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ВВЕДЕНИЕ

Деревья по сравнению с другими растения-
ми характеризуются относительно медленным 
ростом и длительными сроками прохождения 
стадий онтогенеза. Количество поступающего 
тепла и доступной влаги, концентрация углекис-
лого газа в атмосфере играют решающую роль 
в распространении, выживаемости, интенсив-
ности роста, сроках наступления и продолжи-
тельности фенологических явлений (Kurpisz, 
Pawłowski, 2022). В  последние десятилетия 
происходит стремительное потепление климата, 

оказывающее значительное воздействие на дол-
гоживущие организмы, включая деревья, кото-
рые или адаптируются к новым условиям, или 
гибнут (Kijowska-Oberc et  al., 2020). При этом 
наблюдаются смещение ареалов видов, сопро-
вождающееся гибелью локальных популяций 
на южных границах (Morin, Thuiller, 2009; Chen 
et al., 2011), сокращение экосистемных услуг ле-
сов (Chakraborty et al., 2024) и, согласно прогно-
зам (Thomas et  al., 2004), в будущем проявятся 
более серьезные последствия. В  исследовании 
L. Leites и M. B. Garzón (2023), охватывающем 
58 экономически ценных видов деревьев из 
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умеренной и бореальной зон, выявлены дока-
зательства генетической адаптации к местному 
климату для 79 % видов (для хвойных – 87.5 %, 
для широколиственных – 67 %), адаптационное 
запаздывание проявляется у 50  % видов. В  ка-
честве основных факторов, обусловливающих 
реакцию деревьев на климатические изменения, 
рассматриваются внутривидовая генетическая 
изменчивость (Violle et  al., 2012; Moran et  al., 
2016; Des Roches et al., 2018) и фенотипическая 
пластичность (Mátyás, 2021; Kurjak et al., 2024). 
Также в некоторых исследованиях учитываются 
межвидовая конкуренция (Buechling et al., 2017; 
Ford et  al., 2017; Magalhães et  al., 2021) и эпи-
генетические механизмы адаптации (Sow et al., 
2018; Kurpisz, Pawłowski, 2022).

Изучению реакции деревьев и  древостоев 
на климатические изменения посвящены мно-
гие исследования, основанные на анализе ря-
дов радиального прироста (Huang et  al., 2013; 
Матвеев, 2017; Pretzsch et  al., 2017; Сапанов, 
2019; Alekseev, Sharma, 2020; Румянцев и  др., 
2022; Wang et  al., 2022), на данных с постоян-
ных пробных площадей (Pretzsch et  al., 2014; 
Hiura et al., 2019; Сеннов, 2000; Лебедев, 2023; 
Lebedev, 2023) или нескольких циклов нацио-
нальных инвентаризаций лесов (Hogan et  al., 
2024; Ryu et  al., 2024). Первоначальной целью 
большинства опытов с географическими куль-
турами было выявление лучших происхожде-
ний (Mátyás, 1996), но эти данные также могут 
быть надежной основой для изучения реакции 
деревьев на новые условия окружающей среды 
(Leites et al., 2012). В последние десятилетия в 
зарубежных (Mátyás, 1987, 1994, 1996; Carter, 
1996; Rehfeldt et al., 1999a, b; Wang et al., 2010; 
Luo et al., 2024) и ряде российских (Наквасина 
и др., 2016, 2018) публикаций показана роль ге-
ографических культур как природной модели 
имитации влияния изменения климатических 
факторов на рост, выживаемость и продуктив-
ность деревьев. С начала 1990-х годов за рубе-
жом большое развитие получили моделирова-
ние фенотипических признаков популяций от 
климатических факторов (мест происхождения 
и испытания) и использование таких моделей в 
практике ведения лесного хозяйства, но в Рос-
сии это направление представлено слабо.

Цель обзора – рассмотрение основных под-
ходов к моделированию реакции деревьев на 
климатические изменения по данным испыта-
ний географических культур и обсуждение их 
применения для перехода к климатически опти-
мизированному лесному хозяйству.

ФУНКЦИИ РЕАКЦИИ 
И ПЕРЕНОСА ПОПУЛЯЦИЙ

Фенотипические признаки популяций де-
ревьев могут быть выражены в виде функции от 
географических (широта, долгота, высота над 
уровнем моря) и климатических (среднегодовая 
температура, годовое количество осадков, про-
должительность вегетационного периода и т. д.) 
переменных. Самые ранние исследования в этом 
направлении были сосредоточены на выборе оп-
тимальных диапазонов условий окружающей 
среды, в которых могут выращиваться наиболее 
значимые виды деревьев (Mangold, Libby, 1978; 
Roberds, Namkoong, 1989; Raymond, Lindgren, 
1990). С начала 1990-х годов кроме традици-
онного отбора перспективных климатипов в 
опытах с географическими культурами стали 
активно изучаться корреляционные связи меж-
ду количественными показателями популяций 
и климатическими факторами (Mátyás, 1994; 
Carter, 1996; Rehfeldt et al., 1999b).

Среди многообразия фенотипических при-
знаков популяций деревьев к наиболее рас-
пространенному, изучаемому в большинстве 
исследований, относится высота как наиболее 
простой и информативный показатель (Rehfeldt 
et al., 1999b; Yang et al., 2015; Liziniewicz et al., 
2023; Mátyás et al., 2023). Для более комплекс-
ного понимания влияния генетической струк-
туры популяций и экологических факторов 
немаловажное значение имеют диаметр дерева 
(Krajmerova et al., 2009; Kerr et al., 2015; Horváth, 
Mátyás, 2016), сохранность и выживаемость 
(Chakraborty et al., 2019b; Pedlar et al., 2021a, b), 
запас древесины (Wang et al., 2006; O’Neill et al., 
2008), сроки наступления и продолжительность 
фенологических явлений (Chuine et  al., 2000; 
Petkova et al., 2017; Skulason et al., 2018; Zeng, 
Wolkovich, 2024), химический состав расти-
тельных компонентов (Tarakanov et  al., 2011), 
устойчивость к патогенам, вредителям и болез-
ням (Кузьмина, Кузьмин, 2007; Petkova et  al., 
2014), качество семян (Кузнецова, 2009) и  др. 
В зависимости от цели ведения лесного хозяй-
ства наборы анализируемых фенотипических 
признаков могут различаться. Например, при 
выращивании лесов для заготовки  древеси-
ны наибольшую важность будут иметь запас и 
объемообразующие показатели, механические 
свойства древесины и ее качество, а для це-
лей депонирования углерода  – долговечность 
и биомасса.

А. В. Лебедев
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Функции, которые описывают фенотипичес
кую реакцию разных популяций на одном экс-
периментальном участке, называются индиви-
дуальными уравнениями (функциями) переноса 
(individual transfer function), а множества фено-
типов одной и той же популяции (или генотипа) 
в разных условиях  – индивидуальными уравне-
ниями (функциями) реакции (individual response 
function). В  первом случае решающую роль в 
изменчивости фенотипов играют генетические 
факторы, а во втором  – условия окружающей 
среды (Poupon et al., 2021; Mátyás et al., 2023).

Генетическая изменчивость популяций на 
экспериментальном участке может быть связа-
на с расстоянием переноса. Для удобства сопо-
ставления данных с разных участков C. Mátyás 
(1987) предложил рассчитывать экологическую 
дистанцию (ecological distance, ecodistance)  – 
показатель изменения параметров окружающей 
среды, выраженный как разность экологических 
характеристик между местом происхождения 
и проведения эксперимента (Mátyás, Yeatman, 
1992). Нулевое значение экологическая дистан-
ция принимает для популяций местного проис-
хождения, отрицательные  – для перенесенных 
на север и положительные – для перенесенных 
на юг. Позднее G.  E.  Rehfeldt и соавт. (1999a, 
2002) предложили аналогичный показатель  – 
климатическую дистанцию (climate distance) 
переноса. Экологическая и климатическая дис-
танции часто называются расстоянием перено-
са (transfer distance), выражаемым как разность 
климатических переменных места проведения 
эксперимента и происхождения популяции 
(Petkova, 2018; George et al., 2020; Looney et al., 
2024):
	 ΔX = Xs – XP ,	 (1)

где ΔX  – расстояние переноса, Xs  – климатиче-
ская переменная места проведения эксперимен-
та, XP – климатическая переменная места проис-
хождения климатипа.

Расстояние переноса, рассчитанное по фор-
муле (1), для местных популяций близко к нулю. 
Отрицательные значения принимает в случае 
переброски семян из более теплых/влажных 
условий в более прохладные/сухие, а положи-
тельные  – из более прохладных/сухих в более 
теплые/влажные (Pedlar et al., 2021b).

Для более полного охвата многомерного кли-
матического пространства используется рассто-
яние Евклида, рассчитываемое для стандарти-
зированных (приведенных к одному масштабу) 

переменных (O’Neill et al., 2017; Capblancq et al., 
2023; Richardson et al., 2024):

	 ∆ ∆ ∆ ∆X X X X n= + + +1
2

2
2 2
 , 	 (2)

где ΔX  – расстояние переноса, ΔXn  – линейное 
расстояние переноса для стандартизированной 
n-й климатической переменной.

Значения климатических переменных могут 
быть получены из глобальных наборов данных, 
например CHELSA (Karger et al., 2017, 2020) или 
WorldClim (Fick, Hijmans, 2017). Климатическое 
пространство характеризуется множеством пе-
ременных, поэтому для функций нормы реакции 
и переноса обычно отбираются наиболее сильно 
коррелирующие с изучаемым фенотипическим 
признаком или наиболее важные с биологичес
кой точки зрения. Клинальные эффекты доста
точно хорошо объясняются изменчивостью тем- 
пературы, а в некоторых случаях фенотипичес
кие признаки популяций имеют сильную кор-
реляцию с количеством осадков (Aitken et  al., 
2008). Наиболее распространенные климати-
ческие переменные – это среднегодовая темпе-
ратура воздуха и годовое количество осадков, 
которые обеспечивают хорошие статистические 
оценки моделей (Park, Rodgers, 2023). В ряде ра-
бот (Rehfeldt et al. 1999a, b; St Clair et al., 2005) 
показано, что градиентам влажности, особен-
но летних осадков, соответствуют слабые или 
умеренные клинальные эффекты. В публикации 
T. Wang и соавт. (2006) отмечается, что индексы 
засушливости климата  – более важный фактор 
по сравнению с осадками. По мнению C. Körner 
(2021), среднегодовая температура имеет низкое 
биологическое значение, а экстремальные по-
годные явления определяют способность попу-
ляций к адаптации и выживанию, поэтому боль-
шее внимание следует уделять климатическим 
переменным, которые имеют явные воздействия 
на процессы роста деревьев, например суммам 
накопленных температур, срокам первых и по-
следних заморозков, индексам летних засух, 
испарению влаги и дефициту влажности, про-
должительности вегетационного периода (Park, 
Rodgers, 2023).

Метод главных компонент (PCA) находит 
широкое применение для упрощения наборов 
данных коррелированных климатических пе-
ременных путем сокращения их количества 
(Rehfeldt, 1991; Mátyás, 1994; Beaulieu et  al., 
2004; Ukrainetz et al., 2011; Montwe et al., 2018; 
Torres-Sánchez et al., 2023). При одновременном 
многомерном анализе многочисленных феноти-

Методы моделирования реакции деревьев на климатические изменения по данным испытаний...



6	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 2. 2025

пических признаков и климатических перемен-
ных обычно выявляется, что первая главная ком-
понента (PC1) для фенотипических признаков 
сильнее всего коррелирует с температурными 
переменными (зимние или летние температу-
ры), а вторая (PC2)  – с переменными влажно-
сти (St Clair et al., 2005; Wang et al., 2006; Aitken 
et al., 2008; Bower, Aitken, 2008). Таким образом, 
на дифференциации популяций больше сказы-
вается потепление, чем изменение количества 
поступающей влаги.

Математические модели для функций реак-
ции и переноса должны соответствовать гладким 
кривым, достигающим максимума в оптималь-
ном для популяций климате, что соответствует 
фундаментальным законам экологии: закону 
оптимума, закону минимума Либиха, закону 
толерантности Шелфорда. При удалении в сто-
рону неблагоприятных условий кривая должна 
асимптотически приближаться к нулю (Leites, 
Garzón, 2023). К  основным видам моделей от-
носятся линейная и квадратическая (Mátyás, 
Yeatman, 1992; Carter, 1996; Ujvári-Jármay et al., 
2016; Pedlar, McKenney, 2017; Zeltiņš et al., 2019; 
Nakvasina, Prozherina, 2021; Lu et  al., 2024), а 
также нелинейные: Гаусса (Kapeller et al., 2012; 
O’Neill et  al., 2014, 2017), Вейбулла (Rehfeldt 
et al., 2008; O’Neill, Nigh, 2011), Коши (O’Neill 
et  al., 2008; Thomson, Parker, 2008; Thomson 
et al., 2009; Di Fabio et al., 2024) и др. Некоторые 
математические модели функций реакции и пе-
реноса представлены в таблице.

Линейные и квадратические модели  – одни 
из самых часто применяемых. Они используют-
ся в случае относительно небольших расстояний 

переноса или при наличии ограниченного ко-
личества испытанных популяций (Zeltiņš et  al., 
2019). Их достоинство  – это простота вычис-
лений. Линейная модель является упрощени-
ем симметричных колоколообразных кривых и 
описывает фенотипический ответ популяций в 
небольшом климатическом диапазоне, при этом 
оптимальные условия могут находиться за его 
пределами (Foff et al., 2014; Mátyás et al., 2023).

К преимуществу нелинейных моделей (Га-
усса, Коши, Вейбулла) относятся биологически 
интерпретируемые параметры. Например, для 
функций Гаусса и Коши параметры b0 и с0 со-
ответствуют максимальной производительности 
популяций, b1 и c1 – оптимальным условиям сре-
ды, соответствующим максимальной производи-
тельности, b2 и с2 – размаху изменчивости усло-
вий среды (Raymond, Lindgren, 1990; Lindgren, 
Ying, 2000; Seebacher, Grigaltchik, 2014). В каче-
стве недостатка нелинейных моделей L. P. Leites 
и соавт. (2012) указывают, что отсутствие на-
блюдений на экстремальных расстояниях пе-
реноса может мешать приближаться значениям 
признака к нулю, что требует наличия данных 
большого количества испытаний популяций. 
Также они вычислительно сложны, особенно 
в случае смешанных эффектов. В исследовании 
G. A. O’Neill и соавт. (2008) проанализированы 
25 моделей индивидуальных функций переноса 
(включая функцию Вейбулла и гамма-функцию), 
позволяющих аппроксимировать ассиметрич-
ные кривые. Из-за незначительного улучшения 
соответствия фактическим данным и сложности 
вычислений авторы отдали преимущество более 
простым моделям.

Некоторые математические модели функций реакции и переноса

Модель
Функция

реакции переноса

Линейная Y a a X e= + +0 1 Y a a X e= + +0 1∆

Квадратическая Y a a X a X e= + + +0 1 2
2 Y a a X a X e= + + +0 1 2

2∆ ∆

Гаусса Y b X b
b

e= −
−







 +0

1
2

2
22

exp ( ) Y b X b
b

e= −
−







 +0

1
2

2
22

exp ( )∆

Коши
Y c

X c
c

e=
+

−







+0

1

2

1
Y

c
X c
c

e=
+

−







+0

1

2

1 ∆

Примечание. Y  – фенотипический признак популяции; X  – климатическая переменная; 
ΔX – климатическая дистанция переноса; a0 – a2, b0 – b2, c0 – c2 – эмпирические коэффициенты; 
e – регрессионные остатки.
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В модели реакции и переноса может быть 
включено несколько климатических перемен-
ных. Это позволяет получать множественные 
уравнения, которые объясняют бόльшую долю 
изменчивости признака популяций по сравне-
нию с простыми однофакторными моделями 
(Andalo et  al., 2005; Beaulieu, Rainville, 2005; 
Wang et  al., 2006; Chmura, Modrzyński, 2023). 
В индивидуальные функции переноса в качестве 
независимой переменной могут также вклю-
чаться климатические переменные мест проис-
хождения популяций, а не расстояния переноса 
(Wang et al., 2006). В таком виде уравнение опи-
сывает в том числе генетическую изменчивость 
популяций по климатическим переменным на 
каждом отдельно взятом участке. Использова-
ние исходных климатических характеристик 
вместо расстояния переноса позволяет лучше 
выявлять дифференциацию популяций.

К наиболее изученным и часто применяе-
мым относятся квадратические модели нормы 
реакции и переноса (рис. 1).

В модели нормы реакции исследуемый ге-
нотип под воздействием факторов окружающей 
среды формирует определенный фенотип. Она 
позволяет определить условия, в которых фе-
нотипический признак достигает максималь-
ного значения, называемые климатическим оп-
тимумом. Модель переноса позволяет выявить 
климатический диапазон, в котором деревья 
проявляют лучшую адаптацию. Обычно пред-
полагается, что популяции лучше адаптированы 
к местным условиям, поэтому демонстрируют 
максимальные значения признака на небольших 
расстояниях переноса. При переносе на боль-
шие расстояния адаптационный потенциал сни-

жается и популяции демонстрируют снижение 
значений исследуемого признака (Kapeller et al., 
2013). Рассмотренные функции нормы реакции 
и переноса – полезные инструменты для изуче-
ния влияния изменений климатических факто-
ров на производительность популяций деревь-
ев, но они применимы только для отдельных 
генотипов либо отдельных экспериментальных 
участков. Для прогнозирования влияния кли-
мата и генетических особенностей на феноти-
пические признаки в пределах ареала вида или 
его части необходимо использовать более слож-
ные модели, к которым относятся обобщенные 
функции переноса.

ОБОБЩЕННАЯ ФУНКЦИЯ ПЕРЕНОСА

Данные с разных участков (или из разных 
экспериментов) могут объединяться в обоб-
щенную функцию переноса (general transfer 
function), исходя из предположения, что формы 
кривых и положение их вершин не имеют су-
щественных различий в зависимости от эколо-
гических условий (Carter, 1996; Rehfeldt et  al., 
1999b; Andalo et al., 2005), т. е. нет генетической 
изменчивости в адаптации и фенотипической 
пластичности. Основное требование для таких 
функций переноса  – наличие широкого диапа-
зона климатических расстояний, позволяющего 
выявить снижение фенотипического признака 
на больших дистанциях (Leites, Garzón, 2023). 
Для сопоставления разных экспериментальных 
участков по производительности популяций за-
висимая переменная может включаться в модель 
в относительных единицах (O’Neill, Nigh, 2011; 
O’Neill et  al., 2017; Sáenz-Romero et  al., 2019; 

Рис. 1. Схематическое изображение квадратических функций: нормы реакции (а) и переноса (б) 
(по Kapeller et al., 2013).
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Pedlar et  al., 2021a,  b), что позволяет снивели-
ровать различия в возрасте, потенциале роста, 
почвенных условиях (рис. 2).

Первые исследования по анализу данных 
испытаний географических культур для выяв-
ления реакции популяций на изменения клима-
та (Carter, 1996; Mátyás, 1994; Persson, Beuker, 
1997; Rehfeldt et  al., 1999b) выполнялись с ис-
пользованием обобщенных функций.

В работе S. N. Aitken и соавт. (2008) выделе-
ны пять факторов, которые могут влиять на на-
дежность общих функций переноса: 1)  формы 
отдельных кривых и положение их вершин мо-
гут отличаться в зависимости от экологических 
условий, что не учитывается в общей функции 
переноса; 2) влияние фиксированного климати-
ческого расстояния переноса на генетическую 
изменчивость среди популяций различается в 
зависимости от реализованной экологической 
ниши вида; 3)  обобщенная функция переноса 
не отображает фенотипическую пластичность 
отдельной популяции или генотипов в диапа-
зоне условий среды; 4)  кроме климата, в эво-
люционном процессе решающую роль играют 
пространственная автокорреляция, историчес
кая миграция вида, поток генов, адаптационная 
задержка, межвидовая конкуренция; 5) наличие 
варьирования фенотипической пластичности 
среди популяций и видов.

Обобщенная функция переноса объединяет 
данные с разных экспериментальных участков, 

что дает возможность прогнозировать реакцию 
генотипов в широком диапазоне климатических 
расстояний. Несмотря на отмеченные недостат-
ки, модели такого типа находят большое приме-
нение для определения климатических диапа-
зонов переброски семян, а в ряде случаев – для 
оценки влияния изменений климатических фак-
торов на популяции. Некоторых ограничений, 
которые имеют обобщенные функции переноса, 
лишены более сложные модели  – универсаль-
ные функции реакции и переноса, которые объе
диняют и нормы реакции популяций, и генети-
ческие эффекты.

УНИВЕРСАЛЬНЫЕ ФУНКЦИИ 
ПЕРЕНОСА И РЕАКЦИИ

Универсальная функция переноса (univer­
sal transfer function, UTF) связывает фенотипи-
ческие признаки с климатическими перемен-
ными происхождения и расстоянием переноса. 
Она объединяет нормы реакции и переноса, 
что позволяет прогнозировать фенотипические 
признаки любых популяций в разных условиях, 
а  также рассматривать UTF в качестве модели 
для прогнозирования фундаментальной клима-
тической ниши вида (Zhao, Wang, 2023). Впер-
вые UTF разработана G. A. O’Neill и соавт. (2008) 
по результатам испытаний климатипов сосны 
скрученной (Pinus contorta Douglas ex Loudon) 
или было получено уравнение прогнозирования 

Рис. 2. Обобщенные функции переноса для двух подвидов сосны скручен-
ной (Pinus contorta Douglas ex Loudon subsp. latifolia и subsp. contorta) в Бри-
танской Колумбии, Канада (Rehfeldt et al., 1999b).
ΔMAT – расстояние переноса, рассчитанное для среднегодовой температуры воздуха.
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запаса древесины, основанное на модели Коши. 
В  качестве климатических переменных места 
происхождения популяций в модель включена 
среднемесячная температура самого холодного 
месяца, а места выращивания  – среднегодовая 
температура, среднемесячная температура са-
мого холодного месяца и годовой индекс засухи.

С использованием базовых квадратических 
функций нормы реакции и переноса UTF запи-
сывается в виде (Zhao, Wang, 2023)

	 Yij = b0 + b1Xi + b2Xi
2 + b3ΔXi +

	 + b4ΔXi
2 + b5Xi

kΔXi
k + eij ,	 (3)

где Yij – показатель популяции i на эксперимен-
тальном участке j; Xi – одна или несколько клима-
тических переменных для места происхождения 
популяции i; ΔXi  – климатическое расстояние 
переноса популяции i; Xi

kΔXi
k – взаимодействия 

первого и второго порядков между Xi и ΔXj (k = 1 
или 2); eij – остатки; b0 – b5 – эмпирические ко-
эффициенты.

Универсальная функция реакции (univer­
sal response function, URF) объединяет влияние 
на фенотипы климатических факторов места 
выращивания и дифференциацию популяций, 
обусловленную локальной адаптацией к кли-
мату. Эта модель предложена T. Wang и соавт. 
(2010) и записывается в виде

	 Yij = b0 + b1Xi + b2Xi
2 + b3Xj +

	 + b4Xj
2 + b5Xi

kXj
k + eij ,	 (4)

где Yij – показатель популяции i на эксперимен-
тальном участке j; Xi – одна или несколько кли- 
матических переменных для места происхожде-
ния популяции i; Xj – одна или несколько клима-
тических переменных для экспериментального 
участка j; Xi

kXj
k – взаимодействия первого и вто-

рого порядков между Xi и Xj (k = 1 или 2); eij – 
остатки; b0 – b5 – эмпирические коэффициенты.

Экологические и генетические климатичес
кие эффекты оцениваются путем взятия част-
ных производных первого порядка URF отдель-
но по каждой переменной, характеризующей 
набор участков или популяций. Также кроме 
климатических факторов на дифференциацию 
популяций воздействуют пространственные ге-
нетические эффекты (например, поток генов), 
что может быть отражено в URF путем вклю-
чения географических переменных (Wang et al., 
2010).

Для ели черной (Picea mariana (Mill.) Britton, 
Sterns & Poggenb.) провинции Онтарио в ис-
следовании J. Yang и соавт. (2015), по данным 

долговременного эксперимента Лесной службы 
Канады (испытаны 202 популяции на 34 участ-
ках), были получены URF для высоты в 33 года: 
1)  полная модель, включающая среднегодовую 
температуру воздуха и годовое количество осад-
ков мест происхождения и выращивания, а так-
же взаимодействия этих факторов; 2)  модель 
с учетом среднегодовой температуры и взаимо-
действия переменных для мест происхождения 
и выращивания; 3) модель с учетом среднегодо-
вой температуры без взаимодействия перемен-
ных. В  последнем случае (самая простая мо-
дель) URF приняла следующий вид:
	 H = 7.140 + 0.605 MATs + 0.123 MATp –
	 – 0.067 MATs

2 – 0.015 MATp
2,	 (5)

где H  – высота в 33 года, м; MATs  – среднего-
довая температура экспериментального участ-
ка, °C; MATp – среднегодовая температура места 
происхождения популяции, °C.

Криволинейная поверхность, построенная 
по уравнению 5, достигая своего максимума, 
соответствует наиболее оптимальным условиям 
для выращивания культур ели черной (рис. 3, а). 
Климатический оптимум находится в диапазо-
не 3.5–5.5 °C, что требует для повышения про-
дуктивности древостоев перемещать северные 
популяции в южном направлении, а  южные  – 
в  северном. Среднегодовая температура возду-
ха экспериментального участка (окружающая 
среда) оказывает большее влияние на высоту 
культур, чем климат места происхождения по-
пуляций (генотип), о чем свидетельствуют полу-
ченные значения этого показателя в диапазоне 
рассматриваемых переменных. Взятие частных 
производных от URF позволяет количественно 
оценить вклад влияния окружающей среды (6) и 
генотипа (7) на изменение высот:
	 f  ′(MATs) = 0.605 – 0.134 MATs,	 (6)

	 f  ′(MATp) = 0.123 – 0.030 MATp,	 (7)

где f   ′(MATs)  – изменение высоты при увели-
чении  среднегодовой температуры воздуха 
экспериментального участка на 1  °C, м/°C; 
f   ′(MATp)  – изменение высоты при увеличении 
среднегодовой температуры воздуха места про-
исхождения популяции на 1  °C, м/°C; MATs  – 
среднегодовая температура экспериментального 
участка, °C; MATp – среднегодовая температура 
места происхождения популяции, °C (рис. 3, б).

К преимуществам URF относится то, что 
1)  прогнозирует адаптационную реакцию лю-
бых популяций в разных условиях, 2) позволяет 
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использовать выборки меньшего объема без сни-
жения точности прогнозов, 3) упрощает срав-
нение экологических и генетических эффектов 
климатических переменных на производитель-
ность популяций (Wang et al., 2010). Пошаговый 
отбор факторов в множественной регрессии дает 
возможность использовать URF для выявления 
наиболее значимых климатических перемен-
ных, объясняющих фенотипическую изменчи-
вость (Lu et al., 2014). URF показала эффектив-
ность для прогнозирования фундаментальной 
климатической ниши видов (Chakraborty et  al., 
2015, 2019a), а также для оценки эффективности 
вспомогательной миграции  древесных видов 
на уровне популяций (Aitken, Whitlock, 2013; 
DeMarche et al., 2019).

В моделях UTF и URF климатические усло-
вия места выращивания считаются отражением 
кратковременного воздействия экологического и 
генетического взаимодействия на фенотип, в то 
время как климат места происхождения – это от-
ражение долгосрочного генетического воздей-
ствия естественного отбора на фенотип (Leites 
et  al., 2012). В  случае моделей фиксированных 
эффектов основное различие между UTF и URF 
заключается в использовании непосредственно 
климатических переменных участка выращи-
вания или расстояния переноса. Исследования 
Y. Zhao и T. Wang (2023) показали, что обе мо-
дели имеют одинаковую обобщающую способ-
ность. При этом URF – более предпочтительна, 
так как климатические эффекты могут быть на-
прямую визуализированы, а расстояние перено-

са не может быть интерпретировано как влияние 
конкретных условий окружающей среды на по-
пуляции. Несмотря на то, что UTF и URF отно-
сятся к современным и широко применяемым 
инструментам для оценки влияния изменения 
климата на продуктивность лесов, эффектив-
ности вспомогательной миграции, они имеют 
некоторые недостатки. Ограничениями этих 
моделей, по мнению D. Luo et al. (2024), счита-
ются предположение, что реакция популяций на 
климатические условия не меняется с возрастом 
и использование данных для сравнительно мо-
лодых популяций, что не позволяет прогнозиро-
вать долговременную динамику популяций до 
возраста спелости, обусловленную изменения-
ми климата. Кроме того, к недостаткам URF сто-
ит отнести симметричную поверхность отклика, 
что в ряде случаев не соответствует фактиче-
ским данным.

Некоторые ограничения UTF и URF могут 
быть устранены. Если данные испытаний гео-
графических культур отличаются по возрасту, 
то проводится корректировка фенотипических 
признаков. Для этого применяют модели дина-
мики  древостоев, инвариантные относительно 
базового возраста (Lu et  al., 2014, 2016; Yang 
et  al., 2015; Berlin et  al., 2016). Также UTF и 
URF могут быть расширены путем включения 
переменной возраста популяций на момент 
проведения измерений (Hallingbäck et al., 2021; 
Liziniewicz et  al., 2023). Повысить обобщаю-
щую способность этих моделей можно путем 
включения показателей, характеризующих поч- 

Рис. 3. Универсальная функция реакции для высоты 33-летних культур ели черной в Онтарио, 
Канада (а) и изменение высоты при увеличении среднегодовой температуры воздуха на 1 °C 
мест происхождения и выращивания (б).
MATs – среднегодовая температура экспериментального участка, °C; MATp – среднегодовая температура 
места происхождения популяции, °C.

А. В. Лебедев
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венные и топографические условия. Например, 
для географических культур сосны в Средней 
Сибири показано, что на суглинках и песчаных 
почвах популяции имеют различные показатели 
продуктивности и сохранности (Кузьмин, Кузь-
мина, 2023; Kuzmin, Kuzmina, 2023). Однако 
сведения о почвенных условиях происхождений 
и мест испытания культур часто отсутствуют 
(особенно для исторических экспериментов).

D. Luo и соавт. (2024) предложили новый 
способ прогнозирования динамики  древостоев 
с учетом накопительного эффекта климатичес
ких изменений, происходящих в местах роста 
отдельных популяций. Подход основан на ин-
теграции URF в модели роста и производитель-
ности, инвариантные относительно базового 
возраста (G  & Y), по методике G. A.  O’Neill и 
G. Nigh (2011), G. Nigh (2014). На первом эта-
пе для отдельно взятой популяции оцениваются 
начальные значения верхней высоты с примене-
нием URF:
	 HTji = exp(a1 xj + a2 xt + a3 xj

2 +
	 + a4 xt

2 + a5 xj  xt)+ εjt ,	 (8)

где HTji  – верхняя высота для популяции  j на 
тестовом участке, м; xj  – климатическая пере-
менная для условий происхождения популя- 
ции  j (средняя за 1961–1990 гг.); xt – климатичес
кая переменная для участка t (средняя за проме-
жуток от года посадки до года проведения из-
мерения); a1 – a5 – эмпирические коэффициенты.

На следующем этапе значения полученных 
из URF верхних высот древостоя подставляются 
в уравнение (9) для вычисления соответствую-
щих классов бонитета на весь период прогнози-
рования роста:

HT
SI b b b SI b

b b age b SI b
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+ + + + +
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4
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4

exp ln( ) (ln( ))

exp ln( ) (ln( ))
,

		  (9)

где HTi – верхняя высота при заданном возрасте 
agei , м; SI – верхняя высота в базовом возрасте 
50  лет при отсутствии климатических измене-
ний, м; age – общий возраст, лет; b1 – b4 – эмпи-
рические коэффициенты, не имеющие биологи-
ческой интерпретации.

Полученный набор SI используется для ге-
нерации множества нечувствительных к кли-
матическим изменениям кривых роста верхней 
высоты (их количество соответствует возрасту 
окончания прогноза), для которых далее вы-

числяются индивидуальные годовые приросты. 
Итоговая климатически чувствительная кривая 
роста строится путем последовательного сум-
мирования отдельных приростов с верхней вы-
сотой для возраста i – 1 лет (при i > 1).

Универсальная функция реакции относит-
ся к современным методам обобщения данных 
испытаний географических культур, позволяя 
количественно оценивать вклад генетических 
и экологических эффектов в изменчивость фе-
нотипических признаков, выявлять фундамен-
тальную климатическую нишу видов, прогно-
зировать реакцию популяций на климатические 
изменения и разрабатывать рекомендации по 
вспомогательной миграции видов. Принимая 
во внимание ограничения метода, необходимы 
дальнейшие исследования, направленные на раз-
работку моделей, позволяющих прогнозировать 
несимметричные поверхности отклика, а также 
учитывать возрастную изменчивость индивиду-
альных функций норм реакции и переноса.

ОПТИМАЛЬНЫЕ И КРИТИЧЕСКИЕ 
РАСТОЯНИЯ ПЕРЕБРОСКИ СЕМЯН

Рекомендации по переброске лесных семян 
во многих странах, включая Россию, основа-
ны на использовании, главным образом, источ-
ников местного происхождения (Johnson et  al., 
2004; Bower et  al., 2014; Санников и др., 2017; 
Castellanos-Acuña et  al., 2018; Федорков, 2020). 
Это соответствует базовому принципу лесной 
генетики, согласно которому местные семена 
хорошо адаптированы к условиям окружающей 
среды, а также позволяют избегать внедрения 
в популяции неадаптированных генов (Ying, 
Yanchuk, 2006; Bucharova et  al., 2017). В  усло-
виях быстрых климатических изменений счи-
тается, что использование местных семян при 
создании лесных культур не обеспечивает это-
го соответствия (Fremout et  al., 2021; O’Neill, 
Gómez-Pineda, 2021; Pedlar et  al., 2021a, b). 
Вопрос о том, какие семена лучше (местные 
или перенесенные), продолжает оставаться дис-
куссионным (Boshier et  al., 2015; Mátyás et  al., 
2023), при этом границы зон переброски семян 
могут быть определены из моделей переноса, 
в которых потеря производительности популя-
ций связывается с климатическим расстоянием 
(Ukrainetz et al., 2011).

Оптимальное расстояние переброски се­
мян (optimal seed transfer distance) показы-
вает условия, при которых целевой показатель 
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достигает максимального значения (Kapeller 
et  al., 2013). Для простой квадратичной функ-
ции переноса (направленная вниз парабола) оно 
определяется путем взятия первой производной, 
приравнивания ее к нулю и решения уравнения 
относительно ΔX (Pedlar et  al., 2021a,  b). При 
вычисленной таким способом климатической 
дистанции функция переноса достигает своего 
максимума в точке

	
∆X a

amax ,= − 1

22
	 (10)

где ΔXmax – оптимальное расстояние переброски, 
при котором функция переноса достигает мак-
симума; a – эмпирические коэффициенты.

Расстояние переброски, при котором переме-
щаемые популяции будут превосходить по про-
изводительности местные, определяется, исходя 
из значения ΔXmax. Если ΔXmax < 0, то оптималь-
ным диапазоном будет от ΔXopt до ΔX = 0, а при 
ΔXmax > 0 – от ΔX = 0 до ΔXopt . Граница оптималь-
ного диапазона ΔXopt вычисляется по формуле

	
∆X a

aopt = − 1

2
, 	 (11)

где ΔXopt – граница оптимального диапазона пе-
реброски; a – эмпирические коэффициенты.

Критическое (безопасное) расстояние пе­
реброски семян (critical seed transfer distance) 
определяется дистанцией, на которую семена 
могут быть перемещены до того, как будет до-
стигнут заданный уровень снижения произво-
дительности, например 5 или 10 % относитель-
но местного климатипа (Ukrainetz et  al., 2011; 
O’Neill et al., 2014; Pedlar et al., 2021a, b) (рис. 4).

В случае с квадратичной функцией переноса 
оно может быть оценено путем решения урав-
нения

	
∆X

a a a a
aCSTD =

− ± −1 1
2

2 0

2

4
2

β
, 	 (12)

где ΔXCSTD  – критическое расстояние перебро-
ски; a – эмпирические коэффициенты; β – уро-
вень снижения производительности относитель-
но местного климатипа (в долях единицы).

Оптимальные и критические расстояния пе-
реброски семян служат полезным инструментом 
для отбора перспективных источников проис-
хождения как в условиях современного климата, 
так для обоснования наиболее адаптированных 
популяций к климату будущего для осущест-
вления вспомогательной миграции. Например, 
с использованием этого подхода получены диа
пазоны переброски семян с учетом изменений 
климата для основных лесообразующих по-
род Канады (O’Neill et  al., 2014; Pedlar et  al., 
2021a,  b). Однако внедрение принципов вспо-
могательной миграции в системы управления 
лесами происходит достаточно медленно из-за 
неопределенностей относительно будущих мас-
штабов и направления изменения климата (Park, 
Rodgers, 2023). Принимая во внимание широ-
кий спектр факторов окружающей среды, под 
воздействием которых происходит генетичес
кая дифференциация популяций, к переброске 
семян на большие расстояния стоит подходить 
с  осторожностью, так как выращенные из них 
деревья могут уступать местным, например по 
качеству древесины, устойчивости к вредителям 
и болезням леса и др.

Рис. 4. Схематическое изображение определения критического расстояния переброски при максимально 
допустимом уровне снижения производительности β для квадратической функции переноса (а) и функ-
ции Гаусса с евклидовым расстоянием переноса (б).

А. В. Лебедев
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ПРАКТИЧЕСКАЯ ЗНАЧИМОСТЬ 
ДЛЯ КЛИМАТИЧЕСКИ 
ОПТИМИЗИРОВАННОГО 
ЛЕСНОГО ХОЗЯЙСТВА

Термин «климатически оптимизированное 
лесное хозяйство» (Climate-Smart Forestry, CSF) 
впервые предложен в 2008  г. (Nitschke, Innes, 
2008), а концепция, сформулированная в 2015 г. 
(Nabuurs et al., 2015), получила дальнейшее раз-
витие (Jantke et al., 2016; Yousefpour et al., 2018; 
Bowditch et al., 2020; Cooper, MacFarlane, 2023). 
В  настоящее время не существует общепри-
нятого определения CSF (Bowditch et al., 2020; 
Cooper, MacFarlane, 2023), но во многих из них 
обращается внимание на сокращение выбросов 
парниковых газов и эффективное связывание 
атмосферного углерода для смягчения послед-
ствий изменения климата. В  качестве основ-
ных принципов CSF выделяются (Verkerk et al., 
2020): 1)  увеличение запасов углерода в лесах 
в сочетании с предоставлением широкого спек-
тра других экосистемных услуг, 2)  повышение 
устойчивости лесов за счет реализации адаптив-
ного лесоуправления, 3) использование древес-
ных ресурсов для замены невозобновляемых, 
насыщенных углеродом материалов.

Рассмотренные выше основные виды моде-
лей реакции деревьев на изменение климати-
ческих условий, основанные на использовании 
данных испытаний географических культур, 
позволяют решать ряд важных задач для CSF: 
1)  количественно оценивать пределы адапта-
ции местных популяций к прогнозируемым 
климатическим изменениям, экологический и 
ресурсный потенциал лесов будущего; 2) прог
нозировать рост древостоев с учетом накопи-
тельного эффекта изменений климата и обосно-
вывать наиболее подходящие к новым условиям 
лесохозяйственные мероприятия; 3)  выявлять 
границы климатически оптимальных районов 
переброски семян (динамическое лесосемен-
ное районирование) и разрабатывать стратегии 
вспомогательной миграции для сохранения и 
повышения продуктивности лесов будущего.

Начиная с первых опытов конца XIX – начала 
XX в. М. К. Турского, Н. С. Нестерова, В. Д. Оги-
евского и до первой четверти XXI  в. в России 
было создано большое количество эксперимен-
тальных объектов по изучению географических 
культур основных хозяйственно значимых лесо-
образующих пород: сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.), ели обыкновенной (Picea abies (L.) 
H. Karst.) и е. сибирской (P. obovata Ledeb.), ли-

ственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.), 
дуба черешчатого (Quercus robur L.) и др. Но по-
тенциал собранных данных о фенотипической 
изменчивости популяций остается раскрытым 
не в полной мере, учитывая последние достиже-
ния отечественной и зарубежной науки. Самая 
масштабная в нашей стране – программа 1972 г. 
по изучению имеющихся и созданию новых гео-
графических культур, инициатором которой был 
Е. П. Проказин (1972). Результаты ее реализации 
(Проказин, 1983; Shutyaev, Giertych, 1997, 2000; 
Наквасина и  др., 2008; Николаева и  др., 2016; 
Nakvasina et al., 2019; Кузьмин, Кузьмина, 2023, 
2024; Kuzmin, Kuzmina, 2023), как и многих дру-
гих экспериментов (Пальцев, Мерзленко, 1990; 
Чернодубов и др., 2005; Шутяев, 2007; Кулаков, 
Сиволапов, 2023), имеют высокую научную и 
практическую ценность в настоящее время.

На неудовлетворительное состояние совре-
менного генетико-селекционного комплекса 
России обращают внимание А.  П.  Царев и  др. 
(2021), Ю.  Н.  Гагарин (2024), основные про-
блемы обозначены в публикации В.  В.  Тарака-
нова и  др. (2021). В  условиях снижения пло-
щадей с  действующими опытами по изучению 
географических культур особую ценность для 
исследования реакции деревьев на изменение 
климата приобретают исторические данные. 
Успешным примером агрегации эксперимен-
тальных данных служат базы данных фенотипи-
ческой изменчивости деревьев и популяций из 
различных мест происхождения для бука евро-
пейского (Fagus sylvatica  L.) в Европе (Robson 
et al., 2018), сосны обыкновенной в Шотландии 
(Beaton et al., 2022), ели обыкновенной в Герма-
нии (Liepe et al., 2024). Подобные наборы дан-
ных могут быть сформированы и для россий-
ских экспериментов. Рассмотренные в обзоре 
методы представляют практическое руководство 
к анализу как исторических, так и современных 
данных испытаний географических культур для 
разработки рекомендаций по управлению ле-
сами в условиях возрастающих климатических 
рисков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Приведенный обзор показывает, что как ин-
дивидуальные функции переноса и реакции, так 
и более сложные модели (обобщенная функция 
переноса и универсальные функции реакции и 
переноса) полезны для решения задач, связан-
ных с прогнозированием реакции популяций 
деревьев на климатические изменения (рост, 
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продуктивность и выживаемость) и оценкой 
их адаптационного потенциала, с разработкой 
рекомендаций по переброске семян (включая 
вспомогательную миграцию) и климатически 
оптимального лесосеменного районирования, 
а также по сохранению и повышению ресурс-
ного и экологического потенциала лесов буду-
щего. Результаты исторических и современных 
опытов по испытанию географических культур 
в условиях стремительно происходящего потеп
ления климата приобретают особую научную и 
практическую ценность. Разработка надежных 
прогностических моделей реакции популяций 
лесообразующих пород на изменение условий 
окружающей среды возможна при наличии ре-
презентативных данных об их фенотипической 
изменчивости. Создание баз данных, длитель-
ный мониторинг за географическими культу-
рами, их сохранение, создание новых экспери-
ментальных объектов  – это одни из ключевых 
моментов для успешной разработки походов по 
реализации принципов климатически оптимизи-
рованного лесного хозяйства.

Исследование выполнено за счет средств 
гранта Российского научного фонда №  23-76-
01016.
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A REVIEW OF METHODS FOR MODELING TREE RESPONSE 
TO CLIMATE CHANGE USING PROVENANCES TRIALS DATA
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Climate warming in recent decades has had a strong impact on tree populations, which will either adapt to new 
conditions or their mortality rate increases. The results of provenance tests can serve as a reliable basis for studying 
the response of trees to environmental change. Since the early 1990s, modeling of phenotypic traits of populations 
from climatic factors (seed origin and testing sites) and the use of such models in forestry practice have been 
developed in foreign countries. The objective of this review is to consider the main approaches to modeling tree 
responses to climate change based on provenance test data and discuss their application to climate-smart forestry. 
Individual transfer and reaction functions and more complex models (generalized transfer function and universal 
transfer and reaction functions) are useful tools for solving problems related to forecasting the response of tree 
populations (growth, productivity and survival) to climate change and assessing their adaptive potential, developing 
recommendations for seed transfer (including assisted migration) and climate-smart forest seed zoning, safing and 
increasing the resource and ecological potential of future forests. The results of historical and current provenance 
tests in conditions of rapid climate warming have special scientific and practical value. The development of reliable 
models for forecasting the response of forest-forming tree species populations to changing environmental conditions 
is possible in the presence of representative data on their phenotypic variability. This requires the formation of 
databases combining the results of provenance tests data.

Keywords: transfer distance, transfer function, response function, genetic effects, phenotypic plasticity, species 
adaptation, climate-smart forestry.
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