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В статье обосновывается актуальность разработки функциональной классификации лесов на осно-
ве эффективности выполнения ими экосистемных функций. На примере девяти типов хвойно-ши-
роколиственных лесов, доминирующих в европейской части России и функционирующих в авто-
номных позициях ландшафта, демонстрируется возможный подход к оценке выполнения ими
функции регулирования цикла углерода на основе взаимосвязей между информативными индика-
торами состава растительности, почвенной макрофауны и экосистемных процессов, связанных с
секвестрацией почвенного углерода. Самым низким уровнем аккумуляции почвенного углерода ха-
рактеризуются хвойно-широколиственные леса на песчаных почвах, отличающиеся небольшим
функциональным разнообразием и низкой биомассой дождевых червей. Высокий запас почвенного
углерода демонстрируют леса с более равномерным распределением в составе растительности
функциональных групп растений с быстро- и медленноразлагаемым опадом. Это объясняется со-
зданием трофических и топических условий, благоприятных для функционирования дождевых чер-
вей – активных переработчиков опада в хвойно-широколиственных лесах. Широкомасштабная
оценка взаимосвязей между растительностью, почвенной биотой и экосистемными процессами,
формирующими функцию регулирования цикла углерода лесами России, является актуальной на-
учной задачей в связи с проблемами изменения климата. На основе оценки эффективности выпол-
нения различных экосистемных функций лесами разных типов, идентифицированных в России с
использованием классификаций растительности, может быть создана функциональная классифи-
кация лесов.
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Развитие классификации типов лесов, которая
обладает прогностическим потенциалом, являет-
ся важнейшей задачей лесоведения. Существую-
щие подходы к типизации лесов основываются на
доминирующих (Сукачев, Дылис, 1964) и/или
индикаторных (Каяндер, 1933) видах растений,
характеризующих условия произрастания лесов,
а также на типах условий местопроизрастания
(Алексеев, 1928; Погребняк, 1928, 1955). Для лесов
Европейской России разработана унифицирован-
ная классификации растительности, которая бази-
руется на доминантном подходе, дополненном эко-
лого-ценотическим и флористическим анализом
(Заугольнова, 2008; Браславская, Заугольнова, 2010).
Л.Б. Заугольновой и В.Б. Мартыненко создан

электронный Определитель типов леса Европей-
ской России (http://cepl.rssi.ru/bio/forest/index.htm).
Определитель позволяет охарактеризовать типо-
логическое разнообразие лесов на основе тради-
ций отечественной лесной фитоценологии и зару-
бежных подходов к классификации раститель-
ности. В зоне хвойно-широколиственных лесов
европейской части России по материалам Опреде-
лителя типов леса Европейской (http://cepl.
rssi.ru/bio/forest/index.htm) России можно выде-
лить около 160 типов леса.

В соответствии с российской классификацией
почв (Классификация, 2004) в лесах выделяют
более 50 типов почв, из которых не менее 15 типов
формируются в зоне хвойно-широколиственных
лесов. Свойства почв и почвенные процессы, на
основе которых проводится классификация почв,
важны для реализации экосистемных функций

1 Работа выполнена в рамках темы госзадания № AAAA-A18-
118052590019-7 ФГБУН Центр по проблемам экологии и
продуктивности лесов РАН.
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лесов. Однако соответствие между типами леса и
типами почв установить сложно, поскольку не
только один и тот же тип почв идентифицируется
в разных типах леса, но и в одном и том же типе
леса идентифицируются почвы разных типов.

Между тем, оценка функциональных взаимо-
связей между растительностью и почвой имеет
важнейшее научное и практическое значение. В
последние годы активно развивается концепция
мультифункциональности лесов (Manning et al.,
2015; Тебенькова и др., 2019), согласно которой
леса выполняют одновременно все четыре кате-
гории экосистемных функций/услуг: обеспечи-
вающие (древесина, волокна), регулирующие
(регулирование климата, гидрологического ре-
жима), поддерживающие (сохранение и форми-
рование местообитаний, естественного плодоро-
дия почв) и культурные (рекреация, оздоровле-
ние и др.) (Millennium …, 2005).

В связи с высокой актуальностью оценки эко-
системных функций и услуг лесов и взаимосвязей
между ними возникает необходимость разработ-
ки функциональной классификации лесных эко-
систем. Подходы к выделению функциональных
групп/типов растений (Смирнова и др., 2004;
Cornelissen et al., 2007; Salemaa et al., 2008) и поч-
венной биоты (Lavelle et al., 2006) развиваются,
однако задача создания функциональной класси-
фикации лесов пока не решается. Хотя все леса
мультифункциональны, однако полнота реализа-
ции той или иной функции в разных типах леса
различается. На основе оценки выполнения функ-
ций лесными биогеоценозами разных типов,
идентифицированных в России с использованием
классификаций растительности, может быть со-
здана функциональная классификация лесов.

Цель данной статьи – обсудить актуальность
функциональной классификации лесов и предло-
жить возможные подходы к ее разработке на при-
мере функции регулирования цикла углерода на
основе оценки взаимосвязей между растительно-
стью, почвенными сапрофагами и индикаторами
экосистемных процессов, связанных с секвестра-
цией углерода в почвах.

Функциональная классификация лесов долж-
на отражать эффективность выполнения лесами,
формирующимися в различных условиях комби-
нированного влияния природных и антропоген-
ных факторов, экосистемных функций. Таким
образом, ключевым моментом создания функци-
ональной классификации является оценка эф-
фективности выполнения различных функций.
Это позволит учитывать взаимосвязи, то есть си-
нергию и конфликты (компромиссы) между эко-
системными функциями/услугами, без чего не-
возможно устойчивое управление лесами.

В данной работе мы остановимся только на
возможных подходах к оценке эффективности

выполнения лесами функции регулирования цик-
ла углерода. Такая оценка может быть построена
на основе интеграции информации о специфиче-
ских чертах/признаках/функциональных характе-
ристиках лесной биоты разных трофических уров-
ней, участвующей в экосистемных процессах,
взаимодействие которых формирует данную
функцию.

Поскольку эффективность реализации экоси-
стемных функций зависит как от биотических
факторов и экосистемных процессов, так и от
абиотических и антропогенных факторов, важно
учитывать их комбинированное влияние. Оста-
новимся вначале кратко на абиотических факто-
рах, оказывающих влияние на цикл углерода,
прежде всего, на таких как почвообразующие по-
роды, климат, рельеф. Эффективность выполне-
ния функции регулирования цикла углерода явля-
ется результатом взаимодействия лесной биоты с
комплексом этих природных абиотических факто-
ров. Идентифицируют 3 генерализованных и 9 де-
тализированных разностей почвообразующих по-
род по гранулометрическому составу: пески (рых-
лый, связный, супесь), суглинок (легкий, средний,
тяжелый), глина (легкая, средняя, тяжелая) (Роза-
нов, 2004). Для разработки функциональной клас-
сификации лесов в отношении функции регули-
рования цикла углерода, важно учитывать и ва-
рьирование химического и минералогического
состава почвообразующих пород.

Для учета влияния климатических условий це-
лесообразно использовать существующий подход
к зонированию растительности лесного пояса
России: северная, средняя, южная тайга и хвой-
но-широколиственные, широколиственные леса.
Выделяются также три позиции в ландшафтах, на
которых развиваются леса: автономная, транзит-
ная и аккумулятивная. Если учитывать 3 разности
по гранулометрическому составу, 4 зоны расти-
тельности лесного пояса и 3 разности по положе-
нию лесов в ландшафте, сочетания этих трех
абиотических факторов дает 36 комбинирован-
ных разностей условий, важных для реализации
экосистемных функции регулирования цикла уг-
лерода. На функции лесов, связанные с биогеохи-
мическими циклами, влияют и другие абиотиче-
ские факторы, такие как дренирование почв, обу-
словленное как их структурой, так и степенью
водопроницаемости подпочвенного слоя и уров-
нем грунтовых вод, определяемым расположени-
ем водоносного слоя.

К антропогенным факторам, влияющим на эф-
фективность выполнения экосистемных функ-
ций лесов, относятся режимы лесопользования и
история землепользования в целом, техногенный
фактор. Важнейшим и постоянно действующим
фактором динамики лесов являются пожары, ко-
торые часто имеют антропогенное происхожде-
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ние; необходим учет влияния прошлых (Бобров-
ский, 2010) и современных пожаров (Барталев,
Стыценко, 2021).

Таким образом, для оценки эффективности вы-
полнения лесами функции регулирования цикла
углерода необходимо учитывать весь этот ком-
плекс абиотических факторов. Поскольку анализ
данных факторов существует в многочисленных
научных трудах и отражен в различных базах дан-
ных, необходима их интеграция с использовани-
ем современных подходов и методов, развитием
информационных систем на разных простран-
ственных уровнях.

Перейдем к биотическим факторам и экоси-
стемным процессам. Все экосистемные функции
обеспечиваются биотой через формирование ею
экосистемных процессов. Функция регулирова-
ния цикла углерода формируется через взаимо-
действие таких экосистемных процессов, как по-
глощение соединений углерода растительностью
и почвой и его аккумуляция в этих пулах, разло-
жение, минерализация органического вещества,
эмиссия CO2 в атмосферу, вынос соединений уг-
лерода из лесных экосистем с почвенными вода-
ми. Естественно, что все представители биоты без
исключения участвуют в формировании этой
функции, но для решения практической задачи
создания функциональной классификации лесов
важно ответить на вопрос: можно ли выделить
наиболее информативные, относительно неслож-
но измеряемые индикаторы, отражающие участие
представителей биоты разных трофических уров-
ней в регулировании экосистемных процессов,
формирующих цикл углерода?

Для классификации лесов по эффективности
выполнения ими функции регулирования цикла
углерода, прежде всего, необходимо предложить
информативные специфические черты/характе-
ристики/индикаторы представителей биоты, как
продуцирующей органическое вещество (расти-
тельность), так и участвующей в его разложении и
накоплении, фиксации (стабилизации) в почвах
(почвенная биота).

Известно, что для оценки эффективности про-
цессов продуцирования органического вещества
растительностью необходимо оценивать такие по-
казатели как фитомасса и мортмасса, размеры го-
дичной продукции и годичного опада отдельных
видов, групп растений и фитоценоза в целом (Ут-
кин, 1975; Пулы и потоки …, 2007). Густота древо-
стоя, строение/структура крон древесных растений
и полога в целом регулируют количество не только
проникающего под полог солнечного света,
определяющего развитие нижних ярусов расти-
тельности, но и проникающих под полог атмо-
сферных осадков и, соответственно, влияют на
интенсивность выноса соединений углерода из

биогеоценоза (Лукина и др., 2018), и поэтому то-
же влияют на биогеохимические циклы.

Следует подчеркнуть, что все эти показатели
зависят от возраста растений и сообществ, поэто-
му при оценке выполнения функций лесами раз-
ных типов необходимо учитывать возрастную ди-
намику видов растений, их групп и сообществ.
Для оценки и прогнозов не менее важно учиты-
вать сукцессионный статус/стадии сукцессии ле-
сов (Аккумуляция …, 2018): почвы хранят органи-
ческий углерод, который формируется на протя-
жении смен поколений лесных сообществ. Для
оценки бюджета углерода важнейшей задачей яв-
ляется измерение внутригодичной, сезонной и су-
точной динамики экосистемных процессов, таких
как разложение опада и эмиссия парниковых газов
(Курганова, 2010), поступление соединений углеро-
да с атмосферными выпадениями и их вынос с поч-
венными водами (см. http://icp-forests.net), обмен
парниковыми газами между лесными биогеоце-
нозами и атмосферой (Kurbatova et al., 2013). Все
эти индикаторы экосистемных процессов, отра-
жающие как многолетнюю, так и годичную, се-
зонную и суточную динамику соединений угле-
рода, важны и должны оцениваться для развития
функциональной классификации лесов. Суще-
ствуют уже накопленные данные, полученные на
основе как научного, так и ведомственного мони-
торинга, и необходима их постоянная актуализа-
ция. Однако при первом приближении к решению
непростой задачи построения функциональной
классификации лесов необходимо предложить от-
носительно несложные подходы, позволяющие
оценивать относительную эффективность выпол-
нения лесными биогеоценозами разных типов/ста-
дий сукцессий функции регулирования циклов уг-
лерода. Такие подходы могут развиваться на основе
оценки взаимосвязей между представителями био-
ты разных трофических уровней и индикаторами
экосистемных процессов, связанных с секвестраци-
ей углерода в почвах, где депонируется значительная
часть экосистемного углерода (Framstad et al., 2013).

Звеном, связывающим растительность, почву
и почвенную биоту, является опад. Качество
опада оказывает влияние на скорость его разло-
жения (Berg, McClaugherty, 2020) и, соответ-
ственно, на биогеохимические циклы. Характе-
ристиками качества опада являются содержания
в нем элементов питания (азот, фосфор, калий,
кальций, магний и др.) и вторичных метаболитов
(полифенолы, лигнины, др.), стехиометрические
соотношения C : N, лигнин : N и др. (Cadish, Giller,
1997; Perez-Harguindeguy, 2000; Berg, McClaugh-
erty, 2020). Скорость разложения опада высокого
качества, отличающегося высоким содержанием
азота и других элементов питания, узким соотно-
шением C : N и лигнин : N, выше, чем опада, со-
держащего меньше элементов питания и больше
вторичных метаболитов. Качество опада обуслов-
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ливает содержание доступных для биоты питатель-
ных веществ в почве и регулирует скорость разло-
жения растительных остатков – основного источ-
ника питания сапрофагов (Krishna, 2017).

К почвенным сапрофагам относятся микроор-
ганизмы и беспозвоночные животные, которые
являются переработчиками опада. Если разложе-
ние опада осуществляется только микроорганиз-
мами и микрофауной, эмиссия углекислого газа
довольно интенсивна, что приводит к потерям
почвенного углерода. Снижает эти потери поч-
венная макрофауна, в особенности такие макро-
сапрофаги, как дождевые черви, которые способ-
ствуют закреплению углерода в почвах, как за
счет обеспечения процессов гумусообразования,
так и за счет переноса органического вещества
почвы в более глубокие горизонты в результате
роющей деятельности (Frouz et al., 2013). В то же
время дождевые черви за счет ферментов кишеч-
ного тракта активизируют почвенные микроорга-
низмы (Spurgeon et al., 2013; Kurakov et al., 2016;
Cao et al., 2018).

Дождевые черви и другие почвенные беспо-
звоночные широко используются для зоологиче-
ской диагностики почв (Гиляров, 1975; Mor-
dokovich, 2014). Критерии для индикаторных
групп выбираются в соответствии с целями и за-
дачами исследования, например, для индикации
техногенных нарушений и мониторинга природ-
ных местообитаний выбираются разные группы
почвенных беспозвоночных в связи с разным со-
ставом почвенной фауны на исследуемых терри-
ториях. В целом, выбор определенной группы
или вида беспозвоночных в качестве индикатора
почвенных условий должен основываться на его
доминировании в естественных местообитаниях
(Бабенко, 2013). Выбор именно почвенной мак-
рофауны из многочисленных представителей
почвенной фауны для оценки экосистемных про-
цессов, связанных с регулированием цикла углеро-
да в лесах, можно обосновать тем, что представите-
ли почвенной макрофауны являются истинными
педобионтами, влияют на другую почвенную биоту
и на формирование почв и отражают происходящие
в ней изменения. Трофическая группа макроса-
профагов представляет особый интерес как инди-
каторная, поскольку, с одной стороны, она отра-
жает основные физико-химические свойства
почв (гранулометрический состав, влажность,
кислотность) и чувствительна к качеству опада
растительности (Staaf, 1987; Huang et al., 2020), с
другой стороны, сама оказывает влияние на со-
держание С, N, Ca, отношение C : N, кислотность
и другие почвенные характеристики, т.е. высту-
пает и как отклик на комбинированное влияние
абиотических факторов, почвенных свойств и
растений, и может выступать как предиктор поч-
венных изменений. Среди почвенных макроса-
профагов в лесных экосистемах европейской ча-

сти России часто доминируют дождевые черви,
которые составляют до 90% биомассы почвенных
беспозвоночных (Чернов, 1975). В подстилке чис-
ленность моллюсков, двупарноногих многоно-
жек, личинок двукрылых может быть высокой, но
их вклад в биомассу значительно ниже, чем дож-
девых червей.

Дождевые черви, в первую очередь, весьма
чувствительны к гранулометрическому составу
почв. Для дождевых червей более благоприятны
легкие суглинистые и среднесуглинистые почвы, в
почвах тяжелого гранулометрического состава, ис-
пытывающих затопление (тяжелые суглинки), а
также легкого гранулометрического состава (пес-
ки), которые часто пересыхают, они могут отсут-
ствовать (Перель, 1979; Холхоева, 1993; Zhang et al.,
2007). Значимым фактором для успешного функ-
ционирования червей является качество опада, от
которого зависят биомасса и состав морфо-эко-
логических групп дождевых червей. Дождевые
черви предпочитают быстро разлагаемый лист-
венный опад (липа, клен, ясень, береза) трудно
разлагаемому лиственному (дуб, осина, бук) или
хвойному (ель, пихта, сосна) (Перель, 1979;
Schelfhout et al., 2017). Показано, что при схожем
составе древостоя видовое разнообразие и био-
масса дождевых червей во многом определяются
ярусом кустарников и напочвенным покровом.
Например, в буковых или темнохвойных лесах,
древостой которых формирует трудноразлагае-
мый опад, разными группами дождевых червей
более плотно заселены мелкотравные, щитовни-
ково-мелкотравные, разнотравные и лещиново-
разнотравные сообщества, менее заселены –
мертвопокровные, зеленомошные и рододендро-
вые (Geraskina, Shevchenko, 2021).

Рассмотрим возможность оценки эффектив-
ности выполнения лесами функции регулирова-
ния цикла углерода на основе разрабатываемого
нами подхода к оценке взаимосвязей между рас-
тительностью, почвенными макросапрофагами и
индикаторами экосистемных процессов, обеспе-
чивающих секвестрацию углерода в почвах, на
примере девяти доминирующих типов хвойно-
широколиственных лесов европейской части
России. Оценка данной экосистемной функции
лесов приобретает особенно высокое значение в
современный период климатических изменений.

Для апробации предложенного подхода были
выбраны объекты, представляющие стадии по-
слерубочных сукцессий хвойно-широколиствен-
ных лесов европейской части России в автоморф-
ных позициях ландшафтов, формирующиеся в
разных климатических условиях на почвообразую-
щих породах различного гранулометрического
состава (табл. 1). На суглинистых почвообразую-
щих породах проводили исследования в трех ти-
пах лесов Северо-Западного Кавказа (СЗК) и трех
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типах лесов Москворецко-Окской равнины (МОР),
на песчаных – в трех типах лесов Брянского поле-
сья (БП). В 2016 г. в каждом типе леса заложено по
три постоянных пробных площади размером
0.25 га; всего заложено 27 пробных площадей.

Подробное физико-географическое, геобота-
ническое описание всех объектов исследования, а
также детальная характеристика макросапрофа-
гов и почв, геоботанические, зоологические ме-
тоды и методы химического анализа почв изло-
жены в ряде недавних работ (Аккумуляция …,
2018; Горнов и др., 2018; Казакова и др., 2018,
Шевченко и др., 2019; Кузнецова и др., 2019; Ге-
раськина, 2020).

К информативным индикаторам участия рас-
тительности в формировании лесами функции
регулирования цикла углерода можно отнести
проективное покрытие функциональных групп
растений, различающихся по качеству опада, и,
соответственно, по скорости его разложения. Ка-
чество опада учитывается через выделение трех
функциональных групп по преобладанию в про-
ективном покрытии в ярусе А древесных расте-
ний: (1) хвойные; лиственные с быстро- (2) и мед-
ленноразлагаемым (3) опадом. В качестве инди-
каторов выбрана доля этих групп растений.
Оценивали также проективное покрытие разных
функциональных групп деревьев и кустарников
из яруса В: хвойных и лиственных. Растения на-
почвенного покрова (ярус С) могут также вносить
существенный вклад в регулирование цикла угле-
рода. К индикаторам первой группы растений
этого яруса отнесено проективное покрытие ку-
старничков, кустарников и деревьев (КС) с низ-
ким качеством опада, к индикаторам второй
группы – проективное покрытие травянистых,
т.е. злаков, осок, всех трав (ТС) с высоким каче-
ством опада. Всего в каждом типе леса сделано по
11 геоботанических описаний (20 × 20 м), на ос-
нове которых и выявлено участие растений с раз-
ным качеством опада.

Доля лиственных растений с быстроразлагае-
мым опадом в покрытии яруса А лесов на песча-
ных почвообразующих породах (БП) варьирует в
среднем незначительно – от 19 до 21%, тогда как
в лесах на суглинках вариации существенно боль-
ше: МОР – от 17 до 97%, СЗК – от 0.4 до 86%
(табл. 1). Доля лиственных растений с медленно
разлагаемым опадом в покрытии яруса А лесов
БП варьирует значительно, от 2 до 31%, на су-
глинках МОР – от 3 до 11%, СЗК – от 15 до 59%.
Доля хвойных в покрытии яруса А лесов БП варь-
ирует от 48 до 83%, на суглинках МОР – от 0 до
73%, СЗК – от 0 до 41%. Таким образом, в целом
различия в участии растений с опадом разного ка-
чества между разными типами леса в трех регио-
нах весьма велики, но для формирования экоси-
стемных процессов, связанных с циклом углерода,

важно учитывать распределение растений с раз-
ным качеством опада на одних и тех же объектах.

На объектах БП наиболее равномерное рас-
пределение в ярусе А древесных растений с раз-
ным качеством опада наблюдается в сосняках
сложных и полидоминантных широколиствен-
ных лесах. При этом в обоих типах леса в ярусе В
доминируют лиственные растения и хорошо раз-
вит травяной покров. Напротив, сосняки кустар-
ничково-зеленомошные отличаются ярким до-
минированием в ярусе А сосны (вклад 83%), под-
рост лиственных не развит, в ярусе С доминируют
древесные, кустарники и кустарнички.

В липовых лесах МОР с выраженным домини-
рованием липы во всех ярусах представлены в ос-
новном растения с быстроразлагаемым опадом,
тогда как в дубово-еловых лесах растения с раз-
ным качеством опада распределены более равно-
мерно. Липово-березовые леса с доминировани-
ем березы по качеству опада занимают промежу-
точное положение. Отношение лигнин : N в
стареющих листьях березы достигает 21, тогда как
в стареющих листьях липы не превышает 13 (Jabi-
ol et al., 2019), и поэтому по скорости разложения
листья березы существенно уступают листьям ли-
пы, которые, как правило, не успевают сформи-
ровать выраженный подгоризонт опада из-за
быстрой переработки почвенной биотой.

На объектах СЗК в осиново-грабовых лесах
практически отсутствуют хвойные и доминируют
лиственные растения с быстроразлагаемым опа-
дом листьев граба (86%), который отличается уз-
ким отношением лигнин : N – 9 (Jabiol et al.,
2019). В пихтово-буково-грабовых лесах растения
с разным качеством опада распределены более
равномерно. В пихтово-буковых лесах в ярусе А
доминируют лиственные (59%) и хвойные (41%) с
медленно разлагаемым опадом. В осиново-грабо-
вых и пихтово-буково-грабовых лесах развит тра-
вяной покров, тогда как в темных пихтово-буко-
вых лесах травяной покров не развит. Таким об-
разом, во всех трех регионах функционируют
типы леса с разным соотношением функциональ-
ных групп растений с быстро- и медленноразла-
гаемым опадом.

К информативным индикаторам участия поч-
венной биоты в формировании хвойно-широко-
лиственными лесами функции регулирования
цикла углерода можно отнести состав и биомассу
функциональных групп доминирующих по био-
массе почвенных макросапрофагов – дождевых
червей. На исследуемых объектах равнинных и
горных лесов отобрано около 300 проб: БП – 90,
МОР – 60, СЗК – 144 пробы размерами 25 × 25 см,
глубиной 30 см. Полевые работы выполнены в ве-
сенне-летние периоды 2016 и 2018 гг. Проведен
количественный учет макросапрофагов и измере-
на их биомасса. Морфо-экологические (функци-
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ональные) группы дождевых червей приведены
согласно Т.С. Перель (1979): подстилочная, поч-
венно-подстилочная, собственно почвенная и
норная группы.

Биомасса дождевых червей в лесах БП изменя-
ется в среднем от 0 до 5 г м–2 , на суглинках МОР –
от 16 до 20 г м–2, на суглинках СЗК – от 9 до 18 г м–2.
Несмотря на благоприятный гранулометриче-
ский состав для дождевых червей в почвах СЗК,
показатель биомассы в лесах этого региона широ-
ко варьирует и его наименьшие значения близки
к биомассе червей в лесах БП, что, прежде всего,
связано с редким, но существенно подрывающим
популяции дождевых червей явлением – пересыха-
нием почвы в летний сезон (Geraskina, Shevchenko,
2021). При этом в лесах БП представлена в основ-
ном функциональная группа подстилочных чер-
вей, что объясняется неблагоприятным для раз-
вития других групп гранулометрическим (песча-
ным) составом почвообразующих пород, тогда
как в лесах МОР и СЗК, формирующихся на су-
глинках, представлены все четыре функциональ-
ные группы.

Для разработки классификации лесов по эф-
фективности выполнения ими функции регули-
рования цикла углерода целесообразно предло-
жить интегральные индикаторы экосистемных
процессов, связанных с секвестрацией углерода в
почвах, отражающих участие биоты в формирова-
нии этих процессов. К таким информативным и
просто измеряемым индикаторам экосистемных
процессов, протекающих в почве, можно отнести
отношение C : N в аккумулятивных горизонтах
почв (подгоризонты L и FH подстилки и гумусо-
вый горизонт А) и степень насыщенности их ос-
нованиями. Чем меньше отношение C : N в акку-
мулятивных горизонтах и чем выше степень их
насыщенности основаниями, тем быстрее идут
процессы разложения органического вещества и,
соответственно, это может приводить к более ин-
тенсивной эмиссии углекислого газа и миграции
соединений углерода с почвенными водами в
нижние минеральные горизонты и их выносу за
пределы биогеоценоза. Результат взаимодействия
всех этих процессов и многолетней секвестрации
соединений углерода может оцениваться на осно-
ве запаса углерода в подстилке и минеральных сло-
ях почв. Для оценки этих индикаторов в каждом ти-
пе леса отобрано по 36 образцов подстилки и гуму-
сового горизонта А.

Отношение C : N варьирует в среднем от 23 до
25 в подгоризонте подстилки L, от 18 до 23 в под-
горизонте подстилки FH и от 11 до 12 в горизонте
А почв лесов СЗК; от 21 до 27 в L, от 18 до 20 в FH
и от 11 до 13 в горизонте А почв лесов МОР; от 19
до 32 в L, от 15 до 29 в FH и от 13 до 20 в горизонте
А почв лесов БП. По этому отношению выделя-
ются сосновые леса БП, где и в подстилке, и в гу-

мусовом горизонте оно значительно больше. В
других типах леса БП отношение C : N в подстил-
ке сопоставимо с лесами на суглинках, но в гуму-
совом горизонте А оно во всех типах леса БП
больше, чем в лесах на суглинках.

Степень насыщенности основаниями варьи-
рует в среднем от 91 до 94% в L подгоризонте, от
95 до 97% в FH и от 71 до 76% в горизонте А почв
лесов СЗК; от 91 до 92% в L, от 94 до 96% в FH и
от 76 до 89% в горизонте А почв лесов МОР; от 77
до 91% в L, от 67 до 94% в FH и от 31 до 88% в гори-
зонте А почв лесов БП. Таким образом, по степени
насыщенности основаниями также выделяются
сосновые леса БП, где этот показатель и в подстил-
ке, и в гумусовом горизонте значительно меньше.

Запасы почвенного углерода изменяются в
среднем от 1 до 2 т га–1 в подстилке (FH) и от 75 до
83 т га–1 в слое 0–50 см в почвах лесов СЗК, от 0.1
до 1 т га–1 в подстилке (FH) и от 68 до 83 т га–1 в слое
0–50 см в почвах лесов МОР, и от 3 до 10 т га–1 в
подстилке (FH) и от 39 до 59 т га–1 в слое 0–50 см
в почвах лесов БП. При этом запасы углерода в
древесной биомассе увеличивались с возрастом
древостоев особенно значительно на объектах
СЗК: от 109 т га–1 в самых молодых осиново-гра-
бовых лесах до 127 т га–1 в пихтово-буково-грабо-
вых и 482 т га–1 в пихтово-буковых лесах. На объ-
ектах БП изменения запасов углерода в древес-
ной биомассе с возрастом древостоя также были
весьма значительны: от 77 т га–1 в сосняках ку-
старничково-зеленомошных до 209 т га–1 в поли-
доминантных широколиственных лесах. Гораздо
менее выраженное увеличение запаса углерода в
древесной биомассе с возрастом древостоя де-
монстрируют леса МОР: от 159 до185 т га–1.

Таким образом, самые высокие запасы углеро-
да в подстилке демонстрируют леса БП, которые,
напротив, отличаются небольшими запасами уг-
лерода в минеральном слое 0–50 см. Во всех реги-
онах наименьшие запасы углерода в этом слое
почвы обнаруживаются в типах леса с выражен-
ным доминированием одной функциональной
группы: или с быстро-, или с медленноразлагае-
мым опадом. Среди объектов МОР менее значи-
тельные запасы углерода в минеральном слое 0–
50 см обнаруживаются в лесах с доминированием
липы, среди объектов БП – в лесах с доминирова-
нием сосны (сосняки кустарничково-зелено-
мошные), а на объектах СЗК – в пихтово-буко-
вых лесах с доминированием пихты и бука, отли-
чающихся низким качеством опада, хотя запас
древесины и количество древесного опада здесь
отличаются самыми высокими значениями (Ак-
кумуляция …., 2018).

Запасы углерода в почвах, в отличие от его за-
паса в древесной биомассе, не связаны с возрас-
том древостоев. Доля почвенного углерода от
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суммарного запаса углерода в древесной биомас-
се и почвах, включая подстилку, снижалась с воз-
растом древостоев от 43 до 14% на объектах СЗК и
от 39 до 19% на объектах БП и составляла 29–30%
на всех объектах МОР. В пихтово-буковых лесах
СЗК и в полидоминантных широколиственных
лесах БП, формируемых самыми высоковозраст-
ными древостоями, запасы почвенного углерода
оказались относительно невысокими. В пихтово-
буковых лесах, возраст древостоя которых дости-
гает 450 лет и более, это можно объяснить комби-
нированным действием нескольких факторов: (1)
значительный объем осадков (2000 мм), т.е. кли-
матический фактор, (2) хорошо известный низ-
кий уровень транспирации деревьями бука (био-
тический фактор), что вместе с первым фактором
приводит к развитию процессов оглеения, про-
мывания почвенного профиля и выносу соедине-
ний углерода из почв, и (3) медленноразлагаемый
опад бука и пихты (биотический фактор). О высо-
кой влагонасыщенности минерального профиля в
этих лесах свидетельствуют и большая численность
и биомасса норных червей, функционирующих в
глубоких почвенных слоях (Гераськина, 2018).

В полидоминантных широколиственных лесах
БП значительная мощность элювиальных гори-
зонтов, достигающая 50 см, также свидетельству-
ет о периодическом промывании почвенного
профиля и выносе соединений углерода из почв,
которые не компенсируются действием быстро-
разлагаемых компонентов опада лиственных дре-
весных растений и трав. Таким образом, резуль-
таты данных исследований подтверждают, что
водный режим, наряду с биотическими фактора-
ми и другими абиотическими факторами, может
играть значительную роль в формировании поч-
венного пула углерода лесов и регулировании
цикла углерода в лесах.

Для оценки вклада предикторов – индикато-
ров растительности, дождевых червей и экоси-
стемных процессов, а также почвообразующих
пород в варьирование запасов почвенного угле-
рода выбран метод иерархического разложения
(Chevan, Sutherland, 1991). Данный метод основан
на разложении R2 согласно иерархии всех возмож-
ных линейных моделей, которые можно построить
с данным набором предикторов. Иерархическое
разложение не ставит целью нахождение лучшей
модели или некоторого оптимального набора пре-
дикторов, но позволяет оценить относительные
вклады предикторов в вариацию отклика. Суще-
ственным свойством метода, важным и в настоя-
щей работе, является его способность нивелиро-
вать проблему мультиколлинеарности предикто-
ров. Для каждого предиктора рассчитываются два
вида вкладов: 1) независимый и 2) совместный,
проявляемый в присутствии других предикторов.
Последний может принимать отрицательные
значения, если среди предикторов есть “супрес-

соры” (Chevan, Sutherland, 1991). На рис. 1–2 да-
ны два вида вкладов и R2 для полной модели (в
скобках значение R2, скорректированного на
число предикторов). Проценты по оси ординат
рассчитаны от дисперсии, объясненной моделью,
а не от общей вариации в данных. Анализ выпол-
нен с помощью пакета hier.part (Mac Nally, Walch,
2004) в среде статистического программирования R
(R Core Team, 2020).

В качестве отклика выбран запас углерода в
подстилке и минеральных слоях почв. В качестве
предикторов оценивали долю частиц меньше
0.002 мм в почвообразующих породах как характе-
ристику гранулометрического состава, индикато-
ры функционального разнообразия растительно-
сти (ярусы А, В и С), позволяющие учитывать как
количество (проективное покрытие), так и каче-
ство опада, а также отношение C : N, степень насы-
щенности основаниями аккумулятивных горизон-
тов почв (подстилки и гумусового горизонта А).

Биомасса и функциональное разнообразие
дождевых червей также рассматривались как от-
клик, поскольку их функционирование лимитиру-
ется гранулометрическим составом почвообразую-
щих пород и обусловлено качеством опада. С дру-
гой стороны, биомасса червей рассматривается как
предиктор, поскольку черви значительно влияют
на реализацию рассматриваемых экосистемных

Рис. 1. Вклад основных предикторов в дисперсию
биомассы дождевых червей. Предикторы: 0.002 – со-
держание глинистых частиц, ЛбА – вклад проектив-
ного покрытия лиственных с быстроразлагаемым
опадом в ярусе А, ЛВ – проективное покрытие лист-
венных в ярусе В, ТС – проективное покрытие травя-
нистых растений в ярусе С.
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процессов и, соответственно, накопление углерода
в почвах. К переменным применялись необходи-
мые преобразования для выполнения статистиче-
ских требований общей линейной модели.

Наиболее значимые предикторы секвестрации
углерода в почвах выявлялись на основе иерархи-
ческого анализа вкладов потенциальных предик-
торов. Анализ предикторов биомассы червей как

Рис. 2. Вклад основных предикторов в дисперсию запаса углерода в почвах. Предикторы: LСН – степень насыщен-
ности основаниями в подгоризонте L подстилки, L C : N – отношение углерода к азоту в подгоризонте L подстилки,
ХвА – вклад проективного покрытия хвойных в ярусе А, FH C : N – отношение углерода к азоту в подгоризонте FH
подстилки, ЛбА – вклад проективного покрытия лиственных с быстроразлагаемым опадом в ярусе А, ХвВ – проек-
тивное покрытие хвойных в ярусе В, A CH – отношение углерода к азоту в горизонте A, А СН – степень насыщен-
ности основаниями в горизонте А. Отклики: а – запасы углерода подстилки, б – запасы углерода в минеральном
слое 0–50 см, в – запасы углерода в минеральном слое 15–50 см.
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отклика с учетом объектов всех трех регионов по-
казал, что, как и следовало ожидать, доля глини-
стых частиц в почвообразующей породе вносит
наибольший вклад в дисперсию биомассы червей
(около 80%), а совокупный индивидуальный
вклад растений с быстроразлагаемым опадом из
всех трех ярусов составляет около 20% (рис. 1).
При этом связь биомассы червей со всеми этими
предикторами положительная.

Существенный вклад (от 30 до 50%) в диспер-
сию запасов углерода и в FH подгоризонте под-
стилки, и в минеральном слое 0–50 см (рис. 2а,
2б) вносит качество опада (L подгоризонт под-
стилки), а именно, степень его насыщенности ос-
нованиями: чем выше степень насыщенности
опада основаниями, тем меньше запас подстилки
и, соответственно, запас углерода в ней и, напро-
тив, тем больше запас углерода в минеральных го-
ризонтах почв, в которые мигрируют соединения
углерода из богатого основаниями быстро разла-
гающегося опада. Вклад функциональных групп
растений с опадом разного качества в дисперсию
запасов углерода может достигать от 18% в под-
стилке до 25% (совокупный вклад) в минераль-
ном полуметровом слое. Связь вариации запасов
углерода в подстилке со вкладом в общее проек-
тивное покрытие хвойных растений с медленно-
разлагаемым опадом положительная. Запасы в
минеральном слое 0–50 см положительно связа-
ны со вкладом растений с быстроразлагаемым
опадом и отрицательно – со вкладом растений с
медленно разлагаемым опадом.

Обнаруживается также связь между отноше-
нием C : N в гумусовом горизонте А и запасами поч-
венного углерода: чем меньше отношение C : N в
гумусовом горизонте А, тем больше запас углеро-
да в нижележащих минеральных горизонтах почв
(слой 15–50 см) (рис. 2в). При этом между отно-
шением C : N в подгоризонтах L и FH подстилки
и в гумусовом горизонте А существует тесная по-
ложительная связь (r > 0.5–0.7). Это подтвержда-
ет, что отношение C : N в нижних подгоризонтах
подстилки (FH) и в гумусовом горизонте A насле-
дуется из опада (L).

Таким образом, качество опада разных функ-
циональных групп вносит существенный вклад в
аккумуляцию почвенного углерода. Можно было
ожидать, что чем интенсивнее поток органиче-
ского вещества из опада и подстилки, обеспечи-
ваемый в первую очередь растениями с быстро-
разлагаемым опадом высокого качества, тем
больше углерода накапливается в минеральных
слоях почвы. Однако наибольший уровень акку-
муляции почвенного углерода обнаруживается в
лесах с более равномерным распределением рас-
тений с разным качеством опада. Объяснить это
можно следующим образом. Дождевые черви, яв-
ляющиеся активными переработчиками опада,

влияющими и на функционирование грибов,
формируют функциональные группы (подсти-
лочные, почвенно-подстилочные, собственно
почвенные и норные), связанные как с подстил-
кой, так и с минеральными горизонтами почв.
Подстилка для части из них является не только
источником питания, но и местообитанием, и для
оптимального функционирования червей сохра-
нение подстилки имеет ключевое значение. По-
казано, что для дождевых червей более благопри-
ятен смешанный хвойно-лиственный опад, фор-
мируемый растительностью разных ярусов, так
как за счет трудноразлагаемых фракций сохра-
нится подстилка, которая служит местообитани-
ем дождевым червям, а легкоразлагаемые фрак-
ции – трофическим ресурсом высокого качества
(Sariyildiz, 2008; Sariyildiz, Küçük, 2008; Гераськи-
на, 2020). При высокой скорости разложения
быстроразлагаемого опада уровень эмиссии угле-
кислого газа может быть высоким, но благодаря
деятельности дождевых червей соединения углеро-
да закрепляются в почвах за счет обеспечения про-
цессов гумусообразования и переноса органическо-
го вещества почвы в более глубокие горизонты в ре-
зультате роющей деятельности (Frouz et al., 2013).
Поэтому дождевые черви играют ключевую роль
в экосистемных процессах, способствующих на-
коплению углерода в экосистемах. В лесах с более
равномерным распределением растений с раз-
ным качеством опада для таких активных перера-
ботчиков опада, как дождевые черви, складыва-
ются более благоприятные условия для функцио-
нирования, что в итоге приводит к повышению
эффективности экосистемных процессов, обес-
печивающих секвестрацию почвенного углерода
в этих лесах.

Широкомасштабная оценка взаимосвязей
между растительностью, почвенной биотой и все-
ми экосистемными процессами, связанными с
продуцированием и разложением органического
вещества, позволит классифицировать леса по эф-
фективности выполнения ими функции регулиро-
вания цикла углерода, что является актуальной на-
учной задачей в связи с изменениями климата.

Важнейшей проблемой является поиск ин-
формативных показателей экосистемных про-
цессов, обеспечивающих и другие экосистемные
функции. Эти оценки позволят создать функцио-
нальную классификацию лесов с учетом взаимо-
связей (синергии и компромиссы) между всеми
функциями.

Заключение. Разработка функциональной клас-
сификации лесов является актуальной пробле-
мой. Такая классификация может быть разрабо-
тана на основе оценки эффективности выполне-
ния различных экосистемных функций лесами
разных типов/стадий сукцессий. Одним из под-
ходов к оценке эффективности функции регули-
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рования цикла углерода в лесах является изуче-
ние взаимосвязей между представителями биоты
разных трофических уровней, отвечающих как за
продуцирование органического вещества, так и
его разложение и секвестрацию в почвах, где де-
понируется значительная часть экосистемного
углерода. Проведенные исследования в хвойно-
широколиственных лесах демонстрируют, что са-
мым низким уровнем аккумуляции почвенного
углерода отличаются леса на песчаных почвах, ха-
рактеризующиеся небольшим функциональным
разнообразием и низкой биомассой дождевых
червей. Высоким запасом углерода в почвах, фор-
мирующихся как на суглинках, так и на песках,
отличаются хвойно-широколиственные леса с
более равномерно распределенным составом рас-
тений с разным качеством опада. Это объясняет-
ся благоприятными трофическими и топически-
ми условиями для функционирования почвенной
биоты, прежде всего дождевых червей, которые
являются активными переработчиками опада в
этих лесах.

Широкомасштабные исследования взаимо-
связей между растительностью, почвенной био-
той и экосистемными процессами как в хвойно-
широколиственных, так и в доминирующих в
России бореальных лесах, открывают перспекти-
ву развития классификации лесов по эффектив-
ности выполнения ими функции регулирования
цикла углерода. Участие лесов в экосистемных
процессах, связанных с формированием цикла
углерода, может оцениваться на основе несложно
измеряемых индикаторов. Для таких оценок мо-
гут использоваться существующие и новые дан-
ные геоботанических описаний и исследований
почвенной биоты в лесах, а также анализ связей
между ними. При этом необходимо учитывать
абиотические факторы, к которым относятся
климатические условия, почвообразующие поро-
ды, рельеф, водный режим.

Разработка подходов к оценке эффективности
выполнения различных экосистемных функций
лесами разных типов, идентифицированных в
России на основе классификаций растительно-
сти, позволит создать функциональную класси-
фикацию лесов.
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Forests’ Functional Classification: Relevance and Approaches to Development
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The article substantiates the relevance of the development of a forests’ functional classification based on the
efficiency of their ecosystem functions’ performance. Using the example of nine types of coniferous-decidu-
ous forests that dominate the European part of Russia, functioning in autonomous landscape positions, a
possible approach to assessing their performance in terms of the carbon cycle regulation function is demon-
strated based on the relationships between informative indicators of the composition of vegetation, the soil
macrofauna, and the ecosystem processes associated with the soil carbon sequestration. The lowest level of
soil carbon accumulation is characteristic for coniferous-broad-leaved forests on sandy soils, with low func-
tional diversity and low biomass of earthworms. A higher stock of soil carbon was found in forests with a com-
position of vegetation with a more even ratio of plants’ functional groups with rapidly and slowly decaying
litter. This is due to the creation of trophic and topical conditions favourable for the functioning of earth-
worms, who are in turn active processors of litter in coniferous-deciduous forests. A large-scale assessment of
the relationship between vegetation, soil biota and ecosystem processes that forms the regulating function of
carbon cycle in Russian forests is an urgent scientific task due to the looming problems of climate change.
Based on the effectiveness assessment of various ecosystem functions’ supply by forests of different types,
identified in Russia using vegetation classifications, a functional forest classification can be created.

Keywords: coniferous-deciduous forests, functional classification, carbon, vegetation, earthworms, functional
groups. 
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