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Проблема оценки влияния биоразнообразия на климаторегулирующие функции лесов 
носит фундаментальный характер и имеет огромное прикладное значение для устойчивого 
управления лесами в условиях глобальных изменений климата. С одной стороны, изменения 
климата влияют на биоразнообразие, с другой стороны, именно биоразнообразие лежит в 
основе механизмов адаптации лесов и общества к этим изменениям, поскольку оно является 
провайдером всех экосистемных функций. Данная статья нацелена на то, чтобы обсудить 
научные вопросы о связях между биоразнообразием и климаторегулирующими функциями 
лесов, стоящие в настоящее время перед учеными, и обозначить перспективы исследований. 
Показано, что исследования влияния отдельных видов растений и животных – экосистемных 
инженеров на экосистемные, в том числе климаторегулирующие, функции лесов довольно 
многочисленны. Однако оценки комбинированного влияния разнообразия биоты разных 
трофических уровней и групп на полноту реализации климаторегулирующих функций лесов 
разных типов / разных стадий сукцессий не проводятся. Подчеркивается важность учета при 
таких оценках как таксономического, в том числе генетического, так и функционального, и 
структурного разнообразия лесов. Рассматриваются различные концепции управления лесами 
с учетом сохранения и восстановления биоразнообразия. Важнейшим аспектом этой 
проблемы являются оценки и прогнозы взаимосвязей (синергия или компромиссы) между 
климаторегулирующими и другими экосистемными функциями лесов, характеризующихся 
разным уровнем биоразнообразия, при их естественном развитии и при комбинированном 
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влиянии на леса различных естественных и антропогенных факторов, включая изменения 
климата, пожары, режимы лесопользования. Перспективным подходом к оценке и прогнозу 
динамики взаимосвязей между различными экосистемными функциями лесов является 
интеграция математических моделей. 

Ключевые слова: лесные экосистемы, таксономическое биоразнообразие, 
функциональное биоразнообразие, структурное биоразнообразие, экосистемные функции, 
адаптация к изменениям климата 

ВВЕДЕНИЕ 
Леса выполняют множество экосис-

темных функций и предоставляют людям 
множество экосистемных услуг. 
Провайдером экосистемных функций и 
услуг лесов является биоразнообразие 
(TEEB, 2010). По прогнозам на глобальном 
уровне за сто следующих лет может 
произойти вымирание почти половины 
всех видов, причинами которого служат 
изменения землепользования, антропо-
генное влияние на биогеохимические 
циклы, распространение инвазивных 
видов, несбалансированное управление и 
нещадная эксплуатация природных 
ресурсов (Louman et al., 2011; Rampino, 
Shen, 2019). Снижение биоразнообразия 
неизбежно приведет к нарушениям 
функционирования экосистем.  

Последние 25 лет развивается новое 
научное направление, нацеленное на 
исследование связей между биоразнообра-
зием и функционированием экосистем 
(biodiversity–ecosystem functioning, BEF) 
(Eisenhauer et al., 2019, Van der Plas, 2019). 
Ранее значительная часть исследований 
была направлена на оценку влияния 
абиотических факторов (геология, климат) 
на экосистемы, хотя важность видового 
разнообразия для функционирования 
экосистем была показана Ч. Дарвиным и 
А.Р. Уоллесом более 150 лет назад (по 
Eisenhauer et al., 2019). Мета-анализ 
результатов непродолжительных экспери-
ментов на небольших, искусственно 
созданных площадках (до 100 квадратных 
метров) демонстрирует наличие 
устойчивых взаимосвязей между меня-
ющимся в экспериментах биоразнообра-

зием и функционированием экосистем 
(Cardinale et al., 2011; O’Connor et al., 2017). 
В последнее время появились такие 
исследования и в естественных экосис-
темах. Анализ результатов 259 
тематических исследований по более чем 
семистам случаев взаимосвязей между 
биоразнообразием и функционированием 
экосистем демонстрирует, что 
биоразнообразие способствует продуци-
рованию биомассы и стабилизации этого 
процесса во времени, а также успешному 
опылению (Van der Plas, 2019). Количество 
случаев положительного влияния 
биоразнообразия на скорость разложения 
органического вещества и мульти-
функциональность экосистем превос-
ходило случаи с отрицательным влиянием, 
но и нейтральные взаимосвязи были 
довольно обычными. При этом не были 
получены доказательства связей между 
биоразнообразием и накоплением 
почвенного углерода. Подчеркивается, что 
оценки связей между биоразнообразием и 
функциями экосистем фокусируются на 
таксономическом разнообразии, хотя 
функциональное разнообразие является 
более информативным предиктором. 
Остается неясным, как связи между 
биоразнообразием и функциями изме-
няются на разных пространственных 
уровнях, хотя предполагается, что больше 
положительных связей следует ожидать на 
более высоких пространственных уровнях 
(Van der Plas, 2019). Анализ также показал, 
что взаимосвязи между биоразнообразием 
и функционированием экосистем являются 
контекстно-зависимыми, то есть меняются 
в зависимости от природно-климатических 
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условий, режимов управления и нарушений 
(Eisenhauer et al., 2019). 

Одним из современных ведущих 
глобальных вызовов являются изменения 
климата, и особое значение сегодня имеют 
вопросы смягчения последствий изменений 
климата и адаптации к ним (IPCC, 2019). 
Наблюдаемые во всем мире потери 
биоразнообразия, связанные с деградацией 
лесов, могут негативно отражаться на их 
функционировании и устойчивости в 
условиях меняющегося климата. Проблема 
оценки влияния биоразнообразия на 
климаторегулирующие функции лесов 
разных типов носит фундаментальный 
характер и имеет огромное прикладное 
значение для устойчивого управления 
лесами в условиях глобальных изменений. 
С одной стороны, изменения климата 
влияют на биоразнообразие, с другой 
стороны, именно биоразнообразие лежит в 
основе механизмов адаптации лесов и 
общества к изменениям климата. Однако во 
многих лесных странах, включая Россию, 
наблюдается устойчивая тенденция к 
интенсификации использования лесов, 
вызывающей снижение биоразнообразия 
(Карпачевский и др., 2015). Этот тренд, 
который в развитых странах связан с 
развитием биоэкономики, обусловлен 
возрастающими потребностями в лесных 
продуктах и услугах растущим населением 
Земли и потреблением на душу населения 
(Pülzl et al., 2014). 

Оценке климаторегулирующих функций 
лесов, к которым относятся продуци-
рование биомассы, регулирование циклов 
углерода и азота, включая разложение и 
минерализацию органического вещества, 
формирование естественного плодородия 
почв, водного и температурного режима, 
посвящено множество не только 
зарубежных, но и российских работ конца 
прошлого века и современных исследо-
ваний, проведенных в рамках специальных 
научных программ и проектов (Казимиров 

и др., 1977; Казимиров, Морозова, 1973; 
Манаков, Никонов, 1981; Никонов, Лукина, 
1994; Замолодчиков и др., 2005; Кудеяров и 
др., 2007; Бобкова, Осипов, 2012; Осипов, 
2013, 2015; Осипов, Бобкова, 2016; Бахмет, 
2018; Lukina et al., 2019, 2020; и др.). Также 
известны оценки влияния лесов России 
разных типов на испарение и водный сток 
(Карпечко, 2004; Онучин, 2003; Карпечко и 
др., 2020; Кондратьев и др., 2020 и др.), 
проводятся оценки потоков парниковых 
газов на уровне лесных биогеоценозов и 
региональном уровне (Mamkin et al., 2019; 
Urban et al., 2019; и др.). Однако в этих 
работах не оценивалось влияние биораз-
нообразия на климаторегулирующие 
процессы и функции лесов на разных 
пространственных уровнях и в разных 
временных шкалах. 

Существуют значительные пробелы в 
знаниях в отношении комбинированного 
влияния компонентов биоразнообразия 
разных трофических уровней и групп на 
экосистемные процессы и функции 
(Gamfeldt et al., 2013; Mori et al., 2016; Van 
der Plas et al., 2016; Pugnaire et al., 2019).  

Научные работы, посвященные оценке 
влияния биоразнообразия лесов разных 
типов на их климаторегулирующие 
функции с учетом комбинированного 
влияния разнообразия биоты разных 
трофических уровней, а не только видового 
разнообразия древесных растений, 
единичны. Между тем, именно такие 
исследования важны для устойчивого 
экосистемного управления лесами в 
условиях меняющегося климата. Так, 
исследования в субтропических лесах 
показали, что функциональное разно-
образие растений и разнообразие гетеро-
трофов, ускоряющих разложение и циклы 
элементов питания, оказывали более 
существенное влияние на отдельные 
экосистемные функции и мульти-
функциональность, чем только видовое 
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разнообразие древесных растений (Schuldt 
et al., 2018). 

Таким образом, оценка связей между 
биоразнообразием и климаторегу-
лирующими функциями экосистем 
является важнейшей фундаментальной 
проблемой. Леса, как и другие экосистемы, 
мультифункциональны, то есть однов-
ременно выполняют множество экосис-
темных функций, которые формируют 
экосистемные услуги (Bradford et al, 2014; 
Byrnes et al, 2014; Manning et al., 2018; Van 
der Plas et al., 2018). Все экосистемные 
функции одинаково важны и равны, однако 
приоритетность экосистемных услуг 
определяется человеком, и при этом часто 
не учитываются взаимосвязи между ними, 
которые могут быть как положительными 
(синергия), так и отрицательными 
(конфликты/компромиссы) (Liang et al., 
2016; Mori et al., 2017; Manning et al, 2018).  

Особая роль в сохранении мирового 
биоразнообразия лесов и в выполнении ими 
экосистемных функций принадлежит 
России, на долю которой приходится более 
20% всех мировых лесных ресурсов, в том 
числе более половины бореальных лесов 
планеты. Земли лесного фонда составляют 
более 2/3 общей площади земель нашей 
страны, а лесистость ее территории (45.4%) 
является одной из самых высоких в мире.  

Типологии лесов России базируются на 
классификации растительности (или на 
основе доминантов, или индикаторных 
видов), и условий окружающей среды 
(типов условий местопроизрастаний) 
(Алексеев, 1925; Braun-Blanquet, Pavillard, 
1925 цит. по: Миркин, Наумова, 2009; 
Cajander, 1926; Сукачев, 1972; Погребняк, 
1955; Миркин, Наумова, 2009). Значитель-
ным шагом вперед стала унифицированная 
классификация лесов, которая базируется 
на доминантном подходе, дополненном 
эколого-ценотичес-ким и флористическим 
анализом (Зауголь-нова, Морозова, 2006; 
Заугольнова, 2008). Л.Б. Заугольновой и 

В.Б. Мартыненко создан электронный 
определитель типов леса Европейской 
России (http://cepl.rssi.ru/bio/forest/index.htm). 
Определитель позволяет охарактеризовать 
типологическое разнообразие лесов на 
основе традиций отечественной лесной 
фитоценологии и зарубежных подходов к 
классификации растительности.  

Однако для оценки связей между 
биоразнообразием и функционированием 
лесов требуется учитывать разнообразие 
биоты и других трофических уровней и 
групп. Важнейшей научной проблемой, 
имеющей в настоящее время огромное 
прикладное значение, является оценка 
влияния биоразнообразия на климато-
регулирующие экосистемные функции 
лесов. Для разработки мероприятий по 
адаптации лесов к изменениям климата 
необходимы знания о комбинированном 
влиянии разнообразия биоты разных 
трофических уровней и групп на полноту 
реализации климаторегулирующих фун-
кций лесов и их адаптационный потенциал.  

Исследования зависимости климато-
регулирующих функций лесов, представ-
ляющих разные стадии сукцессий, от 
уровня их биоразнообразия позволят 
ответить на вопрос: действительно ли для 
адаптации лесов к изменениям климата 
важны только экосистемные инженеры, в 
первую очередь, доминирующие древесные 
растения, или необходимо поддержание 
биоразнообразия лесных экосистем в 
целом. Старовозрастные малонарушенные 
леса России являются рефугиумами 
биоразнообразия и хранителями почвен-
ного углерода (Восточноевропейские 
леса…, 2004; European Russian Forests…, 
2017; Smirnova et al., 2018). Значение этих 
лесов России в регулировании климата 
сложно переоценить, однако оценки 
комбинированного влияния компонентов 
биоразнообразия разных трофических 
уровней и групп  на климаторегулирующие 
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функции старовозрастных малонару-
шенных лесов до сих пор отсутствуют. 

 К мероприятиям по адаптации к 
изменениям климата относят создание 
древостоев из разных видов, что является 
обоснованным, но явно недостаточным. 
При этом, согласно нашим представлениям, 
наиболее полно климаторегулирующие 
функции реализуются в старовозрастных 
малонарушенных лесах, в которых 
сохранились естественные связи между 
разнообразными компонентами биоты и 
которые могут служить эталонами для 
сравнений с лесами на разных стадиях 
сукцессий. 

Реализация климаторегулирующих фун-
кций лесного биогеоценотического покрова 
на региональном уровне зависит от 
экосистемного разнообразия и участия 
разных типов лесов. Реализация 
климаторегулирующих функций на экосис-
темном уровне обусловлена внутри-
экосистемным биоразнообразием, включая 
таксономическое и функциональное разно-
образие растений, животных и микроор-
ганизмов, а также структурное биораз-
нообразие (микромозаичность) лесов, 
характеризующее разнообразие местооби-
таний для биоты разных трофических 
уровней.  

Для устойчивого управления лесами в 
условиях меняющегося климата необхо-
димы оценки взаимосвязей (синергия или 
компромиссы) между климаторегули-
рующими и другими экосистемными 
функциями лесов, отличающихся разным 
уровнем биоразнообразия, при их 
естественном развитии и при комбини-
рованном влиянии на леса различных 
естественных и антропогенных факторов, 
включая изменения климата, пожары, 
режимы лесопользования. 

Данная статья нацелена на то, чтобы 
поставить ряд вопросов, связанных с 
оценкой комбинированного влияния 
таксономического и функционального 

разнообразия биоты разных трофических 
уровней и групп, а также структурного 
разнообразия лесных экосистем на их 
климаторегулирующие функции. 

ОСНОВНЫЕ ПОНЯТИЯ ПАРАДИГМЫ 
ФУНКЦИОНАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ И 

НАПРАВЛЕНИЯ БИОРАЗНООБРАЗИЕ - 
ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ ЭКОСИСТЕМ 
Необходимость решения проблемы 

влияния биоразнообразия на функциони-
рование экосистем привела к появлению 
новой междисциплинарной исследо-
вательской области – функциональное 
биоразнообразие. Парадигма функци-
онального биоразнообразия подчеркивает 
активную роль биоты и её разнообразия в 
создании условий окружающей среды в 
экосистемах. Функциональное биоразно-
образие представляет собой многообразие 
разных групп биоты со специфической 
ролью в сообществе. Характерные 
функциональные черты каждого вида 
определяют биологические механизмы их 
совместного влияния (влияния смешанного 
состава видов) на отдельные функции и на 
функционирование экосистем в целом 
(Cadotte et al., 2011; Scherer-Lorenzen, 2013). 

Термины «экосиcтемные процессы и 
свойства», «экосистемные функции» или 
«функционирование» и «экосистмные 
услуги» являются ключевыми в концепции 
функционального биоразнообразия (Naeem 
et al., 2002; Hooper et al., 2005; de Groot et 
al., 2010). 

Экосистемные процессы – это 
физические, химические и биологические 
события или действия, которые связывают 
организмы и их среду (Greenfacts 
https://www.greenfacts.org/glossary/def/ecos
ystem-processes.htm), такие как 
продуцирование биомассы, разложение 
подстилки, циклы элементов питания; 

Экосистемные функции – совокупность 
физических, биологических, химических и 
иных экосистемных процессов, которые 
поддерживают целостность и сохранение 
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экосистем (Ansink et al., 2008). Функции 
являются промежуточным звеном между 
процессами и услугами. 

Экосистемные услуги – выгоды, которые 
люди получают от экосистем (MEA, 2005), 
включая обеспечивающие услуги (волокна, 
древесина, пища и др.), регулирующие 
услуги (контроль эрозии, регулирование 
климата, опыление и др.), поддержи-
вающие услуги (почвообразование, 
фотосинтез и др.), культурные услуги 
(духовные и религиозные, рекреационные, 
образовательные и др.). 

Функционирование экосистем – 
события, процессы или свойства экосистем, 
на которые влияет биота. 

Для изучения связей между биоразно-
образием и экосистемными функциями и 
услугами важно понимание и оценки 
мультифункциональности экосистем. 
Мультифункциональность – способность 
экосистем одновременно выполнять 
множество функций и предоставлять 
множество услуг (Manning et al., 2018). 
Мультифункциональность рассматри-
вается на двух уровнях: (1) мульти-
функциональность экосистемных функций, 
на оценку которых направлены фундамен-
тальные исследования биологических, 
геохимических и физических процессов, 
происходящих в экосистемах; (2) мульти-
функциональность экосистемных услуг, 
которая определяется как совместное 
предоставление ряда экосистемных услуг в 
ответ на запрос общества. 

Изменения биоразнообразия могут 
приводить к глубокой трансформации в 
функционировании экосистем. Для 
выявления влияния биоразнообразия на 
функции необходимо учитывать влияние 
факторов окружающей среды и конкретных 
видов. Наиболее выраженным влиянием на 
функционирование экосистем обладают 
так называемые экосистемные инженеры – 
организмы, которые создают, модифи-
цируют и поддерживают местообитания, 

вызывая изменения состояния биотических 
и абиотических компонентов, прямо или 
косвенно модулирующих доступность 
ресурсов для других видов (Jones et al., 
1994, 1997). История представлений о 
мощных средопреобразователях – 
растениях восходит к работам Браун-
Бланке (Braun-Blanquet, Pavillard, 1925 цит. 
по: Миркин, Наумова, 2009), который 
предложил понятие «aedificator» (франц. 
«строитель») применительно к фито-
ценозам. Оно было использовано в работах 
по фитоценологии и биогеоценологии В.Н. 
Сукачевым, согласно представлениям 
которого, эдификатор – вид растений, чье 
присутствие в биогеоценозе заметно меняет 
экологические режимы: освещенность, 
влажность, температуру, химический 
состав почвы, воды и воздуха и определяет 
наборы подчиненных видов (Сукачев, 1928, 
1935, 1964). Понятия «ключевой вид» и 
«экосистемный инженер» появились позже. 
Хотя объем этих понятий частично 
перекрывается, они далеко не 
тождественны. К ключевым видам 
(«keystone species») относят виды, в 
основном высокого трофического статуса, 
которые оказывают непропорциональное, 
по сравнению с их обилием, влияние на 
окружающую среду (Paine, 1969). 
Экосистемные инженеры («ecosystem 
engineer») – организмы, которые прямо или 
косвенно регулируют доступность 
ресурсов (кроме самих себя) для других 
видов, вызывая изменения физического 
состояния биотических или абиотических 
компонентов (Jones et al., 1994). 

Некоторые виды или функциональные 
группы вносят более значительный вклад в 
отношения между биоразнообразием и 
функциями, чем другие, за счет особых 
функциональных черт, позволяющих этим 
видам или группам более эффективно 
использовать ресурсы и влиять на процессы 
и функции (Eisenhauer et al., 2019). Это 
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явление называют влиянием «идентич-
ности вида» (species identity)1. 

ВЛИЯНИЕ БИОРАЗНООБРАЗИЯ НА 
ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ ЛЕСОВ 

Вопрос, как изменения биоразнообразия 
влияют на множество экосистемных 
процессов и функций одновременно, до сих 
пор остается без определенного ответа. 
Среди существующих исследований, 
направленных на оценку влияния 
биоразнообразия на функционирование 
лесов, можно выделить: сравнение 
монокультур и плантаций из нескольких 
видов на постоянных пробных площадях; 
проведение лесоводственных экспери-
ментов; исследование естественных 
градиентов биоразнообразия лесов; анализ 
результатов инвентаризации лесов. 
Исследования продуктивности лесов, 
циклов элементов питания показывают 
своеобразные взаимосвязи между 
продуктивностью и разнообразием с 
различиями между монокультурами и 
смешанными насаждениями в зависимости 
от состава видов и условий окружающей 
среды (Integrating…, 2016). Необходимы 
более глубокие исследования биоло-
гических механизмов воздействия сосу-
ществующих видов на функционирование 
естественных экосистем. Это будет иметь 
также и практическое значение для 
создания смешанных (многовидовых) 
лесных насаждений, которые смогут 
обеспечить выполнение множества 
функций. 

К механизмам влияния повышения 
биоразнообразия на функционирование 
экосистем относят следующие (см. 
например, Eisenhauer et al., 2019): (i) 
увеличение пространства биотопа, 
количества различных экологических ниш, 
(ii) повышение эффективности 

1В английском языке «идентичность» означает индивидуальность, аутентичность, тогда как в русском языке 
  понятие «идентичность» чаще используется, чтобы подчеркнуть тождественность.

использования ресурсов, (iii) усиление 
взаимосвязей между представителями 
биоты разных трофических уровней, (iv) 
усиление эффектов комплементарности, 
которая проявляется в том, что более 
разнообразное сообщество, состоящее из 
специализированных видов, отличающихся 
по структуре и функциям, способно 
использовать доступные ресурсы лучше, 
чем отдельно взятый вид, что ведет к более 
высокой продуктивности и низкому 
уровню неиспользованной части ресурсов; 
(v) усиление эффектов благоприятство-
вания, т.е. положительного влияния одного
вида на эффективность другого (например,
так называемые растения-няньки, или
влияние через дополнительное обеспечение
элементами питания благодаря симбиозу и
др.), что может также приводить к
повышению эффективности использования
ресурсов и продуктивности.

Богатство видов является одним из 
основных детерминантов экологических 
процессов в экосистемах. Однако 
экспериментальные исследования по 
градиентам разнообразия древесных 
растений в естественных условиях 
немногочисленны. Результаты исследо-
вания в буковых лесах Центральной 
Европы показали, что увеличение числа 
древесных видов от 1 до 5 производит 
разные эффекты на разные экосистемные 
процессы. Разнообразие древесных видов 
отрицательно связано с наземной 
биомассой сообществ (Jacob et al., 2010), 
тогда как с разнообразием травяного яруса 
(Muller, 2003) и разнообразием жуков 
(Sobek et al., 2009), напротив, связь 
положительная. Полагают, что идентич-
ность видов древесных растений с особыми 
функциональными чертами и их обилие 
являются основными детерминантами 
данных процессов, связанных с 
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«разбавлением» влияния бука при 
увеличении числа древесных видов. Кроме 
того, ковариация некоторых свойств почв с 
разнообразием деревьев препятствует 
четкому распознаванию прямого влияния 
разнообразия видов на процессы, не 
опосредованному условиями среды. 
Результаты существующих исследований 
позволяют заключить, что разнообразие 
древесных видов объясняет часть вариации 
некоторых экосистемных функций и 
процессов совместно с факторами окру-
жающей среды и влиянием конкретных 
древесных видов (идентичности древесных 
видов) (Pretzsch et al., 2020; Steckel et al., 
2020). 

Современные исследования, основанные 
на данных национальных инвентаризаций 
лесов, свидетельствуют о положительных 
взаимоотношениях между видовым 
разнообразием деревьев и продук-
тивностью. Множество экосистемных 
функций и услуг, таких как продуци-
рование древесной биомассы, аккумуляция 
почвенного углерода, видовое богатство 
нижних ярусов, наличие мертвой 
древесины связаны положительно между 
собой и с богатством древесных видов 
(Gamfeldt et al., 2013; Baeten et al., 2019). 
Существуют эксперименты, направленные 
на получение доказательств связи между 
разнообразием древесных видов и 
функционированием экосистем, дизайн 
которых предусматривает разделение 
эффекта биоразнообразия, условий 
окружающей среды и идентичности вида. 
Такие эксперименты с насаждениями 
проводятся в рамках европейской 
программы TreeDiv-Net (см. например, 
Verheyen et. al., 2016). Результаты 
показывают, что разнообразие древесных 
растений может быть положительно 
связано с устойчивостью к вредителям, 
секвестрированием углерода и другими 
процессами и функциями. 

Численность и разнообразие ассоцииро-
ванной с деревьями флоры и фауны часто 
связаны положительно с разнообразием 
видов древесных растений (см. например, 
Poeydebat et al., 2020). Экосистемные 
функции и услуги связаны не только с 
условиями окружающей среды, но и с 
функциональным разнообразием биоты 
разных трофических уровней. Влияние 
конкретных видов (идентичности видов) 
имеет также большое значение, но с 
позиции мультифункциональности, оче-
видно, что отдельный вид не способен вы-
полнять множество функций одновре-
менно, и могут существовать конфликты 
/компромиссы между отдельными 
услугами. 

Биоразнообразие играет ключевую роль 
в устойчивости лесов, поэтому оно 
становится важнейшим элементом 
стратегий адаптации к глобальным 
изменениям климата и окружающей среды 
и может являться инструментом для 
достижения управленческих целей, таких 
как обеспечение разнообразными экосис-
темными услугами одновременно. Эта 
стратегия должна реализовываться на 
экосистемном уровне, начиная с создания 
разновозрастных смешанных древостоев и 
на ландшафтном уровне путем развития 
мультифункционального управления 
лесами разных типов. Мозаики лесов с 
древостоями, состоящими из различных 
видов, могут потенциально макси-
мизировать обеспечение экосистемными 
услугами (Коротков, 2017). Современное 
лесоводство, предусматривающее создание 
плантаций с относительно короткой 
ротацией, должно учитывать взаимосвязи 
между биоразнообразием и функциони-
рованием, чтобы оптимизировать как 
экономические, так и экологические 
аспекты. 

Таким образом, результаты исследо-
ваний, направленных на познание роли 
биоразнообразия в функционировании 
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лесов, становятся очень востребованными. 
Необходимы оценки последствий потери 
видов для функционирования лесов в 
условиях глобальных изменений климата. 
Хотя некоторые результаты демонстри-
руют положительные взаимосвязи между 
разнообразием древесных видов и климато-
регулирующими функциями, связанными с 
продуктивностью и почвенными парамет-
рами (Schuldt et al., 2018), многие исследо-
вания, показывают более сильные эффекты 
отдельных видов (идентичности видов), 
чем разнообразия (Tobner et al., 2016; Khlifa 
et al., 2017, 2020). 

 Существуют значительные пробелы в 
знаниях в отношении комбинированного 
влияния разнообразия биоты разных 
трофических уровней на функции лесов 
(Gamfeldt et al., 2013; Mori et al., 2016; Van 
der Plas et al., 2016; Pugnaire et al., 2019). 
При этом встает вопрос о вкладе в варьиро-
вание климаторегулирующих функций 
лесов отдельных видов и биоразнообразия 
в целом. Исследования в субтропических 
лесах показали, что функциональное разно-
образие растений и гетеротрофов, ускоря-
ющих разложение и циклы элементов 
питания, оказывали более существенное 
влияние на экосистемные функции, чем 
только видовое разнообразие древесных 
растений (Schuldt et al., 2018). Необходимо 
развитие таких исследований и в бореаль-
ных лесах и лесах умеренного климата. 

Результаты некоторых исследований 
позволяют рассмотреть в общих чертах 
влияние растений, животных, грибов и 
микроорганизмов на экосистемные 
процессы и функции лесов, связанные с 
регулированием климата. 

Влияние растений на экосистемные 
процессы и функции лесов 

Продолжает накапливаться огромный 
материал о средопреобразующих воздейс-
твиях древесных растений разных видов 
(Коротков, 1991; Kuuluvainen, 1994; 

Yamamoto, 2012; McCarthy, 2001; 
Schliemann, Bockheim, 2011; European 
Russian Forests…, 2017). 

Влияние древесных растений как 
экосистемных инженеров проявляется на 
внутриэкосистемном и экосистемном 
уровнях. В наименее нарушенных лесах 
они создают мозаику светового, темпера-
турного, водного и почвенных режимов 
автоморфных экосистем водораздельных 
территорий (McCarthy, 2001; Восточно-
европейские леса…, 2004). Эта мозаика 
является следствием следующих процес-
сов: 1. образования прорывов в пологе леса 
(«окон» в русской и «gaps» в английской 
терминологии) вследствие старения и 
естественной смерти одного или несколь-
ких рядом растущих деревьев; 2. образо-
вания ветровально-почвенных комплексов 
(ВПК в русской литературе), возникающих 
в том случае, когда смерть дерева 
сопровождается пертурбацией почвенного 
профиля и создается специфический 
«вывальный» микрорельеф, включающий 
бугры, западины, валеж разных стадий 
разложения (Скворцова и др., 1983; 
Ulanova, 2000; The afterlife of a tree, 2005; 
Бобровский, 2010). Гетерогенность среды, 
созданная в результате потоков поколений 
в популяциях видов деревьев, обуслов-
ливает присутствие в экосистемах 
наименее нарушенных лесов максимально 
возможного набора различных видов 
растений, животных, грибов и представи-
телей других царств (Восточноевро-
пейские…, 2004) которые встраиваются в 
мозаику, создаваемую экосистемными 
инженерами. В совокупности в умеренных 
лесах элементы ВПК могут занимать до 
25% площади биогеоценоза (Карпа-
чевский и др., 1978; Ulanova, 2000). 

Древесные растения с их специфи-
ческими функциональными особенностями 
/чертами определяют экосистемные 
показатели, такие как продукция биомассы, 
циклы элементов питания, присутствие и 
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обилие других видов и др. Показано, что 
через 30 лет после создания одновидовых 
насаждений покрытосеменных и голо-
семенных видов древесных растений, 
различия в концентрации кальция в опаде 
приводит к глубочайшим изменениям 
химии и плодородии почв (Reich et al., 
2005). Обилие дождевых червей и их 
разнообразие значительно выше в лесах, 
почвы которых богаче кальцием. 
Следовательно, существует прямая связь 
между растительностью, почвенными 
организмами и почвенным плодородием. 
Изменения видового состава домини-
рующих древесных растений в лесах, 
обусловленные управленческими реше-
ниями или изменениями климата, 
оказывают воздействие на определенные 
экосистемные функции и услуги. 
Проводились исследования влияния 
древесных растений на отдельные 
климаторегулирующие функции типов 
леса, включая циклы углерода и азота, 
плодородие почв (Vesterdal et al., 2013; 
Framstad, 2013; Cornelissen et al., 2007a; 
Laganiere et al., 2013; Mueller et al., 2015; 
Орлова и др., 2016; Yatso et al., 2016; и др.). 
Феномен аккумуляции биогенных 
элементов в почвах под лесом обсуждался 
еще в работах Н.П. Ремезова (Ремезов, 
1953; 1956), который показал, что 
процессам элювиирования в лесах 
противостоят процессы аккумуляции 
элементов питания в верхних горизонтах 
почв. В многочисленных работах послед-
них десятилетий показано, что растения 
влияют на биогеохимические циклы, 
плодородие и кислотность почв (Binkley, 
Giardina, 1988; Hobbie, 1992; Van Breemen, 
Finzi, 1998; Augusto et al., 2002; Лукина и 
др., 2010; Hansson, 2011; Orlova et al., 2013). 

К механизмам влияния растений на 
почву, которые анализируются в этих 
работах, относятся химическое 
выветривание горных пород, перерас-
пределение осадков, света, тепла и 

элементов питания, поступление элементов 
питания с опадом, со стволовыми и 
кроновыми водами, влияние на разложение 
и минерализацию органического вещества, 
поглощение элементов питания, формиро-
вание ветровально-почвенных комплексов 
(ВПК). 

Ряд результатов получен в так 
называемых «common garden» экспери-
ментах, т.е. на плантациях, формируемых 
древесными растениями разных видов, 
достигших возраста 50–60 лет. Проведено 
ранжирование видов древесных растений в 
порядке снижения способности к 
подкислению: (Picea abies; Picea sitchensis; 
Pinus sylvestris) > (Abies alba; Pseudotsuga 
menziesii) > (Betula pendula; Fagus sylvatica; 
Quercus petraea; Quercus robur) > (Acer 
platanoides; Carpinus betulus; Fraxinus 
excelsior; Tilia cordata (Augusto et al., 2002). 
На основе результатов этих экспериментов 
и других исследований сформировались 
представления о том, что ель Picea abies 
подкисляет почвы. Однако следует учи-
тывать, что многие плантации сформиро-
ваны на бывших сельскохозяйственных 
землях, а влияние деревьев на свойства 
почв, в том числе на кислотность, может 
меняться с возрастом, и эти изменения 
могут быть нелинейными, что показано в 
наших работах (Орлова и др., 2016).  

Существенное влияние на экосистемные 
функции лесов оказывают и виды растений 
нижних ярусов, состав которых меняется в 
ходе сукцессий (Maes et al., 2020). 
Увеличение доли трав в составе сообществ 
таежных лесов приводит к повышению 
уровня аккумуляции почвенного углерода 
(Lukina et al., 2020). На основе опреде-
ленных функциональных черт (химический 
состав опада, интенсивность поглощения 
воды и транспирации и т.д.) идентифи-
цируют функциональные типы или группы 
растений (Cornelissen et al., 2007b; Hedwall, 
Brunet, 2016; Vicente-Silva et al., 2016; 
Zhang et al., 2017; Anderegg et al., 2018).  
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В некоторых исследованиях под 
функциональными группами растений 
понимают их жизненные формы (Salemaa et 
al., 2008). В отечественной геоботанике 
популярна концепция эколого-ценоти-
ческих групп (ЭЦГ), которые, как полагают 
авторы, могут в определенном смысле 
соответствовать функциональным группам 
растений, поскольку формируются по 
принципу сходства экологических и 
ценотических условий, в которых они 
произрастают (Смирнова и др., 2004; 
Смирнов, 2007; Ханина и др., 2015). 

Важнейшей функциональной чертой 
растений является качество проду-
цируемого ими опада (Cornelissen et al., 
2007).  Качество опада включает в себя два 
аспекта – вторичные метаболиты и 
элементы питания, и является одним из 
важнейших факторов, определяющих 
скорость разложения опада и подстилки 
(Aerts, 1997; Berg, 2000; Zhang et al., 2008 и 
др.). Качество опада относится к 
диагностическим критериям плодородия 
почв, характеризующим взаимосвязь 
между растительностью и почвой (Орлова 
и др., 2011; Freschet et al., 2013, 2020; 
Орлова, 2013; Lukina et al., 2019), и 
существенно зависит от видов растений и 
индивидуальных генотипов (Hättenschwiler 
et al., 2005; Lang et al., 2009; Makkonen et al., 
2012; Sundqvist et al., 2012). Из этого 
следует, что уровень поступления элемен-
тов питания и вторичных метаболитов с 
опадом зависит от видового и, 
соответственно, химического состава 
представителей растительных сообществ и 
вклада различных видов растений в состав 
растительного сообщества. Вторичные 
метаболиты, в том числе фенольные 
соединения, выполняют защитную 
функцию в растениях (Dixon, Paiva, 1995) и 
вносят значительный вклад во 
взаимодействие растений с окружающей 
средой (Cheynier et al., 2013). Отдельно 
следует выделить существенную роль 

лигнина – трёхмерного полимера фе-
нольной природы (Ковалева, Ковалев, 
2015; Ковалев, Ковалева, 2016). Будучи 
устойчивым к разложению компонентом, 
лигнин влияет на скорость разложения 
опада и, следовательно, затрагивает 
механизмы взаимодействия с почвенной 
биотой и преобразования питательных 
веществ. Известно, что скорость разло-
жения опада зависит от исходных 
концентраций в нем азота и других 
элементов минерального питания, как 
способных к ретранслокации внутри расте-
ний (например, калий, магний), так и не 
способных к ней и накапливающихся в 
стареющих органах (кальций, марганец), а 
также от стехиометрических отношений 
C/N, лигнин/N, лигнин/целлюлоза и др. 
(Berg, 2000; Osono, Takeda, 2004; Lukina et 
al., 2017; Artemkina et al., 2018). 

Влияние животных на экосистемные 
процессы и функции лесов 

Роль животных в функционировании 
наземных экосистем, в том числе лесных, 
оценивалась в работах многих 
исследователей (Гиляров, 1951; Гиляров, 
Криволуцкий, 1985; Исаев и др., 2015; Isaev 
et al., 2017; Стриганова, 1980, Edwards et al., 
1995; Динесман, 1961; Ходашева, Елисеева, 
1970; Формозов, 1976; Млекопитающие…, 
1985; Абатуров, 1984; Раститель-
ноядные…, 1986; Торопова, 1994; 
Бобровский, 2010; Veen, Olff, 2011; Горнов, 
2013; Шевченко, 2016; Kurek, 2019; 
Saikkonen et al., 2019; Evstigneev, Solonina, 
2020; Nummi, Holopainen, 2020 и др.). 
Авторы изучали особенности воздействия 
видов животных, в том числе относящихся 
к экосистемным инженерам, на 
биоразнообразие и почвы. В исследованиях 
животных объединяли по разным 
признакам: сходная роль в трофической 
цепи (пастбищные и детритные); 
особенности поведения, например, 
индивидуальное, репродуктивное и 
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социальное, а также оценивали их значение 
в хозяйстве, например, пушные звери, 
промысловые копытные. Воздействие 
гетеротрофов и их функции в биоге-
оценозах многообразны, единая классифи-
кация функционального разнообразия 
животных пока не разработана. Поскольку 
животные оказывают существенное вли-
яние на потоки вещества и энергии, их роль 
в управлении климаторегулирующими фун-
кциями лесов очень велика, но пока недос-
таточно изучена. 

Выделяют несколько пространственных 
уровней воздействий животных: ландшаф-
тный, биогеоценотический, внутрибиоге-
оценотический (Восточноевропейские …, 
1994, 2004). 

Ландшафтный уровень 
Птицы относятся к наиболее заметным 

позвоночным во многих местообитаниях, 
встречаются во всем мире, экологически 
разнообразны и более известны, чем другие 
группы позвоночных (Grafius et al., 2017). 
Птицы поедают насекомых-вредителей, 
опыляют растения, разносят семена 
(Whelan et al., 2015). Птицы обеспечивают 
связность как лесных, так и других ланд-
шафтов, и вносят значительный вклад в по-
токи вещества и энергии. Городские ланд-
шафты с высокой функциональной связ-
ностью и биоразнообразием растительнос-
ти отличаются повышенной численностью 
и стабильностью популяций птиц 
(Rosenfeld, 2012). Разнообразие птиц в 
лесах повышает разнообразие биотических 
связей между разными компонентами сооб-
ществ. Однако функционирование птиц 
тесно связано со структурным разнооб-
разием лесов и фрагментацией местооби-
таний (Галушин и др., 1998; Романов, 
Евстигнеев, 2016). Современное угасание 
орнитофауны, обусловленное снижением 
структурного разнообразия лесов, рассмат-
ривают как «отложенное вымирание» – 
extinction debt (Фридман и др., 2016). 

Крупномасштабные изменения в 
современном лесном биогеоценотическом 
покрове производят бобры (Castor fiber). 
Средопреобразующие воздействия бобров 
проявляются на всех пространственных 
уровнях (Торопова, 1994; Смирнова, 1998; 
Wright et al., 2002; Восточноевропейские..., 
2004; Завьялов и др., 2005; Алейников, 
2010; Завьялов, 2013; Логофет и др., 2014, 
2015). В современном лесном покрове 
долин малых рек и ручьев они создают 
хатки, норы, плотины, пруды, каналы, 
тропы и поляны, формируя комплексы 
экосистем, которые состоят из прудов, 
низинных болот, переувлажненных лесов, 
сырых и свежих лугов. Создание 
значительных по площади водных 
пространств, гидроморфных и полугид-
роморфных экосистем принципиально 
меняет гидрологический, температурный и 
почвенный режим долин малых рек и 
ручьев и определяет огромную роль 
«бобровых ландшафтов» в оптимизации и 
стабилизации локального климата и в 
формировании устойчивого гидроло-
гического режима лесных территорий в 
целом. Это влияет на реализацию 
продукционного потенциала лесов и 
отражается на структуре и динамике 
растительности и животного населения. 
Так, благодаря деятельности бобров 
поддерживается основной путь развития 
растительности от водно-болотных и 
опушечных сообществ на месте 
действующих поселений к луговым и 
лесным на месте заброшенных (Евстигнеев, 
Беляков, 1997). Использование бобрами 
территории по переложной системе 
определяет формирование циклов развития 
растительности, которые поддерживают 
ценотическое и флористическое 
разнообразие растительного покрова долин 
малых рек. Механизм поддержания этого 
разнообразия осуществляется за счет 
пространственного распределения типов 
растительности по долине малой реки. 
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Сооружения бобров активно используются 
сухопутными, околоводными и водными 
животными (Nummi et al., 2011; Nummi, 
Holopainen, 2020). Например, бобровые 
пруды во время засухи служат водопоями 
для птиц и зверей. Кроме того, эти 
неглубокие водоемы обеспечивают благоп-
риятные условия для нереста рыб и земно-
водных, здесь могут обитать чирки, кро-
хали, кряквы (Балодис, 1990). Бобровые по-
ляны – источник корма диких копытных, 
зайцев, мышевидных грызунов и др. Забро-
шенные хатки и норы бобров могут исполь-
зовать как постоянное жилье или времен-
ное убежище другие животные: выхухоль, 
норка, гадюка, веретеница, лесной хорек, 
болотная черепаха и др. (Дежкин и др., 
1986).  

Биогеоценотический и 
внутрибиогеоценотический уровни 
Согласно представлениям, сложив-

шимся на основе исследований в 
естественных экосистемах, крупные 
плотоядные животные влияют на 
функционирование экосистем через 
создание трофических каскадов 
посредством регулирования плотности 
популяций жертвы. Однако в настоящее 
время лесные территории существенно 
преобразованы человеком, и механизмы 
влияния оставшихся или реинтроду-
цированных хищников на нижние 
трофические уровни пока слабо изучены 
(Kuijper et al., 2016). Полагают, что в 
антропогенно-преобразованных лесах 
потенциал действия таких трофических 
каскадов через регулирование плотности 
популяций ограничен непродуктивными 
территориями, на которых даже низкая 
численность хищников может повлиять на 
плотность жертвы, или небольшими 
участками ландшафтов, на которых 
хищники могут достигать функциональной 
плотности. Однако действие трофических 
каскадов через поведенческие реакции 
животных может быть более значительным 

и более широко распространенным, 
поскольку даже низкая плотность 
хищников влияет на поведение копытных. 
Действие этого механизма продемонстри-
ровано на примере влияния рыси на косулю 
в Швейцарских Альпах (Gehr et al., 2018), а 
также на примере влияния волка на косулю, 
красного оленя и кабана в Беловежском 
Национальном Парке (Kuijper et al., 2013). 
В последнем исследовании впервые 
показано влияние крупных плотоядных 
животных (волка) на лесовозобновление и, 
соответственно, на климаторегулирующие 
функции. Оказалось, что на участках с 
крупными древесными остатками (валеж), 
формирующими физические препятствия, 
интенсивность скусывания древесных 
саженцев высотой от 0.1 до 2 метров 
копытными животными ниже, поскольку 
здесь возникает больше рисков быть 
настигнутыми хищниками (волками).  

Существенное влияние на экосистемные 
функции лесов, в том числе на 
климаторегулирующие функции, оказы-
вают копытные: зубры, представители 
семейства оленьи (лось, европейский 
олень, северный олень, европейская косуля 
и др.), а также кабаны, барсуки, кроты.  

Зубр (Bison bonasus) – на протяжении 
практически всего голоцена был 
эдификатором лесных экосистем (Калякин, 
Турубанова, 2004; Cromsigt et al., 2018; 
Vasile et al., 2018; Lord et al., 2020). Этот вид 
вместе с другими стадными копытными 
создавал в лесных ценозах полуоткрытые и 
открытые местообитания, формировал 
высокопродуктивные пастбища, удобряя 
почву, а также обеспечивал устойчивое 
существование светолюбивой флоры 
(Смирнова, 2004; Шевченко, 2016). В 
настоящее время популяции зубра 
малочисленны и находятся под опекой 
человека. Даже немногочисленные 
существующие популяции зубров приводят 
к значительному изменению структуры 
лесных сообществ. Зубры скусывают 
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травянистые и древесные растения, ломают 
небольшие деревья, создают тропы, 
каталки и стойла. Разнообразие 
микросайтов, отличающихся экотопи-
ческими условиями, обеспечивает 
совместное существование в сообществе 
видов, различающихся по экологическим 
потребностям и жизненным формам. 
Например, повреждение зубрами деревьев 
и кустарников нередко приводит к их 
гибели: в лесах появляются окна, где 
светового довольствия достаточно для 
существования некоторых луговых видов 
растений (Корочкина, 1969а; Казьмин, 
Смирнов, 1992; и др.) Высокая кормовая 
пластичность зубров, ориентированных на 
доминантов растительного покрова, не дает 
конкурентным травам занимать все 
жизненное пространство, высвобождая 
местообитания для других растений 
(Корочкина, 1969б; Толкач, 1980). Каталки 
зубров представляют собой зоогенные 
нарушения напочвенного покрова, которые 
поддерживают в составе сообществ 
популяции слабоконкурентных малолетних 
растений (Евстигнеев, Солонина, 2016). 
Количество экскрементов, выделяемых 
одним зубром за год, составляет около 5000 
кг (Холодова, Белоусова, 1989). В связи с 
этим выпас зубров в лесных биогеоценозах 
ведет к значительному увеличению 
разнообразия жуков-навозников и, 
следовательно, возрастанию содержания 
азота и доступных соединений элементов 
минерального питания растений в почве 
(Немцев и др., 2003; Barber at al., 2019).  

Представители семейства оленьи 
(Cervidae), к которым относятся лось (Alces 
alces), благородный олень (Cervus elaphus), 
северный олень (Rangifer tarandus), 
европейская косуля (Apreolus capreolus) и 
др., также оказывают мощное средо-
преобразующие воздействие на лесные 
экосистемы, но не всегда такое мощное, как 
зубры. Выпас этих животных влияет на 
регулирование обилия и видового состава 

подроста деревьев и кустарников, видовой 
состав и покрытие кустарничков, трав, 
мхов и лишайников, определяя 
направление сукцессий современных 
лесных сообществ (Корочкина, 1973; 
Верещагин, Русаков, 1979; Гусев, 1983; 
1986; Абатуров, Смирнов, 1992 и др.). 
Например, при умеренном выпасе 
северных оленей в таежных лесах 
повышается разнообразие мхов, 
лишайников и сосудистых растений в 
напочвенном покрове, увеличивается 
разнообразие почвенных беспозвоночных, 
повышается температура поверхности 
почвы (Suominen, Olofsson, 2000; Saikkonen 
et al., 2019). В условиях перевыпаса оленей, 
напротив, уменьшается покрытие и видовое 
разнообразие сосудистых растений, мхов и 
лишайников, в первую очередь кустистых – 
наиболее предпочтительного корма для 
оленей зимой (Hansen et al., 2007). 
Перевыпас оленей может сокращать и 
разнообразие птиц в связи с разрушением 
их гнезд (Rooney, 2001). Значимое влияние 
выпас оленей оказывает на подрост 
древесных растений, что определяет 
современные границы леса и тундры в 
Фенноскандии (Bognounou et al., 2018). 
Наблюдаемые эффекты негативного 
влияния высокой плотности расти-
тельноядных млекопитающих подчер-
кивают важность хищников как 
регуляторов высшего трофического уровня 
для сохранения баланса в экосистемах. 

Кабаны (Sus scrofa), отыскивая 
почвенных беспозвоночных и подземные 
органы растений, перерывают 
напочвенный покров (Саблина, 1955; 
Верещагин, Русаков, 1979; Siemann at al., 
2009; Горнов, 2013). При этом 
формируются нарушения почвы на 
площадях разных размеров. Обнаженная и 
перемешанная кабанами почва 
характеризуется повышенной аэрацией, 
влажностью, температурой и значи-
тельной микробиологической актив-
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ностью (Злотин, Ходашева, 1974; Гусев, 
1986; Завьялова, 1997; Wirthner, 2011; 
Горнов, 2014). Порои кабанов изменяют 
твердость почвы, уменьшая ее плотность 
(Антонец, 1998). Особые экологические 
условия пороев определяют динамические 
процессы в сообществах (Евстигнеев и др., 
1999; Горнов, 2011, 2013). Для 
сукцессионных преобразований напоч-
венного покрова важны следующие 
особенности поведения кабанов: 1) форми-
рование пороев, которые характеризуются 
обнаженным субстратом, необходимым 
для семенного и вегетативного размно-
жения растений; 2) использование 
территории по переложной системе, при 
которой порои остаются на некоторое 
время без нарушений (Евстигнеев и др., 
1999). Последнее связано с уменьшением 
их кормности. Известно, что биомасса 
беспозвоночных на свежих пороях 
уменьшается в 2–4 раза (Гусев, 1986; 
Пахомов, 2003), а биомасса травяного 
покрова – в 2–5 раз (Смирнова, 1987). 
Население беспозвоночных обычно 
восстанавливается на 2–3 год (Гусев, 1986; 
Пахомов, 2003), а растительность – в 
течение одного-двух лет (Козло, 
Ставровская, 1974; Горнов, 2011). Это 
определяет циклическое развитие пятен 
растительности на пороях и их 
пространственное перераспределение в 
сообществах. На пороях кабанов обитают 
многочисленные пауки, кивсяки, 
карабиды, дождевые черви и др. 
беспозвоночные. Здесь их биомасса и 
разнообразие выше, чем на окружающих 
участках сообщества (Пахомов, 2003). 

Увеличение плотности крупных 
фитофагов в лесных экосистемах оказывает 
влияние не только на пастбищные, но и 
детритные пищевые цепи. За счет увели-
чения количества детрита в почве (в 
результате разложения экскрементов и 
трупов животных) растет разнообразие и 
плотности копрофагов и детритофагов 

(червей, членистоногих), что ведет к 
интенсификации гумусообразования и 
повышению почвенного плодородия, 
увеличения скорости поступления в почву 
элементов минерального питания и 
продуктивности растений на протяжении 
всего вегетационного сезона (Van Klink et 
al., 2020).  

Барсуки (Meles meles) существенно 
изменяют структуру лесов. Во-первых, в 
результате роющей деятельности зверек 
создает два типа нарушений почвенного 
покрова. Один тип нарушений – это выб-
росы почвенного материала во время 
чистки старых нор и строительства новых. 
Площадь отдельных земляных холмиков 
(бутанов) составляет 2–23 м2. При этом 
барсуки выносят на поверхность от 0.7 до 
8.1 м3 грунта (Соловьев, 2007). На бутанах 
значительно изменяют доступность пита-
тельных веществ, поскольку выброшенный 
материал из глубоких горизонтов почвы 
богат K, Ca, Mg, доступным P и обеднен C 
и N (Kurek et al., 2014; Kurek, 2019). Другой 
тип нарушений возникает в результате 
трофической деятельности зверька. В 
поисках беспозвоночных и мелких 
позвоночных, а также сочных подземных 
частей растений, барсук нарушает 
напочвенный покров по всей территории 
семейного участка. Роющая деятельность 
зверьков создает мозаику напочвенного 
покрова на всем пространстве обитания 
семьи. Мозаика представлена разными 
микрогруппировками 1) с преобладанием 
вегетативно неподвижных однолетников и 
малолетников реактивной группы; 2) с 
доминированием вегетативно подвижных 
многолетников реактивной группы, а также 
со значительным участием фитоцено-
тически толерантных растений; 3) с 
господством вегетативно подвижных 
многолетников конкурентной группы 
(Evstigneev, Solonina, 2020; Kurek, 2019). 
Эту последовательность микрогруп-
пировок, которая сменяет друг друга во 
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времени, О.И. Евстигнеев и О.В. Солонина 
(2020) рассматривают как микро-
сукцессию. Движущей силой развития 
группировок выступают конкурентные 
виды. Они постепенно вытесняют 
реактивные и толерантные растения и 
могут стать доминантами травяного 
покрова на долгое время. Однако 
использование барсуками территории по 
переложной системе периодически 
прерывает эти однонаправленные микро-
сукцессии. Благодаря нарушениям, 
которые создают барсуки, и циклическим 
микросукцессиям, поддерживается много-
видовой состав в травяном покрове. 
Механизм поддержания этого разнообразия 
осуществляется за счет пространственного 
перераспределения микрогруппировок с 
доминированием видов растений разных 
типов стратегии. В настоящее время из-за 
перепромысла и преследования бра-
коньерами барсук стал чрезвычайно редким 
и исчезающим. Схожее воздействие в лесах 
появляется в результате жизнедеятельности 
лисицы (Kurek et al., 2014). Однако ее 
роющая деятельность менее интенсивна, по 
сравнению с барсуком (Формозов, 2010). 

Кроты (Talpa europea) – насекомоядные 
животные, улучшающие качество почвы. 
Прокладывая туннели и перемещая 
частицы почв, кроты улучшают их аэрацию 
и способствуют перемещению гумуса как в 
более глубокие почвенные горизонты, так к 
поверхности, способствуя повышению 
доступности элементов минерального 
питания растений. Эти подземные 
млекопитающие характеризуются низкой 
подвижностью и живут в довольно 
постоянной среде, которая характеризуется 
отсутствием света и небольшими 
колебаниями температуры и влажности 
(Lacey et al., 2000). Ожидается, что они 
будут в меньшей степени подвержены 
сезонным климатическим колебаниям, если 
эти колебания не приведут к сильной засухе 
или замерзанию, которые резко увеличат 

твердость почв и снизят доступность кор-
мовых ресурсов, представленных 
почвенной фауной (Feuda et al., 2015). В 
результате роющей деятельности кротов 
возникают значительные преобразования 
горизонтальной структуры лесов на 
внутрибиогеоценотическом уровне. Кроты 
прокладывают в почве ходы двух типов: 
поверхностные и глубинные. При 
построении глубинных ходов кроты 
выбрасывают наружу почвенную массу 
(Скляров, 1953). Их выбросы называют 
кротовинами и характеризуются относи-
тельно небольшими размерами. В 
результате роющей деятельности кротов 
изменяется микрорельеф, перемешивается 
материал внутри почвы, увеличивается 
площадь соприкосновения почвы с 
воздухом. Объем почвы, вовлеченной в 
выброс, равен примерно 10 м3 на 1 га 
(Абатуров, 1984; Пахомов и др., 1987). На 
кротовинах приживается молодое 
поколение многих видов растений, в том 
числе и деревьев (Тихомирова, 1967; 
Зенякин, Онипченко, 1997). На выбросах 
кротов со временем заселяются муравьи и 
другие беспозвоночные (Тихомирова, 
1967). Ходы кротов привлекают 
позвоночных (земноводные, пресмы-
кающиеся, мелкие млекопитающие) и 
беспозвоночных (дождевые черви, 
жужелицы, моллюски, пауки и др.) 
животных. Норы служат животным для 
поиска пищи, укрытия от врагов, а в 
некоторых случаях и для размножения 
(Наконечный, 2013). 

Птицы и млекопитающие – активная 
часть биоценозов, которая определяет 
видовой состав сообществ посредством 
перемещения диаспор: семян, плодов, 
вегетативных зачатков и т.п. (Левина, 1957; 
Удра, 1988; Ndiade-Bourobou et al., 2010; 
Holbrook, 2011; Evstigneev et al., 2017). 
Характер и дальность перемещения 
диаспор зоохорных видов растений 
определяются биологией и поведением 
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животных – агентов диссеминации. 
Выделяют три варианта зоохории: 
эндозоохория, синзоохория и эпизоохория 
(Левина, 1957). Эндозоохория – 
распространение диаспор, прошедших 
через пищеварительный тракт животных, а 
затем выброшенных с пометом. 
Синзоохория – распространение диаспор, 
связанное с перемещением их животными с 
целью запасания в кладовых или поедания 
в гнездах и на кузницах. Эпизоохория – 
распространение диаспор, прицепившихся 
или прилипших к телу животных. 
Например, зубр, медведь, лось, косуля, 
глухарь и рябинник распространяют 
диаспоры главным образом эндо- и 
эпизоохорным способами. Белка, мыши, 
полевка, сойка, кедровка, дятел, поползень 
и синицы перемещают диаспоры преиму-
щественно синзоохорным способом. В 
обзорных работах О.И. Евстигнеева с 
соавторами (2013, 2017) показано, что для 
формирования фитоценозов большое 
значение имеют массовое и умеренное 
перемещения диаспор растений живот-
ными, а для расширения площади обитания 
популяций растений – единичный перенос 
диаспор на дальнее расстояние. Массовое и 
умеренное перемещения диаспор зоохор-
ных видов растений осуществляется в 
пределах индивидуальных участков обита-
ния животных, а единичное – по ходу 
дальних передвижений животных (кочевок 
и миграций). Таким образом, видовое раз-
нообразие и высокая численность зверей и 
птиц способствуют формированию потоков 
диаспор как на межценотическом, так и на 
внутриценотическом уровнях. Сокращение 
видового разнообразия и численности 
животных ограничивает участие зоохорных 
видов растений в сукцессиях и ослабляет 
межценотические потоки диаспор. 

Огромную роль в функционировании 
лесных экосистем играют насекомые. 
Учитывая, что насекомые и растения 
являются двумя крупнейшими таксонами 

на Земле, представляется вероятным, что 
эти взаимодействия будут очень важными в 
формировании реакции многих экосистем 
на будущие изменения климата. Насекомые 
влияют на циклы элементов питания в 
экосистемах (Brussaard, 1998), ускоряя их 
за счет быстрой трансформации фитомассы 
до простых органических соединений и 
регулируя плодородие почв. Насекомые, 
влияя на физиологию, функционирование и 
динамику популяций растений, регулируют 
их влияние на экосистемные процессы 
(Brussaard, 1998). При низком уровне плот-
ности популяций насекомые-фитофаги 
регулярно изымают 5–7% фитомассы 
листового аппарата деревьев, что позволяет 
поддерживать жизнеспособность растений. 
При возникновении вспышек массового 
размножения, повреждениях и гибели 
деревьев происходит обновление и 
изменение видового состава. При этом 
экскременты гусениц выступают как 
удобрения, способствующие усиленному 
росту травянистых растений и лесовозоб-
новлению. Все эти процессы оказывают 
влияние на цикл углерода в лесах. Во 
многих случаях насекомые-фитофаги 
выступают в лесной экосистеме как 
компоненты, определяющие направление 
сукцессионных процессов, способствуя как 
ускорению, так и замедлению сукцессий 
лесных экосистем (Чернышев, 1996).  

В сбалансированной лесной экосистеме 
насекомые-ксилобионты («saproxylic 
insects»), циклы развития которых связаны 
с древесиной разной степени разложения, 
осуществляют регуляцию плотности 
популяций древесных растений на основе 
принципа обратной связи, а также 
участвуют в цепях питания и общем 
круговороте (Рафес, 1968; Демаков, 2000). 
Состояние популяций ксилобионтов тесно 
связано с состоянием древостоев, 
являющихся их кормовой базой, средой 
обитания, поэтому некоторые виды могут 
быть индикаторами состояния лесных 
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экосистем (Lachat et al., 2012). В последние 
десятилетия более детально изучается 
биология и экология ключевых видов 
ксилобионтных насекомых разных функци-
ональных групп с целью выяснения 
механизмов поддержания устойчивого 
состояния лесных экосистем, органи-
зуемых и поддерживаемых жизнью их 
популяций (Исаев, Гирс, 1975; Исаев и др., 
1981; Рожков, 1981, Lee et al., 2018). 
Крупные виды ксилобионтов обеспечивают 
поддержание высокого биоразнообразия 
других групп беспозвоночных животных, 
совместно обитающих в древесине (Buse et 
al., 2008a,b). Однако остаются слабо 
изученными их межвидовые отношения в 
лесных экосистемах, изменение поведен-
ческих реакций под воздействием биоти-
ческих и абиотических факторов среды. 

Насекомые-копрофаги, такие как жук-
навозник, обеспечивают экологические 
функции и услуги благодаря физическому 
управлению экосистемой (Nichols et al., 
2008; Simmons, Ridsdill-Smith, 2011). В 
дополнение к потреблению фекалий 
животных, навозные жуки рассеивают их и 
закапывают в почву посредством рытья нор 
и, таким образом, управляют рядом 
экологических процессов, включая 
круговорот питательных веществ, аэрацию 
почвы, захоронение семян (Nichols et al., 
2008; Simmons, Ridsdill-Smith, 2011). В 
этом отношении навозные жуки считаются 
«экосистемными инженерами» (Boze et al., 
2012), поскольку их деятельность в почве 
физически изменяет окружающую среду 
таким образом, что они увеличивают 
доступность ресурсов для других 
организмов (Jones et al., 1994, 1997). 
Существуют примеры активности жуков-
навозников, способствующих увеличению 
роста растений за счет мобилизации 
питательных веществ в почве (например, 
Bang et al., 2005; Nichols et al., 2008). Это 
происходит благодаря тому, что жуки 
увеличивают плодородие почвы за счет 

повышения доступности азота (Yokoyama 
et al., 1991). Жуки-навозники улучшают 
гидрологические свойства почвы за счет 
увеличения инфильтрации воды и 
пористости почвы при одновременном 
уменьшении поверхностного стока воды 
(Brown et al., 2010), что позволит этим 
экосистемным инженерам облегчить 
водный стресс у растений, особенно при 
засухе, вызванной изменением режима 
выпадения осадков в будущем (Jonson et al., 
2016). 

Муравьи (Formicidae) создают особые 
надземно-подземные постройки – мура-
вейники (Захаров, 1978). Обнаружено более 
10 000 видов муравьев, (Bolton, 1994), но по 
мере использования методов ДНК, оценки 
видового разнообразия меняются (Schlick-
Steiner et al., 2006). Муравьи также 
относятся к экосистемным инженерам, 
которые изменяют потоки энергии и 
вещества в наземных экосистемах (Finer et 
al., 2013). Подавляющее большинство 
видов муравьев строят гнезда в 
минеральной почве, и поэтому они 
оказывают существенное влияние на 
свойства почв (Hölldobler, Wilson, 1990). 
Строительство органических насыпей на 
поверхности почвы делает муравьев 
восприимчивыми к нарушениям (Jurgensen 
et al., 2008). Лесные пожары и 
использование тяжелой техники для 
лесозаготовок или подготовки почв для 
создания лесных культур приводят к 
разрушению насыпей и оказывают 
отрицательное воздействие на активность 
муравьев. Отсутствие или низкая частота 
лесных пожаров в Центральной и Северной 
Европе за последние столетия привело к 
возрастанию численности муравьев 
(Niklasson, Granstro, 2000). Древесные 
муравьи (группа Formica rufa) являются 
ключевыми видами в бореальных и горных 
лесах Европы и Азии (Hölldobler, 1960; 
Laine, Niemelä, 1980). Oни переносят 
органическое вещество из лесной 
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подстилки в их гнезда и из гнезд обратно в 
лесную подстилку, от крон деревьев к 
гнездам (Punttila, Kipelainen, 2009). 
Созданию насыпей муравьями рода 
Formica уделено много внимания из-за их 
большого обилия в бореальных лесах. 
Древесные муравьи влияют на обилие и 
распространение многих лесных беспозво-
ночных и позвоночных в лесах, в лесных 
подстилках, почвах, на деревьях.  

Заселенные муравейники отличаются 
разреженным травяным покровом, 
повышенной рыхлостью, аэрацией и 
температурой почвы, значительной микро-
биологической активностью (Дымина, 
1985; Зрянин, 2003; Голиченков и др., 2011; 
Dauber, Wolters, 2000), что отражается на 
реализации климаторегулирующих фун-
кций лесов. В периоды увлажнения они 
хорошо дренируются, а в засушливое время 
сильно иссушаются (Куркин, 1976). 
Постройки муравьев способствуют прижи-
ванию молодого поколения многих видов 
растений, в том числе и слабоконкурентных 
(Евстигнеев, Рубашко, 1999; Дмитриенко, 
Людвиг, 2005). В связи с этим на 
муравейниках формируются особые микро-
группировки растительности, которые во 
флористическом отношении отличаются от 
окружающего травяного покрова. Напри-
мер, в связи с деятельностью муравьев 
Formica rufa выделены следующие 
микросайты: 1) купол активного му-
равейника, 2) земляной вал активного мура-
вейника, 3) купол заброшенного мура-
вейника, 4) вал заброшенного муравейника 
(Рубашко и др., 2010). Появление этих мик-
росайтов способствует увеличению емкос-
ти среды обитания, возрастанию флорис-
тического разнообразия территории. 

Беспозвоночные - почвенные сапрофаги 
Процессы обмена вещества и энергии в 

лесных экосистемах во многом зависят от 
активности комплекса беспозвоночных-
сапрофагов, связанных с подстилкой и 

почвой. Разнообразие и структура 
комплекса сапрофагов обеспечивает ряд 
важнейших экосистемных функций: опре-
деляет направление и динамику разложе-
ния подстилки, формирование почвенного 
плодородия (Стриганова, 1980; Yang, Chen, 
2009; Ernst et al., 2009; Yatso, Lilleskov, 2016 
и др.). Сапрофаги среди почвенных 
беспозвоночных составляют 80% и более от 
общей зоомассы (Стриганова, 2003).  

Мощность потока мертвого органичес-
кого вещества, поступающего в почву, 
достигает не менее 95% от общего коли-
чества органического вещества, ассими-
лированного продуцентами (Begon et al., 
1986). Источником углерода для почвенных 
сапрофагов служит растительный опад 
(включая листовой, стволовой, корневой), 
корневые выделения растений, почвенные 
водоросли (Гончаров, 2014; Gleixner, 2013). 
В свою очередь, структурно-фун-
кциональная организация комплекса 
сапрофагов-деструкторов зависит от типа 
почвы, состава растительного сообщества и 
климатических особенностей.  

Существенное влияние на циклы угле-
рода и элементов минерального питания и 
формирование почвенного плодородия 
оказывают все группы почвенных 
сапрофагов. На примере группы дождевых 
червей, часто преобладающих среди 
почвенных сапрофагов по биомассе в 
широколиственных лесах, хорошо 
известно, что их активность способствует 
(1) закреплению почвенного углерода в 
форме гумусовых соединений (Козловская, 
Белоус, 1967; Six et al., 2004; Jastrow et al., 
2007; Schmidt et al., 2011; Lubbers et al., 
2017); (2) горизонтальной мозаичности 
распределения углерода в почве за счет 
горизонтальных миграций червей в 
пространстве, перемещения частиц почвы и 
формирования водостойких копролитов – 
смеси минерального субстрата и 
органического вещества, в которых содер-
жание углерода повышается на 30–50% по 
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сравнению с минеральным горизонтом 
почвы (Курчева, 1971; Тиунов, 2007; 
Кутовая, 2012); (3) вертикальной 
мозаичности распределения углерода в 
почве благодаря переносу органического 
вещества из верхних почвенных горизонтов 
в нижние за счет глубоких вертикальных 
миграций; эту функцию выполняет группа 
норных червей (anecic species), что было 
показано и нами на примере старовоз-
растных горных хвойно-широко-
лиственных лесов (Шевченко и др., 2019).  

Однако до сих пор нет однозначной 
оценки влияния деятельности дождевых 
червей на динамику углерода в почвах. В 
ряде работ показано, что аккумуляция 
углерода снижается в результате 
деятельности дождевых червей (Alban, 
Berry, 1994; Burtelow et al., 1998; Bohlen et 
al., 2004), в то же время есть и другие 
результаты, свидетельствующие о том, что 
дождевые черви способствуют аккуму-
ляции углерода в почвах (Pulleman et al., 
2005; Novara et al., 2015). Вероятно, такие 
противоположные заключения связаны с 
тем, что в большинстве работ комплекс 
дождевых червей рассматривают целостно 
и не учитывают роль отдельных морфо-
функциональных типов и групп: дождевые 
черви, питающиеся на поверхности – 
первичные гумусообразователи (подсти-
лочные, почвенно-подстилочные и норные) 
и собственно почвенные – черви, 
питающиеся в почве – вторичные гумусо-
потребители (Перель, 1979). В связи с этим 
возникает задача разграничения влияния 
разных групп дождевых червей на 
аккумуляцию углерода в почвах.  

Согласно классификации Bouche (1972) 
первоначально выделено 7 экологических 
категорий дождевых червей, которые далее 
были объединены в три основные: epigeic, 
endogeic, anecic worms. Т.С. Перель (1979) 
выделила 4 морфо-экологические группы: 
подстилочная, почвенно-подстилочная, 
почвенная и норная. Представители 

подстилочной группы (epigeic, по Bouche) – 
мелкие (длина тела до 5 см), 
пигментированные черви, обитают в 
подстилке и в гниющей древесине. Они 
обеспечивают первичную деструкцию 
опада, подвергшегося выщелачиванию или 
предварительному разрушению микро-
организмами полифенольных и других 
химически стойких соединений. В ходе 
измельчения растительного материала в 
сотни раз увеличивается удельная 
поверхность субстрата, при этом возрастает 
его доступность для микроорганизмов 
(Тиунов, Кузнецова, 2000; Тиунов 2003; 
2007). При этом ускоряется ход 
сукцессионной смены сапрофагов из 
размерной группы мезофауны (коллембол, 
орибатид) при разложении органических 
субстратов (Чернова, 1977). В результате 
увеличивается скорость разложения опада, 
происходит ускорение процессов аммони-
фикации, нитрификации и потребления 
аммония и нитратов корнями растений 
(Курчева, 1971; Стриганова, 1980; Бызов, 
2005). 

Почвенно-подстилочные виды – черви 
средних размеров (5–15 см), пигменти-
рованные, обитают в подстилке и в почве на 
небольших глубинах, они перерабатывает 
слаборазложившийся опад, активно 
перемешивают его с почвой. 

Собственно почвенные виды (endogeic, 
по Bouche) виды – черви средних размеров 
(5–15 см), непигментированные, обитают 
внутри почвы, чаще всего до глубины 30-40 
см. Они активно разрыхляют почву в ходе 
горизонтальных и вертикальных миграций, 
питаются растительными остатками, про-
шедшими через пищеварительный тракт 
подстилочных и почвенно-подстилочных 
видов, и смешанными с почвенными 
частицами.  

Норные виды дождевых червей (anecic, 
по Bouche) – крупные черви (более 15 см), 
пигментирован только передний отдел 
тела, обитают в толще почв, в результате 
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вертикальных миграций они переме-
шивают почвенные слои и формируют 
ходы от 1 до 8 м., создавая порозную 
воздушно-водную структуру почв, 
определяющую ее плодородие. Норные 
дождевые черви относятся к группе 
«экосистемных инженеров» (Wright, Jones 
2006; Тиунов, 2007; Zhang et al., 2016; Le 
Bayon et al., 2017). Они воздействуют как на 
физические, так и на химические свойства 
почвы. Созданные ими системы полостей и 
ходов существуют значительно дольше, 
чем создающие их организмы и оказывает 
длительное влияние на внутрипочвенные 
процессы. Эти черви питаются расти-
тельными остатками на поверхности 
почвы, поэтому биомасса норных червей во 
многом определяет скорость разложения 
подстилки в лесах. 

Глобальный метаанализ показывает, что 
присутствие не только подстилочных и 
норных червей, но и собственно почвенных 
видов приводит к снижению содержания 
органического вещества в горизонте 
подстилки, при этом наиболее сильный 
эффект оказывают норные черви (Huang et 
al., 2020). Кроме того, даже в пределах 
одной группы дождевых червей могут быть 
большие вариации влияния на почвенные 
характеристики (Van Groenigen et al., 2019). 

Оценка функционального разнообразия 
почвенных сапрофагов очень важна, 
поскольку от разнообразия функци-
ональных групп зависит полнота 
реализации экосистемных функций лесных 
сообществ. Однако до сих пор даже внутри 
такой группы макросапрофагов, как 
дождевые черви, нет четкого обоснования 
выделения функциональных групп, хотя 
очевидно, что черви разных экологических 
категорий (Bouche, 1972) или морфо-
экологических групп (Перель, 1979) по-
разному влияют на свойства почвы (что 
показано выше). Начиная с 2000 года, 
термин «функциональная группа» стал 
синонимом обозначения основных 

экологических категорий (групп) дождевых 
червей. При этом некоторые авторы 
считают такой подход принципиально не 
верным и приводят аргументы, что 
экологические группы дождевых червей не 
тождественны функциональным группам 
(Bottinelli, Capowiez, 2020). Среди 
основных аргументов: (1) классификация 
экологических групп основывается на 
морфологии и анатомии дождевых червей и 
отражает, прежде всего, как черви 
адаптировались к окружающей среде, но не 
то, как они влияют на нее; (2) число 
функциональных групп червей, вероятно, 
больше чем экологических, т.к. влияние на 
свойства почвы даже внутри одной 
экологической группы часто различаются 
(Van Groenigen et al., 2019).  

Следовательно, вопрос о функци-
ональной классификации крупных 
почвенных сапрофагов остается открытым, 
необходимо сочетание разных методов для 
выяснения влияния беспозвоночных на 
свойства почвы: прямые измерения 
влияния отдельных видов, для чего 
необходимо разработка стандартных 
протоколов исследований и формирование 
открытых баз данных (Bottinelli, Capowiez, 
2020); молекулярно-генетические исследо-
вания, т.к. до сих пор для ряда даже широко 
распространённых сапрофагов с выражен-
ным полиморфизмом не определен 
таксономический статус (Shekhovtsov et al., 
2020), использование метода стабильных 
изотопов для исследования трофических 
отношений в почве, в том числе в полевых 
условиях, – данный метод открывает 
большие горизонты в экосистемной 
экологии (оценка трофических ниш, 
пищевых ресурсов, потока вещества), 
однако пока существуют методические 
ограничения по применению большего 
числа изотопных пар (помимо изотопов С и 
N), т.к. некоторые изотопы мало 
фракционируются, например изотопы 
серы, мало данных по изотопам водорода 
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(Тиунов, 2007; Potapov et al., 2014; Makarov 
et al., 2019 и др.). В настоящее время 
изучается изотопный состав азота и 
углерода аминокислот личинок двукрылых 
(Pollierer, 2020), эпигейных (подстилочных) 
и эндогейных (собственно почвенных) 
дождевых червей (Potapov et al., 2019), что 
позволяет дифференцировать их трофи-
ческие ресурсы, в частности, для 
эпигейных дождевых червей показана 
большая роль растительного опада в 
питании, для эндогейных – органического 
вещества почвы и микроорганизмов 
(Potapov et al., 2019).  

В широком смысле, в лесной экологии 
исследователи все чаще сходятся во 
мнении, что все уровни разнообразия 
почвенных беспозвоночных: таксономи-
ческое, филогенетическое, экологическое и 
функциональное служат основой мульти-
функциональности экосистем (Tresch et al., 
2019), и при этом повышение функци-
онального разнообразия почвенной биоты 
приводит к взаимодополнению и усилению 
экосистемных функций, т.е. эффекты 
синергии превосходят эффекты компро-
миссов (Bender et al., 2016).  

Известно, что разнообразие в почвенном 
биоме вносит существенный вклад в 
обратную связь между функциями почвы и 
климатическими параметрами (Wall, 2012). 
Оценка роли биоразнообразия почвенной 
фауны в адаптации лесов к климатическим 
изменениям рассматривается в контексте 
«экологической инженерии почвы» (Bender 
et al., 2016) и необходимости поддержания 
и формирования «климатически оптими-
зированных почв – «сlimate-smart soils» 
(Paustian et al., 2016). 

Исследования влияния почвенного 
биоразнообразия на эмиссии парниковых 
газов из почв и накопление углерода в 
почвах очень важны при оценках циклов 
углерода. Деятельность почвенной фауны 
может «включить» механизмы обратной 
связи, которые могут либо усилить, либо 

ослабить воздействие изменений климата 
(Crowther et al., 2016; Lubbers et al., 2013). 
Предполагается также, что разнообразие 
почвенных макросапрофагов (дождевые 
черви, изоподы, моллюски, двупарноногие 
многоножки) может служить важным 
механизмом ограничения выбросов 
парниковых газов из почвы (Lubbers et al., 
2020). Известно, что более высокое 
функциональное разнообразие почвенной 
макрофауны приводит к интенсификации 
разложения подстилки и закреплению 
углерода в почве в форме гумусовых 
соединений в результате трофической 
деятельности почвенных сапрофагов, а 
также биотурбации, осуществляемой, в 
первую очередь, дождевыми червями. В 
отсутствии макрофауны, в особенности 
дождевых червей, разложение опада 
осуществляется сапротрофной мезо- и 
микрофауной, однако это ведет к 
интенсификации эмиссии углекислого газа 
с поверхности почвы, и только 
деятельность дождевых червей снижает эти 
потери (Frouz et al., 2013).  

Разнообразие почвенной макрофауны 
оказывает существенное влияние на 
биогеохимический круговорот пита-
тельных веществ (Coulis et al., 2015; Filser et 
al., 2016; Sauvadet et al., 2017) и 
продуктивность растений (Van Groenigen et 
al., 2014). Известно, что биоразнообразие 
почвенной макрофауны напрямую 
коррелирует с разнообразием расти-
тельности (Tresch et al., 2019), и оказывает 
влияние на разнообразие почвенных 
микроорганизмов: бактерий и грибов (Cao 
et al., 2018). 

Через взаимосвязи макрофауны с 
микробным сообществом почвенные 
беспозвоночные оказывают значимое 
влияние на циклы азота. Известно, что 40% 
всего азота, ежегодно поглощаемого 
растениями, перерабатывается почвенными 
сапрофагами. Пищеварительные ферменты 
кишечников беспозвоночных активи-
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зируют нитрофицирующие бактерии, 
следовательно, уменьшаются потери 
свободного азота, он закрепляется в форме 
соединений, аммонийный азот переходит в 
нитриты и нитраты (Битюцкий и др., 2007). 
Кроме того, только за счет ежегодной 
гибели дождевых червей в почвах пул азота 
возрастает на 24 г/м2, что сопоставимо с 
ежегодной дозой минеральных азотных 
удобрений (100–200 кг N на 1 га). 
Например, биомасса дождевых червей, 
содержащая 65–75% белка, в почве быстро 
разлагается, но азот вымывается не так 
быстро, поскольку связывается микро-
организмами (Lee, 1985; Makeschin, 1997). 
Также доказано, что в присутствии дожде-
вых червей снижаются выбросы N2О – газа, 
обладающего сильным парниковым эффек-
том (Drake, Horn, 2006; Nebert et al., 2011). 

Дождевые черви способствуют 
уменьшению отношения углерода к азоту 
(С/N) в три раза по сравнению с опадом, что 
связано с прямым и опосредованным 
влиянием дождевых червей на минера-
лизацию и гумификацию органического 
вещества (Стриганова, 1968). Имеются 
экспериментальные доказательства значи-
тельного уменьшения соотношения C/N 
под влиянием разных морфо-
экологических групп дождевых червей не 
только в лесных почвах. Для почвенно-
подстилочных червей этот факт установлен 
в вермикомпостах (Talashilkar et al., 1999), 
для собственно почвенных червей – на 
сельскохозяйственных полях (Sandor, 
Schrader 2007; McDaniel et al., 2013). 
Согласно нашим (Гераськина, 2020) и 
литературным данным, влияние разных 
морфо-экологических групп дождевых 
червей на содержание азота и показатель 
С/N однонаправленно в горизонтах их 
активности: содержание азота увели-
чивается, соотношение С/N уменьшается. 

В регулировании водного режима 
особенно значима роль дождевых червей 
как экосистемных инженеров, которые в 

ходе горизонтальных и вертикальных 
миграций формируют до 50% порового 
пространства почвы (биопоры), что оказы-
вает влияние на миграцию воды и диф-
фузию газов в почве и из нее (Lee, Foster, 
1991; Lubbers et al., 2011), препятствует по-
верхностному стоку и водной эрозии почвы 
за счет усиления вертикального переноса 
атмосферных вод (Schneider et al., 2018). 

Влияние грибов на экосистемные 
процессы и функции лесов 

Грибы являются одним из основных 
компонентов лесных экосистем, вносящих 
значительный вклад в их общее 
биоразнообразие. Большинство предста-
вителей микобиоты являются обитателями 
почвы (Carlile et al., 2001). Мицелиальное 
строение помогает им осуществлять поиск 
новых питательных субстратов в этой 
гетерогенной среде с максимальной ско-
ростью и эффективностью (Чернов, Марфе-
нина, 2010; Carlile et al., 2001; Gadd, 2007). 
Такая адаптация позволила грибам стать 
одним из основных компонентов 
микробных ценозов в почве, выполняя 
различные экологические функции 
(разложение практически любых 
органических соединений, образование 
симбиозов с растениями, участие в 
почвообразовании и др.). 

По некоторым оценкам, общее 
количество видов грибов может достигать 
нескольких миллионов, в то время как 
описано и задокументировано не более 10% 
этого разнообразия (Hawksworth, Lücking, 
2017). Несмотря на то, что большая часть 
видового богатства грибов неизвестна, 
основные функции, которые они 
выполняют в биоценозах, определены. 
Грибы играют важную роль в жизни лесных 
экосистем, являясь основными агентами 
переработки органических веществ в почве 
и лесной подстилке, образователями 
эктомикоризы на корнях деревьев, 
фитопаразитами или антагонистами 
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паразитов (Frąc et al., 2018). Микоризная 
микобиота обеспечивает жизнеде-
ятельность практически всех цветковых 
растений (в том числе и деревьев); 
сапротрофные грибы разлагают органи-
ческие остатки (в том числе лигнин дре-
весины), энтомопатогенные грибы контро-
лируют численность беспозвоночных. 
Эктомикоризные грибы в лесных почвах 
представляют около трети всей микробной 
биомассы и, вместе с колонизированными 
корнями, выделяют половину всего 
растворимого органического вещества 
почвы (Högberg, Högberg, 2002).  

Идентифицируют три функциональные 
группы почвенных грибов: биологические 
и экосистемные регуляторы и виды, 
участвующие в разложении органического 
вещества и трансформации соединений 
(Swift, 2005; Gardi, Jeffery, 2009). Грибы 
регулируют не только болезни и 
численность паразитов, но и рост других 
организмов (Bagyaraj, Ashwin, 2017). Так, 
микоризные грибы положительно влияют 
на рост растений, активизируя поглощение 
элементов минерального питания. Кроме 
того, грибы участвуют в круговороте азота 
(Кураков, 2003), продуцировании гор-
монов, они играют важную роль в 
стабилизации органического вещества и 
разложении растительных остатков (Jayne, 
Quigley, 2014; Baum et al., 2015; El-Komy et 
al., 2015; Treseder, Lennon, 2015). 
Функционирование почвенных грибов 
зависит от разнообразия и состава 
растительных сообществ, с другой 
стороны, грибы влияют на рост растений 
через такие механизмы, как мутуализм и 
паразитизм, и через воздействие на циклы 
элементов минерального питания и их 
биодоступность (Wardle, 2002; Wagg et al., 
2014; Hannula et al., 2017).  

Отметим, что прокариотный (бактерии и 
археи) компонент почв изучен гораздо 
полнее, чем грибной, несмотря на то, что на 
долю микобиоты приходится большая 

часть (до 98%) всей микробной биомассы 
(Ананьева и др., 2010; Полянская и др., 
2020). Однако, в отличие от бактерий, 
таксономическое положение которых 
(особенно в случае высоких таксоно-
мических рангов) не всегда можно связать 
с конкретными экологическими 
функциями, для грибов обычно можно 
установить связь между таксономическим 
положением и функциями в лесных 
экосистемах. Так, представители таксона 
Glomeromycetes являются основными 
образователями эндомикоризы травя-
нистых растений, большинство предста-
вителей порядка Boletales образуют 
эктомикоризу с деревьями, крупные роды 
Penicillium, Aspergillus и Trichoderma 
являются сапротрофами, разлагающими в 
том числе целлюлозу и крахмал, роды 
Armillaria, Phellinus, Cronartium, Laetiporus 
– паразитами деревьев, Polyporales – 
деструкторы древесины живых и мертвых 
деревьев, и так далее (Frąc et al., 2018). 
Общее разнообразие (альфа-разнообразие) 
грибов связано с состоянием экосистем и 
реагирует, например, на деградацию почвы 
и сведение лесов (Chaer et al., 2009). 

Определение биоразнообразия почвен-
ных грибов в последние десятилетия 
активно ведется при помощи молекулярно-
биологических методов, в первую очередь, 
метабаркодинга и метагеномики (Семенов, 
2019). Высокопроизводительное секве-
нирование филогенетических маркеров 
грибов в препаратах ДНК, экстрагируемой 
из почвы, позволяет охватить гораздо более 
полное разнообразие грибов, чем методы 
микроскопии и культивирования грибов. 
Постоянно пополняемые таксономические 
базы данных (такие, как SILVA), позволяют 
наиболее полно оценить таксономическую 
структуру сообщества грибов на основе 
генетической информации. 

Грибы функционально тесно связаны с 
дождевыми червями. Влияние дождевых 
червей на грибы многогранно: трофическое 
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– избирательное потребление грибов; 
форическое – перенос спор и фрагментов 
мицелия в горизонтальном и вертикальном 
направлениях по почвенному профилю; 
метаболическое – действие биологически 
активных соединений пищеварительного 
тракта червей на жизнеспособность грибов 
(известны эффекты как угнетения так и 
активации развития спор грибов); 
метабиотическое – создание принци-
пиально новых экологических ниш для 
грибов в ходе роющей деятельности круп-
ных сапрофагов (создание пор, полостей, 
изменения химизма среды, выделение 
копролитов и др.). В свою очередь, пул 
грибов определяет активность дождевых 
червей за счет трофической ценности гриб-
ной биомассы, продуцирования грибами 
биологически активных веществ (Бызов, 
2005; Spurgeon et al., 2013; Kurakov et al., 
2016; Cao et al., 2018). 

Следовательно, грибы в лесных экосис-
темах оказывают как прямое влияние на 
климаторегулирующие функции, через 
превращения соединений углерода, в т.ч. 
минерализацию лигнина, целлюлозы и 
почвенного органического вещества, так и 
косвенную, через перераспределение 
питательных веществ и регуляцию актив-
ности растений и беспозвоночных. 

Таким образом, оценка не только таксо-
номического, но и функционального разно-
образия биоты разных трофических уров-
ней и разных трофических групп является 
одной из важнейших научных задач, без ре-
шения которой невозможно оценить влия-
ние биоразнообразия на климаторегулиру-
ющие функции лесов и разработать подхо-
ды к адаптации лесов к изменениям климата. 

Структурное биоразнообразие 
Одним из важнейших аспектов раз-

нообразия лесов является их структурное 
разнообразие. Структурное разнообразие 
лесных экосистем отражает разнообразие 
местообитаний и, соответственно, общий 

уровень биоразнообразия лесов или 
потенциал биоразнообразия и потенциал 
реализации экосистемных, в том числе 
климаторегулирующих функций. К оценке 
структурного разнообразия лесов разные 
авторы применяют разные подходы и 
критерии: стадии разложения валежа, 
соотношение сухостойных и живых 
деревьев и размеры (диаметр) деревьев, 
доля старых деревьев, богатство древесных 
видов в господствующем пологе и в 
подросте и др. (Storch et al., 2018).  

В наших исследованиях структурное 
разнообразие трактуется как мозаичность 
лесного покрова. Широко известными в 
России и за рубежом базовыми концеп-
циями мозаичности лесных биогеоценозов 
и их отдельных компонентов являются 
лесные элементарные почвенные ареалы 
(ЭПА) В.М. Фридланда (1986), лесная 
парцелла Н.В. Дылиса (1969), ценобиоти-
ческая микрогруппировка Л.Г. Раменского 
(1938), тессера Ханса Йенни (Jenny, 1958), 
тессера Л.О. Карпачевского (1977).  

Согласно представлениям В.М. Фрид-
ланда (1986), в лесу распространены спо-
радически-пятнистые ЭПА, обладающие 
гомогенным почвенным фоном, который 
осложнен пятнами предельных струк-
турных элементов (ПСЭ). ПСЭ не 
рассматриваются как элементарные поч-
венно-географические объекты, поскольку 
они обязаны своим происхождением биоте, 
они сформированы недавними наруше-
ниями, включая ветровалы, а также обус-
ловлены действием функционирующих 
древесных растений. Следует подчеркнуть, 
что весь комплекс ПСЭ и «гомогенного фо-
на» и представляет собой лесной почвен-
ный покров в сукцессионном развитии, а 
«гомогенный почвенный фон» отражает 
лишь часть почвенного лесного покрова.  

Н.В. Дылис (1969) обосновал 
целесообразность выделения уровня 
парцеллы в лесах как внутри-
биогеоценотической единицы. Понятие 
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парцеллы получило дальнейшее развитие, в 
том числе в работах сотрудников ЦЭПЛ 
РАН (Восточноевропейские …, 1994, 2004; 
Смирнова, 1998). Показано, что в лесах с 
выраженной мозаичной структурой 
парцеллы представлены окнами, которые 
формируются на месте вывалов одного или 
нескольких деревьев и находятся на разных 
стадиях зарастания. В разных элементах 
такой мозаики различаются условия среды, 
в том числе освещенность, температура, 
количество осадков, циклы элементов 
(Muscolo et al., 2014). В настоящее время на 
значительных территориях доминируют 
леса, в которых эта мозаика не выражена, 
часто выделяются подкроновые и 
межкроновые пространства лишь с 
некоторыми элементами ветровально-
почвенных комплексов. 

Существуют целый класс моделей гэп-
мозаики в лесах, началом развития которых 
считают 1969 год, а как «родительскую» 
рассматривают модель JABOWA. Эти 
модели популярны среди экологов, 
поскольку позволяют оценивать и 
прогнозировать все этапы развития 
древесных растений, динамику их 
продуктивности в связи с изменением 
освещенности, температуры почвы, 
количества осадков, а также оценивать 
влияние глобальных изменений на леса 
(Bugmann, 2001; Чумаченко, Смирнова, 
2009; Zhu et al., 2014 и др.), в том числе, 
баланс углерода (Chambers et al., 2013 и 
др.). Известен ряд современных экспери-
ментальных работ с оценками влияния 
размеров окон в лесах на почвенную биоту, 
регулирующую циклы азота и углерода. 
Результаты исследователей позволяют 
заключить, что на границе окон 
формируется оптимальный микроклимат и 
субстрат для увеличения биомассы 
микроорганизмов и их активности. 
Биомасса микробов и грибов, форми-
рующих эндомикоризу и определяющих 
почвенное дыхание, отрицательно коррели-

ровали с размерами окон (Schliemann, 
Bockheim, 2014; Scharenbroch, Bockheim, 
2007). 

В окнах старовозрастных еловых лесов 
Норвегии почвенные воды харак-
теризовались более высокими отноше-
ниями C/N по сравнению с почвенными 
водами под пологом леса. Показано, что 
крупные древесные остатки, форми-
рующиеся в результате вывала деревьев, 
служат источником растворенного 
органического вещества (Nygaard et al., 
2018). Подсчитано, что 20–40 процентов 
организмов в лесных экосистемах зависят в 
своем жизненном цикле от разлагающейся 
древесины живых, ослабленных или 
мертвых деревьев (Bauhus et al., 2018). 
Признано, что валеж не только выполняет 
функцию среды обитания, но и играет 
важную роль в углеродном и 
гидрологическом циклах, в циклах 
элементов минерального питания и 
является ключевым структурным 
компонентом, влияющим на экосистемные 
процессы. Валеж разных стадий 
разложения служит важным местооби-
танием для большого числа видов и групп 
почвенной фауны. Недоучет валежа может 
привести к неверным оценкам не только 
таксономического, но и функционального 
разнообразия почвенной фауны (в том 
числе и дождевых червей), насекомых и 
других беспозвоночных, в особенности в 
бореальных лесах (Гончаров, 2014; 
Гераськина, 2016; Ashwood, et al., 2019; 
Jacobsen et al., 2020). 

Однако следует заметить, что парцеллы 
не являются однородными, выделяются 
мозаики разных видов деревьев разного 
возраста. Почвенный и растительный 
компоненты парцеллы «окна» также 
мозаичны: можно идентифицировать 
зарастающие мхами и кустарничками 
стволы вываленных ранее деревьев, пятна 
бугров и западин, зеленомошные, лишай-
никовые, мелкотравные, высокотравные, 
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папоротниковые компоненты биогеоце-
нозов, подрост древесных растений, 
оказывающий специфическое воздействие 
на почвы (Lugovaya et al., 2013; Geraskina et 
al., 2020). 

Известна также такая единица покрова 
как тессера. Ханс Йенни (Jenny, 1958) 
выделил тессеру как элемент ландшафта, 
включающий почву, растительность, 
почвенную биоту. За тессеру он предложил 
принимать единицу произвольной площади 
и формы, которые удобны для тех или иных 
целей. Л.О. Карпачевский развивал понятие 
тессеры как почвенного компонента 
парцеллы (Карпачевский, 1977). В пределах 
тессеры он выделял микрозоны: 
приствольная, середины и края кроны. Л.Г. 
Раменский (Раменский, 1938) выделял 
ценобиотические микрогруппировки, отно-
сящиеся к растительному компоненту, 
являющиеся результатом специфического 
воздействия определенных растений на 
условия среды. Эти растения, «поселив-
шись и заняв известную площадь, так 
сильно влияют на режимы воздушной и 
почвенной среды, что в значительной мере 
вытесняют некоторые другие виды и 
уживаются с видами, для которых эти – 
вновь созданные – условия благоприятны» 
(Раменский, 1971). 

Таким образом, ЭПА В.М. Фридланда 
отражает лишь часть почвенного лесного 
покрова, микрогруппировка Л.Г. Рамен-
ского относится только к растительному 
компоненту, а тессера Л.О. Карпачевского 
включает только почвенный компонент. 
Парцелла Н.В. Дылиса включает в себя 
атмосферу, растительность, почву и 
почвенную биоту. Однако, как впервые 
показал Л.О. Карпачевский (Карпачевский, 
1977), почвенный компонент парцеллы 
может разделяться на микрозоны. Поэтому 
можно заключить, что парцелла не является 
элементарной единицей биогеоценоза. К 
тому же, в современном лесах парцел-
лярная структура далеко не всегда выраже-

на, поскольку большая часть лесов сущест-
венно преобразована. Тессера Х. Йенни 
включает все элементы биогеоценоза, но 
имеет искусственные границы.  

По нашим представлениям, элемен-
тарная единица лесного биогеоценоти-
ческого покрова, как элементарный 
провайдер экосистемных функций, должна 
отвечать трем требованиям (Заугольнова, 
Морозова, 2010; Орлова, 2013). Эта 
единица должна: 1) быть неделимой, 
наименьшей, основной; 2) включать все 
взаимосвязанные компоненты биогеоце-
ноза (атмосферу, почву, растительность, 
почвенную биоту); 3) формировать базовый 
уровень в иерархии пространственных 
единиц лесного биогеоценотического 
покрова. Для исследования взаимосвязей 
«растительность–почва», регулирующих 
экосистемные функции, в качестве 
элементарной единицы биогеоцено-
тического покрова, на уровне которой эти 
взаимосвязи реализуются, предложено 
рассматривать элементарный биогеоареал 
(ЭБГА) (Орлова, 2013). Площади, формы, 
границы, а также название ЭБГА 
определяются доминирующими видами 
растений, т.е. по растительному 
компоненту, который соответствует 
понятию ценобиотической микрогруп-
пировки Л.Г. Раменского. ЭБГА 
рассматривается нами как структурно-
функциональная единица лесного 
биогеоценотического покрова, являющаяся 
элементарным провайдером экосистемных 
функций, в том числе, климаторе-
гулирующих функций лесов. Для оценки 
структурного разнообразия лесов на 
каждом объекте исследований 
целесообразно выделять доминирующие 
элементы мозаики лесного покрова в 
пологе (в подкроновых пространствах 
деревьев разных видов) и в межкроновых 
пространствах и/или окнах, включая 
разные стадии валежа. Иерархия 
пространственных единиц лесного 
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биогеоценотического покрова, по нашему 
мнению, может представлять следующий 
ряд: элементарные биогеоареалы – 
биогеоценоз – геохимически сопряженные 
биогеоценозы – водосборные бассейны (см. 
также Заугольнова, Морозова, 2010). 

Таким образом, оценка влияния 
структурного разнообразия на климато-
регулирующие функции лесов является 
важной научной проблемой, имеющей 
большую практическую значимость. 
Анализ современного состояния проблемы 
свидетельствует о том, что требуется разви-
тие исследований, направленных на оценку 
влияния на климаторегулирующие фун-
кции структурного разнообразия лесных 
экосистем. 

ВЗАИМОСВЯЗИ МЕЖДУ КЛИМАТОРЕГУ-
ЛИРУЮЩИМИ ФУНКЦИЯМИ:  

ОЦЕНКА С ПОМОЩЬЮ КОМПЛЕКСОВ 
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ МОДЕЛЕЙ 

Важно не только оценить климаторе-
гулирующие функции лесов, характери-
зующихся разным уровнем биоразнооб-
разия, но и взаимосвязи между разными 
климаторегулирующими функциями. В 
последние годы для оценки отдельных 
экосистемных функций развивались 
методы компьютерного имитационного 
моделирования. Эти модели различаются 
по пространственному уровню: индиви-
дуально-ориентированные модели, опери-
рующие на локальном уровне (Seidl et al., 
2012), модели ландшафтного уровня 
(Scheller et al., 2007) и модели региональ-
ного и национального уровня (Kurz et al., 
2009; Beringer et al., 2011; Кузьмина и др., 
2017). Однако эти инструменты сфокуси-
рованы на отдельных экосистемных фун-
кциях лесов без связи друг с другом (Rämö, 
Tahvonen, 2017; Pukkala, 2018), и лишь в 
последнее десятилетие получил развитие 
подход, основанный на интеграции 
моделей в рамках систем поддержки 
принятия решений (Wikström et al., 2011; 

Borges et al., 2014) для их комплексной 
оценки. Современные экспериментальные 
исследования часто сопровождаются 
применением имитационных моделей 
лесных экосистем для сравнения разных 
стратегий лесопользования (Shanin et al., 
2011; Söderbergh, Ledermann, 2003). 
Подобные модели обычно разраба-
тываются как основа для систем поддержки 
принятия решений в лесном секторе. Среди 
моделей разного назначения существуют 
эмпирические модели роста древостоя, 
индивидуально-ориентированные модели, 
биогеохимические модели, матричные 
модели углеродного баланса, глобальные 
модели динамики растительности, ланд-
шафтные и региональные модели.  

Прогноз компромиссов и синергии меж-
ду климаторегулирующими функциями 
разных типов лесов России может 
проводиться с использованием системы 
существующих российских моделей, 
применимых для лесных экосистем: 
FORRUS-S, EFIMOD-ROMUL-SCLISS, 
ILHM, ILLM, COSMO. 

Имитационная модель FORRUS-S 
(Chumachenko et al., 2003) относится к 
классу эколого-физиологических, имити-
рующих процессы рождения, роста и 
гибели деревьев, и предназначена для прог-
нозирования динамики древесных и недре-
весных ресурсов, рекреационного потен-
циала лесов и динамики биоразнообразия.  

Система моделей лесных экосистем 
EFIMOD (Komarov et al., 2003) является 
индивидуально-ориентированной, вклю-
чает в себя модель динамики органического 
вещества почвы ROMUL (Chertov et al., 
2001), статистический генератор поч-
венного климата SCLISS (Быховец, 
Комаров, 2002) и связана с моделью оценки 
фиторазнообразия BioCalc (Khanina et al., 
2007). Система моделей является 
индивидуально-ориентированной, предус-
мотрены два аспекта взаимодействия 
между соседними деревьями: затенение и 
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конкуренция за доступный почвенный азот. 
Система моделей состоит из ряда блоков: 
модели прироста биомассы отдельного 
дерева, пространственной модели 
древостоя с детальной имитацией 
процессов конкуренции между деревьями, 
и модели динамики органического 
вещества почвы ROMUL (Komarov et al., 
2017; Chertov et al., 2017a,b), которая 
описывает динамику минерализации и 
гумификации органического вещества в 
зависимости от его химического состава и 
гидротермических условий в почве. Новая 
подмодель расчета продукции биомассы 
деревьев (Шанин и др., 2019) позволяет 
учитывать влияние комплекса факторов, 
связанных с изменением климата (изме-
нение температуры воздуха, влажности 
почвы, концентрации углекислого газа в 
воздухе), а новые подмодели конкуренции 
за свет (Shanin et al., 2020) и почвенный азот 
в доступных для растений формах (Shanin 
et al., 2015) позволяют точнее учитывать 
пространственную структуру древостоя. 
Также в модели предусмотрены инстру-
менты, позволяющие имитировать разного 
рода нарушения (пожары, выборочные и 
сплошные рубки, и пр.).  

Гидрологическая модель формирования 
стока с водосбора ILHM (Institute of 
Limnology Hydrological Model) 
(Кондратьев, Шмакова, 2005; Кондратьев, 
2007) предназначена для расчетов 
гидрографов талого и дождевого стока с 
водосбора, а также уровня воды в водоеме. 
Модель формирования биогенной нагрузки 
на водные объекты (ILLM – Institute of 
Limnology Load Model) (Кондратьев, 2007) 
создана для решения задач, связанных с 
количественной оценкой стока и выноса 
элементов питания из лесного водосбора 
под действием разных режимов 
лесопользования и изменений климата.  

Климатическая версия модели COSMO 
предназначена для оценки влияния 
изменения лесистости центральных 

районов Европейской территории России 
на региональные метеорологические 
условия (Кузьмина и др., 2017). 

Оценки компромиссов и синергии 
между экосистемными функциями 
/услугами могут проводиться с использо-
ванием интегрированных платформ, пред-
ставленных выше, и других матема-
тических моделей. Имеющиеся подходы 
имитационного моделирования позволят 
оценить взаимосвязи (синергии и/или 
компромиссов) между климато-регу-
лирующими функциями лесов и дать 
прогноз динамики этих функций при естес-
твенном развитии лесов, характеризу-
ющихся разным уровнем биораз-
нообразия, и при комбинированном 
влиянии на леса изменений климата, 
пожаров и режимов лесопользования. 

В настоящее время не существует 
единого подхода к измерениям мульти-
функциональности. Выделяют два основ-
ных подхода: подход усреднения или сум-
мирования функций, когда используется 
сумма стандартизированных значений 
каждой измеренной функции (Mouillot et 
al., 2011; Maestre et al., 2012). Второй, поро-
говый подход учитывает количество фун-
кций, которые перешли порог или диапазон 
порогов, обычно выражаемых как процент 
самого высокого уровня функций, наблю-
даемого в конкретном исследовании 
(Gamfeldt et al., 2008; Byrnes et al., 2014). 
Данный подход может быть усовершен-
ствован посредством использования весо-
вых коэффициентов, определяющих важ-
ность той или иной функции (Lukina et al., 
2020). Анализ синергии и компромиссов 
между функциями возможен на основе ве-
личины и знака коэффициента корреляции 
между их нормированными значениями. 

ПОДХОДЫ К СОХРАНЕНИЮ И ВОССТА-
НОВЛЕНИЮ БИОРАЗНООБРАЗИЯ 

Глобальные изменения климата будут 
продолжаться, они сложно предсказуемы 
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или непредсказуемы, поэтому смягчение 
последствий изменений климата и 
адаптация к ним становится важнейшей 
стратегической целью государств. Подход, 
направленный на сохранение оставшихся 
ненарушенных или малонарушенных лесов 
с существующим в них уровнем 
биоразнообразия и восстановление биораз-
нообразия («rewilding») в тех нарушенных 
лесах, где это возможно, будет способс-
твовать адаптации лесов к изменениям 
климата и смягчению их последствий, 
поскольку благодаря биоразнообразию эти 
экосистемы являются саморегулируемыми.  

Однако следует учитывать, что из-за 
длительного природопользования и прош-
лых антропогенных воздействий восста-
новление саморегулируемых экосистем не 
всегда возможно, особенно, в случаях исче-
зающих видов, например, крупных траво-
ядных (Smirnova, Toropova, 2017; Cromsigt 
et al., 2018; Vasile et al., 2018; Smirnova, 
Geraskina, 2019; Lord et al., 2020 и др.) или 
почвенной фауны (Булавинцев, 1979; Butt, 
2008; Moradi et al., 2018; Geraskina, 2019). В 
этих случаях приемлемым является другой 
подход, предусматривающий вмешатель-
ство человека. Очевидно, что долгая исто-
рия землепользования, нарушившего естес-
твенные процессы и динамику экосистем на 
Земле, которая определялась биоразнообра-
зием, привела к формированию ланд-
шафтов, которые созданы и могут устойчи-
во функционировать только с участием 
человека. При этом, благодаря умеренным 
антропогенным нарушениям, появились 
ландшафтные мозаики местообитаний ви-
дов, для сохранения которых периоди-
ческие нарушения очень важны (Feurdean et 
al., 2018 и др.). Поэтому мы разделяем 
концепцию, учитывающую оба подхода: 
«восстановление биоразнообразия, где 
возможно, и вмешательство человека, где 
необходимо» (Van Meerbeek et al., 2019). 

В научной литературе обсуждается 
также бинарный подход к сохранению 

биоразнообразия и использованию экосис-
темных услуг лесов: сегрегация или 
интеграция (Krauss, Krum, 2013; Abruscato 
et al., 2020 и др.). Для разработки стратегий 
и мероприятий по сохранению и 
восстановлению биоразнообразия лесов 
как механизма их климаторегулирующих 
функций ключевым вопросом остается 
выбор подходов к управлению, позво-
ляющих сохранить биоразнообразие и 
обеспечить всеми экосистемными услугами 
лесов, включая поддерживающие 
(почвообразование, сохранение и поддер-
жание местообитаний биоты и др.), 
регулирующие (регулирование климата, 
гидрологического режима и др.), 
обеспечивающие (обеспечение древесиной, 
волокнами, недревесными продуктами), 
культурные (образовательные и научные 
цели, рекреация, реабилитация здоровья, 
эстетическое наслаждение). Хотя леса 
России разделены по их целевому 
назначению (эксплуатационные, защитные, 
резервные), не только в резервных, но и во 
всех защитных (не только на ООПТ) и 
эксплуатационных лесах должны 
сохраняться и выделяться леса высокой 
природоохранной ценности (ЛВПЦ) 
(Дженнингс, 2005; Яницкая, 2008). 
Наиболее приемлемым, на наш взгляд, 
является совместное использование 
элементов обоих подходов на одной 
территории/ в одной и той же зоне. Однако 
для такого планирования на разных 
пространственных уровнях нужны 
специальные научные исследования, 
нацеленные на обоснование подходов, 
применение которых позволит сохранять и 
восстанавливать биоразнообразие на 
разных уровнях для адаптации к 
изменениям климата.   

Важнейшую роль в сохранении и 
восстановлении лесов, их адаптации к 
изменениям климата играет генетическое 
разнообразие растений. В 1994 году на 
основе резолюции, принятой в 1990 году на 
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первой Министерской конференции 
процесса «Леса Европы», учреждена 
Программа по европейским лесным 
генетическим ресурсам EUFORGEN 
(http://www.euforgen.org). Эта программа 
способствует сохранению и неисто-
щительному использованию лесных 
генетических ресурсов в Европе как 
неотъемлемой части устойчивого 
управления лесами и выполнения 
соответствующих решений Конвенции о 
биологическом разнообразии. Леса России 
характеризуются небогатым видовым 
составом древостоев, но значительной 
внутривидовой изменчивостью, форми-
рующейся в условиях экологически 
гетерогенных обширных ареалов 
лесообразующих видов (КПНИ, 2017). 
Уникальной особенностью лесного фонда 
России является сохранение обширных 
участков бореальных лесов с нативной или 
малонарушенной популяционно-генети-
ческой структурой. Для изучения, 
сохранения и рационального исполь-
зования лесных генетических ресурсов 
России необходима реализация разрабо-
танной российскими учеными-генетиками 
программы по лесным генетическим 
ресурсам (КПНИ, 2017; Концепция…, 
2020), которая, наряду с другими задачами,  
включает изучение естественных 
механизмов поддержания оптимального 
(адекватного лесорастительным условиям) 
генотипического состава популяций и 
влияния на него различных естественных и 
антропогенных факторов, а также 
экспериментальные, аналитические и ими-
тационные исследования по обоснованию 
предельно допустимых объёмов и правил 
размещения плантационных лесов, 
гарантирующих сохранение популя-
ционной структуры и генетического 
потенциала лесообразующих видов; 
систематизацию достижений отечес-
твенного и мирового опыта в области 
лесной генетики, геномики, селекции и 

биотехнологии с целью модернизации и 
интеграции программ лесного сортового 
семеноводства и плантационного лесо-
водства и разработку методов клонального 
микроразмножения ценных древесных 
пород. 

Многие животные из-за перепромысла и 
преследования браконьерами исчезли или 
стали чрезвычайно редкими в лесах. В 
связи с этим разрабатываются и 
реализуются программы не только по их 
охране, но и реинтродукции (успешный 
пример – восстановление популяций 
бобра). Существует природоохранная 
идеология, основанная на восстановлении 
характерных для данного региона 
высокопродуктивных экосистем путем 
поэтапного возвращения сохранившихся 
крупных животных в места исконного 
ареала, где ранее они были полностью 
истреблены человеком. «Rewilding» 
(реинтродукция), как новая стратегия 
сохранения природных ресурсов, 
направленная на восстановление при-
родных процессов с минимальным 
вмешательством человека, набирает 
огромную популярность в современном 
мире (Donlan et al., 2006; Zimov et al., 2012; 
Van Klink, 2020). Восстановление 
популяций зубра европейского в лесных 
экосистемах служит одним из наиболее 
ярких современных примеров реинтро-
дукции (Cromsigt et al., 2018; Vasile et al., 
2018; Lord et al., 2020 и др.). Популяцию 
зубра сейчас восстанавливают в разных 
странах (Cromsigt et al., 2018; Vasile et al., 
2018; Lord et al., 2020 и др.). Можно 
привести несколько примеров восстанов-
ления популяций крупных животных в 
России. Минприроды России ведет 
активную работу по расселению зубров. В 
ней принимают участие лесные особо 
охраняемых природные территории: запо-
ведники «Брянский лес» (Брянская область) 
и «Калужские засеки» (Калужская область), 
национальные парки «Орловское полесье» 
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(Орловская область), «Смоленское 
Поозерье» (Смоленская область), «Угра» 
(Калужская область). Общее поголовье 
зубров на этих территориях на конец 2018 
года насчитывало более 650 особей. 
Широко известен проект «Плейстоценовый 
парк» в Республике Саха (Якутия), целью 
которого является создание высоко-
продуктивной экосистемы, схожей по 
своей организации с мамонтовыми 
степями, доминировавшими в Евразии в 
позднем плейстоцене (pleistocenepark.ru). В 
парке обитают зубры, якутские лошади, 
лоси, овцебыки, северные олени и др. 
копытные. Проведение эксперимента на 
многих участках привело к доминированию 
трав и злаков и повышению содержания 
углерода в почве (Zimov, 2005).  

Однако, в современных лесных 
экосистемах – сильно фрагментированных 
и нарушенных длительным (с начала 
голоцена) антропогенным воздействием 
(Smirnova et al., 2020) в результате утраты 
групп биоты, формирующих различные 
функциональные блоки, регулирующие в 
том числе плотность экосистемных 
инженеров, проявляются обратные 
эффекты – вместо повышения биораз-
нообразия происходит его сокращение и 
деградация среды обитания. В результате 
перевыпаса реинтродуцированных север-
ных оленей происходит истощение почв и 
потери биоразнообразия растительного 
напочвенного покрова в Норвегии (Hansen 
et al., 2007); из-за неполночленности 
комплекса копрофагов и детритофагов 
выпас реинтродуцированных зубров не 
приводит к повышению почвенного 
плодородия, а экскременты зубров накап-
ливаются и длительное время остаются на 
начальных стадиях разложения, например, 
в Национальном парке «Орловское 
Полесье» (Гераськина и др., 2018) 
повышение плотности бобров в Северной 
Америке приводит к масштабным средо-
преобразующим эффектам и снижению 

разнообразия трав и деревьев, в результате 
чего их называют «вредителями 
экосистем» (Hacker, Coblentz, 1993). Даже 
непреднамеренное заселение таких 
экосистемных инженеров как дождевые 
черви (европейские виды) в леса Северной 
Америки, где они формируют популяции 
очень высокой плотности, по литера-
турным данным, приводит к снижению 
биологического разнообразия и плотности 
других групп мезо- и микрофауны за счет 
гомогенизации, по мнению авторов, среды 
обитания (Migge-Kleian, 2006; Ferlian et al., 
2018), снижения биоразнообразия расти-
тельного напочвенного покрова. Поедание 
червями лесной подстилки является 
серьёзным препятствиям для развития 
подроста древесных видов (Hale et al., 2006; 
Frelich et al., 2019 и др.). Приведенные 
примеры негативного влияния экосис-
темных инженеров на биологическое 
разнообразие могут свидетельствовать о 
сильной степени нарушенности лесных 
экосистем, отсутствии важных функци-
ональных групп биоты, регулирующих 
плотность и поведение животных на разных 
трофических уровнях, а также о низком 
уровне структурного разнообразия 
экосистем, то есть о слабо выраженной 
мозаике местообитаний для разных видов и 
групп животных в управляемых лесах.  

Восстановление биологического разно-
образия, включая структурное, в 
современных лесах возможно за счет 
включения в практику ведения лесного 
хозяйства некоторых мероприятий, 
направленных на усиление гетерогенности 
лесного массива: группово-выборочные и 
котловинные рубки в сочетании с 
созданием многовидовых лесных культур с 
полишахматным размещением поса-
дочного материала и рубками ухода. В 
очагах усыхания древостоев возможны 
санитарные рубки с сохранением подроста 
хвойных и широколиственных видов 
деревьев (Методические…, 1989; 
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Коротков, 2016, 2017; Загидуллина, 
Дробышев, 2017). Окна в пологе леса могут 
создаваться путем кольцевания коры 
деревьев (возможна также инъекция 
арборицидов), вызывающих их усыхание, а 
также путем искусственных вывалов, когда 
формирование окон сочетается с созданием 
ветровально-почвенных комплексов, кото-
рые усиливают гетерогенность почвенного 
покрова (Восточноевропейские…, 1994). 
Также важно сохранение (и поддержание за 
счет сенокошения) внутрилесных полян 
для умеренного выпаса домашнего скота 
или диких животных, что значительно 
повышает биоразнообразие и также создает 
благоприятные условия для развития 
светолюбивых видов деревьев и 
кустарников на опушках леса, поэтому 
проектирование и создание лесных культур 
должно быть направлено на формирование 
куртинно-полянного типа насаждений 
(группы деревьев чередуются с полянами и 
прогалинами) (Коротков, 2016, 2017).   

Сочетание лесохозяйственных практик, 
направленных на восстановление видового 
и структурного разнообразия, а также 
разнообразия местообитаний, включая 
сохранение части сухостоя, валежа, пней, 
необходимых для жизни грибов, разных 
групп беспозвоночных, птиц-дуплогнез-
дников и др., окна для светолюбивой 
флоры, насекомых-опылителей, птиц и 
млекопитающих в настоящее время носит 
название «retention forestry» (лесное 
хозяйство с сохранением лесной среды) и 
определяется как наиболее перспективная 
методология ведения лесного хозяйства 
(Storch et al., 2019; Augustynczik et al., 2020; 
Gustafsson et al., 2020). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ: НАУЧНЫЕ 
ВОПРОСЫ И ПРОБЕЛЫ В ЗНАНИЯХ 
Оценка комбинированного влияния 

разнообразия биоты разных трофических 
уровней на климаторегулирующие 
функции лесов разных типов с учетом их 

структурного разнообразия является 
важнейшей фундаментальной научной 
проблемой, имеющей огромную 
практическую значимость. Проведение 
таких оценок необходимо для сохранения и 
восстановления биоразнообразия, которое 
лежит в основе механизмов адаптации 
лесов и общества к изменениям климата. 

Эталоном для оценок влияния биораз-
нообразия на климаторегулирующие 
функции являются малонарушенные старо-
возрастные леса, в которых пока еще 
сохранились природные механизмы 
совместного функционирования множества 
видов.  

Для оценок влияния биоразнообразия на 
климаторегулирующие функции лесов 
необходимо решение следующих задач: 

• Создание и развитие фун-
кциональных классификаций биоты 
разных трофических уровней и оценка 
их функционального разнообразия в 
разных типах лесных биогеоценозов, 
ландшафтах (геохимически сопря-
женных биогеоценозах), водосборных 
бассейнах. Поскольку уровень 
функционального биоразнообразия опре-
деляет полноту реализации климато-
регулирующих экосистемных функций, 
классификация биоты разных трофических 
уровней имеет огромное значение. Так, 
классификация растений по качеству опада 
позволяет оценивать влияние растений на 
такие климаторегулирующие функции как 
регулирование циклов углерода, азота и 
других элементов минерального питания, 
формирование плодородия почв. При этом, 
как показывают наши исследования 
(Лукина и др., 2018), для оценки влияния 
древесных растений на климато-
регулирующие функции лесов, включая 
такую их функцию как формирование 
водного режима, важны и такие 
характеристики древесных растений как 
плотность и протяженность крон, 
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поскольку от этих свойств зависит 
количество осадков, проникающих под 
полог, и объем почвенных вод. Таким 
образом, для оценки влияния растений на 
экосистемные функции необходима 
разработка классификаций с использо-
ванием соответствующих специфических 
свойств/черт растений. 

Открытым остается вопрос о 
функциональной классификации позво-
ночных животных, который необходимо 
решать для выяснения влияния разных 
функциональных групп на функциони-
рование лесов, и, следовательно, на 
возможности адаптации лесных экосистем 
к изменениям климата. 

До сих пор недостаточно прямых 
полевых измерений и экспериментальных 
данных по беспозвоночным почвенным 
сапрофагам в лесах, результаты которых 
были бы доступны в открытых базах 
данных. Необходима разработка стан-
дартных протоколов по изучению 
почвенного биоразнообразия в таких 
структурно разнообразных экосистемах как 
лесные, с учетом максимального набора 
составляющих лесной покров элементов 
мозаики, включая валеж, которые, как 
правило не учитываются при проведении 
полевых исследований. Отсутствует 
количественная оценка вклада разных 
элементов пространственной мозаики в 
разнообразие, плотность и общую 
биомассу сапрофагов. До сих пор остаются 
актуальными вопросы о функциональной 
принадлежности и даже таксономическом 
статусе беспозвоночных, которые важно 
установить, так как многие формы 
различаются горизонтами трофической и 
локомоторной активности в почве. Большая 
часть видового богатства грибов в лесных 
экосистемах остается неизвестной, поэтому 
эти исследования необходимо активи-
зировать. Определение биоразнообразия 
почвенных грибов в последние десятилетия 
активно ведется при помощи молекулярно-

биологических методов, в первую очередь 
метабаркодинга и метагеномики. Важно 
применение как молекулярно-генетических 
методов, так и методов стабильных изо-
топов для исследования трофических 
отношений в почве. 

• Сравнительная оценка влияния
отдельных видов (species identity) и ком-
бинированного влияния разнообразия 
биоты разных трофических уровней и 
групп на полноту реализации климато-
регулирующих функций на разных 
пространственных уровнях в разных 
временных шкалах. Для решения этой 
задачи на уровне типа биогеоценоза 
целесообразно проведение исследований в 
монодоминантных и полидоминантых 
лесах, представляющих собой разные 
стадии сукцессий, но функционирующих в 
сходных климатических условиях, форми-
рующиеся на сходных позициях ландшафта 
и на почвообразующих породах сходного 
гранулометрического и валового состава. 
Полнота реализации функций может 
оцениваться при сравнении с лесами на 
наиболее продвинутых стадиях сукцессий, 
то есть со старовозрастными мало-
нарушенными лесами. 

Оценка вклада отдельных типов леса в 
функционирование геохимически сопря-
женных ландшафтов и водосборных 
бассейнов с использованием методов дис-
танционного зондирования позволит 
оценить влияние биоразнообразия на кли-
маторегулирующие функции лесов на раз-
ных пространственных уровнях. Картог-
рафирование климаторегулирующих фун-
кций лесов является важнейшей научной 
задачей, имеющей большую ценность как 
для исследований связей между биораз-
нообразием и этими функциями, так и для 
создания систем поддержки принятия 
решений. Развитие и применение методов 
имитационного математического модели-
рования и создание платформ моделей 
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позволит давать оценки взаимосвязей 
между функциями и прогнозы динамики 
климаторегулирующих функций. 

• Оценка влияния структурного
разнообразия лесов на климато-
регулирующие функции. Леса, 
характеризующиеся высоким уровнем 
мозаичности и сложной структурной 
организацией, отличаются более высоким 
уровнем устойчивости к стрессам, включая 
изменения климата. Однако оценки 
климаторегулирующих функций лесов, как 
правило, проводятся без учета их 
структурного разнообразия. Поэтому 
весьма актуальной является задача оценки 
связей между структурным разнообразием 
лесов и полнотой выполнения ими 
климаторегулирующих функций. 

• Создание платформ матема-
тических моделей, позволяющих 
оценивать и прогнозировать взаимос-
вязи между экосистемными функциями 
и услугами. Для моделирования экосис-
темных функций и услуг разработано 
большое количество компьютерных 
моделей, различающихся структурой, 
степенью детализации, пространственной и 
времен-ной дискретностью, и т.д. Развитие 
взглядов на структуру и закономерности 
функционирования лесных экосистем, со-
вершенствование вычислительной техни-
ки, технологий программирования и 
математического аппарата создают 
предпосылки для широкого применения 
ансамблей экологических моделей для 
комплексной оценки широкого спектра 
экосистемных услуг и взаимосвязей между 
ними. Соответственно, необходима 
разработка методических подходов и 
программно-технических решений по 
созданию платформы для интеграции 
системы моделей (Грабарник и др., 2020). 

• Разработка концепций и подходов
к управлению лесами с учетом 
сохранения и восстановления биораз-

нообразия и экосистемных функций 
лесов. Научной проблемой, имеющей 
огромное практическое значение, остается 
разработка подходов к управлению лесами 
на разных пространственных уровнях с 
учетом сохранения и восстановления 
биоразнообразия и обеспечения людей 
всеми экосистемными услугами. С нашей 
точки зрения, бинарные подходы 
(сегрегация или интеграция) носят 
условный характер. Наиболее перспек-
тивными являются подходы, учитывающие 
сочетание сегрегационного и интегра-
ционного подходов, сохранение и создание 
саморегулируемых лесных экосистем 
путем восстановления биоразнообразия. 

Для сохранения лесных генетических 
ресурсов России необходима реализация 
разработанной учеными-генетиками прог-
раммы по лесным генетическим ресурсам в 
рамках проекта комплексной программы 
научных исследований «Экологические и 
социально-экономические угрозы дегра-
дации лесов России в условиях глобальных 
изменений и пути их предотвращения. 
КПНИ-2017». 

В результате своей длительной истории 
человек преобразует леса, способствуя 
доминированию одних видов и элиминации 
других. Деятельность человека, связанная с 
изменением землепользования и уничто-
жением хищников может быть прямой или 
косвенной причиной нарушения баланса 
между популяциями разных видов, что 
приводит к перевыпасу травоядных в лесах, 
вспышкам массового размножения 
насекомых или массовых усыханий 
древесных растений в результате грибных 
болезней (например, при создании 
монодоминантных лесных насаждений). 
Необходимы научные исследования, 
направленные на разработку механизмов 
регулирования численности популяций 
разных видов для создания управляемых 
лесов, способных адаптироваться к 
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изменениям климата, то есть способных к 
саморегуляции. 
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The problem of assessing the impact of biodiversity on the climate-regulating functions of 
forests has fundamental character and great importance for sustainable forest management in the 
context of global climate change. On the one hand, climate changes affect biodiversity, on the other 
hand, it is biodiversity, as a provider of all ecosystem functions, underlies the mechanisms of 
adaptation to these changes. This paper aims to discuss scientific questions about the links between 
biodiversity and climate-regulating functions of forests, and to outline the prospects for these studies. 
It is shown that studies of the influence of plant and animal species – ecosystem engineers on forest 
ecosystem’s functioning, including climate-regulating processes and functions, are quite numerous. 
However, studies of the combined effects of the diversity of biota belonging to different trophic levels 
and groups on climate-regulating functions of forests of different types/different stages of succession 
are not carried out. In such studies, it is important to take into account both taxonomic, including 
genetic, and functional biodiversity as well as structural diversity of forests. Various concepts of 
forest management taking into account the conservation and restoration of biodiversity are 
considered. An important aspect of this problem is the assessment and prediction of relationships 
(synergy or trade-offs) between climate-regulating and other ecosystem functions of forests with 
different levels of biodiversity functioning in natural conditions and under the combined impact of 
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natural and anthropogenic factors, including climate change, fires, and forestry regimes. It is shown 
that a promising approach to assessing and predicting the dynamics of relationships between different 
ecosystem functions of forests is the integration of mathematical models. 

Key words: forest ecosystems, taxonomic biodiversity, functional biodiversity, structural 
biodiversity, ecosystem functions, adaptation to climate change. 
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