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Представлен краткий обзор состояния проблемы устойчивости в  лесной экологии и дана оцен-
ка применимости известных математических моделей устойчивости к ландшафтно-
экологическим системам. Изложена идеология количественных оценок устойчивости лесных 
экосистем, с выделением двух уровней устойчивости: лабильного фитоценотического и инер-
ционного почвенно-биотического. Для каждого из них проведены расчеты индексов резистент-
ной и упруго-пластичной устойчивости лесных биогеоценозов. Получены статистически зна-
чимые связи в уравнениях, описывающих зависимость этих индексов от метаболических пара-
метров лесных сообществ и факторов внешней среды. Для территорий Самарской Луки и Ок-
ско-Волжского бассейна приведены соответственно крупно- и мелкомасштабные карты-
матрицы устойчивости лесных фаций и формаций, характеризующие их чувствительность к 
изменениям климата и последующий функционально-восстановительный  потенциал. 
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СОСТОЯНИЕ ПРОБЛЕМЫ 
Любой экологический анализ территории не 

может обойтись без оценок устойчивости рас-
сматриваемых объектов к  внешним  воздействи-
ям. Изучение проблемы устойчивости лесов име-
ет солидную историю. Еще Г.Ф. Морозов [32] в 
начале ХХ в. ставил перед лесоводами задачу та-
кого рационального лесопользования, чтобы лес 
мог сохранить свою «биологическую устойчи-
вость и производительность», с возможностью 
быстрого естественного возобновления коренных 
типов леса, которые обладают, как он полагал, 
наиболее высокой устойчивостью.  

Распространенные в географии и  геоэкологии  
оценки устойчивости до сего времени остаются в 
большинстве качественными, с такими дефини-
циями как «устойчивость слабая, средняя, высо-
кая», при учете множества важных факторов [13], 
а иногда и при отсутствии сколько-нибудь стро-
гих классификационных критериев [1].  

Однако элементы формализации уже вноси-
лись – например, при оценках устойчивости зо-
нально-региональных геосистем  крупной  терри-
тории [7]. В соответствии с уровнями теплообес-
печенности ландшафтов и их первичной биопро-
дуктивности автором выделены пять баллов ус-
тойчивости ландшафтно-экологических комплек-
сов. При этом, однако,  осталось неясным, о ка-
ком типе устойчивости идет речь и по отношению 
к каким видам внешних воздействий, поэтому 
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выделенные категории устойчивости носят слиш-
ком абстрактный характер. 

В работе [40] представлен один из наиболее 
детальных качественных анализов устойчивости 
лесов при климатических изменениях, а также в 
условиях хозяйственной деятельности. Однако 
основанные на качественных субстратных при-
знаках оценки реакции лесных экосистем на 
внешние воздействия здесь носят лишь самый 
общий характер и нередко оказываются весьма 
субъективными.  

В коллективных монографиях [14, 29] приве-
дены общие положения теории устойчивости гео-
систем и описываются механизмы устойчивости 
различных  природных компонентов, с использо-
ванием качественных и количественных  показа-
телей, характеризующих (преимущественно кос-
венно) устойчивость той или иной геокомпонент-
ной системы. В частности,  выдвинут уровневый 
принцип биотических механизмов устойчивости 
природных комплексов и проведена полуколиче-
ственная (балльная) оценка устойчивости  зо-
нальных экосистем к целому ряду естественных и 
антропогенных воздействий [50, 51]. Устойчи-
вость системы может характеризоваться (в неяв-
ном виде) также  на основе их динамики и иерар-
хической организации в свете теории колебаний 
[38], т.е.  по соотношению частот ее собственных 
колебаний (и соответственно периодов релакса-
ции) с частотами внешних сигналов, вызывающих 
в ней вынужденные колебания. 

В ландшафтной географии известен опыт ис-
пользования концептуального аппарата теории 
надежности для расчета парциальных мер устой-
чивости геосистемы [15, 16]. Устойчивость оце-
нивается по поведению того или иного  природ-
ного компонента и связывается с понятием отказа 
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– события выхода состояния этого компонента из 
области гомеостаза в рамках некоторого инвари-
анта, установление которого остается, к сожале-
нию, весьма проблематичной задачей. Не исклю-
чены также элементы субъективизма при нахож-
дении пороговых значений структурных или 
функциональных параметров отдельных геоком-
понентов, по которым рассчитывается вероят-
ность отказа. 

В зарубежных работах по лесной экологии ус-
тойчивость экосистем описывается чаще всего 
качественно, с привлечением количественных 
признаков-индикаторов, характеризующих устой-
чивость в неявном виде. Оценки ведутся по ско-
рости роста, продуктивности и плотности древо-
стоя, по видовому и функциональному разнообра-
зию, повреждению растительности и др. [60, 61, 
62, 69]. Рассматривается связь устойчивости рас-
тительных сообществ с их видовым разнообрази-
ем и сложностью [6, 65], причем чаще всего по 
принципу: «чем сложнее (разнообразнее) сообще-
ство, тем оно более устойчиво» [39]. Этот теоре-
тический постулат не только утвердился в общей  
экологии [34], но и стал безоговорочно принятым 
в экологии ландшафтной [47]. Однако он  по-
прежнему остается дискуссионным [52, 63]. Во-
первых,  сами понятия сложности и устойчивости 
весьма неопределенны [43], а во-вторых, –  шен-
ноновская  энтропийная мера разнообразия, ана-
логом которой является известная мера устойчи-
вости Р. Мак-Артура [64], неприложима к оцен-
кам сложности природных экосистем с достаточ-
но развитыми внутренними связями [42, 45]. 

Общая экология располагает достаточно глу-
боко разработанными математическими моделя-
ми устойчивости экосистем. В целом эти модели 
описывают узкий круг относительно простых 
экологических конструкций и имеют, как прави-
ло, детерминистский характер. Объектом анализа 
служат обычно популяция или биотическое со-
общество как совокупность популяций [30, 41, 45 
и др.]. Мера устойчивости подобных экосистем 
рассчитывается как отношение отклонения воз-
мущающего воздействия к величине отклика по 
заданным свойствам на это воздействие, либо как 
отношение величины гомеостаза к параметру не-
однородности распределения зависимой пере-
менной [53, 54]. В других случаях устойчивость 
экосистем оценивается по балансовым уравнени-
ям их  равновесных  состояний, которые описы-
ваются потоками энергии и вещества, проходя-
щими  по трофическим цепям [30, 42–44 и др.]. 
Исчисление устойчивости ведется с помощью 
линейных дифференциальных уравнений. Боль-
шое внимание уделяется устойчивости иерархии 
пищевых сетей (главным образом типа «хищник – 
жертва») и математической устойчивости по Ля-
пунову, которая, как оказалось [41], мало приме-

нима к оценкам устойчивости природных экоси-
стем.  

К сожалению, методы математического моде-
лирования устойчивости таких идеализированных 
экосистем до сих пор не нашли широкого приме-
нения в ландшафтной экологии, где исследова-
тель имеет дело с гораздо более сложными, мно-
гокомпонентными и дискретными объектами, 
состоящими из разнокачественных элементов, с 
различными характерными временами. Экоси-
стемы ландшафтного уровня отличаются  прин-
ципиально вероятностным характером внутрен-
них и внешних взаимодействий [3], а также нели-
нейностью своего поведения, обусловленной за-
регулированной сетью положительных и отрица-
тельных обратных связей [18, 42]. Функциониро-
вание и устойчивость таких систем определяются 
не численностью или динамикой биологических 
видов, а в первую очередь геохимическими цик-
лами (Свирежев, 1983), т.е. годовыми и много-
летними круговоротами органического вещества.  

Такие природные образования, как принято 
говорить, с «плохой структурой», гораздо эффек-
тивнее описываются методами дискретной мате-
матики, с вероятностно-статистическим подхо-
дом, что достаточно убедительно продемонстри-
ровано и в наших ландшафтно-экологических 
исследованиях [22–24, 55, 56]. Очевидно, с помо-
щью этих методов и на основе наиболее репре-
зентативных параметров биологического круго-
ворота должно идти исчисление устойчивости 
природных комплексов.   Именно в этом направ-
лении и был  предпринят нами поиск  единых по-
казателей (индексов) потенциальной устойчиво-
сти элементарных биохорологических единиц, по  
[49], – биогеоценозов как целостных образований, 
в духе учения В.Н. Сукачева [48].  

АНАЛИТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ 
УСТОЙЧИВОСТИ 

 ЛЕСНЫХ БИОГЕОЦЕНОЗОВ 

Прежде всего, необходимо было определиться, 
по отношению к чему следует говорить об устой-
чивости гео(эко-)систем – к их структуре или 
функционированию. Чаще всего под устойчиво-
стью понимают ее структурную неизменность 
(или слабо выраженное изменение, не выходящее 
за пределы некоторой критической точки) путем 
варьирования функциональными параметрами [2, 
14, 42, 46 и др.]. С этим подходом связаны такие 
понятия, как гомеостазис и запас гомеостатично-
сти гео(эко-)систем, а также нормы антропоген-
ных нагрузок на систему. Однако сама количест-
венная оценка структурной устойчивости  –  
весьма проблематичная задача [34]. Гораздо бо-
лее реальной и практически важной для экоси-
стем является определение их функциональной 
устойчивости, которая «… повышает эффектив-
ность потока энергии и круговорота питательных 
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веществ, … совершенствуя способность сообще-
ства выстоять при различного рода возмущениях» 
[39, с. 379]. Этот подход базируется на другой 
концепции устойчивости – как способности сис-
темы изменять свои структурные характеристики 
в целях сохранения начального уровня (способа) 
функционирования [20]. Тем самым можно рас-
считать устойчивость непосредственно по дис-
кретным параметрам биологического круговоро-
та. Итак, мы будем рассматривать не структур-
ную, а функциональную устойчивость природных 
экосистем.   

Лабильная фитоценотическая устойчи-
вость. Биологический круговорот – сложный по-
лициклический процесс, слагающийся из множест-
ва элементарных почвенных процессов, а также 
из разнопорядковых по характерному времени 
циклов производства живого органического ве-
щества, его разложения, минерализации и гуми-
фикации [12, 18, 27]. В бореальных лесах, с их  
доминирующим дерново-подзолистым процессом  
в условиях преобладающего промывного режима 
почв, малый биологический круговорот оказыва-
ется в значительной мере «оторванным» от про-
цессов гумификации мортмассы [33]. Он имеет 
вид «… автономного круговорота элементов ме-
жду  живыми организмами и их отмирающими 
остатками, поступающими в лесах на поверхность 
почвы» [36, с. 115]. Налицо проявление парциаль-
ного фитоценотического цикла как укороченной 
(и соответственно ускоренной) составляющей 
общего биологического круговорота. 

Это положение подтвердилось нашими эмпи-
рическими данными в отношении не только 
хвойных или смешанных, но и широколиствен-
ных лесов. Значимой  парциальной связи  массы 
гумуса  с годичной продукцией  лесного сообще-
ства, а также с массами  лесной  подстилки или 
корней обнаружено не было. Отсутствует также  
надежная множественная корреляция [24]. И 
только на зональных экотонах леса и степи, где 
преобладает уже испарительный режим почвы и 
развивается дерново-луговой процесс, обнаруже-
на достаточно тесная связь массы гумуса с масса-
ми корней и лесной подстилки. Однако и здесь 
оказалось, что парциальное сокращение запасов 
органического вещества почвы при глобальном 
потеплении, вызванное уменьшением масс лесной 
подстилки и корней, не превышает 20–25% от 
общего изменения гумусной массы, а в большин-
стве лесных биогеоценозов эта доля остается ни-
же 10% [24]. Весьма слабо выражена также связь 
массы гумуса с годичной продукцией зеленой 
массы. Даже в этих суббореальных зонально-
климатических условиях участие гумуса в укоро-
ченном цикле биологического круговорота доста-
точно мало. 

Таким образом, в целом для лесных формаций 
Волжского бассейна фитоценотический (включая 

лесную подстилку) цикл круговорота органики 
может быть выделен в качестве автономного и 
вполне самостоятельного звена общего почвенно-
биотического цикла. В данном звене наиболее 
динамичен годичный цикл возобновления и раз-
ложения живой надземной фитомассы. Это б ы с т 
р ы й  цикл, по терминологии Ф. Дюшофура [17]. 
Ему будет соответствовать первый уровень пар-
циальной функциональной устойчивости лесных 
сообществ, которую назовем лабильной фитоце-
нотической устойчивостью.  

Лабильная устойчивость может быть выраже-
на двумя комплексными дискретными парамет-
рами метаболизма, согласно [5, 10, 28], – коэффи-
циентом годового оборота надземной фитомассы 
(KR = PV / BL) и подстилочно-опадным индексом 
(KY = PV / ML), т.е. коэффициентом годичной де-
струкции, по нашей терминологии [22, 24].  Здесь 
PV  – годичная продукция зеленой массы, BL – 
общая живая надземная фитомасса,  ML  – масса 
лесной подстилки. Оба эти параметра служат ме-
рами начальной обеспеченности продвижения 
органического вещества (и энергии)  по все тро-
фической цепи и, следовательно, характеризуют 
«работу» растительного вещества по устойчивому 
функционированию экосистемы. 

Мера лабильной устойчивости находилась на-
ми путем исчисления территориальных вариаций 
некоторой функции состояния экосистем в преде-
лах определенной статистической выборки [22, 
26]. Обозначим индексы резистентной и упруго-
пластичной (или проще – упругой) устойчивости 
фитоценотического уровня соответственно как 
Iрез(1) и Iупр(1). Индекс упругой устойчивости 
лесного биогеоценоза как мера евклидового рас-
стояния от его оптимального функционального 
состояния рассчитывался по формуле:  

Iупр(1)  =  1 ─  [  2 2 KY)(   KR)(  ] / 2 ,       (1)  

где (∆KR)  = (KRmax─  KRi) / (KRmax─  KRmin);   
       (∆KY)  =  (KYi ─  KYmin) / (KYmax─ KYmin).  

 
Индекс устойчивости, таким образом, оцени-

вался в безразмерных единицах. Если  KRi  → 
KRmax и  KYi  → 0,  то   I(у)  →  1. Как видим, оба 
предиктора рассматриваются как равноправные, 
т.е. берутся с единичными «весами». Аналогично  
вычислялся индекс потенциальной резистентной 
устойчивости Iрез(1) гео(эко-)системы. В этом 
случае за оптимумы принимались минимальное 
значение  KR и максимальное – KY. Индекс рези-
стентной устойчивости будет стремиться  к еди-
нице при  KRi  → KRmin  и  KYi  → KYmax.   

Индексы устойчивости экосистемы характери-
зуют ее способность противостоять совокупности 
возмущающих воздействий и указывают на ее 
удаленность от критических состояний. Посколь-
ку минимальные и максимальные значения KR и 
KY берутся из конкретной статистической выбор-
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ки, то очевидно, что каждый из индексов характе-
ризует не абсолютную, а относительную устойчи-
вость  экосистемы в пределах территории, кото-
рой эта выборка соответствует. Индексы указы-
вают на ту долю соответствующей устойчивости 
от максимально возможной, которая свойственна  
данному природному комплексу.  

Параметр Iупр(1) отображает известный закон 
необходимого разнообразия систем [58], который 
гласит: для устойчивого самосохранения системы 
разнообразие ее состояний, или реакций (адапта-
ций), должно быть не меньше разнообразия 
внешних воздействий. Устойчивость (инвариант-
ность) экосистемы обеспечивается двумя факто-
рами: ее многосвязностью и многоканальностью 
компенсации внешних возмущений [37].  

Рассмотрим вклад каждого из двух предикто-
ров в устойчивость лесных экосистем обоих ти-
пов, используя данные по восьми эксперимен-
тальным полигонам (377 точек), охватывающим 
Окско-Волжский бассейн от юга  подтаежной зо-
ны до подзоны южной лесостепи (см. [24]). Упру-
гая устойчивость  Ιупр(1) имеет весьма тесную. 
параболическую связь с годовым оборотом над-
земной фитомассы:  
Ιупр(1) = – 0,173 + 20,95· KR – 98.08· (KR)2       (2) 

(R2 = 0,996)             
В интервале малых значениях  KR (0,01 → 

0,05)  упругая устойчивость растет наиболее 
сильно (0,05 → 0,63), а затем этот рост ослабева-
ет.  Максимум Ιупр(1) = 0,90–0,98 достигается 
при  KR = 0,09–0,10. Парциальная связь  Ιупр(1) с 
массой лесной подстилки ML незначима. 

Резистентная же устойчивость Ιрез(1) наибо-
лее отчетливо, хотя и не столь сильно, коррелиру-
ет с массой  подстилки:  
Ιрез(1)  = 0,374 + 0,002161· ML    (3) 

(R2 = 0,615) 

С увеличением массы подстилки чувствитель-
ность лесного биогеоценоза к внешним воздейст-
виям однозначно ослабевает: при изменении ML с 
50 до 200 т/га  величина Ιрез(1) возрастает с 0,45–
0,50 до 0,80. При этом в области малых подсти-
лочных масс (до 70 т/га)  наблюдается «размы-
тое» поле значений Ιрез(1) – от 0,25–0,30 до 0,40–
0,50.   

Итак, если первоначальная реакция лесного 
биогеоценоза на внешние сигналы зависит глав-
ным образом от резервного фонда в виде подсти-
лочной массы, то дальнейший адаптивно-
восстановительный потенциал определяется поч-
ти исключительно годовым оборотом надземной 
фитомассы. Параметр KR в первом случае играет 
отрицательную роль, а во втором – оказывается 
позитивным фактором функционального восста-
новления.  

При стрессовых гидротермических условиях 
нарушается, как правило, режим минерального 
питания растений. Исходя из этого, можно оце-
нить время проявления резистентной лабильной 
устойчивости лесного биогеоценоза при резких 
климатических изменениях (прежде чем необра-
тимо нарушится его функционирование). Оно по 
существу равно значениям параметра KY, выра-
жаемого в количестве лет, необходимых для раз-
ложения всей массы подстилки при данной вели-
чине ежегодного опада (табл. 1). Как видно, это 
время в большинстве своем соответствует высо-
кой и умеренной интенсивности биологического 
круговорота, по [5, 21] и укладывается в первые 
несколько лет после начала внешнего воздейст-
вия, хотя в отдельных случаях, при застойном 
типе биологического круговорота, может  превы-
шать 8–10-летний срок и растягиваться даже до 
20–30 лет. 

Таблица 1. Распределение таксономических (средневзвешенных) норм коэффициента годичной деструкции 
(KY) по группам лесных биогеоценозов (с преобладающими типами местоположений) в различных  

зонально-региональных условиях Среднего и Верхнего Поволжья 

Группы  биогео-
ценозов (типы 

местоположений) 
*) 

Зональные условия (экспериментальный полигон, см. [24]) 

Подтаежная 
зона (Керже-

нец) 

Южная граница 
подтаежной зоны, 

(Приокско-
Террасный запов.) 

Неморальнолес-
ная подзона (Зе-
леный Город ) 

 

Подзона типичной 
лесостепи 
(Присурье) 

Подзона южной 
лесостепи 
(Жигули) 

1 (ТЭ) 4.49 5.61 4.84 2.81 9.18 
2  (ТЭ) 5.14 3.79 4.31 3.18 6.87 
3  (Э, Т) 5.72 4.41 8.41 2.67 1.59 
4  (Э, Т) 4.56 4.43 8.63 4.08 6.44 
5  (ТА, А) 9.25 1.99 3.30 2.28 2.54 
6  (Saq,  ЭА) 5.79 8.75 3.30 8.00 1.80 

    *)  Типы местоположений, по [11, 35]: Э – элювиальный; ТЭ – трансэлювиальный; Т  –  транзитный; ТА – трансакку-
мулятивный; А – аккумулятивный; Saq  – супераква-льный;  Эа – элювиально-аккумулятивный. 

 
Время же проявления  упругой устойчивости 

лесного биогеоценоза, необходимое для восста-
новления  первоначального уровня замкнутости 
укороченного биологического круговорота, мож-

но оценить следующим образом. По эмпириче-
ским связям коэффициента утилизации мертвой 
фитомассы (KU) с ML и общей мертвой надзем-
ной массой (BD) установлено, что в хвойном лесу 
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при накоплении мортмассы до 40–60 т/га не более 
40% ее используется следующими трофическим 
уровнями, а для  обеспечения непрерывного по-
тока органического вещества по этой цепи, с ути-
лизацией его до 98%, достаточно постоянного 
наличия в лесу 10–15 т/га мертвой массы [26].  
Проведенный, исходя из последних цифр, про-
стой расчет показывает, что при высокой годич-
ной продукции зеленой массы (8–10 т/га и более), 
свойственной наиболее производительным лесам 
(как хвойным, так и лиственным), достаточно 
«работы» механизмов упругой устойчивости в 
течение 1,5–2  лет, чтобы восстановить прежний 
уровень функционирования. Для лесных сооб-
ществ с относительно низкой продуктивностью 
зеленого вещества (до 3–5 т/га) этот период рас-
тягивается до 4–5 лет.   

Очевидно, функционально-восстановительный 
потенциал лесного сообщества должен прояв-
ляться, при прочих равных условиях, более эф-
фективно и с меньшим временем, нежели его 
первоначальная способность противостоять 
внешнему воздействию.  

Инерционная почвенно-биотическая устой-
чивость. При расчетах лабильной устойчивости 
лесных экосистем в составе предикторов отсутст-
вует гумусная масса HU, существенная роль ко-
торой в стабилизации природных экосистем об-
щеизвестна. Расчетные модели с включением па-
раметра HU описывают второй уровень устойчи-
вости лесных биогеоценозов, который охватыва-
ет более обширный и более замедленный метабо-
лический цикл и включает компонент устойчиво-
сти, связанный с процессами  формирования и 
динамики органического вещества почвы. Назо-
вем этот уровень инерционной почвенно-
биотической устойчивостью и обозначим рези-
стентную и упругую устойчивость данного уров-
ня соответственно как Iрез(2) и Iупр(2). В конеч-
ном итоге этот уровень характеризует  устойчи-
вость  почвенного  органогенеза  как   п о с т е п е 
н н о г о  цикла, по терминологии [17].  

Данный цикл охватывает в своем полном виде 
период времени от первых  столетий до несколь-
ких тысячелетий [12], однако в нем можно выде-
лить и гораздо более динамичную составляющую. 
Быстрый фитоценотический цикл не только явля-
ется частью постепенного почвенно-биотического 
цикла, но и вносит существенный вклад в его ре-
зультаты. Лабораторные опыты показывают, что 
при гумификации остатков травянистой расти-
тельности, листвы и хвои не менее 50–75% ис-
ходной мортмассы минерализуется и сразу ис-
пользуется корневой системой растений [27]. 

Заменим KY на массу лесной подстилки ML и 
введем массу  гумуса HU как характеристику 
конструктивной ветви метаболизма, т.е. расши-
рим участие детритной ветви в устойчивости эко-
системы. Полагая единичным коэффициент при 

KR , записываем формулы для расчета инерци-

онных индексов Ιiупр(2) и Ιiрез(2) с новыми пара-
метрами в нормированном виде и с «весовыми»  
коэффициентами a и b в следующем виде:     

ba

HUbMLaKR
I






1

2)1(22)1(
1óïð(2)

;       (4)  

ba

HUbMLaKR
I






1

22)1(2

1ðåç(2) .       (5) 

Примем «весовые» коэффициенты a = b = 1, 
что по-прежнему означает равноправное участие 
всех рассматриваемых факторов в формировании 
устойчивости лесных биогеоценозов. Результаты 
расчетов Ιiупр(2) и Ιiрез(2)  по всем восьми экспе-
риментальным полигонам Волжского бассейна 
(см. [15]) представлены в табл. 2, и они уже суще-
ственно отличаются от данных, рассчитанных по 
формуле (2) и ее аналогу для  Ιрез(1), см. [22, 24].  
Территориальные контрасты в индексах обоих 
типов инерционной устойчивости лесов между 
экорегионами носят достаточно четкий зональ-
ный характер. На границе лесостепной и степной 
зон (Жигули) в резистентной устойчивости веду-
щую роль играет масса лесной подстилки, а в уп-
ругой – масса гумуса, при одинаково слабом 
влиянии параметра KR. В направлении от южной 
лесостепи к северной границе лесостепной зоны 
(Кудьма, Щелоковский Хутор) масса подстилки 
сохраняет доминирующий положительный вклад 
в распределение резистентной устойчивости лес-
ных биогеоценозов. Одновременно резко возрас-
тает ее отрицательная роль в функционально-
восстановительном потенциале лесов  –  Iуст(2), 
на фоне все более снижающейся роли скорости 
годичного оборота фитомассы. Резкий перелом в 
факторной ординации индексов обоих типов ус-
тойчивости по метаболическим параметрам про-
исходит на границе лесостепной и подтаежной 
зон (Зеленый Город, Выкса), которая образует  
известный Главный ландшафтный рубеж Русской 
равнины, по [31]. Здесь происходит скачкообраз-
ное падение роли подстилочной массы (с ± 50–
70% до ±15–35%). При этом для упругой устой-
чивости в разряд доминирующего фактора выхо-
дит массу гумуса.  

На рис. 1 показано сравнение двух индексов 
упругой устойчивости: Iупр(1), рассчитанных по 
формуле (2), и Iупр(2) – по формуле (4). Парамет-
ры в целом имеют весьма высокую корреляцию, 
однако они адекватны друг другу только в своих 
центральных значениях (около 0,50).  При устой-
чивости менее  0,40  параметр Iупр(1) оказывается 
на  0,05–0,10 единиц больше, чем Iупр(2), а при 
общих высоких показателях устойчивости (> 
0,75–0,80)  соотношение обратное. Запасы гумуса 
способствуют усилению восстановительного по-
тенциала только для лесных экосистем с высоки-
ми скоростями оборота надземной фитомассы. 
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Когда же эти скорости малы, уход части мертвой 
органики в гумус снижает упругую устойчивость 
экосистемы.   

Для резистентной устойчивости имеет место 
более «размытая» параболическая связь (эта 
«размытость» обусловлена большим числом зна-
чимых предикторов): 
 Iрез(2) = 2,27 ·Iрез(1) – 1,309· [Iрез(1)]2 – 0,384;       
R = 0,711;    R2 = 0,505.                                          (6) 

До значений Iрез(1) ≈ 0,5 наблюдается его 
почти линейная связь с Iрез(2), причем фитоцено-
тическая резистентная устойчивость несколько 
выше почвенно-биотической (к тому же на этом 
рубеже последняя имеет огромный разброс то-
чек). В дальнейшем при росте Iрез(1) до 0,7–0,8 
параметр Iрез(2) стабилизируется на уровне 0,40–
0,65. 

Таблица 2. Доли положительного или отрицательного участия различных  
нормированных предикторов ( KR, ML и HU, см. в тексте) в индексах инерционной устойчивости лесных 
экосистем Среднего и Верхнего Поволжья 

Региональная экосистема  

(экспериментальный полигон)*) 

Инерционная устойчивость 
резистентная  Iрез(2) упругая  Iупр(2)  

KR ML HU KR ML HU 
Южная граница южной лесостепи, сосняки, дуб-
равы, липняки (низкогорный массив Жигули) 

 
–0.289 

 
+0.565 

 
–0.146 

 
+0.346 

 
–0.461 

 
+0.193 

Приволжская возвышенность, типичная лесо-
степь, сосновые и липово-дубовые леса (Прису-
рье) 

 
–0.107 

 
+0.798 

 
–0.095 

 
+0.149 

 
–0.617 

 
+0.234 

Нижегородское Предволжье, северная лесостепь, 
дубово-липовые и сосново-широколиственные 
леса (Кудьма) 

 
–0.132 

 
+0.507 

 
–0.136 

 
+0.131 

 
–0.449 

 
+0.420 

Нижегородское Предволжье, северная лесостепь, 
дубравы, липняки (возвышенный массив Щело-
ковский Хутор)   

 
–0.168 

 
+0.711 

 
–0.121 

 
+0.124 

 
–0.698 

 
+0.178 

Нижегородское Предволжье, северная лесостепь, 
смешанные и хвойные леса (урочище Зеленый 
Город)  

 
–0.158 

 
+0.194 

 
–0.648 

 
+0.222 

 
–0.050 

 
+0.728 

Нижнее низменное Приочье, южная граница под-
тайги, елово-сосновые зандровые полесья (Вы-
кса) 

 
–0.139 

 
+0.187 

 
–0.674 

 
+0.245 

 
–0.118 

 
+0.637 

Среднее низменное Приочье, южная граница 
подтайги, смешанные, хвойные и широколист-
венные леса (Приокско-Террасный заповедник)   

 
–0.334 

 
+0.365 

 
–0.301 

 
+0.391 

 
–0.174 

 
+0.435 

Нижегородское низменное Заволжье, южная по-
лоса подтаежной зоны, сосновые и еловые леса 
(Керженец) 

 
–0.177 

 
+0.484 

 
–0.339 

 
+0.252 

 
–0.263 

 
+0.485 

Основной водосбор Волжского бассейна в целом 
(статистическая выборка по всем полигонам)  –16.2 +55.8 –18.6 +61.6 –36.1 +2.3 

*)  Более подробное описание экспериментальных полигонов и их расположение приведены в работе [24]. 
 

 
Рис. 1. Соотношение значений упругой устойчиво-
сти, полученных по разным формулам (пояснения в 
тексте). 

Таким образом,  устойчивость ежегодного во-
зобновления живой надземной фитомассы, т.е.  
лабильная фитоценотическая  устойчивость 

может быть принята (с определенными поправ-
ками) в качестве показателя общей  устойчиво-
сти лесной экосистемы, в том числе инерцион-
ной, связанной с гораздо более длительным поч-
венно-биотическим циклом метаболизма. Полу-
ченный вывод представляется важным в методи-
ческом отношении. Меры лабильной устойчиво-
сти основываются на более простых и более стро-
гих соотношениях параметров биологического 
круговорота по сравнению с мерами устойчиво-
сти инерционной, где приходится иметь дело с 
весьма различными характерными временами 
метаболических предикторов и, в частности, с 
необходимостью разделения гумуса на лабиль-
ный и консервативный фракции, согласно [9], что 
оказывается трудно разрешимой задачей при ра-
боте с полевым эмпирическим материалом. 

Дальнейшее приближение в расчетах индексов 
инерционной устойчивости экосистем связано с 
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введением «весовых» коэффициентов  a  и  b для 
предикторов. Эти коэффициенты отыскивались 
эмпирически – путем минимизация некоего «по-
тенциала», который становился бы константой 
для идеально однородной в пространстве экоси-
стемы, с которой в данном случае ассоциируется 
лесной биогеоценоз. В качестве такого «потен-
циала» в работе [57] был предложен коэффициент 
вариабельности Kvar, введенный в 1895 г. K. 
Пирсоном и представляющий собой отношение 
стандартного отклонения данной величины к ее 
среднему значению, умноженное на 100%. Таким 
образом, получаем третью модификацию индек-
сов устойчивости.      Возможно, что эта модифи-
кация дает на наиболее адекватные значения ин-
дексов устойчивости, поскольку найденные весо-
вые коэффициенты характеризуют вклад каждого 
рассматриваемого метаболического показателя в 
ту или иную устойчивость.          

Хотя выражения для индексов устойчивости 
нелинейны, можно оценить вклад метаболиче-
ских показателей с помощью линейной множест-
венной регрессии. Приведем для примера уравне-
ния линейной регрессии индексов резистентной 
Iрез(3) и упругой Iупр(3) инерционной устойчи-
вости лесных экосистем для двух экорегионов 
(см. табл. 2): Самарской Луки (СЛ, полигон Жи-
гули) и Приокско-Террасного заповедника (поли-
гон ПТЗ). Использованы нормированные пара-
метры KRn, MLn  и HUn, с регрессионными ко-
эффициентами вместо весовых. В уравнениях 
предикторы перечислены в порядке убывания их 
значимости, которая определена модулем t-
статистики (нижний индекс при каждом предик-
торе). 
Iрез(3)СЛ = – 0.616432KR –24.59   – 0.292029HU –13.40 

+ 0.0876923ML +4.36  
+ 0.868979;    R2 = 0.962;   Degr = 1.6%;    
P < 10–6 .                                                                  (7) 
Iупр(3)СЛ = – 0.446277ML –21.26   + 0.305833KR 

+11.70 + 0.124198HU +5.46   

+ 0.460671;    R2 = 0.954;  Degr = 1.9%;    
P < 10–6 .                                                                  (8) 
Iрез(3)ПТЗ = – 0.480467HU –28.40   – 0.309310KR –

18.44 + 0.215003ML +11.26  + 0.771628;   R2 = 0.977; 
Degr = 0.6%;  P < 10–6 .                                          (9) 
Iупр(3)ПТЗ = – 0.704604ML –35.94   + 0.142738HU 

+8.22 +  0.0552153KR +3.21  + 0.747335;  R2 = 0.972; 
Degr = 0.8%; P < 10–6 .                                         (10) 

Здесь  R2  и  P – соответственно коэффициент 
детерминации и критерий значимости Пирсона. 
Верификация моделей проведена по критерию ее 
деградации Degr, который рассчитывался по ме-
тодике кросс-валидации Д.М. Аллена [59]. Мо-
дель считается успешно верифицированной, если 
при предсказаниях в новых точках  наблюдений 
Degr < 50%.   

Отсюда получены следующие доли участия 
всех предикторов в индексах устойчивости (для 
сравнения см. табл. 2 по этим же полигонам): 
Самарская Лука         Приокско-Террасный запов. 
KR     ML      HU         KR         ML        HU   
  а) для Iрез(3) –61,9 +8,8  –29,3 –30,8  +21,4  –47,8  
 б) для Iупр(3) +34,9 – 50,9 +14,2 +6,1 –78,1  +15,8 

Как видим, введение регрессионных коэффи-
циентов не меняет знака «весов»,  но позволяет 
получить гораздо более четкое представление о 
механизмах функционирования лесного сообще-
ства, которые обеспечивают ему как резистент-
ную, так и упругую устойчивость. Прежде всего, 
включение гумусной массы в расчеты индексов 
устойчивости по формулам (4) и (5) существенно 
видоизменяет эти индексы, рассчитываемые по 
начальной формуле (1) и ее аналогу для Iрез. В 
данном случае это особенно свойственно экоре-
гиону ПТЗ, с его относительно малыми значения-
ми HU. Механизмы упругой и резистентной ус-
тойчивости не могут срабатывать без участия гу-
мусной массы, роль которой в стабилизации лес-
ного биогеоценоза возрастает при снижении ее 
содержания (см. формулы 8 и 9), что отвечает 
известному «закону» минимума лимитирующих 
факторов Либиха [33].  

Очевидно также, что высокая резистентная ус-
тойчивость лесного сообщества поддерживается 
главным образом  путем ослабления автотрофно-
го биогенеза (– KR) и во вторую очередь – замед-
лением процессов деструкции (+ML, см. также 
формулы 6 и 8). Реализация же восстановитель-
ного потенциала определяется главным образом 
увеличением активности детритной ветви мета-
болизма, о чем говорит высокая отрицательная 
связь Iупр с массой подстилки  (см. формулы 7 и 
9). Этому способствует также рост автотрофного 
биогенеза (+KR). Роль данного процесса в экоге-
нетических сукцессиях может быть как соразмер-
ной с активным детритогенезом, снижающим ML, 
так и второстепенной.  

Таким образом, в процессе восприятия  небла-
гоприятных климатических сигналов лесной био-
геоценоз переключается с одних ведущих меха-
низмов своего функционирования на другие – от 
скорости автотрофного биогенеза на темпы раз-
ложения лесной подстилки. При этом раскрыва-
ются два взаимно противоположных механизма 
проявления известных [10, 12, 21] буферных 
свойств подстилки. В начальный период проявле-
ния резистентной устойчивости рост ML знамену-
ет собой перевод лесной экосистемы в более за-
стойную категорию, по классификации [21].  На 
втором же, функционально-восстановительном 
этапе, когда включаются процессы упруго-
пластичной устойчивости, масса подстилки 
уменьшается и это означает переход лесной эко-
системы в более активную категорию.  
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УСТОЙЧИВОСТЬ ЛЕСНЫХ 
БИОГЕОЦЕНОЗОВ 

В КАРТОГРАФИЧЕСКОМ ВЫРАЖЕНИИ 

В картографировании структурно-функци-
ональных характеристик лесных экосистем, в том 
числе их устойчивости, были использованы но-
вые методы геоморфометрии [66, 67, 68] – науки 
о моделировании рельефа, особенно  развившейся 
за последние 30 лет. Многоплановые свойства 
рельефа позволяют проводить обоснованную в 
ходе анализа интерполяцию и экстраполяцию 
данных, измеренных (или рассчитанных) на  ре-
презентативных  полигонах, что существенно 
расширяет границы анализируемой территории. 
Известные до сих пор методы количественного 
описания рельефа ограничивались шестью базо-
выми морфометрическими величинами. Нами же 
была применена разработанная П.А. Шарым и 
реализованная в  программе «GIS Eco» [67]  сис-
тема из 18-ти параметров, с новыми классифика-
ционными построениями форм рельефа и с более 
качественными алгоритмами расчета  морфомет-
рических характеристик. Для построения круп-
номасштабных карт индексов устойчивости были 
использованы спутниковые данные НАСА о 
рельефе – матрицы высот земной поверхности 
разрешения 90 м, полученные в ходе выполнения 
международного проекта SRTM «США-Италия-
Германия» (Shuttle Radar Topography Mission – 
проект радарной съемки рельефа спутником 
Шаттл). 

Рассчитывались карты-матрицы, которые 
подробно описывают изучаемые свойства экоси-
стемы с помощью количественных показателей. 
Карта-матрица является математической матри-
цей чисел, представляющая собой поле значений 
того или иного признака экосистемы. Каждый 
элемент (пиксел) матрицы имеет числовое значе-
ние, доступное в работающих с матрицами (гри-
дами, grids) программах. Изображение карты-
матрицы формировалось в ГИС-программе по 
надлежащей легенде, с процедурами интерполя-
ция и экстраполяция измеренных данных по мат-
рицам факторов среды, для которых множест-
венная регрессия выявила наиболее тесные стати-
стические связи. 

Приведем пример картографирования индек-
сов потенциальной устойчивости лесных экоси-
стем Самарской Луки (СЛ). Территория полигона 
расположена на зональном экотоне леса и степи, 
и сосново-широколиственные леса здесь находят-
ся в критических гидротермических условиях, 
поэтому весьма чувствительны к изменениям 
климата. При построения карт в м-бе 1: 50 000 
(рис. 2) использовались уравнения (4) и (5) со 
следующими «весовыми» коэффициентами при 
предикторах:  1) для Iупр(3) a = 1,93, b =  0,12; 2) 
для Iрез(3) a = 0,42, b = 0,40. Сами же карты рас-

считывались по уравнениям, описывающим про-
странственное распределение индексов устойчи-
вости. Для Iупр(3) уравнение имеет вид: 
упр(3)СЛ = 0.126004(lnMП – lnMПCP)2

+7.28  – 
0.0365008lnМП–4.20  + 0.00000562153(Z–Zср)2

+3.60 

– 0.00129009F(35о,125о)–3.31 + 0.472350; 
R2 = 0.863 (Degr = 6,4%); P < 10–6.                     (11) 
 

 
Рис. 2. Карты индексов упругой (а) и резистентной 
(б) инерционной устойчивостей для Самарской Лу-
ки, рассчитанные по моделям (4) и (5). Проекция 
Гаусса-Крюгера, 9-я зона. 

 
Как видим, распределение восстановительного 

потенциала лесов в данном экорегионе зависит в 
первую очередь от типа местоположения (MП), 
по классификации [4]: от элювиального (плакор-
ного) до супераквального. Связь нелинейная. 
Наибольшие значения Iупр(3) имеет на плакорах 
и в аккумулятивных МП. Зависимость Iупр от 
высоты (Z) также нелинейная: леса на больших и 
малых отметках имеют относительно высокий 
индекс. На рис. 2 а повышенным значениям Iупр 
отвечают темные области. Снижение восстанови-
тельного потенциала лесов происходит на хорошо 
освещенных с юго-востока склонах F(35о,125о), 
показанных на карте наиболее светлыми участка-
ми. 

При картографировании упругой устойчиво-
сти использовалась также модель, учитывающая 
влияние других экологических факторов: 
Iупр(3)СЛ =  – 0.0165366(t100)–3.06 + .000245817(W-
100)+2.78 + + 0.00231458cos(A0)GA+2.67 – 
0.0341556lnБГЦ –2.33 + 0.582918; 
        R2 = 0.662 (Degr = 5,8%);     P < 10–6.        (12) 

Здесь t100  и  (W-100) – соответственно темпера-
тура почвы на глубине 100 см и запасы продук-
тивной почвенной влаги в метровом слое (в ию-
ле), А0 и GA – азимут и крутизна склона, БГЦ – 
группы биогеоценозов (их порядковые номера в 
системе катенарной дифференциации, от элюви-
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ального местоположения до супераквального).  
Это уравнение показывает, что на зональном эко-
тоне леса и степи рост температуры почвы и ее 
иссушение снижает способность лесных экоси-
стем к функциональному восстановлению. Суще-
ственную роль играет крутизна северных склонов 
(cos(A0)GA): на более крутых склонах Iупр(3)  
имеет тенденцию к увеличению. Сами группы 
лесных биогеоценозов Жигулевского массива так 
же отчетливо дифференцируются по средним 
значениям упругой устойчивости (рис. 3 а). Мак-
симальным восстановительным потенциалом об-
ладают мезоморфные плакорные дубо-липняки 
жигулевского плато и мезо-гидроморфные супер-
аквальные леса глубоко врезанных долин (БГЦ 4 
и 6). Гораздо менее устойчивы ксероморфные 
трансэлювиальные и транзитные остепненные 
сосняки и сосново-широколиственные леса (БГЦ 
1 и 2). 

Таблица 3.  Группы лесных биогеоценозов   
Жигулевского низкогорного массива  
(экспликация к рис. 3) 

Символ 
и номер 
группы 

Краткая характеристика 

 

Ксероморфные остепненные разреженные 
сосняки верхних и средних частей крутых 
(20–30о) солнцепечных склонов 

 

Ксеро-мезоморфные сосняки сложные липо-
во-дубовые и сосново-широколиственные 
леса  верхних и средних  частей  крутых  (до 
20–25о) нейтральных и теневых склонов 

 

Мезоморфные и ксеро-мезоморфные дубня-
ки  и производные  от  них  осинники ней-
тральных  и теневых склонов средней и вы-
сокой крутизны 

 

Гидро-мезоморфные и мезоморфные вязово-
кленово-липовые и  осиновые леса полого 
наклонных водоразделов (плакоров) 

 

Мезоморфные и мезо-гидроморфные дубово-
вязово-липовые и осиново-березовые леса  
средних и нижних частей склонов высокой 
крутизны (20–30о) 

 

Мезоморфные и  мезо-гидроморфные липня-
ки, кленовники  и осинники  днищ глубоко 
врезанных  долин  малых водотоков 

 
Аналогичные уравнения множественной рег-

рессии получены для резистентной устойчивости 
лесных сообществ Самарской Луки: 
Iрез(3)СЛ = 0.06678lnМП+5.65  – 0.1105203(lnMП–
lnMПЛCP)2

–4.69  + 0.001643F(35о,170о)+3.40 – 
0.000006307(Z–ZСР)

2
–3.10  + 0.5353;  

R2 = 0.826;    Degr = 5,8%;   P < 10–6.                (13) 
Iрез(3)СЛ = 0.02395(t100)+4.52 + 0.05610lnБГЦ +4.08 – 
0.002927cosA0GA–3.73 – 0.0001937(W-100)–2.19 + 
0.3682;   
R2 = 0.771;   Degr = 10,8%;   P < 10–6.                (14) 

 
Рис. 3. Распределение средних индексов упругой (а) 
и резистентной (б) инерционной устойчивости по 
группам лесных биогеоценозов Жигулевского низ-
когорного массива. Условные обозначения групп 
биогеоценозов см. в табл. 3. 

 
Пространственные вариации Iрез на 83% объ-

ясняется ее нелинейными связями с типами ме-
стоположений и высотой, а также с освещенно-
стью склонов при положении солнца на юге. Пер-
воочередным прямодействующим фактором яв-
ляется летняя температура почвы. Инерционность 
реакции лесных сообществ на климатические 
сигналы возрастает на склонах с хорошо прогре-
той почвой и на крутых склонах южной экспози-
ции («северность» крутых склонов cosA0GA  идет 
со знаком минус). Летние почвенные влагозапасы  
слабо связаны с температурой почвы (R2 = 0.111) 
и они оказываются последними в ряду значимых 
предикторов. Связь параметра Iрез с группами 
биогеоценозов (рис. 3 б) в целом обратна той, ко-
торая была отмечена для упругой устойчивости. 

Следует отметить, что средние значения ин-
декса резистентной устойчивости лесных низко-
горных сообществ  Самарской Луки, находящих-
ся в семигумидном климате, оказываются более 
высокими (0,614) по сравнению с индексом ус-
тойчивости упругой (0,478).  Это свидетельствует 
об определенном запасе гомеостатичности  в юж-
ных маргинальных лесных сообществах за счет 
сбалансированности относительно низких скоро-
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стей синтеза и деструкции органического вещест-
ва в  критических для леса условиях климата. 

АНАЛИТИЧЕСКИЕ И 
КАРТОГРАФИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ  

УСТОЙЧИВОСТИ ЛЕСНЫХ ФОРМАЦИЙ 

В масштабе всего основного водосбора  Волж-
ского бассейна, т.е. на субконтинентальном уров-
не географической поясности [4, 23], наиболее 
значимыми метаболическими параметрами-
предикторами  (с положительной  дифференци-

рующей  силой влияния  – не менее 55–60%) яв-
ляются: для резистентной устойчивости – масса 
лесной подстилки, и для устойчивости упругой – 
коэффициент годичного оборота надземной фи-
томассы (см. табл. 2, нижняя графа). Исходя из 
этого, общий анализ функциональной устойчиво-
сти лесных формаций этой территории был про-
веден по их лабильной фитоценотической устой-
чивости (табл. 4), что существенно упростило 
процедуру анализа.  

Таблица 4. Таксономические (средневзвешенные) нормы резистентной и упругой лабильной устойчивости 
растительных формаций Окско-Волжского бассейна 

Класс (под-
класс) рас-
тительных 
формаций 

Тип (подтип) 
растительно-

сти 
Группа растительных формаций 

Индекс  
устойчивости 

 рези-
стентной 

упругой 

Северо-
европейские 
еловые леса 

А. Еловые 
южнотаеж-
ные и широ-

коли-
ственно-

еловые (под-
таежные) 
леса 

1 (48 б). Ельники южнотаежные зеленомошно-травяно-кустарничковые 0,568 0,390 
 2 (50. 51). Южнотаежные березняки и осинники,  лесные угодья  0,310 0,567 
3 (52). Ельники с сосной, сложные.  
неморальнотравяные 

0,606 0,284 

4 (53). Широколиственно-еловые неморальнотравяные леса 0,338 0,460 
5 (54). Березово-черноольховые с елью болотнокрупнотравные леса 0,270 0,627 
6 (55). Подтаежные березняки и осинники, неморальнотравяные 0,247 0,671 
7 (56). Подтаежные  фрагментарные лесные угодья  0,268 0,652 

Сосновые и 
широколист-

венно-
сосновые леса 
и производные  
сообщества на 

их месте. 
Североевро-
пейские со-
сновые леса 

Б. Сосновые 
средне- и 
южнотаеж-
ные леса 

8 (76). Сосняки с елью и березой. кустарничково-зеленомошные 0,446 0,398 
10 (78). Сосняки с березой, кустарничковые долгомошно-сфагновые 0,388 0,587 
11 (761). Сосняки зеленомошные и сфагновые, с верховыми болотами 0,468 0,485 
13 (763). Сосняки с елью, зеленомошно-сфагновые, евтрофные болота   0,384 0,601 
14 (79. 80). Березняки травяно-кустарничковые, лесные угодья  0,268 0,322 

В. Широко-
лиственно-
сосновые 
(подтаеж-
ные) леса 

15 (81). Сосняки кустарничково-тра-вяные. с дубом и липой в подлеске  0,514 0,434 
16 (84). Широколиственно-сосновые леса чернично-разнотравно-
злаковые 

0,419 0,457 

17 (811). Сосняки мохово-кустарничково-травяные и лишайниковые  0,475 0,445 
18 (812). Сосняки кустарничково-травяные, с евтрофными болотами 0,300 0,547 
19 (85). Березняки и осинники, местами с широколиственными порода-
ми 

0,395 0,536 

20 (86). Фрагметарные подтаежные лесные угодья 0,274 0,565 
Широколист-
венные леса и 
производные 
сообщества на 
их месте. Ев-
ропейские 
широколист-
венные леса 

Г. Восточно-
европейские 
широколи-
ственные 
леса 

21 (118 а). Дубовые и липово-дубовые леса северные, с примесью ели 0,420 0,500 
22 (118 б). Дубовые и липово-дубовые леса южные,  остепненные 0,245 0,609 
23 (118 в). Приволжские дубовые и липово-дубовые осветленные леса 0,311 0,541 
24 (118 г). Приволжско-заволжские липово-дубовые  осветленные леса 0,398 0,567 
25 (118 д). Предгорные уральские  липово-дубовые леса, высокотравные 0,408 0,519 
26 (120 а). Липняки, с дубом и вязом. разнотравно-злаковые, мезофит-
ные 

0,320 0,517 

27 (121). Осинники и березняки, с примесью широколиственных пород 0,283 0,540 

Пристепнен-
ные и степные 
широколист-
венные и со-
сновые  леса 

Д. Остров-
ные и бай-
рачные леса 
в типичной 
(луговой) и 
южной лесо-

степи 

28 (87). Широколиственно-сосновые леса. со степными кустарниками 0,558 0,463 
29 (88. 89). Сосново-березовые остепненные леса, лесные угодья 0,540 0,295 
30 (119 б). Среднерусско-приволжские дубняки, остепненные, разрежен.   0,436 0,563 
31 (119 в). Приуральские сыртовые дубняки, с примесью сосны 0,264 0,529 
32 (122). Островные и байрачные леса среди сельскохозяйственных 
полей 

0,310 0,371 

Е. Южнотаежные, подтаежные 
и неморальные лесо-болотные 
комплексы 

33 (203. 204. 205 б). Заболоченные хвойные леса 0.371 0,551 
34 (219. 223 а). Лесные болота 0.323 0,544 
35 (107). Заболоченные неморальные леса 0.248 0,656 

Ж. 36 (234, 236). Неморальные поймы 0.340 0.559 

Примечание. В скобках указаны номера групп растительных формаций, по [19]. 
В целом не обнаружилось какой-либо отчет-

ливой привязки параметров Iрез(1) и Iупр(1) к 
основным формам равнинного макрорельефа. 
Низкие значения упругой устойчивости свойст-
венны, например, как северной части Средне-
Русской возвышенности, так и Окско-Донской 

низменности. То же самое можно сказать и отно-
сительно устойчивости резистентной. В то же 
время удалось получить их связи с отдельными  
морфометрическими и климатическими  парамет-
рами  (табл. 5). Уравнения множественной рег-
рессии  представлены  в стандартизованным виде, 
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в  котором  все предикторы нормированы на диа-
пазон от 0 до 1. Это позволило оценить относи-

тельную роль предикторов по абсолютной вели-
чине коэффициентов регрессии. 

 

Таблица 5.  Уравнения связей индекса лабильной упругой устойчивости  лесов (X) с характеристиками 
рельефа и климатическими  параметрами для основных лесных формаций Окско-Волжского бассейна 

Группа  формаций 
(см. табл. 3) 

Уравнения регрессии * 
Статистика ** 

rS P N 
(48 б). Ельники южнотаежные зелено-
мошно-кустарничковые 

X = 0,13·F(35,180) + 0,07·kmax + 
+  0,03*TVII + 0,28 

0,40 –6 338 

(52). Ельники с сосной, сложные, немо-
ральнотравяные 

X = 0,07·F(35,180) + 0,05·kmin +  
+ 0,01*Pтп+0,29 

0,20 –2 177 

(53). Широколиственно-еловые немораль-
нотравяные леса 

X = –0,09·GA – 0,08·F(35,180) –  
– 0,05·kv +0,52 

0,36 –4 112 

(54). Березово-черноольховые с елью бо-
лотнокрупнотравные леса 

X = –0,03·GA – 0,013·TVII + 0,12·F(35,180) 
+0,59 

0,54 –6 324 

(78). Сосняки, с березой, кустарничковые 
долгомошно-сфагновые 

X = 0,12·TVII + 0,06·Pтп –  
– 0,01·GA + 0,47 

0,49 –6 28 

(763). Сосняки с елью, зеленомошно-
сфагновые   

X = –0,14·GA + 0,10·F(35,180) –  
– 0,014·TVII  + 0,47 

0,35 –6 1176 

(81). Сосняки кустарничково-травяные, с 
дубом и липой   

X = –0,19·GA + 0,08·F(35,180) +  
+ 0,001·Z + 0,47 

0,24 –6 3231 

(84). Широколиственно-сосновые леса  
разнотравно-злаковые 

X = 0,19·TVII – 0,15·kv +  
+ 0,13·Pтп + + 0,34 

0,38 –6 728 

(812). Сосняки кустарничково-травяные, с 
болотами 

X = –0,08· Pтп + 0,04·F(35,180) +  
+ 0,02·Z + 0,42 

0,39 –6 178 

(87). Широколиственно-сосновые  леса, со 
степными кустарниками 

X = 0,38·GA – 0,26·F(35,180) –  
– 0,17·Z + 0,58 

0,65 –6 404 

(118 а). Дубовые и липово-дубовые леса 
северные 

X = –0,06·F(35,180) – 0,05·Z + 
+  0,02·Pтп + 0,53 

0,39 –6 508 

(118 б). Дубовые и липово-дубовые леса 
южные 

X =0,11·F(35,180) + 0,08·H –  
– 0,04·GA + 0,46 

0,38 –6 671 

(118 в). Приволжские,  липово-дубовые 
осветленные леса 

X =  0,07·TVII  – 0,05·F(35,180) +  
0,03·kmin + 0,47 

0,52 –2 37 

(118 г). Приволжско-заволжские липово-
дубовые  осветленные леса 

X = 0,14·H – 0,08·GA –  
–  0,05·Pтп + 0,55 

0,40 –6 186 

* 0,13 F(35,180) – освещенность склонов; числа в скобках означают: первое – угол склонения Солнца от горизонта, вто-
рое – угол азимута;  TVII   – средняя температура июля;     Ртп  – сумма осадков теплого периода,  kmax  –  максимальная кри-
визна, характеризует гребневые формы; GA – крутизна склонов;  kv – вертикальная кривизна, описывает профиль скло-
на; Z – абс. высота;  H – средняя кривизна, определяет вогнутость или выпуклость формы в целом;  kmin – минимальная 
кривизна, связанная с килевыми формами рельефа. 
     ** rS  – ранговый коэффициент корреляции Спирмана;  P – уровень значимости; N – число точек. 

 
Для еловых и широколиственно-еловых лесов, 

находящихся в основном на северо-западе бас-
сейна в условиях хорошей влагообеспеченности, 
существенными для сукцессионного потенциала 
являются  TVII  и освещенность склонов F(35,180). 
При этом в южной тайге  они играют положи-
тельную роль, а в смешаннолесной зоне при росте 
температуры на хорошо освещенных склонах ин-
декс уменьшается.     

Параметр Iупр(1) сосновых и широколиствен-
но-сосновых лесов в большей степени зависит от 
осадков теплого периода Pтп. Положительная 
связь с ними нарушается только в сосняках с ев-
трофными болотами. В широколиственных лесах 
индекс упругой устойчивости обнаруживает так 
же положительную связь с осадками и температу-
рой  и увеличивается  на пологих склонах. В 
уравнениях  связи  чаще появляется минимальная 
кривизна kmin, определяющая килевые формы 
рельефа. Для дубовых лесов Iупр(1) возрастает с 

повышением температуры, но на более затенен-
ных склонах.   

Переход с локального уровня  картографиро-
вания устойчивости лесов Окско-Волжского бас-
сейна на региональный (в масштабе от  
1: 2 500 000 до 1: 4 000 000) осуществлялся с по-
мощью специально разработанного метода индук-
ционно-иерархической экстраполяции [25], осно-
ванного на эмпирически установленном явлении 
полизональности локальных гео(эко-)систем как 
формы их реакции на глобальные изменения кли-
мата [24]. На основе выявленных закономерно-
стей преломления зонально-регионального био-
климатического фона местными геоморфологиче-
скими и гидроэдафическими факторами рассмат-
риваются  так называемые региональные системы 
локальной зональности. Они состоят из вектор-
ных рядов плакорных биогеоценозов, отражаю-
щих, зонально-региональный фон данной терри-
тории [8], и экстразональных топоэкосистем [31] 



Известия  Самарского  научного  центра   Российской  академии  наук.  2014. Т.  16,  № 1 

 104

как представителей других зональных типов гео-
графической среды, не только соседних, но и 

весьма удаленных. 
 

 
Рис. 4. Карта индексов резистентной лабильной устойчивости групп лесных формаций территории  

Волжского бассейна 
 

Каждая группа растительных формаций, выде-
ленная на мелкомасштабной геоботанической 
карте, идентифицируется определенной группой 
биогеоценозов из их плакорно-экстразонального 
ряда. Одновременно создается карта мезоместо-
положений. В данном случае была использована 
созданная нами экологизированная карта групп 
ландшафтов (см. [23]). Затем каждый ареал дан-
ной формации, представленный как поливектор-
ное множество мезокатен, дробится на  регио-
нальные типы местоположений –  от элювиально-
го и трансэлювиального типов до аккумулятивно-
го и супераквального, по ландшафтно-
геохимической классификации [11, 35].  Для это-
го используются новые методы геоморфометри-
ческой статистики [55, 56, 68]. Создается проме-

жуточная карта типов мезоместоположений по 
каждой группе лесных формаций.   
Принимая, согласно концепции ландшафтных 
сопряжений Б.Б. Полынова [35], мезокатену в ка-
честве гомоморфного образа микрокатены, разно-
сим имеющиеся биогеоценозы всех выделенных 
групп из каждого экспериментального полигона 
по мезоместоположениям соответствующего ему 
геоботанического ареала. Полученная таким об-
разом региональная фито-катенарная мозаика на-
сыщается далее теми или иными метаболически-
ми параметрами биогеоценозов, взятых уже в ка-
честве локальных  представителей соответст-
вующих зонально-региональных типов/подтипов 
географической среды. В данном случае такими 
параметрами являлись индексы устойчивости ле-
сов. 
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Рис. 5. Карта индексов упруго-пластичной лабильной устойчивости групп лесных формаций 

территории Волжского бассейна 
 
Распределение индексов лабильной устойчи-

вости лесных формаций представлено на рис. 4 и 
5. Коренные средне- и южнотаежные  еловые и 
широколиственно-еловые подтаежные  леса,  рас-
пространенные по крайнему северу Волжского 
бассейна, имеют пониженную устойчивость обо-
их типов (Iрез(1) = 0,37–0,40; Iупр(1) = 0,35–0,37). 
Несколько более высоким восстановительным 
потенциалом обладают их мелколиственные де-
риваты (Iупр(1) = 0,41–0,45). Средне- и южнота-
ежные сосновые леса на междуречьях левобере-
жья Волги, Унжи и Ветлуги отличаются, наобо-
рот, более высокой чувствительностью к клима-
тическим сигналам (Iрез(1) = 0,43–0,48), но менее 
развитыми механизмами функционального вос-
становления (Iупр(1) = 0,36–0,40). Контраст еще 
более резко выражен в подтаежных широколист-
венно-сосновых лесах  Низменного Заволжья и 
Нижнего Приочья. Они весьма чувствительны к 
внешним сигналам (Iрез(1) = 0,30–36), но способ-
ны к сравнительно быстрому функциональному 
восстановлению (Iупр(1) = 0,46–0,50 и выше). 
Примерно такое же соотношение резистентной и 
упругой устойчивости имеют небольшие массивы 
широколиственных лесов, разбросанные по бас-
сейнам Средней Оки, Мокши и Суры.     

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

1. Разработаны количественные методы расче-
та и крупномасштабного картографирования по-
тенциальной устойчивости лесных экосистем 
двух основных типов  – упруго-пластичной и ре-

зистентной. Метод позволяет оценивать устойчи-
вость биогеоценозов как целостных элементар-
ных биохорологических единиц, а не по отдель-
ным их структурным или функциональным ха-
рактеристикам, что практиковалось ранее. Такой 
метод является   в полном смысле комплексным 
ландшафтно-экологическим. Методологическая 
значимость его состоит в том, что он опирается на 
дискретные параметры  малого биологического 
круговорота. Эти параметры, во-первых, форми-
руют основные механизмы устойчивости  при-
родных экосистем, а во-вторых, –  позволяют по-
лучать массовый эмпирический материал, необ-
ходимый для расчетов устойчивости. 

2. Аналитическое и картографическое модели-
рование устойчивости лесных биогеоценозов в 
южной полосе лесного пояса в Среднем Повол-
жье показало следующее. В начальный период 
воздействия неблагоприятного климатического 
сигнала лесной биогеоценоз, стремясь к выжива-
нию, реагирует снижением интенсивности годо-
вого оборота надземной фитомассы и/или усиле-
нием минерального питания растений из гумусо-
вого горизонта почвы. Последующий восстанови-
тельный потенциал реализуется с помощью акти-
визации процессов деструкции мертвой органики 
в лесной подстилке,  а затем – путем увеличения 
годичной продукции зеленой массы, т.е. общим 
ускорением биологического круговорота.  

3. Подавляющее большинство лесных форма-
ций Окско-Волжского бассейна характеризуются 
высокой чувствительностью к первоначальным 
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сигналам внешних возмущений, но в то же время 
– достаточно развитыми механизмами, олицетво-
ряющими их упругую устойчивость. Это означа-
ет, что экзогенная динамика функциональных и 
структурных параметров лесных экосистем ре-
гиона отражает смену  их первоначальной адап-
тивной стратегии в меняющейся окружающей 
среде на стратегию последующего устойчивого 
развития, стремящегося привести их в первона-
чальное состояние после «снятия» или даже ос-
лабления возмущающих сигналов (например, 
прекращения вырубок леса, уменьшения загряз-
нения природных сред, снижения рекреационной 
или пастбищной нагрузки). 

 
Работа выполнена при финансовой поддержке 
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Institute of Ecology of the Volga River Basin RAS, Togliatti 
A brief review of the state of the problem of stability in forest ecology is presented, and the known 
mathematical models of ecosystem sustainability are estimated in the context of their applicability to 
landscape-ecological systems. The ideology of quantitative evaluations of forest ecosystem potential 
sustainability is described. Two levels of sustainability are distinguished – labile phytocoenological 
and passive soil-biotical. Statistically significant relations in equations have been obtained that de-
scribe the dependence of these indices on metabolic features of forest biogeocoenoses and on envi-
ronmental factors. The presented large-scale and small-scale matrix maps of resistance and resilience 
stability of forest facies (by the example of Samarskaya Luka) and forest formations (for the Oka-
Volga basin) characterize their sensitivity to climatic changes and subsequent succession/restoration 
potential, respectively.  
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