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Разработаны эмпирико-статистические модели пространственной организации и функционирова-
ния лесных биогеоценозов Приокско-Террасного заповедника. Выявлены эдафические климаксы 
лесных сообществ, которые отображают разнообразие зональных структур данного подтаежного 
региона. Описаны причинные механизмы формирования климаксов. Показана роль катенарной 
организации биогеоценозов, а  также литогенного фактора и  гидрологического режима в  струк-
туре лесного покрова. Установлено, что заповедник может служить благоприятным полигоном 
по региональному геосистемному мониторингу. Однако для решения задач глобального био-
сферного мониторинга круг объектов здесь весьма ограничен, ввиду повсеместных лесовосста-
новительных сукцессий. По структурному развитию и  параметрам биологического круговорота 
в  качестве приоритетных объектов мониторинга предложены две группы лесных биогеоценозов 
заповедника  –  (1) мезоморфные и  мезо-ксероморфные сосново-липово-дубовые и  сосново-ли-
повые разнотравные и  широкотравные леса в  широком диапазоне ландшафтных сопряжений 
(от элювиальных геотопов до трансаккумулятивных); 2) мезо-гидроморфные еловые и  елово-со-
сновые кислично-зеленомошные леса плоских слабо дренируемых водоразделов (элювиальные). 
Это существенно разнообразит объекты геосистемного мониторинга.

Ключевые слова: биосферный заповедник, лесные биогеоценозы, пространственная организация, 
функционирование, моделирование, геосистемный мониторинг.

dOI: https://doi.org/10.31857/S2587-55662019341-56

ВВЕдЕНИЕ
Приокско-Террасный биосферный запо-

ведник находится в  подтаежной зоне Русской 
равнины, в  осевой части переходной полосы от 
леса к  степи –  на трансконтинентальном боре-
альном экотоне [3, 14]. Он служит важнейшим 
для структуры и  функционирования зональных 
растительных сообществ климатическим рубе-
жом  –  переходом соотношения тепла и  влаги 
через 1. Соответственно, коренным образом 
меняется энергетический потенциал основных 
природных процессов: выветривания и  почвоо-
бразования, превращения и  миграции веществ, 
становления и развития биоценозов. Тем самым 
закладываются переходные (буферные) биокли-
матические условия подтаежной зоны, которые 
в  полной мере отображаются в  почвенно-фито-
ценотической структуре территории заповедни-
ка. Таким образом, будучи фрагментом регио-
нальной природно-территориальной мозаики 
подтаежной зоны Русской равнины, наиболее 
чувствительным к глобальным изменениям кли-

мата, территория заповедника должна представ-
лять собой весьма благоприятный объект геоси-
стемного мониторинга, по определению [6, 7].  

Приокско-Террасный заповедник уникален 
в  отношении литогенной основы формирова-
ния природных комплексов. Он расположен 
в  пограничной полосе между двумя достаточ-
но контрастными видами ландшафтов Окского 
бассейна: 1) водноледниковых и  древнеаллю-
виальных аккумулятивных песчаных равнин 
с елово-сосновыми и еловыми лесами и 2) эро-
зионных волнистых слабокарбонатно-суглини-
стых увалов с  дубово-липовыми лесами [14]. 
Северная часть территории заповедника при-
надлежит к  первому виду ландшафтов, а  юж-
ная –  ко второму. Такой резко выраженный 
контраст литогенной основы уже изначально 
предопределяет устойчивое фитоценотическое 
и почвенное разнообразие природных комплек-
сов, которое должно создавать соответствую-
щее разнообразие их реакции на естественные 
и/или антропогенные сигналы. 
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ОБъЕКТы И  МЕТОды
Крупномасштабная ландшафтно-экологиче-

ская съемка была проведена нами в  заповед-
нике по разработанной методике [15] в  период 
6–18  июля 1998 г. Были отработаны 45 проб-
ных площадей (географических точек), каждая 
из которых занимала один тип местополо-
жения (МП), или геотоп, и  характеризовала 
определенный выдел ландшафтной фации [25], 
или биогеоценоз [27]. Типы МП оценивались 
с  точки зрения их места в  системе локальных 
ландшафтных сопряжений (катен). Катенарный 
подход, дающий, как известно [28], наиболее 
реальные представления о  пространственной 
организации биогеосистем, уже продуктивно 
использовался в  экологическом анализе лесов 
Приокско-террасного заповедника [10]. Согласно 
ландшафтно-геохимической модели [8], полный 
парагенетический ряд ландшафтных сопряжений 
включал следующие геотопы: элювиальный, т.е. 
автономный (Э), трансэлювиальный (ТЭ), тран-
зитный (Т), трансаккумулятивный (ТА), аккуму-
лятивный (А) и супераквальный, т.е. надводный 
(Saq). Выделялся также элювиально-аккумуля-
тивный (Эа) тип МП –  слабо дренируемые за-
падины плоских междуречий. 

Банк данных о  состоянии топогеосистем 
включал более чем 75 параметров, объединен-
ных в  шесть структурно-функциональных, бло-
ков: гидро-геоморфологический, почвенный 
морфологический, фитоценотический структур-
ный и  функциональный и  ландшафтно-геофи-
зический [15]. В  дальнейшем все фациальные 
выделы объединялись в  группы фаций (био-
геоценозов). Группировка точек проводилась 

по двум признакам –  типу местоположения 
и  типу леса. Каждой группе ландшафтных фа-
ций, представляющей собой некоторое типоло-
гическое обобщение, отвечает не только корен-
ной тип фитоценоза, но и определенный набор 
производных от него типов, характеризующих 
этапы его спонтанных или антропогенных из-
менений [27]. 

По материалам ландшафтно-экологической 
съемки Л.С. Шарой была рассчитана и  по-
строена растровая карта лесных биогеоценозов 
Приокско-Террасного заповедника (рис. 1). При 
этом был применен новый математико-картогра-
фический метод [30, 32]. В отличие от известных 
методов типологического картографирования, на 
карте групп биогеоценозов заповедника отраже-
ны вероятностные закономерности простран-
ственного распределения лесных экосистем. 
Карта сформирована с  помощью 5 моделей для 
разных биогеоценотических групп по преобла-
данию вероятности обнаружения той или иной 
группы. Модели показывают, какие факторы 
окружающей среды являются ведущими в  про-
странственной организации лесного покрова 
заповедника. Среди ведущих факторов –  типы 
МП, морфометрические характеристики микро-
рельефа (18 параметров), запасы влаги в  почве 
и температура почвы. Выделенные ареалы групп 
биогеоценозов характеризуют наибольшие ве-
роятности нахождения данной группы в  преде-
лах того или иного ареала. Все модели успеш-
но проверены по методике кросс-валидации 
Аллена  [31] и  разработанному ранее эмпириче-
скому критерию.

Межкомпонентные (моносистемные) связи, 
а  также связи межкомплексные (полисистем-
ные) анализировались с  помощью теоретико-
информационных и  теоретико-множественных 
моделей, методика построения которых подроб-
но изложена в работе [15]. В качестве основных 
параметров межкомпонентных связей (по [20]), 
были использованы: нормированный коэффи-
циент сопряженности К(А; В) явления А  с фак-
тором В  (в каждой паре признаков) и  частный 
коэффициент связи, позволяющий определить 
степень пространственной связности отдельных 
градаций (состояний) явления (ai) и фактора (bj). 
По второму параметру устанавливали систему 
экологических ниш каждого значения (градации) 
явления А  в пространстве значений фактора В.

Полисистемная структура продуктивности 
и биологического круговорота представлена тео-
ретико-множественными моделями отношений 
сходства и  структурными схемами отношений 
включения (по [1]). Сочетание информационных 
и теоретико-множественных методов анализа по-
зволил получить комплексные дискретные пара-
метры функционального состояния биогеоцено-

рис. 1. Растровая карта распределения групп лесных 
биогеоценозов (см. табл. 1) по территории Приокско-
Террасного биосферного заповедника. 

Составлена Л.С. Шарой.
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тического пространства [16]. Рассчитывались два 
таких параметра: 1) метаболический индекс объ-
екта Sm

k, или индекс доминирования, характе-
ризующий общий уровень его функционального 
развития; 2) показатель значимости объекта Gk 
в данном геопространстве, отображающий запас 
его гомеостатичности (резистентной устойчиво-
сти). По значениям Sm

k  группы лесных фито-
ценозов подразделялись на определенные ме-
таболические экотипы, согласно [18]. Помимо 
параметра Gk рассчитывался также индекс упру-
гой функциональной устойчивости лесного со-
общества IS, для чего была использована мера 

евклидового расстояния в пространстве характе-
ристик биологического круговорота [15]. 

СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ЛЕСНОГО 
ПОКРОВА ЗАПОВЕдНИКА

По археологическим свидетельствам и  тек-
стовым документам [10] до середины XVIII в. 
территория Приокско-Террасного заповедника 
прошла через этапы полного облесения. Лишь 
в  1888 г. эта территория была отнесена к  кате-
гории защитных. На ней были прекращены руб-
ки и начались посадки сосны. Зафиксированное 

Таблица 1. Группы биогеоценозов (ландшафтных фаций) территории Приокско-Террасного заповедника и их  
условные обозначения (Экспликация к растровой карте биогеоценотических групп, рис. 1) 

Краткая характеристика Символ

1. Ксероморфные и мезо-ксероморфные сосновые и сосново-березовые леса, с осиной и 
липой, элювиальные и трансэлювиальные (плосковыпуклых междуречий и верхних частей 
склонов речных долин), кустарничково-зеленомошные и вейниково-разнотравные, с 
дерново-подзолами и боровыми песками на суглинистой морене и без нее

2. Мезо-гидроморфные еловые, сосново-еловые и елово-сосновые леса, элювиальные и 
трансэлювиальные, кислично-зеленомошные и кустарничково-разнотравные, с дерново-
подзолами и дерново-подбурами оподзолненными, иногда торфяно-глееватыми, на 
песчано-суглинистых и моренных отложениях

3. Мезоморфные и ксеро-мезоморфные сосново-липово-дубовые и сосново-липовые леса, 
с широким диапазоном местоположений (от элювиального до трансаккумулятивного), 
разнотравные и  широкотравные (снытьево-волосистоосоковые), с дерново-подбурами 
типичными и глееватыми, супесчаными на элювии известняках и моренных суглинках

4. Мезоморфные и мезо-ксероморфные липово-березовые леса, с осиной, а также 
березняки и осинники, с дубом, липой и елью, трансэлювиальные и транзитные (верхних 
и средних частей склонов речных долин), вейниково-разнотравные и широкотравные, с 
дерново-подбурами оглеенными, супесчаными, а также с дерново-карбонатными почвами 
на элювии известняка

5. Мезо-гидроморфные ельники, а также сосново-еловые и елово-сосновые леса, 
транзитные и трансаккумулятивные (средних и нижних частей склонов речных долин), 
черничные зеленомошно- и кислично-разнотравные, с дерново-подбурами оподзоленными 
и слабо оглеенными, на песчано-суглинистой морене и делювии известняка

6. Гидроморфные хвойные и мелколиственные заболоченные леса (сосняки, ельники, 
березняки, черноольшаники) элювиально-аккумулятивных и супераквальных 
местоположений (замкнутых междуречных понижений и днищ речных долин), 
кустарничково-сфагновые и высокотравные, с торфяно-болотными глеевытыми супесчано-
суглинистыми почвами на моренных и аллювиальных отложениях

1              2             3               4                 5            6          7  

8         9          10        11        12        13
Условные обозначения к символам групп биогеоценозов. древостои-доминанты: 1 – сосна; 2 – ель; 3 – дуб; 

4 – липа, вяз; 5 – широколиственные без разделения; 6 – береза, осина; 7 – ольха черная. Напочвенный по-
кров: 8 – лугово-степное разнотравье. Почвообразующие породы: 9 – пески; 10 – супеси и легкие суглинки; 
11 – средние и тяжелые суглинки; 12 –  супесчано-суглинистая морена с валунами; 13 – карбонатные породы 
(известняки, доломиты).
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нами состояние лесных сообществ является ре-
зультатом не более чем 100-летнего процесса 
лесовосстановительных смен, поэтому все 
леса заповедника считаются производными. 
Эндоэкогенетические сукцессии, по-видимому, 
лишь в  редких случаях смогли достичь состо-
яния климакса или даже субклимакса. К  тому 
же лесовосстановительный процесс осложнялся 
периодическими выборочными (и даже сплош-
ными) рубками и  пожарами, поэтому фитохо-
ры находятся на разных этапах сукцессионных 
смен. Это и  стало одной из причин чрезвычай-
ной мозаичности современного растительного 
покрова заповедника –  результата интенсив-
ного и  продолжительного антропогенного воз-
действия, предшествующего созданию в  1945 г. 
заповедника [10].

Коренной растительной формацией территории 
заповедника считается елово-широколиственная 
[13], однако к  настоящему времени ель в  данных 
сообществах почти полностью вытеснена сосной 
и  псевдокоренными можно считать эвритопные 
сосново-дубово-липово-еловые леса (группа био-
геоценозов 3, см. табл. 1), занимающие широкий 
диапазон типов местоположений  –  от Э  до ТА 
(табл. 2). Подчеркнем эту важную особенность 
их катенарной организации. Она обу словлена 
способностью большей части флоры заповед-
ника существовать во всех вариантах экотопа 
[23] и  лежит в  основе фитоценотического раз-
нообразия квазиклимаксных лесных сообществ 
в  подтаежной зоне Среднеокского бассейна.

За период 1946–1981 гг. в  условиях полного 
заповедного режима развивался процесс замены 

пионерных видов (сосны, березы, осины) на 
зональные эдификаторы хвойно-широколи-
ственных лесов – ель и липу. Исследованиями 
сукцессионных процессов, проведенными 
в  заповедниках подтаежной зоны Русской 
равнины и  Среднего Урала [22], установле-
но, что после сплошных вырубок и  пожаров 
на месте прежних полидоминантных раз-
новозрастных неморально-бореальных лесов 
формируются сообщества с  сильно изменен-
ной эколого-фитоценотической структурой, 
с преобладанием производных сообществ, со-
стоящих из пионерных видов. Последующая 
направленная лесохозяйственная деятельность 
(выборочные рубки лиственных пород и  руб-
ки ухода) приводят к  формированию чисто 
хвойных (еловых) насаждений. Прогрессивное 
развитие данного антропогенного процесса на 
территории заповедника подтверждается ши-
роким распространением в  настоящее время 
подросте ели в  липняковых сосняках, берез-
няках и  осинниках [5].

СИСТЕМА цЕПНых РЕАКцИй 
В  МЕЖКОМПОНЕНТНых СВЯЗЯх

Общий механизм формирования биогео-
ценотического покрова Приокско-Террасного 
заповедника обрисован цепными реакция-
ми в  информационных моносистемных связях 
(рис. 2). Эта межкомпонентная связность, 
согласно [9, 25], представляет собой структур-
ную схему инварианта подтаежного экореги-
она Среднеокского бассейна. В  основе системы 

Таблица 2. Распределение групп биогеоценозов в пространствах типов МП и метаболических параметров 
(нормированных коэффициентов связи), К(А;В) = 0.191

характеристики

Группы биогеоценозов (см. табл. 1)

Т
и

п
ы

 
м

ес
то

п
ол

ож
ен

и
й ТЭ 48 55 21 7 11 –

Э 39 30 12 32 12 –

Т 13 15 35 16 46 –

ТА, А – – 32 45 32 –

Saq – – – – – 50

Эа – – – – – 50

М
ет

аб
о-

ли
зм

Sm
k 0.88 1.00 1.38 0.50 1.37 0.87

Gk 0.221 0.250 0.383 0.125 0.383 0.162

Примечание. Жирным шрифтом выделены экологические доминанты. По параметрам Sm
k  и Gk выделены 

экотипы лесных сообществ: 1) макроболиты – жирным шрифтом с подчеркиванием (субмакроболиты отсут-
ствуют); 2) микроболиты и субмикроболиты – курсивом соответственно с подчеркиванием и без него; 3) мезо-
ботины – рядовые экотипы (без выделения).
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цепных реакций лежит тип МП, выступающий 
в  роли первичного комплексного эдификатора. 
Очевидно его прямое влияние на конечный ин-
дикатор ландшафтных связей: биогеоценоз и его 
фитоценотическое ядро (см. табл. 2). Оно оказы-
вается не менее значимым, чем опосредованное 
воздействие через промежуточные ретрансля-
торы –  глубину залегания известняков и  до-
ломитов (ГЗИз), уровень грунтовых вод (УГВ) 
и  тип местообитания (МО). Выделяются два 
противоположных “полюса” геотопов на верх-
нем и  нижнем звеньях катены (ТЭ и  Saq–Эа- 

геотопы) с  бореальными таежными, боровыми 
и лесо-болотными сообществами. Эти “полюса” 
наиболее контрастны по УГВ и  эдафическому 
увлажнению, но достаточно близки по обще-
му наиболее глубокому залеганию известняков 
и  доломитов (рис. 3а и  4в). Средние звенья ка-
тены (Т, ТА, А  типы МП) заняты целым спек-
тром лесных биогеоценозов, как бореальных та-
ежных и смешаннолесных, так и суббореальных 
неморальных. Находясь примерно в одинаковых 
гидрологических условиях, эти биогеоценотиче-
ские группы отчетливо дифференцируются по 
глубине залегания известняка (см. рис. 4в). 

Тип МП определяет не только литогенные 
условия лесообразования, но и  еще в  большей 
степени гидрологический режим этого процесса. 
Вниз по катене прослеживается общее снижение 
УГВ. Наиболее сухие геотопы приурочены к вы-
пуклым ТЭ водоразделам и бровкам нижних Saq-
террас. Максимальное же грунтовое увлажнение 
свойственно днищам речных долин и междуреч-
ным западинам. характерно сходство гидроло-
гических условий элювиального и  транзитного 
типов МП, что и  определяет идентичность их 
по типу местообитания. 

Топологический ряд групп лесных биогео-
ценозов и  их зональных групп достаточно тес-
но коррелирует с  градиентом изменения УГВ, 
а также с летними запасами продуктивной влаги 
в почве и с экологическими группами напочвен-
ного покрова, о  чем свидетельствуют высокие 
коэффициенты сопряженности (см. рис. 3а–в, 
табл. 3). Вероятности экологических доминантов 
составляют от 45–60 до 75–90% и более, а сами 
гидроэкологические ниши резко сужены, хотя 
нередко имеют анклавы. Все это указывает на 
прямую лесообразующую роль гидрологических 
условий, в  том числе поверхностного увлаж-
нения эдафотопа. Полученные эмпирические 
связи имеют основополагающее значение для 
ландшафтно-экологических прогнозов. Они до-
казывают объективную реальность взаимных 
функционально-структурных переходов между 
лесными сообществами Приокско-Террасного 
заповедника при глобальных изменениях кли-
мата.  

рис. 2. Фрагмент общей информационной модели меж-
компонентных связей в подтаежных ландшафтах морен-
но-зандровых и  эрозионных равнин Приокско-Террас-
ного заповедника. 

Условные обозначения: 0.211, 0.092, 0.141, … – нормиро-
ванные коэффициенты сопряженности К(А;В), по [18]. 

Значение К(А;В) =  0.19 соответствует коэффициенту 
корреляции, равному 0.7 [18], а  при К(А;В) ≥  0.07 связь 
считается значимой [13].

Таблица 3. Таксономические (средневзвешенные) нормы запасов влаги в почве для различных групп лесных 
биогеоценозов, К(А;В) = 0.186–0.256 

Запасы влаги (мм) 
в слое

Группы биогеоценозов

0–20 см 21 49 37 41 47 125

0–50 см 42 93 68 111 74 250

0–100 см 91 196 131 189 147 440
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ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ РОЛь ЛИТОГЕННОй 
ОСНОВы ЛАНдШАФТОВ

Возникшая в  результате происходивших 
в  верхнем плейстоцене и  голоцене интенсив-
ных склоновых процессов [2] эрозионно-ак-
кумулятивная морфоскульптура территории 
заповедника предопределила достаточно кон-
трастную картину глубин залегания карбонат-
ных пород. Общий процесс современного ле-
совосстановления проходил под эффективным 
влиянием данного литогенного фактора. Он, 
во-первых, усложнил зональный биоклимати-
ческий подтаежный фон территории появле-
нием экстразональных фитоценотических 
структур суббореального литоэдафического 

климакса (дубо-липняков и  их мелколиствен-
ных дериватов), а  во-вторых  –  предопределил 
пространственную дифференциацию лесных 
биогеоценозов, близких к  зональному кли-
максу (группа биогеоценозов 3, см.  табл.  1). 
Неморальная структура фитохор наиболее 
устойчива в  экотопах на известняках [10], 
между тем как на моренных суглинках и  гли-
нах идет преобразование неморальной фитоце-
нотической структуры под влиянием ели. Это 
не что иное как литогенная предопределен-
ность фитоценотической структуры, свойство 
литоэдафического климакса, согласно [18], 
которое отчетливо проявляется и  в зональных 
группах биогеоценозов.

рис. 3. Бинарная ординация групп биогеоценозов и  их зональных групп по типам местоположения и  эдафиче-
скому увлажнению.

Условные обозначения: 1 –  экологический доминант; 2 –  “размытая” часть экологической ниши; 3 –  траектория, 
соединяющая экологические доминанты; 4 –  пространство экологической ниши; 5 –  анклав; 6 –направление воз-
можной трансгрессии данного явления от его экологического доминанта; 7 –  область спорадического распростра-
нения явления в  пределах данных градаций фактора. 

Зональные группы биогеоценозов: БТ –  бореальная таежная; ББ –  бореальная боровая; Н/Б –  неморально-боре-
альная; Б/Н – бореально-неморальная; Н – неморальная. Экологические группы биогеоценозов: К – ксерофитная; 
МК –  мезо-ксерофитная; М  – мезофитная; МГ –   мезо-гигрофитная; Г  – гигрофитная. 

Обозначения групп биогеоценозов см. в  табл. 1.
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Оптимальное сочетание литологических усло-
вий и гидрологического режима, создающее наи-
более благоприятный для лесной растительно-
сти тип местообитания С2С3D3 (суглинки свежие 
и влажные), складывается на ТЭ–Т типах место-
положений –  в верхних и  средних частях скло-
нов и  в прибровочной полосе террас (табл.  4, 
рис. 4б). Здесь известняковые породы с  сугли-
нистой корой внутрипочвенного выветривания 

подходят наиболее близко к  дневной поверх-
ности (глубина ≤1 м), обеспечивая тем самым 
высокую трофность почв, что подтверждается 
балльными оценками плодородия по экологи-
ческим шкалам д.Н. цыганова [23]. Грунтовые 
воды залегают на средних глубинах (0.5–1.0 м) 
и  создают умеренное эдафическое увлажнение. 
В  нижних слоях почвы наблюдается даже пере-
увлажнение, обусловленное поступлением через 

(а)

(в)

К(А; В) = 0.152 К(А; В) = 0.165

К(А; В) = 0.107

К(А; В) = 0.189

(г)

Таблица 4. Распределение глубин залегания грунтовых вод в  зависимости от  литологии коренных пород, 
К(А;В) = 0.148

Глубина залегания 
известняка, м

Уровень грунтовых вод, м

0 0–0.5 0.5–1.0 1.0–2.0 более 2.0

менее 1 – 0.45 0.34 0.25 0.19
1–2 – 0.55 0.34 0.21 –
2–4 – – 0.14 0.24 –
4–7 0.46 – – 0.22 0.24

до 20  и более 0.54 – 0.17 0.08 0.57

Примечание. Выделены доминирующие области экологических ниш.

рис. 4. Парциальные связи типов местоположений, глубин залегания известняков, типов местообитания и  групп 
биогеоценозов, а  также возраста лесообразующих пород. 

Типы местообитания, по [17]: С2С3D3 – суглинки свежие и влажные; A3B3 – пески и супеси влажные; A4B4C4 – пе-
ски-суглинки сырые; A5B5D5 – пески-суглинки мокрые. Остальные обозначения те же, что и  на рис. 3 и  в табл. 1.
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известняково-доломитовые трещины глубинных 
вод, создающих капиллярную кайму над гори-
зонтом водонасыщения [29]. Рыхлый же элювий 
карбонатных пород, обладающий высокой по-
розностью и водопроницаемостью, обеспечивает 
устойчивое поступление грунтовых вод в  почву. 
В  результате формируются наиболее трофные 
альфегумусовые почвы –  дерново-подбуры ти-
пичные [12]. К  таким экологическим условиям 
приурочены, как правило, экстразональные 
суббореальные типы биогеоценозов с  дубово-
липовыми березняками, а  также с  сосново-ли-
пово-дубовыми и  сосново-березовыми лесами 
(рис.  4в) –  наследием коренной сосново-ши-
роколиственной формации, господствовавшей 
в  прошлом, согласно Г.Ф. Морозову [17], в  се-
верной лесостепи Русской равнины.

РЕГИОНАЛьНАЯ СИСТЕМА 
ЛОКАЛИЗОВАННОй ПРИРОдНОй 

ЗОНАЛьНОСТИ

Немаловажный интерес представляют зональ-
ная принадлежность различных групп биогеоце-
нозов и  зависимость зональных свойств лесных 
сообществ от абиотических факторов среды, ко-
торые создают региональные системы локализо-
ванной природной зональности [15]. Зонально-
географический облик фитоценоза отображается 
в  напочвенном растительном покрове как по-
казателе биологически равноценных место-
обитаний, по определению Л.Г. Раменского 
и  А. Каяндера [26].

Несмотря на то, что все современные лесные 
сообщества заповедника находятся еще в  со-
стояниях различных восстановительных ста-
дий [5, 22], практически все они уже приобрели 
отчетливые зональные черты (см. рис. 3в), кото-
рые тесно связаны с  тремя абиотическими фак-
торами-эдификаторами: типом МП (см. рис. 3б), 
глубинами залегания известняков и  грунтовых 
вод (табл. 5), а также с поверхностным увлажне-
нием эдафотопа (рис. 3г). Мезоморфные и  ксе-
ро-мезоморфные сосново-липово-дубовые леса 
(группа 3) как представители подтаежной зоны 
Среднеокского бассейна относятся по экологи-
ческому доминанту к  зонально-климаксной бо-
реально-неморальной группе и сформировались 

в  условиях достаточно близкого залегания из-
вестняково-доломитовых пород (в основном до 
1.5–2 м), а также умеренных глубин зеркала грун-
товых вод (не более 1 м). Мезо-гидроморфные 
сосново-еловые леса плоских междуречий (груп-
па 2), а также их крайне гидроморфные вариан-
ты в речных долинах и плоских западинах (груп-
па 6), развитые на мощных песках, но с близким 
залеганием моренных суглинков, однозначно об-
разуют экстразональную группу бореально-та-
ежного литоэдафического климакса. Наконец, 
липово-березовые леса с дубом и осиной (группа 
4) как производные от коренных дубо-липняков, 
образуют противоположный –  неморальный 
“полюс” экстразонального литоэдафического 
климакса. Эта зонально-географическая груп-
па биогеоценозов сформировалась в  условиях 
наиболее близкого залегания известняка и  уме-
ренных глубин грунтовых вод, создающих до-
минирующее ксеро-мезоморфное эдафическое 
увлажнение.

Региональная система локальной зональности  
в  заповеднике отличается высокой контраст-
ностью даже на плакорных типах место-
положений (см. табл. 2, рис. 3б). Бореальная 
таежная группа биогеоценозов (Э и  ТЭ еловые 
и  елово-сосновые зеленомошно-разнотравные 
леса) соседствуют с  зональными представителя-
ми неморальнолесной подзоны (ТЭ и  Т дубо-
во-липово-березовыми лесами), а  также с  про-
межуточными экосистемами подтаежного типа 
(сосново-липово-дубовыми разнотравными ле-
сами), при почти одинаковом механическом 
составе почвообразующих пород (карбонатно-
суглинистых отложениях, перекрытых тонким 
песчаным плащом). Это указывает на значи-
тельное перекрытие их экологических ниш, 
которое должно вызывать их обостренную вза-
имную конкуренцию и  как следствие –  высо-
кую потенциальную способность к  взаимным 
функционально-структурным переходам при 
том или ином климатическом тренде.

ГЕОСИСТЕМНый МОНИТОРИНГ

Главные требования к  биосферному запо-
веднику как объекту геосистемного монито-
ринга, согласно И.П. Герасимову [7], состоят 

Таблица 5. Таксономические (средневзвешенные) нормы глубин залегания (м) грунтовых вод (К(А;В) = 0.097) 
и известняка (К(А;В) = 0.104) для различных зональных групп лесных биогеоценозов

Глубина 
залегания

Зональные группы биогеоценозов

бореальная 
таежная

бореальная 
боровая

неморально-
бореальная

бореально-
неморальная

неморальная

грунтовых вод 0.67 1.82 1.19 0.92 1.14

известняка 7.02 6.82 8.04 3.21 2.89
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в том, что почвенно-растительный покров дан-
ной территории по уровню своего структурно-
го и  функционального развития должен быть: 
1)  репрезентативным представителем данной 
региональной биоклиматической системы; 
2) достаточно надежным средством слежения за 
естественными и  антропогенными изменения-
ми природных условий; 3) вполне представи-
тельным объектом для проведения прогнозных 
экологических экспериментов при различных 
сценариях внешних воздействий. Если говорить 
об оценке и  прогнозе состояний природных 
экосистемах в  связи с  глобальными изменени-
ями климата, т.е. о  разделе биосферного мони-
торинга, то наибольшей репрезентативностью 
по всем трем требованиям здесь обладают кли-
максные (или субклимаксные) биогеосистемы. 
В  этом отношении вряд ли можно согласиться 
с  утверждением о  том, что “…. климаксное со-
общество филогенетически зрелой экосистемы 
с  точки зрения задач экологического мони-
торинга –  очень неудобный объект наблюде-
ния”  [24, с. 18]. Как раз наоборот, именно 
такое сообщество, которое соответствует зо-
нально-региональной биоклиматической систе-
ме, способно наиболее адекватно отслеживать 
фоновые климатические изменения и  вносить 
свой вклад в  общемировую систему глобально-
го мониторинга. Не случайно И.П. Герасимов 
подчеркнул, что “…. биосферный мониторинг 
должен прежде всего опираться на систему гео-
экологических зональных и  региональных по-
лигонов ….” [7, с. 124], имея несомненно в виду 
гео(эко-)системы с  зонально-региональными 
биоклиматическими свойствами как основные 
объекты глобального биосферного мониторинга 

Пока региональная биоклиматическая систе-
ма не получила своего достаточно полного во-
площения в  растительном покрове на данном 
участке биосферы, подвергнутом ранее мощному 
антропогенному воздействию (как это случилось 
с территорией Приокско-Террасного заповедни-
ка), флоро- и  фитоценотические представители 
этой территории проходят через определенные 
сукцессионные этапы. На этих этапах весьма су-
щественную роль в пространственной организа-
ции фитоценозов играет комплексный литоген-
ный фактор – система локальных ландшафтных 
сопряжений (катен) и  тесно связанные с  нею 
литология и  механический состав почвообразу-
ющих пород. Соответственно, в этот достаточно 
длительный период наиболее ярко выражена ка-
тенарная система природно-территориальной 
организации, с  отчетливой поляризацией двух 
противодействующих факторов –  литоморф-
ности и  гидроморфности [15], поэтому дан-
ный период эндогенной траектории развития 
лесного покрова будем называть литогенным. 

Описанный выше пространственно-временной 
срез с  этой траектории в  Приокско-Террасном 
заповеднике характеризует именно литогенный 
период лесовосстановительного процесса на 
данной территории. Об этом же свидетельству-
ют известные нам геоботанические и  почвен-
ные исследования в  данном экорегионе [5, 12, 
23  и  др.]. Выраженная “экотопическая неодно-
родность” растительного покрова заповедника 
[10] –  наглядное доказательство ведущей фито-
ценологической роли литогенного фактора 

Таким образом, Приокско-Террасный запо-
ведник представляет собой весьма благоприят-
ный объект для осуществления регионального 
геоэкологического мониторинга, в  задачи ко-
торого входят “… контроль над сукцессионным 
ходом формирования климаксных (эталонных) 
экосистем, охрана и  обеспечение стабильно-
го состояния последних на основе сохранения 
их естественной функциональной структуры” 
[7, с. 131]. Объектами мониторинга здесь высту-
пают не только коренные растительные сообще-
ства, но и их различные антропогенные модифи-
кации и восстановительные серии, т.е. широкий 
спектр природно-антропогенных систем [9]. 
Такой спектр в  заповеднике изначально обе-
спечен разнообразием самих коренных (квази-
климаксных) растительных сообществ. Будучи 
зональным экотоном между подтаежной зоной 
и  подзоной широколиственных лесов в  центре 
Русской равнины, данная территория является 
не только ареной распространения локальных 
представителей этих двух биоклиматических 
систем. Сюда трансгрессируют с  севера южно-
таежные еловые леса [5, 22], которые выходят 
здесь в ранг коренных ассоциаций со своим ква-
зиклиматическим климаксом.          

Однако более масштабные задачи глобального 
биосферного мониторинга требуют информации 
“… о  глобальном фоновом состоянии биосфе-
ры” [6, с. 7]. Система наблюдений “… за глав-
ными параметрами современной биосферы” 
[7, с. 123] должна включать анализ и  прогноз 
мировых балансов тепла, влаги и  важнейших 
химических элементов, глобальную, биологи-
ческую продуктивности суши и  др. Очевидно, 
что общепланетарная процедура слежения за 
природной средой и  прогноза ее изменений 
может эффективно работать только на основе 
сопоставимых базовых данных, а  именно пара-
метров поведения зонально-региональных кли-
максных или квазиклимаксных, т.е. эталонных, 
по И.П. Герасимову, природных экосистем. 
Согласно [9], здесь главное внимание должно 
быть уделено не режимным или воспроизвод-
ным видам изменений природных комплексов, 
а  их эволюционным преобразованиям, ведущим 
к  смене самого геосистемного инварианта.
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ОцЕНКА ЛЕСНых ЭКОСИСТЕМ КАК 
ОБъЕКТОВ БИОСФЕРНОГО МОНИТОРИНГА

Состояние лесных экосистем заповедника, 
за редким исключением, делает весьма пробле-
матичным использование его как объекта гло-
бального биосферного мониторинга. Фитобиота 
здесь находится в  большинстве случаев на раз-
личных этапах лесовосстановления: раннесук-
цессионном, промежуточном и  позднесукцес-
сионном. Такая чрезвычайно раздробленная по 
территории заповедника и  контрастная фитоце-
нотическая динамика весьма затрудняет реше-
ние узловых задач мониторинга [11] –  отчле-
нить признаки экзогенной однонаправленной 
траектории изменений экосистемы от призна-
ков ее эндогенной динамики, а  также осуще-
ствить прогноз ее экзогенных преобразований. 
Лесные сообщества почти повсеместно еще не 
достигли циклической стадии своих эндогенных 
трансформаций, которые носят так же пока еще 
однонаправленный характер [10, 12], что и  по-
зволяет давать определенный эндоэкогенетиче-
ский прогноз [22], но отнюдь не прогноз экзо-
экогенетический. 

В заповеднике полноправными объекта-
ми биосферного мониторинга могут рассма-
триваться в  первую очередь филогенетически 
наиболее зрелые (с возрастом 125–150 лет) 
мезоморфные и  ксеро-мезоморфные сосново-
широколиственные, с  елью в  подросте, разно-
травные и  широкотравные леса (группа био-
геоценозов  3, рис.  4г). Эти леса встречаются 
в достаточно широком диапазоне типов место-
положений (см.  табл. 2), однако они занима-
ют не более 5–7% территории заповедника [4]. 
Процесс замены сосны елью здесь находится 
в позднесукцессионной стадии, с выходом ело-
вого подроста во второй ярус. Тем не менее 
эти сообщества, составляющие с учетом елово-
го подроста уже до 45% площади заповедника, 
еще не достигли коренного состояния елово-
широколиственных лесов, поэтому они могут 
условно считаться лишь как квазиклимаксные 
сообщества. 

Согласно концепции глобального биосферно-
го мониторинга [6, 7] репрезентативность того 
или иного объекта должна оцениваться главным 
образом по характеристикам его функциониро-
вания –  в первую очередь по первичной био-
продуктивности и  биологическому круговороту. 
Эти комплексные показатели состояния природ-
ного комплекса характеризуют эффективность 
использования его фитобиотой ресурсов среды 
с  соответствующим обеспечением ее выжива-
ния в  кризисных экстремальных ситуациях  [9]. 
Проведем экспертную оценку функциональ-
ных показателей топогэкосистем Приокско-
террасного заповедника.

Мезоморфные и ксеро-мезоморфные хвойно-
широколиственные леса, которые условно при-
няты за квазиклимаксный эталон, существенно 
отличаются от общего фитоценотического фона 
заповедника по целому ряду функциональных 
параметров (табл. 6). Они обладают максималь-
ным общим годичным производством органи-
ческого вещества (РС), а  также, ввиду их пре-
обладающего 125–150-летнего и  более возраста, 
имеют максимальные запасы живой надземной 
массы (BL) и  мертвой фитомассы (BD), глав-
ным образом дебриса. Правда, при своем пере-
стойном состоянии они имеют слабый годичный 
прирост скелетной фитомассы (PS) и  сравни-
тельно низкую эффективность продукционного 
процесса (КЕ), что свидетельствует об их бли-
зости к  климатическому климаксу [19]. Однако 
низкий подстилочно-опадный индекс (KY) со-
вместно с общей высокой продуктивностью ука-
зывают на максимально возможную в  данных 
зональных условиях интенсивность биологиче-
ского круговорота, которая и должна обеспечить 
репрезентативность данных хвойно-широколи-
ственных сообществ как объектов глобального 
биосферного мониторинга.

добавим к сказанному результаты теоретико-
множественного моделирования лесных биогео-
ценозов заповедника по множеству дискретных 
функциональных параметров: живым и мертвым 
фитомассам, продуктивности и  биологическому 
круговороту (рис. 5, см. табл. 2). Во-первых, 
эталонные лесные сообщества оказываются на 
территории заповедника не только весьма ред-
кими, но и  в определенной мере экзотичными: 
осредненная мера их функционального сходства 
Nk(ср) со всеми остальными сообществами ми-
нимальна и равна 0.78 против Nk(ср) = 0.81–0.85 
у  всех других групп сообществ. характерен при 
этом весьма высокий изоморфизм (Nk(ср) = 0.91) 
подтаежных смешанных лесов с южнотаежными 
сосново-еловых лесами водоразделов и  подно-
жий склонов (группы 2 и  5). Это согласуется 
с развивающимся в настоящее время процессом 
широкой экспансии ели в  смешаннолесные со-
общества [5, 22].  

Во-вторых, еще более разительна экзотич-
ность квазиклимаксных хвойно-широколиствен-
ных лесов по функциональному состоянию их 
экологического пространства, что отражено на 
структурной схеме доминирования биогеоце-
нотических групп (см. рис. 5б). По значению 
параметра Sm

k эти лесные сообщества отнесены 
к  категории макроболитов, т.е. они обладают 
наиболее развитыми механизмами продуциро-
вания и  круговорота органического вещества. 
Они также в  наибольшей степени отображают 
зонально-региональное экологическое простран-
ство заповедника и  в этом смысле отличаются 
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наибольшей резистентной устойчивостью, т.е. 
максимальными запасами гомеостатичности 
(Gk). С  другой стороны, достаточно интенсив-
ный годовой оборот надземной живой фито-
массы (KR) и  незначительные запасы лесной 
подстилки (ML) обеспечивают им высокий 
лесовосстановительный потенциал –  упругую 
устойчивость (IS, см. табл. 6).

Представители соседней южной тайги –  со-
сново-еловые леса и  ельники южнотаежного 
облика на плоских моренно-суглинистых меж-
дуречьях (группа 2) существенно отличаются 
значениями параметров РС, Sm

k  и Gk  от подта-
ежного квазиклимаксного эталона. Резистентная 
устойчивость их средняя, однако, лесовосстано-
вительный потенциал (IS) невысок ввиду низких 
значений KR и большой массы лесной подстил-
ки. Несмотря на значительную эффективность 
продукционного процесса (КЕ), высокий под-
стилочно-опадный индекс (около 6.5 лет) сви-
детельствует о  весьма слабой интенсивности 
биологического круговорота. Следовательно, 
здесь можно ожидать более длительную реакцию 
лесного сообщества на тот или иной гидротер-
мический сигналы по сравнению с  эталонными 
смешанными лесами. 

Своеобразные функциональные черты свой-
ственны второму представителю южной тай-

ги –  мезо-гидроморфным ельникам и  сосно-
во-еловым лесам нижних частей склонов и  их 
подножий (группа биогеоценозов 5, см. рис. 5 
и табл. 6). Эти сообщества приближаются к экс-
тразональному гидроэдафическому климаксу. 
По общему уровню функционирования они 
выходят в  разряд метаболитов с  максимальны-
ми запасами гомеостатичности, что указывает 
на их относительно слабую чувствительность 
к  внешним воздействиям. Вместе с  тем в  них 
резко снижены эффективность продукционно-
го процесса и  скорость биологического кру-
говорота (об этом можно судить по параметру 
KY), что связано с  весьма малой годичной про-
дуктивностью, а  также со слабым разложением 
лесной подстилки и  дебриса. Соответственно 
минимальные значения здесь принимает упру-
гая устойчивость (IS). Таким образом, данные 
лесные сообщества не могут служить в  заповед-
нике достаточно репрезентативными объектами 
глобального биосферного мониторинга

две крайних экстразональных группы лито-
эдафических климаксов: липово-осиново-бере-
зовые леса на известняках и  доломитах (груп-
па 4) и  трансэлювиальные сосняки на мощных 
песках (группа 1), будучи наиболее молодыми 
образованиями, обладают минимальными запа-
сами живой фитомассы (BL), но повышенной 

(а) (б)

Zкрит = 0,977

а

б

в

г

д

е              ж              и              к

рис. 5. Схемы нетранзитивных отношений между группами биогеоценозов Приокско-Террасного заповедника по 
параметрам структуры лесных сообществ: граф отношений сходства (А); орграф отношений доминирования (Б).

Меры сходства: а  – 0.65–0.70; б  – 0.76–0.80; в  – 0.86–0.85; г  – 0.86–0.90; д  – 0.91–0.95. Экотипы лесных со-
обществ: е  – доминанты; ж  – темпоральные экотипы; и  – субпессимальные; к  – пессимальные; л  – направление 
включения. Zкрит –  критический порог неразличимости. Остальные обозначения см. в  табл. 1.

л
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Таблица 6. Таксономические (средневзвешенные) нормы некоторых дискретных показателей биологического 
круговорота в лесных биогеоценозах Приокско-Террасного заповедника (фитомассы и продуктивности)

Группа 
биогеоценозов

Параметр

BL PS PC ML BD

260.75 3.66 12.66 23.12 80.72

313.30 5.46 11.51 25.85 52.86

376.45 3.64 14.21 18.18 110.62

261.05 5.07 12.44 17.60 31.18

287.70 3.48 9.29 43.64 93.72

106.41 2.39 12.19 44.57 79.11

Биологический круговорот

Группа 
бигеоценозов

Параметр

KR KE KY KP IS

0.036 0.060 3.74 0.292 0.413

0.019 0.058 6.43 0.784 0.224

0.026 0.035 1.89 0.310 0.408

0.035 0.063 3.33 0.145 0.427

0.018 0.043 7.95 0.758 0.175

0.164 0.179 5.04 1.059 0.505

Примечание. Фитомассы, т/га: BL –  общая надземная; ML –   лесной подстилки; BD –  общая мертвая. 
Продукция, т/га в год: PS – скелетной массы; РС – общая надземная и подземная. 

KR –  коэффициент годичного оборота надземной фитомассы; КЕ =РС / ВС, где ВС –  общая фитомасса 
(КПд фитоценоза). KY – подстилочно-опадный индекс; 

КР = BD / ВL – коэффициент многолетней деструкции; IS – индекс упругой устойчивости лесного фито-
ценоза (см. [13]).
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продуктивностью (PC), а также высокими значе-
ниями параметров KR и KE и умеренными – ин-
декса KY, что указывает на их эффективный 
и  достаточно интенсивный биологический кру-
говорот. Соответственно они обладают экстраор-
динарным лесовосстановительным потенциалом 
(IS), особенно неморальнолесные сообщества 
литоэдафического климакса (см.  табл. 6). Тем  
не менее по обобщенному показателю функци-
онирования обе эти фитоценотические группы 
оказываются в  категориях соответственно ми-
кроболитов и  субмикроболитов, с  минималь-
ными значениями как метаболического индек-
са, так и запасов гомеостатичности  (см. рис. 5). 
Низкий уровень функционирования (Sm

k) этих 
сообществ сочетается с их высокой чувствитель-
ностью к  внешним возмущениям. Однако оста-
ется открытым вопрос, насколько локальные 
вещественно-энергетические балансы, постро-
енные на основе экзогенной динамики таких 
весьма динамичных экосистем, будут отражать 
гораздо более устойчивую зонально-региональ-
ную систему указанных балансов.   

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В качестве приоритетных объектов глобаль-
ного биосферного мониторинга в  Приокско-
Террасном заповеднике как подтаежном экоре-
гионе могут рассматриваться две группы лесных 
биогеоценозов: 1) мезоморфные и  мезо-ксеро-
морфные сосново-липово-дубовые и  сосново-
липовые разнотравные и  широкотравные леса 
в  широком диапазоне ландшафтных сопряже-
ний (от элювиальных геотопов до трансакку-
мулятивных); 2) мезо-гидроморфные еловые 
и  елово-сосновые кислично-зеленомошные 
леса плоских слабо дренируемых водоразделов 
(элювиальные). Первая группа биогеоценозов 
эвритопна, но весьма спорадична, с  мелкими 
разорванными ареалами (см. рис. 1). Она по-
зволит выявить катенарное многообразие ло-
кального отклика в  подтаежной фитосреде на 
фоновые гидро-климатические воздействия. 
Вторая же группа лесных образований, как бо-
лее монолитная и  широко распространенная, 
будет характеризовать данный отклик в  усло-
виях трансгрессии экстразонального биокли-
матического режима южной тайги (экспансии 
ели) на территорию подтаежной зоны, вплоть 
до ее южной границы.  

Усложнение объектов биосферного мони-
торинга в  Приокско-Террасном заповеднике 
по сравнению с  предложенными ранее мето-
дическими положениями [24] имеет и  свою 
положительную сторону. Она состоит в  воз-
можности рассмотрения экзогенной динамики 
лесных фитоценозов в  системе их катенарной 

организации, которая наиболее ярко проявля-
ется именно в  переходные этапы становления 
растительного покрова как репрезентативного 
представителя той или иной региональной био-
климатической системы. Учет катенарной орга-
низации природных комплексов дает наиболее 
полное представление о пространственном мно-
гообразии фитоценотических и  ландшафтных 
структур в  рамках данной биоклиматической 
системы [28]. Соответственно, представляется 
возможность выявить многообразие их ответной 
реакции на внешние воздействия –  как есте-
ственные климатические, так и  антропогенные. 
Катенарная организация лесных биогеоценозов 
и  типов леса достаточно четко проявляется на 
территории заповедника. Об этом же говорят 
и результаты геоботанических исследований [10]. 
Однако работа с  такими фитоценологическими 
объектами, многие из которых весьма далеки 
от зонального климакса, существенно усложнит 
саму процедуру мониторинга.
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The empirical-statistical models of spatial organization and function of forest biogeocoenoses of the 
Prioksko-Terrasny Reserve are developed. The edaphic climaxes of forest communities reflecting the 
diversity of zonal structures of this subtaiga region are revealed. The causal mechanisms of climax 
formation are described. The role of catenary organization of biogeocoenoses, as well as the lithogenic 
factor and the hydrological regime in the structure of forest cover is demonstrated. It is shown that 
the nature reserve can be a  favorable testing ground for regional geosystem monitoring. However, the 
range of objects for solving the problems of global biosphere monitoring is very limited here due to 
ubiquitous forest regeneration successions. The two groups of forest biogeocoenoses are proposed as 
priority objects in respect to structural development and biological cycle parameters –  (1) mesomorphic 
and meso-xeromorphic pine-lime-oak and pine-lime mixed grass and broad grass forests in a wide range 
of landscape interfaces (from eluvial geotopes to transaccumulative); (2) meso-hydromorphic spruce and 
spruce-pine acid-green forests of flat poorly drained watersheds (eluvial). This significantly diversifies the 
objects of geosystem monitoring.

Keywords: biosphere reserve, forest biogeocoenoses, spatial organization, functioning, modeling, 
geosystem monitoring.
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