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ВВедение

Одна из задач биологических наук – вы-
явить и по возможности объяснить закономер-
ности пространственного распределения био-
логических объектов на поверхности Земли, 
что составляет предмет биогеографии как науки 
(Dansereau, 1957; Воронов, 1963; Второв, Дроз-
дов, 2001; Lomolino et al., 2006), а применитель-
но к растительному покрову – фитогеографии, 
основание которой как науки относят к 1807 г., 
когда Александр фон Гумбольд опубликовал 
свои «Идеи о географии растений» (Humbold, 
Bonpland, 1807).

По мнению Марка Ломолино с соавторами 
(Lomolino et al., 2006), биогеография является не 
экспериментальной, а сравнительной и «наблю-
дательной» (observational) наукой, поскольку 
изучает объекты в пространственно-временных 
шкалах, где экспериментировать невозможно, и, 
кроме того, она является типичной синтетиче-
ской наукой, объединяющей не только фактиче-
ские данные, но и теории различных дисциплин.

Значительную часть растительного покрова 
суши составляют леса, которые играют важную 
роль в реализации усилий международного со-
общества по предотвращению изменений кли-
мата благодаря их способности депонировать 
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атмосферный углерод и снижать количество пар-
никовых газов в атмосфере. В прикладном плане 
наметилась смена парадигм использования леса 
человеком: от ресурсно-сырьевой к биосферно-
стабилизирующей (Уткин, 1995). Исходной ба-
зой количественной оценки углеродного обмена 
в лесном покрове может быть либо определение 
изменений его запасов в фитомассе и со време-
нем (Fang et al., 2001), либо оценка годичной 
ЧПП таксационными методами на пробных пло-
щадях (Усольцев, 2010).

По-видимому, не случайно Марк Ломолино 
с соавторами (Lomolino et al., 2006) на облож-
ку своей книги вынесли карту глобального рас-
пределения ЧПП растительного покрова. В этой 
связи М. Хастон и С. Волвертон пишут: «Кар-
тина глобального распределения фитомассы и 
ЧПП является тем лекалом, по которому про-
исходит эволюция жизни на Земле. Представ-
лениями о глобальной модели биологической 
продуктивности сформированы многие аспекты 
экологической и эволюционной теории, особен-
но те, которые касаются биологического разно-
образия, видообразования, динамики популя-
ций, их устойчивости, реликтовых видов и их 
сохранения» (Huston, Wolverton, 2009, с. 343).

Первые попытки определения ЧПП насажде-
ний сделаны в Германии в  XIX в. В насажде-
ниях бука, ели и сосны в возрастном диапазоне 
от 30 до 120 лет ЧПП определена (в некотором 
приближении) как суммарный годичный при-
рост массы стволов с ветвями и корнями и опада 
в абсолютно сухом состоянии. Влияние возраста 
на величину ЧПП не было очевидным, и сред-
ние величины составили у названных древес-
ных видов соответственно 6.5, 6.4 и 6.4 т сухого 
вещества на 1 га (Ebermayer, 1876, с. 67, 78).

В нашей стране первую попытку построения 
профиля продуктивности (фитомассы и ЧПП) 
растительного покрова по природным зонам и 
подзонам европейской части России предприня-
ли Е. М. Лавренко с соавторами (1955). На пла-
нетарном уровне первую наиболее детальную 
карту-схему распределения фитомассы в рас-
тительном покрове суши предложили Н. И. Ба-
зилевич и Л. Е. Родин (1967), для России кар-
ту-схему распределения ЧПП лесов составили 
А. З. Швиденко с соавторами (2008), а рядом ав-
торов были представлены закономерности про-
дуктивности фитомассы от тех или иных кли-
матических факторов (Григорьев, Будыко, 1956; 
Рябчиков, 1968; Черепнин, 1968). Региональные 
(Южная Сибирь) закономерности продуктив-

ности древостоев от радиационого индекса су-
хости и суммы температур выше 10 °С проана-
лизировали Н. П. Поликарпов и Н. М. Чебакова 
(1982).

Связь ЧПП с температурой и осадками 
Х. Лит (1974) вывел на основании данных бо-
лее 1000 метеостанций, равномерно распреде-
ленных по планете, а также фактических дан-
ных ЧПП, полученных в ходе Международной 
биологической программы. Если на графиках 
Х. Лита прослеживаются парные зависимости 
ЧПП от температуры и осадков, то на графиках 
С. Люссера (Luyssaert et al., 2007), где нанесены 
данные 513 пробных площадей, названные зави-
симости уже не очевидны. Причина подобного 
расхождения, по-видимому, состоит в том, что 
в случае, когда игнорируются существенные, 
определяющие ЧПП факторы, увеличение числа 
наблюдений не дает положительного результата. 
Такими неучтенными факторами в данном слу-
чае являются видовой состав и основные массо-
образующие показатели лесных фитоценозов, 
которые изменяются в естественных условиях 
в большем диапазоне, чем размах варьирования 
ЧПП под влиянием температуры и осадков.

На основе данных о радиационном балансе и 
режиме осадков на территории бывшего СССР 
выполнены расчеты ЧПП растительного покро-
ва и составлена соответствующая карта-схема 
(Будыко, Ефимова, 1968). Оказалось, что если 
по зональному градиенту профиль продуктивно-
сти выражен отчетливо, особенно в междуречье 
Оби и Енисея, то в меридиональном направле-
нии к востоку от Урала какой-либо закономер-
ности нет.

Однако еще столетие назад В. Л. Комаро-
вым (1921) высказана идея о меридиональной 
зональности растительного покрова, которая до-
полняет широтную зональность и должна учи-
тываться при выделении биогеографических 
областей. В. Л. Комаров различает на крупных 
континентах два типа флор: приокеанские, вы-
тянутые полосой вдоль побережий, и конти-
нентальные, развивающиеся в отдалении от 
первых. Пересекаясь с известными семью ши-
ротными поясами, они дают на пространствах 
Старого и Нового Света 42 флористических 
округа, каждый со своим климатом, почвой, 
своим эндемизмом растений и преобладающим 
типом растительного покрова. Хотя широта и 
долгота являются косвенными климатически-
ми характеристиками, они обеспечивают вос-
производимость эксперимента и возможность 
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последующего использования его результатов в 
тех или иных локальных условиях. Н. А. Ефи-
мова (1977) уточнила предыдущую карту-схему 
для территории СССР (Будыко, Ефимова, 1968) 
и показала, что в меридиональном направлении 
ЧПП растительного покрова снижается в на-
правлении от Европейской России (10 т/га) к 
Забайкалью (6 т/га), а затем в Приморье вновь 
возрастает до 10 т/га.

Д. И. Назимова (1994, 1995, 1998) выдвинула 
гипотезу о решающем значении степени конти-
нентальности в современной географии лесного 
покрова, которая должна входить в индекс лесо-
растительной зоны как одна из ключевых харак-
теристик при экологической оценке ее биопро-
дукционного потенциала. При всей условности 
расчета индекса континентальности он, опосре-
дуя многие важные климатические параметры: 
суровость зим, степень промерзания и оттаи-
вания почв, экстремальные уровни засух, замо-
розков и инсоляции, дал возможность провести 
разграничение ландшафтно-климатических сек-
торов и лесорастительных зон на количествен-
ной основе. На основе концепции секторно-зо-
нального расчленения ландшафтной оболочки 
построена прямая ординация зональных таксо-
нов растительного покрова (лесорастительных 
зон и подзон) на осях климатического простран-
ства континентальности–теплообеспеченности. 
По мнению Д. И. Назимовой (1998), разработан-
ная ею схема является своеобразной моделью, 
или графическим портретом, лесного покрова 
Евразии с инвариантными свойствами.

Необходимо отметить, что современные по-
пытки количественного географического ана-
лиза глобального распределения ЧПП лесного 
покрова сводятся к ее анализу только по широт-
ному градиенту, причем в состоянии, обезличен-
ном по видовому составу, возрасту и морфоло-
гии (Anderson et al., 2006; Keeling, Phillips, 2007; 
Huston, Wolverton, 2009).

Цель нашего исследования – на основе впер-
вые сформированной базы данных о фитомассе 
и ЧПП лесных насаждений Евразии (Usoltsev, 
2013) с позиций биогеографии выявить на ос-
нове регрессионного анализа трансконтинен-
тальные градиенты ЧПП, не обезличенной по 
породному составу, а для каждой из основных 
лесообразующих пород с учетом возраста и 
морфологии древостоев, и не только по зональ-
ному, но и по меридиональному градиенту. По-
скольку ранее установлено (Усольцев, 2014), что 
ординация ЧПП лишь по сетке географических 

координат при регрессионном моделировании 
географического распределения ЧПП на терри-
тории Евразии дает неприемлемые результаты, в 
качестве регрессоров нами приняты природная 
зональность территории и индекс континенталь-
ности климата, по С. П. Хромову (1957).

материалы и методы

С целью анализа климатически обусловлен-
ных трансконтинентальных трендов ЧПП ос-
новных древесных видов Евразии создана база 
данных о фитомассе и ЧПП в объеме соответ-
ственно 6694 и 2192 измерений в реальных усло- 
виях на лесных пробных площадях (Usoltsev, 
2013), в том числе 3020 и 920 – для подрода 
Pinus (двухвойные сосны), 1344 и 480 – для ро-
дов Picea Dietr. и Abies Mill., 540 и 116 – для рода 
Larix Mill., 683 и 230 – для рода Betula L., 413 и 
166 – для рода Populus L. и 694 и 280 – для рода 
Quercus L.

Поскольку массив сопряженных данных о 
ЧПП и фитомассе, полученных на пробных пло-
щадях (Usoltsev, 2013), в несколько раз меньше, 
чем таковых об одной только фитомассе, для по-
лучения надежных результатов мы в работе ис-
пользуем и те и другие: исследование географии 
фитомассы насаждений выполнено по данным 
только фитомассы, а география ЧПП фракций в 
зависимости от фитомассы – по данным мень-
шего массива пробных площадей с последую-
щим совмещением тех и других результатов по 
рекурсивному принципу (Четыркин, Калихман, 
1982).

По известным географическим координатам 
объекты исследований соотнесены с зональны-
ми поясами (рис. 1) и с показателями континен-
тальности климата (рис. 2).

С целью выявления трансконтинентальных 
трендов ЧПП насаждений построена рекурсив-
ная система регрессионных уравнений, вклю-
чающих в качестве независимых переменных 
наряду с климатическими параметрами возраст, 
густоту и запас. Ее общий вид:
 N = f (A, Zon, ICKh) →
 → M = f (A, N, Zon, ICKh) →
 → Pi = f (A, N, M, Zon, ICKh) →
 → lnZi = f (A, N, Pi, Zon, ICKh), (1)
где Pi и Zi – соответственно фитомасса (т/га) и 
ЧПП (т/га в год) i-й фракции;  N – число ство-
лов, тыс. экз./га; A – возраст древостоя, лет; M – 
запас стволовой древесины, м3/га; Zon – номер 
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зонального пояса – 1, 2, 3, 4 и 5 соответственно 
(названия см. в подписи к рис. 1); ICKh – индекс 
континентальности климата, по С. П. Хромову 
(1957), %.

Результаты расчета регрессионных коэффи-
циентов уравнений (1) опубликованы ранее, по-

казаны их адекватность и доверительные интер-
валы (Усольцев, 2016). Путем их табулирования 
получены возрастные закономерности измене-
ния ЧПП по зональным поясам и для каждого – 
по индексам континентальности территории в 
пределах от 35 до 95 %.

Чистая первичная продукция лесообразующих пород в климатических градиентах Евразии

рис. 1. Положение объектов исследования по зональным поясам: 1, 2, 3, 4 и 5 – субарктическому, северному 
умеренному, южному умеренному, субтропическому, субэкваториальному соответственно (Базилевич, Родин, 
1967; Алисов, Полтараус, 1974); а, б, в, г, д и е – обозначения подрода Pinus, родов Larix, Picea с Abies, Betula, 
Populus и Quercus соответственно.
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результаты и их обсуждение

Изменение ЧПП насаждений по зонально-
му градиенту. Из таблиц возрастной динамики 
ЧПП, полученных в результате табулирования 
уравнений (1), взяты ее значения в возрасте 
50 лет для Betula L. и Populus L. и в возрасте   
100 лет – для остальных пород и построены за-

висимости ЧПП от зонального пояса при фикси-
рованном ICKh (75–80 %) (рис. 3, а).

Анализ рис. 3, а показал, что в южном на-
правлении по территории Евразии ЧПП дву-
хвойных сосняков и елово-пихтарников возрас-
тает, у последних – с выходом на плато в 4-м 
и 5-м зональных поясах. В лиственничниках и 
березняках надземная и общая ЧПП в том же 

рис. 2. Положение объектов исследования на карте изоконт, по С. П. Хромову (1957). Обозначения древесных 
пород см. рис. 1.

В. А. Усольцев, К. В. Колчин, В. П. Часовских



СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 2. 2018 33

градиенте изменяются по колоколообразному 
тренду с максимумом в 3-м зональном поясе. 
Надземная ЧПП в насаждениях Populus снижа-
ется в направлении от 2-го к 5-му зональному 
поясу, а в дубовых не изменяется.

Закономерности изменения ЧПП насажде-
ний некоторых из рассмотренных древесных 
пород в зональном градиенте не соответству-
ют известному снижению названного показа-
теля для лесной растительности в направлении 
от экватора к полюсам (Anderson et al., 2006; 
Huston, Wolverton, 2009). Возможная причи-
на феномена – в специфике распределения не-
которых древесных пород: от 1-го к 3-му по-
ясу на территории Сибири (при ICKh, равном 
75–80 %) монотонное увеличение ЧПП проис-
ходит в связи с увеличением месячной суммы 
эффективных температур выше +5 °С от 20 до 
70 °С (Tuhkanen, 1984), а южнее насаждения 
полностью или частично произрастают на вос-
точных склонах Тибета и Гималаев (от 1700 до 

4200 м над ур. м.), и здесь ЧПП снижается вслед-
ствие подъема насаждений вверх по высотным 
градиентам.

Изменение ЧПП древостоев по градиенту 
континентальности климата. Аналогичным 
образом построены графические зависимости 
показателей ЧПП от индекса континентально-
сти климата для 3-го зонального пояса (рис. 3, 
б). При анализе закономерностей, представлен-
ных на рис. 3, б, можно сделать вывод, что в на-
правлении от побережий Атлантики и Тихого 
океана к полюсу континентальности Евразии 
ЧПП древесного яруса всех пород монотонно 
снижается, причем наиболее интенсивно в ело-
во-пихтарниках и осинниках и менее выражен-
но в лиственничниках и березняках.

Изменение ЧПП нижнего яруса по транс-
континентальным климатически обуслов-
ленным градиентам. Аналогичным образом 
построены графики трансконтинентальных 
трендов нижнего яруса (рис. 4).

рис. 3. Изменение расчетных показателей надземной ЧПП древостоев в возрасте 50 лет для березняков и 
осинников и 100 лет для остальных пород:
а – по зональному градиенту (при индексе континентальности климата 75–80 %, по С. П. Хромову); б – в связи с индексом 
континентальности (по С. П. Хромову) в южном умеренном климатическом поясе; обозначения древесных пород здесь и 
на рис. 4–6: 1 – ель с пихтой; 2 – лиственница; 3 – береза; 4 – дуб; 5 – двухвойные сосны; 6 – осина с тополем.

рис. 4. Связь расчетных показателей ЧПП нижнего яруса в фитоценозах: а – с их зональной принадлежностью 
при индексе континентальности климата, равном 80 %; б – с индексом континентальности (по С. П. Хромову) 
в южном умеренном климатическом поясе.

Чистая первичная продукция лесообразующих пород в климатических градиентах Евразии



34 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 2. 2018

ЧПП нижнего яруса насаждений названных 
пород (за исключением дуба) возрастает в юж-
ном направлении на всем зональном диапазоне. 
Она увеличивается также, исключая сосновые и 
дубовые насаждения, от побережий Атлантики 
и Тихого океана к полюсу континентальности.

Изменение отношения подземной ЧПП к 
надземной по трансконтинентальным кли-
матически обусловленным градиентам. От-
ношение подземной ЧПП к надземной (ZR /ZA) 
представляет собой важную характеристику 
устойчивости насаждений (root: shoot ratio) в 
разных экологических условиях. Исследовани-
ем величины ZR /ZA лесообразующих пород евро-
пейских стран  установлено варьирование в диа-
пазоне от 0.15 до 0.33, тогда как у травянистых 
растений это соотношение изменяется в диапа-
зоне от 0.15 до 5.50 и в среднем существенно 
выше, чем у древесных (Bray, 1963).

В нашем исследовании сопоставление отно-
сительных трансконтинентальных трендов ЧПП, 
характеризующих отношение подземной ЧПП к 
надземной, показывает, что в зональном диапа-
зоне от 2 до 5 и при индексе континентальности 
от 60 до 90 % названное соотношение находится 
в пределах от 0.10 до 0.20. В елово-пихтарниках 
и лиственничниках ZR /ZA в субарктическом по-
ясе достигает величины ~ 0.60 (рис. 5).

Отношение подземной ЧПП к надземной 
(ZR /ZA) в сосняках в направлении от 1-го зональ-
ного пояса к 5-му изменяется по колоколообраз-
ной кривой с максимумом во 2-м и 3-м поясах 
(см. рис. 5, а), а в направлении от Атлантиче-
ского и Тихоокеанского побережий к полюсу 
континентальности монотонно возрастает (см. 
рис. 5, б). Величина (ZR /ZA) в березняках и на-
саждениях Populus повышается в направлении 
как от субарктического к субэкваториальному 

поясу, так и к полюсу континентальности клима-
та, т. е. изменяется прямо противоположно дан-
ному соотношению в лиственничниках и елово-
пихтарниках.

Изменение отношения ЧПП нижнего яру-
са к общей ЧПП древостоя по трансконти-
нентальным климатически обусловленным 
градиентам. Отношение ЧПП нижнего яру-
са к общей (над- и подземной) ЧПП древостоя 
характеризует взаимоотношение двух ярусов, 
конкурирующих за жизненное пространство и 
взаимно дополняющих один другого в лесном 
фитоценозе, – древостоя и нижнего яруса, соот-
ношение между которыми изменяется в разных 
экологических условиях. Игнорирование роли 
нижнего яруса в углеродном балансе лесного 
фитоценоза существенно занижает оценку его 
способности депонирования атмосферного угле-
рода. Например, в 60-летнем насаждении сосны 
китайской Pinus tabulaeformis Carr. в провинции 
Шэньси вклад нижнего яруса в чистый углерод-
ный сток составляет 37 % от общего стока лес-
ной экосистемы (Hou et al., 2015). Полученные 
результаты свидетельствуют, что нет закономер-
ностей, общих для всех пород, по относитель-
ному показателю как ЧПП корней насаждений 
(см. рис. 5), так и ЧПП нижнего яруса (рис. 6).

Отношение ЧПП нижнего яруса к общей 
ЧПП древостоя (ZU /ZT) в сосняках, лиственнич-
никах, елово-пихтарниках и дубовых насаж-
дениях изменяется по седлообразной поверх-
ности: в направлении от 1-го (2-го) зонального 
пояса к 5-му имеется «провал» во 2-м и 3-м по-
ясах (за исключением березняков и насаждений 
Populus), а по мере усиления континентально-
сти климата названное соотношение монотонно 
увеличивается у всех пород, за исключением со-
сновых и дубовых насаждений.

рис. 5. Связь расчетных показателей ZR /ZA в фитоценозах: а – с их зональной принадлежностью при индексе 
континентальности климата, равном 80 %; б – с индексом континентальности (по С. П. Хромову) в южном 
умеренном климатическом поясе.
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заклюЧение

Впервые с позиций биогеографии в трансев-
разийских градиентах рассмотрены закономер-
ности распределения показателей ЧПП основ-
ных лесообразующих древесных видов. Если в 
направлении от Тихоокеанского и Атлантиче-
ского побережий к полюсу континентальности 
установлена общая тенденция снижения ЧПП 
вследствие повышения континентальности и 
летней засушливости климата, то по зональному 
градиенту общей для всех видов закономерно-
сти не выявлено, возможно, вследствие игнори-
рования орографии местности (высотной пояс-
ности) и разной приуроченности к ней того или 
иного вида.

Отношение подземной ЧПП к надземной по 
зональному градиенту у Pinus находится в мак-
симуме в умеренном поясе, понижаясь в север-
ном и южном направлениях, у всех лиственных 
в южном направлении монотонно повышается, а 
у остальных пород снижается. В пределах одно-
го зонального пояса по мере приближения к по-
люсу континентальности отношение подземной 
ЧПП к надземной в лиственничниках, елово-
пихтарниках и дубняках монотонно снижается, 
а у остальных пород возрастает.

Отношение ЧПП нижнего яруса к общей 
(над- и подземной) ЧПП древостоя по зональ-
ному градиенту в сосняках, лиственничниках 
и елово-пихтарниках находится в минимуме 
во 2-м зональном поясе, повышаясь в север-
ном и южном направлениях, в дубняках мини-
мум приходится на 3–4-й пояса, а у остальных 
лиственных в южном направлении монотон-
но повышается. В пределах одного зонального 
пояса отношение ЧПП нижнего яруса к общей 

ЧПП древостоя по мере приближения к полю-
су континентальности в сосняках снижается, в 
дубовых насаждениях имеется максимум при 
индексе континентальности 75 %, а у остальных 
пород монотонно возрастает.

Установленные закономерности изменения 
ЧПП в двух трансконтинентальных климатиче-
ских градиентах видоспецифичны, причин чему 
может быть несколько, и они нуждаются в даль-
нейшем изучении. Изложенные закономерности 
получены впервые и имеют предварительный 
характер. По мере наполнения базы фактических 
данных о ЧПП насаждений, применения более 
совершенных расчетных алгоритмов и в связи с 
изменением климата они могут быть подверже-
ны смещениям, тем не менее будут полезны при 
региональных оценках приходной части углерод-
ного цикла в лесных экосистемах и при осущест-
влении мероприятий по стабилизации климата.
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When using biomass and net primary production (NPP) databases compiled by the authors for 6 forest-forming 
species in a number of 6694 and 2192 sample plots correspondingly, a system of regression models of their NPP 
is designed and some species-specific regularities of NPP distribution in two climatic gradients (natural zonality 
and climate continentality) are stated. It is found that according to a zonal gradient, aboveground and total NPP 
in 2-needled pine and spruce-fir forests are monotonically increasing in the direction from the northern to the 
southern tip of the continent, while larch and birch have the maximum in the southern moderate, and aspen and 
poplar – in the northern moderate zone, but oak forests do not show any significant pattern. Within a single zonal 
belt, the aboveground and total NPP of coniferous and deciduous are monotonically decreasing in direction from the 
Atlantic and Pacific coasts to the continentality pole in Yakutia. The understory NPP of all the species, except oak, 
monotonically increase towards the subequatorial zone. For oak forests, any clear regularity is not revealed. Within 
a single zonal belt, when approaching continentality pole, Pinus and Quercus NPP monotonically decreases and in 
other species, increases. Species-specific patterns in changing the relative indices of NPP (forest stand underground 
NPP to aboveground one and forest understory NPP to total forest stand one) in gradients of the natural zonality and 
climate continentality are established.
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