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Обсуждается устойчивость древостоев Quercus robur L. и Fraxinus excelsior L. в северо-восточной краевой 
части ареала на примере островного массива среднерусско-приволжских липово-дубовых с ясенем 
лесов Предволжья Республики Татарстан. Проанализирована динамика таксационных характеристик 
древостоев за шесть дат проведения государственного учета лесного фонда (1926, 1947, 1958, 1980, 
2011, 2020 гг.). Показано, что в течение столетия виды изменяли свои фитоценотические стратегии. 
С помощью обобщенной линейной модели определены факторы, значимо связанные с этими изме-
нениями. Общее для всех видов, произрастающих в краевой части ареалов, снижение устойчивости 
к неблагоприятным проявлениям климата в малолесном регионе усугубляется эффектами лесной 
фрагментации. В условиях островной изоляции лесных массивов Quercus robur теряет способность 
конкурировать и проявлять стратегию устойчивого эдификатора первого яруса при нарушении 
среды обитания из-за эксплуатации. Это обеспечивает второстепенным видам, в том числе Fraxinus 
excelsior, возможность перехода из ассектаторов в эдификаторы древостоя. Fraxinus excelsior проявляет 
избирательность к условиям рельефа и положению относительно границ лесного массива, что позво-
ляет ему компенсировать лимитирующее влияние неблагоприятных проявлений климата. Но такую 
возможность могут предоставить только относительно крупные массивы леса, занимающие плоские 
водораздельные пространства, которых в условиях сильно освоенного, давно ставшего малолесным 
Предволжья практически нет.
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Предволжье – орографически обусловленный 
естественноисторический природный регион, 
расположенный на северо-востоке Приволжской 
возвышенности в пределах бывшей Казанской 
губернии [1, 2], в настоящее время большей ча-
стью входит в границы Республики Татарстан 
(РТ). Лесные ресурсы региона представлены 
широколиственными и производными от них 
лесами, которые в соответствии с системой бота-
нико-географического районирования [3] относят 
к группе формаций липово-дубовых и дубовых 
лесов (Quercus robur L.), представленных в двух 
географических вариантах – северные и южные 
среднерусско-приволжские леса. Для обоих ва-
риантов характерно участие в древостое ясеня 
обыкновенного (Fraxinus excelsior L.).

Дуб черешчатый (Q. robur) и ясень обыкно-
венный (F. excelsior) – важные в хозяйственном 
отношении виды, их твердая и прочная древеси-
на в настоящее время востребована в мебельной 
промышленности и строительстве [4]. В прошлом 
древесина этих видов использовалась значитель-
но шире, одним из основных потребителей было 
кораблестроение [5]. Ареалы видов относятся 
к европейскому типу и совпадают в большинстве 
регионов, за исключением их северо-восточных 
частей: дуб черешчатый (Q. robur) достигает Урала 
[6, 7], а ясень обыкновенный (F. excelsior) рас-
пространяется только до Волги, не пересекая ее 
[8, 9], в Предволжье проходит северо-восточная 
граница ареала.

В естественных сообществах региона ясень 
обыкновенный (F. excelsior) в настоящее время 
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встречается единично и редко, поэтому с 2006 г. 
включен в Приложение к Красной книге Респу-
блики Татарстан [10, 11] как уязвимый вид, нуж-
дающийся в постоянном контроле и наблюдении. 
Согласно распространенному мнению, оба изуча-
емых вида сильно пострадали от климатических 
аномалий второй половины XX века в Поволжье, 
в особенности от морозной зимы 1978–1979 гг. [12, 
13], а длительная эксплуатация лесных ресурсов 
и разнообразные эксперименты по лесоразве-
дению сильно подорвали их генофонд [14, 15]. 
Проблемы деградации насаждений с участием 
изучаемых видов характерны для всей территории 
их ареалов [16–21].

Предволжье Республики Татарстан относит-
ся к сильно освоенным регионам с лесистостью 
менее 12 %. Данные первых планомерных лесных 
учетов, выполненных после учреждения Татарской 
АССР в 1920 г., показывают, что лесистость реги-
она уже в начале XX века была такой же низкой 
[22]. Основные потери лесных площадей при-
шлись на XIX в., когда облесенность сократилась 
почти в три раза [23] в связи с расчисткой земель 
под пашни и из-за заготовки древесины. Таким 
образом, более 100 лет леса в регионе являются 
островными. Средний размер отдельного лесного 
массива не превышает 500–1000 га. В регионе есть 
только два относительно крупных лесных участка: 
в Кайбицком лесничестве Республики Татарстан 
размером 11 000 га и в Тетюшском лесничестве 
Республики Татарстан – 17 000 га.

Фрагментация лесов является признанным 
фактором снижения биоразнообразия [24, 25], 
который приводит к вымиранию лесных видов 
при достижении порогового уровня совокупной 
площади их местообитаний [26, 27]. В таких ус-
ловиях ключевым свойством эксплуатируемых 
лесных экосистем является способность поддер-
живать устойчивость характерных для них видов, 
и сохранение этого свойства должно быть встроено 
в системы управления [28].

Понимание механизмов устойчивости древо-
стоев лесообразующих видов наилучшим образом 
обеспечивается анализом многолетних наблюде-
ний, к которым можно отнести и данные госу-
дарственной инвентаризации лесного фонда [29]. 
По требованиям лесного законодательства лесо-
устроительные работы с определением типового 
набора таксационных показателей планомерно 
выполнялись в течение всего советского периода 
и продолжаются в настоящее время с частотой 

примерно раз в 10 лет. При сохранении материалов 
в фондах региональных архивов можно подобрать 
последовательные ряды учетных данных за не-
сколько дат лесоустройства.

Целью нашей работы стала оценка устойчиво-
сти древостоев ясеня обыкновенного (F. еxcelsior) 
и дуба черешчатого (Q. robur) в островном массиве 
среднерусско-приволжских липово-дубовых с ясе-
нем лесов Предволжья в условиях интенсивной 
эксплуатации. Для проведения оценки использо-
вана созданная база таксационных данных за сто-
летний период. В выполненном исследовании при-
нята концепция устойчивости, как возникающего 
явления, выражающегося в способности видов 
восстанавливать свое присутствие и численность 
после нарушений под действием стрессоров, дей-
ствующих в определенных пространственно-вре-
менных масштабах [30].

Оценка устойчивости проводится сравнением 
наблюдаемых системных переменных с их эталон-
ным значением и связана с выявлением предик-
торов устойчивости, подходящих для управления. 
В качестве эталона состояния древостоев рассма-
триваются их зонально обусловленный состав 
и основные, характерные для зональных условий, 
фитоценотические стратегии лесообразующих 
видов [6, 8].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В качестве модельного участка выбраны 

16 кварталов Кайбицкого лесничества Респуб
лики Татарстан суммарной площадью 2000 га 
(рис. 1). Модельные кварталы являются частью 
островного лесного массива, общая площадь ко-
торого составляет 11 000 га. Выбор кварталов обу-
словлен совместным произрастанием в них ясеня 
обыкновенного (F. еxcelsior) и дуба черешчатого 
(Q. robur), как в естественных сообществах, так 
и в виде культур.

Лесной массив занимает возвышенное (высо-
та над ур. м. до 220 м) пространство водораздела 
нескольких малых рек бассейна р. Свияги и его 
коренные склоны их долин различной экспозиции. 
Почвенный покров сформирован глинистыми 
темно-серыми лесными почвами с содержанием 
гумуса 4–6% [31]. По данным метеостанции Боль-
шие Кайбицы, суммарная солнечная радиация 
за год близка к 5700 МДж/м2. Средняя годовая 
температура воздуха составляет 3.9 °C, средняя 
температура января составляет –10.7 °C, средняя 
температура июля – +19.2 °C. Количество осадков 
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в среднем 484.5 мм в год, при этом 69% годового 
количества осадков выпадает в теплый период, 
который длится с апреля по октябрь, и 31% – 
в холодный. Преобладают южные, юго-западные 
и западные ветры (повторяемость 57%), причем 
модельные кварталы, расположенные в восточной 
части лесного массива, преимущественно защи-
щены от их влияния.

Выборочные геоботанические обследования, 
выполненные в 2019 и 2022 гг. по стандартной 
методике [32], показали преобладание в лесном 
массиве кленово-липово-дубовых лесов (Acer 
platanoides L., Tilia cordata Mill., Quercus robur) 
со средней формулой древостоя 5Д4Лп1Кл и, ме-
стами, липняков с дубом и ясенем (6Лп2Д1Кл1Я) 
снытевого и волосистоосоково-снытевого типа. 
В последних, при разреженном верхнем ярусе, 
ясень обыкновенный (F. еxcelsior) образует густой 

второй ярус (8Я1Кл1Лп). Редкие ясенники с ду-
бом снытевые (8Я2Д; 6Я2Д1Лп1Кл) в основном 
искусственного происхождения.

В ходе обследований кварталов лесного массива 
впервые был обнаружен новый для республики 
вид – лунник оживающий (Lunaria rediviva L.), 
формирующий в некоторых выделах многочислен-
ные ценопопуляции, абсолютно доминирующие 
в травяном ярусе. Подобные плотные заросли, 
согласно исследованиям теневых дубрав Козель-
ских засек [33], обычно формируются на участках 
зрелого, с распадающимся древостоем дубового 
леса, при прекращении уборки валежа и сбора 
хвороста.

В Предволжье Республики Татарстан массовое 
произрастание вида отмечено на участках сред-
невозрастных, слабо захламленных липово-ду-
бово-вязовых лесов (Ulmus laevis Pall.). Являясь 

Рис. 1. Географическое положение исследуемых объектов:
а – расположение изучаемого лесного массива в границах Предволжья РТ; b – расположение модельных кварталов в лес-
ном массиве Кайбицкого лесничества РТ.
Fig. 1. Geographical location of the studied objects:
a – location of the studied forest in the west of the Republic of Tatarstan; b – location of model compartments in the Kaibitsky forestу 
of Tatarstan.
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реликтом третичной теплолюбивой флоры, лунник 
оживающий предпочитает хорошо увлажненные, 
богатые элементами минерального питания почвы 
[34]. Изучаемый лесной массив – одно из самых 
восточных местообитаний лунника и крайний се-
веро-восточный анклав массового произрастания 
ясеня обыкновенного (F. еxcelsior).

В фондах Государственного архива Республики 
Татарстан найдены полные комплекты материалов 
лесоустройства Кайбицкого лесничества в 1926, 
1947, 1958, 1980 гг.; материалы лесоустройства 
2011 и 2020 гг. получены в Министерстве лесно-
го хозяйства. По учету, выполненному в 2002 г., 
в фондах архива удалось найти только лесоустро-
ительный план, без сопутствующих таксационных 
описаний. По материалам шести основных дат 
проведения таксационных учетов сформирована 
сводная база данных, содержащая следующие по-
казатели: площадь, формула древостоя верхнего 
яруса леса, средний возраст каждого древесного 
вида, запас древесины в каждом выделе модельных 
кварталов. На протяжении всего столетнего пери-
ода характер разметки, геодезическая привязка 
и площадь модельных кварталов не изменялись, 
но общее количество выделов в кварталах по датам 
учета возрастает, что свидетельствует об усиле-
нии фрагментации насаждений. Для обобщения 
и сравнительного анализа данных выполнялся 
расчет средневзвешенных (на площадь квартала) 
значений таксационных показателей.

Поквартальные выборки данных о площади 
лесных выделов, где произрастают исследуемые 
виды, и среднем возрасте деревьев, формирующих 
древостой, использованы для построения моде-
лей оценки значимости факторов, оказывающих 
влияние на устойчивость древостоев. При этом 
устойчивость рассматривалась как способность 
сохранять суммарную площадь произрастания 
и увеличивать средний возраст древостоев пропор-
ционально времени, которое прошло между датами 
учета. Предварительно, с учетом нормативной 
частоты проведения лесоустройства, значения 
среднего возраста древостоев были сгруппиро-
ваны в классы (1–10 лет, 11–20 лет и т. д.). При 
отсутствии реальных таксационных данных, для 
некоторых дат (1936, 1969, 1990 и 2001 гг.) мето-
дом кусочно-линейной интерполяции [35] были 
смоделированы величины возраста древостоев 
и доли площади выделов, древостой на которых 
перешел в следующий возрастной класс.

Для оценки значимости совокупного действия 
факторов, определяющих успех перехода древо-
стоев каждого квартала в последующие возраст-
ные классы (зависимая переменная), применена 
квазибиномиальная регрессионная модель [36, 
37]. Выбор данной модели обусловлен значениями 
зависимой переменной, изменяющимися в ин-
тервале от 0 до 1. В качестве предикторов, опре-
деляющих варьирование переменной (факторов, 
влияющих на устойчивость древостоев видов), 
рассматриваются время, положение в пространстве 
и текущее возрастное состояние.

Так, снижение доли площади древостоев, пере-
ходящих в следующий возрастной класс, зависимое 
от времени (маркером является дата проведения 
инвентаризации), может интерпретироваться как 
ответная реакция на неблагоприятные климатиче-
ские события, наступившие между датами учета. 
Значимая связь с показателем возрастного состо-
яния (классом возраста) может быть объяснена 
достижением нормативного возраста назначения 
древостоя в рубку или индивидуальной реакцией 
деревьев определенного вида и стадии онтогенеза 
на неблагоприятные климатические условия. Зна-
чимость расположения в пространстве (условным 
маркером является номер квартала) можно увязать 
со свойствами местообитаний, различных по поло-
жению в рельефе и относительно границ лесного 
массива, с характерным режимом освещенности 
и защищенности от ветра, степенью дрениро-
ванности, назначением участка леса, свойствами 
внутренней мозаики выделов и т. п.

Статистическая обработка данных и моделиро-
вание проводились с использованием статистиче-
ского программного обеспечения R (версия 4.4.0; 
R Core Team 2024). Для подгонки регрессионных 
моделей использовалась функция glm (generalized 
linear models).

При обсуждении результатов моделирования 
было принято во внимание, что в течение всего 
столетнего периода модельные кварталы выполня-
ли и продолжают выполнять функцию лесов экс-
плуатационного значения. Приказом Гослесхоза 
СССР для Поволжского экономического округа 
[38] и приказом Рослесхоза для Кайбицкого района 
Республики Татарстан [39] возраст назначения 
рубок главного пользования в эксплуатационных 
лесах, образованных семенным дубом и ясенем, 
установлен на уровне 101–120 лет. Поэтому пря-
мое лесопользование рассматривалось в качестве 
причины снижения возраста и площади древостоев 
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изучаемых видов в последовательном ряду уче-
тов только для 11-го класса возраста и старше 
(101–110 лет и более).

Снижение возраста и площади древостоев 
в младших классах связывалось с проведением 
рубок ухода и санитарных рубок в поврежденных 
и усыхающих насаждениях. Основные причины 
повреждений – температурные аномалии и засу-
хи, а также сопровождающие их вспышки чис-
ленности насекомых-фитофагов и эпифитотии. 
Ветровальные явления и пожары не типичны для 
региона и исключены из рассмотрения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Несмотря на то, что лесной покров Предволжья 

к началу XX века был сильно нарушен, а изучаемый 
лесной массив уже оформился в современных гра-
ницах, состав его древостоя в первой четверти века 
наиболее полно соответствовал составу среднерус-
ско-приволжских липово-дубовых с ясенем лесов 
[3], что показано на примере одного из модельных 
кварталов на рис. 2а. В это время на единице пло-

щади квартала был накоплен максимальный для 
всего рассматриваемого периода запас древесины 
(рис. 2b), сформированный зрелым древостоем 
(рис. 2с) преимущественно естественного про-
исхождения.

Дуб черешчатый (Quercus robur) в среднем до-
стигал возраста 150–200 лет, ясень обыкновенный 
(Fraxinus excelsior) – 100–120 лет. Последующие 
даты учетов демонстрируют результаты интен-
сивной эксплуатации леса и усилий по его вос-
становлению. К началу 1960-х гг. общий запас 
древесины в насаждениях резко снизился (в 3,5 
раза), а к началу 1980-х гг. – почти в 4.5 раза. В по-
следующие годы запас начал расти и в настоящее 
время составляет около 50 % от значения, харак-
терного для 1926 г. (рис. 2b).

Потери зрелого леса сопровождались посте-
пенным снижением участия в древостое дуба че-
решчатого, причем после 1980 г. это происходило 
в пользу ясеня обыкновенного, участие которого 
заметно увеличилось, как за счет естественного 
возобновления, так и за счет создания культур. 

Рис. 2. Динамика таксационных показателей древостоев основных видов в пределах модельного квартала № 47 Русаков-
ского участка Кайбицкого лесничества РТ:
а – усредненная формула состава древесного яруса; b – средний запас древесины, м3/га; c – средний возраст основных 
видов, лет.
По горизонтали – даты проведения учетов, годы; по вертикали – значения таксационных показателей древостоя; 1 – Quercus 
robur, 2 – Tilia cordata, 3 – Fraxinus еxcelsior, 4 – Ulmus laevis, Acer platanoides, 5 – Salix sp., 6 – Populus tremula, 7 – Pinus sylvestris, 
8 – Betula pendula.
Fig. 2. Dynamics of the forest stand taxation indicators of the major species within the limits of the model compartment 47 of Rusa-
kovsky section of the Kaibitsky forestry of Tatarstan:
a – average tree layer composition; b – average timber stock, m3/ha; c – average age of the major species, years.
X-axis – inventory dates, years; y-axis – values of forest stand taxation indicators; 1 – Quercus robur, 2 – Tilia cordata, 3 – Fraxinus 
еxcelsior, 4 – Ulmus laevis, Acer platanoides, 5 – Salix sp., 6 – Populus tremula, 7 – Pinus sylvestris, 8 – Betula pendula.
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В настоящее время общий запас древесины в дре-
востоях формируют преимущественно средне-
возрастные (54–68 лет) деревья основных видов, 
а расхождение средних значений возраста по видам 
минимальное за весь период (рис. 2с).

Особенности динамики таксационных харак-
теристик древостоя квартала № 47 в целом спра-
ведливы и для большинства других модельных 
кварталов, особенно в отношении дуба череш-
чатого, который входит в состав древостоя всех 
модельных кварталов (рис. 3b). До 1980 г. этот вид 
имел широкий возрастной спектр: от молодых 
до спелых и перестойных 200–250-летних особей 
(рис. 4b). После 1980 г. общая площадь насаждений 
с участием дуба сильно сокращается, а в учетах 
остаются только древостои с 3 по 11 класс возраста 
(не старше 110 лет).

Fraxinus excelsior на протяжении всего периода 
в нескольких кварталах отсутствует, либо пред-
ставлен незначительно (рис. 3а). Наиболее широ-
кий возрастной спектр этого вида и равномерное 
распределение возрастных классов по площадям 
показывает учет 1947 г. (рис. 4а). Для 1958 г. харак-
терно максимальное доминирование молодняков, 
которые обеспечивают значительный прирост 
площади леса с участием ясеня. В учетах 2011 г. 
и 2020 г. общая площадь ясеневых древостоев со-

храняется, но их возраст ограничен 2–9 классами 
(не старше 90 лет).

Анализ динамики площади выделов, в которых 
древостой успешно переходит в последующие 
возрастные классы, сохраняя площадь, позво-
ляет судить об устойчивости вида в насаждении. 
Увеличение возраста ясеня обыкновенного стано-
вится стабильно эффективным, начиная с 1980 г. 
(рис. 5а). Доля площади выделов, с успешно по-
вышающим возраст дубом черешчатым, в первой 
половине столетия выше, чем у ясеня, за исклю-
чением периода 1947–1958 гг., когда происходит 
спад эффективности перехода в следующий воз-
растной класс из-за интенсивного проведения 
рубок главного пользования, хотя в более поздние 
даты начинает проявляться слабый положитель-
ный тренд (рис. 5b).

Наибольший успех перехода из одного воз-
растного класса в другой показывают молодняки 
и средневозрастные ясеневые древостои, в осо-
бенности с 3-го по 6-й класс (21–60 лет) (рис. 6а). 
Начиная с 7-го класса, доля успешных перехо-
дов резко снижается. Дубовые древостои сравни-
тельно успешны с 1-го по 9-й возрастной класс 
(до 90 лет), но затем эффективность переходов 
падает (рис. 6b). Очевидно, что это связано с до-
стижением разрешенного возраста рубки главно-
го пользования. Но вместе с тем возраст, когда  

Рис. 3. Динамика суммарной площади выделов с древостоями Fraxinus excelsior (a) и Quercus robur (b) в разных модельных 
кварталах.
По горизонтали – даты проведения учета, годы; по вертикали – суммарная площадь лесных выделов с участием вида, га.
Fig. 3. Dynamics of the total area of forest allotments with Fraxinus excelsior (a) and Quercus robur (b) stands in different model com-
partments.
X-axis – inventory dates, years; y-axis – the total area of forest allotments with presence of the species, ha.

а b
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начинается падение эффективности переходов, 
опережает норматив вырубки семенного ясеня 
на 30 лет, дуба на 10 лет. Если учесть, что на про-
тяжении рассматриваемого периода общее коли-
чество возрастных классов ясеневых древостоев 

составляет 13, а дубовых – 25, то можно исключить 
фактор низкой естественной выживаемости мест-
ных древостоев приспевающего возраста. Скорее 
имеет место систематическое отклонение от нор-
мативного возраста назначения рубок главного  

Рис. 4. Динамика суммарной площади выделов с древостоями Fraxinus excelsior (a) и Quercus robur (b) определенного воз-
растного класса.
По горизонтали – даты проведения учета, годы; по вертикали – распределение суммарной площади древостоев по возраст-
ным классам, га; легенда – возрастные классы.
Fig. 4. Dynamics of the total area of forest allotments with Fraxinus excelsior (a) and Quercus robur (b) stands of specific age classes.
X-axis – inventory dates, years; y-axis – distribution of the total area of forest stands by age classes, ha; legend – age classes.
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Рис. 5. Динамика площади выделов, в которых древостои Fraxinus excelsior (a) и Quercus robur (b) успешно переходят из од-
ного возрастного класса в следующий.
По горизонтали – периоды между датами проведения учетов (включая интерполированные), годы; по  вертикали – доля 
площади выделов, в которых древостой успешно перешел из одного возрастного класса в следующий.
Fig. 5. Dynamics of the forest allotments area in which Fraxinus excelsior (a) and Quercus robur (b) stands successfully pass from one 
age class to the successive one.
X-axis – periods between inventory dates (including interpolated), years; y-axis – the share of allotments area in which the forest stand 
has successfully passed from one age class to the successive one.
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пользования, что в условиях малолесного региона 
вполне ожидаемо.

Применение квазибиномиальной регрессион-
ной модели для оценки влияния факторов (время, 
положение в пространстве и текущее возрастное 
состояние) на успех перехода ясеневых и дубовых 
древостоев в последующие возрастные классы 
показало, что все предикторы значимы. При по-
строении модели на основе выборок, которые 
не учитывают разрешенные к рубке старшие воз-
растные классы, предиктор «текущее возрастное 
состояние» теряет значимость, но отклик на две 
другие переменные остается значимым.

Значимость фактора, связанного с датой про-
ведения учета, легко объясняется общей чувстви-
тельностью видов, произрастающих в краевой 
части ареала, к динамике климатических условий 
во времени. На северо-востоке ареала лимити-
рующими факторами являются дефицит тепла 
(особенно в зимний период) и недостаток влаги, 
что отмечается для ясенников и дубрав Республики 
Татарстан [12, 15]. При этом потеря значимости 
предиктора «текущее возрастное состояние» в слу-
чае, когда не учитываются разрешенные к вырубке 
старшие классы, позволяет отбросить предполо-
жение об особой уязвимости молодых и средне-
возрастных особей видов в краевой части ареала.

Значимость предиктора «положение в про-
странстве» у ясеня обыкновенного можно свя-
зать с его избирательностью к условиям экотопа. 
Картографический анализ приуроченности вида 
к определенным местоположениям во все даты 
проведения учетов показывает, что ясень стремит-
ся расти и способен эффективно возобновляться 
на хорошо дренированных поверхностях водораз-
делов, приводораздельных пространствах и поло-
гих склонах, в наиболее защищенных от действия 
ветра кварталах (рис. 7). Культуры, заложенные 
в других экотопологических условиях, как прави-
ло, плохо выживают и не достигают успеха.

Quercus robur на протяжении столетия присут-
ствует во всех модельных кварталах, а в начальную 
дату рассматриваемого периода (1926 г.) абсо-
лютно в них доминирует. Следовательно, значи-
мость предиктора «положение в пространстве» 
не может быть объяснена его избирательностью 
в отношении местообитаний. По-видимому, это 
следствие комплекса реализованных в кварталах 
хозяйственных мероприятий.

Общеизвестна практика сохранения древостоев 
старшего возраста в выделах «фасадных» лесных 
кулис по опушкам массива, в составе насаждений 
припасечных зон, на склонах овражно-балоч-
ной сети. В совокупности с мозаикой участков, 
где реализуются рубки главного пользования, 
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Рис. 6. Эффективность перехода древостоев Fraxinus excelsior (a) и Quercus robur (b) по последовательным возрастным клас-
сам.
По горизонтали – возрастные классы, лет; по вертикали – доля площади выделов, в которых древостой успешно перешел 
из одного возрастного класса в следующий.
Fig. 6. Efficiency of the transition of Fraxinus excelsior (a) and Quercus robur (b) forest stands to the successive age classes.
X-axis – age classes, years; y-axis – the share of forest allotments area in which the forest stand has successfully passed from one age 
class to the successive one.
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санитарные мероприятия и планы по искусствен-
ному лесовосстановлению, в кварталах форми-
руется сложная антропогенная дифференциа-
ция местообитаний и происходит непрерывная 
ротация условий произрастания. Фрагментация 
в кварталах интенсивно растет в первой половине 
проанализированного периода с заметным увели-
чением дисперсии количества выделов (рис. 8). 
С начала 2000-х гг. рост фрагментации замедляется 
(но не прекращается), а дисперсия значений сни-
жается, что свидетельствует об одинаково высоком 
уровне раздробленности кварталов.

Устойчивость вида связана с его фитоцено-
типом, т. е. способностью реализовывать опре-
деленную жизненную стратегию [40], которая 
может варьировать в зависимости от типа биотопа, 
части ареала, условий эксплуатации и т. п. Обоб-
щая полученные результаты, можно отметить, 
что ясень обыкновенный в течение столетнего 
периода меняет стратегию: характерный для ва-
рианта зональных лесов фитоценотип устойчи-
вого ассектатора древостоя сменяется стратегией 
регрессивного эдификатора, которая возможна 
при произрастании вида на карбонатных почвах 
[8]. Такой переход происходит уже в 1950-е гг., 
но более заметно проявляется с 1980 г. по насто-
ящее время.

Обладая эффективными механизмами рассе-
ления и естественного возобновления, вид ста-
новится сильным конкурентом, когда подрост 
главных лесообразователей отсутствует или не-

продуктивен [9]. Благоприятным фактором для 
ясеня является снижение конкуренции при на-
рушениях насаждений, в той или иной степени 
обусловленных ведением лесного хозяйства [41], 
вид проявляет себя в качестве промежуточного 
звена демутационных сукцессий. Вместе с тем 
в местных условиях Fraxinus excelsior избирателен 
по отношению к условиям местообитания и реа-
лизует стратегию эдификатора только в наиболее 
благоприятных экотопах. По-видимому, рассма-
триваемый лесной массив, будучи относительно 
крупным в сравнении с прочими лесами региона, 
обеспечивает наличие подходящих для расселения 
местообитаний.

Несмотря на то, что дуб черешчатый в местных 
биотопах способен в полной мере проявлять свою 
основную стратегию устойчивого эдификатора 
первого яруса [6], он реализует ее только в начале 
рассматриваемого периода. Уже в 1940-е гг. рубки 
и искусственное лесовосстановление переводят 
верхний ярус насаждений под контроль челове-
ка, что становится серьезным препятствием для 
реализации эдификаторной стратегии этого вида. 
Регулярная вырубка деревьев, едва достигших 
спелости, растущая фрагментация местообита-
ний не обеспечивают стабильного притока семян 
и не дают возможности сохранять естественное 
соотношение видов в верхнем ярусе. Поэтому 
даже в полностью благоприятных условиях Quercus 
robur переходит в категорию ассектаторов – страте-
гию, характерную в условиях крайней периферии 

Местоположение в рельефе:

Ясень в составе насаждений:

водоразделы

естественного происхождения
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Рис. 7. Распределение Fraxinus excelsior по кварталам лесного массива (данные учета 2011 г.) и элементам ландшафта.
Fig. 7. Distribution of Fraxinus excelsior by forest compartments (2011 inventory data) and landscape elements.
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ареала. Согласно существующему мнению [42], 
в настоящее время единственным гарантиро-
ванным способом формирования полноценного 
дубового насаждения является создание культур 
с применением к ним интенсивного ухода на про-
тяжении не менее 15 лет после посадки. Направ-
ленное развитие сукцессий, обеспечивающих 
восстановление и устойчивое самостоятельное 
воспроизводство дубрав, в условиях современного 
уровня фрагментации местообитаний не представ-
ляется возможным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Предволжье на протяжении трех веков явля-

ется регионом, важным в отношении снабжения 
экономики страны ценными лесными ресурсами. 
В течение последнего столетия уже не происходит 
общего снижения лесистости, но состав, возраст 
и продуктивность древостоев заметно отличаются 
от тех, что были в начале XX века.

Анализ таксационных характеристик древостоев 
островного массива среднерусско-приволжских 
липово-дубовых с ясенем лесов модельной терри-
тории площадью 2000 га в Кайбицком лесничестве 
Республики Татарстан за 100 лет позволил выявить 
основные закономерности динамики структуры 
насаждений и характер изменения фитоцено-
типов основных видов. В начале рассматривае-

мого периода виды реализуют свои устойчивые 
фитоценотические стратегии: дуб черешчатый 
(Quercus robur) – эдификатора первого яруса, ясень 
обыкновенный (Fraxinus excelsior) – ассектатора. 
Со временем происходит изменение стратегии 
дуба, что влечет за собой изменение стратегий вто-
ростепенных видов. Ясень получает способность 
проявить свойства эдификатора, но в условиях 
периферии ареала реализует их только в опреде-
ленных экотопах.

Для видов, произрастающих в краевой части 
ареала, чувствительность к проявлениям климата – 
наиболее общая причина снижения устойчивости, 
но в условиях Предволжья далеко не единственная 
из значимых. Статистическая оценка факторов, 
определяющих успех перехода древостоев в после-
дующие возрастные классы, показала значимость 
фактора местоположения древостоя в простран-
стве. По-видимому, ясень обыкновенный в мест-
ных биотопах, оптимальных по показателям поч-
венного плодородия, компенсирует лимитирующее 
влияние климата избирательностью к условиям ре-
льефа и положению относительно границ лесного 
массива. Такую возможность могут предоставить 
только относительно крупные по площади леса, 
произрастающие в условиях водораздельных про-
странств и пологих склонов «теплой» экспозиции. 
Но кроме двух островных массивов Кайбицкого 
и Тетюшского лесничеств в границах Предволжья 

Рис. 8. Динамика количества выделов в модельных кварталах по датам учета.
По горизонтали – даты проведения учетов, годы; по вертикали – количество выделов в кварталах, шт.
Fig. 8. Dynamics of the number of allotments in model compartments by the dates of inventory.
X-axis – inventory dates, years; y-axis – the number of allotments in compartments, pcs.
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Республики Татарстан таких лесов нет, они вы-
рублены более 150 лет назад. Поэтому даже при 
способности проявлять прогрессивную стратегию 
вид не может найти в регионе новых подходящих 
мест обитания. Кроме того, обширные безлесные 
пространства сельскохозяйственных угодий явля-
ются препятствием для анемохорного расселения 
вида, поскольку максимальная дальность разлета 
семян ясеня не превышает 180–200 м [43].

Для дуба черешчатого значимость фактора ме-
стоположения древостоя в пространстве объясня-
ется антропогенными причинами. Непрерывная 
эксплуатация лесного массива на протяжении 
столетия приводит к значительной внутренней 
фрагментации и переводит насаждения под пол-
ный контроль человека. Это приводит к потере 
способности вида конкурировать и проявлять 
устойчивую стратегию эдификатора первого яруса. 
Изоляция в условиях островного леса и в границах 
местообитаний отдельных выделов, не позволяет 
обеспечить существование полночленных ценопо-
пуляций, что повышает зависимость от притока се-
мян из внешних источников. Согласно основному 
положению теории вымираний [44], если скорость 
притока семян ниже, чем смертность в локальной 
популяции, то вид обречен. Для дуба черешчатого 

единственным внешним источником сохранения 
и пополнения ценопопуляций в настоящее время 
является искусственное лесовозобновление (вы-
ращивание культур).

Таким образом, размер и положение в релье-
фе изолированного лесного массива, степень 
его внутренней антропогенной фрагментации 
влияют на устойчивость древостоев зональных 
лесообразователей и способность противосто-
ять лимитирующему действию неблагоприятных 
климатических факторов в краевой части ареала. 
При планировании мероприятий по управлению 
лесами это необходимо учитывать.

Для островных эксплуатационных лесов ма-
лолесных регионов целесообразно пересмотреть 
возрастные нормы назначения рубок главного 
пользования в сторону увеличения, в особенности 
в отношении дуба черешчатого. Для обеспече-
ния устойчивого воспроизводства ясеня обык-
новенного как уязвимого вида, нуждающегося 
в Республике Татарстан в постоянном контроле 
и наблюдении, рекомендуется обеспечить перевод 
наиболее предпочитаемых видом экотопов в ка-
тегорию особо защищаемых участков.
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The article discusses the resilience of Quercus robur L. and Fraxinus excelsior L. stands located in the northeast-
ern part of their geographic range. The as a model, a forest outlier of the Central Russian – Volga linden-oak 
forests with admixture of European ash growing in Tatarstan to the west of the Volga River is used. The total 
forest cover of the western Tatarstan is 12 %, although in the 18-th century it was almost three times as much 
as today. The forests surrounded by arable lands have functioned as forest outliers for almost two centuries. 
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The average size of most forest areas does not exceed 500–1000 ha. The model forest is one of two relatively 
large ones measuring 11,000 ha in size. The dynamics of the taxation characteristics of forest stands for six dates 
of the state forest inventory (1926, 1947, 1958, 1980, 2011 and 2020) was analyzed. The resilience of forest stands 
is considered as the ability to restore its presence and numbers after disturbances (clearcutting) and under stress 
factors (climatic and anthropogenic). The zonally determined forest composition and the main phytocenotic 
strategies of species are taken as standards. It is shown that at the beginning of the studied period, species were 
characterized by sustainable phytocenotic strategies: Quercus robur as an upper-storey primary foundation spe-
cies (edificator), Fraxinus excelsior as a forest stand secondary foundation species (assectator), but these strate-
gies have changed over time. By constructing generalized linear models (GLM), factors significantly associated 
with these changes are determined. The effects of forest fragmentation in a sparsely forested region aggravate the 
decrease in resistance to unfavorable climatic conditions, what is common to all species growing at the distribu-
tion range margins. In the forest outliers, Quercus robur loses its ability to compete and act as a stable edificator, 
when the internal integrity of habitats is disturbed due to the economic activities. This provides assectators, 
including Fraxinus excelsior, with ability to pass from assectators to edificators. Fraxinus excelsior exhibit selec-
tivity in relation to the relief and position relative to the forest boundaries, which allows it to offset the limiting 
effect of unfavorable climatic conditions. However, only relatively large forests occupying watershed spaces can 
provide such an opportunity, which are almost nonexistent in a heavily developed region. Therefore, even with 
the ability to show a progressive strategy, the species cannot find new suitable habitats.

Keywords: Fraxinus excelsior, Quercus robur, periphery of the species’ range, long-term data series, generalized 
linear model (GLM), phytocenotic strategies, forest fragmentation, Volga region
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