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Лесные экосистемы играют большую роль в стабилизации климата, и непрерывный мониторинг их
фитомассы имеет первостепенное значение. Технология бортового лазерного сканирования полу-
чила широкое распространение при оценке фитомассы деревьев путем дистанционной регистрации
таких таксационных показателей, как диаметр и площадь проекции кроны и высота дерева. В ра-
боте использована авторская база данных 755 и 296 модельных деревьев соответственно березы
(Betula spp.) и осины (Populus spp.) Евразии с замеренными показателями высоты дерева и диаметра
кроны, а также фитомассы ствола, листвы, ветвей и корней. Для всех компонентов фитомассы вы-
явлена положительная связь с диаметром кроны и высотой дерева. На статистически достоверном
уровне установлено, что фитомасса листвы, ветвей, стволов и надземная у деревьев березы соответ-
ственно на 4.7, 1.3, 9.6 и 8.0% больше, чем у осины, при равных значениях как диаметра кроны, так
и высоты дерева. Это вызвано тем, что при одной и той же высоте дерева диаметр кроны у осины на
12% больше, чем у березы. Фитомасса всех компонентов равновеликих деревьев описывается про-
пеллеро-образной 3D-зависимостью от зимних температур и осадков. В теплых регионах при повы-
шении осадков фитомасса увеличивается, но по мере перехода к холодным регионам она характе-
ризуется противоположным трендом. При повышении температуры во влажных регионах фитомас-
са возрастает, но по мере перехода в сухие условия снижается. Вклад таксационных показателей
деревьев, их видовой принадлежности и климатических переменных в объяснение изменчивости
компонентов фитомассы составляет соответственно 79.0, 4.6 и 16.4%. Климатические переменные
в наибольшей степени объясняют изменчивость фитомассы стволов, ветвей и надземной (от 18 до
22%) и в наименьшей степени – листвы (около 7%). Полученные результаты могут быть полезны
при лазерном мониторинге фитомассы лесов и при прогнозировании возможных изменений в
структуре фитомассы деревьев при климатических отклонениях.

Ключевые слова: компоненты фитомассы, лазерное зондирование деревьев, аллометрические модели,
диаметр кроны, высота дерева, средняя температура января, годовые осадки. 
DOI: 10.31857/S0024114822050072

Антропогенные изменения окружающей сре-
ды влияют на экосистемы на всех уровнях орга-
низации (Díaz et al., 2019). В функциональной
биогеографии предполагается, что свойства рас-
тений отражают адаптацию растительности к из-
меняющимся условиям окружающей среды, в
том числе климата (Reichstein et al., 2014). Совре-
менные глобальные модели растительности наце-
лены на реализацию адаптивных реакций расте-

ний в контексте теории оптимальности (Корзухин,
Семевский, 1992). Поскольку реакция растений на
стрессы проявляется в изменении их фитомассы,
представляет интерес знание того, как изменения
климата повлияют на фитомассу и способность
лесов депонировать углерод (Franklin et al., 2020;
Tautenhahn et al., 2020).

В течение последних двух десятилетий для
оценки наземной фитомассы интенсивно ис-
пользуется технология бортового лазерного зон-
дирования, обеспечивающая получение высоко-1 Работа выполнена в рамках Госзадания FEUZ-2021-0014.
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точной информации о пространственных и тем-
поральных характеристиках лесов. Благодаря
способности проникновения сквозь толщу поло-
га, данные лазерного зондирования, представля-
ющие трехмерные облака точек, дают подробную
3D-картину структуры леса (Данилин и др., 2005;
Ковязин и др., 2020; Camarretta et al., 2021).

В ходе исследований по Международной био-
логической программе для трех климатических
зон Сибири были предложены зависимости фи-
томассы крон сосны обыкновенной (Pinus sylves-
tris L.) от ширины кроны (Поздняков et al., 1969).
За последние годы достигнуты существенные
успехи в области обнаружения отдельных деревьев
и регистрации их формы и структуры (диаметр
кроны, высота дерева, площадь проекции и объем
кроны) на основе новых высокопроизводитель-
ных алгоритмов и применения беспилотных лета-
тельных аппаратов (БПЛА, или дронов) (Ковязин
и др., 2016; Усольцев, 2016). При этом диаметр кро-
ны может обладать большей способностью объяс-
нять изменчивость надземной фитомассы (10.5%)
по сравнению с высотой дерева (6.0%) (Goodman
et al., 2014).

Для нескольких видов лиственницы Китая
(лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.),
лиственницы Гмелина (L. gmelinii (Rupr.) Rupr.),
лиственницы ольгинской (L. olgensis A. Henry.),
лиственицы тонкочешуйной (L. kaempferi (Lamb.)
Carr.), лиственицы принца Рупрехта (L. principis-
rupprechtii Mayr.), лиственницы Мастерса (L. mas-
tersiana Rehder & E.H. Wilson), лиственницы По-
танина (L. himalaica W.C. Cheng et L.K. Fu) и лист-
венницы Гриффитца (L. speciosa W.C.Cheng &
Y.W.Law)) были проанализированы аллометриче-
ские модели связи надземной и подземной фито-
массы деревьев с диаметром ствола, а также с диа-
метром ствола и высотой дерева. Включение в алло-
метрические модели климатических показателей в
качестве дополнительных независимых перемен-
ных существенно улучшило точность оценок и
дало возможность прогнозирования фитомассы
при изменении климата (Zeng et al., 2017; Fu et al.,
2017). Однако такие модели разработаны без деле-
ния надземной фитомассы на компоненты и при-
менимы лишь для территории Китая.

Березовые и осиновые леса повсеместно рас-
пространены в бореальной зоне и часто произ-
растают совместно с преобладанием того или дру-
гого вида. Береза и осина предпочитают разные
экологические ниши, которые часто перекрыва-
ются. Работ, посвященных изучению раститель-
ности этих формаций, сравнительно немного
(Дегтева и др., 2001; Попов, 2017). Лесостепная
зона Западной Сибири представлена смешанны-
ми березово-осиновыми древостоями, в 90% пло-
щади которых преобладает береза и в 10% площа-
ди преобладает осина (Грибанов и др., 1970). Эти

леса имеют характер небольших островков (кол-
ков) площадью от 0.2 до 30 га, которые занимают
плоские блюдцеобразные впадины, сформиро-
вавшиеся вследствие оседания грунта под влия-
нием выщелачивания. По опушкам таких “блю-
дец” растет обычно береза повислая (Betula pendu-
la Roth), которая ближе к центру сменяется
березой пушистой (Betula pubescens Ehrh.), а центр
“блюдца”, часто подверженный весеннему за-
стойному увлажнению, бывает занят осиной
(Усольцев, 1985). В последние годы происходит
гибель колков на территории Западной Сибири
вследствие переувлажнения (Володченкова, Гуц,
2011). Это явление циклически повторяется каж-
дые 30–40 лет, но масштабы нынешней гибели
колков беспрецедентны (Перепечина, 2009). Яв-
ляются ли причины нынешней гибели колков ан-
тропогенными или климатическими и какое вли-
яние это окажет на соотношение березы и осины
в регионе, пока неизвестно.

В субарктическом регионе Швеции в течение
последних десятилетий отмечена интенсивная экс-
пансия осины обыкновенной (Populus tremula L.) в
экотоне, в котором в течение последних 4 тыс. лет
доминировала береза Черепанова (Betula pubes-
cens Ehrh. ssp. czerepanovii (Orlova) Hämet-Ahti). В
экспансии осины решающее значение имело по-
ражение березы в результате вспышек травяной
моли, вредоносному влиянию которой осина не
подвержена. Предполагается, что при дальней-
шем потеплении экспансия осины в субарктиче-
ский экотон продолжится (Van Bogaert et al., 2009;
2010). При прогнозировании устойчивости и про-
дуктивности популяций березы и осины в связи с
изменением климата необходимо знать реакцию
этих видов на стрессы, выраженную в том числе
изменением структуры их фитомассы.

В данном исследовании мы намерены:
1) установить, имеются ли статистически зна-

чимые различия фитомассы деревьев березы и
осины при оценке ее с помощью бортовой лидар-
ной техники;

2) выяснить, как компоненты фитомассы со-
относятся не только с таксационными показате-
лями деревьев, но и с колебаниями температур и
осадков на территории Евразии;

3) какой вклад в объяснение изменчивости
компонентов фитомассы вносят таксационные
показатели деревьев, видовая принадлежность и
климатические переменные.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Для решения поставленных задач мы исполь-

зовали авторскую базу эмпирических данных о
фитомассе лесообразующих пород Евразии (Усоль-
цев, 2016). Из нее отобрано 755 и 296 модельных
деревьев соответственно березы и осины с заме-
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ренными таксационными и биопродукционными
показателями (табл. 1). Род Береза представлен в
основном видами березы пушистой и березы по-
вислой и в меньшей мере видами березы даурской
(B. dahurica Pall.), березы ребристой (B. costata
Trautv.), березы плосколистной (B. platyphylla Suk.).
Род Осина представлен в основном видом осины
обыкновенной и в меньшей мере видом тополя Да-
вида (P. davidiana Dode). Обработка эксперимен-
тального материала выполнена по программе мно-
гофакторного регрессионного анализа Statgraphics-
19 (http://www.statgraphics.com/).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что наиболее информативными не-
зависимыми переменными при оценке фитомас-
сы деревьев путем дистанционного зондирования
являются диаметр кроны и высота дерева. Приня-
та структура двухфакторной аллометрической
модели (Вейисов, Каплин, 1976; Усольцев, 2016):

(1)

С целью установить различие березы и осины
по фитомассе деревьев (или его отсутствие), в мо-
дели (1) в качестве дополнительной независимой
переменной введена бинарная переменная Х
(Freese, 1964), которой кодируются данные по бе-
резе (Х = 0) и осине (Х = 1). Результаты расчета
моделей (1) показаны в табл. 2.

( ) ( )= + + +0 1 2 3ln ln ln .i crP a a d a h a X

Бинарная переменная Х в моделях (1) значима
на уровне p < 0.001, за исключением массы лист-
вы, для которой Х значима на уровне p < 0.01. Она
имеет знак “минус”, и это означает, что при од-
них и тех же значениях высоты дерева и диаметра
кроны фитомасса всех надземных компонентов у
осины существенно меньше, чем у березы, хотя
по средним значениям экспериментальных дан-
ных фитомассы всех компонентов мы видим пря-
мо противоположное соотношение (табл. 1).

По-видимому, в совокупности всех видов в
пределах рода береза по сравнению с осиной име-
ет более узкую крону, а поскольку мы сравниваем

Таблица 1. Статистики модельных деревьев березы и осины

* Mean, Min и Max – соответственно среднее, минимальное и максимальное значения; SD – стандартное отклонение; CV –
коэффициент вариации; n – число наблюдений. 
** h – высота дерева, м; lcr – длина кроны, м; dcr – диаметр кроны, м; Ps, Pb, Pf, Pa, Pr – соответственно фитомасса ствола в
коре, ветвей, листвы, надземной и корней в абсолютно сухом состоянии, кг.

Обозначение 
статистик*

Анализируемые показатели**

h lcr dcr Ps Pb Pf Pa Pr Pr/Pa

Betula
Mean 15.6 7.2 2.9 98.6 16.2 2.5 117.3 47.6 0.35
Min 1.50 0.70 0.30 0.02 0.003 0.004 0.03 0.06 0.24
Max 27.8 18.1 13.4 984.8 267.2 29.5 1279.1 458.8 0.5
SD 6.4 3.2 1.9 130.6 29.8 3.5 159.7 105.0 0.066
CV, % 40.7 44.8 64.7 132.4 183.7 142.5 136.2 220.5 18.9
n 747.0 720.0 755.0 755.0 755.0 755.0 755.0 20.0 20.0

Populus
Mean 15.4 6.3 3.1 102.3 22.4 3.5 128.2 18.3 0.19
Min 2.10 0.70 0.40 0.10 0.001 0.001 0.12 4.60 0.17
Max 28.8 15.0 11.0 955.0 354.4 38.6 1091.1 31.9 0.22
SD 6.6 2.9 1.9 161.9 48.9 6.0 210.6 19.3 0.037
CV, % 43.1 47.0 59.9 158.2 218.2 170.9 164.2 105.8 19.5
n 296.0 295.0 296.0 296.0 296.0 296.0 296.0 2.0 2.0

Таблица 2. Результаты расчета уравнений (1)

* Свободный член здесь и далее скорректирован на логариф-
мическое преобразование (Madgwick, 1983); adjR2 – коэффи-
циент детерминации, скорректированный на число пере-
менных; SE – стандартная ошибка уравнения.

Зависимые переменные

lnPs lnPf lnPb lnPa

a0* –4.5670 –4.2515 –5.0581 –4.0208
lndcr 0.7309 1.3048 1.5607 0.8483
lnh 2.8299 1.2989 2.0257 2.6547
X –0.1816 –0.1194 –0.1807 –0.1762

adjR2 0.950 0.770 0.859 0.943

SE 0.41 0.76 0.76 0.43
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их при равенстве как высоты дерева, так и диа-
метра кроны, то у деревьев березы концентрация
фитомассы оказывается большей. Это предполо-
жение подтвердилось после расчета уравнения
связи диаметра кроны с высотой дерева для берез
и осин:

(2)

Оказалось, что при одинаковой высоте дерева
диаметр кроны у осины на 12% больше, чем у бе-
резы, и это различие статистически значимо (t =
= 3.7 > t999 = 3.29).

Для ответа на второй вопрос нашего исследова-
ния имеющиеся данные географических координат
модельных деревьев нанесены на карты средней ян-
варской температуры (https://store.mapsofworld.com/

( )= − + +
= =2

ln 1.4970 0.9359 ln 0.1136 ;

0.522; 0.45.
crd h X

adjR SE

image/cache/data/map_2014/currents-and-temperature-
jan-enlarge-900x700.jpg) и среднегодовых осадков
(http://www.mapmost.com/world-precipitation-map/
free-world-precipitation-map/) (World Weather Maps,
2007) (рис. 1 и 2) и одновременно совмещены с
таксационными и биопродукционными показате-
лями деревьев в одной общей матрице, которая
включена затем в процедуру регрессионного анали-
за (http://www.statgraphics.com/). Построение моде-
лей фитомассы деревьев на уровне родов, а не ви-
дов, а также отказ от использования средней го-
довой температуры в пользу средней температуры
января обоснованы ранее (Усольцев, Цепордей,
2021а).

Предложена структура модели, включающая в
качестве независимых переменных как морфо-
метрические характеристики деревьев, так и кли-
матические показатели:

Рис. 1. Распределение данных о фитомассе 755 модельных деревьев березы (красные кружки) и 296 деревьев осины
(желтые кружки) на карте изотерм января, °C (World Weather Maps, 2007).
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Рис. 2. Распределение данных о фитомассе 755 модельных деревьев березы (красные кружки) и 296 деревьев осины
(желтые кружки) на карте среднегодовых осадков, мм (World Weather Maps, 2007).
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(3)

где Т – средняя температура января, °C; PR –
среднегодовые осадки, мм; [ln(T + 30)](lnPR) –
комбинированная переменная, характеризующая
совместное действие температур и осадков. По-
скольку средняя температура января в высоких
широтах имеет отрицательную величину, для ее
логарифмирования в модели (3) она приведена к
виду (T + 30).

Как следует из табл. 1, количество фактиче-
ских данных о фитомассе корней березы и осины

( ) ( )
( )[ ] ( )

( )[ ]( )

= + + + +
+ + + +

+ +

0 1 2 3

4 5

6

ln ln ln
ln 30 ln

ln 30 ln ,

i crP a a d a h a X
a T a PR

a T PR

соответственно в 38 и 150 раз меньше по сравне-
нию с данными о надземной фитомассе, и это
объясняется несопоставимо большей трудоемко-
стью получения фактических данных о фитомассе
корней. По причине недостаточной представлен-
ности данных о фитомассе корней, мы рассчитали
модели (3) для относительного показателя, а имен-
но – для Pr/Pa, и связали оба вида в одной общей
модели путем кодирования их бинарной пере-
менной Х. Результаты расчета моделей (3) показа-
ны в табл. 3.

Все регрессионные коэффициенты моделей,
представленных в табл. 3, достоверны на уровне
p < 0.001, за исключением двух, помеченных как

Таблица 3. Результаты расчета моделей (3)

(*) Регрессионные коэффициенты незначимы на уровне p < 0.05.

ln(Y) а0 lndcr lnh X ln(T + 30) lnPR
[ln(T + 30)] × 

× (lnPR) adjR2 SE

ln(Ps) 32.8198 0.7613 2.8258 –0.1869 –13.1784 –6.1190 2.1487 0.954 0.40

ln(Pf) 9.0958 1.3389 1.3102 –0.1055 –2.5647(*) –2.3434(*) 0.4775(*) 0.776 0.75

ln(Pb) 45.9217 1.6241 2.0017 –0.1972 –17.6957 –8.4270 2.9153 0.865 0.75

ln(Pa) 33.5231 0.8848 2.6453 –0.1843 –13.1757 –6.1667 2.1562 0.947 0.42

ln(Pr/Pa) 31.5608 – – – –13.0107 –5.1040 2.0173 0.336 0.20

Рис. 3. Связь компонентов фитомассы деревьев березы с средней температурой января (T) и среднегодовыми осадка-
ми (PR). Обозначения см. в табл. 1.
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(*) для фитомассы листвы. В модели для Pr/Pa ока-
зались значимыми лишь климатические пере-
менные.

Геометрическая интерпретация моделей (3)
(рис. 3) для фитомассы березы получена путем
подстановки в (3) среднего значения h для бере-
зы, равного 15.6 м (табл. 1) и расчетных значений
dcr, равных для березы и осины соответственно
2.93 и 3.28 м, рассчитанных по модели (2).

Согласно рис. 3, зависимость всех компонен-
тов фитомассы, за исключением листвы, от тем-
ператур и осадков описывается пропеллеро-об-
разной 3D-поверхностью. В холодных регионах
при повышении осадков фитомасса снижается,
но по мере перехода к теплым регионам она ха-
рактеризуется противоположным трендом. При
повышении температуры во влажных регионах
фитомасса увеличивается, но по мере перехода в
сухие условия –снижается. Масса листвы возрас-
тает по мере перехода от влажных к влагодефи-

цитным регионам, независимо от температурно-
го режима, и несколько снижается в направлении
холодных регионов, но только при достаточном
влагообеспечении. Для осины рис. 3 повторяется,
но 3D-поверхности для фитомассы листвы, вет-
вей, стволов и надземной сдвинуты вниз по оси
ординат согласно моделям (3) соответственно на
4.7, 1.3, 9.6 и 8.0%, и эти сдвиги статистически
значимы.

У других древесных видов, в частности, ели
(Усольцев, Цепордей, 2021б), закономерности
несколько отличаются по некоторым компонен-
там от представленных на рис. 3. По-видимому,
это связано с биологическими свойствами дре-
весных видов и с особенностями распределения
ассимилятов дерева в различные его компоненты
(Palumets, 1990).

Изменчивость отношения (Pr/Pa) объясняется
независимыми переменными в наименьшей сте-
пени (34%) по сравнению с компонентами над-
земной фитомассы (78–95%), и различие (Pr/Pa)
для березы и осины недостоверно. Графическая
интерпретация этой зависимости показана на
рис. 4, в котором мы можем видеть, что отноше-
ние Pr/Pa для деревьев березы и осины изменяется
в градиентах температур и осадков аналогично
изменениям фитомассы стволов, ветвей и над-
земной.

Результаты многофакторного регрессионного
анализа дали ответ на третий вопрос нашего ис-
следования (табл. 4). Мы видим в табл. 4, что
средние значения вкладов таксационных показа-
телей деревьев, видовой принадлежности и клима-
тических переменных в объяснение изменчивости
компонентов фитомассы составляют соответствен-
но 79.0, 4.6 и 16.4%. Климатические переменные в
наибольшей степени объясняют изменчивость фи-
томассы стволов, ветвей и надземной (от 18 до 22%)
и в наименьшей степени – листвы (около 7%).

Поскольку деревья разных древесных пород
обладают свойственной им конфигурацией вер-
тикального профиля, эта видовая специфика се-

Рис. 4. Связь относительного показателя фитомассы
корней березы и осины (Pr/Pa) с средней температу-
рой января (T) и среднегодовыми осадками (PR).
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Таблица 4. Вклад независимых переменных уравнений (3) в объяснение изменчивости зависимых переменных, %

(а)М ± σ – среднее значение ± стандартное отклонение.

ln(Y)

Независимые переменные

lndcr

(I)
lnh
(II) I + II Х

ln(T + 30) 
(III)

lnPR
(IV)

[ln(T + 30)] × 
× (lnPR) (V) III + IV + V

ln(Ps) 19.7 57.2 76.9 4.9 6.0 6.1 6.1 18.2

ln(Pf) 50.4 38.5 88.9 4.0 1.7 3.4 2.0 7.1

ln(Pb) 37.4 36.0 73.4 4.6 7.2 7.5 7.3 22.0

ln(Pa) 19.7 57.2 76.9 4.9 6.0 6.1 6.1 18.2

М ± σ(а) 31.8 ± 14.9 47.2 ± 11.6 79.0 ± 6.8 4.6 ± 0.4 5.2 ± 2.4 5.8 ± 1.7 5.4 ± 2.3 16.4 ± 6.4
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годня успешно распознается с помощью борто-
вых лазерных сенсоров (Puttonen et al., 2011; Åker-
blom et al., 2017).

ВЫВОДЫ
1. На основе авторской базы данных о фито-

массе березы и осины Евразии установлено, что
масса листвы, ветвей, стволов и надземная у дере-
вьев березы равного диаметра кроны и равной
высоты дерева соответственно на 4.7, 1.3, 9.6 и
8.0% больше, чем у осины. Это вызвано тем, что
при одной и той же высоте дерева диаметр кроны
у осины на 12% больше, чем у березы.

2. Введение в аллометрическую модель темпе-
ратуры и осадков в качестве дополнительных не-
зависимых переменных показало, что фитомасса
равновеликих деревьев описывается пропеллеро-
образной 3D-зависимостью. В холодных регио-
нах при повышении осадков фитомасса снижает-
ся, но по мере перехода к теплым регионам харак-
теризуется противоположным или нейтральным
трендом. При повышении температуры во влаж-
ных регионах фитомасса увеличивается, но по мере
перехода в сухие условия постепенно снижается.

3. Средние значения вклада таксационных по-
казателей деревьев, их видовой принадлежности
и климатических переменных в объяснение из-
менчивости компонентов фитомассы составляют
соответственно 79.0, 4.6 и 16.4%.

Полученные результаты могут быть полезны
при мониторинге фитомассы лесов на основе ла-
зерного зондирования.
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Forest ecosystems play an important role in climate stabilization, and continuous monitoring of their phy-
tomass is of paramount importance. Airborne laser scanning technology has become widespread in assess-
ing the trees phytomass by remote registration of such taxation indicators as the diameter and area of the
crown projection and the height of the tree. The work was based on the author’s database of 755 and 296
model birch (Betula spp.) and aspen (Populus spp.) trees within Eurasia, with measured indicators of tree
height and crown diameter, as well as phytomass of the trunk, foliage, branches and roots. For all the phy-
tomass components, a positive correlation was found with the crown diameter and tree height. At a statis-
tically significant level, it was found that the phytomass of foliage, branches, trunks, and aerial phytomass
in birch trees is respectively 4.7%, 1.3%, 9.6%, and 8.0% larger than in aspen with similar values of both
crown diameter and tree height. This is due to the fact that at the same tree height, the crown diameter of
aspen is 12% larger than that of birch. The phytomass of all components of equal-sized trees is described
by a propeller-shaped 3D dependence on winter temperatures and precipitation. In warm regions, with an
increase in precipitation, the phytomass increases, but as it moves to cold regions, it is characterized by an
opposite trend. As the temperature rises in humid regions, the phytomass increases, but moving towards
dryer conditions, it tends to decrease. The contribution of trees taxation indicators, their species, and cli-
matic variables to the phytomass components’ variability is 79.0%, 4.6%, and 16.4%, respectively. Climatic
variables explain the variability of trunks, branches, and overall aboveground phytomass to the greatest ex-
tent (from 18 to 22%) and to the least extent – the phytomass of foliage (about 7%). The results obtained
can be useful in laser monitoring of forest phytomass and in predicting possible changes in the structure of
tree phytomass under climatic deviations.

Keywords: biomass components, LiDAR sensing of trees, allometric models, crown diameter, tree height, average
January temperature, annual precipitation.
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Приводится результат картографического анализа пространственной структуры горнотаежного по-
яса растительности и фитоценотического разнообразия бореальных лесов Северовосточно-Забай-
кальского оробиома. С использованием оригинальных полевых данных и литературных источников
приведена характеристика светлохвойных, темнохвойных и мелколиственных лесов, раскрыто их
типологическое разнообразие на уровне преобладающих в растительном покрове классов и групп
растительных ассоциаций. На основе сопряженного анализа карт растительности и цифровой мо-
дели рельефа с использованием дискриминантного анализа для обширной горной территории со-
ставлена актуальная аналитическая карта лесов (по состоянию на 2015 г.), выполненная в мелком
масштабе. Она отразила пространственную структуру горнотаежного пояса с выявлением его типо-
логического разнообразия, представленного сообществами лиственничных, сосновых, еловых,
пихтово-кедровых и березовых лесов. Характер их пространственной организации определяет реги-
ональную специфику фитоценотического разнообразия оробиома, которая находит выражение в
дифференциации горнотаежного пояса на высотные подпояса и полосы. Определены ведущие эко-
лого-географические факторы высотно-поясной и внутрипоясной дифференциации разнообразия
лесов с учетом связей сообществ с орографической структурой территории. Выявлены различия в
оптимумах развития сообществ лесных формаций и комплексе ключевых фитоценотических при-
знаков, которые обуславливают высотную дифференциацию хода восстановительной динамики
растительности и характера дестабилизирующих процессов, способствующих ее активизации, а
также преобладающей роли выполняемых сообществами экологических функций. Полученные за-
кономерности возможно учитывать при разработке системы мониторинга и охраны лесов малоизу-
ченной горной территории, использовании лесных ресурсов в соответствии с природными особен-
ностями сообществ и экотопическим разнообразием.

Ключевые слова: экосистема, биом, бореальные леса, горнотаежный пояс, высотно-поясной спектр,
цифровая модель рельефа, дискриминантный анализ, мелкомасштабная карта.
DOI: 10.31857/S0024114822040027

Оценка типологического разнообразия и совре-
менного состояния лесов, выявление закономерно-
стей их пространственно-временной организации
являются ключевыми проблемами, решаемыми в
рамках фундаментальных биогеографических ис-
следований и востребованными практической сфе-
рой в лесоводстве и лесном хозяйстве. При возрас-
тающей роли лесных ресурсов в экономике стра-
ны усиливается эксплуатация лесов, понижается
уровень биоразнообразия в связи с трансформа-
цией фоновых и уникальных комплексов экоси-
стем, снижается их резистентность к неблагопри-
ятным воздействиям. Это вызывает особую тре-

вогу при наблюдаемых глобальных тенденциях в
изменении климата, под воздействием которых
прогнозируются существенные изменения в
структуре разнообразия растительного покрова
(Johnson et al., 2011). Особенно актуальны данные
проблемы для зоны Байкало-Амурской магистра-
ли, характеризующейся усилением освоения при-
родных ресурсов и высокими темпами потепления
климата, что находит отклик в разнообразии и
структуре растительного покрова (Чебакова и др.,
2003; Kharuk et al., 2017).

Комплекс негативных последствий на экоси-
стемы ставит под угрозу их устойчивое развитие,
воспроизводство лесных ресурсов, что обуслав-
ливает необходимость создания единой системы
инвентаризации, мониторинга состояния и охра-
ны лесов. Создание и эффективное функциони-

1 Работа выполнена в рамках Государственного задания по
теме “Пространственно-временная организация экоси-
стем в условиях изменений окружающей среды”.
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рование данной системы в масштабах обширной
территории возможна на природной основе,
предполагающей эколого-географический под-
ход к классификации растительных сообществ с
учетом региональных особенностей формирова-
ния растительного покрова. Они основаны на
биогеоценотических принципах разнообразия
лесов (Сукачев, 1931) и соподчиненной системе
единиц растительного покрова на глобальном,
региональном и топологическом уровнях (Соча-
ва, 1979).

Концепция биомной организации биосферы и
классификация наземных экосистем (Walter, Breck-
le, 1991), использованная при картографировании
биомного разнообразия (Карта “Биомы …”, 2018),
представляет собой надежную основу для выявле-
ния региональных закономерностей в структуре
биоразнообразия с учетом современных клима-
тических условий и ландшафтной структуры тер-
ритории. Горные территории занимают особое
положение в структуре биомного разнообразия.
Выраженный высотный градиент способствует
формированию сопряженных в своем разнообра-
зии и пространственной структуре высотно-по-
ясных спектров растительности, рассматривае-
мых в качестве базового компонента экосистем,
которые образуются в рамках одного или несколь-
ких схожих типов высотной поясности (Огуреева,
Бочарников, 2017). Горные биомы, или оробиомы,
характеризуют региональное единство экосистем, в
пределах которого сохраняется определенный уро-
вень разнообразия биоты и ее пространственной
(высотно-поясная и внутрипоясная) структуры.
Успешное использование оробиомов при анализе
флористического и фитоценотического разнооб-
разия различных регионов (Огуреева, 1991; Бо-
чарников, 2018; Bocharnikov et al., 2018) определяет
перспективы выявления типологического разно-
образия лесов и разработки системы их монито-
ринга на единой биомной основе.

Горные леса в силу сложной структуры терри-
тории, на которой они произрастают, требуют
особого подхода к изучению. Он основан, прежде
всего, на закономерностях, связанных с универ-
сальным высотным градиентом, который опреде-
ляет высотно-поясную структуру растительного
покрова и отдельных его компонентов (Vetaas,
Grytnes, 2002). С изменениями в обеспеченности
теплом, влагой, а также с их соотношением связа-
ны переходы между высотно-поясными подраз-
делениями. К ним относятся пояса и подпояса,
выделяемые в соответствии с дифференциацией
господствующих типов растительности, фитоце-
нотического оптимума фоновых сообществ в пре-
делах типов поясности (Огуреева, 1991). Высот-
ные изменения лесных экосистем, выраженные в
типологическом разнообразии сообществ, соста-
ве ценофлор, пространственной структуре, лесо-
таксационных показателях, находящие связь с

градиентами в системе экотопических условий,
получили интегральное выражение в системе вы-
сотно-поясных комплексов типов леса, выделен-
ных в горах Южной Сибири (Поликарпов и др.,
1986; Назимова и др., 2005).

Решению задач, связанных с выявлением вы-
сотной дифференциации типологического раз-
нообразия горных лесов, эколого-географиче-
ских факторов их пространственной структуры,
динамических явлений в лесном покрове на реги-
ональном уровне способствует применение кар-
тографического метода. На современном этапе
составление инвентаризационных и оценочных
карт, рассматриваемых в качестве основы для вы-
явления пространственно-временных законо-
мерностей организации экосистем, проводится с
использованием материалов аэро-, фото- и кос-
мической съемки (Назимова и др., 2020). В спектр
задач, решаемых на основе обработки снимков и
картографического анализа составленных тема-
тических продуктов, входят актуальные для науки
и практики задачи экосистемного управления ле-
сами и оптимального многоцелевого лесопользо-
вания. Их решение возможно с учетом регио-
нальной специфики растительного покрова и его
свойств, характеризующих их развитие в рамках
высотно-поясных спектров на базе спутниковой
информации.

Контрастные по комплексу природных усло-
вий горные территории обуславливают формиро-
вание разнообразия растительности в рамках ти-
пологических подразделений разных типов пояс-
ности. В настоящем исследовании поставленной
целью послужило выявление типологического
разнообразия бореальных лесов Северо-Восточ-
ного Забайкалья, формирующих горнотаежный
пояс и участвующих в сложении подгольцового
пояса, с оценкой актуального состояния их про-
странственной структуры в растительном покро-
ве обширной горной территории. Развитие мас-
сивных хребтов и межгорных котловин, значи-
тельные перепады абсолютных высот, высокий
уровень разнообразия экотопических условий на
каждом высотном уровне определяют природные
предпосылки для высотной дифференциации
лесного покрова и его важнейших характеристик
разнообразия и пространственной структуры. В
связи с этим в работе поставлены задачи, связан-
ные с инвентаризацией типологического разно-
образия, выявлением высотных градиентов в фи-
тоценотическом составе горнотаежного пояса,
определением региональной специфики в про-
странственной структуре разнообразия лесов для
Северобайкальского географического варианта
Северовосточно-Забайкальского оробиома. Кар-
тографический метод послужил основой для про-
странственного анализа, определив возможности
проведения мониторинга на базе высотно-пояс-
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ной и внутрипоясной структуры растительного
покрова.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Экосистемное разнообразие Северовосточно-

Забайкальского оробиома формируется в конти-
нентальной части Евразии в водосборных бассей-
нах реки Верхняя Ангара и правых притоках реки
Лена (Витим, Чара, Большая Чуя, Большой Па-
том). Исследуемая территория характеризуется
выраженным горным рельефом с преобладанием
массивных хребтов субширотного простирания,
достигающих абсолютных высот 2500–3000 м
(Верхнеангарский, Кодар, Калар, Удокан), и об-
ширных межгорных котловин, приуроченных к
Байкальской рифтовой зоне (Верхнеангарская,
Муйско-Куандинская, Чарская). Географическое
положение территории в центральной части об-
ширного материка определяет ограниченное вли-
яние атлантических воздушных масс и крайне не-
значительное влияние муссонной циркуляции.
При господстве резкоконтинентального типа
климата выражена его дифференциация под вли-
янием горного рельефа, которая проявляется в
высотном градиенте тепло- и влагообеспеченно-
сти, различиях в увлажнении наветренных (се-
верные и западные) и подветренных (южные и
восточные) склонов хребтов. Разнообразие рас-
тительного покрова связано с формированием
трехчленного гольцово-подгольцово-горнотаеж-
ного высотного спектра с соответствующей ему
высотно-поясной организацией растительного
покрова на хребтах Северо-Байкальского, Стано-
вого и Патомского нагорий в условиях сложной
орографической структуры территории и выра-

женной дифференциации климатических условий
(Зорин, 1971; Пешкова, 1985; Бочарников, 2019).
Северобайкальский вариант оробиома формиру-
ется в западной части Станового нагорья от се-
верного побережья Байкала до среднего течения
реки Витим в районе Муйско-Куандинской кот-
ловины. Крупнейшими хребтами являются Верх-
неангарский (водораздел бассейнов Байкала и ре-
ки Лена), Северо-Муйский, Южно-Муйский, Де-
люн-Уранский (абсолютные высоты – до 2000–
2500 м). К Байкальской рифтовой зоне приуроче-
ны обширные межгорные Верхнеангарская, Муй-
ско-Куандинская, Чарская котловины с днища-
ми на высотах 500–600 м.

Бореальные леса Северо-Восточного Забай-
калья являются фоновыми для горнотаежного
пояса растительности, формирующегося в ниж-
ней и средней частях высотных спектров на абсо-
лютных высотах 500–900 м, местами распростра-
няясь выше 1000 м (Bocharnikov et al., 2018). В вы-
сотно-поясной структуре растительности в нижней
части спектра формируется горнотаежный пояс,
на который приходится около половины площа-
ди оробиома. В верхней части высотного спектра
развиты высокогорные комплексы подгольцово-
го, горнотундрового и гольцового поясов (рис. 1).
В соответствии с географо-генетической класси-
фикацией растительности (Сочава, 1980) господ-
ствующее положение в горнотаежном поясе за-
нимают леса Восточносибирского или Ангарид-
ского комплекса формаций, представленные
лиственничной (лиственица Гмелина (Larix gme-
linii)) формацией. Сосновые (сосна обыкновен-
ная (Pinus sylvestris)) и темнохвойные (ель сибир-
ская (Picea obovata), сосна сибирская (Pinus sibiri-

Рис. 1. Северобайкальский вариант Северовосточно-Забайкальского оробиома.
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ca), пихта сибирская (Abies sibirica)) леса Южно-
Сибирского комплекса имеют ограниченное рас-
пространение, преимущественно в нижней части
горнотаежного пояса. Общее представление о фи-
тоценотическом разнообразии, экологии и геогра-
фии лесов региона дают литературные источники
(Пешкова, 1985; Рысин, 2010), а также инвентариза-
ционные (Белов, 1973; Барталев и др., 2011; Влади-
миров и др., 2014; Софронов, 2015) и оценочные
(Лавренко, 1977) карты.

Исследование проведено на основе комплекс-
ного анализа оригинальных полевых данных, ли-
тературных источников и картографических ма-
териалов. Полевые геоботанические работы про-
ведены в ходе экспедиционных исследований на
Становом нагорье (Северо-Муйский, Южно-
Муйский и Делюн-Уранский хребты; Верхне-Ан-
гарская и Муйско-Куандинская котловины) в
2018 и 2019 гг. (рис. 1). Выполнено 50 полных и
кратких геоботанических описаний фоновых для
горнотаежного и подгольцового поясов лесных и
редколесных сообществ по стандартным методи-
кам (Сукачев, Зонн, 1961). Описания выполнялись
по эколого-топологическим профилям для охвата
разнообразия экотопических условий, к которым
приурочены сообщества на разных уровнях скло-
нов обследованных хребтов. Анализ типологиче-
ского разнообразия лесов проведен на основе таб-
личной обработки описаний с использованием
эколого-фитоценотической классификации рас-
тительности (Нешатаев, 1987) и учетом географо-
генетических принципов формирования расти-
тельности и ее динамического развития (Сочава,
1980). При анализе описаний учитывались лите-
ратурные данные о типологическом разнообра-
зии светлохвойных и темнохвойных лесов регио-
на (Русяева, 1979; Панарин, 1980; Осипов, 2005).
Они послужили основой при эколого-географиче-
ской оценке лесного покрова и формировании
представлений о его разнообразии на региональном
уровне. В качестве материалов, характеризующих
пространственную структуру растительного покро-
ва, использованы мелкомасштабные карты расти-
тельности. Разнообразие лесных сообществ на
уровне фоновых формаций и групп формаций
определено на основе карты растительности Рос-
сии (Барталев и др., 2011), которая составлена на
основе обработки космических снимков низкого
пространственного разрешения (MODIS). Акту-
альное состояние лесного покрова приведено по
данным обработки космической съемки за 2015 г.
(Барталев и др., 2015). Для оценки разнообразия и
структуры в пределах формаций использована
карта растительности юга Восточной Сибири (Бе-
лов, 1973). Составление карты лесов географиче-
ского варианта оробиома и проведение анализа их
эколого-географической дифференциации выпол-
нено с использованием цифровой модели рельефа

ASTER GDEM с пространственным разрешени-
ем 30″ (около 1 км2).

Методологической основой исследования по-
служила концепция экосистемного разнообра-
зия. Обусловленная градиентами климатических
показателей высотно-поясная дифференциация
растительного покрова отражает комплексные
изменения в составе, структуре и функциониро-
вании лесных сообществ, необходимость учета
которых определена при их изучении в горах (На-
зимова и др., 1987; Бочарников, 2015). Индивиду-
альные для высотно-поясных подразделений
уровни биоразнообразия, фоновый состав сооб-
ществ, характер естественной динамики, марки-
руемые климатическими показателями, при ко-
торых развиваются сообщества, обуславливают
решение фундаментальных и практических био-
географических и лесоводственных задач с уче-
том высотной дифференциации растительного
покрова (Назимова и др., 2020).

Картографический метод послужил в исследо-
вании ключевым для выявления пространствен-
ной структуры лесного покрова Северобайкаль-
ского варианта оробиома. Создание инвентари-
зационной карты лесов оробиома, на основе
которой проведен анализ разнообразия и струк-
туры лесов, предварялось несколькими подгото-
вительными этапами. На первом этапе карта рас-
тительности юга Восточной Сибири (Белов, 1973)
переведена в цифровой формат. Привязка карты
осуществлена на основе опорных точек по эле-
ментам гидросети и дорожной сети с использова-
нием полиномиальной модели 6-ой степени в си-
стеме координат UTM WGS-84. Картографиче-
ские выделы векторизованы, в атрибутивную
таблицу добавлены поля с нумерацией, приведен-
ной на исходной карте. На втором этапе подготов-
лен пакет растровых слоев цифровых карт, маски-
рованных по границам в пределах площади, зани-
маемой географическим вариантом оробиома. В их
число вошли оцифрованная карта растительности
юга Восточной Сибири, цифровая карта расти-
тельного покрова России (Барталев и др., 2015) и
цифровая модель рельефа ASTER GDEM. Все
они приведены к единой географической проек-
ции и пространственному разрешению опорной
единицы анализа (пиксель цифрового изображе-
ния) 230 м. Фрагмент карты растительности Рос-
сии использован для отражения актуального со-
стояния светлохвойных (лиственничные и сосно-
вые), темнохвойных (еловые и пихтово-кедровые) и
мелколиственных (березовые) лесов. Типологиче-
ское разнообразие фоновых сообществ в пределах
формаций (уровень классов и групп ассоциаций)
определено на основе карты растительности юга
Восточной Сибири. Цифровая модель рельефа по-
служила основой для создания растровых слоев ос-
новных морфометрических характеристик (крутиз-
на, экспозиция, кривизна склонов, относительное
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превышение, глубина заложения речных долин),
характеризующих разнообразие экологических
условий в соответствии со сложной орографиче-
ской структурой. Они широко используются в ка-
честве переменных при анализе разнообразия и
пространственной структуры растительного покро-
ва горных территорий, которые находят с ними тес-
ные связи (Данилова и др., 2013; Рыжкова и др.,
2016; Wiesmair et al., 2017).

Типологическое разнообразие лесов определе-
но с учетом региональной специфики террито-
рии, необходимости его картографического отоб-
ражения в мелком масштабе с оценкой высотно-
поясных закономерностей дифференциации со-
обществ и динамических тенденций в развитии ле-
сов. Всего выделено 11 фоновых типологических
подразделений условно-коренных лесов в пределах
светлохвойных, темнохвойных и мелколиственных
формаций (5 – лиственничных лесов, 2 – сосновых,
2 – еловых, 1 – пихтово-кедровых и 1 – березовых).
К условно коренным березовым лесам отнесены
сообщества, участвующие в формировании серий-
ных долинных комплексов сообществ в днище
Верхнеангарской котловины. Совмещение двух
карт растительности позволило отразить актуаль-
ное распространение лесов с типологическим раз-
нообразием в пределах лесных формаций. Отдельно
для каждой формации отображен неопределен-
ный класс, чья типологическая приуроченность
неизвестна в связи с нелесным статусом сооб-
ществ по состоянию на период 50-ти лет назад.
Березовые леса горных склонов отнесены к дли-
тельно производным вариантам коренных свет-
лохвойных и темнохвойных лесов, восстанови-
тельные сукцессии которых включают, как пра-
вило, стадию березового сообщества.

Созданный набор растровых слоев, представ-
ленный лесами, включающими 21 подразделение,
и пятью морфометрическими характеристиками
рельефа, позволил перейти непосредственно к
цифровому картографированию лесов географиче-
ского варианта оробиома. Интеграция исходных
данных через функцию (леса) и определяющие ее
переменные (орографические показатели) послу-
жили основой для реализации пошагового дискри-
минантного анализа. Как метод классификации
объектов и определения факторов, вносящих вклад
в их разделение на группы, он находит свое при-
менение в картографировании растительности,
проводимом на основе точечных полевых мате-
риалов (обучающая выборка) и дистанционных
данных (Попов, 2016). В настоящей работе в каче-
стве обучающей выборки выступили известные
типологические подразделения лесных форма-
ций по данным предварительной цифровой карты.
Преимущество метода заключается в возможности
выявления оптимального сочетания факторов, объ-
ясняющих разграничение исходно определенных
типологических подразделений. При этом дается

оценка вклада каждого фактора, выявляемого с по-
мощью переменных, и общая оценка анализа, ко-
торая является интегральным показателем каче-
ства анализа. На основе определения дискрими-
нирующих функций возможна вероятностная
оценка отнесения неизвестных подразделений к
изначально определенным (максимальные значе-
ния вероятностей рассматриваются в качестве ос-
новного критерия для выбора соответствующего
класса). Исходя из логики анализа, в пределах
каждой лесной формации определено соответствие
между их типологическими подразделениями и
орографическими характеристиками (переменные)
на пиксельном уровне, что послужило основой для
выявления дискриминирующих функций и отнесе-
ния неопределенного класса к одному из извест-
ных. На основе сходства экотопических условий
условно коренных лесов и развивающихся на их ме-
сте производных аналогичным образом выявлено
типологическое разнообразие березовых лесов как
производных вариантов горнотаежных лесов. В
ходе анализа определены статистические показа-
тели (Wilks’ Lambda, F-статистика, уровень зна-
чимости), характеризующие качество выделения
соответствующих подразделений.

Анализ составленной карты лесов послужил
основой для выявления пространственных зако-
номерностей, выраженных в растительном по-
крове Северо-Восточного Забайкалья. Абсолют-
ная высота послужила интегральным критерием
для выявления высотной дифференциации типо-
логического разнообразия лесов и редколесий в
рамках горнотаежного пояса и нижней части под-
гольцового пояса. Для каждого подразделения
определены основные статистические показате-
ли, характеризующие связи с занимаемой высотой
(медиана, квартили 25 и 75%, максимальные и ми-
нимальные значения). Проведенный дисперсион-
ный анализ на основе непараметрического крите-
рия Краскела-Уоллиса позволил определить значи-
мость показателя абсолютной высоты в разделении
лесов на группы (использованы H-статистика и
уровень значимости). Степень различий между
группами при попарном сравнении определена
на основе z-критерия.

Пространственная структура лесного покрова в
пределах рассматриваемой высотной амплитуды
выявлена на основе анализа занимаемых типологи-
ческими подразделениями площадей. Определена
общая для географического варианта лесистость,
доли площадей каждой группы от общей площа-
ди территории и от лесопокрытой площади. Для
двухсотметровых отрезков на высотном профиле
в пределах горнотаежного пояса определено со-
отношение площадей, занимаемых сообщества-
ми, что послужило основой для выявления внут-
рипоясной организации разнообразия лесов.
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Латинские названия сосудистых растений
приведены по С.К. Черепанову (1995), лишайни-
ков – по списку лихенофлоры России (Список …,
2010). Пространственные операции с данными, в
том числе сопряженный анализ растровых слоев,
выполнены в геоинформационной среде про-
граммы ArcGIS (v. 10.2.2) с помощью набора ин-
струментов анализа растровых поверхностей
приложения ArcToolbox (aspect, slope, slope height,
valley depth) и программы SAGA GIS (v. 2.1.4).
Статистический анализ выполнен в программе
Statistica (v. 12.5.192.5).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Создание карты лесов Северобайкальского ва-
рианта оробиома. Горнотаежный пояс в расти-
тельном покрове Северобайкальского варианта
Северовосточно-Забайкальского оробиома обра-
зуют формации светлохвойных (лиственица Гме-
лина, сосна обыкновенная) и темнохвойных (ель
сибирская, сосна сибирская, пихта сибирская)
лесов с участием мелколиственных (береза плос-
колистная (Betula platyphylla), тополь душистый
(Populus suaveolens), осина (P. tremula), кореянка
земляничниколистная (Chosenia arbutifolia)). Их
роль в структуре растительного покрова крайне не-
равнозначна, что обусловлено ботанико-географи-
ческими закономерностями, с которыми связана
структура фитоценотического разнообразия оро-
биома. Мелкий масштаб проведенного картогра-
фирования определил возможность отображения
типологических подразделений лесов (уровни клас-
сов и групп ассоциаций), которые оптимальны для
характеристики фонового растительного покрова
на региональном пространственном уровне орга-
низации экосистем. В первую очередь к ним отно-
сятся лиственничные леса ангаридского комплек-
са, доминирующее положение которых определяет-
ся занимаемой высотной амплитудой, площадью,

разнообразием экотопических условий, в которых
произрастают сообщества. При этом обширное
географическое распространение, сложная оро-
графическая структура и разнообразие климатопов
обуславливают региональную специфику, опреде-
ляющую возможности развития сообществ других
формаций, относящихся к Урало-Южносибирско-
му комплексу. Особое положение занимают мелко-
лиственные леса. Наиболее распространены на
горных склонах березовые (береза плосколист-
ная) с участием хвойных видов длительно произ-
водные сообщества, формирующиеся на месте
коренных лиственничных лесов. В нижних частях
долин рек березовые леса с участием тополя, оси-
ны, чозении, видов ив (ива Бебба (Salix bebbiana),
ива козья (S. caprea)) выступают коренными со-
обществами, формируя пойменные серии с лист-
веннично-еловыми лесами.

Картографирование лесов на основе дискри-
минантного анализа по морфометрическим по-
казателям рельефа выявило различия в точности
отнесения сообществ в составе разных форма-
ций, которая определялась по верно классифици-
рованным подразделениям обучающей выборки
(табл. 1). Они связаны с различными амплитуда-
ми экотопических условий, свойственных фоно-
вым для высотного спектра лесам и лесам с огра-
ниченным распространением, а также объемом
выборки. Наибольшая точность определена для
темнохвойных формаций, которые, занимая не-
большую площадь, тяготеют к нижней части вы-
сотного спектра, вверх по нему распространяясь
по речным долинам. Высокое качество дискри-
минации также имеют сосновые леса, строго при-
уроченные к нижней части горнотаежного пояса.
Общая точность определения типов лиственнич-
ных лесов на основе дискриминантного анализа
относительно невысока, что характеризует зна-
чительную вариабельность условий, в которых
они могут произрастать (вся высотная амплитуда

Таблица 1. Результаты дискриминантного анализа типологических подразделений лесов Северобайкальского
варианта оробиома по морфометрическим показателям. Для типологических подразделений растительности
приведены показатели F-статистики, Wilks’ Lambda, качества детерминации (%), число пикселей на карте (N).
p-value: ** <0.000; * <0.05; – незначим при p < 0.05

Морфометрические 
показатели рельефа

Лесные формации и группы формаций (Wilks’ Lambda)

Лиственничные
N = 392236

F (20130.1) = 6147

Сосновые
N = 14041

F (5.14035) = 379.07

Темнохвойные
N = 2406

F (10.4798) = 125.52

Березовые
N = 40996

F (50.186905) = 437.47

Абсолютная высота 0.851617** 0.887713** 0.717650** 0.707707**
Экспозиция склона 0.743465** 0.881294* 0.639142** 0.610771**
Крутизна склона 0.751203** 0.886132** 0.628487– 0.643187**

Относительное превышение 0.760239** 0.900170** 0.671628** 0.640302**
Глубина заложения долин 0.763892** 0.904950** 0.634651** 0.655485**
Точность выделения групп, % 49 74 89 36
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горнотаежного пояса и нижняя часть подгольцо-
вого пояса). Березовые леса как производные вари-
анты имеют наименьшую точность отнесения к ис-
ходным условно коренным сообществам. Средняя
точность составленной карты равна 62%.

Для всех морфометрических показателей опре-
делен высокий вклад в разделение большинства ти-
пологических групп лесных сообществ (по крите-
рию Wilks’ Lambda). В наибольшей степени это от-
носится к абсолютной высоте, которая является
ведущим показателем для разделения листвен-
ничных, темнохвойных и березовых лесов, харак-
теризуя высотные закономерности в их простран-
ственной структуре (табл. 1). Крутизна склонов
имеет значение значимости выше предельного
уровня (при p < 0.05) при разделении темнохвой-
ных лесов, которые, в целом, избегают крутых де-
нудационных поверхностей.

Полученная в результате анализа цифровая
инвентаризационная карта лесов Северобайкаль-
ского варианта оробиома в мелком масштабе от-
разила актуальное состояние их типологического
разнообразия и ключевые закономерности про-
странственной структуры, выраженные на гор-
ной территории (рис. 2).

Фитоценотическое разнообразие лесов. Лист-
венничные леса распространены повсеместно в
пределах горнотаежного пояса (300–900 м), а так-
же в нижней части подгольцового пояса (900–
1100 м), локально проникая выше 1500 м. Часто
они характеризуются монодоминантными древо-
стоями, на верхней границе леса – с примесью
ели сибирской и кедра сибирского, в нижней ча-
сти спектра – с участием пихты сибирской. Для
большинства сообществ характерно развитие ку-
старникового яруса, небольшого по разнообра-
зию травостоя и обычно выраженного мохового
покрова. В составе формации лиственничных ле-
сов выделено 5 типологических подразделений.

Лиственничные кедровостланиковые (кедровый
стланик (Pinus pumila)) леса отражают тесные свя-
зи горнотаежного и подгольцового комплексов,
характерных для растительного покрова Северо-
Восточного Забайкалья. Постоянным элементом
сообществ является кедровый стланик, формиру-
ющий более или менее сомкнутый подлесок, в
котором он может принимать жизненную форму
древовидного кустарника, иногда достаточно вы-
сокорослого (Моложников, 1975). Развитие кед-
ровостланиковых лиственничных лесов демон-
стрирует связи растительного покрова Забайка-
лья и Дальнего Востока, где в горных районах он
характеризуется наибольшим фитоценотическим
разнообразием, являясь одним из основных эле-
ментов берингийского комплекса (Сочава, Луки-
чева, 1953), и где он формирует самостоятельную
формацию с высоким уровнем разнообразия (Не-
шатаева, 2011). Достаточно широкая экологиче-

ская амплитуда вида при высокой требовательно-
сти к освещенности обуславливают развитие
лиственничных лесов с его участием в подлеске.
Вблизи верхней границы леса характерна при-
месь ели и кедра в разреженном древостое.

Лиственничные рододендроновые (рододендрон
золотистый (Rhododendron aureum)) леса типоло-
гически близки к кедровостланиковым. Основу
формирует другой компонент берингийского
комплекса – рододендрон золотистый, монтан-
ный вид с североазиатским распространением
(Малышев, Пешкова, 1984). Он активно участву-
ет в сообществах горнотаежного, подгольцового и
горнотундрового поясов в Восточной Сибири и
на Дальнем Востоке. Тяготея к верхней части вы-
сотных профилей, вид избегает повышенной
континентальности климата, находя оптималь-
ные условия для развития в еловых (ель аянская
(Picea ajanensis)) лесах (Манько и др., 2020).

Лиственничные ерниковые (береза растопырен-
ная (Betula divaricata), береза тощая (B. exilis)) леса
имеют фоновое участие в растительном покрове
горнотаежного пояса. Обычны чистые древостои
сомкнутостью 0.3–0.6, местами – на зандровых
равнинах, с участием сосны, на верхней границе
леса – ели и кедра. Подлесок сообществ, высотой
до 1.5 м и сомкнутостью до 0.8, разнообразен по
составу. Наиболее часто встречается береза рас-
топыренная, иногда совместно с березой шерсти-
стой (Betula lanata), представляя широко распро-
страненный в горах (и на равнинах в тундровой зо-
не) Восточной Сибири и Дальнего Востока
монтанный элемент (Малышев, Пешкова, 1984). В
высокогорьях этот вид проявляет высокую актив-
ность и формирует самостоятельную формацию.

Лиственничные зеленомошные леса имеют отно-
сительно небольшое распространение. При актив-
ном развитии мохового покрова в сообществах
лиственничных лесов группа зеленомошных ле-
сов характеризуется отсутствием кустарникового
яруса или единичным участием ольхи кустарни-
ковой (Duschekia fruticosa), кедрового стланика.

Лиственничные рододендроновые (рододендрон
даурский (Rhododendron dauricum)) леса являются
характерным компонентом растительного покро-
ва для всего Забайкалья (Малышев, 1984; Сочава,
1980). В составе их древостоя преобладает лист-
венница с небольшой примесью сосны. Длитель-
но производные варианты представлены березо-
выми сообществами, которые встречаются часто
в связи с возникающими с высокой периодично-
стью пожарами. Отмечаемая для Чарской котло-
вины конвергентность рододендроновых лист-
венничных лесов с сосновыми, выраженная в
сходстве видового состава с обилием ксерофитов,
развитии древостоя и подроста из лиственницы и
сосны (Гаращенко, 1993), прослеживается и в
других областях формирования оробиома, характе-
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ризуя контакт между подпоясами горнотаежного
пояса, который приходится на высоты 500–800 м
(Bocharnikov et al., 2018).

Сосновые леса имеют гораздо более ограни-
ченное распространение, однако в нижнем под-
поясе горнотаежного пояса, который развит в
межгорных котловинах Байкальской рифтовой
зоны на высотах 500–600 м, являются одними из
фоновых (Bocharnikov et al., 2018). Наиболее кон-
курентоспособными сосновые леса по сравнению
с лиственничными становятся в условиях песча-

ного состава грунтов со слабым промерзанием
или его полным отсутствием, что в ландшафтной
структуре оробиома имеет ограниченное распро-
странение. Сообщества характеризуются моно-
доминантными древостоями, хорошо развитым
подлеском и травяно-кустарничковым ярусом из
бореальных и боровых видов, а также видов бе-
рингийского комплекса, произрастающих по все-
му высотному спектру.

Сосновые рододендроновые (рододендрон да-
урский) леса занимают доминирующие позиции

Рис. 2. Карта лесов Северобайкальского варианта Северовосточно-Забайкальского оробиома (м. 1 : 3000000).
Легенда (описание лесных сообществ – см. в тексте).
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в ценотическом разнообразии формации. Дре-
весный ярус сообществ, образованный сосной,
иногда с небольшой примесью лиственницы,
обычно разреженный (сомкнутость – 0.3–0.5).
Высота наиболее старовозрастных и продуктив-
ных древостоев не превышает 25 м. Восстановле-
ние лесов после нарушений происходит без сме-
ны основной породы или с участием березы и
лиственницы в зависимости от условий произ-
растания сообществ. Сосновые леса развиваются
в условиях относительно высоких температур ве-
гетационного периода (сумма активных темпера-
тур выше 10°C – более 1400), которые обуславли-
вают возможность их произрастания в нижних
частях высотных спектров (Бочарников, 2019).
Только за счет специфических условий, напри-
мер, развития карбонатных пород, сосновые леса
достигают абсолютных высот 1000 м и более, на-
пример, на Северо-Муйском хребте в верховьях
долины реки Верхняя Ангара (оригинальные дан-
ные) и в истоках реки Келяны (Курнаев, 1973).
Основные массивы рододендроновых сосновых
лесов приурочены к зандровым поверхностям,
вершинам основных и конечных морен в Верхне-
ангарской и Муйско-Куандинской котловинах,
песчаным аллювиальным террасам рек (Гара-
щенко, 1993).

Сосновые травяные леса значительно уступают
сообществам рододендроновой группы по роли в
растительном покрове горнотаежного пояса. Для
них характерно относительно высокое разнооб-
разие травяно-кустарничкового яруса. Увеличение
видового богатства связано с развитием лесостеп-
ных псаммофильных видов (прострел Турчанинова
(Pulsatilla turczaninovii), осока аргунская (Carex ar-
gunensis), полынь пижмолистная (Artemisia tanaceti-

folia)). Травяные сосновые леса участвуют в фор-
мировании реликтовых лесостепных комплексов,
встречающихся локально только на западе Ста-
нового нагорья – в низкогорьях Верхнеангарско-
го хребта (Осипов, 2005).

Еловые, кедровые и пихтовые леса не являют-
ся фоновыми для оробиома, однако их развитие
характеризует важные региональные черты, нахо-
дящие отражение в структуре высотной поясно-
сти Северобайкальского географического вари-
анта оробиома (Bocharnikov et al., 2018). При не-
большой площади, занимаемой сообществами
темнохвойных лесов, они встречаются на всей
амплитуде горнотаежного пояса, в целом харак-
теризуя повышенное увлажнение и сниженную
континентальность климата (Бочарников, 2019).
Наиболее распространенными являются еловые
кедровостланиковые, еловые зеленомошные и кед-
ровые зеленомошные леса.

Мелколиственные леса распространены по
всей высотной амплитуде горнотаежного пояса,
но не принимают фонового участия в какой-либо
его части. Условно коренной характер имеют бе-
резовые высокотравные леса в долинах рек, наибо-
лее характерные для днища Верхнеангарской кот-
ловины, где они формируют пойменные серии с
участием разнообразных по типологическому со-
ставу сообществ (помимо лесов, это ерниковые
заросли, гигрофильные луга). В составе ценофлор
мелколиственных лесов долинных комплексов
снижена роль берингийского комплекса, а наи-
более характерными являются гигрофильные ви-
ды с широким распространением, находящие
наибольшую ценотическую активность в лесах
гор Южной Сибири (осока большехвостая (Carex
macroura), дягиль низбегающий (Archangelica de-
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currens), таволга вязолистная (Filipendula ulmaria),
какалия копьевидная (Cacalia hastata)). На скло-
нах хребтов вплоть до верхней границы леса рас-
пространены березовые леса, представляющие
длительно производные варианты сообществ,
фоновых для горнотаежного пояса лиственнич-
ных лесов. Восстановительные сукцессии в них
могут происходить без смены основной лесообра-
зующей породы, но чаще с прохождением стадии
березового древостоя, что определяется приро-
дой инвариантов.

Пространственная структура лесов горнотаежного
пояса. Леса исследуемой территории распростране-
ны на площади около 39 тыс. км2, что составляет по-
чти половину от общей площади, занимаемой гео-
графическим вариантом. Фоновое участие в высот-
но-поясном спектре занимают лиственничные леса
(более 80% от лесопокрытой площади с учетом про-
изводных березовых лесов, формирующихся на их
месте), представленные 5 типологическими
подразделениями (табл. 2). Они распростране-
ны по всей высотной амплитуде горнотаежного
пояса, заходя также в нижнюю часть подгольцового
пояса. В пределах данных поясов пространственная

структура лесных сообществ определяется ком-
плексом экологических факторов, которые свя-
заны с теплообеспеченностью, увлажнением,
мощностью мерзлоты, составом горных пород, что
не может быть в полной мере интерпретировано че-
рез орографическую структуру территории. В
структуре разнообразия лесов находят выражение
также региональные черты. Характерным приме-
ром выступают лиственничные рододендроновые
с рододендроном золотистым (Rhododendron aure-
um) леса, приуроченные к наиболее увлажненной
северо-западной части Северо-Байкальского на-
горья, где они связаны с верхней частью горнота-
ежного пояса (верховья долин рек Верхняя Чуя,
Левая Мама). Климатопы этих лесов характери-
зуются сниженной континентальностью климата
(Bocharnikov, Stas’ko, 2018).

Второстепенное участие в сложении высотно-
поясной структуры растительного покрова, ха-
рактерное для сосновых (более 10% от общей пло-
щади лесов), пихтово-кедровых (более 2%) и ело-
вых (более 4%) лесов, определяет их строгую эко-
топическую приуроченность, включая связи с
высотным уровнем, склонами определенной экс-

Таблица 2. Пространственная структура лесов на высотном градиенте спектра Северобайкальского варианта
оробиома. В ячейках для каждой высотной ступени приведена доля площади, занимаемая типологическими под-
разделениями лесов от лесопокрытой площади. Типологические подразделения лесов – см. рис. 2

Абсолютная высота, м
Типологические подразделения лесных сообществ Лесистость, 

%1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

1600–1800 1
1400–1600 5
1200–1400 18
1000–1200 40
800–1000 65
600–800 85
400–600 87
200–400 78

Площадь, тыс. км2 15.5 4.4 3.9 7.2 1.1 2.0 2.2 0.8 0.003 1.6 0.6 39

Доля от лесопокрытой площади, % 40.1 11.2 10.0 18.6 2.8 5.1 5.6 2.2 0.007 4.2 0.2 100
Доля от общей площади, % 18.6 5.2 4.6 8.7 1.3 2.4 2.6 1.0 0.003 2.0 0.08 47

Доля площади лесов от лесопокрытой площади на высотных уровнях, %

80 < 100
60 < 80
40 < 60
20 < 40
10 < 20
1 < 10
0 < 1
0
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позиции и крутизны. Все сообщества тяготеют к
более теплообеспеченным условиям нижней ча-
сти горнотаежного пояса (табл. 2). Распростране-
ние вплоть до верхней границы леса связано пре-
имущественно с речными долинами, а также с
развитием горных пород, прежде всего, карбона-
тов, способствующих развитию сообществ за пре-
делами климатического оптимума их распростра-
нения. Менее 1% площади приходится на долин-
ные комплексы березовых лесов.

Характер распределения лесных сообществ по
высотному градиенту характеризует неоднород-
ность пространственной структуры фитоценоти-
ческого разнообразия, выраженного в пределах
поясов. Выделенные типологические подразде-
ления существенно отличаются в соответствии с
приуроченностью к определенной части на вы-
сотном спектре (рис. 3). Абсолютная высота, взя-
тая в качестве интегрального критерия, показала
высокую значимость при разделении лесов
(H (10, N = 731312) = 229998.8, p = 0.000). За ис-
ключением еловых зеленомошных лесов, распро-
страненных по долинам рек более равномерно по
всему спектру, все типы достоверно различаются
между собой при попарном сравнении занимае-
мых высот, обосновывая возможность выявления
внутрипоясной структуры горнотаежного пояса.

В соответствии с оптимальным развитием ти-
пологических подразделений лесов на соответ-
ствующих высотах возможна дифференциация
горнотаежного пояса. В качестве косвенного по-
казателя оптимального либо ограниченного уча-

стия сообществ взята занимаемая площадь, кото-
рая изменяется в связи с высотным положением
(табл. 2). На всех высотных уровнях доминирующие
позиции занимают лиственничные леса. До высоты
800 м преобладают лиственничные зеленомошные,
ерниковые и рододендроновые (рододендрон даур-
ский) леса, а на высотах 800–1000 м – лиственнич-
ные кедровостланиковые. Последние формируют
верхнюю границу леса, проникая отдельными
фрагментами в подгольцовый пояс на высоты бо-
лее 1400 м, где общая лесистость не превышает
5%. Оптимум развития сосновых лесов приходит-
ся на 400–600 м (преобладают сосновые родо-
дендроновые леса), где лесистость превышает
80%. Наибольшие площади они занимают в меж-
горных котловинах и низкогорьях хребтов на
мощных аллювиальных отложениях. Сосновые
травяные леса, несмотря на значительную высот-
ную амплитуду, находят экотопически пригод-
ные местообитания на небольшой площади, пре-
имущественно в нижней части спектра. Их огра-
ниченное развитие характеризует региональные
особенности оробиома, определяя его отличия от
окружающих равнин и горных территорий (При-
ангарье, Южное Забайкалье) с фоновой ролью
этих сообществ в растительном покрове. Темно-
хвойные леса при общем небольшом распростра-
нении достаточно равномерно распределены по
спектру, занимая всю амплитуду горнотаежного и
подгольцового поясов. На каждом высотном
уровне на них приходится до 5–10% от лесопо-
крытой площади.

Рис. 3. Высотное распределение типологических подразделений лесов. Типологические подразделения – см. рис. 2.
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Высотная дифференциация структуры лесно-
го покрова, дающая интегральную оценку изме-
нения биотического и абиотического компонен-
тов экосистем в рамках горнотаежного пояса,
обуславливает возможность выделения высотных
подпоясов и полос. На высотах 300–600 м форми-
руется нижний подпояс сосновых, сосново-лист-
венничных и темнохвойных с участием березовых
лесов. На высотах 600–1000 м развит верхний
подпояс лиственничных лесов. Подпояс листвен-
ничных лесов включает две высотные полосы: зе-
леномошных и рододендроновых (рододендрон
даурский) лиственничных лесов (600–800 м) и
кедровостланиковых и ерниковых лиственнич-
ных лесов (800–1000 м). Фоновые типы листвен-
ничных сообществ распространены повсеместно
и характерны для всех горных хребтов, имея ва-
рьирование в оптимуме развития на высотном
спектре. Верхняя полоса характеризуется преоб-
ладанием кедровостланиковых лиственничных
лесов с участием ерниковых. В формировании
верхней границы леса (около 800–1000 м и выше)
участвуют кедровостланиковые лиственничные
леса. В нижней полосе (600–800 м) преобладают
лиственничные рододендроновые леса с участием
сосновых лесов. В нижнем подпоясе горнотаеж-
ного пояса сохраняется фоновая роль лиственнич-
ных лесов, однако увеличивается общий уровень
фитоценотического разнообразия, увеличивается
роль сосновых лесов, особенно рододендроновой
группы. В рамках подпояса выражена региональ-
ная специфика. В соответствии с ней в низкого-
рьях хребтов Северо-Байкальского нагорья, рас-
положенного в северной части географического
варианта оробиома, он занимает более низкие от-
метки высот (300–500 м). В пределах Байкальской
рифтовой зоны он приурочен к нижним частям
межгорных котловин (500–600 м).

Высотно-поясная организация фитоценоти-
ческого разнообразия в горнотаежном поясе Се-
веро-Восточного Забайкалья отражается в ком-
плексе фитоценотических показателей лесных
сообществ с оптимальным развитием в пределах
подпоясов и полос. Интегральное выражение,
высотная дифференциация фитоценотического
разнообразия находятся в комплексе показате-
лей. В их число входят структурно-динамические
характеристики растительности, функциональ-
ная роль сообществ и абиотические факторы, ко-
торые определяют пространственные закономер-
ности их развития (табл. 3). Нижний подпояс сос-
новых и сосново-лиственничных лесов не имеет
повсеместного распространения и выражен фраг-
ментарно в днищах Верхнеангарской и Муйско-
Куандинской котловин и в низкогорных частях
хребтов, расположенных ниже 600 м, занимая
около 15% от площади горнотаежного пояса. Фо-
новую роль в его разнообразии играют сосновые
рододендроновые леса с небольшой примесью

сосновых травяных лесов. Для нижнего подпояса
характерно развитие склоновых комбинаций сос-
новых и лиственничных лесов, в речных долинах
формируются серийные сообщества с участием
березовых, осиновых и еловых лесов. В поймах
рек бассейна Верхней Ангары формируются до-
линные комплексы с участием березовых и оси-
новых высокотравных лесов. Сосновые леса,
сильно подверженные пожарам, восстанавлива-
ются без смены основной лесообразующей поро-
ды (Гаращенко, 1993).

Верхний подпояс лиственничных лесов является
фоновым для горнотаежного пояса и всей высотно-
поясной структуры растительного покрова в целом.
Он выражен на высотах 600–1000 м, характеризу-
ясь преобладанием кедровостланиковых и ерни-
ковых сообществ. Для нижней полосы характер-
ны склоновые комбинации с сосновыми лесами,
для верхней – с зарослями кедрового стланика, а
на наиболее увлажненных хребтах – с березовы-
ми (береза шерстистая) криволесьями. Произрас-
тая в широком спектре экотопических условий,
лиственничные леса занимают разные уровни
фитокатен на горных склонах. Восстановление
сообществ после рубок и пожаров идет через ста-
дии длительно производных березовых лесов.

По высотному градиенту в пределах горнота-
ежного пояса прослеживается изменение не толь-
ко типологического состава лесных сообществ,
но и комплекса характеристик экосистем, обнару-
живающих высотно-поясную организацию. Среди
них выделяется функциональная роль сообществ,
характеризующихся высоким разнообразием вы-
полняемых функций в связи со сложной экотопи-
ческой структурой горной территории и высот-
ной дифференциацией преобладающих функций
(Огуреева, Бочарников, 2020). В верхнем подпоя-
се ключевую роль играют водосборная и противо-
денудационная функции. В нижнем подпоясе
важнейшее значение приобретают противоэро-
зионная и водорегулирующая функции. Высот-
ная дифференциация прослеживается и в отно-
шении влияющих на леса дестабилизирующих
факторов, которая связана как с природными, так
и антропогенными процессами. Наиболее об-
ширное и практически повсеместное влияние на
лесные экосистемы оказывают пожары. По со-
стоянию на 2015 г. около 2% территории Северо-
Восточного Забайкалья была занята свежими га-
рями (Барталев и др., 2015). Основной объем ру-
бок леса связан с низкогорьями хребтов и меж-
горными котловинами, наиболее доступными в
связи с орографической структурой территории и
в отношении развития транспортной инфра-
структуры. На лесные сообщества нижнего под-
пояса горнотаежного пояса важное влияние ока-
зывает также водная эрозия, характерная для до-
линных комплексов.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Интенсификация хозяйственной деятельно-
сти в отдаленных горных районах Восточной Си-
бири и Дальнего Востока, особенно вдоль трассы
Байкало-Амурской магистрали, трансформация
природных экосистем вследствие, прежде всего,
рубок леса и возрастание рисков негативных яв-
лений катастрофического характера (прежде все-
го, лесные пожары) происходят возрастающими
темпами. В соответствии с этим требуются новые
знания о растительном покрове и лесах как фоно-
вом компоненте в высотно-поясной структуре
типов поясности бореального класса. Имеющие-
ся данные о фитоценотическом разнообразии и
пространственной структуре лесов горных терри-
торий вдоль БАМа не дают целостного представ-
ления о современном состоянии разнообразия
лесного покрова. Положенная в основу настоя-
щего исследования концепция экосистемного
разнообразия на региональном уровне позволила
провести оценку фитоценотического разнообра-
зия и пространственной организации лесов с уче-
том высотно-поясной структуры растительного
покрова Северо-Восточного Забайкалья. С помо-
щью картографического метода получены новые
данные об эколого-географических закономер-
ностях дифференциации лесов, отражающих ис-
торию формирования растительного покрова и

современное разнообразие условий в системе
сложной орографической обстановки горной
территории.

Впервые составленная на территорию инвен-
таризационная мелкомасштабная карта лесов
(м. 1 : 3000000) отразила их актуальное разнообра-
зие в системе фоновых для горнотаежного пояса
типологических подразделений. Фитоценотиче-
ское разнообразие бореальных лесов Северобай-
кальского варианта Северовосточно-Забайкаль-
ского оробиома представлено условно-коренными
сообществами 11 типологических подразделений
светлохвойных (лиственничных и сосновых),
темнохвойных (пихтово-кедровых и еловых) и
мелколиственных (березовых) лесов на уровне
классов и групп ассоциаций и их производными
вариантами. Выделенные группы существенно
различаются по занимаемой площади (при общей
лесистости около 50%), высотной амплитуде и
интегральной роли в структуре растительного по-
крова, характеризуя выраженную региональную
специфику всего высотно-поясного спектра.

Проведенное исследование представляет со-
бой важный этап в решении фундаментальных
проблем географии биоразнообразия горных тер-
риторий, а также практических вопросов ботани-
ческой географии и лесоведения, связанных с мо-
ниторингом состояния лесов, их охраной и опти-

Таблица 3. Интегральная схема высотной дифференциации фитоценотического разнообразия лесов горнотаеж-
ного пояса Северобайкальского варианта оробиома

Высотный 
подпояс 

(абсолютные 
высоты, м)

Высотная полоса 
(абсолютные высоты, 

м)

Фоновые 
и второстепенные 

лесные сообщества

Преобладающие 
функции сообществ; 

основные 
дестабилизирующие 

факторы

Преобладающий 
ход естественной 

динамики сообществ

Верхний
лиственничных 
лесов
(600–1000 м)

Верхняя лиственнич-
ных кедровостланико-
вых и ерниковых лесов 
(800–1000 м)

Лиственничные кедрово-
стланиковые, ерниковые, 
рододендроновые 
(Rhododendron aureum), 
зеленомошные

Водосборная и проти-
воденудационная 
функции; пожары

Смены на коротко 
производные листвен-
ничные леса, дли-
тельно производные 
ерниковые сообще-
ства и березовые леса

Нижняя лиственнич-
ных зеленомошных и 
рододендроновых 
лесов (600–800 м)

Лиственничные зелено-
мошные, рододендроно-
вые (Rhododendron 
dauricum), кедровостла-
никовые

Противоденудацион-
ная функция; пожары, 
рубки

Смены на длительно 
производные березо-
вые леса и ерниковые 
сообщества

Нижний 
сосновых, 
сосново-листвен-
ничных и темно-
хвойных лесов
(300–600 м)

Сосновых и сосново-
лиственничных родо-
дендроновых и темно-
хвойных 
зеленомошных лесов 
(300–600 м)

Сосновые рододендроно-
вые (Rhododendron dauri-
cum), лиственничные 
зеленомошные, пихтово-
кедровые зеленомош-
ные, березовые высоко-
травные

Противоэрозионная и 
водорегулирующая 
функции; пожары, 
рубки, водная эрозия

Смены на коротко 
производные сосно-
вые леса, длительно 
производные березо-
вые леса и луга
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мизацией использования лесных ресурсов Северо-
Восточного Забайкалья.
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Mapping the Phytocenotic Diversity of Mountain Taiga
of the North-Eastern Transbaikal Region
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The paper presents the results of a cartographic analysis of the spatial structure of the mountain-taiga vege-
tation belt and the North-Eastern Transbaikal orobiome’s boreal forests’ phytocenotic diversity. Using orig-
inal field data and existing sources, light coniferous, dark coniferous and small-leaved forests were character-
ised, their typological diversity described at the level of plant associations classes and groups, prevailing in the
vegetation cover. Based on the conjugated analysis of vegetation maps and a digital elevation model, using dis-
criminant analysis for a vast mountainous area, an up-to-date analytical small-scale forest map (as of 2015)
was compiled. It reflected the spatial structure of the mountain taiga belt while also identifying its typological
diversity, represented by larch, pine, spruce, fir-cedar and birch communities. The nature of their spatial or-
ganization determines the regional specificity of the orobiomes’ phytocoenotic diversity, which is expressed
in the differentiation of the mountain taiga belt into altitudinal subbelts and bands. The leading ecological
and geographical factors of altitudinal-belt and intra-belt differentiation of forest diversity have been deter-
mined, taking into account the links between communities and the orographic structure of the territory. The
differences in the development optimums of forest communities and a complex of key phytocenotic features
have been revealed, determinig the altitudinal differentiation of the vegetation’s restoration dynamics course
and the nature of destabilizing processes that contribute to its activation, as well as the predominant role of
ecological functions performed by communities. The patterns obtained can be taken into account when de-
veloping a system for monitoring and protecting forests in a poorly studied mountainous area, as well as when
using forest resources in accordance with the natural characteristics of communities and ecotopic diversity.

Keywords: ecosystem, biome, boreal forests, mountain-taiga belt, altitudinal-belt spectrum, digital relief model,
discriminant analysis, small-scale map. 
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Национальный парк “Смоленское Поозерье” отличается значительной сложностью почвенного
покрова. На отдельные участки его территории имеются крупномасштабные почвенные карты – ре-
зультат предшествующих исследований с использованием классификации почв СССР 1977 г. Нами
начаты работы по составлению почвенной карты национального парка масштаба 1 : 150000, изло-
жены подходы к ее составлению и охарактеризованы особенности почвенного покрова рассматри-
ваемой территории в системе современной классификации почв России. Исследование включало
полевые работы на 7 ключевых участках (78 объектов) и составление почвенной карты. Легенда пер-
вой версии почвенной карты национального парка “Смоленское Поозерье” содержит 22 единицы
(подтипов почв). Среди природных почв под хвойными лесами наиболее широко распространены
подзолы, подбуры и грубогумусовые почвы отдела органо-аккумулятивных. Последние почвы
встречаются под сосняками на озовых грядах и камовых холмах. Показано расширение ареала под-
золов и подбуров под еловыми и мелколиственными лесами. Среди антропогенно-преобразован-
ных почв преобладают дерново-подзолистые постагрогенные. Впервые на территории националь-
ного парка описаны серогумусовые почвы на междуречьях, торфяные мезотрофные почвы, палео-
урбостратоземы древних городищ, агро- и постагрогенные почвы.

Ключевые слова: почвенный покров, дерево решений, краевая зона валдайского оледенения, альфегумусо-
вые почвы, постагрогенные почвы, Sentinel-2, NDVI, старопахотные почвы.
DOI: 10.31857/S0024114822040088

Почвенные карты имеют важное научное,
практическое и общеобразовательное значение.
Для территорий со сложным почвенным покро-
вом все еще актуально создание традиционных
карт на основе сравнительно-географического
метода (Докучаев, 1879) в сочетании с современ-
ными картографическими технологиями. Слож-

ность почвенного покрова национального парка
(НП) “Смоленское Поозерье” определяется его
положением в краевой зоне валдайского оледене-
ния, следовательно, высокой мозаичностью поч-
вообразующих пород, контрастами в увлажнении
биоценозов озерных низин и озовых гряд, поло-
жением в переходной области между лесными
биомами с участием широколиственных, хвой-
ных и мелколиственных пород. Кроме того, тер-
ритория НП длительное время подвергалась раз-
нообразным антропогенным воздействиям.

Для территории НП, несмотря на длительную
историю почвенных исследований, отсутствует
средне- или крупномасштабная почвенная карта,
как и описания почвенных профилей с диагно-
стикой почв в формате новой субстантивно-гене-
тической классификации (Полевой определи-

1 Исследование выполнено в рамках проекта РНФ № 21-74-
20171 (интерпретация результатов), поддержано МГУ
им. М.В. Ломоносова, НИР № 1.4 “Антропогенная геохи-
мическая трансформация компонентов ландшафтов” и
Междисциплинарной научно-образовательной школой
“Будущее планеты и глобальные изменения окружающей
среды” (полевые работы) и Минобрнауки РФ (соглашение
№ 075-15-2020-805; диагностика почв). При подборе объ-
ектов исследования использованы материалы, предостав-
ленные Центром коллективного пользования “Геопортал”
(МГУ имени М.В. Ломоносова).
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тель …, 2008), использование которой позволяет
учитывать разнообразие органо- и гумусово-ак-
кумулятивных почвенных горизонтов (завися-
щих от фитоценозов) и характер антропогенных
модификаций лесных почв.

Цель работы – составление первой версии
почвенной карты национального парка “Смолен-
ское Поозерье” и выявление характерных осо-
бенностей почвенного покрова.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Общие особенности территории

Национальный парк “Смоленское Поозерье”
общей площадью 1.46 тыс. км2 расположен в пре-
делах Западно-Двинской низменности с абсо-
лютными высотами 180–240 м (северо-западная
часть Смоленской области).

Девонские доломиты, доломитизированные
известняки с прослоями мергелей, глин, местами
с гипсом являются коренными породами на боль-
шей части НП (Кочергин, 2002). Среди леднико-
вых отложений морены московского времени
имеют наибольшую мощность – от 10 до 80 м – и
представлены красно-бурыми валунными бес-
карбонатными суглинками и супесями. В юго-во-
сточной части НП на территории Духовщинской
моренно-эрозионной возвышенности они являют-
ся почвообразующими породами. На территории
Слободской холмисто-моренной возвышенности
морена практически повсеместно перекрыта флю-
виогляциальными песками. Здесь широко распро-
странены озовые гряды (состоящие из отложений
песков, гравия и галечника) и камовые холмы
(сложенные песками, суглинками и супесями ча-
сто с ненарушенным залеганием пластов), при-
уроченные часто к окраинам озерных котловин.
Зандровые и озерно-ледниковые тонкозернистые
и иловатые пески мощностью от 1–2 до 10 м явля-
ются преобладающими почвообразующими по-
родами на Аржатско-Ельшанской озерно-ледни-
ково-зандровой низине в северо-восточной части
НП (Комплексное изучение …, 1995). К ним при-
урочены и наиболее крупные торфяники в во-
сточной части НП с торфами разной степени раз-
ложения и ботанического состава, а также плот-
ные илы и сапропели (Кочергин, 2002).

В Смоленском Поозерье, как и во многих по-
слеледниковых ландшафтах северо-запада России,
широко распространены двучленные и много-
членные отложения – почвообразующие породы
зональных дерново-подзолистых почв. В результа-
те почвы имеют двучленный или многочленный
профиль: супесь на морене, суглинок на морене,
супесь на песке, суглинок на песке, супесь–пе-
сок–морена.

Согласно карте биомов России, НП относится
к равнинному гемибореальному широколиствен-

но-хвойному и мелколиственно-лесному биому,
Смоленско-Приволжской широколиственно-лес-
ной подзоне. Леса занимают 74% территории НП.
Наиболее распространены на территории НП
мелколиственные леса (40% лесных угодий), 26%
занимают сосняки и 23% еловые леса (Раститель-
ность и почвы …, 2003). Согласно оценкам
Д.В. Ершова с соавторами (2020) на 2018 год боре-
ально-неморальные черничные еловые леса за-
нимали 3.1% площади НП, заболоченные ольша-
ники – 2.8%, дубово-липовые леса – 2.5%. Наи-
менее представлены на территории исследования
сосновые и елово-сосновые брусничные леса
(1.4%) (Ершов и др., 2020). Всего 40% лесопокры-
той площади приходится на хвойные породы: ель
обыкновенную (Picea abies) и сосну обыкновен-
ную (Pínus sylvéstris) соответственно 28 и 12% (Рас-
тительность и почвы …, 2003). В остальной части
преобладают мелколиственные: береза повислая
(Betula pendula) – 31%, осина обыкновенная (Pop-
ulus tremula) – 10%, ольха черная (Alnus glutinosa) –
17%. Только 0.6% площади НП занято широко-
лиственными породами: дубом черешчатым
(Quercus robur), ясенем обыкновенным (Fraxinus
excelsior), кленом остролистным (Acer platanoides)
и липой сердцевидной (Tilia cordata) (Кочергин,
2002; Растительность и почвы …, 2003). В преде-
лах НП площадь болот уменьшается в ряду: ни-
зинные – верховые – переходные (Раститель-
ность и почвы …, 2003).

Самые ранние следы человеческой культуры в
НП датируются 7–2 тыс. лет до н. э. (не менее
11 неолитических стоянок каменного века), из-
вестно 17 укрепленных поселений железного ве-
ка, самые крупные – Вержавск и Баклановское –
существовали в X в. до н. э.–XVII в. н. э. и V в. до
н. э.–I век н. э. соответственно (Косенков, 2009;
Косенков, Колбовский, 2012). Раннее средневе-
ковье представлено в НП не менее чем 10 селища-
ми, 2 поселениями и 3 курганными группами
(Кочергин, 2002). По НП пролегали древние во-
локи, и, по свидетельству летописей, местность
была “густо населена и безлесна” (Алексеев,
1924). На территории НП всегда преобладали ма-
лые поселения. В XX в. в его границах располага-
лось около 160 деревень, из которых до наших
дней сохранилось не более 90. Среди них многие
состоят из 3–4 дворов (Королева и др., 2018). На-
селение значительно уменьшилось после Вели-
кой Отечественной войны и объявления многих
поселений “бесперспективными” в хрущевское
время. Особенно быстрое вымирание деревень
наблюдалось в постсоветский период (Кочергин,
2002). Забрасывание пахотных земель привело к
началу формирования восстановительных агро-
генных сукцессий на залежах в разных условиях.
Так, в пределах Аржатско-Ельшанской водно-
ледниковой низины в составе молодняков преоб-
ладает береза. На существовавших в довоенные
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годы пашнях и выгонах сформировались осино-
во-березовые леса, в подросте которых домини-
рует ель, выходящая во 2-й ярус. Местами замет-
ное участие в подросте имеют липа и клен остро-
листный. В подлеске обычно преобладает лещина.
На песчаных почвах восстановление древесной рас-
тительности может начинаться с сосны, березы и
даже ели, на суглинистых – с серой ольхи или бе-
резы (Королева и др., 2018). На территории НП
(до его создания) также проводилась промышлен-
ная рубка леса, она началась во второй половине
XVIII в. и продолжалась в течение XIX–XX вв. (Ко-
ролева и др., 2018) вплоть до создания НП 15 ап-
реля 1992 г. постановлением Правительства Рос-
сийской Федерации № 247. Особенно существен-
ные изменения пришлись на послевоенный
период (Кочергин, 2002).

Объекты детальных исследований
В семи основных геоморфологических райо-

нах НП выбрано по одному ключевому участку
(рис. 1), которые различались также историей
землепользования. Всего заложено 78 почвенных
разрезов и буровых скважин. Ключевые участки
характеризуют следующие территории: Песчаная
ледниково-аккумулятивная гряда со следами не-
давней распашки на южном берегу оз. Сапшо (I)
и старопахотными землями на междуречье озер
Чистое и Рытое (II); Суглинисто-песчаная ледни-
ково-аккумулятивная гряда на старопахотных
землях на южном берегу оз. Лошамье (III) и в
окрестностях д. Рибшево (IV); Песчаная зандровая
равнина местами со следами недавней распашки в
северной части НП в окрестностях д. Гончарово
(V); Песчаная моренно-эрозионная возвышенность с
московской мореной и старопахотными землями
в юго-восточной части НП (окрестности д. Мат-
веево) (VI); Суглинисто-песчаная ледниково-акку-
мулятивная гряда на междуречье озер Поганое и
Городище (окрестности древнего городища Вер-
жавска) (VII).

Ключевые участки выбраны с учетом инфор-
мации с почвенных карт совхозов, существовав-
ших на территории НП (масштаба 1 : 10000,
1 : 50000), а также топографической, геоморфо-
логической карт, карты четвертичных отложений и
плана лесоустройства (1 : 150000) (табл. 1). Исполь-
зованы также снимки со спутника “Sentinel-2”.

Диагностика почв и почвенных горизонтов
выполнена в соответствии с актуальными рос-
сийскими подходами (Шишов и др., 2004; Поле-
вой определитель …, 2008; Хитров, Герасимова,
2021). Изучены следующие группы почв: (1) аль-
фегумусовые (подзолы и подбуры) под хвойными
и смешанными лесами на флювиогляциальных
супесях и песках; (2) органо-аккумулятивные (се-
ро- и грубогумусовые) под лугами, хвойными,
смешанными, мелколиственными лесами на

флювиогляциальных супесях и песках; (3) орга-
нические и глеевые почвы болот и переувлажнен-
ных территорий под болотной, влажнотравной
луговой растительностью и хвойными моховыми
лесами; (4) аллювиальные почвы заливных лугов
на аллювиальных карбонатных и бескарбонатных
песках; (5) агропочвы и постагрогенные почвы
пашен, залежей, мелколиственных и хвойно-мел-
колиственных лесов на породах различного гене-
зиса и гранулометрического состава; (6) скон-
струированные (антропогенные) почвы селищ и
городищ.

Методика составления почвенной карты

Для составления почвенной карты данные обра-
батывали в несколько этапов в пакетах “ArcGIS 10”
и “QGIS 3”. На первом этапе использованы дан-
ные предшественников (10 точек П.С. Зеленков-
ского и 16 из (Растительность и почвы …, 2003)) и
собственные описания, установлены взаимосвя-
зи между почвами и ландшафтными характери-
стиками. На втором этапе отобраны данные для
составления карты согласно факторно-генетиче-
скому подходу и определены градации факторов
(табл. 1), которые могут быть использованы для
построения почвенной карты. Третий этап вклю-
чал обработку полученных данных. Почвенные
карты совхозов привязаны, оцифрованы и при-
менены для характеристики гранулометрическо-
го состава верхнего почвенного горизонта. Тер-
ритории, использовавшиеся в земледелии (состо-
яние с 1975 г.), выделены по топографическим
картам Генерального штаба, данным OpenStreet-
Maps и дистанционного зондирования.

Для выделения территорий с преобладающи-
ми хвойными лесами по паре “зимний-летний”
использованы снимки Sentinel-2 от 11.06.2020 и
11.02.2021 и рассчитан индекс NDVI. На зимнем
снимке выделены участки со значениями NDVI,
превышающими 0.6 как показатель хвойных ле-
сов. В связи с попаданием в выборку помимо
хвойных лесов отдельных участков болот по лет-
нему снимку выделены лесные (NDVI > 0.7) и не-
лесные территории. Наконец, хвойные леса отде-
лены от лиственных как территории с NDVI на
зимнем и летнем снимке >0.6 и 0.7 соответственно
(Черепанов, Дружинина, 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На территории национального парка диагно-
стированы природные и антропогенно-преобразо-
ванные почвы 22 подтипов, относящиеся к 6 отде-
лам по современной классификации почв России
(2004, 2008).
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Рис. 1. Карта фактического материала и территории, на которые имеются почвенные карты 1 : 10000 и 1 : 50000 мас-
штаба.
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Альфегумусовые почвы

Природные альфегумусовые почвы представле-
ны наиболее широко (>40% площади НП; табл. 2).
Во всех почвах этой группы с поверхности залега-
ет лесная подстилка О (4–6 см) либо торфяный
горизонт Т (мощностью до 50 см). Органические
горизонты сменяются серо-гумусовым горизон-
том AY (~20 см) в дерново-подзолах и дерново-под-
бурах, в типичных подзолах – белесым (10YR 7/2)
подзолистым горизонтом E (5–20 см), а в дерно-
во-подбурах – сразу иллювиальным альфегуму-
совым горизонтом (BHF). Все описанные нами
подбуры имели признаки оподзоленности. В за-
висимости от условий увлажнения альфегумусовый
горизонт представлен темно-бурым с кофейным
оттенком (7.5YR 5/8) иллювиально-гумусово-желе-
зистым горизонтом BHF мощностью 7–10 см при
повышенном увлажнении либо в более сухих усло-
виях – охристым (6.5YR 6/8) иллювиально-желези-
стым горизонтом BF (30–40 см), переходящим в
песчаную почвообразующую породу.

Альфегумусовые почвы распространены в раз-
нообразных ландшафтах в пределах холмисто-
моренной равнины и зандровой низины на вер-
шинах и склонах озов, камов, моренных холмов.
Подзолы формируются на возвышенных элемен-

тах рельефа (в верхних звеньях катен) на флювио-
гляциальных песках под: (1) сосновыми (Pínus syl-
véstris) лесами, (2) мелколиственно-сосновыми
(береза (Betula pendula), осина (Populus tremula),
ольха (Alnus glutinosa)) лесами, (3) мелколиствен-
но-еловыми (Picea abies) лесами.

Торфяно-подзолы встречены под еловыми и
сосново-еловыми заболоченными моховыми ле-
сами. Дерново-подзолы встречаются на флювиогля-
циальных песках под мелколиственно-сосновыми
лесами. Среди подтипов подзолов отмечены грубо-
гумусированные, постпирогенные, оруденелые,
поверхностно-турбированные (на искорях), потеч-
но-гумусовые.

Подбуры иллювиально-железистые представ-
лены как типичными, так и торфяно-подбурами
избыточно влажных местообитаний. Они встре-
чаются на песчаных и супесчаных породах под
еловыми, сосновыми лесами. Дерново-подбуры
иллювиально-железистые встречаются на водо-
раздельных пространствах под мелколиственны-
ми и еловыми лесами.

По итогам собственных полевых работ и ана-
лиза литературы и картографических источников
не удалось установить однозначного соответствия
между конкретным древесным сообществом и ас-

Таблица 1. Использованные пространственные данные

Фактор Пространственные 
данные Год Масштаб Автор Используемые данные

Рельеф Цифровая модель 
рельефа (классифи-
кация Landforms)

2017 1 : 150000 И.М. Бавшин Выделение долин, меж-
дуречий, озовых гряд и 
камовых холмов

Геология Карта четвертичных 
образований

1972 1 : 200000 Э.Е.Лехт, Геологиче-
ское управление цен-
тральных районов

Поймы, озовые гряды и 
камовые холмы

Почвообразую-
щие породы

Почвенные карты 
совхозов

1982–1992 1 : 10000, 1 : 50000 ВНИИГиМ и инсти-
тут “Центргипрозем”

Гранулометрический 
состав почв, генезис 
почвообразующих 
пород

Растительность Карта лесопользо-
вания

2015 1 : 100000 Филиал ФГУП “РОС-
ЛЕСИНФОРГ” 
“ЗАПЛЕСПРОЕКТ”

Преобладающие 
породы

Данные по болотам 
OSM

1995 - И.М. Бавшин Расположение и типы 
болот

Паспорта торфяни-
ков

1955–1993 - Торффонд ГУЦР Тип болот

Данные по лугам
из OSM

1995 - И.М. Бавшин Нелесные территории 
(с/х угодья)

Топографическая 
карта

1975 1 : 50000 Генеральный штаб С/х угодья

Индекс NDVI 2020–2021 - О.В. Шопина Хвойные/не хвойные 
леса
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Таблица 2. Почвы Смоленского Поозерья, “формулы” их профиля и соответствующая им растительность
Почвы Система горизонтов Растительность

Альфегумусовые
Подзолы иллювиально-(гуму-
сово)-железистые

O–(ao)–E–(BHF)–BF–C Сосновый с подростом ели орляково-зеленомошный 
лес
Сосняк бруснично-зеленомошный
Ельник разнотравно-зеленомошный
Березово-еловый чернично-зеленомошный лес
Березово-дубово-рябиновый мертвопокровный лес

Торфяно-подзолы иллюви-
ально-железистые

Т–E–BF–C Елово-березовый зеленомошный лес

Дерново-подзолы иллюви-
ально-(гумусово)-железистые

O–AY–E–(BHF)–BF–C Мелколиственно-сосновый папоротниково-вей-
никовый лес
Ельник с осиной и кленом плауно-зеленомошный

Подбуры иллювиально-(гуму-
сово)-железистые

O–(ao)–e–(BHF)–BF–C Ельник с примесью березы

Торфяно-подбуры иллюви-
ально-железистые

Т–BF–C Сосняк бруснично-зеленомошный

Дерново-подбуры иллюви-
ально-(гумусово)-железистые

O–AY–(BHF)–BF–C Ельник кислично-зеленомошный
Березовый с сосной разнотравно-злаковый лес

Органо-аккумулятивные
Серогумусовые AY–C Сосново-березовый злаковый лес

Сосняк с березой и елью лещиново-кисличный
Елово-осиново-кленовый лещиново-кисличный лес
Крапивный луг

Грубогумусовые ao–C Сосняк с подростом ели чернично-зеленомошный
Ельник с березой и сосной лещиново-кисличный
Сосново-еловый лещиново-кисличный лес

Перегнойные (T)–H–Cg Черноольхово-еловый папоротниково-зеленомош-
ный лес
Сероольшаник кислично-зеленомошный
Черноольшаник камышовый
Камышово-осоковое болото с березой
Злаково-осоково-ивовое болото

Торфяные
Торфяные олиготрофные TO–тт–G Кислично-сфагновое болото с сосной
Торфяные эутрофные TE–G Сосняк багульниково-сфагновый

Елово-черноольховый крапивно-гравилатовый лес
Березовое злаково-сфагновое болото

Торфяные мезотрофные TM–G Сосновый с подростом ели сфагновый лес
Глеевые

Перегнойно-глеевые H–G Ольхово-березовый с подростом ели папоротниково-
вейниково-зеленомошный лес

Торфяно-глеевые T–G Сосняк кустарничково-осоково-сфагновый
Елово-сосновый осоково-черничный зеленомошно-
сфагновый лес

Дерново-глеевые AY–G Ольшаник с примесью клена осоково-крапивный
Аллювиальные

Аллювиальные гумусовые AY–C–[AY] Вязово-березово-еловый лес
Сероольшаник крапивный
Сероольшаник крапивно-хвощово-злаковый
Злаковый луг

Аллювиальные грубогумусиро-
ванные

AO–C Черноольшаник хвощово-папоротниково-кра-
пивный
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Аллювиальные торфяные T–C Ивняк с примесью серой ольхи разреженно-осоковый
Пойменное осоковое болото

Аллювиальные перегнойные H–C Крапивный луг
Агропочвы

Агроземы иллювиально-желези-
стые

P–BF–C Березово-ивовый разнотравно-вейниковый лес
Агроценоз

Агроабраземы иллювиально-
железистые

PB–BF–C Осоковый луг
Вейниковый луг
Подсеваемый луг
Агроценоз

Агроземы текстурно-дифферен-
цированные

P–BEL–BT–C Разнотравно-злаковый луг
Агроценоз

Агроабраземы текстурно-диф-
ференцированные

PB–BT–C Подсеваемый луг
Агроценоз

Постагрогенные
Дерново-подзолистые постагро-
генные (реградированные)

O–(Wao)–AYpa–EL–BT–
C

Мелколиственно-еловый лещиново-разнотрав-
ный лес
Елово-мелколиственный разнотравно-кислич-
ный лес
Кленово-осиновый с липой и елью разнотравно-
осоковый лес
Березовый разнотравно-злаковый лес

Дерново-подбуры постагроген-
ные (реградированные)

O–(Wao)–AYра–BF–C Ельник с примесью осины и березы бруснично-чер-
ничный 
Березово-еловый с подростом клена медунично-
копытневый лес
Березово-еловый кислично-зеленчуковый лес
Березняк с подростом ели мертвопокровный
Березняк злаковый
Разнотравно-злаковый луг
Вейниковый луг

Дерново-подзолы постагроген-
ные (реградированные)

O–(Wao)–AYра–E–BF–
C

Сосново-еловый с березой бруснично-зеленомош-
ный лес

Серогумусовые постагрогенные 
(реградированные)

(Wao)–AYpa–C Ельник зеленомошный
Ельник с сосной бруснично-зеленомошный
Сосново-березово-еловый с подростом клена чер-
нично-кисличный лес
Березово-еловый (с сосной) кислично-зеленомош-
ный лес
Березняк злаковый
Березняк с подростом ели вейниковый
Березовый с осиной разнотравно-злаковый лес
Липняк мертвопокровный
Липняк злаково-снытевый
Разнотравно-злаковый луг
Злаковый луг

Сконструированные
Палеоурбостратоземы UR1–UR2–[AY,BF]tr–C Березово-осиновый с подростом клена разнотравно-

злаковый лес
Березово-осиновый с подростом клена хвощово-сны-
тевый лес

Почвы Система горизонтов Растительность

Таблица 2.  Окончание
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социированным с ним одним (под)типом альфегу-
мусовых почв. В классической почвенной лите-
ратуре описывается развитие подзолов преиму-
щественно под сосновыми лесами (Апарин и др.,
1981), а в геоботанических работах указывается
возможность развития ельников на песчаных от-
ложениях (Рысин, Савельева, 2002). В связи с
этим на итоговой почвенной карте подзолы и
подбуры выделены под лесами с преобладанием
хвойных, в то время как дерново-подзолы и дерно-
во-подбуры отмечены под лесами с преобладанием
мелколиственных и широколиственных пород.

Органо-аккумулятивные почвы
На территории Смоленского Поозерья описа-

но 3 типа органо-аккумулятивных почв (табл. 2)
на песчаных породах.

Серогумусовые и грубогумусовые почвы имеют
сходное строение профилей и отличаются сте-
пенью разложения органических остатков – фор-
мами гумуса. В серогумусовых почвах имеется
мощный (до 20 см), хорошо переработанный поч-
венной мезофауной горизонт AY, в то время как у
грубогумусовых почв верхний горизонт АО пред-
ставлен темным материалом (10YR 2/2) типа
“лесной модер” мощностью до 10 см. Грубогуму-
совые почвы встречены в сухих условиях на одно-
родных песках на вершинах и склонах отдельных
озовых гряд под сосновыми и березово-сосновы-
ми лесами, на моренной равнине – под мелко-
лиственно-хвойными лесами. Серогумусовые
почвы развивались на склонах отдельных оз и ка-
мов и на озерных террасах со слоистыми песками.

В перегнойных и торфян(ист)о-перегнойных
почвах органические горизонты T (до 50 см) и H
(более 35 см) могут разделяться на подгоризонты
по цвету и степени разложения органических
остатков. В профиле под торфяным горизонтом
выделяется перегнойный горизонт H, имеющий
наибольшую мощность, черный (2.5N) или темно-
коричневый цвет (5YR 3.5/2), мажущий, с высоким
содержанием органического вещества. Избыточное
увлажнение проявляется в оглеении минеральных
горизонтов и почвообразующей породы.

Таким образом, для серо- и грубогумусовых почв
Смоленского Поозерья, кроме наиболее частой
приуроченности к суходольным заболоченным лу-
гам, характерно распространение под мелколист-
венно-хвойными лесами на междуречьях.

Торфяные почвы
Торфяные почвы приурочены к болотам и

озерным террасам с болотной растительностью
либо заболоченным ельникам и сосновым редко-
лесьям и диагностируются по наличию в профиле
торфяного горизонта Т мощностью более 50 см.
Торфяные почвы на территории Смоленского

Поозерья представлены тремя типами. По харак-
теру горизонта T они разделены на торфяные
олиготрофные с горизонтом Т из сфагновых мхов
и торфяные эутрофные, в которых он образован
преимущественно травянистыми остатками. Кро-
ме того, выделяются торфяные мезотрофные поч-
вы, имеющие торф переходного типа (Шишкона-
кова и др., 2020). Все изученные нами торфяные
почвы Смоленского Поозерья имели горизонт H
либо большое количество сильно разложившегося
растительного материала, что позволяет отнести
их к перегнойно-торфяному подтипу.

Глеевые почвы
Среди глеевых почв в “Смоленском Поозерье”

нами описано 3 типа (табл. 2), а также переходные
варианты: торфяно-перегнойно-глеевые и пере-
гнойно-гумусово-глеевые. Все глеевые почвы
развиваются в условиях постоянного переувлаж-
нения в пределах краевых зон болот, озерных тер-
рас и подножий склонов под заболоченными сос-
новыми и еловыми лесами и редколесьями, а так-
же под мезофитными лесами с хорошо развитым
моховым покровом в связи с близким залеганием
грунтовых вод. Все глеевые почвы развивались на
песчаных породах и имели горизонт AY (до 20 см),
H (мощностью ≤35 см) либо T (≤50 см), подстила-
емый сизым (Gley 6/2Y) горизонтом G, который
при улучшении аэрации приобретал окисленно-
глеевый признак.

Аллювиальные почвы
В пределах речных пойм и затопляемых озер-

ных террас под луговой суходольной (вейник
тростниковидный (Calamagróstis arundinácea)),
влажнотравной (крапива двудомная (Urtica dioi-
ca)) и болотной растительностью (осока остро-
видная (Carex acutiformis)) описаны аллювиаль-
ные почвы, верхний горизонт которых (AY, T, H,
часто с признаком ao) залегает на песчаных аллю-
виальных отложениях разной степени оглеения,
ожелезнения и окарбоначенности. В зависимости
от характера верхнего горизонта аллювиальные
почвы НП разделяются на: (1) аллювиальные гу-
мусовые с мощным (до 30 см) горизонтом AY тем-
но-серого (10YR (3–4)/3) цвета, (2) аллювиальные
грубогумусированные с темно-серым (5Y 2.5/1) го-
ризонтом ao, (3) аллювиальные торфянистые и тор-
фяные либо перегнойные при наличии горизонтов
T (~10 см) или H (до 40 см) соответственно.

Антропогенно-преобразованные почвы
разных отделов

Около трети территории НП в прошлом испы-
тывало воздействие рубок и/или распахивалось, с
чем связано широкое распространение антропо-
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генно-преобразованных почв (рис. 3). В зависи-
мости от характера использования территории и
времени забрасывания пашни нами выделены
следующие почвы: (1) агроземы и агроабраземы,
распахиваемые в настоящий момент; (2) недавно
заброшенные (до 10–15 лет назад) постагроген-
ные почвы; (3) давно заброшенные (более 15 лет
назад) постагрогенные реградированные почвы;
(4) палеоурбостратоземы древних поселений (ран-
ний железный век – средневековье).

Агроземы и агроабраземы
В настоящий момент в связи с ограниченными

возможностями ведения сельского хозяйства на
территории НП агроземы и агроабраземы зани-
мают наименьшую площадь среди (старо)пахот-
ных почв.

Агроземы представляют собой почвы, в кото-
рых верхний гумусовый горизонт сильно перера-
ботан в результате распашки и внесения удобре-
ний и преобразован в темный (7.5YR 4/3) пахот-
ный горизонт P, мощность которого существенно
превышает мощность природных гумусовых го-
ризонтов, что связано с обработками и внесением
органических удобрений. Под агрогоризонтом
залегает срединный горизонт.

Агроабраземы – почвы, наиболее сильно пре-
образованные сельскохозяйственной деятельно-
стью. В них верхние природные горизонты запа-
ханы (в том числе часть срединных), сохранилась
лишь небольшая нижняя часть срединного гори-
зонта, и могут наблюдаться фрагменты почвооб-
разующей породы, что происходит в случае изна-
чальной малой мощности почвы. Профиль агро-
абраземов включает горизонт PB (горизонт полного
перемешивания срединного и других почвенных
горизонтов, а в отдельных случаях и почвообразую-
щей породы). Агроабраземы распространены на
поверхностях междуречий как с песчаными (ил-
лювиально-железистые), так и с суглинистыми
породами (текстурно-дифференцированные).

Постагрогенные почвы
К постагрогенным отнесены уже не возделы-

ваемые в момент наблюдения почвы с серогуму-
совым, постагрогенным горизонтом AYpa, с ров-
ной нижней границей и большей мощностью,
чем у природных А-горизонтов. В постагроген-
ных почвах AYpa достигал 40 см, а в природных
горизонт AY не превышал 20 см либо отсутство-
вал вовсе. В постагрогенных почвах сохранились
срединные диагностические горизонты в своей
природной последовательности. Постагрогенные
почвы, как и агропочвы, встречаются на разных
породах (песчаных и суглинистых), элементах ре-
льефа (вершинах озовых гряд, поверхностях меж-
дуречий, пологих склонах) и под растительными

сообществами различных стадий агрогенной сук-
цессии: разнотравно-злаковыми лугами, мелко-
лиственными, хвойно-мелколиственными и хвой-
ными лесами.

Постагрогенные текстурно-дифференцирован-
ные почвы. Для дерново-подзолистых постагро-
генных почв характерно наличие старопахотного
горизонта мощностью до 35 см однородного па-
лево-серого цвета (10YR 4/6), мелкокомковатого,
образовавшегося в результате механического пе-
ремешивания горизонтов AY и EL. Сохранность
горизонта BEL позволяет диагностировать почвы
как постагрогенные, а не агроземы. Свойства ста-
ропахотного горизонта позволяют определить
почвы как проградированные, сохранившие эти
свойства на заброшенных пашнях.

Постагрогенные почвы из отдела альфегумусо-
вых представлены постагрогенными дерново-
подбурами и дерново-подзолами. Были также
описаны песчаные серогумусовые постагроген-
ные почвы. Их формирование может быть связа-
но как с изначальной распашкой маломощных
серо- и грубогумусовых песчаных почв либо с
преобразованием из агроабраземов и агроземов в
случае вовлечения срединных горизонтов в па-
хотный.

В некоторых постагрогенных почвах началась
реградация, то есть восстановление естественно-
го гумусового горизонта, что проявляется в раз-
витии маломощного (до 4 см) горизонта грубого
гумуса Wao (10YR 3/2) типа “лесной модер”.

Антропогенные почвы

На территории древнего городища Вержавска
нами описаны палеоурбостратоземы – древние
городские почвы с мощным культурным слоем на
погребенных альфегумусовых почвах. Формиро-
вание почв предположительно пришлось на рас-
цвет Вержавска в XI–XIII вв. (Косенков, Колбов-
ский, 2012). Городище располагалось на вершине
озовой гряды между озерами Поганое и Городи-
ще, в настоящее время занятой березово-осино-
вым разнотравно-злаковым лесом. Второе круп-
ное древнее городище находится также на озовой
гряде, на южном берегу озера Баклановское. По
имеющимся археологическим разрезам здесь также
можно предполагать развитие аналогичных высо-
когумусных почв. Основными занятиями населе-
ния, жившего на городищах, были земледелие и
скотоводство, дополнявшиеся охотой и рыбной
ловлей, что подтверждается предметами, найден-
ными в культурном слое (Косенков, 2009).

Палеоурбостратоземы имели два верхних на-
сыпных горизонта (UR) мощностью 54 см, чер-
ные с буроватым оттенком (Gley1 2.5/10), отлича-
лись по структуре (верхний комковато-зерни-
стый, нижний – крупно-комковато-ореховатый).
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Оба горизонта имеют высокое содержание орга-
нического вещества и хорошо оструктурены. В
них встречаются включения гравия и других на-
сыпных материалов, а также артефакты. За ними
следовал горизонт перемешанных AY и BF. В дру-
гих палеоурбостратоземах городища Вержавска
под насыпной толщей залегали профили погре-
бенных подбуров. Очевидно, что городища рас-
полагались в наиболее “сухих” местообитаниях –
ареалах альфегумусовых почв.

Почвенная карта

По результатам анализа литературных и соб-
ственных материалов установлены основные за-
кономерности в строении почвенного покрова,
что позволило составить схему правил картографи-
рования и первую версию почвенной карты на тер-
риторию НП “Смоленское Поозерье” (рис. 2–4).

Наибольшую площадь в пределах НП (преиму-
щественно на севере и в центре) занимают ареалы
подзолов иллювиально-железисто-гумусовых под
хвойными (еловыми и сосновыми) лесами. Вместе
с ними под хвойными лесами с разнообразным по
составу и степени развития подлеском встречают-
ся подбуры оподзоленные. За счет ослабления аль-
фегумусового процесса, богатого основаниями
опада и нейтральной слабощелочной реакцией
среды почвообразующих пород, формируются гру-
богумусовые почвы со слабыми признаками гори-
зонта BF (грубогумусовые ожелезненные). Кроме
того, на этих территориях спорадически встреча-
ются участки суглинистых и многочленных отло-
жений с подзолистыми почвами.

По западной и южной границе НП выделяют-
ся ареалы дерново-подзолов и дерново-подбуров.
На флювиогляциальных песках под смешанными
и широколиственными лесами встречаются дер-
ново-подзолы иллювиально-гумусово-желези-
стые, а по областям с богатым подлеском – под-
буры иллювиально-железистые. Так же, как и на
предыдущем участке, здесь локально встречаются
породы суглинистого состава с дерново-подзоли-
стыми почвами.

По сравнению с песчаными участками, не рас-
пахиваемые суглинистые и многочленные почвы
занимают существенно меньшую территорию и
широко встречаются лишь в юго-восточной и
центральной частях НП, а также фрагментарно –
в западной, преимущественно под смешанными
и широколиственными лесами и существенно ре-
же – под хвойными. В пониженных элементах ре-
льефа и при наличии контактного оглеения на
многочленных породах встречаются глеев(ат)ые
варианты (дерново-)подзолистых почв.

Постагрогенные почвы наиболее широко рас-
пространены в западной и центральной части НП,
встречаясь локально на юге, севере и востоке. Сре-

ди постагрогенных почв наиболее часто встреча-
ются дерново-подзолистые постагрогенные и ре-
градированные, что объясняется первоочередным
освоением наиболее плодородных почв, приуро-
ченных к суглинистым материнским породам.
Также отмечены дерново-подбуры и серогумусо-
вые песчаные постагрогенные (реградированные)
почвы под разнообразной растительностью от за-
кустаренных залежей до широколиственно-хвой-
ных лесов.

Торфяные почвы представлены олиготрофны-
ми, мезотрофными и эутрофными. Они наиболее
распространены в северной и северо-западной ча-
сти НП, в пределах зандровой равнины, а также
спорадически встречаются по всей его территории.

В отдельную группу можно выделить мелко-
контурные комбинации (сочетания и вариации)
почв озовых гряд и камовых холмов на флювио-
гляциальных песках и супесях. Они наиболее ши-
роко распространены в холмисто-моренной (юж-
ной) части НП. Формируются почвенные комби-
нации по мезорельефу трех типов:

1. Под хвойными лесами на вершинах гряд рас-
пространены подзолы иллювиально-железистые,
которые на склонах и подножиях сменяются тор-
фян(ист)о-подзолами иллювиально-железистыми.

2. Под смешанными и широколиственными ле-
сами на вершинах и склонах северной экспозиции
распространены дерново-подзолы либо дерново-
подбуры иллювиально-железистые, а на склонах
южной экспозиции серо-гумусовые почвы.

3. В центральной части НП на самых высоких
грядах под смешанными и хвойными лесами на
вершинах и склонах северной экспозиции рас-
пространены грубогумусовые почвы, на склонах
южной экспозиции – серогумусовые почвы.

По участкам пойм рек и озерных террас (про-
точных озер) развиваются аллювиальные почвы:
(1) гумусовые – на пойменных заливных лугах;
(2) перегнойные и грубогумусовые – под поймен-
ными лесами (преимущественно ивняками и чер-
ноольшаниками); (3) торфян(ист)ые заболоченных
лугов и пойменных болот; (4) отдельно выделяются
перегнойные почвы под черноольшаниками, про-
израстающими на крупных переувлажненных тер-
расах озер, например, Сапшо и Щучье.

Некоторые пойменные почвы представлены гу-
мусовыми постагрогенными. Наименьшую пло-
щадь занимают засеваемые в настоящий момент
поля с агроземами и агроабраземами, например, в
районе поселка Баклановское, к югу от озера
Сапшо и к югу от поселка Городище.

Наконец, единично встречаются палеоурбо-
стратоземы древних поселений в районе городи-
ща Вержавска и селища на южном берегу Бакла-
новского озера, а также торфоземы осушенных
болот Лопатинский и Низовский мох.
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Сравнительный анализ

Состав почвенного покрова НП “Смоленское
Поозерье” имеет сходство с почвенным покровом
заповедника “Керженский”, расположенного на
территории Заволжского Полесья, где также пре-
обладают легкие почвообразующие породы (Шо-
пина и др., 2021) – флювиогляциальные пески и
сосновые, елово-сосновые и хвойно-широко-
лиственные леса, большая часть территории
представлена зандровой равниной, как и северо-
восточная часть НП “Смоленское Поозерье”. В
почвенном покрове Керженского заповедника

преобладают дерново-подзолистые песчаные поч-
вы (дерново-подзолы по КиДПР 2004, 2008), ко-
торые также распространены в восточной и юж-
ной частях НП “Смоленское Поозерье”. Кроме
того, в Керженском заповеднике встречаются
слаборазвитые почвы боровых песков, которые
могут соответствовать описанным нами дерново-
подбурам, серо- либо грубогумусовым почвам. В
Керженском заповеднике они развиваются на эо-
ловых формах рельефа, в Смоленском Поозерье –
на ледниково-аккумулятивных (озы, камы). Так
же, как и в Смоленском Поозерье, в Керженском

Рис. 3. Первая версия почвенной карты НП “Смоленское Поозерье”.

31°30′ Ε

55
°4

0′
 Ν

55
°3

0′
 Ν

55
°2

0′
 Ν

55
°4

0′
 Ν

55
°3

0′
 Ν

55
°2

0′
 Ν

31°45′ Ε 32°0′ Ε 32°15′ Ε

31°30′ Ε 31°45′ Ε 32°0′ Ε 32°15′ Ε

0 2.5 5 10 15 км

Рис. 2. Дерево правил картографирования.



490

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

ШОПИНА и др.

заповеднике высока доля заболоченных террито-
рий, в связи с чем в почвенном покрове присут-
ствуют торфяные и оглееные типы подзолов и
различные глеевые почвы. Основными отличия-
ми состава почвенного покрова в Смоленском
Поозерье и Керженском заповеднике является от-
сутствие подзолов или подзолистых почв в послед-
нем, несмотря на расположение в более северной
подзоне южной тайги. Также в Керженском запо-
веднике не описано агро- и постагрогенных почв,
присутствие которых делает почвенный покров
Смоленского Поозерья значительно мозаичнее
(Шейко, 2006). Вероятно, сходство почвенного
покрова НП “Смоленское Поозерье” с другими
ООПТ центральной России с преобладанием лег-
ких почвообразующих пород: Дарвинским запо-
ведником, НП “Себежский”, “Угра”, “Завидо-

во”, “Плещеево озеро”. Но почвенные карты и
работы с характеристикой почвенного покрова на
данные территории отсутствуют.

Почвы, аналогичные палеурбостратоземам (с
мощным культурным слоем), описаны на терри-
тории археологических памятников Ленинград-
ской (Староладожская крепость) (Апарин и др.,
2007), Московской (Александровский, Алексан-
дровская, 2009), Ярославской (поселение Песоч-
ное-1) областей (Александровский и др., 2011) и
многих других районов Центральной России.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В Смоленском Поозерье своеобразие почво-

образующих пород, обилие аккумулятивно-лед-
никовых форм рельефа и высокая степень забо-

Рис. 4. Легенда к почвенной карте НП “Смоленское Поозерье”.
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лоченности привели к формированию следующе-
го состава почвенного покрова.

К хвойным лесам на флювиогляциальных пес-
ках зандровой низины и холмисто-моренной рав-
нины приурочены подзолы с ярко выраженной
дифференциацией профиля, подбуры при мень-
шей выраженности альфегумусового процесса ли-
бо грубогумусовые ожелезненные почвы при сла-
бом проявлении альфегумусового процесса; к мо-
ренным суглинкам приурочены (дерново)-
подзолистые почвы. Под смешанными и широко-
лиственными лесами распространены дерновые
альфегумусовые почвы с мощным горизонтом AY.

Большим почвенным разнообразием отлича-
ются озовые гряды и камовые холмы, на которых
под хвойными лесами распространены подзолы,
подбуры и грубогумусовые почвы. Под смешан-
ными и широколиственными лесами – дерново-
подзолы и дерново-подбуры, а на склонах южной
экспозиции – серогумусовые почвы.

Слоистые аллювиальные почвы приурочены к
пойменным ландшафтам малых рек и озерным
террасам. На хорошо дренируемых участках фор-
мируются почвы с чередованием погребенных се-
рогумусовых горизонтов и аллювия, в условиях
переувлажнения – грубогумусовые, перегнойные
и торфяные аллювиальные почвы.

Большая доля территории Смоленского По-
озерья занята болотами с торфяными олиготроф-
ными, мезотрофными и эутрофными почвами.

Природные закономерности состава почвен-
ного покрова существенно преобразованы дли-
тельной историей антропогенного использова-
ния Смоленского Поозерья, что проявляется в
формировании на междуречьях распахиваемых
агроземов и агроабраземов с пахотными горизон-
тами вместо природных серо- и грубогумусовых,
постагрогенных заброшенных почв, в том числе
проградированных: с мощным (до 35 см) старопа-
хотным горизонтом, а также на местах древних
поселений по вершинам гряд и холмов – палеоур-
бостратоземов с культурным слоем.

Основными предикторами в деревьях приня-
тия решений, на основе которых составлена поч-
венная карта, были условия рельефа, грануломет-
рический состав и вовлеченность почв в сельско-
хозяйственное использование в настоящее время и
в прошлом (до 1975 г). Типы леса имели второсте-
пенное значение в связи с неочевидными почвен-
но-растительными связями на территории НП.

В наших исследованиях показано расширение
ареала подзолов и подбуров, для которых отмече-
на приуроченность к еловым и мелколиственным
лесам, а не только к сосновыми, как это предпо-
лагалось ранее, а также грубогумусовых почв под
сосновыми лесами на озовых грядах и камовых
холмах. Впервые на территории НП описаны се-

рогумусовые почвы на междуречьях, торфяные
мезотрофные почвы и палеурбостратоземы.

Авторы благодарны М.Д. Богдановой за кон-
сультации и Е.Д. Николаеву за помощь в полевых
работах, А.И. Бондарю за помощь при обработке
данных, а также П.С. Зеленковскому за предо-
ставленные почвенные описания.
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The Smolenskoye Poozerye National Park’s soil cover is remarkably complex. Large-scale soil maps are avail-
able for certain parts of its territory, due to previous studies that used the USSR soil classification of 1977. We
have begun creating a soil map of the national park at a scale of 1 : 150000, outlined approaches to its creation
and characterized the features of the soil cover of the territory using the modern Russian soil classification. The
study included fieldwork in 7 key areas (78 sites) and soil mapping. The legend of the first version of the Smo-
lenskoye Poozerye National Park’s soil map contained 22 units (soil subtypes). Among the natural soils under
coniferous forests, the most widespread were Podzols, Entic Podzols, and coarse-humus soils of the organic-
accumulative type. The latter soils were found under pine forests on esker ridges and kame hills. The study de-
tected a pattern of Podzols and Entic Podzols spreading under spruce and small-leaved forests. Sod-podzolic
post-agrogenic soils predominate among anthropogenically transformed soils. For the first time on the national
park’s territory the following soils were studied: the grey-humus soils of the interfluves, peat mesotrophic soils,
paleourbostratozems of ancient settlements, agro- and post-agrogenic soils.
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Структура и состояние биогеоценозов, не затронутых антропогенным влиянием, коренных чер-
ноольховых низинных болот изучены крайне слабо. Цели работы – изучить лесоводственные харак-
теристики девственного ольхового биогеоценоза низинного болота, описать почвенную характери-
стику торфяной залежи. Коренное низинное крупнотравно-папоротниковое черноольшаниковое
болото расположено в Велесском лесничестве Тверской области Западнодвинского района
(N 56°10′15″, E 32°08′16″). В биогеоценозе изучены строение возрастных рядов древостоя, количе-
ственные и объемные показатели деревьев в 20-летних группах возраста ольхи черной (Alnus glutino-
sa (L.) Gaernt) и ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) в пределах ярусной структуры древостоя.
Определены динамические характеристики состава основных пород (ольхи и ели) и в целом биогео-
ценоза. Констатируется, что коренной девственный черноольшаник имеет абсолютно разновоз-
растное строение с предельными возрастами ольхи черной и ели европейской до160 лет, породный
состав по числу деревьев – 6Олч4Е + Ос,Б, по объемам – 8Олч + Ос,Б. Древостой имеет четырехъ-
ярусную вертикальную структуру и по распределению деревьев в группах возраста рассматривается
как биогеоценоз климаксовой фазы динамики с некоторым смещением в область дигрессии. Био-
геоценозы такой структуры относятся к сообществам долговременного эволюционного формиро-
вания. Изучены породные и числовые характеристики естественного возобновления пород: под-
рост ольхи черной составляет 46.9%, ели – 13.2%, березы, ивы и кустарников – 9% от общего числа
подроста на 1 га. Показатели состояния деревьев ольхи черной и ели имеют относительно высокие
значения – соответственно 1.6 и 1.8 балла, характерные для коренных разновозрастных лесов других
формаций. Отмечена высокая поражаемость деревьев ольхи дереворазрушающими грибами –
58.8% и низкая для ели – до 5%. Основными возбудителями, вызывающими гнили ольхи черной, яв-
ляются трутовик ольховый (Phellinus alni (Bond.) Parm.), трутовик настоящий (Fomes fomentarius (L.) Fr.)
с преобладанием ольхового трутовика, а также виды из рода Опёнок (Armillaria), в основном опенок
осенний (Armillaria borealis Marxm. et Korhonen). Естественный отпад всех древесных пород присут-
ствует в объеме 111.8 м3 на 1 га площади древостоя, что составляет 25.5% от его запаса. Торфяная за-
лежь на пробной площади сложена мощными низинными торфами от 2.0 до 3.7 м. Полученные све-
дения констатируют: по структуре возрастных рядов, состоянию деревьев и объемам древесного от-
пада коренной разновозрастный биогеоценоз низинного черноольхового болота сохраняет баланс
биомассы как климаксовое устойчивое лесное сообщество.

Ключевые слова: низинное черноольховое болото, возрастная структура древостоя, гнилевые фауты,
древесный отпад, почва торфяная низинная (Fibric Histosols), проточное увлажнение.
DOI: 10.31857/S0024114822050060

Избыточное увлажнение болот низинного ти-
па, как известно, может возникать при различных
условиях рельефа местности: в поймах рек, на бе-
регах рек и озер, по краям болот. Одним из широ-
ко распространенных условий образования ни-
зинных болот являются проточные ручьевые по-
ложения часто с довольно широкими вогнутыми
поверхностями, определяющие во многих случаях
смешанный тип водно-минерального питания –
поверхностные дождевые и снеговые осадки и

грунтовые водоносные слои. Торфяная залежь та-
ких болот имеет разную мощность: от маломощ-
ных (100–200 см) и среднемощных (200–300 см)
до мощных (300 см и выше) (Юркевич и др.,
1968). Состав торфов низинных болот-обладает
высокими биотрофными характеристиками, что
определяет произрастание на них гигрофитных
растений из древесных, кустарниковых и травя-
нистых видов, требующих богатые плодородные
почвы. Древесный ярус сложен, как правило,
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ольхой черной, создающей высокопродуктивные
леса, с незначительной примесью ели, березы и
осины. Строение древостоев биогеоценозов та-
ких лесов изучено фрагментарно, особенно это
касается возрастных, динамических, санитарных
характеристик, ярусного состава, числовых и
объемных величин гнилевого поражения дере-
вьев, глубин и состава торфяных залежей, харак-
терных именно для представленных в работе ле-
соводственных условий роста биогеоценозов
(Юркевич и др., 1968; Sicinski, Filipiak, 1992; Бла-
годарова, 2005 и др.). В настоящей работе приве-
дены данные лесоводственных и почвенных ха-
рактеристик торфяной залежи низинного болота
с проточным увлажнением, поросшего черной
ольхой с примесью ели и незначительным участи-
ем березы и осины. Биогеоценоз относится к не
нарушенным хозяйственной и рекреационной
деятельностью сообществам с естественным эво-
люционным ходом формирования структур и
функций, слагающих его консортов.

Цель работы:
1) изучить основные лесоводственные показа-

тели коренного, не нарушенного антропогенным
воздействием, девственного ольхового биогеоце-
ноза низинного болота – возрастные, динамиче-
ские, вертикальные, возобновительные, древес-
ного отпада (текущего и валежа), особенности
грибного поражения деревьев и древостоя в це-
лом дереворазрушающими грибами;

2) оценить характеристики торфяной залежи.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

В качестве объекта исследований выбрано ни-
зинное черноольховое болото, которое на протя-
жении всей истории своего развития находилось
под воздействием богатого и значительного по
объему водно-минерального питания (Вомпер-
ский и др., 1988). Исследуемый болотный микро-
ландшафт с переменным проточным увлажнени-
ем и высоким богатством водно-минерального пи-
тания, занимаемый девственным черноольховым
лесом, сформировался в плоском понижении на
краях моренных холмов. В водно-минеральном пи-
тании принимают участие атмосферные, почвенно-
грунтовые и намывные склоновые (транзитные) во-
ды. На поверхности болота наблюдаются выклини-
вания грунтовых вод из надморенных горизонтов.
Черноольховое болото дренируется ручьем, не
имеющим четко выраженного русла, пересыхаю-
щего в засушливый период года и наполняюще-
гося проточной водой в весенний период таяния
снега и в летние дождевые периоды. В таких усло-
виях русла водотоков не разработаны и имеют не-
большие уклоны, поэтому отвод воды медлен-
ный, а дренаж почвы неглубокий. Даже при спаде
весной избыточной воды она остается в пониже-

ниях микрорельефа, и только при длительном от-
сутствии дождей уровень почвенно-грунтовых
вод опускается. Хорошо выражена кочковатость
поверхности болота вследствие ежегодного раз-
вития кочедыжника женского (Athyrium filix-femi-
na (L.) Roth) и других растений (Юркевич и др.,
1968).

В черноольшанике крупнотравно-папоротни-
ковом заложена постоянная пробная площадь
(N 56°10′15″, E 32°08′16″) 0.15 га Велесского лес-
ничества Тверской области, Западнодвинского
района. Выдел находится в труднодоступном лес-
ном урочище с сохранившимся в первозданном
виде массивом черноольхового леса. Раститель-
ность представлена четырьмя ярусами: древес-
ным, кустарниковым, травяным и моховым.
(Glukhova et al., 2021).

Древесный ярус сформирован ольхой черной,
елью европейской, частично березой (Betula pu-
bescens Ehrh.) и осиной (Populus tremula (L.)). В ку-
старниковом ярусе преобладают черемуха (Padus
avium Mill.), крушина (Frangula alnus Mill.), ива
пепельная (Salix cineria L.), ива пятитычинковая
(S. pentandra L.), смородина черная (Ribus nigrum L.),
калина (Viburnum opulus L.).

В травяном ярусе фоновыми видами являют-
ся кочедыжник женский, таволга (Filipendula ul-
maria (L.) Maxim.), вербейник обыкновенный
(Lysimachia vulgaris L.), белокрыльник (Calla palus-
tris L.), бодяк огородный (Cirsium oleraceum L.),
паслен сладко-горький (Solanum dulcamara L.),
тростник (Phragmites australis (Cav.). Фоновые виды
микроповышений и кочек: костяника (Rubus saxati-
lis L.), кислица (Oxalis acetosella L.), майник (Mo-
janthenum bifolium (L.) F.W. Schmidt). Прочие ви-
ды: дудник лесной (Angelica sylvestris L.), вех ядо-
витый (Cicuta virosa L.), крапива двудомная (Urtica
dioica L.), калужница (Caltha palustris L.), телипте-
рис болотный (Thelipteris palustries Schott.), хвощ
топяной (Equisetum fluviatile L.) и др.

Моховой покров состоит из варнсторфии бес-
колечковой (Drepanocladus exannulatus), дрепано-
кладуса Зендтнера (D. sendtneri), каллиергонеллы
заостренной (Callurgonella cuspidate), каллиергона
гигантского (Calliergon giganteum), климациума дре-
вовидного (Climacium dendroides), брахитециума ру-
чейного (Brachythecium rivulare), мниума морщини-
стого (Mnium rugicum). Сфагновые мхи отсутствуют.

На пробной площади проведен перечет деревьев
с измерением диаметров на высоте груди и у шей-
ки корня. Возрастным буром фирмы MORA (Swe-
den) пробурены все деревья также у шейки корня
для определения возраста и наличия гнилевых
фаутов разных типов (коррозионные или де-
структивные гнили), степени их развития и рас-
положения по диаметру деревьев. Одновременно
определены объемы вторичных крон деревьев,
заменяющих первичные, зафиксировано присут-
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ствие на стволах плодовых тел трутовых грибов,
вызывающих гнилевые фауты. Выявлено состоя-
ние деревьев по принятой в фитопатологии ше-
стибалльной шкале: здоровые, ослабленные,
сильно ослабленные, усыхающие, свежий сухо-
стой и старый сухостой (Правила …, 2021). Высо-
томером фирмы ЗМУ-ЭВ1 (Россия) определены
высоты деревьев всех пород для построения ярус-
ной структуры древостоя. Объемные показатели
деревьев вычислены по таблицам разрядов высот и
объемам деревьев (Сортиментные и товарные …,
1986). Виды грибов установлены по атласу – опре-
делителю T. Niemelä (2005).

Низинное черноольховое болото имеет ярко
выраженную кочкообразную поверхность с высо-

той кочек до 0.5–0.7 м, на которых и произраста-
ют все древесные породы и мхи. Древесный ярус
приурочен к микроповышениям, его значительно
меньше в ровных местоположениях и нет в де-
прессионных западинах. Гигрофильные кустар-
никовые породы предпочитают плоские место-
положения с проточным увлажнением (рис. 1).

Торфяная залежь черноольшаника состоит из
мощных низинных торфов от 2.0 до 3.7 м, для ха-
рактеристики которых с помощью торфяного бу-
ра ТБГ-1, диаметром 5 см с насадками по 50 см, от-
бирали почвенные образцы с разных горизонтов.

Степень разложения и ботанический состав тор-
фа по выделенным генетическим горизонтам опре-

Рис. 1. Общий вид низинного черноольхового болота.
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делены по методике Е.Т. Базина, Б.Д. Копенкина
(Базин, Копенкин, 1992), содержание углерода,
зольность – прокаливанием и рН солевой вытяж-
ки – по общепринятой методике Е.В. Аринушки-
ной (Аринушкина, 1970). Объемную массу торфа
верхних горизонтов до 50 см устанавливали с по-
мощью полого цилиндра диаметром 15 см, высо-
той 10 см и объемом 1813 см3 из нержавеющей ста-
ли с двумя крышками и режущим кольцом с за-
остренной кромкой. Отбирали образцы на
влажность, высушивая их до постоянного веса
при 105°С, и рассчитывали объемную массу нуж-
ного горизонта (Семенский, 1966). Датировка
торфа проведена в Институте географии РАН, ка-
либрованные 14С-даты (cal BP) рассчитаны с ис-
пользованием программы Calib 5.1 (median) (Stu-
iver, Reimer et al., 1993). В камеральный период по
данным экспериментальных измерений опреде-
лены породный состав, возрастная и ярусная струк-
тура древостоя. Возрастная структура древостоя
черноольшаника выявлена по методике С.А. Ды-
ренкова (1984). Но взамен 40-летних возрастных
поколений использованы 20-летние возрастные
группы. По числовым и объемным характеристи-
кам деревьев определено динамическое положе-
ние биогеоценоза (Стороженко, 2007) и вычисле-
ны средние характеристики состояния пород,
диаметров и высот деревьев.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

По результатам экспериментальных исследо-
ваний определено, что почва черноольшаника

торфяная низинная (Fibric Histosols), мощность
торфяных отложений – от 2.0 до 3.7 м (табл. 1).

Торф имеет слабокислую реакцию, рН соле-
вой вытяжки колеблется от 5.35 до 5.60. Зольность
различается значительно: от 10 до 29% с увеличе-
нием глубины торфяной залежи, что объясняется
условиями привноса минеральных частиц. Сте-
пень разложения торфа в черноольшанике высо-
кая (45–50%), она обусловливает и значительную
объемную массу (плотность) – 0.16–0.23 г/см3.

Содержание углерода в торфах в исследуемом
черноольшанике до 51%. По ботаническому со-
ставу торф древесный, торфяник подстилается
суглинками. Радиоуглеродный (базальный) воз-
раст торфа 8750 ± 70 cal BP (ИГАН-1363). Струк-
тура и состав торфяной залежи характеризуют ни-
зинное черноольховое болото как биогеоценоз,
сформированный в длительной эволюционной
динамике, достигший конечных стадий сукцес-
сионного развития

Состав древесного яруса ольшаника опреде-
лялся по двум позициям – по числовым и объем-
ным показателям деревьев разных пород, слагаю-
щих древостой. В табл. 2 приведены основные ле-
соводственные показатели биогеоценоза ольхи
черной низинного болота.

Из данных табл. 2 видно, что состав древостоя по
соотношению количественного состава деревьев
ольхи и ели значительно отличается от такового в
пересчете по запасу деревьев тех же пород. Объяс-
няется это положение тем, что ольховая секция
древостоя по производительности на два класса
бонитета выше, чем еловая.

Таблица 1. Характеристика торфа в черноольшанике крупнотравно-папоротниковом

Глубина отбора 
образца, см

рН солевой 
вытяжки Зольность, % Мощность 

горизонта, см
Объемная масса,

г/ см3
Содержание углерода, 
% к абс. сух. веществу

0–10 5.35 18.63 10 0.169 45.82
10–20 5.35 15.39 10 0.183 47.86
20–30 5.30 13.49 10 0.171 48.20
30–40 5.40 12.21 10 0.157 48.85
40–50 5.45 11.31 10 0.173 49.03
50–60 5.45 10.94 10 0.172 49.72
60–70 5.50 10.68 10 0.165 49.27
70–80 5.40 10.23 10 0.149 49.86
80–90 5.55 9.80 10 0.150 50.50
90–100 5.50 9.73 10 0.162 50.14

100–150 5.55 9.63 50 0.226 50.80
150–200 5.50 13.86 50 0.208 47.57
200–250 5.60 23.81 50 0.224 42.20
250–300 5.50 28.56 50 0.332 39.80
300–370 5.50 22.52 70 0.201 43.83
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Ольха слагает первый ярус древостоя, в то время
как ель достигает по высоте деревьев лишь второго
яруса (табл. 3). Данные табл. 3 подтверждают пре-
обладание ольхи черной в составе изучаемого дре-
востоя и подчиненное положение ели европейской
в его вертикальной структуре. Можно также отме-
тить, что ель в условиях низинного болота произ-
растает только на тех же кочках, что и ольха.

В целом с учетом объемов деревьев ольхи и ели
во всех ярусах древостоя можно констатировать,
что биогеоценоз имеет явно выраженную разно-
возрастную и многоярусную структуру древесно-
го полога. При этом первый ярус сложен только
ольхой черной как по числу, так и объемам дере-
вьев. Во втором ярусе, напротив, преобладает ель.
Эти данные позволяют говорить о том, что изуча-
емый черноольшаник низинного болота по лесо-
водственным параметрам имеет весьма высокую
производительность, сложную структуру биораз-
нообразия древесно–кустарникового и травяно–
мохового ярусов. Показанные лесоводственные
характеристики проточного ручьевого низинного
болота подтверждают, что ареал распространения
ольхи черной приурочен к типичным низинным
болотам – коренным местообитаниям чернооль-
ховых лесов (Юркевич и др., 1968).

Значительный интерес представляют сведения
о возрастной структуре, распределении деревьев

по 20-летним группам возраста деревьев и дина-
мических характеристиках древостоя (табл. 4).
Динамические характеристики приведены по
двум породам, как если бы они характеризовали
два древостоя – ольшаник и ельник. Как единый
биогеоценоз ольховое сообщество отвечает кли-
максовой фазе динамики.

Динамические характеристики наиболее близ-
ких к разновозрастным эволюционно сформиро-
ванным лесам климаксовых фаз динамики по
структуре древостоев биогеоценозов могут трак-
товаться с разных позиций.

По убеждению И.И. Гусева (1964), объемы де-
ревьев в возрастных группах таких древостоев
имеют один эксцесс объемов деревьев в середине
возрастных рядов. Многолетние исследования
структур и функций лесов различных формаций
убеждают нас в том, что наиболее адекватно отра-
жают состояние полной “выработанности” (Су-
качёв, 1964) биогеоценозы, в которых объемы де-
ревьев в возрастных группах имеют относительно
равномерные величины в возрастных рядах (Сто-
роженко, 2007).

Анализ данных табл. 4 позволяет определить
динамическое положение изучаемого ольхового
сообщества как близкое к состоянию климакса.
Распределение деревьев в возрастных группах
секций ольхи как по числу, так и по объемам име-

Таблица 2. Лесоводственные характеристики черноольшаника

Породный состав 
древостоя Тип

леса

Средняя
высота

Средний 
диаметр Полно-

та

Бонитет
Подрост Подлесок

Возрастная 
структура
древостояпо числу

деревьев по запасу оль-
ха ель оль-

ха ель оль-
ха ель

6Ол4Е +
+ Ос,Б

8Ол2Е +
+ Ос,Б

Черноольша-
ник крупно-

травно-папо-
ротниковый

22.1 14.4 30.3 16.9 0.7 
нерав-
номер-

ная

I II Ол, Е 
Ос, Б

Черемуха, 
ива, сморо-
дина, кру-

шина

Разновоз-
растный

Таблица 3. Общие и по ярусам количественные и объемные показатели деревьев ольхи черной и ели европей-
ской в древостое

Порода Показатели Общее
По ярусам древостоя, % от графы 3

1 ярус 2 ярус 3 ярус 4 ярус

1 2 3 5 6 7 8

Ольха Количество деревьев, штга 340 48.0 26.0 8.0 18.0

Объемы деревьев, м3 га–1 380.3 73.7 24.6 1.0 0.7

Ель Количество деревьев, шт га 260 0 22.5 40.0 37.5

Объемы деревьев, м3 гаЗ1 65.4 0 58.3 33.3 8.4

Всего Количество деревьев, шт га 600 24.0 24.25 24.0 27.75

Объемы деревьев, м3/га 445.7 36.85 41.45 17.15 4.55
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ет заметное смещение в область наиболее воз-
растных поколений деревьев, т.е. в область ди-
грессии. Распределение в возрастных группах по
числу деревьев в секции ели более отвечает харак-
теристике климакса по методике И.И. Гусева
(1964). Но по явному преобладанию деревьев в
группах старших возрастов, учтенному в объем-
ных показателях, биогеоценоз относится к сооб-
ществам, также склонным к дигрессии. Данные
объемов деревьев в возрастных группах возраст-
ного ряда, объединяющего показатели ольхи чер-
ной и ели европейской, характеризуют биогеоце-
ноз как сообщество климаксовой фазы динамики
с некоторым сдвигом в область дигрессии из-за
преобладания в составе древостоя старовозраст-
ных деревьев ольхи. Биогеоценозы такого строе-
ния возрастных рядов относятся к сообществам
долговременного эволюционного формирования
с устоявшимися функциональными консортив-
ными связями слагающих их растений.

К важным показателям, обеспечивающим дол-
говременное функционирование лесного сооб-
щества, относятся характеристики естественного
возобновления пород, слагающих биогеоценоз
(табл. 5).

В подросте древостоя преобладает ольха чер-
ная – 46.9% и ель – 13.2% от всего количества на
1 га. Причем почти весь подрост ольхи сосредото-
чен в градациях высоты от 1.1 до 3.0 м и в возраст-
ном интервале от 5 до 40 лет.

Подрост ели, напротив, в основном сосредото-
чен в интервале высот до 2.0 м и в том же 40-лет-
нем возрастном интервале. Ольха в условиях ни-
зинного проточного увлажнения образует под-
рост по преимуществу вегетативным путем на тех
же кочках, на которых произрастают деревья
старших возрастов. Отсутствие подроста ольхи
черной в градациях до 0.5 и 0.6–1.0 м объясняется
тем, что ко времени учета подроста на пробной
площади (август) появившийся в начале лета под-
рост достигает высоты более 1 м.

Показанная породная структура подроста
обеспечивает преемственность поколений ольхи
черной в условиях низинного проточного увлаж-
нения. Можно отметить тот факт, что ни подроста
березы, ни подроста осины на площади участка
нет, несмотря на то, что в составе древостоя эти
породы присутствуют в единичных экземплярах.

Состояние древесных пород в составе лесного
биогеоценоза в значительной степени характери-

Таблица 4. Возрастная и динамическая структуры древостоя биогеоценоза ольхи черной

Примечание. Фазы динамики: Кл – климакс, Дг – дигрессия.

Порода Измеряемые величины
Возрастные 20-летние группы возраста, % от общего на 1 га по породам Фаза 

динамикиДо 40 41–60 61–80 81–100 101–120 121–140 141–160

Ольха Количество, шт га 9.8 11.8 12.8 27.5 23.5 21.6 5.8 Кл

Объемы деревьев, м3 га–1 0.2 0.5 7.0 24.1 21.9 43.2 10.1 Дг

Ель Количество, шт га 2.5 20.6 0 30.7 15.4 7.7 10.3 Кл

Объемы деревьев, м3 га–1 3.0 7.4 0 23.5 8.3 27.4 23.4 Дг

Общее Количество, шт га 6.7 15.8 5.6 28.2 16.7 20.3 6.7 Кл

Объемы деревьев, м3га–1 0.6 1.5 1.0 24.0 19.9 40.9 12.1 Кл

Таблица 5. Структура естественного возобновления в древостое биогеоценоза ольхи черной

Порода
Распределение подроста по градациям высоты (м), шт га

Всего
До 0.5 0.6–1.0 1.1–1.5 1.6– 2.0 2.1– 2.5 2.6–3.0 3.1–3.5 3.6–4.0

Ольха Ед. Ед. 53 413 40 66 7 180 759
Ель 86 40 20 40 7 7 7 7 214
Береза – – – – 7 7 – – 14
Ива – 7 – 7 13 – – – 27
Липа – 7 7 40 13 – – – 67
Лещина – – 13 13 – – – – 26
Рябина 20 26 7 26 – 7 – 13 99
Крушина 26 53 40 247 40 7 – – 413
Всего 132 133 140 786 120 94 14 200 1619
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зует интенсивность патологических процессов,
протекающих в биогеоценозе (рис. 2).

Средний балл ослабления для ольхи черной со-
ставляет 1.6 балла, ели европейской –1.8 балла. Для
ольхи как доминанта ярусной структуры биогеоце-
ноза и ели как подчиненной породы такие показа-
тели состояния вполне нормальны и отвечают
средним величинам для коренных разновозраст-
ных лесных сообществ европейской части России
(Стороженко, 2007) Данные сплошного бурения
деревьев на пробной площади позволили оценить
участие дереворазрушающих грибов в появлении и
развитии гнилевых фаутов стволов и их влияние на
состояние деревьев ольхи и ели (табл. 6).

Пораженность гнилевыми фаутами деревьев
ольхи черной, достигающая почти 60%, трактует-
ся как очень высокая. Гнили в стволах деревьев в
большинстве случаев имеют центральное распо-
ложение, и средние показатели развития гнилей
приблизились к наивысшим III–IV стадиям раз-
ложения, из которых 5% переходят в дупла. При
этом древесина теряет свою механическую проч-
ность и только периферическая проводящая зона
стволов, не затронутая гнилью, удерживает их от
вывала в структуру валежа. Причем 84.2% гнилей
относится к типу коррозионных, остальные – к
типу деструктивных.

У 10% деревьев ольхи черной на стволах обна-
ружены плодовые тела трутовых дереворазруша-
ющих грибов из отдела базидиомицеты (Basidio-
mycota). Основными возбудителями, вызывающи-
ми гнили ольхи черной в изучаемом древостое,
являются трутовик ольховый, трутовик настоя-
щий с преобладанием ольхового трутовика, а так-
же виды из рода Опёнок, в основном опенок
осенний. Все они вызывают гнили коррозионно-
го или трухляво-волокнистого типа (A. borealis).
ль в составе древостоя не имеет поражения дере-
воразрушающими грибами, и ослабление дере-
вьев связано с угнетением в основном деревьями
ольхи и избыточным увлажнением почв на огра-
ниченных пространствах кочкарников.

Гнили, отнесенные нами к типу деструктив-
ных, представляют собой темно–коричневые,
почти черные, образования, расщепляющиеся на
пластинки по годичным кольцам по периферии
гнили и крошащиеся в бесформенную массу в
средней части гнили по ее диаметру.

Связь присутствия гнили с состоянием крон
деревьев выражается r = 0.12 при ошибке mr = 0.1
и коэффициенте достоверности t = 1.2 и трактует-
ся как очень слабая, недостоверная (Дворецкий,
1971). Такой вывод объясняется тем, что гнили в
редких случаях затрагивают периферические об-

Рис. 2. Показатели состояния деревьев ольхи черной и ели европейской низинного черноольхового болота; ряд 1–
ольха черная; ряд 2 – ель европейская.

50

60

40

30

20

10

0
1 2 3 4 5 6

Ряд1
Ряд2

К
ол

ич
ес

тв
о 

де
ре

вь
ев

ь,
 %

 о
т 

об
щ

ег
о

Категории состояния деревьев, баллы

Таблица 6. Пораженность деревьев ольхи и ели дереворазрушающими грибами по возрастным группам

Породы
Пораженность деревьев в 20 – летних возрастных группах, % Всего,

% от общегоДо 40 41–60 61–80 81–100 101–120 121–140 141–160

Ольха 8 12 6 24 28 16 100 58.8

Ель 0 25 0 4 3 0 0 5.0
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ласти стволов по их диаметру и питание крон осу-
ществляется относительно беспрепятственно.

Ольха черная, как и многие лиственные поро-
ды (липа, ясень, клен, дуб), при неблагоприятных
эдафических условиях произрастания или, как в
нашем случае, высокой поражаемости деревьев
стволовыми гнилями способны формировать
вторичные кроны, в разной степени заменяющие
недостаток листового объема первичных крон. В
условиях изучаемого черноольшаника формиро-
вание вторичных крон в основном по стволовой
части деревьев отмечено у 46% деревьев и дости-
гает в среднем 41.3% от общего объема крон. У
черной ольхи это явление отмечено впервые.

Определена связь присутствия гнили комлей в
деревьях ольхи черной с разницей в диаметрах де-
ревьев на высоте 1.3 м и у комля. Среднее значе-
ние разницы диаметров двух измерений деревьев,
не пораженных комлевыми гнилями, составляет
3.2 см, в то время как у деревьев, имеющих комле-
вые гнили, – 5.6 см. Коэффициент корреляции,
отображающий эту связь, r = 0.43 при mr = 0.69 и
t = 0.44. Эти данные показывают, что если даже
связь закомелистости стволов ольхи черной с на-
личием гнили в комлевой его части трактуется
как умеренная, то при больших значениях ошиб-
ки и низкой достоверности данных этот факт не
может служить диагностическим признаком при-
сутствия комлевой гнили в стволе дерева.

В любом коренном девственном лесу присут-
ствует естественный древесный отпад как структу-
ра, составляющая определенную часть общего ба-
ланса биомассы устойчивого лесного сообщества.
В изучаемом ольшанике отпад всех древесных по-
род присутствует в объеме 111.8 м3 на 1 га площади
древостоя, что составляет 25.5% от запаса древо-
стоя. В том числе объемы стволов бурелома состав-
ляют 97.9% от объемов всего валежа, и только 2.1%
приходится на объемы ветровала. Такое положе-
ние объясняется широким присутствием в стволах
деревьев гнилей, являющихся причинами бурело-
мов. Отмеченные объемы древесного отпада ха-
рактерны для климаксовых лесных сообществ.

Распределение валежа по стадиям разложения
имеет следующие показатели: на 1-ю и 5-ю стадии
разложения приходится всего по 0.1% объемов все-
го валежа, ко 2-й стадии относится 35.1%, к
3 стадии – 36.3%, к 4 стадии – 28.4% от всего объема
валежа на 1 га площади ольшаника. Относительно
равномерные объемы валежа в 2, 3 и 4 стадиях раз-
ложения подтверждают тезис о том, что в послед-
ние 40 лет биогеоценоз сохраняет баланс биомассы
как климаксовое устойчивое лесное сообщество.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Коренной биогеоценоз низинного болота оль-

хи черной по возрастным и динамическим пара-

метрам относится к абсолютно разновозрастным
сообществам многоярусной вертикальной струк-
туры, близким к климаксовому сукцессионному
положению. По лесоводственным параметрам
имеет высокую производительность, сложную
структуру биоразнообразия древесно–кустарни-
кового и травяно–мохового ярусов.

Возрастной ряд древостоя содержит 7 возраст-
ных 20-летних групп деревьев с предельными воз-
растами ольхи черной до 160 лет. Первый ярус
древостоя сложен только ольхой черной, ель ев-
ропейская занимает подчиненное положение и
имеет более низкий бонитет. По составу пород
естественного возобновления и их количеству
биогеоценоз обеспечивает преемственность по-
колений основных лесообразующих пород дре-
весных и кустарниковых видов.

Показатели состояния ольхи и ели вполне от-
вечают средним величинам для этих пород, при-
сущих коренным разновозрастным лесным сооб-
ществам европейской части России.

Ольха черная в условиях низинного болота
проточного увлажнения в значительной степени
поражена гнилевыми фаутами, составляющими в
числовом выражении около 60% от количества
деревьев на 1 га. Вместе с тем связь состояния дере-
вьев с присутствием гнилей в стволах деревьев
практически отсутствует, что объясняется цен-
тральным расположением гнилей, не препятствую-
щих водному и минеральному питанию деревьев.

Объемные показатели древесного отпада и от-
носительно равномерное его распределение по
временным градациям процесса разложения под-
тверждают тезис о том, что биогеоценоз сохраня-
ет баланс биомассы как климаксовое устойчивое
лесное сообщество (Стороженко, 2007).

Факт закомелистости стволов деревьев ольхи
черной не может служить уверенным признаком
присутствия гнили в стволе дерева.

В условиях изучаемого черноольшаника фор-
мирование вторичных крон отмечено у 46% дере-
вьев и достигает в среднем 41.3% от общего объе-
ма крон. У черной ольхи это явление отмечено
впервые.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Аринушкина Е.В. Руководство по химическому анализу
почв. М.: МГУ, 1970. 487 с.
Базин Е.Т., Копенкин В.Д. Технический анализ торфа.
М.: Недра, 1992. 430 с.
Благодарова Т.А. Формовое разнообразие ольхи чер-
ной в естественных лесах Воронежской области. Гене-
тика, селекция, семеноводство и разведение древес-
ных пород в лесостепи: материалы межрегион. конф.,
посвящ. 95-летию со дня рождения М.М. Вересина,
12 февр. Воронеж: Истоки, 2005. С. 11–13.



502

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

СТОРОЖЕНКО, ГЛУХОВА

Вомперский С.Э., Сирин А.А., Глухов А.И. Формирова-
ние и режим стока при гидролесомелиорации. М.: На-
ука, 1988. 168 с.
Гусев И.И. Строение и особенности таксации ельников
Севера. М.: Лесная пром-сть, 1964. 76 с.
Дворецкий М.Л. Пособие по вариационной статистике:
для лесохозяйственников. М.: Лесная пром-сть, 1971.
103с.
Дыренков С.А. Структура и динамика таежных ельни-
ков. Л.: Наука, 1984. 172 с.
Правила cанитарной безопасности в лесах. Официаль-
ный интернет-портал правовой информации. 2020. 23 с.
Семенский Е.П. Технический анализ торфа. М.: Недра,
1966. 231 с.
Сортиментные и товарные таблицы для лесов централь-
ных и южных районов Европейской части РСФСР.
Утверждено Приказом Гослесхоза СССР от 23.12. 1986 г.
№ 258. 191 с.
Стороженко В.Г. Устойчивые лесные сообщества.
Теория и эксперимент. Тула: Гриф и К., 2007. 190 с.

Сукачев В.Н. Основы лесной биогеоценологии. М.:
Наука, 1964. 458 с.
Юркевич И.Д., Гельтман В.С., Ловчий Н.Ф. Типы и ас-
социации черноольховых лесов. (По исследованиям в
БССР) Минск: Наука и техника, 1968. 376 с.
Glukhova T.V., Ilyasov D.V., Vompersky S.E., Golovchenko A.V.,
Manucharova N.A., Stepanov A.L. Soil Respiration in Alder
Swamp (Alnus glutinosa) in Southern Taiga of European
Russia Depending on Microrelief // Forests. 2021. V. 12.
496 p. 
https://doi.org/10.3390/f12040496
Niemelä T. Käävät, puiden sienet. Helsinki University
Press. 2005. 319 p.
Sicinski J.T., Filipiak E. Nova forma olszy czarnej Alnus glu-
tinosa (L.) Gaertn f corticiformus z reservatu “Zasek
Kurovski” koto wielunia (Srodkova Polska) // Rocz den-
drol. 1992. №. 40. P. 31 – 35.
Stuiver M., Reimer P.J. Extended 14C data base and revised
CALIB 3.0 14C age calibration program // Radiocarbon.
1993. V. 35. P. 215–230.

 Structure and Condition of the Lowland Black Alder Swamp Stand in the Tver Region
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*E-mail: lesoved@mail.ru

Relevance and goalsThe structure and condition of indigenous black alder lowland swamp biogeocenoses not
affected by the anthropogenic influence are extremely poorly studied. The objectives of the work were to
study the forestry characteristics of the lowland swamp’s virgin alder biogeocenoses and to describe the soil
characteristics of a peat deposit. Objects and methods. The article deals with little-studied aspects of the struc-
tures of indigenous black alder forests on the example of a lowland large-grass-fern black alder forest in the
Velessky forestry of the Tver region, Zapadnodvinsky district (N 56°10′15″, E 32°08′16″). The structure of the
stand’s age series, quantitative and volumetric indicators of black alder and European spruce trees in the
20-year-old age groups within the tiered structure of the stand were studied. Results. The dynamic character-
istics of the main species (alder and spruce) composition and the biogeocenosis as a whole were determined.
It is stated that the indigenous black alder, which is not affected by any anthropogenic influences, has a well-
varied age structure with the maximum ages of black alder and European spruce trees going up to160 years,
the species composition of biogeoceosis by the number of trees 6BAlder4Spruce + Aspen,Birch, by the vol-
ume of trees 8 Balder + Aspen,Birch. The stand has a four-layer vertical structure and, according to the dis-
tribution of trees in age groups, is considered as a biogeocenosis of the climactic dynamics phase with a cer-
tain shift to the digression region. Biogeocenoses of such age series structure belong to communities of long-
term evolutionary formation. The species and numerical characteristics of the natural species renewal were
studied: the undergrowth of black alder is 46.9%, spruce – 13.2%, the undergrowth of birch, willow and
shrubs – 9% of the total number of undergrowth specimens per 1 ha. Indicators of the black alder and spruce
trees condition have relatively high values – 1.6 and 1.8 points respectively, which is characteristic of indige-
nous biogeocenoses of variously-aged forests of other formations. The results of drilling the black alder and
spruce trunks showed a high infestation with wood-destroying fungi in alder trees – 58.8% and low in spruce –
up to 5%. The main pathogens causing black alders in the studied stand to rot are the willow bracket Phellinus
alni (Bond.) Parm., the tinder fungus Fomes fomentarius (L.) Fr. with a predominance of the willow bracket,
as well as species from the genus Armillaria, mainly northern honey fungus Armillaria borealis Marxm. et Kor-
honen. Natural deadwood volume of all tree species is about 111.8 m3 per 1 ha of stand area, which is 25.5%
of its stock. The peat deposit on the test area is composed of thick lowland peat ranging from 2.0 to 3.7 m.
Conclusions. According to the structure of the age series, the state and volume of deadwood, the indigenous
biogeocenosis of the lowland black alder swamp preserves the biomass balance as a climax-resistant forest
community.

Keywords: lowland black alder swamp, age structure of the stand, rotten fautes, deadwood, Fibric Histosols, flow-
ing moisture.
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Изучена десятилетняя динамика структурной организации древостоев коренных сосняков на посто-
янных пробных площадях, располагающихся на территории Печоро-Илычского заповедника (Север-
ное Предуралье). Исследования строения проводились в спонтанно развивающихся древостоях сред-
нетаежных сосняков брусничных и черничных типов на автоморфных почвах. Древостои в них харак-
теризуются разновозрастной структурой. Состав и возраст древостоев регулируется частотой и
интенсивностью пожаров. Наблюдениями с 2007 по 2019 гг. выявлена достаточно высокая лабиль-
ность в строении древостоев. С пополнением их деревьями нового поколения в результате изменения
морфометрических признаков – возраста, диаметра и высоты – в сосняках брусничных происходит
увеличение вариации этих показателей, тогда как с гибелью материнских деревьев в сосняках чернич-
ных их вариабельность снижается. В пределах отдельных поколений в древостоях сосняков изменения
размерных характеристик деревьев остаются примерно на одном уровне. Показано, что с отпадом
угнетенных деревьев старших поколений происходит увеличение высоты среднего дерева этого поко-
ления. Приведена модель связи варьирования возраста деревьев и диаметра их стволов в сосняках за
десятилетний период. Результаты модели наглядно свидетельствуют об изменении возрастной струк-
туры сосновых древостоев. Установлено, что старовозрастные сосняки, несмотря на активное попол-
нение состава молодыми особями древесных растений, характеризуются относительно стабильным
объемом стволовой древесины. Показано, что при длительном отсутствии пирогенной активности в
сосняках происходит формирование древостоев из разновозрастных поколений деревьев сосны, ели и
кедра. Пожары слабой интенсивности способствуют скачку возобновления темнохвойных видов, ко-
торые в последующем активно внедряются в состав древостоев.

Ключевые слова: средняя тайга, сосняки, динамика, структура, пожары.
DOI: 10.31857/S0024114822040064

Изучение динамики структурной организации
древостоев направлено на решение проблем мо-
ниторинга и моделирования развития лесных
экосистем и ведения устойчивого управления ле-
сами в конкретном регионе (Kurz et al., 2009; Бе-
резовская, Карев, 2015; Müller et al., 2015; Дема-
ков, 2018; и др.). В последние десятилетия в связи
с изменением климата отмечается увеличение
катастрофических явлений (ветровалы, пожары,
вспышки энтомовредителей), приводящих к
трансформации структуры лесов (Проскуряков,
2015; Швиденко и др., 2017; Жила и др., 2019; Kul-
ha et al., 2020). Следовательно, важна оценка из-
менений структуры фитоценозов лесных экоси-
стем под воздействием различных экзогенных

факторов (Мишко и др., 2018). Пройденные по-
жаром или ветровалом сосняки на автоморфных
почвах по сравнению с другими хвойными фор-
мациями в большинстве случаев нарушаются ча-
стично и сукцессионные смены в них выражены
слабо (Листов, 1986; Кутявин, 2018; Жила с соавт.,
2019; и др.). С изменением климата происходит
интенсивная экспансия верхних границ леса в го-
ры, тогда как нижние предгорные массивы стано-
вятся более продуктивными и устойчивыми
(Kullman, 2005; Sumichrast et al., 2020). Однако
резкие климатические скачки, как показали на-
блюдения 2009–2010 гг., снижают устойчивость и
продуктивность лесов (Bastos et al., 2014).

При определении влияния климатических
условий на динамические процессы лесных фи-
тоценозов существует ряд подходов: использова-
ние базы данных лесоустройства (Kurz et al., 2009;
Henttonen et al., 2017); применение космических

1 Работа выполнена в рамках Государственного задания
Института биологии Коми НЦ УрО РАН, номер гос.
регистрации 1021051101417-8-1.6.19, а также при финансовой
поддержке РФФИ (19-29-05111 мк).

УДК 630*2:582.475.1:630*181.71(470.13-751.2)
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снимков разных лет (Kulha et al., 2020); описание
возрастных рядов древостоев, развивающихся на
различных этапах их формирования (Нагимов и др.,
2010). К этим методам добавляется рубка всех де-
ревьев с последующим их обмером с целью де-
тального анализа роста древостоя по поколениям
(Верхунов, 1976; Зябченко, 1984); наиболее точ-
ный метод – проведение многолетних исследова-
ний на лесных стационарах с закладкой постоян-
ных пробных площадей (ППП) (Рысин и др.,
1981; Манов, 2017; Sumichrast et al., 2020; и др.).

Исследования структуры и продуктивности
сосновых лесов Европейского Северо-Востока
России достаточно освещены в научных работах
(Осипов, Бобкова, 2016; Кутявин, 2018; Манов, Ку-
тявин, 2019). Материалы, характеризующие дина-
мику строения древостоев сосняков и ельников в
условиях средней тайги Республики Коми, единич-
ны (Осипов, Бобкова, 2016; Манов, 2017). Следо-
вательно, накопление знаний пространственно-
временных изменений структуры древостоев, эди-
фикаторов сосновых экосистем, в процессе их раз-
вития представляет большой научный интерес.

Цель работы – оценить динамику состава,
строения и возрастной структуры старовозраст-
ных древостоев брусничных и черничных сосня-
ков Северного Приуралья.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проведены в коренных сосня-
ках на территории Печоро-Илычского биосфер-
ного заповедника и его буферной зоны Комсомоль-
ского лесничества, Верхне-Печорского участкового
лесничества (61°44″40′ с.ш., 57°06″25′ в.д. и
61°56″54′ с.ш., 57°55″53′ в.д.). В фитоценозах сос-
няков брусничных и черничных типов предгорной и
равнинной части Северного Приуралья, согласно
общим нормативным указаниям и лесоводствен-
ным методикам, заложена серия постоянных проб-
ных площадей (ППП). В сосняках брусничных на
ППП 1 исследования выполнены в 2007 и 2018 гг., на
ППП 12 – в 2012 и 2019 гг. В черничных типах сос-
няков на ППП 4 наблюдения проведены в 2009 и
2019 гг., на ППП 10 – в 2011 и 2019 гг. Первичная
характеристика сосновых сообществ приведена в
работе И.Н. Кутявина (2018). За период развития
сосновые сообщества пройдены низовыми пожа-
рами различной интенсивности от двух до пяти раз
более 100 лет назад. В составе древостоев при гос-
подстве сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.)
присутствуют: ель сибирская (Picea obovata Ledeb.),
сосна сибирская, или кедр (Pinus sibirica Du Tour),
пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.), береза по-
вислая и пушистая (Betula pendula Roth, Betula pu-
bescens Ehrh.). В составе подроста редко встречает-
ся тополь дрожащий, или осина (Populus tremula L.)
(табл. 1). Сосняки произрастают на пирогенных

иллювиально-железистых и пирогенных иллюви-
ально-гумусово-железистых песчаных подзолах.

Сосняк брусничный (ППП 1) располагается
на предпойменной боровой террасе р. Печора.
Обследование 2018 г. показало, что за десять лет с
начала наблюдений в данном сосняке произошли
значительные изменения в строении древостоя. В
его составе появляется поколение деревьев сосны
в возрасте 35–75 лет, перешедших из подроста.
Обследование 2007 г. показало, что крупный под-
рост сосны в фитоценозе из-за сильной вытяну-
тости стволов часто гибнет от снеголома. За про-
шедшие десять лет в составе древостоя сосняка
отмечено появление единичных особей ели в воз-
расте 50–60 лет. С переходом крупного подроста
в древостой и его частичным выпадением из со-
става количество подроста под пологом снижает-
ся с 4.2 до 2.6 тыс. экз. га–1. Увеличивается коли-
чество мелких (до 0.5 м) и средних (0.51–1.5 м) по
высоте особей сосны. В составе подроста появля-
ется кедр (табл. 1).

Коренной сосняк брусничный (ППП 12) раз-
вивается на флювиогляциальном повышении
вдоль верхового болота. В составе подроста за де-
сятилетний период увеличивается число деревьев
преимущественно темнохвойных видов. Сосняк
черничный (ППП 4), развивающийся на пред-
пойменной боровой террасе р. Печора, по составу
древостоя, как и на ППП 12, активно пополняет-
ся еловым элементом (табл. 1). Сосняк чернич-
ный (ППП 10) расположен между боровой терра-
сой р. Печора и старым руслом реки (старицей).
При первой и повторной инвентаризации ценоза
отмечено незначительное увеличение количества
подроста. Как и в сосняке черничном (ППП 4),
размерные характеристики подроста сосны на
ППП 10 сохраняются почти на одном уровне. За
прошедшие восемь лет с начала наблюдений вы-
явлен резкий скачок возобновления кедра с 10 до
40%. Подрост ели оставляет прочные количе-
ственные позиции (табл. 1).

В 2018–2019 гг. с целью получения более точ-
ных биометрических показателей деревьев ис-
пользовалось современное таксационное обору-
дование Haglof. При сплошной перечислитель-
ной таксации на ППП к древостою отнесены
деревья, имеющие на высоте 1.3 м диаметр ≥6 см,
к подросту – деревья с диаметром <6 см. У каждо-
го дерева в древостое проводилось измерение
диаметра на высоте 1.3 м. Для оценки возрастной
структуры древостоев у более половины деревьев
на ППП отбирались керны. Пожарная история
древостоев установлена согласно дендрохроноло-
гическим методам с использованием кернов и
древесных спилов с живой и мертвой древесины,
имеющей пожарные подсушины (Madany et al.,
1982). Датировку древесных образцов и пожарной
активности в сосняках проводили с использованием
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Таблица 1. Характеристика таксационных показателей древостоев сосняков и подроста

Примечание: * – включены свежие поваленные деревья. С – сосна обыкновенная, Е – ель сибирская, К – сосна сибирская
(кедр), Пх – пихта сибирская, Б – береза повислая и пушистая.

Год 
учета Состав

Элемент 
леса 

(ярус)

Густота, шт. га–1 Запас, м3 га–1 Абсолютная 
полнота,

м2 га–1

Подрост

живой сухой живой сухой состав
густота 

тыс. экз. га–1

Сосняк брусничный ППП 1
2007 10C С 170 60 210.0 20.8 21 8С2Е + Ос, ед. Б 4.2
2018 10C ед. Е С 528 68 211.8 26.0 21.3 9С1Е ед. К, Б, 

Ос
2.58

Е 8 – 0.02 –
Итого 536 68 211.8 26.0

Сосняк брусничный ППП 12
2012 9C1Е + К, 

Б
С 317 37 177.6 11.4 24.9 6К2Е2С + Б 1.1
Е 253 10 26.3 1
К 63 – 7 –
Б 30 – 5.3 –

Итого 663 47 216.2 12.4
2019 8С2Е + К, 

Б
С 307 57 184.6 15.2 26.0 4К4С2Е + Б ед. 

Пх
7.2

Е 393 23 34.2 1.9
К 107 – 10.6 –
Б 30 – 6.3 –

Итого 837 80 235.7 17.1
Сосняк черничный ППП 4

2009 9C1Е + Б, 
ед. К, Пх

С 243 28 315.1 38.6 32.9 5Е2Б2К1С + Пх 0.9

Е 198 23 37.2 0.8
Б 53 – 12 –
К 20 – 1.6 –

Итого 514 28 365.9 38.6
2019 8С2Е + Б 

ед.К, Пх
С 223 45 296.5 66.4 29.7 6К2Е2Б + С, Пх 2.2
Е 573 58* 42.5 7.2*
Б 118 2 15.4 –
К 28 – 2.2 –
Пх 10 – 1.1 –

Итого 952 105 357.7 66.4
Сосняк черничный ППП 10

2011 10C С (I) 473 120 262.2 113.9 24.7 9Е1К + С ед. Б 1.9
8С1Е1Б С (II) 80 7.3 3.9

Е (II) 40 – 1.4 –
Б (II) 10 – 0.8 –

Итого 603 120 271.7 113.9 28.6
2019 10С С (I) 500 161* 261.2 131.2* 21.5 5Е4К1С ед. Б 1.5

7Е3Б Е (II) 70 – 2.2 – 1.2
Б (II) 13 2 0.8 0.0

Итого 583 163 264.2 131.2 22.7
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прибора Lintab и компьютерных программ Tsap –
Win (Rinn, 1996) и COFECHA (Holmes, 1983).

Обработку измерений таксационных показа-
телей древостоев сосняков, полученных на ППП,
проводили с использованием нормативов (Вой-
нов и др., 2012) и компьютерных программ, пред-
назначенных для статистической обработки и по-
строения моделей регрессионного анализа.
Оценка степени дифференциации биометриче-
ских показателей деревьев проведена по матема-
тико-статистическим методикам (Гусев, 2002).
Классификация возрастной структуры древосто-
ев дана по Г.Е. Комину и И.В. Семечкину (1970),
которые предлагают выделять шесть типов воз-
растной структуры: абсолютно-одновозрастные,
одновозрастные, условно-разновозрастные, сту-
пенчато-разновозрастные, циклично-разновоз-
растные и абсолютно-разновозрастные. Также
дополнен еще один относительно разновозраст-
ный тип возрастного строения, находящегося на
стадии перестройки или демутации возраста, вы-
деленного С.А. Дыренковым (1984).

При оценке типов возрастной структуры при-
меняли распределение числа деревьев на ППП с
выделением в них поколений. За период форми-
рования поколения принимали временной отре-
зок или “скачок” от начала накопления деревьев
в древостое до его затухания, возникающего при
определенных сложившихся условиях под поло-
гом леса вследствие воздействия как экзо- (есте-
ственное изреживание), так и эндогенных (пожа-
ры) факторов. Такое выделение поколений в дре-
востое наиболее приемлемо с точки зрения
оценки возрастных смен (Гавриков, 1983). Так,
по мнению данного автора, “поколение – это
группа деревьев, реализовавшая общую экологи-
ческую нишу” (с. 22). Дополнительно нами при-
няты за поколения единичные старые материн-
ские деревья, некогда занимавшие основное про-
странство древостоя. Хотя на данный момент они
не оказывают значительного влияния на структуру
древостоя, однако показывают его историю разви-
тия в пространственно-временном интервале.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Пожарная история исследуемых сосняков. За

период развития сосняк брусничный (ППП 1)
был подвержен пяти низовым пожарам, пик ко-
торых приходился на XVIII в. Последний раз рас-
сматриваемое сообщество подвергалось пироген-
ному воздействию 130 лет назад (1887 г.). При
этом пожары с 1805 по 1728 гг. не вызывали раз-
рывов в распределении деревьев по возрасту в
первом поколении, а наоборот способствовали
скачкам возобновления сосны (рис. 1а). Древо-
стой на ППП 12 за период его развития был под-
вержен пирогенному воздействию три раза: в
1911, 1906 и 1869 гг. По пожарным подсушинам с

сухостойных деревьев и пней в сосняке установ-
лены еще два старых пожара 1841 и 1772 гг., где
пожар 1841 г. способствовал формированию пер-
вого (151–173 лет) поколения сосны (рис. 2б). Та-
кая же дата пожара нами установлена на ППП 4
(рис. 1в). Однако эти два сосняка находятся на
противоположных сторонах реки на расстоянии
2 км друг от друга. По-видимому, текущий год
был засушливым и способствовал большому рас-
пространению огня на территории. В сосняке
черничном (ППП 4) установлены два пожара, по-
следний из которых прошел 178 лет назад в 1841 г.
(рис. 1в). Сосна в древостое представлена пятью
поколениями с преобладанием двух условно-раз-
новозрастных, состоящих из старых деревьев вто-
рого поколения (290–360 лет) и деревьев пятого
поколения (92–164 лет), сформировавшихся по-
сле пожара. Остальные три поколения деревьев
сосны представлены единичными особями и со-
стоят из остатков некогда преобладающего пер-
вого 400-летнего и двух 189- и 260-летних поколе-
ний деревьев, выживших при пожарах. Фитоце-
ноз сосняка черничного на ППП 10 был охвачен
двумя пожарами, прошедшими в 1905 и 1868 гг.
Из рис. 1г видно, что пожар 1868 г. вызвал “ска-
чок” возобновления, тем самым сформировав
третье поколение сосны. За прошедшие 114 лет
после второго пожара возобновление сосны
практически отсутствовало.

Динамика возрастной и размерной структуры. За
десятилетний период наблюдений в сосняках
брусничных отмечается увеличение густоты де-
ревьев на ППП 1 со 170 до 528, на ППП 12 – с 316
до 500 экз. га–1. Следует отметить, что на ППП 1
пополнение деревьев идет за счет соснового под-
роста, тогда как на ППП 12 в основном за счет
крупных особей подроста ели и кедра. На ППП 1,
несмотря на существенное увеличение численно-
сти особей молодого поколения сосны, наблюдает-
ся небольшая тенденция увеличения на 1.8 м3 га–1

объема стволовой древесины. Невысокое увели-
чение запаса стволов в сосновом фитоценозе объ-
ясняется постепенным отпадом в нем деревьев
старого материнского поколения. Сформирован-
ное новое поколение древостоя, состоящее из
тонкомерных деревьев диаметром от 6 до 15 см,
пока не оказывает существенного влияния на
рост древесины стволов. Из табл. 1 видно, что, не-
смотря на снижение густоты сосны в древостое
сосняка (ППП 12), происходит увеличение запаса
стволовой древесины со 178 до 185 м3 га–1. Такая
тенденция накопления объема древесины объяс-
няется наличием в древостое относительно боль-
шого числа деревьев старшего поколения в воз-
расте 150–173 лет, способных еще накапливать
древесину. Проанализированные древесные кер-
ны показали, что за период наблюдений макси-
мальные значения прироста по радиусу отмеча-
лись у деревьев сосны в возрасте 160 лет и соста-
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Рис. 1. Распределения деревьев сосны по возрасту в сосняках: а, б – брусничных (ППП 1, 12); в, г – черничных
(ППП 4, 10). (1) 2007 г. – а, 2012 г. наблюдений – б, 2009 г. – в, 2011 г. – г и (2) 2018 г. – а, 2019 г. – б, в, г. Стрелками
указаны даты пожаров.
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вили в среднем 3.3 см. Количество отпавших
деревьев сосны и ели в древостое исследуемого
сосняка увеличивается с 47 до 80 экз. га–1 с попол-
нением объема мертвой стволовой древесины на
5 м3 га–1 (табл. 1). Выявлено усыхание единичных
деревьев сосны, а также ветровальных и сломан-
ных снегом особей сосны.

С образованием нового разновозрастного по-
коления на ППП 1 и пополнением его новыми
деревьями сосны из подроста на ППП 12 изменя-
ется амплитуда колебания возрастных и морфо-
метрических показателей древостоев (табл. 2).
С появлением нового поколения в составе древо-
стоя сосняка на ППП 1 отмечается резкое измене-
ние коэффициентов вариации всех наблюдаемых
признаков с их увеличением на 30–55%, тогда как на
ППП 12 данные показатели изменяются от 1 до 4%.

Для оценки дифференциации биометрических
параметров деревьев в древостоях необходимо
учитывать такие показатели, как асимметрия и
эксцесс (Кузьмичев, 2013). С формированием но-
вого поколения в древостое сосняка брусничного
(ППП 1) асимметрия возраста изменяется незна-
чительно. Эксцесс переходит в отрицательное
значение –1.8 (табл. 2), указывая на наличие двух
обособленных кривых или поколений в древостое
(рис. 1а). Показатель асимметрии диаметра дере-
вьев сосны в древостое коренного сосняка за де-
сять лет изменяется с –0.2 до 0.9, свидетельствуя
о появлении в нем тонких деревьев. В первом по-
колении асимметрия диаметра остается в преде-
лах своих значений (–0.2). Показатель асиммет-
рии по толщине деревьев второго поколения по-

казывает на преобладание в древостое тонких
особей от 6 до 10 см, на что указывает средняя по-
ложительная асимметрия (0.6). Показатель экс-
цесса деревьев сосны в древостое по диаметру пере-
ходит из положительной островершинной (3.5) в
отрицательную плосковершинную кривую (–0.7).
Асимметрия диаметра на современном этапе раз-
вития сосняка как в древостое, так и в поколени-
ях отрицательная, что говорит о рассеянности
диаметров деревьев сосны (табл. 2).

По мнению Е.С. Мельникова (2002), при силь-
ной конкуренции деревьев в фитоценозах с преоб-
ладающим участием деревьев близких размеров
отмечается высокая положительная величина экс-
цесса. По нашим данным (табл. 2), у сосны в пер-
вом поколении сосняка брусничного (ППП 1), не-
смотря на повышение конкуренции со стороны
деревьев второго поколения, показатель эксцесса
увеличивается незначительно, смещаясь в сторо-
ну нулевого значения. Такая тенденция, вероят-
но, связана с частичным отпадом угнетенных де-
ревьев первого поколения и, как следствие, уве-
личением концентрации деревьев в кривой высот
около среднего значения, тогда как по диаметру
эксцесс в первом поколении снижается, переходя
из островершинной (3.5) в плосковершинную
кривую (–1.3).

Показатели асимметрии возраста деревьев
сосны на ППП 12 остаются в пределах отрица-
тельных значений. С пополнением тонкомерных
деревьев второго поколения этот показатель сме-
щается к нулевому значению с –2.5 до –1.8. С уве-
личением амплитуды колебания возраста значе-

Рис. 2. Изменение коэффициентов вариации возраста и диаметра деревьев сосны в сосняках: брусничных 1 (ППП 1)
и 2 (ППП 12); черничных 3 (ППП 4) и 4 (ППП 12). Овалами показаны области группирования типов возрастной струк-
туры, полученных ранее см. по тексту. Стрелками показаны изменения коэффициентов вариации за исследуемый пе-
риод.
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Таблица 2. Изменения статистических показателей древостоев сосняков
Древесная 
порода (год 

наблюдения)

Поко-
ление

MA ± mMA, 
(Amin–A max)

CVA, АsА, ЕА
MD ± mMD, 

(Dmin–Dmax)
CVD, АsD, ED

MH  ± mMH, 
(Hmin–Hmax)

CVH, AsH, EH

Брусничный (ППП 1)
С (2007) I 264 ± 6, 

(181–344)
13.3, 0.4, 0.5 39.1 ± 1.6 

(20.0–62.0)
21.9, –0.2, 3.5 20.2 ± 0.6 

(12.0–24.5)
11.7, –0.1, –0.8

С (2018) I–II 170 ± 12, 
(34–355)

65.6, 0.2, –1.8 18.2 ± 1.2
(6.1–62.0)

76.4, 0.9, –0.7 13.0 ± 0.5 
(4.8–25.1)

40.8, 0.6, –0.8

(2018) I 279 ± 6, 
(192–355)

12.7, 0.2, 0.1 35.4 ± 1.2 
(21.2–62.0)

23.5, –0.2, –1.3 19.3 ± 0.4 
(12.4–25.0)

15.6, –0.2, 0.1

(2018) II 63 ± 1,
(34–75)

14.7, –1.3, 1.7 8.7 ± 0.3
(6.1–14.9)

25.8, 0.6, –0.6 9.6 ± 0.2
(4.8–15.0)

22.4, 0.1, –0.5

Е (2018) 50–61 – 6.2–6.7 – 5.2–6.9 –
Брусничный (ППП 12)

С (2012) I–II 152 ± 3 
(96–165)

15.3, –2.5, 4.8 26.6 ± 0.9 
(6.0–45.9)

35.5, 0.14, –0.5 17.0 ± 0.5 (5.0–
22.5)

22.5, –0.8, 0.1

С (2019) I–II 154 ± 3 
(72–173)

19.8, –1.8, 1.4 26.8 ± 1.0 
(6.0–48.1)

36.4, –0.2, –0.4 17.5 ± 0.4 (7.3–
23.6)

23.3, –0.8, 0.3

(2012) I 159 ± 1 
(143–165)

3.7, –1.7, 1.9 28.4 ± 1.0 
(14.0–45.9)

27.7, 0.2, –0.6 17.7 ± 0.4 
(10.5–22.5)

16.8, –0.5, 
–0.4

(2019) I 167 ± 1
(151–173)

3.5, –1.7, 1.9 29.7 ± 1.0 
(15.3–48.1)

26.5, –0.2, –0.6 19 ± 0.4
(10.8–23.6)

16.6, –0.5, 
–0.4

(2012) II 87 ± 4 
(72–104)

11.9, –0.13, 
0.03

10.1 ± 1.1 
(6.0–23.1)

31.3, –0.3, –1.5 10.4 ± 0.9 
(7.0–13.5)

25.3, –0.2,
–1.6

(2019) II 89 ± 3
(72–112)

12.5, 0.5, –0.3 11.7 ± 1.5 
(6.0–26.1)

46.6, 1.5, 3.2 10.9 ± 0.8 
(7.3–15.8)

26.7, 0.1, –1.4

E (2012) I 136 ± 6
(96–158)

13.9, –0.9, 1.4 12.9 ± 0.4 
(8.0–22.0)

28.8, 0.7, –0.2 9.6 ± 1.6
(5.0–19.5)

51.9, 1.3, 0.5

Е (2019) I 138 ± 5
(80–166)

17.0, –0.7, 0.1 10.8 ± 0.4 
(6.0–22.9)

38.1, 0.8, 0.1 9.3 ± 0.4
(3.7–19.4)

38.7, 0.7, –0.1

К (2012) I 108 ± 5
(70–140)

17.7, –0.7, 0.5 14.2 ± 1.3 (8.0–
24.0)

39.4, 0.3, –1.4 9.8 ± 1.5
(5.0–16.5)

43.3, 0.5, –1.5

К (2019) I 112 ± 5
(78–148)

18.2, 0.1, –0.3 12.5 ± 1.1 
(6.3–25.7)

47.1, 0.9, –0.5 9.9 ± 0.7
(4.2–17.1)

39.0, 0.4, –1.1

Черничный (ППП 4)
С (2009) I–V 198 ± 25

(82–400)
50.2, 0.6, –1.4 36.4 ± 2.0 

(8.5–72.0)
50.0, –0.04, 

–1.4
22.2 ± 0.5 

(14.6–31.2)
19.3, 0.1, –1.5

С (2019) I–V 211 ± 14
(94–410)

47.4, 0.5, –1.5 31.1 ± 1.7 
(6.8–72.0)

52.0, 0.5, –1.2 20.0 ± 0.5 
(8.2–31.2)

24.0, –0.1, 
–0.1

(2009) I 400 – 60.0 – 28.0 –
(2019) I 410 – 60.0 – 28.0 –
(2009) II 321 ± 6

(280–350)
7.3, –0.5, –0.1 48.3 ± 2.6 

(31.4–72.0)
22.3, 0.1, –0.9 27.8 ± 0.9 

(22.0–31.2)
8.2, 0.8,

–1.4
(2019) II 334 ± 4

(290–360)
6.5, –0.6, –0.8 49.9 ± 2.5 

(33.0–72.0)
20.3, 0.2, –0.8 25.7 ± 0.7 

(22.0–31.2)
10.4, 0.4, –0.4

(2009) III 250 – 38.5 – 20.5 –
(2019) III 260 – 39.3 – 20.5 –
(2009) IV 178 ± 5

(175–180)
– 24.7

(22.7–26.4)
– 22.7

(21.5–23.8)
–

(2019) IV 188
(186–190)

– 26.4
(24.4–28.1)

– 22.7
(21.5–23.8)

–

(2009) V 121 ± 4
(82–154)

18.4, 0.1, –1.2 19.6 ± 1.1
(8.5–36.4)

30.8, 0.8, 1.7 18.3 ± 0.6 
(11.1–21.1)

8.8, 0.4, 0.6
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ние эксцесса смещается в сторону нуля, изменя-
ясь от 4.8 до 1.8. В первом поколении показатели
асимметрии и эксцесса остаются в пределах своих
значений. Во втором поколении асимметрия воз-
раста смещается в сторону преобладания млад-
ших по возрасту особей сосны, изменяясь с –0.1
до 0.5, что говорит о небольшом пополнении дан-
ного поколения молодыми особями сосны из под-
роста. Эксцесс возраста увеличивается от 0.03 до
0.3. У ели и кедра с увеличением густоты тонко-
мерных молодых особей в древостое сосняка асим-
метрия возраста повышается, занимая правосто-
роннюю кривую. Значение эксцесса снижается.

Коэффициенты асимметрии по толщине у сос-
ны в древостое сосняка брусничного (ППП 12) за
восемь лет смещаются в отрицательную сторону,
о чем свидетельствует увеличение преобладаю-
щего количества деревьев выше среднего диамет-

ра. Схожая тенденция отмечается у сосны в пер-
вом поколении. Показатели эксцесса в сосновой
части древостоя и в первом поколении остаются
на прежнем уровне. Во втором поколении сосны
асимметрия смещается из левосторонней (–0.3) в
правостороннюю кривую (1.5), свидетельствуя об
увеличении тонких деревьев сосны. У деревьев
сосны второго поколения эксцесс распределения
деревьев по толщине смещается в положитель-
ную сторону, кривая становится более островер-
шинной. У темнохвойных видов, участвующих в
составе древостоя сосняка, отмечается схожая
тенденция перестроения асимметрии по толщине
в сторону положительного значения.

В сосняке черничном (ППП 4) за период на-
блюдений выявлено небольшое (на 2.2%) сниже-
ние запасов стволовой древесины. Основное сни-
жение ее объема происходит в сосновой части

Примечания: A – возраст (лет), D – диаметр (см), H – высота (м). MХ ± mMХ – среднеарифметическое значение наблюдаемых
признаков и его ошибка, Хmin-Х max – минимальное и максимальное значение наблюдаемых признаков, CVХ – коэффици-
ент вариации, AsХ – асимметрия, ЕХ – эксцесс. Прочерк указывает на недостаточное количество данных для статистической
оценки.

(2019) V 132 ± 4
(94–164)

16.6, –0.04, 
–1.3

20.8 ± 1.3 
(6.8–37.4)

33.0, 0.2, 0.4 18.6 ± 0.7 
(8.2–25.4)

20.3, –0.8, 1.3

Е (2009) I 125 ± 3
(101–164)

12.8, 0.6, –0.7 12.4 ± 0.8 
(7.0–22.4)

35.4, 0.5, –0.9 16.7 ± 3.4 
(12.7–22.4)

20.5, 0.2, 1.2

Е (2019) I 100 ± 2
(105–174)

12.4, 0.4, –0.3 10.5 ± 0.3 
(6.0–28.9)

39.9, 1.3, 0.1 9.9 ± 0.3
(3.0–22.8)

42.7, 0.7, 0.1

Черничный (ППП 10)
С (2011) I–IV 137 ± 3

(101–312)
22.1, 3.9, 20.2 21.4 ± 0.9 

(7.4–56.2)
41.7, 1.3, 3.0 19.0 ± 0.5 

(5.0–26.5)
25.1, –0.6,

–0.2
С (2019) I–IV 144 ± 3

(111–316)
17.3, 3.9, 24.5 22.2 ± 0.5 

(7.9–58.5)
34.0, 0.9, 2.1 19.3 ± 0.2 

(8.4–28.5)
17.5, –0.6, 0.4

(2011) I 312
(308–312)

– 55.1
(53.9–56.2)

– 26.0
(25.5–26.5)

–

(2019) I 316 – 58 – 27.4 –
(2011) II 210 – 48.1 – 25.5 –
(2019) II 218 – 49.9 – 26.4 –
(2011) III 164 ± 1

(161–173)
2.7, 3.1, 0.6 28.1 ± 2

(13.7–36.9)
23.1, –1.2, 1.4 21.1  ± 1.4 

(11.5–25.5)
21.3, –1.2, 0.7

(2019) III 171 ± 2
(162–181)

3.3, 0.4, 0.2 28.0 ± 2
(14.5–38.7)

26.4, –0.7, 0.4 21.1
(12.4–26.5)

23.0, –0.7,
–0.9

(2011) IV 129 ± 1
(101–159)

9.1, –0.3, 0.4 19.5 ± 0.7 
(7.4–36.2)

34.0, 0.3, –0.4 18.5 ± 0.5 
(5.0–26.0)

25.1, –0.6,
–0.1

(2019) IV 136 ± 1
(111–156)

7.4, –0.7, 0.3 21.6 ± 0.7 
(10.0–38.0)

28.5, 0.3, –0.3 19.7 ± 0.5 
(8.4–26.9)

21.7, –0.5,
–0.2

Е (2011) I 98 ± 5
(79–104)

10.7, –2.1, –4.6 10.0 ± 06
(8.0–16.0)

25.3, 0.9, 0.03 7.8 ± 1.3
(6.0–11.5)

32.2, 1.8, 3.2

Е (2019) I 112 ± 2
(87–132)

8.7, –0.7, 2.2 7.6 ± 0.3
(6.0–10.3)

18.0, 0.3, –0.4 6.1 ± 0.5
(3.9–9.9)

25.8, 1.2, 2.7

Древесная 
порода (год 

наблюдения)

Поко-
ление

MA ± mMA, 
(Amin–A max)

CVA, АsА, ЕА
MD ± mMD, 

(Dmin–Dmax)
CVD, АsD, ED

MH  ± mMH, 
(Hmin–Hmax)

CVH, AsH, EH

Таблица 2.  Окончание
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древесного яруса в результате усыхания деревьев
старых поколений и повреждения снегом тонко-
мерных стволов сосны. Густота соснового элемента
за десять лет уменьшается с 243 до 223 экз. га–1. Ко-
личество сухостойных деревьев сосны увеличива-
ется с 28 до 45 экз. га–1. В отличие от брусничных
сосняков (ППП 1 и 12), в древостое сосняка чер-
ничного на ППП 4 за прошедший период сосновая
часть ценоза пополнилась только тремя деревьями
сосны, которые перешли из особей крупного под-
роста. За десять лет с начала наблюдений в древо-
стое увеличивается густота деревьев ели с 198 до
573 экз. га–1 и, как следствие, отмечается повыше-
ние объема стволовой древесины на 5.3 м3 га–1.

При первой инвентаризации в древостое сос-
няка черничного (ППП 10) был выявлен актив-
ный отпад деревьев сосны старших поколений.
Причиной их массовой гибели, вероятно, послу-
жил крупный ветровал, прошедший в непосред-
ственной близости от ППП 10 в 2009 г. В 2011 г. на
обследуемом участке сосняка была отмечена, по
визуальным наблюдениям, вспышка короеда. В
сосняке присутствовали единично вываленные
деревья и большое количество свежего сухостоя.
Как показали последние наблюдения, распад ста-
рых поколений продолжился, что подтверждает-
ся снижением густоты сосны с 553 до 500 экз. га–1

и понижением запаса стволовой древесины сос-
ны на 8.3 м3 га–1. При повторном перечете отмече-
на вызванная снеголомом гибель особей сосны
мелкой категории, относящихся к четвертому по-
колению.

В связи с постепенным отмиранием старых де-
ревьев сосны в сосняке (ППП 4) коэффициенты
вариации по всем наблюдаемым признакам в сос-
новой части древостоя за десять лет наблюдений
изменяются незначительно, оставаясь в пределах
больших и средних значений (табл. 2). В пределах
поколений величина коэффициента изменчиво-
сти показателей также остается постоянной, за
исключением пятого поколения, где вариация
диаметра увеличивается с 30.8 до 33.0%, высоты –
с 8.8 до 20.3% (табл. 2), свидетельствуя о неравно-
мерности роста деревьев и увеличении амплиту-
ды колебаний этих признаков. В процессе распа-
да отставших в росте мелких деревьев сосны в
древостое на ППП 10 и увеличения высоты за де-
сять лет сосновая часть второго яруса перешла в
первый (табл. 1). Об этом свидетельствует сниже-
ние вариации возраста с 22 до 17, диаметра с 42 до
34%. С выпадением мелких деревьев значение
средней высоты увеличивается незначительно,
однако коэффициент изменчивости высоты ста-
новится меньше, снижаясь с 25 до 17.5% (табл. 2).

Асимметрия возраста сосны в древостое сос-
няка черничного (ППП 4) за наблюдаемый пери-
од остается в пределах положительных значений,
указывая на преобладание деревьев младшего пя-

того поколения. В пределах поколений асимметрия
возраста также постоянна. Отрицательная величи-
на эксцесса в древостое и в поколениях свидетель-
ствует о плосковершинности кривых распределе-
ния деревьев по возрасту. В исследуемом сосняке
черничном в связи со снижением среднего диамет-
ра и высоты показатели асимметрии диаметра сме-
щаются в сторону преобладания мелких по толщи-
не деревьев. Асимметрия распределения деревьев
по высоте изменяется незначительно, смещаясь в
отрицательную сторону. Показатель эксцесса рядов
распределения деревьев по диаметру в сосняке
смещается к нулевому значению. Несмотря на
усыхание крупных деревьев второго поколения,
значения асимметрии и эксцесса диаметра оста-
ются в пределах постоянных значений. В пятом
поколении с увеличением среднего диаметра сос-
ны асимметрия смещается в сторону преоблада-
ния средних по толщине деревьев, изменяясь от
0.8 до 0.4, что указывает на относительно хоро-
ший прирост большинства особей сосны данного
поколения. Показатель эксцесса изменяется с 1.7
до 0.4.

Смещение показателей асимметрии по диа-
метру в сторону нулевого значения с 1.3 до 0.9 го-
ворит об увеличении числа крупных деревьев в
древостое сосняка черничного (ППП 10). Экс-
цесс по толщине снижается, приобретая черты
плосковершинной кривой. В третьем поколении
деревьев сосны коэффициент асимметрии стре-
мится к нулевому значению с –1.2 до –0.7, тогда
как в младшем поколении асимметрия толщины
остается на прежнем уровне (0.3). По высоте по-
казатели меры косости в поколениях смещаются
также в сторону нулевых значений. Коэффици-
ент эксцесса высоты как в древостое, так и в по-
колениях в процессе его развития варьирует. Сле-
дует отметить, что за наблюдаемый период (во-
семь лет) все деревья сосны перешли в первый
ярус сосняка. Такой переход определяется отпа-
дом отставших в росте деревьев младших поколе-
ний и хорошим приростом их по высоте.

Согласно распределению деревьев по возрасту
на ППП 4 (рис. 3а) видно, что ель в возрасте от 105
до 174 лет параллельно с сосной активно занимала
пространство после пожара 1841 г. С поступлени-
ем в еловую часть древостоя тонкомерных дере-
вьев отмечается снижение ее средних таксацион-
ных показателей. Увеличиваются значения ва-
рьирования по всем наблюдаемым признакам.
Асимметрия диаметра и высоты смещаются в сто-
рону преобладания мелких деревьев ели. Эксцесс
диаметра переходит в положительную сторону,
тогда как по высоте кривая становится более
плосковершинной, смещаясь в отрицательную
сторону.

В северотаежных сосняках Архангельской об-
ласти и Республики Коми при длительном отсут-
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ствии или слабой пожарной активности ель спо-
собна занимать значительные пространства в ли-
шайниковых сообществах, вытесняя из них сосну
(Листов, 1986; Семенов и др., 1998). При высокой
интенсивности пожара в сосняках темнохвойные
виды гибнут неминуемо (Непомилуева, 1974). На
участках сосняка брусничного и черничного
(ППП 4, 12) при длительном отсутствии пожаров
или их слабой активности наблюдается тенден-
ция смены светлохвойных сосновых сообществ
на темнохвойные. Так, по характеру горения по-
следние три пожара в сосняке брусничном на
ППП 12 (1869, 1906 и 1911 гг.), по-видимому, но-
сили характер слабой пирогенной активности, о
чем свидетельствует присутствие в составе древо-
стоя сосняка большого количества особей ели и
кедра. В сосняке входящие в состав ель и кедр
представлены одним поколением деревьев, име-
ющим приблизительно схожий максимальный и
минимальный возраст (табл. 2). Прошедшие бег-
лые низовые пожары в сосняке не вызывали пол-
ную гибель темнохвойных видов, а, напротив,
способствовали их увеличению в составе древо-

стоя (рис. 3б). Пожар 1869 г. вызвал “вспышку”
возобновления ели и кедра. Однако после этого
пожара возобновление сосны практически отсут-
ствовало, что, видимо, связано с загущенностью
древостоя особями сосны первого поколения,
препятствующего появлению нового поколения
соснового подроста. Последние два пожара, про-
шедшие с коротким интервалом в пять лет (1906 и
1911 гг.), уничтожили часть деревьев подроста
светлохвойных и темнохвойных видов, способ-
ствуя появлению второго поколения сосны, а
также вспышке возобновления кедра. Как пока-
зали наблюдения в данном древостое, пожары
низкой интенсивности иногда могут содейство-
вать смене более пожароустойчивых светлохвой-
ных сообществ на темнохвойные. Теневыносли-
вые ель и кедр, развивающиеся на автоморфных
подзолистых почвах, хотя и отличаются замед-
ленным ростом по диаметру и высоте, но способны
сдерживать возобновление сосны и даже вытеснять
ее со временем при длительном отсутствии или сла-
бой активности пожаров. Соответственно, появле-
ние в составе древостоев сосняков темнохвойных

Рис. 3. Распределение деревьев по возрасту хвойных видов в сосняках: а – черничном (ППП 4); б – брусничном
(ППП 12); 1 – сосна обыкновенная, 2 – ель сибирская; 3 – сосна сибирская (кедр). Условные обозначения см. рис. 1.
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видов приведет к межвидовой конкуренции, что, в
свою очередь, отразится на размерной и возрастной
структуре древостоя (Lilja, Kuuluvainen, 2005).

В притундровых сосняках брусничных и чер-
ничных типов по мере увеличения числа поколе-
ний деревьев в древостоях коэффициенты варьи-
рования возраста, диаметра и высоты увеличива-
ются, иногда превышая 70% (Семенов и др.,
1998). Построенная нами ранее (Кутявин, 2018)
модель связи коэффициентов изменчивости воз-
раста с диаметром стволов в сосняках Северного
Приуралья и модель, предложенная ранее для
ельников Архангельской области И.И. Гусевым
(1962), позволила достаточно точно прогнозиро-
вать изменения возрастной структуры древостоев
в динамике (рис. 2). Представленные области: I –
условно-разновозрастный, II – относительно-
разновозрастный с демутационными фазами ди-
намики и III – ступенчато-разновозрастный тип
возрастной структуры – были построены для ис-
следованных постпирогенных сосняков ранее
(Кутявин, Манов, 2020). Из приведенной модели
видно смещение вариации диаметра и высоты на
ППП из одного типа возрастной структуры в дру-
гой при первом и последующем исследованиях
(на рис. 2 показаны стрелками). Так, в сосняках
брусничных с появлением нового поколения
(ППП 1) или пополнением молодого поколения
новыми деревьями сосны (ППП 12) вариация
смещается или стремится в область ступенчато-
разновозрастных древостоев. В сосняках чернич-
ных на ППП 4 и 10 прослеживается тенденция
снижения коэффициентов варьирования, что свя-
зано с распадом старых материнских поколений и,
как следствие, с их переходом в область условно-
разновозрастных (ППП 10) или относительно-раз-
новозрастных с демутационными фазами динами-
ки (ППП 4) типов возрастной структуры.

Чистые по составу древостои сосняков Сиби-
ри находятся в состоянии постоянного динами-
ческого развития, в котором отпад деревьев мало-
вероятен (Верхунов, 1976). Сосняки брусничные
в Карелии при длительном отсутствии пожаров
носят цикличный (волнообразный) тип распре-
деления деревьев по возрасту, и этот тип сохраня-
ется при пожарах слабой интенсивности. Возоб-
новительный процесс в них непрерывен, поэтому
разрывы между поколениями деревьев в древо-
стоях не образуются (Зябченко, 1984). Проведен-
ные нами ранее исследования возрастной структу-
ры в древостоях коренных среднетаежных сосняков
Республики Коми показывают, что цикличная
структура распределения деревьев не встречается.
Наиболее часто сосняки Приуралья представлены
ступенчато-разновозрастной структурой с разо-
рванными поколениями деревьев сосны и форми-
руются даже при длительном отсутствии огня или
его полном отсутствии, например, сосняки сфаг-
новые (Кутявин, 2018; Кутявин, Манов, 2020).

Исследования, проведенные в центральной и
северной Швеции, показали, что немаловажным
фактором волнообразного возобновления сосны
является климат (Agren, Zackrisson, 1990). Со-
гласно нашим данным, в чистом по составу сос-
няке брусничном (ППП 1) и сосняках черничных
(ППП 4, 10) с примесью в составе ели древостои
характеризуются ступенчатой возрастной струк-
турой с разрывами между поколениями. При
этом в двух случаях разрывы между поколениями
вызваны не пожарной активностью, а перезагу-
щенностью пространства деревьями верхнего
яруса и как следствие полным отсутствием возоб-
новления. В сосняке брусничном (ППП 1) до мо-
мента образования второго поколения возобновле-
ние отсутствовало на протяжении 117 лет (рис. 1а).
В сосняке черничном (ППП 10), несмотря на ак-
тивное усыхание деревьев первых поколений, со-
провождаемое освобождением пространства для
возобновления, количество соснового подроста
остается незначительным (табл. 1). Длительное
отсутствие возобновления сосны также может
ограничиваться беглыми низовыми пожарами
слабой интенсивности (Листов, 1986). Такие по-
жары достаточно сложно установить при дати-
ровке пирогенной активности на участках (Ку-
тявин, 2018). Ранее показано (Галенко, 1983), что
в черничных сосняках молодые особи сосны под
пологом древостоя не испытывают недостатка
светового довольствия. Основной причиной от-
сутствия возобновления сосны под пологом дре-
востоев, развивающейся на автоморфных почвах,
является нехватка элементов минерального пита-
ния в почве, в частности, таких как азот, калий,
фосфор, а также влияние старших поколений де-
ревьев сосны, перехватывающих основные пита-
тельные элементы (Листов, 1986). Такие условия
ведут к жестким конкурентным отношениям меж-
ду особями деревьев, причем, чем старше древо-
стой, тем сильнее влияние микроценотических
эффектов (Демаков, 2018). Известно также, что
после пожаров в сосняках на автоморфных почвах
происходит улучшение эдафических условий, при-
водящее к “взрыву” возобновления сосны (Engel-
mark, 1993; Angelstam, 1998).

Накопленная под пологом сосняка чернично-
го (ППП 4) ель, несмотря на то, что характеризу-
ется относительно низкими темпами роста, спо-
собна препятствовать возобновлению сосны. Об-
следования в 2009 и 2019 гг. показали наличие в
его составе подроста единичных особей сосны,
находящихся на стадии самосева или подроста
мелкой категории крупности (0.25–0.5 м), распо-
лагающихся преимущественно в окнах и на мик-
роповышениях. За наблюдаемые десять лет под
пологом сосняка более чем в два раза увеличива-
ется количество подроста с преобладанием тем-
нохвойных видов. В составе подроста значитель-
но (до 60%) увеличивается доля кедра. Береза и
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ель участвуют в равных долях (20%), тогда как
сосна теряет свои позиции, снижая участие в воз-
обновлении с 10 до 4% (табл. 1). За десятилетний
период наблюдений отмечается более чем в два
раза увеличение количества в составе древостоя
березы, пополняющейся также из тонкомера и
поросли старых поваленных деревьев. Крупные
особи березы имеют схожий возраст с сосной
(82–170 лет) пятого поколения и елью. Макси-
мальное значение возраста березы свидетельству-
ет о ее одновременном послепожарном возобнов-
лении с сопутствующими в составе породами. Мак-
симальный возраст кедра составляет 123 года, что
говорит о его закреплении на данном участке сос-
няка только через 50 лет после пожара (табл. 2).

Большая роль в продуктивности лесов в послед-
нее время связана с изменением климатических
условий. Согласно исследованиям в управляемых
лесах Финляндии за период с 1971 по 2010 гг., сред-
ний прирост объема древесины составил порядка
37%, где наиболее высокая продуктивность отме-
чается в северных районах страны, достигая 45%
от общих объемов (Henttonen et al., 2017). Прове-
денные недавние исследования на ППП в сме-
шанных горных лесах Словакии (Sumichrast et al.,
2020) показали довольно высокий прирост древе-
сины и увеличение густоты в хвойно-лиственных
древостоях. По мнению авторов, одной из при-
чин увеличения продукционной способности
этих древостоев является потепление климата.
По нашим данным, полученным на пробных пло-
щадях, продуктивность стволовой древесины в
коренных сосняках остается на довольно ста-
бильном уровне. Увеличение запаса древесины
отмечается в сосняках брусничных на 1.8 м3 га–1

(ППП 1), что связано с появлением в древостое
новых поколений деревьев сосны, а также отно-
сительно хорошим приростом старших поколе-
ний в возрасте 160 лет на 7 м3 га–1 (ППП 12). Чер-
ничные сосняки, наоборот, теряют запасы древе-
сины на 7.5–18.6 м3 га–1, что связано с распадом
старых материнских поколений и длительным от-
сутствием возобновления сосны под их пологом.
Постепенное снижение продукционной способ-
ности сосны в сосняках черничных (ППП 4, 10)
обусловлено длительным отсутствием пожарной
активности и сильной загущенностью медленно
развивающейся ели, препятствующей возобнов-
лению сосны. С.С. Зябченко (1984) указывал, что
пирогенная активность во многом способствует
образованию, росту и развитию новых поколений
сосны в сосняках и увеличивает устойчивость и
продукционную способность коренных сосновых
экосистем Севера.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Десятилетние наблюдения за динамикой раз-

вития древостоев в коренных среднетаежных сос-

няках с давностью пирогенного воздействия более
ста лет назад показали значительную динамичность
изменения в их строении. Вариационный анализ
размерной и возрастной структуры указывает на
относительно большие изменения статистиче-
ских показателей морфоструктуры древостоев. С
отпадом угнетенных деревьев сосны в старших
поколениях отмечается увеличение средней вы-
соты, что, вероятно, связано с увеличением кон-
куренции со стороны младших поколений и со-
путствующих в составе древесных пород и приво-
дит к усыханию угнетенных деревьев старших
поколений. При этом показатели асимметрии
диаметра в данных поколениях находятся на от-
носительно стабильном уровне. Приведенная мо-
дель связи варьирования возраста с изменением
диаметра стволов для среднетаежных сосняков
наглядно показывает переход древостоев из одно-
го типа возрастной структуры в другой. При дли-
тельном отсутствии или слабой пожарной актив-
ности, а также при участии в составе древостоя
ели наблюдается тенденция сукцессионной сме-
ны сосновых сообществ на еловые. Важными
факторами в развитии древостоев в сосновых фи-
тоценозах являются климатические и почвенно-
экологические факторы. Дальнейшее накопление
знаний о динамике развития коренных сосняков
Северного Приуралья позволит глубже познать их
современную природу в пространственно-времен-
ном интервале развития, а также разработать охран-
но-хозяйственные мероприятия.
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Size and Age Structure Dynamics in Native Pine Forests 
of the Northern Cis-Ural Region
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The study was conducted of the ten-year dynamics of the native pine forests’ structural organization on per-
manent sample plots located on the territory of the Pechoro-Ilychsky Reserve (Northern Cis-Ural region).
Structure studies were carried out in spontaneously developing forest stands of middle taiga cowberry and bil-
berry pine forests on automorphic soils. The forest stands in them were characterized by an uneven-aged
structure. The forest stands’ composition and age were regulated by the frequency and intensity of fires. Ob-
servations from 2007 to 2019 have shown a rather high lability in the forest stands’ structure. Their replenish-
ment with new generation trees as a result of changes in morphometric features – age, diameter and height –
brings an increase in the variability of these indicators in lingonberry pine forests, while with the death of
mother trees in bilberry pine forests, the variability decreases. Within individual generations in pine stands,
changes in the size characteristics of trees remain approximately at the same level. It is shown that with the
death of the suppressed trees of older generations, an increase in the height of the average tree of this gener-
ation occurs. A model is presented, depicting the correlation between the age of trees and the diameter of their
trunks variation in pine forests over a ten-year period. The results of the model clearly indicate a change in
the age structure of pine stands. It has been established that old-growth pine forests, despite the active replen-
ishment of their composition by young individuals of woody plants, are characterized by a relatively stable
volume of stem wood. It is shown that in the absence of pyrogenic activity in pine forests for a long time, forest
stands are formed from generations of pine, spruce, and cedar trees of different ages. Fires of low intensity
contribute to a jump in the dark coniferous species renewal, which are subsequently actively introduced into
the composition of forest stands.
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морфологии, уровню продуктивности генеративных особей и пораженности. Установлена пло-
щадь, занимаемая ценопопуляцией, и ее численность. Определены биометрические показатели, аб-
солютный возраст растений различных возрастных состояний, их количественное соотношение, а
также половая и виталитетная структура. В целом ценопопуляция оценена как полночленная, мо-
лодая, с преобладанием особей предгенеративного и молодого генеративного состояний.
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Сохранение биологического разнообразия яв-
ляется в настоящее время центральной пробле-
мой для всего мирового сообщества как основы
устойчивого развития и невозможно без исследо-
вания популяций редких видов. С одной стороны,
изучение структуры популяций видов позволяет
оценить их состояние в разных сообществах, спо-
собы самоподдержания и устойчивого существо-
вания вида, с другой – знание биологии вида и
структуры его популяций является основой про-
гнозирования развития популяций и оценки реак-
ции растений на неблагоприятные условия среды.

В основе исследований структуры и динамики
популяций признается возрастная дифференциа-
ция особей (Ценопопуляции …, 1988).

При оценке возрастного состава популяций
различают их возрастную и онтогенетическую
структуру. Возрастная структура определяется по
календарным возрастам входящих в нее особей.
Однако календарный возраст является скрытым
от внешнего взгляда составляющей возрастного
состава популяций, тогда как онтогенетическое
состояние отождествляется с комплексным фе-
нотипическим проявлением признаков особей.
Популяции с одинаковым возрастным спектром
могут иметь разный состав по абсолютным воз-

растам, а популяции с разным возрастным спек-
тром – одинаковую возрастную структуру.

Одним из редких охраняемых древесных видов
во флоре Дагестана, возрастной состав популя-
ций которого не изучен, является можжевельник
многоплодный (Juniperus polycarpos C. Koch)
(Красная книга …, 2020). Изучение возрастной
структуры его популяций важно в связи с тем, что
популяции этого вида являются краевыми – на
территории Дагестана он произрастает на север-
ных пределах своего распространения, а уникаль-
ный тип фитоценозов, образованный остатками
древней восточно-средиземноморской расти-
тельности, подвергается активной антропоген-
ной нагрузке (разработка месторождений извест-
няка, щебня и камня для строительных целей
(Талгинское ущелье), сплошная рубка, пастбищ-
ная нагрузка).

Исследования можжевельника многоплодно-
го в мировой литературе в большей степени све-
дены к изучению таксономического статуса и
экологии вида (Fisher, Gadner, 1995; Adams et al.,
2016; Hojjati et al., 2018), в отдельных работах
представлены сведения о фитоценотической
приуроченности, семенной продуктивности и со-
ставе сообществ с участием вида (Kartoolinejad,

УДК 574.3(470.67)
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Moshki, 2014; Mojtaba Mohammadi Zade et al.,
2018). При этом популяционные вопросы как ос-
новополагающие при формировании научных
основ устойчивого существования вида и разра-
ботки фитосозологических принципов и техно-
логий сохранения редких видов ex situ и in situ
освещены недостаточно широко (Сингх, Самант,
2020) и в условиях Дагестана в данной работе бу-
дут рассмотрены впервые.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Можжевельник многоплодный (Juniperus poly-
carpos C. Koch) – вид древесных чешуйчатых
можжевельников секции Sabina семейства Cu-
pressaceae, двудомное дерево высотой 10–12 м, с
густой конусовидной или широкопирамидальной
кроной. Побеги короткие, толстоватые, с плотно
прижатыми, слегка килеватыми притупленными
листьями (2–3 в мутовке), с овальной вздутой же-
лезкой; шишки одиночные или группами, черно-
синие с сизым налетом, 8–10 мм в диаметре, че-
шуек 4–6, на верхушке у незрелых плодов с более
или менее выдающимися бородавчато-гребне-
видными выростами. (Деревья и кустарники
СССР …, 1949). Произрастает на сухих камени-
стых склонах, преимущественно южной экспози-
ции, от нижнего до верхнего горного пояса, верх-
ний предел его распространения отмечен на вы-
соте 1800 м.

Родиной можжевельника многоплодного явля-
ется Кавказ – Дагестан, Восточное и южное Закав-
казье, Турция, Западный Иран, Ливан (Деревья и
кустарники СССР …, 1949; Adams et al., 2016).

В Дагестане можжевельник многоплодный
имеет дизъюнктивный ареал и представлен двумя
изолированными популяциями: предгорной и
высокогорной (Садыкова и др., 2013).

В предгорьях встречается в Талгинском уще-
лье, в Казбековском районе, на западном склоне
хр. Надырбег, прилегающем к р. Сулак вдоль Ми-
атлинского водохранилища, в Карабудахкент-
ском районе – на южных отрогах хребта Чонкатау и
северных отрогах хребта Шамхалдаг близ с. Губден.

Талгинское ущелье, или ущелье Истису-Кака
(памятник природы), расположено на юго-запа-
де, в 20 км от г. Махачкалы, у основания г. Ку-
куртбаш. Протяженность ущелья составляет око-
ло 4 км, оно частично изолировано от морских
воздушных потоков хребтом Каратебе (рис. 1).

Географическое местоположение, геологиче-
ская история и особенности микроклиматиче-
ских условий Талгинского ущелья способствова-
ли формированию эндемичной флоры и сохра-
нению реликтов, что позволяет считать его
естественным рефугиумом для данных элемен-
тов. Всего здесь представлено 525 видов сосуди-
стых растений из 299 родов и 74 семейств, что со-
ставляет 16.3% от всей флоры Дагестана (Магоме-
дова, Гасанова, 2014).

Рис. 1. Талгинское ущелье.
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САДЫКОВА

Доминирующими сообществами являются
дубняки (Quercus petraea L. ex Liebl., Q. pubescens
Willd.) и арчовники с участием можжевельника
многоплодного и можжевельника длиннохвой-
ного (J. oblonga Bieb.). Сообщества с участием
можжевельника многоплодного представляют
особую ценность как сообщества третичного пе-
риода, а сам можжевельник многоплодный – как
эдификатор, определяющий специфику фитораз-
нообразия.

Можжевеловые редколесья занимают площадь
80 га и приурочены к склонам южных и северных
экспозиций с крутизной от 5 до 50°С на высотах
от 400 до 650 м над ур. м. Почвы от светло-кашта-
новых до коричневых, в зависимости от высотно-
го уровня, сформированы на мелко- и среднеоб-
ломочных известняках со скалистыми выходами
до 30%.

Основной тип сообществ – арчовник кустар-
никово-разнотравный на склонах северной экс-
позиции и арчовник разнотравно-злаковый на
склонах южной экспозиции (Садыкова, Нешата-
ева, 2020).

В ассоциации Juniperetum polycarpi fruticuloso-
varioherbosum (арчовник кустарниково-разно-
травный) в древесном ярусе с доминированием
можжевельника многоплодного единично встре-
чается сумах дубильный (Rhus coriaria L.). Со-
мкнутость крон древеcного яруса 0.22–0.30, ку-
старникового – 0.20–0.30. В кустарниковом ярусе
доминирует спирея зверобоелистная (Spiraea hy-
pericifolia L.), содоминирует можжевельник длин-
нохвойный. Травяно-кустарничковый ярус раз-
вит слабо, проективное покрытие не превышает
30–42%. В условиях бóльшей мезофитности се-
верных склонов хорошо развит моховой ярус
(проективное покрытие до 50%).

В можжевеловых редколесьях южных склонов,
в ассоциации Juniperetum polycarpi varioherboso–
graminosum (арчовник разнотравно-злаковый) в
разреженном древостое (0.15–0.35) участвует су-
мах дубильный (сомкнутость 0.025–0.06), еди-
нично отмечены каркас кавказский (Celtis caucasi-
ca Willd.) и груша иволистная (Pyrus salicifolia
Pall.). Кустарниковый ярус развит слабо (покры-
тие от 0.03 до 0.15). Покрытие травяно-кустар-
ничкового яруса составляет 30–85%. Моховой
ярус отсутствует.

Всего в ценопопуляции проанализировано
326 деревьев, для которых определена высота
кроны, высота нижней границы кроны, диаметр
ствола у основания и на высоте груди, диаметр
кроны, уровень жизненности (категория витали-
тета), календарный возраст, их онтогенетическое
состояние, уровень семеношения у женских осо-
бей, пораженность. Возраст учтенных растений
можжевельника многоплодного определяли че-
рез индекс, полученный путем подсчета годич-

ных колец на 20 кернах, взятых при помощи бура-
ва “Haglof” у различных по диаметру особей, и
вычисленного как отношение количества годич-
ных колец к диаметру ствола (Асадулаев, Садыко-
ва, 2011).

Среднее значение возрастного индекса ствола
растений данной популяции составило I = 16.2
при точности опыта в 7%.

Группирование особей по календарному воз-
расту проведено путем вычисления классового
интервала по формуле:

который составил 50 лет, где K = 5lgN. Такой ин-
тервал имеет и физиологический смысл, связан-
ный с вступлением деревьев можжевельника
многоплодного в фазу семеношения в 40–50 лет
(Григорян, 1976).

Категория жизненного состояния деревьев
определялась на основе комплекса количествен-
ных и качественных признаков: доли сухих вет-
вей, плотности кроны, цвета хвои, степени по-
вреждения паразитами, степени семеношения и
т.д. Выделены 5 категорий жизненного состояния
по шкале В.А. Алексеева (1989): I – усохшие дере-
вья, II – усыхающие деревья с сильным поврежде-
нием, III – ослабленные деревья с усыханием от-
дельных ветвей и незначительным хлорозом, IV –
особи хорошего состояния, V – неугнетенные
(здоровые) особи.

Для оценки семеношения применена глазо-
мерная пятибалльная шкала В.Г. Каппера, ис-
пользованная для оценки отдельных особей: 0 –
шишкоягоды отсутствуют; 1 – низкий уровень се-
меношения, шишкоягоды встречаются единично;
2 – слабое; 3 – среднее; 4 – хорошее; 5 – обильное
семеношение.

Согласно общепринятой классификации жиз-
ненный цикл многолетних семенных растений
делится на 4 периода: латентный, предгенератив-
ный, генеративный и сенильный.

При определении стадий онтогенеза за основу
была принята классификация Т.А. Работнова
(1950) с дополнениями и уточнениями А.А. Ура-
нова.

В выделении онтогенетических состояний
особей можжевельника многоплодного иденти-
фицирующими показателями являются биомор-
фологическая конструкция кроны, индекс био-
метрических показателей кроны, общее жизнен-
ное состояние, пораженность, семеношение и
качественные характеристики самих побегов и
листьев (игольчатость, или чешуйчатость хвои,
цвет хвои, ажурность, или изреженность кроны).

Латентный период длится с момента созрева-
ния семян до начала их прорастания. Зрелые се-
мена можжевельника многоплодного коричне-

−= max min ,X XR
K
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вые (от светло- до темно-бурых), матовые, яйце-
видно-овальные, ребристые, однобоко вогнутые.
Размеры и масса семян сильно варьируют в раз-
ных ценопопуляциях: длина составляет 4.0–5.5 мм,
ширина – 2.1–2.6 мм, масса семени достигает
4.0–5.5 мг (Садыкова, Асадулаев, 2016).

К предгенеративной группе отнесены здоро-
вые особи высокого и хорошего уровня жизнен-
ности, находящиеся в стадии активного роста и
не вступившие в фазу семеношения. Внутри
группы молодые растения разделены по био-
морфологическим параметрам: высоте, степени
разветвленности, сформированности габитуса и
игольчатости. В первые годы жизни хвоя у осо-
бей можжевельника многоплодного игольчатая.
Установлено, что игольчатые листья сохраняют-
ся на растении до 10–12-летнего возраста (Ива-
нова, 1946).

Стадия проростка предгенеративного периода
не оценивалась нами в связи с тем, что при боль-
шом числе неблагоприятных факторов возможна
их гибель до перехода в следующую стадию, а так-
же с общей непродолжительностью этой стадии.

Ювенильные особи – одноосные неветвящие-
ся растения, с началом ветвления особи перехо-
дят в имматурное состояние.

Переход из стадии проростка в ювенильную
стадию также может быть упущен в связи с тем,
что в пазухах хвои проростков, начиная со второй
и третьей мутовки, закладываются и развиваются
боковые почки. То есть в связи с ускоренным
прохождением ювенильного возрастного состоя-
ния и быстрым переходом проростков в имматур-
ное состояние, ювенильные и имматурные особи
объединены в одну группу.

В имматурном состоянии растения активно
развиваются и ветвятся. Продолжительность это-
го периода зависит как от функциональных осо-
бенностей организма, так и от ценотических
условий произрастания.

В виргинильном состоянии особи приобрета-
ют габитус взрослого растения, но еще не перехо-
дят в фазу семеношения. Крона правильной ко-
нусовидной формы, хвоя в основном или полно-
стью чешуевидная.

Растения генеративного периода идентифи-
цируются по уровню семеношения и биоморфо-
логической конструкции кроны, ее индексных
показателей. Особи с обилием микро- и макро-
стробилов и высоким уровнем жизненности, без
поражений отнесены к зрелому генеративному
состоянию. Молодые и поздние генеративные
особи с незначительным семеношением различа-
лись биоморфологической конструкцией кроны,
ее качественными характеристиками – изрежен-
ностью кроны. В молодом генеративном состоя-
нии формируется островершинная конусовидная
крона, а в позднем генеративном состоянии форма

становится туповершинной ширококонусной за
счет снижения ростовой активности верхушечных
побегов. Наблюдается отмирание отдельных побе-
гов в верхней и средней частях кроны, увеличивает-
ся число отмерших нижних скелетных ветвей.

К субсенильным особям постгенеративного
периода отнесены особи без генеративных орга-
нов, низкого уровня виталитета, пораженные, с
рыхлой конструкцией кроны, формирующейся за
счет увеличения доли оголенных ветвей во внут-
ренней части кроны.

Статистическая обработка полученных дан-
ных проведена с использованием программы Sta-
tistica 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Для оценки возрастного состава ценопопуля-

ции можжевельника многоплодного все учтен-
ные особи прежде всего сгруппированы по воз-
растным состояниям с определением их числен-
ного соотношения.

Установлено, что в целом в популяции преоб-
ладают молодые особи. Количество растений
предгенеративного периода в 1.5 раза превышает
количество особей генеративного и постгенера-
тивного состояний. До 59.5% от общего числа
особей отнесены к предгенеративной группе.
Особей генеративного состояния несколько
меньше – 39.3%, из которых более половины (87
из 128) отнесены к группе молодых генеративных
особей (g1), количество особей зрелых (g2) и
поздних (g3) генеративных состояний почти рав-
ное (22 и 19 соответственно). Число растений суб-
сенильного состояния составляет 1.2%. Сениль-
ные особи в популяции отсутствуют.

Каждому возрастному состоянию соответству-
ют определенные статистические параметры
учтенных признаков (табл. 1).

В популяции отмечается максимальное число
ювенильных и имматурных особей, при этом в
виргинильном состоянии их число сокращается
почти на треть.

Отмирание ювенильных и имматурных расте-
ний, возможно, связано с их большей уязвимо-
стью в условиях сухости воздуха в летний период
(300–400 мм) и прямого солнечного излучения
при низкой сомкнутости крон (0.15) древесного
яруса на отдельных участках. Продолжительность
жизни ювенильных и имматурных особей в сред-
нем составляет 7.7 лет (CV 101.8%).

Максимальный календарный возраст вирги-
нильных особей достигает 105 лет (CV 60.8%). Сред-
няя высота деревьев составляет 1.2 м (CV 39.2%),
диаметр – 0.9 м (CV 43.2%). Значительный раз-
брос минимальных и максимальных значений па-
раметров деревьев связан как с микроусловиями
среды, так и с календарной неоднородностью
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внутри групп. В нормальных условиях крона пра-
вильной конусовидной формы, хвоя в основном
или полностью чешуевидная. В горах в условиях
затенения (под склонами) стволы деревьев силь-
но вытянуты, высота деревьев в разы превалирует
над их диаметром, индекс кроны намного больше
единицы (1 < 3), отсутствуют признаки вступле-
ния в генеративную фазу.

В ценопопуляции отдельные особи образуют
шишкоягоды уже в 16-летнем возрасте, для других
период вступления в генеративную фазу может
растянуться до 100 лет. Как раннее, так и позднее
вступление в генеративное состояние, возможно,
также обусловлено несоответствием условий ме-
стопроизрастания экологическим предпочтениям
вида по ряду абиотических факторов.

Календарный возраст молодых генеративных
особей варьирует в пределах 18–284 лет, высота
кроны – от 0.7 до 8 м, диаметр кроны – от 0.7 до
7 м. Очень высокий уровень изменчивости (CV –
51.3% – высота дерева, 69.8% – диаметр дерева)
по шкале С.А. Мамаева (1973) биометрических
показателей особей молодого генеративного пе-
риода и их перекрытие между другими онтогене-
тическими состояниями связаны с экологически-
ми особенностями мест произрастания деревьев,
а также с физиологической незрелостью биомор-
фологически сформированных деревьев и т.д. То

есть не всегда биоморфологические показатели
кроны, тип хвои могут однозначно характеризо-
вать возрастное состояние растений. У деревьев
высокого уровня виталитета с габитусом взросло-
го растения возможно наличие игольчатой хвои и
отсутствие шишкоягод и, напротив, у особей с
биоморфологическими показателями, характер-
ными для предгенеративной группы, отмечается
обильное плодоношение.

В зрелом генеративном состоянии (g2) отмеча-
ется стабилизация изменчивости биометриче-
ских показателей особей. Коэффициент вариа-
ции снижается: для высоты деревьев CV 34.3%,
для диаметра кроны CV 26.1%. Индексные значе-
ния биометрических показателей (отношение
высоты к диаметру кроны) для g2 группы особей
меньше единицы (0.9), что указывает на сниже-
ние ростовой активности верхушечных побегов.
Крона особей зрелого генеративного состояния
приобретает туповершинную ширококонусную
форму. Диаметр ствола у основания почти в 2 раза
больше аналогичного показателя в молодом гене-
ративном состоянии, следовательно, календар-
ный возраст особей соответствует их онтогенети-
ческому состоянию. Возраст особей колеблется
от 81 до 284 лет.

Взрослые особи со слабым семеношением и
низким уровнем виталитета составляют группу

Таблица 1. Биометрические показатели особей различных онтогенетических состояний в предгорной ценопопу-
ляции можжевельника многоплодного в Дагестане

Возрастное 
состояние

Статистический 
показатель

Высота куста, 
м

Диаметр основания 
ствола, м

Диаметр 
кроны, м

Возраст,
лет N

j-im 0.3 ± 0.01 1.0 ± 0.09 0.28 ± 0.01 7.7 ± 0.74 113

CV,% 49.2 101.8 40.8 101.8
min–max 0.07–0.58 0.1–8 0.01–0.55 1–65

v 1.2 ± 0.05 4.1 ± 0.29 0.9 ± 0.04 33.3 ± 2.3 81

CV,% 39.2 60.8 43.2 60.8
min–max 0.5–2.5 0.2–13.0 0.1–2.0 2–105

g1 2.89 ± 0.16 12.9 ± 1.17 2.15 ± 0.13 104.7 ± 9.4 87

CV,% 51.3 69.8 54.9 69.8
min–max 0.7–8.0 2.3–35.0 0.7–7.0 18.6–283.5

g2 2.92 ± 0.21 23.3 ± 1.85 3.3 ± 0.18 188.6 ± 15.0 22

CV,% 34.3 29.8 26.1 29.8
min–max 1.3–5.0 10.0–35.0 1.8–5.0 81–284

g3 3.2 ± 0.30 23.2 ± 2.0 5.4 ± 0.36 187.7 ± 16.3 19

CV,% 40.1 21.2 29.4 21.2
min–max 1.8–6.0 17.0–30.0 3.5–10.0 138–243

Ss 1.0 ± 0.15 4.3 ± 1.3 1.2 ± 0.07 34.4 ± 10.7 4

CV,% 31.6 61.9 11.8 61.9
min–max 0.5–1.1 2.0–8.0 1.0–1.3 16–65

± xx s

± xx s

± xx s

± xx s

± xx s

± xx s



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИИ МОЖЖЕВЕЛЬНИКА МНОГОПЛОДНОГО 525

особей позднего генеративного состояния (g3).
Максимальный возраст особей этой группы
243 года. Средняя высота особей 3.2 м (CV 40.1%),
диаметр – 5.4 м (CV 21.2%). Максимальное значе-
ние диаметра кроны достигает 10 м. Индекс кро-
ны (0.6) демонстрирует отсутствие ростовой ак-
тивности верхушечных побегов. У особей начи-
нают проявляться признаки процессов старения:
снижается активность семеношения, снижается
прирост боковых ветвей, происходит отмирание
отдельных побегов в верхней и средней частях
кроны, увеличивается число отмерших нижних
скелетных ветвей. Крона приобретает раскиди-
стую куполообразную и полушаровидную фор-
мы, у поврежденных экземпляров она становится
разреженной, неоформленной.

Субсенильного состояния особи в оптималь-
ных условиях среды достигают через прохожде-
ние всех стадий онтогенеза. В таких условиях осо-
би имеют высокий порядок ветвления, снижение
виталитета у них связано с естественным процес-
сом старения организма. От генеративных особей
они отличаются уменьшением высоты из-за ис-
кривления и даже полегания ствола, который мо-
жет иметь большой диаметр и обычно разрушен
гнилями. Крона фрагментарная из-за усыхания
большой части ветвей.

В критических (неблагоприятных) условиях
под влиянием отдельных факторов (биотических
или абиотических) возможно выпадение некото-
рых стадий онтогенеза. В таких условиях у особей,
угнетенных и ослабленных болезнями и паразита-
ми, с низким уровнем жизненности, наблюдается
преждевременное фрагментарное усыхание части
кроны, несмотря на небольшой порядок ветвления
и незначительные биоморфологические показате-
ли. В литературе такое состояние особей называют
также квазисенильным (Смирнова, 1984).

В данной популяции возраст субсенильных
особей 16–65 лет, высота и диаметр кроны 1.0 м
(CV 31.6%) и 1.2 м (CV 61.2%) соответственно,
диаметр ствола у основания 4.3 см. Особи с низ-
ким уровнем виталитета с признаками усыхания.
То есть в популяции отмечается преждевремен-
ное старение особей.

Максимальный календарный возраст особей
можжевельника многоплодного в изученной це-
нопопуляции составил 284 года со следующим
распределением по группам возрастов: 72.4% – до
50 лет, 12% особей – 50–100 лет, 4.7% – 100–150 лет,
3.6% – 150–200 лет, 5.8% – 200–250 лет и 1.5% –
старше 250 лет, что имеет правостороннюю асим-
метрию с максимумом на группе молодых особей
возрастом до 50 лет и диапазоном возраста, близ-
ким к максимуму для вида.

В целом распределение особей по календарному
возрасту и онтогенетическим состояниям имеет
сходные линии аппроксимации с правосторонней

асимметрией, что характеризует ценопопуляцию
как абсолютно разновозрастную, стационарную
(стабильную, способную к длительному самопод-
держанию) (рис. 2).

Виталитетная структура ценопопуляции в це-
лом благоприятная. Доля особей низкого уровня
жизненности незначительная (12.0% – 3 балла,
0.7% – 2 балла), 87.2% имеют высокий уровень
виталитета (5 баллов – 29.2%, 4 балла – 58.0%).

При этом виталитетная структура ценопопу-
ляций может быть оценена исходя из анализа вита-
литетной структуры особей разных стадий онтоге-
неза, отражающего разнообразие экологических
взаимосвязей и закономерные физиологические
процессы. Так, ювенильные, имматурные и вирги-
нильные особи имеют более низкий уровень жиз-
ненности в силу неустойчивости в конкурентных
взаимоотношениях с другими видами и угнетения
молодыми и зрелыми генеративными особями.
Снижение физиологической активности у особей
позднего генеративного и субсенильного состоя-
ний также ведет к увеличению числа особей с низ-
ким уровнем жизненности в ценозе (табл. 2).

Плохое состояние как молодых, так и взрослых
особей может быть связано с пораженностью их
частей ржавчиной, возбудителем которой является
гриб рода Gymnosporangium R. Hedw. ex DC. Число
пораженных особей в популяции достигает 27.6%.

Таким образом, талгинская ценопопуляция
можжевельника многоплодного отражает тенден-
цию развития и возрастной спектр предгорной по-
пуляции в целом. Здесь и на дубкинско-миатлин-
ском участке преобладают особи предгенеративно-
го периода и молодого генеративного состояния.
Онтогенетический спектр в обеих ценопопуляциях
полночленный, с правосторонним трендом. Не-
сколько отличается ценопопуляция можжевельни-
ка многоплодного центральной части Предгорного
Дагестана (на склонах гор Чонкатау и Шамхалдаг),
где доминируют особи молодого и зрелого генера-
тивных состояний. Ценопопуляция полночлен-
ная, динамически устойчивая, способная к возоб-
новлению за счет достаточного (17%) числа особей
предгенеративного состояния. Онтогенетический

Таблица 2. Виталитетный спектр для особей можжевель-
ника многоплодного разных стадий онтогенеза (%)

Возрастное 
состояние

Уровень виталитета

1 2 3 4 5

j 0 0.4 3.6 31.3 6.2
v 0 0 4.7 12.8 10.6

g1 0 0.4 1.5 9.5 10.2
g2 0 0 1.1 2.6 1.5
g3 0 0 0 1.5 0.7
ss 0 0 1.1 0.4 0
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спектр имеет кривую, близкую к нормальному рас-
пределению с небольшим правосторонним трен-
дом (Садыкова, Амирханова, 2018).

Однако для талгинской ценопопуляции отме-
чается максимальное значение индекса регенера-
ции (соотношение предгенеративных и генера-
тивных особей) – 1.5, в дубкинско-миатлинской
ценопопуляции индекс ниже – 0.9, в губденской
ценопопуляции значение индекса наименьшее –
0.3. То есть возобновляемость талгинской попу-
ляции выше в 3–5 раз.

Снижение индекса регенерации для вида мож-
жевельник высокий (J. excelsa M. Bieb.) в странах
Средиземноморья некоторые авторы связывают
как с высотной поясностью произрастания попу-
ляций, так и с образованием пустых семян вслед-
ствие инбридинговой депрессии, характерной
для хвойных (Kormutak, Lingren, 1996; Williams,
Savolainen, 1996) из-за низкой плотности репро-
дуктивных деревьев, старения популяции или ее
географической изоляции (Douaihy et al., 2011).

В предгорных дагестанских ценопопуляциях
значение индекса регенерации, возможно, также
имеет связь с особенностями микроклиматиче-
ских условий среды и комплексом экологических
факторов. Так, в условиях мезофильного (ксеро-
мезофильного) разнотравья талгинской ценопопу-
ляции плотность особей можжевельника много-
плодного составляет 815 шт. на 1 га. Наличие в Тал-
гинском ущелье кустарниково-мезофитнотравных

арчовников с участием в травяном ярусе мезофи-
тов: звездчатки средней (Stellaria mеdia (L.) Vill.),
барвинка травянистого (Vinca herbacea Waldst. &
Kit.), василька фригийского (Centaurea phrygia L.)
и др., и развитого мохового покрова связано с
благоприятным географическим положением
Талгинского ущелья (близостью к Каспийскому
морю, что способствует поступлению влажных
воздушных масс). Ландшафтные и микроклима-
тические особенности Талгинского ущелья опре-
деляют не только разнообразие местообитаний,
наличие здесь эндемичных видов, но и специфи-
ку можжевеловых сообществ. Выделение на скло-
нах различных экспозиций двух субассоциаций
связано с особенностями местообитаний, разли-
чающихся на противоположных склонах.

Низкая плотность можжевельника много-
плодного в губденской ценопопуляции (293 осо-
би на 1 га) связана со значительной аридностью
местообитаний, расчлененным рельефом и изо-
лированностью этой территории антиклиналь-
ными складками горных хребтов и формировани-
ем нисходящих воздушных потоков, препятству-
ющих конденсации водяных паров (Гурлев, 1972).
Здесь можжевельник многоплодный произрастает
в кустарниково-ксерофитнотравных сообществах,
которые характеризуются участием в развитом
подлеске ксерофитных листопадных кустарников
и колючеподушечников, преобладанием в травя-
ном ярусе степных ксерофитов и участием элемен-
тов томилляров.

Рис. 2. Распределение особей J. polycarpos предгорной популяции по календарному возрасту и возрастному состоянию.
Примечание: Распределение особей по онтогенетическим состояниям на графике не соответствует классам абсолютных
возрастов и необходимо рассматривать независимо от них.
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В дубкинско-миатлинской ценопопуляции
(плотность особей 755 шт. на 1 га) можжевельник
многоплодный описан в ксерофитнокустарнико-
вых сообществах на северных и северо-восточных
склонах. Здесь на склонах северных экспозиций
формируются относительно более мезофильные
местообитания, что способствует развитию под-
леска, однако с увеличением крутизны склонов
сомкнутость кустарникового яруса уменьшается.
Сообщества характеризуются развитым полидо-
минантным подлеском, образованным ксеро-
фильными кустарниками, а также преобладани-
ем степных ксерофитов в травяном ярусе.

То есть комплекс абиотических факторов, из-
меняющихся вдоль высотного градиента и по
экспозициям склонов, является определяющим
как при смене доминантов в сообществах можже-
веловых редколесий, при смене типов раститель-
ности высотных поясов (предгорные арчовники
сменяются широколиственными лесами: на дуб-
кинско-миатлинском участке – смешанным ду-
бово-грабовым лесом с участием граба обыкно-
венного (Carpinus betulus L.), боярышника восточ-
ного (Crataegus orientalis Pall. ex M. Bieb.), дуба
скального (Quercus petraea subsp. petraea), ясеня
обыкновенного (Fraxinus еxcelsior L.), клена поле-
вого (Acer campestre L.) и др., на талгинском и губ-
денском участках – поясом дубовых лесов), так и
в возобновлении и самоподдержании популяции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ценопопуляция редкого и охраняемого вида
можжевельника многоплодного в Талгинском
ущелье – одна из трех ценопопуляций Предгор-
ного Дагестана, насчитывающая около 7 тыс. осо-
бей (Садыкова и др., 2013). Возрастная структура
талгинской ценопопуляции проанализировна на
326 особях. Онтогенетический спектр ценопопу-
ляции нормальный, полночленный, с преоблада-
нием особей предгенеративных (59.5%) и генера-
тивных (39.3%) возрастных состояний.

Календарный возраст особей достигает 284 лет,
при этом 72.4% особей до 50 лет. Для ценопопуля-
ции отмечается максимальное значение индекса
регенерации (1.5). Для молодых особей установ-
лен календарный диапазон возрастов вступления
в фазу семеношения (12–105 лет). Наблюдается
совпадение спектров абсолютных возрастов и он-
тогенетических состояний с характерным право-
сторонним трендом.

Виталитетная структура отражает высокий
уровень жизненности особей в цепопуляции
(5 баллов – 29.2%, 4 балла – 58.0%). Виталитетная
оценка особей разных стадий онтогенеза отража-
ет разнообразие экологических взаимосвязей и
закономерные естественные процессы.

Сообщества с участием можжевельника мно-
гоплодного в Талгинском ущелье представляют
собой уникальные растительные сообщества,
включающие много эндемичных и реликтовых
видов, и, несмотря на то, что Талгинское ущелье
имеет статус памятника природы, здесь ведется
активная разработка месторождений известняка,
щебня и камня для строительных целей. В связи
с чем для талгинской ценопопуляции и в целом
для дагестанских популяций можжевельника
многоплодного, произрастающих на территории
республики на крайних северных пределах рас-
пространения вида, необходим комплекс специ-
альных мероприятий по охране и контролю за со-
стоянием популяций.
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Persian Juniper Cenopopulations Structure in the Talginskoye Gorge 
of Piedmont Dagestan

G. A. Sadykova*
Mountain Botanical Garden, Dagestan Research Centre of the RAS, Gadzhiev st., 45, Makhachkala, 367000 Russia
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In Piedmont Dagestan, in the Talginskoye gorge, the age and ontogenetic structure of the rare arboreous
juniper species’ (Juniperus polycarpos C. Koch) cenopopulation was studied. The trees’ age was determined
using the ratio of the growth rings number to the trunk’s radial growth, their age conditions were assessed
based on both their size and their biomorphology, their level of generative specimens productivity and degree
of infestation, if present. The area occupied by the cenopopulation and its numbers have been established.
Biometric indicators, absolute age of plants on various aging stages, their quantitative ratio, as well as sexual
and vitality structure were determined. In general, the cenopopulation was assessed as full, young, with a pre-
dominance of pre-generative and young generative individuals.

Keywords: cenopopulations, Juniperus polycarpos C. Koch, age structure, ontogenetic structure, sexual structure,
Piedmont Dagestan, Talginskoye gorge.
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Для разработки метода ДНК-идентификации нелегально заготовленной древесины сосны обыкно-
венной (Pinus silvestris L.) отобрано 15 перспективных локусов ядерной микросателлитной ДНК.
С данными локусами была исследована генетическая дифференциация в 10 выборках сосны обык-
новенной, произрастающей на территории Красноярского края. Уровень межпопуляционной гене-
тической дифференциации был низким (FST = 0.026). Корреляционная зависимость между генети-
ческими и географическими дистанциями отсутствовала (r = 0.044, P > 0.05). Отсутствие кластери-
зации популяций свидетельствовало о недавних событиях резкого сокращения популяционной
численности в прошлом, что могло быть вызвано рядом плейстоценовых оледенений. Отсутствие
выраженной популяционно-генетической структуры не позволяет проводить точных оценок гео-
графического происхождения лесоматериалов сосны обыкновенной в исследуемой части ареала с
помощью микросателлитных маркеров. Альтернативный подход к определению легальности заго-
товленной древесины подразумевает сравнение многолокусных профилей генотипов порубочных
остатков и пней с сортиментом. На основе анализа частот генотипов 10 референтных выборок было
установлено, что расчетная вероятность случайного совпадения профилей ДНК по 15 микросател-
литным локусам составляет 4.2 × 10–11. Вероятность обнаружить идентичный генотип в выборке
1 млн деревьев составила менее 0.01%, что является приемлемой величиной в практике криминали-
стической экспертизы.

Ключевые слова: незаконные рубки, сосна обыкновенная, Сибирь, микросателлиты, генотипический про-
филь, вероятность случайного совпадения.
DOI: 10.31857/S002411482204009X

Незаконные рубки являются глобальной про-
блемой, которая ведет к серьезным экологиче-
ским последствиям, таким как обезлесение, сни-
жение биоразнообразия и устойчивости экоси-
стем. На незаконные рубки приходится от 10 до
35% всей лесозаготовки в РФ. В 2017 г. причинен-
ный незаконными рубками ущерб превысил
11.5 млрд рублей, в 2018 г. данный показатель со-
ставил 11.6 млрд рублей. При этом за 2017 и
2018 годы общий объем незаконных рубок составил

2.8 млн куб. м (Косых, 2020). К хозяйственно
ценным хвойным лесным породам, произраста-
ющим на территории России, относятся сосна
обыкновенная (Pinus sylvestris L.), виды листвен-
ниц (Larix spp.), сосна сибирская (Pinus sibirica
Du Tour), пихта сибирская (Abies sibirica L.) и ель
сибирская (Picea obovata L.). На территории Крас-
ноярского края произрастает 14.2% от общерос-
сийского запаса леса, значительную часть кото-
рого составляют насаждения сосны обыкновен-
ной, играющей важную роль в экономике и
экологической стабильности региона. Поэтому
разработка мер противодействия незаконным
рубкам является актуальной задачей.

1 Работа поддержана Красноярским краевым фондом науки
в рамках реализации проекта “Разработка метода ДНК-
фингерпринтинга для оценки легальности происхождения
древесины сосны обыкновенной в Красноярском крае”. 
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Традиционный подход к экспертной оценке
легальности древесины состоит в адаптации ком-
плекса дендрохронологических методов приме-
нительно к целям криминалистического исследо-
вания. Избегая полемики относительно точности
и границ применимости методов дендрохроноло-
гического анализа в рамках расследований фактов
незаконных рубок (Синькевич, 2014; Майорова,
Гончарук, 2015; Румянцев, 2017; Воронин и др.,
2018), ‒ задача идентификации целого по частям
представляется наименее дискуссионной и под-
креплена хорошей методологической базой (Во-
ронин и др., 2016). Тем не менее, точность экс-
пертного заключения, основанного на дендрохро-
нологическом подходе, в значительной степени
зависит от места и условий произрастания дерева.
В основе результирующего заключения дендро-
хронологической экспертизы лежат показатели
коэффициентов корреляции, которые могут ва-
рьировать в достаточно широких пределах (0.83–
0.98) (Пальчиков, Румянцев, 2009). Хотя высокий
коэффициент корреляции (r = 0.98–0.99) свиде-
тельствует о наличии сильной связи ‒ он отнюдь
не устанавливает однозначного соответствия меж-
ду частями дерева. Следовательно, дендрохроно-
логический анализ позволяет построить лишь кос-
венную доказательную базу.

Методы генетического анализа в криминали-
стике уже длительное время с успехом применя-
ют для идентификации личности подозреваемых
в совершении преступлений. Аналогичным обра-
зом с помощью методов генетического анализа
можно проводить высокоточную идентифика-
цию целого по частям для сопоставления неле-
гально заготовленной древесины (хлысты, сорти-
мент) и места рубки. Однако следует отметить, что
идентификация географического происхождения
древесины с помощью методов анализа ДНК имеет
некоторые ограничения. Первое ограничение свя-
зано с получением достаточного количества ин-
тактной матрицы ДНК из древесины. Второе –
наличие выраженной популяционно-генетиче-
ской структуры у исследуемого вида. Например,
если уровень межпопуляционной дифференциа-
ции вида достаточно высок (FST > 0.1), теоретиче-
ски возможно провести анализ географического
происхождения группы особей. В случае более
низкого уровня межпопуляционной дифферен-
циации проведение точной географической спе-
цификации особей или их групп невозможно
(Ogden, Linacre, 2015).

Популяционно-генетическая структура сосны
обыкновенной была подробно исследована на
большей части ареала с привлечением разнооб-
разного и широкого спектра маркеров: морфоло-
гических, биохимических, аллозимных и генети-
ческих. Несмотря на выделение морфологами
множества форм, рас и подвидов сосны обыкно-
венной, значимая межпопуляционная диффе-

ренциация была выявлена преимущественно в
европейской части ареала (Санников и др., 2012),
а также в Крыму и на Кавказе (Semerikov et al.,
2020). В тоже время сибирская часть ареала сосны
обыкновенной характеризуется крайне однород-
ной структурой изменчивости и подразделяется
на несколько больших региональных групп попу-
ляций: Западную Сибирь, Среднюю Сибирь, Во-
сточную Сибирь и Приамурье. Однако между ука-
занными популяционными группами уровень ге-
нетической дифференциации также остается
низким (Санников и др., 2012). Возможной при-
чиной сниженного генетического разнообразия и
дифференциации популяций сосны из сибирской
части ареала стали процессы послеледникового
расселения вида из немногочисленных плейстоце-
новых рефугиумов (Semerikov et al., 2018). Таким
образом, слабовыраженная генетическая струк-
тура популяций сосны обыкновенной в Сибири,
по всей видимости, не может создать основу для
идентификации географического происхождения
лесоматериалов.

Альтернативным подходом к решению про-
блемы идентификации нелегальной древесины
может стать метод анализа ДНК, основанный на
сопоставлении многолокусных профилей гено-
типов. Суть метода заключается в попарном срав-
нительном анализе ДНК-профилей образцов
изъятого круглого леса с образцами древесины
(порубочные остатки, пни), изъятыми из неза-
конного места рубки. Вероятность случайного
совпадения (PI) генотипических профилей об-
разцов будет служить основой для экспертного
заключения об их принадлежности одному дереву
и может выступать основным доказательством в
суде. Необходимость обладать информацией о
предполагаемом незаконном месте рубки сильно
ограничивает применимость подхода парных
сравнений. Однако на сегодняшний день это
единственный метод, способный предоставить
высокую точность идентификации, которая не-
доступна другим методам, включая дендрохроно-
логический анализ (Overview of current …, 2020).

Наиболее распространенными генетическими
маркерами для индивидуального типирования
являются маркеры, основанные на полиморфиз-
ме коротких повторов, – микросателлиты (SSR)
(Tautz, 1993). Для сосны обыкновенной разработано
и адаптировано большое количество локусов мик-
росателлитной ДНК (Soranzo et al., 1998; Elsik et al.,
2000; Liewlaksaneeyanawin et al., 2004; Sebastiani et al.,
2012; Fang et al., 2014), что позволяет протестиро-
вать и отобрать хорошо воспроизводимые и из-
менчивые локусы для создания маркерной систе-
мы индивидуального типирования круглых лесо-
материалов сосны обыкновенной.

Для надежной оценки мощности идентифика-
ционной панели микросателлитных маркеров не-
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обходимо создание представительной референт-
ной базы генотипов по целевой древесной поро-
де. Референтные популяции должны отражать
данные о распределении аллельных частот гене-
тических маркеров, поскольку от степени смеще-
ния частот аллелей зависит дискриминирующая
сила метода идентификации. Поэтому референт-
ную базу генотипов необходимо создавать с уче-
том популяционной структуры вида (Rowold,
Herrera, 2005).

Ранее нами уже был проведен подбор начальной
панели микросателлитных локусов (Шуваев и др.,
2020а) с целью первичной оценки возможностей
идентификационной мощности маркерной си-
стемы. Также в рамках отдельного исследования
был найден наиболее эффективный протокол
экстракции ДНК из древесины сосны обыкно-
венной (Шуваев и др., 2020б).

Целью настоящего исследования стала фи-
нальная корректировка идентификационной па-
нели микросателлитных локусов на основе рас-
ширенной референтной базы выборок сосны
обыкновенной.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объектом исследования послужили 10 выбо-
рок сосны обыкновенной, собранных в есте-
ственных популяциях Красноярского края. Объ-
ем каждой выборки составил 30 деревьев возрас-
том 60–80 лет. Всего было проанализировано
300 деревьев (рис. 1).

Суммарную ДНК экстрагировали из хвои по
стандартному СТАВ-протоколу (Devey et al.,
1996). С целью скрининга было дополнительно
протестировано 18 пар праймеров для ядерных
микросателлитных локусов сосны обыкновен-
ной: lw_isotig20215, lw_isotig11166, lw_isotig12667,
lw_isotig02138, lw_isotig02347, lw_isotig03088,
lw_ isotig04931, lw_isotig06440, lw_isotig06215,
lw_ isotig04204, lw_isotig04600, lw_isotig17679,
lw_isotig00081, lw_isotig02842 (Fang et al., 2014),
Lop3 (Liewlaksaneeyanawin et al., 2004), PtTx3016,
PtTx2093, Ctg1376 (Ganea, Garcia Gil, 2011). Тести-
рование показало, что стабильная амплификация
и достаточный уровень изменчивости были отме-
чены для двух новых локусов lw_isotig20215 и
lw_isotig11166.

Рис. 1. Географическое положение исследуемых выборок сосны обыкновенной.
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Таким образом, финальная идентификаци-
онная панель была доведена до 15 локусов ядер-
ной микросателлитной ДНК: lw_isotig04195,
lw_isotig04306, lw_isotig01420, lw_isotig07383,
lw_isotig05123, lw_isotig20215, lw_isotig11166 (Fang
et al., 2014), PtTx2146, PtTx3025, PtTx2123 (Elsik
et al., 2000), PtTx4001, PtTx3107 (Ganea, Garcia Gil,
2011), Psyl17, Psyl42, Psyl57 (Sebastiani et al., 2012).
Данный набор локусов был верифицирован на
10 популяционных выборках сосны обыкновен-
ной для получения информации о распределе-
нии аллельных частот и выявления возможной
популяционно-генетической структуры вида в
сибирской части ареала.

Для постановки полимеразной цепной реакции
(ПЦР) использовали коммерческий набор “GenPa-
kPCRCore” (ООО “НПФ Генлаб”, Россия), соглас-
но инструкции фирмы-производителя. ПЦР про-
водили на термоциклере T100 (Bio-Rad Laboratories,
Inc., США). Протокол амплификации был общим
для всех локусов: 95°С – 5 мин; (95°С – 30 с, 58°С –
90 с, 72°С – 45 с) × 32 цикла; 72°С – 7 мин; 4°С – ∞.
Продукты амплификации локусов с 3-нуклеотид-
ными повторами анализировали методом верти-
кального гель-электрофореза в 6%-м неденатури-
рующем полиакриламидном геле в TАE-буфере
при 80 Вт в течение 3 ч в камерах для вертикаль-
ного электрофореза VE-20 (Хеликон, Россия).
Фрагменты динуклеотидных локусов: lw_iso-
tig11166, lw_isotig20215, PtTx4001, Psyl17 и Psyl42 –
разделяли в камерах для вертикального электро-
фореза MODEL S2 (Life Technologies, США) по
методу, описанному в Elsik et al., 2000. В качестве
стандартного маркера длин фрагментов исполь-
зовали ДНК плазмиду pBR322, обработанную
рестриктазой HPAII (СибЭнзим, Россия). Гели с
3-нуклеотидными повторами окрашивали бро-
мистым этидием и визуализировали на трансил-
люминаторе (Vilber Lourmat, Франция). Для ге-
лей с динуклеотидными повторами использовали
серебряное окрашивание. Генотипирование про-
водили при помощи программы Photo-Capt 12.4
(Vilber Lourmat, Франция). Для минимизации
ошибок генотипирования электрофореграммы
всех образцов были прогенотипированы незави-
симо двумя специалистами, имеющими в каче-
стве исходной информации о локусах только их
аллельные размеры из первичных литературных
источников. В случае несовпадения генотипиче-
ских профилей образцов они были проанализи-
рованы заново, начиная с этапа экстракции ДНК.

Присутствие нуль-аллелей в локусах проверя-
ли при помощи программы FreeNa (Chapuis, Es-
toup, 2007). Тесты на отклонение популяций от
равновесия Харди-Вайнберга и неравновесие по
сцеплению локусов были проведены в веб-интер-
фейсе программы Genepop, согласно настройкам
по умолчанию (Raymond, Rousset, 1995; Rousset,
2008).

Оценки наблюдаемой и ожидаемой гетерози-
готности (HO и HE), эффективного числа аллелей
(Ne), межпопуляционной дифференциации (FST)
по каждому локусу рассчитывали в программе
GenAlEx 6.5 (Peakall, Smouse, 2006). Анализ кла-
стеризации популяций методом главных координат
(Kendall, Stuart, 1976) проводили на основе данных
матрицы генетических дистанций DA (Nei et al.,
1983). Степень зависимости между генетически-
ми (DA) и географическими расстояниями оцени-
вали при помощи коэффициента корреляции
Пирсона. Значимость корреляции была опреде-
лена тестом Мантела (Mantel, 1967) на основе
1000 пермутаций в программе GenAlEx 6.5.
Иерархический анализ молекулярной изменчи-
вости (AMOVA) был выполнен в программе Arle-
quin 3.5.2 (Excoffier, Lischer, 2010) при 10000 перму-
таций. С помощью байесовского подхода, реализо-
ванного в программе Structure 2.3.4 (Pritchard et al.,
2000), была проведена кластеризация с последую-
щей оценкой вклада кластерных генотипов в каж-
дую исследуемую популяцию. Параметры симу-
ляционного эксперимента включали модели Ad-
mixture и Locprior (Hubisz et al., 2009). Число
исходов последовательных случайных событий
MCMC (Monte Carlo Markov Chain) составило
300 тыс. при длине периода стабилизации (burn-
in) 50 тыс. Всего было проведено 30 итераций для
каждого запуска предполагаемого числа K кла-
стеров от 1 до 10. Значение числа K кластеров
оценивали путем вычисления апостериорной ве-
роятности каждого кластера K (lnPr(X|K))
(Pritchard et al., 2000). Выравнивание вклада гено-
типов в каждый кластер по всем запускам с по-
следующей визуализацией было проведено в веб-
программе CLUMPACK (Kopelman et al., 2015).
Мощность идентификационной панели оценива-
ли с помощью показателей PI и Q, где PI ‒ веро-
ятность случайного совпадения (Butler, 2005), Q –
вероятность встречи генотипа, аналогичного
ДНК-профилю исследуемого объекта среди N по-
тенциальных индивидуумов (Перепечина, Гри-
шечкин, 1996).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Присутствия нуль-аллелей в отобранных 15 ло-
кусах выявлено не было. Попарное тестирование
локусов не выявило неравновесия по сцеплению
(P > 0.05). Тест популяций на равновесие Харди-
Вайнберга не обнаружил отклонений от равно-
весных частот генотипов ни в одной из исследуе-
мых популяций (P > 0.05).

Суммарное число аллельных вариантов по
15 микросателлитным локусам составило 104. При-
меры электрофореграмм нескольких локусов при-
ведены на рис. 2. Наибольшее число аллелей было
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обнаружено у локуса lw_isotig20215 (NA = 14), а наи-
меньшее – у локуса lw_isotig05123 (NA = 2) (табл. 1).

Индивидуальный вклад локусов в межпопуля-
ционные различия (FST) варьировал. Максимальное
значение FST было обнаружено у локуса PtTx4001
(0.053), минимальное – у локуса PtTx2123 (0.011).
Однако усредненное по всем локусам значение
FST было низким и составило 0.026.

Анализ кластеризации выборок методом глав-
ных координат (рис. 3) и расчет коэффициента
корреляционной зависимости между генетиче-
скими и географическими дистанциями проде-
монстрировали отсутствие взаимосвязи данных
величин (r = 0.044, P > 0.05). Это свидетельствует
об отсутствии генетико-географической специфи-
кации популяций сосны обыкновенной на исследу-
емой территории.

Кластеризация популяций по методу Structure
также не выявила какой-либо структуры (рис. 4).
Оценка числа K кластеров обнаружила лишь одну
группу популяций, объединяющую все исследован-
ные выборки сосны обыкновенной.

Иерархический анализ молекулярной измен-
чивости (AMOVA) показал, что большая часть из-
менчивости была сосредоточена внутри популя-
ций (98.58%) и лишь небольшая доля приходи-
лась на межпопуляционную (1.42%) компоненту
изменчивости (табл. 2).

Генетическая подразделенность популяций в
пределах исследуемой части ареала оказалась
низкой (FST = 2.6%). Исследуемая группа выбо-
рок сосны обыкновенной является, по всей види-
мости, частью большой популяции Средней Си-
бири. Высокая степень генетической однородно-
сти на достаточно обширном ареале является
сильным свидетельством резкого сокращения по-
пуляционной численности в прошлом и последу-
ющего снижения генетического разнообразия
(т.н. эффект бутылочного горлышка). Полученные
результаты хорошо согласуются с исследованиями
С.Н. Санникова с соавт. (Санников, Петрова, 2003)

Рис. 2. Электрофореграммы локусов lw_isotig20215, Psyl42, lw_isotig04306. M ‒ маркер молекулярного веса pBR322 по-
сле обработки рестриктазой HPAII.

242–238

Рис. 3. Ординация популяций сосны обыкновенной с
помощью метода главных координат.
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и В.Л. Семерикова с соавт. (Semerikov et al., 2018).
Из работ которых следует, что основная волна
расселения сосны обыкновенной двигалась в на-
правлении востока Евразии, что сопровождалось
резким снижением генетического разнообразия
популяций переднего фронта волны расселения.

Таким образом, основываясь на полученных
результатах кластеризации, следует сделать вы-
вод, что возможность идентификации географи-
ческого происхождения лесоматериалов сосны
обыкновенной в Сибири крайне маловероятна
при использовании генетического подхода.

Таблица 2. Результаты иерархического анализа молекулярной изменчивости (AMOVA) в 10 популяциях сосны
обыкновенной

* P < 0.001.

Источник изменчивости Степень 
свободы

Сумма 
квадратов

Компоненты 
дисперсии

Изменчивость, 
%

Индекс 
фиксации

Между 10 популяциями 9 64.26 0.055 1.42 FST = 0.014*

В пределах популяций 590 2260.03 3.831 98.58

Сумма 599 2324.29 3.886 100 –

Рис. 4. Вклад кластерных генотипов в популяции сосны обыкновенной.

KazD KBSNK Sh TinDTer VanMsh Tuch

Таблица 1. Усредненные показатели микросателлитных локусов по всем выборкам сосны обыкновенной

Примечание: HO – наблюдаемая гетерозиготность, HE – ожидаемая гетерозиготность, NA – абсолютное число аллелей, Ne –
эффективное число аллелей, FST – коэффициент инбридинга субпопуляций относительно всей популяции, S.E. – стандарт-
ная ошибка.

№ Локус HO ± S.E. HE ± S.E. NA Ne ± S.E. FST
Диапазон 
аллелей

1 lw_isotig04195 0.313 ± 0.019 0.306 ± 0.015 4 1.448 ± 0.032 0.012 186–195

2 lw_isotig04306 0.543 ± 0.009 0.570 ± 0.022 8 2.382 ± 0.123 0.017 172–193

3 lw_isotig01420 0.630 ± 0.030 0.569 ± 0.018 5 2.357 ± 0.094 0.015 171–186

4 lw_isotig07383 0.490 ± 0.041 0.543 ± 0.030 6 2.287 ± 0.168 0.049 188–203

5 lw_isotig05123 0.383 ± 0.030 0.345 ± 0.018 2 1.535 ± 0.039 0.012 166–169

6 lw_isotig20215 0.692 ± 0.049 0.754 ± 0.016 14 4.206 ± 0.261 0.022 178–204

7 lw_isotig11166 0.869 ± 0.025 0.726 ± 0.012 8 3.705 ± 0.148 0.021 139–163

8 PtTx3107 0.503 ± 0.027 0.659 ± 0.026 10 3.099 ± 0.253 0.032 153–183

9 PtTx2146 0.733 ± 0.027 0.756 ± 0.008 10 4.130 ± 0.133 0.025 182–236

10 PtTx3025 0.427 ± 0.026 0.408 ± 0.018 6 1.703 ± 0.052 0.017 272–314

11 PtTx2123 0.287 ± 0.022 0.318 ± 0.018 3 1.477 ± 0.042 0.011 192–201

12 PtTx4001 0.736 ± 0.033 0.647 ± 0.014 9 2.872 ± 0.111 0.053 201–225

13 Psyl17 0.656 ± 0.042 0.661 ± 0.021 7 3.041 ± 0.169 0.049 221–249

14 Psyl42 0.777 ± 0.032 0.713 ± 0.005 5 3.489 ± 0.061 0.033 169–177

15 Psyl57 0.367 ± 0.040 0.378 ± 0.032 7 1.646 ± 0.082 0.025 187–205
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Перспективным подходом к определению гео-
графического происхождения лесоматериалов мо-
гут стать методы, основанные на полногеномном
анализе изменчивости SNP-локусов (Single Nucleo-
tide Polymorphisms). Например, для сосны обыкно-
венной и ели европейской (Picea abies) разработано
приблизительно 50 тыс. маркеров SNP с возможно-
стью их анализа на микрочипе в автоматизирован-
ном режиме (Perry et al., 2020; Bernhardsson et al.,
2021). Теоретически это позволяет построить гено-
географическую карту с высокой степенью разре-
шения. Однако вопрос о дискриминирующей
способности данного подхода в рамках точной
идентификации географического происхожде-
ния лесоматериалов заслуживает отдельного ис-
следования.

Альтернативным подходом к проблеме ДНК-
идентификации легальности лесоматериалов яв-
ляется сравнительный анализ многолокусных ге-
нотипов. На основе полученных частот аллелей
сосны обыкновенной был произведен расчет ве-
роятности случайного совпадения (PI). Значение
PI по 15 микросателлитным локусам составило
4.2 × 10–11, что дает вероятность обнаружения де-
рева с аналогичным генотипическим профилем
приблизительно 1 на 25 млрд индивидуумов. Зна-
чение Q показывает вероятность встречи идентич-
ного генотипа с поправкой на размер выборки (N)
(Перепечина, Гришечкин, 1996). Размер выборки
N = 106 деревьев соответствует значению Q в
0.0042%. Таким образом, вероятность обнаруже-
ния идентичного генотипа в выборке 1 млн дере-
вьев составляет менее 0.01%. Данные показатели
считаются достаточными для практики кримина-
листической экспертизы, что позволяет исполь-
зовать разработанную панель микросателлитных
локусов в расследовании фактов нелегального
оборота древесины сосны обыкновенной.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Популяционно-генетическая структура сосны
обыкновенной не позволяет разработку надеж-
ных генетических методов идентификации гео-
графического происхождения деревьев или их
групп в сибирской части ареала вида. Альтерна-
тивный подход к решению данной проблемы со-
стоит в сравнении многолокусных профилей ге-
нотипов порубочных остатков и пней из неза-
конного места рубки с образцами сортимента
сомнительного происхождения.

Итогом работ в данном направлении стала па-
нель из 15 ядерных микросателлитных локусов
для проведения сравнительного анализа геноти-
пических профилей образцов сосны обыкновен-
ной. Все локусы характеризовались высокой сте-
пенью воспроизводимости и достаточным уров-
нем изменчивости. На основе распределения

аллельных частот локусов в референтных выбор-
ках были рассчитаны итоговые оценки мощности
идентификационной панели, которые являлись
достаточными для криминалистической экспер-
тизы и давали вероятность ошибочного суждения
менее 0.01%. Разработанную панель микросател-
литных локусов можно рекомендовать для ис-
пользования отделами мониторинга состояния
лесных генетических ресурсов при ФБУ “Росле-
созащита” в целях содействия органам МВД при
расследовании фактов нелегальных рубок насаж-
дений сосны обыкновенной. Кроме того, она мо-
жет быть использована отделами ФБУ “Рослесо-
защита” в качестве стандартного набора локусов
для целей паспортизации на объектах единого ге-
нетико-селекционного комплекса.
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To develop a DNA identification method for illegally harvested Scots pine (Pinus silvestris L.) wood, 15 promising
nuclear microsatellite DNA loci were selected. With these loci, genetic differentiation was studied in 10 sam-
ples of Scots pine growing in the Krasnoyarsk Territory. The level of interpopulation genetic differentiation was low
(FST = 0.026). There was no correlation between genetic and geographic distances (r = 0.044, P > 0.05). The ab-
sence of population clustering was indicative of the recent events of a sharp decline in population numbers in
the past, which could have been caused by a series of Pleistocene glaciations. Such a feature of the population
genetic structure does not allow accurate assessment of the geographical origin of Scots pine timber in the
studied part of the range using microsatellite markers. An alternative approach to determining the legality of
harvested wood involves comparing the multiloci profiles of the logging residues and stumps genotypes with
the assortment. Based on the analysis of genotype frequencies of 10 reference samples, it was found that the
calculated probability of a random match of DNA profiles for 15 microsatellite loci is 4.2 × 10–11. The prob-
ability of finding an identical genotype in a sample of 1 million trees was less than 0.01%, which is an accept-
able value in the practice of forensic examination.

Keywords: illegal woodcutting, Scots pine, Siberia, microsatellite, genotypic profile, a random coincidence proba-
bility.
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Выполненные исследования систем размножения и изменчивости репродуктивных признаков у
сосны обыкновенной на трех участках в Воронежской обл. установили, что реакция деревьев сосны
на инбридинг неоднозначна. Деревья были сгруппированы по категориям смолопродуктивности:
низкая (до 40% от средней для насаждения), пониженная (41–80%), средняя (81–120%), повышен-
ная (121–160%), высокая (161–200%) и очень высокая (более 200%). Часть деревьев в исследован-
ном материале оказалась самофертильной. Процент полнозернистых жизнеспособных семян при
самоопылении у них одинаков или даже выше, чем при свободном опылении. Установлено, что
уровень самофертильности практически одинаков у материнских деревьев с разной смолопродук-
тивностью, структура потомств самофертильных деревьев не отличается от естественных популя-
ций, а различия средней смолопродуктивности потомств самостерильных и самофертильных дере-
вьев недостоверны. Сделан вывод, что смолопродуктивность деревьев и уровень их фертильности
являются несцепленными между собой признаками, отображающими действие разных генетиче-
ских систем, а выдвинутая нами гипотеза о возможности создания насаждений целевого назначе-
ния потомствами высокосмолопродуктивных самофертильных деревьев сосны несостоятельна.

Ключевые слова: смолопродуктивность, материнские деревья, потомства, самостерильные, самофер-
тильные, наследование признака, семенное размножение.
DOI: 10.31857/S0024114822040106

У потомств высоко самофертильных деревьев
отсутствует инбредная депрессия, у них самая вы-
сокая полнозернистость семян, а большая часть
всходов в сравнении с генотипами самостериль-
ных и частично самостерильных форм по ряду
признаков не расщепляется. Поэтому можно бы-
ло предположить, что если и потомство высоко
смолопродуктивных деревьев сосны, характери-
зующееся высоким уровнем самофертильности,
при самоопылении тоже не будет расщепляться
или будет расщепляться в достоверно меньших
пределах, то создаваемые на его основе лесные
культуры будут иметь высокий уровень селекти-
руемого признака. В этом случае не будет необхо-
димости проведения в них селективных рубок
ухода, которые неизбежны при использовании
потомств от свободного или даже перекрестного
опыления высокосмолопродуктивных деревьев
для удаления растений низких по селектируемо-
му признаку категорий. То есть самоопыление у

перекрестно опыляемых видов можно будет рас-
сматривать как один из путей создания чистых
линий и моноклоновых лесосеменных плантаций
для массового получения семян с высокими на-
следственными свойствами.

Наиболее полное соответствие генотипов и
фенотипов достигается при гомозиготности, воз-
никающей в результате инбридинга. При этом
наиболее ярко в гомозиготном состоянии прояв-
ляется устойчивость к вредителям, болезням, не-
благоприятным факторам среды, комбинацион-
ная способность и некоторые другие важные в се-
лекционном отношении признаки. Успех в
селекции сельскохозяйственных культур основан
на использовании генетической изменчивости и
систем размножения. Применительно же к дре-
весным видам многие вопросы, связанные с на-
следственной гетерозиготностью исходного ма-
териала и его потомств при разных способах опы-
ления, не выяснены (Isakov, 1997).

Цель настоящей работы – изучить системы се-
менного размножения сосны обыкновенной и
наследование смолопродуктивной способности

1 Источник финансирования: средства Федерального бюд-
жета.
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потомств при самоопылении материнских дере-
вьев разных селекционных категорий в сравне-
нии с потомствами от свободного опыления.
Приведены результаты исследований систем раз-
множения, изменчивости репродуктивных при-
знаков у потомств деревьев сосны обыкновенной
разных по смолопродуктивности селекционных
категорий при самоопылении, свободном и кон-
тролируемом скрещивании.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объектами исследований являлись: 1) посто-

янный лесосеменной участок сосны обыкновен-
ной в Сомовском лесничестве Воронежской обл., в
котором определялся уровень самофертильности
деревьев разной смолопродуктивности; 2) геогра-
фические культуры сосны в Рамонском лесниче-
стве Воронежской обл., созданные под руковод-
ством проф. М.М. Вересина, в которых были ото-
браны материнские деревья для гибридизации;
3) испытательные культуры сосны, созданные
В.В. Иевлевым и Ю.Н. Исаковым в 1979 г. на тер-
ритории Воронежского государственного при-
родного заповедника (кв. 298) потомствами от са-
мо- и свободного опыления одних и тех же мате-
ринских деревьев (Иевлев, Исаков, 1988).

Смолопродуктивность – это наследственно
обусловленная способность деревьев хвойных
пород синтезировать и при нарушении целостно-
сти смолоносной системы выделять определен-
ное количество живицы. Смолопродуктивность
деревьев сосны – очень вариабельный признак.
При одинаковых таксационных и технологиче-
ских параметрах деревья, произрастающие в од-
ном и том же насаждении, за вегетационный пе-
риод выделяют от 0.15–0.20 кг до 5.0–6.0 кг живи-
цы, что в 3–5 раз выше среднего для насаждения
выхода и в 40–50 раз выше в сравнении с этим по-
казателем у низкосмолопродуктивных деревьев
(Бороевич, 1984).

По величине селектируемого признака дере-
вья группировались по категориям смолопродук-
тивности: низкая (до 40% от средней для насажде-
ния), пониженная (41–80%), средняя (81–120%),
повышенная (121–160%), высокая (161–200%) и
очень высокая (более 200%) (Высоцкий, 2015).

Смолопродуктивность материнских деревьев
и семенных потомств в испытательных культурах
определялась методом микроранений по прямо-
му признаку. В качестве показателя биологиче-
ской смолопродуктивности применялся выход
живицы из единицы ранения (в г) в расчете на
1 см диаметра ствола при одинаковой, средней
для насаждения или для семьи нагрузке деревьев
ранениями (в %).

Исходными продуктами для образования жи-
вицы являются растворимые в воде легкогидро-

лизуемые продукты первичного синтеза (углево-
ды) (Иванов, 1961; Сухов, 1966). Синтез живицы
происходит в течение относительно непродолжи-
тельного периода времени, пока увеличиваются в
размерах эпителиальные клетки смоляных ходов,
хотя слабое продолжение этих процессов, види-
мо, возможно и по окончании их роста.

Обладая высокой биологической активно-
стью, терпеноиды участвуют в общем углеводном
обмене (Сухов, 1966; Быховский и др., 1967), а с
живицей многими исследователями связывается
устойчивость деревьев хвойных пород к суровым
климатическим условиям (Раскатов, 1954), вре-
дителям и болезням (Isaev, 1966).

Изменчивость репродуктивных признаков
при само- и свободном опылении изучалась с ис-
пользованием коэффициента самофертильности
(Ксф), представляющего собой отношение про-
цента полнозернистости семян при самоопыле-
нии к этому показателю у тех же деревьев при сво-
бодном опылении.

Полиморфизм деревьев определялся по реак-
ции их на инбридинг. При этом по коэффициенту
самофертильности (Ксф) выделялись следующие
категории деревьев: высоко самостерильные
(всс), коэффициент самофертильности у которых
колебался от 0.00 до 0.10; самостерильные (сс),
Ксф = 0.11–0.30; частично самофертильные
(чсф), Ксф = 0.31–0.60; самофертильные (сф),
Ксф = 0.61–0.90; высоко самофертильные (всф),
Ксф = 0.91 и выше (Исаков, 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исследованиями по селекции сосны на смоло-

продуктивность и по созданию насаждений целе-
вого назначения (Высоцкий, 2015) установлено,
что потомства плюсовых высокосмолопродук-
тивных деревьев имеют более широкий спектр
варьирования по селектируемому признаку в сто-
рону большего его значения в сравнении с потом-
ствами деревьев других селекционных категорий.

Средняя смолопродуктивность исследован-
ных потомств от свободного опыления высокос-
молопродуктивных деревьев составила 130% в
сравнении с контролем, потомств же низкосмо-
лопродуктивных деревьев – только 98% (табл. 1).

С повышением селекционной ценности ис-
ходного материала (родителей) повышается и
средняя смолопродуктивность гибридных семей,
и количество гибридов, характеризующихся вы-
соким уровнем селектируемого признака: чем
выше смолопродуктивность участвующих в ги-
бридизации родителей, тем выше средняя вели-
чина этого признака у потомств (табл. 2).

Видно, что потомства высокосмолопродук-
тивных деревьев расщепляются по всему спектру
селектируемого признака – от минимальных до
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максимальных значений. Наиболее высокий се-
лекционный эффект получается при участии в
гибридизации обоих (или хотя бы одного) из ро-
дителей, характеризующихся высоким уровнем
селектируемого признака.

Полученные и приведенные выше экспери-
ментальные данные позволили на основе плюсо-
вой селекции исходного материала разработать
технологическую схему создания насаждений це-
левого назначения. При использовании для этого
даже улучшенных по селектируемому признаку

семян часть потомств неизбежно будет иметь по-
ниженную и низкую смолопродуктивность. По-
этому при формировании высокосмолопродук-
тивных целевых культур технологической схемой
предусматривается проведение селективных ру-
бок ухода, в процессе которых должны удаляться
деревья пониженной и низкой смолопродуктив-
ности.

Средняя сохранность шишек по отношению к
количеству опыленных макростробилов (табл. 3)
составляет 21%, и этот показатель не зависит от

Таблица 1. Смолопродуктивность потомств от свободного опыления деревьев сосны обыкновенной разных се-
лекционных категорий в испытательных 21-летних культурах

Материнское дерево Потомство

№ 
(селекционная 

категория)

смолопро-
дуктивность,

г см–1 D

исследовано 
деревьев, шт.

смолопродуктив
ность семей,

г см–1 D

%
к контролю

количество высокосмоло-
продуктивных растений в семьях

шт. % к общему

Б-153 (+) 0.300 34 0.130 116 3 8.8
Б-71 (+) 0.180 36 0.101 90 5 13.9
Б-400 (+) 0.230 25 0.129 115 6 24.0
Б-310 (+) 0.220 24 0.246 220 12 50.0
Б-253 (+) 0.220 22 0.116 104 5 22.7
Б-300 (+) 0.230 26 0.149 133 7 26.9
Б-10 (+) 0.160 17 0.170 152 5 29.4
Б-286 (+) 0.210 25 0.153 137 9 36.0
Итого 0.219 209 0.149 133 52 26.5
Б-5 (-) 0.014 13 0.119 106 3 23.1
Б-167 (-) 0.025 38 0.126 112 7 18.4
Б-220 (-) 0.010 31 0.091 81 3 9.7
Б-2 (-) 0.013 42 0.120 107 7 16.7
Б-382 (-) 0.008 34 0.096 86 3 8.8
Итого 0.014 158 0.110 98.4 23 15.34
Контроль 0.007 24 0.112 100 5 20.8

Таблица 2. Средняя смолопродуктивность гибридов сосны обыкновенной в испытательных культурах 7–10-лет-
него возраста в зависимости от величины селектируемого признака у исходных родительских форм

* Исследовано потомств популяционного сбора семян – 60 деревьев, минусовых деревьев – 64, нормальных – 18. Средняя
смолопродуктивность потомств популяционного сбора семян – 0.03 г см–1 D, минусовых деревьев – 0.03 г см–1 D, нормаль-
ных – 0.04 г см–1 D, плюсовых деревьев – 0.07 г см–1 D.

Число опытных 
объектов Показатель

Вариант скрещивания*

–x– –xh hx– +xh hx+ +x+ +x– –x+

45 Исследовано гибридов, шт. 74 – 50 82 91 28 105 190

Смолопродуктивность, г см–1 D 0.06 – 0.12 0.16 0.17 0.19 0.16 0.14

45 Исследовано гибридов, шт. 42 – 79 53 84 15 – –

Смолопродуктивность, г см–1 D 0.11 – 0.14 0.24 0.22 0.20 – –

49* Исследовано гибридов, шт. – 23 126 99 60 – 59 67

Смолопродуктивность, г см–1 D – 0.04 0.04 0.06 0.06 – 0.05 0.06
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смолопродуктивной способности материнских
деревьев. Количество выполненных семян со-
ставляет в среднем 20% от общего количества се-
мян, полученных при самоопылении, остальные
80% оказались пустыми. Коэффициент самофер-
тильности и пределы варьирования этого показа-
теля у деревьев разной смолопродуктивности из-
меняется от 0.16 до 0.46 независимо от смолопро-
дуктивности материнских деревьев.

Выход полнозернистых семян и уровень само-
фертильности материнских деревьев, как показа-
ли выполненные исследования (табл. 4), также не
коррелируют с их смолопродуктивностью.

Взаимосвязь между семенной и смолопродук-
тивной способностью отражают полигоны рас-
пределения деревьев по категориям смолопро-
дуктивности (рис. 1) и по уровню самофертиль-
ности (рис. 2).

В исследованной популяции сосны по уров-
ню селектируемого признака выделяется две
группы деревьев (рис. 1а). В первой из них со-
средоточено 26 деревьев низкой, пониженной,
средней и повышенной смолопродуктивности,
во второй – 10 деревьев высокой и очень высо-
кой смолопродуктивности. По количеству дере-
вьев эти группы соотносятся между собой как 3 : 1

Таблица 3. Самофертильность материнских деревьев сосны обыкновенной разной смолопродуктивной способ-
ности, г см–1 Д

Смолопродук-
тивность,
г см–1 Д.

Категория 
смоло-

продуктивности

Кол-во 
деревьев,

шт.

Опылено 
стробилов, 

шт.

Получено 
шишек, шт.

Сохранность 
шишек, %

Получено 
выполненных 

семян

Средний 
коэффициент 
самофертиль-

ностишт. %

0.45 Низкая 6 295 59 20 129 14 0.16

0.68 Пониженная 7 349 96 28 411 34 0.46

1.14 Средняя 10 481 87 18 360 27 0.35

1.60 Повышенная 3 139 24 17 56 13 0.18

3.19 Высокая 5 188 58 31 282 25 0.29

5.13 Высокая 3 136 23 17 87 24 0.32

6.84 Высокая 2 146 14 10 38 16 0.19

Итого 36 1734 361 21 1363 20

Таблица 4. Смолопродуктивность деревьев сосны обыкновенной разного уровня самофертильности

Примечания. чсф – частично самофертильная категория; сф – самофертильная категория; всф – высоко самофертильная ка-
тегория.

№ 
деревьев Способ опыления Выход полнозер-

нистых семян, %
Уровень 

самофертильности К сф. Категория 
смолопродуктивности

215 Свободное самоопыление 34
17

чсф 0.50 Пониженная

251 Свободное самоопыление 14
8

чсф 0.60 Средняя

280 Свободное самоопыление 22
13

сф 0.61 Высокая

192 Свободное самоопыление 9
7

сф 0.76 Средняя

150 Свободное самоопыление 57
53

всф 0.91 Пониженная

69 Свободное самоопыление 87
100

всф 1.15 Пониженная
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Рис. 1. Полигоны распределения: а) по количеству деревьев; б) по смолопродуктивности; в) по уровню самофертиль-
ности. 1 – деревья низкой, пониженной, средней и повышенной смолопродуктивности, 2 – деревья высокой и очень
высокой смолопродуктивности.
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Рис. 2. Полигоны распределения: а) по количеству деревьев; б) по уровню смолопродуктивности. 1 и 2 см. рис. 1.
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Таблица 5. Средняя смолопродуктивность потомств от само- и свободного опыления деревьев сосны обыкно-
венной разного уровня самофертильности в испытательных культурах 20-летнего возраста

Примечания. 1) Средняя нагрузка в целом для испытательных культур – 1.4%, * различия при P = 0.05% уровня значимости,
достоверны. 2) всс – высоко самостерильная категория; сс – самостерильная категория; чсф – частично самофертильная ка-
тегория; сф – самофертильная категория; всф – высоко самофертильная категория.

Уровень 
самофер-
тильности

Потомство, полученное при
свободном опылении самоопылении

шифр
семей

исследовано 
деревьев, шт

Дср, 
см

средняя смоло-
продуктив-

ность при ср. 
нагрузке

исследовано 
деревьев, шт Дср, см

средняя смоло-
продуктив-

ность при ср. 
нагрузке

всс + сс Пенза, 416-1 5 14 0.05 5 10 0.04
Тюмень, 436-3 11 10 0.03 7 13 0.06
Тюмень, 436-8 14 14 0.08 9 14 0.10
Воронеж, 266-10 14 14 0.09* 6 9 0.01*
Воронеж, 266-11 13 15 0.09 6 10 0.06
Саратов, 217-6 3 9 0.03 2 7 0.01
Воронеж, 266-16 16 15 0.14 6 11 0.09
Среднее 13 0.08 12 0.06

чсф Воронеж, 251-1 4 14 0.05 5 12 0.04
Воронеж, 269-5 6 12 0.10 3 10 0.11
Воронеж, 266-0 5 14 0.16 3 12 0.06
Тюмень, 438-5 4 12 0.06 3 7 0.11
Северная Осетия, 1-2 14 12 0.14* 7 7 0.01*
Акмолинск, 109-5 14 15 0.10 4 12 0.06
Акмолинск, 111-5 12 12 0.11 8 13 0.05
Воронеж, 266-18 17 15 0.11* 8 13 0.05*
Москва, 363 -5 11 12 0.06 6 11 0.05
Среднее 13 0.10 13 0.10

сф + всф Армения, 4-1 7 12 0.16 3 12 0.05
Тюмень, 436-7 6 11 0.02 4 7 0.02
Омск, 419-3 10 12 0.07 5 9 0.03
ВГЗ-14 15 13 0.06 13 14 0.06
Саратов, 217-14 13 14 0.06 14 12 0.05
Воронеж, 266-4 11 13 0.09* 17 13 0.04*
Новосибирск, 418-1 12 13 0.06 6 12 0.03
Омск, 419-9 16 11 0.07 16 11 0.04
Омск, 419-4 10 12 0.04 10 10 0.05
Белгород, 245-3 12 11 0.06 15 14 0.11
Краснодар, 92-1 16 12 0.04* 11 14 0.09*
Краснодар, 92-2 11 12 0.04 7 11 0.07
Среднее 12 0.06 12 0.06

Таблица 6. Структура потомств от само- и свободного опыления по смолопродуктивности деревьев

Примечание. Различия в структуре потомств от свободного опыления и самоопыления по смолопродуктивности недостоверны.

Уровень 
фертиль-

ности 
материн-

ских 
деревьев

Потомство

от свободного опыления от самоопылении

кол-во 
деревьев, 

шт.

из них по категориям 
смолопродуктивности, % к средней

кол-во 
деревьев, 

шт.

из них по категориям 
смолопродуктивности, % к средней

до 40 41–80 81–120 121–160 161 и > до 40 41–80 81–120 121–160 161 и >

До 0.3 76 23.7 23.7 21.0 17.1 14.5 41 31.7 7.3 26.8 12.2 22.0
0.31–0.60 87 19.5 23.1 12.6 16.1 28.7 45 40.0 11.1 15.6 8.9 24.4
0.61 и выше 139 35.2 24.5 20.1 9.4 10.8 121 23.1 19.8 23.2 13.2 20.7
Всего 302 27.9 23.8 18.2 13.2 16.9 207 28.4 15.4 22.2 12.5 21.6
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(Х2факт = 0.15; Х2станд = 3.84), т.е. первая группа
деревьев является доминантной, вторая – рецес-
сивной (Н.Л. Высоцкий, А.А. Высоцкий, 2000;
Высоцкий, Нечаева, 2002).

По количеству же выделяемой живицы (рис. 1б)
соотношение указанных групп прямо противопо-
ложное – 1 : 3 (Х2факт = 0.23; Х2станд = 3.84). Это
значит, что экспрессия генов, ответственных за
выделение живицы, у высокосмолопродуктив-
ных форм в 3 раза выше в сравнении с деревьями
других селекционных категорий.

На рис. 1в приведено соотношение между ука-
занными группами деревьев по среднему коэф-
фициенту самофертильности. Оно составляет 1 : 1
(Х2факт = 0.064; Х2станд = 3.84), т.е. никаких раз-
личий по уровню самофертильности между высо-
космолопродуктивными деревьями и деревьями
других селекционных категорий не существует.

На рис. 2 приведен полигон распределения
групп деревьев и экспрессия генов смолопродук-
тивности, различающихся между собой по уровню
самофертильности. По количеству деревьев в дан-
ном случае доминирующей также является первая
группа деревьев, а вторая – рецессивной, так как
соотношение между ними тоже составляет 3 : 1. Од-
нако и по количеству выделяющейся живицы дере-
вья первой группы в 3 раза превышают этот показа-
тель в сравнении со второй группой деревьев. По-
лученные данные достоверны. Это указывает на
наличие отрицательной связи между смолопродук-
тивностью и самофертильностью материнских де-
ревьев, чем обуславливается необходимость прове-
дения корреляционного анализа.

Выполненными исследованиями установлена
достоверная отрицательная связь между уровнем
самофертильности деревьев и уровнем их смоло-

продуктивности. Коэффициент корреляции (r)
Спирмена равен –0.78 ± 0.20 (рис. 3).

Данные о смолопродуктивности потомств от
само- и свободного опыления деревьев сосны
обыкновенной разного уровня самофертильно-
сти в испытательных культурах 20-летнего воз-
раста приведены в табл. 5.

Видно, что из 28 исследованных пар семей до-
стоверное различие смолопродуктивности между
потомствами от само- и свободно опыленных се-
мей установлены только в 5 случаях (18% семей),
в 4 из которых (14%) по величине этого признака
лидировали потомства от свободного опыления
(Воронеж, 266-10; Воронеж 266-18, 109-5; Воро-
неж, 266-4, Сев. Осетия 1-2) и в одном случае
(4%) – потомство высоко самофертильного дере-
ва (Краснодар, 92-1). В подавляющем же боль-
шинстве случаев (79%) различия смолопродук-
тивности потомств от само- и свободного опыле-
ния деревьев разного уровня самофертильности
недостоверны.

Структура потомств от свободного опыления
деревьев разного уровня самофертильности
(табл. 6) практически такая же, как и в исследо-
ванных нами ранее естественных насаждениях
(Н.Л. Высоцкий, А.А. Высоцкий, 2000).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате выполненных исследований уста-

новлено, что уровень самофертильности практи-
чески одинаков у материнских деревьев, разных
по смолопродуктивности селекционных катего-
рий, структура потомств самофертильных деревьев
не отличается от естественных популяций, а разли-
чия средней смолопродуктивности потомств само-
стерильных и самофертильных деревьев недосто-
верны. Это позволяет сделать вывод, что смолопро-
дуктивность деревьев и уровень их фертильности
являются несцепленными между собой призна-
ками, отображающими действие разных генети-
ческих систем, а выдвинутая нами гипотеза о воз-
можности создания насаждений целевого назна-
чения потомствами высокосмолопродуктивных
самофертильных деревьев сосны несостоятельна.
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The studies of reproductive systems and variability of reproductive traits in Scotch pine have been carried out
on three sites in the Voronezh region, and it has been found that the reaction of pine trees to inbreeding was
ambiguous. Trees were grouped into categories of resin production capabilities: low (up to 40% of the average
for a plantation), semi-low (41–80%), medium (81–120%), semi-high (121–160%), high (161–200%) and
very high (more than 200%). Some of the trees among the studied ones turned out to be self-fertile. The per-
centage of full-grained viable seeds in self-pollination is the same or even higher than in free pollination. It
has been established that the level of self-fertility is almost the same in mother trees with different resin productiv-
ity, the structure of the offspring of self-fertile trees does not differ from natural populations, and the differences in
the average resin productivity of offspring of self-sterile and self-fertile trees are not significant. It is concluded that
the resin productivity of trees and the level of their fertility are unlinked features that are the results of different ge-
netic systems acting, and that the hypothesis we’d put forward, about the possibility of creating targeted planta-
tions from the offspring of highly resin-producing self-fertile pine trees is untenable.

Keywords: resin production capabilities, mother trees, offspring, self-sterile, self-fertile, features inheritance, seed
reproduction.
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В статье представлены результаты оценки компромиссов и синергии между обеспечивающими
услугами лесов – заготовкой древесины и ягод – для лесов бореальной зоны (Пряжинское лесниче-
ство, Республика Карелия) и подзоны хвойно-широколиственных лесов (Данковское участковое
лесничество, Московская область). С использованием методов имитационного моделирования
спрогнозирована урожайность ягод (черники, брусники, малины) в перспективе на 100 лет. Рас-
смотрено влияние выборочных и сплошных рубок на продуктивность ягодников. Выявлены наибо-
лее благоприятные для продуктивности ягод типы ведения хозяйства. Согласно полученным оцен-
кам, малина достигает максимума урожайности (124 кг/га) в условиях Данковского лесничества
Московской области при сплошных рубках, наибольшая урожайность черники (123 кг/га) получена
для Пряжинского лесничества Республики Карелия при выборочных рубках, а брусника там же по-
казывает высокий урожай (66 кг/га) при сплошных рубках.
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В настоящее время одними из ведущих гло-
бальных вызовов являются изменение климата и
возрастающая потребность в лесных продуктах и
услугах, вызванные ростом населения Земли и
связанной с этим деградацией лесов, потерей их
биоразнообразия и истощением лесных ресурсов
(Лукина, 2020а, 2020б). Это приводит к необходи-
мости пересмотра принципов ведения лесного
хозяйства. Концепция экосистемных услуг (Mil-
lennium …, 2005) получила развитие в формирова-
нии представлений об устойчивом ведении лес-
ного хозяйства, основным индикатором которого
становится сохранение баланса между всеми экоси-
стемными услугами. Парадигма мультифункцио-
нального лесного хозяйства включает многоцелевое
использование лесов и предполагает одновременное
использование на одном участке нескольких экоси-
стемных услуг (Manning et al., 2018).

Понятие экосистемных услуг подразумевает
выгоды для людей, получаемые от экосистем
(Millennium …, 2005). Выделяют 4 категории эко-
системных услуг: а) обеспечивающие (англ. provi-
sioning) – продукция, получаемая от экосистем
(пища, пресная вода, древесина, волокна, генети-
ческие ресурсы, медикаменты); б) регулирующие
(англ. regulating) – выгоды, получаемые от регули-
рования экосистемными процессами (регулирова-
ние изменений климата, природная очистка воды
и др.); в) поддерживающие (англ. supporting) – жиз-
необеспечивающие услуги, необходимые для
поддержания других экосистемных услуг, от ко-
торых люди получают прямую экономическую
выгоду (сохранение местообитаний для биоты,
фотосинтез, почвообразование, и др.; г) культур-
ные (англ. cultural) – выгоды, получаемые от эко-
систем в виде духовного обогащения, интеллек-
туального развития, рекреации, эстетических
ценностей. Между всеми экосистемными услуга-
ми существуют отрицательные (конфликты) и
положительные (синергия) взаимосвязи. Кон-
фликт возникает в случаях, когда при возраста-

1 Работа выполнена в рамках темы госзадания ЦЭПЛ РАН
“Методические подходы к оценке структурной организа-
ции и функционирования лесных экосистем” (номер госу-
дарственной регистрации АААА-А18-118052400130-7).
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нии использования одной услуги происходит сни-
жение потенциала использования другой услуги.
При синергии возрастание использования одной
услуги сопровождается увеличением потенциала
использования другой (Тебенькова и др., 2019).

Актуальным вопросом лесного хозяйства яв-
ляется поиск путей усиления синергии и разре-
шения конфликтов между экосистемными услу-
гами. Конфликты могут возникать не только
между услугами разных категорий, но и между
услугами одной категории. Важной практической
задачей является поиск баланса между заготовкой
древесины и обеспечением недревесной продук-
цией леса – ягодами (Курлович и др., 2015; Shep-
pard et al., 2020).

Ягодные кустарнички – черника (Vaccinium
myrtillus L.), брусника (Vaccinium vitis-idaea L.) и
малина (Rubus idaeus L.) (Черепанов, 1995) широ-
ко распространены на территории России и наи-
более продуктивны в средней и южной тайге и
хвойно-широколиственных лесах. В среднетаеж-
ной подзоне сосредоточены наибольшие запасы
ягод брусники и черники. Средняя урожайность
брусники составляет 90 кг/га при диапазоне ко-
лебаний от 63 до 340 кг/га. Урожайность черники
в среднем составляет 120 кг/га при варьировании
от 80 до 500 кг/га (Белоногова, Румянцева, 1985;
Петров и др., 2005; Петров, 2019). Урожайность
брусники в зоне хвойно-широколиственных лесов
Центрального региона РФ оценивается в среднем в
60 кг/га, а зафиксированные значения продуктив-
ности находятся в пределах от 50 до 180 кг/га. Про-
дуктивность черники в этой зоне также варьирует
от 80 до 200 кг/га, а средняя урожайность составля-
ет 100 кг/га (Конюхова и др., 2013; Егорова и др.,
2019).

Факторами, регулирующими рост и плодоно-
шение ягодников, являются тип лесораститель-
ных условий (ТЛУ), возраст насаждения, преоб-
ладающая порода, относительная полнота первого
яруса древостоя (Таксационный справочник …,
2018). Основными формациями лесов, в которых
формируются ягодоносные площади, являются
сосновые, еловые и березовые. Богатство и увлаж-
ненность почв определяют оптимальные экологи-
ческие условия для произрастания и плодоноше-
ния ягодников. От полноты древостоя зависит
распределение света и осадков, которые напря-
мую воздействуют на урожайность ягодников.

Вместе с естественными условиями произрас-
тания на продуктивность ягодников влияют спо-
собы ведения лесохозяйственной деятельности.
Хозяйственные мероприятия, главным образом
рубки, меняют световой, водный и тепловой ре-
жимы под пологом, уменьшают корневую конку-
ренцию растений. При выборочных рубках повы-
шается общая освещенность участка, снижается
полнота, появляются окна в древесном пологе,

свет и тепло доходят до травяно-кустарничкового
яруса, но через несколько лет окна зарастают дре-
весной растительностью. После сплошных рубок
участки становятся открытыми для прямых сол-
нечных лучей. Для рассматриваемых нами видов
ягодников реакция на последствия рубок различна.

После выборочных рубок урожайность черни-
ки возрастает в 2.5 раза на протяжении первых
пяти лет, а затем возвращается в состояние до ру-
бок. На участках, пройденных сплошными рубка-
ми, в первые 2–3 года наблюдается постепенная
деградация кустарничков с последующим их пол-
ным отмиранием. Восстановление плодоносящих
черничников происходит только через 40–50 лет
(Зворыкина, 1972; Курлович и др., 2015).

Повышение урожайности брусники происхо-
дит на участках, где проводились выборочные руб-
ки. В первые 5–7 лет урожайность ягод возрастает
в 1.5 раза, а затем стабилизируется на прежнем
уровне. При проведении сплошных рубок наблю-
дается обильное плодоношение брусники на про-
тяжении первых 6–8 лет, затем ягодники угнета-
ются, восстанавливаясь полностью через 30–40 лет
(Черкасов и др., 1988; Курлович и др., 2015).

Рост и продуктивность малины напрямую за-
висит от рубок, так как плодоносящие полуку-
старники формируются на свежих 2–3-летних
вырубках. На 3–8-летних вырубках зафиксирова-
ны пики урожайности, далее малина заглушается
порослью лиственных древесных пород (Казан-
цева, Мирьяминова, 2017).

Современные представления о механизме вли-
яния рубок на урожайность ягод позволяют спро-
гнозировать их эффект, но оценки характера вза-
имосвязей между этими экосистемными услуга-
ми в долгосрочной перспективе отсутствуют.
Подходящим инструментом для подобного ана-
лиза является сценарное математическое модели-
рование. Оно позволяет выбрать оптимальный
способ ведения лесного хозяйства, так как на
полный цикл жизни моделируемых объектов
приходится длительный период времени, напри-
мер, для березы – это 150 лет, для ели и сосны –
около 300 лет (Диагнозы и ключи …, 1989; Онто-
генетический атлас …, 2013). Модели, позволяю-
щие выполнять оценки урожайности лесных
ягодников, уже используются в мировой практи-
ке, в частности, в Финляндии созданы модели
для прогноза урожайности кустарничков брусни-
ки (Ihalainen et al., 2003; Turtiainen et al., 2005,
2013) и черники (Miina et al., 2009; Turtiainen et al.,
2016). Однако эти модели работают только в чи-
стых одновидовых насаждениях, что затрудняет
их применение на территории европейской части
России, где большая часть насаждений представ-
лена многоярусными полидоминантными древо-
стоями с подростом и подлеском. Отечественная
модель FORRUS-S при прогнозе урожайности
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основных ягодоносных кустарничков лесов Рос-
сии учитывает специфику многовидовых разно-
возрастных лесных массивов (Чумаченко, 1993;
Chumachenko et al., 2003.).

Цель работы – анализ взаимосвязей между та-
кими обеспечивающими экосистемными услуга-
ми лесов, как заготовка древесины и пищевых не-
древесных ресурсов леса – ягод, на основе про-
гнозных оценок урожайности ягод в лесах
средней тайги и хвойно-широколиственных ле-
сах европейской части Российской Федерации
при разных сценариях рубок.

Для достижения цели на примере объектов,
расположенных в таежных и хвойно-широко-
лиственных лесах, необходимо:

1) дать количественную прогнозную оценку
урожайности ягодников при естественном разви-
тии лесов и при различных видах рубок лесных
насаждений;

2) выполнить анализ влияния лесохозяйствен-
ной деятельности на урожайность ягодников;

3) выявить синергию или конфликты между
обеспечением лесными участками древесиной и
ягодами.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объекты исследования. Для анализа выбраны

два района исследований, расположенные в раз-
ных лесорастительных зонах европейской части
России, чтобы более контрастно проследить за
урожайностью ягодников в различных условиях.

Первый объект – Данковское участковое лес-
ничество (Московская область) – является частью
лесничества “Русский лес” (далее Данки) и нахо-
дится в подзоне хвойно-широколиственных ле-
сов. Площадь лесничества – 6 837 га. Состав на-
саждений представлен в долях 4Б3С2Ос1Е + Д +
+ ЛП + Олч, средний возраст – 62 года, полнота –
0.8. Типы лесорастительных условий на террито-
рии лесничества имеют широкий диапазон от А2
до С4. При этом 39% площади лесничества пред-
ставлено типом С3, по 21% – С2 и В2 и 12% – В3.
В настоящий момент территория Данковского
лесничества относится к защитным лесам, где
проводятся только санитарные рубки, а пищевые
ресурсы используются для собственных нужд на-
селения.

Второй объект – части участковых лесничеств
Крошнозерское и Святозерское, образующие во-
досбор р. Маньги (далее Маньга), которые входят
в состав Пряжинского лесничества (Республика
Карелия). Объект расположен в подзоне средней
тайги. Занимает площадь 16755 га. Состав насаж-
дений 5Б2Е2С1Ос + Олс, средний возраст –
60 лет, полнота – 0.7. Преобладающие ТЛУ – В3 и
С3 – занимают 33% и 16% общей площади иссле-
дуемого объекта, а остальная территория принад-

лежит разнообразным типам лесорастительных
условий от А1 до С4. Большая часть территории
относится к эксплуатационным лесам, здесь ве-
дется заготовка пищевых ресурсов местным насе-
лением. Также Республика Карелия является од-
ним из наиболее крупных промышленных заго-
товителей лесных ягод.

Характеристика оптимальных условий для роста 
и плодоношения лесных ягод

Черника встречается как на участках полуот-
крытых пространств, так и в теневых лесах. Ку-
старничек растет преимущественно на увлажнен-
ных бедных и относительно бедных почвах, обыч-
но кислых, с незначительным содержанием
кальция (Landolt, 1977; Шабарова, 1980; Цыга-
нов, 1983; Ярославцев, 2007). Черника является
теневыносливым растением, произрастающим
при 10% от полной освещенности, наибольших
урожаев достигает при средней сомкнутости по-
лога, прямого солнечного освещения не перено-
сит. Наиболее оптимальными условиями для
плодоношения является ТЛУ А3-А4, В3-В4 при
полноте древостоя от 0.6 до 0.8 (Телишевский,
1986; Малиновских, 2016).

Брусника дает максимальные урожаи в редко-
стойных и среднесомкнутых сосняках (Брусника:
морфология и анатомия …, 1986). При высокой
сомкнутости крон (от 0.6 до 0.8) образует плотные
неплодоносящие заросли (Егошина, 2005). Зани-
мает менее влажные и более освещенные места,
чем черника, являясь полутеневым кустарнич-
ком, плодоносит при относительной освещенно-
сти более 10%. Ягода произрастает на бедных азо-
том кислых почвах боров и суборей. Обильного
плодоношения брусника достигает на участках с
ТЛУ А2-А4, В2-В5, с полнотой от 0.3 до 0.4.

Малина часто встречается в подлеске хвойных,
широколиственных и мелколиственных лесов.
Наиболее благоприятные места для произраста-
ния – лесные опушки, поляны, гари, вырубки и
берега рек. Малина требовательна к плодородию
почв, произрастает на влажных и сырых почвах,
нейтральных или слабокислых, с высоким содер-
жанием гумуса. Наиболее продуктивные ягодни-
ки формируются при ТЛУ А3, В3-В4, С3 на от-
крытых местах (Казанцева, Мирьямова 2017).

Сценарии имитационного моделирования. Ими-
тационные сценарии были разработаны на осно-
ве методики, предложенной в рамках проекта
INTEGRAL (Borges et al., 2014а). Она подразуме-
вает разработку сначала политических сценариев,
которые представляют собой описание возмож-
ных альтернативных вариантов социально-эконо-
мической, политической и экологической ситуа-
ции на территории исследования, а затем – соот-
ветствующих каждому политическому сценарию



552

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

КОЛЫЧЕВА и др.

лесоводственных режимов, параметры которых
являются входными данными для модели.

Для Данков было выделено два политических
сценария, первый из которых основан на тенден-
ции сокращения покрытой лесом площади в ре-
гионе исследования, второй – на увеличении
ценности выполнения лесами средообразующих,
защитных, санитарно-гигиенических и др. функ-
ций (Тебенькова и др., 2018). К каждому полити-
ческому сценарию были подобраны лесохозяй-
ственные режимы: проведение сплошных рубок и
проведение выборочных рубок на всей террито-
рии лесничества соответственно.

Для Маньги также выделено два политических
сценария, основанных на необходимости обеспе-
чения древесным сырьем лесоперерабатывающих
предприятий региона и тренде перехода лесного
хозяйства на многоцелевое использование лесов,
которое включает получение выгод от экосистем-
ных услуг, не связанных с заготовкой древесины.
Для политических сценариев подобраны соответ-
ствующие лесохозяйственные режимы: выполне-
ние сплошных рубок в эксплуатационных лесах и
выборочных рубок на остальной территории; вы-
полнение ВР на всей территории моделирования.

Также для каждого объекта в качестве контро-
ля был промоделирован сценарий естественного
развития лесных насаждений, исключающий лю-
бую лесохозяйственную деятельность. Парамет-
ры лесохозяйственных режимов представлены в
табл. 1. Проведение рубок происходит ежегодно и
непрерывно, на территорию рассчитывается допу-
стимая расчетная лесосека за один год, а затем – за
шаг моделирования (5 лет). Назначение выделов в
рубку происходит на основе действующих правил

ухода за лесом и заготовки древесины в спелых и
перестойных лесных насаждениях (Приказ Ми-
нистерства, 2020а, 2020б). Далее для удобства мо-
делируемые лесохозяйственные режимы будут
упоминаться как сценарии.

Методика расчетов урожайности ягод в модели
FORRUS-S. Имитационная модель FORRUS-S
(FORest of RUSia-Stand) предназначена для про-
гнозирования динамики таксационных характе-
ристик многовидовых разновозрастных насажде-
ний на площади до нескольких сотен тысяч гекта-
ров, при этом используются справочные базы для
18 видов основных лесообразующих пород де-
ревьев: биометрические характеристики кроны,
требовательность к свету, просветы в пологе, ко-
эффициент пропускания света кроной, расстоя-
ние разноса семян, порослевая способность, воз-
растные коэффициенты, таблицы хода роста одно-
видовых насаждений, потенциальные бонитеты.
Шаг моделирования составляет 5 лет (Чумаченко,
1993, 2006; Chumachenko et al., 1996, 2003).

С использованием модели FORRUS-S был
спрогнозирован рост и развитие лесных насажде-
ний на 100 лет. Входными данными для модели-
рования являются таксационные базы данных,
полученные в процессе лесоустройства. Продук-
тивность ягод черники, брусники и малины на
территориях модельных объектов рассчитана в
разработанном дополнительно блоке “Пищевые
ресурсы”.

Исходя из начального состояния древостоя и
особенностей древесных пород, были спрогнози-
рованы рост и развитие лесных ягодных кустар-
ничков (Колычева, Чумаченко, 2021). Основой
для определения урожайности и возможности

Таблица 1. Сценарии имитационного моделирования

Моделируемые 
лесохозяйственные 

мероприятия

Сценарий, объект

естественное 
развитие сплошные рубки выборочные рубки сплошные 

и выборочные рубки

Данки, Маньга Данки Данки, Маньга Маньга

Рубки спелых и пере-
стойных лесных насажде-
ний

Не проводятся Сплошные рубки на 
всей территории объ-
екта

Выборочные рубки 
на всей территории 
объекта

Сплошные рубки в 
эксплуатационных 
лесах и выборочные 
в защитных

Лесовосстановление Естественное 
зарастание

Лесные культуры сосны 
и ели на 100% вырубок, 
агротехнический уход, 
подготовка почвы

Естественное зарас-
тание

Лесные культуры 
сосны и ели на 100% 
вырубок, агротехни-
ческий уход, подго-
товка почвы

Рубки ухода Не проводятся В соответствии с действующим законодательством:
осветление, прочистка, прореживание, проходная рубка

Уборка порубочных остат-
ков, валежа и сухостоя

Не проводится Проводится
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Рис. 1. Распределение общего запаса ягод на площади объектов Данковского лесничества (а) и водосбора р. Маньги (б).

(a)

Малина
Брусника
Черника

86%

9%9%9% 5%

(б)

77%

12%12%12%

11%11%11%

произрастания видов послужил “Таксационный
справочник по лесным ресурсам России (за исклю-
чением древесины)” (Таксационный справоч-
ник …, 2018), а также показатель освещенности,
рассчитанный в модели FORRUS-S. Освещенность
является одним из основных предикторов про-
дуктивности лесных ягод в многовидовых насаж-
дениях, а также в насаждениях с подростом и под-
леском (Дулина, Чумаченко, 2018).

Были проанализированы оптимальные усло-
вия, при которых ягодники обладают производ-
ственной (промысловой) продуктивностью, яв-
ляющейся частью общего (биологического) запа-
са, которую можно изымать без ущерба для
дальнейшего воспроизводства ресурса. К произ-
водственной продуктивности были отнесены
участки, где значения среднемноголетней уро-
жайности ягодников составляют более 50 кг/га
(Методика подбора …, 1986).

Использование справочника вместе с данны-
ми освещенности предполагает, что при опреде-
ленном комплексе факторов: ТЛУ, возрасте, по-
роде – можно спрогнозировать урожайность ягод-
ников на лесном участке. Расчет производится по
уравнениям, где урожайность является зависимой
переменной от освещенности на уровне напочвен-
ного покрова (Колычева, Чумаченко, 2021).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Оценка урожайности ягодников 
при естественном развитии лесных насаждений

Сценарий естественного развития предназна-
чен для выявления природных закономерностей
развития древостоя и оценки урожайности ягод-
ников в естественных условиях произрастания.
По результатам моделирования определено соот-
ношение долей ягодных кустарничков на террито-
рии рассматриваемых объектов. Преобладающим
ягодным ресурсом в Данковском лесничестве яв-
ляется черника, которая на 86% площади домини-
рует в травяно-кустарничковом ярусе, эпизодично

встречается малина – 9%, в единичных выделах
произрастает брусника (рис. 1а). Такое распределе-
ние связано с природными характеристиками объ-
екта: средневозрастные и высокополнотные насаж-
дения наиболее благоприятны для черничников,
при этом для произрастания малины необходимы
богатые почвы, но густой полог не дает проникнуть
достаточному количеству света, необходимого для
ее производственной продуктивности (Белоногова,
1973; Телишевский, 1986; Лузан, 2015).

Леса объекта Маньга также имеют в своем со-
ставе большую долю средневозрастных высоко-
полнотных насаждений, поэтому доминирую-
щим ягодным кустарничком является черника –
77%. Однако расположение водосбора р. Маньги
в подзоне средней тайги предполагает более раз-
реженную структуру древостоя, вследствие чего
доля площадей участков с более требовательными
к свету брусникой и малиной больше, чем в пер-
вом объекте (рис. 1б).

По результатам моделирования естественной
динамики насаждения получены оценки потен-
циальной урожайности ягодоносных выделов на
100 лет (учитываются только выделы, имеющие
производственную продуктивность) (рис. 2а, 2б).
Полученные оценки продуктивности сравнива-
лись с урожайностью, предполагаемой для подоб-
ных условий по Таксационному справочнику (Так-
сационный справочник …, 2018).

По данным модельного прогноза в Данках
средняя урожайность черники за весь период мо-
делирования варьирует от 45 до 63 кг/га, что явля-
ется заниженными показателями, по сравнению
с табличными результатами для схожих условий –
120 кг/га. Это можно объяснить слишком боль-
шой густотой насаждения, при которой невоз-
можно достижение максимальной урожайности
(Залесов, Панин, 2017).

За весь период моделирования продуктивность
малины варьирует в Данках от 22 до 98 кг/га. В на-
чальный период кустарничек имеет показатели
урожайности ягод, близкие к табличным, но не
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достигающие максимума для данных условий –
110 кг/га. Через 45 лет продуктивность малины
начинает снижаться, что связано с недостатком
света. В насаждении при естественном развитии
происходит постепенная смена преобладающих
пород, береза сменяется елью, что создает более
затененные условия под пологом. При этом боль-
шая доля насаждения изначально имеет густой
подлесок, состоящий из лещины, создавая осве-
щенность на уровне напочвенного покрова не бо-
лее 10%.

По справочным данным, показатели урожай-
ности брусники в аналогичных общим лесорасти-
тельным условиям объекта Данки составляют в
среднем 32 кг/га. Модельные оценки урожайно-

сти более высокие и варьируют от 40 до 60 кг/га.
Таким образом, бруснику нельзя анализировать
по обобщенным лесорастительным условиям
объекта Данки, так как этот вид занимает ТЛУ А2,
в которых его конкуренция с другими кустарнич-
кам минимальна, что и определяет максимальные
урожаи. Однако ТЛУ А2 представлен в Данках в
небольшом количестве.

На объекте Маньга имитационные оценки пока-
зали наиболее высокую урожайность для черники –
в среднем 92–103 кг/га, что очень близко к таблич-
ным значениям для этих условий (80–105 кг/га).
Стабильно высокие урожаи черники наблюдают-
ся на протяжении всего цикла моделирования,

Рис. 2. Продуктивность ягодников при естественном развитии древостоя в Данковском лесничестве (а) и на террито-
рии водосбора р. Маньги (б); при выборочных рубках в Данковском лесничестве (в) и на территории водосбора р. Ма-
ньги (г); при сплошных рубках в Данковском лесничестве (д); при сплошных и выборочных рубках на территории во-
досбора р. Маньги (е).
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так как условия для ее произрастания максималь-
но благоприятные.

Урожайность брусники ниже, чем черники–
35–45 кг/га, при этом по Таксационному спра-
вочнику урожайность этого вида в аналогичных
условиях – 44 кг/га. Близость показателей гово-
рит о том, что общие лесорастительные условия
объекта описывают большинство площадей брус-
ничников на водосборе р. Маньги.

В справочниках нет данных по учету производ-
ственной продуктивности малины для условий
района Маньги. Рассчитанная продуктивность
малины невысока и колеблется в пределах от 23
до 60 кг/га, так как под затененным пологом эта
ягода не дает производственных урожаев и плодо-
носит только на открытых участках и опушках.

Оценка урожайности ягодников при проведении
рубок. По результатам моделирования при разных
сценариях ведения хозяйства в Данковском лес-
ничестве динамика продуктивности ягодников
значительно различается (рис. 2в). При проведе-
нии выборочных рубок возрастает урожайность
черники и малины, на продуктивность брусники
рубки практически не влияют, так как площади,
занимаемые ею, небольшие и в меньшем количе-
стве попадают в рубку. Урожайность малины стаби-
лизируется и по сравнению со сценарием естествен-
ного развития показывает высокую продуктив-
ность, которая варьирует в пределах 85–108 кг/га в
течение всего периода моделирования. Повыше-
ние продуктивности малины объясняется появ-
лением открытых участков после рубок, так как
основная масса полукустарников выходит из не-
плодоносящего состояния, в котором они находи-
лись из-за недостатка света. Черника при выбороч-
ных рубках достигает максимально возможной для
имеющихся природных условий урожайности 90–
118 кг/га, так как полнота древостоя 0.6, которая до-
стигается выборочными рубками, создает благо-
приятные условия для плодоношения кустарнич-
ков (Обыденников и др., 2002; Малиновских,
2016, 2017).

Сплошные рубки оказывают наибольшее вли-
яние на светолюбивые виды: малину и бруснику
(рис. 2г). Ягодники повышают продуктивность
при сплошных рубках из-за появления хорошо
освещенных мест. Брусника не достигает макси-
мальной урожайности, поскольку в зоне хвойно-
широколиственных лесов этот кустарничек не да-
ет высоких урожаев ягод. Малина при проведе-
нии сплошных рубок достигает максимальной
урожайности. К благоприятному для продуктив-
ности ягодника ТЛУ С3 прибавляется появление
открытых мест, которые определяют получение
производственной продуктивности. Богатые почвы
и наличие открытых участков способствуют высо-
кой урожайности малины – от 110 до 128 кг/га.
Средняя урожайность черники в сценарии со

сплошными рубками превышает показатели
естественного развития и держится в пределах от
79 до 100 кг/га, не достигая максимумов, как и при
выборочных рубках. На участках, пройденных
рубками, сначала повышается продуктивность, а
затем кустарнички угнетаются и полностью дегра-
дируют, при этом на новых участках происходит
рубка, создающая оптимальную для плодоноше-
ния освещенность, но через некоторое время бо-
лее конкурентные виды вытесняют черничник.

На территории объекта Маньга в результате
выборочных рубок возрастает урожайность всех
ягодников, по сравнению с естественным разви-
тием (рис. 2д). При естественном развитии на
объекте произрастают высокоурожайные чер-
ничники, а выборочные рубки дополнительно
увеличивают освещенность, в результате чего про-
дуктивность ягодника достигает максимальных
110–123 кг/га. Урожайность брусники также воз-
растает в связи с улучшением условий освещенно-
сти и колеблется в пределах от 48 до 66 кг/га. Вы-
борочные рубки, по сравнению со сценарием
естественного развития лесов, способствуют уве-
личению производительности малинников в 1.5–
2 раза (до уровня 51–73 кг/га).

Схожее влияние на продуктивность ягодников
оказывает и комплекс сплошных и выборочных
рубок (рис. 2е). Урожайность черники находится
на стабильно высоком уровне. Это свидетель-
ствует о том, что местоположение и начальные
природные характеристики объекта оптимальны
для ее произрастания, а рубками можно поддер-
живать более высокий уровень. Стабильной уро-
жайности от 40 до 65 кг/га достигает брусника,
что значительно выше показателей, характерных
для сценария естественного развития, но немно-
го ниже значений при выборочных рубках, так
как в целом условия произрастания объекта Ма-
ньга благоприятны для брусники. Сочетание
сплошных и выборочных рубок в комплексе с под-
ходящими для произрастания и плодоношения
природными условиями позволяет получить наи-
большие для данного объекта урожаи малины – в
диапазоне от 54 до 77 кг/га, что является высоким
показателем, так как в естественных условиях
данного объекта урожаи малины невысоки.

Сравнительная оценка урожайности в смешан-
ных хвойно-широколиственных лесах и лесах сред-
ней тайги. Производственный потенциал рас-
сматриваемых нами объектов значительно разли-
чается. При естественном развитии в среднем
ягодоносная площадь в Данках занимает пример-
но 10% от общей площади, на объекте водосбора
Маньги ягодоносная площадь значительно боль-
ше – в среднем 50% всей территории. На началь-
ных этапах моделирования в подзоне хвойно-ши-
роколиственных лесов наибольшей урожай-
ностью обладает малина. В бореальной зоне
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изначально доминирующим кустарничком явля-
ется черника, что обусловлено преобладающими
ТЛУ (Ханина, 2019). В процессе развития древо-
стоя в Данках происходит загущение подлеска,
вследствие чего травяно-кустарничковый ярус
занимает теневыносливая черника. На Маньге,
наоборот, полог леса более разреженный, густого
подлеска нет, поэтому, кроме устойчивой к зате-
нению черники, эпизодически встречаются све-
толюбивые брусника и малина.

На проведение выборочных рубок оба объекта
реагируют повышением урожайности всех ягод,
при этом возрастает их ягодоносная площадь: в
Данках – до 13% от всей территории, на Маньге –
до 53%. Преобладающим кустарничком в течение
всего периода моделирования на первом объекте
становится черника за счет появления возможно-
сти доступа света к нижним ярусам. Также повы-
шается и урожайность малины по сравнению со
сценарием естественного развития. На объекте
Маньга более высокие урожаи также наблюдают-
ся у преобладающей во всех сценариях черники.
При этом наиболее продуктивна черника на вто-
ром объекте, где ее урожайность превышает пока-
затели для Данков на 20 кг/га. Урожайность ма-
лины, наоборот, на первом объекте превосходит
урожайность этого вида на Маньге в среднем на
25 кг/га. Брусника на обоих объектах обладает
сходной продуктивностью, но в Данках бруснич-
ники занимают всего несколько выделов, а на
Маньге – 15–20% площади объекта, это участки с
промышленной продуктивностью брусники.

Сплошные рубки оказывают противополож-
ное влияние. В Данках ягодоносная площадь уве-
личивается до 16%, а на Маньге, наоборот, падает
до 39% от площади водосбора. По результатам
моделирования и анализу исходных таксацион-
ных описаний объектов увеличение ягодоносной
площади в Данках происходит за счет появления
открытых пространств, так как изначально полог
был очень загущен и ягодам не хватало освещен-
ности для производственной продуктивности. На
Маньге полог более разрежен и при проведении
рубок ягодоносные черничники угнетаются, так
как черника предпочитает участки со средней
освещенностью. При сравнении продуктивности
ягодников для рассматриваемых объектов обна-
руживается, что при сплошных рубках на обоих
объектах увеличивается урожайность малины, но
на первом объекте ее продуктивность возрастает
на 40 кг/га, что свидетельствует об оптимальных
для нее условиях. Черника так же, как и в других
сценариях, наиболее продуктивна на втором объ-
екте, в среднем на 20 кг/га. Ситуация в бруснич-
никах аналогична выборочным рубкам.

Воздействие лесохозяйственных мероприятий
на продуктивность ягод по данным моделирования
сильнее проявляется на первом объекте. Здесь уро-

жайность ягодников при рубках возрастает больше
по сравнению со вторым объектом. Это связано с
начальными характеристиками участков. В Данках
ягодный кустарничковый ярус развит хуже, так как
в условиях хвойно-широколиственных лесов про-
израстают более конкурентные виды, а также име-
ется мощный подрост, перекрывающий поступле-
ние света на уровень напочвенного покрова. Рубки
способствуют поступлению света и, как следствие,
повышают продуктивность ягодников. В лесах на
объекте Маньга начальные условия благоприятны
для плодоношения рассматриваемых видов, по-
этому влияние рубок на продуктивность ягодни-
ков менее заметно.

Синергия и конфликты между обеспечением дре-
весиной и ягодами. Перспективу совмещения за-
готовки древесины и ягод на одной территории
можно проанализировать по динамике объемов
заготовки древесины и урожая ягод на объектах
моделирования. Для анализа были взяты показа-
тели возможных объемов за год, характеризую-
щие на первом объекте лесничество целиком, а на
втором объекте – зоны различных способов веде-
ния хозяйства – защитные и эксплуатационные
леса. Объемы приведены к площади покрытой
лесом территории всего объекта (Данки) или зо-
ны ведения хозяйства (Маньга), так как на объек-
те есть защитные и эксплуатационные земли,
предполагающие принципиально разные спосо-
бы ведения хозяйства (сплошные и выборочные
рубки). Такие нестандартные характеристики бы-
ли выбраны из-за необходимости сравнения про-
дуктивности объектов, различных по структуре и
площадям.

В Данках (рис. 3а) при ведении заготовок ис-
ключительно выборочными рубками на стабиль-
но высоком уровне 18–21 кг га–1 год–1 держится
урожайность черники, что говорит об отсутствии
конфликтов с выбранным типом ведения хозяй-
ства. Брусника повышает урожай при снижении
объемов заготовки после 70-ти лет моделирова-
ния. Малина снижает урожаи, так как при выбо-
рочных рубках не образуется достаточного коли-
чества открытых участков для ее производствен-
ной продуктивности.

При сплошных рубках (рис. 3б) ежегодные
значения продуктивности ягодников на всю тер-
риторию значительно ниже, чем в предыдущем
сценарии. Повышающиеся объемы лесозагото-
вок на 50–55 году моделирования оказывают от-
рицательное воздействие на урожаи ягодников
из-за сокращения площади ягодоносных участ-
ков, а понижение, наоборот, восстанавливает
высокие урожаи, что свидетельствует о сложно-
сти совмещения двух видов пользования, по-
скольку между экосистемными услугами наблю-
дается конфликт.
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В Маньге выборочные рубки с увеличением
объемов заготовки повышают урожаи ягод
(рис. 3в, 3г) и в защитных, и в эксплуатацион-
ных зонах. Наблюдается синхронное повыше-
ние ежегодной продуктивности черники, что
свидетельствует об синергии показателей, но
после увеличения объема лесопользования на
60-м году моделирования снижается урожай-
ность черники, наступает конфликт услуг. По-
ложительно влияет заготовка древесины на еже-
годную продуктивность малины и брусники в
лесах на эксплуатационных землях. 

При комплексе сплошных и выборочных ру-
бок на втором объекте в зоне защитных лесов, где

проводятся выборочные рубки (рис. 3д), при по-
вышение ежегодного объема заготовки древеси-
ны урожайность ягодников не понижается, кон-
фликтов не выявлено. В зонах эксплуатационных
лесов после снижения объема пользования за
счет рубок ухода на 65–80-х гг. моделирования
наблюдается снижение урожайности брусники и
малины.

По выявленным трендам установлены пре-
дельные объемы ежегодной заготовки древесины,
рассчитанные на всю площадь объекта в Данках
6–8 м3 га–1 год–1, и на защитных и эксплуатацион-
ных зонах в Маньге 4–6 м3 га–1 год–1, при которых не
снижается ежегодная продуктивность ягодников.

Рис. 3. Динамика заготовки древесины и урожая ягодников в Данковском лесничестве при выборочных (а) и сплош-
ных (б) рубках, на объекте Маньга при выборочных рубках на защитных (в) и эксплуатационных (г) участках, и
сплошных и выборочных рубках на защитных (д) и эксплуатационных (е) участках.
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Методом регрессионного анализа рассчитаны
зависимости между рассматриваемыми характе-
ристиками, при этом ежегодные объемы заготов-
ки разделены по хозяйствам. В табл. 3 представле-
ны уравнения и коэффициенты детерминации R2,
значения Х представлены двумя показателями –
объемом пользования хвойным Х1 и лиственным
Х2 хозяйством.

Выявлены сценарии, в которых проявляется
зависимость урожайности ягод от объемов заго-
товки. При выборочных рубках в Данках наблю-
дается статистически значимая зависимость еже-
годной урожайности малины от объемов заготов-
ки, вырубка лиственных пород характеризуется
также положительной направленностью, а хвой-
ных – отрицательной. Заметная связь проявляет-
ся в Данках в сценарии со сплошными рубками
для черники и малины. При этом Х1 (рубки хвой-
ных древостоев) имеет отрицательный коэффи-
циент в уравнении, а Х2 (рубки лиственных дре-
востоев) – положительный, такая разнонаправ-
ленность зависимостей связана с преобладанием
лиственных пород на объекте, их рубка благопри-

ятно влияет на ягодники, а рубка немногочислен-
ных хвойных насаждений – отрицательно.

На объекте Маньга есть защитные и эксплуа-
тационные земли, поэтому было принято реше-
ние рассматривать регрессию в них отдельно из-
за принципиально разных способов ведения хо-
зяйства. Так, при сценарии с выборочными руб-
ками в эксплуатационных зонах наблюдается за-
метное влияние объемов рубок на урожайность
брусники. В сценарии комплекса сплошных и
выборочных рубок на эксплуатационных землях
также наблюдается умеренное влияние объема
заготовки древесины на продуктивность брусни-
ки. А на защитных землях с проведением выбо-
рочных рубок умеренное влияние зафиксировано
с продуктивностью брусники и черники, при
этом знаки коэффициентов Х противоположны.
Таким образом, для черники наблюдается поло-
жительный эффект, а для малины – отрицатель-
ный. Не во всех сценариях проявляется влияние
ежегодных объемов заготовки древесины на про-
дуктивность ягодников (R2 имеет низкие значе-
ния), так как рассмотрено влияние не всего ком-

Таблица 2. Фрагмент базы данных зависимости урожайности от освещенности

Ресурс Категория 
земель Порода Возраст, лет ТЛУ Полнота Освещенность, 

%
Урожайность, 

кг/га

Малина Древостой Сосна 60 А2 0.4 26.9 30

Брусника Древостой Сосна 60 А2 0.4 26.9 40

Черника Древостой Сосна 60 А3 0.6 17.2 150

Таблица 3. Регрессионные зависимости урожайности ягодников от среднегодовых объемов заготовки древесины

Примечание. Х1 – ежегодный объем заготовки по хвойному хозяйству на площади хвойных насаждений (м3 га–1 год–1); Х2 –
ежегодный объем заготовки по лиственному хозяйству на всей площади лиственных насаждений (м3 га–1 год–1); ВН – Вли-
яние не выявлено.

Сценарий Зоны Черника Брусника Малина

Объект Данки
Выборочные
рубки

Защитные ВН ВН R2 = 0.379
Y = 7.24 – 0.783X1 + 0.67Х2

Сплошные
рубки

Защитные R2 = 0.545
Y = 12.4 – 0.42X1 + 0.06X2

ВН R2 = 0.678
Y = 7.2 – 0.28X1+ 0.06Х2

Объект Маньга
Выборочные
рубки

Защитные ВН ВН ВН
Эксплуатационные ВН R2 0.633

Y = –34.34 + 6.8X1 + 4.5X2

ВН

Выборочные
и сплошные 
рубки

Защитные R2 0.472
Y = –16.78 + 10.590X1+ 5.49X2

ВН R2 = 0.375
Y = 50.8 – 10.56X1 – 4X2

Эксплуатационные ВН R2 = 0.490
Y = 5.8 + 0.9X1 + 0.19X2

ВН
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плекса факторов, воздействующего на урожай-
ность (ТЛУ, возраст и т.д.). При этом высоких
отрицательных воздействий тоже не обнаружено.
Следовательно, эти два вида использования лесов
могут быть совмещены на одном участке.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты работы позволили провести анализ
взаимосвязей между двумя обеспечивающими
экосистемными услугами лесов – заготовкой дре-
весины и лесных ягод. На основе модельного
прогноза выполнена оценка урожайности черни-
ки, брусники, малины в среднетаежной подзоне и
подзоне хвойно-широколиственных лесов. При
естественном развитии лесов 50% территории объ-
екта Маньга в средней тайге занимают ягодоносные
участки, представленные преимущественно чер-
ничниками, урожайность которых составляет
92–103 кг/га. В подзоне хвойно-широколиствен-
ных лесов объекта Данки ягодоносные площади
занимают всего 13%, в первые 50 лет моделирова-
ния по показателям продуктивности на объекте
доминирует малина – 70–90 кг/га, затем ее про-
дуктивность падает до 20–30 кг/га. Урожайность
черники на объекте стабильная, но невысокая, в
среднем 60 кг/га.

Наиболее благоприятное влияние на продук-
тивность ягодников оказывают выборочные руб-
ки в Данках. Проведение сплошных рубок также
повышает урожайность ягодников относительно
сценария естественного развития лесов. На вто-
ром объекте выборочные рубки оказывают мень-
шее влияние на повышение продуктивности, так
как изначально продуктивность там высокая.
Сценарий с комплексным применением сплош-
ных и выборочных рубок оказывает негативное
действие на Маньге, снижая ягодоносную пло-
щадь объекта.

Выявлено, что возможно совмещение двух ви-
дов использования лесов: заготовки древесины и
сбора лесных ягод. При этом необходимо учиты-
вать исходные данные объектов. Выборочные
рубки увеличивают урожайность ягодников в
обоих объектах (синергия), тогда как комплекс
сплошных и выборочных рубок в Данках ведет к
снижению урожаев, а на Маньге – к сокращению
площади ягодоносных выделов (конфликт).
Определен оптимальный ежегодный объем рубок
на всей территории, который не ведет к деграда-
ции ягодников, в Данках – 6–8 м3 га–1 год–1, в
Маньге – 4–6 м3 га–1 год–1. В сценариях, где вли-
яние объемов заготовки древесины на продуктив-
ность ягод не выявлено, негативных последствий
также не обнаружено.

В дальнейшем планируется произвести более
детальный анализ для выявления связи между из-
менением показателей насаждений (состав, струк-

тура, возраст древостоя) в результате рубок и уро-
жайностью ягодников в первые 30–50 лет после
рубки.
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The article presents the results of an trade-offs and synergy assessment between two providing ecosystem ser-
vices – timber and berry harvesting – for the boreal zone forests (Pryazhinskoye forestry, Republic of Karelia)
and the coniferous-deciduous subzone forests (Dankovskoye forestry, Moscow region). Using simulation
methods, the yield of berries (blueberries, cowberries, raspberries) was predicted for the following 100 years.
The selective and clear cuts’ influence on berries productivity was considered. The most favourable types of
management for enhancing the berries’ productivity have been identified. According to the estimates ob-
tained, raspberry reaches its maximum yield (124 kg/ha) in the conditions of the Dankovskoye forestry of the
Moscow region under the clear-cutting regime, the highest yield of blueberries (123 kg/ha) was obtained for
the Pryazhinsky forestry of the Republic of Karelia under the selective felling regime, while cowberries in this
region show higher yield (66 kg/ha) with clear cuttings in place.
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Litter accumulation and leaf decomposition represent the main pathway for nutrient cycling in forest ecosys-
tems. This study investigates four species, Pongamia pinnata (PP), Terminalia arjuna (TA), Gardenia resinifera
(GR), and Celtis phillipensis (CP) in a tropical moist deciduous forest of India. The goals of this study were:
i) to quantify the dry weight of litter accumulation and litter decay; ii) to define the nutrient composition of
litter accumulation and release of nutrients through decomposition; and iii) to estimate the relation between
litter mass loss and abiotic variables. Litter samples (five replicates) were collected from a 1 × 1 m square
frame placed randomly under the study species. The litter bag technique was used to calculate litter decom-
position. The quantity of annual forest f loor litter was the highest in PP (1.97 kg m–2 yr–1), followed in de-
creasing order by TA (1.83 kg m–2 yr–1), CP (1.69 kg m–2 yr–1), and GR (1.62 kg m–2 yr–1), with leaves rep-
resenting the largest fraction with 61.2% of total litter. Decomposition of leaves was greater in the rainy sea-
son, PP and TA leaf litters decomposed faster in 10 months than the GR and CP species. Litter mass loss
highly correlated with abiotic components like rainfall (r = 0.998 to 0.999), relative humidity (r = 0.711 to
0.785), and soil moisture (r = 0.382 to 0.839). The differences in decomposition coefficient and half-life pe-
riods are related to the structure and nutrient concentration of leaf litter and environmental factors. We can
conclude that PP and TA species exhibited the highest weight loss, which may be due to high concentrations
of C and N and low concentrations of lignin and cellulose that cause change in nutrients of soil and decom-
posers as well as the quality of decomposing litter. The forest could play a significant role in mitigation in the
context of global climate change.

Keywords: Litter accumulation, litter decay, decomposition coefficient, nutrients, carbon, nitrogen, seasonal vari-
ation, abiotic variables.
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Forest litter has a significant influence on the forest
ecosystem dynamics (Olson, 1963). However, the
growth and productivity of forest ecosystems mainly
depend on the rate of decomposition of forest f loor lit-
ter. The decomposition of forest litter is a major path-
way for providing organic and inorganic elements for
the nutrient cycling processes (Mudrick et al., 1994).
At a global scale, aboveground biomass and decompo-
sition rates in tropical ecosystems increase along with
mean annual precipitation (Gei and Powers, 2014).
The amount of litterfall is directly related to abo-
veground biomass accumulation (Lawrence, 2005;
Chave et al., 2010; Feng et al., 2019). Forest litter min-
imizes the soil erosion, runoff, and increases the nutri-
ents rate in the soil. A subsequential amount of nutri-
ents taken up by the aboveground component of the tree
returns to the soil through litterfall (Saha et al., 2016).

Litter accumulation needs some significant factors
like light, heat, and water, all of which have a complex
impact on the abiotic environment. Litter acts as a me-

chanical barrier, intercepting light and altering the
spectral structure. It also reduces soil temperature
during the day by decreasing solar radiation absorp-
tion, but increases soil temperature at night by reduc-
ing heat loss (Jensen and Gutekunst, 2003). Addition-
ally, litter accumulation may delay the freezing of the
soil in the winter season, while soil temperature de-
creases too, which indirectly increases the soil mois-
ture (Facelli and Pickett, 1991). Litter can directly in-
crease the soil moisture by reducing water evapora-
tion. In addition, litter accumulation can increase
snow capture and retention in winter and soil moisture
in early spring, but the interception effect of litter re-
duces infiltration by rainfall (Naeth et al., 1991).
Therefore, an understanding of the modified microenvi-
ronment is crucial to elucidate the role of litter accumu-
lation in regulating plant communities (Hou et al., 2019).

Litter decomposition plays a crucial role in the nu-
trient composition of forest ecosystems, where vegeta-
tion depends mainly on the recycling of nutrients in
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the plant detritus. During this process, plant nutrients
become available for recycling within the ecosystem
(Saha et al., 2016). The decomposition rate of litter
controls nutrient release in the soil. The balance be-
tween litter production and its decomposition also
controls the size of the carbon reservoir in the soil
(Kurz et al., 2000). Soil properties, nutrient availabili-
ty, temperature, water availability, and leaf litter qual-
ity are the main factors that determine the decompo-
sition rate of litter (Zhang et al., 2014; Giweta, 2020).
The decomposition of leaf litter is a major source of
nutrients in forest ecosystems. As leaves are broken
down by insect and microbial decomposers, organi-
cally bound nutrients are released as free ions to the
soil solution which is then available for uptake by
plants. The substrate quality index includes nitrogen
concentration, the ratio of carbon to nitrogen, lignin
concentration, and the ratio of lignin to nitrogen
(Devi and Yadava, 2010). Litter quality affects not on-
ly the rate of mass loss, but also the patterns and rates
of nutrient mineralization and release (Regina, 2001).
Climatic features such as temperature, rainfall, and
their seasonal variations, may influence the activity of
microbes and soil fauna that can significantly affect
the decomposition rate. In addition, litter serves as an
intermediary between vegetation and soil and is a major
substrate for soil microorganisms influencing their ac-
tivities (Averti et al., 2018). The litter diversity also in-
fluences the activity of soil communities and processes
during decomposition (Chapman and Koch, 2007).

Thus, investigating the decay constant and associ-
ated C and N in each and every species can play a crit-
ical role. The determination of annual litter accumu-
lation associated with C and N in each species is fun-
damental in getting an understanding of terrestrial C
and N cycles and how they enhance the litter decay. In
litter decomposition, constant and nutrient release
patterns are species-specific and correlate with quali-
ty, including chemical composition, season, and envi-
ronmental factors of tropical forests in India. There-
fore, works were performed: i) to quantify the dry
weight of litter accumulation and litter decay; ii) to de-
fine the nutrient composition of litter accumulation
and release of nutrients through decomposition; and
iii) to estimate the relation between litter mass loss and
abiotic variables in four different species of Western
Ghats, India.

MATERIALS AND METHODS
Characteristics of study area. The study was con-

ducted in the Veerakkal forest area, Manar Beat,
Karamadai Range, Western Ghats, India (11°13.849′
76°45.052′ alt. 476 m). The forest vegetation is domi-
nated by Pongamia pinnata, Terminalia arjuna, Garde-
nia resinifera, and Celtis phillipensis. The forest vegeta-
tion falls under the tropical moist deciduous type with
a warm moist climate in summer and cool dry one in
winter. The study explored three distinct seasons:

summer (March–May), the rainy season (June–No-
vember), and winter (December–February).

Meteorological data such as temperature, rainfall,
and relative humidity of the species was investigated
for the study period and visualized in Fig. 1. The over-
all examination of meteorological data shows that the
monthly average temperature in the study area ranged
between 23.9°C and 30.3°C. Moreover, the intensity
of solar radiation was generally high in March through
May. The annual precipitation in the study species
ranged from 600 to 850 mm. The relative humidity of
the area ranged between 47% and 70%.

Forest floor and litter accumulation. The forest
f loor (litter on the soil surface) was studied from
March 2018 to February 2019 for all four species
during different seasons. Twenty sets of litter samples
(five replicates) were collected using a 1 m × 1 m
square frame placed randomly. The samples were col-
lected with seasonal intervals (in May, November, and
February) and transported to a laboratory in polythene
bags. Forest litter samples were sorted into leaf, twig,
and mixed fractions. The dry weight of each component
sample was oven-dried at 80°C for 48 hours and
weighed (g/m2).

Chemical analysis of forest floor components. The
litter samples were analyzed for nutrient composition
such as nitrogen, phosphorus, and potassium. Differ-
ent seasonally collected litter materials were oven-
dried at 80°C for 48 hours and powdered for chemical
analysis. In the course of the chemical analysis, five
replicates were used for each species. Total nitrogen in
the litterfall was determined by using the micro
Kjeldahl method (Snell and Snell, 1949). The estima-
tion of phosphorus and potassium followed the meth-
od of Olsen et al. (1954) and Black (1965).

Estimation of the nutrient turnover constant (K) and
time (t). The turnover constant of nutrients is the rate
of nutrients released in available forms for uptake by
plants and soil organisms (Jenny et al., 1949). The
turnover constant (K) of different nutrients in the for-
est f loor was estimated by using the following formula:

where K means turnover rate, A means annual input of
nutrients, and F means residual mass of litter and nu-
trients on the forest f loor (minimum mass).

The turnover time of nutrients is the time required
for nutrients release in available forms for uptake by
plants and soil organisms.

Turnover time (t) was calculated as reciprocal of
turnover rate, i.e.

t = 1/K,
where t means time, and K means turnover rate.

Litter bag technique. Freshly fallen leaves from the
four species were collected during February 2018 for a
decomposition study. All the leaves were air-dried for
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Fig. 1. Meteorological data in the study area.
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48 hours after species-wise pooling of the samples
from different species in a ventilation room.

A certain amount of air-dried leaf litter (20 g) of
each species was collected into 20 × 20 cm nylon mesh
bags (mesh size 2 mm) and placed on the forest f loor
at the soil depth of 10 cm. A total of 168 litter bags
(42 × 4 = 168) were prepared for the study species. For
each species, 42 litter bags were randomly placed on
the forest f loor with the respective species at the end of
February 2018. After that, seven bags for each species
were recovered in alternate month intervals in up to
one year. The litter bag mesh size (2 mm) may de-
crease the rate of decomposition, because it restricts
the entry of large invertebrates, scavengers, etc.

Dry weight loss. During selected month intervals
from March 2018 to February 2019 (samples were col-
lected at the end of April, June, August, October, De-
cember, and February), seven litter bag samples from
each species were collected (7 × 4 = 28) and transport-
ed to the laboratory. Finally, a total of 168 litter bags
were collected for all study species (28 × 6 = 168).
Hereafter, large arthropods were removed from the lit-
ter bag. Litter samples were then oven-dried at 80°C
and weighed to determine the remaining litter weight,
litter weight loss, cumulative weight loss, and weight
loss calculated from the original litter weight.

Decomposition coefficient (k). Decomposition co-
efficient (k) is a parameter to determine the rate of de-
composition in a certain species. The decomposition
coefficient for each species was calculated by using the
method of Olson (1963):

k = A/L,

where A means annual litterfall, L means quantity of
litter accumulation at (mean annual) time t.

Decomposition rate. Decomposition rate was cal-
culated by using the method of Pascal (1992). Decom-
position rate (in years): for 50% = 0.693/k, for 95% =
= 3/k, where 0.693 and 3 are constant values.

Chemical analysis. The concentration of organic
carbon, total nitrogen, lignin, cellulose, and water-
soluble compounds were determined in the initial and
decomposing litter samples. The methods were also
used during the estimation of organic carbon (Piper,
1950), total nitrogen (Jackson, 1958), lignin (Goering
and Van Soest, 1975), cellulose (Updegraff, 1969),
and water-soluble compounds (Do et al., 2014).

Statistical analysis. The data on seasonal litter ac-
cumulation and chemical analysis was assessed using
one-way ANOVA. All tests were considered to have
significant differences using Duncan’s multiple range
test (DMRT) with p < 0.05. The relations between lit-
ter weight loss, initial litter chemistry, and abiotic vari-
ables were tested using Pearson’s correlation coeffi-
cient analysis and showed significant differences using
DMRT with p < 0.05 and p < 0.01. The statistical
analysis was performed using the software SPSS (ver-
sion 16.0).

RESULTS AND DISCUSSION

Dry weight of forest floor litter. The seasonal dry
weight of the forest litter was statistically significant
with the results of ANOVA (p < 0.05) (Table 1). Like
litterfall, Pongamia pinnata showed maximum forest
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f loor litter (1.03 k m–2) in summer. At the time, the
minimum floor litter was observed in Gardenia resinif-
era (0.69 kg m–2) during the same season. In the rainy
season, forest f loor litter was observed highest in Celtis
phillipensis (0.61 kg m–2) and lowest in Pongamia pin-
nata (0.57 kg m–2). Together, in the winter season, the
highest value of litter was found in Terminalia arjuna
(0.47 kg m–2) and the lowest was observed in Gardenia
resinifera (0.35 kg m–2). Moreover, a decreased soil
temperature also indirectly improves the soil mois-
ture. The litter accumulation in the wet season is less
compared to the dry season in the tropical forest eco-
system. The previous seasonal litter accumulation
studies ranged between 1.22 to 1.27 kg m–2 during the
rainy season, and 0.61 to 0.98 kg m–2 during the sum-
mer season in Urban Tropical Forest, Congo (Averti
et al., 2018). Similarly, Kavvadias et al. (2001) have
showed in their studies that forest litter dry weight of
fir forest species ranged between 82 t ha–1 and 32 t ha–1

under the maritime pine species in the forest ecosys-
tem of Northern Greece. Similar results were noted by
Sundarapandian and Swamy (1999), Qiulu et al.
(1998), Liu (2012) and Giebelmann et al. (2013).

In an overall assessment, the quantity of annual
forest litter was highest in PP (1.97 kg m–2 yr–1) fol-
lowed in decreasing order by TA (1.83 kg/m2/yr), CP
(1.69 kg/m2/yr), and Gardenia resinifera (1.62 kg/m2/yr);
it indicates highest and lowest basal area of tree spe-
cies. Overall, the forest litter was reduced in the rainy
season possibly due to a variety of macroclimatic con-
ditions in terms of effective monsoon rainfall. The for-
est litter in tropical and subtropical forests ranged from
0.22 to 1.25 kg m–2 yr–1 (Spain, 1984 and Vogt et al.,
1986). Comparatively, in all study species, the higher
forest litter mostly occurred during summer and the
least occurred during winter. Likewise, the forest litter
mass was found to be same trend as litter fall produc-
tion. The similar findings were documented earlier by
Pandey and Singh (1981), Goma-Tchimbakala et al.
(2005) and Wang et al. (2008). Although, the contri-
bution of the leaf litter component was maximum in
the total forest litter in all four species, closely followed
by the mixed fractions and twig components.

Chemical composition of forest litter components
Total Nitrogen. The total nitrogen concentrations

were statistically significant with the results of ANOVA
(p < 0.05). The annual total nitrogen content for all
four study species ranged between 0.73 ± 0.03 to
2.12 ± 0.07% during all seasons (Fig. 2a). Together,
the results of current study indicate that the range of
nitrogen concentration was higher in winter in all four
species, followed by summer and the rainy season.
However, the study species Pongamia pinnata showed
the maximum nitrogen concentration in the winter
season (2.12 ± 0.07% leaf, 1.68 ± 0.04% twig, and
1.76 ± 0.05% mixed fractions, respectively) while Cel-

tis phillipensis exhibited the minimum nitrogen con-
centration in the same season (1.46 ± 0.03% leaf,
1.11 ± 0.03% twig and 1.32 ± 0.06% mixed fractions
respectively) in all four study species. Likewise, nitro-
gen concentration of the forest f loor ranged between
4.03 ± 0.26 and 17.38 ± 1.39 t/ha in the forest ecosys-
tem of Northern Greece (Kavvadias et al., 2001).
Moreover, litter accumulation can alter biogeochemi-
cal nutrient cycles through its decomposition (Moret-
to et al., 2001; Wang et al., 2017), as well as soil bacte-
rial components and diversity (Hossain et al., 2010;
Zeng et al., 2017).

In the summer season, the highest nitrogen content
was reported in PP, while the lowest content of nitro-
gen was found in GR, respectively. Although in the
rainy season, PP showed the maximum nitrogen con-
centration, and CP showed the minimum amount of
nitrogen concentration in all seasons.

Total Phosphorus (%). The seasonal phosphorus
concentrations of all the study species exhibited statis-
tically significant (p < 0.05) differences in the forest
litter components (Fig. 2b). The total phosphorus
content in all the species ranged between 0.08 ± 0.04
to 0.37 ± 0.03% during all the seasons. According to
the results of comparative analysis, the higher phos-
phorus content was recorded in winter season, simul-
taneously decreasing in the rainy season. During the
winter season, the highest phosphorus concentration
was observed in Pongamia pinnata (0.37 ± 0.03% in leaf,
0.21 ± 0.02% in twig and 0.27 ± 0.05% in mixed frac-
tions, respectively) and the lowest phosphorus concen-
tration was found in Celtis phillipensis (0.22 ± 0.06%
leaf, 0.11 ± 0.03% twig and 0.17 ± 0.02% mixed frac-
tions, respectively). Together, the maximum phospho-
rus content was noted in TA and the minimum phos-
phorus content was recorded in CP during the summer
and rainy seasons. The phosphorus content of floor lit-
ter ranged between 0.44 ± 0.08 to 0.82 ± 0.09 t/ha in the
forest ecosystem of Northern Greece (Kavvadias et al.,
2001). The litter in forests with high tree diversity de-
composes more rapidly than in other forest types
(Chaubey et al., 1988; Clark et al., 2001; Giweta et al.,
2020).

Total Potassium (%). The total potassium content
of all the study species is visualized in Fig. 2c. In the
present study, the total potassium content of forest lit-
ter samples was statistically significant (p < 0.05). On
the other hand, the total potassium content for all sea-
sons ranked between 0.35 ± 0.06 to 1.24 ± 0.04% in all
four species. In addition, the winter season registered
higher potassium concentration followed by summer
and the rainy season in all the study species. However,
in all three seasons, Gardenia resinifera showed the
highest potassium content in f loor litter components
(1.08 ± 0.04 to 1.24 ± 0.04% leaf, 0.73 ± 0.04 to
0.85 ± 0.02% twig and 1.10 ± 0.02 to 1.17 ± 0.03%
mixed fractions, respectively) and the lowest potassium
content was found in PP (0.69 ± 0.03 to 0.87 ± 0.04%
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leaf, 0.35 ± 0.06 to 0.54 ± 0.03% twig and 0.58 ± 0.05
to 0.70 ± 0.07% mixed fractions, respectively). The
leaf litter with significantly higher NPK content has a
faster decay constant (Quideau et al., 2005).

Potassium is a highly mobile element, both in
plants and in the soil, which is ref lected in a high

variability of its concentration detected in leaves. The
potassium content ranged between 0.73 ± 0.12 to
1.57 ± 0.17 t ha–1 in the forest ecosystem of Northern
Greece (Hyvarinen, 1990; Gonzalez et al., 2020; Kav-
vadias et al., 2001). Considering the nutrient accumu-
lation in the forest litter, the nitrogen concentration

Fig. 2. N, P and K concentration of forest f loor litter components in the study species. L – Leaf, T – Twig, M – Miscellaneous.
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was highest, followed by potassium and phosphorus.
In addition, the proportion of all nutrients was signifi-
cantly greater in the leaf litter component compared to
other litter components. Based on the above results,
the concentration of all nutrients was found to peak
during the winter season and be at its lowest during the
rainy season. The authors recorded the mobilization
of nutrients during decomposition in the rainy season,
which may be a possible reason for a lower content of
nutrients during that period. The poor rate of decom-
position during dry months may result in immobiliza-
tion of nutrients in the forest f loor litter (Das and Ra-
makrishnan, 1985).

Turnover constant (K) of nutrients. The turnover
constant (K) values of litter accumulation nutrients for
all four species are shown in Table 2. During all the
seasons, the mean highest turnover constant of nitro-
gen was recorded in PP (0.53), and the lowest was seen
in GR (0.33). The turnover constant of nitrogen was
0.921 in Quercus serrata and Lithocarpus dealbata, and
Schima wallichi was 0.923 in sub-tropical forests of In-
dia (Devi and Yadava, 2010), which are the highest
values in this study. Although, the maximum turnover
of phosphorus was observed in GR (0.44) and the
minimum one was found in CP (0.32). Additionally,
the turnover constant of potassium was considered the
highest in PP (0.45) and the lowest in TA (0.38). On
the other hand, leaf litter holds higher nutrient turn-
over (0.43 to 0.62) for all the study species. The twig
and mixed fractions of litter showed lower turnover
nutrients (0.19 to 0.56) in all the study species. The low
nutrient litter may be characterized by a slower turn-

over or higher immobilization rates (Kumar and
Deepu, 1992). The soft tissues present in the leaf part
result in a higher decomposition constant, hence a
higher turnover of nutrients (Gosz et al., 1976). Simi-
lar studies were conducted earlier by Cortina and
Vallejo (1994); Kavvadias et al. (2001).

Turnover time (t) of nutrients. The turnover time (t),
mandatory for the replacement of litterfall and forest
floor nutrients of study species, was calculated and rep-
resented in Table 3. During the study, the mean nitro-
gen turnover time of litter components was the highest
in CP (3.33 years) and the lowest in PP (1.95 years) for
all the seasons. The higher complete turnover of phos-
phorus was found to be 3.46 years in CP and at its min-
imum, which is 2.42 years, in both PP and GR. Fur-
ther, the potassium turnover was the highest in TA
(2.83), and the turnover time was lowest in GR (2.38)
for all the seasons. The nutrients turnover time ranged
between 20.3 and 24.3 years for pine forests, 33 years
for fir forests and 14.7 to 18.9 years for beech forests in
Greece which, compared to the deciduous forest, is
more time for a complete turnover of nutrients (Kav-
vadias et al., 2001). Typically, a complete turnover for
all the species of forest f loor litter takes more than one
year. The turnover of leaf litter nutrients was faster
(1.61–2.33 years) than that of other litter components.
The twig and mixed fractions required more years for
the replacement of nutrients (2–5 years) in all the
study species. The turnover time of leaf litter nutrients
for Marao, Padrela, and Bornes was 1.67 years,
2.22 years, and 2.12 years, respectively in the high for-
est stands of Northern Portugal. Moreover, twig and

Table 2. Turnover constant (K) of nutrients (N, P and K) in the study species

Different Species Litter parts
Turnover constant (K) = A/A + F

N P K

Pongamia pinnata Leaf 0.62 0.50 0.58
Twig 0.56 0.47 0.47
Mixed fractions 0.41 0.32 0.29
Mean 0.53 0.43 0.45

Terminalia arjuna Leaf 0.53 0.50 0.54
Twig 0.34 0.36 0.34
Mixed fractions 0.30 0.30 0.27
Mean 0.39 0.38 0.38

Gardenia resinifera Leaf 0.48 0.60 0.59
Twig 0.26 0.39 0.40
Mixed fractions 0.25 0.33 0.34
Mean 0.33 0.44 0.44

Celtis phillipensis Leaf 0.49 0.43 0.58
Twig 0.34 0.36 0.39
Mixed fractions 0.20 0.19 0.25
Mean 0.34 0.32 0.41
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mixed fractions required more years for the replace-
ment of nutrients (2 to 5 years) in all the study species.
The non-leaf litter parts required 2.8 to 4.6 years for a
complete turnover of f loor litter nutrients in Portugal
(Patricio et al., 2012), which is quite similar to the val-
ues reported in the present study.

Dry weight loss. The loss of litter weight for the four
study species includes remaining litter mass, weight
loss percent, cumulative weight loss, and weight loss
calculated based on the original litter weight of leaf lit-
ters (Table 4). In the present study, the leaf litter in lit-
ter bags decreased linearly within the period of decom-
position. Over the tenth month of decomposition, cu-
mulative weight loss was 94.1% in Pongamia pinnata
and 95.6% in Terminalia arjuna while the litter loss of
Gardenia resinifera and Celtis phillipensis were 93.35%
and 83.80%, respectively. However, over the twelfth
month, Pongamia pinnata, Terminalia arjuna, and
Gardenia resinifera decomposed completely (100%
weight loss), but Celtis phillipensis leaf litter decom-
posed by 97%. Also, Pyrus pyrifolia leaf litter decom-
posed by 97.67% and Tectona grandis decomposed by
99%, whereas in Eucalyptus tereticornis decomposed
by 87.70% as was found within 10 months in Punjab,
India (Rani et al., 2016). The rate of litter decomposi-
tion is largely a determining factor for productivity of
the forest ecosystems, as plant nutrients became avail-
able for recycling within the system during litter de-
composition, which accounts for 69–87% of the total
essential elements for the forest plants required every
year (Ifo, 2010).

In comparison, Pongamia pinnata and Terminalia
arjuna leaf litters decomposed faster than other species
(10 months), while it took Celtis phillipensis the longest
to decompose (12–13 months). Simultaneously, Gar-
denia resinifera leaf litter lost its mass completely with-
in the period of 11 months. Similarly, Macaranga pel-
tate and Terminalia paniculata leaves lost their mass
completely within the period ranging from 10 to
12 months in the tropical deciduous forest, Kodayar,
Western Ghats (Sundarapandian and Swamy, 1999).
The time it took for the original biomass of Artocarpus
chaplasha leaf litter to decompose equals to 10 months
(Sarkar et al., 2016). Also, Vatica lanceaefolia and
Magnolia hookeri decomposed in 9 and 7 months in
Hollongapar, Assam.

On the other hand, the rate of litter decomposition
was faster during the initial period of 2–3 months, fol-
lowed by a slower decomposition rate and again much
faster rate in the wet season. The rate of litter decom-
position was high in August to October, which corre-
sponds to the rainy season as compared to the dry and
winter season. Furthermore, all study species exhibit-
ed a rapid mass loss during the rainy season and a
slower one in winter season; because weight loss was
the highest in the rainy season, it might be due to
physical determinants, particularly soil moisture con-
tent, temperature, and evapotranspiration for the de-
composer activity (Tripathi et al., 2009; Saha et al.,
2016; Sarkar et al., 2016).

Decomposition coefficient. The decomposition co-
efficient is a valuable ecosystem constant that charac-
terizes the decomposition rate as the segment of the

Table 3. Turnover time (t) of nutrients (N, P and K) in the study species

Different Species Litter parts
Turnover time (t) = 1/K

N P K

Pongamia pinnata Leaf 1.61 2.00 1.72
Twig 1.79 2.13 2.13
Mixed fractions 2.44 3.13 3.45
Mean 1.95 2.42 2.43

Terminalia arjuna Leaf 1.89 2.00 1.85
Twig 2.94 2.78 2.94
Mixed fractions 3.33 3.33 3.70
Mean 2.72 2.70 2.83

Gardenia resinifera Leaf 2.08 1.67 1.69
Twig 3.85 2.56 2.50
Mixed fractions 4.00 3.03 2.94
Mean 3.31 2.42 2.38

Celtis phillipensis Leaf 2.04 2.33 1.72
Twig 2.94 2.78 2.56
Mixed fractions 5.00 5.26 4.00
Mean 3.33 3.46 2.76
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Table 4. Dry weight loss of decomposing leaf litter in the study species

Means ± S.E., n = 5.

Pongamia pinnata

Seasons Feb. 2018–
Feb. 2019

Litter weight 
remaining , g

Litter weight loss, 
%

Cumulative
Weight loss, %

Weight loss calculated 
from original litter weight, %

Feb 2018 20 0 0 13.6
Summer Apr 17.28 ± 0.3 13.6 13.6 12.25
Rainy Jun 14.83 ± 1.0 14.18 25.85 20.05

Aug 10.82 ± 0.6 27.04 45.9 31.95
Oct 4.43 ± 0.7 59.06 77.85 22.15

Winter Dec 1.18 ± 0.5 73.36 94.1 16.25
Feb 2019 0 100 100 –

Terminalia arjuna
Feb 2018 20 0 0 16.4

Summer Apr 16.72 ± 0.8 16.4 16.4 13.95
Rainy Jun 13.93 ± 0.4 16.68 30.35 18.8

Aug 10.17 ± 0.2 26.99 49.15 22.4
Oct 3.69 ± 0.3 63.72 81.55 32.4

Winter Dec 0.88 ± 0.4 76.15 95.6 14.05
Feb 2019 0 100 100 –

Gardenia resinifera
Feb 2018 20 0 0 22.5

Summer Apr 15.5 ± 0.3 22.5 22.5 14.15
Rainy Jun 12.67 ± 0.2 18.25 36.65 19.35

Aug 8.80 ± 0.6 30.54 56.0 16.15
Oct 4.57 ± 0.1 48.07 77.15 21.15

Winter Dec 1.33 ± 0.2 70.89 93.35 16.2
Feb 2019 0 100 100 –

Celtis phillipensis
Feb 2018 20 0 0 7.55

Summer Apr 18.49 ± 0.4 7.55 7.55 14.9
Rainy Jun 15.51 ± 0.2 16.12 22.45 20.2

Aug 11.47 ± 0.1 26.04 42.65 29.85
Oct 5.50 ± 0.5 52.05 72.5 11.3

Winter Dec 3.24 ± 0.2 41.09 83.8 13.2
Feb 2019 0.60 ± 0.2 81.48 97.0 –

litter standing crop decompose annually (Jenny et al.,
1949; Swift et al., 1979). The decomposition rates (de-
composition coefficient) of litter for the four study
species are displayed in Table 5. The annual decompo-
sition coefficient (k) were the highest in Pongamia pin-
nata (2.52), followed by Gardenia resinifera (2.28),
Terminalia arjuna (2.18), and Celtis phillipensis (2.11),
respectively. The tree species are recognized to modify
the f loor litter decomposition through long-term
plant-soil interactions (Pascal, 1992; Jaryan et al.,
2014). Generally, the rate of decomposition of foliar

litter was higher in PP, which was revealed due to a
fairly high annual decomposition coefficient (k). Sim-
ilarly, the decomposition coefficient for the leaf com-
ponent was typically >1.0 per year while compared to
other litter components in all four study species.

According to the results, the time required for half-
life loss (t50) of leaf litter part was reported to be <1.0 year
for decomposition (i.e., 0.57 to 0.61 years), although
the twig and mixed components were found to be great-
er than one year (>1.0) for litter loss in all the study spe-
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cies. On the other hand, 95% leaf litter loss (t95) was
found to be greater than 2 years (>2.0). Whatever, twig
litter components required over three years (>3.0) for
decomposition, while mixed fractions of litter required
a maximum of 5 to 9 years for 95% decomposition in
all four study species.

Comparative data of decomposition coefficient (k)
at the global level. The annual decomposition coeffi-
cient (k) for all four study species was compared to
some other forests at the global level (Table 6). Coef-
ficient value of Quercus gambelii indicated (2.50) in
tropical forests of America (Gonzalez and Seastedt,
2001) and 2.01 to 2.59 in lowland tropical rain forests
of Malaysia (Dent et al., 2006). Likewise, the decay
constant of Casuarina equisetifolia was 1.83 in
Pudukkottai tropical forest (Uma et al., 2014) and
3.29 in a tropical forest of Western Himalaya (Jaryan
et al., 2014), which indicates more or less closer val-
ues to the present study.

Initial chemical characteristics of leaf litter. The ini-
tial concentration of chemical substances such as or-
ganic carbon, total nitrogen, lignin, cellulose, water
soluble compounds, C/N ratio, and lignin/N ratio of
leaf litter, are vital for the decay process. Litter decom-
position rates vary greatly among the species that de-
compose in identical environments. These alterations
in decomposition are mainly due to differences in lit-
ter traits, such as leaf toughness, nitrogen, lignin,
C/N ratio, and lignin/nitrogen ratio. Among the var-
ious traits, nitrogen and lignin content of plant mate-
rial are the most significant in regulating the rates of
decomposition (Gartner and Cardon, 2004). The

correlation coefficient between a decomposition pe-
riod and initial nitrogen were found to have a nega-
tive correlation (r = –0.929). Contrary to this, a rela-
tion between the decomposition period and initial lig-
nin content showed a significant strong positive
correlation (r = 0.954), while the concentration of ini-
tial cellulose showed a non-significant strong positive
correlation (r = 0.897) with the decomposition period
(Table 7). A higher nitrogen content promotes decom-
position, which has a suppressing effect due to the im-
pedance formed by its presence on lignin degrading
enzymes (Sjoberg, 2004). On the other hand, the C/N
ratio at the initial month was found to have a non-sig-
nificant strong positive correlation (r = 0.820) with the
decomposition period. The C/N ratio of initial leaf lit-
ter was observed to be a good predictor of litter decom-
position and nutrient release (Sandhu et al., 1990).
Likewise, the lignin/N ratio showed a significant
strong positive correlation (0.969) between the initial
lignin/N ratio and decomposition period. Contrary to
this, a negative relation between the initial lignin/N
ratio and decay period (r = –0.473) was recorded in
subtropical forests of China (Yang et al., 2004).

Nutrient release during the decomposition period.
The values of organic carbon, water soluble com-
pounds, and C/N ratio of leaf litter decreased subse-
quently during decomposition. On the other hand, the
total nitrogen, lignin, cellulose, and lignin/N ratio in-
creased linearly during decomposition after a sharp
decline at the initial decomposition period (Table 8).
Alexander (1977) reported that the carbon compounds
are the readily available energy source for decompos-

Table 5. Decomposition coefficient (k) and decomposition rate of litter components in the study species

Species Litter parts
Decomposition coefficient Decomposition rate

k = A/L for 50%(t50) (0.693/k) for 95% (t95) (3/k)

Pongamia pinnata Leaf 1.17 0.59 2.56
Twig 0.83 0.83 3.61
Mixed fractions 0.52 1.33 5.77
Total 2.52 0.27 1.19

Terminalia arjuna Leaf 1.14 0.61 2.63
Twig 0.47 1.47 6.38
Mixed fractions 0.57 1.21 5.26
Total 2.18 0.32 1.38

Gardenia resinifera Leaf 1.22 0.57 2.46
Twig 0.55 1.26 5.45
Mixed fractions 0.51 1.35 5.88
Total 2.28 0.30 1.32

Celtis phillipensis Leaf 1.13 0.61 2.65
Twig 0.65 1.07 4.61
Mixed fractions 0.33 2.10 9.09
Total 2.11 0.33 1.42
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Table 6. Decomposition coefficient (k) of the four study species in comparison with other forests at the Global level (during
the period from 1999 to 2016)

Country and locality Type of formation Decomposition 
coefficient (k = A/L) Authors

1. America

Colorado Tropical and Sub-alpine forest

Quercus gambelii 2.50 Gonzalez and Seastedt (2001)

Cecropias cheberiana 5.00 Gonzalez and Seastedt (2001)

2. China

Tropical riparian species and Upland 1.27 1.90 Ruan et al. (2005)

Sub-tropical monsoon

Cunninghamia lanceolata 1.16 Yang et al. (2004)

Ormosia xylocarpa 4.62 Yang et al. (2004)

Fokienia hodginsii 3.92 Yang et al. (2004)

Castanopsis kawakamii 4.46 Yang et al. (2004)

Michelia macclurei 0.99 Wang et al. (2008)

3. Europe

Belgium European forest 0.38 Portillo – Estrada et al. (2016)

4. Malaysia Lowland tropical rain forest

Alluvial forest 2.55 Dent et al. (2006)

Sandstone ridge forest 2.59 Dent et al. (2006)

Sandstone valley forest 2.01 Dent et al. (2006)

5. India

Madurai Tropical forest 0.40 Sundarapandian and Swamy (1999)

Manipur Sub-tropical forest

Schima wallichi 0.33 Bijayalaxmi Devi and Yadava (2010)

Quercus serrata 0.46 Bijayalaxmi Devi and Yadava (2010)

Lithocarpus dealbata 0.54 Bijayalaxmi Devi and Yadava (2010)

Himachal Pradesh Western Himalaya 3.29 Vikrant jaryan et al. (2014)

Pudukkottai Casuarina equisetifolia 1.83 Uma et al. (2014)

Assam Tropical semi evergreen forest

Atrocarpus chaplasha 3.23 Sarkar et al. (2016)

Vatica lanceaefolia 3.28 Sarkar et al. (2016)

Lagerstroemia speciosa 7.82 Sarkar et al. (2016)

Magnolia hookeri 5.90 Sarkar et al. (2016)

Tamil Nadu Tropical moist deciduous forest

Western Ghats Pongamia pinnata 2.52 Present study species

Karamadai forest Terminalia arjuna 2.18 Present study species

Gardenia resinifera 2.28 Present study species

Celtis phillipensis 2.11 Present study species
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ers. The concentration of nitrogen in the decomposing
litter increased in the course of decomposition. Re-
lease of nutrients depends not only on litter composi-
tion, but also on soil type, microbial communities, and
soil properties (Kutsch and Dilly, 1999). The correla-
tion between litter mass loss and chemical composition
of the decomposing litter were analyzed by ANOVA
(p < 0.05 and p < 0.01) and shown in Table 9.

The nitrogen availability is essential for litter de-
composition, as an increased soil N value can cause
change in the soil nutrient level and decomposers as
well as the quality of decomposing litter (Liu et al.,
2017). According to this study, the relation between
the total nitrogen concentration and lignin/N ratio of
decomposing leaf litter strongly positively correlated
(r = 0.924 to 0.983 and r = 0.942 to 0.996) with litter
mass loss of all four species. Similarly, the nitrogen
concentration of decomposing leaf litter strongly pos-
itively correlated (r = 0.924 to 0.983) with litter mass
loss of all four species (Devi and Yadava, 2010). Nitro-
gen concentration positively correlated (r = 0.738) and
showed a positive relation with N content in various
studies (Devi, 2002; Das and Das, 2010; Jamaludheen
and Kumar, 1999; Sarkar et al. (2016). However, the
chemical composition of organic carbon, lignin, cellu-
lose, water soluble compounds, and C/N ratio of de-
composing leaf litter showed a slightly negative cor-
relation with litter mass loss in all species. The relation
between lignin, cellulose, and mass rate of leaf litter
from hard woods and other species is strongly nega-
tive. It is known that lignin and cellulose can control
the decomposition rate through its own resistance to

enzymatic attack and by physically interfering with de-
cay of other chemical fractions of cell walls (Alexan-
der, 1977; Bisht et al., 2014; Sarkar et al., 2016). This
study assessed the standard permissible limit and
clearly expressed that the highest N concentration and
lowest C/N ratio exhibited the highest decay rate
among all four species.

Though, the results of ANOVA highlighted that the
decomposing leaf litter chemistry was found to exhibit
significant differences (p < 0.05 and p < 0.01) in all the
study species. In contrast, Pongamia pinnata exhibited
non-significant total nitrogen values. Also, the chem-
ical composition of organic carbon, total nitrogen,
WSC, and C/N ratio were non-significant in Termina-
lia arjuna.

Coefficient of correlation between litter mass loss (%) 
and abiotic variables

To analyze the effect certain environmental factors
have on litter mass loss in the four study species, abi-
otic variables such as temperature, rainfall, rainy days,
relative humidity, and soil moisture were linked to lit-
ter mass loss percent and compared with the results of
ANOVA (p < 0.05) in terms of statistics (Table 10). The
moisture and temperature are considered vital variables
that determine the decomposition rate (Meentemeyer,
1984). The relation between the litter mass loss and
rainfall was significant, displaying a highly positive cor-
relation in all the study species (r = 0.998 to 0.999).
Such factors as relative humidity (r = 0.711 to 0.785)
and soil moisture (r = 0.382 to 0.839) showed a non-

Table 7. Coefficient of correlation (r) between litter decomposition period and litter chemistry at the initial period in four
study species

* Correlation was significant at p < 0.05% level; ns: non-significant. 
Source: www.statskingdom.com.

Species

Total 
decompo-

sition 
period, 
months

Initial 
total 

nitrogen, 
%

Initial 
lignin, 

%

Initial 
cellulose,

%
C/N Lignin/N

Correlation coefficient (r)

Decom-
position 
period vs

initial 
total N

Decom-
position 
period vs 

initial 
lignin

Decom-
position 
period vs 

initial 
cellulose

Decom-
position 
period vs 

C/N

Decom-
position 
period vs 
lignin/N

Pongamia 
pinnata
(Species-I)

10 1.93 13.78 7.52 23.33 7.14 –0.929ns 0.954* 0.897 ns 0.820ns 0.969*

Terminalia 
arjuna
(Species-II)

10 2.03 14.13 6.14 23.34 6.90

Gardenia 
resinifera
(Species-III)

11 1.84 18.48 10.76 23.23 10.04

Celtis 
phillipensis
(Species-IV)

13 1.72 21.18 12.11 23.66 12.31
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Table 8. Concentration (%) of organic carbon, total nitrogen, lignin, water-soluble compounds and C/ N ratio in the de-
composing leaf litter of different species during a different season

Means ± S.E., n = 5.

Seasons Mar. 2018–
Feb. 2019

Chemical composition (%)

Organic carbon Total nitrogen Lignin Cellulose WSC C/N L/N

Pongamia pinnata (Species-I)
Summer Apr 40.81 ± 0.65 1.68 ± 0.02 14.55 ± 0.57 8.77 ± 0.35 5.52 ± 0.15 24.29 8.66
Rainy Jun 37.58 ± 0.34 1.75 ± 0.04 15.20 ± 0.35 10.07 ± 0.19 5.79 ± 0.33 21.47 8.69

Aug 35.84 ± 0.82 1.86 ± 0.06 15.86 ± 0.66 13.24 ± 0.22 4.66 ± 0.28 19.27 8.53
Oct 34.22 ± 0.26 1.89 ± 0.03 16.32 ± 0.40 13.15 ± 0.45 3.73 ± 0.29 18.11 8.63

Winter Dec 32.63 ± 0.66 1.90 ± 0.02 18.65 ± 0.82 15.95 ± 0.38 3.40 ± 0.12 17.17 9.82
Feb 2019 – – – – – – –

Terminalia arjuna (Species-II)
Summer Apr 43.87 ± 0.88 1.72 ± 0.02 14.78 ± 0.34 6.65 ± 1.43 5.66 ± 0.12 25.51 8.59
Rainy Jun 38.83 ± 0.72 1.81 ± 0.04 16.47 ± 0.63 8.22 ± 0.56 4.95 ± 0.31 21.45 9.10

Aug 38.17 ± 0.76 1.93 ± 0.01 17.22 ± 0.55 11.61 ± 1.15 4.23 ± 0.17 19.78 8.92
Oct 36.99 ± 0.63 1.96 ± 0.02 17.81 ± 0.26 13.04 ± 0.78 4.50 ± 0.43 18.87 9.09

Winter Dec 36.14 ± 1.08 1.96 ± 0.03 20.24 ± 0.41 14.10 ± 0.26 4.58 ± 0.18 18.44 10.33
Feb 2019 – – – – – – –

Gardenia resinifera (Species-III)
Summer Apr 38.76 ± 0.75 1.65 ± 0.02 18.93 ± 0.26 11.37 ± 0.35 4.81 ± 0.04 23.49 11.47
Rainy Jun 36.61 ± 0.23 1.77 ± 0.05 19.65 ± 0.38 14.23 ± 0.80 4.68 ± 0.28 20.68 11.10

Aug 35.90 ± 0.46 1.80 ± 0.03 20.38 ± 1.10 16.89 ± 0.21 4.23 ± 0.15 19.94 11.32
Oct 33.37 ± 0.42 1.85 ± 0.01 21.62 ± 0.65 17.34 ± 0.45 4.01 ± 0.20 18.04 11.69

Winter Dec 32.03 ± 0.87 1.89 ± 0.02 24.07 ± 0.93 19.08 ± 0.39 3.93 ± 0.33 16.95 12.74
Feb 2019 – – – – – – –

Celtis phillipensis (Species-IV)
Summer Apr 36.41 ± 0.42 1.69 ± 0.01 23.26 ± 0.42 15.93 ± 0.35 6.49 ± 0.33 21.54 13.76
Rainy Jun 34.88 ± 0.26 1.71 ± 0.03 24.37 ± 0.30 18.35 ± 0.26 6.14 ± 0.76 20.40 14.25

Aug 34.53 ± 0.27 1.73 ± 0.05 24.69 ± 0.83 20.67 ± 0.45 5.55 ± 0.30 19.96 14.27
Oct 32.69 ± 0.11 1.75 ± 0.05 25.10 ± 0.18 20.95 ± 0.80 5.27 ± 0.09 18.68 14.34

Winter Dec 30.15 ± 0.65 1.78 ± 0.04 26.48 ± 0.37 21.63 ± 0.77 4.89 ± 0.13 16.94 14.88
Feb 2019 29.34 ± 0.52 1.80 ± 0.02 30.54 ± 0.48 23.80 ± 0.84 4.83 ± 0.08 16.30 16.97

Table 9. Coefficient of correlation (r) between litter mass loss (%) and leaf litter chemistry at decomposing period in four
study species

Source: www.statskingdom.com. 
* Correlation was significant at the level of p < 0.05%; 

** Correlation was significant at p < 0.01% level; ns: non-significant.

Species
Chemical composition, %

Organic carbon Total nitrogen Lignin Cellulose WSC C/N L/N

Pongamia pinnata –0.974* 0.945ns –0.926** –0.939* –0.960* –0.963** 0.990**

Terminalia arjuna –0.878ns 0.924ns –0.939* –0.968* –0.716ns –0.899ns 0.996**

Gardenia resinifera –0.988** 0.950* –0.960** –0.958** –0.976** –0.973** 0.954**
Celtis phillipensis –0.968** 0.983** –0.843* –0.948* –0.984**  –0.976** 0.942**
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significant highly positive correlation to the mass loss in
all the species. Likewise, a correlation of soil moisture
with residual litter weight is positive (Barbhuiya et al.,
2008; Sarkar et al., 2016), which is similar to the pres-
ent study. Other factors like temperature and rainy
days have a non-significant negative correlation with
the mass litter loss in all the study species.

CONCLUSION

This study helps to determine an annual litter accu-
mulation associated with C and N in each species,
which is fundamental in getting an understanding of C
and N soil cycles and how they enhance litter decay.
N, P, and K are necessary for litter decomposition, as
increased litter nitrogen can cause change in the nutri-
ent level of soil and decomposers as well as the quality
of decomposing litter. Decomposition constant and
nutrient release pattern are species-specific and cor-
relate with quality, including chemical litter composi-
tion as well as seasonal and environmental factors of
tropical forests in India. This forest type could play a
significant role in mitigation in the context of global
change. In today’s situation of climate change, being
able to recognize the forest litter and decomposition
due to anthropogenic disturbances on nutrients cycle
is an absolute necessity.
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Среди лесных формаций лесостепной зоны Западной Сибири березняки имеют широкое распро-
странение, и листья березы относятся к интенсивно разлагаемой активной фракции опада, что
удобно для постановки краткосрочных лабораторных экспериментов с имитацией различных при-
родных и антропогенных воздействий на окружающую среду. Цель работы – провести сравнитель-
ную оценку скорости разложения опада березы с учетом изменения его элементного химического
состава на фоне выщелачивания и засоления. Свежеопавшие листья березы повислой (Betula pendu-
la, далее – опад) собраны в октябре 2016 г. из лесополосы в 40 км восточнее г. Новосибирска и вы-
сушены. Эксперимент проведен в условиях инкубирования в термостате при 24°С в течение 105 сут.
К 2 г воздушно-сухого опада, помещенного в емкости на 100 мл, приливали по 50 мл воды (Н2Одист)
либо 0.3–1%-ных растворов солей натрия (NaCl, Na2SO4) или железа (FeCl3, Fe2(SO4)3). После 24-ча-
сового замачивания опада в воде и растворах солей (варианты на фоне выщелачивания и засоления)
жидкости сливали и анализировали на содержание ряда химических элементов (ХЭ), а опад подсуши-
вали. В эксперимент также включили вариант без замачивания опада (Контроль). В одну часть емко-
стей трех вариантов (Контроль, на фоне выщелачивания и засоления) добавили по 5 мл Н2Одист, в дру-
гую – по 5 мл почвенной водной суспензии (ПВС). Затем все 150 емкостей с опадом перед инкуби-
рованием взвесили. Скорость разложения опада оценивали абсорбционным методом по эмиссии
СО2 в динамике за каждый отбор и в сумме за весь период инкубации (кумулятивные потери углеро-
да). В конце эксперимента опад просушили, взвесили и проанализировали на содержание ряда ХЭ.
Наибольшую скорость разложения опада установили в варианте Контроль, особенно в первый ме-
сяц эксперимента. Замачивание листьев березы в воде привело к изменению элементного химиче-
ского состава с потерями макро- (K, Na, Са, Mg) и микроэлементов (Zn, Cu, Ni) и снижению ско-
рости разложения опада (в среднем в 1.7 раза). Засоление, с одной стороны, привело к насыщению
листьев Na или Fe (в зависимости от соли), с другой – к более интенсивному выщелачиванию ряда
других ХЭ (особенно K, Ca, Mg), чем замачивание опада в воде. В этих условиях отмечена тенденция
к дальнейшему снижению скорости разложения опада. Ингибирующее влияние на эмиссию СО2
оказали соли железа в самом начале эксперимента, особенно при 1%-ной концентрации. И только
в вариантах с солями железа скорость разложения опада с учетом добавления к листьям березы ПВС
была выше, чем с водой.

Ключевые слова: листья березы, растительные остатки, элементный химический состав, скорость раз-
ложения опада, кумулятивные потери углерода, насыщение солями, почвенная водная суспензия.
DOI: 10.31857/S0024114822050035

Растительный опад, представляя собой слож-
но структурированную совокупность органиче-
ского вещества и зольных элементов, является

одним из важнейших блоков биогеохимических
циклов наземных экосистем, определяющих
эмиссию углекислого газа (СО2), формирование
подстилки и поступление биофильных элемен-
тов в почву (Базилевич, Титлянова, 2008; Berg,
McClaugherty, 2014). Среди множества факторов,
управляющих разложением растительных остатков,
можно выделить следующие: условия среды (кли-
мат, почву, местоположение в рельефе), структуру

1 Статья подготовлена по государственному заданию ИПА СО 
РАН при финансовой поддержке Министерства науки и
высшего образования РФ (№ проекта 121031700309-1),
большая часть химико-аналитических исследований про-
ведены при финансовой поддержке РФФИ в рамках науч-
ного проекта № 17-04-01369 А.
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и химический состав (качество) опада и зоомик-
робный комплекс почвенных деструкторов (По-
чикалов, Карелин, 2014; Менько и др., 2018;
Zhang et al., 2008; Berg, 2014; Bani et al., 2018). Важ-
ным показателем, отражающим процесс преоб-
разования растительных остатков в подстилку и
органическое вещество почвы, является скорость
разложения опада (Карпачевский, 1981).

Высвобождение части органического веще-
ства и зольных элементов с дальнейшим их выще-
лачиванием из разлагающихся растительных
остатков дождевыми и талыми водами играет
большую роль в изменении химизма и пригодно-
сти опада для заселения различными группами
микроорганизмов и грибов (Чернова, 1977; Буян-
туева и др., 2010). В связи с этим изменение эле-
ментного химического состава растительных
остатков на фоне выщелачивания будет оказы-
вать влияние на скорость разложения опада.
Представляет интерес также изучение влияния
засоления на жизнедеятельность зоомикробного
комплекса почвенных деструкторов и скорость
разложения опада, так как геоморфологические и
климатические условия лесостепной зоны Запад-
ной Сибири, откуда был взят материал для иссле-
дования, обусловливают широкое распростране-
ние засоленных и солонцовых почв. Сокращение
в последние годы пашни и увеличение площади
колочно-западинных лесов способствуют ухуд-
шению гидрологического режима данной терри-
тории, подъему уровня минерализованных грун-
товых вод и развитию процессов вторичного за-
соления и осолонцевания почв вследствие их
переувлажнения (Elizarov et al., 2020). Изучение
структуры микробоценоза в почвах разной степе-
ни засоления показало, что засоленность не вли-
яет на общий уровень разнообразия микробных
популяций (Andronov et al., 2012). В то же время
высокие концентрации солей и контрастный ре-
жим увлажнения засоленных почв создают спе-
цифические условия для жизнедеятельности био-
ты. Поэтому для выявления воздействия выщела-
чивания и засоления растительных остатков на
состав и активность почвенных деструкторов,
скорость разложения опада требуется проведение
соответствующих экспериментов в лабораторных
и полевых условиях.

Выбор нами минеральных солей натрия и же-
леза для засоления растительных остатков связан
с незначительным количеством данных по влия-
нию недостатка или избытка этих элементов в
почвах и растениях на зоомикробный комплекс
деструкторов и скорость разложения опада. На-
пример, экспериментально доказано, что недоста-
ток Na в тропических лесах Амазонки замедляет уг-
леродный цикл, а дополнительное внесение NaCl
увеличивает скорость разложения опада, а также
численность почвенных деструкторов и потребля-
ющих их хищников (Kaspari et al., 2009). Невысо-

кие концентрации ионов потенциально токсич-
ных легкорастворимых солей (до 1 ммоль-экв
Na+, Cl– или  на 100 г почвы) влияют поло-
жительно на “здоровье” микробного сообщества,
однако высокие концентрации солей (40–
400 ммоль-экв/100 г), характерные для солонча-
ков, сводят на нет микробную активность (Ко-
тенко, Зубкова, 2008). Низкая доступность поч-
венного железа для корней растений наблюдается
в засушливых и полузасушливых регионах, харак-
теризующихся щелочной реакцией среды и высо-
кими концентрациями бикарбонатов, которые
снижают растворимость Fe и уменьшают его по-
глощение растениями, что может препятствовать
выращиванию ряда культур на щелочных почвах
(Zuo, Zhang, 2011).

Леса России представлены шестью основными
древесными породами (лиственница, ель, сосна,
береза, осина, дуб), и это малое разнообразие
поддерживает устойчивое развитие биосферы в
тысячелетней шкале времени (Пулы и потоки …,
2007). Среди лесных формаций лесостепной зоны
Западной Сибири березняки имеют широкое рас-
пространение, занимая 62% земель лесного фон-
да (Штоль, 2016). Листья березы относятся к ин-
тенсивно разлагаемой активной фракции опада
(Буянтуева и др., 2010; Бобкова, Осипов, 2012),
что удобно для постановки краткосрочных лабо-
раторных экспериментов. Поэтому в качестве
объекта исследования были выбраны свежеопав-
шие листья березы.

Цель работы – провести сравнительную оцен-
ку скорости разложения опада березы с учетом
изменения его элементного химического состава
на фоне выщелачивания и засоления в лабора-
торном инкубационном эксперименте. Для до-
стижения данной цели были поставлены следую-
щие задачи:

1) сравнить скорость разложения опада березы
в вариантах Контроль, на фоне выщелачивания и
засоления по эмиссии СО2 с пересчетом на угле-
род (С–СО2) как в динамике по каждому отбору,
так и в сумме за весь период инкубации (кумуля-
тивные потери углерода);

2) выявить из рассмотренных в эксперименте
0.3–1%-ных растворов солей натрия (NaCl, Na2SO4)
и железа (FeCl3, Fe2(SO4)3) соединения, оказыва-
ющие ингибирующее влияние на скорость разло-
жения растительных остатков;

3) сопоставить скорость разложения опада бе-
резы во всех вариантах эксперимента (Контроль,
на фоне выщелачивания и засоления) с учетом
добавления к растительным остаткам воды и поч-
венной водной суспензии.

Часть результатов по данному эксперименту
были опубликованы нами ранее (Смирнова и др.,
2017; Нечаева и др., 2020), где более подробно

−2
4SO
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представлено изменение элементного химиче-
ского состава опада березы, массы и зольности
растительных остатков на фоне выщелачивания и
засоления.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Свежеопавшие листья березы повислой (Betula
pendula, далее – опад, растительные остатки) со-
браны нами в октябре 2016 года из лесополосы с
преобладанием березняка в 40 км восточнее
г. Новосибирска (лесостепная зона Приобского
плато). До начала эксперимента опад был высу-
шен до воздушно-сухого состояния при комнат-
ной температуре (23–25°С).

Для проведения эксперимента к 2 г воздушно-
сухого опада березы (цельные листья без измель-
чения), помещенного в пластиковые емкости на
100 мл, приливали по 50 мл дистиллированной
воды (Н2Одист) либо такой же объем растворов со-
лей натрия или железа с концентрацией 0.3, 0.5,
0.7 и 1%. Использовали четыре вида соли: хлорид
натрия (NaCl, х. ч.), сульфат натрия (Na2SO4, х. ч.),
хлорид железа (III) (FeCl3, ч.), сульфат железа (III)
(Fe2(SO4)3, ч. д. а.). Выбор концентрации раство-
ров солей проведен исходя из следующей града-
ции по степени засоления почв: 0.3% – слабая (в
пределах 0.2–0.4); 0.5% – средняя (0.4–0.6);
0.7% – сильная (0.6–0.8); 1% – солончак (Клас-
сификация ..., 1977). Для каждой соли был свой ва-
риант с замачиванием опада в воде, обозначенный
концентрацией “0 (Н2Одист)” (табл. 1).

Емкости с опадом выдерживали 24 ч в воде или
0.3–1%-ных растворах солей (варианты на фоне
выщелачивания и засоления), после чего жидко-
сти отдельно сливали, фильтровали и определяли
в них содержание ряда химических элементов
(ХЭ). Емкости с опадом переворачивали вверх
дном на фильтровальную бумагу для подсушива-
ния при комнатной температуре в течение суток.
Затем в одну часть емкостей с опадом (в 5 повтор-
ностей из 7) добавили по 5 мл почвенной водной
суспензии (ПВС) с целью “оживления” микробо-
ценоза, в другую часть (в 2 повторности из 7) – по
5 мл Н2Одист. Для получения ПВС был взят верхний
слой (0–20 см) выщелоченного чернозема и приго-
товлена суспензия при соотношении почва : вода,
равном 1 : 2.5. В эксперимент включили еще ва-
риант без замачивания листьев березы в чем-либо
(Контроль), где также к опаду добавили по 5 мл
ПВС либо Н2Одист (по 5 повторностей). Итого бы-
ло задействовано 150 емкостей с тремя варианта-
ми подготовки опада березы (Контроль, на фоне
выщелачивания и засоления). Для учета потерь
массы за время эксперимента все емкости с опа-
дом после добавления к растительным остаткам
воды и ПВС взвесили с точностью до 0.01 г.

Для определения скорости разложения опада во
все емкости на 100 мл помещали более мелкие ем-
кости на 25 мл, содержащие по 10 мл 0.5 н. NaOH для
абсорбции СО2, герметично закрывали и инкубиро-
вали в термостате при 24°С. Избыток 0.5 н. NaOH
титровали 0.1 н. H2SO4 в присутствии фенолфта-
леина до перехода малиновой окраски в бесцвет-
ную (Шарков, 1985). Таким образом, по измере-
нию содержания углекислого газа, выделяемого в
процессе жизнедеятельности микроорганизмов-
деструкторов и фиксируемого абсорбционным
методом (эмиссия СО2), оценивали скорость раз-
ложения опада березы. После каждого измерения
эмиссии СО2 в течение эксперимента емкости с
опадом оставляли на несколько минут открыты-
ми для проветривания. Скорость разложения
опада представили в расчете на воздушно-сухое
вещество с пересчетом на углерод (С–СО2, с уче-
том коэффициента 0.273) как в динамике по каж-
дому отбору (рис. 1–4), так и в сумме за весь пери-
од инкубации (105 сут) – кумулятивные потери
углерода (см. табл. 1)

Продолжительность эксперимента с инкуби-
рованием опада при температуре 24°С составила
105 сут (с 24 мая по 6 сентября 2017 г.). За это вре-
мя провели 11 отборов по измерению эмиссии
СО2, зафиксированных на 5, 11, 18, 25, 31, 48, 55,
69, 76, 88 и 105 сут. В середине эксперимента (на
48 сут инкубирования) были получены низкие
значения по эмиссии СО2, вероятно, из-за сни-
жения микробной активности в результате подсу-
шивания опада. Поэтому перед 7 отбором (на
55 сут инкубирования) все емкости с опадом
увлажнили Н2Одист до веса, зафиксированного
после добавления к листьям березы воды и ПВС
во время постановки эксперимента.

По завершении эксперимента опад березы
просушили при комнатной температуре и взвеси-
ли с точностью до 0.01 г. В воде и растворах солей
(до и после замачивания листьев), растительных
остатках определили содержание ряда ХЭ, а так-
же рассчитали потери массы и зольность опада,
что более подробно рассмотрено нами ранее (Не-
чаева и др., 2020).

Указывая “на фоне выщелачивания”, мы име-
ем в виду потери ряда ХЭ из свежеопавших ли-
стьев березы после их замачивания в воде, “на
фоне засоления” – насыщение листьев натрием
или железом после их замачивания в 0.3–1%-ных
растворах этих солей с одновременными потеря-
ми из растительных остатков ряда других ХЭ.

Статистическую обработку данных выполни-
ли методом многофакторного дисперсионного
анализа с расчетом среднего арифметического
значения и стандартного отклонения (M ± s), а
также наименьшей существенной разницы (НСР)
на уровне значимости 1% (α = 0.01, строгий экс-
перимент) с использованием пакета программ
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Таблица 1. *Кумулятивные потери углерода в процессе разложения опада березы

Примечание. * Рассчитаны по эмиссии углекислого газа с пересчетом на углерод (С–СО2), фиксируемого в процессе разло-
жения опада в сумме за 11 отборов в течение эксперимента. ** Представлены среднее арифметическое значение и стандартное
отклонение (M ± s). 1 – В эксперименте предусмотрены варианты с замачиванием опада в H2Oдист, 0.3–1% солевых растворах
натрия и железа (фактор А). 2 – После замачивания и просушивания к опаду добавлена вода (+H2O) либо почвенная водная
суспензия (+ПВС) (фактор В).

Концентрация 
растворов1, %

Кумулятивные потери углерода с добавлением 
к опаду H2O и ПВС2, мг С-СО2/(100 г в час)

Анализ действия факторов, 
влияние по Снедекору

+H2O +ПВС НСР по фактору А выводы

Вариант: NaCl

0 (H2Oдист) 54.1 ± 0.9* 53.2 ± 6.2 Контроль Различия средних 
фактора А недосто-
верны0.3 44.6 ± 0.7 52.7 ± 3.5 15.25 (1%)

9.20 (5%)0.5 52.5 ± 4.5 48.3 ± 2.8

0.7 44.9 ± 4.9 48.0 ± 6.8

1.0 41.9 ± 5.3 45.5 ± 3.1

НСР по фактору В, 
выводы

Контроль 9.65 (1%)
5.82 (5%)

Различия средних фактора В 
недостоверны

Вариант: Na2SO4

0 (H2Oдист) 52.9 ± 11.7 51.3 ± 5.1 Контроль Различия средних 
фактора А недосто-
верны0.3 49.1 ± 6.4 48.8 ± 4.4 13.37 (1%)

8.07 (5%)0.5 51.4 ± 1.7 52.2 ± 7.1

0.7 49.4 ± 5.0 52.4 ± 11.0

1.0 52.6 ± 5.0 44.7 ± 8.3

НСР по фактору В, 
выводы

Контроль 8.46 (1%)
5.10 (5%)

Различия средних фактора В 
недостоверны

Вариант: FeCl3

0 (H2Oдист) 46.3 ± 8.9 53.8 ± 6.8 Контроль Различия средних 
фактора А досто-
верны на уровне 5%0.3 37.5 ± 2.8 40.2 ± 4.7 9.21 (1%)

5.55 (5%)0.5 36.6 ± 4.6 44.6 ± 5.6

0.7 38.1 ± 4.7 45.7 ± 6.6

1.0 41.8 ± 5.3 44.2 ± 9.1

НСР по фактору В, 
выводы

Контроль 5.82 (1%)
3.51 (5%)

Различия средних фактора В достоверны 
на уровне 5%

Вариант: Fe2(SO4)3

0 (H2Oдист) 44.6 ± 1.9 49.2 ± 2.2 Контроль Различия средних 
фактора А недосто-
верны0.3 41.1 ± 3.2 41.5 ± 8.0 11.76 (1%)

7.09 (5%)0.5 35.0 ± 9.9 41.9 ± 6.6

0.7 41.9 ± 1.1 42.0 ± 5.8

1.0 38.2 ± 3.7 46.1 ± 3.5

НСР по фактору В, 
выводы

Контроль 7.43 (1%)
4.48 (5%)

Различия средних фактора В 
не доказаны на уровне 5%
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Microsoft Office Excel 2010 и прикладной стати-
стики SNEDECOR V. 5.80 (Сорокин, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Разложение опада березы в вариантах Контроль
и на фоне выщелачивания. Содержание общих уг-
лерода и азота в свежеопавших листьях березы со-
ставило 51.7 и 1.06% соответственно, соотноше-
ние C : N (молярное) – 56.8, зольность – 7.6%.
Вышеперечисленные параметры вполне согласу-
ются с литературными данными по химическому
составу листьев березы (Буянтуева и др., 2010;
Дымов и др., 2012; Иванова и др., 2019; Osipov,
2016).

Максимальная скорость разложения листьев бе-
резы в вариантах Контроль и на фоне выщелачива-
ния установлена в первый отбор на 5 сут инкубиро-
вания, затем происходило снижение данного пара-
метра с минимальными значениями в последний
отбор на 105 сутки (см. рис. 1а, 1б). В варианте Кон-
троль с добавлением к растительным остаткам воды
скорость разложения опада за весь период инкуба-
ции уменьшилась с 16.7 до 1.4 мг, с добавлением
ПВС – с 17.6 до 1.7 мг С–СО2/(100 г в час). На фоне
выщелачивания скорость разложения опада была
значительно ниже, чем в варианте Контроль, осо-
бенно в первый месяц эксперимента (в 1.7–
2.9 раза), и уменьшилась за время эксперимента с
учетом добавления к опаду воды с 9.9 до 3.9 мг, с
ПВС – с 10.4 до 2.4 мг С–СО2/(100 г в час).

Для листьев березы, выдержанных сутки в во-
де, было также нами ранее установлено снижение
потерь массы после 105 сут инкубирования. И ес-
ли потери массы в варианте Контроль с учетом
добавления к опаду воды и ПВС составили в сред-
нем 40.9 и 37.4%, то на фоне выщелачивания –
29.7 и 28.1% соответственно. Это может быть связа-
но с изменением элементного химического состава
опада, когда произошло снижение содержания
макро- (K, Na, Ca, Mg) и микроэлементов (Zn,
Cu, Ni) в результате их освобождения из разлага-
ющихся растительных остатков с дальнейшим
выщелачиванием после 24-часового замачивания
листьев березы в воде. Больше всего в водной вы-
тяжке увеличилась концентрация K, Ca и Mg, а в
самом опаде, наоборот, уменьшилось содержание
в первую очередь Na и К, а также Ni, Mg, Zn и Cu
(Нечаева и др., 2020). Изменение элементного хи-
мического состава растительных остатков, на наш
взгляд, может повлиять на жизнедеятельность мик-
роорганизмов-деструкторов за счет избиратель-
ного подавления или стимуляции отдельных ви-
дов и функциональных групп и, соответственно,
на скорость разложения опада. Нельзя также ис-
ключить, что в период замачивания листьев бере-
зы в воде складываются менее благоприятные
условия для аэробных микроорганизмов. Иссле-

дования других авторов (Аристовская, 1980; Бу-
янтуева и др., 2010; Иванова и др., 2019; Berg, Mc-
Claugherty, 2014) также подтверждают, что потери
массы опада на начальных стадиях разложения
происходят в основном за счет выщелачивания
водорастворимых веществ, и наиболее благопри-
ятные условия для микробиологического разло-
жения создаются при высоком содержании в рас-
тительных остатках белка и зольных элементов.
Последние, являясь дополнительным источни-
ком питания микроорганизмов, способствуют
более быстрой трансформации опада.

Скорость разложения опада зависит от доступ-
ности влаги и определяемой этим показателем
активности почвенных животных и микроорга-
низмов (Аничкин, Тиунов, 2011; Менько и др.,
2018). Об этом свидетельствуют и наши результа-
ты по резкому увеличению скорости разложения
опада в варианте Контроль в середине экспери-
мента (на 55 сут инкубирования) в среднем в
2.1 раза (см. рис. 1а). Это произошло после допол-
нительного увлажнения емкостей с опадом бере-
зы во всех вариантах эксперимента (Контроль, на
фоне выщелачивания и засоления) перед седь-
мым отбором из-за низких значений по эмиссии
СО2. Но этот “всплеск” микробной активности в
варианте Контроль после дополнительного увлаж-
нения растительных остатков был коротким, и на
69 сут инкубирования (8 отбор) скорость разло-
жения опада была уже на уровне 48 сут инкубиро-
вания (6 отбор) и далее продолжала только сни-
жаться. На фоне выщелачивания подобного
“всплеска” микробной активности по оценке
скорости разложения опада не наблюдали (см.
рис. 1б).

Существенных различий в скорости разложе-
ния опада между добавлением к листьям березы
воды и ПВС не выявлено (см. рис. 1а, 1б). Ранее
нами также было установлено отсутствие разли-
чий в потере массы с добавлением к опаду воды и
ПВС во всех вариантах эксперимента (Контроль,
на фоне выщелачивания и засоления). Однако
зольность опада с учетом добавления ПВС была
выше в 1.1–1.3 раза, что, вероятно, связано с до-
полнительным привносом ряда ХЭ, содержащих-
ся в ПВС (Нечаева и др., 2020). Другими исследо-
вателями (Semenov et al., 2019) отмечено, что при
инкубации различных видов растительных остат-
ков с почвой получаются в целом такие же харак-
теристики процесса разложения, что и при сме-
шивании остатков с вермикулитом, инокулиро-
ванным почвенной суспензией.

Итак, результаты свидетельствуют о сниже-
нии скорости разложения опада на фоне выще-
лачивания (суточное выдерживание листьев бе-
резы в воде). В то же время существенных разли-
чий по скорости разложения опада между
добавлением к листьям березы воды и ПВС не
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установлено как в варианте Контроль, так и на
фоне выщелачивания.

Разложение опада березы на фоне засоления.
Мы предположили, что на фоне засоления листья
березы должны стать еще менее “привлекатель-
ными” для микроорганизмов-деструкторов, чем
на фоне выщелачивания из-за изменений в эле-
ментном химическом составе опада. В данном
случае, с одной стороны, происходит интенсив-
ное насыщение опада натрием или железом (в за-
висимости от соли), с другой – отмечаются более
значительные потери ряда других ХЭ, особенно
K, Ca и Mg (Нечаева и др., 2020).

В вариантах с солями натрия (NaCl, Na2SO4)
различий в скорости разложения опада с учетом
добавления к листьям березы воды и ПВС не
установлено. Поэтому рассмотрим более подроб-
но скорость разложения опада только с добавле-
нием ПВС на фоне выщелачивания и засоления с
использованием максимальной в эксперименте

концентрации соли – 1%-ной (см. рис. 2а, 2б).
Результаты указывают на отсутствие существен-
ных различий между вариантами на фоне выще-
лачивания и засоления. Однако отмечена тенден-
ция к снижению скорости разложения опада на
фоне засоления в среднем в 1.2 раза (обе соли).
Вероятно, дальнейшее повышение концентрации
растворов солей натрия будет оказывать более
угнетающее влияние на микробный комплекс де-
структоров и скорость разложения опада. Напри-
мер, в исследовании мицелиальных актинобакте-
рий засоленных почв аридных территорий Укра-
ины и России (Grishko et al., 2015) показано, что
содержание NaCl в среде неоднозначно влияло на
радиальную скорость роста колоний актиноми-
цетов. В строгом статистическом смысле значе-
ния радиальных скоростей роста колоний в среде
с 0.05 и 2%-ной концентрацией NaCl вообще не
различалось с уровнем значимости 0.05. Различия
между радиальными скоростями роста колоний

Рис. 1. Скорость разложения опада березы в вариантах Контроль (а) и на фоне выщелачивания (б) с учетом добавления
к растительным остаткам воды или почвенной водной суспензии (ПВС). Результаты представлены (здесь и далее на
рис. 2–4) в виде среднего арифметического значения (столбики) и стандартного отклонения (вертикальные планки).
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при 2 и 5%-ной концентрации соли в среде уже
были существенны – отмечено резкое уменьше-
ние данного показателя при 5%-ной концентра-
ции соли. То есть признаки потери резистентности
исследователи наблюдали при достижении высо-
кой, условно “критической” концентрации соли.

Ингибирующее действие солей железа (FeCl3,
Fe2(SO4)3) на скорость разложения опада установ-
лено в самом начале эксперимента на 5 и 11 сут
инкубирования, наиболее сильно оно проявилось
при 1%-ной концентрации растворов солей, и вы-
явлены различия между добавлением к листьям
березы воды и ПВС. Так, на фоне засоления в
1%-ном растворе FeCl3 или Fe2(SO4)3 с добавле-
нием воды скорость разложения опада в первые
два из одиннадцати отборов была значительно
ниже, чем на фоне выщелачивания (см. рис. 3а, 4а).
Далее к середине эксперимента (3–7 отборы) ско-
рость разложения опада увеличивалась, достиг-
нув данных на фоне выщелачивания или не-
сколько превысив их. С учетом добавления к ли-

стьям березы ПВС наблюдали резкое повышение
скорости разложения опада уже ко второму отбо-
ру на 11 сут инкубирования (см. рис. 3б, 4б).

Самые низкие значения по скорости разложе-
ния опада как с добавлением к растительным
остаткам воды, так и ПВС отмечены в первый от-
бор на 5 сут инкубирования на фоне засоления в
1%-ном растворе Fe2(SO4)3, что соответствует
сильной степени засоления почв (см. рис. 4а, 4б).

Таким образом, насыщение листьев березы
0.3–1%-ными растворами солей натрия (NaCl,
Na2SO4) и особенно железа (FeCl3, Fe2(SO4)3), а
также более интенсивное выщелачивание из рас-
тительных остатков ряда других ХЭ на фоне засо-
ления оказывало более угнетающее влияние на
жизнедеятельность микроорганизмов-деструкто-
ров и скорость разложения опада, чем суточное
выдерживание листьев в воде.

Кумулятивные потери углерода в процессе раз-
ложения опада березы. В варианте Контроль с до-

Рис. 2. Скорость разложения опада березы в вариантах на фоне выщелачивания и засоления в 1%-ном растворе NaCl (а)
или Na2SO4 (б) с учетом добавления к растительным остаткам только почвенной водной суспензии.
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бавлением к опаду воды и ПВС кумулятивные по-
тери углерода не различались и составили 84.3 мг
С–СО2/(100 г в час). На фоне выщелачивания и
засоления кумулятивные потери углерода были
значительно ниже (в среднем в 1.7 и 1.7–2.1 раза,
см. табл. 1).

В вариантах с 0.3–1%-ными растворами солей
натрия (NaCl, Na2SO4) статистически значимых
различий по кумулятивным потерям углерода не
установлено как на фоне выщелачивания и засо-
ления, так и с учетом добавления к опаду воды и
ПВС. Например, для варианта NaCl кумулятив-
ные потери углерода на фоне выщелачивания и
засоления составили в среднем 53.7 и 47.3 мг; для ва-
рианта Na2SO4 – 52.1 и 50.1 мг С–СО2/(100 г в час)
соответственно. Однако в целом отмечена тен-
денция к снижению кумулятивных потерь угле-
рода на фоне насыщения листьев березы раство-
рами солей натрия.

В вариантах с 0.3–1%-ными растворами солей
железа (FeCl3, Fe2(SO4)3) кумулятивные потери
углерода были ниже, чем в вариантах Контроль (в
среднем в 2.1 раза) и на фоне выщелачивания (в
1.1–1.2 раза). Например, для варианта FeCl3 куму-
лятивные потери углерода на фоне выщелачивания
и засоления составили в среднем 50.1 и 41.1 мг; для
варианта Fe2(SO4)3 – 46.9 и 41.0 мг С–СО2/(100 г в
час) соответственно. Насыщение листьев березы
солями железа (особенно FeCl3) оказывало более
угнетающее воздействие на кумулятивные потери
углерода, чем замачивание опада в воде (см. табл. 1).
Добавление к растительным остаткам ПВС, по
сравнению с водой, способствовало более быст-
рому выравниванию данных по кумулятивным
потерям углерода.

Из всего вышеизложенного можно заключить,
что замачивание опада березы в виде свежеопав-
ших листьев в течение суток в воде, 0.3–1%-ных
растворах солей натрия и железа приводит уже к

Рис. 3. Скорость разложения опада березы в вариантах на фоне выщелачивания и засоления в 1%-ном растворе FeCl3
с учетом добавления к растительным остаткам воды (а) или почвенной водной суспензии (б).
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значительному изменению элементного химиче-
ского состава растительных остатков и снижению
скорости их разложения. В естественных услови-
ях подобные процессы, на наш взгляд, могут про-
исходить в результате временного переувлажне-
ния лесной подстилки (например, в осенний и ве-
сенний холодные периоды года) и на участках с
засоленными почвами.

ВЫВОДЫ

1. Наибольшая скорость разложения свеже-
опавших листьев березы повислой установлена в
варианте Контроль (без замачивания опада в чем-
либо), особенно в первый месяц эксперимента
(на 5–31 сут инкубирования) и значительно сни-
жающаяся со временем. На фоне выщелачивания
(суточное выдерживание листьев в воде) изменя-
ется элементный химический состав раститель-
ных остатков с потерями макро- (K, Na, Са, Mg)

и микроэлементов (Zn, Cu, Ni), снижается ско-
рость разложения опада (в среднем в 1.7 раза).

2. Засоление опада березы (суточное замачива-
ние листьев в 0.3–1%-ных растворах NaCl, Na2SO4,
FeCl3, Fe2(SO4)3) приводит, с одной стороны, к
насыщению растительных остатков натрием или
железом (в зависимости от соли), с другой – к более
интенсивному выщелачиванию из растительных
остатков ряда других химических элементов (осо-
бенно К, Са, Mg) по сравнению с вариантом на фо-
не выщелачивания. В этих условиях отмечается
тенденция к дальнейшему снижению скорости
разложения опада. Ингибирующее влияние на
скорость разложения опада оказывали соли желе-
за в самом начале эксперимента (на 5–11 сут ин-
кубирования), особенно при 1%-ной концентра-
ции растворов, что соответствует сильной степе-
ни засоления почв.

3. В вариантах Контроль, на фоне выщелачи-
вания и насыщения листьев березы солями на-

Рис. 4. Скорость разложения опада березы в вариантах на фоне выщелачивания и засоления в 1%-ном растворе
Fe2(SO4)3 с учетом добавления к растительным остаткам воды (а) или почвенной водной суспензии (б).
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трия (NaCl, Na2SO4) не установлено различий в
скорости разложения опада между добавлением к
растительным остаткам воды и почвенной вод-
ной суспензии. На фоне насыщения опада солями
железа (FeCl3, Fe2(SO4)3) эмиссия СО2 с добавлени-
ем к растительным остаткам почвенной водной сус-
пензии была выше, чем с добавлением воды.
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Betula pendula Leaf Litter Decomposition
in a Laboratory Experiment Simulating Leaching and Salinization

T. V. Nechaeva1, *, N. V. Smirnova1, S. А. Khudayev1, and I. I. Lyubechanskii2

1Institute of Soil Science and Agrochemistry of Siberian Branch of the RAS, 
Akademika Lavrentieva ave., 8/2, Novosibirsk, 630090 Russia

2Institute of Systematics and Ecology of Animals of Siberian Branch of the RAS, Frunze st., 11, Novosibirsk, 630091 Russia
*E-mail: nechaeva@issa-siberia.ru

Among the forest formations of the forest-steppe zone of Western Siberia, birch forests are widespread and
birch leaves belong to the active fraction of the litter that’s being intensively decomposed, which is convenient
for setting up short-term laboratory experiments imitating various natural and anthropogenic impacts on the
environment. The purpose of the work was to conduct a comparative assessment of the birch litter decompo-
sition rate, taking into account changes in its elemental chemical composition against the background of
leaching and salinization. The freshly fallen birch leaves (Betula pendula) were collected in October 2016 from
a forest belt 40 km east of Novosibirsk and air-dried. The laboratory experiment was carried out under incu-
bation conditions at 24°С and a duration of 105 days. Either distilled water (H2Odist, 50 ml) or the same vol-
ume of NaCl, Na2SO4, FeCl3, Fe2(SO4)3 solutions with concentrations of 0.3, 0.5, 0.7 and 1% were added to
2 g samples of air-dried birch litter. The litter was placed into 100 ml plastic cups. After 24-hour soaking of
the litter in water and salt solutions (creating the background of leaching and salinization), the liquids were
decanted, filtered and analysed for the content of chemical elements. The litter was air-dried again. The ex-
periment included another variant without soaking the leaves (Control). 5 ml of H2Odist was added to one part
of the plastic cups of three variants (Control, leaching and salinization variants), 5 ml of soil-water suspension
(soil : H2Odist was 1 : 2.5 m/v) was added to the other, and all plastic cups with litter were weighed before in-
cubation. The cups with litter were closed up and incubated for 105 days in the thermostat (+24°С) with pe-
riodic ventilation. The total number of cups with litter in the experiment was 150. The litter’s decomposition
rate was then estimated by measuring CO2 emissions both separately for each selection during the experiment,
and in total for all selections (cumulative carbon losses). After incubation, the litter was air-dried, weighed
and analysed. The highest rate of decomposition was found in Control, especially in the first month of the
experiment. Soaking the leaves in water led to a change in the elemental chemical composition with losses of
macro- (K, Na, Ca, Mg) and trace (Zn, Cu, Ni) elements and a decrease in the decomposition rate of the
litter (on average 1.7 times). Salinization, on the one hand, led to the saturation of the leaves with Na or Fe
(depending on the salt), on the other, to a more intensive leaching of chemical elements (especially K, Ca,
Mg) than soaking the litter in water. Under these conditions, it was noted that the decomposition rate of the
litter continued to decline. Iron salts had an inhibitory effect on CO2 emission at the beginning of the exper-
iment, especially at 1% concentration. Only in the variants with iron salts, the decomposition rate, taking into
account the addition of a soil-water suspension to the litter was higher than with water.

Keywords: birch leaves, plant residues, elemental chemical composition, decomposition rate, cumulative carbon
losses, salt saturation, soil-water suspension.
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and Higher Education of the Russian Federation (project No. 121031700309-1), most of the chemical anal-
yses were conducted with the financial support of the RFBR (project No. 17-04-01369 А).



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

РАЗЛОЖЕНИЕ ОПАДА БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ НА ФОНЕ ВЫЩЕЛАЧИВАНИЯ 591

REFERENCES
Andronov E.E., Pinaev A.G., Pershina E.V., Petrova S.N.,
Rakhimgalieva S.Z., Akhmedenov K.M., Sergaliev N.K.,
Gorobets A.V., Analysis of the structure of microbial com-
munity in soils with different degrees of salinization using
T-RFLP and eal-time PCR techniques, Eurasian Soil Sci-
ence, 2012, Vol. 45, No. 2, pp. 147–156. 
DOI 10.1134/S1064229312020044
Anichkin A.E., Tiunov A.V., Dinamika postupleniya i de-
struktsii rastitel’nogo opada (Dynamics of plant litter de-
composition), In: Struktura i funktsii pochvennogo naseleni-
ya tropicheskogo mussonnogo lesa (natsional’nyi park Kat
T’en, Yuzhnyi V’etnam) (Structure and functions of soil
communities of a monsoon tropical forest (Cat Tien Na-
tional Park, southern Vietnam)), Moscow: Tovarishchestvo
nauchnykh izdanii KMK, 2011, pp. 188–206.
Aristovskaya T.V., Mikrobiologiya protsessov pochvoobrazo-
vaniya (Microbiology of the pedogenic processes), Leningrad:
Nauka, 1980, 187 p.
Bani A., Pioli S., Ventura M., Panzacchi P., Borruso L.,
Tognetti R., Tonon G., Brusetti L., The role of microbial
community in the decomposition of leaf litter and Dead-
wood, Applied Soil Ecology, 2018, Vol. 126, pp. 75–84. 
DOI 10.1016/j.apsoil.2018.02.017
Bazilevich N.I., Titlyanova A.A., Bioticheskii krugovorot na
pyati kontinentakh: azot i zol’nye elementy v prirodnykh naze-
mnykh ekosistemakh (Biotic turnover on five continents: el-
ement exchange processes in terrestrial natural ecosystems),
Novosibirsk: Izd-vo SO RAN, 2008, 381 p.
Berg B., Decomposition patterns for foliar litter: A theory
for influencing factors, Soil Biology & Biochemistry, 2014,
Vol. 78, pp. 222–232. 
DOI 10.1016/j.soilbio.2014.08.005
Berg B., McClaugherty C., Plant Litter: Decomposition, Hu-
mus Formation, Carbon Sequestration, Berlin, Heidelberg:
Springer-Verlag, 2014, 315 p. 
DOI 10.1007/978-3-642-38821-7
Bobkova K.S., Osipov A.F., Krugovorot ugleroda v sisteme
fitotsenoz-pochva v chernichno-sfagnovykh sosnyakakh
srednei taigi Respubliki Komi (Carbon cycling in system
phytocenosis-soil in bilberry-sphagnum pine forests of the
Middle Taiga (Republic of Komi) ), Lesovedenie, 2012,
No. 2, pp. 11–18.
Buyantueva L.B., Zhapova D.N., Namsaraev B.B., Go-
dichnaya dinamika mikrobnoi destruktsii listovogo opada v
lesnykh ekosistemakh prigorodnoi zony g. Ulan-Ude (A
year dynamics of microbial destruction of leaf litter in forest
ecosystems of the surburb of Ulan-Ude), Vestnik Buryatsk-
ogo gosudarstvennogo universiteta. Ser. Biologiya, geografiya,
2010, No. 4, pp. 85–87.
Chernova N.M., Ekologicheskie suktsessii pri razlozhenii
rastitel’nykh ostatkov (Ecological successions during de-
composition of plant residues), M.: Nauka, 1977, 200 p.
Dymov A.A., Bobkova K.S., Tuzhilkina V.V., Rakina D.A.,
Rastitel’nyi opad v korennom el’nike i listvenno-khvoinykh
nasazhdeniyakh (Tree waste in an aboriginal spruce forest
and mixed stands), Izvestiya vysshikh uchebnykh zavedenii.
Lesnoi zhurnal, 2012, No. 3, pp. 7-18.
Elizarov N.V., Popov V.V., Semendyaeva N.V., Modern hy-
dromorphism of solonetzes in the forest-steppe zone of
Western Siberia, Eurasian Soil Science, 2020, Vol. 53,

No. 12, pp. 1701–1708. 
DOI 10.1134/S1064229320120054
Grishko V.N., Syshchikova O.V., Zenova G.M.,
Kozhevin P.A., Dubrova M.S., Lubsanova D.A., Chern-
ov I.Y., Mycelial actinobacteria in salt-affected soils of arid
territories of Ukraine and Russia, Eurasian Soil Science,
2015, Vol. 48, No. 1, pp. 72–76. 
DOI 10.1134/S1064229315010081
Ivanova E.A., Lukina N.V., Danilova M.A., Artemkina N.A.,
Smirnov V.E., Ershov V.V., Isaeva L.G., Vliyanie aerotekh-
nogennogo zagryazneniya na skorost' razlozheniya rasti-
tel’nykh ostatkov v sosnovykh lesakh na severnom predele
rasprostraneniya (The effect of air pollution on the rate of
decomposition of plant litter at the northern limit of pine
forests), Lesovedenie, 2019, No. 6, pp. 533–546. 
DOI 10.1134/S0024114819060044
Karpachevskii L.O., Les i lesnye pochvy (Forest and forest
soils), Moscow: Lesnaya promyshlennost', 1981, 261 p.
Kasparia M., Stephen P., Yanoviakc, R. D., May Y.,
Claya N.A., Sodium shortage as a constraint on the carbon
cycle in an inland tropical rainforest, Proceedings of the Na-
tional Academy of Sciences USA, 2009, Vol. 106, No. 46,
pp. 19405–19409. 
DOI 10.1073/pnas.0906448106
Klassifikatsiya i diagnostika pochv SSSR (Classification and
diagnostics of the soils of USSR), M.: Kolos, 1977, 224 p.
Kotenko M.E., Zubkova T.A., Vliyanie zasolennykh pochv
na sostoyanie mikrobnogo soobshchestva (Impact of saline
soils on microbal associations), Vestnik Kazanskogo GAU,
2008, Vol. 7, No. 1, pp. 138–141.
Men’ko E.V., Tikhonova E.N., Ulanova R.V.,
Sukhacheva M.V., Kuznetsova T.V., Udal’tsov S.N.,
Kravchenko I.K., Temperaturnaya chuvstvitel’nost' prot-
sessov nachal’nogo etapa mikrobnoi destruktsii drevesnogo
opada v lesnoi pochve (Temperature sensitivity of the initial
stage of microbial woody litter decomposition in forest
soil), Biofizika, 2018, Vol. 63, No. 5, pp. 963–974. 
DOI 10.1134/S0006302918050150.
Nechaeva T.V., Smirnova N.V., Khudyaev S.A., Lyu-
bechanskii I.I., Izmenenie elementnogo khimicheskogo
sostava opada berezy povisloi (Betula pendula) pri razlo-
zhenii na fone vyshchelachivaniya i zasoleniya v laborator-
nom eksperimente (Changes in chemical element composi-
tion of Betula pendula litter during decomposition in a lab-
oratory experiment simulating leaching and salinization),
Pochvy i okruzhayushchaya sreda, 2020, Vol. 3, No. 4, e130.
DOI 10.31251/pos.v3i4.130
Osipov A.F., Carbon emission from the soil surface in a ma-
ture blueberry pine forest of the middle taiga (Republic of
Komi), Eurasian Soil Science, 2016, Vol. 49, No. 8,
pp. 926–933. 
DOI 10.1134/S1064229316080093
Pochikalov A.V., Karelin D.V., Okologodichnye nably-
udeniya za razlozheniem opada tundrovykh rastenii cherez
poteryu massy i emissiyu CO2: rol' bioticheskikh i abiotich-
eskikh faktorov, sezonov goda, biotopa i prostranstvenno-
vremennogo masshtaba ( A field study of tundra plant litter
decomposition rate via mass loss and carbon dioxide emis-
sion: The role of biotic and abiotic controls, biotope, season
of year, and spatial-temporal scale), Zhurnal obshchei bi-
ologii, 2014, Vol. 75, No. 3, pp. 163–181.



592

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2022

НЕЧАЕВА и др.

Puly i potoki ugleroda v nazemnykh ekosistemakh Rossii,
(Pools and fluxes of carbon in terrestrial ecosystems of Rus-
sia), M.: Nauka, 2007, 315 p.
Semenov V.M., Pautova N.B., Lebedeva T.N., Khromy-
chkina D.P., Semenova N.A., Lopes de Gerenyu V.O.,
Рlant residues decomposition and formation of active or-
ganic matter in the soil of the incubation experiments, Eur-
asian Soil Science, 2019, Vol. 52, No. 10, pp. 1183–1194. 
DOI 10.1134/S0032180X19100113
Sharkov I.N., Absorbtsionnyi metod opredeleniya emissii
CO2 (The absorption method of determination of CO2
emission), In: Metody issledovanii organicheskogo vesh-
chestva pochv (Methods for the study of soil organic mat-
ter), M.: Rossel’khozakademiya, GNU VNIPTIOU, 2005,
pp. 401–408.
Shtol’ V.A., Osobennosti vegetativnogo vozobnovleniya
bereznyakov lesostepi Zapadnoi Sibiri (The Features of
Birch Forest Vegetative Reproduction in Western Siberia),
Vestnik Tyumenskogo gosudarstvennogo universiteta. Ekologiya
i prirodopol’zovanie, 2016, Vol. 2, No. 1, pp. 92–103. 
DOI 10.21684/2411-7927-2016-2-1-92-103.

Smirnova N.V., Tiunov A.V., Nechaeva T.V., Khudyaev S.A.,
Kruten V.S., Lyubechanskii I.I., Vliyanie solei natriya i
zheleza na mineralizatsiyu opada berezy v inkubatsionnom
eksperimente (Influence of Fe3+ and Na+ salts on the min-
eralization of the birch litter in the incubation experiment),
Pochvennye resursy Sibiri: vyzovy XXI veka: (Soil resources
of Siberia: challenges of the XXI century), Novosibirsk,
Proc. of the All-Rus. Sci. Conf., December 4–8, 2017,
Tomsk: Izdatel’skii Dom TGU, Vol. 1, pp. 254–257.

Sorokin O.D., Prikladnaya statistika na komp’yutere (Ap-
plied statistics), Novosibirsk: 2012, 282 p.

Zhang D., Hui D., Luo Y., Zhou G., Rates of litter decom-
position in terrestrial ecosystems: global patterns and con-
trolling factors, J. Plant Ecology, 2008, Vol. 1, pp. 85–93.
DOI 10.1093/jpe/rtn002

Zuo Y., Zhang F., Soil and crop management strategies to
prevent iron deficiency in crops, Plant and Soil, 2011,
Vol. 339, pp. 83–95. 
DOI 10.1007/s11104-010-0566-0.


