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МОДЕЛИРОВАНИЕ ОТНОШЕНИЯ ПОДЗЕМНОЙ БИОМАССЫ 
К НАДЗЕМНОЙ В ДРЕВОСТОЯХ ЛИСТВЕННИЦ ЕВРАЗИИ 

В СВЯЗИ С ЗИМНИМИ ТЕМПЕРАТУРАМИ 
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Введение. Лесная биомасса составляет около 80% в общем надземном 
запасе органического углерода и 40% – в подземном [Dixon et al., 1994]. 
Изменение климата повысило потребность в информации о лесной био-
массе, и это требует надежной оценки углеродных пулов в лесных экоси-
стемах [Brown, 2002]. Оценка запасов надземной и подземной биомассы с 
высокой точностью имеет большое значение для характеристики структу-
ры и функции лесных экосистем. Информация о количестве биомассы спо-
собствует не только лучшему пониманию процессов накопления энергии в 
лесных экосистемах, но также является индикатором их экологической 
устойчивости [Zeng et al., 2017].  

Наряду с обычным определением биомассы и чистой первичной про-
дукции (ЧПП) лесных экосистем, немаловажное значение имеет оценка 
относительных показателей биомассы, в частности, отношения подземной 
биомассы к надземной (ОПН). Основу ОПН составляют так называемые 
корнелистовые функциональные связи, определяющие рост, продуктив-
ность и экологическую устойчивость растений [Казарян, 1969]. Эти функ-
циональные связи оптимизируются растениями таким образом, чтобы они, 
адаптируясь к постоянно меняющимся условиям среды, могли максимизи-
ровать биомассу и ее годичную продукцию [Bernacchi et al., 2000]. При 
этом нехватка элементов питания и влаги в почве стимулирует преоблада-
ющее развитие биомассы корней, тогда как недостаток солнечной радиа-
ции способствует развитию ассимиляционного аппарата [Shipley, Meziane, 
2002; Tateno et al., 2004].  

Ранее считалось, что в условиях оптимума лесорастительных условий 
древесные породы обладают генетически закреплённой тенденцией к 
определённому соотношению надземной и подземной фитомассы [Лир и 
др., 1974], и эта величина предполагалась стабильной и видоспецифичной, 
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равной, например, для сосны обыкновенной 0,17 и для березы повислой 
0,32 [Bray, 1963]. Тем не менее, в некоторых локальных условиях бореаль-
ных лесов было установлено, что ОПН изменяется с возрастом в направле-
нии увеличения доли надземной части [П.М. Ермоленко, Л.Г. Ермоленко, 
1982] и с улучшением лесорастительных условий [Оськина, 1982]. 

Знание величины ОПН древостоя важно и в прикладном отношении. 
Известно, что вследствие высокой трудоемкости биомасса корней опреде-
ляется очень редко по сравнению с надземной биомассой: например, из 
235 определений биомассы сосновых древостоев лишь 9 имели данные о 
биомассе корней [Gower et al., 1994]. В таких случаях массу корней можно 
оценить по величине ОПН. Определение фактической биомассы корней 
представляет отдельную, до сих пор нерешенную проблему [Усольцев, 
2018]. 

В результате многочисленных исследований установлена высокая из-
менчивость ОПН в терминах биомассы: от 0,23 до 0,54 в сосновых молод-
няках Центральной Европы [Oleksyn et al., 1999], от 0,12 до 1,21 у хвойных 
видов Великобритании [Levy et al., 2004] и от 0,09 до 0,67 у хвойных и 
лиственных видов северо-востока Китая [Wang et al., 2008]. В условиях су-
хих степных боров Тургайского прогиба ОПН варьирует в интервале от 
0,83–1,31 в возрасте 8 лет до 0,36–0,57 в возрасте 42 года [Усольцев, 1988]. 
По широтному градиенту от тихоокеанского побережья Китая (35°с.ш.) до 
мерзлотных районов Якутии (67°с.ш.) приводится диапазон ОПН соответ-
ственно от 0,09 до 1,20 [Wang et al., 2005]. Не менее изменчива величина 
ОПН и в терминах ЧПП: у древесных видов США, Австралии и Новой Зе-
ландии она колеблется от 0,28 до 1,71 [Waring et al., 1998]. Высокая измен-
чивость ОПН в локальных условиях под влиянием множества зачастую 
неизвестных экологических факторов представляет неопределённость, 
препятствующую решению многих теоретических и прикладных вопросов, 
сопровождающих оценку биологической продуктивности и углероддепо-
нирующей способности лесных экосистем в условиях изменения климата. 

Предпринятая попытка выявить какие-либо зависимости ОПН от ком-
плекса абиотических и биотических факторов на глобальном уровне не 
увенчалась успехом [Cairns et al., 1997]. Тем не менее, создание базы дан-
ных о биомассе лесообразующих древесных видов Евразии [Усольцев, 
2010] позволило выявить статистически значимые закономерности изме-
нения ОПН биомассы лесных экосистем по зональным (природным) поя-
сам и индексу континентальности в транс-евразийских градиентах [Усоль-
цев, 2016].  
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Поскольку проблематику оценки состояния лесных экосистем в усло-
виях изменяющегося климата обычно рассматривают в связи с изменения-
ми гидротермических режимов окружающей среды [DeLucia et al., 2000; Ni 
et al., 2001; Stegen et al., 2011; Fang et al., 2016], авторы впервые попыта-
лись оценить ОПН в трансевразийских градиентах на примере рода Larix 
Mill, с учетом как таксационных показателей древостоев, так и климатиче-
ских переменных – температуры и осадков.  

Методика исследования. Из базы данных по биомассе лесов Евразии 
[Усольцев, 2010] взяты определения фракционного состава биомассы дре-
востоев рода Larix Mill, в пределах его ареала, представленного викариру-
ющими видами: L. decidua Mill. в Центральной Европе, L. sukaczewii N. 
Dyl., L. sibirica L., L. gmelinii Rupr. и L. cajanderi Mayr. в России, L. lep-
tolepsis Gord. в Японии и L. Principis-ruprechtii Mayr в Китае. На основе ба-
зы данных сформирована матрица фактических значений ОПН в количе-
стве 180 определений на пробных площадях. 

На евразийских картах изолиний среднегодовой температуры января и 
среднегодовых осадков [World Weather Maps, 2007; Усольцев и др., 2018] 
выполнено позиционирование пробных площадей относительно названных 
изолиний, и составлена цифровая матрица фактических значений ОПН и 
таксационных показателей древостоев, соотнесенных с соответствующими 
значениями среднегодовой температуры января и осадков, включенная за-
тем в процедуру стандартного регрессионного анализа.  

Результаты исследования. Выполнен многофакторный регрессионный 
анализ климатически обусловленной (географической) ординации густоты 
древостоя, запаса стволовой древесины и ОПН лесных экосистем согласно 
рекурсивной системе уравнений [Усольцев, 2016]  

 N = f [A, (Tm+50), PRm] →M = f [A, N, (Tm+50), PRm] →  
  → (Pr/Pa) = f [A, N, M, (Tm+50), PRm],  (1) 

где Pr и Pa – соответственно биомасса корней и надземная биомасса дре-
востоя, т/га; А – возраст древостоя, лет; M – стволовый запас, м3/га; N – 
число деревьев, тыс. экз/га; РRm – среднегодовые осадки, мм; Тm – сред-
няя температура января, °С. В качестве температурного предиктора приня-
та средняя температура января, а не среднегодовая температура, так как 
зимние температуры более чувствительны к изменениям климата [Голу-
бятников, Денисенко, 2009; Laing, Binyamin, 2013; Felton et al., 2016]. По-
скольку на севере Евразии средняя температура января имеет минусовые 
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значения, соответствующая независимая переменная модифицирована к 
виду (Тm+50). 

В процессе обработки фактических данных из исходной структуры ре-
грессионных уравнений были исключены независимые переменные, зна-
чимые на уровне вероятности ниже Р95, и в итоге после введения поправок 
на логарифмическое преобразование [Baskerville, 1972] получена рекур-
сивная модель: 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

N = exp {9,1130–0,9585(ln A) – 0,4642[ln(Tm + 50)] – 0,5076(ln PRm); 
adjR2 = 0,479;  SE = 2,04 

M = exp {–2,2398 + 0,8445(ln A) – 0,5775(ln N) + 0,2051(ln A)(ln N) + 
+ 2,1567[ln(Tm + 50)] – 0,5387(ln PRm);  adjR2 = 0,521;  SE = 1,95 

Pr/Pa = exp {13,2238 + 0,2964(ln A) – 0,2872(ln M) + 0,2120(ln N) – 
– 4,1773[ln(Tm + 50)] – 2,1701(ln PRm) + 0,6360[ln(Tm + 50)](ln PRm)}; 

adjR2 = 0,495;  SE = 1,50 

(2)

 

Система уравнений (2) протабулирована по задаваемым значениям 
возраста древостоев в последовательности, показанной стрелкой, из полу-
ченных таблиц взяты значения Pr/Pa (ОПН) для возраста 100 лет и постро-
ена 3D-зависимость ОПН от температуры и осадков (рисунок). Согласно 
полученной 3D-поверхности, ОПН увеличивается при снижении темпера-
туры независимо от уровня осадков и снижается по мере увеличения осад-
ков, но только при экстремально низких температурах (субарктика, Tm=-
35 °С), достигая значения 0,6. Высокое значение ОПН объясняется суро-
выми условиями евразийской Субарктики, где древостои, представленные 
на вечной мерзлоте лиственницей Гмелина, характеризуются степенью пе-
рехвата солнечной радиации древесным пологом на уровне 47 % [Поздня-
ков, 1953] вследствие известной разреженности, обусловленной ведущей 
ролью корневой конкуренции [Софронов, Волокитина, 1998; Санников, 
Санникова, 2014]. В теплых климатических поясах (субтропики, Tm = 0 °С) 
ОПН увеличивается по мере роста осадков и при PRm = 900 мм составляет 
0,25, что близко к величине ОПН, равной 0,28 в субтропиках Австралии. 
Полученные нами результаты согласуются с нанесенными на карту России 
значениями ОПН, обезличенными по видовому составу, где названный по-
казатель варьирует от 0,6 в лиственничниках субарктического пояса до 0,2 
в российских субтропиках [Schepaschenko et al., 2018]. 
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Изменение ОПН лиственничников в возрасте 100 лет в связи  
со средней температурой января и среднегодовыми осадками 

Change in ARF of larch trees at the age of 100 years due  
to the average January temperature and average annual precipitation 

 

В упомянутом выше исследовании [Усольцев, 2016] изменения ОПН 
биомассы лесных экосистем по зональным (природным) поясам и индексу 
континентальности в транс-евразийских градиентах названный показатель 
для лиственничников снижается в направлении от субарктического до суб-
тропического пояса от 0,4 до 0,25, или на 56%, и в градиенте повышения 
континентальности климата от тихоокеанского и атлантического побере-
жий к полюсу континентальности в Якутии – от 0,25 до 0,18, или на 39%. 
Некоторое расхождение результатов настоящего исследования и ранее вы-
полненного [Усольцев, 2016] на основе одной общей базы данных объяс-
няется разной структурой предложенных моделей.  

Во-первых, прежняя модель была в какой-то степени некорректной, 
поскольку в формулу индекса континентальности наряду с диапазоном 
температур входит географическая широта, и таким образом переменные 
зональности и континентальности являются взаимно коррелированными, 
что исключает возможность надежного модельного прогноза. Во-вторых, 
прежняя модель была недостаточно пластичной, поскольку не учитывала 
противоположные по знаку зависимости ОПН от уровня осадков в субарк-
тическом и субэкваториальном поясах (см. рисунок). Хотя меридиональная 
зональность Евразии, связанная со снижением влагообеспеченности при 
переходе от атлантического и тихоокеанского побережий к полюсу конти-
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нентальности в Якутии, была корректно обоснована В.Л. Комаровым 
(1921), эта корректность нарушается при оценке континентальности лю-
бым из предложенных 20 индексов (Knoch, Schulze, 1952). Причина фено-
мена объективна и состоит в том, что ориентация названных побережий 
направлена под углом к меридианам и, следовательно, не ортогональна по 
отношению к географической широте и зональной поясности.  

Выводы. Таким образом, предпринятая первая попытка моделирования 
изменений относительного биопродукционного показателя – отношения 
подземной биомассы лиственниц к надземной (ОПН) – по трансъевразий-
ским гидротермическим градиентам с учетом региональной специфики по-
казателей возраста и морфологии древостоев показала, что в холодных 
климатических поясах увеличение осадков приводит к снижению ОПН, а в 
теплых – к ее увеличению.  

Соответственно и в засушливых, и во влагообеспеченных районах по-
вышение температуры вызывает снижение ОПН, но в засушливых более 
интенсивное по сравнению с влагообеспеченными.  

Разработка подобных моделей для основных лесообразующих пород 
Евразии даст возможность прогнозировать изменения продуктивности 
лесного покрова Евразии в связи с изменениями климата. 
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Усольцев В.А., Ковязин В.Ф., Осмирко А.А., Цепордей И.С., Часов-
ских В.П., Азаренок В.А., Колтунова А.И. Моделирование отношения подзем-
ной биомассы к надземной в древостоях лиственниц Евразии в связи с зимними 
температурами и среднегодовыми осадками // Известия Санкт-Петербургской 
лесотехнической академии. 2019. Вып. 229. С. 130–144. DOI: 10.21266/2079-
4304.2019.229.130-144 

Оценка запасов надземной и подземной биомассы имеет большое значение 
для характеристики структуры и функции лесных экосистем, понимания 
процессов накопления энергии в лесных экосистемах, повышения их 
экологической устойчивости. Наряду с обычным определением биомассы лесных 
экосистем, немаловажное значение имеет оценка относительных показателей 
биомассы, в частности, отношения подземной биомассы к надземной (ОПН). 
Основу ОПН составляют так называемые корне-листовые функциональные связи, 
определяющие рост, продуктивность и экологическую устойчивость растений. 
Анализ литературы показывает высокую изменчивость ОПН в локальных 
условиях под влиянием множества зачастую неизвестных экологических 
факторов. Это препятствует решению многих теоретических и прикладных 
вопросов, сопровождающих оценку биологической продуктивности и 
углероддепонирующей способности лесных экосистем в условиях изменения 
климата. Проблематику оценки состояния лесных экосистем в условиях 
изменяющегося климата обычно рассматривают в связи с изменениями 
гидротермических режимов окружающей среды. Авторы впервые попытались 
оценить ОПН в транс-евразийских градиентах на примере рода Larix Mill. с 
учетом как таксационных показателей древостоев, так и климатических 
переменных. Сформирована база фактических данных ОПН в количестве 180 
определений на пробных площадях, распределенных от западной Европы до 
Китая и Японии, выполнено их позиционирование на картах средней температуры 
января и среднегодовых осадков, и полученная матрица включена в процедуру 
стандартного регрессионного анализа. Установлено, что ОПН увеличивается при 
снижении температуры независимо от уровня осадков и снижается по мере 
увеличения осадков, но только при экстремально низких температурах, достигая в 
субарктике значения 0,6. В теплых климатических поясах ОПН увеличивается по 
мере роста осадков и при уровне осадков 900 мм в субэкваториальных районах 
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составляет 0,25, что близко к величине ОПН, равной 0,28 в субтропиках 
Австралии. Полученные результаты согласуются с результатами предыдущих 
исследований. Показано, что изменение структуры модели может существенно 
повлиять на получаемые результаты.  

Ключе вые  с л о в а :  род Larix Mill., корне-листовые связи, биомасса 
древостоев, уравнения биомассы, среднегодовая температура января, 
среднегодовые осадки. 

Usoltsev V.А., Kovyazin V.F., Osmirko А.А., Tsepordey I.S., Chasovskikh 
V.P., Аzarenok V.А., Koltunova A.I. Model of root : shoot ratio in biomass of Larix 
spp. forests sensitive to winter temperature and mean precipitation in Eurasia. Izvestia 
Sankt-Peterburgskoj Lesotehniceskoj Akademii, 2019, is. 229, pp. 130–144 (in Russian 
with English summary). DOI: 10.21266/2079-4304.2019.229.130-144 

Evaluating ratio of under – to above-ground biomass, or root : shoot ratio (R/S), 
is of great importance for characterizing the structure and function of forest 
ecosystems, understanding the processes of energy storage in forest ecosystems and 
improving their environmental sustainability. The basis of R/S is the so-called root-
leaf functional relationship. The analysis of the literature shows high variability of R/S 
in local conditions under the influence of many often unknown ecological factors. This 
hinders the resolving many theoretical and applied issues that accompany the 
assessment of biological productivity and carbon sequestration capacity of forest 
ecosystems in the context of climate change. The problems of assessing the state of 
forest ecosystems in a changing climate have been usually considered in connection 
with changes in hydrothermal regimes of the environment. The authors tried to 
estimate for the first time the R/S ratios in trans-Eurasian gradients on the example of 
the genus Larix spp. taking into account both forest stand taxation indices and climate 
variables. A database of harvest R/S data is formed in the amount of 180 definitions on 
the sample plots distributed from Western Europe to China and Japan, their 
positioning on the maps of average January temperature and average annual 
precipitation is performed, and the obtained matrix is included in the standard 
regression analysis procedure. It has been found that the R/S increases with decreasing 
winter temperature regardless of the precipitation level and decreases with increasing 
precipitation, but only at extremely low temperatures, reaching in subarctic regions the 
value of 0.6. In warm climatic zones, the R/S increases as precipitation grows, and 
under 900 mm precipitation in sub-equatorial areas reaches the value of 0.25, which is 
close to the number of 0.28 in the subtropics of Australia. The results obtained are 
consistent with the results of previous studies. It is shown that changes in the structure 
of a model can significantly affect the results obtained. 

K e y w o r d s :  genus Larix spp., root-leaf relations, biomass of forest stands, the 
equation of biomass, mean January temperature, mean annual precipitation. 
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