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Высокие темпы роста в высоту позволяют деревьям физически доминировать над другими формами рас-

тений в соответствующих условиях среды. Однако варьирование вертикальных компонентов структуры леса 
и их причины остаются мало изученными. Высота дерева отражает стратегию получения углерод депони-
рующего эффекта за счет улавливания света, в то время как диаметр ствола тесно связан с механической 
устойчивостью и водопроводящей способностью. Связанные друг с другом высота дерева и диаметр ствола 
определяют стратегию роста древесных видов в соответствии с наличием наземных и подземных ресурсов их 
жизнеобеспечения. Обычно надземная биомасса оценивается с помощью эмпирических уравнений, включающих 
в качестве независимой переменной диаметр ствола на высоте груди, и при отсутствии данных о высоте де-
рева возникают смещения оценок. Для подобных случаев разрабатываются вспомогательные аллометрические 
модели, описывающие зависимость высоты дерева от диаметра ствола и варьирующие в связи с влиянием 
климатических режимов местности. Цель нашего исследования – проанализировать изменение высоты  
деревьев и древостоев некоторых хвойных и лиственных видов в климатических градиентах Евразии. Постро-
енные модели адекватны на уровне p < 0,001. На примере изменений высот деревьев и древостоев подтвер-
ждено действие принципа лимитирующего фактора Либиха–Шелфорда в трансконтинентальных климатиче-
ских градиентах. Результаты могут быть полезны при оценке биомассы деревьев и древостоев с использова-
нием их таксационных показателей в связи с изменением климата. 
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High growth rates in height allow trees to dominate physically other plant forms in appropriate environmental 
conditions. However, the variation of the vertical components of the forest structure and their causes remain poorly 
understood. The height of the tree reflects the strategy of obtaining a carbon-depositing effect by trapping light, while 
the diameter of the stem is closely related to mechanical stability and plumbing ability. The interconnected tree height 
and stem diameter determine the growth strategy of tree species in accordance with the availability of terrestrial and 
underground resources for their life support. Usually, aboveground biomass is estimated using empirical equations that 
include the diameter of the stem at breast height as an independent variable, and in the absence of tree height data, 
estimates are biased. For such cases, auxiliary allometric models are being developed that describe the dependence of 
the tree height upon the stem diameter and vary due to the influence of climatic conditions of the area. The purpose of 
our study is to analyze changes in the height of trees and stands of some coniferous and deciduous species in the 
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climatic gradients of Eurasia. The constructed models are adequate at the level of p < 0.001. Using the example of 
changes in the heights of trees and stands, the effect of the Liebig-Shelford limiting factor in transcontinental climatic 
gradients is confirmed. The results can be useful when assessing the biomass of trees and stands using their taxation 
indicators in relation to climate change. 

 
Keywords: height of trees and stands, Pinus L., Picea L., Betula L., Populus L., allometric models, principle of 

limiting factor. 
 
ВВЕДЕНИЕ 
Для устойчивого лесопользования необходимо по-

нимание того, как древесные виды поведут себя в бу-
дущих климатических условиях [12]. Ввиду надви-
гающегося изменения климата усилия по лесовосста-
новлению направлены на обеспечение стабильности 
лесных экосистем [38], а также на стабилизацию по-
следствий изменения климата путем связывания пар-
никовых газов [17; 28]. Понимание роли соответст-
вующих характеристик лесообразующих древесных 
видов имеет решающее значение при разработке ра-
циональных методов адаптивного управления лесами. 
Этот процесс может облегчить использование легко 
измеряемых признаков деревьев и древостоев [45]. 

Высокие темпы роста в высоту позволяют деревь-
ям физически доминировать над другими формами 
растений в соответствующих условиях среды [36]. 
Исследование горизонтальных компонентов структу-
ры лесных насаждений, таких как густота и сумма 
площадей сечения стволов, показали наличие их су-
щественных изменений вдоль экологических и эда-
фических градиентов [35; 41]. Однако варьирование 
вертикальных компонентов структуры леса и их при-
чины остаются гораздо менее изученными. И это не-
смотря на имеющиеся данные, свидетельствующие о 
том, что высота дерева при заданном диаметре ствола 
может значительно варьировать у разных видов [31] и 
в разных регионах [39], а также в связи со специфи-
кой той или иной аппроксимирующей функции [25]. 
Такое варьирование может иметь отрицательные по-
следствия при оценке углерод депонирующей спо-
собности лесов [20]. 

Высота дерева отражает стратегию получения уг-
лерод депонирующего эффекта за счет улавливания 
света [36], в то время как диаметр ствола тесно связан 
с механической устойчивостью и водопроводящей 
способностью [13]. Связанные друг с другом высота 
дерева и диаметр ствола определяют стратегию роста 
древесных видов в соответствии с наличием наземных 
и подземных ресурсов их жизнеобеспечения [24], ко-
торые, в свою очередь, модифицируются биотически-
ми (например, конкуренцией) и абиотическими (на-
пример, освещенностью, температурой и осадками) 
факторами [33; 34]. Депонирование углерода в над-
земной и подземной биомассе тесно связано с клима-
тическими условиями произрастания деревьев, а так-
же с их генетическим фоном, который, в свою оче-
редь, может привести к значительным внутривидовым 
фенотипическим вариациям вследствие локальности 
процессов адаптации [45]. 

При всей неопределенности в краткосрочных вре-
менных и пространственных масштабах, климатиче-
ские прогнозы указывают на увеличение температуры 
и климатической изменчивости [30], при этом экстре-

мальные явления становятся всё более частыми [27]. 
Соответственно ожидается, что изменения в условиях 
окружающей среды и снижении доступности ресур-
сов жизнеобеспечения приведут к изменениям в стра-
тегиях территориальных сдвигов растений и, следова-
тельно, в аллометрических соотношениях высоты 
деревьев и диаметра стволов. Например, в возрас-
тающих стрессовых условиях (т. е. повышении эва-
потранспирации и снижении количества осадков) де-
ревья будут выделять больше ресурсов на рост диа-
метра ствола, чем на рост в высоту [33]. Эти измене-
ния могут повлиять на особенности жизненного цикла 
с важными последствиями для динамики лесных со-
обществ. Возможны отставания или ускорения в дос-
тижении деревьями возраста спелости, поскольку это 
часто зависит от их размера [44]. Эти последствия, 
вероятно, окажут влияние на продуктивность лесов (с 
точки зрения качества и запаса древесины), а также на 
продолжительность оборота рубки, что обусловит 
необходимость пересмотра ранее применявшихся ме-
тодов управления лесами [45]. 

Например, в Средиземноморском регионе сосны 
занимают обширные природные территории, где они 
доминируют в суровых условиях и на ранних стадиях 
сукцессии [45]. Эти особенности способствовали 
осуществлению обширных программ лесоразведения 
с использованием различных видов сосен [19]. Разные 
виды сосен дифференцированно реагируют на изме-
нения в экологических градиентах [23; 42] и демонст-
рируют высокий уровень фенотипической изменчиво-
сти признаков с вероятной адаптивной ценностью 
таких показателей, как высота дерева и диаметр ство-
ла [10; 14]. Поэтому важно понимать роль этой фено-
типической вариации при составлении прогнозов 
биологической продуктивности лесов в условиях из-
менения климата [45]. 

Оценка высоты дерева как функции диаметра на 
высоте груди с использованием аллометрического 
уравнения является широко распространенной прак-
тикой в экологии и лесном хозяйстве, и точность этих 
оценок играет важную роль в международной эколо-
гической политике [32]. Эти функции используются 
для представления того, как отдельные особи и виды 
распределяют ресурсы, для оценки качества участка и 
запасов надземной биомассы лесной растительности. 
Точное количественное определение и оценка био-
массы и запасов углерода в лесной растительности 
лежат в основе политики по снижению выбросов уг-
лекислого газа, в частности, в программе UN-REDD+ 
и рекомендациях Межправительственной группы экс-
пертов по изменению климата [22]. 

Обычно надземная биомасса оценивается с помо-
щью эмпирических уравнений, включающих в качест-
ве независимой переменной диаметр ствола на высоте 
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груди и в некоторых случаях высоту дерева [15; 21]. 
Уравнения, включающие диаметр ствола и высоту де-
рева в качестве зависимых переменных, являются бо-
лее точными, и при отсутствии данных о высоте дерева 
возникают смещения оценок [15; 20]. Однако в имею-
щиеся практические нормативы часто входит только 
диаметр ствола, и в подобных случаях используются 
вспомогательные аллометрические модели, описы-
вающие зависимость высоты дерева от диаметра ствола 
с использованием эмпирических данных [37].  

Исследования показывают, что среднее значение 
высоты дерева в высотном градиенте снижается  
в большей степени по сравнению со средним диамет-
ром ствола, причем иногда наблюдается даже увели-
чение диаметра ствола в том же направлении. Есть 
также свидетельства влияния климатического режима 
на аллометрическое соотношение высоты дерева и 
диаметра ствола [20]. Согласно теории гидравличе-
ских ограничений (hydraulic limitation theory), высота 
деревьев в конечном счете ограничена наличием во-
ды, и можно ожидать, что градиенты максимальной 
высоты деревьев будут совпадать с картами распреде-
ления осадков [43]. Но по мере повышения дефицита 
воды нет сопутствующих причин для аналогичного 
снижения диаметра ствола. Действительно, большая 
площадь поперечного сечения заболони на единицу 
высоты дерева может быть выгодной в условиях ог-
раниченного количества воды с точки зрения эффек-
тивности водного транспорта. Установлено, напри-
мер, что деревья в очень сухом лиственном лесу  
в Мексике имели непропорционально большой диа-
метр ствола для данной высоты дерева [13]. На соот-
ношение высоты дерева и диаметра ствола может 
влиять густота древостоя, и в густых древостоях при 
одной и той же высоте диаметры стволов меньше, чем 
в редких, что может быть связано с усилением конку-
ренции за свет и со снижением ветровой нагрузки  
в более плотных насаждениях [16; 26]. 

Для глобальных тропических лесов была предло-
жена аллометрическая модель зависимости высоты 
дерева от его диаметра ствола, дополненная такими 
независимыми переменными, как сумма площадей 
сечений деревьев в качестве таксационного показате-
ля древостоя, а также среднегодовая температура, 
продолжительность сухого сезона и коэффициент 
вариации осадков в качестве климатических призна-
ков.  Показан вклад каждой переменной в объяснение 
изменчивости высоты дерева, в том числе оценено 
влияние температуры: при прочих равных условиях 
деревья, растущие при повышенной температуре, 
имеют большую высоту при любом заданном диамет-
ре ствола [20]. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ  
ИССЛЕДОВАНИЯ 
Цель нашего исследования – проанализировать 

изменение высоты деревьев и древостоев некоторых 
хвойных и лиственных видов в климатических гради-
ентах Евразии. Для реализации поставленной цели 
исследования использованы две базы данных о био-
массе деревьев и древостоев лесообразующих видов 
Евразии [3; 4]. Из них взяты таксационные показатели 

6 943 модельных деревьев и 3 296 пробных площадей, 
характеристика которых имеется в работе [8]. Исход-
ные данные обмеров модельных деревьев и данные 
таксации пробных площадей представлены на уровне 
родов (подродов) как совокупностей викарирующих 
видов. Положение пробных площадей по имеющимся 
координатам нанесено на карты-схемы территориаль-
ного распределения средних температур января и 
среднегодовых осадков, и таксационные показатели 
деревьев и древостоев совмещены с климатическими 
показателями карт-схем [46]. Обоснование использо-
вания зимней, а не среднегодовой, температуры было 
дано ранее [9]. Ранее также была показана представ-
ленность родов (подродов) различными видами [5–7]. 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
В результате регрессионного анализа данных 6 943 

модельных деревьев получены следующие регресси-
онные модели: 

– для подрода Pinus L. (двухвойные сосны) 
 

lnH = 8,3157 + 0,2724lnA + 0,5769lnD – 2,4995ln × 
 

× (T + 50) – 1,2222lnP + 0,3732[ln(T + 50)(lnP)]; 
 

adjR2 = 0,873;  SE = 0,220; n = 4771;          (1) 
 

– для рода Betula L. (березы) 
 

lnH = 16,3101 + 1,2951lnA – 0,1943 (lnA)2 + 
 

+ 0,2993 lnD + 0,0746 (lnA)(lnD) –  
 

– 4,5945 ln(T + 50) – 3,1753 lnP +  
 

+ 0,8526 [ln(T + 50)(lnP)]; 
 

adjR2 = 0,856; SE = 0,202; n = 1705;          (2) 
 

– для рода Populus L. (осина и тополи) 
 

lnH = 45,6802 + 0,5106 lnA + 0,9290 lnD –  
 

– 0,1345 (lnA)(lnD) – 13,4005 ln(T + 50) –  
 

– 7,3860 lnP + 2,1547 [ln(T + 50)(lnP)]; 
 

adjR2 = 0,936; SE = 0,135; n = 467,            (3) 
 

где Н – высота дерева, м; А – возраст дерева, лет; D – 
диаметр ствола на высоте груди, см; T – средняя тем-
пература января, град. С; Р – средние годовые осадки, 
мм; [ln(T + 5 0)(lnP)] – комбинированная переменная, 
характеризующая совместное действие температур и 
осадков; adjR2 – коэффициент детерминации, скоррек-
тированный на количество переменных; SE – стан-
дартная ошибка модели; n – количество наблюдений.  
В свободный член введена поправка на логарифмирова-
ние [11; 40]. Все регрессионные коэффициенты моде-
лей (1)–(3) статистически значимы на уровне p < 0,001. 

На уровне древостоев данные 3296 пробных пло-
щадей аппроксимированы многофакторной регресси-
ей общего вида: 

 

lnHср = а0 + а1 lnAср + а2 (lnAср)2 + а3 lnN +  
 

+ а4 (lnAср)(lnN) + а5 ln(T + 50) + а6 lnP +  
 

+ а7 [ln(T + 50)(lnP)],                         (4) 
 

где Нср – средняя высота древостоя, м; Аср – средний 
возраст древостоя, лет; N – число деревьев, 1000/га. 
Результаты расчета моделей (4) для сосен, елей и то-
полей были опубликованы ранее [5–7]. 
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Для наглядного представления моделей (1)–(3) в 
графическом виде по исходным данным рассчитаны 
средние значения возраста деревьев и диаметра ство-
ла, составившие соответственно 42 года и 14 см. По-
сле их подстановки в модели (1)–(3) получены зави-
симости высоты дерева от температур и осадков, гео-
метрическая интерпретация которых дана на рис. 1. 

На рис. 1 мы видим у каждого рода два оптималь-
ных и два пессимальных сочетания температур и 
осадков. Это явление имеет биологическое обоснова-
ние. Известно, что у всех видов древесных и травяни-
стых растений протекающие физиологические про-
цессы по сути одинаковы. Продуктивность фотосин-
теза и ассимиляционного аппарата растений зависит 
от многих факторов, из которых важнейшими  
являются тепло- и влагообеспеченность [1]. Продук-
тивность, опосредованная в данном случае высотой 
деревьев, возрастает как при повышении температуры 
при неизменных осадках, так и при повышении осад-

ков при неизменной температуре. Понижение темпе-
ратуры и снижение осадков вызывают соответст- 
венно противоположный эффект. Оптимальная ситуа-
ция обеспечивается при положительном одновремен-
ном эффекте двух факторов (положительный синер-
гизм), а пессимальная – соответственно при отрица-
тельном одновременном эффекте (отрицательный 
синергизм). 

Сводные по родам закономерности изменения вы-
соты деревьев (рис. 2) и древостоев (рис. 3) на пре-
дельных значениях температур и осадков подтвер-
ждают действие принципа лимитирующего фактора 
Либиха-Шелфорда [2] в трансконтинентальных кли-
матических градиентах: при недостаточном увлажне-
нии повышение температуры усугубляет его дефицит, 
и высота деревьев и древостоев  снижается, а переход 
в область достаточного увлажнения дает прямо про-
тивоположный эффект, и высота деревьев и древосто-
ев увеличивается. 

 

 
 

Рис. 1. Пропеллеро-образные зависимости высоты деревьев двухвойных сосен (1), берез (2) и тополей (3)  
от территориально распределенных климатических показателей 
 

  

    
 
Рис. 2. Изменение расчетных значений высоты деревьев в связи с повышением зимней температуры  
при обильных осадках P = 900 мм (а) и при недостаточных осадках P = 300 мм (б) (слева) и связи  
с повышением среднегодовых осадков при средней январской температуре –30 °C (а) и при +10 °C (б) (справа).  
Обозначения: 1, 2, 3 – соответственно Pinus L. (двухвойные сосны), Betula L., Populus L. Здесь и далее: обобщенная для всех 
видов закономерность показана цветной линией регрессии, а тональная область показывает ее ошибку 
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Рис. 3. Изменение расчетных значений средней высоты древостоев в связи с повышением зимней температуры  
при обильных осадках P = 900 мм (а) и при недостаточных осадках P = 300 мм (б) (слева) и связи с повышением  
среднегодовых осадков при средней январской температуре –30 °C (а) и при +10 °C (б) (справа).  
Обозначения: 1, 2, 3 – соответственно Pinus L. Picea L., Populus L. Построено по результатам табулирования моделей (4), 
опубликованных ранее [5–7] 

 
При общих для родов трендах (рис. 2 и 3), в траекто-

риях их изменения на предельных значениях климати-
ческих факторов есть существенные различия между 
родами, возможно, обусловленные разной реакцией на 
лимитирующие факторы. Важно и то, что данные  
о биомассе деревьев получены на одних пробных пло-
щадях, а данные о древостоях, в основном, на других. 
Свой вклад в названное различие вносит неучтенный 
информационный шум, вызванный варьированием 
трофности почвы и другими локальными проявлениями 
экзо- и эндогенных факторов на заложенных пробных 
площадях. Имеющиеся сегодня региональные и гло-
бальные базы данных [18; 29], в том числе и используе-
мые в нашем исследовании [3; 4], – результат спонтан-
ных исследований биологической продуктивности лесов 
в течение последних десятилетий, и эти данные не ре-
презентативны по отношению ко всему разнообразию 
условий произрастания видов: для одних регионов и 
видов данные избыточны, для других – недостаточны.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Таким образом, впервые построены регрессионные 

модели, описывающие изменение высоты деревьев и 
древостоев некоторых хвойных и лиственных древес-
ных видов в климатических градиентах Евразии, аде-
кватные на уровне p < 0,001.  

Высота деревьев и древостоев возрастает как при 
повышении температуры при неизменных осадках, 
так и при повышении осадков при неизменной темпе-
ратуре. Понижение температуры и снижение осадков 
вызывают соответственно противоположный эффект. 
Оптимальная ситуация обеспечивается при положи-
тельном одновременном эффекте двух факторов (по-
ложительный синергизм), а пессимальная – соответ-

ственно при отрицательном одновременном эффекте 
(отрицательный синергизм).  

На примере изменения высот деревьев и древосто-
ев подтверждено действие принципа лимитирующего 
фактора Либиха–Шелфорда в трансконтинентальных 
климатических градиентах. 

Результаты могут быть использованы при оценке 
биомассы деревьев и древостоев в связи с изменением 
климата с использованием их таксационных показателей. 

Полученные закономерности будут уточняться по 
мере пополнения баз данных и закрытия в них много-
численных «белых пятен».  
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