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В статье дан краткий анализ концепции мозаичности лесного биогеоценотическо�
го покрова, предложена и обоснована элементарная единица, на уровне которой 
реализуются взаимосвязи между растительностью и почвой – элементарный био�
геоареал (ЭБГА). На многочисленных примерах бореальных лесов показано, что 
ЭБГА является элементарным провайдером таких экосистемных функций, как 
формирование плодородия почв и биогеохимических циклов. На примере функ�
ции формирования плодородия почв демонстрируется, что информативными по�
казателями, отражающими взаимосвязи «растения – почва» на уровне ЭБГА, явля�
ются динамические свойства почв (кислотность, содержание азота, доступные 
для биоты соединения элементов питания и др.).  

К л ю ч е в ы е  с л о в а:  лесной биогеоценотический покров, биосферные и экоси�
стемные функции, элементарный провайдер, элементарный биогеоареал, плодо�
родие почв, динамические свойства. 

M. A. Orlova. ELEMENTARY UNIT OF THE FOREST BIOGEOCENOTIC 
COVER FOR INVESTIGATION OF FOREST ECOSYSTEM FUNCTIONS 

The article gives a brief analysis of the concept of the forest biogeocoenotic cover 
mosaic. The elementary unit for investigation of soil�plant relationships –  elementary 
biogeorange (EBGR), is suggested and substantiated. Numerous examples from boreal 
forests show that EBGR is an elementary provider of ecosystem functions such as soil 
fertility formation and biogeochemical cycle regulation. The example of soil fertility 
formation is used to demonstrate that the informative parameters for soil�plant 
relationships at the EBGR level are the soil dynamic properties (soil acidity, nitrogen, 
nutrient compounds available to the biota, etc.). 

K e y  w o r d s:  forest biogeocoenotic cover, biosphere and ecosystem functions, 
elementary provider, elementary biogeorange, soil fertility, dynamic properties. 

 
В настоящее время в экологии активно раз�

виваются представления о взаимосвязях меж�
ду биоразнообразием и экосистемными функ�
циями/услугами [Schwartz et al., 2000; Ricketts, 
2004; Bunker et al., 2005; Phillpott et al., 2009]. 
Для оценки этих взаимосвязей необходима 
идентификация провайдеров («поставщиков») 
экосистемных функций [Kremen, 2008]. Часто в 

качестве таких провайдеров рассматриваются 
популяции отдельных ключевых видов [Luck 
et al., 2003]. Биота – это, бесспорно, индуктор 
всех процессов, определяющих экосистемные 
функции. Однако, с нашей точки зрения, эле�
ментарный провайдер той или иной функции – 
это элементарная единица целостного биогео�
ценотического покрова, включающая как био�
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тические, так и абиотические компоненты во 
всех взаимосвязях [Лукина и др., 2010а, б; Ор�
лова и др., 2011; Лукина, 2013; Орлова, 2013].  

Растительность и почва связаны потоками 
энергии и вещества и совместно с животными 
и микроорганизмами формируют целостный 
лесной биогеоценотический покров, который 
является провайдером биосферных функций. 
Биогеоценотический покров – это совокуп�
ность биогеоценозов определенного участка 
земной поверхности или планеты в целом. На 
планетарном уровне биогеоценотический по�
кров составляет биосферу [Сукачев, 1964]. 

 Взаимодействие «биота – почва» регулиру�
ет такие биосферные и экосистемные (биогео�
ценотические) функции, как формирование 
плодородия почв, биогеохимический кругово�
рот и др. Для оценки этих функций первосте�
пенной задачей является развитие представ�
лений об иерархии пространственных уровней, 
на которых реализуются взаимосвязи «расти�
тельность – микроорганизмы – животные – 
почвы», и выявление отражающих эти взаимо�
связи информативных параметров [Орлова и 
др., 2011; Лукина, 2013; Орлова, 2013]. При 
этом ключевой проблемой является определе�
ние уровня элементарного провайдера экоси�
стемных функций.  

Цель данной статьи – предложить и обосно�
вать элементарный провайдер экосистемных 
функций формирования плодородия лесных 
почв и биогеохимических циклов, выявить ин�
формативные параметры, отражающие взаи�
мосвязи «почва – растительность». 

Элементарный провайдер экосистемных 
функций  

Широко известными базовыми концепциями 
мозаичности лесных биогеоценозов и их от�
дельных компонентов являются лесные элемен�
тарные почвенные ареалы В. М. Фридланда 
[1986], лесная парцелла Н. В. Дылиса [1969], 
ценобиотическая микрогруппировка Л. Г. Ра�
менского [1938], тессера Ханса Йенни [Jenny, 
1958], тессера Л. О. Карпачевского [1977].  

Лесной элементарный почвенный ареал 
(ЭПА). Cогласно представлениям В. М. Фрид�
ланда, в лесу распространены спорадически�
пятнистые ЭПА, обладающие гомогенным поч�
венным фоном, который осложнен пятнами 
предельных структурных элементов (ПСЭ). 
ПСЭ не рассматриваются как элементарные 
почвенно�географические объекты, поскольку 
обязаны своим происхождением биоте; они 
сформированы недавними нарушениями, 
включая ветровалы, а также обусловлены дей�

ствием функционирующих древесных расте�
ний. Однако весь комплекс ПСЭ и «гомогенно�
го фона» представляет собой лесной почвен�
ный покров в сукцессионном развитии, а «го�
могенный почвенный фон» отражает лишь 
часть почвенного лесного покрова. 

 Парцеллярная структура лесного биогео�
ценотического покрова. Н. В. Дылис обосно�
вал целесообразность выделения уровня пар�
целлы – внутрибиогеоценотической единицы 
лесных биогеоценозов. В лесах с выраженной 
вывально�мозаичной структурой выделяются 
древесная парцелла и парцелла «окна». В на�
стоящее время на значительных территориях 
доминируют таежные леса, в которых эта мо�
заика не выражена, часто выделяются под�
кроновые и межкроновые пространства лишь 
с некоторыми элементами вывально�мозаич�
ной структуры. При этом следует заметить, 
что парцеллы не являются однородными. Так, 
в почвенных и растительных компонентах 
древесных парцелл можно различить отчетли�
вые структуры, приуроченные к стволам де�
ревьев, серединам и краям крон [Карпачев�
ский, 1999; Орлова и др., 2003; Никонов и др., 
2006; Лукина и др., 2008]. Почвенный и расти�
тельный компоненты парцеллы «окна» более 
мозаичны: можно идентифицировать зарас�
тающие мхами и кустарничками стволы выва�
ленных ранее деревьев, пятна бугров и запа�
дин, зеленомошные, лишайниковые, мелко�
травные, высокотравные, папоротниковые 
компоненты биогеоценозов, подрост древес�
ных растений, оказывающий специфическое 
воздействие на почвы. 

Тессера Ханса Йенни. Х. Йенни выделил 
тессеру как элемент ландшафта, включающий 
почву, растительность, почвенную биоту. За 
тессеру он предложил принимать единицу про�
извольной площади и формы, которая удобна 
для тех или иных целей. 

Тессера Л. О. Карпачевского. Л. О. Карпа�
чевский развивал понятие тессеры как почвен�
ного компонента парцеллы. В пределах тессе�
ры он выделял микрозоны: приствольная, се�
редины и края кроны. 

Ценобиотические микрогруппировки Л. Г. Ра�
менского. Л. Г. Раменский выделял ценобиоти�
ческие микрогруппировки, являющиеся резуль�
татом специфического воздействия определен�
ных растений на внешние условия. Эти растения, 
«поселившись и заняв известную площадь, так 
сильно влияют на режимы воздушной и почвен�
ной среды, что в значительной мере вытесняют 
некоторые другие виды и уживаются с видами, 
для которых эти – вновь созданные – условия 
благоприятны» [Раменский, 1971. С. 240]. 
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Таким образом, ЭПА В. М. Фридланда отра�
жает лишь часть почвенного лесного покрова; 
парцелла Н. В. Дылиса включает в себя атмо�
сферу, растительность, почву и почвенную 
биоту, однако не является элементарной еди�
ницей биогеоценоза; тессера Х. Йенни включа�
ет все элементы биогеоценоза, но имеет 
искусственные границы; микрогруппировка 
Л. Г. Раменского относится к растительному 
компоненту; тессера Л. О. Карпачевского 
включает почвенный компонент.  

По нашим представлениям, элементарная 
единица лесного биогеоценотического покро�
ва как элементарный провайдер экосистемной 
функции должна отвечать трем требованиям. 
Эта единица должна: 1) быть неделимой, наи�
меньшей, основной для оценки той или иной 
функции; 2) включать все взаимосвязанные 
компоненты биогеоценоза (атмосферу, почву, 
растительность, почвенную биоту); 3) форми�
ровать базовый уровень в иерархии простран�
ственных единиц лесного биогеоценотическо�
го покрова. 

Учитывая все изложенное, для исследова�
ния взаимосвязей «растительность – почва», 
регулирующих экосистемные функции, в ка�
честве элементарной единицы биогеоцено�
тического покрова, на уровне которой эти 
взаимосвязи реализуются, мы предлагаем 
рассматривать элементарный биогеоареал 
(ЭБГА). Площади, формы, а также название 
ЭБГА определяются по доминирующим рас�
тениям, т. е. по растительному компоненту, 
который соответствует понятию ценобиоти�
ческой микрогруппировки Л. Г. Раменского. 
Идентификация и оценка вклада элементар�
ных единиц покрова могут быть проведены на 
основе картографирования растительного 
покрова в масштабе 1:100 [Лукина и др., 
2010а]. Продолжительность существования 
как древесных, так и межкроновых ЭБГА  
определяет тесноту связей между отдельны�
ми компонентами лесных биогеоценозов. 
ЭБГА – структурно�функциональная единица 
лесного биогеоценотического покрова, яв�
ляющаяся элементарным провайдером эко�
системных функций, таких как формирование 
плодородия почв, регулирование биогеохи�
мических циклов. 

Для типологии ЭБГА предлагается два уров�
ня: 1 – типы ЭБГА, 2 – группы типов ЭБГА. Иден�
тификация единиц первого уровня проводится 
на основе видов растений�доминантов. В случа�
ях древесных ЭБГА на первом месте дается 
название вида древесного растения, а далее – 
названия видов/родов напочвенного покрова. 
Выделение единиц групп типов ЭБГА целесооб�

разно проводить с учетом вида�доминанта дре�
весных растений, доминирующих жизненных 
форм сосудистых растений напочвенного по�
крова (кустарнички, травы), классов/подклассов 
мхов и лишайников на уровне целого отдела. 

Информативные показатели взаимосвязей 
«растительность – почва» 

Для выявления информативных показателей 
взаимосвязей «растительность – почва» целесо�
образно охарактеризовать основные механиз�
мы влияния растений на почву. К ним относятся 
[Nihlgard, 1971; Карпачевский, 1977; Hobbie 
1992; Lovett, 1992; Berkvist, Folkeson, 1995; 
Binkley, Giardina, 1998; Лукина, Никонов, 1996]: 

 химическое выветривание горных пород; 
 перераспределение осадков, света, теп�

ла и элементов питания; 
 поступление элементов питания с опа�

дом (растительный опад является связующим 
звеном между растительностью и плодороди�
ем почв. Вследствие этого большое значение 
имеет понятие качества опада, которое вклю�
чает два компонента: элементы питания и вто�
ричные метаболиты – полифенолы, танины, 
лигнин, а в случае с деревьями также стволо�
вые и кроновые воды; 

 разложение и минерализация органиче�
ского вещества, формирующегося из расти�
тельных остатков разного качества; 

 поглощение элементов питания; 
 формирование ВПК. 
 Почва даже рассматривается как «расши�

ренный фенотип растений» [Van Breemen, 
Fienzi, 1998]. Существование связей между со�
ставом растительных сообществ, почвенной 
биоты и плодородием почв на уровне биогео�
ценозов, которые выражаются в формирова�
нии трех типов гумуса (мор, модер и мулль), в 
настоящее время не может вызывать сомне�
ний. Тип гумуса обусловлен качеством расти�
тельного опада и связанным с ним составом 
почвенной биоты и может изменяться в ходе 
эволюции и сукцессии. Открытым остается во�
прос о существовании таких связей в лесных 
экосистемах разных типов, но со сходным ти�
пом гумуса и внутри биогеоценозов. 

Наиболее информативными показателями 
взаимосвязей «растения – почва» как на уровне 
биогеоценоза, так и внутри биогеоценотических 
структур являются динамические показатели 
плодородия почв. Диагностическим критерием 
плодородия почв является качество опада, 
включающее в себя два компонента – элементы 
питания и вторичные метаболиты [Berg, 2000]. 
Различные виды растений формируют опад раз�
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личного качества. Потенциально доступными 
для растений формами элементов питания яв�
ляются водорастворимые, обменные и часть ор�
ганических соединений [Read, 1983; Орлов, 
1985; Барбер, 1988; Ильин, 1991; Nasholm et al., 
1998]. Содержание доступных для биоты соеди�
нений элементов питания, обусловленное влия�
нием опада растений разного состава, регули�
рует скорость разложения органического веще�
ства: если на начальных стадиях разложения 
(разложение целлюлозы) накопление азота и 
фосфора способствует этому процессу, то на 
стадии лигнина данные элементы оказывают 
обратное воздействие из�за угнетения грибов 
белой гнили. При этом кальций способствует 
разложению органического вещества на всех 
стадиях из�за стимуляции роста грибов белой 

гнили. Накопление марганца также оказывает 
стимулирующее воздействие на разложение 
органического вещества из�за увеличения со�
держания фермента Mn�пероксидазы, отвечаю�
щего за разложение лигнина. 

Проведенные нами исследования лесных 
почв Мурманской области, северной Карелии и 
Республики Коми (Печоро�Илычский заповед�
ник) с учетом различных ЭБГА позволили полу�
чить представление о взаимосвязях между 
растительностью и почвами и идентифициро�
вать новые факторы влияния растений на почву 
[Орлова и др., 2011, 2012, 2014; Орлова, 2013]. 
К таким факторам относятся не только состав 
опадающих органов доминирующих растений, 
возраст и размер деревьев, но также строение 
и плотность их крон. 

 
Рис. 1. Содержание азота, кальция и марганца в органогенных горизонтах (О) почв еловых лесов Хибинских 
гор. ЭБГА: 1 – еловый кустарничково�зеленомошный, 2 – кустарничково�зеленомошный. Содержание азота 
и марганца в подбурах Куэльпора показано для органогенных горизонтов ельника разнотравного, содержа�
ние кальция – для органогенных горизонтов ельника мелкотравно�кустарничково�зеленомошного [Орлова и 
др., 2012] 

Вудъяврчорр 
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Рис. 2. Содержание доступных соединений кальция 
в органогенных горизонтах почв ельника зелено�
мошно�кустарничкового (Мурманская обл.). ЭБГА: 
Емп – еловый мертвопокровный (без растительно�
сти в напочвенном покрове, с низкой плотной кро�
ной), Езк – еловый зеленомошно�кустарничковый (с 
высокой кроной), Кз – кустарничково�зеленомош�
ный [Орлова и др., 2011] 

 
Результаты наших исследований показали, 

что в лесных биогеоценозах выражена простран�
ственная изменчивость плодородия почв, свя�
занная с влиянием растительности [Лукина и др., 
2010б]. В ельниках кустарничково�зеленомош�
ных, широко распространенных в тайге, как 
на равнинных, так и на горных территориях, са�
мыми высокими концентрациями и запасами об�
щего азота, доступных соединений кальция и 
марганца характеризуются органогенные гори�
зонты почв еловых кустарничково�зеленомошных 
ЭБГА (рис. 1) по сравнению с межкроновыми кус�
тарничково�зеленомошными [Орлова, 2012; 
Orlova et al., 2013]. Объясняется это высоким со�
держанием малоподвижных, не способных к 
ретранслокации внутри дерева кальция и мар�
ганца в опадающей хвое. Нами показано, что 
строение крон и возраст елей также влияют на 
уровень накопления элементов питания и вторич�
ных метаболитов. Органогенные горизонты почв 
ЭБГА с мертвопокровным пространством под вы�
соковозрастными деревьями елей с низкой кро�
ной характеризуются более высоким содержани�
ем элементов питания по сравнению с ЭБГА, 
формируемыми молодой елью с высоко подня�
той кроной и содержащими в напочвенном по�
крове кустарнички и зеленые мхи (рис. 2). Это 
обусловлено прежде всего количеством осадков, 
проникающих под ели с разным строением крон. 
Низкие плотные кроны пропускают значительно 
меньше осадков, что препятствует выносу эле�
ментов питания и вторичных метаболитов (поли�
фенолов, танинов). К тому же интенсивность све�
та, проникающего под такие кроны, значительно 
ниже, и это предохраняет от разрушения хромо�
форные системы – полифенолы [Горбачева и др., 
2006], что способствует секвестрированию азота 

и других элементов питания. Сходные законо�
мерности показаны нами на примере других 
позднесукцессионных видов (рис. 3), таких как 
пихта [Лукина и др., 2010б; Орлова, 2013]. 

 

 
 

Рис. 3. Содержание кальция в органогенных горизон�
тах почв ельников папоротниковых. ЭБГА: 1 – еловый 
черничный середина кроны, 2 – пихтовый черничный 
середина кроны, 3 – кедровый мертвопокровный се�
редина кроны, 4 – зеленомошно�черничный (Печоро�
Илычский заповедник, Республика Коми) 

 
Органогенные горизонты почв сосново� 

лишайниково�кустарничковых ЭБГА также ха�
рактеризуются более высоким содержанием 
доступных соединений элементов питания по 
сравнению с лишайниковыми и кустарничково�
лишайниковыми (рис. 4), однако этот эффект 
выражен слабее, чем в еловых и пихтовых ЭБГА. 
Это связано с менее плотной кроной деревьев и 
поступлением опада, характеризующегося бо�
лее низким, по сравнению с пихтой и елью, со�
держанием элементов питания [Лукина и др., 
2010б]. Наши исследования также показывают, 
что наиболее бедны элементами питания ли�
шайниковые ЭБГА, тогда как появление боре�
альных кустарничков в напочвенном покрове 
приводит к увеличению содержания доступных 
соединений элементов питания. 

 

 
 

Рис. 4. Содержание доступных соединений каль�
ция в органогенных горизонтах почв сосновых ле�
сов Лапландского заповедника (Мурманская 
область). ЭБГА: 1 – сосновый лишайниково�кус�
тарничковый, 2 – кустарничково�лишайниковый, 
3 – лишайниковый [Орлова, 2013] 
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Береза также влияет на уровень плодородия 
почв: почвы березовых кустарничково�зелено�
мошных ЭБГА богаче элементами питания, чем 
кустарничково�зеленомошных (рис. 5), но со�
поставимы с почвами разнотравных ЭБГА с бо�
лее высоким содержанием элементов питания в 
опаде по сравнению с опадом кустарничков и 
зеленых мхов. 

 

 
 

 
 
Рис. 5. Содержание азота и доступных соединений 
кальция в органогенных горизонтах почв березовых 
лесов (Мурманская обл.): ЭБГА: 1 – березовый зеле�
номошно�кустарничковый, 2 – зеленомошно�кустар�
ничковый [Орлова, 2013] 

 
Следовательно, динамические характери�

стики плодородия почв являются информатив�
ными показателями взаимосвязей «раститель�
ность – почва». Элементарной единицей лес�
ного биогеоценотического покрова, на уровне 
которой эти взаимосвязи уже реализуются, яв�
ляется элементарный биогеоареал (ЭБГА). Ор�
ганогенные и минеральные горизонты древес�
ных (еловых, сосновых и березовых) ЭБГА бо�
гаче доступными для биоты соединениями 
элементов питания по сравнению с межкроно�
выми (кустарничково�зеленомошными, лишай�
никово�кустарничковыми и др.). Лишь высоко�
травные ЭБГА сопоставимы по показателям 
плодородия почв с еловыми и березовыми. 
Это связано с качеством опада (элементами 
питания и вторичными метаболитами). Про�
должительность существования ЭБГА древес�
ных и межкроновых пространств определяет 
тесноту связей между отдельными компонен�
тами лесных биогеоценозов.  

Полученные результаты позволяют заклю�
чить, что при оценке плодородия почв и биогео�

химических циклов элементов в различных ти�
пах лесных биогеоценозов необходимо учиты�
вать вклад ЭБГА. Широко распространенные в 
российской и международной практике подхо�
ды к оценке этих экосистемных функций на ос�
нове характеристики лишь части межкроновых 
пространств приводят к ошибкам. Так, наши 
расчеты показали, что запасы азота в органо�
генных горизонтах почв еловых лесов горных 
территорий в еловых ЭБГА в 2–6 раз выше, чем 
в кустарничково�зеленомошных, углерода – в 
4–5 раз выше в еловых по сравнению с кустар�
ничково�зеленомошными ЭБГА. Запасы углеро�
да и азота в органогенных горизонтах сосновых 
ЭБГА по сравнению с кустарничково�зелено�
мошными выше в 2–3 раза. Такие же законо�
мерности характерны для запасов доступных 
для растений элементов питания (кальция, маг�
ния, калия, марганца и др.): в среднем запасы 
доступных для растений элементов питания в 
органогенных горизонтах почв еловых лесов в 
подкроновых ЭБГА в 3–6 раз выше, чем в меж�
кроновых. Запасы углерода, азота и доступных 
для растений элементов питания в органоген�
ных горизонтах почв еловых лесов равнинных 
территорий в 1,5–3 раза выше в еловых ЭБГА по 
сравнению с кустарничково�зеленомошными. 

Таким образом, в иерархии пространствен�
ных уровней лесного биогеоценотического по�
крова ЭБГА является базовой единицей, при 
этом иерархический ряд, по нашим представ�
лениям, может выглядеть следующим обра�
зом: ЭБГА, парцелла, биогеоценоз, бассейн 
малой реки и так далее.  

Работа выполнена при финансовой поддержке 
ГК 14.515.11.0014 «Разработка научно�техни�
ческих основ оценки биоразнообразия лесов и 
принципов системы построения его монито�
ринга», Гранта Президента РФ для молодых 
ученых МК�7008.2013.4, РФФИ № 12�04�
33193�мол_а_вед, РФФИ 13�04�01644А, Про�
граммы Президиума РАН «Биологическое раз�
нообразие». 
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