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Приведена оценка вклада биотических и абиотических факторов в варьирование запасов углеро-
да в почвах хвойно-широколиственных лесов. Исследование проводили на территории заповед-
ника “Брянский лес” и его охранной зоны на 45 пробных площадях, расположенных в разных 
ландшафтах. Проанализировано 5 групп факторов среды, характеризующих растительность, ма-
крофауну, ландшафт, рельеф, историю природопользования. Статистические взаимосвязи между 
ними и показателями запасов углерода оценивали с использованием регрессионного анализа с 
машинным обучением. Для подстилки ведущим фактором, определяющим запасы углерода в 
ней, является качество опада, формируемое доминантами древесного, травяного и мохового яру-
са, в то время как положение в ландшафте и другие орографические характеристики были менее 
информативны. Наибольшие запасы подгоризонта OL подстилки характерны для лесов с высо-
кой долей участия сосны. Наиболее информативным для определения вариации запасов углеро-
да подгоризонта OFH подстилки является показатель проективного покрытия мхов. Результаты 
регрессионного анализа для запаса углерода в горизонте А и в слое 0–30 см продемонстрировали 
значительный вклад индикаторов, указывающих на наличие повышенной гидроморфности почв, 
а также связанных с функциональной организацией лесных экосистем, а именно эколого-це-
нотической структуры растительных сообществ (доля неморальных видов в ярусе подроста и 
кустарников) и функционального разнообразия дождевых червей.
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ВВЕДЕНИЕ

Способность почв к депонированию углеро-
да является их ключевой климаторегулирующей 
функцией и влияет на другие экологические функ-
ции почвы [38]. Основными драйверами динами-
ки почвенного углерода в лесах являются абиоти-
ческие факторы (климатические условия, рельеф), 
биота (растительность, животные и микроорганиз-
мы), история природопользования [2, 7, 17].

Влияние климата на запасы почвенного угле-
рода проявляется на региональном уровне [38] как 
напрямую, так и через влияние на биоту, включая 

растительность, ее видовой состав и продуктив-
ность. Отмечается значимое влияние гидромор-
физма на запасы углерода в лесных почвах  [34], 
особенно подстилки  [36]. При этом остается не-
ясным вклад качества опада при разных условиях 
увлажнения [30]. При анализе деструкции в лабо-
раторных экспериментах показано, что соотноше-
ние быстро- и медленноразлагаемых компонентов 
было более значимым фактором эффективности и 
скорости разложения органического вещества, чем 
уровни температуры и влажности, а также медлен-
но разлагаемые растительные остатки были более 
чувствительны к увлажнению почвы [35].
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Для хвойно-широколиственных лесов, формиру-
ющихся в автоморфных позициях ландшафтов, ра-
нее в ряде работ дана оценка вклада климатических 
условий, почвообразующих пород, растительности 
и дождевых червей в варьирование запасов угле-
рода [1, 29, 38]. Показано, что запасы почвенного 
углерода достигают максимальных значений в лесах 
с наибольшим богатством видов растений, образу-
ющих опад разного качества, т.е. в лесах с высоким 
функциональным разнообразием растений [3, 11].

Анализ современных зарубежных и отечествен-
ных работ позволяет заключить, что поиск инфор-
мативных предикторов варьирования запасов поч-
венного углерода в лесах хвойно-широколиствен-
ной зоны является актуальной задачей в условиях 
возрастающего спроса на климаторегулирующие 
лесные экосистемные услуги [12].

Цель работы – выявить биотические и абиоти-
ческие факторы, наиболее сильно влияющие на 

накопление почвенного углерода верхних органо-
генных горизонтов почв и слоя 0–30 см.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Пробные площади (ПП) размером 400 м2 за-
ложены в 2020–2021 гг. в южной части Брянского 
полесья в пределах заповедника “Брянский лес” 
и его охранной зоны (рис. 1) на пространствен-
но распределенных ключевых участках (n = 45). 
Они характеризуют группы типов леса, располо-
женные в разных ландшафтах. В пойме р. Нерусса 
(левый приток р. Десны) преобладают алювиаль-
ные серогумусовые почвы [10] – Umbric Fluvisols 
по WRB [39], в долинах малых рек и ручьев (Соль-
ка, Земля и др.) аллювиальные перегнойно-глее-
вые [10] – Histic Fluvisols по WRB [39]. В пределах 
террасного, полесского и предполесского ландшаф-
тов доминируют дерново-подзолы [10] – Umbric 
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Рис. 1. Территория исследования: 1 – пробные площади в черноольшаниках нитрофильно-травяных, 2 – в берез-
няках кустарничково-зеленомошных, 3 – в березняках неморальнотравных, 4 – в сосняках сложных, 5 – в сосня-
ках кустарничково-зеленомошных, 6 – в широколиственных неморальнотравных лесах, 7 – граница заповедника 
“Брянский лес”, 8 – моренно-зандровый ландшафт, 9 – зандровый ландшафт, 10 – терраса, 11 – пойма, 12 – пой-
мы малых рек, 13 – прочие типы ландшафта, 14 – постоянные водотоки. Обозначения стран и административных 
единиц на карте-врезке даны согласно ISO-3166.
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Podzols (Arenic) по WRB  [39], а также серогуму-
совые – Haplic Umbrisols по WRB [39] на флюви-
огляциальных песках (супесях) и глинистом элю-
вии кремнистой опоки [15]. Встречаются процессы 
оглеения, торфообразования, признаки антропо-
генных нарушений. В наименее нарушенных тер-
риториях заповедника отмечаются признаки буро-
земообразования [9]. Характеристика мощности, 

содержания и плотности основных почвенных го-
ризонтов представлена в табл. 1.

Предварительные места закладки ПП выбирали 
на основе сопряженного экспертного анализа ланд-
шафтной карты [8], лесоустроительных материалов, 
и результатов тематической обработки спутниковых 
изображений [4], доступных для территории запо-
ведника таким образом, чтобы расстояние между со-
седними ПП составляло не менее 1 км. Окончатель-

Таблица 1. Характеристика мощности, содержания и плотности основных почвенных горизонтов.

Тип почв Горизонт Мощность, см Содержание углерода, % Плотность (запас)* 

x– Sx– x– Sx– x– Sx–

Алювиальные серогумусо-
вые почвы (n = 5)

OL 0.8 0.3 35.4 10.27 0.04 0.02
(OFH) 0.5 0.0 35.5 0.92 0.06 0.01
AY1 13 12.6 7.6 4.03 0.70 0.42
AY 23 15.9 2.9 0.98 0.90 0.22
AYC 17 14.8 0.6 0.28 1.19 0.32

Алювиальная перегной-
но-глеевая (n = 3)

OL 1 0.0 43.8 1.25 0.04 0.02
Н1 21 13.9 28.7 10.42 0.13 0.09
Н2 41 27.1 17.4 10.2 0.32 0.14
G 22 10.6 2.4 0.84 1.07 –
CG 22 11.3 0.13 0.0 1.07 –

Перегнойно-темногумусовая 
(n = 2)

OL 1 0.0 50.1 0.21 0.09 0.05
OFH 3 1.41 46.2 2.62 0.31 0.25
AH1 4 1.41 24.3 5.09 0.31 0.06
AH 7 – 5.4 – 0.74 –
Chi 11 1.41 0.9 0.18 1.22 0.07
C 33.5 9.19 0.4 0.34 1.54 –

Дерново-подзол (n = 22) OL 0.9 0.4 46.6 3.35 0.06 0.028
OFH 2.2 2.2 37.3 4.89 0.13 0.127
AY1 6 3.5 4.9 2.39 0.78 0.212
AY 12 6.6 1.5 0.99 1.27 0.19
E 20 12.6 0.3 0.16 1.43 0.17
BF 17 4.4 0.4 0.22 1.29 0.47

Серогумусовая (n = 13) OL 0.9 0.6 46.1 1.85 0.05 0.03
OFH 1.3 1.6 37.5 5.08 0.10 0.07
AY1 5 2.9 5.8 4.03 0.83 0.37
AY 18 7.8 1.3 0.42 1.21 0.15
AYC 20 8.1 0.5 0.36 1.37 0.16

Примечание. n – объем выборки, x– – среднее, Sx– – стандартное отклонение, прочерк – нет данных. В скобках указаны 
горизонты, присутствие которых не обязательно.
*Для горизонтов OL, OFH определяли запас подстилки, г/см2, для остальных горизонтов – плотность, г/см3.
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ное расположение ПП корректировали в процессе 
выполнения полевых работ. На всех ПП проводили 
оценку состава растительности, макросапрофагов 
общепринятыми методами, описание которых до-
ступно в дополнительных материалах ESM_1.docx.

На всех ПП описывали видовой состав раститель-
ных сообществ (описание метода см. ESM_1.docx). 
Внутри ПП случайным образом были заложены 
3 полуямы размером 25 × 25см, глубиной 30 см. 
При этом соблюдалось расстояние между отбора-
ми – не менее 10 м, а также фиксировалось распо-
ложение полуямы относительно деревьев (подкрон 
или межкрон). Весь почвенный материал, изъятый 
из полуям, использовался для количественного 
учета почвенных беспозвоночных методом раскоп-
ки и ручного разбора почвенно-зоологических 
проб (описание метода см. ESM_1.docx).

Подстилку для определения ее запасов отби-
рали с наименее нарушенной стенки полуямы с 
использованием рамки 0.25 × 0.25 м. Подстилку 
разбирали на подгоризонты опада OL- и нижний 
OFH-подгоризонт без его дифферренциации. Да-
лее стенки полуямы зачищали, фотографировали, 
отмечали границы горизонтов. Поскольку до глу-
бины 30 см, как правило, полностью вскрывается 
только гумусовый горизонт, последовательность 
дальнейших горизонтов и характер почвообразую-
щих пород определяли почвенным буром Эдельма-
на для комбинированных почв (до глубины 100 см). 
В случае если на ПП установлено присутствие дер-
ново-подзола, то полуяму расширяли до глубины 
50(80) см для фиксации нижних границ основных 
почвенных горизонтов. После описания почв для 
определения плотности с использованием режущих 
колец ПГ-100 последовательно отбирали образцы 
со стенки полуямы с глубины 20–30, 5–15 см с ука-
занием типа горизонта. Более гумифицированную 
верхнюю часть горизонта А1 отбирали с поверхно-
сти, оставшейся после отбора монолита подстил-
ки. Параллельно с отбором образцов на плотность 

отбирали индивидуальные образцы для химическо-
го анализа. Далее три индивидуальные пробы оди-
наковых горизонтов с одинаковых глубин отбора 
из 3 разных полуям смешивали в одну смешанную 
пробу.

В лаборатории почвенные образцы высушивали 
и просеивали через сито 2 мм. Оценку содержания 
углерода и азота проводили на CHN-анализаторе 
(ЕА 1110 (CHNS-O)). Образцы, отобранные для 
определения запасов подстилки и плотности, взве-
шивали, определяли коэффициент гигроскопии. 
Для почв заповедника характерна невысокая доля 
крупнозема (от 1 до 5%, встречается в трети проб), 
не влияющая значительно на запасы почвенного 
углерода [13].

Запасы углерода в OL-, OFH-подгоризонтах 
подстилки рассчитывали путем умножения запаса 
подгоризонта на содержание углерода в нем. Запа-
сы углерода в горизонтах почвы рассчитывали пу-
тем умножения плотности, содержания углерода и 
мощности слоя  [14]. Запасы углерода в горизон-
та А1 рассчитывали путем суммы запасов его верх-
ней и нижней части. Запасы в слоях почвы 0–10 и 
0–30 см рассчитывали исходя из пропорциональ-
ных вкладов горизонтов, образующих эти слои.

В контексте влияния факторов среды проана-
лизировано пять показателей, характеризующих 
запасы углерода в лесных почвах: запасы в OL- и 
OFH-подгоризонтах подстилки (CstL и CstFH), 
в верхних слоях почвы мощностью 10 см (Cst10) и 
30 см (Cst30), в верхнем (CstА) горизонте А1 (Н, АН, 
AY в зависимости от типа почв).

Статистический анализ полученных показате-
лей всех ПП вместе (табл. 2) свидетельствует о вы-
сокой неоднородности выборок (коэффициент ва-
риации >40%).

Факторы среды. Проанализировали пять групп 
факторов, каждая из которых была формализована 
через набор качественных и/или количественных 

Таблица 2. Описательная статистика запасов почвенного углерода хвойно-широколиственных лесов Брянско-
го Полесья, т/га

Показатель Среднее Медиана Минимум Максимум 1-й квартиль 3-й квартиль s КВ

Запасы углерода (n = 45)

CstL 2.4 1.9 0.5 6.1 1.1 3.6 1.5 61.9

CstFH 4.3 2.4 0.0 21.9 1.7 4.2 5.2 121.9

Cst10 31.8 29.9 7.6 62.9 20.8 41.7 13.1 41.1

Cst30 59.5 49.7 14.5 182.5 35.6 70.7 36.0 60.5

CstA 67.6 44.3 13.0 362.9 29.1 66.2 74.9 110.8

Примечание. n – объем выборки; s – стандартное отклонение; КВ – коэффициент вариации показателя, %; CstL – запас 
углерода OL-подгоризонта подстилки; CstFH – запас углерода OFH-подгоризонта подстилки; Cst0–10 – запас углерода в 
слое 0–10 см; Cst0–30 – запас углерода в слое 0–30 см; CstA – запас углерода в горизонте А.
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признаков, характеризующих ландшафт, расти-
тельность, почвенную макрофауну, рельеф мест-
ности и историю природопользования в местах за-
кладки ПП.

С использованием ландшафтной карты ПП 
были соотнесены с пятью базовыми типами ланд-
шафтов заповедника: (1) моренно-зандровый, 
(2)  зандровый, (3) террасный, (4) поймы малых 
рек и (5) поймы крупных рек. В качестве допол-
нительного показателя, характеризующего приу-
роченность к водным объектам, использовали ве-
личину расстояния от ПП до ближайшего водоема 
или водотока.

На основе геоботанических описаний ПП были 
стратифицированы на шесть обобщенных групп 
типов леса: (1) сосняки кустарничково-зелено-
мошные (Ск-з), (2) сосняки сложные немораль-
но-бореальнотравные (Ссл), (3) березняки ку-
старничково-зеленомошные (Бк-з), (4) березня-
ки неморальнотравные (Бн), (5) черноольшаники 
нитрофильно-травяные (ЧОн-т), (6) широколи-
ственные неморальнотравные леса (Шн). Описа-
ние выделенных групп представлено в приложении 
(ESM_2.docx).

В качестве индикаторов качества опада исполь-
зовали показатели возраста древостоев, сомкну-
тости (для ярусов A, B), проективного покрытия 
(C, D) и видового разнообразия (A, B, C), а также 
параметры функционального разнообразия, вы-
раженные через сомкнутость отдельных видов де-
ревьев (А) и эколого-ценотических групп видов (B, 
C): опушечных, бореальных, неморальных и ни-
трофильных.

Помимо перечисленных факторов, для всех 
рассмотренных показателей запасов почвенного 
углерода, кроме CstL, в качестве химической ха-
рактеристики качества опада использовали вели-
чину отношения содержания углерода к азоту в 
OL-подгоризонте подстилки.

Для характеристики макрофауны почв применя-
ли показатели видового разнообразия и биомассы с 
подразделением по разным трофическим группам: 
сапрофагов (с выделением функциональных групп 
дождевых червей), хищников, фитофагов, миксо-
фагов. Описание выделенных групп представлено 
в приложении.

Базовые морфометрические характеристики ре-
льефа местности рассчитывали по цифровой мо-
дели рельефа с пространственным разрешением 
10 м, сформированной в результате интерполяции 
значений высот по горизонталям топографической 
карты масштаба 1 : 50 000 (высота сечения релье-
фа – 5 м). В качестве признаков для анализа рас-
сматривали показатели абсолютной высоты над 
ур. м. (для территории исследования изменяется 
в диапазоне 134–188 м, в среднем – 155 м), кру-
тизны (95% территории имеют уклоны менее 1°, 

в среднем – 0.3°), ориентации и кривизны скло-
на, индексы шероховатости поверхности и отно-
сительного положения участка на склоне, а также 
морфометрическую классификацию форм релье-
фа. Морфометрические показатели рассчитывали 
с использованием пакета MultiscaleDTM [27] в про-
граммной среде R [33]. При расчетах для сбора ста-
тистики использовали скользящее окно размером 
5 × 5 пикселей (50 × 50 м). При статистическом 
анализе измерения с ПП сопоставляли с медиан-
ными значениями морфометрических показателей 
в окне радиусом 25 м вокруг точки заложения.

Для индикатора антропогенного воздействия ис-
пользовали отмеченные при полевых описаниях 
почвенного профиля типы нарушений – признаки 
искусственного лесовосстановления (нарезка бо-
розд), послепожарные остатки углей больше 1 см.

Полный список из 57 проанализированных 
признаков доступен в табл. ESM_3.docx.

Статистическая обработка. Статистические 
взаимосвязи между показателями запасов углерода 
и признаками, характеризующими факторы среды, 
оценивали с использованием методов машинного 
обучения. Для этого строились серии регрессион-
ных моделей, где показатели запасов углерода вы-
ступали в качестве зависимых переменных, а раз-
личные признаки, характеризующие факторы сре-
ды, – в качестве независимых.

Все признаки подвергали предварительному ста-
тистическому анализу на предмет целесообразно-
сти включения их в модели. Для качественных при-
знаков (типы ландшафта, группы типов леса, типы 
нарушений, формы рельефа) применяли стандарт-
ный попарный ранговый тест Вилкоксона [18] для 
определения наличия или отсутствия статистически 
значимых различий в показателях запасов углерода 
между отдельными категориями этих переменных. 
Использовали программную реализацию теста в 
среде R (функция pairwise.wilcox.test из пакета stats) 
с коррекцией p-значений по методу Бенджамини 
и Йекутиэли [19]. Категории, продемонстрировав-
шие значимые отличия (p < 0.05) от всех осталь-
ных категорий внутри признака, преобразовывали 
в бинарные переменные (1 означает присутствие 
признака, а 0 – его отсутствие) для полноценно-
го включения в регрессионный анализ, остальные 
признаки и/или их отдельные категории отбрасы-
вали. Количественные признаки отбирали на ос-
нове значений их попарной корреляции с исполь-
зованием функционала R-пакета klaR [37]. Среди 
переменных методом иерархического кластерного 
анализа выделяли группы со значениями взаимной 
корреляции >0.9, после чего из каждой такой груп-
пы выбирали только один признак с минимальным 
средним значением корреляции относительно пе-
ременных соседних кластеров.
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Очевидно, что наилучшие (с точки зрения эф-
фективности предсказаний) регрессионные мо-
дели могут быть получены только на основе соче-
тания признаков, в наибольшей степени согласо-
ванных с анализируемой зависимой переменной, 
а степень этой согласованности может быть про-
интерпретирована как теснота их взаимосвязей. 
В контексте машинного обучения влияние пере-
менных на эффективность модели обычно характе-
ризуется показателями информативности (значи-
мости). Для определения значимости переменных 
использовали один из наиболее простых и универ-
сальных методов – прямой последовательный по-
иск признаков (Sequential Forward Feature Selection, 
SFFS) [25]. Он позволяет получить ранжированную 
в порядке убывания значимости последователь-
ность признаков, одновременно с показателями 
эффективности соответствующих регрессионных 
моделей. При этом разница в последовательных 
значениях показателей эффективности напрямую 
характеризует вклад каждой новой переменной, 
добавляемой в модель в процессе анализа.

Для построения регрессионных моделей в про-
цессе SFFS применяли метод опорных векторов 
(Support Vector Machine, SVM) [20]. В отличие от 
классических линейных моделей, SVM позволяет 
получать надежные результаты при числе призна-
ков большем, чем количество измерений, а также 
он не накладывает дополнительных условий на ха-
рактер распределения значений в выборке и отно-
сительно устойчив к выбросам. В то же время ис-
пользование современных ансамблевых (случай-
ные леса, градиентный бустинг) и нейросетевых 
методов для моделирования в настоящем случае 
нецелесообразно из-за малого объема обучающих 
данных. Для достижения наилучших результатов 
SVM требует настройки.

Более подробно метод SFFS и особенности 
его применения в рамках данной работы, а также 
принципы оптимизации параметров SVM описаны 
в дополнительных материалах.

Оценки эффективности моделей, как в процессе 
SFFS, так и в процессе настройки SVM, проводи-
ли методом кросс-валидации по исходной выбор-
ке. Использовали схему кросс-валидации “leave-
one-out”, когда в качестве изолированного тесто-
вого набора данных поочередно рассматривается 
каждое отдельное измерение выборки. В качестве 
меры эффективности моделей использовали клас-
сический коэффициент детерминации (R2), кото-
рый наиболее явным образом характеризует долю 
вариации зависимой переменной, объясняемую 
признаками, заложенными в модель. Значимость 
отдельных переменных оценивали как разность 
значений R2 до и после их включения в модель. 
Для начальных моделей, построенных на основе 
одной переменной, в качестве точки отсчета ис-
пользовали значения R2 базовой статистической 

модели (Base), которая всегда предсказывает сред-
нее значение по выборке.

В качестве дополнительного (контрольного) по-
казателя эффективности рассчитывали стандарт-
ную для регрессионного анализа величину ква-
дратного корня из средней квадратической ошибки 
(aka RMSE) кросс-валидационных предсказаний 
модели. Для получения величины ошибки в отно-
сительном выражении (%) значения RMSE норми-
ровали на средние значения запасов углерода по 
исходной выборке.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Предварительный отбор признаков. По результа-
там предварительного статистического анализа ка-
чественных признаков среды, значимые различия в 
значениях запасов углерода были выявлены только 
для отдельных категорий ландшафта и групп типов 
леса.

ПП, расположенные в поймах малых и крупных 
рек (рис. 2), значимо отличаются от ПП во всех 
прочих ландшафтах (но не между собой) по пока-
зателю CstA (p в диапазоне 0.032–0.042) и на око-
ло значимом уровне по Cst30 (p = 0.065). Учитывая 
этот результат, для последующего регрессионного 
анализа признак типов ландшафта был заменен на 
бинарную переменную, отражающую нахождение 
ПП в пойме.

ПП, расположенные в сосняках кустарничко-
во-зеленомошных, значимо отличались от ПП 
в неморальнотравных березняках и широколи-
ственных лесах (но не от других групп типов леса) 
по показателям CstL (p = 0.024) и CstFH (p = 0.02). 
ПП в неморальнотравных широколиственных ле-
сах на около значимом уровне отличались от ПП 
в черноольшаниках и сложных сосняках по по-
казателю Cst10 (p = 0.051). Учитывая, что ни одна 
группа типов леса не отличается от всех остальных 
на статистически значимом уровне, а также то, что 
типология лесов косвенно характеризуется множе-
ством количественных признаков из исходного на-
бора (различные показатели проективного покры-
тия видов и групп видов по ярусам), качественный 
признак принадлежности ПП к группам типов леса 
не использовался в последующем регрессионном 
анализе.

Для категорий признаков антропогенного воз-
действия и форм рельефа не было обнаружено зна-
чимых различий ни по одному из показателей за-
пасов углерода, соответственно, эти качественные 
переменные были исключены из последующего 
анализа.

Среди количественных признаков по результа-
там корреляционного анализа были отброшены 
показатели общего числа видов по всем ярусам 
(коррелирован с числом видов в ярусе C), общей 
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биомассы макрофауны и общей биомассы дожде-
вых червей (оба коррелированы с биомассой са-
профагов).

Таким образом, по результатам предваритель-
ной статистической обработки для последующего 
регрессионного анализа было отобрано 50 пере-
менных.

Результаты регрессионного анализа. В  табл. 3 
приведены оптимальные сочетания переменных 
и показатели эффективности лучших моделей, 

которые удалось получить в процессе регрессион-
ного анализа.

Наилучшие с точки зрения эффективности мо-
дели были получены для показателей запаса угле-
рода в OL-подгоризонте подстилки, верхнем слое 
почвы толщиной 30 см и гумусовом горизонте: 
все они характеризуются коэффициентом детер-
минации 0.5 и выше и относительной ошибкой 
около 40% от среднего. Для показателей запасов 
углерода в OFH-подгоризонте подстилки и верх-
нем слое почвы мощностью 10 см эффективность 
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Рис. 2. Диаграмма рассеяния нормализованных значений запасов углерода (ординация) для (а) типов ландшафта: 
1 – моренно-зандровый, 2 – зандровый, 3 – террасный, 4 – пойма малых рек, 5 – пойма р. Нерусса; (b) типов 
леса: 6 – черноольшаники нитрофильно-травяные, 7 – березняки кустарничково-зеленомошные, 8 – березняки 
неморальнотравные, 9 – сосняки сложные, 10 – сосняки кустарничково-зеленомошные, 11 – широколиственные 
неморальнотравные леса.

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа

Показатель Оптимальный набор переменных* R2 RMSE, т/га RMSE, %

CstL VEG_pine_A, VEG_den_C, VEG_emla_A 0.50 1.0 43.1

CstFH VEG_den_D, SMF_sapr 0.36 4.2 96.6

Cst10 VEG_alnus_A 0.23 11.3 35.7

Cst30 VEG_nitr_B, SMF_ngr, LSC_fp, VEG_nem_B VEG_pine_A 0.57 23.3 39.1

CstA VEG_alnus_A, VEG_nitr_B, SMF_ngr 0.85 29.1 43.1

Примечание. Значения RMSE, % нормировали на средние значения запасов углерода по исходной выборке. CstL – запас 
углерода OL-подгоризонта подстилки; CstFH – запас углерода OFH-подгоризонта подстилки; Cst0–10 – запас углерода в слое 
0–10 см; Cst0–30 – запас углерода в слое 0–30 см; CstA – запас углерода в горизонте А.
* VEG_pine_A – доля сосны в древесном ярусе, %; VEG _ emla_A – суммарная доля вяза, клена, липы и ясеня в древес-
ном ярусе, %; VEG_alnus_A – доля ольхи черной в древесном ярусе, %; VEG_den_C – проективное покрытие травяного 
яруса, %; VEG_den_D – проективное покрытие мохового яруса, %; VEG_nitr_B – доля нитрофильных видов в ярусе под-
роста и кустарников, %, VEG_nem_B – доля неморальных видов в ярусе подроста и кустарников, %, SMF_sapr – биомасса 
сапрофагов, г/м2; SMF_ngr – число групп дождевых червей, LSC_fp – расположение в поймах рек.
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моделирования заметно ниже: относительная 
ошибка для CstFH составила около 97% от среднего, 
а коэффициент детерминации для Cst10 составлял 
только 0.23.

В целом наиболее значимыми признаками при 
регрессионном моделировании запасов почвен-
ного углерода были различные характеристики 

растительности, дополненные отдельными свой-
ствами почвенной макрофауны. При  этом абио-
тические признаки, характеризующие ландшафт и 
рельеф местности, оказались малоинформативны.

Для OL-подгоризонта подстилки наиболее зна-
чимым признаком, объясняющим 42% вариации 
запасов углерода, является доля сосны в древесном 
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Рис. 3. Изменение коэффициента детерминации модели множественной регрессии с отражением эффекта от до-
бавления переменной в модель. CstL – запас углерода OL – подгоризонта подстилки; CstFH – запас углерода ОFH – 
подгоризонта подстилки; Cst0-10 – запас углерода в слое 0–10 см; Cst0-30 – запас углерода в слое 0–30 см; CstA – запас 
углерода горизонта А. Вертикальная ось графиков – коэффициент детерминации (R2). Данные подписаны величи-
ной эффекта от добавления переменной на значение R2. Горизонтальная ось – переменные, где Base – базовая ста-
тистическая модель. VEG_pine_A – доля сосны в древесном ярусе,%; VEG_emla_A – суммарная доля вяза, клена, 
липы и ясеня в древесном ярусе, %; VEG_alnus_A – доля ольхи черной в древесном ярусе, %; VEG_den_C – проек-
тивное покрытие травяного яруса, %; VEG_den_D – проективное покрытие мохового яруса, %; VEG_nitr_B – доля 
нитрофильных видов в ярусе подроста и кустарников, %; VEG_nem_B – доля неморальных видов в ярусе подроста 
и кустарников, %; SMF_sapr – биомасса сапрофагов, г/м2; SMF_ngr – число групп дождевых червей, LSC_fp – 
расположение в поймах рек.
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ярусе (рис. 3). Характер взаимосвязи показателей – 
положительный (относительно высокие значения 
доли сосны соответствуют большим значениям 
запасов углерода, а относительно низкие – мень-
шим). Показатели проективного покрытия травя-
ного яруса и суммарной доли вяза, клена, липы и 
ясеня в древесном ярусе добавляют еще примерно 
по 4% объясненной вариации. Взаимосвязь запаса 
углерода с этими признаками носит отрицатель-
ный характер.

Для OFH-подгоризонта подстилки наиболее 
значимым признаком, объясняющим 35% вариа-
ции запасов углерода, является проективное по-
крытие мохового яруса. Характер взаимосвязи по-
казателей – положительный. Также информатив-
ной была переменная, характеризующая биомассу 
сапрофагов. Этот показатель имеет отрицательную 
связь с запасами углерода подстилки.

Для почвенного слоя 0–10 см наиболее значи-
мым признаком, объясняющим 23% вариации за-
пасов углерода, является сомкнутость ольхи черной 
в древесном ярусе. Характер взаимосвязи показа-
телей – положительный.

Для почвенного слоя 0–30 см наиболее значи-
мым признаком, объясняющим 42% вариации за-
пасов углерода, является доля нитрофильных видов 
в ярусе подроста и кустарников. Число экологиче-
ских групп дождевых червей увеличивает коэффи-
циент детерминации на 13%. Также информатив-
ной была переменная, характеризующая располо-
жение в поймах рек. Взаимосвязь запаса углерода с 
этими признаками носит положительный характер. 
Доля сосны в древесном ярусе, доля неморальных 
видов в ярусе подроста и кустарников добавляют 
еще 2% объясненной вариации. Характер взаимос-
вязи показателей – отрицательный.

Для горизонта А наиболее значимым призна-
ком, объясняющим 71% вариации запасов углерода, 
является сомкнутость ольхи черной в древесном 
ярусе. Доля нитрофильных видов в ярусе подроста 
и кустарников, число экологических групп дожде-
вых червей добавляют еще по 8 и 6% объясненной 
вариации соответственно. Характер взаимосвязи 
показателей – положительный.

ОБСУЖДЕНИЕ

Вклад факторов среды в варьирование запасов 
углерода подстилки хвойно-широколиственных ле-
сов. Ведущим фактором, определяющим запасы 
углерода в подстилке, являются биотические фак-
торы. Качество опада регулируется составом расти-
тельности и является информативным показателем 
запаса углерода подстилки [31].

Наибольшие запасы углерода OL-подгоризонта 
подстилки характерны для лесов с высокой до-
лей участия сосны, поскольку ее опад медленно 

перерабатывается почвенной биотой и характери-
зуется как опад низкого качества для почвенных 
сапрофагов [16, 26, 32]. Показатели проективного 
покрытия травяного яруса и сомкнутости широ-
колиственных видов деревьев (вяза, клена, липы 
и ясеня) характеризуют вклад легкоразлагаемого 
опада, отрицательно связаны с запасами углеро-
да подстилки. Травяной ярус на всех площадках 
характеризовался показателями покрытия от 20 
(березняки неморальнотравные) до 97% (черноо-
льшаники). Вяз, клен, липа и ясень в древесном 
ярусе встречались в сообществах с более немораль-
ным составом растительности: сосняках сложных, 
березняках неморальнотравных, широколиствен-
ных неморальнотравных лесах.

Из предложенных индикаторов качества опада 
наиболее информативным для определения вариа-
ции запасов углерода OFH-подгоризонта подстил-
ки оказался показатель проективного покрытия 
мхов. Формирование мохового яруса характерно 
для групп типов леса, которые отличаются пре-
обладанием раннесукцессионных видов деревьев 
(сосны, березы). В сосняках зеленомошных покры-
тие мхов на почве достигает 90%, в березняках – в 
среднем 40%. Исследования показывают, что мхи 
способствуют секвестрации углерода [28], особен-
но в верхнем органогенном горизонте песчаных 
почв (5 см) [24].

Также для запаса углерода в OFH-подгоризонте 
подстилки информативной была переменная, ха-
рактеризующая биомассу сапрофагов. Самые вы-
сокие показатели биомассы сапрофагов выявлены 
в широколиственных неморальнотравных лесах 
и в березняках неморальнотравных. Однако ак-
тивность сапрофагов ограничена в песчаных поч
вах [22], поэтому в целом макросапрофаги не силь-
но влияют на запасы углерода подстилки.

Таким образом, для подстилки ведущим фак-
тором, определяющим запасы углерода в ней, яв-
ляется качество опада, формируемое доминанта-
ми древесного, травяного и мохового яруса. Рас-
тительность наиболее полно отражает изменения 
почвенно-грунтовых условий, поэтому более ин-
формативно предсказывает вариабельность запа-
сов углерода верхних органогенных горизонтов 
почв. Ранее успешно продемонстрирован опыт 
геопространственного моделирования содержания 
и запасов N и C по характеристикам растительно-
сти [5].

Абиотические факторы среды (некоторые ха-
рактеристики рельефа) в данном исследовании 
оказались малоинформативны, поскольку терри-
тория заповедника представляет собой пологую 
песчаную равнину, почвы которой хорошо дрени-
руются  [8]. В  выраженных гидроморфных усло-
виях (пойма р. Нерусса) в широколиственных не-
моральнотравных лесах, отличающихся высоким 
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функциональным разнообразием растений, а зна-
чит и опадом разного качества [11], создаются бла-
гоприятные условия для высокой активности ма-
крофауны, формируется маломощная подстилка, 
отличающаяся низким запасом. Таким образом, 
подтверждается, что для территорий, где увлажне-
ние является лимитирующим фактором, усиление 
гидроморфизма может способствовать увеличению 
скорости разложения опада [30] за счет создания 
благоприятных условий для деструкторов опада и 
накоплению углерода в минеральных горизонтах 
почв.

Вклад факторов среды в варьирование запасов 
углерода слоев 0–10, 0–30 см и горизонта А почв 
хвойно-широколиственных лесов. Результаты по-
парного сравнения и регрессионного анализа для 
запаса углерода как в слое 0–10 см, так и в слое 
0–30 см и горизонте А продемонстрировали вы-
сокий вклад индикаторов, указывающих на нали-
чие повышенной гидроморфности, при этом более 
чувствительными были не предложенные характе-
ристики рельефа, а наземные оценки проективно-
го покрытия отдельных видов.

Например, ольха черная обычно заселяет пере-
увлажненные места, поскольку другие древесные 
растения не могут существовать в таких условиях. 
Этот вид можно считать индикатором повышенной 
гидроморфности. Она преобладает в поймах малых 
рек, но единичные особи были также отмечены в 
березняках кустарничково-зеленомошных и в ши-
роколиственном неморальнотравном лесу, что мо-
жет быть связано с образованием локальных пони-
жений.

С другой стороны, отмечен вклад факторов, 
связанных с функциональной организацией лес-
ных экосистем, а именно эколого-ценотической 
структуры растительных сообществ (доля немо-
ральных видов в ярусе подроста и кустарников) и 
функционального разнообразия дождевых червей. 
Состав подроста является индикатором направле-
ния изменений в составе растительности, посколь-
ку с увеличением участия в подросте неморальных 
видов (деревьев и кустарников) со временем по-
вышается вероятность смены доминантов древес-
ного яруса. Соответственно, меняется и качество 
поступающего опада, что отражается на измене-
нии функционального разнообразия сапрофагов. 
В сосняках кустарничково-зеленомошных дожде-
вые черви представлены в основном подстилоч-
ной группой, биомасса почвенно-подстилочных 
червей крайне низкая. В  сосняках сложных не-
моральнотравных, как и в березняках кустарнич-
ково-зеленомошных, обитают только две группы 
дождевых червей – подстилочные и почвенно-под-
стилочные. В березняках неморальнотравных оби-
тают три группы дождевых червей: подстилочные, 
почвенно-подстилочные и собственно почвенные 
дождевые черви. Наибольшее функциональное 

разнообразие дождевых червей представлено в 
широколиственных неморальных лесах в морен-
но-зандровом ландшафте (три группы) и в пойме 
р. Нерусса (четыре группы, включая норных чер-
вей). Черноольшанники нитрофильно-травяные 
характеризуются тремя морфо-экологическими 
(функциональными группами): подстилочные, 
почвенно-подстилочные и собственно почвенные.

Ранее показано, что информативными предик-
торами варьирования запасов углерода до глуби-
ны 50 см могут служить показатели качества опа-
да (содержание основных катионов, соотноше-
ние C/N) [11, 21, 29]. Вероятно, при исключении 
пойменных ландшафтов из выборки удалось бы 
найти другие информативные предикторы варьи-
рования запасов углерода, например, возраст, C/N 
в горизонте опада.

Результаты попарного сравнения запасов поч-
венного углерода демонстрируют особенности ис-
пользования качественных признаков, характери-
зующих тип ландшафта, тип леса, тип нарушений. 
Определенные классификационные единицы ста-
новятся информативными только в контрастных 
условиях, поскольку запасы почвенного углерода 
имеют широкий диапазон пересекающихся значе-
ний в разных типах леса.

Решение этой проблемы может быть получено 
при разработке функциональной классификации 
лесов [11], отражающей не доминантно-видовую 
структуру сообщества, а функциональную, осно-
ванную на изменении качества опада [3]. Это под-
тверждают результаты регрессионного анализа, где 
в качестве информативных индикаторов выступа-
ют характеристики, связанные с функциональной 
организацией лесных экосистем, а именно индика-
торы качества опада, эколого-ценотической струк-
туры сообщества и функционального разнообра-
зия основных сапрофагов. В ряде исследований 
также показано, что функциональные особенности 
растений [23] и животных [6] контролируют про-
цессы накопления углерода в почве.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Показано, что наибольший вклад биотических 
факторов, связанных с растительностью, в вари-
ацию запасов углерода обнаружен в подстилке, а 
положение в ландшафте и другие орографические 
характеристики (например, кривизна склона) были 
менее информативны.

Для лесов, где доминирует или содоминирует 
сосна, развит моховой покров и отмечена наимень-
шая биомасса почвенных сапрофагов, характерны 
высокие запасы подстилки. Для подстилки веду-
щим фактором, определяющим запасы углерода в 
ней, является качество опада, формируемое доми-
нантами древесного, травяного и мохового яруса. 
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Предложенные информативные индикаторы могут 
быть успешно использованы в качестве перемен-
ных для моделирования свойств подстилки.

Для аккумулятивных позиций ландшафта, 
в  которых формируются черноольшанники ни-
трофильно-травяные, характерны высокие запасы 
углерода в слое 0–30 см и горизонте А. Ведущими 
факторами, определяющими запасы почвенно-
го углерода, являются наличие гидроморфности, 
а также индикаторы функционального разнообра-
зия дождевых червей и особенности эколого-це-
нотической структуры растительных сообществ 
(доля неморальных видов в ярусе подроста и кус
тарников).

Настоящее исследование показывает, что за-
пас почвенного углерода тесно связан с функцио-
нальной организацией лесных экосистем, поэтому 
определение функционального разнообразия рас-
тений и сапрофагов может иметь ключевое значе-
ние в вопросах оценки и регулирования накопле-
ния почвенного углерода.
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Assessment of the Influence of Environmental Factors 
on Carbon Stock in Forest Soils of Bryansk Poles’e

A. I. Kuznetsovaa, *, E. A. Gavrilyuka, A. V. Gornova, 
E. V. Ruchinskayaa, A. P. Geraskinaa, and A. D. Nikitinaa

aCenter for Forest Ecology and Productivity of the Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997 Russia
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The search informative indicators of variation in soil carbon stock coniferous–broadleaf forest has a high 
predictive value. This article provides an assessment of the contribution of environmental factors to the 
variation of carbon stock in the forest soils. The study was carried out on the territory of the Bryansk 
Forest reserve on 45 sample plots located in different landscapes. Five groups of factors characterizing 
vegetation, macrofauna, landscape, relief, and history of environmental management were analyzed. 
Statistical relationships between carbon stock indicators and environmental factors were assessed using 
machine learning methods. The main factor determining the carbon stock in litter was the quality of 
litter, formed by the dominants of the trees, herbaceous and moss layers. Position in the landscape and 
other orographic characteristics were less informative. The highest carbon stock of the OL-subhorizon 
of the litter was in forests with a high proportion of pine. The most informative indicator for determining 
the variation in carbon stock FH-subhorizon of the litter was the projective cover of mosses. The results 
of regression analysis for the carbon stock in the A horizon and in the 0-30 cm layer demonstrated a 
significant contribution of indicators showing the increased hydromorphism, as well as characteristics 
connected with functional organization of forest ecosystems, namely the ecological-coenotic structure 
of plant communities (the proportion of nemoral species in the layer undergrowth and shrubs) and 
functional diversity of earthworms.

Keywords: litter quality, macrofauna, Support Vector Machine, Albic Umbric Podzol, Fluvisols, Histosols
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