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Мелколиственные леса центра Русской равнины имеют широкое распространение, и их площадь
продолжает увеличиваться в связи с зарастанием брошенных сельскохозяйственных земель. В Мос-
ковской области они занимают почти половину всех лесов региона. Рассмотрены состав, экология
и динамика лесов с доминированием березы (Betula pendula, B. pubescens), осины (Populus tremula),
ольхи серой (Alnus incana) и ольхи черной (Alnus glutinosa) в центре Русской равнины на примере
Московского региона. На основе эколого-фитоценотической классификации выделены 11 групп
ассоциаций, из которых 8 относятся к производным и 3 – к условно-коренным типам сообществ.
Установлено, что основным экологическим фактором, влияющим на различия состава лесов, явля-
ется увлажнение почв. Такие факторы, как освещенность, кислотность и богатство почв азотом,
дифференцируют сообщества на следующих уровнях в рамках двух кластеров групп различного
увлажнения почв. Участие основных коренных лесообразующих видов деревьев меняется в зависи-
мости от экологических условий местообитаний мелколиственных лесов. Ель европейская (Picea
abies) наиболее активна в среднем диапазоне экологических условий, в крайних значениях экологи-
ческих факторов ее участие уменьшается. Липа мелколистная (Tilia cordata) и дуб черешчатый
(Quercus robur) чаще отмечены в условиях увеличения богатства почв и хорошего дренажа, а сосна
(Pinus sylvestris) – только в условиях хорошего освещения, которые складываются в березовых лесах
кустарничково-травяно-сфагновой группы. В подросте условно-коренных серо- и черноольховых
лесов высоко участие ольхи серой и ольхи черной, в то время как в производных березовых и оси-
новых сообществах преобладает в основном ель. Вероятно, при отсутствии нарушений березняки
широкотравные, осинники широкотравные и влажнотравно-широкотравные скорее остальных бу-
дут заменены условно-коренными хвойно-широколиственными сообществами, поскольку на фоне
преобладания ели в подросте в данных группах хорошо возобновляется липа, а также отмечается
примесь широколиственных пород в древостое.

Ключевые слова: мелколиственные леса, типологическое разнообразие, производные и условно-коренные
леса, Московская область, экология местообитаний, деревья решений.
DOI: 10.31857/S0024114822020036

Основными лесообразующими породами
хвойно-широколиственной зоны Русской равни-
ны, согласно взглядам С.Ф. Курнаева (1968), яв-
ляются ель европейская (Picea abies)2 и липа мелко-
листная (Tilia cordata). Такие леса должны занимать
господствующее положение на водораздельных
пространствах, особенно на покровных суглинках,
подстилаемых моренными отложениями. Со-
гласно альтернативной точке зрения (Разумов-

ский, 2011), коренным типом растительности
этой полосы являются дубравы с дубом черешча-
тым (Quercus robur). Однако вследствие многове-
ковой хозяйственной деятельности коренные ле-
са на этой территории повсеместно были сведены, а
на их месте в настоящее время существуют разного
рода производные3 сообщества, существенная доля
которых приходится на мелколиственные леса.

Хвойно-широколиственные леса Русской рав-
нины начали массово сводиться под пашни еще в

1 Работа выполнена по теме ИГ РАН № 0148-2019-0007.
2 Названия видов сосудистых растений приведены по С.К. Че-

репанову (1995), мхов – по М.С. Игнатову и Е.А. Игнатовой
(2003).

3 Производные сообщества – это серийные биогеоценозы
(сообщества) после пожаров, антропогенных нарушений,
мелиорации и т.д. (Сукачев, 1934).
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XI–XII вв., а к началу XVI в. “уровень распашки
приблизился к максимально возможному”. По-
скольку поддерживать плодородие на постоян-
ных полях не получалось, трехпольное земледе-
лие сочеталось с переложным, по крайней мере,
до второй половины XIX в. (Абатуров, 2000; Ми-
лов, 2006). Это приводило к высокому участию бе-
резовых и осиновых лесов в лесном покрове хвой-
но-широколиственной зоны. Создание культур
еловых и сосновых лесов в XX веке и изменение
способов ведения сельского хозяйства несколько
снизили участие мелколиственных сообществ,
однако в последние десятилетия наблюдается ак-
тивное зарастание заброшенных сельскохозяй-
ственных угодий (Potapov et al., 2015), что приводит
к увеличению их доли в лесном покрове центра Рус-
ской равнины. На территории Московской обла-
сти уже к концу XVIII в. леса в основном были
производными мелколиственными (Рахилин,
1997; Беляева, Попов, 2016). По официальным дан-
ным, в настоящее время мелколиственные леса
произрастают на 40.6% ее лесопокрытой площади
(Лесной план, 2018), среди них березовые составля-
ют 77% (Лесной план, 2018).

К мелколиственным видам деревьев иногда
относят только березу и осину (Алехин, 1951),
другие авторы включают также ольху серую и ивы
(Ниценко, 1972). Ивовые леса из ивы козьей (Sa-
lix caprea), а также пойменные из ивы белой (Salix
alba) и ивы ломкой (S. fragilis), которые тянутся
прерывистыми полосами вдоль рек, формируют
небольшие массивы в регионе. Не все мелколист-
венные леса являются производными. Условно-
коренные4 типы сообществ (которые иногда рас-
сматриваются как длительнопроизводные) при-
урочены главным образом к переувлажненным ме-
стообитаниям (заболоченным различного типа,
приручьевым и пойменным). Авторы ранее опубли-
кованных работ сообщают о высоком типологиче-
ском разнообразии производных и условно-корен-
ных мелколиственных лесов (Ниценко, 1972; Аба-
туров и др., 1982; Василевич, 1996; Василевич,
Щукина, 2001). Для территории Европейской
России А.А. Ниценко (1972) на основе экологиче-
ских условий местообитаний выделено 13 групп
ассоциаций только для березовых лесов, а ассо-
циаций всех мелколиственных лесов, выделен-
ных на основе доминирования видов, насчитыва-
ется несколько десятков. Такое дробное деление
ограничивает статистическую обработку и кор-
ректный анализ в рамках данной работы. Для Се-
веро-Запада России на основе доминантно-фло-
ристического подхода описана 31 ассоциация

4 Условно-коренные сообщества – устойчивые стадии в про-
цессе развития демутационных смен с нарушениями пер-
воначального состояния. Их современный состав и облик
близок коренному сообществу, но они испытывают пря-
мое или косвенное антропогенное воздействие (Емельяно-
ва, Огуреева, 2006).

формаций сероольховых, березовых и осиновых
лесов (Василевич, 1996; Бибикова, 1998; Василе-
вич, 1998). Причины высокого ценотического
разнообразия связаны с различным сукцессион-
ным состоянием сообществ и с широким эколо-
гическим ареалом основных лесообразователей, в
первую очередь, березы пушистой и березы по-
вислой (Atkinson, 1992; Ветчинникова, 2004).
Осина является гораздо более требовательной к
условиям произрастания – она не переносит кис-
лых и плохо дренированных почв (Ниценко, 1972;
Possen et al., 2011), плохо растет на сухих и небога-
тых почвах (Blumenthal, 1942), однако хорошо
возобновляется как семенным, так и вегетатив-
ным способом и заселяет вырубки даже активнее,
чем береза (Ниценко, 1972), при условии подхо-
дящего местообитания и наличия источника се-
мян. При сочетании экологических условий (до-
статочно дренированные и богатые местообита-
ния) лесообразующими породами являются и
береза, и осина, а в травяно-кустарничковом яру-
се принимают участие виды неморальной и нит-
рофильно-неморальной групп.

Мелколиственные леса играют важную роль в
лесном покрове: улучшают качество почв (увели-
чивается содержание калия, кальция, магния),
выполняют водорегулирующую и противоэрози-
онную функции, участвуют в стоке атмосферной
углекислоты, формируют местообитания для
многих видов живых организмов, поддерживают
биоразнообразие, обладают высокой продуктив-
ностью (Ниценко, 1972; Perala, Alm, 1990; Brandt-
berg et al., 2000; Organisation …, 2003; Ferm, 1993;
Гульбе и др., 2016). Одна из важнейших функций
мелколиственных лесов – создание условий для
спонтанного (естественного) восстановления
условно-коренных сообществ. Несмотря на ши-
рокое распространение мелколиственных лесов,
систематизированному изучению их видового и
типологического состава исследователи уделяли
гораздо меньше внимания по сравнению с услов-
но-коренными хвойными, хвойно-широколист-
венными и широколиственными лесами.

Цель исследования – выявление типологиче-
ского разнообразия мелколиственных лесов и
оценка перспектив возобновления коренных ти-
пов сообществ на основе анализа состава подро-
ста и экологической приуроченности разных ти-
пов сообществ на примере территории Москов-
ского региона.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Район исследований включает всю террито-

рию Московской области, которая располагается
в центральной части Русской равнины (35°10′–
40°15′ в.д., 54°12′–56°55′ с.ш.) и относится в ос-
новном к зоне широколиственно-хвойных лесов,
а на юге – широколиственных (Курнаев, 1973;
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Грибова и др., 1980). Перепад высот составляет
90–320 м, а средние уклоны – 2° (Chernenkova et al.,
2020).

В данной работе к мелколиственным сообще-
ствам отнесены березовые, осиновые, серооль-
ховые и черноольховые леса. Традиционно счита-
ется, что береза повислая и береза пушистая в
центре Русской равнины разделяются по эколо-
гическим предпочтениям: береза пушистая мо-
жет произрастать в переувлажненных местооби-
таниях, в то время как береза повислая предпочи-
тает хороший дренаж (Ветчинникова, 2004). На
практике оба вида берез по морфологическим
признакам трудно различимы, поскольку облада-
ют высокой полиморфностью, к тому же в приро-
де широко распространены гибриды этих видов
(Perala, Alm, 1990). Молекулярно-генетические
исследования показали (Маслов и др., 2019), что
оба вида берез могут встречаться в различных
условиях увлажнения. В связи с этим при анализе
сообществ с участием берез мы вслед за А.А. Ни-
ценко (1972) и В.И. Василевичем (1996) не выде-
ляем формации из березы пушистой и березы по-
вислой, а рассматриваем их в рамках одной фор-
мации березовых лесов.

Работа основана на анализе полного видового
состава сосудистых растений и мохообразных
435 геоботанических описаний, собранных в
1998–2019 гг. и выполненных по стандартной ме-
тодике. Нами принято традиционное обозначе-
ние ярусной структуры сообществ: А – древесный
ярус (иногда с двумя ярусами), В – деревья и ку-
старники высотой 1–10 м; С – травяно-кустар-
ничковый ярус (в том числе деревья и кустарники
высотой ниже 1 м); D – мохово-лишайниковый
ярус. Классификация сообществ проведена с ис-
пользованием эколого-фитоценотического под-
хода (Черненькова, Морозова, 2017). Выделены
синтаксоны уровня групп ассоциаций на основе
представленности эколого-морфологических групп
видов подчиненных ярусов и доминирующему ви-
ду (видам) в древостое. По содержанию синтаксо-
ны согласуются с типологическими категориями,
используемыми в отечественной геоботанической
школе (Рысин, Савельева, 2007; Огуреева и др.,
2008). Названия синтаксонов продублированы ла-
тинским вариантом в соответствии с кодексом но-
менклатуры (Нешатаев, 2001). Для формальной
проверки классификации применен линейный
пошаговый дискриминантный анализ в програм-
ме IBM SPSS Statistics 22. В качестве переменных
предикторов использованы значения покрытий
видов древостоя и сумма покрытий видов, относя-
щихся к определенной эколого-ценотической
группе (ЭЦГ). Отнесение видов к ЭЦГ выполнено
по модифицированной схеме В.Э. Смирнова с со-
авторами (2006) c учетом диагностических видов
классов растительности в системе Браун-Бланке
(Ермаков, 2012; Mucina et al., 1993).

Для выявления приуроченности типов сооб-
ществ к экологическим условиям местообитаний
проведена NMDS ординация описаний в среде
статистического программирования R (R Core
Team, 2019). На основе экологических шкал Эл-
ленберга (Ellenberg et al., 1991) для каждого описа-
ния в программе Juice 7.0 (Tichý, 2002) рассчитаны
показатели кислотности почв (R), увлажнения
почв (M), богатства почв азотом (N) и освещен-
ности (L) с учетом покрытия вида (weighted by
species cover). В видовом списке мелколиствен-
ных лесов региона (по нашим описаниям) 84%
видов присутствуют в списке Элленберга (Ellen-
berg et al., 1991).

Для отображения изолиний участия коренных
видов деревьев в составе сообществ (ели, сосны,
липы и дуба) на ординационном пространстве
посчитана сумма значений проективных покры-
тий каждого вида во всех ярусах (A, B, C) для каж-
дого описания. По экологическим переменным
(шкалам Элленберга) построено дерево решений
в программе R. Для построения дерева решений
по участию коренных видов деревьев в производ-
ных мелколиственных лесах были случайным об-
разом отобраны по 10 описаний и использованы
значения покрытий сосны, ели и широколист-
венных видов отдельно по ярусам A, B и C. От-
дельно по среднему проективному покрытию
подроста в ярусе В построены накопительные ги-
стограммы для всех 11 групп.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Мелколиственные леса отнесены к 11 группам

ассоциаций, из которых большая часть (6 групп)
принадлежит формации березовых лесов, 2 –
осиновых, 2 – черноольховых, 1 – сероольховых
лесов (табл. 1).

Согласно проведенному дискриминантному
анализу, общее качество классификации состав-
ляет 79.5%. Предсказанная принадлежность ана-
лизируемых синтаксонов к определенным клас-
сам различна. С наилучшим качеством (100%)
выделяются сероольховые влажнотравно-широ-
котравные леса (группа 9), что в значительной
степени объясняется доминированием серой оль-
хи в древостое только в этой группе. Самое низ-
кое качество классификации наблюдается для бе-
резовой мелкотравно-широкотравной группы
(66.7%) (группа 1), причем почти 17% описаний,
отнесенных по экспертной оценке к данной груп-
пе сообществ, анализ распознал как березовые
широкотравные леса. Это связано со сложностью
отнесения сообществ к мелкотравно-широко-
травным или же к широкотравным сообществам
внутри одной формации, поскольку наблюдают-
ся естественные плавные переходы соотношения
видов мелкотравья и широкотравья. Сообщества
остальных групп ассоциаций по результатам ана-
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лиза были отнесены к предсказанному классу с
вероятностью 70% и более. Если же анализ распо-
знавал сообщество ближе к другой группе, то в
большинстве случаев относил его в группу той же
формации или того же характера травяно-кустар-
ничкового яруса.

Ниже дана общая характеристика сообществ
выделенных групп ассоциаций.

Группа 1. Березовые мелкотравно-широкотравные
леса. Проективное покрытие (представлены сред-
нее и стандартное отклонение) яруса А – 59 ± 18.5,
B – 34 ± 21.1, C – 55 ± 25.6, D – 17 ± 15.4. Первый
ярус древостоя сформирован березой (Betula pen-
dula, B. pubescens), иногда с примесью Picea abies и
Populus tremula. Второй ярус, если он выражен, об-
разует Picea abies. В ярусе B обычен подрост ели,
иногда присутствует Corylus avellana. В травяном
ярусе преобладает Oxalis acetosella, часты бореаль-
ные виды – Maianthemum bifolium, Pyrola rotundifo-
lia, Rubus saxatilis. С меньшим проективном по-
крытием, но высокой встречаемостью, отмечены
Ajuga reptans, папоротники (Athyrium filix-femina,

Dryopteris carthusiana, D. filix-mas), Galeobdolon lu-
teum, Lysimachia nummularia. В нескольких описа-
ниях высокое покрытие отмечено для Aegopodium
podagraria и хвощей (Equisetum pratense и E. sylvati-
cum). Ярус мхов образован Pleurozium schreberi,
Hylocomium splendens, Rhytidiadelphus triquetrus, Cir-
riphyllum piliferum.

Группа 2. Березовые широкотравные леса. Про-
ективное покрытие яруса A – 64.8 ± 17.4, B –
40.9 ± 21.6, C – 66.3 ± 17.9, D – 8.5 ± 9.2. Первый
ярус древостоя сформирован Betula pendula и
B. pubescens, как примесь встречаются Acer plata-
noides, Picea abies, Populus tremula, Quercus robur,
Tilia cordata. P. abies также формирует второй дре-
весный ярус, который развит не всегда. Ярус В
очень хорошо выражен и состоит в основном из
Corylus avellana и подроста P. abies. В травяном
ярусе с относительно высоким проективным по-
крытием встречается группа неморальных видов:
Aegopodium podagraria, Carex pilosa, Galeobdolon lu-
teum, Pulmonaria obscura, иногда Mercurialis peren-
nis. Часто встречаются, но не образуют высокого

Таблица 1. Группы ассоциаций мелколиственных лесов Московской области

№ группы Формация и группа ассоциаций Число описаний

Формация березовых лесов Betuleta pubescentis-pendulae
1 Березовая мелкотравно-широкотравная

Betuleta pendulo-pubescentis parvi-nemoraloherbosa
36

2 Березовая широкотравная
Betuleta pendulo-pubescentis nemoraloherbosa

154

3 Березовая влажнотравно-широкотравная
Betuleta pendulo-pubescentis nitrophilo-nemoraloherbosa

12

4 Березовая травяно-болотная
Betuleta pendulo-pubescentis uliginoherbosa

18

5 Березовая разнотравная
Betuleta pendulo-pubescentis varioherbosa

23

6 Березовая кустарничково-травяно-сфагновая
Betuleta pendulo-pubescentis fruticuloso-herboso-sphagnosa

10

Формация осиновых лесов Populeta tremulae
7 Осиновая широкотравная

Populeta tremulae nemoraloherbosa
85

8 Осиновая влажнотравно-широкотравная
Populeta tremulae nitrophilo-nemoraloherbosa

15

Формация сероольховых лесов Alneta incanae
9 Сероольховая влажнотравно-широкотравная

Alneta incanae nitrophilo-nemoraloherbosa
28

Формация черноольховых лесов Alneta glutinosae
10 Черноольховая влажнотравно-широкотравная

Alneta glutinosae nitrophilo-nemoraloherbosa
23

11 Черноольховая травяно-болотная
Alneta glutinosae uliginoherbosa

31
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проективного покрытия виды: Ajuga reptans, Asa-
rum europaeum, папоротники (Athyrium filix-femina,
Dryopteris carthusiana, D. filix-mas), Ranunculus cas-
subicus, Stellaria holostea. Моховой ярус развит сла-
бо, к наиболее часто встречающимся видам мхов
относятся Atrichum undulatum, Cirriphyllum pil-
iferum, Plagiomnium cuspidatum.

Группа 3. Березовые влажнотравно-широко-
травные леса. Проективное покрытие яруса A –
57.5 ± 18.5, B – 33.8 ± 20.6, C – 71.7 ± 18.8, D –
9.3 ± 6.1. Лесной полог сформирован Betula pendu-
la и B. pubescens с примесью Populus tremula. Во
втором древесном ярусе, при его наличии, при-
сутствуют Picea abies, Betula pendula и B. pubescens,
редко – Alnus incana, Quercus robur, Salix caprea.
Ярус В разреженный, его образуют Corylus avella-
na, Frangula alnus, Sorbus aucuparia, а также под-
рост Picea abies, Betula pendula и B. pubescens. Тра-
вяно-кустарничковый ярус состоит из двух подъ-
ярусов. Верхний подъярус образован Filipendula
ulmaria, папоротниками (Athyrium filix-femina,
Dryopteris filix-mas, D. carthusiana), иногда встре-
чаются группировки Urtica dioica. Во втором
подъярусе обычны Ajuga reptans, Deschampsia cespi-
tosa, Geum rivale, Ranunculus repens, ряд бореаль-
ных видов – Equisetum sylvaticum, E. pratense, Luzu-
la pilosa и Rubus saxatilis. В ярусе мхов наиболее ча-
сто встречаются Atrichum undulatum и Cirriphyllum
piliferum.

Группа 4. Березовые травяно-болотные леса.
Проективное покрытие яруса A – 63.6 ± 10.0, B –
28.6 ± 15.0, C – 82.5 ± 10.2, D – 32.2 ± 25.9. Древо-
стой сформирован преимущественно Betula pu-
bescens, иногда с примесью Populus tremula, Alnus
glutinosa, изредка с участием Padus avium, Salix ca-
prea и S. pentandra. Древостои, как правило, одно-
ярусные, второй ярус, если он развит, образован
Picea abies. В ярусе В чаще всего встречаются
Frangula alnus и Salix cinerea. В травяном ярусе
преобладают Filipendula ulmaria, Calamagrostis ca-
nescens, Phragmites australis, а также осоки (Carex
acuta, C. appropinquata, C. elongata), образующие
кочки, часто встречается Deschampsia cespitosa.
Между кочками произрастают Carex vesicaria,
Scirpus sylvaticus, Ranunculus repens. Иногда встре-
чаются Comarum palustre, Caltha palustris, Thyselium
palustre. В ярусе мхов наиболее обычны Climacium
dendroides и Aulacomnium palustre.

Группа 5. Березовые разнотравные леса. Проек-
тивное покрытие яруса A – 57.8 ± 20.4, B – 18.7 ±
± 16.4, C – 71.9 ± 18.8, D – 9.0 ± 11.1. Древостои
двухъярусные. Первый состоит из Betula pendula и
B. pubescens с примесью Populus tremula и Salix ca-
prea. Второй сложен деревьями Betula pendula,
B. pubescens, Picea abies, Populus tremula, Salix ca-
prea, редко с участием широколиственных пород.
Ярус В развит слабо, но иногда велико покрытие
подроста Picea abies, часто встречаются Frangula

alnus, Sorbus aucuparia, Padus avium, Corylus avella-
na. В травяном ярусе по проективному покрытию
преобладают виды лугово-опушечной группы:
Fragaria vesca, Chamaenerion angustifolium, Veronica
chamaedrys, Festuca rubra, Poa pratensis. Часто
встречаются Angelica sylvestris, Deschampsia cespito-
sa, Lysimachia nummularia, Ajuga reptans, Convallaria
majalis, Solidago virgaurea, Taraxacum officinale. Мо-
ховой покров почти не выражен, наиболее разви-
ты куртинки Atrichum undulatum.

Группа 6. Березовые травяно-кустарничково-
сфагновые леса. Проективное покрытие яруса A –
49.0 ± 20.8, B – 31.5 ± 21.9, C – 63.5 ± 16.0, D –
90.5 ± 1.6. Древостой одноярусный, сформирован
Betula pubescens, в редких случаях с примесью Pi-
nus sylvestris, Picea abies или Populus tremula. Ярус В
развит слабо, его образуют Frangula alnus и подрост
Picea abies, Pinus sylvestris, часто встречается Salix ci-
nerea. В травяно-кустарничковом ярусе преоблада-
ют болотные кустарнички и травы: Chamaedaphne
calyculata, Vaccinium uliginosum, Eriophorum vagina-
tum, Carex lasiocarpa. В ярусе мхов обычны Poly-
trichum commune, Aulacomnium palustre, Climacium
dendroides, Sphagnum magellanicum и Sphagnum spp.

Группа 7. Осиновые широкотравные леса. Про-
ективное покрытие яруса A – 62.5 ± 18.3, B –
42.8 ± 23.7, C – 64.4 ± 21.1, D – 8.8 ± 7.9. Первый
древесный ярус состоит из Populus tremula с при-
месью Betula pendula и B. pubescens, зачастую так-
же с участием Picea abies, Tilia cordata, Quercus ro-
bur. Второй ярус обычно развит, сложен преиму-
щественно деревьями Picea abies, с участием
широколиственных видов (в т.ч. Ulmus glabra).
Ярус В хорошо развит, его образует Corylus avella-
na, часто отмечается подрост Picea abies, Quercus
robur, Acer platanoides, Tilia cordata. Травяной ярус
состоит преимущественно из неморальных трав и
отличается полидиминантностью: Aegopodium po-
dagraria, Asarum europaeum, Carex pilosa, Galeobdo-
lon luteum, Galium odoratum, Mercurialis perennis,
Pulmonaria obscura. Обычны Ajuga reptans, папо-
ротники (Athyrium filix-femina, Dryopteris filix-mas,
D. carthusiana), Paris quadrifolia, Ranunculus cassubi-
cus, Stellaria holostea. В моховом покрове чаще
других видов встречаются Atrichum undulatum, Cir-
riphyllum piliferum, Eurhynchium angustirete, Oxyr-
rhynchium hians, Plagiomnium cuspidatum, Sciuro-
hypnum curtum.

Группа 8. Осиновые влажнотравно-широкотравные
леса. Проективное покрытие яруса A – 61.7 ± 21.7,
B – 44.3 ± 19.6, C – 76.3 ± 13.8, D – 18.1 ± 15.1.
Первый ярус древостоя сформирован Populus
tremula со значительной примесью Betula pendula
и B. pubescens, изредка – Quercus robur, Picea abies,
Alnus incana, A. glutinosa. Второй ярус развит и
присутствует почти всегда. Образован, в основ-
ном, Picea abies, изредка Padus avium, Acer platanoi-
des, Betula pendula, B. pubescens, Quercus robur, Tilia
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cordata. Ярус В хорошо развит, в основном обра-
зован Corylus avellana, Lonicera xylosteum, иногда
встречаются Frangula alnus и Sorbus aucuparia.
Обилен подрост Picea abies, подрост других дре-
весных видов (Populus tremula, Quercus robur, Tilia
cordata) встречается реже и с меньшим покрыти-
ем. В травяном ярусе преобладают Athyrium filix-
femina, Crepis paludosa, Filipendula ulmaria, Geum ri-
vale, Pulmonaria obscura. Часты Ajuga reptans, Asa-
rum europaeum, Dryopteris carthusiana, Equisetum
pratense, Lysimachia nummularia, L. vulgaris, Paris
quadrifolia, Ranunculus cassubicus. В моховом ярусе
обычны Atrichum undulatum, Brachythecium rutabu-
lum, Cirriphyllum piliferum, Climacium dendroides,
Plagiomnium cuspidatum, Rhizomnium punctatum, Sci-
uro-hypnum curtum.

Группа 9. Сероольховые влажнотравно-широко-
травные леса. Проективное покрытие яруса A –
58.0 ± 14.0, B – 33.2 ± 16.4, C – 94.5 ± 8.5, D –
28.1 ± 19.2. Древостой одноярусный, состоит из
Alnus incana с примесью Padus avium. В подросте
яруса В представлена в основном ольха серая. Pi-
cea abies и широколиственные виды почти всегда
отсутствуют. Среди кустарников в ярусе В изред-
ка встречаются Corylus avellana, Lonicera xylosteum,
Sambucus racemosa. Травяной ярус состоит из двух
подъярусов. Верхний образован Urtica dioica,
Campanula latifolia, Filipendula ulmaria, Rubus idae-
us. Нижний – Aegopodium podagraria, Chrysospleni-
um alternifolium, Galeobdolon luteum, Geum rivale,
Glechoma hederacea, Lamium maculatum, Mercurialis
perennis, Myosoton aquaticum. Моховой ярус сфор-
мирован Plagiomnium undulatum, часто встречают-
ся Brachythecium rutabulum, Oxyrrhynchium hians.

Группа 10. Черноольховые влажнотравно-широ-
котравные леса. Проективное покрытие яруса A –
70.2 ± 14.3, B – 20.7 ± 16.3, C – 84.7 ± 18.3, D –
8.3 ± 8.5. Древостой образован Alnus glutinosa,
иногда с примесью Betula pubescens и Picea abies.
Другие древесные виды встречаются единично.
Второй подъярус, который отмечается редко,
образован Alnus glutinosa, Picea abies, редко с при-
месью Padus avium, Acer platanoides. В ярусе В от-
мечаются Padus avium, Ribes nigrum, Sorbus aucu-
paria. В подросте яруса В – Picea abies, Alnus glutino-
sa. Для травяно-кустарничкового яруса характерна
мозаичность, сформированная приствольными
повышениями, мочажинами и кочками из Carex
elongata. Доминируют Urtica dioica, Filipendula ul-
maria, Impatiens noli-tangere. Часто встречаются
Athyrium filix-femina, Crepis paludosa и немораль-
ные травы (Milium effusum, Paris quadrifolia, Ranun-
culus cassubicus). В мочажинах встречаются Scirpus
sylvaticus, редко Carex vesicaria и C. riparia. Среди
наземных мхов преобладают Brachythecium rutabu-
lum, Climacium dendroides, Plagiomnium cuspidatum.

Группа 11. Черноольховые травяно-болотные ле-
са. Проективное покрытие яруса A – 76.8 ± 12.9, B –
30.3 ± 15.7, C – 92.7 ± 8.1, D – 23.3 ± 13.9. Древо-
стой образован Alnus glutinosa, иногда с примесью
Betula pendula и B. pubescens, редко c участием Pi-
cea abies, и широколиственных видов деревьев.
Ярус В разреженный, в нем чаще всего встречает-
ся Padus avium, Ribes nigrum, Salix cinerea, а также
Picea abies и Alnus glutinosa. В травяном ярусе вы-
ражено два подъяруса. В верхнем преобладают
Urtica dioica и Filipendula ulmaria, иногда встреча-
ются Phragmites australis и Calamagrostis canescens,
кочкообразующие осоки Carex appropinquata и
C. cespitosa. Мочажины между кочками могут
быть обводнены, в них часто встречается Scirpus
sylvaticus, иногда Carex vesicaria. В нижнем подъ-
ярусе наибольшие встречаемость и покрытие от-
мечены у Lysimachia nummularia и Ranunculus rep-
ens. Среди мхов преобладают Climacium dendroi-
des, Aulacomnium palustre, Plagiomnium spp.

Производные и условно-коренные мелко-
лиственные леса распространены в широком диа-
пазоне экологических условий: от дренирован-
ных участков водоразделов до переувлажненных
понижений (Ниценко, 1972). На графике дерева
решений (рис. 1) видно, что основной фактор,
дифференцирующий состав мелколиственных
лесов (первый узел), – влажность почв. По этому
фактору сообщества подразделяются на две боль-
шие группы. Более “сухие” объединяют березо-
вые мелкотравно-широкотравные (группа 1), бе-
резовые широкотравные (группа 2), осиновые
широкотравные (группа 7), березовые разнотрав-
ные (группа 5) и часть сероольховых влажно-
травно-широкотравных (группа 9) лесов. Другая
группа состоит из лесов со значительным увлаж-
нением почв: березовые влажнотравно-широко-

Рис. 1. Дерево решений по экологическим перемен-
ным: M – увлажненность почв; L – освещенность;
N – богатство почв азотом; R – кислотность почв.
Расшифровка номеров групп приведена в таблице.

M < 6.395M < 6.395M < 6.395

L < 5.67L < 5.67L < 5.67 M < 7.22M < 7.22M < 7.22

N < 6.59N < 6.59N < 6.59
M < 6.25M < 6.25M < 6.25

M < 5.86M < 5.86M < 5.86

R < 4.12R < 4.12R < 4.12

R < 5.145R < 5.145R < 5.145 N < 5.09N < 5.09N < 5.09 N < 5.135N < 5.135N < 5.135

R < 5.195R < 5.195R < 5.195 M < 6.985M < 6.985M < 6.985
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травные (группа 3), березовые травяно-болотные
(группа 4), березовые травяно-кустарничково-сфаг-
новые (группа 6), осиновые влажнотравно-широко-
травные (группа 8), часть сероольховых влажнотрав-
но-широкотравных (группа 9), черноольховые
влажнотравно-широкотравные (группа 10) и чер-
ноольховые травяно-болотные (группа 11).

Если рассматривать левую часть графика дерева
решений, то видно, что следующим после влажно-
сти узлом является разделение по условиям осве-
щения, – при повышенных значениях освещенно-
сти выделяется березовая разнотравная группа
(группа 5), в остальных группах более сухих лесов
освещение меньше. Значимость данного фактора
для березняков разнотравных подтверждается ре-
зультатами ординации – на ординационной схеме
они хорошо отделяются как по освещению, так и
по пониженным значениям почвенного богатства
и по повышенной кислотности почв (рис. 2). В ме-
стообитаниях с повышенным богатством почв
(узел 3) встречается часть сероольховых лесов
(группа 9). На четвертом узле идет разделение по
реакции почв: более кислая реакция почв характер-
на для березовой мелкотравно-широкотравной
группы (группа 1). На ординационной схеме (рис. 2)
также видно, что для этих лесов характерно мень-
шее богатство почв, чем для широкотравной груп-
пы. Для березовой широкотравной и осиновой ши-
рокотравной групп характерна менее кислая реак-

ция почв. При этом осиновые широкотравные леса
(группа 7) встречаются в более увлажненных ме-
стообитаниях, чем березовые, хотя разделение про-
исходит лишь по шестому узлу. Слабая дифферен-
циация березовой и осиновой широкотравных
групп хорошо видна также на ординационной схе-
ме (рис. 2). Эти наиболее распространенные в ре-
гионе леса образуют плотное перекрывающееся
скопление точек, находясь практически в одном
экологическом пространстве. Для них характерны
не переувлажненные достаточно богатые место-
обитания со средними значениями кислотности
почв, а их подчиненные ярусы плохо освещены.

В правой части дерева в составе сообществ бо-
лее влажных условий местообитаний второй узел
также отвечает за влажность, таким образом, разде-
ляя “влажные” (левая часть) и переувлажненные
леса (правая часть) (рис. 1). Среди последних бере-
зовая кустарничково-травяно-сфагновая группа
(группа 6) распространена в местообитаниях с бо-
лее кислой реакцией почв (узел 3), также для нее
характерна высокая освещенность подчиненных
ярусов (рис. 2). Березовую и черноольховую тра-
вяно-болотные группы дифференцирует богат-
ство почв (узел 4): чернольховая травяно-болот-
ная (группа 11) встречается в чуть более богатых
местообитаниях, чем березовая (группа 4). На схе-
ме ординации (рис. 2) заметно также, что данные

Рис. 2. NMDS ординация сообществ. Расшифровка номеров групп дана в таблице, обозначение экологических фак-
торов приведено на рис. 1.
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сообщества березовой формации встречаются в
местообитаниях с более кислой реакцией почв.

Группу “влажных” лесов можно назвать влаж-
нотравно-широкотравной, поскольку сюда входят
4 формации со сходным характером травяно-ку-
старничкового яруса (влажнотравно-широкотрав-
ные леса). Их первое разделение происходит по
фактору богатства почв (узел 3), – при повышен-
ном богатстве встречаются сероольховые леса
(группа 9) (часть сообществ, не попавших в левый
кластер более сухих лесов). Данные леса характе-
ризуются максимальным богатством почв, что хо-
рошо видно на ординации (рис. 2). Следующее
разделение (узел 4) происходит также по богатству
почв: в самых бедных местообитаниях отмечаются
березовые влажнотравно-широкотравные леса.
Осиновые (группа 8) и черноольховые (группа 10)

влажнотравно-широкотравные леса дифференци-
рует влажность – в чуть более влажных местооби-
таниях отмечаются черноольховые сообщества.

В зависимости от конкретных экологических
режимов местообитаний в различных типах сооб-
ществ участие основных коренных лесообразую-
щих видов деревьев (ель, сосна, дуб, липа) варьи-
рует в широких пределах. Оценка связи эдифика-
торных древесных видов с основными факторами
среды позволяет оценить текущее их распределе-
ние и перспективы возобновления.

Наибольшее участие ели отмечается в оптиму-
ме условий существования мелколиственных ле-
сов со смещением в сторону чуть более кислой ре-
акции почв. В наиболее экстремальных экологи-
ческих условиях по режимам увлажнения и
питания участие ели снижается (рис. 3). По на-

Рис. 3. Распределение в экологическом пространстве мелколиственных лесов основных лесообразующих видов дере-
вьев в составе всех ярусов, а – Picea abies; б – Pinus sylvestris; в – Tilia cordata и г – Quercus robur.
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шим данным, участие сосны в большинстве групп
не отмечается вовсе. Однако в условиях сниже-
ния конкуренции в неблагоприятных режимах
питания и переувлажненности и лучшего освеще-
ния сосна начинает встречаться во всех ярусах.
Это заметно на примере березовой кустарничко-
во-травяно-сфагновой группы, где древостой
сильно разрежен (рис. 3).

В лесном покрове региона отмечено большое
число широколиственных видов деревьев (клен,
ясень (Fraxinus excelsior), дуб, липа, вязы (Ulmus
glabra и Ulmus laevis) и др.), однако наибольшее
участие в сообществах у липы и дуба. Максималь-
ная примесь липы отмечена в широкотравных
группах (березовой и осиновой) (рис. 3), где поч-
венное богатство достаточно высоко и отсутству-
ет переувлажнение, а высокое затенение не явля-
ется лимитирующим фактором для ее возобнов-
ления. По нашим данным, участие дуба в
мелколиственных сообществах ниже, чем липы.
В целом наличие его примеси и возобновления
увеличивается по мере уменьшения влажности,
но меньше, в отличие от липы, зависит от богат-
ства почв (рис. 3).

Различия в участии коренных лесообразую-
щих видов деревьев (ели, сосны, липы и дуба) в
разных ярусах в производных сообществах (бере-

зовых и осиновых) (группы 1–8) наглядно отсле-
живаются на графике дерева решений (рис. 4). На
первом этапе происходит разделение сообществ
по участию широколиственных видов деревьев в
древостое. Правая часть дерева включает сообще-
ства с более богатыми местообитаниями: широко-
травные группы (осиновую и березовую), а также
осиновую влажнотравно-широкотравную. Следу-
ющий узел в правой части дерева дифференциру-
ет сообщества по участию широколиственных ви-
дов деревьев в составе яруса С. Их участие больше
в широкотравных группах (2, 7). В древесном яру-
се в группе березовых широкотравных лесов (2)
участие широколиственных видов может быть
как выше 4%, так и ниже, а в осиновой широко-
травной оно всегда превышает 4% (узел 3). В
группе осиновых широкотравных лесов (узел 4)
еще и участие ели в ярусе В выше, чем в березо-
вой. Для части сообществ осиновой широкотрав-
ной группы (7) характерно меньшее участие ши-
роколиственных пород в ярусе С, но при этом бо-
лее высокое участие этих видов, а также ели в
ярусе В. В осиновой влажнотравно-широкотрав-
ной группе (8) ниже участие как широколиствен-
ных видов, так и ели.

В левой части дерева в сообществах с меньшим
участием широколиственных видов деревьев за сле-

Рис. 4. Дерево решений по проективному покрытию Picea abies, Pinus sylvestris и основных широколиственных видов
(Tilia cordata, Quercus robur) в разных ярусах производных мелколиственных лесов: A – древостой; B – ярус В (крупный
подрост); С – травяно-кустарничковый ярус (мелкий подрост). Расшифровка номеров групп приведена в таблице.

Broadleaf (A) < 0.5 %Broadleaf (A) < 0.5 %Broadleaf (A) < 0.5 %

Broadleaf (A) < 4 %Broadleaf (A) < 4 %Broadleaf (A) < 4 %

Broadleaf (C) < 0.15 %Broadleaf (C) < 0.15 %Broadleaf (C) < 0.15 %

Broadleaf (B) < 0.5 %Broadleaf (B) < 0.5 %Broadleaf (B) < 0.5 %

Pinus (C) < 0.55 %Pinus (C) < 0.55 %Pinus (C) < 0.55 %
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дующий узел разделения сообществ отвечает доля
сосны в ярусе С. Ее участие отмечено в березовой
травяно-кустарничково-сфагновой группе (6) и од-
нозначно ее отделяет от остальных. Следующий
узел (узел 3) отделяет березовую влажнотравно-ши-
рокотравную группу по признаку более высокого
участия широколиственных пород в ярусе В. При
условии более низкого участия (узел 4) в березовой
травяно-болотной группе (4) наблюдается более
низкое участие ели в древостое, в то время как в бе-
резовой мелкотравно-широкотравной группе оно
самое высокое из всех рассмотренных групп.

Таким образом, в березовой влажнотравно-
широкотравной группе наблюдается наименьшее
возобновление коренных пород, в то время как в
осиновой широкотравной оно наибольшее. Бере-
зовая травяно-кустарничково-сфагновая группа
является единственной, где довольно часто отме-
чается сосна. Березовые разнотравные леса (груп-
па 5) не могут быть выделены в самостоятельную
группу вследствие очень низкой выраженности
подроста в целом и приблизительно равного уча-
стия видов в нем. Среди производных мелколист-
венных лесов осиновые леса (две группы) и бере-
зовые широкотравные сообщества отличаются
более высоким участием широколиственных ви-
дов в древостое, в то время как березовая мелко-
травно-широкотравная выделяется по высокому
участию ели в древостое.

Состав и обилие подроста позволяют оценить
перспективы развития лесов. Если рассматривать
все группы лесов по участию в ярусе В основных
ранне- и позднесукцессионных видов, то замет-
но, что практически во всех группах ель составля-

ет большую часть подроста (рис. 5). Участие ели в
подросте максимально в березовой мелкотравно-
широкотравной группе (1) (15%), которая являет-
ся самой бореальной по составу подчиненных
ярусов; здесь редко встречаются другие виды де-
ревьев (рис. 3, 4). В березовой широкотравно-
влажнотравной группе (3) ель также составляет
практически весь подрост, хотя он характеризуется
меньшей величиной проективного покрытия (8%).
Также очень высоко участие ели в подросте в бере-
зовой травяно-болотной группе (4) (14%). Ель со-
ставляет менее 1% только в сероольховой влаж-
нотравно-широкотравной группе (9), где практи-
чески весь подрост представлен ольхой серой.
Также достаточно низкое участие ели отмечается
в березовой разнотравной группе (5), однако в
данных сообществах общее проективные покры-
тие подроста в ярусе В всего около 5% в среднем –
самое слабое возобновление деревьев среди всех
мелколиственных лесов.

Из широколиственных пород в регионе основ-
ной является липа (Курнаев, 1968), больше всего
ее в березовой (2) и осиновой широкотравной (7),
а также в осиновой влажнотравно-широкотрав-
ной (8) группах (5%, 2% и 2% соответственно). В
составе подроста этих трех групп все же преобла-
дает ель, однако в березовой широкотравной груп-
пе соотношение ели и липы близко (8% и 5% соот-
ветственно). Дуб встречается практически во всех
сообществах, однако его доля в подросте невелика и
в среднем составляет лишь 1% и менее. Березовые
кустарничково-травяно-сфагновые (группа 6) леса
отличаются от остальных значительным участием
в подросте сосны (4%) и березы (9%), хотя ель и
здесь достаточно заметна (8%). В черноольховых

Рис. 5. Среднее проективное покрытие основных древесных видов в ярусе B в группах ассоциаций мелколиственных
лесов. Расшифровка номеров групп приведена в табл. 1.
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группах (10, 11) в подросте в основном участвуют
ель и черная ольха, причем в черноольховой тра-
вяно-болотной группе проективное покрытие этих
видов выше (7% и 9% соответственно), чем во влаж-
нотравно-широкотравной (по 4%). Береза, помимо
кустарничково-травяно-сфагновых лесов, заметна
в травяно-болотных лесах – березовых (группа 4) и
черноольховых (группа 11), где ее проективные по-
крытие составляет чуть менее 3%.

ОБСУЖДЕНИЕ
Экологические факторы. В зависимости от гео-

графического охвата исследования и рассматри-
ваемого набора сообществ на первый план выхо-
дят разные экологические факторы, в первую
очередь влияющие на видовой состав лесов. Для
относительно однородных по составу березовых
бореальных лесов Норвегии (Bakkestuen et al.,
2010) основным фактором, влияющим на диффе-
ренциацию состава сообществ, является измене-
ние значений pH, а также концентрации в почве
кальция, калия и серы. Для черноольховых лесов
северо-запада России – увлажненность почв (Ва-
силевич, Щукина, 2001), а черноольховых лесов
Словакии – помимо увлажненности еще и поч-
венное богатство (Slezák et al., 2011).

Основным экологическим фактором, влияю-
щим на состав мелколиственных лесов централь-
ной части Русской равнины, является влажность –
наиболее контрастный из всех рассмотренных
факторов. Перераспределение влаги является
функцией рельефа. Мелколиственные леса могут
произрастать в диапазоне от заболоченных ме-
стообитаний в понижениях и долинных элемен-
тах рельефа (березовые кустарничково-травяно-
сфагновые леса, черноольховые травяно-болотные
и др.) до наиболее сухих и дренированных - на мо-
ренных холмах и склонах. По увлажненности почв
строго дифференцируются мелкотравно-широко-
травные, широкотравные и разнотравные леса (как
менее увлажненные) и влажнотравно-широкотрав-
ные, травяно-болотные и кустарничково-травяно-
сфагновые сообщества (как более влажные). Един-
ственной группой, в которой наблюдаются зна-
чительные различия по степени увлажнения, яв-
ляется сероольховая влажнотравно-широко-
травная. Т.А. Работнов (1939) отмечает, что для
овражно-долинных сероольховых лесов наблю-
даются различия увлажнения и, соответственно,
состава и доминантов травяного яруса в связи с
положением сообщества в рельефе – близостью
русла, выровненностью рельефа или склоновым
положением. По мере увеличения увлажнения он
выделяет леса с доминированием крапивы, кра-
пивы и таволги и таволги. По нашим данным,
также отмечается изменение участия более влаго-
любивых видов в сообществах этой группы. Так,
для части лесов, которые располагаются в более

дренированных склоновых местообитаниях, ха-
рактерен более неморальный состав подчинен-
ных ярусов с доминированием Urtica dioica, Aegop-
odium podagraria, Galeobdolon luteum, Stellaria holos-
tea. В местообитаниях с худшими условиями
дренажа (например, выровненные поймы) суще-
ствуют леса с доминированием Filipendula ulmaria,
Urtica dioica, Geum rivale, значительным участием
Chrysosplenium alternifolium, Lysimachia nummularia,
Ranunculus repens, иногда Scirpus sylvaticus. Крапива
является одним из доминантов в обоих вариантах
сероольховых лесов. Участие более влаголюбивых
видов увеличивается плавно, и четко разделить со-
общества на две группы невозможно, к тому же
большинство видов отмечается во всей группе се-
роольховых лесов, только с разным соотношени-
ем долевого участия.

Возобновление коренных видов деревьев и пер-
спективы развития производных лесов. О перспек-
тивах развития производных сообществ можно
судить по составу и состоянию подроста. Поселе-
ние тех или иных коренных пород деревьев под
пологом леса при отсутствии нарушений зависит
как от условий местообитаний, так и от возмож-
ности заноса семян (Korotkov et al., 2001). В ре-
зультате при различном спектре видов в подросте
прогнозируются и разные по длительности сук-
цессионные стадии, которые зависят от продол-
жительности жизни деревьев, выходящих в ос-
новной полог (Korotkov et al., 2001). По нашим
данным, ель и липа наиболее активно участвуют в
составе производных мелколиственных лесов, а
участие дуба во всех группах примерно равное и
небольшое (не более 1%). Липа чаще отмечается в
широкотравных группах сообществ, где для нее
благоприятны условия почвенного богатства и
дренажа, а ее теневыносливость позволяет возоб-
новляться при слабом освещении. Доля ели еще
выше по сравнению с липой, наибольшее ее уча-
стие наблюдается в экологическом оптимуме
мелколиственных лесов с небольшим смещением
в сторону меньшего почвенного богатства и по-
вышенной кислотности (березовые мелкотравно-
широкотравные леса). Высокое участие ели мо-
жет объясняться не только ее естественным воз-
обновлением, но и созданием посадок. Из-за не-
надлежащего ухода за культурами посадки еще на
ранних этапах развития зарастают мелколиствен-
ными видами (особенно березой) и формируются
производные мелколиственные леса с участием
ели (Chernenkova et al., 2020). Так, треть лесных
массивов березовой широкотравной группы в
юго-западном Подмосковье, по нашим данным,
составляют культуры ели и сосны, заросшие бе-
резой. Подрост дуба во всех производных сооб-
ществах (за исключением березовых кустарнич-
ково-травяно-сфагновых лесов) встречается при-
мерно с одинаковым покрытием (около 1%).
Таким образом, дуб, во-первых, менее “активен”,
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чем липа, в мелколиственных лесах (что может в
некоторой степени подтверждать точку зрения
С.Ф Курнаева о коренных липово-еловых лесах
региона), а во-вторых, отсутствие варьирования
значений его покрытий свидетельствует о мень-
шей требовательности к богатству почв по срав-
нению с липой (рис. 3). Клен – еще одна часто от-
мечаемая широколиственная порода, участие ко-
торой в сообществах в последние десятилетия
увеличивается (Маслов, 2012). Однако клен не
формирует древостои и встречается только в виде
примеси. Вязы (вяз голый и вяз гладкий) участву-
ют в составе лесов довольно редко, хотя и форми-
руют небольшие массивы в богатых и увлажен-
ных местообитаниях.

Березовые (группа 2) и осиновые (группа 7)
широкотравные, а также осиновые влажнотрав-
но-широкотравные (группа 8) леса характеризу-
ются максимальным возобновлением липы среди
всех типов мелколиственных сообществ региона,
они распространены в местообитаниях с высо-
ким богатством почв и достаточным дренажем (за
исключением осиновой влажнотравно-широко-
травной группы). Также эти три группы лесов отли-
чаются от остальных по более высокому участию
широколиственных видов в древостое (рис. 5).

Сообщества березовой мелкотравно-широко-
травной группы (1) отличаются значительным
участием бореальных видов в подчиненных яру-
сах и абсолютным преобладанием ели в подросте.
Для данных сообществ прогнозируется развитие
в сторону бореальных и бореально-неморальных
ельников.

Березовые влажнотравно-широкотравные
(группа 3) и березовые травяно-болотные леса
(группа 4) обычно встречаются небольшими мас-
сивами в понижениях, слабопроточных ложби-
нах разной степени переувлажненности. Здесь
также в подросте преобладает ель. Широколист-
венные виды не отмечены в связи с высоким
увлажнением местообитаний данных сообществ.
Вероятно, коренными сообществами здесь явля-
лись еловые леса с большим количеством влаго-
любивых видов.

Березовые кустарничково-травяно-сфагновые
леса (группа 6) характеризуются участием в под-
росте березы наравне с елью, а также только здесь
постоянно отмечается сосна. Участие сосны свя-
зано с отсутствием конкуренции со стороны дру-
гих видов деревьев из-за заболоченности место-
обитаний и хорошими условиями освещенности
под разреженным пологом древостоя. Здесь ожи-
дается смена на сосновые и еловые сфагновые и
долгомошные леса, однако значительное участие
березы в подросте может замедлять смену лесооб-
разующих пород.

Березовые разнотравные леса (группа 5) с вы-
соким покрытием видов лугово-опушечной груп-

пы являются наиболее нарушенными лесами, ко-
торые могут развиваться в мезофильных условиях
при значительной рекреационной нагрузке, а в
прошлом и хозяйственной деятельности (сеноко-
сы, выпас) и обычно встречаются на периферии
лесных массивов. В связи с этим, подрост дере-
вьев здесь выражен слабо, и дальнейшее развитие
этих сообществ зависит от условий местообита-
ний и заноса семян. Вероятно, сообщества этой
группы дольше остальных будут восстанавливать-
ся до условно-коренных лесов.

Таким образом, широкотравные (березовые и
осиновые) и осиновые влажнотравно-широко-
травные леса потенциально наиболее быстро по
сравнению с другими группами производных
мелколиственных лесов могут смениться услов-
но-коренными липово-еловыми лесами. Березо-
вые мелкотравно-широкотравные, влажнотрав-
но-широкотравные и травяно-болотные леса
скорее будут заменены еловыми лесами. Однако
для прогнозирования смены производных лесов
условно-коренными и ее скорости необходима
также оценка жизненного состояния подроста. В
случае, если оно не удовлетворительное, – смена
состава верхнего полога может значительно за-
медлиться.

Сукцессионный статус групп сообществ мелко-
лиственных лесов. Большинство групп сообществ
березовых лесов (березовые мелкотравно-широ-
котравные, березовые широкотравные, березо-
вые влажнотравно-широкотравные, березовые
разнотравные), а также все осиновые (осиновые
широкотравные, осиновые влажнотравно-широ-
котравные) являются однозначно производны-
ми, возникшими на месте хвойных, хвойно-ши-
роколиственных или широколиственных лесов.
Происхождение части сообществ с участием березы
не столь очевидно. С одной стороны, существует
точка зрения (Ниценко, 1972; Абатуров и др., 1982),
что все березовые леса являются производными,
при этом березовые кустарничково-травяно-сфаг-
новые возникли на месте долгомошных и сфагно-
вых хвойных лесов (Ниценко, 1972; Абатуров и др.,
1982), а также выгоревших переходных болот. С
другой стороны, С.Ф. Курнаев (1968) отмечал ко-
ренной характер березняков из березы пушистой
в замкнутых понижениях (травяно-болотные со-
общества). По результатам наших исследований,
в большинстве сообществ березовых лесов преоб-
ладает подрост не березы, а других видов (преиму-
щественно ели), хотя на бедных почвах и при за-
стойном увлажнении ель с возрастом может выпа-
дать. Исключение составляет только березовая
кустарничково-травяно-сфагновая группа, где в
подросте наряду с елью и сосной достаточно много
березы (проективное покрытие 9%), а также бере-
зовая травяно-болотная, в которой проективное
покрытие подроста мелколиственных видов со-
ставляет 5%.
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Черноольховые леса, распространенные по
долинам водотоков и замкнутым понижениям
(влажнотравно-широкотравные и травяно-бо-
лотные), мы рассматриваем как условно корен-
ные. В данных лесах в подросте ель и ольха черная
возобновляются примерно в равных долях, одна-
ко ель, по-видимому, не может успешно суще-
ствовать в экологическом режиме черноольховых
лесов, так как она редко выходит в первый ярус.
Сероольховые леса в зависимости от местообита-
ния могут быть как производными, так и корен-
ными. Иногда они являются пионерными сооб-
ществами на месте антропогенных нарушений
(Ликсакова, 2004). Однако гигрофитные немо-
ральные леса (влажнотравно-широкотравные в
рамках принятой классификации) считаются
условно-коренными (Работнов, 1939; Коротков,
Морозова, 1986; Ellenberg et al., 1992). В серооль-
ховых влажнотравно-широкотравных лесах в
подросте отмечается преобладание и высокое
участие ольхи серой, другие виды деревьев отме-
чаются гораздо реже. Основываясь на этом, мож-
но подтвердить условно-коренной характер дан-
ных сообществ.

ВЫВОДЫ

1. Мелколиственные леса центральной части
Русской равнины разнообразны по типологиче-
скому составу. В рамках принятого эколого-фи-
тоценотического подхода выделено 11 групп ассо-
циаций мелколиственных лесов, относящихся к
4 формациям.

2. Мелколиственные леса произрастают в ши-
роком диапазоне экологических условий хвойно-
широколиственной зоны. При этом основным
фактором, влияющим на варьирование видового
состава мелколиственных сообществ, является
увлажненность почв. По этому фактору четко
разделяются, с одной стороны, более сухие мел-
котравно-широкотравные, широкотравные и
разнотравные леса, а с другой – влажнотравно-
широкотравные, травяно-болотные и кустарнич-
ково-травяно-сфагновые сообщества.

3. Леса из ольхи серой и ольхи черной могут
быть отнесены к условно-коренным. В серооль-
ховых влажнотравно-широкотравных сообще-
ствах основной породой подроста является серая
ольха, что подтверждает мнение некоторых ис-
следователей о коренном статусе этих сообществ.
В черноольховых лесах подрост черной ольхи и
ели находится примерно в равных пропорциях,
однако ель редко выходит в первый ярус.

4. Мелколиственные леса из березы и осины
создают условия для восстановления условно-ко-
ренных сообществ. Ель является основной поро-
дой, которая возобновляется в мелколиственных
лесах региона. Она отмечается во всех типах сооб-

ществ, причем максимально ее участие в мелко-
травно-широкотравных березовых лесах. Отме-
тим, что создание культур могло значительно уве-
личить участие ели в мелколиственных лесах.

5. В березняках травяно-кустарничково-сфаг-
новых отмечается наибольшая освещенность под
пологом древостоя, и наблюдается максимальное
участие березы в ярусе B. По этой же причине, а
также из-за отсутствия конкуренции сосна встре-
чается здесь во всех ярусах.

6. Березовые и осиновые широкотравные, а
также осиновые влажнотравно-широкотравные
сообщества, вероятно, скорее остальных сменят-
ся условно-коренными елово-липовыми лесами.
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Small-Leaved Forests of the Centre of the East European Plain:
Ecology and Regeneration Perspectives of Native Forests
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Small-leaved forests of the centre of the East-European Plain are widespread, and their area continues to in-
crease due to the overgrowing of abandoned agricultural lands. In the Moscow region, they occupy almost
half of all forests in the region. The study of the composition, ecology and dynamics of forests dominated by
birch (Betula pendula), B. pubescens), aspen (Populus tremula), gray alder (Alnus incana) and black alder (Al-
nus glutinosa) in the center of the East-European Plain was carried out on the example of the Moscow region.
On the basis of the ecological-phytocenotic classification, 11 groups of associations were identified, of which
8 belong to secondary and 3 to native community types. It was found that the main ecological factor influ-
encing the differences in forest composition is soil moisture. Factors such as light, soil reaction and nutrients
differentiate communities further within two main group clusters with different soil moisture. The participa-
tion of the main indigenous forest-forming tree species varies with the ecological conditions in the small-
leaved forests. The European spruce (Picea abies) is most active in the medium range of environmental con-
ditions; while the environmental factors’ extreme values decrease its participation in communities. Linden
(Tilia cordata) and oak (Quercus robur) are more often observed in conditions of increased soil richness and
good drainage, and pine (Pinus sylvestris) – only in good lighting conditions, which are formed in birch forests
of the dwarf shrubs–herbal-sphagnum group. In the undergrowth of gray and black alder forests, the share of
gray alder and black alder is high, while in the secondary birch and aspen communities, spruce predominates.
Probably due to the absence of disturbances, birch broad herb forests, broad herb and broad herb – moist herb
aspen forests will most likely be replaced by native coniferous-broad-leaved communities, since against the
background of the predominance of spruce in the undergrowth in these groups, linden is showing a good re-
growth rate, and an admixture of broad-leaved species in the stand is also noted.

Keywords: small-leaved forests, typological diversity, secondary and native forests, Moscow region, habitats’ ecol-
ogy, decision trees. 
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Проведена оценка воздействия ветровала на структуру и фитомассу древостоев кедровников и бе-
резняков по материалам обследований постоянных пробных площадей (ППП) на территории Си-
хотэ-Алинского заповедника, на восточном макросклоне Сихотэ-Алиня, где вследствие тайфуна
Lionrock произошло частичное выпадение древостоя. Ветровал 2016 г. – беспрецедентное в истории
заповедника катастрофическое явление. Более 9% лесного покрова особо охраняемой природной
территории перешло в сплошные ветровалы. Исходными материалами для анализа послужили реви-
зии пробных площадей, выполненные до и после ветровала. Межревизионный период у разных объ-
ектов составляет 8–18 лет. Запас надземной фитомассы определен по таксационным данным с ис-
пользованием региональных аллометрических уравнений. Средний запас кедровников вследствие
ветровала уменьшился с 552 до 298 м3 га–1, а березняков с 253 до 163 м3 га–1. Общий прирост для кед-
ровников и березняков составил 6.2 и 5.5 м3 га–1 год–1 соответственно, а отпад 13.6 и 9.8 м3 га–1 год–1

соответственно. Средние значения запаса фитомассы кедровых насаждений – 291 т га–1, березовых
насаждений – 210 т га–1. Запасы фитомассы березняков уменьшились в результате ветровала на 35%,
а кедровников – на 44%. Запас углерода 150 т С га–1 можно считать максимальной углеродной ем-
костью фитомассы для кедровников среднего и верхнего высотного пояса, относительно которой
следует вычислять депонирующий потенциал нарушенных лесов этой формации. Из хвойных по-
род менее устойчивы к ветровалу ель, пихта и кедр. Для осины и березы плосколистной действие
тайфуна усиливает их естественное выпадение из состава древостоя. Наиболее устойчивыми поро-
дами оказались клены, липа амурская и лиственница.

Ключевые слова: запас древесины, прирост, продуктивность, тайфун Lionrock, фитомасса.
DOI: 10.31857/S0024114822020061

Лесные экосистемы, являясь ключевым зве-
ном в биогенных циклах вещества и энергии, слу-
жат важным экономическим и социальным ре-
сурсом. Управление лесами преследует цели не-
прерывного, неистощительного, многоцелевого
лесопользования и традиционно базируется на
достижениях лесоведения. Новым вызовом си-
стеме лесоуправления являются учащающиеся на
фоне климатических изменений масштабные де-
структивные явления, ведущие к деградации лес-

ного покрова: пожары, ветровалы и прочие кли-
матогенные нарушения, вспышки и инвазии вре-
дителей (Eriksson et al., 2005; Norden et al., 2015;
Anyomi et al., 2017; Chirici et al., 2017; и др.). Со-
гласно прогнозам, опасные погодные явления в
России будут учащаться (Доклад …, 2020). Рано
или поздно будет необходима разработка лесохо-
зяйственных мероприятий, направленных на фор-
мирование более устойчивых лесов – территорий
особого климатического риска, к которым можно
отнести восточный склон Сихотэ-Алиня. Лесо-
водственные исследования последствий масштаб-
ных ветровалов в настоящее время немногочис-
ленны, а на Дальнем Востоке России единичны
(Громыко, 2017; Vozmishcheva et al., 2019). Таким

1 Работа при финансовой поддержке гранта РНФ 19–77–
30015 (обобщение и анализ данных) и госзадания АААА–
А18–118052400130–7 Центра по проблемам экологии и
продуктивности лесов РАН (полевые исследования).
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образом, особую важность приобретает задача
корректной оценки последствий этих нарушений
и обоснования возможных мер адаптивного ха-
рактера (Kramer et al., 2001).

Важной экосистемной характеристикой лесов
является фитомасса. Фитомасса наряду с первич-
ной продукцией (NPP) характеризует биологиче-
скую продуктивность экосистемы (Усольцев,
2007), которая изменяется под действием множе-
ства факторов как природного, так и антропоген-
ного характера. Этот показатель используется
при оценке многих экологических процессов –
фотосинтеза, транспирации, биологического раз-
нообразия (Eisfelder et al., 2017).

В лесах мира аккумулируется около 1200 Гт С,
что составляет 60–80% запасов углерода суши
(Perruchoud, Fischlin 1995; Bradford et al., 2012).
Примерно половина этого запаса приходится на
фитомассу. Запас углерода в лесах России, рас-
считанный по материалам государственного уче-
та лесного фонда в системе региональной оценки
бюджета углерода лесов (РОБУЛ), составил
123.77 ± 18.93 Гт С, из которых в фитомассе запа-
сено 32.03 ± 2.54 Гт С или 26% (Замолодчиков и
др., 2018). Аналогичный расчет был выполнен для
лесов Приморского края: 2.26 ± 0.36 Гт С – об-
щий запас, 0.71 ± 0.07 Гт С – запас фитомассы
(Замолодчиков и др., 2018).

Увеличение силы и частоты нарушений при-
водит к уменьшению резервуаров углерода лес-
ных экосистем, в частности запасов фитомассы.
Каждый тип естественного леса характеризуется
максимально возможным запасом углерода, ко-
торый, как правило, достигается при длительном
отсутствии нарушений (Keith et al., 2009). Однако
под действием изменения климата и антропоген-
ных преобразований углеродная емкость может
изменяться. Разница между фактическим запа-
сом углерода какого-либо насаждения из форма-
ции и максимальным зафиксированным запасом
на единице площади характеризует депонирую-
щий потенциал лесов, который необходимо учи-
тывать при прогнозировании углеродного бюд-
жета. Коренные леса предоставляют возможность
оценки максимальных возможных резервуаров уг-
лерода для различных лесных формаций. Однако
такие нарушения, как ветровалы и пожары, могут
разрушать лесные насаждения и в границах особо
охраняемых природных территорий (ООПТ).
Масштабные ветровалы приводят к следующим
изменениям: уменьшению биологического разно-
образия, увеличению пожарной опасности, изме-
нению режима температуры и влажности.

Для изучения влияния нарушающих воздей-
ствий и изменяющихся условий среды на лесные
насаждения применяется два альтернативных
подхода (Сукачев, Зонн, 1961): 1) метод хроноло-
гических последовательностей, когда для кон-

кретного типа лесного насаждения подбирается
ряд участков, находящихся на разных стадиях ле-
совосстановительной смены; 2) многолетний мо-
ниторинг лесных растительных сообществ на по-
стоянных пробных площадях (ППП), когда с ша-
гом в несколько лет повторяется описание одного
участка леса.

На территории ФГБУ “Сихотэ-Алинский госу-
дарственный заповедник” сеть постоянных проб-
ных площадей используется для многолетнего мо-
ниторинга динамики лесных растительных сооб-
ществ (Галанин и др., 2000). В августе 2016 г. после
супертайфуна Lionrock около 9% территории запо-
ведника (33.9 тыс. га) было трансформировано в
сплошные ветровалы (Громыко, 2017). Некоторые
пробные площади заповедника были затронуты
тайфуном, часть фитомассы древостоя перешла в
пул мертвой древесины в форме валежа. Таким об-
разом, имеющиеся материалы последовательных
инвентаризаций постоянных пробных площадей
дают возможность оценить запасы фитомассы дре-
востоев до и после тайфуна.

Цель работы – описать изменения в структуре
лесных насаждений, вызванные ветровалом, оце-
нить снижение запасов надземной фитомассы ле-
сов в кедровых и березовых лесах центрального
Сихотэ-Алиня.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объект исследования. ФГБУ “Сихотэ-Алин-

ский государственный заповедник” расположен в
северной части Приморского края в средней ча-
сти горной системы Сихотэ-Алинь (рис. 1). Пло-
щадь заповедника составляет 402600 га, из кото-
рых 96.14% покрыто лесом. Климат заповедника
носит муссонный характер и довольно разнооб-
разен в его отдельных частях по причине сложно-
сти рельефа и других физико-географических
особенностей. Больше всего различия проявля-
ются на восточном и западном макросклонах Си-
хотэ-Алиня. Восточный склон находится под по-
стоянным влиянием Японского моря и Тихого
океана, поэтому здесь характерны повышенная
влажность и сглаженность большинства метеоро-
логических явлений. По данным метеостанции
“Терней”, среднегодовая температура воздуха за
последние 10 лет составила 4.1°С. Отмечается яв-
ный тренд потепления: за период 1941–2017 гг.
увеличение средней температуры воздуха соста-
вило 0.027°С год–1 (рис. 2). Среднегодовое коли-
чество осадков за указанный период составляет
825.5 ± 21.9 мм. Осадки выпадают крайне нерав-
номерно, что приводит к появлению периодов за-
сух и наводнений. Так, например, согласно лето-
писи природы заповедника, в 2016 г. только за ав-
густ, накануне тайфуна Lionrock, выпало 238 мм
осадков. Большая часть территории заповедника
имеет высоты над уровнем моря 600–800 м, от-
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дельные хребты – до 1600 м. Почвы на склонах и
террасах относятся к группе буроземов (Cambi-
sols). Наиболее распространенным типом расти-
тельности являются леса кедрово-широколист-
венной формации с доминированием кедра (Pi-
nus koraiensis Siebold & Zucc).

Работа выполнена на 4-х постоянных пробных
площадях (ППП). Основные таксационные пока-

затели насаждений до и после ветровала пред-
ставлены в табл. 1. Ниже приводятся дополни-
тельные сведения из материалов летописей при-
роды САБЗ.

ПП 4, 1958 г. Координаты: N45.13681,
E136.31553. Расположена на восточном макро-
склоне Сихотэ-Алиня, в бассейне р. Серебрянки,
на первой пологой надпойменной террасе ручья Зи-

Рис. 1. Сихотэ-Алинский заповедник на карте Дальнего Востока.

Россия

Китай

Северная
Корея

Южная
Корея

Япония

Рис. 2. Среднегодовые температуры воздуха по метеостанции “Терней”.
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мовейного. Из лесоустроительного отчета 1913 г.
установлено, что в урочище Зимовейный на месте
пробной площади произрастали кедровые леса с
елью и березой желтой и покровом из папоротни-
ков. Опустошительные повальные пожары по
свидетельству Б.П. Колесникова (1938) уничто-
жили коренную растительность в бассейне р. Се-
ребрянки в период 1917–1924 гг. В дальнейшем
были повторные пожары. К моменту закладки
постоянной пробной площади в 1958 г. гарь
обильно заросла березой и осиной. За ревизион-
ный период доля березы плосколистной увеличи-
лась до 7 единиц состава насаждения. Размер 40 ×
× 62.5 м (0.25 га).

ПП 5, 1975 г. Координаты: N45.49938,
E136.53353. Расположена на восточном макро-
склоне, бассейн среднего течения р. Таежной,
вершина пологого водораздела (высота 510 м над
ур. м). Почва каменистая с небольшим количе-
ством скелета, на поверхности иногда встречают-
ся камни. Древостой перестойный, сложный по
строению. Доминирует кедр корейский с неболь-
шой примесью березы ребристой (желтой). Раз-
мер 130 × 50 м (0.65 га).

ПП 8, 1967 г. Координаты: N45.23436,
E136.50941. Расположена на восточном макро-
склоне Сихотэ-Алиня, в долине р. Заболоченной,
на второй надпойменной террасе. В раститель-
ном сообществе происходит восстановительная
смена после лесного пожара. В составе древесно-
го полога преобладает береза плосколистная с
примесью дуба и лиственницы. Возобновление
кедром очень обильное – 3.5 тыс. шт. га–1, пре-
имущественно группового характера. Смену дан-
ного типа можно считать коротковосстанови-
тельной, так как выход кедра в господствующий
полог возможен уже при жизни первого поколе-
ния. Размер площади – 50 × 100 м (0.5 га).

ПП 16, 1967 г. Координаты: N45.31885,
E136.47709. Расположена на восточном макро-
склоне Сихотэ-Алиня, в среднем течении р. Забо-
лоченной, на высокой надпойменной террасе. Кру-
тизна склона 8°. Высота над уровнем моря 290 м.
Насаждение – перестойный кедрово-листвен-
ничный высокополнотный лес III класса боните-
та, возникший после пожара в 19 в., в почвенном
профиле встречаются прослойки угля. Размер
50 × 100 м (0.5 га).

Учету на ПП подлежали все деревья с диамет-
ром на высоте 1.3 м 5 см и более (древостой). Каж-
дое дерево пронумеровано краской, что дает воз-
можность длительного наблюдения за динамикой
роста элементов леса, насаждения в целом и от-
дельных деревьев. При ревизии пробную пло-
щадь размечали рулетками, измеряли диаметр и
высоту у каждого дерева и маркировали новые де-
ревья, перешедшие из подроста в древостой. Сто-
ящие деревья разделяли на живые и сухостойные.

Для определения объемов стволов деревьев и за-
пасов насаждений использовали действующий
Справочник учета лесных ресурсов Дальнего Во-
стока (Справочник …, 2010). По стандартным алго-
ритмам таксационных расчетов для каждой породы
определяли средний диаметр, разряд высоты, запа-
сы древесины, абсолютную и относительную пол-
ноту, густоту стояния древостоя, а также прирост и
отпад (Анучин, 1982).

Для определения фитомассы древостоев лес-
ных насаждений использовали метод аллометри-
ческих уравнений. Уравнения зависимости фито-
массы дерева от диаметра для 18-ти пород лесообра-
зователей были опубликованы ранее (Иванов и др.,
2018).

Мертвую древесину учитывали по материалам
ревизии, где для каждого дерева указывается со-
стояние – здоровое, сухостой, валеж. Поскольку
каждое дерево имеет номер, то проведение после-
довательных ревизий дает возможность выделить
новообразованный за межревизионный период
запас мортмассы, которую не разделяли на валеж
и сухостой.

Общий прирост (Δ) и отпад (F) вычисляли по
формулам:

(1, 2)

где Мз – запас сырорастущей древесины, Мс – за-
пас сухостоя и валежа, образованный за время
между ревизиями, n – год ревизии, i – номер ре-
визии.

Значимость различий в доле сохранившихся
деревьев оценивали с использованием критерия
Фишера о равенстве дисперсий (F-test) и крите-
рия Стьюдента (t-test).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Структура древостоев. На четырех представ-

ленных постоянных пробных площадях межреви-
зионные периоды составляют 8, 12, 15, и 18 лет
(табл. 1). Воздействие тайфуна Lionrock на рас-
сматриваемые древостои различно: ПП 16 оста-
лась нетронутой ветровалом, в березняках (ПП 8
и ПП 4) выпало соответственно 37 и 34% запаса
древостоя, старовозрастный кедровник на ПП 5,
имевший в 2001 г. очень высокий запас древеси-
ны – 569.9 м3 га–1, почти полностью выпал. Зна-
чения относительной полноты кедровников,
близкие к 1, указывают на их соответствие нор-
мальным лесным насаждениям.

Состав насаждений до и после ветровала суще-
ственно не меняется. Постпирогенные березняки
находятся в стадии естественного изреживания
полога пород-“пионеров” – березы плосколист-
ной и осины. Ветровое воздействие ускорило этот
процесс: доля указанных пород в составах насаж-
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дения уменьшается на 1–2 единицы (1 единица –
10% запаса древесины).

Годичные изменения запаса древесины харак-
теризуют приростами. Различают чистый при-
рост, показывающий изменение запаса растущих
деревьев и общий прирост, складывающийся из
чистого прироста и отпада. На рис. 3 показано со-
отношение между общим приростом и отпадом
на пробных площадях.

Производительность четырех рассматривае-
мых древостоев характеризуется общим приро-
стом 4.8–7.0 м3 га–1 год–1. При этом средняя за пе-
риод между ревизиями величина отпада сильно
различается по пробным площадям: отпад в бере-
зовых лесах – 16.1 и 12.0 м3 га–1 год–1 (ПП 8- и
ПП-4), в относительно нетронутом кедровнике –
8.2 м3 га–1 год–1 и в сильно нарушенном кедровни-
ке – 33.5 м3 га–1 год–1. На всех четырех пробных
площадях отпад превышает общий прирост, то
есть чистый прирост древесины отрицательный
вследствие ветровала.

Запасы надземной фитомассы. В табл. 2 и 3 при-
ведены значения запасов надземной фитомассы
древостоев (Р) четырех насаждений по материа-
лам двух ревизий, а также запасы мортмассы (ва-
леж и сухостой) (Рм). До ветровала запасы фито-
массы березняков (ПП 8 и ПП 4) составляли 242
и 178 т га–1, при этом насаждения имели близкие
запасы древесины (табл. 1). Разница объясняется
различиями в породном составе насаждений: 20%
запаса на ПП 8 приходится на дуб монгольский с
высокой базисной плотностью древесины, а на
ПП-4 такая же доля приходится на пихту и осину,
то есть породы со значительно меньшей базисной
плотностью. Базисная плотность древесины кед-
ра корейского (370 кг м–3) также меньше, чем у
березы плосколистной (510 кг м–3) (Касаткин и
др. 2015а; Касаткин и др., 2016), однако запасы
надземной фитомассы в кедровниках (ПП-5 и
ПП-16) до нарушения выше, чем в березняках, в
среднем на 38%. Это объясняется большими раз-
мерами деревьев в кедровниках: средняя высота
березы 18–20 м, в то время как средняя высота
кедра 25–27 м, по среднему диаметру главной по-
роды различие двукратное (табл. 1). Таким обра-
зом, кедровые насаждения, существующие без
нарушений длительное время в условиях Цен-
трального Сихотэ-Алиня, являются значительно
более емким резервуаром углерода по сравнению
с вторичными производными насаждениями с
доминированием березы плосколистной. Вероят-
но, запас надземной фитомассы 300 т га–1 (что эк-
вивалентно запасу углерода 150 т С га–1) можно
считать максимальной углеродной емкостью для
лесов кедровой формации восточного макро-
склона Центрального Сихотэ-Алиня в пределах
высот 300–500 м над уровнем моря. Распределе-
ние фитомассы по породам не соответствует рас-

пределению запаса по причине различий в плот-
ности древесины у разных видов деревьев, соот-
ношения масс ствола и ветвей, а также в связи с
неодинаковыми зависимостями запаса и фито-
массы от диаметра дерева. Запасы фитомассы бе-
резняков уменьшились после ветровала в сред-
нем на 74 т га–1, а кедровников – на 131 т га–1.

Для насаждений, пострадавших от ветровала,
была рассчитана доля по фитомассе сохранив-
шихся деревьев (рис. 4). Этот показатель связан с
устойчивостью видов деревьев к ветровому воз-
действию. Видовая принадлежность деревьев от-
нюдь не главный фактор, определяющий выпаде-
ние деревьев при сильных тайфунах. При скоро-
сти вестра 40 м с–1 и более падают любые деревья,
независимо от вида, размера, возраста (Anyomi et al.,
2017). Вопрос об устойчивости видов к ветру тре-
бует отдельного изучения на имеющемся в Си-
хотэ-Алинском заповеднике материале. Здесь мы
лишь представляем фактические данные о соот-
ношении устоявших/выпавших деревьев, кото-
рые в дальнейшем могут быть включены в более
детальный анализ.

Из хвойных пород менее устойчивы к ветрова-
лу ель (Picea jezoensis (Siebold & Zucc.)), пихта (Ab-
ies nephrolepis (Trautv. ex Maxim.)) и кедр (Pinus ko-
raiensis Siebold & Zucc.). В лесорастительных
условиях рассматриваемых пробных площадей
лиственница (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.) явля-
ется наиболее устойчивым видом хвойных, что,
вероятно, связано с более редкой кроной, уменьша-
ющей парусность. Для осины (Populus tremula L.) и
березы плосколистной (Betula platyphylla Suk-
aczev) действие тайфуна ускоряет их естественное
выпадение из состава древостоя. Наиболее устой-

Рис. 3. Общий прирост и отпад на постоянных проб-
ных площадях за период между ревизиями до и после
ветровала (планками показан диапазон изменчиво-
сти показателей).
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Таблица 2. Запасы надземной фитомассы (P) и мортмассы (Рм) (т га–1, абсолюно сухая масса) в березняках до и
после ветровала по породам

ПП 8 ПП 4

2009 2017 2004 2019

P Pм P Pм P Pм P Pм

Бб 106.7 28.2 43.7 78.8 92.4 5.1 63.0 53.2
Бж 1.6 1.2 1.8 0 0.2 0 0 0.3
Бх 0 0 0 0 0 1.0 0 1.0
В 0 0.1 0 0 0.3 0 0 0.3
Д 61.5 1.0 52.5 26.3 5.1 0 6.6 2.8
Е 0.3 0 0.3 0.2 3.3 0.3 2.2 2.3
Л 16.7 0.7 13.7 6.5 6.9 0.1 5.6 5.4
Лп 18.3 0.9 18.1 5.0 4.7 0.7 5.0 2.9
Ос 3.0 0.8 0 3.0 30.2 1.8 15.8 27.3
П 8.2 0.2 6.6 4.8 33.4 0.2 21.0 30.9
К 21.5 0.1 11.2 9.4
Клм 4.0 0.5 4.6 0.9
Олх 1.9 1 1.3 0.9
Всего 241.8 33.7 152.5 134.9 178.4 10.2 120.5 127.3

Таблица 3. Запасы надземной фитомассы (P) и мортмассы (Рм) (т га–1, абсолюно сухая масса) в кедровниках до
и после ветровала по породам

Порода

ПП 5 ПП 16

2001 2019 2006 2018

P Pм P Pм P Pм P Pм

Бж 28.7 11.0 0.8 38.2 0.1 0.1 0.3 0
В 1.5 0 0.1 1.8 0 0 1.2 0
Д 5.7 0 4.8 3.5 10.7 7.2 4.4 7.2
Е 4.9 6.7 3.0 6.3 3.4 0.3 3.1 1.4
К 212.8 12.9 29.4 221.3 141.7 9.8 145.1 11.6
Клж 4.1 1.3 0.7 5.1 0 0 0.6 0
Лп 19.7 0.8 10.4 15.7 2.1 0 2.9 0.4
П 17.9 3.3 3.1 25.8 22.1 3.4 23.1 9.3
Клз 0.5 0.1 0 0.7
Клм 2.1 0.5 1.0 1.9
Л 101.6 15.7 84.1 23.4
Ос 1.3 0 0 2
Всего 299.2 36.6 53.3 322.3 281.7 36.5 264.8 53.3

чивыми породами оказались дуб (Quercus mongoli-
ca Fisch. ex Ledeb.), клены, липа амурская (Tilia
amurensis Rupr.) и лиственница. К массивам дан-
ных (рис. 4) был применен F-test, подтвердивший
отсутствие значимых отличий в дисперсиях доли
сохранившихся деревьев. Для большинства пар раз-
личия в среднем значении доли сохранившихся де-

ревьев не значимы, однако t-критерий Стьюдента
подтвердил значимость отличий в этом показателе
для следующих пар видов: клен–береза, клен–
осина, лиственница–ель, дуб–осина (p < 0.05), т.е.
между наиболее и наименнее устойчивыми видами.

Кедровые леса, благодаря экологической пла-
стичности кедра корейского, занимают обшир-
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ные площади и формируют очень разнообразный
ряд типов леса. В настоящей работе рассматрива-
ются кедровники среднего высотного пояса, один
из которых достоверно возник после пожара при-
близительно 200-летней давности. Максималь-
ные запасы таких кедровников в Сихотэ-Алин-
ском заповеднике оцениваются в 500 м3 га–1 (Фля-
гина, 1982). Близкие значения (400–600 м3 га–1)
приводятся для пробных площадей в Уссурий-
ском заповеднике (Манько и др., 2010). Более вы-
сокий запас 724.2 м3 га–1 зафиксирован в 2003 г. на
ППП 1-1946 в Уссурийском заповеднике, в на-
саждении, которое авторы называют кедровым
бором и относят к фитоценозам с первым постка-
тастрофическим поколением кедра (там же). По-
хожий по состоянию и по генезису древостой с за-
пасом 642.5 м3 га–1 описан нами в национальном
парке “Бикин” (Иванов и др., 2018). В базе дан-
ных о фитомассе лесов Евразии, составленной
В.А. Усольцевым (2010), максимальное значение
запаса углерода надземной фитомассы для кед-
ровников Приморья составляет 150.5 т С га–1

(данные по Среднему Сихотэ-Алиню). Таким об-
разом, наше предложение считать запас древеси-
ны 500 м3 га–1 и запас углерода 150 т С га–1 макси-
мальной углеродной емкостью для фитомассы
кедровников в районе исследования вполне обос-
нован.

В 1980-е г. для некоторых пробных площадей
Сихотэ-Алинского заповедника были определе-
ны показатели продукционного процесса, в част-
ности запас углерода надземной фитомассы, ко-
торая составила 133 т С га–1 (при использовании

для пересчета в запас углерода коэффициента 0.5)
у кедровника с дубом (6К4Д, 180 лет) (Утенкова,
Громыко 1990), что близко к нашей оценке. В
дубняке рододендроновом, по данным тех же ав-
торов, углерод фитомассы составил 127 т С га–1, а в
дубовом криволесье на низкой морской террасе –
27 т С га–1.

Общий прирост в четырех рассматриваемых
насаждениях составил 4.8–7.0 м3 га–1 год–1. А.И.
Кудинов (2004) приводит значения общего при-
роста для кедровых лесов южного Приморья в
диапазоне 3.3–6.2 м3 га–1 год–1. По его же данным,
на трех постоянных пробных площадях в после-
рубочно-пирогенных березняках общий прирост
составляет 5.69, 8.12 и 3.52 м3 га–1 год–1, пичем
значение 8.12 м3 га–1 год–1 найдено для березняка,
в котором присутствуют деревья как семенного,
так и порослевого происхождения (Кудинов,
2012). Полученные в настоящей работе значения
прироста фитомассы сопоставимы с аналогичны-
ми для ельников республики Коми, где общий
прирост надземной фитомассы в разных типах
зеленомошной формации оценивается в 3.5–
9.0 т га–1 год–1 (Бобкова и др., 2014).

Большая уязвимость хвойных пород деревьев
показана в ряде исследований, посвященных вет-
ровалам (Anyomi et al., 2017), что согласуется с на-
шими данными об относительной устойчивости
видов (рис. 6).

Натурные и дистанционные обследования
ветровальных площадей на территории заповед-
ника указывают на мало предсказуемые послед-

Рис. 4. Доля сохранившихся вследствие тайфуна деревьев по всему массиву данных, планки – ошибка среднего, обо-
значения как в табл. 2.
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ствия ветрового удара, когда в пределах одного
лесотаксационного выдела (одинаковых услови-
ях растительности и рельефа) полностью выпада-
ет древостой на десятках га, но часть площади
остается ненарушенной. На конкретной пробной
площади сильный продолжительный порыв ветра
может перевести из растущего древостоя в валеж
от 0 до 100% запаса насаждений. Продолжение
мониторинга лесных растительных сообществ на
постоянных пробных площадях в Сихотэ-Алин-
ском заповеднике, так или иначе затронутых дей-
ствием тайфуна Lionrock, позволит описать зако-
номерности восстановительного процесса после
этого беспрецедентного явления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ветровал 2016 г., вызванный тайфуном Lion-

rock, оказал сильное негативное воздействие на
древостои лесов центрального Сихотэ-Алиня. На
участках несплошного выпадения деревьев наи-
более уязвимыми оказались хвойные породы
(ель, пихта, кедр) – образователи коренных лесов
в районе исследования, а также береза и осина –
доминанты вторичных лесов, находящиеся на
стадии естетсвенного распада. Относительно бо-
лее устойчивыми к ветровалу оказались твердо-
листенные породы (клены, дуб) и липа. На всех
обследованных участках выявлен отрицательный
баланс фитомассы – отпад в межревизионный
период существенно превышает прирост. Ветро-
вал привел к уменьшению запаса фитомассы бе-
резняков и кедровников на 74 и 131 т га–1 соответ-
ственно.
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An assessment of the windfall impact on the structure and phytomass of Siberian pine and birch forests stands
was carried out based on the materials of surveys from permanent sample plots (PSP) on the territory of the
Sikhote-Alin biosphere reserve, on the eastern macroslope of the Sikhote-Alin mountain range, where, due
to the impact of the Lionrock typhoon, the forest stand got damaged. The 2016 windfall is a catastrophic phe-
nomenon unprecedented in the history of the reserve. More than 9% of the forest cover of the special pro-
tected area has been transformed into windfall areas. The initial materials for the analysis were obtained
during the inspections of the test plots performed before and after the windfall. The inter-inspection period
for different objects is 8–18 years. The stock of aboveground phytomass was determined using the forest in-
ventory data and the regional allometric equations. As a result of the windfall, the average stock of Siberian
pine forests decreased from 552 to 298 m3 ha–1, while the birch forests’ area decreased from 253 to 163 m3 ha–1.
The total growth rate for Siberian pine and birch forests was 6.2 and 5.5 m3 ha–1 year–1, respectively, and the
loss was 13.6 and 9.8 m3 ha–1 year–1, respectively. The average phytomass stock of the pine stands is 291 t ha–1, the
birch stands – 210 t ha–1. The phytomass reserves of the birch forests decreased as a result of windfall by 35%,
and the pine forests – by 44%. The carbon stock of 150 t C ha–1 can be considered the maximum carbon ca-
pacity of the phytomass for pine forests of the middle and upper altitudinal belt, which can be used to assess
the depositing potential of disturbed forests of this formation. Of the conifers, spruce, fir and Siberian pine
are less resistant to windfall. For aspen and f lat-leaved birch, the impact of the typhoon enhances their nat-
ural loss from the stand composition. The most resistant species were maples, Amur linden and larch.
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Проведен сравнительный анализ формирования и естественного хода развития молодого поколения
древесных пород после разных способов рубки и устойчивого низового пожара в зоне контакта пихто-
во-еловых и кедрово-широколиственных лесов Южного Сихотэ-Алиня. Рассмотрены особенности
естественного возобновления, роста, развития, самоизреживания и динамики численности молодого
поколения древесных пород в течение 33 лет на трех различных вырубках и на гари кедрово-темно-
хвойных осоково-папоротниковых лесов. Установлено, что при проведении рубок леса разными спо-
собами в кедрово-темнохвойных осоково-папоротниковых лесах Южного Сихотэ-Алиня наиболее
быстрый и успешный лесовосстановительный процесс без смены коренных пород осуществлялся по-
сле зимней выборочной рубки. При сплошных рубках леса и низовых пожарах восстановление лесов
идет через смену хвойных пород на быстрорастущие серийные лиственные породы. Наиболее дли-
тельный процесс восстановления кедрово-темнохвойных лесов происходит после сплошных рубок с
использованием тяжелой техники, нарушающей напочвенный покров и подстилку, а также поврежда-
ющей подрост хвойных пород. Успешность лесовозобновительного процесса на обследованных участ-
ках связана с незначительной площадью вырубок и гари (каждая менее 1 га), сохранностью в той или
иной степени подроста предварительной генерации, наличием на площадях семенников хвойных по-
род и близостью массивов коренных лесов. Практика проведения выборочных рубок в лесах Южного
Сихотэ-Алиня при условии сохранения подроста предварительной генерации обеспечивает успешное
формирование молодняков. Материалами наших исследований подтверждается успешный характер
формирования молодняков на участках, пройденных выборочными рубками.

Ключевые слова: лесовозобновительный процесс, вырубки, гари, древесный молодняк, подрост, древо-
стой, скорость роста.
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Лесообразовательный процесс в горных райо-
нах Приморского края протекает под влиянием
периодически возникающих пожаров и возраста-
ющих рубок главного пользования. После запре-
та рубок главного пользования в лесах, образо-
ванных сосной корейской, или кедром корей-
ским (Pinus koraiensis Siebold & Zucc.), главным
объектом рубок в Приморском крае стали темно-
хвойные пихтово-еловые леса. Лесные пожары и
промышленные рубки привели к значительному
уменьшению площади пихтово-еловых лесов. К
настоящему времени все промышленно и техни-
чески значимые лесные ресурсы сильно истоще-

ны, а неосвоенные лесные массивы незначитель-
ны, приурочены к крутосклонам и сосредоточены
на севере края (Ковалев, Алексеенко, 2018).

В связи с интенсивным процессом лесозагото-
вок и часто возникающими пожарами вопросы
воспроизводства лесов и сохранения биоразнооб-
разия лесных экосистем остаются актуальными в
настоящее время (Современное состояние лесов …,
2009; Лукина и др., 2015; Ковалев и др., 2019; Kuulu-
vainen et al., 2019; и др.).

Сведения о естественном возобновлении пих-
тово-еловых лесов на Дальнем Востоке после ру-
бок и пожаров содержатся во многих публикаци-
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ях (Соловьев, 1963; Манько, Ворошилов,1967; Во-
рошилов, 1972; Ворошилов, 1975; Чумин и др.,
1981; и др.). Несмотря на общую разработанность
естественного хода восстановления лесов Дальне-
го Востока, недостаточно изучены особенности
формирования и последовательного хода развития
молодого поколения древесных пород после раз-
ных способов рубки и пожаров.

Цель наших исследований – провести сравни-
тельный анализ характера и темпов восстановле-
ния древесных молодняков в первые 32–33 г. их
развития после разных способов рубки и воздей-
ствия пожара в кедрово-темнохвойных осоково-
папоротниковых лесах Южного Сихотэ-Алиня.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Сообщества кедрово-темнохвойных осоково-

папоротниковых лесов распространены в Юж-
ном и Среднем Сихотэ-Алине в зоне контакта ши-
роколиственно-кедровых и темнохвойных пихто-
во-еловых лесов. Встречаются они на пологих и
среднекрутых склонах, а также на плоских водо-
разделах в пределах высотных отметок от 600 до
1000 м над ур. м. Произрастают на влажных гор-
но-таежных иллювиально-гумусовых почвах, для
которых характерна глубокая гумусированность
всего почвенного профиля, высокая кислотность
(рH 4.2–5.2) и насыщенность основаниями. На
поверхности почвы накапливается достаточно
мощный слой грубогумусной подстилки, что сви-
детельствует о замедленном темпе круговорота
веществ в этих лесах.

Коренные насаждения кедрово-темнохвойно-
го осоково-папоротникового типа леса отвечают
природе южно-таежных темнохвойных лесов с
участием сосны корейской и характеризуются
простым строением и однообразным составом во
всех ярусах. В коренных древостоях обычно до-
минируют ель аянская (Picea ajanensis Fisch. Ex
Carr.) и пихта белокорая (Abies nephrolepis (Trautv.)
Maxim.). Единичные, но крупные деревья сосны
корейской в коренных лесах мало уступают по за-
пасам древесины темнохвойным породам. Не-
значительное участие в древостое принимают
широколиственные породы – липа Таке, клены
желтый и зеленокорый (Tilia taquetii C.K. Schneid.,
Acer ukurunduense Trautv. et Mey., A. tegmentosum
Maxim.). Древостои обычно развиваются по
III классу бонитета, имеют относительную пол-
ноту в среднем 0.9–1.0 и достигают запасов дре-
весины до 450 м3 га–1.

В естественном возобновлении древесных по-
род обычно преобладает подрост ели аянской и
пихты белокорой, на долю которых приходится
от 40 до 80%.

Кустарниковый ярус в коренных лесах пре-
имущественно сформирован слабо, и общее по-

крытие его не превышает 30%. В нем встречаются
единичные экземпляры бересклета большекры-
лого (Euonymus macroptera Rupr.), жимолости
Максимовича (Lonicera maximowiczii (Rupr.) Re-
gel), спиреи березолистной (Spiraea betulifolia
Pall.) и других видов. В первые 5–7 лет после ру-
бок и пожаров обильно разрастается бузина ки-
стистая (Sambucus racemosa L.). Сравнительно
успешно развиваются растения деревянистой ли-
аны актинидии коломикта (Actinidia kolomikta
Maxim.), образующие густые заросли в первые
20–30 лет после пожара. В дальнейшем большая
часть скелетных осей актинидии не превышает
50–100 см длины, а проективное покрытие их
надземных частей достигает 3–5%.

Кустарничково-травяной ярус хорошо развит,
в коренных сообществах общее проективное по-
крытие его составляет в среднем 80–90%. В нем
преобладают мезогигрофитные папоротники
(Leptorumohra amurensis (Christ) Tzvel., Dryopteris
expansa (C.Presl) Fras и др.) и осока мечевидная
(Carex xуphium Kom.). Моховой покров редкий,
образован небольшими пятнами из мезогигро-
фитных зеленых мхов (Rhytidiadelphus triquetrus
(Hedw.) Warnst., Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt.
и др.), приуроченных к приствольным микропо-
вышениям и полуразложившемуся валежу.

Исследования проводили на территории Верх-
неуссурийского биогеоценотического стациона-
ра, образованного в 1973 г. сотрудниками Отдела
леса Биолого-почвенного института (БПИ)
ДВНЦ АН СССР. Стационар занимает площадь
около 4.5 тыс. га и расположен в бассейне р. Пра-
вая Соколовка (приток р. Уссури) на западном
макросклоне Южного Сихотэ-Алиня в пределах
высотных отметок от 440 до 1100 м над ур. м
(44°03′55″ с.ш., 134°20′29″ в.д.).

Для сравнительного анализа особенностей
развития и темпов роста древесных молодняков
после разных способов рубки и воздействия по-
жара в кедрово-темнохвойных лесах нами были
использованы материалы, собранные на четырех
пробных площадях (пр. пл.), лесовосстанови-
тельный процесс на которых осуществлялся в те-
чение 32–33 лет.

Согласно “Правилам рубок главного пользо-
вания” (1970) в конце двадцатого столетия на тер-
ритории Приморского края основными способа-
ми рубок главного пользования были приняты
подневольно-выборочные и условно-сплошные.
До организации Верхнеуссурийского стационара
на этой территории активно проводились подне-
вольно-выборочные рубки с удалением крупно-
мерных стволов хвойных деревьев. Для макси-
мального сбережения хвойного подроста в про-
цессе лесозаготовок применялась Приморская
узкопасечная технология, позволяющая сохра-
нять подрост до 80% при зимних и 60% – при лет-
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них лесозаготовках. На узких волоках (шириной
25–35 м) вырубались все деревья, и по ним прово-
дились трелевочные работы с помощью тракто-
ров или лебедок. Между трелевочными волоками
с помощью бензопил вырубались крупномерные
деревья. В период зимних заготовок травмирова-
ние почвенного покрова и площадь минерализо-
ванных участков на волоках была минимальна.

Такая зимняя подневольно-выборочная рубка
кедрово-темнохвойного осоково-папоротнико-
вого леса была проведена в 1970 г. на пологой над-
пойменной террасе ручья Медвежьего на высоте
650 м над ур. м. Всего здесь на площади 1 га было
удалено 48 деревьев ели аянской от 60 до 85 см
диаметром в основании ствола, а также 12 стволов
сосны корейской 52–110 см диаметром и 4 ствола
березы желтой, или ребристой (Betula costata
Trautv.) 96–120 см диаметром. В центральной ча-
сти заложенной здесь в 1987 г. пр. пл. 54-1987 раз-
мером 50 × 50 м2 сохранились следы трелевочного
волока, по которому удалялись стволы срублен-
ных деревьев. Последующие ревизии на этом
участке были проведены в 2003 и 2007 гг.

Лесовосстановительный процесс изучался
также после условно-сплошной рубки кедрово-
темнохвойного осоково-папоротникового леса,
проведенной в 1973 г. на плоском водоразделе, на
высоте 860 м над ур. м. Здесь в 1988 г. была зало-
жена пр. пл. 5-1988 размером 50 × 50 м2, которая
соответствовала возрасту 15-летней вырубки. Во
время рубки на площади 0.25 га сохранили жизне-
деятельность 3 дерева ели аянской, 1 дерево сос-
ны корейской и 7 деревьев пихты белокорой. Ре-
визии на этом участке были проведены нами в
2006 и 2011 гг.

Кроме того, процесс лесовосстановления в
рассматриваемом типе леса изучался после
сплошной экспериментальной рубки на площади
0.39 га в бассейне ключа Елового в верхней части
северо-западного склона 10°–20° крутизной и на
высоте 750–770 м над ур. м. Экспериментальная
рубка была проведена летом 1976 г. сотрудниками
Отдела леса БПИ ДВНЦ АН СССР без примене-
ния тяжелой техники. Валка деревьев производи-
лась, начиная с 12 см ступени толщины, бензопи-
лами “Дружба”, раскряжевка и обрубка сучьев
проводилась на месте. Все операции выполня-
лись с максимальной предосторожностью для со-
хранения тонкомера и подроста хвойных пород от
повреждений. Здесь была заложена постоянная
пр. пл. 10-1976 размером 50 × 50 м2. В дальнейшем
мы проводили ревизии в течение 7 лет ежегодно,
а затем через различные интервалы. При обсуж-
дении результатов исследования использованы
материалы 2008 г., на 32 год после рубки.

Для сравнительного анализа характера разви-
тия и хода роста древесного молодняка, формиру-
ющегося не только на вырубках, но и после воз-

действия пожара в насаждениях рассматриваемого
типа леса, нами были использованы материалы,
собранные на послепожарном участке, образовав-
шемся после устойчивого низового пожара летом
1973 г. в верхней сравнительно плоской части в
верховьях ручья Березового. По характеру и степе-
ни повреждения огнем образовавшаяся гарь соот-
ветствовала типу мелких гарей (Шешуков, 1967) и
относилась к типу гарей с отмершими нижними
ярусами и частично сохранившимся жизнедея-
тельным древостоем, полнота которого ниже 0.4
(Соловьев, Солодухин, 1975). На заложенной здесь
постоянной пр. пл. 11-1975 площадью 0.25 га в дре-
востое сохранили жизнедеятельность около 18% де-
ревьев, главным образом ели аянской, пихты бело-
корой и липы Таке. Мелкий и средний подрост пол-
ностью сгорел, но сохранились 1.16 тыс. экз. га–1

растений крупного подроста, в котором преобла-
дали растения пихты белокорой, ели аянской и
липы Таке. Ревизии на пр.пл. 11-1975 проводили
ежегодно в течение первых 14 лет, а затем продол-
жали с разными интервалами. Для сравнительно-
го анализа были использованы материалы реви-
зии 2006 г., который соответствовал 33 г. после
пожара.

При характеристике растительных сообществ
были использованы общепринятые геоботаниче-
ские и лесоводственные методики (Сукачев,
Зонн, 1961; Корчагин, 1976; Мелехов, 1980; и др.).
На всех сравниваемых участках проводили де-
тальные геоботанические описания, устанавли-
вали видовой состав и определяли количествен-
ное участие у каждого вида. Для оценки древостоя
проводили сплошной перечет деревьев на всей
площади по одно- двух- и четырехсантиметровым
ступеням толщины. Определение высоты, воз-
раста и хода роста древесных растений осуществ-
ляли по моделям разных ступеней толщины за
пределами пробных площадей.

Учет подроста проводили на двух ленточных
площадках (50 × 4 м), расположенных по диаго-
налям пробных площадей, по различным ступе-
ням высоты: до 50 см (мелкий), от 51 до 150 (сред-
ний) и от 151 до 200 см (крупный). Всходы учиты-
вались отдельно. Деревья высотой более 2 м и
диаметром менее 12 см относили к тонкомеру, а
диаметром более 12 см – к крупным деревьям.

Расчет таксационных показателей выполнен с
использованием Справочника лесоустроителя
Дальнего Востока (1973).

Для краткого обозначения древесных расте-
ний нами были использованы следующие обозна-
чения: Бж – береза желтая, или ребристая, Бп – бе-
реза плосколистная, Бш – береза шерстистая, Вм –
вишня Максимовича, Еа – ель аянская, Ивк – ива
козья, Ивп – ива поронайская, Ил – ильм лопаст-
ный, К – сосна корейская, или кедр, Клж– клен
желтый, Клз – клен зеленокорый, Клм – клен
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мелколистный, Лт – липа Таке, Ос – осина, П –
пихта белокорая, Рс – рябина сибирская, Тс – тис
остроконечный, Тк – тополь корейский, Чм – че-
ремуха Маака, Я – ясень маньчжурский.

Названия растений приведены по сводке “Со-
судистые растения Советского Дальнего Восто-
ка” (1985–1996).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Лесовосстановительный процесс после рубок
и пожаров зависит от степени нарушения расти-
тельности и почвы, площади вырубки и гари, а
также определяется численностью сохранивших-
ся деревьев, подроста и близостью обсемените-
лей. Состав формирующихся сообществ опреде-
ляется видовым составом исходных фитоцено-
зов, поступлением диаспор с соседних участков и
наличием жизнеспособных семян в почве, на что
указывали многие исследователи (Соловьев,
1963; Манько, Ворошилов, 1967; Комарова и др.,
2017; и др.).

В формировании разных видов берез важное
место принадлежит всхожим семенам, покоя-
щимся в почве и выполняющим роль резерва, ко-
торый активизируется при нарушении раститель-
ного покрова и подстилки. Cогласно ранее прове-
денным исследованиям по проращиванию всхожих
семян в почвенных образцах, взятых в кедрово-тем-
нохвойном осоково-папоротниковом лесу в воз-
расте около 200 лет, было отмечено на 1 м2 100 всхо-
жих семян березы шерстистой (Betula lanata (Re-
gel) V.Vassil.), 59 семян березы желтой и
28 всхожих семян березы плосколистной (Кома-
рова и др., 2017, с. 336).

Виды растений с ускоренным развитием на
первых этапах онтогенеза мы относим вслед за
Ф. Клементсом (Clements, 1928) к группе серий-
ных видов. Высокие темпы роста серийных видов
и быстрое достижение генеративного периода
обеспечивают их первому поколению устойчивые
позиции и возможность доминировать в произ-
водных сообществах. Последующие поколения
не развиваются активно без отсутствия очеред-
ных нарушений в растительном покрове и при-
сутствуют только в виде примеси. Среди серий-
ных видов обычно первыми заселяют освободив-
шиеся участки после рубки и пожаров разные
виды берез. Березы желтая и шерстистая, отлича-
ясь большей теневыносливостью по сравнению с
березой плосколистной и другими серийными
видами, обладают способностью возобновляться
семенным путем под пологом древостоя преиму-
щественно на разлагающемся валеже, но основ-
ная их часть погибает на 2–4 годы развития.
Быстро заселяют гари и вырубки представители
семейства Ивовые (осина обыкновенная Populus
tremula L., тополь корейский Populus koreana Reh-

der, ива козья Salix caprea L., ива тарайкинская Sa-
lix taraikensis Kimura и др.). благодаря массовому
распространению мелких и легких семян с помо-
щью ветра и быстрому прорастанию. При нали-
чии достаточной влаги в почве семена могут про-
растать уже на 2-й день.

Анализ годичных приростов по высоте у моло-
дых растений серийных и климаксовых (хвойных
и лиственных) пород в первые годы их развития
на гари (пр. пл. 11-1975) и экспериментальной вы-
рубке (пр. пл. 10-1976) показал значительные раз-
личия по темпам роста (рис. 1).

Средний прирост по высоте у растений серий-
ных видов (береза желтая, осина, ива козья, чере-
муха Маака Padus maackii (Rupr.) Kom. & Aliss.) в
первые 6 лет их развития составил на послепо-
жарном участке от 46 до 72 см год–1, а на – вы-
рубке – от 43 до 67 см год–1. У семенных расте-
ний климаксовых широколиственных пород
(липа Таке и клен мелколистный) годичный
прирост на гари составил 9–18 см год–1, а на вы-
рубке – 7–15 см год–1. У хвойных растений (ель
аянская, пихта белокорая и сосна корейская) от-
мечались самые низкие темпы роста – от 1.8 до
4.5 см год–1 на послепожарном участке и от 1.6 до
4.0 см год–1 на вырубке. Среди хвойных видов
наиболее высокие показатели годичного приро-
ста были у растений сосны корейской, а самые
низкие – у ели аянской как на гари, так и на вы-
рубке. При этом пихта белокорая превышает ель
аянскую не только в приросте по высоте, но и по
радиальному приросту до начала генеративного
периода (Трофимова, 2012).

Все молодые древесные растения, произрас-
тавшие на гари, имели более высокие показатели
роста по сравнению с растениями, росшими на
вырубках, что было связано с обогащением почвы
зольными веществами после сгорания растений,
валежа и подстилки, а также увеличением pH и
концентрации минеральных и органических со-
единений (Algrren, Algrren, 1960; Viro, 1974; Са-
пожников и др., 2001; и др.). На вырубках же изъ-
ятие значительной части зеленой массы и стволо-
вой древесины, наоборот, снижает поступление
органических веществ в почву.

Семенное возобновление древесных растений
активно происходит преимущественно в первые
2 г. после рубки и пожаров (Манько, Ворошилов,
1967; Ворошилов, 1975; Комарова, 1986; и др.).
Вместе с тем, на прорастание семян ели и пихты
неблагоприятное влияние оказывает высокая
зольность почвы, возникающая сразу же после
пожаров (Сысоев, 1959; Данилик, 1965; Комаро-
ва, Ильина, 2002; и др.). Согласно исследованиям
Е. Сысоева (1959) всхожесть семян ели сохраняет-
ся при содержании золы в почве не более 2 кг на
1 м2. Согласно нашим исследованиям (Комарова,
Ильина, 2002), на однолетней гари темнохвойно-
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кедрового леса не сформировалось ни одного
проростка ели аянской и пихты белокорой, но на
второй год после пожара началось массовое и
обильное их прорастание.

На второй год зарастания гари (пр. пл. 11-1975)
численность всходов у быстрорастущих деревьев
березы шерстистой составила 130 экземпляров, у
березы желтой – 2079, а у березы плосколистной –
2132 на площади 50 м2 (Комарова, 1986). Молодые
растения быстрорастущих серийных видов к 5–
7 гг. после пожара сформировали сравнительно
сомкнутые биогруппы, в которых преобладали
растения березы желтой. При этом 60% молодых
растений этого вида (из общего числа 11.8 тыс.
экз. га–1) принадлежали группе замедленного ро-
ста, высота которых не превышала 1.5 м, в то вре-
мя как растения усиленного роста, составлявшие
20%, достигали высоты 3.0–3.5 м. У других серий-
ных видов также преобладали растения с замед-
ленным ростом.

По мере смыкания крон древесного молодня-
ка серийных видов усиливалась интенсивность
конкуренции между растениями за жизненное
пространство – свет, влагу, элементы минераль-

ного питания. Слабые растения, отстававшие в
росте, подавлялись более крупными и погибали.
Процессы самоизреживания древесных молодня-
ков изучали многие исследователи (Гулисашви-
ли, 1974; Мелехов,1980; и др.), однако большая
часть их данных связана с отпадом молодых дере-
вьев, начиная с 20–40-летнего возраста насажде-
ний. Нами проводился учет численности древес-
ных растений за 32-летний период на опытной вы-
рубке кедрово-темнохвойного леса (пр. пл. 10-1976,
рис. 2а) и в течение первых 33 лет на послепожар-
ном участке (пр. пл. 11-1975, рис. 2б).

По мере роста серийных видов на гари проис-
ходило значительное снижение численности мо-
лодых растений, и на 15-й год после пожара со-
хранили жизнедеятельность только 23.5% моло-
дых растений черемухи Маака, 13.6% растений
ивы козьей и 5.0% деревьев березы желтой от ко-
личества растений, установленных на второй год
после пожара. У остальных серийных видов также
значительно снизилась численность растений.

В то же время количество растений климаксо-
вых видов, напротив, возрастало, и на 15-й год
после пожара численность молодого поколения ли-

Рис. 1. Изменение среднего годичного прироста в высоту у молодых древесных растений в первые 6 лет их развития на
экспериментальной вырубке (пр. пл. 10-1976; а) и после устойчивого низового пожара (пр. пл. 11-1975; б) кедрово-тем-
нохвойного осоково-папоротникового леса.
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пы Таке семенного и вегетативного происхождения
возросла в 54 раза, клена желтого – в 29 раз, сосны
корейской – в 26 раз, ели аянской – в 15 раз, а у
пихты белокорой увеличилась в 3 раза по сравне-
нию с количеством их на двухлетней гари. Посто-
янному нарастанию численности хвойных и ши-
роколиственных климаксовых видов способство-
вали сохранившие жизнедеятельность после
пожара деревья и примыкающие с трех сторон к
этой гари ненарушенные участки кедрово-темно-
хвойного леса.

На экспериментальной вырубке (пр. пл. 10-1976)
отмечалась иная динамика численности древес-

ных растений. Сохранившиеся здесь напочвен-
ный покров и подстилка на большей части террито-
рии препятствовали активному заселению вырубки
инициальными видами травянистых растений и ку-
старников, а также прорастанию всхожих семян бе-
рез из почвенных банков. На второй год после экс-
периментальной рубки было отмечено всего
7.8 тыс. га–1 молодых растений берез в отличие от
68.7 тыс. га–1 берез на двухлетней гари.

Успешному лесовозобновительному процессу
на этой вырубке способствовал сохранившийся
тонкомер и подрост хвойных пород предвари-
тельной генерации. До рубки здесь преобладал

Рис. 2. Изменение численности популяций хвойных климаксовых (1–3), широколиственных климаксовых (4–6) и се-
рийных (7–9) древесных видов за 32-летний период после экспериментальной рубки (пр. пл. 10-1976; а) и после устой-
чивого низового пожара за 33-летний период (11–1975; б) лесовосстановительного процесса в кедрово-темнохвойных
осоково-папоротниковых лесах. 1– Picea ajanensis, 2 – Abies nephrolepis, 3 – Pinus koraiensis, 4 – Tilia taquetii,   5 – Acer
ukurunduense, 6 – Acer tegmentosum, 7– Betula costata, 8 – Salix caprea, 9 – Padus maackii.
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мелкий и средний подрост пихты белокорой в
возрасте от 5 до 40 лет, максимум их приходился
на группу возраста 16–20 лет. Мелкого и среднего
подроста ели аянской было в три раза меньше,
чем пихты, и средний их возраст составлял 15 лет.
Еще меньше было подроста сосны корейской со
средним возрастом 17 лет.

На второй год после рубки в мелком и сред-
нем подросте с общей численностью
15.5 тыс. экз. га–1 преобладали растения березы
желтой (5.3 тыс. экз. га–1) и пихты белокорой
(2.0 тыс. экз. га–1). Средний подрост пихты пол-
ностью состоял из растений предварительной ге-
нерации. В крупном подросте (1.3 тыс. экз. га–1)
преобладали сохранившиеся растения клена жел-
того (1.0 тыс. экз. га–1), а пихта и ель отсутствовали.

У серийных видов вслед за интенсивным ро-
стом в первые 5–7 лет происходило активное
естественное самоизреживание в густых биогруп-
пах. На 7-й год после рубки сформировался одно-
ярусный древесный молодняк 2.5–3 м высотой и
2–4 см диаметром, имеющий состав 8(Бш + Бж +
+ Бп)1Ос1Чм + Ивк.

Хвойные растения последующей генерации
развивались медленно, и к 7-му году развития
они стали преобладать в мелком подросте. При
этом мелкий хвойный подрост предварительной
генерации переместился в группу среднего под-
роста, а из среднего хвойного подроста образо-
вался крупный подрост. К 7-му году у всех расте-
ний хвойных и широколиственных климаксовых
видов возросла численность: ели – на 31.6%, ли-
пы Таке – на 41.4%, пихты – на 61%, клена желто-
го – на 72%, клена зеленокорого – на 75.4% по срав-
нению с количеством их на 2-летней вырубке.

На 15 год после экспериментальной рубки сфор-
мировавшийся древесный молодняк, в составе ко-
торого присутствовали растения 15 видов, имел со-
став по запасу: 2Бж2Клж2П2Чм1Бш1Лт + К, Еа,
Бп, Ивк, Ос ед. Клз, Рп, Тс, Вм – при общей чис-
ленности живых стволов – 5445 экз. га–1 и средних
для преобладающих пород размеров стволов –
7.5 м высотой и 4.6 см диаметром, сумма площа-
дей сечения составляла 8.17 м2, а запасы древеси-
ны – 35.5 м3.

В то же время древесный молодняк, сформи-
ровавшийся на 15 год после условно-сплошной
рубки (пр. пл. 5-1988), включающий также 15 дре-
весных видов, имел состав по запасу:
4Бш2Ивк1Бж1Бп1Еа1Чм + П, Тк, Клж ед. Ивп,
Клм, К, Лт, Рп, Ос при общей численности жи-
вых стволов 4220 экз. га–1 и средних их показате-
лей для преобладающих пород – 8.1 м высотой и
6.0 см диаметром, сумма площадей сечения со-
ставляла 4.15 м2, а запас – 24.2 м3.

Следовательно, у молодняка, сформировав-
шегося после условно-сплошной рубки, в отли-

чие от древесного молодняка, образовавшегося
на экспериментальной вырубке, были значитель-
но ниже показатели численности стволов, суммы
площадей сечения и запасов древесины, что, ве-
роятно, было связано с активным заселением
этой вырубки инициальными травянистыми и
кустарниковыми видами и дальнейшим их мощ-
ным разрастанием. Все это препятствовало ак-
тивному естественному возобновлению древес-
ных видов. Успевшие сформироваться в первые
годы после условно-сплошной рубки немного-
численные растения быстрорастущих серийных
видов быстро развивались в более разреженном
древостое.

В составе и структуре сравниваемых древес-
ных молодняков на трех различных вырубках и
послепожарном участке, образовавшихся в тече-
ние 32–33 лет на месте кедрово-темнохвойных
осоково-папоротниковых лесов, отмечались как
общие черты, так и существенные различия.

К общим чертам относится незначительная
площадь (менее 1 га) у всех четырех нарушенных
рубкой и пожаром участков, окруженных стена-
ми коренных лесов. Это определило во всех срав-
ниваемых древесных молодняках доминирование
ели аянской и пихты белокорой во всех категори-
ях подроста и тонкомера (табл. 1). При этом мак-
симальной численностью (7–20 тыс. экз. га–1) от-
личался мелкий подрост, а наименьшее количе-
ство экземпляров (0.4–0.8 тыс. экз. га–1) было
представлено в крупном подросте. Для всех на-
саждений был характерен сравнительно близкий
состав всходов, в котором доминировали разные
виды берез, произрастающие, как правило, на
гниющей древесине валежа и реже пней. Мень-
шей численностью были представлены всходы
широколиственных пород (липы Таке, кленов
желтого и зеленокорого), большая часть кото-
рых также была приурочена к гниющему валежу.
Среди крупных деревьев доминировали березы
шерстистая и желтая. Исключение составили
пр. пл. 54-1987, где была проведена подневольно-
выборочная рубка с помощью узкопасечного спо-
соба, а также пр. пл. 11-1975, где после пожара сре-
ди подроста, тонкомера и даже крупных деревьев
(с диаметром ствола более 12 см) по численности
преобладали растения ели и пихты (табл. 1).

Анализ состава и структуры древостоя после
подневольно-выборочной рубки (пр. пл. 54-1987)
показал, что за 33-летний период насаждение
здесь почти полностью восстановилось без смены
пород и без существенных изменений в составе и
структуре древостоя. После изъятия крупномер-
ных стволов ели аянской и сосны корейской,
имевших возраст 170–190 лет, средний возраст
деревьев верхнего полога стал 110–130 лет. Древо-
стой в количестве 8 видов, как и до рубки, состоял



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

ФОРМИРОВАНИЕ МОЛОДНЯКОВ ПОСЛЕ РУБОК И ПОЖАРОВ 151

из трех подъярусов, в-которых преобладали тем-
нохвойные породы (табл. 2).

На остальных участках произошла смена гос-
подствующих пород, и среди крупных деревьев по
численности и запасу древесины доминировали
березы шерстистая, желтая и плосколистная. В
древостое, сформировавшемся к 32 г. на экспери-
ментальной вырубке (пр. пл. 10-1976), было отме-
чено 12 видов деревьев и выделялись два подъяруса.
В первом, 14.1–23.0 м высотой, 16–22 см диаметром
и сомкнутостью крон 0.4–0.5, доминировали бере-
зы всех трех видов (табл. 2). При этом береза
плосколистная превышала по высоте (21.0–23.0 м)
березы шерстистую и желтую, средняя высота кото-
рых составляла 16.0–18.0 м. В составе второго
подъяруса, 2.0–14.0 м высотой, 3.0–16.0 см диа-
метром и сомкнутостью крон 0.8–0.9, по числен-
ности преобладали тонкомерные деревья пихты
белокорой (1.23 тыс. экз. га–1). Ее растения опере-
жали в росте ель аянскую благодаря более высо-
ким значениям прироста по высоте (см. рис. 1) и
значительному преобладанию ее в подросте пред-
варительной генерации. В результате этого к 32 г.
после рубки большая часть растений пихты бело-
корой перешла в категорию тонкомера, тогда как
у ели основная часть растений находилась в кате-
гории крупного подроста.

Отдельные деревья пихты, сформировавшиеся
из подроста предварительной генерации и до-
стигшие 12–13 м высоты, перешли в возрастное
состояние молодых генеративных растений и
приступили к семеношению. О важности и необ-
ходимости сохранения предварительного подроста
для успешного лесовозобновительного процесса
отмечали многие исследователи (Ворошилов, 1970;
Солодухин, 1965; и др.). Согласно К.П. Соловьеву и
Е.Д. Солодухину, сохранение предварительного
возобновления ели и пихты на рубках главного
пользования сокращает сроки восстановления
исходных древостоев на 30–40 лет.

К 32 году после экспериментальной рубки об-
разовались полностью сомкнутые биогруппы
хвойного молодняка с преобладанием растений
пихты. В результате сильного затенения под их
пологом исчезли почти все растения у представи-
телей нижних ярусов, резко сократилось количе-
ство всходов, подроста и в целом произошло рез-
кое снижение численности популяций у всех дре-
весных видов (см. рис. 2). К этому времени
остались жизнеспособными только 11.3% расте-
ний березы шерстистой, 8.8 – черемухи Маака,
5.1 – березы желтой и 4.9% растений ивы козьей
от численности их на второй год после рубки.
Снизилась численность и у хвойных пород: пих-

Таблица 1. Количество (тыс. экз. га–1) и состав (по числу стволов) всходов, мелкого, среднего и крупного подро-
ста, а также тонкомерных и крупных деревьев в насаждениях, сформированных в течение 32–33 лет после разных
способов рубок и низового пожара

Категории крупности № пр. пл n, тыс. экз. га–1 Породный состав (по числу стволов)

Всходы 54-1987 4.90 4Б(ж + пл)3Клж1Лт1К1Кз ед. П, Еа, Км, Я
5-1988 6.00 4Б(ж + ш)3Клж1Лт1К1Кз + Еа, П
10-1976 3.10 5Б(ж + ш)2Клж1Лт1Кз + Еа, П
11-1975 6.30 4Б(ж + ш)2Клж1Еа1Клз ед. П, К, Км, Я, Ив(к + тр.), Вм

Мелкий подрост 54-1987 19.60 5П2Б(ж + ш)1Еа1Клж1Клз + К, Лт, Я, Км
5-1988 6.40 3П3Еа 2Б(ж + ш)1Кз1Клж ед. К, Лт
10-1976 6.60 3Еа2Кз2Б(ж + ш)2Клж1Лт
11-1975 11,50 4Еа2П1Б(ж + ш)1Лт1Клж1Клз ед.К, И(к + тр.), Ос, Вм, Рс

Средний подрост 54-1987 2.90 6Еа2П1Лт1Клз ед. К, Клж.Ос
5-1988 3.40 6Еа2П1Лт1Кз ед. К, Бж, Клж
10-1976 2.60 3Еа3П2Лт2Клж
11-1975 6.90 7Еа1П1Лт1К ед. Клз, Клж, Вм

Крупный подрост 54-1987 0.70 4П2Еа2Лт1Клз1Вм + Ос
5-1988 0.40 3Еа3Лт2П1Кз1Ос
10-1976 0.40 4Еа3П2Клж1Кз
11-1975 0.80 9Еа1П ед.К, КлжКлз, К

Тонкомерные деревья 54-1987 0.42 3Еа3П2Кж1Бж1Лт ед. К, Км, Кз
5-1988 2.40 4Бш2Еа2П1Клж1Бж + К, Ос, Чм, Тк, Рс, Ик, Ит, Я, Ил, Кз
10-1976 4.87 3П3Клж1Бш1Лт1Еа1Бж ед. К, Ик, Клз, Бпл, Ос, Вм
11-1975 3.10 5П3Еа1Клж1Лт + К ед. Б(ж + ш), Клз

Крупные деревья 54-1987 0.50 5Еа2К2П1Б(ш + ж)
5-1988 0.40 4Бш1Бж1Тк1П1Бпл1Ос1Чм + Еа, Кж, Ик, Ит, Чм
10-1976 0.21 5Бш2Бж1Бпл1Чм1Пед.К
11-1975 1.16 4Еа4П1Б(ш + ж)1К + Лт
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ты – в 1.6 раз, ели и сосны корейской – в 1.7 раз
по сравнению с достигавшими их максимумами
на 15 год после рубки.

Видовое разнообразие в данном 32-летнем со-
обществе после экспериментальной рубки насчи-
тывало 37 видов. В составе нижних ярусов к этому
времени полностью исчезли растения инициаль-
ных видов, характерные для начальных стадий сук-
цессий. В кустарниковом ярусе, состоящем из
8 видов и имевшем общее проективное покрытие
10–15%, преобладали низкорослые (50–80 см дли-
ной) лианы актинидии коломикта. Редкий осоко-
во-папоротниковый травяной покров, состоящий
из 18 видов и имевший общее проективное покры-
тие около 20%, отличался сильной мозаичностью.

Иной характер в составе и сложении сооб-
ществ отмечался в 33-летнем насаждении, сфор-
мированном после условно-сплошной рубки
(пр. пл. 5-1988).

Как уже отмечалось ранее, сильное разрушение
подстилки и трансформация почвенного покрова
тяжелой техникой во время условно-сплошной
рубки обусловили прорастание многочисленных
хранившихся в почве всхожих семян берез и внед-
рение травянистых и кустарниковых растений ини-
циальных видов. На 33 год после условно-сплош-
ной рубки общий флористический состав произ-
водного сообщества включал 75 видов высших
растений в отличие от 37 видов, отмеченных на 32 г.
после экспериментальной рубки (пр. пл. 10-1976).
Значительную примесь к осоково-папоротниково-
му покрову на пр. пл. 5-1988 составили инициаль-
ные виды (кипрей узколистный Chamaenerion an-
gustifolium (L.) Scop., недотрога обыкновенная Im-
patiens noli-tangere L. и др.) и мезогигрофитное
крупнотравье (чемерица Veratrum sp., какалия
копьевидная Cacalia hastata L., лабазник камчат-
ский Filipendula camtschatica (Pall.) Maxim. и др.).
В кустарниковом ярусе также активно развивались
инициальные виды (бузина красная Sambucus race-
mosa L., аралия высокая Aralia elata (Miq.) Seem.,
шиповник иглистый Rosa acicularis Lindl.).

В древостое на этой 33-летней вырубке, состоя-
щем из двух подъярусов и образованном 11 видами
деревьев, доминировали разные виды берез. В
верхнем подъярусе, сформированном березами с
ускоренным ростом, в качестве примеси присут-
ствовали быстрорастущие деревья тополя корей-
ского и осины, а также сохранившиеся во время
рубки деревья хвойных пород (табл. 2). Во втором
подъярусе доминировали деревья берез с замед-
ленным ростом с примесью пихты белокорой и ели
аянской, которые сформировались из тонкомера и
крупного подроста, сохранившегося по периферии
вырубки. Древостой на этой вырубке был более
разреженный, с невысокой относительной полно-
той (0.8), в отличие от древостоя на пр. пл. 10-1976,
имевшем относительную полноту 1.0.

В то же время невысокая полнота древостоя, а
также сохранившиеся семенники хвойных дере-
вьев и примыкающие с двух сторон коренные
кедрово-темнохвойные леса способствовали
успешному формированию и развитию подроста
темнохвойных пород всех высотных категорий к
33-му году после условно-сплошной рубки.

На гари кедрово-темнохвойного леса (пр. пл. 11-
1975), как было отмечено ранее, в течение первых
15 лет после пожара происходило постоянное на-
растание численности хвойных пород. По мере
роста молодых растений ели и пихты происходи-
ло смыкание их крон, и к 15 г. после пожара сфор-
мировались сомкнутые биогруппы высотой 1.5–
3.0 м, под пологом которых началось интенсив-
ное изреживание подроста древесных растений, в
основном за счет отставших в росте экземпляров.
Наиболее интенсивное самоизреживание отме-
чалось у многочисленных растений ели аянской,
численность популяции которой снизилась с
53.4 тыс. экз. га–1, отмеченных в 15-летнем после-
пожарном сообществе, до 9.9 тыс. экз. га–1 экзем-
пляров на 33 год после пожара. У всех других
хвойных и лиственных климаксовых видов за
этот период также произошло значительное сни-
жение численности их растений (см. рис. 2).

На 33 г. после пожара в сформировавшемся
производном сообществе флористический состав
почти полностью восстановился и включал 63 вида
высших сосудистых растений. Среди инициальных
видов присутствовали лишь единичные низкорос-
лые растения (высотой менее 1 м) бузины кисти-
стой и аралии высокой. Кустарниковый и кустар-
ничково-травяной ярусы отличались от коренных
сообществ более высокой мозаичностью и мень-
шим проективным покрытием из-за образования
плотно сомкнутых биогрупп темнохвойных пород.

Древостой был образован 10 видами деревьев,
а по запасам древесины в двух сформировавших-
ся подъярусах доминировали быстрорастущие де-
ревья берез (табл. 2). При этом в первом подъяру-
се по высоте деревьев четко выделялись два поло-
га: первый полог 19–23 м высотой и 20–25 см
диаметром образовали растения березы плоско-
листной и осины, а также сохранившиеся во вре-
мя пожара деревья ели, сосны корейской и липы
Таке. Второй полог 14–18 м высотой и 12–20 см
диаметром сформировали деревья берез желтой и
шерстистой с примесью ив козьей и поронай-
ской, черемухи Маака и клена желтого. Второй
подъярус (2.1–14 м высотой и 4–12 см диаметром)
составили отставшие в росте деревья берез желтой и
шерстистой, а также растения с ускоренным ростом
пихты и ели. При этом пихта опережала в росте рас-
тения ели аянской, и к 33 г. после пожара значи-
тельная часть ее растений первой послепожарной
генерации перешла в категорию тонкомера, тогда
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как у ели большая часть растений такого же возрас-
та находилась в категории крупного подроста.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ лесовосстановительного процесса в те-

чение 32–33 лет после разных способов рубки и
устойчивого низового пожара в сообществах кед-
рово-темнохвойного осоково-папоротникового
леса Южного Сихотэ-Алиня показал, что есте-
ственный ход возобновления и развития молодо-
го поколения хвойных лесообразователей в целом
осуществлялся удовлетворительно во всех сооб-
ществах. При этом в разных категориях подроста
и в тонкомере преобладали ель аянская и пихта
белокорая. Успешность лесовозобновительного
процесса на исследуемых участках была связана с
незначительной площадью вырубок и гари (каж-
дая менее 1 га), сохранностью в той или иной сте-
пени подроста предварительной генерации, на-
личием на площадях семенников хвойных пород
и близостью коренных лесов.

Наиболее быстрый и успешный лесовосстано-
вительный процесс без смены коренных пород
осуществлялся после зимней подневольно-выбо-
рочной рубки. После удаления крупномерных
стволов ели и сосны корейской, имевших возраст
170–190 лет, средний возраст верхнего полога
древостоя снизился до 110–130 лет, а состав и
структура насаждения почти полностью восста-
новились к 33 г. после рубки.

После экспериментальной сплошной рубки, а
также после условно-сплошной рубки и устойчи-
вого низового пожара в сообществах кедрово-
темнохвойного осоково-папоротникового леса
восстановление сообществ идет через смену кли-
максовых хвойных пород на быстрорастущие се-
рийные виды берез, осины, ив козьей и поронай-
ской, черемухи Маака и др.

Наиболее длительный процесс восстановле-
ния кедрово-темнохвойных лесов происходит по-
сле сплошных рубок с использованием тяжелой
агрегатной техники, нарушающих напочвенный
покров, подстилку и почти весь подрост хвойных
пород.

Сохранение предварительного подроста и тон-
комера во время экспериментальной рубки поз-
воляет сокращать сроки восстановления корен-
ных лесов примерно на 30–40 лет, но и в этом слу-
чае должно пройти не менее 100 лет.

После устойчивого низового пожара к 33 г. в
нижних ярусах кедрово-темнохвойных осоково-
папоротниковых лесов исчезают почти все иници-
альные виды, а в древостое доминируют быстро-
растущие серийные виды. Проведенный нами ра-
нее анализ послепожарных лесовосстановитель-
ных сукцессий исследуемых лесов показал, что
после устойчивых низовых пожаров господствую-

щая роль ели аянской и пихты белокорой наступа-
ет к 100–120 гг., а максимальные запасы древесины
у сосны корейской отмечаются после 160–180 лет.
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Young Forests Forming after Fellings and Fires in Dark Coniferous Sedge-Fern Forests 
of the Southern Sikhote-Alin
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A comparative analysis of the formation and natural development of the young generation of tree species after
different felling methods and regular ground fires in the contact zone of fir-spruce and Siberian pine-decid-
uous forests of Southern Sikhote-Alin was carried out. The features of natural regeneration, growth, develop-
ment, self-thinning and abundance dynamics of the young generation of tree species were considered for the
period of 33 years in three different clearings and in burnt-out areas of Siberian pine-dark coniferous sedge-
fern forests. It has been established that when employing different methods of felling in the pine-dark-conif-
erous sedge-fern forests of the Southern Sikhote-Alin, the fastest and most successful reforestation process
without changes in dominant species was taking place after winter selective felling. In case of clear felling and
ground fires, reforestation follows by the replacement of conifers with fast-growing deciduous species. The
longest process of restoration of pine-dark coniferous forests occurs after clear felling with the use of heavy
machinery that disturbs the ground cover and litter, and damages the coniferous undergrowth. The success of
the reforestation process in the surveyed areas can be explained by insignificant areas affected by felling and
burning (each less than 1 hectare), the preservation to some degree of the pre-grown undergrowth, the pres-
ence of coniferous seed plants in the areas, and the proximity of primary forest massifs. The practice of selec-
tive felling in the forests of the Southern Sikhote-Alin, provided that the undergrowth of the preliminary gen-
eration is preserved, ensures the successful formation of young stands. The materials of our research confirm
the successful nature of the formation of young stands in areas affected by selective felling.

Keywords: reforestation process, fellings, forest fires, young trees, undergrowth, forest stand, growth speed.
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Оценивался химический состав опада хвои сосны обыкновенной в северотаежных сосновых лесах
в фоновых условиях и под воздействием аэротехногенного загрязнения выбросами медно-никеле-
вого комбината “Североникель”. В хвойном опаде в лесах, подверженных влиянию воздушного за-
грязнения, снижается содержание элементов питания (Ca, Mg, Mn, Zn), увеличивается содержание
тяжелых металлов (Ni, Cu) и расширяются стехиометрические соотношения C/P и N/P. Это свиде-
тельствует о снижении качества растительного материала для разложения почвенной биотой. Вну-
трибиогеоценотические различия в химическом составе опада хвои в фоновых условиях проявля-
ются в более высоком содержании в нем K и P, поступающих с кроновыми и стволовыми водами
под кронами, тогда как в межкроновых пространствах выше содержание Fe, Zn, Ni и Cu из-за фо-
нового воздушного загрязнения. В дефолиирующих лесах хвойный опад под кронами деревьев со-
держит больше Ca, Mg, K, Mn, P, N и S из-за интенсивного выщелачивания элементов питания из
крон деревьев кислотными осадками и, как в случае с S, поступления в составе кислотных выпаде-
ний. Повышенные содержания N, P и K в опаде хвои дефолиирующих лесов могут быть связаны с
высокими концентрациями этих подвижных элементов в живой хвое, опадающей не только в фено-
логические сроки. Сезонная изменчивость химического состава опада хвои в фоновых условиях и
дефолиирующих лесах проявляется в высоком содержании в хвое Ca и Mn, накапливающихся к
концу теплого периода года. В техногенных редколесьях в опаде хвои к концу вегетационного сезо-
на накапливаются Mg и K, что свидетельствует о нарушении процессов ретранслокации в условиях за-
грязнения. Значительное снижение содержания Fe и Zn в опаде в конце теплого периода года во всех
изученных сосняках и содержания Ni и Cu в сосняках в условиях воздушного загрязнения объясняет-
ся антагонизмом с Mn и выщелачиванием из хвои в теплый период подкисленными осадками.

Ключевые слова: хвойный опад, химический состав, сосновые леса, аэротехногенное загрязнение, внут-
рибиогеоценотическая изменчивость, сезонная вариабельность.
DOI: 10.31857/S002411482201003X

Опад ассимилирующих органов представляет
активную фракцию опада деревьев и является ис-
точником доступных для биоты элементов питания.
Оценка элементного состава листового/хвойного
опада деревьев представляет интерес для понима-
ния закономерностей циклов элементов и почвооб-
разования (Meier et al., 2005; Wood et al., 2006;
Wood et al., 2009; Vesterdal et al., 2012; Осипов,
2017). За счет особенностей химического состава
листовой и хвойный опад способствует формиро-

ванию фитогенных зон влияния деревьев, подав-
ляет рост травянистых растений, влияет на мик-
робную активность, состав почв (Решетникова,
2011; Aponte et al., 2013; Chavez-Vergara et al., 2014;
Уфимцев, Егорова, 2016; Колмогорова, Уфимцев,
2018). Исходное качество опада регулирует ско-
рость его разложения (Berg, 2000; Wardle et al.,
2003; De Marco et al., 2007; Berg, McClaugherty,
2008; Zhang et al., 2008; Rahman et al., 2013; Tu et al.,
2014; Lukina et al., 2017; Иванова и др., 2019). Содер-
жание элементов в опаде зависит от древесной
породы (Preston et al., 2006; Ukonmaanaho et al.,
2008; Aponte et al., 2013; Jonczak, Parzych, 2014; Бо-
ев и др., 2018; Becker et al., 2018; Neumann et al., 2018),

1 Исследование выполнялось в рамках Государственного за-
дания Института проблем промышленной экологии Севе-
ра ФИЦ КНЦ РАН № 0226-2018-0111 (АААА-А18-
118021490070-5).

УДК 582.475:630*416.9:504.5
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EDN: IGCGMT
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возраста древостоя (Trap et al., 2013), топографии
(Бессонова и др., 2017). Сезонные особенности
химического состава опада изучены довольно
слабо (Rautio et al., 1998b; Portillo-Estrada et al.,
2013; Jonczak, Parzych, 2014; Чульдиене, 2017).

На Кольском полуострове и материковой ча-
сти Мурманской обл. на лесные экосистемы ока-
зывают влияние как природные факторы среды
(короткий вегетационный период, низкие темпе-
ратуры), так и аэротехногенное загрязнение. В
центральной части области расположено крупное
горно-металлургическое предприятие – комби-
нат “Североникель” (АО “Кольская ГМК”), ос-
новными компонентами выбросов которого яв-
ляются сернистый ангидрид и полиметалличе-
ская пыль (Ni, Cu). В 1990-е годы наблюдалось
снижение объема выбросов загрязняющих ве-
ществ на Мончегорской площадке Кольской
ГМК (Цветков В., Цветков И., 2012). По данным
АО “Кольская ГМК”, выбросы Ni, Cu и SO2 в
1995 г. составляли 1.4, 0.7 и 129.3 тыс. т год–1, а уже
в 2014 г. – 0.3, 0.6 и 33.5 тыс. т год–1 соответствен-
но. Атмосферное загрязнение приводит к дегра-
дации лесов, усилению дефолиации деревьев, на-
рушению процессов ретранслокации элементов
внутри деревьев (Лукина, Никонов, 1996, 1998;
Nieminen, Helmisaari, 1996; Rautio et al., 1998a;
Steinnes et al., 2000; Kiikkilä, 2003; Тарханов, 2009;
Ярмишко, Лянгузова, 2013; Сухарева, Лукина,
2014; Vacek et al., 2016). В зоне воздействия Сред-
неуральского медеплавильного завода было за-
фиксировано увеличение поступления Ca с опа-
дом хвои сосны, по сравнению с контрольной зо-
ной (Юсупов и др., 1995). Длительное влияние
кислотных осадков и насыщение азотом в еловых
лесах Чехии привело к снижению концентраций
Ca, Mg и Mn и соотношений Ca/Al и Mg/Al, уве-
личению содержания N и соотношения N/Mg в
опаде (Kopáček et al., 2010). В дефолиирующих ле-
сах и техногенных редколесьях в зоне действия
комбината “Североникель” зафиксировано сни-
жение скорости разложения опада ели и сосны
при ухудшении качества растительного материа-
ла: повышении исходного содержания тяжелых
металлов Ni и Cu и снижении содержания Ca,
Mn, K, Mg (Lukina et al., 2017; Иванова и др.,
2019). Сравнительных оценок химического соста-
ва компонентов древесного опада по широкому
спектру элементов и показателей на северном
пределе распространения при влиянии аэротех-
ногенного загрязнения и с учетом сезонности и
внутрибиогеоценотической изменчивости ранее
не проводилось. Эти данные важны для оценки
состояния и функционирования древостоев, ди-
намики биогеохимических циклов углерода, эле-
ментов питания и тяжелых металлов в лесах.

Цель данной работы: оценить влияние аэро-
техногенного загрязнения комбината “Северо-

никель” на химический состав опада хвои сосны
с учетом внутрибиогеоценотической и сезонной
изменчивости в сосновых лесах на северном пре-
деле распространения.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводились на постоянных

пробных площадях Института проблем промыш-
ленной экологии Севера КНЦ РАН в северотаеж-
ных сосняках кустарничково-лишайниковых,
подверженных влиянию выбросов медно-нике-
левого комбината “Североникель” (г. Монче-
горск) на Кольском п-ове и материковой части
Мурманской обл. Постоянные мониторинговые
площадки в соответствии с уровнем загрязнения
и состоянием растительности характеризуют раз-
личные стадии дигрессионной сукцессии и рас-
положены по градиенту загрязнения в юго-юго-
западном направлении от комбината на расстоя-
нии 7–10 км от источника выбросов в техноген-
ных редколесьях (Р), в 20–100 км в дефолиирую-
щих лесах (Д) и в 100–200 км – в лесах, формиру-
ющихся в фоновых автоморфных условиях
(Лукина, Никонов, 1998). По составу древостоя
все объекты исследований – сосновые леса с при-
месью березы и ели, в прошлом подвергались
действию пожаров.

Опад на площадках собирается круглогодично
в соответствии с рекомендациями международ-
ной программы ICP-Forests (Ukonmaanaho et al.,
2016) в хлопковые мешки, прикрепленные к
прочной раме в нижней части собирающей во-
ронки опадоуловителя. Диаметр верхней части
воронок составляет 82 см, глубина опадоуловите-
лей – более 0.5 м для предотвращения выдувания
опада из ловушек. Коллекторы установлены над
землей на высоте 1–1.3 м для отвода из них воды.
Опадоуловители на площадках были установлены в
1994 г. случайным образом в межкроновых про-
странствах (по 10–15 шт. на площадку), с 2013 г. – с
учетом межкроновых и подкроновых про-
странств. В настоящее время на площадках между
крон установлено по 7–8 опадоуловителей, под
кронами – по 4–5. Отбор образцов проводится
дважды в год: в начале октября перед залеганием
снега и начале июня после снеготаяния. В лабо-
раторных условиях из общей массы древесного
опада выделялась фракция опада хвои сосны.

После разбора образцов опада в лабораторных
условиях для характеристики химического соста-
ва опада хвои сосны обыкновенной (Pinus sylves-
tris L.) в 2014–2017 гг. для каждого из сезонов от-
бора (“октябрь–май” и “июнь–сентябрь”) для
подкроновых и межкроновых пространств от-
дельно на анализ отбирали по возможности по
три смешанные пробы, общее количество проб
составило 99 шт. Данные были дополнены ре-
зультатами анализа исходного состава опада
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хвои, отобранной однократно в сентябре 1997 г.
для эксперимента по разложению 1997–1999 гг. –
анализ этих проб проводился в 1–4-кратной по-
вторности. Расчеты проводились на абсолютно
сухой вес. Коэффициент гигроскопии в пробах
определяли, взвешивая образцы до и после их вы-
сушивания при температуре 105°С в сушильном
шкафу. Перед проведением химического анализа
растительный материал измельчали и подвергали
мокрому озолению концентрированной HNO3.
Концентрации металлов (Ca, Mg, K, Al, Fe, Mn,
Zn, Cu, Ni) определяли методом атомно-абсорб-
ционной спектрометрии на приборе AАnalyst 800.
Общее содержание N определялось методом Кьель-
даля, органического C (Cорг) ‒ методом Тюрина, P ‒
методом колориметрии (Воробьева, 1998).

Оценку внутрибиогеоценотической и сезон-
ной изменчивости химического состава опада
хвои сосны, а также влияния воздушного загряз-
нения (через стадию дигрессии) проводили с при-
менением V-критерия (Husson et al., 2017). Сте-
пень влияния воздушного загрязнения (через ста-
дии дигрессии), сезонной изменчивости (теплый
и холодный периоды года) и внутрибиогеоцено-
тического пространственного варьирования с
учетом основных элементов микромозаики (под-
кроновые/межкроновые пространства) на состав
хвойного опада сосны оценивали по величине ко-
эффициента детерминации R2, показывающего
вклад фактора в общую дисперсию рассматривае-
мого параметра. Расчет V-критерия выполнялся в
среде статистического программирования R (R
Core Team …, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Химический состав опада хвои сосны в северота-

ежных сосновых лесах на разных стадиях дигрес-
сии. Воздушное загрязнение оказывает наиболее
существенное влияние на содержание в опаде
хвои сосны обыкновенной Mn, Ni, Cu, S, Fe (R2 =
= 0.4–0.7), P, Ca, Al, Mg и величину соотношения
C/P (R2 = 0.2–0.3). В меньшей степени влияние
аэротехногенного загрязнения проявилось для
Zn и соотношения N/P (R2 = 0.1) (табл. 1). В сос-
новых лесах, формирующихся в фоновых условиях,
опад хвои сосны характеризуется относительно вы-
соким содержанием Mg, Mn и Zn и низким – Al, Fe,
Ni, Cu, S (p < 0.05) (табл. 2).

В сосняках, подверженных влиянию воздуш-
ного промышленного загрязнения, наблюдаются
изменения в элементном составе опада хвои. В
дефолиирующих лесах опад отличается самым
низким содержанием Ca и Mg, что соответствует
закономерностям, выявленным для живой хвои в
сходных условиях (Лукина, Никонов, 1998), но при
этом высоким содержанием P (p < 0.05) (табл. 2).
Обеднение опада хвои сосны элементами пита-

ния (Ca, Mg) и возрастание в нем содержания
способного к ретранслокации P можно объяс-
нить влиянием воздушного загрязнения: вблизи
металлургических предприятий возраст хвои на
ветвях снижается по причине опадания ее не
только в фенологические сроки, нарушаются
процессы ретранслокации подвижных элементов
(Nieminen, Helmisaari, 1996; Лукина, Никонов,
1998; Rautio et al., 1998a; Никонов и др., 2004).
Увеличение содержания P может быть связано и с
повышенными концентрациями K и N как про-
явление связи в соотношении N : P : K – рост кон-
центрации одного ведет к увеличению содержа-
ния других (Сазонова и др., 2005). Кальций и маг-
ний – менее подвижные элементы, и уменьшение
их содержания может быть связано с их выщела-
чиванием еще из хвои на деревьях кислотными
осадками (Лукина, Никонов, 1998). В техноген-
ных редколесьях опад ассимилирующих органов
сосны характеризуется высокими концентрация-
ми Ca, Al, Fe, Ni, Cu, S и низкими – Mn, Zn и P
(p < 0.05) (табл. 2). Повышение содержания тяже-
лых металлов – основных компонентов выбросов
комбината “Североникель” (Ni, Cu Fe) - и сниже-
ние содержания Mn и Zn наблюдается также у
живой хвои (Сухарева, 2013) и может объясняться
проявлением антагонизма между этими элемен-
тами (Rautio et al., 1998b; Steinnes et al., 2000; Лу-
кина и др., 2005), а также антагонизмом между
Mn и Fe (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Луки-
на, Никонов, 1996; Барбер, 1998; Сухарева, Луки-
на, 2014). В условиях загрязнения процессы пере-
распределения подвижных элементов нарушают-
ся, что приводит к увеличению их содержания в
ассимилирующих органах (Сухарева, 2013). Одна-
ко в хвойном опаде техногенных редколесий на-
блюдается низкое содержание Р, что, предполо-
жительно, может быть связано с его изначально
дефицитным уровнем в хвое сосны (Сухарева,
Лукина, 2014), а также может быть обусловлено
антагонизмом с Са, как в еловой хвое на стадии
интенсивной дефолиации (Лукина и др., 2008).
Высокое содержание Ca в опаде хвои сосны, как и
в живой, в техногенных редколесьях может быть
связано с поглощением кальция из почвенных
вод, сформированных в богатых этим элементом
горизонтах, и поступлением минеральных частиц
с пылящих поверхностей техногенных пустошей.
Вблизи комбината, где формируются техноген-
ные редколесья, почвообразующие породы со-
держат габбро- и габбронориты, обогащенные ос-
новными катионами (Лукина, Никонов, 1996;
Лукина, Никонов, 1998; Лукина и др., 2008; Ана-
ньева и др., 2012).

Воздушное загрязнение в значительной степе-
ни влияет на величину соотношения C/P и в
меньшей – N/P, характеризующих качество рас-
тительного материала для почвенной биоты, в
том числе микроорганизмов-деструкторов (табл. 1).
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Согласно литературным данным, соотношения
C/P и N/P в опаде сосновой хвои Pinus banksiana
Lamb. в Канаде составили 391 и 10 соответственно
(Moore et al., 2006). В хвойном опаде сосны обык-
новенной на объектах наших исследований в фо-
новых условиях соотношения C/P и N/P состави-
ли в среднем 1982 и 11 соответственно. В дефоли-
ирующих лесах соотношения C/P и N/P имеют
достоверно самые низкие значения, тогда как в
техногенных редколесьях наблюдаются высокие
значения данных соотношений. При сходном со-
держании N и C в опаде это может объясняться
большой разницей в концентрации фосфора: вы-
сокой –в дефолиирующих лесах и низкой – в тех-
ногенных редколесьях.

Таким образом, воздушное промышленное за-
грязнение оказывает значительное влияние на
изменение химического состава опада ассимили-
рующих органов сосновых деревьев, снижая ка-
чество растительного материала для разложения
организмами-деструкторами за счет уменьшения
содержания элементов питания (Ca, Mg, Mn, Zn),
повышения содержания тяжелых металлов и рас-
ширения соотношений C/P и N/P.

Внутрибиогеоценотическая изменчивость хими-
ческого состава опада хвои сосны в сосновых лесах
на разных стадиях дигрессии. Известно, что опад
ассимилирующих органов растений за счет эле-
ментного состава и содержания вторичных мета-
болитов способствует формированию фитоген-
ных зон влияния деревьев (Aponte et al., 2013;
Колмогорова, Уфимцев, 2018). Внутрибиогеоце-
нотическая пространственная изменчивость со-
става хвойного опада в фоновых условиях наи-
большим образом проявилась для Zn, K (R2 = 0.3),
Ni, Cu и Fe (R2 = 0.2) и в наименьшей степени для
P (R2 = 0.1) (табл. 1). Растительный материал, ото-
бранный под кронами деревьев, отличается более
высоким содержанием подвижных K и P (p < 0.05),
что может быть связано как с поступлением калия
с кроновыми и стволовыми водами, так и, воз-
можно, большей долей в опаде под кронами мо-
лодой хвои (табл. 3). В межкроновых простран-
ствах опад хвои сосны содержит больше Fe, Zn,
Ni и Cu (p < 0.05), что может быть связано с фоно-
вым аэротехногенным загрязнением, вызванным
переносом поллютантов в аэрозолях, распространя-
ющихся на значительные расстояния (Ершов и др.,
2019).

Таблица 2. Химический состав опада хвои сосны в сосновых лесах на разных стадиях дигрессии (N = 32–38)

Примечание. Ф – фоновые леса, Д – дефолиирующие леса, Р – техногенные редколесья, p – вероятность ошибки 1-го рода.

Параметр
v-критерий Среднее по стадии

Стандартное 
отклонение 
по стадии Общее 

среднее

Общее 
стандарт-

ное 
откло-
нение

р

Ф Д Р Ф Д Р Ф Д Р Ф Д Р

Ca мг/кг –0.40 –4.40 4.77 4398 3875 5056 1154 584 591 4448 950 0.69 0 0

Mg 3.18 –4.24 1.02 445 311 407 162 111 80 389 134 <0.01 0 0.31

K –0.09 0.70 –0.60 684 725 658 198 505 389 689 380 0.93 0.49 0.55

Al –4.67 2.15 2.56 376 549 558 72 167 237 493 191 0 0.03 0.01

Fe –4.93 –1.01 5.97 135 213 356 65 125 159 234 153 0 0.31 0

Mn 7.42 0.44 –7.90 1072 755 367 282 126 99 734 347 0 0.66 0

Zn 2.48 0.67 –3.15 941 776 426 902 559 332 715 671 0.01 0.50 <0.01

Ni –5.61 –3.02 8.64 4 69 387 3 22 193 153 202 0 <0.01 0

Cu –5.72 –2.36 8.11 2 20 78 2 6 43 33 41 0 0.02 0

S –6.00 0.24 5.80 207 411 597 187 187 141 403 235 0 0.81 0

P –0.72 5.23 –4.47 307 371 267 79 68 51 314 79 0.47 0 0

N 0.30 1.38 –1.65 3434 3599 3156 1203 973 932 3393 1053 0.77 0.17 0.10

Cорг % 0.36 0.74 –1.10 57 57 56 4 7 4 57 5 0.72 0.46 0.27

C/N 1.28 –1.48 0.19 210 173 196 143 57 55 193 96 0.20 0.14 0.85

C/P 0.70 –4.76 4.02 1982 1618 2199 491 268 418 1937 467 0.48 0 <0.01

N/P 0.65 –2.80 2.10 11 10 12 4 2 3 11 3 0.52 0.01 0.04
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Таблица 3. Внутрибиогеоценотическая изменчивость химического состава опада хвои сосны в сосновых лесах
на разных стадиях дигрессии

Примечание: МК – межкроновые пространства, ПК – подкроновые пространства, р ‒ вероятность ошибки 1-го рода.

Параметр
v-критерий Среднее Стандартное отклонение Общее 

среднее

Общее 
стандартное 
отклонение

p
МК ПК МК ПК МК ПК

Фон (N = 15–17)
Ca мг кг–1 1.88 –1.88 4357 3848 977 436 4103 788 0.06
Mg 0.31 –0.31 397 391 66 56 394 61 0.75
K –3.07 3.07 555 745 113 187 650 180 <0.01
Al –1.11 1.11 354 381 67 75 367 71 0.27
Fe 2.57 –2.57 156 99 80 26 128 65 0.01
Mn 0.25 –0.25 1000 986 190 143 993 166 0.80
Zn 3.23 –3.23 1533 504 1009 145 1051 899 <0.01
Ni 2.77 –2.77 4 2 3 1 3 2 0.01
Cu 2.34 –2.34 2 2 1 1 2 1 0.02
S 0.61 –0.61 227 188 190 187 207 187 0.54
P –2.16 2.16 273 334 60 91 303 82 0.03
N –1.28 1.28 3025 3531 916 1332 3278 1155 0.20
Cорг % –0.82 0.82 56 57 4 4 57 4 0.41
C/N 0.68 –0.68 230 196 177 105 213 144 0.50
C/P 1.86 –1.86 2150 1834 478 472 1992 494 0.06
N/P 0.85 –0.85 12 11 4 3 11 4 0.39

Дефолиирующие леса (N = 15–17)
Ca мг кг–1 –3.75 3.75 3405 4213 319 548 3835 607 <0.01
Mg –3.10 3.10 246 304 38 50 277 53 <0.01
K –2.29 2.29 497 606 81 152 555 134 0.02
Al 0.32 –0.32 587 570 171 144 578 155 0.75
Fe 0.55 –0.55 239 215 154 100 226 127 0.59
Mn –2.34 2.34 713 818 140 93 768 127 0.02
Zn 1.80 –1.80 1046 710 667 300 867 526 0.07
Ni –0.0002 0.0002 70 70 24 23 70 23 1.00
Cu 0.10 –0.10 20 20 6 7 20 6 0.92
S –2.09 2.09 338 476 149 196 411 187 0.04
P –3.30 3.30 322 384 37 48 355 53 <0.01
N –2.16 2.16 3134 3858 783 968 3519 946 0.03
Cорг % 0.09 –0.09 57 57 8 6 57 7 0.93
C/N 2.00 –2.00 196 155 68 40 174 57 0.05
C/P 3.08 –3.08 1783 1493 268 178 1629 265 <0.01
N/P –0.38 0.38 10 10 2 2 10 2 0.70

Техногенные редколесья (N = 16–17)
Ca мг кг–1 –3.08 3.08 4703 5374 407 630 5049 626 <0.01
Mg 0.20 –0.20 395 390 79 61 392 69 0.84
K 1.58 –1.58 582 492 173 146 536 163 0.11
Al 0.35 –0.35 599 570 230 252 584 239 0.73
Fe 0.45 –0.45 387 362 168 156 374 160 0.65
Mn –1.62 1.62 322 366 81 71 344 78 0.10
Zn 0.38 –0.38 500 457 358 279 479 317 0.70
Ni 0.52 –0.52 416 379 220 190 397 202 0.60
Cu 1.15 –1.15 88 70 58 31 79 46 0.25
S 0.35 –0.35 605 588 128 156 597 141 0.72
P 1.58 –1.58 271 246 36 52 258 46 0.11
N –0.18 0.18 2950 2996 690 779 2974 726 0.86
Cорг % 0.30 –0.30 56 55 4 5 56 4 0.77
C/N 0.22 –0.22 200 196 55 53 198 53 0.82
C/P –1.65 1.65 2097 2332 331 453 2218 410 0.10
N/P –1.53 1.53 11 12 3 3 12 3 0.13
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В дефолиирующих сосновых лесах простран-
ственное варьирование наиболее ярко выражено
для Ca и P (R2 = 0.4–0.5), Mg, Mn, K, N и соотно-
шения C/P (R2 = 0.2–0.3) и практически не про-
является для S и соотношения C/N (табл. 1). Опад
хвои в подкроновых пространствах характеризу-
ется более высоким содержанием Ca, Mg, K, Mn,
P, N и S (p < 0.05) (табл. 3), что связано с их интен-
сивным поступлением с кроновыми и стволовы-
ми водами в результате выщелачивания элемен-
тов питания из крон деревьев (Ca, Mg, K, Mn, P)
и поступления с кислотными атмосферными
осадками (S). Соотношения C/N и C/P выше в
межкроновых пространствах (p < 0.05) (табл. 3) за
счет меньшей концентрации P при сходном с
подкроновыми пространствами содержании C в
опаде. Содержание общего P в опаде сосны обык-
новенной в условиях породного отвала (на рекуль-
тивированных территориях размещения вскрыш-
ных пород угольного разреза) также достигало мак-
симума в подкроновых и прикроновых зонах
сомкнутых насаждений (Колмогорова, Уфимцев,
2018).

В техногенных редколесьях пространственное
варьирование наиболее ярко выражено только
для Ca (R2 = 0.3), содержание которого в хвойном
опаде выше под кронами деревьев (p < 0.05) (табл. 3),
что может быть связано с интенсивным выщела-
чиванием Ca из хвои с последующим поступлени-
ем его с осадками в опад. Отсутствие различий в со-
держании других элементов и их соотношений в
сосновом редколесье можно объяснить большой
сквозистостью крон из-за их повреждения.

Сезонная изменчивость химического состава
опада хвои сосны в сосновых лесах на разных ста-
диях дигрессии. В сосняках фоновых условий се-
зонная изменчивость проявилась наибольшим
образом для Mn и Fe (R2 = 0.5–0.6), в наимень-
шей степени – для P, Cu, Zn, Ca и соотношения
C/P (R2 = 0.2–0.3) и почти не проявилась для S
(табл. 1). Растительный материал, отобранный
после холодного периода (октябрь-май), отлича-
ется высоким содержанием Fe, Zn, Cu, P и S, то-
гда как после теплого периода (июнь-сентябрь)
характеризуется высокими концентрациями Ca и
Mn и более высоким соотношением C/P (p < 0.05)
(табл. 4). В литературных источниках показано,
что опад лиственницы, отобранный весной, был
на 10% обогащен N и на 40% обеднен Ca по срав-
нению с опадом, отобранным осенью (Чульдие-
не, 2017). В лесах Финляндии наблюдалось два ос-
новных периода поступления C и N с опадом сос-
ны обыкновенной в почву: май-октябрь и
ноябрь-апрель, причем в первый период поступ-
ление было выше с максимумом в сентябре (Por-
tillo-Estrada et al., 2013). В сосняках Польши пока-
зано, что содержание Mn и Zn в опаде хвои сосны
в 2007 г. было выше осенью, тогда как в 2009 –

весной (Jonczak, Parzych, 2014). В исследовании
финских ученых (Rautio et al., 1998b) хвоя сосны
первого года на российской территории так же,
как и в нашем случае, отличалась высоким содер-
жанием Fe, Cu, P и S весной и Ca и Mn – осенью.
Следует заметить, что повышение содержания
Zn, Fe в опаде хвои за зимний период не соответ-
ствует закономерностям, отмечаемым для живой
хвои в фоновых условиях Кольского п-ова: содер-
жание цинка и железа в живой хвое 2 года было
выше в августе по сравнению с июнем (Лукина,
Никонов, 1996).

В дефолиирующих сосновых лесах сезонная
изменчивость более ярко выражена для содержа-
ния Ni, Fe, Cu, Mn, Zn (R2 = 0.4–0.9), Ca, Al и со-
отношения N/P (R2 = 0.2) (табл. 1). Хвойный опад
холодного периода года характеризуется более
высокими концентрациями Al, Fe, Zn, Ni, Cu и
широким отношением N/P, опад теплого перио-
да, как и в фоновых условиях, отличается высо-
ким содержанием Ca и Mn (p < 0.05) (табл. 4). По-
вышение содержания элементов питания в опаде,
отбираемом после периода вегетации, обусловле-
но тем, что в теплый период поглощение элемен-
тов из почвы и их перераспределение внутри де-
рева более активно. Не способные к ретранслока-
ции внутри деревьев Ca и Mn, накопленные за
теплый сезон, остаются в опадающей хвое в фо-
новых условиях и в дефолиирующих сосняках,
что соответствует закономерностям, отмеченным
для живой хвои (Лукина, Никонов, 1996).

В техногенных редколесьях сезонные разли-
чия проявились наибольшим образом для Ni, Zn,
Cu, Fe (R2 = 0.4–0.7), в меньшей степени – для
Mn, Mg и K (R2 = 0.3) (табл. 1). Опад хвои холодного
периода года содержит больше Fe, Zn, Ni и Cu, теп-
лого периода – больше Mg, K и Mn (p < 0.05)
(табл. 4), тогда как в живой хвое K и Mg проявля-
ют подвижность, и их содержание снижается в
конце лета (Лукина, Никонов, 1996). Накопление
K и Mg к концу вегетационного сезона может
свидетельствовать о нарушении процессов ре-
транслокации в условиях загрязнения (Nieminen,
Helmisaari, 1996).

Значительное (почти в два раза) снижение со-
держания Fe и Zn в опаде после завершения веге-
тационного периода во всех изученных сосняках
и Ni и Cu (p < 0.05) (табл. 4) – в сосняках, подвер-
женных воздушному загрязнению, не характерно
для стареющей, но еще живой хвои. Это может
объясняться возможным антагонизмом с ионами
Mn (Лукина и др., 2008) в фоне, а в условиях аэро-
техногенного загрязнения дополняется выщела-
чиванием и смывом с поверхности хвои в летний
период подкисленными осадками.
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Таблица 4. Сезонная изменчивость химического состава опада хвои сосны в сосновых лесах на разных стадиях
дигрессии

Параметр
v-критерий Среднее 

по периоду
Стандартное 

отклонение по периоду Общее 
среднее

Общее 
стандартное 
отклонение

р

ХП ТП ХП ТП ХП ТП

Фон (N = 13–20)

Ca мг кг–1 –2.64 2.64 3675 4402 455 842 4103 788 0.01

Mg –0.03 0.03 394 394 64 60 394 61 0.98

K –0.20 0.20 643 655 241 130 650 180 0.84

Al 1.29 –1.29 386 354 48 83 367 71 0.20

Fe 4.01 –4.01 181 90 65 29 128 65 <0.01

Mn –4.35 4.35 846 1096 149 71 993 166 0

Zn 2.59 –2.59 1547 711 1196 370 1051 899 0.01

Ni 0.35 –0.35 4 3 2 3 3 2 0.72

Cu 2.91 –2.91 3 2 1 1 2 1 <0.01

S 2.14 –2.14 289 150 183 171 207 187 0.03

P 3.11 –3.11 355 266 99 40 303 82 <0.01

N 1.64 –1.64 3666 3006 1397 890 3278 1155 0.10

Cорг % –0.55 0.55 56 57 5 4 57 4 0.58

C/N –0.75 0.75 191 229 117 162 213 144 0.46

C/P –2.78 2.78 1710 2189 515 378 1992 494 0.01

N/P –0.83 0.83 10 12 3 4 11 4 0.41

Дефолиирующие леса (N = 12–20)

Ca мг кг–1 –2.44 2.44 3496 4038 449 607 3835 607 0.01

Mg 1.02 –1.02 289 269 68 42 277 53 0.31

K 0.17 –0.17 560 552 205 71 555 134 0.86

Al 2.31 –2.31 659 529 145 142 578 155 0.02

Fe 4.78 –4.78 364 143 106 21 226 127 0

Mn –3.97 3.97 654 837 120 67 768 127 <0.01

Zn 3.46 –3.46 1283 618 644 190 867 526 <0.01

Ni 5.20 –5.20 97 53 11 7 70 23 0

Cu 4.53 –4.53 26 16 5 2 20 6 0

S 1.95 –1.95 495 361 176 179 411 187 0.05

P –0.58 0.58 348 359 62 47 355 53 0.56

N 1.87 –1.87 3922 3277 1262 611 3519 946 0.06

Cорг % –1.59 1.59 54 58 3 8 57 7 0.11

C/N –1.39 1.39 156 185 68 48 174 57 0.16

C/P –0.50 0.50 1599 1647 232 288 1629 265 0.62

N/P 2.46 –2.46 11 9 3 2 10 2 0.01
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Воздушное промышленное загрязнение ока-
зывает значительное влияние на химический со-
став опада ассимилирующих органов деревьев
сосны. Выявлено, что в северотаежных сосновых
лесах в опаде хвои сосны обыкновенной под вли-
янием аэротехногенного загрязнения выбросами
металлургического комбината “Североникель”
снижается содержание элементов питания (Ca,
Mg, Mn, Zn), увеличивается содержание тяжелых
металлов (Ni, Cu), а также наблюдается расшире-
ние стехиометрических соотношений C/P и N/P,
что свидетельствует о снижении качества расти-
тельного материала для разложения почвенными
организмами.

Химический состав опада ассимилирующих
органов сосны характеризуется значительной
внутрибиогеоценотической изменчивостью как в
условиях фона, так и при аэротехногенном за-
грязнении. В фоне под кронами деревьев хвой-
ный опад отличается более высоким содержани-
ем K и P, поступающих с кроновыми и стволовыми
водами, а в межкроновых пространствах содержит

больше Fe, Zn, Ni и Cu, что связано с фоновым воз-
душным загрязнением. Более высокое содержание
Ca, Mg, K, Mn, P, N и S в опаде хвои дефолиирую-
щих лесов под кронами деревьев связано с их повы-
шенным поступлением с кроновыми и стволовы-
ми водами в результате выщелачивания соедине-
ний элементов кислотными осадками.

Сезонная вариабельность химического соста-
ва опада хвои сосны имеет общие черты у сосня-
ков фоновых условий и сосняков, функциониру-
ющих в условиях аэротехногенного загрязнения.
Хвойный опад, поступивший в опадоуловители за
теплый период (“июнь-сентябрь”), в фоновых
условиях и дефолиирующих лесах отличается вы-
соким содержанием не способных к ретранслока-
ции внутри деревьев Ca и Mn, которые накапли-
ваются в течение вегетационного сезона. В опаде
хвои деревьев сосновых редколесий отмечаются
высокие концентрации Mg и K, накопление ко-
торых в конце теплого периода года может свиде-
тельствовать о нарушении процессов ретрансло-
кации внутри деревьев в условиях загрязнения.
Значительное снижение содержания Fe и Zn в

Примечание: ХП ‒ холодный учетный период года с октября по май включительно, ТП ‒ теплый учетный период года с июня
по сентябрь включительно, р ‒ вероятность ошибки 1-го рода.

Техногенные редколесья (N = 12–20)

Ca мг кг–1 –1.42 1.42 4857 5174 651 592 5049 626 0.16

Mg –3.31 3.31 343 424 49 62 392 69 <0.01

K –2.87 2.87 435 602 130 151 536 163 <0.01

Al 0.32 –0.32 601 574 208 261 584 239 0.75

Fe 3.70 –3.70 502 292 156 96 374 160 <0.01

Mn –3.33 3.33 288 381 74 57 344 78 <0.01

Zn 4.48 –4.48 802 284 260 135 479 317 0

Ni 4.62 –4.62 599 266 169 70 397 202 0

Cu 3.86 –3.86 117 54 53 11 79 46 <0.01

S –0.65 0.65 577 609 145 141 597 141 0.52

P 1.73 –1.73 275 247 49 41 258 46 0.08

N 1.81 –1.81 3258 2789 921 511 2974 726 0.07

Cорг % 1.11 –1.11 57 55 3 5 56 4 0.27

C/N –0.94 0.94 188 205 56 51 198 53 0.35

C/P –1.16 1.16 2115 2285 356 437 2218 410 0.25

N/P 0.39 –0.39 12 12 3 3 12 3 0.70

Параметр
v-критерий Среднее 

по периоду
Стандартное 

отклонение по периоду Общее 
среднее

Общее 
стандартное 
отклонение

р

ХП ТП ХП ТП ХП ТП

Таблица 4.  Окончание
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опаде после завершения вегетационного периода
во всех изученных сосняках и снижение содержа-
ния Ni и Cu в сосняках в условиях воздушного за-
грязнения может объясняться антагонизмом между
элементами и выщелачиванием и смывом с поверх-
ности хвои в летний период подкисленными осад-
ками.

Таким образом, аэротехногенное загрязнение
способствует изменению химического состава
хвойного опада в сосновых лесах северотаежной
лесной зоны, сезонной изменчивости перерас-
пределения элементов внутри деревьев и про-
странственных особенностей поступления элемен-
тов с опадом, что может оказывать непосредствен-
ное влияние на состояние лесных экосистем Севера
и выполнение ими экосистемных функций.
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лову, инженера лаборатории наземных экосистем
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бор образцов компонентов экосистем, в том чис-
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Industrial Airborne Pollution’s Impact on the Chemical Composition of Pine’s Needles 
in Forests on the Northern Boundaries of Its Areal
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The chemical composition of Scots pine needles litter in northern taiga pine forests was assessed in northern
tundra pine forests and under the influence of airborne pollution by emissions from the “Severonikel” cop-
per-nickel plant. Coniferous litter in forests, exposed to air pollution, has the content of nutrients (Ca, Mg,
Mn, Zn) decreases, while the content of heavy metals (Ni, Cu) and the stoichiometric C/P and N/P ratios
increase. This indicates a decrease in the quality of plant material for decomposition by soil biota. Intra-bio-
geocenotic differences in the chemical composition of needle litter under normal conditions are manifested
in a higher content of K and P in it, supplied with crown and stem waters under the crowns, while in the in-
tercrown spaces, the contents of Fe, Zn, Ni, and Cu are higher due to background airborne pollution. In de-
foliating forests, coniferous litter under tree crowns contains more Ca, Mg, K, Mn, P, N, and S due to the
intensive leaching of nutrients from tree crowns by acid precipitation and, as in the case of S, from acid pre-
cipitation. The increased contents of N, P, and K in the litter of needles of defolating forests may be associated
with high concentrations of these mobile elements in living needles, falling off before normal phenological
terms. Seasonal variability of the needle litter chemical composition under normal conditions and in defoli-
ating forests is manifested in a high content of Ca and Mn in needles, which accumulate by the end of the
warm season. In man-made sparse forests the needle litter accumulates Mg and K by the end of the growing
season, which indicates a violation of the retranslocation processes under the conditions of pollution. A sig-
nificant decrease in the content of Fe and Zn in litter by the end of the warm season in all the studied pine
forests, as well as the content of Ni and Cu in pine forests under the conditions of airborne pollution can be
explained by the antagonism with Mn and leaching from needles during the warm period by acidified precip-
itation.

Keywords: coniferous litter, chemical composition, pine forests, airborne technogenic pollution, intra-biogeoceno-
tic variability, seasonal variability. 
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Проведено цитогенетическое исследование семенного потомства деревьев дуба черешчатого
(Quercus robur L.), произрастающих в районах г. Москвы с разным уровнем антропогенного за-
грязнения. Установлены показатели и пределы изменчивости пролиферативной активности (ми-
тотической активности, долей клеток на отдельных стадиях митоза, уровня нарушений митоза) и
ядрышковых характеристик (площади поверхности одиночных ядрышек, частоты встречаемости
клеток с различными типами ядрышек, частоты встречаемости клеток с остаточным ядрышком
на стадии мета-, ана-, телофазы митоза) семенного потомства дуба черешчатого. Выявлен поли-
морфизм цитогенетических показателей среди семенного потомства деревьев дуба черешчатого,
произрастающих на обследованных территориях г. Москвы: обнаружены группы проростков с
разным уровнем стабильности генетического материала (мутабильные - проростки с высоким
уровнем нарушений митоза, слабомутабильные – с низким уровнем, промежуточные группы).
Число выделенных групп зависит от степени антропогенного загрязнения территории. На загряз-
ненной территории выделено 3 группы (мутабильная, слабомутабильная, промежуточная), а на
экологически “чистой” – 5 групп (мутабильная, слабомутабильная и 3 промежуточные). Описа-
ны цитогенетические характеристики проростков, входящих в выделенные группы, и установле-
ны пределы варьирования цитогенетических показателей в зависимости от уровня загрязнения
территории. Проведено общее и внутригрупповое сравнение цитогенетических показателей про-
ростков семян дуба черешчатого, собранных на территориях с разным уровнем антропогенного
загрязнения, с установленными ранее характеристиками семенного потомства дуба черешчатого
в Воронежской области. Выявлены различия показателей пролиферативной активности и яд-
рышковых характеристик семенного потомства дуба черешчатого, произрастающего в разных ре-
гионах центра европейской части Российской Федерации.

Ключевые слова: митотическая активность, нарушения митоза, ядрышковые характеристики, оста-
точные ядрышки.
DOI: 10.31857/S0024114822010041

Начало XXI в ознаменовалось активным изу-
чением полиморфизма у различных таксономи-
ческих групп (Гультяева и др., 2015; Нахаева и др.,
2015; Грушевая и др., 2017; Калинина, Винокуро-
ва, 2017; Шейкина и др., 2019 и др.). Особое место
в ряду таких исследований принадлежит цитоге-
нетическому полиморфизму древесных растений
(Карпова, 2011; Попова, 2014; Бурменко и др.,
2018). Подобные исследования были выполнены
и на территории г. Воронежа и Воронежской об-

ласти. Объектами выступали как местные лист-
венные (Карпова, 2011; Попова, 2014) и хвойные
виды (Калаев и др., 2010) древесных растений, так
и интродуценты (Бурменко и др., 2018). Было до-
казано наличие в семенном потомстве пророст-
ков с разным уровнем стабильности генетическо-
го материала (“мутабильные”, промежуточные,
“слабомутабильные”), отличающихся по ряду
цитогенетических показателей (уровню и спектру
патологий митоза, митотической активности, до-
лям клеток на стадиях митоза, ядрышковым ха-
рактеристикам). Выявлены различия проростков
семян деревьев дуба, рододендрона, ели, проду-
цирующих слабомутабильное и мутабильное

1 Исследование выполнено при поддержке РФФИ (№ 19-
05-00660_А “Разработка модели оптимизации социально-
экологических условий для населения крупных городов”).

УДК 502.55:674.031.632.264.2:576.6

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

EDN: TYWKDJ
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потомство. Установлено, что мутабильные про-
ростки растут медленнее (Калаев, Попова, 2014;
Патент РФ 2654605, 2662650, 2681105). Это, воз-
можно, позволит использовать показатель мута-
бильности как маркер скорости роста семенного
потомства.

Сравнение цитогенетических показателей се-
менного потомства деревьев, произрастающих в
разных регионах, ранее не проводилось, хотя
сравнительный анализ может выявить их вероят-
ную географическую обусловленность.

В связи с вышеизложенным целью исследова-
ния было установление цитогенетического поли-
морфизма семенного потомства деревьев дуба че-
решчатого, произрастающих на территориях с
разным уровнем антропогенного загрязнения в
г. Москве, и проведение сравнительного анализа
полученных результатов с цитогенетическими ха-
рактеристиками данного вида лиственных дре-
весных растений в г. Воронеже.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в г. Москве на про-

ростках желудей дуба черешчатого, собранных на
2 территориях: пробной площади (пр. пл.) в 2–3 м
от магистрали (Свободный просп., 37°82′ с.ш.,
55°75′ в.д.) и пр. пл. 2 (деревья росли примерно в
300 м от шоссе (Терлецкий парк, 37°82′ с.ш.,
55°77′ в.д.)

По данным Н.Ю. Кулаковой с соавт. (2017), в
почвах на обеих пробных площадях было зафик-
сировано высокое содержание цинка и свинца.
При этом на пр. пл. 2 содержание цинка и свинца
было в 1.6–1.8 раз ниже, чем на пр. пл. 1. В почве
участка № 1 на Свободном просп. содержание
цинка сверху вниз по почвенному профилю изме-
нялось от 84.28 до 53.83 мг кг–1, свинца – от 26.2
до 22.3 мг кг–1. В почве участка № 2 в Терлецком
парке содержание цинка варьировало от 45.92 до
31.75 мг кг–1, свинца – от 16.3 до 12.8 мг кг–1. Во
всех случаях значения были выше ПДК для почв
легкого механического состава (23 мг кг–1 для
цинка и 6 мг кг–1 для свинца).

Сбор семян осуществляли с трех деревьев на
каждой пробной площади. Проращивание и при-
готовление постоянных давленых препаратов
проводили по описанной ранее методике (Попо-
ва, 2014).

С каждого препарата/проростка анализирова-
ли не менее 1000 клеток для изучения пролифера-
тивной активности и по 200 клеток для изучения
ядрышковых характеристик. Материал просмат-
ривали с помощью светового микроскопа
Laboval-4 (Carl Zeiss, Jena) при увеличении 40 ×

× 1.5 × 10, 100 × 1.5 × 10. Фотографии цитологи-
ческих феноменов делали с использованием ви-
деоокуляра DCM500 (Shangrao TeleView Optical
Instruments Co., Ltd.).

На каждом препарате учитывали общее число
просмотренных клеток, число делящихся клеток,
находящихся в той или иной стадии митоза, чис-
ло и тип патологий митоза. На основании полу-
ченных данных определяли митотический ин-
декс, уровень патологий митоза с учетом клеток
на стадии профазы митоза и без него, доли клеток
на отдельных стадиях митоза. Патологические
митозы классифицировали по И.А. Алову (1965).
Среди ядрышковых характеристик анализирова-
ли число клеток с тем или иным типом ядрышка,
диаметр ядрышка измеряли с помощью насадки-
микрометра. Классификацию ядрышек проводи-
ли по П.В. Челидзе и О.В. Зацепиной (1988). По
полученным данным были вычислены площади
поверхности одиночных ядрышек (мкм2), частота
встречаемости различных типов ядрышек (%).

Статистическую обработку данных проводили
с использованием пакета статистических про-
грамм “Stadia”. Процедура группировки данных
и их обработка описаны в работе Е.А. Калаевой с
соавт. (2016).

Цитогенетические характеристики пророст-
ков дуба черешчатого сравнивали по следующим
критериям: частоты встречаемости клеток с пато-
логическими митозами – с использованием Х-
критерия рангов Ван-дер-Вардена, так как рас-
пределение этих показателей не подчиняется
нормальному закону; митотический индекс, доли
клеток на разных стадиях митоза и ядрышковые
характеристики – по параметрическому T-крите-
рию Стьюдента. Сравнение долей различных ти-
пов патологий митоза осуществляли с помощью
Z-апроксимации для критерия равенства частот.
Кластерный анализ проводили с применением
метрики “нормированный Эвклид”, стратегия
классификации – группового соседа. При класте-
ризации проростков в матрицу данных для каж-
дого из 40 проростков вносили значения митоти-
ческого индекса с учетом клеток на стадии про-
фазы митоза и без него, долей клеток на стадии
профазы, метафазы, анафазы-телофазы митоза,
уровня патологий митоза с учетом и без учета кле-
ток на стадии профазы митоза и характеристики
ядрышек (площадь поверхности одиночных яд-
рышек, доли клеток с разными типами ядрышек).
Правильность классификации проростков и от-
несение их в ту или иную группу была подтвер-
ждена результатами дискриминантного анализа с
использованием критерия Махаланобиса. Коэф-
фициент вариации (C.V.) рассчитывали согласно
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рекомендациям Г.Ф. Лакина (1990). Влияние фак-
торов “группа” и “местоположение” или факторов
“дерево” и “местоположение” определяли с исполь-
зованием двухфакторного дисперсионного анализа.
Силу влияния вычисляли по Снедекору (%).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В результате проведенных исследований выяв-

лены цитогенетические характеристики семен-
ного потомства деревьев дуба черешчатого, про-
израстающих на территориях с разным уровнем
антропогенного загрязнения в г. Москве. Уста-
новлено влияние фактора “дерево” на уровень
патологий митоза, подсчитанный с учетом (сила
влияния 6.9% (P < 0.01)) и без учета (сила влияния
7.0% (P < 0.01)) клеток на стадии профазы митоза
и совместное влияние факторов “месторасполо-
жение” и “дерево” на доли клеток на стадиях ана-
телофазы митоза (сила влияния 7.0% (P < 0.05)).
На остальные цитогенетические показатели вли-
яние указанных факторов не выявлено.

Не установлено различий между исследуемы-
ми территориями по показателю митотического
индекса, подсчитанного с учетом и без учета кле-
ток на стадии профазы, между исследуемыми тер-
риториями.

Величина митотического индекса, подсчитан-
ного с учетом клеток на стадии профазы митоза
(6.51 ± 0.49% на пр. пл. 1 и 7.93 ± 0.67% на пр. пл. 2),
была ниже предела, установленного для дуба че-
решчатого в Воронежской области (12.3–14.7%)
(Калаев, 2009). В исследованиях А.А. Поповой
(2014) в 2007 и 2012 г. для деревьев, произрастаю-
щих около автотрассы (8.4 ± 0.3 и 7.2 ± 0.9%, со-
ответственно), в отличие от территории в глубине
лесного массива, наблюдалось возрастание мито-
тического индекса (7.5 ± 0.3 и 6.8 ± 0.9%, соответ-
ственно, различия достоверны (Р < 0.05)). Рас-
хождение результатов может быть объяснено разной
концентрацией химических соединений в почве в
исследуемых городах: в г. Москве содержание цинка
в почвах было выше ПДК (Кулакова и др., 2017), в
то время как в г. Воронеже превышения ПДК не
отмечено (Попова, 2014).

Анализ данных литературы об изменениях ми-
тотического индекса разных видов растений,
произрастающих на экологически благополуч-
ных и антропогенно загрязненных территориях,
позволил обнаружить, что у проростков дуба че-
решчатого, выращенных из желудей, собранных
рядом с хранилищем сточных вод завода по про-
изводству фосфатных удобрений (г. Кутина, Хор-
ватия), не было выявлено изменений митотиче-
ской активности по сравнению с контролем
(Pavlica et al., 2000). В то же время у тополей (Pop-

ulus simonii Carr.), произрастающих на промыш-
ленной окраине г. Иваново-Франковска (Украи-
на) вблизи крупного цементного завода, митотиче-
ская активность в клетках апикальной меристемы
рудиментарных листьев была на 50% ниже, чем на
контрольных территориях (Sluchyk et al., 2017). Для
сосны обыкновенной было показано снижение
митотического индекса при действии цинка,
свинца и меди (Белоусов, 2011). У проростков се-
мян Pinus pallasiana из гг. Мариуполя (загрязне-
ние преимущественно выбросами металлургиче-
ской промышленности), Новоамвросиевки (за-
грязнение выбросами крупнейшего в Европе
цементного завода), Донецка (загрязнение выхлоп-
ными газами автотранспорта и выбросами метал-
лургического завода), Кривого Рога (Первомай-
ский железорудный отвал горно-обогатительного
комбината “Северный”) максимальное количе-
ство патологий митоза отмечалось у проростков
из района Криврожских рудных отвалов и Донец-
кого металлургического завода, где почва и воздух
загрязнены тяжелыми металлами (Korshikov et al.,
2019). Таким образом, реакция показателя “мито-
тический индекс” на поллютанты зависит от ин-
дивидуальных особенностей вида, природы и до-
зы воздействующего агента.

Значение митотического индекса (2.7 ± 0.4%
на пр. пл. 1 и 3.2 ± 0.7% на пр. пл. 2) оказалось ни-
же предела, установленного для дуба в Воронеж-
ской области (3.1–4.1%) (Калаев, 2009). Различий
по данному показателю между исследуемыми го-
родами не установлено. Также не было выявлено
различий по данному показателю между террито-
риями вблизи автомагистрали и в глубине лесно-
го массива в г. Воронеж (Попова, 2014).

Распределение клеток по стадиям митоза не
отличалось на экспериментальных площадках. У
семенного потомства деревьев дуба черешчатого
отмечено преобладание клеток на стадии профа-
зы митоза, что характерно для данного вида (Ка-
лаев, 2009). Доля клеток на первой стадии митоза
(61.6 ± 2.7% на пр. пл. 1 и 58.7 ± 2.1% на пр. пл. 2)
оказалась ниже предела, установленного в Воро-
нежской области (67.9–76.7%) (Калаев, 2009).
А.А. Поповой (2014) было показано увеличение
доли клеток на стадии профазы у семенного
потомства деревьев дуба черешчатого, произрас-
тающих вблизи автомагистралей.

Количество клеток на стадии метафазы митоза
(20.1 ± 1.7% на пр. пл. 1 и 20.7 ± 1.2% на пр. пл. 2)
было выше предела, установленного для дуба че-
решчатого, произрастающего в Воронежской об-
ласти (10.7–16.2%) (Калаев, 2009). Для деревьев ду-
ба, произрастающих в г. Воронеже вблизи 9-го км
Задонского шоссе, в 2007 г. данный показатель
оказался ниже, чем для деревьев, произрастаю-
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щих в глубине лесного массива, в то время как в
2012 г. различия между территориями вблизи ав-
томагистрали (491 км автотрассы Москва–Воро-
неж) и в глубине лесного массива отсутствовали
(Попова, 2014).

Доля клеток на стадии ана-телофазы митоза
(18.4 ± 1.5% на пр. пл. 1 и 20.6 ± 1.3% на пр. пл. № 2)
была выше предела, установленного для дуба че-
решчатого в Воронежской области (10.7–16.7%)
(Калаев, 2009). В исследованиях, проведенных в
г. Воронеже в 2007 г., не установлено различий по
данному показателю между территориями с раз-
ным уровнем антропогенного загрязнения, в то
время как в 2012 г. отмечено повышение числа
клеток на стадии ана-телофазы у проростков се-
мян, собранных с территории в глубине лесного
массива, по сравнению с территорией вблизи ав-
томагистрали (Попова, 2014).

В клетках апикальной меристемы корня про-
ростков семенного потомства деревьев дуба че-
решчатого, произрастающих в г. Москве, встре-
чались такие нарушения митоза как отставание
хромосом в метафазе и анафазе митоза, мосты, аг-
глютинация хромосом в профазе митоза (рис. 1).

Между изученными экспериментальными
территориями не установлено различий по уров-
ню патологий митоза.

На пр. пл. 1 среднее значение уровня патоло-
гий митоза составило 11.5 ± 1.2%, на пр. пл. 2 –
11.3 ± 1.1%. Величина данного показателя оказа-
лась значительно выше предела, установленного
для дуба черешчатого в Воронежской области
(0.8–2.0%) (Калаев, 2009), что, возможно, обу-
словлено большей концентрацией тяжелых ме-
таллов в почве г. Москвы (Кулакова и др., 2017).
При проведении цитогенетических исследований
в г. Воронеже в 2007 г. не было установлено раз-
личий между территориями с разным уровнем ан-
тропогенного влияния (Попова, 2014)

По данным других авторов, различные типы
загрязнителей стимулируют нарушения нормаль-
ного протекания митоза в клетках растений. Так,
было показано, что свинец приводит к увеличе-
нию количества патологий митоза у сосны обык-
новенной (Белоусов, 2011). Повышенный уро-
вень хромосомных аберраций в кончиках корней
проростков дуба черешчатого был обнаружен при
воздействии повышенных концентраций CO2,

Рис. 1. Патологии митоза в клетках апикальной меристемы корня проростков семенного потомства деревьев дуба че-
решчатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропогенного загрязнения в г. Москве. а –
отставание хромосом в метакинезе; б – отставание хромосом в анафазе; в – мост в анафазе; г – агглютинация хромо-
сом в профазе.

(а) (б)

(в) (г)
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Н2S и SO2 в Тоскане (Италия) (Grill et al., 2004). В
клетках апикальной меристемы рудиментарных
листьев тополей, произрастающих в городской
среде (г. Ивано-Франковск (Украина)), было об-
наружено повышение частоты хромосомных
аберраций (до 4 раз) по сравнению с контроль-
ным участком. Данные биомаркеров умеренно
коррелировали с повышенными (до 4 раз) кон-
центрациями Ni, Zn, Pb, Cd и Cu в вегетативных
тканях. Максимальное увеличение числа хромо-
сомных аберраций (в 7 раз) было зафиксировано у
тополей, произрастающих на промышленной
окраине города вблизи крупного цементного заво-
да, вероятно, вследствие загрязнения цементом и
твердыми частицами асбеста (Sluchyk et al., 2017).
У семенного потомства ели Тянь-Шаньской (Pi-
cea schrenkiana subsp. Tianschanica) произрастаю-
щей в г. Бишкек, наблюдалась высокая частота
встречаемости нарушений митоза (3.95%) по
сравнению с контрольной популяцией (0.53%),
по-видимому, обусловленная адаптацией и реак-
цией на условия антропогенного и техногенного
загрязнения городской среды (Качыбекова, Че-
киров, 2020).

В спектре патологий митоза на обеих экспери-
ментальных площадках преобладали отставания
хромосом в метафазе. Полученные результаты со-
гласуются с данными, полученными другими ис-
следователями в г. Воронеже (Калаев, 2009; Попо-
ва, 2014). Доля отставаний хромосом в метакинезе и
анафазе оказалась выше нормы, установленной для
дуба черешчатого в Воронежской области (49.0–
61.9 и 2.8–8.6% соответственно), в то время как
доля мостов и агглютинаций хромосом была ни-
же (20.5–31.9 и 5.0–12.4% соответственно) (Кала-
ев, 2009).

В г. Орел в экологически чистых районах (пар-
ках) в 2009 г. доля клеток апикальной меристемы
почек с микроядрами составила у липы 3.8%, у
тополя 2.5%, в 2012 г. – 4.3% и 3.1%, в 2015 г. –
5.1% и 3.6% соответственно. Доля клеток с мик-
роядрами в районах со средней антропотехноген-
ной нагрузкой (скверы) была достоверно выше: в
2009 г. – 9.2% у липы, 7.1% у тополя, в 2012 г. –
10.3% и 9.7%, в 2015 г. – 13.1% и 18.6% соответ-
ственно. В уличных насаждениях вдоль автома-
гистралей, подвергающихся интенсивному ан-
тропогенному воздействию, уровень клеток с
микроядрами был значительно выше: в 2009 г. –
22.1% у липы, 17.2% у тополя; в 2012 г. – 24.3% и
18.3%; в 2015 г. –29.4% и 19.2% соответственно.
Уровень протрузий в клетках апикальной мери-
стемы почек у липы и тополя в парках составил
1.1% и 0.98% соответственно; в скверах – 2.8% и
1.9%, у автомобильных магистралей города 7.3% и
5.2% (Ладнова и др., 2017). В Ленинградской об-

ласти в импактных популяциях сосны наблюдал-
ся более высокий по сравнению с контролем уро-
вень геномных нарушений, характерный для дей-
ствия тяжелых металлов (доля аберрантных
клеток – 0.60%, хроматидных (одиночных) фраг-
ментов и мостов – 29.33%; хромосомных (двой-
ных) фрагментов и мостов – 47.24%; отставаний
хромосом и трехполюсных митозов – 23.43%), а в
районах радиоактивного загрязнения от аварии
на Чернобыльской АЭС в популяциях сосны был
выявлен более высокий по сравнению с контро-
лем уровень хромосомных нарушений, характер-
ных для действия ионизирующих излучений (доля
аберрантных клеток – 0.74%, хроматидных (оди-
ночных) фрагментов и мостов – 13.27%; хромо-
сомных (двойных) фрагментов и мостов – 34.69%;
отставаний хромосом и трехполюсных митозов –
52.04%). (Васильев и др., 2020)

Таким образом, в ходе исследования установ-
лено, что деревья дуба черешчатого, произраста-
ющие в г. Москве, отличаются по своим цитоге-
нетическим показателям от деревьев дуба череш-
чатого и древесных растений других видов,
произрастающих в г. Воронеже и других регионах
Евразии и Европы. Такие показатели, как мито-
тический индекс, доля клеток на стадии профазы
и метафазы митоза, были ниже пределов, уста-
новленных в Воронежской области; другие (уро-
вень патологий митоза, доля клеток на стадиях
мета-, ана-, телофазы митоза) оказались выше.
Это может быть связано с погодно-климатиче-
скими и почвенными условиями и разным содер-
жанием тяжелых металлов в почве городов.

В клетках апикальной меристемы корня про-
ростков семенного потомства деревьев дуба череш-
чатого, произрастающих в г. Москве, встречались
ядрышки следующих типов: “кора-сердцевина”,
“кора-сердцевина с вакуолью”, вакуолизированные
и компактные (рис. 2).

Установлено влияние фактора “территория”,
фактора “дерево” и их совместное воздействие на
многие ядрышковые характеристики дуба (табл. 1).

Преобладающим типом ядрышек на исследуе-
мых территориях были ядрышки типа “кора-
сердцевина с вакуолью”. Этот же тип ядрышек
превалировал у дуба черешчатого в г. Воронеже
независимо от степени загрязненности террито-
рии (Попова, 2014).

На пр. пл. 1 доля клеток с данным типом ядры-
шек была меньше, чем на пр. пл. 2 (55.2 ± 1.0 и
58.2 ± 1.0% соответственно, различия достоверны
(P < 0.05)). В г. Воронеже этот тип ядрышек реже
встречался у проростков в глубине лесного мас-
сива по сравнению с территорией у автомагистра-
ли. Величина данного показателя у дуба черешча-
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Рис. 2. Типы ядрышек в клетках апикальной меристемы корня проростков семенного потомства деревьев дуба череш-
чатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропогенного загрязнения в г. Москве. а – ко-
ра–сердцевина; б – кора–сердцевина с вакуолью; в – вакуолизированное; г – компактное.

(а) (б)

(в) (г)

Таблица 1. Влияние фактора “месторасположение” и фактора “дерево” на ядрышковую активность семенного
потомства деревьев дуба черешчатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропоген-
ного загрязнения в г. Москве

* – влияние фактора достоверно (P < 0.05); ** – влияние фактора достоверно (P < 0.01); *** – влияние фактора достоверно
(P < 0.001); нет – нет влияния фактора на отклик.

Показатель ядрышковой активности
Сила влияния фактора, %

“месторасполо-
жение” “дерево” “месторасположение”+ 

+ “дерево”

Доля Ядрышек типа “кора-сердцевина с ваку-
олью”, %

7.1*** Нет Нет

Ядрышек типа “кора-сердцевина”, % Нет
Вакуолизированных ядрышек, % 6.9*** Нет Нет
Компактных ядрышек, % Нет

Площадь 
поверхности

Одиночных ядрышек, мкм2 7.2*** 6.4*** 6.8**
Ядрышек типа “кора-сердцевина с ваку-
олью”, мкм2

7.2*** 6.7** 6.5***

Ядрышек типа “кора-сердцевина”, мкм2 7.1*** 6.3*** 7.2*

Вакуолизированных ядрышек, мкм2 7.2* Нет Нет

Компактных ядрышек, мкм2 Нет
Частота встре-
чаемости клеток

С остаточными ядрышками, % 7.2*** 7.1* 7.1*
С двумя ядрышками в ядре, % Нет 6.7** Нет
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того в г. Воронеже в зависимости от территории
исследования и года проведения исследования
колебалась от 48.2 ± 3.8 до 78.9 ± 2.3% (Попова,
2014).

Реже встречались компактные ядрышки. Раз-
личия между территориями по частоте встречае-
мости компактных ядрышек выявлены не были.
А.А. Поповой (2014) было показано, что на терри-
тории вблизи автомагистрали меньше компакт-
ных ядрышек, а в глубине лесного массива – ва-
куолизированных.

На пр. пл. 1 доля клеток с компактными яд-
рышками составила 1.2 ± 0.2%, на пр. пл. 2 – 0.8 ±
± 0.2%. Данный показатель в г. Воронеже в раз-
ные годы проведения исследований и в зависи-
мости от степени загрязненности обследуемых
территорий колебался от 0.3 ± 0.2 до 2.6 ± 1.7%
(Попова, 2014). Различий между деревьями на
каждой экспериментальной территории выявле-
но не было.

Доля клеток с ядрышками типа “кора-сердце-
вина” на пр. пл. 1 составляла 41.6 ± 1.1%, на
пр. пл. 2 – 40.0 ± 1.0%. Различия между террито-
риями не установлены. В г. Воронеже данный по-
казатель изменялся от 19.3 ± 2.0 до 47.1 ± 4.4% в
зависимости от территории и года проведения ис-
следований (Попова, 2014).

Не установлено различий между исследуемы-
ми территориями по доле клеток с вакуолизиро-
ванными ядрышками. Среднее значение указан-
ного показателя на пр. пл. 1 было 2.0 ± 0.5%, на
пр. пл. 2 – 1.1 ± 0.2%. Величина данного показа-
теля для дуба черешчатого, произрастающего в г.
Воронеже, варьировала от 0.4 ± 0.1 до 3.6 ± 2.7% в
зависимости от года и территории исследования
(Попова, 2014).

У проростков семян Pinus pallasiana из гг. Ма-
риуполя, Новоамвросиевки, Донецка, Кривого
Рога высокая ядрышковая активность отмеча-
лись у проростков из района Криврожских руд-
ных отвалов и Донецкого металлургического за-
вода (Korshikov et al., 2019).

Площадь поверхности одиночных ядрышек на
пр. пл. 1 (53.5 ± 0.5 мкм2) была ниже, чем на
пр. пл. 2 (60.6 ± 2.1 мкм2), различия достоверны
(P < 0.01). Ранее в г. Воронеже было показано, что
у деревьев, произрастающих на территории с не-
значительной антропогенной нагрузкой, пло-
щадь поверхности одиночных ядрышек ниже по
сравнению с деревьями, произрастающими на за-
грязненной территории. Это явление можно объ-
яснить угнетением (депрессией) ядрышковой ак-
тивности на исследуемых территориях. Исследуе-
мый критерий в г. Москве оказался ниже средних
значений, установленных в г. Воронеже (от 75.6 ±

± 3.7 до 99.5 ± 2.0 мкм2) (Попова, 2014). Это свиде-
тельствует об угнетении метаболической активно-
сти под воздействием загрязнения (Карпова и др.,
2006).

Площадь поверхности ядрышек типа “кора-
сердцевина с вакуолью” была выше на пр. пл. 2
(61.9 ± 2.0 мкм2) по сравнению с пр. пл. 1 (54.4 ±
± 0.6 мкм2), различия достоверны (P < 0.01).
А.А. Попова (2014) показала, что более высокая
площадь поверхности ядрышек данного типа от-
мечается на территории вблизи автомагистрали.
Данный показатель не выходил за пределы значе-
ний, установленных в г. Воронеже в разные годы
проведения исследований на территориях с раз-
ным уровнем антропогенного загрязнения (от
48.2 ± 3.8 до 78.9 ± 2.3 мкм2) (Попова, 2014).

Площадь поверхности ядрышек типа “кора-
сердцевина” оказался выше на пр. пл. 2 (58.8 ±
± 2.2 мкм2) по сравнению с пр. пл. 1 (51.9 ±
± 0.6 мкм2), различия достоверны (P < 0.01). По-
лученные данные согласуются с результатами ис-
следований А.А. Поповой (2014), показавшей, что
более высокая площадь поверхности ядрышек
данного типа отмечается в глубине лесного мас-
сива по сравнению с территорией вблизи автома-
гистрали. Данный показатель оказался ниже зна-
чений, установленных в г. Воронеже в разные го-
ды проведения исследовании на территориях с
разным уровнем антропогенного загрязнения (от
65.0 ± 2.7 до 87.0 ± 1.8 мкм2) (Попова, 2014).

Площадь поверхности вакуолизированных яд-
рышек не различалась у деревьев в зависимости от
территории произрастания и составила для пр.
пл. 1 62.0 ± 2.2 мкм2, для пр. пл. 2 – 65.6 ± 3.3 мкм2.
В ранее выполненных исследованиях дуба череш-
чатого, произрастающего в г. Воронеже, было
установлено увеличение площади поверхности
данного типа ядрышек в глубине лесного массива
(2012 г.) или на территории вблизи автомагистра-
ли (2007 г.) (Попова, 2014). Полученные значения
исследуемого показателя попадали в пределы,
описанные в работе А.А. Поповой (2014) (от
48.7 ± 8.3 до 95.0 ± 10.8 мкм2).

Площадь поверхности компактных ядрышек
не различалась между исследуемыми территориями
и составила для пр. пл. 1 41.1 ± 1.7 мкм2, для пр. пл. 2
46.7 ± 3.3 мкм2. В ранее выполненных исследова-
ниях дуба черешчатого, произрастающего в г. Во-
ронеже, установлено увеличение площади по-
верхности данного типа ядрышек в глубине лес-
ного массива, по сравнению с территорией вблизи
автомагистрали (Попова, 2014). Полученные вели-
чины площади поверхности компактных ядрышек
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попадали в пределы, установленные А. А. Поповой
(2014) (от 32.3 ± 8.8 до 59.7 ± 2.6 мкм2).

У деревьев дуба черешчатого, произрастающих
на пр. пл. 1, были обнаружены клетки с остаточ-
ными ядрышками на стадии метафазы митоза
(1.0 ± 0.6%) (рис. 3). Полученная величина часто-
ты встречаемости клеток с остаточными ядрыш-
ками оказалась ниже предела, обнаруженного при
проведении цитогенетических исследований в Во-
ронежской области (7.8–19.4%) (Калаев, 2009).

У исследуемых деревьев были обнаружены
клетки с двумя ядрышками в ядре. На пр. пл. 2 это
показатель был выше (1.1 ± 0.1%), чем на пр. пл. 1
(0.7 ± 0.1%), различия достоверны (P < 0.05). Уро-
вень клеток с двумя ядрышками оказался ниже
нормы, установленной для деревьев дуба череш-
чатого, произрастающих в Воронежской области
(2.4–3.8%) (Калаев, 2009).

Таким образом, установлено, что доля клеток с
разным типом ядрышек и площадь поверхности
ядрышек типа “кора-сердцевина с вакулью”, ва-
куолизированных и компактных совпадают с
аналогичными характеристиками, полученными
для деревьев дуба, произрастающих в г. Вороне-
же. В то же время площадь поверхности одиноч-
ных ядрышек и ядрышек типа “кора-сердцеви-
на”, частота встречаемости клеток с остаточными
ядрышками на стадии метафазы митоза и частота
встречаемости клеток с двумя ядрышками в ядре
оказались ниже пределов, установленных для ду-
ба черешчатого в Воронежской области.

На основании проведенных исследований
можно установить пределы изменчивости цито-
генетических показателей для деревьев дуба че-
решчатого, произрастающих на исследуемых тер-
риториях г. Москве (табл. 2).

Была установлена высокая изменчивость неко-
торых показателей семенного потомства деревьев
дуба черешчатого в г. Москве: митотического ин-
декса, подсчитанного с учетом и без учета клеток
на стадии профазы митоза, уровня патологий ми-
тоза, подсчитанного с учетом и без учета клеток
на стадии профазы митоза, распределения клеток
по стадиям митоза, частоты встречаемости клеток
с остаточными ядрышками, двумя ядрышками в
ядре, долей клеток с вакуолизированными и ком-
пактными ядрышками (табл. 3). Данное обстоя-
тельство свидетельствует о генетической гетеро-
генности семенного потомства дуба черешчатого.

Используя метод кластерного анализа, удалось
выделить группы с разным уровнем устойчивости
генетического аппарата: мутабильная, слабомута-
бильная, промежуточные группы (рис. 4, 5). Как
и во всех исследованиях, посвященных цитогене-
тическому полиморфизму (Калаев и др., 2010;

Карпова, 2011; Попова, 2014), выделение групп
было основано на величине уровня патологий
митоза: в мутабильной – максимальный, в слабо-
мутабильной – минимальный. На пр. пл. 1 было
выделено 3 группы, на пр. пл. 2 – 5 групп. В ис-
следованиях А.А. Поповой (2014) среди пророст-
ков желудей дуба, произрастающего у автомаги-
страли, было выделено 4 группы, в глубине лес-
ного массива – 3.

Установлено влияние факторов “местораспо-
ложение”, “группа” и их совместное влияние на
показатели митотической и ядрышковой актив-
ности (табл. 4).

В мутабильной группе на двух эксперимен-
тальных территориях отмечалось снижение доли
клеток на стадии ана-телофазы митоза, увеличе-
ние частоты встречаемости клеток с двумя яд-
рышками в ядре по сравнению со слабомутабиль-
ной группой (различия достоверны (P < 0.01)).

В мутабильной группе на пр. пл. 1 отмечалось
снижение площади поверхности компактных яд-
рышек по сравнению с другими группами, разли-
чия достоверны (P < 0.05). В данной группе уста-
новлено снижение доли клеток с ядрышками типа
“кора-сердцевина с вакуолью”, повышение доли
клеток с ядрышками типа “кора-сердцевина” и
площади поверхности вакуолизированных ядры-
шек по сравнению со слабомутабильной группой,
различия достоверны (P < 0.05). Показатель мито-
тической активности в мутабильной группе ока-
зался ниже, чем в промежуточной, различия до-
стоверны (P < 0.01). Такие показатели, как доля
клеток на стадии метафазы митоза, доля вакуоли-
зированных ядрышек, площадь поверхности оди-

Рис. 3. Клетка с остаточным ядрышком на стадии ме-
тафазы митоза в апикальной меристеме корня про-
ростка семенного потомства дерева дуба черешчато-
го, произрастающего на опытной территории с высо-
ким антропогенного загрязнения в г. Москве.
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Таблица 2. Пределы изменчивости цитогенетических показателей у семенного потомства деревьев дуба череш-
чатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропогенного загрязнения в г. Москве

Цитогенетический показатель
Предел варьирования

Свободный проспект 
(опыт)

Терлецкий парк, 
контроль

Митотический индекс, % [5.54–7.48] [6.59–9.27]
Уровень патологий митоза, % [10.06–13.86] [9.23–13.37]
Доля клеток на 
стадии

Профазы митоза, % [56.26–66.96] [54.54–62.76]
Метафазы митоза, % [16.77–23.33] [18.4–23.08]
Анафазы-телофазы митоза, % [15.32–21.4] [17.96–23.28]

Частота встреча-
емости клеток

С остаточными ядрышками, % [0–2.16]
C несколькими ядрышками в ядре, % [0.38–0.94] [0.77–1.33]

Доля ядрышек Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, % [53.12–57.24] [56.09–60.21]
Типа “кора-сердцевина”, % [37.45–43.83] [37.99–41.91]
Вакуолизированных, % [1.01–2.95] [0.65–1.51]
Компактных, % [0.79–1.61] [0.49–1.15]

Площадь 
поверхности

Одиночных ядрышек, мкм2 [52.45–54.61] [56.45–64.69]

Ядрышек типа “кора-сердцевина с вакуо-
лью”, мкм2

[53.15–55.69] [57.82–65.94]

Ядрышек типа “кора-сердцевина”, мкм2 [50.67–53.03] [54.41–63.11]

Вакуолизированных ядрышек, мкм2 [57.64–66.3] [58.9–72.22]

Компактных ядрышек, мкм2 [37.72–44.54] [39.81–53.49]

Таблица 3. Коэффициент вариации (C.V. (%)) цитогенетических показателей проростков семенного потомства
деревьев дуба черешчатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропогенного загряз-
нения в г. Москве

Цитогенетический показатель Пр. пл. 1 Пр. пл. 2

Митотический индекс, % 48.4 55.0
Уровень патологий митоза, % 68.2 59.6
Доля клеток 
на стадии

Профазы митоза, % 28.2 22.8
Метафазы митоза, % 53.2 36.7
Анафазы-телофазы митоза, % 53.8 42.0

Частота встречае-
мости клеток

C остаточными ядрышками, % 357.3
C несколькими ядрышками в ядре, % 137.9 84.8

Доля ядрышек Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, % 12.1 11.5
Типа “кора-сердцевина”, % 17.1 15.9
Вакуолизированных, % 158.9 129.6
Компактных, % 110.0 132.9

Площадь
поверхности 
ядрышек

Одиночных, мкм2 6.5 22.1

Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, мкм2 7.6 21.3

Типа “кора-сердцевина”, мкм2 7.4 24.1

Вакуолизированных, мкм2 18.6 25.5

Компактных, мкм2 21.7 34.3
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Рис. 4. Дендрограмма кластерных расстояний между проростками семенного потомства деревьев дуба черешчатого,
произрастающих на пробной площадке № 1, построенная на основании их цитогенетических показателей.
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Таблица 4. Влияние фактора “месторасположение” и фактора “группа” на цитогенетические показатели семен-
ного потомства деревьев дуба черешчатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антро-
погенного загрязнения в г. Москве

* Влияние фактора достоверно (P < 0.05); ** – влияние фактора достоверно (P < 0.01); *** – влияние фактора достоверно (P < 0.001):
нет – нет влияния фактора на отклик.

Цитогенетический показатель
Сила влияния фактора, %

“месторас-
положение” “группа” “месторасположение” + 

+ “группа”

Митотический индекс, % 7.1* 6.7** Нет
Уровень патологий митоза, % Нет 6.4*** 5***
Доля клеток на 
стадии

Профазы митоза, % Нет Нет 6.6**
Метафазы митоза, % Нет 6.9* Нет
Анафазы-телофазы митоза, % Нет Нет 6.1***

Частота встреча-
емости клеток

C остаточными ядрышками, % 7.1*** 6.9** 6.9**
C несколькими ядрышками в ядре, % 7.1*** 6.7** 6.6**

Доля ядрышек Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, % Нет Нет 6.1***
Типа “кора-сердцевина”, % 7.1** Нет 5.3***
Вакуолизированных, % Нет 6.7** Нет
Компактных, % Нет

Площадь поверх-
ности ядрышек

Одиночных, мкм2 7.0*** 7.0* Нет

Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, мкм2 7.0*** 7.0* Нет

Типа “кора-сердцевина”, мкм2 7.1*** 6.9** Нет

Вакуолизированных, мкм2 Нет Нет 6.8**

Компактных, мкм2 Нет Нет 6.8**
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ночных ядрышек, площадь поверхности ядрышек
типа “кора-сердцевина с вакуолью”, площадь по-
верхности ядрышек типа “кора-сердцевина” были
выше в мутабильной, чем в промежуточной груп-
пе. Для мутабильной группы проростков на пр.
пл. 2 был характерен низкий показатель митоти-
ческого индекса, подсчитанного с учетом и без
учета клеток на стадии профазы митоза, доли кле-
ток на стадии ана-телофазы митоза по сравнению
со слабомутабильной группой, различия досто-
верны (P < 0.05). Однако в данной группе показа-
тель частоты встречаемости клеток с двумя яд-
рышками в ядре и доли клеток с компактными
ядрышками были выше, различия достоверны
(P < 0.05). По сравнению с промежуточными
группами здесь отмечалось повышение доли кле-
ток с ядрышками типа “кора-сердцевина с вакуо-
лью”, площади поверхности вакуолизированных
ядрышек и снижение доли клеток с ядрышками
типа “кора-сердцевина, различия достоверны
(P < 0.05).

В мутабильной группе отмечалось возрастание
митотического индекса, подсчитанного с учетом
клеток на стадии профазы митоза, на пр. пл. 2

(6.3 ± 0.5%) по сравнению с пр. пл. 1 (5.0 ± 0.3%),
различия достоверны (P < 0.01).

По остальным показателям митотической ак-
тивности (митотический индекс, подсчитанный
без учета клеток на стадии профазы митоза, уро-
вень нарушений митоза, подсчитанный с учетом
и без учета клеток на стадии профазы митоза, рас-
пределение клеток по разным стадиям митоза) не
установлено различий между экспериментальны-
ми территориями.

У проростков, входящих в мутабильную груп-
пу, на пр. пл. 2 отмечалось увеличение доли кле-
ток с ядрышками типа “кора-сердцевина с вакуо-
лью”, уменьшение доли клеток с ядрышками ти-
па “кора-сердцевина” и площади поверхности
вакуолизированных ядрышек по сравнению с
пр. пл. 1, различия достоверны (P < 0.05). Также
на пр. пл. 2 спектр нарушений митоза был шире,
чем на пр. пл. 1. В спектре наибольшее число на-
рушений приходилось на отставание хромосом в
метакинезе, а наименьшее – на мосты.

На пр. пл. 2 наблюдалось повышение митоти-
ческого индекса, подсчитанного с учетом клеток
на стадии профазы митоза, различия достоверны

Рис. 5. Дендрограмма кластерных расстояний между проростками семенного потомства деревьев дуба черешчатого,
произрастающих на пробной площадке № 2, построенная на основании их цитогенетических показателей.
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(P < 0.01). По остальным показателям различий
между территориями не было выявлено. В спек-
трах преобладали отставания хромосом в метаки-
незе.

На пр. пл. 2 в двух из трех промежуточных
групп проростков отсутствовала агглютинация
хромосом в профазе.

Наибольшее число проростков вошло в про-
межуточную группу. В работе А.А. Поповой (2014)
был получен такой же результат. На пр. пл. 1 мута-
бильная и слабомутальная группы оказались оди-
накового объема.

Таким образом, в результате проведенных ис-
следований можно установить пределы варьиро-
вания цитогенетических показателей в выделен-
ных группах проростков семян дуба черешчатого,
собранных на территориях с различной антропо-
генной нагрузкой в г. Москве (табл. 5).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Установлены показатели и пределы изменчи-
вости пролиферативной активности (митотиче-

ской активности, долей клеток на разных стадиях
митоза, уровня и спектров нарушений митоза) и
ядрышковых характеристик (площади поверхно-
сти одиночных ядрышек, частоты встречаемости
клеток с различными типами ядрышек, частоты
встречаемости клеток с остаточным ядрышком на
стадии мета-, ана-, телофазы митоза) у семенного
потомства деревьев дуба черешчатого, произраста-
ющих на опытных территориях с разным уровнем
антропогенного загрязнения в г. Москве. Проведе-
но сравнение установленных цитогенетических
показателей с ранее выявленными в Воронежской
области. Показано, что митотический индекс, под-
считанный с учетом клеток на стадии профазы ми-
тоза, доля клеток на стадии профазы митоза были
ниже пределов, установленных в Воронежской об-
ласти, уровень патологий митоза, подсчитанный с
учетом и без учета клеток на стадии профазы мито-
за, доля клеток на стадиях метафазы, ана-, телофа-
зы митоза оказались выше.

2. Установлено, что доля клеток с разным ти-
пом ядрышек и площадь поверхности ядрышек
типа “кора-сердцевина с вакуолью”, вакуолизи-

Таблица 5. Пределы изменчивости цитогенетических показателей в выделенных группах проростков семенного
потомства деревьев дуба черешчатого, произрастающих на опытных территориях с разным уровнем антропоген-
ного загрязнения в г. Москве

Цитогенетический показатель

Мутабильная группа Слабомутабильная группа

Сильно-
загрязненная 
территория

Слабо-
загрязненная 
территория

Сильно-
загрязненная 
территория

Слабо-
загрязненная 
территория

Митотический индекс, % [4.2–5.8] [5.0–7.7] [2.2–6.4] [6.4–14.9]
Уровень патологий митоза, % [14.0–27.7] [15.1–28.4] [3.8–14.3] [5.2–8.8]
Доля клеток 
на стадии

Профазы митоза, % [50.3–70.9] [48.7–67.5] [23.5–65.2] [42.5–61.3]
Метафазы митоза, % [15.9–34.9] [16.4–32.7] [14.2–39.7] [16.7–26.4]
Анафазы-телофазы митоза, % [7.8–20.2] [12.6–22.2] [18.3–39.2] [19.4–33.7]

Частота 
встречаемо-
сти клеток

C остаточными ядрышками на стадии 
мета-, ана-, телофазы митоза, %

Не обнаружены Не обнаружены [0–10.7] Не обнаружены

Cнесколькими ядрышками в ядре, % [0.03–2.7] [0.8–2.1] [0–0.9] [0.1–1.0]
Доля 
ядрышек

Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, 
%

[48.7–58.3] [56.3–66.2] [55.1–68.3] [57.8–65.7]

Типа “кора-сердцевина”, % [38.1–46.8] [31.0–41.7] [26.1–40.0] [31.9–40.3]
Вакуолизированных, % [1.5–5.3] [1.0–1.4] [0–8.8] [0.4–3.4]
Компактных, % [0–1.8] [0–1.1] [0.1–3.3] [0–0.8]

Площадь 
поверхно-
сти ядрышек

Одиночных, мкм2 [54.1–54.1] [54.5–57.4] [49.0–58.4] [53.8–58.9]

Типа “кора-сердцевина с вакуолью”, 
мкм2

[54.3–58.4] [54.9–57.1] [49.3–60.6] [55.4–60.3]

Типа “кора-сердцевина”, мкм2 [51.9–57.7] [52.5–59.5] [47.7–55.3] [50.0–56.6]

Вакуолизированных, мкм2 [61.6–74.1] [55.3–64.7] [47.8–66.8] [55.6–77.8]

Компактных, мкм2 [26.1–46.4] [25.9–51.3]
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рованных и компактных ядрышек не отличаются
у деревьев дуба, произрастающих в гг. Москве и
Воронеже. В то же время площадь поверхности
одиночных ядрышек и ядрышек типа “кора-серд-
цевина”, частота встречаемости клеток с остаточ-
ными ядрышками на стадии метафазы митоза и
частота встречаемости клеток с двумя ядрышка-
ми в ядре в г. Москве оказались ниже пределов,
установленных для деревьев дуба черешчатого в
Воронежской области.

3. Выявлен полиморфизм цитогенетических
показателей семенного потомства деревьев дуба
черешчатого, произрастающих на обследованных
территориях г. Москвы. На более загрязненной
территории выявлено 3 группы проростков, а на
контрольной – 5 групп проростков по стабильно-
сти генетического материла: “мутабильная”,
“слабомутабильная” и промежуточные. Описаны
цитогенетические характеристики проростков,
входящих в выделенные группы. В “мутабиль-
ной” группе отмечено высокое значение уровня
патологий митоза и отсутствие клеток с остаточ-
ными ядрышками. “Слабомутабильная” группа
характеризуется низким значением числа патоло-
гий митоза.

4. Семенное потомство из слабомутабильной
группы может использоваться для создания лесо-
насаждений, семенное потомство из мутабиль-
ной группы – послужить материалом для лесной
селекции.

5. Для целей мониторинга в качестве контроля
следует использовать показатели, полученные
для данного вида растений на данной террито-
рии, поскольку результаты, полученные на раз-
ных видах растений в разных регионах, могут за-
метно отличаться.
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Cytogenetic Polymorphism of the Common Oak’s Seed Progeny 
under the Conditions of  Anthropogenic Pollution’s in Moscow
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A cytogenetic study of the seed progeny of the common oak (Quercus robur L.) trees growing in various dis-
tricts of Moscow with different levels of anthropogenic pollution was carried out. Indicators and variability
limits of proliferative activity (mitotic activity, proportion of cells at certain stages of mitosis, level of mitosis
failures) and nucleolar features (surface area of a single nucleolus, occurrence frequency of cells with different
types of nucleoli, occurrence frequency of cells with residual nucleolus at the stage of meta-, ana, telophase
of mitosis) of the seed progeny of the common oak. Polymorphism of cytogenetic parameters was revealed
among the seed progeny of common oak trees growing in the studied areas within Moscow: groups of seed-
lings with different levels of genetic material stability were found (mutable – seedlings with a high level of mi-
totic disturbances, resistant – with a low level, intermediate groups). The number of identified groups de-
pends on the area’s anthropogenic pollution degree. On the contaminated area, 3 groups were identified (mu-
table, resistant, intermediate), and on the one with a “clean” environment – 5 groups (mutable, resistant and
3 intermediate). The cytogenetic characteristics of the seedlings included in the selected groups were de-
scribed, as well as the limits of the cytogenetic parameters variation depending on the level of pollution of the
territory. A total and intragroup comparison was carried out regarding cytogenetic parameters of common
oak seedlings collected in territories with different levels of anthropogenic pollution with the previously es-
tablished characteristics of common oak seedlings in the Voronezh region. Differences were revealed in the
proliferative activity indicators and nucleolar characteristics of the common oak’s seed progeny growing in
different regions of the centre of the European part of the Russian Federation.

Keywords: mitotic activity, mitosis failures, nucleolar features, residual nucleoli. 
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В низкогорной части заказника “Удыль” с лиственничными и елово-пихтовыми лесами проведены
ландшафтно-экологические исследования на 25 пробных площадках. С целью поиска закономер-
ностей изменения в пространстве собраны данные по влажности и температурам почв, характери-
стикам фитоценозов. Здесь мы приводим результаты анализа по почвенной влажности. Сравнение
влажности почв с характеристиками рельефа методом множественной регрессии показало, что от 59
до 78% дисперсии влажности объясняется рельефом. Изменение влажности зависит от положения
в катене, удаленности берега Охотского моря, от характеризующих особенности потоков кривизн.
Объясненная изменчивость влажности возрастает от 73 до 82%, если в качестве предикторов про-
странственной изменчивости, помимо характеристик рельефа, дополнительно использовать темпе-
ратуры почв, гранулометрический состав и характеристики групп фитоценозов. Однако успешная
верификация моделей, основанных только на характеристиках рельефа, позволяет получить матри-
цы влажности почв, которые могут быть использованы для расчета вероятностных карт характери-
стик фитоценозов.

Ключевые слова: влажность почв, пространственное моделирование, рельеф, множественная регрессия.
DOI: 10.31857/S0024114822020085

Ландшафты Нижнего Приамурья в основном
исследуются на региональном уровне с целью их
дальнейшей типизации (Никонов, 1975; Клими-
на, 2007). Однако изучению их структурно-функ-
циональных особенностей, которые лучше всего
раскрываются на топологическом уровне (Краук-
лис, 1979), пока уделяется немного внимания
(Петренко, 2017). Влажность почвы относится к
факторам, напрямую воздействующим на флори-
стическую и фитоценотическую структуру расти-
тельности и ее продуктивность (Раменский, 1971;
Коломыц, 2010). Основной пропускной канал
связей с климатом проходит здесь через влаж-
ность почвы, являясь, с одной стороны, геофизи-
ческим индикатором состояния геосистемы, с
другой – может рассматриваться как один из ве-
дущих факторов, определяющих ландшафтную
организацию (Коломыц, 2010).

Показано, что рост, структура и продуктив-
ность растительности связаны с влажностью почв
(McLaughlin et al., 2017), изменение ее вследствие
глобального потепления оценено как важное для
изменения растительного покрова. При этом на
крупных и средних масштабах рельеф играет зна-

чительную роль, поскольку собирающие воду ча-
сти склонов создают убежища, где чувствитель-
ность экосистем к потеплению меньше, чем в
других частях (Hoylman et al., 2019). Это открыва-
ет возможности оценки климатической адапта-
ции растительности (Morelli et al., 2016). В Запад-
ной Европе предпринимаются попытки построе-
ния мелкомасштабных карт (разрешения 0.5°)
влажности почв с помощью характеристик кли-
мата и снятой со спутника температуры поверх-
ности, особое внимание привлекают периоды
больше 10 дней без осадков (Folwell et al., 2016).
Положено начало построению мелкомасштабных
прогнозных карт влажности почв в Европе для
оценки будущего состояния растительности в свя-
зи с изменением климата (Ruosteenoja et al., 2018).
Отметим, что в гумидном климате растительность
наиболее чувствительна к засухам, часто связан-
ным не с уменьшением осадков, а с повышением
температур (Vicente-Serrano et al., 2013), которое и
происходит при глобальном потеплении.

Известно, что рельеф является перераспреде-
лителем тепла, влаги, света (Неуструев, 1977),
растворимых солей и частиц почвы. Заметим, что
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измерение прямых факторов среды даже наилуч-
шим образом только в точках наблюдения не дает
знания о закономерностях пространственной ор-
ганизации системы, о значениях в других точках.
За это ответственна перераспределяющая роль
рельефа, знание которой позволяет рассчитать
значения как самих прямых факторов, так и ха-
рактеристик растительности. Исследование роли
рельефа в формировании пространственного рас-
пределения абиотических факторов среды на
крупных масштабах (Шарая, Шарый, 2011; Ша-
рая, Сидякина, 2018; Шарая, Ван, 2021) показало,
что более 70% дисперсии абиотических характе-
ристик экосистемы может объясняться релье-
фом. В крупном масштабе вероятностные карты
свойств экосистемы можно рассчитать на основе
выявленных тесных связей между этими свой-
ствами, измеренными в разных точках, и релье-
фом. Подробные данные о рельефе открыты и
легко доступны. В текущих условиях термоарид-
ного изменения климата важно иметь такие кар-
ты, которые могут указать области, где ожидается
значительное снижение почвенной влажности, а
также ее стабильное сохранение, формирующее
убежища.

Пространственные закономерности измене-
ния влажности почв мы рассматриваем как фун-
даментальное свойство геосистемы, инвариант-
ное в целом по отношению к погодным условиям,
которые не могут менять общей картины распре-
деления влажности, но лишь влияют на контраст
этой картины. Например, повышенная влаж-
ность будет преобладать в долинах по сравнению
со склонами практически независимо от текущих
условий погоды, создавая в условиях глобального
потепления убежища (Hoylman et al., 2019), при
этом дефицит воды с возрастанием температуры бу-
дет расти даже при постоянных осадках (Lutz et al.,
2010). Цель данной работы – выявить закономер-
ности изменения влажности почв на примере
территории заказника “Удыль” в Нижнем При-
амурье путем сравнения значений влажности с
характеристиками рельефа и другими факторами,
в том числе методом множественной регрессии.
На основе полученных уравнений рассчитать
крупномасштабную карту влажности почв, кото-
рая может быть использована при анализе про-
странственной организации растительности и
расчете карт характеристик фитоценозов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Физико-географическая характеристика района

исследования. Исследования проводились в за-
казнике “Удыль”, который находится в Нижнеа-
мурской области, являющейся составной частью
Амурско-Приморской физико-географической
страны. Область его ограничена с севера Охот-
ским морем, с юга – долиной реки Амур, с восто-

ка – Сахалинским заливом и Амурским лиманом,
с запада – Буреинским нагорьем (рис. 1).

Рельеф исследуемой территории представлен
поочередной сменой низко- и среднегорных корот-
ких хребтов с хвойными и хвойно-широколиствен-
ными лесами и межгорными депрессиями с заболо-
ченными днищами с крупными и мелководными
озерами (Никонов, 1975). К зональным ландшаф-
там Нижнего Приамурья относятся бореальные
средне- и южно-таежные (заказник “Удыль”); в
южной части области частично представлены
притихоокеанские суббореальные гумидные ши-
роколиственнолесные ландшафты (заповедник
“Комсомольский”).

Заказник “Удыль” находится на северо-восто-
ке Нижнеамурской области, на северо-западе
Удыль-Кизинской низменности, вблизи поймы
р. Амур. В заказнике преобладает озерно-аллюви-
альный низменный рельеф с короткими низко-
горными хребтами (высота от 5 до 476 м), изучае-
мый участок находится в зоне островковой вечной
мерзлоты. В низменной части распространены
верховые болота и осоково-вейниковые луга на
торфяно-глееземах и аллювиальных почвах. В
низкогорной части произрастают лиственничные
и елово-пихтовые леса, производные от них бере-
зовые и осиновые леса – на буроземах. Озеро
Удыль расположено в центре заказника и занима-
ет 25% его площади.

Климат заказника “Удыль” с жесткой зимой и
умеренно теплым и влажным солнечным летом.
Средняя многолетняя температура воздуха со-
ставляет –0.93 °С, средняя для теплого и холод-
ного периодов 13.1°С и –11.0°С соответственно. В
среднем за год на территории выпадает 590 мм
осадков, из них 63% – в теплый период. В запо-
веднике “Комсомольский”, расположенном на
200 км южнее по руслу р. Амур, в исследуемый пе-
риод осадков выпадает примерно на 30% больше,
среднегодовая температура воздуха близка к тем-
пературе в заказнике “Удыль”.

В заказнике “Удыль” летом 2014, 2016 и 2017 гг.
в различных типах местоположения (геотопах),
образующих систему местных ландшафтных со-
пряжений от элювиальных до супераквальных,
заложили 25 пробных ландшафтно-экологиче-
ских площадок. Выборку формировали рандоми-
зированной и стратифицированной, т.е. площад-
ки не располагали на одной трансекте, а распре-
деляли по территории с целью большего охвата
разнообразия лесных экосистем. На каждой из
них проводилось описание растительности, поч-
венного профиля, были измерены температуры,
влажность и гранулометрический состав почвы
на разных глубинах, собраны данные о продук-
тивности фитоценозов. Влажность почв для гори-
зонтов А1 и С определяли визуальным полевым
методом с выделением 5 категорий влажности
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(Добровольский, 1982) в баллах: 1 – “сухая”, 2 –
“свежая”, 3 – “влажная”, 4 – “сырая”, 5 – “мок-
рая”. С целью перевода балльной оценки значе-
ний влажности в проценты проведены 28 кон-
трольных измерений в разных типах почв: 16 из-
мерений – для бурозема грубогумусового,
наиболее распространенного на лесной террито-
рии типа почвы, 4 измерения – для аллювиаль-
ной гумусовой почвы, 4 – для бурозема, 2 – для
торфяно-глеезема, 2 – для дерново-подбура. При
расчете средних значений контрольных измере-
ний учитывался тип почвы и ее гранулометриче-
ский состав.

Контрольные измерения влажности показа-
ли, что для горизонта А1 значение балла, равное 1,
отвечает среднему значению 16.4% влажности,
2 – 20.1%, 3 – 26.5%. 4 – 35.7%, 5 – 47.6%. Для го-
ризонта С значение балла, равное 1, отвечает
среднему значению 21.4% влажности, 2 – 26.1%,
3 – 34.5%, 4 – 46.4%, 5 – 61.8%.

Методы статистического анализа. Измеренные
свойства почв и растительности сравнивали с ха-
рактеристиками рельефа – морфометрическими
величинами (МВ). Для этого использовали систе-
му 18-ти базовых МВ (Shary et al., 2002) и ряда со-
ставных (Шарый, Пинский, 2013). МВ рассчиты-
вали из цифровой модели рельефа проекта NASA
SRTM3 в проекции Меркатора UTM (северное
полушарие, зона 54) с разрешением 50 м. Для ана-
лиза часть МВ – кривизны – преобразовывали
для получения их нормального распределения по
правилам, описанным в научной литературе
(Шарый, Пинский, 2013), такие МВ помечали
верхним индексом П.

Для оценки термо- и светорежима геосистемы
использовали освещенность и экспозицию скло-
нов. Относительная освещенность склонов F0(a,b)
определяется как перпендикулярность падения
солнечных лучей на земную поверхность, которая
зависит от двух углов: склонения a Солнца над го-
ризонтом и азимута Солнца b (Шарая, Шарый,
2011). Ее можно выражать в процентах (100% для
перпендикулярного падения лучей и 0% – для те-
невых склонов) или в единицах энергии по фор-
муле F(a,b) = τF0(a,b)/100, где τ = 760 Вт/м2 есть
солнечная постоянная на уровне моря, а F0(a,b) –
освещенность в процентах. Угол a выбран 35°, а b
подбирали так, чтобы он отвечал наиболее тесной
связи с исследуемым свойством геосистемы. Из-
за цикличности экспозиции склонов A0 (0° и 360° –
одно и то же, северный склон) в статистическом
анализе нельзя применять ее выражение непо-
средственно. В связи с этим ее преобразовывали в
нециклические функции от A0, а именно sinA0,

cosA0, sinA45 и cosA45, где A45 = A0 + 45° (Шарый,
Смирнов, 2013). Основываясь на статистических
сравнениях, выбирали ту из них, для которой
связь с исследуемым свойством почв была самой
тесной. Воздействие экспозиции крутых и поло-
гих склонов на данный показатель учитывали с по-
мощью произведения или частного функции на
крутизну GA (например, GA cosA0 или cosA0/GA –
крутые и пологие склоны соответственно).

Анализ связей влажности почвы с факторами
среды проведен с помощью методов множествен-
ной регрессии, усовершенствованной для анали-
за экосистем (Шарый, Пинский, 2013). В методе
применяется модель с четырьмя предикторами, и
выбор самых важных предикторов принимается
посредством перебора всех комбинаций из четы-
рех предикторов, для которых осуществляется
критерий линейной независимости (фактор
“вспухания” дисперсии ≤5.15); отбиралась та
комбинация предикторов, для которой найден
наибольший коэффициент детерминации. Таким
способом решалась методическая задача, заклю-
чающаяся в том, чтобы в полученной модели важ-
ные факторы не зависели от субъективного выбо-
ра авторов или их предпочтений. Верификацию
моделей осуществляли с помощью метода кросс-
валидации Аллена с применением эмпирического
критерия Degr < 50% (Шарый, Пинский, 2013), вы-
полнение которого было нужно для расчета карт
по моделям. В уравнениях предикторы располага-
ются в порядке уменьшения их статистической
значимости. Расчет моделей и построение карт
проводились с помощью программы П.А. Шарого
“Аналитическая ГИС Эко” (Wood, 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Расчет модели типов местоположений. Пока-
зано, что в крупном масштабе типы местополо-
жения (МПЛ) являются основой для простран-
ственного распределения лесных экосистем, в
том числе влажности и температуры почвы (Ко-
ломыц, 2005; Шарая, Шарый, 2009, 2011). После
сравнения выявленных во время полевых иссле-
дований типов местоположений на картографи-
чески привязанных площадках с рельефом была
построена следующая модель:

(1)

где МПЛ – тип местоположения, Z – высота,
kmin – минимальная кривизна и М – кривизна,
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Рис. 1. Расположение заказника “Удыль” (1) и заповедника “Комсомольский” (2) в Нижнем Приамурье наверху, вни-
зу – заказник “Удыль” с площадками исследования, заштрихованная область – поверхность озера.
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описывающая несферичность. Типам местополо-
жений были присвоены баллы, ранжированные
по их положению в катене: элювиальный, транс-
элювиальный (Э, ТЭ) – 1, трансаккумулятивный
(ТА) – 2, аккумулятивный (А) – 3 и суперакваль-
ный (СА) – 4. Таким способом мы превратили ка-
чественный признак “типы местоположения”
МПЛ в количественную дискретную перемен-
ную, для которой в статистических сравнениях
нужно брать логарифм, чтобы приблизить рас-
пределение ошибок к нормальному. Модель (1)
объясняет 85% изменчивости МПЛ характери-
стиками рельефа, содержит три предиктора со
знаком “минус” – высота Z, минимальная кри-
визна kmin и несферичность M. Они описывают
возрастание значений МПЛ при снижении высо-
ты – Z, на тальвегах – kmin и в вытянутых доли-
нах и оврагах – M. Третий предиктор, квадрат вы-
соты (Z–ZCP)2 со знаком “плюс”, показывает, что
увеличение значений МПЛ с понижением высоты
может нарушаться, когда в низкогорной местно-
сти Э, ТЭ могут располагаться на высотах мень-

ших, чем ТА и А. Это является следствием того,
что пробные площади с разными типами место-
положений находились не на одной трансекте, а
являлись распределенными по всей местности.
Модель (1) успешно прошла верификацию, по-
скольку имеет низкий показатель деградации
(Degr = 6.5%), что позволяет рассчитать по ней
карту МПЛ (рис. 2а), которая в свою очередь мо-
жет быть использована для расчета матриц влаж-
ности.

Связи влажности почв с характеристиками релье-
фа. В горизонтах А1 и С влажность менялась от
“сухой” до “мокрой”. Среднее значение влажно-
сти для горизонта А1 во всех типах местоположе-
ний составило 29.3% (близко к “свежей”), для го-
ризонта С – 38.0% (между “свежей” и “влаж-
ной”). Коэффициент вариабельности влажности
в горизонтах несколько снижается с глубиной:
А1 – 64.5%, С – 56.7%. Коэффициент корреляции
между значениями влажности двух горизонтов
составлял r = +0.65.

Существенно возрастание влажности с увели-
чением площади сбора МСА – важной характери-
стикой потоков, описывающей, с какой площади
на изучаемую площадку собираются потоки (ко-
эффициент корреляции r = +0.68 для горизонта
А1, r = +0.65 для С), с топографическим индексом
влажности TI (r = +0.65 для А1, r = +0.62 для С),
учитывающим не только площадь сбора, но и вы-
полаживание склонов, которое способствует тор-
можению или задержанию потоков влаги при их
движении по склонам, с характеристикой мощ-
ности потоков SPI (r = +0.65 для А1, r = +0.63 для
С). При этом связь влажности горизонта С с эти-
ми предикторами несколько слабее, чем для А1.
Локальные характеристики потоков – кривизны –
также заметно влияют на почвенную влажность в
заказнике. Горизонтальная кривизна kh со зна-
ком “минус” описывает собирающие склоны,
теснота связи влажности горизонта А1 с ней прак-
тически такая же, как с MCA и TI (r = –0.68 для го-
ризонта А1, r = –0.46 для С). Следует отметить, что
кривизна kh описывает первый механизм аккуму-
ляции водных потоков и твердых частиц за счет
их сближения – конвергенции. Вертикальная
кривизна kv описывает, с одной стороны, про-
филь склонов – вогнутый (со знаком “минус”),
выпуклый (со знаком “плюс”), с другой – второй
механизм аккумуляции за счет замедления потоков
на вогнутых склонах. Связь влажности с kv для го-
ризонта А1 заметно слабее, чем с kh (r = –0.46), а для
горизонта С немного теснее (r = –0.48 для С).

Влажность зависит от типов местоположения
МПЛ: движение вниз по катене приводит к росту
влажности (r = +0.63 для А1, r = +0.59 для С). Эта
связь с МПЛ автоматически означает связь со
всеми предикторами, включенными в модель

Рис. 2. Карты-схемы типов местоположений (а) и
почвенной влажности в горизонте А1 (б) на террито-
рии заказника. Типы местоположений: 1 – элювиаль-
ный и трансэлювиальный, 2 – трансаккумулятивный,
3 – аккумулятивный, 4 – супераквальный.

(а)

(б)

1 2 3 4

16 20 27 36 48 %
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МПЛ (1): с высотой Z, килевыми формами kmin
и несферичностью M.

Заметная связь обнаруживается для почвен-
ной влажности с формами рельефа. Существенна
зависимость влажности от форм, игнорирующих
гравитацию (форм, сохраняющих параметры
описания при любом повороте и наклоне в грави-
тационном поле): от средневогнутых, которые
описывает средняя кривизна Н со знаком “ми-
нус” (r = –0.67 для А1, r = –0.52 для С), от килевых
форм (их описывает минимальная кривизна kmin
со знаком “минус” r = –0.64 для А1, r = –0.52 для
С) и от форм, находящихся вне гребней, описыва-
емых максимальной кривизной kmах со знаком
“минус” (r = –0.66 для А1, r = –0.57 для С). Заме-
тим, что килевые формы и формы вне гребней не
являются идентичными (последние включают в
себя еще седловины). Значения коэффициентов
корреляции для горизонта С с МВ не снижаются
сильно по сравнению с А1.

Теснота связи влажности с температурой почв
такого же порядка, как и с МВ (r = –0.65 для А1,
r = –0.59 для С): возрастание температуры сопро-
вождается снижением влажности в обоих гори-
зонтах. Заметим, что выявленные закономерно-
сти изменения почвенной температуры на терри-
тории заказника показывают, что она возрастает
с удалением от озера вверх по катене и на юго-за-
падных склонах (Шарая, Ван, 2021). По связи
влажности с температурой можно заключить, что
влажность растет с приближением к озеру, с ро-
стом баллов МПЛ от элювиального к аккумуля-
тивному, и на северо-восточных склонах и, соот-
ветственно снижается на юго-западных склонах.
В заповеднике “Комсомольский”, который нахо-
дится на южной границе Нижнего Приамурья
(Петренко, 2014), на распределение влажности
почвы также влияет экспозиция склонов: на юго-
западных склонах почва менее влажная. Подоб-
ные результаты получены для территорий южно-
го Сихотэ-Алиня (Комарова, 2014).

Изменение почвенной влажности вслед за из-
менением рельефа можно оценить не только с по-
мощью коэффициентов корреляции, но и сравне-
нием влажности в контрастирующих условиях.
В табл. 1 приведены отношения средних значений
влажности почв для контрастирующих условий ре-
льефа и других факторов. Из всего ряда рассмот-
ренных факторов в табл. 1 перечислены те, для ко-
торых отношения в разных диапазонах условий
различаются почти в полтора раза или больше.

Контрастирующие условия записаны в столб-
цах 1 и 4 таблицы через дробь: в числителе и зна-
менателе находятся сравниваемые условия. Срав-
нение среднего значения влажности на площад-
ках с MCA большей, чем среднее значение для
всей выборки (MCA > MCACP), и на площадках с
меньшей средней (MCA < MCACP) дает отношение

2.13 для горизонта А1 и 2.29 для С. Иными слова-
ми, более чем в 2 раза возрастает влажность на
площадках с площадью сбора больше среднего
значения для обоих горизонтов. Подобная разни-
ца выявляется и для топографического индекса
влажности TI (отношения 2.25 и 2.32 для горизон-
та А1 и С соответственно).

Наибольшим отношением влажности характе-
ризуются площадки элювиальных и аккумуля-
тивных местоположений: 3.23 – для горизонта А1
и 2.71 – для С. В табл. 1 приведены отношения
для склонов хорошо выраженной северо-во-
сточной и юго-восточной экспозиций, отве-
чающих sinA45 > 0.5 и sinA45 < –0.5 соответствен-
но; эти отношения составляют 1.92 – для гори-
зонта А1 и 1.94 – для С. Следует отметить, что
изменения влажности на этих склонах больше,
чем при сравнении склонов северной (cosA0 > 0.5)
и южной (cosA0 < –0.5) экспозиций, где отноше-
ния равны 1.76 – для горизонта А1 и 1.46 – для С.
Выявлено, что влажность растет на изучаемом
участке в направлении на северо-восток (X + Y) с
приближением к пойме р. Амур в сторону берегов
Охотского моря: отношение (Х + Y) > 0/(Х + Y) < 0
равно 1.72 для А1. Заметные различия находим
при сравнении грубогумусных буроземов с други-
ми почвами (отношение “другие почвы/бурозем
грубогумусный” равно 2.22 для А1), а также при
сравнении площадок с разными фитоценозами
(отношение " другие фитоценозы/лиственнични-
ки" равно 1.60 для С) (табл. 1).

В целом из табл. 1 видно, что разделение изу-
чаемой выборки только по диапазонам МВ дает
существенные различия в значениях почвенной
влажности. Это подтверждает возможность по-
строения пространственной модели влажности
по рельефу.

Расчет моделей влажности почвы. Распределе-
ние влажности в гумусовом горизонте почвы опре-
деляется следующим регрессионным уравнением:

(2)

где lnВл_А1 – влажность гумусового горизонта,
логарифмированная из-за дискретности зависи-
мой переменной. Модель (2) объясняет 78% дис-
персии влажности и включает следующие пре-
дикторы, расположенные в порядке убывания их
значимости: lnМПЛ – типы местоположений, khe –
избыточная горизонтальная кривизна, характе-
ризующая расчлененность рельефа, (X + Y) – рас-
стояние на северо-восток, E – разностная кри-
визна, описывающая преобладание первого ме-
ханизма аккумуляции за счет сближения потоков
над вторым механизмом вследствие замедления
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их на вогнутых в профиле склонах. В целом мо-
дель описывает возрастание влажности гумусово-
го горизонта почвы: а) при движении сверху вниз
по ландшафтной катене lnМПЛ; б) в местах силь-
но расчлененного в плане рельефа khe; в) при
движении по исследуемому участку от юго-запад-
ного угла карты к северо-восточному, т.е. к юж-
ному берегу Охотского моря (X + Y)/21/2; г) на
участках, где преобладает первый механизм акку-
муляция потоков воды и твердых частиц E. Мо-
дель (2) успешно прошла верификацию, поскольку
имеет низкий показатель деградации Degr = 11.2%,
по ней может быть рассчитана карта (рис. 2б).

Распределение влажности почвы на макси-
мальных глубинах в горизонте С описывает урав-
нение регрессии, приведенное ниже:

(3)( )
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где lnВл_С – логарифм влажности почвенного го-
ризонта С. Предикторы расположены в порядке
убывания их статистической значимости: как и в
случае с влажностью в горизонте А1, на распреде-
ление Вл_С оказывает влияние в первую очередь
тип местоположения МПЛ, когда от водоразделов
до тальвегов значения ее возрастают; направле-
ние на северо-восток (X + Y) становится вторым
по значимости влияния на Вл_С и определяет ее
увеличение при приближении к южным берегам
Охотского моря. Следующие два предиктора:
cos(A0)/GA, который со знаком “минус” отвечает
“южности” пологих склонов, и F(35.170) – осве-
щенность склонов с юга (азимут 170°), являются
статистически незначимыми. В этом случае по
принятым правилам статистического анализа
нельзя доверять знакам этих предикторов в урав-
нении, однако их присутствие в модели увеличи-
вает коэффициент детерминации и указывает на
тенденцию зависимости влажности от экспози-
ции и освещенности. Такую тенденцию повыше-
ния влажности глубинных горизонтов почвы на
пологих южных склонах при освещенности с юга

Таблица 1. Отношение средних значений влажности почв для контрастирующих условий рельефа и других фак-
торов

Диапазоны условий: (Х + Y) – расстояние от центра озера Удыль до северо-восточного ((Х + Y) > 0) и юго-западного ((Х + Y) < 0)
края карты; Z – абсолютная высота; рассматриваются диапазоны Z < 90 м и Z > 90 м; sinA45 – “северо-восточность” склонов
(диапазон sinA45 > +0.5 включает склоны, отвечающие ориентации на северо-восток, sinA45 < –0.5 отвечают ориентации
склонов на юго-запад); H – средняя кривизна, со знаком “минус” отвечает средневогнутым формам, со знаком “плюс” –
средневыпуклым; cosA0 – “северность” склонов (cosA0 > +0.5 включает склоны, отвечающие ориентации на север, склоны
cosA0 < –0.5 включает склоны ориентации на юг); kmin – со знаком “минус” описывает килевые формы, со знаком “плюс” –
другие формы вне килей; kmax – со знаком “плюс” описывает гребневые формы, со знаком “минус” – другие формы вне
гребней; kh – со знаком “минус” описывает конвергентные склоны, которые собирают потоки за счет их сближения, со зна-
ком “плюс” – дивергентные склоны, рассеивающие потоки; kv – со знаком “минус” описывает вогнутые в профиле склоны,
которые замедляют потоки, со знаком “плюс” – выпуклые, ускоряющие потоки; М – несферичность, малые значения опи-
сывают формы, близкие к сферическим, большие – далекие от сферических, то есть вытянутые; MCA – площадь сбора, описы-
вает площадь, которая собирает потоки жидких и твердых частиц на данную площадку; TI – топографический индекс влажно-
сти; МПЛ – типы местоположения (Э, ТЭ – элювиальные и трансэлювиальные, СА – супераквальные); GA – крутизна склонов;
Т – измеренная температура почвы (для горизонта А1 рассматривается температура на глубине 30 см, для горизонта С – при
40 см, ТCP – среднее значение по выборке); SPI – индекс мощности потоков; Почвы – определяется отношение влажности в
двух группах: буроземы грубогумусные и все другие. Фитоценозы – определяется отношение влажности в двух группах: лист-
венничники и все другие. 

Диапазон 
контрастирующих

условий

Отношение значений 
влажности Диапазон 

контрастирующих 
условий

Отношение значений 
влажности

горизонт горизонт

A1 C A1 C

(Х + Y) > 0/(Х + Y) < 0* 1.72 1.60 Z < 90 м/Z > 90 м 1.60 1.30
sinA45 > +0.5/sinA45 < –0.5 1.92 1.94 H < 0/H > 0 1.99 1.50
сosA0 > +0.5/cosA0 < –0.5 1.78 1.46 kmin < 0/kmin > 0 1.74 1.86
kmax < 0/kmax > 0 1.90 1.69 kh < 0/kh > 0 1.96 1.88
kv < 0/kv > 0 1.66 1.48 М < Mcp/M > Mcp 2.07 1.81
MCA > MCACP/MCA < MCACP 2.13 2.29 TI > TICP/TI < TICP 2.25 2.32
МПЛ_СА/МПЛ_ Э, ТЭ 3.23 2.71 GA < GAcp/GA > GAcp 1.30 1.33
Т < Тcp/Т > Тcp 1.78 1.75 SPI > SPICP/SPI < SPICP 2.05 2.10
Почвы: другие/бурозем грубо-
гумусный

2.22 1.64 Фитоценозы: другие/ 
лиственничники

1.34 1.60
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можно объяснить тем, что на них быстрее кон-
денсируются промерзшие запасы влаги из-за
большей освещенности и прогрева, чем на север-
ных. Иными словами, на таких склонах может
происходить большее оттаивание “замерзшей”
влаги в горизонте С. Заметим, что при выборе
диапазонов определенно южных и северных
склонов (cosA0 > +0.5 и cosA0 < –0.5) мы получаем
отношение, указывающее на то, что влажность в
обоих горизонтах возрастает на северных скло-
нах. В работах других авторов показано влияние
на распределение влажности почвы площади во-
досбора (MCA), абсолютной высоты (Z) и верти-
кальной кривизны (kv) (Гопп, 2012; Гопп и др.,
2017). В результатах наших исследований связи с
этими МВ также выявлены (табл. 1), однако они
не являются первостепенными. Показатель де-
градации модели (3) менее 50%, что указывает на
успешную верификацию (Шарый, Пинский,
2013) и позволяет рассчитывать вероятностную
карту влажности по матрицам МВ.

Следует отметить, что теснота связи с релье-
фом для горизонта А1 (модель (2)) выше, чем для
С (модель (3)), что, по-видимому, определяется
“вмешательством” на глубине в распределение
влажности других факторов, отличных от харак-
теристик потоков на земной поверхности, кото-
рые более важны для гумусового горизонта.

Если в модель (2) для влажности А1 ввести в ка-
честве предиктора температуру верхнего слоя,
получим уравнение:

(4)

где Т30 есть температура на глубине 30 см (нели-
нейное выражение от нее), F(35.240) есть осве-
щенность с юго-запада (азимут 240°), остальные
предикторы описаны выше. Коэффициент детер-
минации модели (4) возрастает по сравнению с
моделью (2), а показатель деградации Degr – по-
нижен.

Включение в модель (3) в качестве предикто-
ров температуры перекрестного члена, учитыва-
ющего гранулометрический состав горизонта и
свойства фитоценозов, приводит к следующему
уравнению:

(5)

где Т40 есть температура на глубине 40 см,
ЛЕС ⋅ lnГС есть перекрестный член – произведе-
ние логарифма гранулометрического состава го-
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ризонта С, определенного в баллах, на индикатор
ЛЕС, различающий лиственничные и другие фи-
тоценозы (для площадок с лиственничниками он
равен 1, для других – равен 0), TI есть топографи-
ческий индекс влажности. Коэффициент детерми-
нации модели (5) возрастает по сравнению с моде-
лью (2), а показатель деградации Degr снижен.

Модели (4) и (5) характеризуются более тесны-
ми связями, отражают зависимость влажности от
других факторов среды и более успешной вери-
фикацией (меньше Degr). Однако, несмотря на
то, что эти модели выявляют закономерности и
находят более влиятельные независимые пере-
менные, для расчета карт они не подходят. При-
чина в том, что влажность есть сумма предикто-
ров с регрессионными коэффициентами, поэто-
му необходимо иметь матрицы всех предикторов,
а гранулометрический состав ГС известен только
на площадках наблюдения, но не для всей мест-
ности (нет матрицы). Матрицы характеристик
рельефа рассчитываются по цифровой модели ре-
льефа для всей местности, с этим нет проблем.

Влиятельность гранулометрического состава,
напрямую связанного с литологией материнских
пород, на влажность показана также для полиго-
на Комсомольского заповедника (Петренко,
2014), подобную связь для заказника удалось
установить методами теории информации (Ван,
Юрикова, 2019).

Закономерности, выявленные для другой тер-
ритории, могут отличаться от приведенных нами.
Однако в отличие от динамичных, зависящих от
сезона погодных условий данных о влажности,
закономерности в каком-то смысле являются
фундаментальным свойством, описывающим
правила согласования компонентов в системе.
Например, если почвенная влажность в оврагах
по сравнению с приводораздельными областями
в 3.2 раза выше, а на юго-западных склонах она
меньше по сравнению с северо-восточными в
1.9 раза, то прошедшие дожди могут изменить от-
ношения, но не изменят самой закономерности,
выражаемой узором карты. Рассчитанные веро-
ятностные карты влажности дают узор распреде-
ления влажности по территории. Дождливый или
засушливый периоды меняют контраст, но не
узор этой карты, причем узор важнее контраста,
поскольку он много более стабилен и не изменит-
ся прежде изменения рельефа, создавая этим убе-
жища для растительности при глобальном потеп-
лении (Hoylman et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В исследовании показано, что влажность в
обоих почвенных горизонтах увеличивается при
движении вниз по ландшафтной катене, но также –
при приближении к Охотскому морю. В гумусо-
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вом горизонте А1 возрастание влажности почвы
происходит дополнительно при увеличении рас-
члененности местности и на конвергентных
склонах долин и оврагов, где преобладает аккуму-
ляция за счет сближения потоков. Модель рас-
пределения влажности в горизонте С дополнена
статистически незначимыми предикторами –
экспозицией пологих южных склонов cos(A0)/GA
и освещенностью склонов с юга F(35,170), с кото-
рыми связь положительна. При использовании в
моделях почвенной влажности (4) и (5) других
факторов среды, помимо МВ, получаем в каче-
стве влиятельных предикторов температуру, гра-
нулометрический состав вкупе с индикатором,
разделяющим фитоценозы на лиственничные и
другие.

Знания о закономерностях изменения почвен-
ной влажности важны для понимания согласова-
ния компонентов геосистем, а также для оценок
их изменения в условиях меняющегося климата.
На примере территории заказника “Удыль” мы
показали, что закономерности могут быть найде-
ны путем сравнения влажности с характеристика-
ми рельефа. Подробные матрицы рельефа явля-
ются открытыми, что делает легко доступным
анализ с их использованием. Выявление тесных
статистических связей и успешная верификация
моделей позволяет рассчитывать вероятностные
карты влажности, которые являются более обос-
нованными связями с рельефом, чем полученные
простой интерполяцией и экстраполяцией, по-
скольку рельеф является распределителем влаги,
тепла и света.
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In the low-mountainous part of the “Udyly” nature reserve, covered by larch and spruce-fir forests, land-
scape-ecological studies have been carried out on 25 test sites. In order to search for spatial change patterns,
data were collected on soil moisture and temperatures, as well as the characteristics of phytocenoses. The re-
sults of the soil moisture analysis are reported in this article. Correlations between soil moisture and the land-
scape characteristics, obtained using the multiple regression method, showed that from 59 to 78% of the
moisture variance can explained by the landscape properties. The changes in humidity depend on the plot’s
position in the catena, the distance to the coast of the Sea of Okhotsk, and on the characteristic features of
curvature f lows. The explained variability of moisture content increases from 73 to 82% if, in addition to the
landscape characteristics, other characteristics are additionally used as predictors of spatial variability, such
as soil temperatures, particle size distribution, and characteristics of groups of phytocenoses. However, the
successful verification of models based only on the landscape characteristics allows to obtain soil moisture
matrices, which can be used to calculate probability maps of the phytocenoses characteristics.

Keywords: soil moisture, spatial modelling, landscape, multiple regression.
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В работе представлено описание статистических зависимостей климатического воздействия на ра-
диальный прирост деревьев ели в сети из шести дендрохронологических участков в ельниках, рас-
тущих в разных лесорастительных подзонах Печорского бассейна. Для ели на каждом участке полу-
чена обобщенная древесно-кольцевая хронология продолжительностью 127–174 лет, которая отра-
жает локальные особенности ее роста. С помощью кластерного анализа выделена группа
обобщенных хронологий со сходными параметрами, включающая притундровые и северотаежные
ельники. Отдельно от кластера отстоит хронология ели в более продуктивных среднетаежных ель-
никах. В пределах кластера ширина годичных колец ели отражает положительный сигнал темпера-
туры воздуха в июне и отрицательный сигнал на термические условия вегетационного сезона про-
шлого года. В конце вегетации на рост стволов ели в толщину положительно влияют атмосферные
осадки. В среднетаежных ельниках на фоне слабых неустойчивых климатических сигналов выделя-
ется достоверная отрицательная связь между радиальным приростом ели и температурой воздуха в
мае. Использование корреляционных функций со скользящими 15-дневными рядами климатиче-
ских переменных позволило уточнить временной диапазон влияния изменений температуры возду-
ха и осадков вегетационного сезона на ширину годичных колец ели. С изменением климатических
условий окружающей среды меняются отношения сигнал/климат в древесно-кольцевых хроноло-
гиях ели.
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Печорский бассейн – водосборная площадь
размером 32.2 млн га – расположен на северо-во-
стоке европейской части России и охватывает
часть территории Республики Коми и Ненецкого
автономного округа (рис. 1). Северную часть бас-
сейна занимает тундра, большая часть его терри-
тории располагается в бореальной зоне. Лесопо-
крытая площадь бассейна составляет около
17 млн га, из которой 35% относится к притундро-
вой зоне, 34% – к подзоне северной и 31% – к
подзоне средней тайги (Бобкова, 2003). В бассей-
не р. Печоры расположены самые крупные резер-
ваты темнохвойной тайги на европейском Севере
(национальный парк “Югыд ва” и Печоро-Илыч-
ский заповедник). Аборигенные леса являются
индикатором глобальных природных процессов,
поэтому в условиях меняющегося климата нуж-

даются в постоянном мониторинге развития и со-
стояния.

Большинство дендроклиматических исследо-
ваний посвящены пограничным лесным сообще-
ствам, развивающимся в экстремальных экологи-
ческих условиях на северной и высокогорной гра-
нице леса, где радиальный прирост древесных
растений лимитирован единственным климатиче-
ским фактором – температурой воздуха (Шиятов,
1986; Ваганов и др., 1996; Шишов, 2007; Манов,
2014; Манов, Загирова, 2015 и др.), и на южной
границе леса, где он регулируется количеством
осадков (Балыбина, 2006; Тишин, 2008; Магда
и др., 2011; Матвеев, Тимащук, 2019; Бабушкина,
2020 и др.). С улучшением условий произраста-
ния спектр лимитирующих факторов, определя-
ющих рост деревьев, увеличивается, вследствие
чего климатическая составляющая в регулирова-
нии ширины годичных колец может проявляться
нестабильно. Реакция древесных растений на

1 Работа выполнена в рамках государственного задания Ин-
ститута биологии Коми НЦ УрО РАН.
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окружающую среду в этих условиях во многом
определяется их адаптивными способностями
(Ваганов, Шашкин, 2000).

Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) является
доминирующей породой в лесах Печорского бас-
сейна и распространена в таежной зоне и лесо-
тундре (Лесное …, 2000). Она формирует сме-
шанные по видовому составу разновозрастные
древостои, и как эдификатор трансформирует
экологические условия для развития подчинен-
ных ярусов растительности. Благодаря своей
экологической пластичности ель может разви-
ваться как на песчаных, так и на суглинистых
почвах (Коренные …, 2006). Являясь долговеч-
ной и отзывчивой на изменения внешних усло-
вий породой, ель хорошо подходит для древесно-
кольцевого анализа (Шиятов и др., 2000).

Исследований по выявлению климатического
сигнала в радиальном приросте ели в масштабе
такого крупного региона Европы с малонарушен-
ными лесами, как Печорский бассейн, до настоя-
щего времени не проводилось. У сосны обыкно-

венной (Pinus sylvestris L.) отклик годичных колец
на климатические факторы изучался на локаль-
ных территориях бассейна, приуроченных к се-
верному пределу произрастания сосняков ли-
шайниковых (Манов, 2014; Гурская и др., 2017). В
верховьях р. Печоры проводились исследования
по сопоставлению древесно-кольцевых хроноло-
гий сосны с реконструированными пожарами в
том же районе (Drobyshev et al., 2004).

Настоящая работа направлена на выявление
связей между количественными показателями
радиального прироста ныне растущих старых де-
ревьев ели и климата (температура воздуха, осад-
ки), в зависимости от временного периода и лесо-
растительных условий в Печорском бассейне.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Краткая метеорологическая характеристика

бассейна реки Печоры представлена по материа-
лам Научно-прикладного справочника … (1989) и
Атласа … (1997). Отмечено, что большая протя-

Рис. 1. Карта-схема района исследований. Серая область – территория Печорского бассейна; точка – район сбора
образцов древесины; треугольники – ключевые метеостанции; буквами указан код участка, цифрами – синоптиче-
ский индекс метеостанций: 23405 – Усть-Цильма; 32412 – Усть-Уса; 23324 – Петрунь; 23514 – Ираель; 23418 – Пе-
чора; 23711 – Троицко-Печорск. Природные подзоны: I – зона тундр, II – лесотундра, III – притундровая полоса,
IV – северная тайга, V – средняя тайга.
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женность Печорского бассейна с юга на север
(750 км), а в нижнем течении и с запада на восток
(700 км), а также различия физико-географиче-
ских условий создают разные климатические
условия региона. Климат бассейна суровый, зима
многоснежная, продолжительная, морозная, лето
короткое, умеренно теплое, в северных регионах
прохладное. Весна и осень длительные, холод-
ные, однако прибрежные районы нижней Печо-
ры из-за больших масс теплой воды, поступаю-
щей с юга, долгое время подпитываются теплом.
Многоводная река, обширные и многочисленные
болота, обилие осадков на фоне слабого испаре-
ния обуславливают избыточную влажность кли-
мата бассейна. Световой период с июня по июль
длится круглые сутки, что обуславливает увеличе-
ние суммы ФАР, снижая перепады температуры в
течение суток.

На лесной территории Печорского бассейна
среднегодовая температура воздуха понижается с
юга на север от –1.1 до –3.5°С, годовое количе-
ство осадков в этом направлении также снижает-
ся от 700 до 500 мм. В горных районах Урала коли-
чество осадков доходит до 1500 мм. Переход сред-
несуточной температуры через 0°С весной в
верховьях Печоры наблюдается со второй декады
апреля, а на северной границе лесорастительной
зоны – с первой декады июня. Продолжитель-
ность вегетационного периода (количества дней с
температурой воздуха ≥ +5) в этом регионе состав-
ляет 30–40 дней на севере и около 100 дней на юге.

В большинстве районов высоких и средних
широт Северного полушария с начала 20-го сто-
летия отмечается потепление климата и слабый
рост атмосферных осадков. Не обошли они сто-
роной и Печорский бассейн. Так, севернее 64 па-
раллели норма годовой температуры воздуха по-
высилась на 0.3–0.5°С, а южнее ее – на 0.1–0.3°С.
Осадки весьма непостоянны в пространстве, счи-
тается, что в арктических регионах они увеличива-
ются каждое десятилетие на 0.5–1% (McBean at al.,
2005).

Большая часть территории Печорского бас-
сейна приходится на низменность с одноимен-
ным названием, которая располагается между
Тиманским кряжем и Уральским хребтом и про-
стирается на север до Баренцева моря (Атлас …,
1964).

В растительном покрове Печорского бассейна
преобладают хвойные леса (85.3% лесопокрытой
площади), из них 63% занимают ельники. Ель
распространена по всей территории бассейна, за
исключением площадей с мощными песчаными
грунтами.

Лесные сообщества для изучения подбирались
на относительно ровном рельефе произрастания,
причем самые старые деревья на протяжении жиз-
ни не подвергались влиянию антропогенных, эн-

томо-фитопатологических и катастрофических
факторов, что могло повлиять на прирост и состо-
яние древостоев.

Дендрохронологический материал собирали в
еловых фитоценозах на шести участках, которые
распределены по территории Печорского бассей-
на по широте и долготе (рис. 1). Они располага-
ются в притундровой зоне и подзонах северной и
средней тайги. Каждый участок занимает одно-
родные природно-климатические условия и объ-
единяет близлежащие ельники из одной группы
типов леса. Участкам присвоен трехбуквенный
код по названиям близлежащих населенных
пунктов: ХБХ – с. Хабариха; УСН – г. Усинск;
ИНТ – г. Инта; ЗБК – п. Зеленоборск; ВТЛ –
г. Вуктыл; УТУ – с. Усть-Унья.

В притундровой зоне расположены дендро-
хронологические участки ХБХ (65°56′ с.ш.;
52°39′ в.д.), УСН (65°54′ с.ш.; 58°01′ в.д.) и ИНТ
(65°48′ с.ш.; 60°40′ в.д.). Участки ХБХ и УСН на-
ходятся на Печорской низменности, а участок
ИНТ – в предгорьях Приполярного Урала. Расти-
тельный покров участков представлен пере-
увлажненными ельниками сфагновой группы ти-
пов. Участки ЗБК (64°28′ с.ш.; 55°21′ в.д.) и ВТЛ
(64°13′ с.ш.; 58°33′ в.д.) расположены в подзоне
северной тайги. Западный участок ЗБК находит-
ся на территории Печорской низменности и
представлен ельниками зеленомошной группы
типов, а восточный ВТЛ – в предгорьях на границе
Северного и Приполярного Урала – ельниками
долгомошной группы. Участок УТУ (62°03′ с.ш.;
58°27′ в.д.) расположен в подзоне средней тайги в
предгорьях Северного Урала и включает в себя
ельники зеленомошной группы типов.

В работе были использованы архивы инстру-
ментальных метеоданных (http://aisori-m.meteo.
ru/waisori) с суточным ходом температуры возду-
ха и атмосферных осадков по ключевым (имею-
щим длительный, непрерывный период наблюде-
ний), наиболее близко расположенным к дендро-
хронологическим участкам метеостанциям (рис. 2).

Сбор и подготовку образцов древесины (кер-
нов, спилов) для анализа проводили по методи-
кам, принятым в дендрохронологии (Шиятов и
др., 2000; Горячев, 2003; Grissino-Mayer, 2003).
Измерение ширины годичных колец и перекрест-
ную датировку образцов древесины выполняли
на измерительном приборе LINTAB под биноку-
ляром с использованием программ TSAP (Rinn,
1996) и COFECHA (Grissino-Mayer, 2001). Анализ
полученных результатов (индивидуальных хро-
нологий) делали в программных пакетах dplR
(Bunn, 2008) и treeclim (Zang, Biondi, 2015) из сре-
ды R (https://cran.r-project.org). Индивидуальные
хронологии подвергались стандартизации (рас-
чет индексов прироста) путем использования от-
рицательной экспоненциальной функции для ис-



202

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

МАНОВ, КУТЯВИН

Рис. 2. Климатограммы по данным метеостанций: а – Усть-Цильма (1920–2013); б – Усть-Уса (1936–2014); в – Пет-
рунь (1934–2013); г – Ираель (1960–2015); д – Печора (1944–2014); е – Троицко-Печорск (1893–2018). Прямоуголь-
ники – интерквартильный размах; горизонтальные линии – медианы; вертикальные усы – диапазон данных; мар-
керы – выбросы единичных данных.
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ключения неклиматических трендов, а также удале-
ния автокорреляционной зависимости с помощью
модели авторегрессии. Полученные остаточные
индексы прироста были объединены в обобщен-
ный ряд для каждого участка путем расчета взве-
шенных средних. Качество древесно-кольцевых
хронологий оценивали по их статистическим ха-
рактеристикам: коэффициенту корреляции Пир-
сона, среднему коэффициенту чувствительности,
автокорреляции первого порядка и общему попу-
ляционному сигналу хронологии EPS. За порого-
вую величину EPS принято значение 0.85, при
которой общая дисперсия ниже этого порога
указывает на недопустимое количество шума в
хронологиях (Wigley et al., 1984).

Для выявления возможного сходства призна-
ков обобщенных древесно-кольцевых хроноло-
гий ели из разных условий местопроизрастания
применен метод одиночной связи в кластерном
анализе в программном пакете pvclust (Suzuki,
Shimodaira, 2006) из среды R.

Степень влияния климата на радиальный при-
рост ели оценивали по показателям функции от-
клика за период с мая предыдущего года (относи-
тельно времени формирования годичного коль-
ца) по сентябрь текущего года. Данный подход
основан на получении значений коэффициентов
множественной линейной регрессии для клима-
тических переменных отдельных месяцев, стати-
стическая значимость которых проверялась бут-
стреп-методом (Zang, Biondi, 2015).

Временные интервалы положительных и отри-
цательных климатических сигналов в радиальном
приросте ели определяли для вегетационного пери-
ода текущего года (с мая по сентябрь), в течении ко-
торого фиксируется максимальный прирост древе-
сины. Для анализа были рассчитаны коэффициен-
ты корреляции Пирсона между климатическими
переменными в 15-дневном скользящем окне с
шагом 5 дней. Длительный промежуток времени
дает возможность фиксирования климатических
изменений годичными кольцами (Бенькова и др.,
2012).

Стабильность отношений сигнал/климат в
древесно-кольцевых хронологиях ели в течение
продолжительного времени по каждому месяцу ве-
гетационного периода текущего года оценивали с
помощью скользящей корреляционной функции в
дендроклиматическом окне с 25-летним интерва-
лом и с шагом 5 лет (Zang, Biondi, 2015). В работах
преимущественно используют интервалы скользя-
щего окна от 20 до 35 лет. В пределах рассматривае-
мого нами периода 1899–2018 гг. 25 и 30-летние
интервалы имеют наиболее схожий характер и по-
казывают больше статистически значимых значе-
ний корреляции индексов радиального прироста
ели с температурами и осадками, чем 20 и 35-лет-
ние. Детальней результаты исследования демон-

стрирует 25-летнее скользящее окно из-за крат-
кости периода времени.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На шести дендрохронологических участках
ельников в Печорском бассейне были датирова-
ны образцы древесины с 400 вековых деревьев
ели. Из них методом перекрестной датировки
отобрана 161 индивидуальная древесно-кольце-
вая хронология, показывающая достаточно высо-
кие межсерийные корреляционные связи (r) и
чувствительность (Sens) к внешним факторам
среды (табл. 1). Исключение нами значительного
числа датированных образцов древесины ели из
работы обусловлено индивидуальностью дина-
мики радиального прироста деревьев в сомкну-
тых, полидоминантных, разновозрастных древо-
стоях. В относительно благоприятных почвенно-
климатических условиях лимитирующие ширину
годичных колец факторы, мы полагаем, могут ме-
няться под действием конкурентных взаимоотно-
шений между деревьями, тем самым уменьшая
влияние климатических условий на их прирост.
Так, с улучшением экологических условий при
продвижении с севера на юг теснота связи (r)
между индивидуальными сериями хронологий и
их чувствительность (Sens) снижаются, резко уве-
личивается число деревьев ели, отличающихся
неоднородностью динамики прироста ствола по
толщине. Во всех дендрохронологических участ-
ках отмечаются высокие значения автокорреля-
ции первого порядка (Ar1), что свидетельствует о

Таблица 1. Статистические показатели древесно-
кольцевых хронологий ели

Примечание. N – число деревьев в хронологии; r – межсе-
рийный коэффициент корреляции; Sens – коэффициент
чувствительности; Ar1 – автокорреляция первого порядка;
EPS – общий популяционный сигнал хронологии. В числи-
теле представлены расчеты по стандартным древесно-коль-
цевым хронологиям, в знаменателе – по остаточным.

Код участка N r Sens Ar1 EPS ≥ 0.85

ХБХ 24 1856–2013

УСН 12 1854–2014

ИНТ 28 1883–2013

ЗБК 37 1889–2015

ВТЛ 30 1883–2014

УТУ 30 1845–2018

0.60
0.66

0.30
0.37

0.67
0

0.71
0.69

0.28
0.35

0.74
0

0.61
0.65

0.26
0.31

0.55
0

0.54
0.60

0.26
0.31

0.62
0

0.59
0.64

0.26
0.33

0.71
0

0.60
0.63

0.23
0.29

0.76
0
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связи текущего годичного прироста древесины
ели с погодными условиями прошлых лет. Со-
гласно показателям EPS ≥ 0.85, древесно-кольце-
вые хронологии имеют достаточную обеспечен-
ность дендрохронологическими данными. Хоро-
шая согласованность этих индивидуальных рядов
позволила объединить их в шесть обобщенных хро-
нологий длительностью от 127 до 174 лет (табл. 1).

По итогам кластерного анализа обобщенных
древесно-кольцевых хронологий ели выявлена
группа хронологий, объединяющая участки при-
тундровой зоны и северной тайги: ХБХ, УСН,
ИНТ, ЗБК и ВТЛ (рис. 3). Отдельно от них отсто-
ит обобщенная хронология участка УТУ, пред-
ставленная наиболее продуктивными древостоя-
ми среднетаежных ельников зеленомошной груп-
пы типов. Итоги кластеризации обобщенных
хронологий согласуются с результатами функции
отклика радиального прироста ели на погодные
условия в районах исследований (рис. 4). Степень
воздействия температуры воздуха и осадков на
радиальный прирост деревьев ели по притундро-
вым и северотаежным дендрохронологическим
участкам имеет относительную схожесть. Древес-
но-кольцевые хронологии в еловых сообществах
притундровой зоны (ХБХ, УСН, ИНТ) наиболее
чувствительны к июньской температуре и слабее
реагируют на июльскую, о чем свидетельствует
достоверная положительная связь радиального
прироста ели на температуру воздуха летних ме-
сяцев (рис. 4, I, а–в). Также положительный от-
клик на июньскую температуру показывают дре-
весно-кольцевые хронологии подзоны северной
тайги на участках ЗБК и ВТЛ, однако отчетливый
сигнал июльской температуры в радиальном при-
росте ели в них отсутствует (рис. 4, I, г, д). Древес-
но-кольцевая хронология по среднетаежным ель-
никам на участке УТУ значимые положительные

связи с температурой воздуха не проявляет
(рис. 4, I, е). Отрицательное влияние температу-
ры воздуха на радиальный прирост ели возникает
в ряде хронологий в весенний и осенний периоды
(рис. 4, I, а, г, е). Достоверную отрицательную
связь демонстрируют древесно-кольцевые хроно-
логии ели из притундровой зоны и северной тай-
ги (ХБХ, ИНТ, ЗБК, ВТЛ) с температурой воздуха
вегетационного периода предыдущего года
(рис. 4, I, а, в, г, д). В зимние месяцы участие тем-
пературы в ростовых процессах ели не выражено.
Сходство во влиянии атмосферных осадков на ра-
диальный прирост ели между дендрохронологи-
ческими участками ХБХ, УСН, ИНТ, ЗБК (рис. 4,
II, а–г) отмечается лишь в последние месяцы ве-
гетационного периода (август, сентябрь). А пря-
мое влияние зимних осадков на рост взрослых де-
ревьев в многоснежном регионе мы считаем ма-
ловероятным.

Как показал анализ функции отклика, клима-
тический сигнал радиального прироста ели про-
является в основном в течение вегетационного
периода. Для этого периода при помощи корре-
ляционного анализа были выявлены календар-
ные сроки с положительными и отрицательными
связями прирост/климат (рис. 5). Древесно-
кольцевые хронологии с дендрохронологиче-
ских участков притундровой зоны ХБХ, УСН,
ИНТ показывают длительный (с середины мая
по конец июля), а затем короткий (в середине ав-
густа) положительный сигнал на температуру
воздуха (рис. 5, а–в). В средней тайге в древесно-
кольцевых хронологиях на участках ЗБК и ВТЛ
положительный температурный сигнал проявля-
ется слабее, чем в притундровых ельниках (рис. 5,
г, д). В радиальном приросте ели с участка УТУ
отражается длительный отрицательный климати-
ческий сигнал, длящийся до середины июля, и
снова он принимает отрицательное значение че-
рез 25 дней (рис. 5, е). Реакция радиального при-
роста ели на атмосферные осадки в продолжение
вегетационного сезона слабо согласуется между
участками. Лишь с конца июля в большинстве
древесно-кольцевых хронологий ели с северных и
центральных участков (ХБХ, ИНТ, ЗБК и ВТЛ)
проявляется положительный сигнал на осадки
(рис. 5, а, в, г, д).

В течение всего анализируемого периода ни
одна древесно-кольцевая хронология не проявля-
ет стабильного климатического сигнала (табл. 2).
Древесно-кольцевые хронологии ели в условиях
Севера на участках ХБХ и ИНТ в притундровой
зоне показывают положительный сигнал темпе-
ратуры воздуха июня лишь в начале наблюдений
(до 1968 года), а затем он ослабевает до статиче-
ски незначимого уровня. Наоборот, у древесно-
кольцевых хронологий ели на участках УСН, ЗБК
и ВТЛ положительный сигнал температуры июня
встречается в последние 40 лет. Древесно-кольце-

Рис. 3. Дендрограмма кластеризации обобщенных
древесно-кольцевых хронологий ели.

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

Ра
сс

то
ян

ие

Х
Б

Х

ЗБ
К

В
ТЛ И

Н
Т

У
С

Н

У
ГУ



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 205

Рис. 4. Функция отклика радиального прироста ели на среднемесячные температуры воздуха (колонка I) и суммы
месячных осадков (колонка II) за вегетационный период предыдущего года (V*–IX*) и за период с октября преды-
дущего года (X*) по сентябрь текущего года (IX). Темные столбцы – уровень значимости p ≤ 0.05, вертикальные ли-
нии – 95%-ный доверительный интервал.
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вая хронология южных районов бассейна (УТМ)
имеет отрицательный сигнал температуры мая в
начале наблюдений (до 1943 г.). Непрерывное по-
ложительное влияние атмосферных осадков на
радиальный прирост ели отмечается в августе с
1944 по 1998 гг. в древесно-кольцевых хронологи-
ях на участке ХБХ. В остальных хронологиях
осадки имеют кратковременный как положитель-
ный, так и отрицательный сигнал.

На большей части территории Печорского бас-
сейна лимитирующим фактором прироста древе-
сины ели является температура воздуха, которая в
зависимости от календарной даты может иметь как
положительный (вегетационный период текущего
года), так и отрицательный (вегетационный пери-
од предыдущего года) сигнал. В Северной Европе
большинство хронологий ширины годичных ко-
лец хвойных деревьев имеют оптимальный поло-
жительный сезонный сигнал температуры возду-

ха с июня по август, а в Северной Сибири он ко-
роче – с июня по июль (Briffa at al., 2002). В
центральной и северной Фенноскандии древес-
но-кольцевые хронологии ели европейской (Picea
abies (L.) Karst.) в значительной степени коррели-
руют с текущей летней температурой, особенно с
июньской, сила связи которых увеличивается с
юга на север (Mäkinen et al., 2002). А влияние лет-
них атмосферных осадков на радиальный при-
рост ели в этом регионе имеет слабовыраженный
отрицательный сигнал. В лесах Печорского бас-
сейна, приуроченных к притундровой зоне и под-
зоне северной тайги, ель показывает слабую по-
ложительную реакцию прироста по толщине на
осадки августа-сентября, что, на наш взгляд, но-
сит локальный характер. Показано, что в боре-
альном биоклиматическом поясе отсутствует ка-
кая-либо пространственная согласованность вли-
яния осадков вегетационного сезона на ширину

Рис. 5. Корреляция древесно-кольцевых хронологий ели со средней температурой воздуха (1) и суммой осадков (2) в
15-дневном скользящем окне с шагом 5 дней по участкам: а – ХБХ; б – УСН; в – ИНТ; г – ЗБК; д – ВТЛ; е – УТУ.
Пунктирные линии указывают на коэффициенты корреляции r ≥ 0.2 при значимости p ≤ 0.05.
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годичных колец хвойных деревьев (Briffa at al.,
2002).

Проявление отрицательных связей ширины го-
дичных колец ели с температурой воздуха в весен-
ний период мы связываем с термическими услови-
ями корнеобитаемого слоя почвы. По К.С. Бобко-
вой (1987), в сомкнутом насаждении в условиях
средней тайги начало роста корней ели наблюда-
ется при достижении среднесуточной температу-
ры почвы +3…+6°С. В условиях Печорского бас-
сейна ростовые процессы в корнях могут задер-
живаться до конца мая-начала июня, пока не
сойдет снежный покров и температура почвы не
повысится до указанных выше величин. Однако

положительные значения среднесуточных темпе-
ратур приземного воздуха начинаются с середины
апреля в южной части и с последней декады мая в
северо-восточной части бассейна (Атлас, 1997). На
наш взгляд, сочетание этих факторов, когда почва
еще слабо прогрета, а воздух уже нагрелся до ве-
личин, достаточных для начала ростовых процес-
сов, приводит к отрицательному воздействию
температурных условий на радиальный прирост
деревьев ели в начале вегетационного сезона.

Выявленный нами в большинстве древесно-
кольцевых хронологий ели Печорского бассейна
отрицательный сигнал на температурные условия
прошлогоднего вегетационного сезона был также

Таблица 2. Временная динамика климатического сигнала в радиальном приросте ели за вегетационный период

Примечание. В таблице приведены коэффициенты корреляции на уровне р < 0.05; в скобках указаны календарные месяцы;
T – температура воздуха; О – осадки; +/– – знаки отклика; – – статистически значимые коэффициенты отсутствуют. Ин-
тервалы времени (годы) – скользящее окно шириной 25 лет со смещением 5 лет.

Год ХБХ УСН ИНТ ЗБК ВТЛ УТУ

1899–1923 –T(V)
1904–1928 –T(V)
1909–1933 –T(V)
1914–1938 –T(V)
1919–1943 –T(V)
1924–1948 +T(VI, VII) +T(VII)

–O(VII)
1929–1953 +T(VI, VII) –T(VI)
1934–1958 +T(VI)

+O(VII)
–O(VI)

+T(VI, VII) –

1939–1963 +T(VI, VIII) +O(VII) +T(VI) –T(VI)
1944–1968 +T(VI)

+O(VIII)
+O(VII) +T(VI)

+O(IX)
–T(VI)

1949–1973 +O(VIII) – – – –
1954–1978 +O(VIII) – – +O(IX) –
1959–1983 +O(VIII) +O(VIII) – +O(VIII) –
1964–1988 +O(VIII) +O(VIII) –O(V) – +O(VIII) +O(VIII)
1969–1993 – +T(VIII) – – +T(VII, VIII) +O(VIII)
1974–1998 +T(VII)

+O(VIII)
–T(IX)
+O(IX)

+O(VIII)
–O(V)

+O(VIII) +T(VIII)
+O(VIII)

–

1979–2003 +O(IX) +T(VI)
–T(IX)

+O(VI, IX)

+O(VIII, IX)
–O(V)

–T(IX) +T(VI) +O(VIII)

1984–2008 –T(IX) +O(VI, IX)
–O(V)

–T(IX
+O(VIII)

–O(V)

–T(IX) +T(VI) –

1989–2013 –T(IX) +T(VI)
–O(V)

+T(VII)
–T(IX)
–O(V)

+T(VI)
–T(IX)

+T(VI)
–T(IX)

–

1994–2018 –
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отмечен для ели сибирской, произрастающей от
Полярного до Северного Урала (Шиятов и др.,
1992) и на северной границе леса Западной Сиби-
ри (Ваганов и др., 1996). Такой же отрицательный
сигнал был выявлен и в некоторых древесно-
кольцевых хронологиях ели европейской и си-
бирской из банка данных (The International Tree-
Ring Data Bank) для Европейского Севера России
(Мацковский и Соломина, 2011). Отрицательный
сигнал встречается в древесно-кольцевых хроно-
логиях ели европейской в Московской области
(Липаткин и др., 2007; Мацковский, Соломина,
2011), на юго-западе Германии и юге Финляндии
(Mäkinen et al., 2002), а также в хронологиях ели
Шренка (Picea schrenkiana Fisch. & C.A. Mey) в цен-
тральном Тянь-Шане Киргизии (Соломина и др.,
2011) и Китая (Wang et al., 2005). Этот единый
фактор, влияющий на радиальный прирост елей
из разных ареалов обитания, с трудом поддается
объяснению. Мы придерживаемся трактовки
С.Г. Шиятова и др. (1992) и H. Mäkinen et al.
(2002), которые считают, что отрицательная связь
между температурами предыдущего лета и теку-
щим приростом древесины деревьев ели может
быть связана с расходованием продуктов фото-
синтеза на цветение ее в следующем сезоне.

Обнаруженный с помощью корреляционного
анализа в 15-ти дневном скользящем окне в дре-
весно-кольцевых хронологиях притундровых ель-
никах положительный температурный сигнал в се-
редине августа, вероятно, отражает период форми-
рования поздней древесины ели, когда еще
погода в данном регионе остается довольно теп-
лой. В более южных условиях местообитания на
ширину годичных колец ели усиливается влияние
конкурентных отношений между растениями за
питательные элементы в почве и жизненное про-
странство, которые, вероятно, заглушают клима-
тический сигнал, что ведет к снижению чувстви-
тельности древесно-кольцевых хронологий.

На неустойчивость связи прирост/климат в те-
чение всего периода учета климатических данных
по ключевым метеостанциям могла повлиять об-
щая для всей России и всего северного полуша-
рия тенденция потепления климата в последние
40 лет и слабое увеличения количества атмосфер-
ных осадков (Доклад …, 2019). Улучшение терми-
ческих условий в Печорском бассейне должно
способствовать усилению температурного сигна-
ла в ширине годичных колец ели. Однако, как по-
казывают наши исследования, это происходит не
на всех участках. Наоборот, в притундровой зоне,
где сильнее всего должен был проявиться этот
сигнал, древесно-кольцевые хронологии в ельни-
ках на участках ХБХ и ИНТ после 1968 года де-
монстрирует его спад. В последнее время появи-
лись суждения об ослаблении реакции радиально-
го прироста деревьев на повышение температуры
(Briff at al., 1998). Так, в субарктических районах

Урала и Сибири при потеплении климата в 20–
40-е гг. ХХ в. увеличение прироста деревьев было
более синхронным с повышением температуры,
чем при потеплении климата в конце этого века
(Ваганов и др., 1996). Согласно исследованиям
Т.Х. Максимова и Т. Койке (1999), в условиях по-
вышенной температуры воздуха и удвоенной кон-
центрации углекислоты отмечается гомеостатиче-
ская приспособленность древесных пород к этим
факторам. Авторы указывают, что продукцион-
ный процесс растений в условиях возможного по-
тепления климата будет в основном лимитирован
эндогенными факторами – устьичной проводимо-
стью, а также экзогенными – обеспеченностью
растений влагой и минеральными органогенами,
особенно азотом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на то, что бассейн реки Печоры

охватывает большую территорию, включающую
разные лесорастительные подзоны и типы леса,
где продолжительность вегетационного периода
варьирует в пространстве, результаты данного ис-
следования показывают наличие единого клима-
тического сигнала в древесно-кольцевых хроно-
логиях – температура воздуха в июне, которая
определяет изменчивость радиального прироста
деревьев ели в притундровых и северотаежных
ельниках.

***
Авторы выражают благодарность доктору био-

логических наук Капитолине Степановне Бобко-
вой за ценные советы и обсуждение в ходе подго-
товки рукописи статьи.
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Spatial-Time Variability of a Climatic Signal in Spruce Radial Growth 
in Pechora River Basin
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The paper presents a description of statistical dependences of the climatic impact on the spruce trees’ radial
growth in a network of six dendrochronological sites in spruce forests growing in different forest-growing sub-
zones of the Pechora basin. For each site, a generalized growth ring chronology was obtained for a period of
127–174 years, which reflects the local tree-growth features. Using the cluster analysis, a group of generalized
chronologies with similar parameters, including data from sub-tundra and northern taiga spruce forests, was
identified. Separately from the cluster is the chronology of spruce in the more productive middle taiga spruce
forests. Within the cluster, the width of the spruce annual rings reflects a positive signal of the air temperature
in June and a negative signal of the thermal conditions of the growing season of the previous year. At the end
of the growing season, precipitation has a positive effect on the spruce trunks’ growth in thickness. In middle-
taiga spruce forests, against the background of weak unstable climatic signals, a reliable negative relationship
between the radial growth of spruce and the air temperature in May stands out. The use of correlation func-
tions with sliding 15-day series of climatic variables made it possible to clarify the time range of the influence
of changes in growing season’s air temperature and precipitation on the width of spruce growth rings. With
the climatic conditions changes, the signal/climate correlations in the tree-ring chronologies of spruce
change as well.

Keywords: Siberian spruce, radial growth, generalized growth-ring chronology, response function, air temperature,
atmospheric precipitation. 
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Для сохранения лесоресурсного потенциала
должно быть заложено условие выполнения прин-
ципа непрерывного неистощительного пользова-
ния лесом для всех, кто имеет отношение к эксплу-
атации и воспроизводству лесов. Системе управле-
ния лесами необходимо строиться исходя из
принципа устойчивого развития, обеспечивая при
этом эффективное развитие лесного хозяйства
(Писаренко, 2004; Моисеев, 2008; Петров, 2010;
Петрунин, 2019). Затраты на ведение лесного хо-
зяйства должны покрываться доходами, получен-
ными от использования лесов (Воронков, 2000;
Петров, 2002; Niskanen et al., 2002; Зозуля, 2007;
Bespalova, 2019).

Леса занимают 30% территории планеты. Лес-
ная площадь мира составляет 4.1 млрд. га, при
этом земли, покрытые лесом, – 3.5 млрд га, запас
древесины – 336 млрд м3.

Объемы, состояние и использование лесных
ресурсов по странам имеют довольно большие
различия. Распределение мирового запаса лесов
по странам показано на рис. 1.

Территория РФ имеет довольно значительный
лесной потенциал, который при своем рацио-
нальном использовании может обеспечить наи-
более полное удовлетворение в древесных ресур-
сах всех потребностей нашей экономики, населе-
ния и экспортных потребностей зарубежных
стран, а также получить высокий доход от их ис-
пользования.

Как видно из рис. 1, лесопокрытая площадь в
России составляет 21% всех мировых запасов дре-
весины. Если это перевести в цифры, то, по дан-
ным Государственного лесного реестра (ГЛР), по
состоянию на 01.01.2019 г. площадь земель РФ, на
которых расположены леса, составила 1187.7 млн
га, в том числе площадь земель лесного фонда –
1146.1 млн га. Лесистость территории РФ состав-
ляет 46.5%. Общий запас древесины оценен в
объеме 79.5 млрд м3, в том числе 44.1 млрд м3 спе-
лых и перестойных насаждений, на долю ценных
хвойных пород приходится 78.5%.

Годичный прирост леса в Российской Федера-
ции насчитывает 970 млн м3, размер ежегодного
допустимого изъятия древесины (расчетной лесо-
секи) по всем видам рубок составляет 705 млн м3.
Расчетная лесосека в Российской Федерации в
2018 г. освоена на 33.8%. Динамика объема заго-

1 Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ
(№ 19-110-50345).
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товки древесины на территории РФ по годам
представлена на рис. 2.

Объем заготовки в 2018 г. составил 238.6 млн м3.
По сравнению с 2017 г. данный показатель увели-
чился на 12.3%. За период 2010–2018 гг. наблюда-
ется тенденция к увеличению объемов заготовки
древесины: суммарный рост равен 37.4%, что со-
ставляет 63.1 млн м3 древесины.

Данные по объемам заготовки ведущих лесных
держав за 2018 г. представлены на рис. 3. По нему
видно, что ведущее место по освоению расчетной
лесосеки и объемам заготовки древесины при-
надлежит США, Индии, Китаю и Бразилии.

Функционирование лесного хозяйства в Рос-
сии напрямую связано с экономическими и пра-

вовыми преобразованиями, происходящими в
стране. Для обеспечения социально-экономиче-
ского устойчивого развития отрасли необходимо
иметь научно обоснованный экономический ме-
ханизм формирования платежей за использова-
ние лесных ресурсов.

Проблемы отрасли, необходимость повыше-
ния ее роли в экономике страны позволяют при-
влечь внимание к данной проблеме, поскольку
она приобретает особую актуальность как фактор
дальнейшего экономического развития лесного
хозяйства.

Распоряжением Правительства Российской
Федерации от 26.09.2013 г. № 1724-р утверждены
“Основы государственной политики в области

Рис. 1. Крупнейшие страны по запасам древесины, % от мирового запаса древесины (по данным FAO, Глобальная
оценка лесных ресурсов).
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Рис. 2. Динамика объема заготовки древесины на территории РФ, млн м3 (по данным Федерального агентства лесного
хозяйства).
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использования, охраны, защиты и воспроизвод-
ства лесов в Российской Федерации до 2030 г.”, в
которых предложены механизмы совершенство-
вания экономических отношений в лесной отрас-
ли. Особая роль принадлежит совершенствова-
нию системы платежей за лесные ресурсы. Эти
задачи содержатся и в поручении Президента
Российской Федерации от 31.01.17 г. № 173-пр по
вопросам использования, охраны, защиты и вос-
производства лесов, а также оборота лесоматериа-
лов, где в числе мер, направленных на повышение
экономической эффективности лесопромышлен-
ного комплекса, названо “рассмотрение целесооб-
разности увеличения размеров платы за использо-
вание лесов”. Благодаря данным мерам появляет-
ся большая возможность сделать лесное хозяйство
высокодоходной отраслью (Петров, 2019).

Правительством РФ активно обсуждается во-
прос установления платежей за использование
лесных ресурсов на базе ренты. Это прослежива-
ется в Указе Президента РФ от 07.05.2018 № 204
“О национальных целях и стратегических задачах
развития Российской Федерации на период до
2024 года” и в Распоряжении Правительства РФ
от 20.09.2018 г. № 1980-р “Стратегия развития
лесного комплекса Российской Федерации до
2030 г.”. Ранее многие лесоэкономисты придер-
живались именно этой точки зрения: оценку лес-
ных ресурсов должны производить, применяя
рентный подход к установлению платы за них
(Петров, 2002; Починков, 2002; Чупров, 2004;
Петрунин, 2005; Панкратова, 2010).

Заготовка древесины является основным видом
лесопользования. Уровень цен на продукцию из
древесины оказывает прямое влияние на уровень
платежей за древесные ресурсы (Plotkowski et al.,
2016). Канада давно формирует лесные платежи,
опираясь на рыночные цены за древесину на кор-
ню (Пирс, 1992). Разработанный там метод фор-
мирования платежей основан на распределении
дохода, полученного от заготовки и переработки
древесины между частным бизнесом и бюджетом
провинции, который образуется после возмеще-
ния бизнесу текущих затрат и получения прибы-
ли в нормативном отношении к задействованно-
му капиталу из рыночной цены на продукцию из
заготовленной и переработанной древесины.

Исторические данные по экономической оценке
лесных ресурсов. Обратимся к истории вопроса
финансирования лесного хозяйства России и
определения методов расчета платежей за ис-
пользуемые древесные ресурсы, за счет которых
это финансирование производилось.

Изначально пользование лесами было бес-
платным, и оно не отвечало интересам государ-
ства, которое испытывало потребность в денеж-
ных средствах. Необходимость в их получении
заключалась в постоянно увеличивающихся
расходах, в том числе на охрану лесов и на лесо-
устройство. Трудности с финансированием и
вызвали потребность поднятия вопроса о введе-
нии платного отпуска древесины на корню. Так,
утвержденными Правилами по отпуску лесных
земель 1766 г. было предусмотрено ее выделение
за установленную плату.

Рис. 3. Лидирующие страны по объему лесозаготовок, млн м3 (по данным FAO, Глобальная оценка лесных ресурсов).
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Начало платному отпуску древесины на корню
было положено в 1769 г. императрицей Екатери-
ной II. В 1798 г. леса объявляются государственны-
ми и учреждается Лесной департамент. В 1799 г. им-
ператор Павел I установил первые лесные таксы
(ставки платы за отпуск древесины) (Лазарев,
1997). Размер таксы выводился из рыночной це-
ны круглого леса за вычетом издержек по его заго-
товке и вывозке с учетом процента на вложенный
капитал. Такая остаточная стоимость была пред-
ставлена еще основателем классической политиче-
ской экономии шотландцем А. Смитом и названа
земельной рентой (Смит, 1997). Рентный подход
был положен в основу вышедших в 1883 г. На-
ставлений для составления такс на лесные мате-
риалы из казенных лесных дач. Стоимость лесо-
материалов на рынке зависела от их качества и
размера, места и времени продажи. Государство
извлекало значительные доходы из лесопользова-
ния, и величина лесного дохода являлась важной
статьей доходов бюджета страны.

В 1917–1937 гг. применялись дореволюционные
таксы. В этот период был опубликован труд про-
фессора Лесотехнической академии М.М. Орлова
по лесоустройству, в котором была изложена тео-
рия корневой ценности леса (Орлов, 1928). Затем
рыночные таксы были заменены налогом с про-
даж в размере 5%, что быстро привело к бесхозяй-
ственному отношению к лесным ресурсам
(Креслин, 1934). Лесное хозяйство стало ощущать
нехватку бюджетных средств на воспроизводство
лесов.

По окончании Второй мировой войны было
определено, что рентный подход к оценке стои-
мости древесины в условиях социалистического
строя не пригоден. Решили, что больше будет
подходить концепция затрат на воспроизводство
лесных ресурсов, и в 1948 г. профессорами
П.В. Васильевым и Н.П. Анучиным были разра-
ботаны и внедрены советские лесные таксы (Ану-
чин, 1949; Васильев, 1968). Они имели серьезный
недостаток: не учитывали дифференциацию лес-
ных ресурсов в зависимости от их потребитель-
ских свойств и затрат на заготовку.

С середины XX в. вопросами платежей за древе-
сину стали заниматься наиболее активно. Их изу-
чали такие российские ученые, как П.В. Васильев
(1968), П.Т. Воронков (1976), А.П. Петров и др.
(1993), А.С. Лазарев (1997) и др. Этими учеными
рассматривались разные подходы к установлению
платежей. И до сих пор единого решения по дан-
ному вопросу не найдено.

Во времена существования Советского Союза
лесной доход (или называемая в то время попён-
ная плата) имел статус налогового платежа. Соот-
ветственно, получателем этого платежа была
бюджетная система. Платежи должны были воз-
мещать все необходимые затраты на ведение лес-

ного хозяйства, однако, как мы говорили, этого
не происходило. Окупалось даже менее половины
всех необходимых затрат на проведение лесовос-
становительных мероприятий, борьбу с пожара-
ми, уход за лесом и другие мероприятия. Суще-
ствовала так называемая затратная концепция
попённой платы (Вигандт, 2015).

В 1981 г. данная концепция стала претерпевать
изменения. Лесные таксы определялись с учетом
корневой стоимости леса, объема древесины в
расчетной лесосеке, транспортных расходов:

(1)

где R – лесная такса;
S – корневая стоимость леса;
Tmax – максимальная сумма транспортных рас-
ходов для предельного расстояния вывозки;
T – сумма транспортных расходов для вывозки
леса;
V – объем древесины в расчетной лесосеке.

По данному методу оценка лесных ресурсов
определялась как разность между приведенными
замыкающими (предельно допустимыми) и пря-
мыми (индивидуальными) затратами на произ-
водство продукции. Попённая плата оставалась
на низком уровне. Действующие лесные таксы
были построены на уровне расходов на лесное хо-
зяйство и не содержали всего дифференциально-
го дохода (ренты). Стимулы к рациональному ис-
пользованию лесных ресурсов отсутствовали.
При этом был образован порочный круг: затраты
определяли попённую плату, а последняя – пла-
новые затраты на лесовыращивание. Этот круг
разрывался только директивными повышениями
попённой платы при пересмотрах цен на лесо-
продукцию (Синицын и др., 1991). Ставки попён-
ной платы в утверждаемом государством прейс-
куранте были дифференцированы по поясам (с
учетом лесистости территории), разрядам (с уче-
том расстояния вывозки), категориям крупности
древесины и породам. С принятием Постановле-
ния Совета Министров РСФСР от 17.01.1991 № 26
“О совершенствовании управления лесами” был
дан толчок к принятию нового лесного закона.
Основами лесного законодательства РФ в 1993 г.
(утв. Верховным Советом РФ 06.03.1993 № 4613-1)
изменился подход к получению дохода от исполь-
зования лесного фонда. Платежи за пользование
древесиной были переименованы из лесных такс
в лесные подати. Лесные ресурсы стали переда-
ваться в аренду и продаваться на аукционах. Лес-
ные подати и арендная плата формировались на
базе договорных цен на древесину на корню без
каких-либо методических рекомендаций.

В 1994 г. государство в лице Рослесхоза утвер-
ждает Методические рекомендации по расчету
минимальных ставок лесных податей и ставок

+ −= ( max ),S T TR
V
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арендной платы при передаче участков лесного
фонда в аренду, применение которых носило ре-
комендательный характер. В результате утвер-
ждения этого документа начался период государ-
ственного администрирования, вытеснив при
этом короткий период рыночного ценообразова-
ния на древесину на корню (Петров, 2019).

Принятым в 1997 г. Лесным кодексом РФ бы-
ли установлены минимальные ставки платы за
древесину на корню. Согласно статье 104 Кодекса
они могли быть увеличены по согласованию с
территориальными органами управления лесным
хозяйством или же определены по результатам
лесных аукционов. При аренде участков лесного
фонда наниматели вносили плату, размер кото-
рой определялся договором аренды. Суммы лес-
ных податей и арендной платы в размере мини-
мальных ставок платы за древесину, отпускаемую
на корню, поступали в федеральный бюджет
(40%) и бюджеты субъектов РФ (60%).

Довольно длительное время, с 01.01.1999 г. по
01.01.2005 г., система налогов и сборов предусмат-
ривала взимание лесного налога. После этого пе-
риода платежи за пользование лесными ресурса-
ми вывели из состава налогов и сборов, регулиру-
емых Налоговым кодексом РФ (Варламов, 2006).

В настоящее время лесная плата регулируется
Лесным кодексом, принятым от 04.12.2006
№ 200-ФЗ (последняя ред. от 27.12.2018), и транс-
формирована в “платежи за пользование лесны-
ми участками”. Данный вид платежей включает в

себя два вида ставок: 1) за единицу объема древе-
сины при аренде лесных участков; 2) за единицу
объема древесины, заготавливаемой на землях,
находящихся в федеральной собственности по
договору купли-продажи лесных насаждений.

Различие состоит в следующем: на арендато-
ров, в отличие от лиц, заключающих договоры
купли-продажи лесных насаждений, возложено
бремя затрат на осуществление мероприятий по
охране, защите, воспроизводству лесов (ст. 19
Лесного кодекса).

Показателем экономического развития страны
является валовой внутренний продукт (ВВП) –
общая рыночная стоимость всех готовых товаров
и услуг, произведенных на территории страны в
течение года. Доля лесного сектора в ВВП страны
незначительна. Динамика доли вклада в ВВП
предприятий лесного комплекса и поступления
платы за использование лесов за период с 2007 по
2018 гг. приведена в табл. 1.

Как видно из представленных данных, доля
лесного комплекса в ВВП РФ составила в 2018 го-
ду 1.14%, доля вклада в ВВП в части поступления
платы за использование лесов составила в 2018 г.
0.044%.

Низкий уровень ставок за использование ле-
сов, а также низкий уровень переработки древе-
сины, вследствие чего теряется большая часть до-
бавочной стоимости предприятий лесного ком-
плекса, являются одной из причин низкого
удельного веса лесного комплекса в ВВП России.

Таблица 1. Доля лесного комплекса в ВВП Российской Федерации в 2007–2018 гг.

* На момент написания статьи (По данным Федеральной государственной статистики https://www.gks.ru/, дата обращения
30.01.2020, и Федерального агентства лесного хозяйства https://roslesinforg.ru/atlas, дата обращения 30.01.2020).

Год

ВВП 
номинальный 

(в текущих 
ценах)*,

млрд руб.

Удельный вес лесной отрасли 
в ВВП Фактическое 

поступление 
платы за 

использование 
лесов, млн руб.

Удельный вес поступления платы 
за использование лесов в ВВП

удельный 
вес, %

изменение 
удельного веса 
к предыдущему 

году, %

удельный вес, %

изменение 
удельного веса 
к предыдущему 

году, %

2007 33247.5 1.30 – 14684.1 0.044 –
2008 41276.8 1.09 83.8 18483.2 0.045 102.3
2009 38807 1.04 95.4 16490.3 0.042 93.3
2010 46308.5 1.23 118.3 19959.4 0.043 102.4
2011 60282.5 1.17 95.1 21635.6 0.036 83.7
2012 68163.9 1.23 105.1 22580.7 0.033 91.7
2014 79199.7 1.11 94.9 25403.9 0.032 100.0
2015 83232.6 1.10 99.1 26492.6 0.032 100.0
2016 86044.6 1.12 101.8 29519.8 0.034 106.3
2017 92037.2 0.96 85.7 33396.1 0.036 105.9
2018 103626.6 1.14 118.8 46042.5 0.044 122.2
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Значительный лесной потенциал страны су-
щественно недоиспользуется. Решить вышена-
званную проблему можно также путем изменения
системы ценообразования и формирования усло-
вий для глубокой, комплексной и рациональной
переработки лесных ресурсов.

Показателем оценки эффективности использо-
вания лесов с точки зрения вклада лесного хозяй-
ства в достижение ключевых показателей эконо-
мического развития страны является соотношение
доходов и расходов бюджетной системы России,
направленных на цели развития лесного хозяйства.

Динамика доходов и расходов за 2007–2018 гг.
приведена на рис. 4.

Как видно из приведенных данных, на протя-
жении всего анализируемого периода объемы
финансирования на цели развития лесного хо-
зяйства (расходы) превышают доходы от плате-
жей за использование лесов. Это может говорить
о том, что система лесоуправления в России явля-
ется экономически неустойчивой. Для того чтобы
изменить ситуацию, необходимо, чтобы доходы
от использования лесов как минимум компенси-
ровали расходы на ведение лесного хозяйства. В
связи с этим, а также на основании поручения
Президента России от 31.01.2017 № Пр-173 необ-
ходимо принять меры, направленные на повыше-
ние экономической эффективности лесопро-
мышленного комплекса.

Основную долю в общей сумме доходов бюджет-
ной системы РФ от использования лесов составляет
заготовка древесины, что видно из рис. 5.

В целях повышения экономической эффек-
тивности использования лесов необходимо пред-
ложить более эффективный метод расчета плате-
жей за древесные ресурсы.

Предложение о применении рентного метода
по расчету платы за использование древесных ре-
сурсов в целях совершенствования их экономи-
ческой оценки. Лесной кодекс предусматривает в
основном осуществление заготовки древесины на
основании договоров аренды лесных участков
(ст. 29 Лесного кодекса РФ). По их результатам в
2018 г. заключено 14046 договоров, что на 17.4%
больше по сравнению с 2016 г. (следует из табл. 2).
В 2018 г. заключено 5216 договоров купли-прода-
жи, что на 44.4% ниже по сравнению с 2016 г. Это
говорит о наметившейся тенденции передачи
участков лесного фонда для заготовки древесины
больше по договорам аренды, чем по договорам
купли-продажи.

На сегодняшний день размер арендной платы
исчисляется на основе минимального размера
арендной платы в соответствии с частями 2, 3 и 4
статьи 73 ЛК РФ.

Пользование лесными участками осуществля-
ется в двух формах: с изъятием лесных ресурсов и
без их изъятия. При первой форме минимальный

Рис. 4. Соотношение суммы платежей за использование лесов (доходов) и объемов финансирования на ведение и раз-
витие лесного хозяйства (расходы) по годам, млрд руб. (по данным Федерального агентства лесного хозяйства
https://roslesinforg.ru/atlas, дата обращения 30.01.2020).
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размер арендной платы определяется произведе-
нием ставки платы за единицу объема лесных ре-
сурсов на объем их изъятия. При второй форме –
произведением ставки платы за единицу площади
лесного участка на площадь аренды. При оформ-
лении в аренду участка на новый срок он предо-
ставляется без проведения торгов и арендная пла-
та определяется в соответствии с методикой,
утвержденной постановлением Правительства
Российской Федерации от 01.02.2016 № 53 “Об
утверждении методики определения размера
арендной платы по договору аренды лесного
участка, заключаемому в соответствии с пунктом 2
части 4 статьи 74 Лесного Кодекса Российской
Федерации”. Ставки платы установлены Поста-
новлением Правительства Российской Федера-
ции от 22.05.2007 № 310 “О ставках платы за еди-
ницу объема лесных ресурсов и ставках платы за
единицу площади лесного участка, находящегося
в федеральной собственности” (далее – Поста-
новление № 310). При рассмотрении целесообраз-
ности увеличения размеров платы за использование
лесов было принято Постановление Правительства

РФ от 11.11.2017 № 1363 “О коэффициентах к став-
кам платы за единицу объема лесных ресурсов и
ставкам платы за единицу площади лесного
участка, находящегося в федеральной собствен-
ности”, устанавливающее коэффициенты индек-
сации к действующим ставкам. Данное увеличе-
ние ставок позволяет повысить собираемость
средств за используемые лесные ресурсы. Но это
повышение является не столь значительным, по-
этому минимальные размеры ставок требуют пе-
ресмотра с учетом новых условий развития лесно-
го хозяйства и лесного комплекса.

На рис. 6 представлены фактически сложив-
шиеся величины средних ставок платы за заго-
товку древесины, начиная с 2007 г. До настоящего
времени они не претерпели существенных изме-
нений и остаются низкими, а также не связаны с
затратами на воспроизводство лесов. Все это еще
раз подтверждает необходимость в принятии мер
по пересмотру действующих ставок. И одной из
таких мер может стать применение метода расче-
та платежей за пользование древесными ресурса-

Рис. 5. Структура доходов лесного хозяйства по видам использования лесов за 2018 г., % (по данным Федерального
агентства лесного хозяйства https://roslesinforg.ru/atlas, дата обращения 30.01.2020).

3.9

Заготовка древесины

Геологическое изучение

16.716.716.7

2.7

66.766.766.7

Рекреационная
деятельность

недр, разработка
месторождений полезных
ископаемых

Иные виды использования
лесов

Таблица 2. Показатели использования древесины за 2016–2018 гг., тыс. м3

(по данным Федерального агентства лесного хозяйства https://roslesinforg.ru/atlas, дата обращения 30.01.2020).

Показатели
Год

2016 2017 2018

Допустимый объем изъятия древесины (расчетная лесосека), всего 703021.1 704797.0 720682.8
Общий объем заготовки ликвидной древесины, в том числе 213805.7 212382.4 238582.2
– по договорам аренды 173066.9 169430.4 192720.1
– по договорам купли-продажи 37892.6 40520.7 42836.0
Отклонение объема заготовки древесины от допустимого объема 489215.3 492410.6 491100.6
Для справки:
Количество заключенных договоров аренды, шт. 11965 13379 14046
Количество заключенных договоров купли-продажи, шт. 9378 7138 5216
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ми на базе ренты. Данный метод может позволить
увеличить поступления в доходную часть бюджета,
возмещая затраты на ведение лесного хозяйства.

Лесной рентный доход представляет собой
остаточную стоимость, образующуюся как разни-
ца между ценой продуктов леса и затратами на
производство, транспортировку, включая пред-
принимательскую прибыль (Fare et al, 2004; Во-
ронков, 2008; Петров, 2010; Zhang, Pearse, 2012;
Bespalova et al., 2019). При этом возможны два
подхода к расчету лесной ренты, отличающиеся
между собой продуктами леса: подход, основан-
ный на определении дохода на базе цен круглых
лесоматериалов, и на базе цен продукции перера-
ботки древесины (пиломатериалы, фанера, бума-
га и т.п.).

“Рыночная цена на сортименты в России
должна иметь две оценки: максимальную оценку,
соблюдающую интересы предпринимательства, и
минимальную оценку, соблюдающую интересы
государства. При этом верхний предел цены дол-
жен являться остаточной стоимостью древесины,
образующейся при вычитании из рыночной цены
конечной продукции нормативных затрат на ее
производство (заготовку, переработку), транс-
портных расходов по доставке сырья с мест заго-
товки до мест переработки древесины, а также
нормативной прибыли в производстве по заго-
товке и переработке сырья. Нижним пределом

рыночной цены будут являться расчеты, исходя-
щие из нормативных затрат на лесоуправление,
охрану и защиту лесов, ведение лесного хозяй-
ства. Нижний предел цены, в отличие от верхне-
го, может приниматься в значении, одинаковом
для всех сортиментов. Для проведения подобных
расчетов необходимо рассматривать по каждому
предприятию по отдельности попроцессные спо-
собы учета информации” (Петров, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В статье рассмотрены место и роль России в
лесопользовании, дан исторический анализ во-
проса, связанного с начислением и расчетом пла-
тежей за пользование древесных ресурсов, влия-
ющих на финансирование лесного хозяйства Рос-
сийской Федерации. Платежи за древесные
ресурсы являются основополагающими в вопро-
се уровня доходности лесной отрасли, ее статусе
среди других отраслей народного хозяйства. Эко-
номические и правовые преобразования в России
всегда играли исключительную роль в вопросах,
связанных как с доходностью отрасли при ис-
пользовании лесных ресурсов, так и ее финанси-
рованием. Доходы, полученные от пользования
лесными ресурсами, должны полностью компен-
сировать расходы на ведение лесного хозяйства,
воспроизводство, охрану и защиту лесов. Изме-

Рис. 6. Динамика изменения ставок платы за заготовку 1 м3 древесины, руб. м–3 (по данным Федерального агентства
лесного хозяйства https://roslesinforg.ru/atlas, дата обращения 30.01.2020).
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нения в подходах к расчету платы за использова-
ние древесных ресурсов приведут к экономиче-
ской эффективности использования лесов и, как
следствие, к повышению финансирования лес-
ного хозяйства Российской Федерации.
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Russia has a huge potential for forest resources, but does not receive adequate income from the use of its prop-
erty. The main source of income for the state is payments for the use of forest resources. The low level of forest
payment rates does not contribute to the financial improvement of the sector. The funds allocated from the bud-
get are constantly in short supply, which leads to the decrease in the reforestation volume, as well as in funds al-
located for the protection of forests from fires, pests and diseases. The article examines the historical issues re-
lated to the profitability of the industry and its current state regarding the forest use and the formation of pay-
ments. Changing the approaches to payments calculation for the use of wood resources will lead to the economic
efficiency of forest use and, as a consequence, to an increase in forestry financing in the Russian Federation.
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