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Аннотация. Лесные экосистемы, занимающие почти треть свободной ото льда поверхности 
суши, играют важную роль в глобальном круговороте углерода благодаря своей способности на-
капливать его в своих тканях и смягчать последствия изменения климата. Актуальной становится 
количественная оценка продуктивности лесных экосистем, и на первый план выступает точность 
оценки фитомассы и углерода, а также содержания сухого вещества (ССВ) – одного из наиболее 
трудозатратных показателей при определении фитомассы деревьев. Содержание влаги в компо-
нентах дерева и ССВ, как его обратная величина, характеризует жизненное состояние дерева 
и во многом определяется как наследственными причинами, так и условиями произрастания. 
Известно, что ССВ видоспецифично, однако данные о его распределении в древесине и коре 
вдоль по стволу довольно редки. Цель нашего исследования состояла в анализе видовых осо-
бенностей изменения ССВ в древесине и коре вдоль по стволу дерева. По данным 3 823 дисков, 
взятых по относительным высотам ствола шести лесообразующих видов вдоль по уральскому 
меридиану, рассчитаны регрессионные модели смешанного типа, включающие в качестве неза-
висимых переменных возраст дерева и диаметр ствола, а также положение диска вдоль по стволу. 
Видовая принадлежность ССВ учтена вводом в модель фиктивных переменных. Установлен об-
щий для исследованных видов характер изменения ССВ как в древесине, так и в коре, а именно 
его снижение в направлении от основания ствола к вершине. Некоторые виды существенно раз-
личаются по величине ССВ в древесине и коре. Имеются также различия ССВ в древесине сосны 
разных регионов, по-видимому, вследствие различия в условиях влагообеспечения.

Ключевые слова: содержание сухого вещества вдоль по стволу, древесина и кора ствола, со-
сна обыкновенная, сосна кедровая сибирская, ель сибирская, пихта сибирская, береза повислая, 
лиственница Сукачева, регрессионные модели
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Abstract. Forest ecosystems, which occupy almost a third of the ice-free land surface, play an 
important role in the global carbon cycle due to their ability to store it in their tissues and mitigate the 
effects of climate change. Quantitative assessment of the productivity of forest ecosystems is becoming 
relevant, and the accuracy of the assessment of phytomass and carbon, as well as the dry matter content 
(DMC), one of the most labor-consuming indicators in estimating the phytomass of trees, comes to the 
fore. The moisture content in the components of the tree and the DMC, as its inverse value, characterizes 
the vital state of the tree and is largely determined by both hereditary causes and growing conditions. 
It is known that the DMC is species-specifi c, however, data on its distribution in wood and bark along 
the stem are quite rare. The purpose of our study was to analyze the specifi c features of DMC changes in 
wood and bark along the stem of the tree. According to the data of 3 823 disks taken from the relative stem 
heights of six forest-forming species along the Ural meridian, regression models of a mixed type were 
calculated, including as independent variables the age of the tree and the diameter of the stem, as well as 
the position of the disk along the stem. The species affi liation of the DMC data is taken into account by 
entering dummy variables into the model. The common character of the DMC change in both wood and 
bark has been established for the studied species, namely, its decrease in the direction from the base of the 
stem to its top. Some species differ signifi cantly in the DMC in wood and bark. There are also differences 
in DMC of pine wood from different regions, apparently due to differences in moisture conditions.
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Введение
Лесные экосистемы, занимающие почти треть 

свободной ото льда поверхности суши, играют 
важную роль в глобальном круговороте углеро-

да благодаря своей способности накапливать его 
в своих тканях (A large and…, 2011; Integrated 
global assessment…, 2023). В последнее время ак-
тивно обсуждается возможность инвестирования 
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в лесовосстановление и/или лесовозобновление 
для смягчения последствий изменения климата 
(The global tree…, 2019; Comment on…, 2019). Это 
побудило научное сообщество исследовать коли-
чественную оценку продуктивности лесных экоси-
стем, и на первый план выступает точность оценки 
фитомассы и углерода различного компонентного 
состава деревьев. Один из способов решения дан-
ной задачи состоит в повышении точности опреде-
ления содержания сухого вещества (ССВ) – одного 
из наиболее трудоемких процессов при определе-
нии фитомассы и углеродного пула деревьев (Це-
пордей, 2023). Содержание влаги в компонентах 
дерева и ССВ, как его обратная величина, харак-
теризуют жизненное состояние дерева и во мно-
гом определяются как наследственными причи-
нами, так и условиями произрастания (Исаева, 
Черепнин, 1988; Наквасина, 2002). Особо важную 
роль в физиологии растений играет ССВ в листве, 
в значительной степени определяя интенсивность 
фотосинтеза (Foliar moisture content…, 2019; Leaf 
water content…, 2022). ССВ в листьях оливкового 
дерева (Phillyrea latifolia L.) объясняет около 92 % 
изменчивости удельной листовой поверхности, 
или отношения поверхности листвы к ее сухой 
массе (A standardized protocol…, 2001). Информа-
ция о влажности и ССВ во фракциях фитомассы 
насаждений необходима при моделировании лес-
ных пожаров (Hiemstra, Jong, 2006).

Для той или иной фракции фитомассы часто 
приводятся средние значения ССВ (Усольцев, 1985; 
Shipley, Vu, 2002) или влажности, как ее обратной 
величины (Усольцев, 1975). В продвинутых вариан-
тах оценки ССВ даются в связи с возрастом дере-
ва, его высотой или диаметром ствола (Молчанов, 
1964; Bergstedt, Olesen, 2000; Baturaygil et al., 2021). 
При моделировании фитомассы и первичной про-
дукции деревьев вклад ССВ может объяснять до 
55 % их изменчивости (Leaf dry matter…, 2017).

Известно, что ССВ тесно коррелирует с базис-
ной плотностью (Полубояринов и др., 1982; Shipley, 
Vu, 2002). Поскольку изменчивость базисной плот-
ности ниже, чем ССВ (или влажности), показа-
тель базисной плотности как наименее изменчи-
вый и более легко устанавливаемый используется 
для определения ССВ в древесине. Коэффициент 

корреляции при этом может составлять у березы 
–0,520, у сосны –0,890, у ели –0.810 (Полубояринов 
и др., 1982) и у маниока (Manihot esculenta Crantz) 
–0,999 (Determination…, 2011).

Производство биоэнергии – важный компо-
нент усилий по снижению зависимости от иско-
паемых видов топлива (Тюкавина и др., 2018), 
а основной биоэнергетической характеристикой 
является теплотворная способность (Теплотвор-
ная способность…, 2024). Названный показатель 
характеризует не только качество биотоплива, но 
и используется при индексировании энергетиче-
ских циклов в лесных экосистемах (Zeng et al., 
2014; Energy stored…, 2021). Одним из способов 
получения биоэнергии является анаэробное рас-
щепление растительного сырья в биореакторах 
и последовательное преобразование полученного 
биогаза в электричество и тепло с помощью специ-
ального генератора (Weiland, 2010). Учитывая, что 
выход метана в основном определяется выходом 
сухого вещества, высокий выход сухого вещества 
является основной целью выращивания «биогазо-
вых» культур (Herrmann, Rath, 2012).

Для достижения оптимального использования 
отходов лесозаготовок в энергетике важно знать, 
как различные методы обработки и хранения влия-
ют на свойства исходного сырья. Анализ измене-
ния содержания влаги в разных вариантах хране-
ния отходов лесозаготовок хвойных пород выявил 
не только характер снижения влажности в процес-
се естественной сушки, но и влияние влажности 
на потерю сухого вещества, варьирующую от 1 до 
3 % в месяц (Modelling moisture…, 2011; Open-air 
storage…, 2015). Поскольку темпы изменения со-
держания влаги и сухого вещества в процессе высы-
хания зависят от погоды, были разработаны модели 
оценки названных показателей во времени с учетом 
погодных условий (Weather based moisture…, 2018) 
и степени разложения (Dry matter losses…, 2019).

Таким образом, ССВ анализируется исследова-
телями во многих приложениях как технического, 
так и биологического характера. Однако многофак-
торные закономерности изменения ССВ в древе-
сине и коре по относительным высотам ствола по 
аналогии с моделями чисел сбега вдоль по стволу 
(Усольцев, 1984) фактически не изучались.
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Цель, методика 
и объекты исследования

Цель настоящего исследования состояла в ана-
лизе видовых особенностей изменения ССВ в дре-
весине и коре вдоль по стволу дерева.

Для достижения поставленной цели мы ис-
пользовали авторскую базу эмпирических данных 
о ССВ лесообразующих пород Северной Евразии 
(Usoltsev, 2020). 

Таблица 1
Table 1

Статистики показателей 3823 модельных деревьев, включенных в регрессионный анализ
Statistics of 3823 sample trees included in the regression analysis

Статистики
Statistics

Показатели исходных данных
Indicators of the initial data

A D Sw Sbk

Сосна обыкновенная Pinus sylvestris L., Тургайский прогиб
Pinus sylvestris L., Turgai Depression

Среднее значение
The average value 27,0 7,0 44,2 48,2

Минимальное значение
Minimum value 5,0 0,3 27,1 25,0

Максимальное значение
Maximum value 110,0 34,5 70,0 83,5

Стандартное отклонение
Standard deviation 18,0 5,3 7,2 11,5

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 67,7 75,6 16,4 23,8

Число наблюдений 
Number of observations 3500 3492 3180 3180

Сосна обыкновенная Pinus sylvestris L., Средний Урал
Pinus sylvestris L., Middle Urals

Среднее значение
The average value 24,0 8,9 39,4 40,1

Минимальное значение
Minimum value 15,0 2,4 30,0 28,6

Максимальное значение
Maximum value 32,0 20,0 55,6 56,5

Стандартное отклонение
Standard deviation 6,5 4,6 5,0 5,6

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 27,4 51,5 12,8 14,1

Число наблюдений 
Number of observations 110 110 110 110

Сосна сибирская Pinus sibirica Du Tour., Средний Урал
Pinus sibirica Du Tour., Middle Urals

Среднее значение
The average value 92,0 19,4 46,8 53,9

Минимальное значение
Minimum value 50,0 8,1 35,7 42,4

Из нее отобрано 3823 модельных дерева, рас-
пределение которых по древесным видам представ-
лено в табл. 1.

Мы предполагаем построить аллометриче-
ские модели ССВ смешанного типа (mixed-effects 
models) (Усольцев и др., 2018), включающие как 
численные (дендрометрические показатели), так 
и фиктивные переменные, кодирующие видовую 
принадлежность исходных данных (табл. 2).
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Статистики
Statistics

Показатели исходных данных
Indicators of the initial data

A D Sw Sbk

Максимальное значение
Maximum value 146,0 29,3 63,9 61,9

Стандартное отклонение
Standard deviation 33,1 6,0 7,1 5,7

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 36,1 30,9 15,2 10,6

Число наблюдений 
Number of observations 38 38 38 38

Ель сибирская Picea obovata L., Средний Урал
Picea obovata L., Middle Urals

Среднее значение
The average value 77,0 20,4 46,2 43,9

Минимальное значение
Minimum value 37,0 6,1 33,4 35,0

Максимальное значение
Maximum value 134,0 37,9 66,8 60,0

Стандартное отклонение
Standard deviation 28,1 10,2 8,1 5,5

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 36,5 49,9 17,5 12,6

Число наблюдений 
Number of observations 84 84 84 84

Сосна сибирская Abies sibirica L., Средний Урал
Abies sibirica L., Middle Urals

Среднее значение
The average value 69,0 13,7 43,0 42,1

Минимальное значение
Minimum value 20,0 0,8 31,3 25,0

Максимальное значение
Maximum value 164,0 40,3 57,2 57,1

Стандартное отклонение
Standard deviation 28,0 8,6 5,5 6,3

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 40,7 62,9 12,7 15,1

Число наблюдений 
Number of observations 214 214 213 213

Береза провислая Betula pendula Roth, Южный Урал
Betula pendula Roth, Southern Urals

Среднее значение
The average value 57,0 15,2 57,0 35,5

Минимальное значение
Minimum value 31,0 7,0 47,7 28,7

Максимальное значение
Maximum value 86,0 26,3 71,1 46,1

Стандартное отклонение
Standard deviation 15,0 5,3 5,7 3,0

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 26,5 34,8 10,0 8,4

Продолжение табл. 1
Continuation of table 1
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Таблица 2
Table 2

Схема кодирования видов с указанием регионов, в которых определено ССВ древесины 
и коры по относительным высотам стволов деревьев

Species coding scheme indicating the regions in which the DMC of wood 
and bark is determined by the relative heights of tree stems

Вид
Types

Регион
Region

Фиктивные переменные
Dummy variables

Х1 Х2 X3 Х4 X5 X6

Сосна обыкновенная
Pinus sylvestris

Тургайский прогиб
Turgajskij progib 0 0 0 0 0 0

Сосна обыкновенная
Pinus sylvestris

Средний Урал
Middle Urals 1 0 0 0 0 0

Сосна сибирская
Pinus sibirica

Средний Урал
Middle Urals 0 1 0 0 0 0

Ель сибирская
Picea obovata

Средний Урал
Middle Urals 0 0 1 0 0 0

Пихта сибирская
Abies sibirica

Средний Урал
Middle Urals 0 0 0 1 0 0

Береза повислая
Betula pendula

Южный Урал
Southern Urals 0 0 0 0 1 0

Лиственница Сукачева
Larix Sukaczewii
(культуры)

Тургайский прогиб
Turgajskij progib 0 0 0 0 0 1

Статистики
Statistics

Показатели исходных данных
Indicators of the initial data

A D Sw Sbk

Число наблюдений 
Number of observations 159 159 159 159

Лиственница Сукачева Larix Sukaczewii N. Dyl., Тургайский прогиб (культуры)
Larix Sukaczewii N. Dyl., Turgai Depression (plantation)

Среднее значение
The average value 40,0 16,1 58,7 47,5

Минимальное значение
Minimum value 40,0 6,2 45,0 32,8

Максимальное значение
Maximum value 40,0 28,0 71,3 66,7

Стандартное отклонение
Standard deviation 0 6,3 6,9 9,3

Коэффициент вариации, %
Coeffi cient of variation, % 0 39,1 11,8 19,6

Число наблюдений 
Number of observations 81 81 39 39

Примечание. A – возраст дерева, лет; D – диаметр ствола на высоте груди, см; Sw и Sbk – соответственно ССВ в древесине 
и коре ствола, %.

Note. A – is the age of the tree, years; D – is the diameter of the trunk at chest height, cm; Sw and Sbk – are, respectively, the DMC 
in the wood and bark of the trunk, %.

Окончание табл. 1
The end of table 1
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В рассчитываемую модель в качестве независи-
мых переменных, наряду с возрастом и диаметром 
ствола, включили значения относительной высоты 
(в долях от общей высоты ствола) в первой, второй 
и третьей степени. В силу нелинейности исследу-
емых зависимостей применено логарифмирование 
переменных. Исключение составила относитель-
ная высота ствола как независимая переменная, 
изменяющаяся в диапазоне от 0 до 0,9, и поэтому 
она введена в модель в виде полинома без лога-
рифмирования.

Поскольку известна специфичность реакции 
древесных видов на изменения климата (Суво-
рова, 2009; Impact of warmer…, 2022), для учета 
этой видоспецифичности в модель необходимо 
включать синергизмы, т. е. произведения Xi на 
структурные и климатические независимые пере-
менные. Но без предварительного качественного 
анализа взаимодействий механический перебор 
синергизмов приводит к тому, что модель стано-
вится неустойчивой, т. е. некорректной при смене 
фактических исходных данных. Выход на полу-
чение корректных синергизмов в подобных слу-
чаях возможен, в частности, путем применения 
метода последовательного сокращения размерно-
сти (Усольцев, 1985). Суть его в том, что вначале 
выводится связь искомой переменной с одной из 
независимых переменных, затем рассчитывается 
связь полученных регрессионных коэффициентов 
со второй независимой переменной и вставляет-
ся в первую зависимость. Затем рассчитывается 
связь полученных регрессионных коэффициентов 
с третьей независимой переменной и т.  д. (Матвеев, 
Усольцев, 1991; Регрессионные модели…, 1994). 
Получаем структуру модели, регрессионные ко-
эффициенты которой уточняются на всем массиве 
данных. Но для этого нужно иметь хорошо структу-
рированную (близкую к ортогональной) исходную 
многофакторную матрицу данных, обычно полу-
чаемую при планировании активного эксперимен-
та. При планировании пассивного эксперимента, 
как в нашем случае, ее получить практически не-
возможно (Налимов, 1971). Поскольку в этой связи 
имеется риск получения некорректных взаимодей-
ствий, мы ограничиваемся включением в модель 
простого блока фиктивных переменных.

Результаты и их обсуждение
В итоге расчетов получены модели:
– для ССВ в древесине

ln(CCB) = 2,8356 + 0,4875(lnA) – 0,0362(lnA)2 –
– 0,1022(lnD) + 0,2456hi – 0,9994hr

2 + 0,6089hi
3 –

– 0,0653X1 – 0,0871X2 – 0,0775X3 – 0,1666X4 + 
+ 0,1676X5 + 0,2572X6;       (1)
adjR2 = 0,646; SE = 0,100;

– для ССВ в коре

ln(CCB) = 3,5630 + 0,3347(lnA) – 0,0308(lnA)2 –
– 0,0567(lnD) – 1,6054hi + 1,7272hi

2 – 0,5868hi
3 –

– 0,1031X1 + 0,1106X2 – 0,0826X3 – 0,1817X4 – 
– 0,2850X5 + 0,0185X6;       (2)
adjR2 = 0,608; SE = 0,140;

где A – возраст дерева, лет; D – диаметр ствола на 
высоте груди, см; hi – относительная высота, выра-
женная в долях общей высоты дерева; ССВ – содер-
жание сухого вещества в древесине или коре, %. 
Свободный член моделей (1) и (2) скорректирован 
на логарифмическое преобразование (Baskerville, 
1972). В окончательную структуру моделей вклю-
чены только независимые переменные, статисти-
чески значимые на уровне Р95. Коэффициент де-
терминации adjR2 скорректирован на количество 
переменных; SE – стандартная ошибка моделей (1) 
и (2). Равномерность остаточной дисперсии моде-
лей (1) и (2) подтверждает рис. 1.

После подстановки в модели (1) и (2) средних 
значений возраста (32 года) и диаметра ствола 
(8,2 см) путем табулирования моделей по задава-
емым значениям относительной высоты в диапа-
зоне от 0 до 0,9 построены для каждого вида зави-
симости, графическое изображение которых дано 
на рис. 2 и 3.

Судя по рис. 2 и 3, ССВ как в древесине, так 
и в коре снижается в направлении от основания 
ствола к его вершине, хотя по конфигурации ли-
нии регрессии несколько различаются. Наиболь-
шей долей сухого вещества в древесине отличают-
ся береза и лиственница, а наименьшей – пихта. 
На Среднем Урале сосна, кедр и ель имеют близ-
кие значения ССВ в древесине, но сосна в Тургай-
ском прогибе существенно превосходит по ССВ 
сосну Среднего Урала вследствие более жестких 
условий роста в степи. 
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Рис. 3. Изменение ССВ в коре вдоль по стволу дерева согласно модели (2)
Fig. 3. The change of DMC in the bark along the stem of the tree according to the model (2)

Рис. 1. Соотношение фактических и расчетных данных по моделям (1) и (2): 
а – для древесины, б – для коры

Fig. 1. The ratio of actual and calculated data for models (1) and (2): 
a – for wood, б – for bark

 а  б

Рис. 2. Изменение ССВ в древесине вдоль по стволу дерева согласно модели (1)
Обозначения здесь и далее: 1 – Pinus sylvestris L., Тургайский прогиб; 2 – Pinus sylvestris, Средний Урал; 

3 – Pinus sibirica Du Tour., Средний Урал; 4 – Picea obovata L., Средний Урал; 5 – Abies sibirica L., Средний Урал; 
6 – Betula pendula Roth, Южный Урал; 7 – Larix Sukaczewii N. Dyl., Тургайский прогиб (культуры)

Fig. 2. DMC change in wood along the stem of the tree according to the model (1)
Designations here and further: 1 – Pinus sylvestris L., Turgai Depression; 2 – Pinus sylvestris, Middle Urals; 

3 – Pinus sibirica Du Tour., Middle Urals; 4 – Picea obovata L., Middle Urals; 5 – Abies sibirica L., Middle Urals; 
6 – Betula pendula Roth, Southern Urals; 7 – Larix Sukaczewii N. Dyl., Turgai Depression (plantation)
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Наибольшее ССВ в коре наблюдается у кедра 
и наименьшее – у березы. Близкие значения ССВ 
в коре у сосны и кедра в Тургайском прогибе, 
а также у сосны и ели на Среднем Урале.

Выводы
Таким образом, установлен общий для ис-

следованных видов характер изменения ССВ как 

в древесине, так и в коре, а именно его снижение 
в направлении от основания ствола к вершине. 
Некоторые виды существенно различаются по ве-
личине ССВ в древесине и коре. Имеются также 
различия ССВ в древесине сосны разных регио-
нов, по-видимому, вследствие различия в условиях 
влагообеспечения.
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