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По цифровым материалам спутникового зондирования лесного покрова России составлена регио-
нальная карта нормализованного разностного вегетационного индекса NDVI бореальных лесов
Волжского бассейна. Проведен эколого-географический анализ индекса, характеризующего фи-
зиологические основы их продуктивности. Выполнен статистический анализ связей фотосинтети-
ческого потенциала трех групп бореальных лесов с климатом и равнинным рельефом, а также с про-
дуктивностью лесных формаций. Определены соответствующие орографические и климатические
условия максимальных и минимальных значений NDVI. Выявлена структура экологических про-
странств растительности, продуктивности и вегетационного индекса, установлены закономерности
физиологической адаптации лесных сообществ к изменениям оро-климатических факторов.
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В решении современных задач рационального
управления лесными ресурсами в глобальном
масштабе на основе прогнозирования их клима-
тогенных изменений все большее значение при-
обретают методы дистанционного зондирования
лесов из космоса, открывающие новые возмож-
ности построения автоматизированных техноло-
гий их непрерывного долговременного монито-
ринга (Барталев и др., 2010; Исаев, 2012). Карто-
графирование лесов по данным дистанционного
зондирования Земли основано на автоматизиро-
ванной системе фиксации сканирующим радио-
метром пространственных изменений весьма
специфичных, не традиционных для геоботани-
ческой картографии отражательных характери-
стик лесного покрова, – главным образом жиз-
ненных форм растений, типов вегетативных орга-
нов (листьев и хвои), а также и их фенологической
динамики. Это обеспечивает унифицированное
картографирование растительного покрова боль-
ших территорий по указанным фитоценологиче-
ским признакам, что и было реализовано в рам-
ках международного проекта Global Land Cover
2000 (Bartholome, Belward, 2005). На основе дан-

ных спутниковой системы SPOT-Vegetation были
созданы карты наземных экосистем Северной
Евразии (Bartalev et al., 2003), а по данным Terra-
MODIS – карта растительного покрова России
(Барталев и др., 2011).

В соответствии с возможностями дешифриро-
вания космических снимков легенда к карте Рос-
сии включает несколько классов и 18 типологиче-
ских единиц фитоценологических ареалов, кото-
рые авторами названы “типами растительности”.
Для лесной зоны выделены шесть таких типов:
1) хвойные вечнозеленые; 2) лиственные; 3) сме-
шанные с преобладанием хвойных, 4) смешан-
ные; 5) смешанные с преобладанием лиственных:
6) хвойные листопадные.

Следует отметить, что эти дефиниции совер-
шенно не соответствуют принятому в традицион-
ной геоботанике содержательному смыслу поня-
тий “классы растительных формаций” и “типы
растительности” (Сукачев, 1975; Сочава, 1979;
Вальтер. 1982), на основе которых создана из-
вестная классификация растительного покрова
Европейской России и построены соответствую-
щие мелкомасштабные карты (Исаченко, Лав-
ренко, 1974; Грибова и др. 1980; Котова, 1987).
В связи с этим для лесов Волжского бассейна де-
финиции новой геоботанической систематики

1 Исследования выполнены при финансовой поддержке
РФФИ (18–05–00024–а).
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будем называть условно группами бореальных и не-
моральных лесов.

Данные группы характеризуют в неявном виде
физиологические аспекты функциональной органи-
зации растительного (в том числе лесного) покрова,
лежащие в основе его продуктивности, и в этом их
несомненные преимущества по сравнению с вы-
делением традиционных геоботанических еди-
ниц. Одним из таких преимуществ являются уже
широко используемый в аэро-космической лес-
ной экологии численный показатель – нормали-
зованный разностный вегетационный индекс NDVI
(Normalized Difference Vegetation Index).

В международной литературе чаще всего рас-
сматриваются изменения NDVI растительных со-
обществ, связанные с климатическими колеба-
ниями (Nath, 2014; Song et al., 2014; Aburas et al.,
2015; Park et al., 2015; Zhang et al., 2015; и др.), од-
нако причинные механизмы этих связей остают-
ся слабо изученными. В настоящем сообщении
изложен опыт изучения закономерностей диффе-
ренциации NDVI бореальных лесов крупного
экорегиона в пространствах современного кли-
мата и равнинного рельефа. Установленная оро-
климатическая ординация фотосинтетической
активности лесного покрова может в определен-
ной степени имитировать ее климатогенную ди-
намику во времени (свойство эргодичности эко-
логической системы).

ВЕГЕТАЦИОННЫЙ ИНДЕКС, 
ФОТОСИНТЕЗ И ПРОДУКТИВНОСТЬ

Вегетационный индекс вычисляется по следу-
ющей формуле:

(1)
где Nir и Red суть коэффициенты спектральной
яркости в ближней инфракрасной (NIR) и крас-
ной (RED) областях спектра электромагнитного
излучения. Типичная кривая отражения имеет
максимум в области NIR из-за сильного отраже-
ния листьями и минимум в RED из-за поглоще-
ния хлорофиллом, поэтому NDVI отражает коли-
чество хлорофилла в зеленых листьях растений
(Tucker, Sellers, 1986). Будем полагать, что этим
параметром оценивается фотосинтетический по-
тенциал растительного сообщества. Значения
NDVI коррелируют со значениями хлорофилло-
вого индекса, выражаемого в весовых единицах
содержания хлорофилловых зерен.

Основополагающую, глобальную роль хлоро-
филла не только в первичном биопродукционном
процессе, но и в формировании всего живого ве-
щества биосферы весьма ярко охарактеризовал
еще в 1871 г. К.А. Тимирязев: " … зерно хлорофил-
ла – тот орган, в котором неорганическое веще-
ство, углекислота и вода превращаются в органи-
ческое, … тот фокус, та точка в мировом про-

( ( )/ ,)NDVI Nir Red Nir Red= − +

странстве, в которой живая сила солнечного луча,
превращаясь в химическое напряжение, слагает-
ся, накопляется для того, чтобы впоследствии ис-
подволь освобождаться в тех разнообразных про-
явлениях движения, которые нам представляют
организмы, как растительные, так и животные. Та-
ким образом. зерно хлорофилла – исходная точка
всякого органического движения, всего того, что
мы разумеем под словом жизнь" (1947, с. 17).

Начальным звеном процесса автотрофного
биогенеза является восстановление хлорофилло-
выми зернами зеленого листа/хвои поступающе-
го из атмосферы СО2 при активном воздействии
энергии солнечного света. Эта энергия расходу-
ется на данный процесс, на разложение (фотолиз)
поступающей из почвы воды, с выделение кисло-
рода, а также на образование эмбрионального ор-
ганического вещества общей формулы СН2О.
При этом фотолиз воды – ключ ко всему процес-
су фотосинтеза (Гэлстон и др., 1983). Газо- и во-
дообмен зеленого листа/хвои с атмосферой осу-
ществляются через устьица в хлоропластах.

Вегетационный индекс рассматривается в са-
мом общем виде как показатель обилия зеленой
массы. Он конформирует с листовым индексом и
концентрацией хлорофилла (Gobron et al., 2002;
Myneni et al., 2002; Walker et al., 2003; Raynolds et al.,
2012; Медведева и др., 2016). Для засушливых зе-
мель получена достаточно высокая корреляция
NDVI с зеленой массой и ее продукцией (Золото-
крылин и др., 2000). Другие эксперименты пока-
зали также, что и продуктивность лесов связана с
NDVI (Елсаков, 2012). Однако анализ наших эм-
пирических данных по Большому Кавказу (Зали-
ханов и др., 2010) не подтверждает такого вывода.
Связь оказалась весьма слабой: коэффициент
корреляции Спирмана rs = 0.29 и вероятность
ошибки P < 0.01.

Дело в том, что параметр NDVI индицирует
лишь начальное звено весьма сложного биопродук-
ционного механизма: по содержанию зерен хлоро-
филла в зеленом листе оценивается скорость по-
глощения хлоропластами СО2 из атмосферы и
интенсивность его превращения в углеводы, ко-
торые поставляют исходные вещества для даль-
нейших ассимиляционных процессов (Лархер,
1978). Соответственно хлорофилловый индекс мо-
жет служить показателем стока углерода в расти-
тельные ценозы (Цельникер, 1994). Однако пер-
вые же экспериментальные исследования эколо-
го-физиологических адаптаций растений к свету
(Любименко, 1935) показали, что интенсивность
фотосинтеза листа не связана прямой зависимо-
стью с количеством хлорофилла в нем. По этой
причине известное положение о том, что количе-
ство хлорофилла является показателем “произ-
водственной мощности” фотосинтетического ап-
парата (Горышина. 1979), остается достаточно
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проблематичным, и его мы принимает только как
рабочую гипотезу.

Общая схема создания первичной продукции
(после осуществления фотосинтеза), по (Ри-
клефс, 1979), имеет вид (рис. 1). Внешние факто-
ры влияют на эти процессы хотя и в том же на-
правлении, но часто в иной степени, чем на СО2-
газообмен, поэтому не всегда следует ожидать
полного соответствия между газообменом и про-
дуктивностью растений (Лархер, 1978). Экспери-
ментально и эмпирически доказано, что растения
в ценозах обладают примерно одинаковой спо-
собностью поглощать энергию фотосинтетиче-
ской радиации (Ничипорович, 1973), однако ве-
личина утилизации этой энергии определяется
обеспеченностью растений материально-энерге-
тическими ресурсами среды, прежде всего ресур-
сами тепла и влаги, а также минерального пита-
ния (Абатуров, 1973), и эти ресурсы определяются
внешними географическими факторами.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ПРОСТРАНСТВА 
РАСТИТЕЛЬНОСТИ, ПРОДУКТИВНОСТИ

И ВЕГЕТАЦИОННОГО ИНДЕКСА
Под экологическим пространством объекта

понимается совокупность экологических факто-
ров, определяющих его структурную и/или функ-
циональную организацию. Это пространство мо-
жет быть как параметрическим, так и территори-
альным.

Полный спектр зональных типов растительных
формаций основного водосбора Волжского бас-
сейна (от среднетаежных до южностепных и севе-
ропустынных) соразмерен с наиболее крупными,
субпланетарными единицами биосферы – геогра-
фическими поясами и физико-географическими
странами. На данном иерархическом уровне био-
сферы растительный покров и его продуктивность
формируются в достаточно сложной системе ве-
щественно-энергетических потоков в абиотиче-
ской среде (рис. 2). Трансформация поступающих
радиационного тепла и атмосферной влаги осу-
ществляется последовательно четырьмя эшелона-
ми промежуточных преобразователей (ретрансля-
торов). Наиболее высокие импульсы воздействия
проходят по каналам связей от осадков теплого пе-
риода и теплоэнергетических показателей (сред-
ней июльской температуры, суммы биологически
активных температур и испаряемости) к годовому
и летнему коэффициентам увлажнения. Затем идет

некоторое ослабление передачи сигналов к гидро-
логическим факторам (эвапотранспирации, по-
верхностному и подземному стоку), от которых
воздействие передается к заключительному эше-
лону абиотических связей – летнему содержанию
продуктивной влаги в почве. Этот сигнал совмест-
но с годовым коэффициентом увлажнения форми-
рует основные зональные типы растительных фор-
маций и их региональные варианты.

Рис. 1. Общая схема создания первичной продукции, по Р. Риклефсу (1979).

Двуокись
+ + +

Минеральные Свет и температура Растительная Кислород и
транспири-
рованная
вода

продукциявеществауглерода Вода

Рис. 2. Общая информационно-статистическая мо-
дель межкомпонентных связей в Волжском бассейне.
Нормированные коэффициенты сопряженности
межкомпонентных признаков, по (Пузаченко, Скул-
кин, 1981): 1 – 0.081–0.120; 2 – 0.121–0.160; 3 – 0.161–
0.200; 4 – 0.201–0.240; 5 – 0.241–0.300; 6 – >0.300.
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Первичная же биопродуктивность напрямую
определяется главным образом тремя атмосфер-
ными гидротермическим параметрами – испаря-
емостью, гидротермическим коэффициентом Се-
лянинова и суммарным годовым испарением.
Гидрологический режим почвы в продукционном
процессе играет второстепенную роль. Сравни-
тельно слаба также зависимость продуктивности
от типа растительных формаций. Таким образом,
подтверждается известный тезис (Пузаченко,
Скулкин, 1981) о том, что продуктивность леса
является достаточно независимым (автономным)
функциональным параметром по отношению к
его фитоценологической структуре. Соответ-
ственно мало обнадеживающими становятся по-
иски прямых корреляций вегетационного индек-
са NDVI с зонально-региональной структурой
лесного покрова.

В субконтинентальном масштабе (всего Волж-
ского бассейна) связь нетто-продукции NPP c
NDVI имеет вид определенного, хотя и сильно

“размытого” нелинейного положительного трен-
да (рис. 3), который описывается кубической ре-
грессией:

(2)

Если же мы ограничим пространственный
анализ группой лесных природных зон, т.е. пе-
рейдем на более низкий (зонально-региональ-
ный) иерархический уровень, то получим оваль-
ный рой точек (рис. 3). Этот рой указывает на то,
что фотосинтетический потенциал лесных фор-
маций однозначно не реализуется в их конечной
нетто-продукции, значения которой существен-
но определяются целым рядом гидролого-клима-
тических и почвенно-геоморфологических фак-
торов на постфотосинтезном этапе ассимиляци-
онных процессов (рис. 1). Таким образом,
региональный уровень природно-териториаль-
ной организации, отличающийся, как известно
(Сочава, 1978), наибольшей сложностью геогра-
фических пространств, демонстрирует эти свой-
ства и в основном процессе функционирования
экосистем – в создании первичного органическо-
го вещества.

ОБЩИЙ ЭКОЛОГО-ГЕОГРАФИЧЕСКИЙ 
АНАЛИЗ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОГО 

ПОТЕНЦИАЛА БОРЕАЛЬНЫХ ЛЕСОВ
Влияние экологических факторов на фотосин-

тез достаточно хорошо изучено в лабораторных
условиях для отдельных (преимущественно тра-
вяных) растительных индивидов и для их популя-
ций в искусственных фитотронах (Иванов, 1946;
Лархер, 1978; Культиасов, 1982; Гэлстон и др.,
1983; и др.). Проведены также многочисленные
натурные исследования (в частности в горах Се-
верной и Центральной Европы) гидротермиче-
ского режима и фотосинтеза у хвойных пород де-
ревьев в различные сезоны года (Вальтер, 1974).

Вместе с тем сам эколого-физиологический
анализ (как лабораторный, так и натурный) оста-
ется в рамках аутэкологии, а экстраполяция его
результатов на биогеосистемы разномасштабного
географического пространства носит весьма ги-
потетический характер и по существу остается
еще нерешенной задачей. В настоящем исследо-
вании проведен опыт интерпретации первичной
биопродуктивности лесных экосистем зонально-
регионального уровня по вегетационному индек-
су на основе анализа его экологических связей с
климатом и рельефом.

На карте распределения вегетационного индек-
са бореальных лесов Волжского бассейна (рис. 4)
точечные данные представляют 86000 участков
площадью 4 км2, которые получены путем совме-
щения данных из цифровых матриц NDVI и рас-
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Рис. 3. Распределение нетто-продуктивности (NPP)
лесов Волжского бассейна естественного раститель-
ного покрова в пространстве значений вегетационно-
го индекса на основном водосборе Волжского бас-
сейна. В правом верхнем углу пунктиром очерчена
область распространения лесных сообществ в зонах
средней и южной тайги, а также северной и средней
лесостепи. Как видно, здесь какая-либо значимая
пространственная корреляция NDVI и NPP отсут-
ствует.
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тительного покрова, сформированных в Инсти-
туте космических исследрований РАН (Барталев
и др., 2004) с помощью разработанной П.А. Ша-
рым программы “Аналитическая ГИС Эко”, вер-
сия 1.08r. В итоге для анализа мы имели наборы
точек со значениями NDVI для трех групп боре-
альных лесов: 1 – темнохвойных (не менее 80%
площади крон представлено елью), 2 – светло-
хвойных (не менее 80% занято сосной), 3 – сме-
шанных, с преобладанием хвойных (60–80%).
Температура и осадки, осредненные за 50 лет,
взяты (в виде матриц с разрешением в 1 км) из ба-
зы данных WorldClim (Hijmans et al., 2005).

Наиболее высоким фотосинтетическим по-
тенциалом (NDVI > 0.83) выделяются: 1) подтаеж-
ные леса обширной области Низменного Завол-
жья, охватывающей бассейны Унжи, Ветлуги и
верховьев Вятки; 2) южнотаежные сообщества
обрамляющей их гряды Северных Увалов; 3) сме-
шанные леса заболоченной низменности к северо-
западу от Рыбинского водохранилища; 4) хвойные
леса заболоченной Мещерской низины по лево-
бережью Оки; 5) более мелкие ареалы лесов по
долине Цны и в верховьях Волги; 6) отдельный
изолированный ареал Бузулукского бора в подзо-
не северных степей Самарского Заволжья. Во
всем лесном поясе Русской равнины это почти
исключительно хвойные сообщества низменных
зандровых полесий (Коломыц, 2005), где преоб-
ладают малоплодородные песчаные и супесча-
ные, часто переувлажненные почвы.

Лесные же формации с минимальным вегетаци-
онным индексом (≤0.75) распространены довольно
мелкими ареалами от южной тайги до северной ле-
состепи на хорошо дренируемых местоположениях
Валдайской, Смоленско-Московской, Среднерус-
ской и Приволжской возвышенностей, где господ-
ствуют местообитания с суглинистыми наиболее
высокотрофными почвами. Обширный ареал край-
не низких значений NDVI (до 0.20) расположен в
среднетаежном Камско-Вишерском бассейне.

Таким образом, возвышенно-низменный мак-
рорельеф Русской равнины предопределяет об-
щую мозаичную картину распределения вегета-
ционного индекса бореальных лесных формаций
через посредство создаваемых им местообитаний,
контрастных по мехсоставу и влажности почвооб-
разующего субстрата. В наименее благоприятных
местообитаниях переувлажненных зандровых
низменностей и крупных речных долин хвойные и
смешанные леса имеют наиболее высокую плот-
ность хлорофилловых зерен и, следовательно, об-
ладают максимально возможным фотосинтетиче-
ским потенциалом. При переходе же к хорошо
дренируемым местообитаниями суглинистых воз-
вышенностей, где водный и минеральный режимы
почв наиболее благоприятны для растений, NDVI
хвойных лесов заметно снижается. В этих геомор-

фологических и гидроэдафических условиях лес-
ные сообщества в большей мере обеспечены ве-
щественно-энергетическими ресурсами и могут
достичь достаточно высокого уровня продуктив-
ности при гораздо более низком фотосинтетиче-
ском потенциале. Как видим, в первом случае
лесное сообщество стремится компенсировать
дефицит вещественно-энергетических ресурсов
увеличением содержания хлорофилла в хвое/ли-
стьях в целях поддержания по возможности более
высокого продукционного процесса. Здесь отчет-
ливо проявляется известный докучаевский закон
компенсирующих экологических факторов, о ко-
тором речь пойдет ниже.

ОБЛАСТИ ДОМИНИРОВАНИЯ 
МАКСИМАЛЬНЫХ ЗНАЧЕНИЙ 
ВЕГЕТАЦИОННОГО ИНДЕКСА

Данным областям отвечают территории с
определенными значениями сезонных темпера-
тур и годового количества осадков. На основе
данных по температуре и осадкам построены карты
областей наибольшей фотосинтетической активно-
сти (NDVImax) для трех групп бореальных лесов
Волжского бассейна (рис. 5). Рассмотрим диспози-
ции этих областей по холодно-слабогумидному
климатическому тренду (юго-запад → северо-во-
сток), с которым обнаружена наибольшая кон-
формность пространственных изменений вегета-
ционного индекса. Отметим, какие конкретные
гидротермические изменения происходят на
этом общеклиматическом тренде, используя ма-
териалы Атласа-монографии (Коломыц, 2005).

Обратимся сначала к ареалу NDVImax для тем-
нохвойных лесов как наиболее ярких представи-
телей бореального пояса (рис. 5а). Данный ареал
занимает относительно небольшую область на са-
мом северо-востоке бассейна – в Предуралье на
Верхнекамской возвышенности, в верховьях Ка-
мы и на южных склонах Северных Увалов
(рис. 4). Это по сути конечный пункт региональ-
ного холодно-слабогумидного вектора. В направ-
лении “юго-запад → северо-восток”, т.е. от юж-
ных границ подтаежной зоны (примерно от во-
сточной части Московской возвышенности и
левобережья Окского бассейна) до Предураль-
ских районов южной и средней тайги (в верховьях
бассейнов Ветлуги и Камы) прослеживаются сле-
дующие изменения климатических параметров,
которые назовем параметрическими трендами.

Тренд 1. Ухудшается в целом световой режим
местообитаний в связи со снижением поступаю-
щей радиационной энергии; годовая суммарная
радиация уменьшается с 4200–4000 до 3200–
3000 МДж/м2, а в солнечном спектре возрастает
доля рассеянной радиации в связи с увеличением
количества облачных погод. В этих условиях
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ослабление интенсивности света частично ком-
пенсируется повышением (до 50–60%) в фото-
синтетически активной радиации доли физиоло-
гически более качественной рассеянной радиа-
ции (Культиасов, 1982).

Тренд 2. Годовой радиационный баланс как энер-
гетическая база всех биогеоценотических процессов
уменьшается с 1800–1600 до 1200–1000 МДж/м2; в
соответствии с этим происходит снижение сред-
них январских и июльских температур соответ-
ственно с –(11–12)°C до –(16.0–16.5)° и от 18.5–
19.0° до 17.0–16.5°. При этом континентальность
климата меняется незначительно и неоднозначно
по сезонам года: коэффициент январской широт-
ной континентальности Полозовой возрастает с
74 до 79%, а коэффициент июльской континен-
тальности – наоборот, уменьшается с 42 до 37%.
В этих условиях происходит смена ели европей-
ской (Picea excels) на ель сибирскую (Picea abovata),

к которой примешиваются кедр и лиственница
(Толмачев, 1974).

Тренд 3. Сумма биологически активных темпе-
ратур падает с 2200–2000 до 1800–1600°, т.е. до
нижнего теплоэнергетического уровня для ели и
пихты (Пузаченко, Скулкин, 1981); при этом со-
кращается продолжительность вегетационного
периода – с 180–175 до 150–145 дней, а коэффи-
циент снежности зимы Осокина, включающий
длительность залегания снежного покрова, уве-
личивается в 2–2.5 раза.

Тренд 4. Годовое количество осадков увеличи-
вается с 650–700 до 800–850 мм, что и позволяет
считать данный тренд слабогумидным.

Тренд 5. Годовой коэффициент увлажнения
Высоцкого-Иванова возрастает с 1.1–1.2 до 1.7–
1.8, а гидротермический коэффициент Селяни-
нова – с 1.8–2.0 до 3.0–3.2 единиц и более, что
свидетельствует о значительном росте атмосфер-

Рис. 4. Распределение значений вегетационного индекса по ареалам всех трех групп бореальных лесов Волжского бас-
сейна. Ареалы лесов даны по Геоботанической карте Европейской России (Грибова и др., 1980). Значения NDVI: 1 –
0.14–0.69; 2 – 0.69–0.75; 3 – 0.75–0.79; 4 – 0.79–0.83; 5 – 0.83–0.93.
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ного увлажнения территории до уровня его суще-
ственного переувлажнения, свойственного уже
северотаежным ландшафтам.

Тренд 6. В направлении от подтаежных пихто-
ельников Верхневолжья к кедрово-лиственнич-
но-еловым лесам средней тайги Прикамья таксо-
номическая норма годового суммарного испаре-
ния, которое при сомкнутом лесном покрове
представлено почти исключительно транспира-
цией (Раунер, 1972), сокращается на 15% – с 578
до 502 мм. Одновременно снижается норма лет-
них запасов продуктивной влаги в метровой тол-
ще почвы – с 167 до 134 мм. Очевидно, сказывает-
ся рост по данному направлению континенталь-
ности климата. При этом в районе Поветлужья
происходит переход летних влагозапасов в почве
через критический уровень в 150 мм, когда сум-
марное испарение практически равно испаряе-
мости (Зубенок, 1976). Таким образом, если в на-
чале рассматриваемого климатического тренда
транспирация древостоев в вегетационный пери-
од регулируется главным образом температурой,
что подтверждается специальными опытами
(Иванов, 1946), то в его конце (в районе NDVImax)
она определяется также влагобеспеченностью, по

правилу лимитирующих экологических факторов
Либиха (Одум, 1975). Это особенно должно ска-
заться на произрастании ели, которая весьма тре-
бовательна к влаге.

Итак, второй и третий, а также в меньшей сте-
пени шестой параметрические тренды являются
решающими в ухудшении общих климатических
условий произрастания темнохвойных пород, что
должно негативно отразиться и на их продуктивно-
сти. Прежде всего, понижение температуры умень-
шает скорость и величину открывания устьиц в
хлоропластах, а также сокращает поглощение и
восстановление углерода, что изначально снижает
верхнюю границу нетто-фотосинтеза (Лархер,
1978). Далее, с понижением температуры в вегета-
ционный период уменьшается проницаемость ци-
топлазмы; тем самым сокращается приток транс-
пирируемой влаги и соответственно поступление
минеральных питательных веществ из почвы к
ассимилирующим органам, что ослабляет рост
растений (по экспоненциальному закону Вант-
Гоффа). Задерживаются также поглощение азота
корнями, передвижение его по растению и пере-
ведение в органические соединения (Культиасов,
1982). В холодное время года удлиняется период

Рис. 5. Области максимальных значений (1) фотосинтетической активности групп бореальных лесов: темнохвойных (а),
светлохвойных (б) и смешанных с преобладанием хвойных (в), – на территории Волжского бассейна. Темносерой от-
мывкой показан возвышенный рельеф бассейна.
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нахождения хвои в замерзшем состоянии, что за-
держивает наступление весеннего срока восста-
новления нормального фотосинтеза и в целом
снижает его летний максимум (Вальтер, 1974).

Четвертый и пятый тренды (совместно со вто-
рым) обусловливают смену (прежде всего на пла-
корных местообитаниях) зональных типов темно-
хвойных лесов. В данном случае происходит смена
подтаежных и южнотаежных неморальнотравяных
и кислично-разнотравных пихто-ельников на севе-
ротаежные ельники (с примесью кедра и листвен-
ницы) чернично-сфагново-долгомошные и кустар-
ничково-зеленомошные (Грибова и др., 1980). Со-
гласно нашим эмпирическим данным (Коломыц,
2008), такая фитоценологическая перестройка про-
исходит в условиях повышения в конце весны –
начале лета уровня грунтовых вод в среднем с 90–
120 до 30–70 см. В последнем случае неизбежен
регулярный подъем зеркала грунтовых вод до по-
верхности почвы (Вальтер, 1974). Избыточное пе-
реувлажнение ризосферы вызывает, во-первых,
развитие в анаэробных условиях токсичных глее-
вых почвенных процессов, а во-вторых, – сниже-
ние осмотического давления в тканях растений
(их сосущей силы) ниже допустимого предела,
что приводит к сокращению минерального пита-
ния. В результате деревья угнетаются и соответ-
ственно снижается их фотосинтетический потен-
циал. Так, в черничном ельнике средней тайги
содержание хлорофиллла в хвое оказывается вы-

ше, чем в заболоченных ельниках северной тайги
(Тужилкина, Бобкова, 2010). Наконец, как отме-
чал еще К.А. Тимирязев (1947), высокая влаж-
ность воздуха замедляет сам процесс фотосинтеза,
поскольку водяные пары поглощают тепловые лучи.

На фоне ухудшения всех этих лесораститель-
ных условий по направлению “юго-запад → севе-
ро-восток” средняя первичная биопродуктив-
ность региональных ландшафтов в доминирую-
щих значениях своих экологических ниш
уменьшается сравнительно мало – с 12.0–11.5 до
10.5–10.0 т/га год (табл. 1). При этом объем эко-
логической ниши остается сравнительно узким
(охватывает три–четыре продукционной града-
ции), а экологический доминант продуктивности
почти сохраняет свою повышенную вероятность
(65% → 61%): продукционный процесс по всему
вектору остается достаточно чувствительным к
изменения климата.

Одновременно происходит общий значительный
рост вегетационного индекса темнохвойных лесов,
который достигает максимума в указанном Верхне-
камско-Предуральском регионе (см. рис. 5а) с экс-
тремально негативными для европейской сред-
ней тайги климатическими параметрами. В более
западном бассейне верховьев Северной Двины
концентрация хлорофилла в хвое ельников про-
должает возрастать и по мере перехода от средней
тайги к северной (Тужилкина, Бобкова, 2010).

Таблица 1. Распределение групп бореальных лесных формаций Волжского бассейна в пространстве первичной био-
логической продуктивности. Нормированные частные коэффициенты связей, по (Пузаченко, Скулкин, 1981)

Примечание. Зонально-провинциальные группы растительных формаций, по (Грибова и др., 1980): 1–6 – темнохвойные и широ-
колиственно-темнохвойные леса: 1, 2, 3 – восточноевропейские (среднетаежные, южнотаежные и подтаежные), 4, 5, 6 – камско-
печерские (средне- и южнотаежные, подтаежные пихтово-еловые сложные и смешанные); 7–9 – сосновые и широколист-
венно-сосновые леса: 7 – средне- и южнотаежные, 8, 9 – подтаежные сосняки с дубом в подлеске и смешанные. Жирным
шрифтом выделены доминирующие области экологических ниш групп лесных формаций.

Группы 
лесных 

формаций

Первичная биопродуктивность, т/г год

7.0–7.6 7.6–8.3 8.3–9.0 9.0–9.5 9.5–10.0 10.0–10.5 10.5–11.0 11.0–11.5 11.5–12.0 12.0–12.5

 1 0.02 0.01 0.06 0.13 0.06 0.06 0.66

 2 0.08 0.11 0.29 0.36 0.16

 3 0.02 0.11 0.23 0.30 0.31 0.03

 4 0.02 0.16 0.17 0.28 0.37

 5 0.16 0.04 0.16 0.38 0.14 0.10 0.02

 6 0.36 0.26 0.30 0.06 0.01 0.01

 7 0.06 0.08 0.15 0.16 0.21 0.21 0.03

 8 0.07 0.09 0.18 0.11 0.10 0.16 0.15 0.14

 9 0.15 0.32 0.33 0.14 0.06
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Правомерно полагать, что фотосинтетический
аппарат темнохвойных лесов стремится поддер-
жать “запрограммированность”, по терминоло-
гии В.Б. Сочавы (1978), стратегии растительного
покрова к максимальной продуктивности. Эта ги-
потеза подтверждается описанной выше регио-
нальной картиной распределения интегрального
индекса NDVI всех трех групп бореальных лесов по
возвышенно-низменному макрорельефу Волжско-
го бассейна. Основываясь на результаты исследо-
ваний, представленных в работах (Любименко,
1935; Харитонович, 1968; Лархер, 1978; Горыши-
на, 1979; Культиасов, 1982; Гэлстон и др., 1983),
можно обрисовать следующие механизмы такого
распределения.

Теневые листья (хвоя) деревьев, находящиеся в
условиях более низких температур и повышенной
влажности воздуха, имеют обычно на единицу по-
верхности минимальное число относительно круп-
ных устьиц, через которые осуществляется газооб-
мен растений с атмосферой. В то же время они со-
держат больше хлорофилла, чем листья световые,
где более высокая температура и пониженная
влажность воздуха обеспечивают относительно вы-
сокую скорость фотосинтеза, чему способствует
также повышенная удельная плотность более мел-
ких устьиц. Повышенная концентрация хлоро-
филла у тенелюбов способствует более энергично-
му фотосинтезу при уменьшении освещенности –
ослаблении потока солнечной радиации. Таким
образом, происходит определенное выравнивание
суммарной фотосинтетической активности ли-
стьев (хвои), находящихся в неодинаковых гидро-
термических условиях – в тени и на свету. Соответ-
ственно происходит выравнивание и конечной
нетто-продукции, чему способствует также более
выгодный баланс между фотосинтезом и дыханием
у теневыносливых растений.

Реализация стратегии максимальной продук-
тивности по региональному холодно-слабогу-
мидному климатическому вектору в данном слу-
чае осуществляется за счет увеличения удельной
плотности хлорофилла в хвое ельников, т.е. роста
их фотосинтетической активности, которое ком-
пенсирует в той или иной мере отмеченное выше
ухудшение климатических условий для роста рас-
тений. Налицо одно из проявлений известного
докучаевского закона компенсирующих экологи-
ческих факторов (Докучаев, 1953). Согласно из-
вестной классификации экологических факторов
(Реймерс, 1990), плотность хлорофилловых зерен
в листве/хвое, индицируемая параметром NDVI,
можно отнести по происхождению к биотиче-
ским факторам, а по среде возникновения – к
фактору физиологическому. Докучаевский закон
как нельзя лучше применим именно к темно-
хвойным лесам, которые относятся, как известно
(Мазинг, 1970), к наиболее высокоорганизован-
ным и наиболее развитым в эволюционном отно-

шении лесным сообществам, что и проявляется в
их способности сохранить при негативном воз-
действии внешних экологических факторов мак-
симально возможный высокий уровень продук-
ционного процесса путем увеличения своего фо-
тосинтетического потенциала.

Перейдем к рассмотрению вегетационного
индекса у групп светлохвойных и смешанных ле-
сов. Ареал максимальных значений параметра
NDVI светлохвойных (главным образом сосно-
вых) лесов охватывает значительную площадь
центральной части Волжского бассейна, подходя
к его границам на северо-западе (рис. 5б). Сосна
обыкновенная (Pinus silvestris) является светолю-
бивой породой и обладает, как известно, широ-
кой экологической амплитудой. Она произраста-
ет в интервале температур от –50 до +40° и при го-
довой сумме осадков от 300 до 700 мм. С одной
стороны, она засухоустойчива и индифферентна
к испаряемости, а с другой – способна занимать
заболоченные местоположения (Харитонович,
1968). В результате ее NDVImax охватывает весьма
широкий ареал: от южных районов неморально-
лесной подзоны (в верховьях Суры на Приволж-
ской возвышенности) на юге до северных границ
южнотаежной зоны (верховьев Сухоны, Ветлуги
и Камы) на севере и от верховьев Волги и северо-
западных истоков Рыбинского водохранилища на
западе до средней части левобережного бассейна
Камы в Предуралье на востоке.

Смешанные (с преобладанием хвойных пород)
леса имеют относительно протяженную по векто-
ру “северо-запад → юго-восток” область значе-
ния NDVImax в северо-восточной части бассейна
(рис. 5в). Эта область сближается с ареалом мак-
симума для темнохвойных пород, поэтому на нее
можно распространить те же закономерности
описанных региональных экологических связей.
Вместе с тем, примесь к медленно растущим ели
и пихты быстрорастущих сосны, лиственницы и
мелколиственных пород означает, что фотосинте-
тический потенциал этой группы хвойных лесов в
целом существенно возрастает. Соответственно их
чувствительность к изменениям климата снижается
и наступление NDVImax по северо-восточному кли-
матическому вектору здесь наступает несколько
раньше – при меньшем ухудшении лесораститель-
ных условий, чем это свойственно группе чистых
пихто-ельников.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

По материалам спутникового зондирования
проведены региональное картографирование и
эколого-географический анализ вегетационного
индекса NDVI бореальных лесов Волжского бас-
сейна, что позволило обрисовать причинные ме-
ханизмы формирования фотосинтетического по-
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тенциала лесов в различных условиях равнинного
рельефа и климата. Описаны пространственные
климатические тренды в данном регионе по на-
правлению “юго-запад → северо-восток”, с кото-
рым обнаружена наибольшая конформность про-
странственных изменений вегетационного ин-
декса. Выполнен сопряженный анализ векторных
гидротермических полей, а также полей продук-
тивности и параметра NDVI группы темнохвой-
ных лесов как основных зональных представите-
лей бореальной биоклиматической системы.
Установлено достаточно четкое проявление до-
кучаевского закона взаимозаменяемости эколо-
гических факторов в формировании фотосинте-
тического потенциала бореальных лесов.
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in Boreal Forests of the Volga Basin
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Based on digital data from satellite sensing of the forest cover of Russia, a regional map of the normalized dif-
ferential vegetation index NDVI of the boreal forests of the Volga basin has been compiled. Ecological and
geographical analysis of the index characterizing the physiological basis of their productivity was carried out.
For three groups of boreal forests’ photosynthetic potential a statistical analysis has been performed, regard-
ing its correlation with climate and f lat terrain of the area, as well as with the productivity of forest formations.
The orographic and climatic conditions corresponding to the maximum and minimum values of NDVI were
determined. The structure of the ecological spaces of vegetation were determined, as well as of productivity,
and vegetation index. The regularities within the processes of physiological adaptation of forest communities
to changes in the climatic factors have been revealed.
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