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Исследованы различия морфометрических признаков оконной структуры полога древостоя в трех
доминирующих типах лесных сообществ Валуевского лесопарка на основе данных дистанционного
зондирования высокого и детального пространственного разрешения. Классификация групп лес-
ных сообществ (лиственный лес с преобладанием липы, лиственный лес с преобладанием березы
или осины и хвойный лес с преобладанием ели или сосны) методом “случайный лес” выполнена по
разносезонным мультиспектральным спутниковым изображениям Sentinel-2/MSI с точностью 0.96
(k = 0.88). По этим же изображениям создан слой сегментов – спектрально-однородных участков
леса. Маска окон древесного полога создавалась по панхроматическому изображению Ресурс-
П1/Геотон методом кластерного анализа с визуальным дешифрированием кластеров. Рассчитыва-
лись восемь морфометрических признаков для каждого окна. Анализ различий проводился на уров-
не сегментов (U-тест Манна–Уитни) и всей совокупности окон (H-тест Краскела–Уоллиса) каждой
группы лесных сообществ. Наибольшие показатели U-теста для средних значений морфометриче-
ских признаков на уровне сегментов лесных сообществ имеют площадь окна S (U = 24), его пери-
метр P (U = 19.3), комплексный индекс формы окна GSCI (U = 19.0) и отношение периметра к пло-
щади окна P : S (U = 18.7). Наибольшие значения H-теста на уровне отдельных окон лесных сооб-
ществ были получены для фрактальной размерности окна PFD (H = 2229.2), отношения периметра
к площади окна P : S (H = 2064.9) и площади окна S (H = 1718.4). Анализ результатов и литературы
позволил определить возможные причины различий в оконной структуре и параметрах окон хвой-
ных, мелколиственных и липовых сообществ модельной территории.

Ключевые слова: оконная структура, хвойно-широколиственные леса, дистанционное зондирование,
классификация лесных сообществ, сегментация, “случайный лес”. 
DOI: 10.31857/S0024114821030074

Лесные экосистемы, развивающиеся в спон-
танном режиме при отсутствии катастрофиче-
ских внешних воздействий, характеризуются мо-
заичной структурой, представленной “окнами
возобновления” на разных стадиях развития
(Schliemann, Bockheim, 2011; Muscolo et al., 2014).
“Окна” – просветы в пологе взрослого древостоя
(treefall gaps) – возникают в результате смерти од-
ного или нескольких крупных деревьев. Оконная
мозаика взрослого древостоя определяет про-
странственную гетерогенность лесного фитоце-
ноза, которую связывают со многими важными
экологическими структурами и процессами на
разных пространственных масштабах. Окна игра-

ют ключевую роль в лесовозобновлении, поддер-
жании таксономического и структурного биораз-
нообразия лесных сообществ (Широков, 2005).
Появление окон отмечается уже в 40–60-летних
древостоях, когда начинают отмирать деревья
раннесукцессионных видов (Смирнова и др.,
2001). Образовавшись, окна не остаются статич-
ными, они существуют в различных стадиях “за-
полнения”. При рассмотрении всего цикла разви-
тия окон, от момента их возникновения до распада
нового поколения деревьев, уместно использовать
термин “возрастная парцелла”, предложенный
Н.В. Дылисом (1978). В хвойно-широколиствен-
ных лесах европейской части России в первые
15 лет в окнах доминируют крупные травы и виды
кустарников, которые после смыкания полога
подроста замещаются на лесные неморальные и
бореальные виды растений. Через 35–40 лет с мо-

1 Исследование выполнено в рамках темы государственного
задания ЦЭПЛ РАН № АААА-А18-118052590019-7, поле-
вые работы проведены за счет средств проекта Российско-
го научного фонда № 16-17-10284.
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мента образования окна восстанавливается исход-
ная структура нижних ярусов (Широков, 2005).

В работе мы рассматриваем окна первых эта-
пов развития – от момента формирования до за-
крытия (gap closure). L.E. Tyrrell, T.R. Crow (1994)
приводят три критерия закрытия окон: деревья в
окне имеют высоту от половины до двух третей
окружающего полога; деревья в окне имеют диа-
метры (на уровне груди) больше 25 см; древесный
полог настолько густой, что исходное окно труд-
но выявить.

Еще один важный параметр, который необхо-
димо учитывать при исследовании оконной
структуры верхнего полога древостоя — это верх-
ний и нижний пределы размера окон. По опреде-
лению, под окнами понимаются небольшие про-
рывы в пологе, образующиеся при отмирании од-
ного или нескольких деревьев. J. McCarthy (2001)
считает необходимым различать понятия “окно”
(gap) и “участок” (patch). Это необходимо, пото-
му что участки, сформированные крупномас-
штабными катастрофическими нарушениями
(пожары, вспышки насекомых, массовые ветро-
валы), сильно отличаются от небольших окон по
микроклимату, времени возобновления, осве-
щенности, доступности для светолюбивой флоры
и другим параметрам. Нижний предел размера
окон определяется площадью от вывала единич-
ного дерева, которая обычно варьирует от 50 до
200 м2 (Drobyshev, 1999; McCarthy, 2001).

Для пространственного анализа оконной
структуры традиционно используются различные
наземные методы: 1) трансекты (Широков, 2005);
2) дендроэкологический анализ (Hobi et al., 2015);
3) фотосъемка с использованием полусфериче-
ской камеры (Nyamgeroh et al., 2018). Однако на-
земные методы требуют значительных затрат вре-
мени и труда на проведение измерений и подготов-
ку схем пространственного расположения окон в
пологе древостоя (Hobi et al., 2015; Nyamgeroh et al.,
2018), поэтому их применение ограничено неболь-
шими площадями (до нескольких гектар).

Возможности применения данных аэрокосми-
ческой съемки для картографирования и изуче-
ния оконной структуры лесов исследованы в ряде
работ (Runkle, 1992; Fox et al., 2000; Hobi et al.,
2015; Barton et al., 2017; Bagaram et al., 2018;
Nyamgeroh et al., 2018; White et al., 2018). J.R. Run-
kle (1992) исследовал возможности данных аэро-
фотосъемки для картографирования окон древес-
ного полога. В более поздней работе T.J. Fox (2000)
провел сравнение точности карт окон, созданных
на основе наземной съемки полога леса, с результа-
тами визуального дешифрирования аэрофотосним-
ков высокого пространственного разрешения
(1 : 15000). Было показано, что созданные на осно-
ве аэрофотоснимков карты оказались более точ-
ными, так как они имели намного меньший про-

цент пропусков (4.7%) картографирования окон по
сравнению с наземными обследованиями (25.6%).
Однако, хотя аэрофотосъемка позволяет с более
высокой точностью выявлять окна в пологе дре-
востоя, с ее помощью невозможно детально опи-
сать характеристики растительности в окнах, что
обеспечивают наземные методы.

Отдельный вопрос − влияние собственных те-
ней деревьев на точность определения границ и
площадей окон верхнего полога. Из-за различий
высоты деревьев часть крон оказывается затенен-
ной и включается в окна при картографировании
(Zielewska-Büttner et al., 2016; Barton et al., 2017;
Nyamgeroh et al., 2018). Исследование B.B. Nya-
mgeroh с соавт. (2018) показало, что при использо-
вании методов выделения окон по изображениям
(объектно-ориентированный анализ изображений
OBIA и текстурный анализ изображений ITBA)
происходит переоценка их площади (особенно
для окон малых размеров) по сравнению с назем-
ными измерениями. Хуже всего выделяются окна
в пологе широколиственных пород.

Преимущество спутниковых измерений за-
ключается в том, что они позволяют исследовать
оконную структуру лесов в труднодоступных ре-
гионах, а также за счет повторной съемки одних и
тех же территорий обеспечивают возможность
анализа динамики площади окон и, соответ-
ственно, изменения породно-возрастной струк-
туры лесов (Hobi et al., 2015; Nyamgeroh et al.,
2018). Оконная структура древесного полога раз-
личается в лесных сообществах разного типа и
сукцессионного статуса. Это может использо-
ваться как косвенный дешифровочный признак
при их картографировании. M.L. Hobi с соавт.
(2015) в своей работе использовали стереопары
спутниковых изображений WorldView-2 для изу-
чения параметров окон древесного полога старо-
возрастных буковых лесов украинских Карпат. С
помощью спутниковых изображений было выяв-
лено, что размер окон в пологе букового леса не
превышает 200 м2, а доля нарушений, вызванных
ураганными ветрами и снеголомами, меньше 1%
площади исследуемой территории. Проверка
спутниковых карт окон древостоя на основе на-
земных данных оказалась сложной задачей, так
как не все пробные площади можно было точно
пространственно привязать в ходе наземного об-
следования. Но в целом оценки размеров окон,
полученные наземными и дистанционными ме-
тодами, хорошо согласуются. Таким образом, ли-
тературный анализ показывает сложность реали-
зации задачи, а с другой стороны − перспективу
разработки и применения дистанционных мето-
дов для картографирования оконной структуры
лесов и их мониторинга на больших лесных тер-
риториях.
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Цель настоящего исследования – оценка раз-
личий параметров оконной структуры разных
групп лесных сообществ на основе спутниковых
изображений детального разрешения. Для этого
решались следующие задачи: (1) оценить инфор-
мативность спектральных каналов и провести
классификацию основных групп лесных сооб-
ществ по спутниковым данным Sentinel-2b/MSI
(10–20 м); (2) сформировать маску окон полога
древостоя с использованием панхроматического
изображения Ресурс-П1/Геотон (0.8 м); (3) рас-
считать морфометрические признаки оконной
структуры древостоя и статистическими метода-
ми оценить различия значений морфометриче-
ских признаков для групп лесных сообществ.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводились на модельной тер-

ритории Валуевского лесопарка (Новомосковский
административный округ г. Москва) (рис. 1). Об-
щая площадь исследуемой территории составляет
1156.33 га (Публичная …, 2020). Валуевский лесо-
парк лежит в пределах Апрелевско-Кунцевского
ландшафта с доминированием моренных равнин

с абсолютными высотами 190–210 м. В почвен-
ном покрове преобладают дерново-подзолистые
почвы на покровном суглинке. Почвообразую-
щая порода характеризуется средне-тяжелосу-
глинистым гранулометрическим составом (Акку-
муляция …, 2018). По материалам таксации по-
следнего лесоустройства леса представлены
широколиственными (с доминированием липы)
и широколиственно-еловыми сообществами воз-
растом от 60 до 110 лет (Материалы лесоустрой-
ства …, 2005). Значительное распространение
имеют вторичные мелколиственные леса, нахо-
дящиеся на разных стадиях послерубочной сук-
цессии. Лесные культуры ели и сосны занимают
незначительные площади. В статье рассматрива-
ются три доминирующие группы лесных сооб-
ществ: (1) лиственный лес с преобладанием ли-
пы; (2) лиственный лес с преобладанием березы
или осины; (3) хвойный лес с преобладанием ели
или сосны.

Выбор групп лесных сообществ проводился на
основе анализа материалов последнего лесо-
устройства и данных выборочных наземных гео-
ботанических и таксационных обследований.

Рис. 1. План лесонасаждений Валуевского лесопарка по преобладающим породам
1 – места расположения наземных площадок 2016–2019 гг.; лесные формации: 2 – Picea abies; 3 – Betula pendula и Pop-
ulus tremula; 4 – Tilia cordata; 5 – Pinus sylvestris; 6 – другие породы.

1 2 3 4 5 6
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Для оценки пространственного распределения
лесных сообществ Валуевского лесопарка ис-
пользовали разносезонные мультиспектральные
изображения спутников Sentinel-2, запущенных в
2015 и 2017 г. в рамках научной космической про-
граммы Европейской комиссии Copernicus. Муль-
тиспектральный прибор MSI каждого спутника
позволяет вести съемку земной поверхности с
шириной захвата 290 км, с периодом повторной
съемки 5 суток в 13 каналах видимого, ближнего и
среднего инфракрасных (ИК) диапазонов раз-
личного пространственного разрешения (10, 20 и
60 м) (Sentinel-2 …, 2020).

Для исследований собран временной ряд без-
облачных изображений Sentinel-2 с уровнем об-
работки Level-2A (Level-2A Algorithm Overview,
2020) за 2017, 2018 и 2019 г. В таблице 1 приводятся
параметры пяти каналов и характеристики диапа-
зонов значений (минимум, максимум, среднее
значение) спектральных яркостей растительно-
сти лесопарка в указанные периоды съемки.

Для спектральных каналов с пространствен-
ным разрешением 20 м было проведено геометри-
ческое преобразование стандартным алгоритмом
обработки изображений “resampling” с использо-
ванием функции бикубической интерполяции
(ERDAS Imagine …, 2014) для получения единого
пространственного разрешения всех спектраль-
ных каналов.

Для пространственной идентификации окон в
древесном пологе использовалось панхроматиче-
ское изображение спутника Ресурс-П1, с про-
странственным разрешением около 1 м. Ресурс-
П1 – спутник с оптическими приборами на бор-
ту, предназначенный для мониторинга природ-
ных и антропогенных объектов Земли (Космиче-
ские …, 2020).

Помимо спутниковой информации подготов-
лены цифровые данные таксации лесов по мате-
риалам лесоустройства 2005 г. В период с 2016 по
2019 г. проводились наземные обследования тер-
ритории, геоботанические описания были вы-
полнены на 53 площадках размером 20 × 20 м, по-
деревная таксация насаждений – на 15 площадках
размером 50 × 50 м (рис. 1).

Схема последовательности этапов исследова-
ний представлена на рис. 2. Набор эталонов для
классификации групп лесных сообществ форми-
ровался на основе материалов повыдельной так-
сации лесов. Кандидатом в эталоны являлся вы-
дел с участием семи единиц и более древесных
пород в составе насаждения, входящих в группу
лесных сообществ.

В случаях, когда доля породы в составе насаж-
дения была меньше определенного в исследова-
нии порога (семь единиц), породы одной группы
(сосна и ель, береза и осина) суммировались и по-

Таблица 1. Характеристика набора данных Sentinel-2

* В скобках указаны центральная длина волны и пространственное разрешение канала. 
** Шкала отражает спектральный коэффициент яркости (СКЯ) в целочисленных значениях от 0 до 10000, что соответствует
диапазону СКЯ от 0 до 1.0.

Спектральный 
канал*

Статисти-
ческий 

параметр

Спектральный коэффициент яркости лесов модельной территории
для разных дат съемки**

янв. 2017 г. апр. 2017 г. май 2018 г. авг. 2017 г. сент. 2017 г. дек. 2017 г. окт. 2018 г.

B3, зеленый
(559 нм, 10 м)

Мин. 917 576 490 560 632 978 619
Макс. 8231 1732 2596 1764 1186 6452 1661
Среднее 2128 754 656 684 765 2099 814

B4, красный
(665 нм, 10 м)

Мин. 917 402 490 343 399 890 390
Макс. 8002 2065 2596 2150 1203 6808 1506
Среднее 1417 632 656 432 506 2105 726

B8, БИК
(833 нм, 10 м)

Мин. 893 399 344 482 643 1128 355
Макс. 10512 1203 5586 4066 3490 6836 14332
Среднее 2480 506 2744 2245 1944 2522 2998

B11, срИК 1 
(1610.4 нм, 
20 м)

Мин. 62 343 228 251 484 302 389
Макс. 1439 2150 3692 3166 1984 2884 2702
Среднее 687 432 1201 1065 1050 807 1310

B12, срИК 2
(2185.7 нм, 
20 м)

Мин. 42 0 138 2740 220 2501 86
Макс. 1310 2168 3360 2260 1038 2501 2183
Среднее 428 210 138 112 456 769 507
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вторно сравнивались с пороговым значением.
Контроль соответствия выделов их таксацион-
ным характеристикам осуществлялся методом
визуального анализа синтезированных спутнико-
вых изображений и данных наземных площадок.
Для получения спектрально-однородных этало-
нов внутри выделов выполнялась сегментация
разносезонных мультиспектральных изображе-
ний Sentinel-2 методом FLS (Full Lambda Sched-
ule) (Redding et al., 1999) в программе обработки
спутниковых изображений ERDAS Imagine. Сег-
менты использовались в дальнейшем для статисти-
ческого анализа морфометрических признаков в их
границах. С одной стороны это позволило миними-
зировать влияние ошибок классификации групп
лесных сообществ по изображениям Sentinel-2, а с
другой стороны − оценить уровень различимости

усредненных на сегмент значений морфометри-
ческих признаков по отношению к их исходным
значениям на уровне отдельного окна.

Эталонная выборка использовалась для оцен-
ки информативности мультиспектральных кана-
лов (признаков) и настройки модели классифи-
кации с обучением “случайный лес” (Breiman,
2001). Выбор алгоритма “случайный лес” обуслов-
лен его более высокой точностью классификации
лесов по сравнению с другими методами тематиче-
ской обработки изображений (Maxwell et al., 2018).

Проверку результатов классификации групп
лесных сообществ выполняли на основе данных
наземных обследований. Каждая площадка была
отнесена к одной из групп сообществ. Затем про-
странственно площадки совмещали с тематиче-

Рис. 2. Схема этапов исследований.
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ской картой лесных сообществ, из которой извле-
кались пикселы с классами, попавшие на пло-
щадки. Оценку точности тематической карты
лесных сообществ выполняли на основе анализа
матрицы ошибок с оценкой показателя каппы
Коэна (k) (Крамер, 1975).

В рамках работы мы принимаем минимальный

размер окна, равный 20 м2, что согласуется со
средним размером крон ели и липы в условиях

Подмосковья – 15–27 м2 (Абатуров, Меланхолин,
2004). По причине отсутствия на территории ис-
следования участков крупных нарушений (более
1 га, McCarthy, 2001) верхний предел размера
окон нами не устанавливался.

На следующем этапе исследований выполнял-
ся кластерный анализ спутниковых изображений
детального пространственного разрешения Ре-
сурс-П1/Геотон для выделения оконной структу-
ры древесного полога модельной территории.
Кластеры окон включают пикселы с низкими
значениями яркостей, которым соответствуют не
только окна древостоя, но и затененные участки
крон деревьев верхнего и подчиненных ярусов.
Так как применение пороговых методов невоз-
можно из-за высокой вариабельности значений
яркости окон для лесных сообществ, мы исполь-
зовали неуправляемую избыточную классифи-
кацию на основе метода K-means (Mirkes, 2011),
с последующим визуальным дешифрированием
классов для каждой группы лесных сообществ
отдельно и их объединением в два класса “окно”
и “лес”.

Далее средствами ГИС растровые слои сег-
ментов и маски окон древесного полога преобра-
зовывали в векторный формат и пространственно
пересекались, используя функции расширения
PostGIS − st_intersects (https://postgis.net/docs/
ST_Intersects.html), st_within (https://postgis.net/
docs/ST_Within.html). Для векторного слоя окон
были рассчитаны следующие морфометрические
характеристики: площадь (S), периметр окна (P), их
отношение (P : S), округлость форм (1) и ряд
фрактальных признаков (2)–(5), а именно
(Getzin et al., 2012):

(1)

где CIRC – округлость окна, S – площадь окна,
P – периметр окна

(2)

где GSCI – комплексный индекс формы окна,
S – площадь окна, P – периметр окна

(3)

где PFD – фрактальная размерность окна, S – пло-
щадь окна, P – периметр окна

π=
2

4
,

SCIRC
p

= π4 ,GSCI P S

= 2 ln
,

ln

PPFD
S

(4)

где FDI – индекс фрактальной размерности окна,
S – площадь окна, P – периметр окна

(5)

где FD – фрактальная размерность, S – площадь
окна, P – периметр окна

Для определения различий в значениях мор-
фометрических признаков трех групп лесных со-
обществ использовались непараметрический
H-тест Краскела−Уоллиса (Kruskal, Wallis, 1952)
и его параметрический аналог – U-тест Ман-
на−Уитни (Mann, Whitney, 1947). Анализ морфо-
метрических признаков проводился с использо-
ванием двух наборов данных: (1) на уровне от-
дельных окон, принадлежащих группам лесных
сообществ, с применением H-теста; в этом случае
каждый полигон в векторном слое рассматривал-
ся как отдельное окно, принадлежащее к одной
из групп лесных сообществ; (2) на уровне сегмен-
тов с применением U-теста; второй тест прово-
дился для выборки из усредненных и взвешенных
значений морфометрических признаков в грани-
цах сегмента, принадлежащего одной из трех
групп лесных сообществ.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ информативности спектральных кана-
лов Sentinel-2/MSI показал, что увеличение их
числа влияет на результаты классификации лес-
ных сообществ. Однако вклад различен и зависит
от фенологического периода съемки лесов и
спектрального диапазона (длины волны). Наи-
больший вклад в распознавание трех групп лес-
ных сообществ из 35 спектральных каналов (при-
знаков), полученных в разные вегетационные се-
зоны, вносят средние ИК диапазоны B11 (1565–
1655 нм) за май, сентябрь и декабрь 2017 г. и B12
(2100–2280 нм) – за август 2017 и май 2018 г. Сле-
дующими по значимости являются ближний ИК
диапазон B8, полученный при съемке в мае и де-
кабре 2018 г., а зеленый B3 и красный B4 диапазо-
ны − для апреля 2017 г. и октября 2018 г., соответ-
ственно. Классификация групп лесных сооб-
ществ алгоритмом “случайный лес” выполнялась
по трем наборам признаков, а именно 15, 21 и 35
спектральных диапазонов.

Интегральная точность классификации лес-
ных сообществ с 15 признаками составила 0.80
(каппа k = 0.64), 21 признаками – 0.89 (k = 0.84) и
для 35 признаков – 0.96 (k = 0.88). Наилучший ре-
зультат классификации групп лесных сообществ

( )
=

2 ln

4 ,
ln

P

FDI
S

( )π=

2 ln

4 ,
ln

P

FD
S
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по спутниковым изображениям Sentinel-2 пред-
ставлен на рис. 3а.

Результат классификации панхроматического
изображения Ресурс-П1/Геотон содержал 200 клас-
сов, из которых классы с низкими значениями
пикселов изображения были визуально объеди-
нены в группу классов, характеризующих “окно”.
Все остальные классы были сгруппированы в
группу “лес”. Полученная бинарная маска окон
использовалась для исследования различий мор-
фометрических параметров оконной структуры
трех групп лесных сообществ (рис. 3б).

Результаты тестирования различий морфомет-
рических признаков двумя тестами позволили
выявить наиболее информативные из них для
обоих уровней (табл. 2). Наибольшие значения
H-теста на уровне отдельных окон лесных сооб-
ществ имеют фрактальная размерность окна
(PFD) (H = 2229.2), отношение периметра к пло-
щади окна (P : S) (H = 2064.9) и площадь окна (S)
(H = 1718.4).

Наибольшие значения U-теста для средних
значений морфометрических признаков на уров-
не сегментов лесных сообществ имеют S (U =
= 24.0), периметр окна (P) (U = 19.3), комплекс-
ный индекс формы окна (GSCI) (U = 19.0) и P : S
(U = 18.7). Таким образом, P : S и S сохраняют
свои различия в группах лесных сообществ даже

при их осреднении на уровне сегментов. Стати-
стический анализ также показал, что средняя
площадь окна в хвойных древостоях и доля пло-
щади окон в сегменте превышает аналогичные
значения для мелколиственных и широколист-
венных пород (табл. 3, рис. 4).

Анализ литературных источников показывает,
что оконная структура полога лесных сообществ
определяется одновременно идущими процесса-
ми образования и закрытия окон (Kenderes et al.,
2009). Параметры оконной структуры специфич-
ны для разных типов лесных сообществ и зависят
от многих факторов, которые можно объединить
в две группы, соответствующие названным выше
динамическим процессам. Первая группа вклю-
чает факторы, связанные с интенсивностью отпада
(смертностью) деревьев: возраст и размер деревьев,
ветровальность, различные патогены, положение в
ландшафте. Вторая группа объединяет факторы,
определяющие скорость закрытия окон, такие как
боковой рост, предварительный подрост и др.

В работе S.E. Dahir, C.G. Lorimer (1996) иссле-
довалась оконная структура в широколиственных
лесах на разных стадиях развития (молодых, спе-
лых и старовозрастных) на севере США, установ-
лена зависимость размера окон от возраста и раз-
мера деревьев. Средняя площадь окна в молодых
насаждениях была в 4 раза меньше, а доля окон в

Таблица 2. Различия морфометрических признаков оконной структуры лесных сообществ

Примечание. Расшифровка аббревиатур признаков дана в тексте. Прочерки соответствуют результатам U-теста, не позволя-
ющим отклонить “нулевую” гипотезу.

Тест CIRC S P GSCI PFD FDI FD P : S

На уровне отдельных окон лесных сообществ

H-тест 517.97 1718.4 996.61 517.95 2229.2 29.079 37.219 2064.9

p-значение <2.2e-16 <2.2e-16 <2.2e-16 <2.2e-16 <2.2e-16 4.848e-07 8.278e-09 <2.2e-16

На уровне средних характеристик окон в сегментах лесных сообществ

U-тест – 24.0 19.3 19.0 – – – 18.7

p-значение >0.05 0.000116 0.00321 0.00311 >0.05 >0.05 >0.05 0.01139

Таблица 3. Средняя площадь и доля площади окон в сегменте для хвойных, мелколиственных и широколиствен-
ных (липовых) сообществ

Примечание. μ – среднее значение, σ – стандартное квадратичное отклонение

Группа лесных 

сообществ

Площадь окна в сегменте, га Доля площади окон в сегменте, %

μ σ μ σ

Хвойные 70.3 75.4 25.9 7.6

Мелколиственные 48.1 49.2 17.5 6.7

Широколиственные 42.4 32.2 14.1 5.9
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общей площади насаждений – в 2 раза меньше,

чем в старовозрастных насаждениях. Сходные ре-

зультаты получены для лесов из дугласовой пихты

(псевдотсуги) (Spies, Franklin, 1989). Показано,

что на оконную динамику могут оказывать влия-

ние различные патогены (Kneeshaw, Bergeron,

1998; Pham et al., 2004; Messier et al., 2005). Одним

из важных факторов, определяющих интенсив-

ность образования окон, является ветровальность

деревьев, которая зависит от вида (Kenderes et al.,

2009) и возраста деревьев, а также положения в
ландшафте (Мирин, 2010).

Скорость закрытия окон, в первую очередь,
определяется их размером. Мелкие окна (диаметр
которых не превышает высоту окружающих дере-
вьев) закрываются намного быстрее крупных,
обычно это происходит в результате бокового
разрастания ветвей деревьев (Ulanova, 2000; Mc-
Carthy, 2001; Kucbel et al., 2010). Скорость боково-
го роста широколиственных деревьев оценивает-

Рис. 4. Распределение числа сегментов хвойных, мелколиственных и широколиственных (липовых) сообществ по
среднему значению площади окна (а) и доли площади окон в сегменте (б). 1 – мелколиственные, 2 – липа, 3 – ель.
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Рис. 3. Результаты обработки спутниковых изображений: (a) карта групп лесных сообществ с границами сегментов;
(б) маска окон лесов с границами выделов. 1 – с преобладанием липы, 2 – мелколиственные, 3 – с преобладанием
хвойных.
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ся в 4–26 см в год (Runkle, 1985, цит. по: McCarthy,
2001). Однако хвойные деревья с моноподиаль-
ным ростом имеют ограниченную способность
для заполнения освобождающегося пространства
посредством гибкого изменения ветвления (Kuu-
luvainen, 1994; Pham et al., 2004), поэтому окна в
хвойных лесах могут быть более долговечными.
На скорость закрытия окон может оказывать вли-
яние хорошо развитый подчиненный (второй)
подъярус древостоя, деревья которого способны
быстро заполнять образующиеся в пологе откры-
тые участки (Kenderes et al., 2009).

В нашей работе наибольшие значения средне-
го размера окна и доли площади окон в сегменте
получены для группы хвойных сообществ. Этот
результат можно объяснить несколькими причи-
нами: хвойные насаждения на исследуемой тер-
ритории имеют самый большой возраст, деревья
ели и сосны достигают наибольшей высоты (бо-
лее 30 м), еловые сообщества довольно сильно
пострадали от вспышки короеда-типографа в
2010–2014 гг., ель, имеющая поверхностную кор-
невую систему, в большей степени подвержена
ветровалам, чем лиственные деревья. Возраст
мелколиственных насаждений (80–100 лет) при-
ближается к пределу долговечности березы и оси-
ны. Многие деревья имеют стволовые гнили, что
определяет их ветровальность и ветроломность.
Отпад деревьев верхнего яруса происходит доста-
точно активно, но из-за того, что в мелколиствен-
ных сообществах обычно уже сформировался вы-
сокий второй подъярус из ели и, в меньшей степе-
ни, липы и клена, процесс окнообразования в
этих сообществах выражен не так сильно. Для ли-
повых сообществ характерны наименьшие значе-
ния среднего размера и доли окон. Это определя-
ется способностью липы к боковому разрастанию
кроны, большей долговечностью по сравнению с
мелколиственными видами и меньшей ветро-
вальностью вследствие относительно небольшой
высоты деревьев (до 25 м) и глубокой корневой
системы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведены исследования по оценке различий
параметров оконной структуры трех групп лес-
ных сообществ Валуевского лесопарка. Для этого
создана карта лесных сообществ с использовани-
ем 35 спектральных признаков разносезонных
изображений Sentinel-2/MSI (10–20 м). Наиболь-
шую информативность при классификации
групп лесных сообществ показали средние ИК
каналы Sentinel-2 за май, август, сентябрь и де-
кабрь 2017 и май 2018 г. Точность карты составила
0.96 (k = 0.88). С помощью кластерного анализа из
200 классов и визуального дешифрирования пан-
хроматического изображения Ресурс-П1/Геотон

(0.8 м) была сформирована маска окон полога
древостоя и рассчитаны восемь морфометриче-
ских признаков на основе литературных данных.
На уровне отдельных окон лесных сообществ зна-
чения площади, периметра и их отношения, а
также фрактальная размерность окна имеют ста-
тистически значимые различия для каждой из
трех групп. Для средних значений морфометри-
ческих признаков на уровне сегментов статисти-
чески значимыми признаками являются площадь
и периметр окна, их отношение и комплексный
индекс формы окна. Выявлены различия в значе-
ниях средней площади окна и его доли в сегменте
для хвойных и лиственных сообществ. Связано
это с различным световым режимом, влияющим
на восстановление подроста в сообществах, а так-
же строением крон хвойных и лиственных пород,
последние из которых способны занимать осво-
бодившееся пространство за счет активного роста
боковых побегов.
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Informativeness of Spectral and Morphometric Characteristics of the Canopy Gap 
Structure Based on the Remote Sensing Data
A. V. Komarov1, *, D. V. Ershov1, and E. V. Tikhonova1

1Center for Forest Ecology and Productivity of Russian academy of Sciences, 
Profsoyuznaya str., 84/32, b. 14, Moscow, 117997 Russia

*E-mail: vins90nuar@gmail.com

The differences in morphometric features of the canopy gap structure of the three dominating forest types in
the Valuevsky forest park were investigated based on high-resolution and detailed resolution remote sensing
data. The classification of the forest communities groups (deciduous forest with a predominance of lime, de-
ciduous forest with a predominance of birch or aspen, and coniferous forest with a predominance of spruce
or pine) was carried out by the Random forest method using Sentinel-2/MSI multispectral satellite images
with accuracy of 0.96 (kappa = 0.88). Sentinel-2 data were used to create a layer of segments – spectrally ho-
mogeneous forest parcels. Forest gaps were obtained by cluster analysis using Resurs-P1 Geoton panchro-
matic data with visual interpretation of clusters. Eight morphometric parameters were calculated for each gap.
The differences were analyzed at the segment level (the Mann-Whitney U test) and for all gap sets of each for-
est communities group (Kruskal–Wallis H test). The highest values of U-test for the average values of mor-
phometric features at the level of forest communities segments were received for the gap area (U = 24), gap
perimeter (U = 19.3), the gap shape complexity index (U = 19.0), and the ratio of perimeter to the gap area
(U = 18.7). The highest values of the H-test at the level of individual gaps were obtained for the fractal dimen-
sion of the gap (H = 2229.2), the ratio of the perimeter to gap area (H = 2064.9) and the gap area (H = 1718.4).
Analysis of the results and literature allowed to determine the possible reasons for the differences in the gap
structure and gap parameters of coniferous, small-leaved and lime communities of the model territory.

Keywords: canopy gap structure, coniferous-deciduous forests, remote sensing, classification of forest communities,
segmentation, random forest.
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Robinia pseudoacacia L. – широко распространенный вид в защитных насаждениях на юге России.
Быстрота роста, неприхотливость в выращивании сделали ее одной из самых популярных пород в
защитном озеленении. Но в тоже время есть ряд авторов, которые продолжают считать ее малоцен-
ной и неперспективный породой из-за недолговечности в степной зоне. Изменения климатических
условий, которые наблюдаются в последние десятилетия, постепенно сдвигают границы агрокли-
матических зон. Так, например, территория расположения объектов исследования - засушливая
степь Ставропольского края к настоящему моменту приобрела – черты очень засушливой зоны. Из-
менение климатических условий влечет за собой и изменение адаптационных механизмов древес-
но-кустарниковой растительности. В результате проведенных исследований установлено, что на
приживаемость робинии в условиях засушливой степи в первый год влияет количество выпавших
осадков, а в последующие - наличие резких колебаний температуры в весенне-осенний период и
высокие температуры в летний. Данному виду не так страшны максимально высокие или же низкие
температуры, как частота их колебаний от отрицательных до положительных. Рост насаждений ро-
бинии псевдоакации определяется совокупностью факторов, таких как “количество осадков + пло-
дородие почв + температура воздуха”. В последние годы отмечается тенденция уменьшения коли-
чества осадков, что в значительной мере влияет на приживаемость и рост робинии. Биологическая
устойчивость определяется не только метеоусловиями зимнего периода, но и в значительной степени
физиологическим состоянием растений в предшествующий весенне-летний сезон. Анализ данных по
ходу роста робинии показал, что развитие насаждений в степной зоне Ставропольского края идет от-
носительно медленно в первые годы и интенсивно - в последующие, при наличии доступной почвен-
ной влаги в летний период и отсутствии резких колебаний температуры в осенне-весенний период.

Ключевые слова: робиния псевдоакация, защитные насаждения, рост, устойчивость, адаптационные
механизмы, степная зона.
DOI: 10.31857/S0024114821030062

Сторонниками выращивания робинии псев-
доакации в защитных насаждениях были В.И. Го-
милевский (1880), А.В. Альбенский (1949),
С.Ф. Бессарабов (1963). В 1808–1809 гг. робиния
псевдоакация была привезена бывшим ректором
Харьковского университета И.Н. Каразиным из
Европы и стала выращиваться в восточной части
Украины и в южных областях России (Устинов-
ская, 1969). В 1874–1875 гг. в Велико-Анадоль-
ском лесничестве Л.Б. Барком было создано око-
ло 80 га чистых культур этой породы (Бессарабов,
1963). В.В. Гомилевский (1880) отмечал, что “в от-
ношении доходности чистых робиниевых насаж-
дений и спроса на ее древесину пятилетняя куль-
турная работа привела к хорошим результатам”.
Но чистые по породному составу робиниевые на-
саждения, созданные густой посадкой 1.0 × 0.5 м,

даже на лучших черноземных почвах стали усыхать
во всех степных лесничествах. Это привело к тому,
что лесоводы стали считать робинию псевдоака-
цию нелесопригодной породой. В 1889 она призна-
ется “бесполезной”, а в 1892 г. лесным специаль-
ным комитетом определяется как порода “непри-
способленная к степному климату” (Устиновская,
1969).

Возобновили выращивание робинии только в
80-х годах XIX в. в питомниках Ставропольской
губернии. Чуть позже, в 1891–1900 гг. робинию
стали вводить в культуры ясеня обыкновенного
в Бештаугорском лесном массиве, а в 1906 году
появились первые посадки робинии псевдоака-
ции на Терско-Кумском междуречье (Бабенко,
1961).

УДК 581.543630.181

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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Значение робинии псевдоакации снова воз-
росло, когда Г.Н. Высоцкий (1912), учитывая
большое светолюбие данной породы, предложил
создавать робиниевые насаждения с примесью
тенелюбивых пород и кустарников. Как показали
данные исследований, неудачи робиниевых на-
саждений заключались в плохой технике их со-
здания (Устиновская, 1969).

На протяжении последующих 100 лет в южных
районах страны с различной хозяйственной це-
лью были созданы большие площади чистых и
смешанных насаждений робинии (Устиновская,
1969). Б.И. Гаврилов (1955), исследуя робиниевые
насаждения, указывает, что “в чистых по состоя-
нию лесных полосах робиния уничтожается зла-
ковой растительностью, но при наличии плотно-
кронных древесных пород она не уступает лес-
ным полосам с кустарниками”.

Наибольшие площади робиния псевдоакация
занимает в областях и республиках Северного
Кавказа и Нижнего Поволжья. В Ростовской об-
ласти к началу 80-х годов имелось 99.1 тыс. га по-
лезащитных лесных полос с главной породой ро-
бинией псевдоакацией (Кулыгин, Павлов, 1998).
Еще Г.Н. Высоцкий (1912) указывал, что “роби-
ния псевдоакация стала в наших степях самым
обыкновенным, самым ценным и любимым дере-
вом в городах и селах, а также можно сказать,
наиболее ценным в соответствующей климатиче-
ской зоне и для степного лесоразведения”.

Робиния псевдоакация является представите-
лем рода робиния и относится к семейству бобо-
вых (подсемейству мотыльковых). Листья у нее
сложные, непарноперистые, с 9–21 листочками.
Цветки обоеполые, с характерным запахом, чаще
белые, желто-белые, розовые, собраны в кисте-
видные соцветия. Зацветает робиния в условиях
степной зоны после облиствения в мае, в отдель-
ные годы в начале июня. Плод – боб, шириной 1–
2 см и длиной 20 см, с 1–15 семенами.

Дерево имеет ажурную, раскидистую крону,
темно-серую глубоко трещиноватую кору, свет-
ло-желтую заболонь и ядро коричневого цвета.
Тип корневой системы – поверхностно-якорный
(Бабошко, 2011).

Способность робинии к вегетативному возоб-
новлению порослью и корневыми отпрысками яв-
ляется одним из ценных биологических свойств
для степного лесоразведения. А.А. Кулыгин и
В.М. Павлов (1998) отмечают, что в лучших лесо-
растительных условиях к 10 годам высота робинии
достигает 7.0–9.0 м, а диаметр ствола 7.0–9.0 см; в
менее благоприятных условиях высота ее состав-
ляет от 2.5 до 4.0 м, а диаметр ствола 3.0–4.0 см.
Как светолюбивая порода, робиния псевдоака-
ция не способна расти во втором ярусе насажде-
ния. А.А. Кулыгин и В.М. Павлов (1998) относят
ее к солевыносливым породам.

Порода относительно холодостойкая, выносит
суровые зимы с морозами до минус 30–35°С, лет-
нюю жару до 40°С. Зимостойкость робинии изме-
няется с возрастом. При температуре минус 17–
19°С сеянцы и саженцы робинии вымерзают до
75% (Кулыгин, Павлов, 1998). Чувствительна по-
рода к заморозкам: ее листья повреждаются при
температуре минус 2–3°С.

Несмотря на большую амплитуду эколого-
биологических адаптационных способностей
данный вид начинает испытывать неблагоприят-
ное воздействие изменяющихся климатических
условий, которые в первую очередь проявляются
в росте и развитии насаждений. Изучение онтоге-
нетических особенностей видов в изменяющихся
природно-климатических условиях, установле-
ние механизмов и алгоритмов, описывающих ре-
зистентную устойчивость, на данный момент
представляется актуальным.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Особенности роста робинии псевдоакации

изучались на территории Нижне-Кумского лес-
ничества с 2009 по 2019 гг. Нижне-Кумское лес-
ничество располагается в восточной части Став-
ропольского края в засушливой зоне, которая ха-
рактеризуется резко континентальным климатом
с недостаточным увлажнением. Среднегодовое
количество осадков составляет 400 мм (Архив по-
годы https://meteoinfo.ru/archive-pogoda).

Господствующими ветрами являются восточ-
ные, при низкой влажности и скорости ветра бо-
лее 15 м/с, они вызывают пыльные бури. Самые
ветреные месяцы в году – февраль и март. Рельеф
территории расположения лесничества пересе-
ченный, с понижениями к поймам рек. Почвы
каштановые и темно-каштановые, преимуще-
ственно карбонатные солонцеватые средне- и тя-
желосуглинистого механического состава.

В исследовании анализировались посадки
Robinia pseudoacacia с 2009 г. (табл. 1). Для созда-
ния насаждений использовались сеянцы роби-
нии псевдоакации из питомников Ставропольско-
го края, расположенных в Левокумском, Алексан-
дровском, Советском, Георгиевском районах.
Морфологические параметры сеянцев соответство-
вали ГОСТу 3317-90 (высота 25–45 см, длина корне-
вой системы 10–15 см, диаметр прикорневой
шейки не менее 4 мм), возраст 1 год.

Агротехника создания насаждений заключа-
лась в предпосадочной сплошной культивация
почвы с одновременным боронованием. Механи-
зированную посадку проводили с помощью
МТЗ-82 + СЛН-2 на глубину не менее 20 см. Пе-
ред посадкой корневую систему сенцев обмаки-
вали в глиняную болтушку. Посадку проводили
весной (март, апрель). Работы по уходу заключа-
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лись в двукратном рыхлении почвы ручным ин-
струментом (защитная зона 40 см) с удалением
сорняков вокруг сеянца (май, июнь); пятикрат-
ном механизированном уходе за лесными культу-
рами в междурядьях шириной 3.0 м с использова-
нием – МТЗ-82.1 + КРН-2.8 (апрель, май, июнь,
июль); осенней перепашке почвы в междурядьях на
глубину до 22.0 см с использованием МТЗ-82.1 +
+ ПН-3.35.

На пробных площадях в период исследований
проводилась инвентаризация насаждений на 1-.
3- и 5-годы после посадки, а также составление
таксационных описаний при переводе насажде-
ний в лесные культуры. При натурных обследова-
ниях фиксировался процент приживаемости ро-
бинии. Особое внимание уделялось анализу при-
родно-климатических данных, взятых из архивов
и текущих показаний Зеленокумской метеостан-
ции за последние десять лет.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Совокупность таких факторов, как температу-
ра и количество осадков, определяют рост роби-
нии псевдоакации в условии степной зоны Став-
ропольского края (Кулыгин, Павлов, 1998)

Как показано в ряде исследований (Савельева,
1975; Седой др., 2019) действие какого-либо одно-
го фактора может быть ослаблено или усилено
предшествующими условиями, во многом опре-
деляющими состояние деревьев. В отдельные го-
ды в летний период развитие древесных пород за-
держивается в результате засухи, вследствие чего
значительно снижается их зимостойкость.

Среднегодовая температура воздуха в районе
исследований 10.7°С, в многолетнем периоде из-
меняется от 7.0 до +10.7°С. Среднемесячная мно-
голетняя температура самого холодного месяца

(январь) минус 2.8°С, самого теплого (июль)
24.2°С, амплитуда температур достигает 26.2°С.

Наибольшим отклонением от нормы по меся-
цам характеризуется 2012 г. (рис. 1, 2). Только лет-
ние месяцы года лежат в диапазоне среднемесяч-
ной нормы температур, остальные месяцы уста-
новили рекорды по крайне низким температурам.

В период вегетации наиболее экстремально
низкие температуры зафиксированы в 2009, 2011
и 2017 гг.

В летние месяцы аномально жаркими были
2010, 2012 и 2018 гг., что тоже негативно сказалось
на древесно-кустарниковой растительности в
степной зоне.

Количество осадков в условиях засушливой
степи порой выступает лимитирующим факто-
ром для растений, поэтому в ходе исследований
был проанализирован данный климатический
фактор.

Наибольшее количество осадков зафиксиро-
вано в 2009 г., более 531 мм/год. Самыми дождли-
выми месяцами были август и сентябрь, затем
проследовал засушливый октябрь и в ноябре вы-
пало почти 30% осенних осадков.

Затем отмечается уменьшение количества годо-
вых осадков: в 2010 г. – 464.8 мм; 2011 г. – 439 мм;
2012 г. – 405 мм. В эти годы складывается тенден-
ция майских ливневых гроз и выпадения более
50% от годового количества осадков в октябре–
декабре.

При анализе данных по годовому количеству
осадков видно, что 2012 г., который был аномаль-
но холодным, по количеству осадков составил
всего лишь 89.27% от нормы (рис. 3).

В 2013 г. наибольшее количество осадков при-
шлось на март и сентябрь. Общее годовое количе-
ство, зафиксированное в 2013 г., составило
472.6 мм, что на 67.6 мм больше, чем в 2012 г. В

Таблица 1. Характеристика пробных площадей

Пробная
площадь Местоположение пробной площади Год создания 

культуры Площадь, га

1 Буденновский район, Прикумское лесничество, кв. 8, выд. 3 2009 31.0
2 Буденновский район, Прикумское лесничество, кв. 7, выд. 4 2010 6.0
3 Буденновский район, Орловское лесничество, кв. 1, выд. 2, 3 2011 12.0
4 Буденнновский район, Зеленокумское лесничество, кв. 17, выд. 5 2012 1.6
5 Буденнновский район, Прикумское лесничество, кв. 13, выд. 5, 6 2013 5.4
6 Буденнновский район, Прикумское лесничество, кв. 12, выд. 3, 4 2014 3.1
7 Советский район, Зеленокумское лесничество, кв. 8, выд. 1 2015 3.1
8 Буденнновский район, Прикумское лесничество, кв. 10, выд. 4, 5 2016 11.7
9 Буденнновский район, Нижне-Кумское лесничество, кв. 1, выд. 4 2017 3.3

10 Буденнновский район, Зеленокумское лесничество, кв. 8, выд. 1 2018 2.1
11 Буденнновский район, Прикумское лесничество, кв. 10, выд. 5 2019 6.0
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2014 (464.6 мм), 2015 (458.9 мм), 2016 (441.1 мм) и
2017 (420.1 мм) годах наблюдается тенденция
уменьшения годового количества осадков. Но
при этом наиболее засушливыми месяцами оста-
ются апрель и июль. В 2018 г. наблюдается опять
пик увеличения количества годовых осадков до
439.8 мм. За последние 10 лет прослеживается
тренд уменьшения годового количества осадков с
последующим 4–5 летним циклами. При этом в
годы максимальных значений наибольшее коли-

чество выпавших осадков приходится на сен-
тябрь и октябрь.

В 2011, 2012, 2016, 2017, 2018 гг. зафиксировано
количество осадков ниже нормы. Тенденция
уменьшения количества осадков за последние го-
ды еще раз подтверждает теорию об изменении
климата в сторону потепления и уменьшения ко-
личества осадков.

В условиях недостаточного увлажнения, где
все меньше и меньше становится осадков в весен-

Рис. 1. Отклонение среднемесячных температур в период вегетации от многолетней нормы в восточной части Ставро-
польского края.
На рис. 1 и 2: 1 – 2009 г., 2 – 2010 г., 3 – 2011 г., 4 – 2012 г., 5 – 2013 г., 6 – 2014 г., 7 – 2015 г., 8 – 2016г., 9 – 2017 г.,
10 – 2018 г., 11 – 2019 г. 
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Рис. 2. Отклонение среднемесячных температур от многолетней нормы в восточной части Ставропольского края.
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ние месяцы, а температуры в период вегетации
склонны к резким амплитудным колебаниям,
растениям необходимо вырабатывать новые ме-
ханизмы адаптации.

Анализируя данные по приживаемости на
пробных площадях за весь период исследования
(рис. 4), хотелось бы отметить, что наиболее кри-
тическими для робинии псевдоакации является
первый и пятый годы роста.

Наиболее оптимальными для произрастания
оказались условия 2013 г., где приживаемость се-
янцев в 1-й год составила 95.1%, в 3-й – 90.8%, и
на 5-й год – 80%.

В 2010 г. при создании насаждений из робинии
добавили один ряд ясеня обыкновенного и на

0.5 м увеличили расстояние в ряду. На первый год
приживаемость древесных пород составила 34.7%.
Конкурентная борьба между робинией и ясенем
оказала свое влияние. В этот год по сравнению с
2009 значительно снизилась приживаемость при
почти идентичных природно-климатических усло-
виях и агротехнике посадки. На третий год насаж-
дение сформировалось достаточно разреженным,
корневая система в достаточной мере развилась и
смогла закрепиться. Основной опад наблюдался в
рядах, сопряженных с ясенем обыкновенным.

Конкурентная борьба за влагу в почве сказа-
лась на морфометрических параметрах робинии,
отмечались отставание в росте по сравнению с со-

Рис. 3. Отклонения от нормы годового количества осадков в восточной части Ставропольского края.
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седними рядами и суховершинность отдельных
ветвей.

В первый год развития робинии определяю-
щими факторами выступают почвенная влага,
количество осадков в летне-осенний период,
сумма положительных температур и наличие или
отсутствие экстремальных положительных и от-
рицательных температур.

На пятый год корневая система практически
закрепилась и развилась. Растения, которые не
смогли в данных почвенных условиях победить в
конкурентной борьбе за влагу, уже погибли. Ро-
биния наиболее интенсивно начинает развивать
свою наземную фитомассу. Здесь определяющим
фактором выступают температуры, а точнее на-
личие резких колебаний в осенне-весенний пери-
од, когда за сутки происходит переход от 5 до ми-
нус 5°С, а также суховеи и максимально высокие
температуры в летний период.

Резкое уменьшение количества осадков и изме-
нение суммы эффективных температур, начиная с
2014 г., отразились на приживаемости робинии.
При соблюдении ранее применяемой агротехники
посадки и сроков приживаемость в первый год
значительно снизилась (до 26%). Снижение при-
живаемости отмечалось в 2016 и 2017 гг.

Приживаемость насаждений робинии более
85%, когда в соответствии с правилами лесопоса-
дочных работ не требуется дополнения, отмеча-
лась в 2012 и 2013 гг.

Как показывает рис. 5 максимально высокие
температуры в период вегетации характерны для
апреля и октября в 2012 г., мая 2019 г., июня 2018 г.,
августа и сентября 2014 г. На приживаемость и

рост насаждений в первый год наличие высоких
температур не отразилось.

Для древесных пород на третий год жизни на-
личие высоких температур в осенний период с
последующим резким переходом к отрицатель-
ным сказалось на 7% насаждений. В пятилетнем
возрасте насаждения робинии псевдоакации ока-
зались более чувствительными к минимальным
температурамmax в весенне–летний так и в осен-
ний периоды. Процент отпада составил 23% от
общего количества.

Конечный исход действия низких температур
на древесные породы определяется не только ме-
теоусловиями суровых зим, но и в значительной
степени физиологическим состоянием растений
в предшествующий сезон.

Наибольший процент колебаний температур
от нормы (рис. 6) в 2013 г. негативно сказался как
на однолетних, так и на трехлетних посадках, что
еще раз подтверждает теорию о том, что робинии
псевдоакации не так страшны максимально вы-
сокие или же низкие температуры, как частота
колебаний температур в период вегетации.

Для насаждений робинии псевдоакации, про-
израстающих при сложившихся климатических
характеристиках, были построены кривые хода
роста (рис. 7, 8).

За период исследований только насаждения на
пробной площади 6 не были переведены в лесо-
покрытую площадь, так как не соответствовали
требованиям ОСТ 56-92-87 (табл. 2).

Приведенный анализ позволил установить,
что на рост робинии псевдоакации в степной зоне
Ставропольского края наибольшее влияние ока-

Рис. 5. Максимальная зафиксированная температура по месяцам в восточной части Ставропольского края. На рис. 5:
1 – 2009 г., 2 – 2010 г., 3 – 2011 г., 4 – 2012 г., 5 – 2013 г., 6 – 2014 г., 7 – 2015 г., 8 – 2016 г., 9 – 2017 г., 10 – 2018 г., 11 – 2019 г.
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зывает совокупность таких факторов, как колеба-
ние температур и количество осадков.

В.А. Алексеев (1986) установил, что рост по
высоте у робинии псевдоакации идет по основ-
ным типам:

1) с обычным изменением средних высот при
умеренном росте молодняков;

2) с относительно быстрым ростом до 15–20 лет
и убывающей интенсивностью прироста в после-
дующие годы.

3) относительно медленный рост в молодости
и интенсивный в последующие годы.

Фактором, который определяет тот или иной
тип развития, выступают почвы. Когда у почв до-

Рис. 6. Среднемесячное колебание температуры в восточной части Ставропольского края. 
Пунктиром на рис. 6 показана линия тренда.
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Рис. 7. Ход роста робинии по высоте на пробных площадях H = 0.9440 + 1.2205ln(N) R2 = 0.8615.
На рис. 7 и 8: 1 – пробная площадка 1; 2 – пробная площадка 2; 3 – пробная площадка 3; 4 – пробная площадка 4;
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статочно мощный гумусовый горизонт и тяжелый
суглинок залегает на глубине 2.5 м, робиния рас-
тет быстро, пока корни не достигнут плотного ма-
теринского горизонта, что соответствует второму
типу развития. Если почвы менее богаты и плот-
ный горизонт находится на достаточной глубине,
развитие идет по первому типу. Если почвенные
условия находятся не совсем в оптимуме робинии
псевдоакации, развитие пойдет по третьему типу
или растение погибнет к возрасту 10 лет (Кулы-
гин, Павлов, 1998).

По данным Л.С. Савельевой (1975) на светло-
каштановых почвах первой группы лесопригод-
ности (свежеватые суглинки) робиния псевдоака-

ция в 20-летнем возрасте имеет следующие мор-
фометрические параметры: высота 9.5 м, диаметр
ствола – 10.7 см. В 30-летнем возрасте деревья до-
стигают в высоту 10.3 м и диаметра 12.1 см. На
светло-каштановых почвах второй группы лесо-
пригодности (сухие суглинки с глубокопрофиль-
ным засолением) в 20 лет деревья достигают вы-
соту 9.1 м, при диаметре 9.4. На светло-каштано-
вых почвах третьей группы лесопригодности
(сухие тяжелые суглинки с среднепрофильным
засолением) в 20-летних насаждениях высота де-
ревьев составляет 6.9 м, а диаметр 8.2 см.

На почвах первой группы лесопригодности
многократное пересечение текущего прироста со

Рис. 8. Ход роста робинии по диаметру на пробных площадях D = 1.1225 + 1.2192ln(N) R2 = 0.9342.
Обозначения см. рис. 7. 
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Таблица 2. Характеристика насаждений робинии псевдоакации на пробных площадях при переводе в лесопо-
крытые площади

* Состав: Рп – робиния псевдоакация, Яо – ясень обыкновенный.

Пробная площадь Площадь, га Состав* Полнота Плотность произрастания, шт. га

1 31 10 Рп 0.8 2838
2 6 7Рп3Яо 0.6 1668
3 12 10 Рп 0.6 1372
4 1.6 10 Рп 0.7 2038
5 5.4 10 Рп 0.8 2875
6 3.1 Не переведены в лесопокрытую площадь
7 3.1 10 Рп 0.7 2427
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средним наблюдается в возрасте от 10 до 17 лет, на
почвах второй – третьей группы – в возрасте от 5
до 15 лет. На почвах первой – второй группы ле-
сопригодности признаки старения робинии псев-
доакации наблюдаются в 25–30-летнем возрасте
и старше.

По данным А.А. Кулыгина и В.М. Павлова
(1998), в восточной части Ставропольского края в
возрасте 25–30 лет высота робинии псевдоакации
может составлять 8–10 лет. Продуктивность на-
саждений в этой зоне невысокая. Средний класс
бонитета насаждений третий (Кулыгин, Павлов,
1998).

Почвы на объектах исследования преимуще-
ственно темно-каштановые, карбонатные солон-
цеватые средне- и тяжелосуглинистого механиче-
ского состава. Это далеко не лучшие почвенные
условия для произрастания робинии. Анализируя
данные по ходу роста робинии на территории лес-
ничества, можно сказать, что развитие насажде-
ний идет по третьему типу – относительно мед-
ленный рост в первые годы и интенсивный – в
последующие. Средняя высота насаждений на
пробных площадях в возрасте 3 лет – 1.8 м, 5 лет –
2.6 м, 10 лет – 4.8 м. Средний диаметр в возрасте
3 лет – 2.3 см, 5 лет – 3.4 см, 10 лет – 6.2 см.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За последние 10 лет прослеживается тренд умень-

шения годового количества осадков с 4–5 летними
периодами колебаний. При этом в годы максималь-
ных значений наибольшее количество выпавших
осадков приходится на сентябрь и октябрь. В
2011, 2012, 2016, 2017, 2018 гг. отмечается тенден-
ция уменьшения годового количества осадков
ниже принятых норм для данной природно-кли-
матической зоны.

Изменение климатических условий на терри-
тории засушливой степи Ставропольского края
обусловливает изменение границ агроклиматиче-
ских зон и постепенный ее переход в зону очень
засушливых степей.

Конечный исход действия низких температур
на древесные породы определяется не только ме-
теоусловиями суровых зим, но и в значительной
степени физиологическим состоянием растений
в предшествующий сезон.

Анализируя данные по приживаемости роби-
нии псевдоакации с 2009 по 2019 г., можно сде-
лать вывод, что наиболее оптимальными для про-
израстания оказались условия 2013 г., когда при-
живаемость в 1-й после посадки год составила
95.1%, в 3-й – 90.8%, и на 5-й год – 80%.

На приживаемость робинии псевдоакации в
степной зоне Ставропольского края наибольшее
влияние оказывает совокупность таких факторов,
как колебание температур и количество осадков.

На рост робинии псевдоакации в степной зоне
влияние оказывает совокупность факторов “коли-
чество осадков + плодородие почв + температура”.

В условиях недостаточного увлажнения, где
все меньше и меньше становится осадков в весен-
ние месяцы, а температуры в период вегетации
отличаются резкими амплитудами колебаний,
растениям становится труднее вырабатывать ме-
ханизмы адаптации, что в последующем приво-
дит к гибели молодых насаждений.
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Features of Robinia pseudoacacia Growth in Steppe Zone Conditions
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Robinia pseudoacacia L. is a widespread species in protective plantations in southern Russia. The rapidity of
growth and the ease of cultivation made it one of the most popular species in protective forestry. But at the
same time there are a number of authors who continue to consider it a low-value and unpromising species
due to its short life in the steppe zone. Changes in climatic conditions that have been observed in recent de-
cades are gradually shifting the boundaries of agroclimatic zones. So, for example, the territory where the
study objects are located - the arid steppe of the Stavropol Krai, has acquired the features of a very arid zone
by now. Changes in climatic conditions entail a change in the adaptive mechanisms of tree and shrub vegeta-
tion. As a result of the studies, it was found that the survival rate of robinia in the arid steppe conditions in the
first year is affected by the amount of precipitation, and in subsequent years – by the presence of sharp tem-
perature f luctuations in the spring-autumn period and high temperatures in the summer. The extremums of
high or low temperatures are not as dangerous for this species as the frequency of their f luctuations from neg-
ative to positive. The growth of pseudoacacia robinia stands is determined by a combination of factors, such
as “precipitation + soil fertility + air temperature”. In recent years, there has been a tendency towards a de-
crease in the amount of precipitation, which significantly affects the survival rate and growth of robinia.
Biological resistance is determined not only by the meteorological conditions of the winter period, but also
to a large extent by the physiological state of plants in the previous spring-summer season. Analysis of data on
the course of robinia growth showed that the development of plantations in the steppe zone of the Stavropol
Krai is relatively slow in the first years and gets faster in subsequent years, provided there is enough available
soil moisture in summer and there are no sharp temperature f luctuations in the autumn-spring period.

Keywords: Robinia pseudoacacia, protective plantations, growth, resilience, adaptational mechanisms, steppe zone.
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Анализ иерархической структуры изменчивости количественных признаков листа является одним
из обязательных этапов оценки генетической гетерогенности природных популяций в масштабе
ареала вида. В зонах естественного скрещивания таксонов он позволяет не только оценить вклад
различных эколого-генетических факторов в изменчивость количественных признаков этих видов,
но и пролить дополнительный свет на особенности процессов гибридизации и интрогрессии. По-
этому цель настоящих исследований заключалась в изучении изменчивости метрических призна-
ков листа и ее иерархической структуры в популяциях Populus nigra L., P. laurifolia Ledeb. и их есте-
ственного гибрида P. jrtyschensis Ch. Y. Yang в бассейне р. Томь. По результатам изучения морфомет-
рических признаков и их индексов гибридный таксон P. jrtyschensis, как и следовало ожидать,
занимает промежуточное положение между родительскими видами P. nigra и P. laurifolia, но отлича-
ется от них определенными особенностями структуры изменчивости. Все это в совокупности сви-
детельствует о преобладании в популяциях P. jrtyschensis гибридов F1, что, возможно, сочетается с
действием стабилизирующего отбора. Несмотря на преобладание в составе P. jrtyschensis гибридов F1,
для него, в сравнении с родительскими видами, характерен более высокий уровень общей изменчи-
вости, возникающий за счет большого вклада индивидуального (внутрипопуляционного) компонента
дисперсии. Это свидетельствует о генетической неоднородности гибридного таксона, которая может
создаваться появлением рекомбинантных генотипов от скрещивания гибридов 1-го поколения друг с
другом и с родительскими видами. Наряду с этим в очагах гибридизации у P. nigra наблюдается досто-
верное увеличение размеров листа в сравнении с его популяциями вне очагов. Наиболее простым
объяснением этого феномена является интрогрессивная аккумуляция этим видом генов “крупно-
листности” от донора P. laurifolia.

Ключевые слова: Populus, гибриды, гибридизация, морфометрические признаки, изменчивость.
DOI: 10.31857/S0024114821030086

Изучение интрогрессивной гибридизации
имеет важнейшее значение для понимания меха-
низмов эволюции и адаптации многих видов дре-
весных растений (Коропачинский, Милютин,
2006). В роде Populus L. особенно интересны меж-
секционные гибриды секций Aigeros Lunell и Tac-
amahaca Mill. В частности, в Азии в бассейне Чер-
ного Иртыша (КНР) и на юге Западной Сибири
P. nigra L. и P. laurifolia Ledeb. в зонах перекрыва-

ния их ареалов скрещиваются с образованием ги-
бридного таксона P. jrtyschensis Ch. Y. Yang (Yang
et al., 1992; Климов, Прошкин, 2016).

Китайскими исследователями с использова-
нием маркеров ДНК показано, что свыше 90%
гибридов, образующих P. jrtyschensis, представле-
но поколением F1 (Jiang et al., 2016; Zeng et al.,
2016). При этом в качестве матери чаще выступает
P. laurifolia. Гибриды же преимущественно скре-
щиваются с P. nigra, вследствие чего интрогрес-
сивный поток генов направлен в сторону этого
вида. Лучшие вегетативно размножаемые экзем-

1 Исследования проведены в рамках базовых проектов ФИЦ
КНЦ СО РАН (№АААА-А17-117101820003-0) и Новоси-
бирского ГАУ (№АААА-А17-117112470021-9).

УДК 582.623.2:575.222.72(571.17)
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пляры P. jrtyschensis используются в Китае для
озеленения и в программах селекции (Yang et al.,
1992). Данные по фенотипической изменчивости
в публикациях китайских коллег практически от-
сутствуют.

Для сибирской части ареала, напротив, отсут-
ствуют данные по изменчивости P. jrtyschensis на
молекулярно-генетическом уровне, но имеются
данные об изменчивости на уровне фенотипов.
При этом первые сведения о естественной гибри-
дизации P. nigra и P. laurifolia были получены
В.Я. Поляковым еще в 1950 г. (Бакулин, 2007). Но
обстоятельное изучение изменчивости морфоло-
гических и анатомических признаков P. nigra,
P. laurifolia и P. jrtyschensis в зоне гибридизации на-
чато лишь недавно (Климов, Прошкин, 2016,
2018, 2019).

В ходе наших исследований по изменчивости
качественных морфологических и анатомических
признаков родительских видов и гибридного так-
сона в бассейне р. Томь уточнены критерии иден-
тификации гибридных особей, а также выявлена
асимметрия процессов гибридизации и интро-
грессии; в принципиальных чертах она схожа с
той, которая описана китайскими исследователя-
ми по молекулярно-генетическим маркерам (Кли-
мов, Прошкин, 2016, 2018, 2019; Klimov, Proshkin,
2019). При этом не было осуществлено детальное
изучение изменчивости морфометрических при-
знаков листа, которое представляет несомнен-
ный интерес по следующим причинам.

Во-первых, количественные признаки имеют
селективную природу, что проявляется, в частно-
сти, в способности организмов к адаптивным мо-
дификациям; последние контролируются нор-
мой реакции генотипов, разнообразие которых
отражается в феномене взаимодействия “гено-
тип–среда” (Glotov, 1992). Без изучения их из-
менчивости, ограничиваясь изучением только ге-
нов и ферментов/белков, невозможно оценить
роль отбора в адаптации и эволюции видов (Ле-
вонтин, 1978). Значительный интерес при этом
представляют морфометрические показатели фо-
тосинтезирующих органов - листьев.

Во-вторых, большинство количественных
признаков контролируется полигенно (Guet et al.,
2015). Поэтому при вовлечении в исследования
большого числа фенотипических признаков кос-
венно оценивается значительная часть генома ви-
да, связанная с адаптивной сферой. При этом по-
ка имеются лишь весьма ограниченные данные о
том, какие именно гены отвечают за те или иные
фенотипические признаки, что делает невозмож-
ным изучение адаптивной части генома только
молекулярно-генетическими методами.

В-третьих, сложность генетической обуслов-
ленности количественных признаков обязана не
только большому числу контролирующих их ге-

нов. С одной стороны, спектры генов, контроли-
рующих сложные количественные признаки (на-
пример, семенную продуктивность), могут ме-
няться под влиянием лимитирующих факторов,
что лежит в основе взаимодействий “генотип–
среда” (Драгавцев, Драгавцева, 2011). С другой
стороны, вследствие недостаточной изученности
биохимической основы формирования феноти-
пических признаков и закона “эмержентности”
(Коросов, 2012) большинство количественных
признаков лишь косвенно зависят от свойств
конкретных белков и ферментов, напрямую кон-
тролируемых генами.

В силу рассмотренных особенностей количе-
ственных признаков их изучение предложено в
качестве одного из обязательных этапов оценки
генетической гетерогенности природных популя-
ций в масштабе ареала вида (Глотов, 1983; Семери-
ков, 1986). Анализ изменчивости количественных
признаков на различных уровнях – внутрииндиви-
дуальном, внутрипопуляционном и межпопуля-
ционном – позволяет получать представление об
относительном вкладе наследственных и нена-
следственных факторов в общую изменчивость,
особенностях пространственной популяционной
структуры вида, а также уровне гомеостаза разви-
тия. Анализ иерархической структуры изменчиво-
сти количественных признаков листа оказался
очень эффективным при изучении видов дубов
(Глотов, 1983; Семериков, 1986). С нашей точки
зрения, исходя из многочисленных данных по ги-
бридологическому анализу растений, он может
оказаться информативным и при оценке эффек-
тов интрогрессивной гибридизации.

Известно, что законы Менделя проявляются в
изменчивости количественных признаков следу-
ющим образом: 1) по средним значениям количе-
ственных признаков гибриды 1-го поколения F1 в
сравнении с родителями РР обычно занимают
промежуточное положение и характеризуются
одновершинными распределениями признаков;
2) расщепления в F2 приводят к существенному
увеличению изменчивости в сравнении с F1 и РР;
3) потомство от возвратных скрещиваний Fb
сдвигается по средним значениям признаков в
сторону соответствующего родителя (Рокицкий,
1978). Из этого можно заключить, что сравнитель-
ное изучение структуры изменчивости у родитель-
ских видов тополя и их дочернего гибридного так-
сона может не только оценить вклад различных
эколого-генетических факторов в изменчивость
количественных признаков этих таксонов, но и
пролить дополнительный свет на особенности
процессов гибридизации и интрогрессии. Учиты-
вая адаптивную значимость признаков фотосин-
тезирующих органов и существенные различия в
размерах и форме листа у P. nigra и P. laurifolia,
сравнительный анализ структуры изменчивости
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признаков листа у данных видов и у их естествен-
ного гибрида P. jrtyschensis представляет очевид-
ный интерес.

В связи с этим основная цель исследований за-
ключалась в изучении изменчивости метрических
признаков листа и ее иерархической структуры в
популяциях P. nigra, P. laurifolia и их естественного
гибрида P. jrtyschensis в бассейне р. Томь.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования были выполнены на 684 особях
из 23 популяций (пробных площадей внутри це-
нопопуляций) в бассейне р. Томь, включая девять
популяций P. nigra, девять – P. laurifolia и пять –
P. jrtyschensis (рис. 1). Название популяции каж-
дого таксона определялось ее географическим
положением. Географические координаты попу-
ляций в пойме Томи и ее притоков приведены в
работе (Климов, Прошкин, 2018).

Для исключения сезонной, возрастной и онто-
генетической изменчивости сбор гербарного ма-
териала проводился со второй половины июля по
сентябрь в 2015–2018 гг., и только с укороченных
побегов южной стороны средней части кроны ре-
продуктивно зрелых деревьев в возрасте 40–
80 лет. С каждой особи отбирали по 15 полностью
развитых, неповрежденных листьев.

На каждом листе были измерены 4 признака
(мм): длина листовой пластинки L, максималь-
ная ширина листовой пластинки D, длина череш-
ка Р, расстояние между самой широкой частью

листовой пластинки и ее основанием А (рис. 2)
(Бакулин, 2007). Также оценивали отношения
трех последних признаков к длине листовой пла-
стинки (P : L, D : L, A : L).

Измерения признаков осуществляли с помо-
щью программы “Axio Vision 4.8.2” (ZEISS, 2018).
Статистическую обработку данных проводили с
помощью программ Excel и IBM SPSS Statistics
23.0 software (IBM …, 2018). Суммарный объем
выборки составил 10260 листьев, на которых вы-
полнено 41040 измерений.

Для каждого из признаков вычисляли арифме-
тические средние и их ошибки (  ± m), коэффи-
циенты вариации (C.V., %) и парной корреляции,
проводили дисперсионный анализ с разложени-
ем общей дисперсии признаков на компоненты
(Гласс, Стэнли, 1976; Глотов, 1983).

x

Рис. 1. Расположение изученных популяций: а – участок верхнего и среднего течения р. Томь, б – участок бассейна
р. Средняя Маганакова. Популяции: 1 – P. laurifolia, 2 – P. nigra, 3 – P. jrtyschensis.

(а) (б)

р. Верхняя Терсь

р. Томь

р. Томь

р. Томь

р. Абашево

р. Мрас-Су

Популяции:
1
2
3

р. Средняя
Маганакова

54�

87� 88�

Рис. 2. Метрические признаки листа: D – максималь-
ная ширина листовой пластинки, L – длина листовой
пластинки, А – расстояние между самой широкой ча-
стью листовой пластинки и ее основанием, Р – длина
черешка.

L

D

A

P
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Распределения признаков “внутри дерева”,

рассчитанные по нормированным отклонениям
их значений от средних, близки к нормальным.
Все признаки положительно коррелированны
между собой в диапазоне коэффициентов корре-
ляции от 0.257 до 0.703 (n = 450, P < 0.001). Наибо-
лее интегрированным во взаимосвязи с другими
признаками является длина листа, наименее –
длина черешка.

По средневзвешенным на популяцию оценкам
самые крупные листья длиной около 112 и шири-
ной 62 мм имеет тополь лавролистный (табл. 1).
Наименьшие размеры длина около 76, ширина
57 мм наблюдаются у P. nigra. В популяциях P. jrty-
schensis значения признаков, как и следовало
ожидать, промежуточные, с небольшими откло-
нениями в сторону того или другого родительско-
го вида. То же относится к остальным признакам,
за исключением длины черешка (Р), которая у
P. jrtyschensis по осредненным оценкам близка к
таковой у P. nigra (табл. 1). При этом, если исклю-
чить из выборки тополя лавролистного популя-
цию “Ерунаково” с необычно большой длиной
черешка и самыми крупными листьями, то все
таксоны по этому признаку окажутся близки
между собой. Отметим также, что внутри видов
многие популяции достоверно отличаются друг
от друга. При этом у P. nigra прослеживается меж-
групповая изменчивость: ценопопуляции в оча-
гах гибридизации имеют более крупные листья,
чем вне их. Например, по длине листа (L) популя-
ционные средние этих групп варьируют в пределах
около 78–85 и 63–79 мм соответственно (табл. 1). К
этой проблеме мы вернемся при обсуждении ре-
зультатов дисперсионного анализа.

Аналогичные данные о промежуточных значе-
ниях показателей у гибридного таксона в сравне-
нии с родительскими видами получены и по ин-
дексам признаков (табл. 2). В этом случае также
сохраняется существенная межпопуляционная
изменчивость. В частности, крупнолистная попу-
ляция “Ерунаково” P. laurifolia, отличающаяся
необычно длинными черешками, сохраняет ли-
дирующее положение и по относительной длине
этого признака – P : L.

Если исходить из предположения о подавляю-
щем преобладании в составе популяций P. jrty-
schensis гибридов первого поколения, то их из-
менчивость по всем признакам должна быть при-
близительно такой же или даже ниже, чем у
родительских видов. Для исключения эффекта
шкалы при проверке этого предположения ис-
пользовали внутрипопуляционные коэффициен-
ты вариации признаков. Их осредненные значе-
ния находятся в пределах 11–26% (табл. 3). При
этом предположение о меньшей изменчивости
гибридного таксона не подтверждается. По при-

знакам P и D P. jrtyschensis занимает промежуточ-
ное положение между родительскими таксонами,
по остальным он приближается к P. nigra.

Одним из информативных аспектов изучения
структуры изменчивости является ее разложение
на компоненты методами дисперсионного анали-
за (Глотов, 1983; Efimov et al., 2019). При исполь-
зованной методике сбора образцов возможно вы-
членение из общей дисперсии каждого признака
эндогенного (внутрикронного), индивидуального
(внутрипопуляционного) и межпопуляционного
компонентов. Эндогенная изменчивость листьев
внутри дерева имеет паратипическую (экологиче-
скую) природу, отражая влияние микроусловий
внутри кроны. Индивидуальная изменчивость име-
ет смешанную эколого-генетическую природу, в
суммарном виде отражая экологическую мозаич-
ность среды обитания и генотипические различия
между деревьями. Межпопуляционная изменчи-
вость суммирует эффекты средовых (биотопных) и
генетических межпопуляционных различий.

Вначале рассмотрим соотношение внутри-
кронного и индивидуального компонентов из-
менчивости различных признаков. Они получе-
ны по данным однофакторного дисперсионного
анализа признаков. Несмотря на варьирование
оцениваемого показателя по популяциям, усред-
ненные данные выявляют совершенно опреде-
ленную и неожиданную картину: по всем призна-
кам наибольшими значениями долей влияния де-
ревьев характеризуется P. jrtyschensis (табл. 4)
(значение статистики критерия Фридмана  =
= 10.571; k = 3; n = 7; P < 0.01). Этот результат, так
же, как и анализ коэффициентов вариации, но
еще более наглядно подтверждает предположе-
ние о генетической неоднородности P. jrtyschensis,
в составе которого, очевидно, присутствуют не
только гибриды 1-го поколения.

На следующем этапе осуществляли наиболее
полный анализ структуры изменчивости, исполь-
зуя для этой цели двухфакторную иерархическую
схему (модель компонент дисперсии (Гласс,
Стэнли, 1976)) (табл. 5). Из общей изменчивости
признаков вычленяли не только внутрикронный
и индивидуальный, но также и межпопуляцион-
ный компоненты. В среднем соотношение меж-
популяционного, внутрипопуляционного (инди-
видуального) и внутрикронного (эндогенного)
компонентов дисперсии длины и ширины листа,
а также черешка листовой пластинки у родитель-
ских видов P. nigra и P. laurifolia составляет соответ-
ственно около 30–35, 30–40 и 25–40% (табл. 6).
Структура изменчивости индексных показателей
и признака “А” менее стабильна, и отличается
понижением вклада межпопуляционной диспер-
сии до уровня около 15–20%.

Особенности иерархической структуры из-
менчивости в интегральном виде отражают спе-

χ2
R
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цифику пространственной популяционной струк-
туры вида, которая складывается в ее длительном
историческом взаимодействии со средой обита-
ния (Глотов, 1983; Семериков, 1986). Существен-
ное отклонение структуры изменчивости у ги-
бридных таксонов от таковой у родительских ви-
дов может маркировать те или иные особенности
их генофондов, обусловленные спецификой про-
цессов гибридизации.

Поскольку соотношение первых двух компо-
нентов рассмотрено выше, в данном случае при
сравнении гибридов с родительскими видами
наиболее интересен вклад в общую дисперсию
межпопуляционных различий. Он в большинстве
случаев оказался наименьшим для P. jrtyschensis,
варьируя в пределах 7–17% (табл. 6) (значение
статистики критерия Фридмана  = 7.143; k = 3;
n = 7; P < 0.05). Очевидно, этот результат может

χ2
R

Таблица 1. Средние арифметические и ошибки средних исходных признаков

* Популяции P. nigra и P. laurifolia в очагах гибридизации. L – длина листовой пластинки, Р – длина черешка, D – максималь-
ная ширина листовой пластинки, А – расстояние между самой широкой частью листовой пластинки и ее основанием, n –
объем выборки, НСР – наименее существенная разность при Р < 0.01.

Популяция L Р D A n

P. nigra
Славино 73.70 ± 0.57 44.10 ± 0.37 55.40 ± 0.35 21.70 ± 0.18 450
Казанково 71.10 ± 0.54 33.20 ± 0.40 51.30 ± 0.39 22.00 ± 0.16 450
Кийзак 66.90 ± 0.43 39.70 ± 0.34 53.40 ± 0.30 18.90 ± 0.15 450
Чистенький 63.70 ± 0.50 36.40 ± 0.36 50.30 ± 0.34 19.80 ± 0.15 450
Швейник 79.80 ± 0.45 40.90 ± 0.33 57.60 ± 0.40 21.70 ± 0.14 450
ГРЭС* 84.80 ± 0.56 46.00 ± 0.37 64.90 ± 0.38 22.60 ± 0.17 450
Карлык* 78.30 ± 0.46 44.70 ± 0.30 54.70 ± 0.36 20.10 ± 0.16 450
Майзас* 82.70 ± 0.47 43.40 ± 0.31 63.30 ± 0.30 23.60 ± 0.14 450
Новокузнецк* 85.10 ± 0.59 49.40 ± 0.33 59.40 ± 0.37 22.10 ± 0.17 450
НСР0.01 2.12 1.42 1.44 0.65

P. laurifolia
Бельсинская 90.20 ± 0.88 31.40 ± 0.45 46.00 ± 0.49 33.30 ± 0.45 450
Вороний 106.80 ± 0.98 37.10 ± 0.56 54.70 ± 0.61 43.30 ± 0.38 450
Ерунаково 138.10 ± 0.65 63.30 ± 0.53 76.60 ± 0.54 47.80 ± 0.29 450
Средняя Маганакова 108.80 ± 0.66 41.60 ± 0.45 62.40 ± 0.48 39.00 ± 0.30 450
Студеный плес 107.60 ± 1.37 45.60 ± 0.82 60.50 ± 0.90 37.20 ± 0.56 450
ГРЭС* 123.70 ± 0.66 46.00 ± 0.46 71.80 ± 0.44 44.50 ± 0.28 450
Карлык* 111.30 ± 0.57 42.00 ± 0.39 63.30 ± 0.39 41.30 ± 0.30 450
Майзас* 105.10 ± 0.79 41.80 ± 0.60 56.70 ± 0.49 40.00 ± 0.32 450
Верхняя Терсь* 117.60 ± 0.66 47.00 ± 0.41 67.70 ± 0.41 41.50 ± 0.27 450
НСР0.01 4.34 2.63 2.80 1.85

P. jrtyschensis
ГРЭС 94.20 ± 0.59 47.50 ± 0.52 63.20 ± 0.48 30.50 ± 0.21 465
Карлык 88.70 ± 0.41 41.10 ± 0.30 54.90 ± 0.27 30.10 ± 0.15 615
Майзас 92.60 ± 0.52 40.20 ± 0.32 62.40 ± 0.36 31.80 ± 0.19 546
Новокузнецк 86.90 ± 1.11 41.10 ± 0.71 59.20 ± 0.83 27.10 ± 0.37 345
Верхняя Терсь 80.40 ± 0.63 38.60 ± 0.53 53.80 ± 0.50 24.90 ± 0.27 150
НСР0.01 3.31 2.27 2.51 1.18

Среднее на популяцию
P. nigra 76.16 ± 0.206 41.96 ± 0.137 56.69 ± 0.140 21.38 ± 0.057 4050
P. laurifolia 112.15 ± 0.344 43.98 ± 0.222 62.16 ± 0.229 40.89 ± 0.137 4050
P. jrtyschensis 90.11 ± 0.298 42.04 ± 0.212 59.38 ± 0.225 29.82 ± 0.110 2121
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быть обусловлен преобладанием в составе всех
популяций данного вида относительно “единооб-
разных” гибридов первого поколения и/или дей-
ствием стабилизирующего отбора.

Тем не менее, несмотря на близость оценок
структуры изменчивости родительских видов
P. nigra и P. laurifolia, природа межпопуляционной
изменчивости их может быть различна. В этой
связи напомним, что популяции P. nigra в зонах ги-
бридизации характеризуются более крупными ли-
стьями в сравнении с таковыми вне зон (табл. 1).
Вклад этого фактора в общую дисперсию размер-
ных признаков оценивали в 3-факторной иерар-
хической схеме дисперсионного анализа. Для об-

Таблица 2. Средние арифметические и ошибки средних индексов признаков

* Популяции P. nigra и P. laurifolia в очагах гибридизации. P : L – отношение длины черешка к длине листовой пластинки, D : L –
отношение максимальной ширины листовой пластинки к длине листовой пластинки, A : L – отношение расстояния между
самой широкой частью листовой пластинки и ее основанием к длине листовой пластинки, n – объем выборки.

Популяция P : L D : L A : L n

P. nigra
Славино 0.606 ± 0.0052 0.758 ± 0.0038 0.295 ± 0.0016 450
Казанково 0.468 ± 0.0044 0.729 ± 0.0047 0.311 ± 0.0012 450
Кийзак 0.597 ± 0.0046 0.802 ± 0.0030 0.284 ± 0.0018 450
Чистенький 0.575 ± 0.0047 0.797 ± 0.0041 0.312 ± 0.0013 450
Швейник 0.515 ± 0.0038 0.724 ± 0.0037 0.274 ± 0.0017 450
ГРЭС* 0.546 ± 0.0039 0.772 ± 0.0043 0.268 ± 0.0015 450
Карлык* 0.574 ± 0.0036 0.701 ± 0.0032 0.257 ± 0.0017 450
Майзас* 0.528 ± 0.0036 0.771 ± 0.0034 0.288 ± 0.0016 450
Новокузнецк* 0.587 ± 0.0040 0.704 ± 0.0036 0.262 ± 0.0017 450

P. laurifolia
Бельсинская 0.346 ± 0.0034 0.511 ± 0.0028 0.370 ± 0.0031 450
Вороний 0.343 ± 0.0038 0.512 ± 0.0033 0.410 ± 0.0028 450
Ерунаково 0.458 ± 0.0029 0.553 ± 0.0022 0.347 ± 0.0019 450
Средняя Маганакова 0.382 ± 0.0036 0.575 ± 0.0033 0.358 ± 0.0016 450
Студеный плес 0.407 ± 0.0035 0.559 ± 0.0030 0.345 ± 0.0026 450
ГРЭС* 0.372 ± 0.0031 0.583 ± 0.0030 0.361 ± 0.0017 450
Карлык* 0.380 ± 0.0034 0.571 ± 0.0031 0.370 ± 0.0017 450
Майзас* 0.394 ± 0.0045 0.540 ± 0.0026 0.384 ± 0.0025 450
Верхняя Терсь* 0.400 ± 0.0028 0.578 ± 0.0025 0.354 ± 0.0016 450

P. jrtyschensis
ГРЭС 0.503 ± 0.0044 0.673 ± 0.0038 0.326 ± 0.0018 465
Карлык 0.463 ± 0.0027 0.622 ± 0.0025 0.340 ± 0.0013 615
Майзас 0.435 ± 0.0028 0.677 ± 0.0027 0.345 ± 0.0014 546
Новокузнецк 0.473 ± 0.0048 0.687 ± 0.0055 0.312 ± 0.0020 345
Верхняя Терсь 0.481 ± 0.0054 0.672 ± 0.0052 0.310 ± 0.0028 150

Среднее на популяцию
P. nigra 0.555 ± 0.0016 0.752 ± 0.0014 0.285 ± 0.0009 4050
P. laurifolia 0.386 ± 0.0013 0.553 ± 0.0011 0.367 ± 0.0008 4050
P. jrtyschensis 0.467 ± 0.0017 0.662 ± 0.0017 0.332 ± 0.0008 2121

Таблица 3. Внутрипопуляционные коэффициенты ва-
риации признаков (%)

L – длина листовой пластинки, Р – длина черешка, D – мак-
симальная ширина листовой пластинки, А – расстояние
между самой широкой частью листовой пластинки и ее ос-
нованием, P : L – отношение длины черешка к длине листо-
вой пластинки, D : L – отношение максимальной ширины
листовой пластинки к длине листовой пластинки, A : L – от-
ношение расстояния между самой широкой частью листо-
вой пластинки и ее основанием к длине листовой пластинки.

Вид тополя L Р D A P : L D : L A : L

P. nigra 14.20 17.60 13.30 15.70 16.20 10.70 11.80
P. laurifolia 16.10 26.20 19.00 19.10 19.30 11.20 13.00
P. jrtyschensis 14.90 22.50 16.50 15.80 16.60 11.30 10.40
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Таблица 4. Коэффициенты внутриклассовой корреляции (доли влияния деревьев в общей дисперсии, %), по
данным однофакторного дисперсионного анализа

Примечание. Влияние фактора “деревья” статистически значимо при P < 0.001 во всех случаях. L – длина листовой пластин-
ки, Р – длина черешка, D – максимальная ширина листовой пластинки, А – расстояние между самой широкой частью листо-
вой пластинки и ее основанием, P : L – отношение длины черешка к длине листовой пластинки, D : L – отношение макси-
мальной ширины листовой пластинки к длине листовой пластинки, A : L – отношение расстояния между самой широкой ча-
стью листовой пластинки и ее основанием к длине листовой пластинки.

Популяция L Р D A P : L D : L A : L

P. nigra
ГРЭС 30.60 28.50 26.80 46.90 29.70 45.00 9.10
Казанково 63.50 67.50 69.50 48.90 58.60 38.70 33.30
Карлык 60.90 48.60 65.90 59.70 39.20 54.30 21.20
Кийзак 37.80 24.30 50.60 14.90 18.90 23.80 33.40
Майзас 45.70 13.80 40.70 35.00 9.30 25.00 30.20
Новокузнецк 64.70 51.10 61.40 59.50 48.80 57.20 44.30
Славино 62.20 56.60 46.10 48.70 34.00 42.10 17.80
Чистенький 73.30 62.10 51.50 66.60 56.40 49.20 25.70
Швейник 49.90 55.30 61.10 48.10 58.90 37.80 47.30

P. laurifolia
Бельсинская 62.80 30.80 39.90 55.00 27.30 12.50 37.10
Вороний 63.80 60.50 46.50 40.90 55.50 36.40 36.70
ГРЭС 33.90 19.10 30.80 35.90 15.10 31.80 20.70
Ерунаково 42.80 26.20 35.70 42.50 29.20 14.60 33.20
Карлык 36.40 39.20 56.10 55.60 54.80 51.20 48.20
Майзас 69.30 58.80 65.10 64.70 55.20 42.90 58.60
Средняя Маганакова 27.30 37.90 44.10 39.90 49.30 37.20 25.00
Студеный плес 87.30 74.70 83.70 73.90 49.80 44.50 17.70
Верхняя Терсь 62.00 53.80 66.40 47.70 51.20 43.10 29.30

P. jrtyschensis
ГРЭС 56.80 50.90 67.00 38.60 49.80 66.30 50.30
Карлык 60.90 59.00 62.60 64.10 56.70 48.60 45.10
Майзас 67.20 58.80 68.20 56.80 61.50 50.30 47.20
Новокузнецк 92.50 81.80 91.80 87.60 61.90 82.00 37.20
Верхняя Терсь 51.10 36.00 67.20 49.40 32.30 58.80 39.30

Среднее на популяцию
P. nigra 54.30 45.30 52.60 47.60 39.30 41.50 29.10
P. laurifolia 54.00 44.50 52.00 50.70 43.00 34.90 34.10
P. jrtyschensis 65.70 57.30 71.30 59.30 52.40 61.20 43.80

Таблица 5. Характеристика дисперсионного комплекса, используемого для оценки долей влияния факторов в
двухфакторной иерархической схеме, на примере P. nigra

Примечание. , ,  – дисперсии “остаточная” (внутри кроны), по факторам “деревья” и “популяции” соответственно.

Источник изменчивости Число наблюдений N = IJn Структура среднего квадрата

Популяции (I)

Деревья (J)

Побеги внутри кроны (К)

9

30

15

4050  + 15×  + 15×30×

 + 15×

σ2
K σ2

J σ2
I

σ2
K σ2

J

σ2
K

σ2
K σ2

J σ2
I



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 3  2021

ИЗМЕНЧИВОСТЬ МЕТРИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ ЛИСТА ТОПОЛЯ ЧЕРНОГО 257

легчения восприятия результатов приводим соот-
ношение компонентов дисперсий лишь по
факторам “очаги гибридизации” и “популяции”,
на которые у родительских видов приходится
около 15–35% общей дисперсии. Если сумму этих
двух компонентов принять за 100%, то доля влия-
ния очагов гибридизации в межпопуляционной
изменчивости трех признаков (L, P и D) и одного
индекса (A : L) может достигать 56–71% (табл. 7).
При этом влияние зон гибридизации на межпо-
пуляционную дифференциацию у P. laurifolia со-
вершенно не прослеживается.

Суммируем и обсудим основные результаты
исследований.

Первый из них заключается в том, что по сред-
ним значениям большинства морфометрических
признаков гибридный таксон P. jrtyschensis зани-
мает промежуточное положение по отношению к
родительским видам P. nigra и P. laurifolia. Этот
вполне ожидаемый результат дополняет впервые
обнаруженный нами феномен пониженного уров-

ня межпопуляционной изменчивости P. jrtyschen-
sis. В совокупности это свидетельствует о преобла-
дании в его популяциях гибридов F1, что, возмож-
но, сочетается с действием стабилизирующего
отбора. Это заключение полностью согласуется с
ранее полученными данными по китайской части
зоны гибридизации и с нашими результатами
(Климов, Прошкин, 2016, 2018, 2019; Jiang et al.,
2016). При этом у гибридов не отмечается выра-
женного доминирования количественных при-
знаков крупного яйцевидного листа, свойствен-
ных P. laurifolia, несмотря на наличие дискобла-
стов, характерных только для P. laurifolia.

Второй интересный результат заключается в
том, что, несмотря на преобладание в составе
P. jrtyschensis гибридов F1, для него, в сравнении с
родительскими видами, характерен более высо-
кий уровень общей изменчивости, возникающий
за счет большого вклада индивидуального (внут-
рипопуляционного) компонента дисперсии. Это
свидетельствует о генетической неоднородности

Таблица 6. Доли влияния факторов (%), вычисленные по данным двухфакторного иерархического дисперсион-
ного анализа

Примечание. Влияние факторов достоверно при Р < 0.001. L – длина листовой пластинки, Р – длина черешка, D – макси-
мальная ширина листовой пластинки, А – расстояние между самой широкой частью листовой пластинки и ее основанием,
P : L – отношение длины черешка к длине листовой пластинки, D : L – отношение максимальной ширины листовой пластин-
ки к длине листовой пластинки, A : L – отношение расстояния между самой широкой частью листовой пластинки и ее осно-
ванием к длине листовой пластинки.

Признак Вид тополя
Источник изменчивости

популяции деревья побеги внутри крон

L P. nigra 32.70 37.30 30.00
P. laurifolia 34.20 41.90 24.00
P. jrtyschensis 7.00 68.30 24.70

Р P. nigra 29.60 30.90 39.50
P. laurifolia 35.10 33.70 31.20
P. jrtyschensis 8.90 57.30 33.80

D P. nigra 29.80 37.50 32.70
P. laurifolia 37.20 36.00 26.70
P. × jrtyschensis 13.30 66.30 20.40

A P. nigra 15.10 40.90 44.00
P. laurifolia 21.50 43.40 35.10
P. jrtyschensis 17.80 53.50 28.70

Р : L P. nigra 18.50 34.90 46.70
P. laurifolia 16.00 38.50 45.50
P. jrtyschensis 9.40 49.80 40.70

D : L P. nigra 17.10 28.40 54.50
P. laurifolia 14.80 30.90 54.30
P. jrtyschensis 11.00 57.30 31.60

A : L P. nigra 13.80 16.30 69.90
P. laurifolia 14.20 29.80 55.90
P. jrtyschensis 14.10 38.70 47.30
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гибридного таксона, которая может создаваться
появлением рекомбинантных генотипов от скре-
щивания гибридов 1-го поколения друг с другом
и с родительскими видами. В этой связи напом-
ним, что внутрикронный компонент отражает
преимущественно вклад в изменчивость листьев
микрофлуктуаций экологических условий внутри
кроны дерева и, возможно, некоторую онтогене-
тическую разнокачественность листьев в связи с
особенностями их размещения на побеге. Инди-
видуальный компонент изменчивости между де-
ревьями имеет смешанную эколого-генетиче-
скую природу и отражает как влияние микро-
условий произрастания отдельных деревьев, так и
их генотипические различия.

В целом рассмотренный выше результат так-
же хорошо согласуется с ранее полученными
данными по изменчивости качественных анато-
мо-морфологических признаков в исследуемых
популяциях (Климов, Прошкин, 2018; Klimov,
Proshkin, 2019).

Третья и наиболее важная особенность полу-
ченных данных состоит в том, что в очагах гибри-
дизации, в которых на ограниченной площади
произрастают все исследуемые виды, именно у
P. nigra наблюдается достоверное увеличение раз-
меров листа в сравнении с его популяциями вне
очагов гибридизации. Наиболее простым объяс-
нением этого феномена является интрогрессив-
ная аккумуляция этим видом генов “крупнолист-
ности” от донора P. laurifolia. Этот результат, с од-
ной стороны, дает дополнительное обоснование
выводу об асимметрии интрогрессии, который
мы сделали на основании анализа изменчивости
признаков петиолярной анатомии. С другой, он
усиливает аргументы в пользу адаптивной приро-
ды этого явления, поскольку оно проявляется не
только в увеличении потенциала вегетативного
размножения осокоря (Klimov, Proshkin, 2019), но
и в увеличении биомассы его фотосинтезирую-
щих органов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ изменчивости морфометрических при-

знаков листа у P. nigra, P. laurifolia и гибридного
таксона P. jrtyschensis в значительной мере под-
тверждает выводы, которые были получены нами
и другими исследователями при изучении измен-
чивости этих видов по качественным признакам.
Прежде всего, это относится к вполне ожидаемо-
му факту промежуточного положения средних
значений большинства морфометрических при-
знаков гибридного таксона P. jrtyschensis по отно-
шению к родительским видам P. nigra и P. laurifo-
lia. Однако в очагах гибридизации, в которых на
ограниченной площади произрастают все иссле-
дуемые виды, у P. nigra было выявлено достовер-
ное увеличение размеров листа в сравнении с его
популяциями вне очагов. В этой связи выдвинуто
предположение об интрогрессивной аккумуля-
ции этим видом генов “крупнолистности” от до-
нора P. laurifolia.

Новые результаты получены при изучении
структуры изменчивости исследуемых призна-
ков. Они сводятся к тому, что в сравнении с роди-
тельскими видами гибридный таксон P. jrtyschensis
характеризуется сниженным уровнем межпопуля-
ционной дифференциации, но высокой индивиду-
альной изменчивостью. Вероятными причинами
этого являются: 1) преобладание в популяциях
P. jrtyschensis гибридов F1 и действие стабилизиру-
ющего отбора, которые сглаживают межпопуляци-
онные различия; 2) выщепление рекомбинантных
генотипов, возникающее от скрещивания гибри-
дов 1-го поколения друг с другом и с родительски-
ми видами, которое увеличивает внутрипопуляци-
онную дисперсию.

Для проверки выдвинутых гипотез необходи-
мы дополнительные исследования с применени-

Таблица 7. Доли влияния факторов “Зоны гибридиза-
ции” и “Популяции” в сумме дисперсий по этим фак-
торам, вычисленные по данным иерархического дис-
персионного анализа признаков в популяциях P. nigra
и P. laurifolia

* P < 0.05,** P < 0.01, *** P < 0.001, L – длина листовой пла-
стинки, Р – длина черешка, D – максимальная ширина ли-
стовой пластинки, А – расстояние между самой широкой ча-
стью листовой пластинки и ее основанием, P : L – отноше-
ние длины черешка к длине листовой пластинки, D : L –
отношение максимальной ширины листовой пластинки к
длине листовой пластинки, A : L – отношение расстояния
между самой широкой частью листовой пластинки и ее ос-
нованием к длине листовой пластинки.

Признак Вид тополя

Доли влияния, %

зоны 
гибридизации популяции

L P. nigra 70.90** 29.10***
P. laurifolia 0.00 100.00***

Р P. nigra 63.50** 36.50***
P. laurifolia 0.00 100.00***

D P. nigra 61.30* 38.70***
P. laurifolia 0.00 100.00***

A P. nigra 17.20 82.80***
P. laurifolia 0.00 100.00***

Р:L P. nigra 0.00 100.00***
P. laurifolia 0.00 100.00***

D:L P. nigra 0.10 99.90***
P. laurifolia 22.60 77.40***

A:L P. nigra 56.10* 43.90***
P. laurifolia 0.00 100.00***
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ем ДНК–маркеров, а также проведение искус-
ственных скрещиваний родительских видов и их
гибридов и анализом расщеплений в контролиру-
емых условиях.
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Metric Characteristics’ Variability of Laurel-Leaf and Black Poplars’ Leaves 
in a Natural Hybridisation Zone
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The hierarchical analysis of leaf’s quantitative traits variability is one of the necessary stages in assessing the
genetic heterogeneity of natural populations within the species areal. In zones of taxa natural cross breeding
it allows not only to assess the various ecological and genetic factors’ contribution to the variability of these
species’ quantitative traits, but also to shed additional light on the features of hybridization and introgression
processes. Therefore, the aim of these studies was to study the variability of the leaf’s metric characteristics
and its hierarchical structure in the populations of Populus nigra L., P. laurifolia Ledeb. and their natural hy-
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brid P. jrtyschensis Ch. Y. Yang in the basin of Tom’ river. According to the results of studying the morpho-
metric characters and their indices, the hybrid taxon P. jrtyschensis, as expected, occupies an intermediate po-
sition between the parental species P. nigra and P. laurifolia, but differs from them in certain features of the
structure of variability. All this taken together indicates the predominance of F1 hybrids in the populations of
P. jrtyschensis, which, possibly, is combined with the effect of stabilizing natural selection. Despite the predom-
inance of F1 hybrids in the of P. jrtyschensis composition, in comparison with the parental species, it is still char-
acterized by a higher level of overall variability arising due to the large contribution of the individual (intrapop-
ulation) component of dispersion. This indicates the genetic heterogeneity of the hybrid taxon, which can be
created by the occurrence of recombinant genotypes from the crossing of 1st generation hybrids with each other
and with parental species. Along with this, in the foci of hybridization of P. nigra, a significant increase in leaf
size is observed in comparison with its populations outside the foci. The simplest explanation of this phenome-
non is the introgressive accumulation of large-leaved genes by this species from the donor P. laurifolia.

Keywords: Populus, hybrids, hybridisaton, morphometric characteristics, variability.
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Проанализированы отечественные и зарубежные работы, посвященные внутрисемейному отбору
плюсовых деревьев в лесной селекции. По результатам исследования испытательных культур сосны
обыкновенной проведен меж- и внутрисемейный отбор кандидатов в плюсовые деревья, рассчита-
ны значения селекционного дифференциала. На основе литературных и собственных данных сде-
лан вывод о возможности использования внутрисемейного отбора в лесной селекции.
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В соответствии с “Правилами создания…”
(2015) для древесных пород, размножаемых пре-
имущественно семенным путем, основными объ-
ектами лесного семеноводства, продуцирующи-
ми семена, являются лесосеменные плантации
(ЛСП). ЛСП могут создаваться потомствами
плюсовых деревьев, не прошедших генетическую
оценку по потомству (ЛСП 1-го порядка), и кло-
нами плюсовых деревьев, прошедших предвари-
тельную или окончательную генетическую оцен-
ку по потомству (ЛСП повышенной генетиче-
ской ценности (ПГЦ) и 2-го порядка).

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института биологии Коми НЦ УрО РАН,
тема “Пространственно-временная динамика
структуры и продуктивности фитоценозов лес-
ных и болотных экосистем на европейском севе-
ро-востоке России” (АААА-А17-117122090014-8).

Для создания ЛСП ПГЦ (в зарубежной литера-
туре их называют ЛСП 1.5-го порядка) и 2-го по-
рядка плюсовые деревья отбираются по результатам
оценки их семенных потомств в испытательных
культурах (межсемейный отбор). В англоязычной
литературе используется несколько терминов,
определяющих межсемейный отбор и являющихся
синонимами: among family selection, among-parent
selection или backward selection (Ruotsalainen, Lind-
gren, 1998; Lindgren et al., 2008; Eriksson et al.,
2013). Такой подход реализуется в Финляндии,
где с 1997 г. действует программа замещения ЛСП
1-го порядка на ЛСП 1.5-го порядка, основанная на
результатах межсемейного отбора (Haapanen et al.,
2015). При межсемейном отборе обычно реко-

мендуется отбирать примерно 20% лучших дере-
вьев (Eriksson et al., 2013), например, в финской се-
лекционной программе из 5800 испытываемых
плюсовых деревьев сосны для создания ЛСП 1.5-го
порядка планируется отобрать 1600, то есть 17%.

При создании ЛСП в Швеции также использу-
ется межсемейный отбор, хотя отмечается, что он
может быть, скорее всего, только однократным
(Eriksson et al., 2013), поскольку после окончания
срока эксплуатации ЛСП 1.5-го или 2-го поряд-
ков потребуется снова проводить межсемейный
отбор. Если при этом использовать те же плюсовые
деревья или отбирать новые деревья в естествен-
ных, “неулучшенных” насаждениях, то эффект се-
лекции, полученный в результате предыдущего от-
бора, будет потерян. Не случайно дальнейшее раз-
витие лесной селекции, как в Финляндии, так и
Швеции, предусматривает проведение внутри-
семейного отбора в испытательных культурах,
созданных семенными потомствами плюсовых
деревьев различных категорий (Rosvall et al.,
2011; Ruotsalainen, Persson, 2013; Царёв, 2014).
Внутрисемейный отбор (within family selection,
within-parent selection или forward selection) означает
отбор в качестве плюсовых лучших деревьев в по-
лусибсовых или сибсовых семьях (Ruotsalainen,
Lindgren, 1998; Lindgren et al., 2008; Eriksson et al.,
2013).

Цель данной работы – исследовать испыта-
тельные культуры плюсовых деревьев сосны
обыкновенной и провести сравнительный межсе-
мейный и внутрисемейный отбор кандидатов в
плюсовые деревья.

УДК 630*165.3

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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ОБЪЕКТ И МЕТОДИКА
В качестве объекта исследования выбраны ис-

пытательные культуры сосны обыкновенной, зало-
женные в Сыктывкарском лесничестве Республики
Коми на территории бывшего лесного питомника
под методическим руководством Сыктывкарской
лесной производственной семеноводческой стан-
ции. Посадка 2-летних сеянцев производилась вес-
ной 1997 г. вручную под меч Колесова с размеще-
нием 5 × 0.5 м, площадь участка 2.1 га. В опыте
представлена 61 полусибсовая семья плюсовых
деревьев сосны, отобранных по фенотипу в этом
же лесничестве. Делянки 20-деревные, рядовые,
размещены рендомизированно в 1–11-кратной
повторности. Для исследования отобрали 37 се-
мей (по 4 повторности) и весной 2017 г. в каждой
делянке (повторности) измерили высоту и диа-
метр у 5 наиболее высоких деревьев (740 шт.).
Оценка согласия между эмпирическим и нор-
мальным распределением, проведенная по кри-
терию Колмогорова–Смирнова λ, показала соот-
ветствие нормальному распределению (λ = 0.631;
P < 0.01), что позволяет использовать параметри-
ческие методы анализа. Рассчитаны средние по-
семейные высоты и средняя высота культур. На
основании ранжирования полусибсовых семей
по средней высоте и ранжирования всех деревьев
по индивидуальной высоте проведен межсемей-
ный (примерно 20% лучших семей) и внутрисе-
мейный (примерно 1% лучших деревьев) отбор.
Рассчитан селекционный дифференциал (S), то
есть разница между высотой семьи (при межсе-
мейном отборе) и дерева (при внутрисемейном
отборе) и средней высотой культур (Царёв и др.,
2013). Для вычислений использован пакет про-
грамм Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В целом сохранность растений в испытатель-

ных культурах к 19-летнему возрасту составила
42%, средняя высота – 7.3 м. В результате межсе-

мейного отбора примерно 20% лучших семей ото-
брано 7 семей, в результате внутрисемейного от-
бора 1% лучших полусибсов отобрано 7 деревьев
(табл. 1). Для получения большего эффекта се-
лекции рекомендуется при создании ЛСП сочета-
ние межсемейного и внутрисемейного отбора
(Ruotsalainen, Lindgren, 1998), однако в нашем
случае оказалось, что при внутрисемейном отбо-
ре три дерева относятся к семьям, уже отобран-
ным при межсемейном отборе. Во избежание
близкородственных скрещиваний такие деревья
не следует использовать при создании ЛСП вме-
сте со своими “матерями” (табл. 1).

В среднем селекционный дифференциал при
межсемейном отборе составил около 14%, внут-
рисемейном – 40% (табл. 1), что объясняется
большей изменчивостью индивидуальных высот
по сравнению с высотами семей. Считается что
внутрисемейный отбор менее точный, чем меж-
семейный (Rosvall et al., 2011), но его точность
можно повысить, клонируя отобранные деревья
методом прививки для полевых испытаний (An-
dersson Gull, Mullin, 2013). Хотя имеющиеся данные
не позволяют рассчитать значение коэффициента
наследуемости при внутрисемейном отборе, более
высокие оценки селекционного дифференциала в
целом соответствуют литературным данным о бо-
лее высоком генетическом улучшении при внут-
рисемейном отборе по сравнению с межсемей-
ным (Hannrup et al., 2007; Lindgren et al., 2008; Da-
nusevičius, Lindgren, 2010). Кроме того, при
внутрисемейном отборе селекционный цикл со-
кращается, что приводит к увеличению генетиче-
ского улучшения на единицу времени (Ruot-
salainen, Lindgren, 1998). Также сообщается, что
отбор среди семей с высокими рангами дает боль-
шее генетическое улучшение, чем внутрисемей-
ный отбор в семьях от свободного опыления, то-
гда как для семей с более низкими рангами спра-
ведливо обратное (Ruotsalainen, 2002).

Таблица 1. Результаты межсемейного и внутрисемейного отбора в испытательных культурах плюсовых деревьев
сосны обыкновенной

Примечание. Номер семьи соответствует номеру плюсового дерева по предприятию. Жирным шрифтом выделены ранги де-
ревьев-полусибсов, чьи материнские деревья уже отобраны в результате межсемейного отбора.

Межсемейный отбор Внутрисемейный отбор

ранг семьи номер семьи высота семьи, м S, % ранг дерева высота дерева, м номер семьи S, %

1
2
3
4
5
6
7

288
101
185
197
285
330
207

9.1
9.0
8.2
8.2
7.9
7.9
7.8

25
23
12
12
8
8
7

1
2
3
4
5
6
7

11.0
10.5
10.4
10.2
10.0
10.0
9.6

190
101
199
180
197
288
201

51
44
42
40
37
37
32
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в тех регионах Российской

Федерации, где имеются испытательные культу-
ры, для создания новых ЛСП наряду с межсемей-
ным можно проводить и внутрисемейный отбор.
Сочетание межсемейного и внутрисемейного от-
бора при создании ЛСП может быть даже более
экономически оправданным, чем использование
этих двух видов искусственного отбора по отдель-
ности (Ruotsalainen, Lindgren, 1998). ЛСП такого
типа следует называть ЛСП 2-го цикла, в отличие
от ЛСП 1.5-го и 2-го порядков, создаваемых по
результатам межсемейного отбора.
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В естественных популяциях и искусственных насаждениях лиственницы сибирской (Larix sibirica),
произрастающих в экологически контрастных условиях Южной Сибири, проведено исследование
морфологических признаков пыльцы и аномалий ее развития у внутривидовых форм и морфотипов
деревьев, дифференцированных по окраске и размерам женских шишек, с учетом типа половой
конституции, возраста, наличия поврежденности лиственничной почковой галлицей, по сравне-
нию с типичными особями. Выявлено, что у красношишечных форм деревьев (f. rubriflora, f. rosea)
формируются достоверно более крупные пыльцевые зерна и образуется меньшее количество тера-
томорфной пыльцы, чем у зеленошишечной формы (f. viridiflora). Специфика крупношишечных
форм деревьев по сравнению с мелкошишечными проявляется в продуцировании достоверно более
крупной пыльцы. У крупношишечных и мелкошишечных форм деревьев пыльцевые зерна с анома-
лиями развития встречаются чаще, чем у типичных особей. Молодые 30-летние деревья характери-
зуются достоверно более мелкой пыльцой, чем особи старших возрастов, не отличаясь от них по ко-
личеству тератоморфных пыльцевых зерен. Образование более мелких пыльцевых зерен у молодых
деревьев может быть связано не только с возрастом, но и с мужским типом их сексуализации. Засе-
ление деревьев лиственничной почковой галлицей не оказывает влияния на размер пыльцевых зе-
рен и число аномалий их развития, но влияет на изменение соотношения классов формы пыльцы.
Морфометрические показатели пыльцы изменяются в соответствии с контрастными различиями эко-
лого-климатических условий произрастания деревьев в подтаежном, предгорном, болотном и степ-
ном происхождениях. В условиях неблагоприятного температурного режима корнеобитаемого слоя
торфяных криоземов на болоте и засушливого климата со значительными колебаниями температур в
степи деревья продуцируют пыльцу более мелких размеров с высоким числом аномалий ее развития.

Ключевые слова: лиственница сибирская, внутривидовой полиморфизм, Южная Сибирь, морфология
пыльцы.
DOI: 10.31857/S0024114821030104

Лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) –
вид хвойных растений из рода лиственница (Larix
Mill.) семейства сосновые (Pinaceae (Spreng. Ex
F. Rudolphi) – имеет обширный ареал, простира-
ющийся с севера на юг от тундры (71° с.ш.) до гор-
ных районов Алтая и Саян (46° с.ш.) и с запада на
восток – от Урала (62° в.д.) до Забайкалья (123° в.д.).
В пределах области своего распространения лист-
венница сибирская образует широкий спектр
морфологической изменчивости, проявляющий-
ся в наличии внутривидовых форм и морфотипов
деревьев, адаптированных к разнообразным усло-
виям произрастания (Биоразнообразие …, 2010).

Половая репродукция L. sibirica тесно связана
с процессом микроспорогенеза, который опреде-
ляет формирование и развитие мужского гамето-
фита. Вопросам пыльцевой продуктивности и

фенологии пыления, цитоэмбриологии, биохи-
мии, физиологии и морфологии пыльцевого зер-
на у лиственницы сибирской и близкородствен-
ных видов – лиственницы европейской (Larix de-
cidua Mill.), лиственницы Сукачева (Larix
sukaczewii Dylis) и гибридного комплекса – лист-
венницы Чекановского (L. sibirica × L. gmelinii =
= Larix czekanowskii Szaf.) посвящен ряд работ
(Круклис, 1974; Круклис, Милютин, 1977; Некра-
сова, 1983; Тренин, 1986; Slobodnik, 2002; Рома-
нова, Третьякова, 2005; Сурсо и др., 2012; Vasile-
vskaya, Domakhina, 2018). Однако сведения об
особенностях морфологии пыльцы у различных
форм деревьев, являющихся собственно компо-
нентами биоразнообразия природных популяций
и искусственных насаждений лиственницы си-
бирской, отсутствуют. Между тем, данные о раз-
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мерах и форме пыльцевых зерен успешно исполь-
зуются для диагностики и экологической диффе-
ренциации видов, межвидовых гибридов и
внутривидовых форм древесных, в том числе
хвойных, растений из родов береза (Betula L.), дуб
(Quercus L.), ель (Picea A. Dietr.), кипарис (Cupres-
sus L.), сосна (Pinus L.) (Захаренко, 2006; Пиме-
нов и др., 2011; Горячкина, Седаева, 2012; Wrońs-
ka-Pilarek et al., 2016; Темботова и др., 2017; Depci-
uch et al., 2018).

Известно, что морфологические параметры
пыльцы как интегральные критерии обладают
высокой степенью информативности. Вариа-
бельность размера пыльцы определяется влияни-
ем естественного отбора в зависимости от страте-
гии ее распространения, в совокупности со мно-
гими другими факторами (Knight et al., 2010). У
видов хвойных из родов ель, кедр (Cedrus Trew),
кипарис, сосна размер пыльцы связан с некото-
рыми биологическими признаками – строением
оболочки пыльцевого зерна, плоидностью кле-
ток, уровнем гетерозиготности генотипа, разме-
ром генома (Chira, 1973; Danti et al., 2010; Макогон,
Коршиков, 2012; Bell et al., 2018). Для хвойных, в
том числе лиственницы сибирской, установлена
связь размера пыльцы и встречаемости аномалий
ее развития с температурными и почвенно-гидро-
логическими условиями местопроизрастаний, ат-
мосферным загрязнением, заболеваниями деревьев
(Некрасова, 1983; Седельникова и др., 2004; Третья-
кова, Носкова, 2004; Бажина, 2005; Романова,
Третьякова, 2005; Varis et al., 2011; Сурсо и др.,
2012; Vasilevskaya, Domakhina, 2018; Sedelnikova
et al., 2018).

Настоящая работа посвящена исследованию
морфологических признаков пыльцы и выявле-
нию факторов их изменчивости у внутривидовых
форм и морфотипов лиственницы сибирской в
экологически контрастных условиях произраста-
ния юга Сибири.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объектами исследования послужили есте-

ственные популяции и искусственные насажде-
ния L. sibirica, произрастающие на ключевых
участках (происхождениях) в Ширинском районе
Республики Хакасия и районе Академгородка
г. Красноярска (табл. 1). Сбор образцов пыльцы
производился в 2017 г. в третьей декаде апреля в
искусственных посадках L. sibirica, представляю-
щих собой дендроценоз на урбанизированной
территории в городской черте г. Красноярска, в
происхождении “Академгородок”, территори-
ально приуроченном к биоклиматическим усло-
виям подтаежного пояса Приенисейской части
Восточного Саяна. В первой – второй декадах
мая 2017 г. пыльца данного вида отбиралась в
естественных популяциях Июсско-Ширинской

горностепной ландшафтной системы в 4 происхож-
дениях: “Туим” – редкостойный лиственничник
кустарниково-разнотравный на остепненных скло-
нах юго-западной экспозиции; “Марчелгаш” –
редкостойный лиственничник злаково-разнотрав-
ный на предгорной равнине восточного макро-
склона Кузнецкого Алатау; “Тунгужуль/суходол” –
редкостойный лиственничник кустарниково-
разнотравный на первой надпойменной террасе
р. Тунгужуль в Бело-Июсской системе межгор-
ных долин восточного макросклона Кузнецкого
Алатау; “Тунгужуль/болото” – елово-листвен-
ничное редколесье разнотравно-кустарничково-
зеленомошное на криогенном торфянике в пой-
ме р. Тунгужуль в Бело-Июсской системе меж-
горных долин восточного макросклона Кузнец-
кого Алатау. Данные ключевые участки (проис-
хождения) отобраны в соответствии с их эколого-
климатической контрастностью и подразделяют-
ся на подтаежный (“Академгородок”), степной
(“Туим”), предгорные (“Тунгужуль/суходол”,
“Марчелгаш”) и предгорный болотный (“Тунгу-
жуль/болото”).

При сборе образцов пыльцы L. sibirica были
сформированы следующие выборки: деревья ти-
пичной формы; внутривидовые формы деревьев,
дифференцированные по окраске кроющих че-
шуй женских шишек (макростробилов) – зелено-
шишечная (f. viridiflora Szaf.), красношишечная
(f. rubriflora Szaf.) и ее вариации – розовошишеч-
ная (f. rosea Szaf.), а также обнаруженная нами
уникальная фиолетовошишечная (f. purpura);
формы, выделенные по размерам макростроби-
лов – мелкошишечная, крупношишечная. В пере-
численных выборках при выделении форм дере-
вьев учитывались их возраст; тип сексуализации;
наличие повреждений, вызванных лиственничной
почковой галлицей (Dasyneura rozkovi Mam. et
Nik. (Diptera, Cecidomyiidae)).

Отбор образцов пыльцы проводили в сухую
солнечную погоду из естественно раскрывшихся
микростробилов путем стряхивания в пакетики
из кальки с последующим помещением их в экси-
катор с CaCl2. Из каждой выборки пыльцы было
сделано по 3 временных неокрашенных водных
препарата, из популяционной выборки – 10 пре-
паратов, в которых было исследовано по 10 полей
зрения (n). Морфометрические параметры пыль-
цевых зерен измерялись при помощи окуляр-
микрометра стереоскопического микроскопа
МБС-10. Число измеренных в каждой выборке
пыльцевых зерен приведено в табл. 2. Измерение
параметров элементов пыльцы и определение
размера и формы пыльцевого зерна проводились
по общепринятым методам (Erdtman, 1945, 1952;
Моносзон-Смолина, 1949; Halbritter et al., 2018).

При измерении пыльцевого зерна наиболее
широкая его часть идентифицировалась как дли-
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на, наиболее узкая – как высота. Для определе-
ния класса пыльцы по размеру использовался ее
наибольший морфометрический параметр – дли-
на (Erdtman, 1945). По классификации G. Erdt-
man (1945), в соответствии со значением длины
диагностируются 6 классов размера пыльцевых
зерен: <10 μm – очень мелкие (“very small grains”),
10–25 μm – мелкие (“small grains”), 25–50 μm –
средние (“medium sized grains”), 50–100 – круп-
ные (“large grains”), 100–200 μm – очень крупные
(“very large grains”), >200 μm – гигантские (“gi-
gantic grains”). Классы формы пыльцы определя-
лись на основе соотношения высоты и длины,
умноженного на 100 (Erdtman, 1952). По этому со-
отношению выделяются 9 классов формы пыльцы:
<50 – сверх-сплюснутая (“per-oblate”), 50–75 –
сплюснутая (“oblate”), 75–88 – почти-сплюсну-
тая (“sub-oblate”), 88–99 – сплюснуто-сферои-
дальная (“oblate-spheroidal”), 100 – сфероидальная
(“spheroidal”), 101–114 – вытянуто-сфероидальная
(“prolate-spheroidal”), 114–133 – почти-вытянутая
(“sub-prolate”), 133–200 – вытянутая (“prolate”),
>200 – сверх-вытянутая (“per-prolate”) (Erdtman,
1952). Подсчет встречаемости и определение ти-
пов аномалий пыльцы проводились с использо-
ванием методики М.В. Сурсо с соавт. (2012).

Морфометрические параметры пыльцы ана-
лизировались с использованием общепринятых

статистических методов. Для оценки достоверно-
сти различий размера пыльцевых зерен приме-
нялся t-критерий Стьюдента (tst) на 5%-м уровне
точности по каждой из сравниваемых пар значе-
ний (tф). Для использованных в работе объемов
выборок по всем сравниваемым парам критиче-
ское значение tst составляет 1.96.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Пыльца всех видов лиственницы является
сложным объектом, поскольку имеет ограничен-
ное число таксономически значимых признаков
и высокий уровень индивидуальной изменчиво-
сти. Пыльца лиственницы на искусственных сре-
дах и при разных условиях инкубирования in vitro
не прорастает (Сурсо и др., 2012), поэтому оце-
нить ее качество можно только косвенными ме-
тодами. Пыльцевые зерна видов рода Larix имеют
следующие морфологические характеристики:
единица рассеивания – монада, размер – круп-
ные (51–100 мкм), класс – безапертурный, число
апертур – 0, тип апертуры – апертура отсутствует,
полярность – гетерополярная, контур в поляр-
ном положении (пыльца в гидратированном со-
стоянии) – эллиптический, контур в полярном
положении (сухая пыльца) – неправильный,
форма (сухая пыльца) – неправильная, складки

Таблица 1. Характеристика объектов исследования и выборок деревьев

Наименование ключевого 
участка/“происхождения”

Географические 
координаты

Выборки Larix sibirica

внутривидовые формы 
и морфотипы

число деревьев, шт./ 
возраст деревьев, лет

Микрорайон Академгородок,
г. Красноярск/“Академгородок”

55°59′04″ с.ш.,
92°45′09″ в.д.

Зеленошишечная 3/50
Красношишечная 5/50
Розовошишечная 1/50

Окрестности с. Туим, Ширинский 
район, Республика Хакасия/“Туим”

54°24′03″ с.ш.,
89°58′15″ в.д.

Типичная 2/125
Мелкошишечная, молодое дерево 1/30
Крупношишечная, мужской тип 
сексуализации

1/95

Фиолетовошишечная 1/110
Окрестности пос. Марчелгаш, 
Ширинский район, Республика Хака-
сия/“Марчелгаш”

54°30′52″ с.ш.,
89°47′02″ в.д.

Типичная 2/120
Крупношишечная 2/ 30
Мужской тип сексуализации, 
молодые деревья

5/30

Первая надпойменная терраса в 
долине р. Тунгужуль, Ширинский 
район, Республика Хакасия/“Тунгу-
жуль/суходол”

54°19′48″ с.ш.,
89°43′37″ в.д.

Типичная 6/80–90
Мелкошишечная 1/100
Крупношишечная 1/105
Пораженная галлицей 1/90

Криогенный торфяник в долине р. Тун-
гужуль, Ширинский район, Республика 
Хакасия/“Тунгужуль/болото”

54°16′30″ с.ш.,
89°38′56″ в.д.

Типичная 10/90–110
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(сухая пыльца) – неравномерно сформирован-
ные, форма (пыльца в гидратированном состоя-
нии) – от яйцевидной до сфероидальной (Halbrit-
ter, 2016).

Пыльца лиственницы не имеет воздушных
мешков, спородерма состоит из зернистой эктэк-

зины, ламеллярной эндэкзины и интины. Исход-
ным типом апертуры – части поверхности пыль-
цевого зерна, являющейся местом выхода пыль-
цевой трубки – у хвойных является дистальная
борозда, которая в процессе эволюции сильно ре-
дуцировалась, а у видов рода Larix полностью ис-

Таблица 2. Морфометрическая характеристика пыльцевых зерен в изученных происхождениях Larix sibirica

Примечание. n – объем выборки, Limit – предельные значения, х ± Мx – среднее и ошибка среднего, σ – среднеквадратичное
отклонение, C.V. – коэффициент вариации.

Внутривидовая форма 
и морфотип деревьев

Статистические показатели

параметр 
пыльцевого зерна n, шт. Limit, μm х ± Мx, μm σ C.V.,%

“Академгородок”
Зеленошишечная Высота 120 57–107 73.83 ± 0.86 9.42 12.76

Длина 120 64–114 85.72 ± 0.73 8.01 9.34
Красношишечная Высота 120 57–100 78.33 ± 0.99 10.86 13.86

Длина 120 71–107 88.17 ± 0.86 9.44 10.71
Розовошишечная Высота 120 57–100 78.70 ± 0.99 10.86 13.80

Длина 120 57–114 88.89 ± 0.89 9.73 10.93
“Туим”

Типичная Высота 120 57–94 73.60 ± 0.77 8.43 11.45
Длина 120 57–100 85.17 ± 0.69 7.51 8.82

Мелкошишечная, молодое 
дерево

Высота 120 57–100 70.37 ± 0.97 10.64 15.12
Длина 120 64–114 85.35 ± 0.92 10.13 11.87

Крупношишечная, мужской 
тип сексуализации

Высота 120 57–100 71.38 ± 0.88 9.63 13.49
Длина 120 57–107 85.72 ± 0.83 9.05 10.56

Фиолетовошишечная Высота 120 57–100 77.22 ± 0.77 8.41 10.89
Длина 120 71–100 89.37 ± 0.54 5.95 6.66

“Марчелгаш”
Типичная Высота 240 57–100 75.46 ± 0.66 10.29 14.87

Длина 240 71–114 87.28 ± 0.53 8.19 13.56
Крупношишечная Высота 240 57–114 77.32 ± 0.74 11.5 10.20

Длина 240 64–121 89.93 ± 0.79 12.19 6.98
Мужской тип сексуализа-
ции, молодые деревья

Высота 120 57–94 71.23 ± 0.66 7.27 10.20
Длина 120 71–100 84.17 ± 0.54 5.88 6.98

“Тунгужуль/суходол”
Типичная Высота 600 57–114 74.11 ± 0.39 9.46 12.77

Длина 600 64–114 85.82 ± 0.36 8.7 10.14
Мелкошишечная Высота 240 57–100 71.95 ± 0.57 8.88 12.34

Длина 240 71–114 83.13 ± 0.52 8.08 9.72
Крупношишечная Высота 240 57–100 73.57 ± 0.56 8.66 11.77

Длина 240 71–107 86.02 ± 0.48 7.43 8.63
Пораженная галлицей Высота 120 57–94 74.60 ± 0.86 9.44 12.65

Длина 120 71–100 84.39 ± 0.78 8.56 10.14
“Тунгужуль/болото”

Типичная Высота 120 57–100 70.88 ± 0.64 7.03 9.92
Длина 120 71–100 83.53 ± 0.56 6.10 7.30
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чезла. Сфероидальная форма пыльцевого зерна,
сглаживание рисунка поверхности экзины, редук-
ция апертур являются признаками специализации
под действием анемофилии (Мейер-Меликян, То-
карев, 2004; Токарев, 2004). Относительно тяжелая
пыльца L. sibirica обладает невысокими аэродина-
мическими качествами, однако достаточно низкая
удельная плотность обеспечивает ее способность к
переносу на большие расстояния (Сурсо, 2009; Го-
ловко и др., 2011).

Сведения о размере пыльцы лиственницы си-
бирской крайне немногочисленны и приводятся
для популяционных выборок деревьев или от-
дельных особей без учета особенностей их габиту-
са и морфологии. В связи с представлениями о
том, что пыльца L. sibirica имеет близкую к сферо-
идальной форму, при исследованиях определя-
лись значения только одного показателя – длины
пыльцевого зерна. По имеющимся данным, длина
пыльцевого зерна L. sibirica в северной подзоне тай-
ги (Архангельская область) составляет 83–86 μm, в
Карелии и Мурманской области – 77–79 μm, в
районах Восточной Сибири – 76–87 μm, в Юж-
ной Сибири (Республика Хакасия) –78–79 μm.
Коэффициент вариации (C.V.) длины пыльцевого
зерна лиственницы сибирской определяется как
низкий – 4–8% (Круклис, Милютин, 1977; Тренин,
1986; Баранчиков и др., 2009; Сурсо и др., 2012).

На рисунке 1 приведены микрофотографии
зрелых пыльцевых зерен лиственницы сибирской
в образцах пыльцы, использованных нами для
анализа. Для более объективной оценки измен-
чивости размера пыльцы L. sibirica измерялись
параметры длины и высоты пыльцевого зерна. По
данным, приведенным в табл. 2, в образцах пыльцы
L. sibirica средние параметры длины пыльцевых зе-
рен варьируют от 83.1 ± 0.52 до 89.9 ± 0.79 μm, высо-
ты – от 70.4 ± 0.97 до 78.7 ± 0.99 μm. В образцах
пыльцы из всех происхождений высота пыльце-
вых зерен оказалась более вариабельным парамет-
ром по сравнению с их длиной, при этом значения

коэффициентов вариации соответствуют низкому и
среднему уровням изменчивости (табл. 2). По клас-
сификации G. Erdtman (1945), в образцах L. sibir-
ica в соответствии со значениями длины иденти-
фицируется пыльца двух классов размера: круп-
ные пыльцевые зерна (“large grains”), длина
которых варьирует в диапазоне 50–100 μm, и
очень крупные пыльцевые зерна (“very large
grains”), длина которых составляет 100–200 μm.
Во всех образцах лиственницы преобладает круп-
ная пыльца, однако в некоторых из них встреча-
ются очень крупные пыльцевые зерна (табл. 3).

Пыльца красношишечных форм деревьев
(f. rubriflora, f. rosea, f. purpura) из происхождений
“Академгородок” и “Туим” достоверно крупнее
по сравнению с зеленошишечной формой (f. viri-
diflora) по параметрам длины (tф = 3.07, 3.90, 5.67,
соответственно) и высоты (tф = 4.85, 5.25, 4.16, со-
ответственно) (табл. 2). Возможно, это обуслов-
ливается наличием большого количества пыльцы
очень крупного размера, длина которой варьиру-
ет от 100 до 114 μm у форм f. rubriflora и f. rosea (5.0
и 5.8% соответственно), хотя у формы f. purpura
имеется только крупная пыльца и отсутствует
очень крупная. Для отдельных видов древесных
растений, например, из рода эвкалипт (Eucalyptus
L’Hér), показано, что более крупные пыльцевые
зерна имеют преимущественные шансы на успех
в процессе оплодотворения, так как их размер
определяет скорость роста пыльцевых трубок
(Gore et al., 1990). Поскольку в сибирских попу-
ляциях L. sibirica зеленошишечные особи встре-
чаются редко, а преобладают красношишечные
деревья, встречаемость которых по мере продви-
жения на северо-восток в более холодные районы
возрастает до 90% и выше (Круклис, Милютин,
1977; Биоразнообразие …, 2010), можно предпо-
ложить, что одной из вероятных причин их устой-
чивости в суровых условиях произрастания явля-
ется продуцирование более крупной пыльцы.

Рис. 1. Зрелые пыльцевые зерна L. sibirica: a – происхождение “Академгородок”, зеленошишечная форма; б – проис-
хождение “Туим”, типичная форма; в – происхождение “Тунгужуль/суходол”, крупношишечная форма. Стрелками
указаны проталлиальные клетки.

(а) (б) (в)50 �m50 �m 50 �m
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Хвойные деревья с красной окраской крою-
щих чешуй женских и мужских репродуктивных
органов содержат антоцианы, активация биосин-
теза которых происходит в стрессовых условиях
произрастания. У представителей семейства Pinace-
ae выявлено 4 антоцианидина, один из которых (3-
глюкозид пеонидин) обнаружен в женских шишках
лиственницы (Anderson, 1992; Griesbach, Santamour,
2003). Показано, что формы деревьев, содержащие
антоциан в мужских и женских шишках, более
часто встречаются в условиях низких температур.
Так, пыльца краснопыльниковой формы сосны
обыкновенной (Pinus sylvestris L. f. (var.) erythrant-
era Sanio) при низких температурах лучше про-
растает, характеризуется более крупными и менее
изменчивыми размерами, а ее вылет происходит
раньше по сравнению с желтопыльниковой фор-
мой (f. (var.) sulfuranthera Kozubov) (Некрасова,
1983; Пименов и др., 2011; Темботова и др., 2017).
У красношишечных форм лиственницы сибир-
ской выход семян из шишек выше, чем у зелено-

шишечных, что может свидетельствовать о более
успешных процессах опыления у таких деревьев
(Ковылина и др., 2008). Дифференциация форм
деревьев по окраске шишек, связанная с парамет-
рами пыльцы, вероятно, обеспечивает эффектив-
ность репродукции хвойных в широком диапазо-
не температурных условий.

По данным табл. 2, среди проанализирован-
ных образцов наиболее мелкие пыльцевые зерна
сформировались у деревьев L. sibirica из проис-
хождения “Тунгужуль/болото”, наиболее кон-
трастного по условиям температурного режима
почвы по отношению к остальным происхожде-
ниям. Различия между типичными деревьями из
происхождения “Тунгужуль/болото” и тремя
другими участками – “Тунгужуль/суходол”, “Ту-
им” и “Марчелгаш” – достоверны как по длине
пыльцы (tф = 2.64–4.15), так и по ее высоте (tф =
= 3.55–4.47). Примечательно, что в выборке
“Тунгужуль/болото” отсутствует пыльца очень
крупного размера (табл. 3). Вероятно, уменьше-

Таблица 3. Встречаемость пыльцы различного класса размера в изученных происхождениях Larix sibirica, %

Примечание. Число анализированных пыльцевых зерен (n) по каждой из выборок деревьев представлено в табл. 2.

Внутривидовая форма 
и морфотип деревьев

Класс размера пыльцевых зерен

крупные очень крупные

“Академгородок”

Зеленошишечная 98.3 1.7

Красношишечная 95.0 5.0

Розовошишечная 94.2 5.8

“Туим”

Типичная 100.0 0.0

Мелкошишечная, молодое дерево 97.5 2.5

Крупношишечная, мужской тип 
сексуализации 95.0 5.0

Фиолетовошишечная 100.0 0.0

“Марчелгаш”

Типичная 99.6 0.4

Крупношишечная 87.5 12.5

Мужской тип сексуализации, моло-
дые деревья 100.0 0.0

“Тунгужуль/суходол”

Типичная 98.2 1.8

Мелкошишечная 99.6 0.4

Крупношишечная 99.6 0.4

Пораженная галлицей 100.0 0.0

“Тунгужуль/болото”

Типичная 100.0 0.0
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ние размера пыльцы у L. sibirica из происхожде-
ния “Тунгужуль/болото” связано с произраста-
нием деревьев в условиях экстремальной эколо-
гической обстановки при низкой температуре
корнеобитаемого слоя торфяных криоземов.

Пыльцевые зерна L. sibirica крупношишечной
формы из происхождений “Тунгужуль/суходол”
и “Марчелгаш” достоверно крупнее по сравне-
нию с мелкошишечной формой из происхожде-
ний “Туим” и “Тунгужуль/суходол” по высоте
(tф = 2.84–8.14) и длине (tф = 3.55–10.15). Разли-
чия недостоверны (tф = 0.71) лишь по высоте
пыльцы крупно- и мелкошишечной форм из про-
исхождения “Тунгужуль/суходол” (табл. 2). Вы-
явленные различия могут определяться большим
количеством пыльцевых зерен очень крупного
размера в рассматриваемых образцах пыльцы
крупношишечных деревьев, но, вероятно, не
только этим фактором. Так, по данным табл. 3,
доля очень крупной пыльцы у трех крупноши-
шечных деревьев из происхождений “Туим” и
“Марчелгаш” довольно высокая (5.0 и 12.5% со-
ответственно). В то же время, у крупношишечно-
го дерева из происхождения “Тунгужуль/сухо-
дол” она незначительная (0.4%). У двух мелкоши-
шечных деревьев из происхождений “Туим” и
“Тунгужуль/суходол” встречаемость пыльцевых
зерен очень крупного размера так же различна
(2.5 и 0.4% соответственно) (табл. 3). Пыльца ука-
занных крупношишечных деревьев из происхож-
дений “Туим”, “Тунгужуль/суходол” и “Марчел-
гаш” несколько крупнее по длине по сравнению
не только с мелкошишечными, но и обычными
особями из этих происхождений, характеризующи-
мися средними по размерам шишками (табл. 2). По
некоторым данным, у крупношишечных форм
лиственницы сибирской формируются семена с
более высокой массой (Зеленяк и др., 2018).

Необходимо отметить, что в происхождении
“Марчелгаш” молодые 30-летние деревья отлича-
ются достоверно более мелкими размерами пыль-
цевых зерен относительно деревьев старших воз-
растов, произрастающих на этом участке, как по
высоте (tф = 5.30; 4.03, соответственно), так и по
длине (tф = 4.89; 3.70, соответственно) (табл. 2).
Для хвойных, в частности, P. sylvestris, показано
формирование более мелкой пыльцы у деревьев
молодого возраста (Некрасова, 1983). Однако
возможно, что продуцирование более мелкой
пыльцы у молодых деревьев из происхождения
“Марчелгаш” связано не только с возрастом этих
особей, но и с их половой конституцией, пред-
ставляющей мужской тип сексуализации. В про-
исхождении “Марчелгаш” деревья мужского ти-
па сексуализации характеризуются наличием
многочисленных микростробилов в кроне и про-
дуцированием большого количества пыльцы,
что, по всей вероятности, не может обеспечить ее

крупные размеры. В то же время дерево мужского
типа сексуализации и молодое 30-летнее дерево
из происхождения “Туим” достоверно не отлича-
ются по размеру пыльцы от остальных деревьев,
произрастающих на этом участке (табл. 2).

Пыльцевые зерна с дерева, пораженного лист-
венничной почковой галлицей, из образца “Тун-
гужуль/суходол” не отличаются по размерам от
пыльцы остальных шести типичных деревьев из
данного пункта сбора и происхождений “Туим” и
“Марчелгаш” (табл. 2). Сходные результаты по-
лучены Ю.Н. Баранчиковым с соавт. (2009): по
данным, приведенным в их работе, у лиственни-
цы в Хакасии заражение деревьев галлицей не
оказало влияния на размеры пыльцы и содержа-
ние в ней крахмала, жиров и пероксидазы.

Разнообразие форм пыльцевых зерен в иссле-
дованных образцах пыльцы лиственницы сибир-
ской, по классификации G. Erdtman (1952), соот-
ветствует 4 классам: сплюснутая (“oblate”), почти-
сплюснутая (“sub-oblate”), сплюснуто-сфероидаль-
ная (“oblate-spheroidal”), сфероидальная (“spheroi-
dal”). Данные, приведенные на рис. 2, дают пред-
ставление о встречаемости пыльцевых зерен раз-
личных классов формы в конкретных выборках и
происхождениях L. sibirica. Оказалось, что у дере-
вьев из всех происхождений преобладает пыльца
почти-сплюснутой формы, хотя встречаемость ее
неодинакова и варьирует от 40.8 до 62.1%. Дерево,
пораженное лиственничной почковой галлицей
из происхождения “Тунгужуль/суходол”, отлича-
ется минимальной долей пыльцевых зерен почти-
сплюснутой формы (40.8%) с одновременным
возрастанием доли сфероидальной формы пыль-
цы (32.5%) в образце.

Во всех образцах пыльцы L. sibirica наряду с
нормально сформированными пыльцевыми зер-
нами обнаружена пыльца с аномалиями развития
(тератоморфная). К категории нормальных отно-
сились пыльцевые зерна без видимых нарушений
размера и формы (рис. 1). Данные, характеризую-
щие соотношение нормальных и тератоморфных
пыльцевых зерен в образцах и встречаемость типов
аномалий пыльцы в различных происхождениях
лиственницы сибирской, приводятся на рис. 3.
Очевидно, что основную массу тератоморфной
пыльцы составляют пыльцевые зерна с признаками
плазмолиза цитоплазмы. В некоторых случаях на-
блюдались недоразвитие и деформация пыльцевых
зерен, разрывы экзины (рис. 4). Единично отмече-
ны двойные микрогаметофиты и аномально круп-
ные, очевидно, диплоидные, пыльцевые зерна.

По данным, представленным на рис. 3, в про-
исхождении “Академгородок” красношишечные
формы деревьев (f. rubriflora, f. rosea) содержат
меньшее количество аномальной пыльцы, со-
ставляющее 7.8–8.3%, чем зеленошишечная фор-
ма (f. viridiflora), у которой доля тератоморфных
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пыльцевых зерен достигает 11.8%. Почти у всех
особей, отличающихся морфологическим свое-
образием женских шишек (за исключением од-
ной крупношишечной формы из происхождения
“Тунгужуль/суходол”), – двух мелкошишечных
деревьев из происхождений “Туим” и “Тунгу-
жуль/суходол”, фиолетовошишечной формы
(f. purpura) из происхождения “Туим”, двух круп-
ношишечных деревьев из происхождения “Мар-
челгаш” – тератоморфная пыльца встречается с
высокой частотой (10.5–16.6%), в то время как у
типичных деревьев из этих происхождений – с
более низкой (2.2–6.6%). Установлено (Седель-
никова, Пименов, 2017), что в проростках семян с
мелкошишечных и других отклоняющихся от ти-
пичной формы деревьев L. sibirica из Ширинско-
Июсской степи выявлены нарушения числа хро-
мосом и хромосомные перестройки, что может
быть связано с наличием аномалий пыльцы, вли-

яющих на качество семенного потомства, у таких
особей. Зависимости между встречаемостью ано-
малий пыльцевых зерен и возрастом деревьев, их
половой конституцией, а также наличием повре-
ждений, вызванных лиственничной почковой
галлицей, не выявлено (рис. 3).

Максимальным числом тератоморфных пыль-
цевых зерен (73.1%) отличаются деревья из про-
исхождения “Тунгужуль/болото”, что, вероятно,
связано с экстремальными температурными факто-
рами их произрастания на мерзлотных почвах –
торфяных криоземах (рис. 3). Высокая доля ано-
мальной пыльцы (13–16%) отмечается у деревьев
из ключевого участка “Туим”, характеризующе-
гося наиболее засушливыми условиями произ-
растания и резкими перепадами суточных и се-
зонных температур среди всех исследованных
происхождений.

Рис. 2. Встречаемость форм пыльцы L. sibirica: Происхождения: а – “Академгородок”, б – “Туим”, в – “Марчелгаш”,
г – “Тунгужуль/суходол”, д – “Тунгужуль/болото”. Форма пыльцевых зерен: I – сплюснутая, II – почти сплюснутая,
III – сплюснуто-сфероидальная, IV – сфероидальная. Выборки L. sibirica: 1 – обычная форма; 2 – обычная форма, мо-
лодые деревья мужского типа сексуализации; 3 – обычная форма, пораженная галлицей; 4 – зеленошишечная; 5 – крас-
ношишечная; 6 – розовошишечная; 7 – фиолетовошишечная; 8 – мелкошишечная; 9 – мелкошишечная, молодое дере-
во; 10 – крупношишечная; 11 – крупношишечная, мужского типа сексуализации.
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По литературным данным (Тренин, 1986; Slo-
bodník, 2002; Романова, Третьякова, 2005; Ка-
лашник, 2011; Сурсо и др., 2012; Vasilevskaya, Do-
makhina, 2018), у L. sibirica и близкородственных
видов L. decidua и L. sukazcewii выявлены сходные
типы аномалий пыльцы – пыльцевые зерна без

содержимого, с редуцированным содержимым и
признаками полной или частичной деградации
ядра и цитоплазмы, нарушениями экзины, недо-
развитые, мелкие, деформированные, гигант-
ские, двойной микрогаметофит, полиспория.
При этом отмечается, что тератологические изме-

Рис. 3. Встречаемость нормально развитой и тератоморфной пыльцы и спектр аномалий пыльцевых зерен L. sibirica:
Происхождения: а – “Академгородок”, б – “Туим”, в – “Марчелгаш”, г – “Тунгужуль/суходол”, д – “Тунгужуль/боло-
то”. Категория пальцевых зерен: I – плазмолиз, II – прочие аномалии, III – нормальные. Выборки L. sibirica: 1 – обычная
форма; 2 – обычная форма, молодые деревья мужского типа сексуализации; 3 – обычная форма, пораженная галлицей;
4 – зеленошишечная; 5 – красношишечная; 6 – розовошишечная; 7 – фиолетовошишечная; 8 – мелкошишечная;
9 – мелкошишечная, молодое дерево; 10 – крупношишечная; 11 – крупношишечная, мужского типа сексуализации.
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Рис. 4. Аномалии пыльцевых зерен L. sibirica: а – разрыв экзины (указано стрелкой), происхождение “Марчелгаш”,
крупношишечная форма; б – разрыв экзины с вытеканием цитоплазмы (указано стрелкой), происхождение “Тунгу-
жуль/болото”; в – разрыв экзины с вытеканием цитоплазмы (вверху, указано стрелкой) и сбрасывание экзины (внизу,
указано стрелкой), происхождение “Тунгужуль/суходол”, фиолетовошишечная форма.
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нения пыльцевых зерен и стерильность пыльцы
L. sibirica могут быть вызваны нарушениями в
процессе микроспорогенеза, неблагоприятными
экологическими условиями, резкими изменения-
ми погоды, а также техногенными выбросами
различной природы.

ВЫВОДЫ
В естественных популяциях и искусственных

насаждениях лиственницы сибирской, произрас-
тающих в контрастных экологических условиях
Южной Сибири, у внутривидовых форм и мор-
фотипов деревьев, дифференцированных по
окраске и размерам макростробилов с учетом их
половой конституции, возраста, наличия пора-
женности лиственничной почковой галлицей, по
сравнению с особями типичной формы, выявлен
ряд особенностей морфологии пыльцы и анома-
лий ее развития:

1. У красношишечных форм деревьев L. sibirica
(f. rubriflora, f. rosea) формируются достоверно бо-
лее крупные пыльцевые зерна и образуется мень-
шее количество тератоморфной пыльцы, чем у
зеленошишечной формы (f. viridiflora).

2. Специфика крупношишечных форм дере-
вьев L. sibirica проявляется в продуцировании до-
стоверно более крупной пыльцы по сравнению с
особями с мелкими по размеру шишками. У
крупношишечных и мелкошишечных форм дере-
вьев пыльцевые зерна с аномалиями развития
встречаются чаще, чем у типичных особей.

3. Молодые 30-летние деревья L. sibirica харак-
теризуются достоверно более мелкой пыльцой,
чем особи старших возрастов, не отличаясь от них
по количеству тератоморфных пыльцевых зерен.
Образование более мелких пыльцевых зерен у мо-
лодых деревьев может быть связано не только с
возрастом, но и с мужским типом их сексуализа-
ции, обусловливающей наличие многочислен-
ных микростробилов и продуцирование большо-
го количества пыльцы, что не обеспечивает ее
крупные размеры.

4. Заселение L. sibirica лиственничной почко-
вой галлицей не оказывает влияния на размер
пыльцевых зерен и число аномалий их развития,
однако у пораженного дерева выявлено измене-
ние соотношение классов формы пыльцы.

5. Морфометрические показатели пыльцы
L. sibirica изменяются в соответствии с контраст-
ными различиями эколого-климатических факто-
ров подтаежного, предгорного, болотного и степ-
ного происхождений. Неблагоприятный темпера-
турный режим корнеобитаемого слоя торфяных
криоземов в болотном экотопе, по всей вероятно-
сти, определяет уменьшение размера пыльцы
лиственницы и возрастание числа аномалий ее
развития. В степном экотопе условия засушливо-

го климата и значительные колебания сезонных и
суточных температур могут обусловливать увели-
чение количества тератоморфной пыльцы.
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In natural populations and artificial stands of Siberian larch (Larix sibirica), growing in ecologically contrast-
ing conditions of Southern Siberia a study of pollen morphology and its development anomalies has been
conducted in intraspecies forms and morphotypes of larch trees, differentiated by sizes and forms of female
cones, taking into account the sexual constitution, age and damage sustained from the larch midge infesta-
tion. It was found that the red-cone forms (f. rubriflora, f. rosea) form distinctly larger pollen grains and lesser
amount of teratomorphic pollen than the green-cone form (f. viridiflora). Tree forms with larger cones have
also been found to produce larger-sized pollen grains. However, forms with larger cones, as well as the ones
with smaller cones were found to form a larger rate of anomalous pollen than the typical specimens. Younger
30-year old trees produce distinctly smaller-sized pollen with the same rate of teratomorphs as their older an-
alogues. The formation of smaller pollen grains may be occurring not only due to their age but also to the male
type of their sexualization. Colonisation by larch midges doesn’t contribute to the rate of teratomorphic pol-
len formation, however it does affect the pollen shape classes ratio. Morphometric parameters of pollen
change in accord with the contrasting differences of ecological and climatic growth conditions in sub-taiga,
foothills, swamps and steppes. Under the unfavourable temperature conditions in the soils’ root layer of peat
cryosols, as well as in the arid climate of steppes with its significant temperature f luctuations, the larch trees
produce smaller-sized pollen grains with large number of development anomalies.
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В статье рассматриваются основные этапы восстановления растительного покрова и сообществ ра-
ковинных амеб на лиственничных гарях разного возраста в условиях северной тайги Центральной
Эвенкии. Показано, что после сильных устойчивых низовых пожаров, полностью уничтоживших
древостой и напочвенный покров, наблюдается сопряженная динамика растительности и сооб-
ществ раковинных амеб, сопровождающаяся сменой видов-эксплерентов видами с преимуще-
ственно патиентной и виолентной стратегиями. Развитие растительного покрова и подстилки на га-
рях, сопровождающееся улучшением гидротермического режима, в ценозах раковинных амеб вы-
зывает расширение спектра морфо-экологических групп и появление более влаголюбивых форм.
Естественное возобновление лиственницы на “черных гарях” начинается уже на следующий год
после пожара, однако, максимума достигает на второй-третий год. В дальнейшем процесс суще-
ственно замедляется, но не прекращается вплоть до седьмого-восьмого года, а в отдельных случаях
может длиться до 20 и более лет.

Ключевые слова: гари, Центральная Эвенкия, сукцессии, напочвенный покров, раковинные амебы, лист-
венница Гмелина, естественное возобновление.
DOI: 10.31857/S0024114821030116

Лесные пожары являются одним из основных
периодических повторяющихся экзогенных фак-
торов, изменяющих экологические функции эко-
систем. Совместно с климатом пирогенный фак-
тор контролирует возрастную структуру и моза-
ичность растительного покрова, потоки вещества
и энергии (Abaimov et al., 2000; Auclair, Carter,
1993; Schultze et al., 2012; Fultz et al., 2016).

В лесах Центральной Эвенкии основной лесо-
образующей породой является лиственница Larix
gmelinii (Rupr.) Rupr., формирующая в этих усло-
виях монодоминантные древостои. Ее ареал по-
чти полностью совпадает с зоной сплошного рас-
пространения многолетней мерзлоты в Средней и
Восточной Сибири, где она занимает 81.3% лесо-

покрытой площади (Абаимов и др., 1997; Про-
кушкин, Абаимов, 2008).

Тренд повышения активности пожаров и го-
римости лесов Сибири подтверждается данными
разных лет (Kharuk et al., 2005; Loupian et al., 2006;
Пономарев, Харук, 2016). Северотаежные листвен-
ничные леса отличаются повышенной горимостью,
которая обусловлена слабой пожарной расчленен-
ностью территории, своеобразным температурным
и гидрологическим режимом мерзлотных почв,
разреженностью древесного полога и замедленны-
ми процессами разложения органического веще-
ства (Софронов, Волокитина, 1996; Zyryanova et al.,
2010). Повторяемость пожаров в лиственнични-
ках Центральной Эвенкии составляет 60–100 лет,
и большая часть современных лесных ландшаф-
тов исследуемой территории представляет собой
разные стадии послепожарных сукцессий (Абаи-
мов и др., 1997).

Устойчивые низовые пожары, характерные
для данной территории (Харук, Пономарев, 2017),
способны полностью уничтожить растительный

1 Работа проводилась при финансовой поддержке РФФИ
(16-04-00796А “Отклик почвенной биоты лесных экоси-
стем Средней Сибири на суммарное воздействие климата
и пирогенного фактора в условиях многолетней мерзло-
ты”), а также частично в рамках проекта “SUNRAISE”,
финансируемого по программе Erasmus+(586335-EPP-1-
2017-1-DE-EPPKA2-CBHE-JP).
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покров и верхние горизонты почвы, после чего
образуются так называемые “черные гари”, для
которых характерен весьма неблагоприятный
термический режим (Абаимов и др., 2001; Про-
кушкин и др., 2000). И это существенно затрудня-
ет восстановление растительного покрова на пер-
вых этапах постпирогенной сукцессии.

Изучению процессов восстановительной ди-
намики растительности на гарях в Центральной
Эвенкии посвящена обширная литература (Цвет-
ков, 1990; Цветков и др., 2001; Цветков, Цветкова,
1995; Зырянова и др., 2008; Zyryanova et al., 2010;
Прокушкин и др., 2010), однако подробное опи-
сание первых этапов развития всех компонентов
растительного покрова до настоящего времени не
проводилось.

Обязательными участниками детритных пи-
щевых цепей наземных экосистем являются ра-
ковинные амебы – представители нанофауны,
имеющие раковинки размером от 10 до 300 мкм.
Виды раковинных амеб имеют различные эколо-
гические преферендумы по условиям увлажнения
и характеризуются чуткой реакцией на их изме-
нение, а благодаря наличию устойчивой к разло-
жению раковинки, используются в качестве био-
индикаторов (Количественные …, 1987; Гельцер
и др., 1995).

В данной работе сделана попытка проследить
динамику восстановления растительности и со-
обществ раковинных амеб на лиственничных га-
рях разного возраста в условиях северной тайги
Центральной Эвенкии.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Район исследований относится к Нижне-Тун-

гусскому округу Ангаро-Тунгусской лесорасти-
тельной провинции Средне-Сибирской плоско-
горной лесорастительной области (Коротков,
1994). Исследования проводили на базе Эвенкий-
ского стационара Института леса им. В.Н. Сука-
чева СО РАН в окрестностях пос. Тура Эвенкий-
ского муниципального района Красноярского
края в период 2016–2018 гг.

Объектами исследования служили листвен-
ничные гари различного возраста, образовавшие-
ся в результате воздействия сильных устойчивых
низовых пожаров, уничтоживших древостой и
живой напочвенный покров полностью (Г15, Г13,
Г09) или почти полностью (Г93). Характеристика
объектов исследования приведена в таблице 1, в
названии гарей использованы даты последнего
пожара. К 2018-у году гарь 2015 года (Г15) была
трехлетней, Г13 – пятилетней, Г09 – девятилет-
ней, Г93 – 25-летней. К моменту начала наблюде-
ний (2016 г.). Гари Г15 и Г13 представляли собой
“черные гари”, микрорельеф которых сформиро-
вался в результате делювиального смыва и пред-

ставляет собой чередование бугров-микроповы-
шений и эрозионных борозд-микропонижений
глубиной 15–20 см. 9-летняя гарь (Г09) отличается
своеобразным микрорельефом, поскольку сфор-
мировалась на крупнообломочных продуктах вы-
ветривания туфогенных пород с размерами от-
дельных глыб до 2 м. Поверхность глыб обнажена
в местах временных водотоков, а в остальных ме-
стах перекрыта слоем формирующейся почвы.
25-летняя гарь (Г93) в отличие от рассмотренных
выше, пройдена, по-видимому, более слабым ни-
зовым пожаром (Абаимов и др., 1996) и характе-
ризуется наличием допожарной генерации древо-
стоя, представленной единичными довольно
крупными плодоносящими лиственницами диа-
метром до 15–18 см. Микрорельеф выражен сла-
бо, почвы более легкого гранулометрического со-
става.

Основной почвенный фон исследуемой тер-
ритории составляют подбуры, они занимают не
только склоновые позиции, но и междуречья,
перекрытые трапповой формацией. Характери-
зуются хорошим дренажом и оттаиванием мерз-
лоты в конце вегетационного периода на всю
глубину почвенного профиля (Безкоровайная
и др., 2017).

На каждой гари закладывались пробные пло-
щади размером 400 м2, на которых проводилось
полное геоботаническое описание растительного
покрова (Методы …, 2002). Характеристика под-
роста, подлеска и живого напочвенного покрова
проводилась на двух учетных профилях 2 × 20 м,
заложенных в пределах пробной площади. Учет-
ные профили разбивались на площадки 2 × 2 м,
на каждой проводился сплошной перечет подро-
ста, к которому относили растения высотой ме-
нее 2 м. Возраст подроста лиственницы опреде-
лялся по мутовкам. Латинские названия сосуди-
стых растений приведены согласно работе
(Флора Сибири, 1988–1997), мхов – по (Игнатов,
Игнатова, 2003).

В составе естественного возобновления выде-
ляли всходы (проростки) – растения первого года
жизни, характеризующиеся наличием зародыше-
вых структур, имеющие главный корень, гипоко-
тиль, семядоли и верхушечную почку, и соб-
ственно подрост – молодые растения, находящи-
еся в ювенильном и прематурном состоянии
(простота организации, несформированность
признаков, присущих взрослому растению, или
наличие переходных признаков) (Восточноевро-
пейские …, 2004).

Непосредственные наблюдения за послепо-
жарным восстановлением растительности прово-
дились на гарях Г15 и Г13 в период с 2016 по 2018 гг.
Для реконструкции динамики естественного воз-
обновления лиственницы на гарях Г09 и Г93 ис-
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пользовали показатели возрастной структуры
подроста лиственницы.

Определение типов жизненных стратегий рас-
тений живого напочвенного покрова проводи-
лось по классификации Л.Г. Раменского (1938;
цит. по Миркин, Наумова, 2012) с уточнениями
для мхов по (Сакович, Рыковский, 2012).

Для изучения процесса восстановления сооб-
ществ раковинных амеб после пожара на гарях
отбиралось по 4–6 проб подстилки с площади
20 × 20 см каждая, по 2–3 на каждом элементе
микрорельефа. Для каждой точки отбора прове-
дено измерение температуры подстилки во время
отбора проб. Естественная влажность субстрата
определена путем взвешивания проб в сыром ви-
де и после высушивания до воздушно-сухого со-
стояния в лаборатории. Подготовка проб к ризо-
подному анализу проводилась по стандартной
методике: 10 г влажного образца помещали в кол-
бу на 100–150 мл, заливали произвольным коли-
чеством воды и оставляли на сутки, далее хорошо
встряхивали и пропускали через сито с размером
ячейки 0.25 мм для отделения крупных расти-
тельных остатков. Фильтрат отстаивали сутки, за-
тем надосадочную жидкость сливали, доводили
объем осадка до 10 мл (Гельцер и др., 1985). Про-
бы водной суспензии просматривали под микро-
скопом “Микромед 2” при увеличении ×200 и
×400. Определение видов раковинных амеб осу-
ществлялось при помощи практических руко-
водств (Гельцер и др., 1985; Мазей, Цыганов,
2006). В каждой пробе было идентифицировано
не менее 300 экземпляров раковинок (за исключе-
нием свежей гари – Г15, год отбора – 2016, отлича-
ющейся наименьшей относительной плотностью
раковинных амеб, где было идентифицировано

100 амеб). Полученные величины пересчитаны на
1 г воздушно-сухого вещества (экз г–1 в.с.в.).

Статистическая обработка данных проводи-
лась с помощью стандартного статистического
пакета Excel. Для оценки достоверности разли-
чий между средними значениями использовался
однофакторный дисперсионный анализ.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На лиственничных гарях в Центральной Эвен-

кии режим увлажнения и температурный режим в
микропонижениях более благоприятен для расте-
ний, чем на микроповышениях (Прокушкин и
др., 2000; Абаимов и др., 2001; Зырянова и др.,
2008), поэтому на гари Г15 именно эрозионные
борозды послужили инициальными местообита-
ниями, в которых происходило наиболее актив-
ное развитие пионерных видов растений.

На следующий год после пожара растительный
покров гари был чрезвычайно разрежен (общее
проективное покрытие (ОПП) <1%). В бороздах
отмечалось развитие пирофитных пионерных ви-
дов-эксплерентов – печеночника маршанции
многообразной (Marchancia polymorpha L.), слое-
вища которого местами сплошь покрывали их
дно, хохлатки сибирской (Corydalis sibirica (L. f.)
Pers.), малины сахалинской (Rubus sachalinensis
Levl.), шиповника (Rosa acicularis Lindley). Всхо-
ды иван-чая (Chamerion angustifolium (L.) Holub.),
а также вейник (Calamagrostis lapponica (Wahlb.)
Hartm.), отрастающий от сохранившихся после
пожара корневищ, не имели приуроченности к
конкретным элементам нанорельефа, встречаясь
как по бороздам, так и вне их. Малина сахалин-
ская, по-видимому, возобновлялась из почвенно-

Таблица 1. Общая характеристика объектов исследования

Гарь Координаты Экспозиция 
склона

Крутизна, 
°

Абсолютная 
высота, м Микрорельеф Ассоциация

Г15 64°17′14.7″ с.ш.,
100°18′51.2″ в.д.

Юго-западная 4–5 397 Эрозионные 
борозды глуби-
ной 15–20 см

Chamerion angustifolium (Cal-
amagrostis lapponica) – Cerat-
odon purpureus

Г13 64°19′31.1″ с.ш.,
100°15′26.2″ в.д.

Западная 4–5 199 Эрозионные 
борозды глуби-
ной 5–15 см

Chamerion angustifolium (Cal-
amagrostis lapponica ) – Cerat-
odon purpureus – Peltigera 
aphthosa

Г09 64°14′41.2″ с.ш.,
100°09′47.7″ в.д.

Северо-запад-
ная

4–5 205 Курумник Duschekia fruticosa (Larix gme-
linii) – Ledum palustre (Vac-
cinium vitis-idaea) – Ceratodon 
purpureus

Г93 64°19′45.6″ с.ш.,
100°13′53.4″ в.д.

Юго-восточ-
ная

3–4 218 Слабовыра-
женный

Larix gmelinii (Betula pendula) – 
Vaccinium vitis-idaea (Ledum pal-
ustre, V. uliginosum) – Polytrichum 
piliferum – Cladonia cornuta
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го банка семян. Действительно, близкий вид ма-
лина обыкновенная (Rubus idaeus L.), известна
своей способностью формировать долговремен-
ные почвенные банки семян, что обусловливает
активное заселение ею гарей в зоне хвойных бо-
реальных лесов (Марков, 2012). Густота всходов
малины была в 4 раза больше, чем шиповника, и
составляла 4.2 тыс. шт. га–1, однако из-за неболь-
ших размеров растений общее проективное по-
крытие составляло менее 1%.

На второй год после пожара общее проектив-
ное покрытие растений достигло 50–55%. Нача-
лось зарастание бугров-микроповышений за счет
развития плотных куртин пирофитного листосте-
бельного мха Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid.
(проективное покрытие (ПП) = 5–10%), а также
иван-чая (ПП = 15–20%) и вейника (ПП = 10–
15%). К концу третьего года эти виды сохранили
доминирующие позиции, общее проективное по-
крытие растений увеличилось до 60–70%, сфор-
мировалась вейниково-кипрейная гарь. К этому
моменту сформировалась рыхлая подстилка
мощностью до 2 см, состоящая преимущественно
из опавших сухих коробочек иван-чая, выполня-
ющая роль мульчи.

Ольховник (Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar),
который является важнейшим компонентом зре-
лых лиственничников, в первый год единично от-
растал от сохранивших жизнеспособность корне-
вищ, однако, побеги были слабыми и в дальней-
шем погибли. Черная смородина (Ribes nigrum L.)
зафиксирована единично на второй послепожар-
ный год. К третьему году видовой состав подле-
сочных пород на гари не изменился, но проектив-
ное покрытие шиповника и малины увеличилось
до 5 и 10% соответственно. Оба вида плодоносили.

Размещение всходов и подроста древесных по-
род на гари крайне неравномерно, значения ко-
эффициентов вариации достигают 130–150%, по-
этому статистически достоверные различия гу-
стоты подроста по годам отсутствуют. Всходы
Larix gmelinii как в первый послепожарный год,
так и в дальнейшем обнаруживались исключи-
тельно в бороздах-микропонижениях. В первый
год были зафиксированы только всходы густотой
1.75 тыс. шт. га–1 (рис. 1). На второй год появилась
категория подроста (1.5 тыс. шт. га–1), а количе-
ство всходов составило 7 тыс. шт. га–1. На третий
год было обнаружено около 6 тыс. шт. га–1 подро-
ста, однако, всходы лиственницы полностью отсут-
ствовали. Таким образом, в третьем послепожар-
ном году на гари 2015 года абсолютно доминирова-
ло (92%) поколение лиственничного подроста,
появившееся через два года после пожара.

Одновременно с лиственницей наблюдалось и
семенное возобновление березы, всходы которой
обнаруживались тоже только в бороздах. В пер-
вый послепожарный год густота всходов березы

была такой же, как и у лиственницы, и составляла
1.75 тыс. шт. га–1. Однако на второй год практиче-
ски все однолетние растения погибли, и вновь
появились всходы – около 750 шт. га–1. На третий
год процесс естественного возобновления березы
протекал слабо – количество всходов и подроста
было менее 1 тыс. шт. га–1.

Параллельно с восстановлением растительности
шел процесс заселения гари раковинными амеба-
ми. В первый послепожарный год комплекс рако-
винных амеб в субстрате из озоленной подстилки
включал всего 5 видов, относительная плотность
тоже была очень низкой – 50–52 экз г–1 в.с.в.
(рис. 2). Численно доминировали эврибионты с
мелкими (менее 45 мкм) филозными раковинка-
ми (рис. 3): Trinema lineare (64%) и Corythion dubi-
um (21%), Corythion orbicularis (7.5%), единично
отмечен мелкий педобионт Schoenbornia humicola
(1.6%) и один гидрофильный сфагно-бриобионт с
крупной раковинкой Placocista glabra (5.9%). При-
сутствие мелких форм в целом типично для го-
ревших биотопов (Turner, Swindles, 2012; Малы-
шева и др., 2014; Курьина, Климова, 2016; Смоля-
нинова, Гренадерова, 2018), так как на “черных
гарях” в результате резкого уменьшения альбедо
происходит сильное прогревание и иссушение
субстрата. Это способствует развитию преимуще-
ственно мелких, быстро размножающихся ксеро-
филов, довольствующихся мельчайшими запаса-
ми влаги, раковинки которых легко разносятся
ветром и не требуют морфологических адаптаций
к условиям среды (Lousier, 1974; Корганова,
1977), что в целом характерно для эксплерентов.
Кроме того, известно, что Trinema lineare и
Schoenbornia humicola широко распространены в
ландшафтах высоких широт северного полуша-
рия (Bobrov, Wetterich, 2012).

Присутствие вида Placocista glabra – крупной
гидрофильной амебы – может быть связано с
пятнами маршанции, слоевища которой удержи-

Рис. 1. Динамика естественного возобновления лист-
венницы на гари Г15 (1–3-й годы после пожара). На
рис. 1 – подрост 2 – всходы.
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вают влагу и местами сплошь покрывают дно эро-
зионных борозд.

На второй год после пожара число видов рако-
винных амеб возросло до 8, а относительная
плотность увеличилась более чем в 20 раз и соста-
вила в среднем 1160 экз г–1 в.с.в. В этот год также
доминировали мелкие виды, их доля составила
70%. Однако резко увеличилось (до 30%) относи-
тельное обилие более крупных (лобозных) форм
(Cyclopyxis eurystoma, Centropyxis aerophila), отно-
сящихся к эврибионтам, способным переживать
периоды иссушения в почве (Гельцер и др., 1985;
Мазей, Цыганов, 2006).

На третий год после пожара видовое богатство
сообществ раковинных амеб увеличилось незна-

чительно и составило 9 видов, однако, суще-
ственно изменилась видовая структура. Мелкие
эврибионтные формы сохранили доминирующие
позиции, но их доля сократилась до 55%, зато
участие лобозных форм увеличилось до 45%, в
том числе единично встречены ксеро-мезофиль-
ные Padaungiella lageniformis (бриобионт) и Cyc-
lopyxis kahli (брио-педобионт).

Известно, что среди абиотических факторов,
влияющих на распределение раковинных амеб,
ведущее значение принадлежит влажности (Lous-
ier, 1974). Предполагалось, что более высокое ви-
довое разнообразие и плотность будут наблю-
даться именно в микропонижениях - эрозионных
бороздах, где фиксировалось повышенное значе-

Рис. 2. Относительная плотность и число видов раковинных амеб на гарях разного возраста. На рис. 2–3 в скобках ука-
зано число лет после пожара.
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ние естественной влажности субстрата (66% про-
тив 45% на буграх). Однако анализ распределения
амеб по элементам микрорельефа показал, что
максимальная плотность (1340 экз г–1 в.с.в.) была
отмечена на поверхности бугра, где наблюдалось
и максимальное видовое богатство (8 видов). В
эрозионных бороздах плотность составила в сред-
нем 1140 экз г–1 в.с.в. и было обнаружено всего 5–
6 видов. Статистически достоверные различия
отсутствуют. Ранее (Абаимов и др., 2001) указыва-
лось, что на буграх в подстилке температура на 3–
5°С выше, чем в понижениях. Действительно,
различия температур в день отбора проб на по-
верхности бугра и борозды составили 4°С (27°С и
23°С соответственно), а на границе с органо-ми-
неральным слоем – 2.1°С (16.3°С и 14.2°С). Таким
образом, несмотря на повышенную влажность,
периодический вынос субстрата и более низкие
температуры в борозде, возможно, не способству-
ют созданию благоприятных трофических усло-
вий для амеб.

Гарь Г13 в 2016 году была трехлетней и имела
типичный для этой стадии вейниково-ки-
прейный живой напочвенный покров (ОПП =
85–90%) со значительным участием Ceratodon
purpureus (ПП = 40–45%). В последующие 2 года
происходило внедрение новых видов травяни-
стых растений с более патиентной стратегией
(Carex media R. Br., Equisetum scirpoides Michx.),
появился первый представитель листоватых ли-
шайников – Peltigera aphthosa (L.) Willd.), проек-
тивное покрытие которого было весьма значи-
тельным – до 5–10%. Представители рода Peltig-
era наряду с трубчатыми и бокальчатыми
лишайниками отмечаются в качестве индикато-
ров начальных стадий постпирогенных сукцес-
сий в лиственничниках лесотундры Западной Си-
бири (Морозова и др., 2007; Замараева, 2012). При
этом Peltigera преимущественно осваивает куртин-
ки цератодона, где задерживается влага. Кустар-
нички (Ledum palustre L., Vaccinium uliginosum L.,
V. vitis-idaea L.) – типичные доминанты напоч-
венного покрова развитых лиственничников –
последовательно увеличивали обилие, и к 2018 го-
ду их суммарное проективное покрытие состави-
ло 10–15%, доминировала брусника.

Видовой состав подлесочных пород на гари
Г13 включает единичные особи ольховника веге-
тативного происхождения из допожарной генера-
ции, малину, шиповник, а также иву (Salix phylici-
folia Pall.), проективное покрытие которой к пя-
тому послепожарному году составило 5–7%.

Естественное возобновление лиственницы на
гари Г13 протекало весьма успешно. Густота ее
подроста к моменту начала наблюдений состав-
ляла около 15 тыс. шт. га–1 (рис. 4). Однако слож-
ные гидротермические условия, характерные для
первых стадий зарастания “черных гарей” (Зыря-

нова и др., 2008), приводят к гибели части моло-
дых растений. Так, густота подроста лиственни-
цы в течение последующих двух лет снижалась на
5–6 тыс. шт. га–1 ежегодно и к пятому послепожар-
ному году составляла всего около 4.5 тыс. шт. га–1

(различия статистически достоверны, Fф > Fкрит).
При этом процесс естественного возобновления
не прекращался – ежегодно на пробной площади
фиксировалось 1–2 тыс. шт. га–1 всходов лист-
венницы.

Возрастная структура лиственничного подро-
ста отражает динамику его появления на гари. В
составе подроста на пятилетней гари (Г13) преоб-
ладают особи 3-летнего (31%) и 4-летнего (56%)
возраста. Это поколения, появившиеся в течение
первых двух послепожарных лет. В дальнейшем
условия для сохранения подроста на гари, по-ви-
димому, ухудшились - доля 1–2-летних растений
в совокупности составляет лишь 12%. Береза воз-
обновляется слабо, ее подрост единичен.

Процесс послепожарного восстановления рас-
тительного покрова сопровождается увеличени-
ем мощности (до 2 см) и степени разложения под-
стилки, которая на этой стадии еще не дифферен-
цирована на подгоризонты, однако улучшает
условия влагообеспеченности для нанофауны.
Спустя 4–5 лет после пожара на гари Г13 видовое
богатство раковинных амеб увеличилось до 10–
11 видов, а относительная плотность превысила
2000 экз. г–1 в.с.в. (рис. 2). На этой стадии отмеча-
ется стабильное (6–8%) участие мезофильных ви-
дов (например, Nebela tincta, Padaungiella lageni-
formis) в составе сообществ (рис. 3).

В живом напочвенном покрове 9-летней гари
(Г09) еще сохранились виды, свидетельствующие
о пирогенном происхождении сообщества: до-
вольно обильны Rubus sachalinensis, Ceratodon pur-
pureus, Chamerion angustifolium. Однако доминиру-
ющую роль играют кустарнички (особенно Ledum
palustre), что свидетельствует о начале восстанов-
ления характерных для данного региона кустар-

Рис. 4. Динамика естественного возобновления лист-
венницы на гари Г13 (3–5-й год после пожара). См.
пояснения к рис. 1.
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ничково-зеленомошных лиственничников. В со-
ставе моховой синузии доминируют пирофитные
Ceratodon purpureus и Polytrichum juniperinum
Hedw., однако в небольшом обилии (ПП = 1–2%)
появляются виды, характерные для зрелых сооб-
ществ – Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr.,
A. turgidum (Wahlenb.) Schwägr., Dicranum elonga-
tum Schleich. ex Schwägr. При этом типичные для
зрелых лиственничников доминанты, например,
бриовиолент Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., еще
отсутствуют. Лишайники немногочисленны и
представлены преимущественно листоватыми и
бокальчатыми формами.

Видовой состав подлеска включает те же виды,
что и на пятилетней гари, но доминирующая роль
переходит к ольховнику (проективное покрытие
около 5%).

Послепожарное возобновление лиственницы
приурочено к участкам между камнями, микро-
понижениям. Густота подроста составила
28 тыс. шт. га–1, при этом всходы зафиксированы
не были. Анализ возрастной структуры подроста
показал, что особи, появившиеся на гари в пер-
вый-второй послепожарные годы, единичны и на
данный момент уже вышли из категории подро-
ста, сформировав молодой древостой высотой
около 3 м. В структуре естественного возобновле-
ния на данной гари преобладают 3–4-летние осо-
би, появившиеся на пятый и шестой послепожар-
ные годы, после чего естественное возобновление
резко пошло на спад – доля поколений седьмого-
восьмого послепожарных лет составляет менее
10%. Береза в составе естественного возобновле-
ния занимает незначительное место – около
1 тыс. шт. га–1 при средней высоте 0.7 м.

В ходе пирогенной сукцессии на Г09 в микро-
понижениях увеличилась мощность подстилки
(до 3 см) и стал заметным подгоризонт F. В сооб-
ществе раковинных амеб общее число видов до-
стигло 18, среди них Euglypha rotunda, E. strigosa
glabra, E. tuberculata, Alabasta militaris, Nebela waile-
si, Trigonopyxis arcula, средняя относительная
плотность тоже существенно увеличилась и до-
стигла 3228 ± 380 экз. г–1. в.с.в. Значительная доля
мезо- и гигрофильных видов (рис. 3) может быть
обусловлена не только накоплением органики,
но и большей влажностью субстрата, характерной
для склонов северных экспозиций.

Растительный покров 25-летней гари (Г93) от-
личается мозаичностью. В живом напочвенном
покрове доминируют типичные для зрелых севе-
ротаежных лиственничников кустарнички, однако
восстановления типичного мохово-лишайниково-
го яруса еще не произошло, сообщество находится
на стадии пирофитных мхов и шиловидных и бо-
кальчатых лишайников. На сильно прогоревших
участках развиты микроассоциации из пирофит-
ных мхов (Ceratodon purpureus, Polytrichum juniperi-

num Hedw.) и лишайников (Peltigera aphthosa,
Cladonia cornuta (L.) Hoffm., C. fimbriata (L.) Fr.),
на сохранившихся лучше – зеленые мхи (Pleuro-
zium schreberi, Dicranum polysetum Sw.) с Empetrum
nigrum L. и кустистыми лишайниками (Cladonia
rangiferina (L.) F. H. Wigg., C. stellaris (Opiz) Pouzar
et Vězda, Flavocetraria cucullata (Bellardi) Kärnefelt
et A. Thell). Характерно полное отсутствие типич-
ного для лиственничников подлеска из ольховника.

Большинство авторов (Цветков, Цветкова,
1995; Прокушкин и др., 2000; Зырянова и др.,
2008) отмечают, что возобновительный процесс в
послепожарных лиственничниках продолжается
в первые 7–10 лет и затем затухает, что обуслов-
ливается преимущественно восстановлением на
гари зеленомошно-кустарничкового раститель-
ного покрова. Однако на гари Г93 процесс есте-
ственного возобновления продолжался значи-
тельно дольше. Густота подроста лиственницы в
момент учета составила около 2 тыс. шт. га–1. В
составе подроста обнаружены особи от 4-летнего
до 11-летнего возраста, представленные прибли-
зительно в равных долях (около 15%). Таким об-
разом, в настоящее время на этой гари в составе
естественного возобновления присутствуют по-
коления лиственницы, появившиеся в период с
14 по 21-й послепожарные годы, причем по пло-
щади он распределен крайне неравномерно.

В сообществе раковинных амеб на гари Г93
спустя 24 года после пожара общее число видов
составило 18, а средняя относительная плотность
достигла 5320 ± 110 экз. г–1. в.с.в. (рис. 2).

Мозаичность растительного покрова обуслов-
ливает своеобразие комплекса доминантов сооб-
ществ раковинных амеб, включающего наряду с
преимущественно ксерофильными Corythion du-
bium, Schoenbornia humicola, Trinema complanatum, и
ксеро-мезофильные Nebela tincta, Assulina seminulum.
В микробиотопах с преобладанием плевроциума,
брусники и багульника отмечается участие влаго-
любивых видов Arcella vulgaris, A. jurassica, Eugly-
pha strigosa glabra. Тем не менее доминантами
(63%) по-прежнему являются ксерофильные ви-
ды, что можно объяснить летним иссушением
мохово-лишайникового яруса и подстилки север-
ных редколесий (Софронов, Волокитина, 1996).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На начальных этапах заселения “черных га-
рей” в сообществах растений и раковинных амеб
абсолютно доминируют виды-эксплеренты. Это
бриоэксплеренты Marchancia polymorpha, Cerat-
odon purpureus, травы Corydalis sibirica, Chamerion
angustifolium, Calamagrostis lapponica, кустарник
Rubus sachalinensis. В сообществах раковинных
амеб отмечены мелкие филозные эврибионты:
Trinema lineare, Corythion dubium.
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При заселении свежих гарей с выраженным
микрорельефом инициальными местообитания-
ми для большинства видов растений служат эро-
зионные борозды, тогда как пионерные сообще-
ства раковинных амеб могут интенсивнее засе-
лять бугры-микроповышения.

Интенсивность и характер естественного воз-
обновления лиственницы Гмелина зависят не
только от возраста гари, но и от комплекса скла-
дывающихся на ней эдафо-ценотических усло-
вий. Наиболее интенсивно возобновительный
процесс протекает в первые 2–3 года после пожа-
ра. В дальнейшем интенсивность естественного
возобновления резко снижается, но оно может
продолжаться до 7–8 и даже до 20 лет.

В ходе восстановительной постпирогенной
сукцессии в живом напочвенном покрове пио-
нерные растения-эксплеренты постепенно вы-
тесняются видами с патиентной и виолентной
стратегиями, способными длительно удерживать
свои позиции в сообществах. Через промежуточ-
ную стадию брусники, пирогенных долгомошни-
ков (Polytrichum juniperinum, P. piliferum), листова-
тых (Peltigera aphthosa), шиловидных и бокальча-
тых (Cladonia cornuta, C. fimbriata) лишайников
восстанавливается господство типичных для зре-
лых северотаежных лиственничников зеленых
мхов-бриовиолентов (Pleurozium schreberi, Aula-
comnium palustre и др.) и кустарничков (Ledum pal-
ustre, Vaccinium vitis-idaea, V. uliginosum).

Развитие растительного покрова и подстилки
на гарях, сопровождающееся улучшением гидро-
термического режима, вызывает изменения в
структуре сообществ раковинных амеб, выража-
ющееся в появлении более влаголюбивых форм.
На старых гарях мозаичность растительного по-
крова обусловливает существование широкого
спектра морфо-экологических групп амеб – от
мелких ксерофильных до крупных влаголюбивых
форм.
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наземных экосистем Сибирского федерального
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Conjugated Dynamics of Vegetation and Testate Amoebae Associations Restoration 
on Burned-Out Areas Iin Central Evenkia Forests
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A. A. Krasilnikova1, and A. V. Koshkarova1
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The article discusses the main stages of the vegetation cover and communities of testate amoebae restoration
on differently aged burned-out areas of larch forests in the northern taiga of Central Evenkia. It was shown
that after strong persistent ground fires that completely destroyed the forest stand and the ground cover, a
conjugated dynamics of vegetation and communities of testate amoebae can be observed, accompanied by a
succession of explerent species with predominantly patient and violent strategy species. The development of
a vegetation cover and a litter layer on burnt-out areas, accompanied by an improvement in the hydrothermal
regime, causes an expansion of the spectrum of morpho-ecological groups and the emerging of more mois-
ture-loving forms in the cenoses of testate amoebae. The natural larch regeneration on “black burned-out ar-
eas” begins as early as the next year after the fire, however, it reaches its maximum in the second or third year.
In the future, the process slows down significantly, but does not stop until the seventh or eighth year, and in
some cases it can last up to 20 years or more.

Keywords: burned-out areas, Central Evenkia, successions, ground cover, testate amoebae, Dahurian larch, nat-
ural regeneration.
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Изучено влияние еловых насаждений (Picea obovata Ledeb.) на изменение морфологических харак-
теристик, состава и свойств мерзлотной лугово-черноземной почвы Центральной Якутии, форми-
рующейся в условиях криоаридного климата, под лугово-степной растительностью, в окрестностях
г. Якутска. Показано, что за 45-летний период воздействия исходный морфологический профиль
первичной почвы, который имел вид: Wса–АUса–АВса–ВCA–ВСса–Сса трансформировался в
профиль лесной перегнойно-карбонатной почвы, характеризующейся следующим строением: O–
OH–АJ–АВса–ВCA–ВС–Сса. Отмечено, что изменение морфологического строения целинной
почвы произошло посредством формирования горизонтов лесной подстилки O и подстилочно-пе-
регнойного OН, а также уменьшение мощности сезонно-талого слоя со 123 до 102 см и опускание
глубины вскипания от 10-й % HCl до 26 см от поверхности, идентифицирующей наличие в почве
подвижных карбонатов СаСО3 и MgCO3. Также выявлено, что помимо морфологии существенно
изменились состав и свойства перегнойно-карбонатной по сравнению с таковыми лугово-черно-
земной почвы. Так, в гор. АJ и АВca данной почвы значения рН водной вытяжки уменьшились со-
ответственно на 1.0–0.7. В почвенной толще (0–100 см) лесной почвы по сравнению с лугово-степ-
ной в целом увеличилось общее количество обменных оснований Са+2 и Mg+2 в 1.2 раза, сумма со-
лей – в 1.5 раза, содержание общего N и органического С в 3.2 и 1.7 раза соответственно, но при этом
уменьшилось количество подвижных карбонатов в 2.9 раза. Помимо этого изменились строение
магнитного и солевого профилей изучаемых почв, их степень и химизм засоления, а также тип вод-
ного режима с криогенно-выпотного на мерзлотный периодически-промывной в связи со сменой
растительности, произрастающей на данных почвах.

Ключевые слова: криолитозона, еловые насаждения, трансформация свойств и состава мерзлотных почв.
DOI: 10.31857/S0024114821030037

Влиянию лесной растительности на формиро-
вание, а также изменение свойств и состава почв
посвящено значительное число публикаций
(Зонн, 1954; Карпачевский, 1981, 1996; Беляев,
2007; Карпачевский и др., 2007; Мошкина, 2008;
Анциферова, 2010; Лукина и др., 2010; Егунова,
Бескоровайная, 2015; Ведрова и др., 2018; Benkley,
Giardina, 1998; Kourtev et al., 1998; Phillips, Firtz
Patrick, 1999; Raich, Tufekciogul, 2000; Ganuza, Al-
mendros, 2003; Rech et al., 2005; Chang et al., 2011;
Wu et al., 2015; Bargali et al., 2018; Lukina et al., 2019
и др.). Но, к сожалению, большая часть данных
исследований в географическом отношении от-
носится к немерзлотным регионам России и За-
рубежья. Наши же исследования проводились на

территории Центральной Якутии, где леса произ-
растают на криогенных почвах, которые форми-
руются на многолетнемерзлых почвообразующих
породах в условиях криоаридного климата (Позд-
няков, 1975; Щербаков, 1975; Уткин, 2006).

Одним из способов комплексного изучения
влияния древесной породы на почву является за-
кладка пробных площадей на однотипных сосед-
них участках с посадкой разных древесных куль-
тур. Главное достоинство такого подхода ‒ воз-
можность отделить влияние древостоя от других
почвообразующих факторов (Солодовников,
Рожков, 2019). В частности подобные экспери-
менты, где до последнего времени проводятся
почвенные и лесоводственные мониторинговые
исследования, были заложены в 1928–1930 гг. на
территории лесостепи Европейской России (Ша-
тиловский лес) на выщелоченных черноземах
(Беляев, 2007) и в 1968 г. в южной тайге Средней

1 Статья подготовлена в рамках государственного задания
Министерства науки и высшего образования Российской
Федерации (тема № 0297-2021-0027, ЕГИСУ НИОКТР
№ АААА-А21-121012190033-5).
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Сибири на старопахотных темно-серых почвах
(Евгунова, Бескоровайная, 2015; Ведрова и др.,
2018). Аналогичные работы по изучению влияния
различных древесных пород на свойства почв в
условиях лесостепи Алтайского края, были про-
ведены также на территории дендрария НИИС
им. М.А. Лисавенко (Макарычев, Лебедева, 2016,
2017).

В условиях мерзлотной области на территории
Якутии такие исследования проведены впервые.
По нашему мнению их научная значимость суще-
ственно возрастает, если учесть то обстоятель-
ство, что еловые древостои в естественном состо-
янии на водоразделах Центральной Якутии не
произрастают, вследствие высокой горимости ле-
сов данного региона криолитозоны (Чугунов,
1965; Исаев, 2011).

Целью настоящей статьи являлась оценка вли-
яния еловых насаждений на изменение свойств и
состава мерзлотных лугово-черноземных почв в
криоаридных условиях Центральной Якутии за
45-летний период воздействия.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Наши исследования проводились на террито-

рии Центрально-Якутской равнины в окрестно-
стях г. Якутска. Климат района работ характери-
зуется как криоаридный и резко континенталь-
ный, при этом среднемесячная температура июля
составляет 18.7°, января – (–43.2°), среднегодо-
вая t – (–10.3°), среднегодовое количество осад-
ков – 234 мм, количество осадков за вегетацион-
ный период – 158 мм, испаряемость – 502 мм, ко-
эффициент увлажнения – 0.3, коэффициент
континентальности – 302, сумма активных тем-
ператур (∑t > 10°С) – 1565°С (Чевычелов и др.,
2009).

Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) – это ста-
бильный эдификатор или субэдификатор темно-
хвойных лесов лишь по ключам, руслам рек и ре-
чек. На большей части территории встречается в
виде незначительной примеси в лесах, образуе-
мых пихтой сибирской и кедром сибирским, ино-
гда в речных поймах совместно с лиственницей и
лиственными породами. Мезофит, мезотроф, те-
невынослива, несолеустойчива, характеризуется
медленным ростом (Коропачинский, Встовская,
2002). В Якутии ель сибирская образует чистые и
смешанные леса в долинах крупных рек таких,
как Лена, Алдан, Вилюй и др. (Конспект …, 2012).

В условиях Центральной Якутии ель сибир-
ская для интродукции и озеленения является
ценным и перспективным видом древесных рас-
тений. При этом по суммарному показателю жиз-
неспособности (95 баллов) ель сибирская не усту-
пает лиственнице даурской (95 баллов) и лишь
чуть уступает сосне обыкновенной (98 баллов)

(Петрова, 1987). Также ель сибирская, будучи бо-
лее требовательной породой к почвенной среде
по сравнению с сосной и лиственницей, при со-
здании ей в культуре хороших условий влажности
и питательности, значительно ускоряет рост (Чу-
гунова, 1965).

Якутский ботанический сад (ЯБС) был обра-
зован 2 марта 1962 г. (Чугунова, 1965), а началом
работы по созданию участка ельника на террито-
рии ЯБС являлись посевы ели сибирской, осу-
ществленные З.Е. Чугуновой в 1963 г. на суглини-
стом пологом приозерном склоне. При этом се-
мена ели, предварительно собранные в долине
р. Алдан на территории Южной Якутии, высажи-
вали в бороздки глубиной 3–5 см, поливали и
удобряли. Пятилетние растения ели имели высо-
ту около 25 см. В возрасте 9 лет, то есть в 1972 г. се-
янцы пересадили на постоянное место в приозер-
ной части ЯБС, которое именовалось как группо-
вые посадки ели. Для этого закладывались
специальные траншеи шириной 1.0 м и глубиной
1.5 м, заполненные снизу дренажом (галька и пе-
сок) и послойно сверху – плодородным слоем
почв в смеси с грунтом (незасоленная почва, пе-
сок и перегной). Саженцы также удобряли, муль-
чировали с поверхности и обильно поливали в пе-
риод вегетации, а в возрасте 15 лет провели фор-
мирующую обрезку крон. Примерно в это же
время на местах посадки ели сибирской в ЯБС
стал формироваться моховой покров.

Полевые исследования, включающие описа-
ние почв и растительности, а также отбор почвен-
ных образцов, были проведены в 2018–2019 гг. на
участках 1 и 2. При этом почвенный разрез 1 был
заложен примерно в центре участка 1 на почве, не
подверженной ранее антропогенному воздей-
ствию. В качестве объекта сравнения использова-
ли почву разреза 2, который был заложен в 10 м от
края участка 2 на разнотравно-злаковом лугу. Та-
ким образом, два данных почвенных разреза бы-
ли заложены на ровной поверхности одного вы-
сотного уровня и примерно в 60 м друг от друга
(рис. 1). Для соблюдения принципа идентично-
сти почвенные образцы из этих разрезов отбира-
лись для анализов по генетическим горизонтам с
одних и тех же глубин с 10 см от поверхности.

Приведем описания растительности и почв,
которые рассматриваются в качестве объектов
исследования. При этом проведено таксационное
описание лесных культур ели. Всего в древесном
пологе было учтено 43 ствола. В исследованных
культурах средний возраст ели на 2019 г. состав-
лял 45 лет, максимальный – 57 лет, т.е. они были
посажены в период с 1963 по 1975 гг. Ели были
высажены в 5 рядов: первые 3 ряда ровные, раз-
мер посадок 3 м × 2 м. Пространственно посадки
разделены на 2 участка, отличающихся также со-
ставом растительного покрова (рис. 1).
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Участок 1. Еловое сообщество разнотравно-зе-
леномошное. Дата обследования 17.08.2018, раз-
мер участка ‒ 25 м × 15 м. Под пологом древостоя
идет естественное возобновление ели на более от-
крытом пространстве – в окнах леса с моховым
покровом. Средняя высота подроста 25 см, мак-
симальная – 32 см. Подрост здоровый, единично
встречаются засыхающие всходы. На 1 га насчиты-
вается 48.9 тыс. экз. подроста и всходов ели, из них
всходов до 10 см – 6.3 тыс. экз. на га. Из кустарни-
ков единично отмечены Salix bebbiana высотой
50 см, а также культуры яблони (Malus baccata).

Растительность еловых культур имеет уже
сформированную структуру и состав, похожие на
естественный разнотравно-зеленомошный ело-
вый лес, но с присутствием некоторых рудераль-
ных видов – пырея ползучего (Elytrigia repens),
люцерны серповидной (Medicago falcata). Травя-
ной покров развит, проективное покрытие 40%.
Доминантами выступают сорный вид пырей пол-
зучий, из бобовых – астрагал сходный (Astragal
propinquus), встречаются соссюрея горькая (Sauss-
urea amara), бодяк щетинистый (Bidens tripartita),
тысячелистник обыкновенный (Achillea millefoli-
um), единично произрастают солонечник даур-
ский (Galatella dahurica), мышиный горошек (Vicia
cracca), клевер люпиновидный (Lupinaster pentaphyl-
lus), одуванчик рогатый (Taraxacum cerathoporum),
люцерна серповидная, полынь пижмолистная
(Artemisia tanacetifolia). Моховой покров густой, про-
ективное покрытие составляет 90%, образован в ос-
новном из мха Rhytidium rugosum, рассеянно
встречается лишайник Peltigera canina (рис. 2).

Участок 2. Еловое сообщество пырейно-раз-
нотравное, обследовано 17.08.2018, размер участ-
ка ‒ 25 м ×15 м.

В “окнах” древесного полога произрастает са-
мосев березы повислой (Betula pendula), ивы Беб-
ба, ивы грушанколистной (Salix pyrolifolia) и ели

сибирской высотой до 50 см. На 1 га насчитывает-
ся 14.4 тыс. экз. подроста и всходов ели, из них
2.6 тыс. экз. – всходы до 10 см. Также в окнах не-
плохо себя чувствуют культуры смородины (Ribes
pauciflorum, высота – 30 см), ели сибирской голу-
бой (высота 49–61 см), акации желтой (Caragana
arborescens, 110 см) и сосны сибирской (Pinus sibir-
ica, 200 cм). Травяной покров хорошо развит,
представлен в основном рудеральными видами,
проективное покрытие яруса 70%. Господствую-
щие виды – пырей ползучий, люцерна серповид-
ная, подорожник средний (Plantago media), хрен
гулявниковый (Armoracea sysimbrioides). Рассеян-
но встречаются кровохлебка аптечная (Sanguisor-
ba officinalis), пижма обыкновенная (Tanacetum
vulgare), бодяк щетинистый, единично произрас-
тают астрагал сходный, девясил британский (Inu-
la britannica), мятлик луговой (Poa pratensis), ге-
рань псевдосибирская (Geranium pseudosibiricum),
герань луговая (Geranium pratense), осот полевой
(Sonchus arvensis), одуванчик рогатый, мышиный
горошек. Отличается от предыдущего отсутстви-
ем мохово-лишайникового покрова, который как
ярус не сформирован.

По основным таксационным показателям
сформированные древостои обоих участков близ-
ки, в связи с чем приводим их обобщенные харак-
теристики (табл. 1).

Почвенный разрез 1 заложен 26.07.2018 на тер-
ритории ЯБС, в контуре ельника разнотравно-зе-
леномошного. Географические координаты:
62°01′20.5″ с.ш., 129°37′15.7″ в.д., абсолютная вы-
сота – 98.5 м. Морфологическое строение профи-
ля почв: О(0–5)–ОН(5–8)–АJ(8–26)–АВса(26–
37)–ВCA(37–72)–ВС(72–86)–Сса (86–102 см).

О, 0–5 см. Бурая, рыхлая, влажная лесная под-
стилка, состоящая в основном из мохового опада,
к низу среднеразложившегося, переход заметный.

Рис. 1. Проекции крон еловых насаждений и места заложения почвенных разрезов 1 и 2 на территории Якутского бо-
танического сада.

С

15

10

5

0
0 10 20 30 405 15 25 35 5045 6055 7065

P.1

b, м

Участок 2 a, мУчасток 1

Ю

P.2



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 3  2021

ИЗМЕНЕНИЕ СВОЙСТВ МЕРЗЛОТНЫХ ЛУГОВО-ЧЕРНОЗЕМНЫХ ПОЧВ 293

ОН, 5–8 см. Темно-бурый, органогенный,
подстилочно-перегнойный, слабо увлажнен, пе-
реход в следующий горизонт ясный.

АJ, 8–26 см. Серый с коричневатым оттенком,
непрочно-мелкокомковатый, легкий суглинок,
средне увлажнен, с включением мелких черных
древесных углей по всей массе горизонта, переход
постепенный.

АВса, 26–37 см. Буровато-серый, непрочно-
мелкокомковатый, легкий суглинок, влажный,
вскипает от 10-й % HCl, вскипание слабое, пере-
ход в следующий горизонт ясный.

ВCA, 37–72 см. Светло-бурый с белесоватым
оттенком, непрочно-мелкокомковатый, легкий
суглинок, влажный, вскипает от HCl, вскипание
среднее, переход заметный.

Таблица 1. Основные таксационные характеристики елового древостоя

Примечание. M ‒ среднее значение, m ‒ ошибка среднего, С.V. ‒ коэффициент вариации.

№ Таксационный показатель М ±m С.V., %

1 Количество стволов, экз. га–1 2150 – –

2 Сомкнутость крон 0.8 – –
3 Средний диаметр ствола, см 18.5 0.74 25.4
4 Средняя высота ствола, м 14.2 0.39 19.5
5 Максимальный диаметр ствола, см 30.6 – –
6 Максимальная высота ствола, м 17.8 – –
7 Сумма площадей сечения, м2 га–1 16.3 – –

8 Средний возраст, лет 45.0 1.81 26.4
9 Максимальный возраст, лет 57.0 – –

10 Общий запас древесины, м3 га–1 128.8 – –

11 Средний прирост в высоту, см в год 31.6 – –
12 Средний прирост в толщину, см в год 0.4 – –
13 Средний прирост по запасу, м3 га–1 в год 2.87 – –

Рис. 2. Участок 1 еловых насаждений на территории Якутского ботанического сада.
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ВС, 72–86 см. Неоднородный по цвету и меха-
ническому составу, представляет чередование
прослоек белесовато-светло-серого песка и рас-
положенной по середине прослойки буровато-
светло-серого легкого суглинка, с мелкими охри-
стыми пятнами Fe+3, бесструктурный, влажный,
переход в следующий горизонт ясный.

Сса, 86–102 см. Белесовато-светло-серый мел-
козернистый песок, бесструктурный, влажный,
среднее вскипание от HCl, со 102 см мерзлый,
льдистый.

Почва: мерзлотная перегнойно-карбонатная.
Почвенный разрез 2 заложен 24.09.2018 на ров-

ной поверхности, географические координаты:
62°01′20.2″ с.ш., 129°37′19.5″ в.д., абсолютная вы-
сота – 98.2 м. Разнотравно-злаковый луг, траво-
стой густой, высота травостоя 70–80 см. В траво-
стое доминируют: пырей ползучий, мятлик луго-
вой. Реже встречаются: одуванчик рогатый,
незабудка подражающая (Myosotis imitata), ветре-
ница лесная (Anemone sylvestris), герань луговая,
тысячелистник обыкновенный, овсяница луговая
(Festuca pratensis), лапчатка гусиная (Potentilla anseri-
na), подорожник средний, подорожник большой
(Plantago major), люцерна серповидная. Морфоло-
гическое строение профиля почв: Wса(0–2)–
АUса(2–20)–АВса(20–41)–ВCA(41–60)–ВСса(60–
85)–Сса (85–123 см).

Wса, 0–2 см. Буровато-серый, рыхлый, влаж-
ный, супесчаный, вскипает от HCl, вскипание
среднее, переход в следующий горизонт посте-
пенный.

АUса, 2–20 см. Темно-серый, мелкокомкова-
то-пылеватый, среднесуглинистый, пронизан сет-
кой мелких живых корней травянистых растений,
влажный, с включением мелких черных древесных
углей по всей массе горизонта, бурно вскипает от
HCl, серыми гумусовыми затеками переходит в
следующий горизонт, переход заметный.

АВса, 20–41 см. Светло-серый с белесоватым
оттенком, комковато-мелкопылеватый, средний
суглинок, влажный, вскипает от HCl, вскипание
бурное, переход заметный.

ВCA, 41–60 см. Буровато-белесоватый, не-
прочно-мелкокомковатый с отдельными серыми
пятнами и затеками гумуса, среднесуглинистый,
влажный, бурно вскипает от HCl, переход в сле-
дующий горизонт заметный.

ВСса, 60–85 см. Белесовато-светло-бурый с
серыми мелкими пятнами Mn+2 и охристыми пят-
нами Fe+3, непрочно-мелкокомковатый, средний
суглинок, влажный, вскипает от HCl, вскипание
бурное, переход постепенный.

Сса, 85–123 см. В основном бурый, непрочно-
мелкокомковатый, легкосуглинистый, с про-
слойками светло-серой супеси, с мелкими серы-
ми пятнами Mn+2 и охристыми пятнами Fe+3,

бурно вскипает от HCl, влажный, со 123 см мерз-
лый, льдистый.

Почва: мерзлотная лугово-черноземная.
При проведении почвенных исследований ис-

пользовали профильно-генетический (Розанов,
1983) и сравнительно-аналитический (Роде, 1971)
методы, а также общепринятые методики лабора-
торных аналитических работ (Аринушкина, 1970;
Воробьева, 1989). Индексацию генетических го-
ризонтов проводили по классификации почв
России (Классификация …, 2004), а определение
почв – по классификации почв Якутии (Елов-
ская, 1987). При этом рН определялся потенцио-
метрически на иономере “Мультитест ИПЛ-101”,
органический углерод – мокрым сжиганием по
Тюрину, обменные катионы – по Шмуку, грану-
лометрический состав – по Качинскому (Качин-
ский, 1958), СО2 карбонатов – газоволюметриче-
ским методом (Практикум …, 1980). Объемная
магнитная восприимчивость (ОМВ) определя-
лась на малогабаритном измерителе магнитной
восприимчивости КМ-7, который является усо-
вершенствованной версией каппаметра КТ-6. Ве-
личину удельной магнитной восприимчивости
(УМВ) получали путем деления значения ОМВ на
плотность почвы р (выраженную в кг м–3), т.е. χ =
= χ/р. Размерность удельной магнитной воспри-
имчивости – 10–8 м3 кг–1 (Вадюнина, Корчагина,
1973; Водяницкий, Шоба, 2015). Математическая
обработка результатов анализов осуществлялась
посредством методов математической статисти-
ки, принятых в почвоведении (Дмитриев, 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Характеристика таксационных показателей

ели сибирской в посадках свидетельствует о вы-
соких темпах роста деревьев. В возрасте 45 (макси-
мально 57) лет стволы достигают в среднем 14.2 м в
высоту, 18.5 см в толщину, средний прирост в высо-
ту составляет 31.6 см, по толщине – 0.4 см (табл. 1).
Это говорит о сформировавшихся благоприятных
условиях для данной древесной породы. При
этом не отмечены видимые признаки заселения
насекомыми, повреждения, усыхания.

Во всех горизонтах лугово-черноземной почвы
отмечались свободные карбонаты (СаСО3 и MgCO3)
с максимумом содержания в гор. ВСА (табл. 2), т.е.
данная почва вскипала от 10-й % HCl с поверхно-
сти, а многолетняя мерзлота отмечалась на глуби-
не 123 см. Лесная перегнойно-карбонатная почва
уже вскипала только с верхней границы гор. АВса
или с 26 см, а многолетняя мерзлота была зафик-
сирована на глубине 102 см, т.е. на 21 см выше,
чем в целинной почве. Последнее вполне объяс-
нимо, если учесть, что на поверхности почвы раз-
реза 1 за прошедшие 45 лет сформировался тепло-
изолирующий слой мощностью 13 см, состоящий
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из горизонтов лесной подстилки О и подстилоч-
но-перегнойного ОН. Помимо морфологии так-
же существенно изменились состав и свойства
исследуемых почв (табл. 2–5). Так, в гор. АJ и АВса
почвы разреза 1 значения рН водной вытяжки со-
ответственно уменьшились на 1.0–0.7 от перво-
начальных, также значительно возросло содержа-
ние общего N в гор. OH, АВса и ВСА и органиче-
ского С – в гор. OH и АВса. В гумусовой части
профиля (гор. АJ + АВ) перегнойно-карбонатной
почвы также увеличилось общее количество об-
менных оснований Са+2 и Mg+2 соответственно до
30.4–24.6 смоль(экв) кг–1 почвы, главным обра-
зом за счет катиона Са+2. В исследуемых почвах
также значительно уменьшилось содержание по-
движных карбонатов, что отмечается по сниже-
нию значений СО2 карбонатов в целом в 1.7 раза с
4.0–9.2% (табл. 2, разрез 2) до 2.3–5.3% (разрез 1).
Но при этом максимальное содержание свобод-
ных карбонатов в обеих почвах отмечается в акку-
мулятивно-карбонатном гор. ВСА.

Перегнойно-карбонатная почва (табл. 3, раз-
рез 1) характеризуется более легким супесчано-
легкосуглинистым, тогда как лугово-чернозем-
ная – в основном среднесуглинистым грануло-
метрическим составом (разрез 2) минеральных
почвенных горизонтов. При этом нужно под-
черкнуть, что почва разреза 1 развивается на пес-
чаных, а почва разреза 2 – на легкосуглинистых
аллювиальных отложениях II надпойменной тер-
расы р. Лена, для которых весьма характерна сло-

истость и контрастность гранулометрического
состава (Усков, 1985). Таким образом, нужно по-
лагать, что существенные различия в грануломет-
рическом составе изучаемых почв, являются
следствием, прежде всего неоднородности соста-
ва их почвообразующих пород, а не результатом
педогенеза. Между тем нельзя не заметить сход-
ство гранулометрического состава и содержания
отдельных фракций механических элементов в
гор. АJ (табл. 3, разрез 1) и гор. Wса (разрез 2) дан-
ных почв, а также различия в их количестве, от-
мечаемые в нижележащих горизонтах АВса и
ВСА. Следовательно, необходимо также предпо-
лагать, что облегчение гранулометрического со-
става лесной перегнойно-карбонатной почвы по
сравнению с целинной лугово-черноземной яв-
ляется также следствием влияния процесса вы-
щелачивания. Латеральная миграция влаги, веро-
ятно, происходила в периоды влагонасыщения
почвенного профиля в условиях наличия мерз-
лотного влагонепроницаемого экрана, в связи со
сменой водного режима данных почв с криоген-
но-выпотного на мерзлотный периодически про-
мывной. Только этим можно объяснить умень-
шение содержания фракции средней и мелкой
пыли в гор. АВса и ВСА почвы разреза 1 (табл. 3),
а также одновременное снижение в данных гори-
зонтах количества подвижных карбонатов соот-
ветственно с 8.4 до 2.3% и с 9.2 до 5.3%. Подвиж-
ные карбонаты в изучаемых почвах обычно обна-
руживаются во фракциях средней (0.01–0.005 мм)

Таблица 2. Физико-химические свойства мерзлотных почв

Примечание. Не.обн. – не обнаружено; “–” – значение не определено.

Горизонт Глубина,
см

Сорг,
%

N,
% С:N

Обменные катионы,
смоль(экв) кг–1 почвы

СО2, 
карбонатов, 

%Ca+2 Mg+2 Na+

Мерзлотная перегнойно-карбонатная, разрез 1
О 0–5 6.0 – 0.82 – 68.2 39.6 – –
ОН 5–8 6.4 27.21 1.04 26 60.0 34.1 – Не.обн.
АJ 10–20 8.0 2.65 0.18 15 15.7 13.6 1.1 То же
АВса 26–36 8.6 2.22 0.11 20 12.3 11.3 1.0 2.3
ВCA 50–60 9.1 0.29 0.03 10 9.1 3.0 0.7 5.3
ВС 75–85 8.8 0.12 0.02 6 7.1 3.0 0.4 То же
Сса 90–100 9.1 0.06 0.01 6 5.0 2.0 0.1 2.5

Мерзлотная лугово-черноземная, разрез 2
Wса 0–2 8.0 7.22 0.21 34 14.5 17.4 – 4.0
АUса 10–20 9.0 2.89 0.13 12 8.2 16.5 1.4 5.7
АВса 26–36 9.3 0.93 0.02 46 7.1 9.1 1.2 8.4
ВCA 50–60 9.2 0.21 0.02 10 7.1 6.1 0.3 9.2
ВСса 75–85 8.9 0.16 0.01 16 7.4 10.2 0.2 6.2
Сса 90–100 8.9 0.10 0.01 10 7.6 10.6 0.3 6.5

2H OpH
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и мелкой (0.005–0.001 мм) пыли, поэтому не слу-
чайно были получены коэффициенты корреля-
ции для связей данных показателей с общим со-
держанием СО2 карбонатов, которые оказались
соответственно равны r = 0.507 и r = 0.693.

Исследуемые почвы также оказались довольно
разными по строению солевых профилей, степе-
ни и химизму засоления (табл. 4). Так, целинная
лугово-черноземная почва разреза 2 характеризо-
валась аккумулятивным типом солевого профиля
с максимальным содержанием солей в поверх-
ностном гор. АUса, в то время как максимум за-
соления в перегнойно-карбонатной почве отме-
чался в гор. АВса. Горизонты Сса в обеих почвах
оказались незасоленными, также как и гор. ВСса
в целинной почве разреза 2. Наиболее засолен-
ным оказался гор. АВса перегнойно-карбонатной
почвы разреза 1, который согласно известным
градациям (Еловская, 1987) диагностируется как
хлоридно-сульфатный магниево-натриевый со-
лончак. Нижние горизонты ВСА и ВС данной поч-
вы характеризуются соответственно как средне- и
слабозасоленные сульфатно-содовые кальциево-
магниевые и магниево-кальциевые, а гор. АJ – как
среднезасоленный с хлоридно-сульфатным каль-
циево-магниевым типом засоления. Таким обра-
зом, почва разреза 1 имела двучленный солевой
профиль: верхний (гор. АJ + АВса) – среднезасо-
ленный и солончаковый хлоридно-сульфатный
магниево-натриевый и нижний (гор. ВСА + ВС) –
средне- и слабозасоленный сульфатно-содовый ‒
соответственно кальциево-магниевый и магниево-
кальциевый. В целинной почве разреза 2 солевой
профиль был более-менее однородный по химиз-
му солей и степени засоления; условно его можно
разделить на две части: верхнюю (гор. АUса), где

фиксируется среднее засоление хлоридное каль-
циево-магниевое, и нижнюю (гор. АВса + ВCA),
где отмечается слабое засоление ‒ соответствен-
но хлоридно-сульфатное магниево-кальциевое и
сульфатно-хлоридное кальциево-магниевое.

Также необходимо отметить, что солевой про-
филь перегнойно-карбонатной почвы не характе-
рен для мерзлотных лесных почв с периодически
промывным типом водного режима, такой про-
филь в большей степени типичен для лугово-
степных почв с криогенно-выпотным типом вод-
ного режима. Данное обстоятельство объясняется
тем, что лето 2018 г. по метеорологическим усло-
виям характеризовалось как крайне сухое, когда в
течение всего июля не выпало ни одного дождя.
Вероятно, в это время в условиях резкого дефи-
цита влаги в почве разреза 1 и сформировался по-
добный нетипичный для лесных почв Централь-
ной Якутии тип солевого профиля.

С учетом данных по объемной массе, мощно-
сти отдельных горизонтов и содержания в них
анализируемых химических показателей, мы так-
же рассчитали их средневзвешенные значения и
запасы послойно в 1 м3 почвы в расчете на 1 м2

(табл. 5). Таким образом было выявлено, что в
почвенной толще (0–100 см) перегнойно-карбо-
натной почвы за 45-летний период воздействия
лесной растительности по сравнению с целинной
лугово-черноземной в целом увеличилось общее
количество обменных оснований Са+2 и Mg+2 в
1.2 раза, сумма солей ‒ в 1.5 раза, содержание об-
щего N и органического С ‒ в 3.2 и 1.7 раза соответ-
ственно, но при этом уменьшилось количество по-
движных карбонатов в 2.9 раза. За рассматриваемый
период средние скорости накопления растворимых
солей, общего азота и органического углерода в

Таблица 3. Гранулометрический состав мерзлотных почв

Горизонт Глубина,
см

Содержание частиц, %; размер, мм Сумма частиц, %

1–0.25 0.25–0.05 0.05–0.01 0.01–0.005 0.005–0.001 <0.001 мм <0.01 мм

Мерзлотная перегнойно-карбонатная, разрез 1
АJ 10–20 12.0 51.6 15.7 4.7 7.5 8.5 20.7
АВса 26–36 11.2 51.6 14.8 4.9 7.0 10.5 22.4
ВCA 50–60 11.8 55.0 8.6 4.5 7.3 12.8 24.6
ВС 75–85 8.7 65.0 11.4 3.3 3.4 8.2 14.9
Сса 90–100 15.1 76.0 3.3 0.2 0.8 4.6 5.6

Мерзлотная лугово-черноземная, разрез 2
Wса 0–2 12.6 48.3 19.7 4.8 7.1 7.5 19.4
АUса 10–20 5.4 42.5 19.9 5.3 9.5 17.4 32.2
АВса 26–36 4.2 40.1 17.2 5.8 12.5 20.2 38.5
ВCA 50–60 4.9 39.5 18.3 7.3 13.4 16.6 37.3
ВСса 75–85 0.8 35.9 24.7 8.0 14.4 16.2 38.6
Сса 90–100 0.3 43.5 30.1 5.5 8.3 12.3 26.1
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Таблица 4. Состав водной вытяжки мерзлотных почв

Примечание. Содержание: в числителе ‒ %, в знаменателе ‒ мг-экв.

Горизонт Глубина,
см

Ионы Сумма
солей, %НС Cl– S Ca+2 Mg+2 Na+ K+

Мерзлотная перегнойно-карбонатная, разрез 1

АJ 10–20 0.463

АВса 26–36 2.124

ВCA 50–60 0.258

ВС 75–85 0.147

Сса 90–100 0.075

Мерзлотная лугово-черноземная, разрез 2

АUса 10–20 0.569

АВса 26–36 0.357

ВCA 50–60 0.234

ВСса 75–85 0.181

Сса 90–100 0.152

−
3O −2

4O

0.085
1.40

0.078
2.25

0.168
0.50

0.045
2.25

0.030
2.50

0.054
2.35

0.0021
0.06

0.085
1.40

0.059
1.67

0.112
2.34

0.024
1.20

1.79
1.80

0.055
2.39

0.0009
0.02

0.055
0.90

0.069
1.97

0.063
1.32

0.009
0.45

0.014
1.15

0.028
1.23

0.0003
0.01

0.037
0.60

0.033
0.95

0.038
0.78

0.009
0.45

0.014
1.15

0.017
0.73

0.0002
0.01

0.037
0.60

0.009
0.25

0.011
0.24

0.008
0.40

0.006
0.50

0.004
0.18

0.0001
0.005

0.226
3.70

0.024
0.70

0.170
3.54

0.021
1.05

0.034
2.80

0.093
4.06

0.0011
0.03

0.101
1.65

0.024
0.70

0.133
2.77

0.005
0.25

0.019
1.6

0.075
3.26

0.0003
0.01

0.146
2.40

0.010
0.30

0.021
0.44

0.020
1.00

0.014
1.15

0.022
0.98

0.0001
0.005

0.110
1.80

0.007
0.20

0.020
0.41

0.017
0.85

0.009
0.75

0.019
0.81

0.0001
0.005

0.070
1.15

0.009
0.25

0.032
0.68

0.007
0.35

0.007
0.55

0.027
1.17

0.0002
0.006

Таблица 5. Изменение свойств мерзлотных почв в процессе залесения

* В знаменателе приведено содержание, кг м–2; “–” – значение не определено.

Слой,
см

Объемная
масса, кг м–3

Сорг,
%*

Общий
N, %*

Сумма обменных оснований,
смоль(экв) кг–1 почвы

Сумма
солей, %

СО2

карбонатов, %

Мерзлотная лугово-черноземная, разрез 2

0–50 1250 20.4

50–100 1290 17.1

0–100 – 18.8

Мерзлотная перегнойно-карбонатная, разрез 1

0–50 1070 36.1

50–100 1410 10.6

0–100 – 23.3

1.76
11.00

0.07
0.44

0.397
2.48

7.4
46.25

0.15
0.97

0.01
0.06

0.183
1.18

6.9
44.50

0.95
11.97

0.04
0.50

0.290
3.66

7.1
90.75

3.15
16.85

0.24
1.28

0.701
3.75

1.9
10.16

0.18
1.27

0.02
0.14

0.176
1.24

3.0
21.15

1.66
18.12

0.13
1.42

0.438
4.99

2.4
31.31
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данной почве составили соответственно 29, 20 и
137 г м–2 год–1, а выщелачивания подвижных кар-
бонатов (в пересчете на СаСО3) – 3 кг м–2 год–1.
Незначительное накопление легкорастворимых
солей в сумме 1.33 кг м–2 на фоне общего выноса
подвижных карбонатов в перегнойно-карбонат-
ной почве по нашему мнению связано с увеличе-
нием растворяющей способности данной почвы
по сравнению с целинной лугово-черноземной в
результате смены водного режима и увеличения
ее влажности.

Магнитная восприимчивость является уни-
версальным показателем, отражающим почвен-
но-генетические и почвенно-экологические осо-
бенности конкретных типов почв (Бабанин и др.,
1995; Водяницкий, Шоба, 2015). В горизонтах
АUca, АВca разреза 2 (рис. 3, А) и гор. AJ, АВca
разреза 1 (рис. 3б) изучаемых почв значения УМВ
в целом сопоставимы и соответственно равны
76.3 и 73.4, а также 63.9 и 71.7 м3 кг–1. А в верхних
органогенных гор. О и ОН разреза 1 значения
УМВ закономерно снижаются до 14.8 и 23.0 м3 кг–1.
Это указывает на то, что здесь формируется новая
относительно “молодая” лесная почва и в целом в
почвенном профиле данного разреза идет пере-
стройка магнитного органо-минерального карка-
са целинной почвы разреза 2 и прежде всего за
счет уменьшения почти в 3 раза содержания по-
движных карбонатов СаСО3 и MgCO3. Известно,

что кальцит является диамагнетиком с отрицатель-
ным значением УМВ, равным –0.38 × 10–6 см3 г–1

(Бабанин и др., 1995, с. 53). Следовательно, при
увеличении содержания СаСО3 в почве, значение
ее УМВ снижается, и, наоборот, при снижении
такового величина УМВ возрастает. Поэтому в
гор. ВСА, ВС и Сса почвы разреза 1 по сравнению
с аналогичными почвы разреза 2 значения УМВ
увеличиваются в среднем в 2 раза.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате смены лугово-степной раститель-

ности на лесную под еловыми насаждениями
45-летнего возраста на мерзлотной лугово-черно-
земной почве, со следующим строением профиля:
Wса–АUса–АВса–ВCA–ВСса–Сса в условиях
криоаридного климата Центральной Якутии,
произошло кардинальное изменение свойств и
состава данной почвы и формирование нового
типа мерзлотной перегнойно-карбонатной поч-
вы со следующим морфологическим строением:
О–ОН–АJ–АВса–ВCA–ВС–Сса и меньшей глу-
биной сезонного протаивания. В гор. АJ и АВ пе-
регнойно-карбонатной почвы значения 
понизились соответственно на 1.0 и 0.7 от первона-
чальных. В почвенной толще (0–100 см) вторичной
лесной почвы по сравнению с целинной лугово-
степной в целом увеличилось общее количество
обменных оснований Са+2 и Mg+2 в 1.2 раза, сум-

2H OрН

Рис. 3. Магнитные профили исследуемых мерзлотных почв: а – лугово-черноземной, б – перегнойно-карбонатной.
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ма солей ‒ в 1.5 раза, содержание общего N и ор-
ганического С ‒ в 3.2 и 1.7 раза соответственно,
но при этом уменьшилось количество подвижных
карбонатов в 2.9 раза. Средние скорости накопле-
ния растворимых солей, общего азота и органиче-
ского углерода в данной почве составили соответ-
ственно 29, 20 и 137 г м–2 год–1, а выщелачивания
СаСО3 – 3 кг м–2 год–1. Существенно изменились
также и магнитные свойства исследуемых почв,
то есть значения объемной и магнитной воспри-
имчивости, а также строение их магнитных про-
филей. При этом во вновь сформированных орга-
ногенных гор. О и ОН перегнойно-карбонатной
почвы средние значения УМВ понизились почти
в 3 раза, а в нижних минеральных ВСА, ВС и Сса
повысились в 2 раза по сравнению с целинной лу-
гово-черноземной почвой, вследствие выщела-
чивания подвижных карбонатов из состава дан-
ных горизонтов.
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Changes in Characteristics of Cryogenic Meadow-Chernozem Soils of Central Yakutia 
under the Influence of Spruce Cultures

A. P. Chevychelov1, L. P. Gabysheva1, A. P. Isaev1, T. S. Korobkova1, and A. A. Alekseyev1, *
1Institute for Biological Problems of Cryolithozone Siberian Branch of RAS, Lenina ave., 41, Yakutsk, 677980 Russia

*E-mail: chev.soil@list.ru

A study has been conducted regarding the impact the spruce stands (Picea obovata Ledeb.) have on changes
in the morphological characteristics, composition and properties of dryogenic meadow-chernozem soil in
Central Yakutia, formed in a cryoarid climate, under meadow-steppe vegetation, in the vicinity of Yakutsk
city. It was shown that over a 45-year period of exposure, the initial morphological profile of the primary soil,
which had the form: Wca–AUca–ABca–BCA–BCca–Cca, has been transformed into the profile of a forest
humus-calcareous soil characterized by the following structure: O–OH–AJ–ABca–ВCA–ВС–Сса. It was
noted that a change in the morphological structure of a natural soil has occurred through the formation of
horizons of forest litter O and litter-humus OH, as well as a decrease in the thickness of the seasonally thawing
layer from 123 to 102 cm and a decrease in the depth of 10% HCl effervescence to 26 cm from the surface iden-
tifying the presence of mobile carbonates CaCO3 and MgCO3 in the soil. It was also revealed that, in addition
to morphology, the composition and properties of humus- calcareous soil changed significantly compared to
those of meadow-chernozem soil. So, in the AJ and ABca layers of this soil, the pH values of the water extract
decreased by 1.0–0.7, respectively. In the layers of 0–100 cm of the forest soil, as compared to the meadow-
steppe, the total amount of exchangeable bases of Ca+2 and Mg+2 has increased by 1.2 times, the amount of
salts by 1,5 times, the content of total N and organic C by 3,2. and 1.7 times respectively, but the amount of
mobile carbonates has decreased by 2.9 times. In addition, there have been changes in the structure of the
magnetic and salt profiles of the studied soils, their degree and chemistry of salinization, as well as the type
of water regime from cryogenic-exudative to cryogenic periodically-percolative in connection depending on
the change of vegetation growing on these soils.

Keywords: cryolithozone, spruce stands, cryogenic soils properties and composition transformation.
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Сравнивается эффективность применения в почве лесопитомника двух видов опилочно-почвен-
ных субстратов под культурами сосны (Pinus sylvestris L.) и ели (Picea obovata L.) – опилочно-почвен-
ного субстрата (ОПС) и опилочно-почвенного субстрата с добавлением микопродукта (ОПСМ).
Отмечено воздействие микопродукта в опилочно-почвенной смеси на показатели микробиологи-
ческой и энзиматической активности почвы, содержание азотистых веществ в хвое и морфометри-
ческие характеристики саженцев сосны и ели. Применение обоих видов опилочно-почвенных суб-
стратов (ОПС и ОПСМ) значительно сказалось на увеличении общего и белкового азота в хвое са-
женцев по сравнению с контролем. Вместе с тем, использование ОПСМ оптимизировало процессы
трансформации опилочной массы: увеличилась биомасса микроорганизмов, снизилась интенсив-
ность дыхания, к середине вегетационного периода повысился целлюлозоразлагающий потенциал,
усилилась активность ферментов окислительно-восстановительной группы, что в дальнейшем на-
шло свой отклик в минерализации органического вещества. Содержание общего азота в саженцах,
удобренных ОПСМ, возросло с 17.3 до 46.1 мг г–1 абсолютно сухого вещества (а. с. в.) в хвое сосны
и с 21.7 до 52.6 мг г–1 а. с. в. в хвое ели соответственно. При этом содержание белкового азота в хвое
после применения микопродукта повысилось до 91.8% у сосны и до 89.8% у ели. Приросты верху-
шечной почки главного побега саженцев, а также их высота оказались достоверно выше на участках
с ОПСМ.

Ключевые слова: лесопитомник, сосна обыкновенная, ель сибирская, опилочно-почвенный субстрат, ми-
копродукт, микробная и ферментативная активность, дереворазрушающие базидиомицеты, минера-
лизация.
DOI: 10.31857/S0024114821030025

Проблема рециклинга отходов в лесном хозяй-
стве Красноярского края стоит достаточно остро.
В связи с возросшим объемом лесозаготовок уве-
личиваются и запасы трудноразлагаемого расти-
тельного сырья. Мелкие сыпучие отходы лесоза-
готовок и лесопиления пока еще не нашли широ-
кого применения, но уже имеют перспективные
направления использования в виде удобрений,
пеллет, питательных субстратов, биопрепаратов,
всевозможных биологически активных экстрак-
тов (Рабинович Г., 1999; Беседина и др., 2002; Раби-
нович М., 2002; Ленскинова, 2003; Беловежец и др.,
2010; Ларченко, 2013; Кротова и др., 2017; Igbok-
we et al., 2015). Вместе с тем, опилки используют-

ся не более чем на 30% от общего объема. Наи-
большая их часть вывозится на полигоны ТБО
для перегнивания, либо сжигается в отвалах (Сте-
пень, Репях, 2001; Дитрих и др., 2010; Медведев и др.,
2010). Коллективом лаборатории микробиологии
и экологической биотехнологии Института леса
им. В.Н. Сукачева СО РАН в ходе экспериментов
по утилизации древесно-опилочной массы разра-
ботаны варианты композиций удобрений на ос-
нове опилочно-почвенной смеси, содержащих
микродозы различных азотных удобрений (Анто-
нов и др., 2017, 2018).

Помимо этого, в мелкоделяночных опытах ра-
нее было показано положительное влияние сос-
новых опилок, частично делигнифицированных
грибом Trametes versicolor (L.) Lloyd (микопро-
дукт), на морфометрические параметры сеянцев

1 Работа выполнена в рамках базового проекта № 0287-
2021-0011.

УДК 630*114.6+630.16
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хвойных, сохранность микробов-антагонистов,
биогенность почвы (ферментативную актив-
ность, микробную биомассу, общую микробную
численность) в условиях лесопитомников. Пока-
зано, что в микопродукте, полученном путем ла-
бораторного культивирования мицелия гриба
T. versicolor на сосновых опилках “в тонком слое”
в течение 2 мес., помимо частичной минерализа-
ции древесины (потери веса достигали 28%) про-
исходила заметная модификация структуры по-
лисахаридной и ароматической составляющих
древесины (Пашенова и др., 2009). Данные изме-
нения способствовали быстрой утилизации ми-
копродукта почвенными микроорганизмами, что
обусловило дополнительное поступление в почву
углерода. Для лучшего роста растений также не-
обходимо увеличить поступление азота в почву.
Выполненные ранее исследования указали на не-
обходимость сочетания микопродукта с азотны-
ми удобрениями для стимулирования роста и раз-
вития сеянцев хвойных (Ульянова и др., 2007;
Кондакова, 2019). В связи с этим представлялось
целесообразным исследовать сочетание опилоч-
но-почвенного субстрата с добавлением микро-
доз азотных удобрений (ОПС) и микопродукта
(ОПСМ).

Цель настоящего исследования – оценить эф-
фективность применения различных вариантов
композиций азотных удобрений в сочетании с
микопродуктом (ОПСМ) и без него (ОПС) на со-
стояние саженцев сосны обыкновенной и ели си-
бирской, а также почвенных микробоценозов под
ними на опытных лесных участках.

Реализация поставленной цели исследования
позволит оценить и спрогнозировать улучшение
ростовых показателей культур сосны и ели при
применении композиций ОПС и ОПСМ в каче-

стве удобрений на истощенных и деградирован-
ных почвах лесных питомников.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Работа выполнялась на территории опытного

экспериментального хозяйства “Погорельский
бор” Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН в
условиях островной Красноярской лесостепи. В
2014 г. были заложены экспериментальные участ-
ки с саженцами хвойных для наблюдений за их
ростом и развитием при внесении композиций
удобрений принципиально нового типа, создан-
ных на основе отходов лесохозяйственной дея-
тельности (опилок) с добавлением оригинальных
субстратов. Почва на экспериментальных участ-
ках темно-серая слабооподзоленная оглееная тя-
желосуглинистая на древнеаллювиальных отло-
жениях, достаточно хорошо обеспечена гумусом
и элементами минерального питания (табл. 1).
Более подробно характеристика почвы и описа-
ние саженцев хвойных приведены в нашей работе
(Антонов и др., 2018).

Использованные в работе варианты ОПС с
наиболее эффективными композициями азотных
удобрений были отобраны по предыдущим ре-
зультатам эксперимента на основе достоверного
положительного воздействия на микробиологиче-
ские и биохимические показатели почвы и содер-
жание азотистых веществ в хвое саженцев сосны
обыкновенной и ели сибирской (Антонов и др.,
2018). Они были представлены ОПС с добавлени-
ем диаммофоски, аммонийной селитры, сульфата
аммония и мочевины. Опытная партия микопро-
дукта была наработана в лабораторных условиях
посредством твердофазного культивирования ми-
целия базидиального гриба Trametes versicolor (L.)
Lloyd на сосновых опилках (Антонов и др., 2019).
Чистая культура гриба была изолирована из пло-

Таблица 1. Характеристика почвы экспериментального хозяйства “Погорельский бор"

* Сорг. – содержание углерода органического вещества, %.
** N Вал. – содержание валового азота, N ЛГ, N ТГ, N НГ – содержание легкогидролизуемого, трудногидролизуемого и негид-
ролизуемого азота: в числители – мг 100 г–1, в знаменателе – доля в %

Горизонт,
глубина, см Гумус, % С орг.* pH

NВал.** NЛГ** N ТГ** N НГ**
C : N

Подвижные, мг 100 г–1

мг 100 г–1 N-NH4 P2O5

AU – 5–15 7.54 4.37 5.66 76.4 57 2.54 81.08

AU – 20–30 5.26 3.05 5.85 73.9 0 41 1.23 72.03

AEL – 35–45 0.69 0.40 5.91 66.3 6 0.51 60.04

BEL – 50–60 0.13 0.07 6.00 70.4 1 0.44 58.84

9.4
12.4

2.8
3.6

64.2
84.0

5.6
7.5

68.3
92.5

2.2
3.3

0.5
0.8

63.6
95.8

1.9
2.7

0.4
0.6

68.1
96.6
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дового тела в 1991 г. и поддерживалась в рабочей
коллекции Института леса на сусло-агаре. Моле-
кулярно-генетическая проверка корректности
идентификации и чистоты культуры была выпол-
нена в г. Новосибирске в 2017 г. специалистами
ЦКП “Геномика” СО РАН.

В соответствии с поставленной целью выпол-
нялись следующие задачи: определение скорости
разложения опилок в ОПС, внесенных под сажен-
цы хвойных; оценка производительного потенциа-
ла почвы по основным интегральным показателям
ее биологической активности (целлюлозоразлагаю-
щая способность, содержание микробной биомас-
сы, интенсивность базального дыхания, энзимоло-
гическая активность, определение коэффициента
гумификации); проведение сравнительного ана-
лиза содержания азотистых элементов питания в
хвое саженцев сосны (Pinus sylvestris Ledeb) и ели
(Picea obovate Ledeb) на участках с применением
разных композиций ОПС и ОПСМ, и оценка их
влияния на морфометрические характеристики
саженцев сосны и ели на экспериментальных
участках. ОПС с разными азотными удобрениями
компостировали экстенсивным способом на тер-
ритории экспериментального хозяйства в течение
летнего вегетационного периода 2017 г. Осенью
компосты с добавкой микопродукта (5% по сырому
весу) были внесены в почву на участках с посадками
4-летних саженцев сосны и ели. ОПСМ в количе-
стве 25 кг (по сырому весу) распределяли на по-
верхности почвы по площади 9 м2. Ранее в почву
вносили 5 вариантов ОПС после компостирова-
ния с азотными удобрениями, а затем те же 5 вари-
антов ОПС с добавлением микопродукта (ОПСМ)
(табл. 2). Породы хвойных на каждом участке
представлены тремя повторностями.

Для определения микробиологических свойств
почвы для всех вариантов композиций производи-
ли точечный отбор почвенных образцов с глуби-
ны 0–10 см. Отбор проб был приурочен к фено-
фазам развития сосны обыкновенной и ели си-
бирской в исследуемом регионе и осуществлялся
три раза за весь вегетационный период: в период

роста побегов (18 мая), в период развертывания
хвои и начала закладки верхушечной почки цен-
трального побега (13 июля), а также в начале фор-
мирования верхушечных почек (10 сентября). Да-
лее готовили смешанный образец из 3 полевых
повторностей (из-под каждого саженца), кото-
рый высушивали и перерабатывали до пылевого
состояния. Для микробиологических анализов
использовали свежие образцы почвы. В момент
взятия образцов на каждом участке измеряли
температуру воздуха и почвы с использованием
портативного термометра “Hanna Checktemp 1”.
В лабораторных условиях традиционными мето-
дами определяли влажность почвы и значения рН в
водной вытяжке в течение 1 ч (1 : 10) при помощи
портативного потенциометра “Аквилон-410”. С ис-
пользованием фотоэлектроколориметра КФК-3
методами Л.А. Карягиной и Н.А. Михайловой
определяли активность ферментов окислитель-
но-восстановительной группы (пероксидаза, по-
лифенолоксидаза), с предварительным получасо-
вым компостированием при температуре 30°С.
Активность пероксидазы и полифенолоксидазы
выражали в мг 1.4-бензохинона 1 г–1 почвы за
30 мин. По соотношению активности полифено-
локсидазы и пероксидазы высчитывали коэффици-
ент гумификации, позволяющий судить об интен-
сивности процесса минерализации гумуса (Методы
исследования …, 2003; Хазиев, 2005; Sinsabaugh,
2010). Целлюлозоразлагающую способность поч-
вы оценивали с помощью аппликационного и ве-
сового методов Е.Н. Мишустина и А.Н. Петровой
(Методы почвенной …, 1991).

Респираторную активность – микробную био-
массу (Смик), базальное дыхание (БД), микроб-
ный респираторный коэффициент (qCO2) поч-
венных микробоценозов определяли методом
субстрат-индуцированного дыхания (СИД), со-
гласно (Методы почвенной …, 1991; Anderson,
Domsch, 1978, 1990; Sparling, 1995).

СИД почвы оценивали по скорости начально-
го максимального дыхания микроорганизмов по-
сле добавления в почву глюкозо-минеральной

Таблица 2. Схема полевого эксперимента по тестированию опилочно-почвенных субстратов в лесопитомнике
“Погорельский бор”

* ОПС – опилочно-почвенный субстрат с микродозами азотных удобрений.
** ОПСМ – опилочно-почвенный субстрат с микродозами азотных удобрений + микопродукт.

Композиции удобрений без микопродукта (ОПС*) Композиции удобрений с добавлением микопродукта (ОПСМ**)

СОСНА ЕЛЬ СОСНА ЕЛЬ

Контроль: Опилки + почва Контроль: Опилки + почва + Микопродукт
Диаммофоска Диаммофоска + Микопродукт

Аммонийная селитра Аммонийная селитра + Микопродукт
Сульфат аммония Сульфат аммония + Микопродукт

Мочевина Мочевина + Микопродукт
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смеси (ГМС, мг мл–1: глюкоза (200); К2НРО4 (20);
(NH4)2SO4 (20) (Методы почвенной …, 1991). В
стеклянные флаконы (250 мл) помещали 2 г поч-
вы и добавляли 0.1 мл ГМС. Конечная концен-
трация глюкозы в почве – 10 мг г–1. Флаконы гер-
метично закрывали пробками, фиксировали вре-
мя и инкубировали при 25°С. Спустя 3 ч после
закрытия флакона, регистрировали СИД: пробу
воздуха из флакона (1 мл) отбирали шприцем и
вводили в газовый хроматограф Agilent Technolo-
gies 6890 N Network GC (USA). Скорость СИД вы-
ражали в мкг С–СО2 г–1 ч–1 (Anderson, Domsch,
1978). Углерод микробной биомассы (Смик = МБ)
почвенного образца определяли согласно
(Sparling, 1995), путем пересчета скорости СИД
по формуле: Смик (мкг С г–1 почвы) = 50.4 × СИД
(мкг С–СО2 г–1 ч–1). БД (фоновое) измеряли по
скорости выделения СО2 почвой за 24 ч ее инку-
бации при 25°С. Скорость продуцирования СО2
определяли хроматографически, как описано для
определения СИД, только вместо внесения рас-
твора ГМС в почву вносили воду. Скорость ба-
зального дыхания выражали в мкг С–СО2 г–1 ч–1.
По соотношению БД и МБ рассчитывали мик-
робный метаболический (дыхательный) коэффи-
циент qCO2 (БД : МБ) (Anderson, Domsch, 1990;
Ананьева, 2003). Для определения общего азота в
хвое сосны и ели применяли метод озоления в
серной кислоте с последующим колориметриро-
ванием на фотоэлектроколориметре КФК-3 с ре-
активом Несслера при 440 нм и с использованием
осаждения гидратом окиси меди для белкового азо-
та. Полученные результаты выражали количествен-
но в мг г–1 абсолютно сухого вещества (а. с. в.)
(Гирс, Прокушкин, 1977; Прокушкин, 1982). Что-
бы определить зависимость некоторых показате-
лей биологической активности почвы от абиоти-
ческих факторов (температура, влажность, pH),
установить достоверность различий и показать
долю влияния инновационной смеси удобрений
на показатели биологической активности почвы
участков и ростовые показатели саженцев хвой-
ных, проводили статистический анализ получен-
ных данных параметрическими методами описа-
тельной статистики, дисперсионного и корреляци-
онно-регрессионного анализов с использованием
MS Excel и StatSoft Statistica 2010. Все анализы про-
ведены в трехкратной повторности (n = 3). План-
ки погрешностей характеризуют ошибку средне-
го при доверительном интервале p = 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Поскольку гидротермические условия и кис-
лотность почвы имеют большое значение для
жизнедеятельности почвенной биоты и роста
растений, данные факторы были учтены в экспе-

рименте. На экспериментальных участках без ми-
копродукта температура почвы (0–10 см) под са-
женцами сосны и ели колебалась от 2.2°С в мае и
до 22.3°С в июле, а на участках с применением
микопродукта от 2.3°С в мае до 23.1°С в июле. То
есть температурные условия в вариантах ОПС и
ОПСМ не имели значительных различий и соот-
ветствовали благоприятным условиям для вы-
свобождения элементов минерального питания
для саженцев сосны и ели. Влажность почвы на
участках ОПС варьировала от 26.5 до 40.7%.
Участки ОПСМ характеризовались более засуш-
ливыми условиями в верхнем плодородном слое
0–10 см как под саженцами сосны, так и ели.
Влажность там составляла от 17.2 до 27.6%, причем
к середине периода вегетации снижалась до 13.4%,
в частности в варианте К + М. Также после приме-
нения микопродукта прослеживалась тенденция
увеличения pH почвы в щелочную сторону на
участках под саженцами сосны с 6.9 до 7.5 и с 6.7 до
7.4 под саженцами ели, что наиболее отчетливо
проявлялась к концу вегетационного периода.

Значения МБ в ризосфере саженцев хвойных
(0–10 см) в вариантах ОПСМ в среднем за вегета-
ционный сезон были выше, чем в вариантах
ОПС: под сосной в 1.8, под елью – в 1.2 раза, в то
время как интенсивность БД наоборот была сни-
жена (в 1.2 раза). На протяжении вегетации отме-
чали, что в вариантах ОПС в ризосфере ели фор-
мировалось больше МБ, чем под сосной (в 1.5 ра-
за), в вариантах ОПСМ содержание МБ было
высоким под обеими культурами и различалось
незначительно (рис. 1). Наибольшие значения
МБ отмечали в июле во всех вариантах опыта, в
среднем в ОПС под сосной формировалось 222,
под елью – 367 мкг С г–1 почвы, а в ОПСМ под
сосной 342, под елью – 351 мкг С г–1 почвы. Двух-
факторный анализ показал, что добавление ми-
копродукта к ОПС вызывало достоверное увели-
чение биомассы микроорганизмов в ризосфере
саженцев в течение всего вегетационного сезона:
так, рассчитанная сила влияния этого фактора
(применение микопродукта) возросла с 49.8 в мае
до 94.2% в сентябре. Микродозы композиций
удобрений также влияли на накопление МБ под
саженцами. Наибольшие значения МБ в ОПСМ
под сосной регистрировали в вариантах с диам-
мофоской и мочевиной, а под елью – с аммоний-
ной селитрой, сульфатом аммония и мочевиной.
В ОПС – под сосной в вариантах с диаммофос-
кой, аммонийной селитрой и мочевиной, под
елью – сульфатом аммония, диаммофоской и мо-
чевиной. На интенсивность БД в вариантах ОПС
повлияли микродозы аммонийной селитры и мо-
чевины, особенно в середине летнего периода,
когда интенсивность дыхания доходила до 15–
19 мкг С–СО2 г–1 ч–1 под сосной и до 16–29 мкг
С–СО2 г–1 ч–1 под елью (рис. 1).
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Исследованиями О.А. Ульяновой (2002) также
показано, что применение коры хвойных в био-
компостах с минеральными удобрениями усили-
вало продуцирование CO2 в 1.3–1.4 раза. В резуль-
тате корреляционно-регрессионного анализа выяв-

лена зависимость биомассы микроорганизмов от
температуры, как под саженцами сосны (R = 0.44),
так и ели (R = 0.67).

Подобным же образом микопродукт повлиял
на показатели удельного почвенного дыхания

Рис. 1. Содержание микробной биомассы (1) и интенсивность базального дыхания (2) под саженцами хвойных на
ОПС (a) и ОПСМ (б) Д – диаммофоска, АС – аммонийная селитра, СА – сульфат аммония, М – мочевина, КО –кон-
троль.

Б
аз

ал
ьн

ое
 д

ы
ха

ни
е,

 м
кг

 C
O

2-
C

 ч
–

1 
г–

1

250

200

350

300

450

400

150

100

50

0

Д

Май

Сосна

(a)

М
ик

ро
бн

ая
 б

ио
м

ас
са

, м
кг

 C
 г

–
1  п

оч
вы

Композиция удобрений под саженцами хвойных

5

10

15

20

25

30

35

0

А
С

С
А М К
О Д

Июль

А
С

С
А М К
О Д

Сентябрь

А
С

С
А М К
О Д

Май

Ель
А

С
С

А М К
О Д

Июль

А
С

С
А М К
О Д

Сентябрь

А
С

С
А М К
О

1 2

Б
аз

ал
ьн

ое
 д

ы
ха

ни
е,

 м
кг

 C
O

2-
C

 ч
–

1 
г–

1

250

200

350

300

450

400

150

100

50

0

Д

Май

Сосна

(б)

М
ик

ро
бн

ая
 б

ио
м

ас
са

, м
кг

 C
 г

–
1  п

оч
вы

Композиция удобрений под саженцами хвойных

2

4

6

8

10

12

14

16

18

0

А
С

С
А М К
О Д

Июль

А
С

С
А М К
О Д

Сентябрь

А
С

С
А М К
О Д

Май

Ель

А
С

С
А М К
О Д

Июль

А
С

С
А М К
О Д

Сентябрь

А
С

С
А М К
О

1 2



308

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 3  2021

АНТОНОВ и др.

(qCO2). Значения коэффициента удельного мик-
робного дыхания изменялись в зависимости от
времени вегетации и породы саженцев. В вариан-
тах ОПС в среднем за сезон под сосной значение
qCO2 составило 74, а под елью – 32 мг С мкг–1 С–
СО2 ч–1, в вариантах ОПСМ – под сосной 34, а
под елью 27 мг С мкг–1 С–СО2 ч–1, что в 2.2 и
1.2 раза меньше. Уменьшение интенсивности
удельного почвенного дыхания свидетельствует о
более благоприятных экофизиологических усло-
виях для почвенного микробоценоза при добав-
лении в почву микопродукта. Использование
двухфакторного дисперсионного анализа также
показало большее влияние сезона и времени от-
бора образцов на почвенное дыхание, как при
применении ОПС, так и ОПСМ. Так, в вариантах
ОПСМ под елью сила влияния микопродукта до-
стигает к концу вегетации 97%. Под саженцами
сосны наиболее сильное влияние на почвенное
дыхание оказывали ранее выбранные микродозы
удобрительных композиций, особенно увеличи-
вает микробное дыхание, также, как и МБ, моче-
вина. Доля влияния фактора времени (месяца)
вегетации также высока: в вариантах ОПС 77%
под сосной и 86% под елью, при применении
ОПСМ – 47% под сосной и елью 64%. При этом
уровень значимости так же не превышал 0.05.
Корреляционно-регрессионный анализ показал
зависимость удельного дыхания от температуры
под саженцами сосны (R = 0.50). Под саженцами
ели таковая зависимость была незначимой.

О скорости разложения растительных остатков
и древесины в почве можно судить по показателю
активности целлюлозоразрушения (Latter et al.,
1988; Казеев и др., 2004). В образцах почвы в ва-
риантах ОПСМ под сосной скорость разложения
целлюлозы была выше в 2–3 раза, чем на опыт-
ных участках с микродозами минеральных удоб-
рений. Причем целлюлозоразлагающая способ-
ность почвы под сосной повышалась в середине
сезона (от 26% на контрольном участке до 50% на
участке ОПСМ с сульфатом аммония), а под елью
оставалась высокой до конца вегетационного пе-
риода (сентябрь) – 45–50% (рис. 2).

Использование однофакторного дисперсион-
ного анализа выявило недостоверность различий
между разными видами применяемых микродоз
композиций удобрений. Более чем на 50% разли-
чия возникают из-за случайных факторов. Так,
например, в середине вегетационного периода
различия были недостоверны при уровне значи-
мости 0.07, что немного превышает допустимый
уровень значимости для биологических исследо-
ваний. Двухфакторный дисперсионный анализ
выявил, что варианты микродоз композиций
удобрений достоверно влияют на целлюлозоразла-
гающую способность как под саженцами сосны,
так и под саженцами ели. В мае и июле на целлю-

лозоразлагающую способность почвы больше
влияли культуры с их месторасположением в пи-
томнике, но в сентябре заметное влияние начи-
нают оказывать выбранные микродозы ОПС. Си-
ла влияния субстратов с микопродуктом на цел-
люлозоразлагающую способность почвы в разное
время вегетации составляет от 26.4 до 49.5% под
сосной, и от 23.3 до 76% под елью, при этом раз-
личия между применяемыми субстратами под
елью достоверны только в конце вегетационного
периода. Согласно двухфакторному дисперсион-
ному анализу в мае и июле выбранные субстраты
более влияли на целлюлозоразложение, чем ме-
сто произрастания саженцев в питомнике при
уровне значимости 0.013, что не превышает допу-
стимый показатель для биологических исследо-
ваний. Выявлено, что воздействие микопродукта
на целлюлозоразлагающий потенциал почвы под
саженцами сосны проявляется только в конце ве-
гетационного периода (сентябрь). Под саженца-
ми ели в данный период наибольшее влияние ока-
зывали ранее выбранные микродозы композиций
удобрений (рис. 2). Также в результате корреляци-
онно-регрессионного анализа выявлена зависи-
мость целлюлозоразлагающей активности под са-
женцами сосны от температуры (R = 0.64), под са-
женцами ели такая зависимость отсутствует.

В процессах трансформации лигно-целлюло-
зосодержащего материала в ОПС и ОПСМ при-
нимало участие множество различных почвенных
ферментов, среди которых пероксидаза и поли-
фенолоксидаза. Высокая активность оксидаз при-
водит к увеличению интенсивности минерализа-
ции органического вещества и уменьшению его
содержания в почве (Sinsabaugh, 2010; Datta et al.,
2017). Вышеприведенным оксидазам ряд исследо-
вателей отводит важную роль в формировании гу-
мусовых веществ, особо стойких к разложению
(Гулько, Хазиев, 1992; Раськова, 1995; Хазиев,
2005). Пероксидаза и полифенолоксидаза катали-
зируют окисление соединений фенольной при-
роды, которыми зачастую богаты растительные
остатки хвойных пород до хинонов. Хиноны, в
свою очередь, вступая в реакцию поликонденса-
ции с аминокислотами и пептидами, образуют
протогуминовые вещества, иммобилизуя углерод
в почвенном гумусе. Известно, что целлюлозраз-
лагающие грибы и бактерии образуют лакказы и
лигнин-пероксидазы, участвующие в разложе-
нии лигнина в почве (Ребриков и др., 2006; Ar-
antes et al., 2010). Таким образом, пероксидаза и
полифенолоксидаза ответственны в почве за ми-
нерализацию лигнина и синтез соединений,
участвующих в гумификации (Хазиев, 2005;
Johnsen, 2008). После применения микопродукта
заметно увеличилась активность полифенолокси-
дазы под саженцами ели (с 0.27 до 0.61 мг), что на-
шло отражение в коэффициенте гумификации, ко-
торый в начале вегетационного периода во всех ва-
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риантах композиций стал выше единицы (табл. 3).
Данная характеристика, показывающая минерали-
зацию гумуса и его новообразование, которая
определяется как соотношение полифенолокси-
дазы к пероксидазе, свидетельствует об удовле-
творительных условиях для гумусообразования.
До применения микопродукта в субстратах коэф-
фициент гумификации достигал единицы только
в вариантах с диаммофоской, аммонийной селит-
рой, увеличиваясь под культурами до 1.15 лишь к
концу вегетационного периода. Некоторые ис-

следователи отмечали, что в основном неблаго-
приятные последствия для гумусонакопления в
лесопитомниках создаются несовершенными
способами обработки почвы в комплексе с неудо-
влетворительными гидротермическими условия-
ми (Алексеева, Фомина, 2014). После примене-
ния микопродукта данный коэффициент почти
во всех вариантах композиций как под сосной,
так и под елью всегда оставался не ниже единицы,
за редким исключением. Так, в середине вегета-
ционного периода коэффициент гумификации

Рис. 2. Целлюлозоразлагающая активность почвы под саженцами хвойных на ОПС (а) и на ОПСМ (б) Д – диаммо-
фоска, АС – аммонийная селитра, СА – сульфат аммония, М – мочевина, КО –контроль; 1 – Май, 2 – Июль, 3 – Сен-
тябрь n = 3.
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Таблица 3. Ферментативная активность почвы с двумя видами опилочно-почвенных субстратов под саженцами
хвойных

* ПФО и ПО – Полифенолоксидаза и пероксидаза, Кгум – Коэффициент гумификации. Варианты композиций: К – кон-
троль, Д – диаммофоска, АС – аммонийная селитра, СА – сульфат аммония, М – мочевина.

Вид
субстрата

Вариант
композиции

СОСНА ЕЛЬ

ПФО* ПО
Кгум

ПФО ПО
Кгум

мг 1.4-бензохинона 1 г–1 мг 1.4-бензохинона 1 г–1

ОПС Май

К 0.30 0.31 0.98 0.31 0.41 0.76

Д 0.30 0.29 1.03 0.27 0.29 0.91

АС 0.52 0.50 1.05 0.43 0.41 1.03

СА 0.39 0.50 0.77 0.47 0.46 1.01

М 0.46 0.46 0.99 0.42 0.43 0.98

Июль

К 0.30 0.26 1.15 0.32 0.28 1.13

Д 0.23 0.30 0.76 0.40 0.40 1.00

АС 0.43 0.50 0.86 0.45 0.41 1.08

СА 0.41 0.45 0.91 0.43 0.50 0.87

М 0.48 0.43 1.10 0.35 0.32 1.08

Сентябрь

К 0.47 0.51 0.92 0.55 0.72 0.76

Д 0.37 0.34 1.11 0.50 0.33 1.50

АС 0.32 0.32 1.01 0.32 0.33 0.98

СА 0.38 0.46 0.83 0.44 0.66 0.67

М 0.52 0.62 0.83 0.53 0.52 1.02

ОПСМ Май

К 0.43 0.49 0.88 0.61 0.52 1.18

Д 0.28 0.30 0.94 0.48 0.44 1.08

АС 0.55 0.50 1.09 0.47 0.43 1.11

СА 0.39 0.49 0.80 0.57 0.56 1.01

М 0.43 0.51 0.84 0.61 0.55 1.10

Июль

К 0.44 0.48 0.91 0.24 0.24 1.00

Д 0.31 0.30 1.01 0.61 0.50 1.22

АС 0.57 0.49 1.17 0.55 0.51 1.07

СА 0.46 0.50 0.92 0.48 0.48 0.99

М 0.48 0.52 0.92 0.41 0.44 0.92

Сентябрь

К 0.47 0.47 1.00 0.23 0.19 1.25

Д 0.24 0.30 0.81 0.52 0.49 1.07

АС 0.50 0.49 1.01 0.46 0.51 0.91

СА 0.40 0.45 0.89 0.47 0.51 0.91

М 0.46 0.51 0.90 0.29 0.34 0.83
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увеличился в варианте с аммонийной селитрой до
1.22, а в конце вегетационного периода и в вари-
анте с диаммофоской – до 1.25.

Об эффективности снабжения почвой расте-
ния нутриентами можно судить по содержанию
элементов питания в органах растения, и прежде
всего в хвое (Прокушкин, 1982). Е.Н. Судачкова
(1977) при изучении химического состава различ-
ных вегетативных органов установила, что содер-
жание азота в хвое сосны и ели почти в два раза
больше, чем в молодых побегах. Именно хвоя яв-
ляется аппаратом, определяющим продуктив-
ность дерева, поскольку там проходит наиболее
важный с биохимической точки зрения процесс в
растении – фотосинтез. Поэтому изучение содер-
жания азота в хвое как неотъемлемого компонен-
та хлорофилла важно для оценки продуктивности
и физиологического состояния саженцев и под-
роста. В нашем эксперименте применение ОПС
значительно сказалось на увеличении общего и
белкового азота в хвое саженцев. Помимо содер-
жания общего азота, которое увеличилось после
применения под культурами микопродукта от
14–21 до 20–52 мг г–1 а. с. в., увеличилась также и
доля белкового азота в хвое с 55 до 92% (табл. 4).

Известно, что содержание белкового азота в хвое
характеризует прирост хвои, побегов и в целом
продуктивность дерева. В нашем случае макси-
мальное увеличение содержания белкового азота
в хвое сосны и ели наблюдалось после примене-
ния микопродукта в вариантах ОПС с использо-
ванием микродоз сульфата аммония и мочевины
(до 43–46 мг г–1 а. с. в.), что составило 90–92% от
общего азота в хвое.

Внесение микопродукта привело к увеличе-
нию приростов верхушечной почки главного по-
бега саженцев сосны и ели во всех композициях,
за исключением мочевины. В случае микокомпо-
стрирования с диаммофоской и аммонийной се-
литрой прирост увеличился на 45–51% (рис. 3).

Высота саженцев, произрастающих на ОПС и
ОПСМ также была различной (рис. 4), причем са-
женцы ели на ОПСМ были достоверно выше, чем
на ОПС. После совместного компостирования
ОПСМ с микродозами диаммофоски саженцы
сосны обыкновенной оказались выше максимум
на 62 см (53%), чем на участке с ОПС. Саженцы
ели сибирской, произрастающие на ОПСМ, были
выше на 30–58%, чем саженцы того же возраста
на ОПС с микродозами минеральных удобрений.

Таблица 4. Сравнительная оценка воздействия опилочно-почвенных субстратов (ОПС и ОПСМ) на содержание
азотистых веществ в хвое саженцев сосны и ели, мг г–1 а. с. в.

Культура Фракции азота в 
хвое

Композиция удобрений

Диаммофоска 
(NH4)2HPO4

Аммонийная 
селитра 

(NH4NO3)

Сульфат 
аммония 

(NH4)2SO4

Мочевина
CO(NH2)2

Контроль: 
Опилки + 

+ Почва + CaCO3

ОПС

Сосна Общий азот 17.34 17.89 19.51 21.68 14.63

Белковый азот 13.01 12.47 13.55 14.63 8.67

Доля белкового 
азота, %

75 69.7 69.4 67.5 59.2

Ель Общий азот 21.68 22.22 27.1 26.59 16.72

Белковый азот 16.26 17.89 18.43 18.97 8.67

Доля белкового 
азота, %

75 80.5 68 71.4 55.2

ОПСМ

Сосна Общий азот 24.39 20.05 35.77 46.07 21.14

Белковый азот 18.97 17.34 31.98 42.27 15.71

Доля белкового 
азота, %

77.8 86.5 89.4 91.8 74.3

Ель Общий азот 23.85 35.23 47.69 52.57 27.64

Белковый азот 21.14 28.73 42.89 46.07 20.59

Доля белкового 
азота, %

88.6 81.5 89.8 87.6 74.5
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Использование двухфакторного дисперсионного
анализа подтвердило достоверное влияние при-
менения микопродукта на прирост и высоту са-
женцев ели сибирской. Доля влияния этого фак-
тора составила 56%. На прирост сосны обыкно-
венной более всего повлияли ранее выбранные в
ОПС микродозы удобрительных композиций,
доля влияния этого фактора 45.5%.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Модернизированный метод биокомпостиро-
вания лигноцеллюлозных отходов лесоперераба-
тывающих предприятий с использованием дере-
воразрушающего базидиомицета Trametes versicol-
or (L.) Lloyd позволил получить инновационный

продукт – микопродукт, который был добавлен в
ОПС для оптимизации плодородия истощен-
ных/деградированных почв лесных питомников.
Применение микопродукта при компостирова-
нии ОПС не только оптимизировало процессы
разложения и минерализации опилочной массы,
но и способствовало активизации биологических
процессов в почве, что отразилось на биохимиче-
ских и морфометрических характеристиках са-
женцев и на продуктивности почвы под посадками
хвойных. Выбранные методы наглядно показали
интенсивность протекания микробиологических
процессов в почве опытных участков эксперимен-
тального хозяйства “Погорельский бор”. Сопря-
женное использование в ОПС микродоз компози-
ций удобрений с микопродуктом положительным

Рис. 3. Прирост верхушечной почки главного побега у саженцев сосны (а) и ели (б) на участках с двумя вариантами
опилочно-почвенных субстратов: 1 – ОПС, 2 – ОПСМ; КО –контроль, Д – диаммофоска, АС – аммонийная селитра,
СА – сульфат аммония, М – мочевина n = 3.
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образом повлияло на функционирование почвен-
ного микробного комплекса под хвойными культу-
рами на участках. Отмечены: увеличение микроб-
ной биомассы под саженцами хвойных в 2–3 раза,
повышение целлюлозоразлагающего потенциала
почвы на 50%, возрастающий коэффициент гу-
мификации до 1.25. Это наиболее отчетливо про-
является в конце вегетационного периода, при
формировании верхушечных почек. В тот же пе-
риод в тканях саженцев возрастает напряжен-
ность биохимических процессов, что находит
свой отклик в содержании белкового азота в хвое
сосны (на участках с комплексным использова-
нием мочевины и микопродукта его доля возрас-
тает до 92%). Применение микопродукта сказа-
лось и на оптимизации роста саженцев: у обеих
пород увеличился прирост верхушечной почки
центрального побега в варианте ОПСМ с микро-

дозами диаммофоски. Также высота саженцев
ели во всех вариантах ОПСМ была достоверно
выше (p = 0.07), чем высота саженцев, растущих
на субстратах только с микродозами минераль-
ных удобрений (ОПС).
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Sawdust-Soil Substrates Affecting Pine and Spruce Seedlings Growth
in a Forest Nursery of the Experimental Farm “Pogorelsky Bor”

G. I. Antonov1, *, A. P. Barchenkov1, N. V. Pashenova1, O. E. Kondakova1, and I. D. Grodnitskaya1

1Sukachev Institute of Forest SB RAS, Federal Research Center “Krasnoyarsk Science Center SB RAS”,
Akademgorodok st., 50/28, Krasnoyarsk, 660036 Russia
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The efficiency of application of two types of sawdust-soil substrates: sawdust-soil substrate (SSS) and saw-
dust-soil substrate with the addition of mycoproduct (SSSM) in the cultures of Scots pine (Pinus sylvestris L.)
and Siberian spruce (Picea obovata L.) in the soil of forest nursery is compared. There was found an effect of
mycoproduct in the sawdust-soil mixture on the indicators of microbiological and enzymatic activity of the
soil, the content of nitrogenous substances in needles and the morphometric characteristics of pine and
spruce seedlings. The use of both types of sawdust-soil substrates (SSS and SSSM) lead to a significant in-
crease in total and protein nitrogen in the seedlings needles compared to the control. At the same time, the
use of SSSM optimized the processes of sawdust mass transformation: the biomass of microorganisms in-
creased, respiration rate decreased, the cellulose-decomposing potential increased by the middle of the grow-
ing season, the activity of redox enzymes increased, which later found its response in the mineralization of
organic matter. The total nitrogen content in seedlings fertilized with SSSM increased from 17.3 to 46.1 mg
g–1 of dry matter in pine needles and from 21.7 to 52.6 mg g–1 a. d. m. in spruce needles, respectively. At the
same time, the content of protein nitrogen in needles after the use of mycoproduct increased to 91.8% in pine
and to 89.8% in spruce. The growth of the apical buds of the main shoot of seedlings, as well as their height,
were significantly higher in areas with SSSM.

Keywords: forest nursery, Scots pine, Siberian spruce, sawdust-soil substrate, mycoproduct, microbial and enzy-
matic activity, wood-decomposing basidiomycetes, mineralisation.
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Приводятся многолетние данные по сукцессионной динамике населения жужелиц в еловых куль-
турах южной подзоны тайги (Тверская область). Восстановительный потенциал искусственных на-
саждений оценивается для лесов неморального типа с затрудненным естественным возобновлени-
ем ели. В качестве тестового показателя используется ранговая структура комплексов жужелиц.
Установлено, что активное восстановление видовых популяций жужелиц идет на уровне 20-летнего
возраста еловых посадок и, как правило, совпадает с волнами общего для территории роста числен-
ности этих видов. В дальнейшем снижается скорость изменений ранговой структуры и стабилизи-
руется состав доминантной группы видов. Между 15 и 25 годами возраста культур наблюдается
быстрое приближение порядков доминирования видов к характеристикам ненарушенных южно-
таежных ельников. Сравнение с естественным возобновлением леса на сплошном ветровале пока-
зывает, что после ветровала население жужелиц сохраняется намного лучше, чем на вырубке. Одна-
ко к 20-летнему возрасту скорость восстановления в еловых культурах компенсирует это различие.

Ключевые слова: лесные культуры, жужелицы, восстановление, сукцессионная динамика, ранговая
структура.
DOI: 10.31857/S0024114821020042

Возобновление еловых лесов на сплошных вы-
рубках с помощью искусственных насаждений –
распространенная практика ведения лесного хо-
зяйства на территории южной тайги. По очевид-
ным причинам лесозаготовкам прежде всего под-
вергается зональный южно-таежный тип – высо-
копродуктивные ельники сложные. Однако в
лесах именно этой категории естественное возоб-
новление коренной хвойной породы ослаблено,
проходит длительный цикл, и поэтому создание
лесных культур почти не имеет альтернативы
(Побединский, 1973; Старостина, 1973).

Исследовательская тематика, которая склады-
вается вокруг искусственного возобновления леса
на вырубках, в основном развивается по двум на-
правлениям. Значительно большая ее часть отно-
сится к лесохозяйственным вопросам эффектив-
ного и ускоренного создания фондов для лесной
промышленности. С другой стороны, еловые куль-
туры привлекают внимание исследователей как
модельный объект сукцессионной восстанови-
тельной динамики, включая развитие во времени
различных компонентов биоты лесных экосистем.

К модельным свойствам монокультур ели
можно отнести упрощенность состава и ценоти-

ческой структуры по сравнению с естественными
лесами, такими, например, как сложные, немо-
рального типа ельники южной тайги. При этом в
экологических исследованиях возникает круг во-
просов, связанный с сохранением биоразнообра-
зия и формированием полноценной структуры
сообществ в искусственных лесах. Еще одно мо-
дельное свойство еловых посадок – то, что они в
ускоренном и усиленном режиме воспроизводят
конечную стадию восстановительной сукцессии –
хвойный лес и, таким образом, возникает воз-
можность проследить в сжатом формате детали
восстановительных процессов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

В Центрально-Лесном заповеднике ведутся
многолетние наблюдения за динамикой лесных
южно-таежных экосистем по программе эколо-
гического мониторинга. В рамках этой програм-
мы сформированы длительные ряды непрерыв-
ных ежегодных данных по лесным площадям,
подвергшимся естественным и антропогенным
катастрофическим нарушениям. Основной те-
стовый объект – структура сообществ и динамика

УДК 574.42
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популяций жужелиц, группы жесткокрылых с
признанными свойствами универсального био-
индикатора. Неоднократно изучалось влияние на
жужелиц рубок и возобновления леса на выруб-
ках (Арнольди, Матвеев, 1973; Huhta, 1979; Koivu-
la, 2002; Sklodowski, 2006). Как правило, эти рабо-
ты основаны на подборе пространственного ряда
площадей, имитирующего возрастную динамику.
Соответственно, этот метод дает фиксацию со-
стояний объекта на возрастных этапах, но оста-
ются неизвестными детали развития во времени
между этапами и перехода из одного состояния в
другое. Существует также зависимость локальных
сукцессий от общих для территории динамиче-
ских процессов, которая выявляется только в
многолетних рядах наблюдений. Многолетние
данные обнаруживают затяжные периоды общего
для территории роста или спада популяций от-
дельных видов, часто не имеющие очевидных
объяснений.

В качестве тестового показателя для оценки
восстановительной динамики в настоящем сооб-
щении использовалась ранговая структура населе-
ния жужелиц. Порядок доминирования видов – на-
дежный показатель восстановления при интен-
сивном замещении видов в ходе сукцессии.
Общность подхода при замене значений обилия
на ранги здесь компенсируется малой зависимо-
стью от резких колебаний обилия массовых видов и
сравнительной простотой расчетов (Песенко, 1982).
Изменения ранговой структуры во времени анали-
зировались на основе расчета полной матрицы ко-
эффициентов ранговой корреляции Спирмена и
ее обработкой методом неметрического много-
мерного шкалирования в программе Statistica.
Устойчивость состава доминантной группы видов
жужелиц оценивалась с помощью индекса общно-
сти Жаккара.

Площадь исследований – ситниково-кипрей-
ная вырубка 1979 г. ельника неморально-кислич-
ного. По технологии проведения вырубка сплош-
ная, летняя, с использованием тяжелой лесозаго-
товительной техники. Поверхность сильно
нарушена, фрагменты исходной травяной расти-
тельности сохраняются только возле пней. Доми-
нировали на ранней стадии возобновления иван-
чай (Chamaenerion angustifolium L.), ситник разве-
систый (Juncus effusus L.), вейник наземный (Cal-
amagrostis arundinacea L.). В 1980 г. проведена по-
садка еловых сеянцев в отвалы плужных борозд.
На уровне 10-летнего возраста дважды проведена
очистка рядов и междурядий от лиственных по-
род. По мере увеличения сомкнутости происхо-
дило замещение пионерных видов нижних ярусов
на типичный для лесных южно-таежных экоси-
стем флористический комплекс. К 30-летнему
возрасту сформировался разреженный травяной
покров с преобладанием кислицы (Oxalis acetosel-
la L.) и неморальных видов: зеленчук (Galeobdolon

luteum Huds.), медуница (Pulmonaria obscura Du-
mort), подмаренник (Galium odoratum L.), ожика
волосистая (Lusula pilosa L.). Хорошо развит ярус
зеленых мхов с доминированием Pleurozium schre-
beri Mitt., Hylocomium splendens Hedw., Cirriphyllum
piliferum Hedw. и видов рода Plagiomnium.

Для сравнительного анализа дополнительно
использовались характеристики ранговой струк-
туры населения жужелиц в ненарушенных немо-
ральных ельниках заповедника и на участках
сплошного ветровала 1996 г.

Жужелицы учитывались стандартным мето-
дом почвенных ловушек. Использовалась линия
из 15 постоянных ловушек с расстоянием между
ними 10 м и добавлением в качестве фиксатора
2%-го формалина. Учеты проводились с перио-
дичностью 10 дней, ежегодно, с мая по октябрь.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Многолетний ряд ежегодных наблюдений по-
казывает последовательные смены состояний на-
селения жужелиц по мере развития лесных куль-
тур (рис. 1). Восстановительная динамика видо-
вых популяций оценивалась по отношению к
структуре населения жужелиц в неморальных
южно-таежных ельниках климаксового уровня.
Анализ начинается со времени завершения тра-
вяной стадии возобновления растительного по-
крова на вырубке, где в доминантную группу вхо-
дили лугово-полевые виды жужелиц (Agonum sex-
punctatum L., Poecilus versicolor Sturm, Pterostichus
vernalis Pz.). С пятого года после рубки быстро
формируется мелколиственный растительный по-
кров и одновременно развивается характерный
для ранних стадий посткатастрофических сукцес-
сий комплекс гигрофильных видов жужелиц (Ago-
num fuliginosum Pz., Oxypselaphus obscurus Hbst., Ep-
aphius rivularis Gyll., Pterostichus minor Gyll., Pteros-
tichus diligens Sturm, Dicheirotrichus placidus Gyll.).
Отчасти он поддерживается рубками ухода через
10 лет после посадки ели, но на уровне 20-летних
культур эти виды становятся малочисленны или
регистрируются единично в дальнейших наблю-
дениях. Наряду с ними уже на ранней стадии воз-
обновления отмечаются типичные виды лесных
экосистем южной тайги Epaphius secalis Pk., Leistus
terminatus Hellw., Pterostichus niger Schall., которые
в дальнейшем сохраняют позиции на всем протя-
жении восстановительного цикла и входят в состав
доминантов зрелых еловых лесов заповедника.

По данным рис. 1 на этом же 20-летнем уровне
возраста культур начинается активное восстанов-
ление основной части фоновых для ненарушен-
ных южно-таежных ельников видов жужелиц
(Carabus hortensis L., Cychrus caraboides L., Pteros-
tichus oblongopunctatus F., Pterostichus melanarius Ill.,
Calathus micropterus Duft.). Форма динамических
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кривых в зоне восстановления видоспецифична;
наблюдаются относительные смещения во времени
и вариации в интенсивности и последовательности
нарастания численности популяций. Основной
фактор развития этой группы видов – очевидно
преобразование среды еловыми культурами. До-
полнительные факторы открывает анализ много-
летних учетных материалов. Сопоставление дан-
ных показывает, что даже для контрастных по типо-
логии и сукцессионному положению экосистем

периоды роста и спада видовых популяций жуже-
лиц в значительной степени синхронизированы и
должны быть отнесены к территории в целом.

Примеры такой синхронизации показаны на
рис. 2, где для сравнения приводятся многолет-
ние материалы по постоянной пробной площади
ельника неморально-кисличного. Чтобы отчет-
ливей выделить хронологическую составляю-
щую, годовые показатели обилия видов представ-

Рис. 1. Многолетняя динамика видовых популяций жужелиц в еловых культурах. По оси ординат – учетная численность,
средняя за период с мая по октябрь. а – Epaphius rivularis, б – Pterostichus minor, в – Oxypselaphus obscurus, г – Pterostichus
niger, д – Epaphius secalis, е – Leistus terminatus, ж – Pterostichus melanarius, з – Pterostichus oblongopunctatus, и – Calathus mi-
cropterus, к – Carabus hortensis, л – Cychrus caraboides, м – Loricera pilicornis.
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лены в долях от суммарной уловистости за все го-
ды наблюдений.

В типичном случае по мере восстановления
популяций их динамика синхронизируется с об-
щетерриториальной, характерной для данного
вида (рис. 2а, 2б). Сведения по двум видам рода
Carabus вынесены за рамки рис. 1 и показывают,
что синхронизирующим динамику фактором мо-
гут быть многолетние климатические изменения
(рис. 2в, 2г). Эти виды контрастны по зональным
оптимумам: Carabus glabratus Pk. отчетливо тяго-
теет к лесам бореальной структуры и доходит в
распространении до северной тайги, в отличие от
Carabus coriaceus L. – западноевропейского вида,
характерного для хвойно-широколиственных и
широколиственных лесов (Орлов, 1983; Грюнталь,
2008). Восстановление популяции C. glabratus на
площади культур прерывается в конце 1990-х гг.
Одновременно его численность последовательно
снижается на всех постоянных пробных площа-
дях независимо от лесорастительных условий и
сукцессионного положения. Ранее по данным
многолетних учетов вид всегда отмечался в доми-
нирующей группе для неморальных и зеленомош-

ных ельников заповедника. Причиной незавершен-
ности восстановительной динамики C. glabratus в
культурах может быть рост весенне-летних темпе-
ратур с начала 2000-х гг. (данные метеостанции за-
поведника). Это подтверждается динамикой C. cori-
aceus, который с конца 1990-х гг. становится обыч-
ным в производных лесах на старых вырубках, а
затем и в зрелых ельниках заповедника.

Практически для всех видов жужелиц можно
показать, что фаза активного восстановления
совпадает с волнами общего для территории ро-
ста численности. Вероятно, в эти же периоды уве-
личиваются миграционные потоки из прилегаю-
щих к вырубке лесных экосистем. Стимулирую-
щим или сдерживающим фактором в процессах
восстановления, по-видимому, являются клима-
тические изменения.

Непрерывный многолетний ряд данных поз-
воляет оценить формы восстановительного роста
популяций жужелиц на площади культур. Почти
для всех видов наблюдается фаза медленного на-
растания численности, после которой происхо-
дит быстрый рост, приближающийся к экспонен-

Рис. 2. Примеры синхронизации многолетней динамики видов жужелиц. 1 – еловые культуры, 2 – ельник немораль-
но-кисличный; а – Calathus micropterus, б – Pterostichus oblongopunctatus, в – Carabus glabratus, г – Carabus coriaceus.
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циальной зависимости. В отдельных случаях
(P. niger, C. micropterus) фаза нарастания выглядит
как линейные тренды. Для некоторых видов
(L. terminatus, Loricera pilicornis F.) наблюдаются
два периода роста популяций – в ранних листвен-
ных молодняках и в возрасте смыкания еловых
культур. Как общее явление сразу после фазы ро-
ста следует спад, и колебания численности уста-
навливаются на различных для видов уровнях.

На этом этапе восстановления начинает фор-
мироваться видовая и ранговая структура населе-
ния жужелиц, характерная для терминальных
стадий сукцессии в зрелых ельниках. Двухмерная
конфигурация неметрического многомерного
шкалирования (НМШ) показывает непрерывные
и направленные изменения порядков доминиро-
вания видов от начального периода роста культур
до сомкнутого насаждения (рис. 3). Признаки
стабилизации ранговой структуры населения жу-
желиц заметны на стадии мелколиственной по-
росли. После рубок ухода в 10-летних посадках
идут интенсивные изменения, связанные с распа-
дом комплекса промежуточных гигрофильных
видов и началом восстановления лесной мезо-

фильной группировки. По данным конфигура-
ции НМШ с 25-летнего возраста культур начина-
ются автономные преобразования внутри ком-
плекса восстанавливающихся видов жужелиц.
При этом наблюдается снижение интенсивности
структурных изменений в населении жужелиц по
сравнению с более ранними возрастами еловых
посадок.

Стабилизацию структурных изменений под-
тверждает расчет функции автокорреляции с ла-
гом от 1 до 6, отдельно для первого и последнего
десятилетия развития еловых посадок (рис. 4).
Для всех значений лага устойчивость во времени
порядка доминирования видов выше в пределах
последнего десятилетия. С увеличением времен-
ного промежутка между годами наблюдений
структурные различия заметно быстрее увеличи-
ваются для данных первого десятилетия. Отме-
тим, что динамика значений автокорреляции и
конфигурация НМШ показывают продолжение
направленных изменений структуры населения жу-
желиц на уровне 30-летнего возраста культур, но по
форме эти изменения уже ближе к циклическим.

Одновременно со стабилизацией ранговой
структуры возрастает устойчивость во времени
состава доминантных видов жужелиц. Формиру-
ется типичная, в том числе и для зрелых лесных
экосистем южной тайги, группа преобладающих
по обилию видов (C. hortensis, C. caraboides, P. ob-
longopunctatus, P. niger, P. melanarius, C. micropterus).
Межгодовая общность состава доминантов в по-
следнее десятилетие становится почти независи-
мой от временного лага и составляет в среднем
77% (от 68 до 100% по индексу Жаккара). Сохра-
няет динамичность состава субдоминантная груп-
па, которая включает экологически разнородные
элементы, в том числе виды, адаптированные к
нарушениям лесных экосистем. Средняя общ-
ность состава этой группы по индексу Жаккара
42% (от 17 до 68%). По данным рис. 4 стабилизация
доминантной группы в целом повышает устойчи-
вость ранговой структуры населения жужелиц. По-
рядок доминирования видов уже меньше зависит от
локальных сукцессионных замещений и больше от
общих для территории колебаний внешних факто-
ров, таких как погодные условия. Межгодовые из-
менения численности, связанные с резкими по-
годными аномалиями, как правило, синхронизи-
рованы для массовых видов жужелиц, что поддер-
живает стабильность ранговой структуры.

Возникает вопрос об оценке восстановитель-
ных процессов по отношению к ненарушенным
экосистемам ельников заповедника. На уровне
30–35 лет возраста культур общность ранговой
структуры населения жужелиц с населением зре-
лых ельников составляет по коэффициенту
Спирмена от 0.75 до 0.83. Рассматривая эти значе-
ния как ориентир, у нас есть возможность срав-

Рис. 3. Ординация изменений ранговой структуры
населения жужелиц в еловых культурах методом не-
метрического многомерного шкалирования. Исполь-
зованы усредненные значения обилия видов по двух-
летиям: 1 – 1984–1985 гг.; 2 – 1986–1987 гг.; 3 – 1988–
1989 гг.; … 17 – 2016–2017 гг.
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нить данные по культурам с многолетними на-
блюдениями за естественным возобновлением
леса на сплошном ветровале 1996 г. в ельнике не-
морально-кисличном. На уровне 20 лет после на-
чала сукцессии общность порядков доминирова-
ния в населении жужелиц по отношению к насе-
лению ненарушенных ельников составляет на
ветровале 0.52 и 0.58 в культурах. Однако условия
предшествующего развития возобновления резко
различаются для этих динамических рядов. Меха-
низированные летние лесозаготовки связаны с
обширными повреждениями значимых для био-
ты верхних почвенных горизонтов. Уничтожение
подстилки, минерализация и уплотнение поверх-
ности достигают 90% от площади вырубок (Иса-
ев, 1979). Сходные явления возникают при посад-
ке ели в отвалы плужных борозд. Естественные
процессы восстановления прерываются рубками
ухода за культурами.

В отличие от вырубок на сплошных ветровалах
в значительной мере остаются участки ненару-
шенной почвы; условия освещенности и гидро-
термического режима не имеют таких радикальных
изменений, как на лесосеках (Скворцова и др.,
1983; Карпачевский и др., 1999). В результате на-
много лучше сохраняется исходное население
жужелиц. Это подтверждают сравнительные рас-
четы коэффициентов Спирмена на разных воз-
растных уровнях после начала сукцессии. На
уровнях от 5 до 15 лет после начала возобновле-
ния общность ранговой структуры населения жу-
желиц с населением зрелых, ненарушенных ель-
ников составляет для культур от –0.06 до 0.09; для
ветровала – от 0.77 до 0.58. Характерно последо-
вательное снижение этой корреляции по мере
развития на ветровале комплекса видов – инди-
каторов нарушенности экосистем ельников юж-
ной тайги. Сближение к 20 годам значений общ-
ности ранговой структуры жужелиц с населением
ненарушенных ельников на вырубке и ветровале
показывает, что активность восстановительных
процессов на ранних этапах возобновления зна-
чительно выше в еловых посадках.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В заключение отметим основные моменты
анализа восстановительной динамики населения
жужелиц в еловых культурах.

При существующей технологии ухода за по-
садками на вырубках восстановление популяций
фоновых для южно-таежных лесов видов жуже-
лиц происходит на уровне 20-летнего возраста
культур. Развитие популяций этих видов на пло-
щади культур, как правило, совпадает с общими
для территории волнами подъема их численно-
сти. Вероятно, в эти периоды также увеличивают-
ся миграционные потоки жужелиц из прилегаю-

щих лесов при условии технологии лесозагото-
вок, которая сохраняет такую возможность.

Восстановительный период в большинстве
случаев включает фазу медленного нарастания,
затем быстрый рост, приближающийся к экспо-
ненциальной зависимости. Далее, после фазы
иногда значительного спада устанавливаются ти-
пичные для лесных южно-таежных экосистем
уровни относительного обилия видов жужелиц, и
начинает формироваться порядок их доминиро-
вания в населении. На уровне 30-летнего возраста
культур заметно снижается скорость сукцессион-
ных изменений ранговой структуры населения
жужелиц и стабилизируется состав доминантной
группы видов.

По данным анализа ранговой структуры на-
блюдается быстрое ее приближение к эталонным
характеристикам ненарушенных сложных ельни-
ков между 15 и 25 годами возраста культур. Срав-
нение с естественным возобновлением леса на
сплошном ветровале показывает, что на ветрова-
ле намного лучше сохраняется исходное населе-
ние жужелиц ненарушенного ельника. Однако к
20-летнему возрасту скорость восстановления в
еловых культурах компенсирует это различие.
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The article presents long-term data on the successional dynamics of the population of ground beetles in
spruce stands of the southern taiga subzone (Tver region). The regenerative potential of planted forest stands
was estimated for nemoral forests with inhibited natural regeneration of spruce. The rank structure of ground
beetle complexes was used as a test indicator. It was found that the active populations recovery of various
ground beetle species occurs in the 20-year-old age of spruce plantings and, as a rule, coincides with waves
of the general growth of these species number on the territory. Subsequently, the rate of changes in the rank
structure decreases and the composition of the dominant group of species stabilizes. Between the ages of 15
and 25, the species dominance orders are rapidly approaching the characteristics of undisturbed southern tai-
ga spruce forests. Comparison with natural regeneration of forests on a continuous windblow shows that after
the windblow, the population of ground beetles is preserved much better than in the felling. However, by the
age of 20, the rate of recovery in spruce crops compensates for this difference.
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Применение клена ясенелистного в России было широко распространено в лесном хозяйстве и озе-
ленении населенных пунктов. На современном этапе его считают одним из самых агрессивных ин-
вазионных видов деревьев из-за высокой приживаемости самосева. Во многих регионах он занесен
в местные “Черные книги флоры”. Длительными наблюдениями за состоянием, развитием и гибе-
лью спонтанно укореняющихся особей клена показана степень экологического соответствия этого
вида разным условиям местопроизрастания. Показано, что в естественные и искусственные лесные
экосистемы самосевный клен ненадолго внедряется (в пределах жизненного цикла насаждений) на
освободившиеся площади, например, после гибели лесообразующих пород, проведения рубок ухо-
да, рекреационного сбоя почв. На безлесных территориях при наличии оптимальной влагообеспе-
ченности он поселяется на нарушенных участках, даже на бесплодных грунтах, например, он обы-
чен на приусадебных территориях, в городских скверах, в выемках вдоль транспортных путей. Такая
“кочующая” стратегия позволяет ему занимать все новые и новые местообитания. Важно то, что се-
менные особи бесследно исчезают через 20–35 лет вследствие слабой конкурентной способности в
борьбе за влагу и свет с аборигенными видами деревьев, кустарников и трав. За вековой период ин-
тродукции в России этот адвентивный вид не смог полностью натурализоваться и обрести свою эко-
логическую нишу, тем не менее, в качестве посадочного материала следует ограничить его приме-
нение в пойменных лесорастительных условиях и озеленении населенных пунктов.

Ключевые слова: клен ясенелистный, семенное возобновление, нарушенный растительный покров, лесные
экосистемы, инвазия, натурализация.
DOI: 10.31857/S0024114821030098

В России клен ясенелистный (Acer negundo L.)
используют более 100 лет, однако наибольшее
распространение он получил c началом масштаб-
ных лесокультурных работ по защитному лесо-
разведению в середине ХХ в. Его популярность
была связана с тем, что этот североамериканский
вид хорошо приживается и быстро растет при
нормальной влагообеспеченности на любых не-
засоленных типах почв, устойчив к болезням и
вредителям, не поедается дикими и домашними
животными. Со временем, в России и Западной
Европе для многих территорий его признали ин-
вазионным видом из-за трудно уничтожаемого
обильного самосева, который легко вселяется и
приживается на прилегающих к посадкам терри-
ториях (Лесная энциклопедия, 1985; Виноградо-
ва и др., 2010; Стародубцев, 2011; Erfmeier et al.,
2011; Григорьевская и др., 2013; Straigytė et al.,
2015; Турчина, 2015; Колтунова, Кузьмин, 2017;
Mayer et al., 2017; Campagnaro et al., 2018).

Отметим, что существует два мнения: с одной
стороны, клен считают вполне приемлемым и на-
дежным видом для лесных культур, с другой – от-
носят его к наиболее опасным агрессивным древес-
ным видам, способным к натурализации (Агроле-
сомелиорация, 1966; Беспалова, 1981; Сапанов,
2003; Виноградова и др., 2010; Емельянов, Фролова,
2011). На наш взгляд, обе точки зрения должны
быть приняты к сведению при закладке тех или
иных древостоев с участием клена ясенелистного.
Иными словами, к этому виду необходимо отно-
ситься, по крайней мере, дифференцировано, ру-
ководствуясь как его функциональной ценно-
стью (например, в защитном лесоразведении),
так и возможностью нанесения вреда окружаю-
щим растительным экосистемам (например, при
озеленении населенных пунктов). Поэтому важ-
но знать особенности его функционирования не
только в культурах, но и при спонтанном внедре-
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нии в естественные биогеоценозы в широкой ам-
плитуде почвенно-гидрологических условий.

В работе представлены результаты многолет-
них наблюдений за жизненной стратегией клена
ясенелистного в естественных и искусственных
экосистемах аридных регионов России для опре-
деления степени его экологического соответ-
ствия тем или иным условиям местопроизраста-
ния. Особое внимание уделяется его долголетию
и возобновительной способности как основным
факторам, которые регулируют длительность его
существования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объектом исследования является клен ясене-

листный, получивший широкое распространение
на территории России в лесных культурах, денд-
рариях, озеленении. Отличительной особенно-
стью наших исследований является мониторинг
развития и состояния вида в течение многих деся-
тилетий (с 1978 г.) в разных условиях местопроиз-
растания. Анализируются результаты собствен-
ных наблюдений, литературные материалы, а
также данные лесоустройства Западно-Казах-
станского управления природных ресурсов
(г. Уральск) по особенностям функционирова-
ния существующих древостоев, их возрастной
динамике, семенному и порослевому распростра-
нению вида. Исследования проведены на участ-
ках, которые находятся, главным образом, в Се-
верном Прикаспии, междуречье Волги и Урала.
Основные объекты расположены на Джаныбек-
ском стационаре Института лесоведения РАН
(Волгоградская область, Палласовский район).

Особое внимание уделялось изучению внедре-
ния данного вида в естественные и искусствен-
ные лесные экосистемы, а также распростране-
нию на исконно безлесных аридных территориях,
в том числе дендрариях, парках, на нарушенных
землях – вдоль транспортных путей и на приуса-
дебных участках. В течение многих десятилетий
фиксировалось развитие, состояние и продолжи-
тельность жизни посаженных и самосевных эк-
земпляров клена, особенности сукцессий в дре-
востоях с его участием на разных типах почв, в
том числе на гидроморфных (с доступными грун-
товыми водами). Были использованы общепри-
нятые в лесоведении, почвоведении, гидрологии
стандартные методы полевых исследований. В
местах внедрения самосева отмечалось состояние
почвенного и растительного покрова, водно-фи-
зические свойства почв и грунтов с выявлением
путей дополнительного влагонакопления.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Клен ясенелистный начали интенсивно ис-

пользовать в защитном лесоразведении с середи-

ны 1950-х годов. Его широкая экологическая пла-
стичность позволяла получать при достаточной
влагообеспеченности устойчивые древостои в
широкой амплитуде лесорастительных условий.
Однако было замечено, что он обладает нежела-
тельной способностью к самостоятельному осво-
ению новых территорий вследствие высокой при-
живаемости самосевных экземпляров на фоне
высокой семенной продуктивности. При этом
возникает опасность спонтанной замены абори-
генных видов в лесных экосистемах, а также не-
желательное внедрение самосева на участках с
нарушенным почвенным покровом. С переходом
особей в фазу плодоношения продолжается даль-
нейшая экспансия с отчуждением все новых и но-
вых территорий. Аналогичный “кочующий” тип
распространения присущ многим видам абориген-
ных кустарников (Серебряков, 1962). С учетом та-
кой жизненной стратегии клена он был отнесен в
разряд потенциально опасной инвазии и занесен в
так называемые “Черные книги” во многих регио-
нах России и Западной Европы (Дгебуадзе, 2014;
Клинг и др., 2014; Турчина, 2015; Merceron et al.,
2016).

К инвазионным растениям принято относить
чужеродные виды, которые натурализуются, об-
разуя самовоспроизводящиеся популяции вне
пределов своего ареала, нанося непоправимый
ущерб аборигенным экосистемам. Ключевой ха-
рактеристикой является их широкое географиче-
ское распространение и неопределенно долгое
существование. При этом эффект полной натура-
лизации видов-вселенцев не всегда можно дока-
зать (Биологические инвазии …, 2004). На наш
взгляд, это связано с большой продолжительно-
стью периодов жизни деревьев и отсутствием по-
стоянных наблюдений за происходящими про-
цессами на фиксированных участках, например,
в течение 50–100 лет. Приводимые в публикациях
примеры указывают, главным образом, лишь на
факт спонтанного вселения и сохранности в пер-
вые десятилетия жизни. Полученные статистиче-
ски достоверные данные по лесорастительным
условиям распространения, степени участия ви-
да, возрасту и другим параметрам обычно отно-
сятся к результатам непродолжительных полевых
наблюдений. Такие исследования лишь указыва-
ют на “потенциальную” угрозу и встречаемость
клена, но не позволяют определить достоверное
направление сукцессионных процессов в расти-
тельных экосистемах.

Как видим, для выявления сценариев неопре-
деленно долгого существования (натурализации)
клена ясенелистного необходимо изучить воз-
можность его непрекращающегося семенного
и/или вегетативного размножения как на посто-
янных пробных площадях, так и новых завоеван-
ных им участках. В первом случае возможно по-
лучение достоверных результатов о долголетии
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первоначально вселившихся особей, их дальней-
шей возобновительной способности, а также по-
явлении обусловленных его присутствием обрати-
мых и необратимых изменений в биогеоценоти-
ческих компонентах (видовом разнообразии
растительности, почвенно-гидрологических усло-
виях и др.). Во втором – выявить механизмы его
сохранности при “кочующей” стратегии выжива-
ния с захватом новых территорий, тем самым
определив возможность экспансии или, наобо-
рот, затухания этого процесса.

Лишь такие исследования могут определить
статус вида и обосновать правомерность приме-
нения к нему термина “инвазионный вид” или
более нейтральных терминов: “виды-вселенцы”,
“чужеродные виды” (Дгебуадзе, 2014). Это осо-
бенно важно в связи с необходимостью назначе-
ния и проведения относительно них заградитель-
ных и профилактических мероприятий.

На данном же этапе существует некая научная
неопределенность по отнесению данного вида к
инвазиям, так как недостаточно изучено его “по-
ведение” во временнóм аспекте. Это тем более
важно в практическом плане для определения
возможности его использования как в лесокуль-
турных, так и озеленительных целях. В этой свя-
зи, рассмотрим более подробно особенности его
развития и сохранности в разных условиях место-
произрастания.

Клен ясенелистный в естественных лесорасти-
тельных условиях. В существующих публикациях
о заселении кленом естественных лесных экоси-
стем приведены данные лишь о первичном его
“вторжении”. Указывается, что лучше всего этот
вид приживается в пойменных лесах, однако
встречается и в более сухих лесорастительных
условиях (Saccone et al., 2010; Емельянов, Фроло-
ва, 2011; Дудкин, Иванов, 2014; Straigytė et al.,
2015; Mayer et al., 2017; Campagnaro et al., 2018). В
целом выявлено, что основным условием его все-
ления является наличие некоторой нарушенно-
сти в экосистемах, например, рубками главного
пользования, повреждением древостоев вредите-
лями, рекреационным сбоем почвы. В ряде пуб-
ликаций констатируется факт его внедрения без
указания особенностей мест укоренения. Отли-
чительной особенностью многих из них является
признание клена таким видом, который якобы
“имеет значительный потенциал” для вытесне-
ния аборигенных видов: ольхи, ив, тополей, дуба
и др. В то же время, имеются прогнозы вытесне-
ния клена ясенелистного мягколиственными
древостоями с примесью дуба и ясеня на участках
самозарастания заброшенных поселений в лес-
ной зоне после аварии на Чернобыльской атом-
ной станции (Багинский, Кудин, 2009).

Наибольшее беспокойство вызывают случаи
внедрения клена в естественные пойменные лес-

ные экосистемы с возможностью необратимого
вытеснения им аборигенных видов деревьев и ку-
старников (Емельянов, Фролова, 2011; Григо-
рьевская и др., 2013). Очевидно, это связано с тем,
что в интразональных гидроморфных условиях
пойм рек имеются значительные площади старо-
возрастных культур середины XX в. с участием
клена ясенелистного, которые дают жизнеспо-
собный самосев на соседних нарушенных участ-
ках и в прибрежной полосе.

Рассмотрим состояние клена ясенелистного в
пойменных условиях низовий р. Урал в пределах
Западно-Казахстанской области (Республика Ка-
захстан). Здесь впервые его ввели в культуры в со-
ставе других лесных пород в 1940–1947 гг., затем по-
садки интенсивно продолжились в 1949–1952 гг.
Значительная часть культур погибла из-за отсут-
ствия агротехнических уходов и сильной засухи
1949–1950 гг. При осуществлении уходов эти на-
саждения имели хорошую сохранность, наилуч-
шие из них, по инвентаризации 1955 г., в возрасте
9–11 лет обладали высотой 7.5–9 м (Никитин,
1957). По лесоустроительным данным Западно-
Казахстанского управления природных ресурсов
(г. Уральск) в пойме реки имеется достаточное
число естественных лесных экосистем с внедрив-
шимся кленом ясенелистным. Однако если оце-
нить его участие в динамике развития на одних и тех
же участках, заметно его постепенное подавление
аборигенными видами. Например, в Январском
лесничестве (квартал 22, выдел 15) в 1982 г. смешан-
ный 35-летний древостой состоял из 8 единиц
клена ясенелистного (Кя), 2 – вяза гладкого (Вг)
и единичных экземпляров тополя черного (Тч).
Средняя высота клена (как и других пород) была
около 14 м при диаметре 14 см. Инвентаризация
2016 г. показала естественное омоложение клена
(средний возраст 30 лет) с увеличением в составе
древостоя доли тополя черного (6Кя3Тч1Вг) и
уменьшением таксационных показателей клена:
высота – 6 м, диаметр – 6 см, тогда как тополь
имел высоту 14 м при диаметре 16 см.

Аналогичный сценарий сукцессии произошел
на двух участках в 21 квартале этого же лесниче-
ства (выделы 3 и 13), где в составе 25-летних чи-
стых кленовников (тополь черный присутствовал
в единичных экземплярах) через 34 года произо-
шло изменение (7Кя2Тч + Вг и 6Кя2Тч1Вг соот-
ветственно) с доминированием по высоте тополя
черного над кленом (16–18 м и 10–13 м, соответ-
ственно). Как видим, в процессе развития этих
древостоев отмечается постепенное подавление
адвентивного клена ясенелистного аборигенным
тополем черным. Очевидно, такой сценарий сук-
цессии является здесь основным, хотя имеется
аналогичная работа, составленная по материалам
лесоустройства, в которой прогнозируется пуга-
ющий сценарий всеобъемлющей смены абори-
генных лесных видов на клен ясенелистный
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(Колтунова, Кузьмин, 2017). Впрочем, на наш
взгляд, в эту публикацию были включены, в том
числе, созданные из него культуры.

Процесс исхода этого вида клена мы наблюда-
ли при самозарастании заброшенного пруда, ко-
торый расположен в Северном Прикаспии. Отли-
чительной особенностью этого объекта является
хорошее увлажнение за счет снегосбора и нали-
чие доступных пресных грунтовых вод, а, глав-
ное, расположение в 300 м дендрария Джаныбек-
ского стационара Института лесоведения РАН,
который был создан в 1951–1952 гг. В начале 1980-
х годов в это искусственное понижение рельефа с
бесплодным грунтовым субстратом спонтанно
вселилось около 40 пионерных видов деревьев и
кустарников, в том числе, клен ясенелистный. В
дальнейшем сформировалась устойчивая тополе-
во-ивово-лоховая лесная экосистема квазитугай-
ного облика с единичным включением клена во
втором ярусе. Для этих гидроморфных лесорасти-
тельных условий экологический потенциал кле-
на, учитывающий численность самосева, его со-
хранность, состояние и возобновительную спо-
собность, оказался довольно низким в равной
межвидовой конкурентной борьбе с другими ви-
дами (Cиземская и др., 1995; Сиземская, Сапа-
нов, 2002). На современном этапе эти деревья по-
степенно гибнут. Оставшиеся суховершинные
материнские женские экземпляры продолжают
плодоносить и давать самосев, который весь по-
гибает из-за сильного затенения почвы сомкну-
тым пологом смешанного древостоя. Отметим
также, что здесь деревья клена не дают жизнеспо-
собного порослевого возобновления с образова-
нием устойчивых клонов, как, например, произ-
растающий здесь же тополь белый. Наблюдение
за этим лесным участком в течение многих деся-
тилетий показывает, что основным механизмом
его подавления является уменьшение освещен-
ности, поэтому полный исход клена здесь неми-
нуем. Как видим, даже в экологически оптималь-
ных лесорастительных гидроморфных условиях
клен не может удержать временно завоеванное
жизненное пространство из-за неминуемого за-
тенения другими видами деревьев и кустарников.
Хотя клен настолько светолюбив, что в смешан-
ных насаждениях способен менять направление
роста ствола в зависимости от условий освеще-
ния, именно поэтому многие особи имеют ис-
кривленные стволы (Костина и др., 2013).

В целом нам не известны биогеоцентические
работы с описанием заметного участия этого ад-
вентивного вида в сукцессионных процессах су-
ществовавших ранее и вновь образующихся есте-
ственных лесных экосистем с убедительным дока-
зательством каких-либо выявленных механизмов
необратимого подавления им аборигенных ви-
дов. Наблюдаемые на данном этапе экземпляры
представляют собой ранее внедрившиеся особи,

которые в дальнейшем, очевидно, будут исчезать
в результате межвидовой конкуренции без остав-
ления потомства. По крайней мере, до сих пор
нет убедительных доказательств бесспорной ис-
тинной натурализации клена в лесах России, хотя
с момента его интенсивной интродукции прошло
много времени, которого достаточно для смены
нескольких поколений. Надо признать, что про-
блема долговременного участия клена в форми-
ровании естественных лесных биогеоценозов,
особенно в интразональных гидроморфных лесо-
растительных условиях, вполне актуальна и мало
изучена, поэтому необходимо проведение специ-
альных исследований с закладкой постоянных
пробных площадей.

Клен ясенелистный в искусственных лесных
экосистемах. Рассмотрим жизненную стратегию
этого вида в искусственных лесных экосистемах,
созданных на исконно безлесных степных типах
почв. Здесь, на любых типах почв (от светло-каш-
тановых слабозасоленных и до настоящих степ-
ных черноземов) чистые и смешанные кленовые
насаждения различаются по степени устойчиво-
сти и долголетию в зависимости от количества
доступной влаги. Быстрее всего в течение перво-
го-, второго десятилетия жизни культур клен по-
гибает на автоморфных типах почв, тогда как на
гидроморфных пойменных и лугово-каштановых
почвах локальных понижений рельефа с доступ-
ными грунтовыми водами и черноземах они мо-
гут расти в течение нескольких десятилетий. При
этом самосев клена может распространяться не
только в границах созданных лесонасаждений, но
и за его пределами. Тем не менее, при оставлении
их в режиме саморазвития (без вмешательства че-
ловека) такие древостои обречены на исчезнове-
ние (Сапанов, Быков, 1991; Сенкевич, Оловян-
никова, 1996; Сапанов, 2010).

Приведем некоторые конкретные примеры
наблюдений за состоянием самосевного клена в
лесных культурах на гидроморфных лугово-каш-
тановых почвах в Северном Прикаспии.

Первый участок 1934 г. посадки представлял
собой смешанные культуры с преобладанием не-
скольких видов тополей с изначально включен-
ным кленом ясенелистным. При постепенном
распаде древостоя в 25–35-летнем возрасте поги-
бали все виды, в том числе и клен, однако жиз-
ненное пространство в образующихся “окнах”
занимал, в основном, его самосев. Это способ-
ствовало возникновению со временем разновоз-
растного чистого мертвопокровного кленовника.
Мы даже предположили возможность долговре-
менного его существования за счет естественной
ротации экземпляров (Сапанов, Быков, 1991).
Однако этот древостой просуществовал всего 20–
25 лет. На современном этапе участок занят руде-
ральными видами травяной растительности. Как
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видим, спонтанно возникший чистый кленовник
был лишь промежуточной стадией восстанови-
тельной сукцессии.

Второй участок 1951 г. посадки представлен
культурами дуба черешчатого (Quercus robur L.) с
примесью груши обыкновенной (Pyrus communis L.).
В 40-летнем возрасте древостоя после проведения
50%-х низовых рубок ухода освободившееся про-
странство было быстро занято многочисленным
самосевом клена от плодоносящих взрослых дере-
вьев, произрастающих в приопушечной зоне.
При этом на контрольном участке его не было во-
все. В течение многих лет клен развивался в кон-
курентной борьбе друг с другом, а также с дубом и
грушей. К 62-летнему возрасту насаждения дубо-
вый полог почти сомкнулся, клен же, как и груша,
сохранился в небольших окнах в виде ослаблен-
ных единичных экземпляров второго яруса дре-
востоя. Новый самосев под пологом так и не по-
явился (Сапанов, 2010).

Третий участок 1924 г. посадки. Первоначаль-
ный породный состав нам не известен, однако
уже в 40 лет (1965-е годы) древостой представлял
собой чистый кленовник (с причудливо изогну-
тыми стволами деревьев), который полностью
исчез к 70-летнему возрасту насаждения.

Четвертый участок 1952 г. посадки. Первона-
чальный породный состав нам также не известен.

К 2019 г. эта лесная полоса сохранилась в виде
мертвопокровного чистого кленовника с верхней
высотой около 11–12 м (рис. 1а). Срединная часть
древостоя представлена единичными посажен-
ными ослабленными деревьями толщиной до
45 см (рис. 1б) или такими же порослевыми ство-
лами толщиной до 30 см, основная же площадь
занята разновозрастными семенными экземпля-
рами (рис. 1в). Именно такие насаждения дают ос-
нования предполагать возможность неопределен-
но долгой ротации клена семенным возобновле-
нием, однако продолжительность жизненного
цикла данного кленовника, в возрастных рамках
развития древостоев, по аналогии с развитием
насаждений на первом и третьем участках, по-
видимому, также скоротечна. Все эти случаи
указывают, что в пределах существующих лесо-
насаждений в долгосрочной перспективе клен
ясенелистный не представляет большой опасно-
сти, так как его исход предопределен слабой
конкурентной способностью не только с други-
ми видами деревьев и кустарников, но даже с
аборигенной травяной рудеральной раститель-
ностью. Может быть поэтому мы не встречали в
природе и нам также не известны работы, в ко-
торых бы приводились примеры существования
долговечных самовозобновляющихся кленовни-
ков на месте лесных культур или хотя бы его за-

Рис. 1. Чистые культуры клена ясенелистного 1952 г. посадки: а – общий вид насаждения; б – 67-летний экземпляр;
в – разновозрастные самосевные экземпляры внутри насаждения; г – разновозрастный самосев вне насаждения.

(а)(а)(а) (б)(б)(б)

(в)(в)(в) (г)(г)(г)
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метного доминирования в сукцессиях смешанных
древостоев. Иными словами, в искусственных лес-
ных экосистемах, выращиваемых на исконно без-
лесных территориях, его полная натурализация,
очевидно, также невозможна. 

Клен ясенелистный на антропогенно нарушен-
ных территориях. На исконно безлесной целине
этот вид не селится, так как не может составить
конкуренцию аборигенным видам травянистых
растений. Все отмеченные случаи внедрения са-
мосева приурочены к нарушенным почвам с уни-
чтоженной растительностью. Стоит еще раз отме-
тить, что основная часть работ относит клен к
“потенциально опасной инвазии” на основе изу-
чения его первичного расселения (Medrzycki,
Pabjanek, 1999; Фирсов, Бялт, 2015; Леонтьев,
Зверева, 2016).

Оказалось, что клен более требователен к оби-
лию влаги в почве, чем к его плодородию. Поэто-
му взрослые деревья или даже заросли из них
можно встретить в хорошо увлажненных местах,
например на обнаженных грунтах глубоких вы-
емок вдоль дорог, в огородах, местах сбора дожде-
вой воды с крыш зданий. Его можно обнаружить
в городских парках, скверах, дендрариях, где
условия конкуренции за влагу с другими растени-
ями сведены к минимуму за счет уничтожения
травянистых растений (прополкой, вытаптыва-
ем) или вблизи пропускающего воду защитного
экрана: асфальтового покрытия, брусчатки, бе-
тонных плит. Именно такие места являются от-
правной точкой его дальнейшего расселения на
другие аналогичные участки. Остается открытым
вопрос эффективности такой “кочующей” стра-
тегии, на который не отвечает большинство работ
по инвазионности клена, так как основной упор в
них делается на его “встречаемость”, а не на даль-
нейшее существование в таких условиях (Вино-
градова и др., 2010; Григорьевская и др.; Дудкин,
Иванов, 2014; Леонтьев, Зверева, 2016 и др.).

Приведем наиболее яркие примеры исхода та-
кого самосевного клена. В дендрарии Джаныбек-
ского стационара Института лесоведения РАН
(посадка 1951–1953 гг.) этот вид представлял
большую проблему, так как его многочисленный
самосев, исчисляемый тысячами экземпляров,
заселял пахотные участки и места гибели других
интродуцентов (Сенкевич, Оловянникова, 1996).
Затем в дендрарии в 1990-е годы были прекраще-
ны агротехнические и лесоводственные уходы.
Это вызвало зарастание свободных участков,
главным образом, травяной и кустарниковой рас-
тительностью. Самосевный клен ясенелистный
не выдержал конкуренции с ними, поэтому в на-
стоящее время здесь сохранились лишь единич-
ные 20–25-летние суховершинные, ослабленные
экземпляры. На другом зарастающем старопахот-
ном участке (рис. 1г) самосевный клен представ-

лен ослабленными низкорослыми экземплярами,
которые со временем также погибнут. На это ука-
зывает отсутствие у них явно выраженного мерт-
вопокровного приствольного круга, что свиде-
тельствует о слаборазвитой горизонтальной кор-
невой системе дерева.

Иная картина наблюдается в населенных пунк-
тах, где при оптимальной влагообеспеченности
клен сохраняется в течение нескольких десятиле-
тий. Именно здесь он вызывает беспокойство, так
как обильно плодоносит, интенсивно заселяет
нарушенные участки и трудно поддается уничто-
жению. Остается открытым вопрос о ротации са-
мосевных особей с момента их первого появле-
ния от посаженного материнского дерева. Это
связано с необходимостью длительных наблюде-
ний, а также отсутствием объективных предпосы-
лок к такой ротации, так как спонтанному само-
распространению необходимо совпадение следу-
ющих условий: наличие плодоносящих деревьев,
небольшое расстояние для переноса семян до но-
вого места, которое должно быть достаточно
влажным и свободным от другой растительности,
а также отсутствие хозяйственных мероприятий
по его уничтожению. Очевидно, что ни в каких
регионах России нет таких объективных предпо-
сылок, иначе за более чем столетний период ин-
тродукции клен бы стал везде обычным деревом.
По классификации Н.С. Камышева (1959), по-ви-
димому, его можно отнести к хомофитам, т.е. та-
ким видам, которые занимают пустыри и другие
неудобья, а вслед за А.В. Кожевниковым (1935)
причислить к растениям, которые появляются на
непродолжительное время и затем бесследно ис-
чезают.

Как видим, основное утверждение о потенци-
альной опасности клена для естественных расти-
тельных экосистем и о его возможном неконтро-
лируемом распространения на нарушенных
участках в долгосрочной перспективе является
несколько преувеличенным, так как этот вид во
всех условиях местопроизрастания не натурали-
зуется из-за слабой способности к межвидовой
конкуренции за влагу и свет с аборигенной расти-
тельностью. Однако все же не стоит вводить его в
культуру вблизи оптимальных условий для рассе-
ления, например, в поймах рек, а также озелени-
тельные насаждения населенных пунктов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Использование клена ясенелистного в России

было широко распространено в лесном хозяйстве
и озеленении. На современном этапе его причис-
ляют к агрессивным инвазионным видам и зано-
сят в региональные “Черные книги флоры”. Он
легко вселяется в естественные лесные экосисте-
мы при создании благоприятных для него усло-
вий (наличии вблизи материнских плодоносящих



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 3  2021

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ВОЗОБНОВЛЕНИЯ КЛЕНА ЯСЕНЕЛИСТНОГО 331

деревьев, осветлении участков интенсивными
рубками ухода, гибели лесообразующих пород,
прокладке рекреационных троп и дорожек). Од-
нако впоследствии, по-видимому, он не может
натурализоваться из-за слабой конкурентной
способности за влагу и свет с аборигенными ви-
дами деревьев, кустарников и трав.

В искусственные лесные экосистемы самосев-
ный клен также проникает при освобождении
жизненного пространства вследствие постепен-
ной гибели деревьев, рубок ухода и других при-
чин. Однако в дальнейшем летальный исход кле-
на неизбежен, как после восстановления основ-
ного полога лесообразующей породы после рубок
ухода (например, дуба черешчатого), так и после
полного распада посаженных культур, проходя
через стадию образования чистого разновозраст-
ного кленовника.

Клен ясенелистный хорошо распространяется
и приживается только на антропогенно нарушен-
ных землях с уничтоженной травянистой расти-
тельностью, например, в населенных пунктах и
вдоль транспортных путей. В местах с оптималь-
ным увлажнением может образовывать неболь-
шие куртины или расти отдельно стоящими дере-
вьями, которые все же через 25–45 лет вытесня-
ются аборигенной растительностью. Как видим,
этот кочующий с места на место адвентивный вид
легко занимает нарушенные участки. При отсут-
ствии таких условий вблизи плодоносящих дере-
вьев этот вид со временем, очевидно, полностью
исчезает с территории. Необходимо указать, что
до сих пор остаются неизученными отдельные во-
просы экологических предпосылок и механизмов
ротации в семенном возобновлении клена в неко-
торых условиях местопроизрастания.

Тем не менее можно констатировать, что за
более чем столетний период интродукции клен не
стал истинно инвазионным видом, способным
заменить в процессе сукцессии аборигенные ви-
ды деревьев, кустарников и трав в пределах лю-
бых условий местопроизрастания.

В то же время, использование клена ясене-
листного, по-видимому, необходимо ограни-
чить, особенно в пойменных и озеленительных
насаждениях, так как неминуемо появление на
прилегающих территориях его трудно уничтожа-
емого самосева.
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Ecological Features of the Ash-Leaved Maple Regrowth in Russia’s Arid Regions
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The use of the ash-leaved maple in Russia used to be widespread in forestry and settlements landscaping.
However, at the moment it is considered one of the most aggressive invasive tree species due to the high sur-
vival rate of its self-seeding offspring. In many regions it is listed in the local Black Books of Flora. Long-term
observations of the condition, development and death of spontaneously rooting maple specimens have shown
the degree of ecological compliance of this species with different habitat conditions. It is shown that self-sown
maple is introduced into natural and artificial forest ecosystems for a short time (within the life cycle of plan-
tations) on the vacated areas, for example, after the death of forest-forming species, thinning, and recreation-
al compaction of soils. In treeless areas with optimal moisture supply, it settles in disturbed areas, even on bar-
ren soils, for example, it is rather common in private gardens, in city squares, in recesses along transport
routes. Such a “nomadic” strategy allows it to occupy more and more habitats. It is important that seed indi-
viduals disappear without a trace after 20–35 years due to a weak competitive ability in a struggle for moisture
and light with native species of trees, shrubs and grasses. Over the centuries-old period of introduction in
Russia, this adventive species could not fully naturalize and find its ecological niche; nevertheless, as a plant-
ing material, its use should be limited to the f loodplain forest conditions and landscaping of settlements.

Keywords: ash-leaved maple, seed regeneration, disturbed vegetative cover, forest ecosystems, invasion, naturali-
sation.
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ставлению научных результатов.

− Обеспечивает рецензирование всех публи-
куемых статей квалифицированными специали-
стами в соответствующей области знания.

− Несет полную ответственность за принятие
к публикации или отклонение рукописи. Реше-
ние базируется на важности, оригинальности и
ясности изложения материалов, обоснованности
результатов исследования и его соответствии те-
матике журнала.

− Строго соблюдает конфиденциальность в
отношении рассматриваемых рукописей и ано-
нимность рецензентов.

− Ответственно относится к возможным нару-
шениям публикационной этики, в том числе случа-
ям плагиата, фальсификации/фабрикации данных
или результатов, внимательно их исследует на лю-
бой стадии публикационного процесса. Если на-
рушение установлено до выхода статьи в журнале,
рукопись снимается с публикации. Если наруше-
ние установлено в отношении уже опубликован-
ной статьи, то в одном их последующих номеров
публикуются поправки к ней или сообщение о ее
отзыве.

− Оперативно публикует извинения, исправ-
ления, отзывы и пр.

− Стремится не допускать негативного влия-
ния деловых интересов на научный и этический
уровень публикационной деятельности.

− Внимательно относится к предложениям ав-
торов, читателей, рецензентов и членов редкол-
легии по улучшению журнала.


