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Аннотация 
Исследование направлено на выявление 

предикторов накопления углерода в экосистемах 
класса Carpino-Fagetea sylvaticae в широколиственных 
лесах Республики Татарстан. Объектом исследования 
стали 10 пробных площадей, для которых выполнен 
комплекс геоботанических описаний, таксационных 
измерений и оценка биомассы по основным пулам 
сообщества (древостой, подлесок, мортмасса, 
травостой, опад, почва). Рассчитаны индексы 
функционального разнообразия (CWM, FDvar) 
для ключевых функциональных признаков: площади 
и массы листа, удельной листовой поверхности, 
плотности древесины и высоты растений. 
Для выявления значимых предикторов использованы 
методы анализа главных компонент, корреляционный 
анализ и линейная регрессия. Показано, что запасы 
углерода в исследуемых фитоценозах варьируют 
примерно от 190 до 335 т С/га, при среднем значении 
порядка 270–300 т С/га, при этом 76–86% углерода 
сосредоточено в древостое. Статистический анализ 
выявил, что наиболее значимым предиктором 
углеродной ёмкости является средневзвешенное 
значение удельной листовой поверхности (CWM_SLA), 
объясняющее свыше 80% вариации запасов углерода. 
На основе регрессионного моделирования определён 
суммарный запас углерода в широколиственных 
липовых лесах региона (около 35 Мт) и их ежегодный 
секвестрационный потенциал (порядка 210 тыс. 
т/год), что подтверждает эффективность 
использования функциональных признаков 
растительности для мониторинга углеродного 
баланса и планирования стратегий низкоуглеродного 
развития. 
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Abstract  
The study focuses on identifying predictors of carbon 

accumulation in ecosystems of the Carpino-Fagetea 
sylvaticae class in the broadleaf forests of the Republic 
of Tatarstan. The research object comprises 10 sample 
plots for which a set of phytosociological relevés, forest 
inventory measurements, and biomass assessments 
across the main community pools (tree stand, 
understory, deadwood, herb layer, litter, soil) was 
carried out. Indices of functional diversity (CWM, FDvar) 
were calculated for key functional traits, including leaf 
area and mass, specific leaf area, wood density, 
and plant height. To identify significant predictors, 
principal component analysis, correlation analysis, 
and linear regression were applied. The results show 
that carbon stocks in the studied phytocoenoses range 
from approximately 190 to 335 t C/ha, with a mean 
of about 270–300 t C/ha, and 76–86% of the carbon 
stored in the tree stand. Statistical analysis revealed 
that the most important predictor of carbon storage 
capacity is the community-weighted mean of specific 
leaf area (CWM_SLA), which explains more than 80% 
of the variation in carbon stocks. Based on regression 
modelling, the total carbon pool in the region’s 
broadleaf linden forests was estimated at about 35 Mt, 
and their annual carbon sequestration potential 
at around 210 thousand t/year, confirming 
the effectiveness of using plant functional traits for 
carbon balance monitoring and for planning low-carbon 
development strategies.  
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ВВЕДЕНИЕ 

Климатические изменения требуют совершенствования методов мониторинга углеродного 
баланса. Перспективным направлением является учет функционального разнообразия 
растительности, а интеграция этих данных с дистанционным зондированием и машинным 
обучением открывает новые возможности для моделирования и управления экосистемами. 

Способность к секвестрации варьируется в зависимости от состава сообществ и функциональных 
признаков растений (морфологических, физиологических, фенологических) [Dıáz, Cabido 2001; 
Lavorel, Garnier 2002; Joswig et al. 2021]. Функциональные признаки растений, такие как высота, 
плотность древесины, специфическая площадь листа (SLA), содержание азота и другие, оказывают 
значительное влияние на углеродный цикл в целом и способность связывать и накапливать углерод, 
в частности. Высота растений и плотность древесины определяют объем биомассы и скорость 
разложения органических остатков, влияя на углеродные запасы в почве. Например, более высокие 
растения аккумулируют больше углерода, а плотная древесина дольше сохраняет его в экосистеме 
[Chave et al. 2005; Poorter et al. 2010]. Корневые системы способствуют длительному накоплению 
углерода за счет улучшения структуры почвы и увеличения содержания органического вещества [Rasse 
et al. 2005; Freschet et al. 2021]. Листовые признаки, такие как SLA, связаны с эффективностью 
фотосинтеза и скоростью разложения органических веществ [Wright et al. 2004; Cornwell et al. 2008]. 

Концепции массового соотношения и нишевой комплементарности объясняют роль 
доминирующих видов и разнообразия стратегий использования ресурсов в углеродной емкости 
экосистем. Согласно концепции массового соотношения, экосистемные процессы зависят 
от признаков доминирующих видов, таких как высота и плотность древесины [Grime 1998]. 
Нишевое разнообразие позволяет видам с различными функциональными стратегиями более 
эффективно использовать доступные ресурсы, увеличивая общую биомассу и запасы углерода, 
однако эффективность этих механизмов варьируется в зависимости от условий среды [Tilman et al. 
1997; Mokany et al. 2008; Hong et al. 2022]. 

Роль биоразнообразия в углеродной емкости традиционно описывается концепциями 
массового соотношения (влияние признаков доминантов) и нишевой комплементарности 
(эффективность использования ресурсов разными стратегиями). Однако вклад этих механизмов 
может меняться в зависимости от условий среды. 

Для оценки разнообразия применяются индексы CWM (средневзвешенные значения) и FDvar 
(функциональная дивергенция). Использование многофункциональных индексов позволяет 
учитывать сложные взаимодействия признаков, что критично для прогнозирования адаптации 
экосистем к новому климату. Современные пространственные модели на основе ДЗЗ позволяют 
масштабировать эти оценки, учитывая региональную специфику [Garnier et al. 2004; Mason et al. 
2005]. 

Для более точной оценки секвестрационного потенциала экосистем применяются 
многофункциональные индексы, включающие несколько признаков одновременно [Villéger et al. 
2008; Reich et al. 2012; Mouillot et al. 2013; Pascual et al. 2023]. В последние годы исследователи 
активно используют пространственные модели, основанные на данных дистанционного 
зондирования и функциональных признаках растений, учитывающие региональные особенности 
и динамику углеродных запасов [Chapin 2003; Körner 2006; Forzieri et al. 2022].  

Наша гипотеза заключается в том, что запасы углерода лесов, сосредоточенные 
преимущественно в древостое, формируются в определенных экологических условиях. 
Индикатором этих условий выступает видовой состав травостоя, который может быть 
охарактеризован как отдельными функциональными признаками (ФП) видов, в него входящих, так 
и комплексными функциональными признаками сообщества в целом. Следовательно, определив 
взаимосвязь между ФП сообщества травостоя и общим запасом углерода на пробной площади 
в определенном типе экосистемы, по геоботаническим данным можно оценить депонирование 
углерода не проводя прямых измерений. 

В рамках данного исследования была поставлена цель: выявить зависимость между величиной 
запаса углерода и индексами функционального разнообразия для экосистем широколиственных 
лесов Республики Татарстан. На основе выявленной зависимости, рассчитать запас углерода для 
всех пробных площадей, геоботанические описания которых есть в базе данных ФЛОРА [Prokhorov 
et al. 2017]. Используя полученные данные, а также результаты дешифрирования космоснимков, 
построить пространственную модель запаса углерода для широколиственных лесов.  
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ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 

Для проведения исследования выбраны 10 площадей (рис. 1), схожих по составу растительности 
и экологическим условиям с мониторинговой площадкой лесного участка карбонового полигона 
«Карбон-Поволжье». Участки расположены в западной части Республики Татарстан 
и в геоморфологическом плане тяготеют к аллювиально-деллювиальным отложениям третьей 
террасы крупных рек.  

Рисунок 1. Карта расположения 
10 исследуемых площадей 

Figure 1. Map of the location of 
the 10 studied areas 

 
Площадки характеризуются аналогичным составом лесной растительности класса Carpino-

Fagetea sylvaticae Jakucs ex Passa 1968 [Mucina et al. 2016] в системе Браун-Бланке [Braun-Blanquet 
1932]. Важно, что почвенные условия на этих участках также сходны: это дерново-подзолистые 
почвы с многослойной структурой, что создает одинаковые условия для роста растений 
и стабильности экосистемных процессов, таких как минерализация органического вещества 
и трансформация азота. 

Кроме того, выбранные участки имеют схожие гидрологические и климатические условия, 
что позволяет оценивать экосистемные процессы в условиях, максимально приближенных 
к исходным. Структурные и функциональные сходства, такие как возраст и форма деревьев, 
структура подлеска и травяного покрова, делают участки сравнимыми и позволяют проводить 
комплексный анализ экосистемных функций. 
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Характеристики выбранных участков представлены в Таблице 1. 

Таблица 1. Описание исследуемых 
участков 

Table 1. Description of the study areas 

№ Название Населенный пункт Широта Долгота 

1. Раифа 1 ВКГПБЗ, Раифский участок 55.873280 48.708465 

2. Раифа 2 ВКГПБЗ, Раифский участок 55.875724 48.738267 

3. Пятидворка Приволжское лесничество 55.746025 48.793113 

4. Введенка Макарьевский лес 55.779033 48.714984 

5. Саралы ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.281954 49.333371 

6. Атабаево ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.325772 49.321635 

7. Тат Саралы ВКГПБЗ, Саралинский участок 55.335260 49.236929 

8. Александровский Александровское сельское поселение 55.458079 49.565205 

9. Лаишево Лаишевское сельское поселение 55.394366 49.474642 

10. Высокая Гора Красносельское сельское поселение 55.916215 49.285840 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

ГЕОБОТАНИЧЕСКИЕ ОПИСАНИЯ 
Геоботанические описания выполнялись с указанием видового состава, положения в ярусе 

и характеристикой обилия видов. Всего было выполнено 10 геоботанических описаний, сделанных 
в период с 16.05.2024 по 03.07.2024, двумя авторами – Прохоров В.Е., Кожевникова М.В. 
Все заложенные пробные площади имеют одинаковый размер 50×50 м (2500 м2). 

ОПРЕДЕЛЕНИЕ БИОМАССЫ ПО ПУЛАМ (ЭЛЕМЕНТАМ) СООБЩЕСТВА 
Для оценки биомассы деревьев (DBH ≥ 5 см) и массы углерода в них, в качестве исходных данных 

использовался диаметр деревьев на высоте груди (DBH), который был измерен на участке 50×50 м при 
помощи мерной вилки Mantax, а также при помощи мобильного лазерного 3D сканера. GoSLAM RS100S 
– портативный SLAM-лидар с 16-канальным лазером, позволяющий получать облако 3D-точек 
без GNSS-приёмника. Сканер формирует 360°×285° поле зрения, обеспечивает скорость 320 тыс. 
точек/с, рабочий диапазон до 120 м и заявленную относительную точность расстояний порядка 1 см. 
Съемка проводилась в режиме «с руки» с разрешением 1 см на 100 м. Обработка облака точек 
выполнялась в Lidar360 по общепринятой схеме. Для каждого дерева вычислялись высота H, DBH, 
средний диаметр кроны, площадь и объём кроны, координаты основания ствола и асимметричность 
кроны. 

Биомасса дерева с листвой, ветвей и корней рассчитывается при помощи видоспецифических 
уравнениий [Демаков и др. 2015]. Доля углерода в древесине принимается равной 0.5 [Пенман и др. 
2003]. 

Для количественной оценки содержания углерода в травянистой растительности, производился 
укос всей надземной травянистой биомассы на шести площадках (0.5×0.5 м), случайным образом 
распределенных в пределах каждого участка 50×50 м во время пика вегетационного периода (лето). 
Собранная биомасса высушивалась естественным образом до воздушно-сухого состояния, затем 
взвешивалась. Содержание углерода в опаде принималось за 50% от сухой массы. Биомасса опада 
измерялась методом сбора на площадках 0.5×0.5 м; содержание углерода – 50% от сухой массы. 
Всего было обработано 60 площадок по укосу биомассы и 30 площадок по сбору опада. 
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Для определения содержания углерода в мортмассе у каждого фрагмента валежника и сухостоя 
измеряли общую длину, а также диаметры основания и вершины, определяли породу и стадию 
разложения согласно классификации М.Е. Тарасова [Тарасов 1999]. 

Для вычисления запаса углерода во фрагментах валежа использовали таблицу плотности 
валежа по классам разложения [Krankina, Harmon 1995]. 

Запасы углерода в мортмассе (валеж, сухостой) рассчитывались с учетом стадии разложения 
и плотности [Пенман и др. 2003]: 

C = V × D × CF,  (1) 
где V – объем ствола, рассчитывается по формуле конуса (V=1/3πr2h (м3), где r – радиус ствола, 

h – высота ствола); D – плотность абсолютно сухой древесины, т сухого вещества/м3, согласно 
степени разложения и вида; CF – доля углерода в сухом веществе (по умолчанию = 0.5), т С/т сухого 
вещества. 

Для сухостоя запас углерода проводился по формуле: 
C = (V × D × BEF) × (1+R) × CF,  (2) 

где BEF – коэффициент разрастания фитомассы [Пенман и др. 2003]; R – соотношение массы 
корней и побегов, безразмерная величина; принят 0.5. 

Для оценки биомассы подлеска внутри каждой площади были заложены по 5 субплощадей 
размером 1x1 м, внутри которых штангенциркулем был измерен диаметр ствола на уровне груди, 
при помощи электронного высотомера Haglof EC II измерена высота. Запас древесины вычислен 
по формулам (1) и (2). 

Запас почвенного углерода определяется количественно, путем сбора верхнего слоя почвы 
на глубине 5 см. На всех площадях 50х50 м отобрано по 5 образцов с помощью почвенного бура 
диаметром 2 см. Всего проанализировано 50 проб.  

Определение общего органического углерода (Cорг) образцов почвы проводили на элементном 
анализаторе по принципу сухого сжигания (метод Дюма). Предварительная подготовка почвенных 
образцов включала воздушную сушку, удаление видимых растительных остатков и корней, а также 
измельчение и просеивание через сито с диаметром ячеек 0.5 мм для достижения гомогенности. 
Растительные образцы измельчали на лабораторной мельнице. 

Для анализа использовали специализированный элементный анализатор ECS 8024 NC SOIL SPECIAL 
(NC Technologies, Италия). Перед измерениями прибор калибровали по сертифицированным 
стандартным образцам (ацетанилид, цистин). Навески подготовленной почвы или растительной биомассы 
массой 10-50 мг помещали в оловянные капсулы и сжигали в потоке кислорода при температуре 950°C. 
Образовавшийся диоксид углерода и азот детектировался с помощью встроенного ИК-детектора. Анализ 
выполнялся в соответствии с требованиями ГОСТ 23740–2016 «Грунты. Методы определения содержания 
органических веществ». 

Процентное содержание органического углерода рассчитывалось автоматически 
по калибровочной кривой, контроль точности выполняли путём параллельного анализа образцов 
и использования стандартных образцов (ацетанилид, цистин) в каждой аналитической серии. 

РАСЧЕТ ИНДЕКСОВ ФУНКЦИОНАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
Для доминирующих видов травянисто-кустарничкового яруса, проективное покрытие которых 

≥25% [Lavorel, Garnier 2002; Kattge et al. 2020] измерены высота (LH), параметры листьев (сырая 
масса (LM), сухая масса (LDW), содержание сухого вещества (LDMC), удельная площадь (SLA), 
толщина (LT)) и взят удельный вес древесины (WSG) из базы данных «Global wood density database» 
[Chave et al. 2009; Zanne et al. 2009]. Рассчитывались два индекса: 

1. Доминирующие значения признаков на каждом участке выражаются как средневзвешенное 
по сообществу среднее (CWM), рассчитанное как усредненное значение признака в сообществе, 
взвешенное по обилию видов: 

𝐶𝑊𝑀 = ∑ 𝑤𝑖𝑥𝑖
𝑠
𝑖=1 , (3) 
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где CWM (признак x) – CWM для признака х; wi – относительное покрытие вида i в сообществе 
и xi – значение признака для вида i. 

2. Разнообразие значений отдельных признаков выражается с помощью индекса 
функциональной дивергенции признаков (FDvar), который представляет собой дисперсию 
в значениях признаков, взвешенную по обилию каждого вида в сообществе: 

𝐹𝐷𝑣𝑎𝑟 =
2

𝜋
arctan(5𝑉), (4) 

где 5 – масштабный коэффициент, используемый для деления индекса в диапазоне 0-1; V – 
взвешенная дисперсия признака х, выраженная как: 

𝑉 = ∑ 𝑤𝑖(ln 𝑥𝑖 − ln𝑥)2𝑆
𝑖=1 ,  (5) 

Этот индекс рассматривает один признак за раз и использует относительное обилие каждого 
вида (wi) для оценки его вклада в изменчивость сообщества. Среднее значение ln xi взвешивается 
по обилию как: 

ln 𝑥 = ∑ 𝑤𝑖 ln 𝑥𝑖
𝑠
𝑖=1  (6) 

Значения FDvar находятся в диапазоне от 0 до 1. 
Все компоненты функционального разнообразия рассчитывались с помощью статистического 

пакета FD для языка R [Laliberté, Legendre 2010].  

ПОСТРОЕНИЕ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ МОДЕЛИ ЗАПАСА УГЛЕРОДА 
Этап разведочного анализа (EDA) включал проверку на нормальность (тест Шапиро-Уилка), 

анализ корреляций и PCA для выбора предикторов. Для моделирования зависимости запаса 
углерода (c_sum) от индексов функционального разнообразия использовалась линейная регрессия 
с регуляризацией (Lasso-регрессия) для отбора значимых переменных: 

c_sum=β0+∑βi⋅FDi+εc_sum=β0+∑βi⋅FDi+ε (7) 
Оптимизация модели включала оценку мультиколлинеарности (VIF) и кросс-валидацию (RMSE, 

MAE). Коэффициенты βi позволили выявить ключевые функциональные признаки, влияющие 
на депонирование углерода. 

Для пространственной экстраполяции в базу данных ФЛОРА были добавлены усредненные 
функциональные признаки видов. Для всех геоботанических описаний широколиственных лесов, 
схожих с модельными, рассчитаны индексы CWM и FDvar, а затем - прогнозируемые запасы 
углерода. Пространственная визуализация выполнена в QGIS 3.22 на основе классификации 
спутниковых снимков для класса Carpino-Fagetea sylvaticae (FAG). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

ЗАПАСЫ УГЛЕРОДА ПО ПУЛАМ 
Запас углерода на площадях колеблется от 190.35 тС/га (участок №5) до 335.51 тС/га (участок 

№6). Среднее значение – 268.283 тС/га. Исследований широколиственных лесов средней полосы 
России, где фиксировался бы запас углерода в экосистемы в целом, нам обнаружить не удалось. 
Наиболее близкие – исследования 60-летних липово-дубовых лесов в Вронежской области 
(Учебно-опытный лесхоз ВГЛТА) [Мартыненко 2004, 2005] и 96-летние хвойно-широколиственные 
леса Свердловской области [Уварова 2005, 2006]. Однако, и в них мы можем найти только данные 
по фитомассе наземной части. Сравнивая полученные нами данные по аналогичному показателю 
(величине надземной биомассы), можно констатировать, что на исследуемых площадях данная 
величина практически в 2 раза больше опубликованных значений. Среднее значение наземной 
биомассы древостоя на площадках – 266.88 тС/га, в то время как в Воронежской области – 150.5 
тС/га, в Свердловской – 136.8 тС/га. При этом необходимо отметить, что липово-дубовый лес 
Воронежской области имел возраст 60 лет, тогда как средний возраст взрослых деревьев 
на исследуемых площадках – 90 лет. Лес в Свердловской области ближе по возрасту (96 лет), 
но, очевидно, с худшими лесорастительными условиями. 
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Наибольшая часть запаса углерода на площадях сосредоточена, ожидаемо, в древостое – 
75.94–85.61% (табл. 2). Самые большие значения наблюдаются на мониторинговой площадке 
в Атабаево (282.06 тС/га), близкие к ней значения на площадке №10 (Высокая Гора – 281.18 тС/га) 
и площадке №1 (Раифа 1 – 261.02 тС/га). На остальных площадках значение запаса углерода 
в древостое колеблется от 193.46 тС/га (№8 Лаишево) до 238.43 тС/га (№4 Введенка). 

Таблица 2. Запасы углерода (тC/га) по пулам 
для исследуемых площадок 

Table 2. Carbon stocks (tC/ha) by pools for study 
sites 

Пул  
углерода 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

древостой 262.02 186.93 199.71 238.43 144.55 282.06 217.05 193.46 200.14 281.18 
подлесок 0.87 0.76 0.94 0.96 1.02 1.06 1.3 0.97 0.84 0.93 

мортмасса  29.5 27.4 25.5 28.3 26.6 25.4 25.2 27.3 28.6 29.5 
травостой 0.79 0.20 0.36 0.46 0.26 0.38 0.02 0.94 0.38 0.98 

опад 1.17 1.00 0.99 0.93 1.00 1.07 0.98 0.97 0.98 1.03 
почва 16.04 18.08 26.55 13.58 15.93 24.46 12.67 13.17 15.09 13.77 
сумма 311.57 235.36 255.04 283.59 190.35 335.51 258.19 237.78 247.01 328.43 

 
Следующим по размеру пулом углерода является мортмасса (куда входят валеж и сухостой). 

Он составляет от 13.97% (участок №5 Саралы) до 7.57% (Атабаево). Запасы в гумусном слое почвы 
(на глубину 5 см) составляют от 10.41% (площадь №3 – Пятидворка) до 4.20% (Высокая Гора). 
Запасы углерода во всех остальных пулах (подлесок, травостой и опад) не достигают и 1%. 

ИНДЕКСЫ ФУНКЦИОНАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ CWM И FDVAR 
Средневзвешенные значения признаков (CWM) характеризуют разнообразие стратегий 

адаптации растений в зависимости от условий среды (табл. 3). 
Анализ полученных значений функциональных признаков показал, что сообщество похожие как 

физиономически так и фитоценотически (т.е. состоящие из одинаковых видов со сравнимым 
обилием), за счет отличий в морфометрических показателях самих растений могут иметь, 
тем не менее разную функциональную структуру, реализуя разные экологические стратегии. 

Таблица 3. Средневзвешенное по сообществу 
среднее значение признаков (CWM) 

Table 3. Community-weighted average of 
features (CWM) (Cluster-weighted modeling) 

№ LA LM LDW H LDMC SLA LT WSG 
1 106.81 1.93 0.32 14.78 251.87 312.26 0.25 0.42 
2 258.78 3.72 1.28 13.95 443.91 212.03 0.22 0.45 
3 275.07 4.07 1.44 18.74 383.13 236.59 0.15 0.43 
4 29.65 0.27 0.1 20.32 424.26 344.87 0.09 0.42 
5 22.92 1.48 0.16 20.29 111.9 149.56 0.7 0.42 
6 161.15 2.23 0.54 24.33 250.91 386.31 0.16 0.42 
7* — — — — — — — — 
8 246.46 4.73 1.15 11.69 229.69 234 0.36 0.42 
9 119.91 2.31 0.35 18.26 173.13 315.87 0.43 0.42 
10 31.77 1.57 0.2 22.6 130.03 375.01 0.54 0.42 

* Расчет индексов невозможен из-за низкого обилия видов в травостое 

Площадь №5 На этой площади доминируют виды с мелкими, но очень толстыми листьями (LT 
0.7 – максимум в выборке), при этом содержание сухого вещества в листьях (LDMC) минимальное. 
Такое сочетание нетипично. Обычно толстые листья сопровождает высокий LDMC. Возможно все 
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распространенные на этой площади растения имеют «суккулентный облик», обусловленный 
пониженным увлажнением. 

Сообщества на площадях №6 и №10 объединены высокой средней высотой древостоя (CWM_H 
= 24.33 м и 22.6 м соответственно) и экстремально высокими значениями удельной листовой 
поверхности (CWM_SLA = 386.31 и 375.01 см²/г). Данные фитоценозы реализуют эксплерентную 
(быстрорастущую) стратегию. Высокие значения SLA свидетельствуют о производстве «дешевых» 
(с низкими затратами углерода) листьев с быстрой окупаемостью инвестиций, что характерно 
для ранних сукцессионных стадий или местообитаний с высоким уровнем ресурсов. Сообщество 
на Площади №8 отличается максимальной средневзвешенной площадью листа (CWM_LA = 246.46 
см²) при минимальной высоте сообщества (CWM_H) = 11.69 м Подобная структура характерна 
для сообществ, сформированных крупнолистными теневыносливыми видами. Увеличение площади 
листа является адаптацией к дефициту освещения. 

Таким образом, исследуемые пробные площади демонстрируют широкий спектр 
экофизиологических стратегий: от высокорослых сообществ с быстрым оборотом биомассы 
(высокий CWM_SLA, высокий CWM_H) до ценозов с крупными листьями (адаптация к затенению). 

Индекс FDvar является мерой функционального разнообразия, основанной на дисперсии 
значений признака в сообществе, взвешенной по относительному обилию видов. В отличие 
от средневзвешенных значений (CWM), которые характеризуют доминирующую стратегию, FDvar 
показывает, насколько виды в сообществе различаются между собой по данному признаку (табл. 4). 

Таблица 4. Индекс функциональной 
дивергенции признаков (FDvar) 

Table 4. Functional Feature Divergence 
Index (FDvar) 

№ LA LM LDW H LDMC SLA LT WSG 

1 0.91 0.92 0.88 1 0.69 0.73 0.77 0.001 
2 0.9 0.84 0.78 0.97 0.64 0.82 0.73 0.2 
3 0.54 0.54 0.6 0.95 0.62 0.64 0.19 0.1 
4 0.41 0.34 0.43 0.97 0.6 0.64 0.11 0.001 
5 0.25 0.08 0.18 0.94 0.27 0.34 0.31 0.001 
6 0.97 0.97 1 0.97 0.6 0.67 0.59 0.001 
8 0.93 0.83 0.88 0.98 0.59 0.74 0.8 0.001 
9 0.89 0.5 0.5 0.94 0.58 0.82 0.87 0.001 

10 0.23 0.03 0.27 0.95 0.33 0.45 0.27 0.001 

 

Анализ индексов FDvar выявил существенную гетерогенность функциональной структуры 
исследованных сообществ. Выделяются сообщества с высокой функциональной дивергенцией 
(площади №1, №2, №5), предполагающие сложную организацию и множественность экологических 
ниш, и сообщества с низкой дивергенцией (площади №4, №6), где преобладает функциональная 
конвергенция видов под действием средовых фильтров.  

ПОСТРОЕНИЕ МОДЕЛИ ЗАПАСОВ УГЛЕРОДА 
1. С целью первичного анализа распределения данных построены гистограммы значений 

суммарного запаса углерода на площадках, индексов функционального разнообразия FDvar и CWM. 
Большая часть данных визуально имеет нормальное или близкое к нормальному распределение, 
за исключением индексов WSG. 

2. Проверка переменных тестом Шапиро-Уилка дала следующие результаты. Переменные 
с нормальным распределением (p > 0.05): c_sum, CWM_LA, CWM_LM, CWM_LDW, CWM_H, 
CWM_LDMC, CWM_SLA, CWM_LT, FDvar_LM, FDvar_LDW, FDvar_H, FDvar_SLA, FDvar_LT. 

Переменные с ненормальным распределением (p ≤ 0.05): CWM_WSG, FDvar_LA, FDvar_LDMC, 
FDvar_WSG. 
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3. Так как имеется ненормальное распределение, был проведен корреляционный тест 
Спирмена для всех рассматриваемых переменных. Результаты представлены в виде 
коррелограммы (рис. 2), с отображением значений коэффициентов корреляции |R| > 0.7. 

 

Запас углерода (c_sum) 
имеет положительную 
сильную связь только с одной 
переменной – индексом 
функционального разно-
образия CWM_SLA (r = 0.92). 
 
 
 
 
 
 
Рисунок 2. Коррелограмма 
взаимосвязанности рассмат-
риваемых переменных. 
 
Figure 2. Correlogram of the 
interconnectedness of the 
considered variables. 

 

 

Диаграмма рассеяния показывает 
характер связи между запасом углерода 
и CWM_SLA (рис. 3). По виду графика 
можно предположить линейную 
взаимосвязь между этими переменными. 
Таким образом, принимается гипотеза 
о линейной модели связи запасов 
углерода с переменной CWM_SLA. 

 
 
 

Рисунок 3. Взаимосвязь суммарного 
запаса углерода и индекса CWM SLA. 
 
Figure 3. The relationship between 
the total carbon stock and the CWM 
SLA index. 

Средневзвешенное значение (CWM_SLA) показывает, какая стратегия доминирует в сообществе 
в целом. Высокий CWM_SLA означает, что сообщество сформировано преимущественно видами 
с «быстрой» экономической стратегией (высокой скоростью фотосинтеза, быстрым оборотом 
биомассы, низкими затратами на построение единицы площади листовой поверхности. Виды 
с высоким SLA обладают высокими темпами роста и высокой чистой первичной продукцией (NPP). 
Они быстрее наращивают биомассу, что ведет к большему накоплению углерода в стволах, ветвях 
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и корнях. Высокий CWM_SLA часто характерен для ранних и средних стадий сукцессии, 
где доминируют быстрорастущие виды. На этих стадиях часто наблюдается высокий чистый прирост 
биомассы. Возможно, ключевым является и тот факт, что высокий CWM_SLA и высокие запасы 
углерода могут быть совместным следствием благоприятных условий (богатые почвы, достаточное 
увлажнение), которые одновременно позволяют видам реализовывать «быструю» стратегию 
и накапливать большую фитомассу. 

Предложена модель, где зависимой переменной является суммарный запас углерода, 
а независимой переменной – CWM_SLA. Результаты анализа такой модели представлены 
в таблице 5. 

Таблица 5. Параметры оценки модели Table 5. Model evaluation parameters 
Остатки: 

Мин 1Q Медиана 3Q Макс 
-38.410 -4.390 6.598 10.696 28.681 

Коэффициенты: 
 Оценка Стандартная 

ошибка 
t значение Pr(>|t|) 

свободная 
константа  

135.98951 26.68644 5.096 0.001406 

CWM_SLA 0.55741 0.09041 6.165 0.000461 
Остаточная стандартная ошибка: 20.67 при 7 степенях свободы. 
Множественный R2: 0.8445, Скорректированный R2: 0.8223 
F-статистика: 38.01 по 1 и 7 DF, p-значение: 0.0004605 

 

Результаты линейного регрессионного анализа с использованием предиктора CWM_SLA 
для объяснения переменной c_sum позволяют следующие выводы: 

Распределение остатков указывает на наличие как отрицательных, так и положительных 
отклонений от предсказанных значений от -38.41 до 28.681. 

Переменная CWM_SLA имеет статистически значимое влияние на запасы углерода (p < 0.001). 
В переменной c_sum 84.45% дисперсии объясняется переменной CWM_SLA, что является хорошим 
результатом. Скорректированный R2 с учетом числа предикторов в модели показывает, что 82.23% 
дисперсии можно объяснить моделью. Результат F-statistic доказывает, что модель в целом 
статистически значима (p < 0.001). 

ФИНАЛЬНАЯ МОДЕЛЬ. 
Из базы данных ФЛОРА отобраны 684 геоботанических описания, схожих по флористическому 

составу с исходными 10 площадками. Поскольку исходные площади изначально выбирались как 
фитоценозы, относящиеся к классу Carpino-Fagetea sylvaticae, то из базы при помощи экспертной 
системы [Mucina et al. 2016] были отобраны все геоботанические описания, относящиеся к данному 
классу и с доминированием в древостое липы сердцевидной. 

Модель с использованием CWM_SLA объясняет более 80% вариации c_sum и показывает, 
что CWM_SLA имеет статистически значимое влияние на c_sum. Модель является хорошей 
для предсказания запасов углерода на основе CWM_SLA. 

Итоговое уравнение регрессии на основе разработанной модели имеет следующий вид: 
Запас углерода = 135.98951 + 0.55741× CWM_SLA   (8) 
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Для каждой площадки 
рассчитаны значения 
функциональных признаков CWM 
SLA. Основываясь на уравнении 
регрессии, рассчитаны 
предсказанные значения запасов 
углерода для всех отобранных 
геоботанических описаний 
широколиственных лесов из БД 
ФЛОРА. 

Гистограмма рассчитанных 
значений представлена на 
рисунке 4. 

 
Рисунок 4. Гистограмма 
рассчитанных значений запаса 
углерода. 

 

Figure 4. Histogram of calculated 
carbon reserve values. 

Рассчитанные значения имеют нормальное распределение и изменяются от 211 до 395 тС/га, 
со средним значением и медианой 300 тС/га. 

Пространственное распределение полученных при помощи модели запасов углерода 
в широколиственных лесах РТ представлено на рисунке 5.  

 
Рисунок 5. Пространственное распределение 
рассчитанных при помощи регрессионной 
модели запасов углерода 
в широколиственных лесах РТ. 

Figure 5. Spatial distribution of carbon reserves 
calculated using a regression model 
in broad-leaved forests of the Republic 
of Tatarstan. 

 



Ecobiotech. 2026. V. 9. Iss. 1. pp. 14-32 «Analysis of the functional diversity of broadleaf forests in the Republic of Tatarstan for carbon stock modeling» 

Kozhevnikova M.V., Prokhorov V.E., Kotova N.A., Tishin D.V., Ivanov M.A., Usmanov B.M., Sautkin I.S. © 25 

Используя полученные среднестатистические значения запаса углерода 300 тС/га 
и вычисленную раннее площадь широколиственных лесов на территории РТ – 117309.69 га 
[Gafurov et al. 2024] получаем запас углерода в широколиственных липовых лесах РТ – 35 192 907 
тонн или 35 Мт.  

Используя значение годового чистого экосистемного обмена (NEE), полученное 
на мониторинговой станции лесного участка «Карбон-Поволжье», расположенного в фитоценозе 
класса Carpino-Fagetea sylvaticae в схожих с исследуемыми сообществами экологических условиях 
[Кожевникова и др. 2025] и данные по площади широколиственных лесов [Gafurov et al. 2024], 
получили значение ежегодной секвестрации углерода широколиственными лесами, относящимися 
к классу Carpino-Fagetea sylvaticae, на территории Республики Татарстан – 210 335 т·год⁻¹. 

ВЫВОДЫ 

Запас углерода на натурно измеренных площадях колеблется от 190.35 тС/га (участок №5) 
до 335.51 тС/га (участок №6). Среднее значение – 268.283 тС/га. Рассчитанные значения имеют 
нормальное распределение и изменяются от 211 до 395 тС/га, со средним значением и медианой 
300 тС/га. Основная часть запаса углерода на пробных площадях сосредоточена в древостое, 
где его доля варьирует от 75.94 до 85.61%. В рамках исследованной выборки распределение 
рассчитанных значений запасов углерода не противоречит гипотезе о нормальном распределении, 
однако для подтверждения этого вывода требуется расширение выборочной совокупности. Доля 
мортмассы (сухостой и валеж) составляет от 7.57 до 13.97%, запасы углерода в гумусовом горизонте 
почвы (0–5 см) – от 4.20 до 10.41%. Вклад всех остальных пулов (подлесок, травостой, опад) 
не превышает 1% от общего запаса. 

Анализ средневзвешенных по сообществу значений функциональных признаков (CWM) выявил 
широкий спектр экофизиологических стратегий в исследованных фитоценозах – от высокорослых 
сообществ с быстрым оборотом биомассы (высокие значения CWM_SLA и CWM_H) до ценозов 
с крупными листьями, что может рассматриваться как адаптация к условиям затенения. Оценка 
индексов функционального разнообразия (FDvar) свидетельствует о существенной гетерогенности 
функциональной структуры исследованных сообществ, отражающей различия в занятии 
экологических ниш видами, слагающими фитоценозы. 

В ходе регрессионного анализа установлена статистически значимая линейная зависимость 
между запасами углерода и индексом средневзвешенного значения удельной листовой 
поверхности (CWM_SLA) (r = 0.92; p < 0.01). Полученный результат подтверждает перспективность 
использования функциональных признаков растительности (в частности, CWM_SLA) в качестве 
предикторов при оценке углеродных запасов лесных экосистем. 

Разработанная регрессионная модель была апробирована на геоботанических описаниях 
широколиственных лесов из базы данных «ФЛОРА». Предварительные расчеты позволяют 
предположить, что распределение прогнозных значений может соответствовать нормальному 
закону с модой в области 300 т·га⁻¹, однако данный вывод нуждается в верификации 
на независимых данных. 

Интеграция полученных площадных данных и среднестатистических показателей удельного 
запаса углерода позволила получить предварительную оценку общего пула углерода в липовых 
лесах региона, составившую 35 192 907 т. Расчетная величина ежегодной секвестрации углерода 
широколиственными лесами, относящимися к классу FAG (Carpino-Fagetea sylvaticae), на территории 
Республики Татарстан достигла 210 335 т·год⁻¹. Полученные оценки указывают на потенциально 
значимую роль данных экосистем в региональном углеродном балансе, однако интерпретация 
абсолютных значений требует учета неопределенности, связанной с ограниченным объемом 
выборки и допущениями, принятыми при построении модели. 
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ОГРАНИЧЕНИЯ И НАПРАВЛЕНИЯ ДАЛЬНЕЙШИХ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Проведенное исследование носит пилотный характер, в связи с чем при интерпретации 
результатов и их использовании в практических целях (включая разработку стратегий 
низкоуглеродного развития) необходимо учитывать следующие ограничения: 

Репрезентативность выборки. Выводы основаны на анализе 10 пробных площадей, 
что не позволяет в полной мере охватить все разнообразие широколиственных лесов региона. 
Для повышения надежности оценок требуется существенное расширение выборочной 
совокупности. 

Неопределенность модели. Высокий коэффициент корреляции (r = 0.92) получен 
на ограниченных данных и может не воспроизводиться на независимых выборках. Необходима 
кросс-валидация модели с привлечением дополнительных геоботанических описаний и данных 
дистанционного зондирования. 

Структурные признаки древостоя. В модель не включены такие значимые предикторы, 
как возрастная структура, сомкнутость крон, полнота древостоя и показатели лесорастительных 
условий, что ограничивает ее объяснительную способность. 

Учет запасов углерода ограничен верхним горизонтом почвы (0–5 см), тогда как значительная 
часть почвенного органического углерода может быть сосредоточена в более глубоких слоях. 
Требуется совершенствование методики учета почвенного пула. 

Аллометрические уравнения. Расчеты биомассы и углерода выполнены с использованием 
региональных аллометрических моделей, однако применение альтернативных уравнений может 
приводить к вариабельности итоговых оценок. Целесообразно тестирование чувствительности 
результатов к выбору аллометрических зависимостей. 

Пространственно-временная динамика. Полученные оценки представляют собой 
«моментальный снимок» и не учитывают сукцессионную динамику, годичную флуктуацию 
продуктивности и долгосрочные изменения климатических условий. 

Перспективы дальнейших исследований включают: увеличение числа пробных площадей 
с охватом всего разнообразия типов широколиственных лесов; сравнительный анализ различных 
аллометрических подходов и методов машинного обучения для повышения точности прогнозов; 
оценку неопределенности результирующих показателей с использованием байесовских методов 
и имитационного моделирования. 
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