf, Pb и Ps); (lnA)(lnPa) – комбинирован-
ная независимая переменная (Мауринь и др.,
1977), учитывающая совместный эффект возраста
дерева и величины его надземной фитомассы.
Необходимо отметить, что математическая кор-
ректность исследования относительных фито-
масс подвергалась критике, поскольку фитомасса
того или иного компонента (фракции) присут-
ствует как в числителе, так и (как составляющая)
в знаменателе (Müller et al., 2000). Тем не менее
концепция адаптивного распределения масс био-
логически ясна и хорошо обоснована в теории роста
растений (Evans, 1972; Garnier, 1991; Poorter et al.,
2012, 2015; Dolezal et al., 2021).

Характеристика полученных расчетом моде-
лей дана в табл. 2. Свободный член моделей скор-
ректирован на логарифмическую трансформа-
цию (Baskerville, 1972).

Как было показано в контексте теории опти-
мального распределения масс (Poorter et al., 2012,
2015; Dolezal et al., 2021), связи относительных
фитомасс ствола (Ps/Pa) и ассимиляционных ор-
ганов (Pf/Pa) с величиной фитомассы имеют про-
тивоположные знаки. Согласно полученным ре-
зультатам (табл. 2), регрессионные коэффициенты
a1, a2 и a3 при независимых переменных моделей (1)
для ствола, с одной стороны, и для листвы (хвои) и
ветвей – с другой, имеют противоположные зна-
ки. Это означает, что связи относительных фито-
масс ствола (Ps/Pa) и компонентов кроны (Pf/Pa) и

( )
( ) ( )

= + + +
+

0 1 2

3

ln / ln ln
ln ln ,

i a a

a

P P a a A a P
a A P

(Pb/Pa) c надземной фитомассой (Pa) имеют про-
тивоположный характер. В 3D-интерпретации они
представляют в координатах “относительная фи-
томасса–возраст–надземная фитомасса” “зер-
кально-противоположные” пропеллерообразные
поверхности, подобные тем, что ранее были нами
показаны для распределений надземной и подзем-
ной фитомассы древостоев в координатах “фито-
масса–температура–осадки” (Усольцев, Цепор-
дей, 2022).

Наличие пропеллерообразного характера на-
званных зависимостей определяется статистиче-
ски значимым уровнем комбинированной пере-
менной (lnA)(lnPa). В наших моделях (1) коэффи-
циент a3 при переменной (lnA)(lnPa) значим на
уровне вероятности p < 0.001. Исключение соста-
вили значения t-критерия коэффициента a3 отно-
сительных масс листвы (хвои) и ветвей для лист-
венницы (Larix), липы (Tilia) и бука (Fagus), до-
стоверные на уровне вероятности p < 0.05.
Регрессионные коэффициенты a1 при перемен-
ной (lnA) и a2 при переменной (lnPa) также оказа-
лись значимы на уровне вероятности p < 0.001.
Исключение составили значения t-критерия ко-
эффициента a2 для относительной фитомасы
листвы липы и ветвей осины (Populus), достовер-
ные на уровне вероятности p < 0.01, а также для
относительной фитомассы ветвей сосны и бука,
значимые на уровне вероятности p < 0.05.

Несмотря на достаточно высокий уровень зна-
чимости большинства регрессионных коэффи-
циентов моделей (1), по данным табл. 2 можно
видеть, что значения коэффициентов детермина-
ции для некоторых относительных фитомасс до-
вольно низки. В целом способность независимых
переменных модели (1) объяснять изменчивость
относительных фитомасс существенно ниже, чем
способность таксационных показателей деревьев
объяснять изменчивость абсолютных значений
фитомассы. Например, для массы хвои, ветвей и
стволов в степных сосняках коэффициенты детер-
минации составили в разных типах леса соответ-
ственно 0.90–0.94, 0.92–0.97 и 0.95–0.99 (Усольцев,
1985). Был сделан вывод: “чем ниже парная связь
между показателями массы фракций, тем в боль-
шей мере отношения этих показателей определя-
ются эколого-ценотическими, онтогенетическими
и другими характеристиками деревьев” (Усольцев,
1985, с. 109). Поскольку нет статистических крите-
риев недостаточности или достаточности той или
иной величины коэффициента детерминации,
мы считаем, что статистическая значимость абсо-
лютного большинства коэффициентов регрессии
на уровне вероятности p < 0.001 дает достаточную
надежду на воспроизводимость наших моделей.
Известно, что если две независимые переменные
тесно коррелированы, то одна из них отсеивается
в процессе расчета, и в конечную модель входят



568

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 6  2023

УСОЛЬЦЕВ, ЦЕПОРДЕЙ

лишь переменные, коэффициенты регрессии ко-
торых статистически значимы. Различие коэф-
фициентов детерминации между родами и в пре-
делах рода между относительными фитомассами
объясняется разной структурой и разным уров-
нем влияния неучтенных в моделях факторов, но
никак не разным уровнем мультиколлинеарности
независимых переменных.

Представление 3D-моделей (1) по всем компо-
нентам и родам довольно громоздко, и мы огра-

ничиваемся геометрической интерпретацией за-
висимости каждой из относительных фитомасс от
возраста и величины надземной фитомассы на
примере берез (Betula) (рис. 1).

На рис. 1 видно, что возраст, при котором про-
исходит смена трендов относительных фитомасс
компонентов, разнесен по возрастному градиен-
ту, т.е. у каждого компонента есть свой возраст
смены названных трендов: по относительной фи-
томассе листвы – в диапазоне от 100 до 120 лет

Таблица 2. Характеристика моделей (1)

* Примечание. adjR2 – коэффициент детерминации, скорректированный на число переменных; SE – стандартная ошибка
модели.

Зависимая 
переменная

Регрессионные коэффициенты моделей
adjR2* SE*

a0 a1 a2 a3

Pinus
ln(Pf/Pa) 0.2366 –0.7484 –0.2012 0.0329 0.555 0.49
ln(Pb/Pa) –0.5763 –0.5765 –0.0665 0.0479 0.118 0.51
ln(Ps/Pa) –0.7780 0.1645 0.0629 –0.0178 0.312 0.10

Picea
ln(Pf/Pa) 0.8887 –0.6227 –0.3194 0.0467 0.631 0.39
ln(Pb/Pa) –0.2552 –0.2740 –0.3148 0.0425 0.321 0.53
ln(Ps/Pa) –2.2530 0.4354 0.3136 –0.0658 0.649 0.17

Abies
ln(Pf/Pa) 1.3563 –0.7345 –0.4351 0.0747 0.667 0.36
ln(Pb/Pa) –0.4554 –0.2745 –0.3953 0.0709 0.267 0.38
ln(Ps/Pa) –2.0346 0.3690 0.3351 –0.0683 0.639 0.15

Larix
ln(Pf/Pa) 0.2662 –0.5699 –0.5399 0.0631 0.587 0.49
ln(Pb/Pa) 0.3919 –0.3993 –0.3741 0.0523 0.415 0.40
ln(Ps/Pa) –1.3684 0.2201 0.2116 –0.0370 0.527 0.13

Betula
ln(Pf/Pa) –1.2360 –0.4404 –0.3356 0.0487 0.379 0.58
ln(Pb/Pa) –0.9159 –0.4141 –0.2417 0.0872 0.649 0.46
ln(Ps/Pa) –0.6497 0.1422 0.1002 –0.0292 0.224 0.09

Populus
ln(Pf/Pa) 0.8526 –1.3072 –0.3666 0.1138 0.603 0.44
ln(Pb/Pa) 1.0473 –1.1452 –0.1828 0.1162 0.267 0.42
ln(Ps/Pa) –0.9380 0.2587 0.0575 –0.0263 0.374 0.08

Tilia
ln(Pf/Pa) –1.3422 –0.5888 –0.3728 0.0792 0.172 0.57
ln(Pb/Pa) 3.0672 –1.4927 –0.8320 0.2448 0.218 0.60
ln(Ps/Pa) –1.8338 0.4624 0.3104 –0.0846 0.472 0.11

Fagus
ln(Pf/Pa) –0.7523 –0.6171 –0.3018 0.0393 0.684 0.40
ln(Pb/Pa) –0.6561 –0.3566 –0.1541 0.0522 0.040 0.49
ln(Ps/Pa) –0.6404 0.1169 0.0676 –0.0180 0.105 0.11
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(рис. 1а), по ветвям – в диапазоне от 10 до 30 лет
(рис. 1б) и по стволу – в диапазоне от 20 до 40 лет
(рис. 1в). Если в начале каждого из названных
возрастных диапазонов происходит снижение от-
носительных масс листвы и ветвей по мере увели-
чения надземной фитомассы дерева, то в его кон-
це закономерность меняется на обратную, и про-
исходит увеличение относительных масс по мере
увеличения надземной фитомассы. Упомянутая
выше зеркальность относительных масс кроны и
ствола видна при сопоставлении рис. 1а, 1б и
рис. 1в: сказанное выше о смене трендов относи-
тельных масс кроны повторяется для относитель-
ной массы ствола, но с обратным знаком.

Когда мы смотрим на рис. 1а, 1б вдоль гради-
ента возрастов по оси абсцисс, то видим на пре-
дельных значениях возраста две оптимальные ситу-
ации. Одна соответствует наименьшему значению
фитомассы и наименьшему значению возраста, со-
ответственно 0.02 для (Pf/Pa) и 0.134 для (Pb/Pa);
вторая соответствует наибольшему значению фи-
томассы и наибольшему значению возраста, со-
ответственно 0.01 для (Pf/Pa) и 0.13 для (Pb/Pa). На
противоположных концах пропеллерообразных
поверхностей мы видим две пессимальные ситуа-
ции. Аналогичная картина наблюдается для отно-
сительной массы ствола, но с обратным знаком
(рис. 1в).

Сравнительный визуальный анализ зависимо-
сти относительных фитомасс от величины над-
земной фитомассы для всех родов мы выполняем
при предельных значениях возраста деревьев, а
именно при возрастах 4–5 и 100–300 лет (рис. 2).
Мы видим, что роды сильно различаются по ве-
личине каждой из относительных фитомасс, но в
то же время можно наблюдать, как положитель-
ная связь относительной фитомассы ствола в воз-
расте 4–5 лет сменяется отрицательной связью к
возрасту 100–300 лет (рис. 2). Для относительной
фитомассы ветвей закономерность носит проти-
воположный характер: отрицательная связь с
надземной фитомассой в молодом возрасте сме-
няется положительной связью в спелом. Связь

относительной фитомассы листвы (хвои) с вели-
чиной надземной фитомассы в молодом возрасте
повторяет аналогичную закономерность для от-
носительной массы ветвей. Однако к возрасту
100–300 лет она “не успевает” смениться на про-
тивоположную закономерность, и можно пред-
положить, что именно в этом предельном воз-
расте может происходить смена отрицательного
тренда на положительный.

Модели (1) далее были протабулированы по
задаваемым значениям возраста и надземной фи-
томассы, и из полученной таблицы для каждого
рода и каждого компонента взяты значения воз-
раста, при котором происходит смена положи-
тельного тренда отрицательным для относитель-
ной массы ствола и смена отрицательных трендов
положительными для относительных масс лист-
вы (хвои) и ветвей. Результаты сведены в табл. 3.

Очевидно, что возрасты смены названных трен-
дов довольно сильно варьируют у разных родов: по
показателю относительной массы ветвей – от 4 до
120 лет и по показателю относительной массы
ствола – от 10 до 135 лет. По показателю относи-

Рис. 1. Расчетные изменения относительных фитомасс Betula L. в связи с возрастом и величиной надземной фитомассы.
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Таблица 3. Возрасты смены положительных зависи-
мостей относительных масс стволов от надземной фи-
томассы отрицательными и отрицательных зависимо-
стей относительных масс листвы (хвои) и ветвей поло-
жительными

Род (вид) Pf/Pa Pb/Pa Ps/Pa

Pinus 110 4 35
Picea 100 120 115
Abies 100 120 130
Larix 120 120 135
Betula 110 15 30
Populus 25 5 10
Tilia 100 30 40
Fagus 100 20 45
М ± σ 95.6 ± 29.5 54.3 ± 55.1 67.5 ± 50.4
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тельной массы листвы (хвои) возраст смены трен-
дов ограничивается 100–120 годами у всех родов,
за исключением осины. По причине столь значи-
тельных различий родов по величине возраста
смены трендов средние для всех родов возрасты
оказываются статистически незначимыми.

Таким образом, установлены возрасты смены
положительной связи относительной фитомассы
стволов с надземной фитомассой отрицательной
связью в исследованном возрастном диапазоне и
возрасты смены отрицательной связи относи-
тельных массы хвои (листвы) и ветвей с надзем-
ной фитомассой положительной связью. Однако
названные возрасты сильно варьируют у разных
родов, и необходимы дальнейшие исследования
как по уточнению возрастов смены трендов, так и
по выяснению причин столь существенного их
варьирования.

Анализ вкладов независимых переменных в
объяснение изменчивости зависимых перемен-
ных показал, что различия названных вкладов в
объяснение изменчивости относительных фито-
масс ассимиляционного аппарата и стволов меж-
ду хвойными и лиственными невелики. Несколь-
ко большие различия хвойных и лиственных по
названным вкладам установлены в объяснение
изменчивости доли ветвей. В целом вклады воз-
раста и величины надземной фитомассы в объяс-
нение изменчивости относительных фитомасс
компонентов составили соответственно 57–60 и
40–43% (табл. 4).

ВЫВОДЫ

1. На основе авторской базы данных о фито-
массе деревьев лесообразующих родов Евразии
разработаны модели изменения долевого участия
стволов, ветвей и ассимилирующих органов в
надземной фитомассе деревьев (относительных
фитомасс) для четырех хвойных и четырех лист-
венных лесообразующих родов Евразии в связи с
возрастом и величиной надземной фитомассы в
их взаимодействии. Высокий уровень значимо-
сти большинства регрессионных коэффициентов
моделей позволяет надеяться на воспроизводи-
мость полученных закономерностей, несмотря на
в основном низкие значения коэффициентов де-
терминации. Это подтверждается также всеоб-
щим характером моделей для всех родов.

2. Для учета совместного влияния возраста и
величины надземной фитомассы на относитель-
ные фитомассы компонентов в аллометрическую
модель введена комбинированная переменная
как произведение возраста и величины надзем-
ной фитомассы в логарифмической трансформа-
ции. Вследствие высокого уровня статистической
значимости комбинированной переменной гео-
метрическая интерпретация модели показала на-
личие для каждого рода пропеллерообразных 3D-
поверхностей в координатах “относительная фи-
томасса–возраст–надземная фитомасса”, и эти
поверхности для относительных фитомасс хвои
(листвы) и ветвей, с одной стороны, и стволов – с
другой, зеркально противоположны. Это означа-

Рис. 2. Зависимости относительных массы хвои (листвы) (а), ветвей (б) и ствола (в) от величины надземной фито-
массы в возрасте 4–5 (вверху) и 100–300 лет (внизу) для восьми лесообразующих родов Евразии. 1 – Pinus; 2 – Picea;
3 – Abies; 4 – Larix; 5 – Betula; 6 – Populus; 7 – Tilia; 8 – Fagus.
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ет, что с возрастом положительная зависимость
относительной фитомассы ствола от величины
надземной фитомассы сменяется на отрицатель-
ную, а отрицательная зависимость относитель-
ной фитомассы ветвей сменяется на положитель-
ную. Отрицательная зависимость относительной
массы хвои (листвы) от величины надземной фи-
томассы к возрасту спелости становится незначи-
мой, т.е. названная связь нивелируется.

3. Установлены возрасты смены положитель-
ной связи относительной фитомассы стволов с
надземной фитомассой отрицательной связью в
исследованном возрастном диапазоне и возрас-
ты смены отрицательной связи относительных
массы хвои (листвы) и ветвей с надземной фито-
массой положительной связью. Однако назван-
ные возрасты сильно варьируют у разных родов,
и необходимы дальнейшие исследования как по
уточнению возрастов смены трендов, так и по
выяснению причин столь существенного их

варьирования. Одной из причин может быть от-
сутствие в исходных материалах данных о фито-
массе сеянцев.

4. Вклады возраста и величины надземной фи-
томассы в объяснение изменчивости относитель-
ных фитомасс компонентов составили соответ-
ственно 57–60 и 40–43%.

5. Согласно теории адаптивного распределе-
ния масс, растения регулируют относительные
значения компонентов их фитомассы в соответ-
ствии с экзо- и эндогенными факторами, опосредо-
ванными аллометрическими связями фитомасс ли-
бо с возрастом, либо с размером (фитомассой) рас-
тения. Полученные результаты показали, что
относительные фитомассы изменяются с возрас-
том и фитомассой дерева одновременно, причем
возраст и фитомасса дерева влияют на соотноше-
ние (распределение) относительных фитомасс во
взаимодействии, что означает наличие синергиз-
ма факторов.

Таблица 4. Вклады независимых переменных в объяснение изменчивости зависимой переменной, %

Зависимые переменные

Хвойные Лиственные

Независимые переменные

lnA lnPa lnA lnPa

Pinus Betula
ln(Pf/Pa) 71.4 28.6 51.5 48.5
ln(Pb/Pa) 77.0 23.0 55.3 44.7
ln(Ps/Pa) 63.0 37.0 52.6 47.4

Picea Populus
ln(Pf/Pa) 61.4 38.6 66.3 33.7
ln(Pb/Pa) 45.0 55.0 72.9 27.1
ln(Ps/Pa) 53.6 46.4 69.0 31.0

Abies Tilia
ln(Pf/Pa) 57.7 42.3 56.5 43.5
ln(Pb/Pa) 41.3 58.7 57.9 42.1
ln(Ps/Pa) 49.3 50.7 54.6 45.4

Larix Fagus
ln(Pf/Pa) 56.0 44.0 59.6 40.4
ln(Pb/Pa) 55.8 44.2 59.7 40.3
ln(Ps/Pa) 55.0 45.0 55.5 44.5

Итого по хвойным Итого по лиственным
ln(Pf/Pa) 61.6 ± 6.9 38.4 ± 6.9 58.5 ± 6.2 41.5 ± 6.2
ln(Pb/Pa) 54.8 ± 16.0 45.2 ± 16.0 61.5 ± 7.8 38.6 ± 7.8
ln(Ps/Pa) 55.2 ± 5.7 44.8 ± 5.7 57.9 ± 7.5 42.1 ± 7.5

Всего
ln(Pf/Pa) 60.1 ± 6.3 40.0 ± 6.3 – –
ln(Pb/Pa) 58.1 ± 12.2 41.9 ± 12.2 – –
ln(Ps/Pa) 56.6 ± 6.3 43.4 ± 6.3 – –
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The assessment of phytomass, as the most important characteristic of forest ecosystems, plays a key role in
monitoring the global carbon cycle and assessing the state of forests. In order for the species to achieve opti-
mal productivity at the plant level, some proportionality between the functions and phytomass of its compo-
nents must be ensured. The theory of optimal phytomass partitioning suggests that plants adapt the size of
their organs not only to the external environment, but also to the physiological activity of various tissues. Ac-
cording to this theory, it has been established that the share of the component in the total phytomass (i.e., the
relative phytomass of the component) is not constant: if in mature trees the largest share of phytomass falls
on the stem and the smallest on the assimilation apparatus, then in seedlings the largest share of phytomass
falls not on the stem, but on the assimilation organs. In order to establish the age at which the aforementioned
trends change, the author’s database on the phytomass of trees belonging to the forest-forming genera of Eur-
asia was used. Models of changes in relative phytomasses for four coniferous and four deciduous forest-form-
ing genera have been developed in relation to the age and the aboveground phytomass. Their contributions to
the explanation of the variability of relative phytomass components amounted to 57–60 and 40–43%, respec-
tively. It is established that with age the positive dependence of the relative phytomass of the stem upon the
aboveground phytomass is replaced by a negative one, and the negative dependence of the relative phytomass
of the branches is replaced by a positive one. The negative dependence of the relative foliage mass upon the
aboveground phytomass by the age of maturity is leveled. The ages of the change of the positive or negative
dependence of the relative phytomass of the components upon the aboveground phytomass by the opposite
dependence in the studied age range have been established. However, the ages of the change of these rankings
vary greatly in different genera, and further research is needed both to clarify the ages of the named shift and
to clarify the reasons for such a significant variation. The obtained results showed that the relative phytomass-
es of the components change with age and phytomass in their interaction, i.e. there is a synergy of factors.

Keywords: allometric models, the theory of optimal mass distribution, the proportion of components in the abo-
veground phytomass, dependence of relative phytomass upon aboveground phytomass, change of the sign of the de-
pendence with age.
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