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Проанализированы существующие методы оценки пожарной опасности. Для лесных районов Си-
бири, отличающихся наиболее высокими показателями горимости, приведены данные по степени
природной, погодной пожарной опасности и опасности от источника возгорания. Предложено
природную пожарную опасность оценивать с учетом зонально-географических и лесопожарных
особенностей лесорастительных зон и лесных районов Сибири. Установлена необходимость учета
динамики пожарной опасности, прежде всего, после пожароопасных сезонов, характеризующихся
чрезвычайной степенью горимости. В отдаленных районах предложено динамику природной по-
жарной опасности территорий оценивать на основе прогнозирования состояния лесных экосистем
после воздействия пожаров. Предложенный метод прогнозирования апробирован на территории
Нижнеангарского лесного района, выявлена высокая достоверность в оценке послепожарного со-
стояния древостоев (в 87% случаев). На основе прогноза последствий воздействия пожаров прове-
дена оценка динамики природной пожарной опасности в Кодинском и Гремучинском лесниче-
ствах Красноярского края. Выявлено значительное увеличение площади лесных земель, характери-
зующихся I классом природной пожарной опасности после воздействия нескольких крупных
пожаров 1996 и 2006 г., и возрастание класса пожарной опасности в части участковых лесничеств и
на территории Гремучинского лесничества в целом.

Ключевые слова: пожарная опасность, лесные районы, зонально-географические особенности, динамика
пожарной опасности, методика прогноза.
DOI: 10.31857/S0024114821040033

Наибольший ущерб лесным экосистемам Рос-
сии в настоящее время наносят пожары раститель-
ности. Первоочередной задачей лесных служб яв-
ляется повышение эффективности охраны лесов
от пожаров (Валендик, 2007).

В России значительная доля лесных земель на-
ходится в Сибири, где пожары ежегодно охваты-
вают несколько миллионов гектар (Vivchar, 2011;
Goldammer et al., 2013; Kukavskaya et al., 2013; Бар-
талев и др., 2015). В настоящее время в регионе
наблюдается значительный рост частоты пожаров
и горимости лесов (Швиденко, Щепащенко,
2013; Пономарев, Харук, 2016; Лупян и др., 2017).
Это происходит вследствие урбанизации терри-
тории и, в то же время, снижения финансирова-

ния и неоднократных реорганизаций предприятий
лесной отрасли (Ковалев, 2008; и др.). Ситуация
усугубляется в результате потепления климата (Шу-
тов, Рябинин, 2009; и др.). Так, согласно глобаль-
ным климатическим моделям в конце XXI века тем-
пература поверхности Земли увеличится на 0.3–
4.8°C в сравнении с периодом 1986–2005 гг., при
этом наибольший рост ожидается на территории
Северной Евразии (IPCC, 2013). По прогнозам
отечественных и зарубежных специалистов, из-
менение климата будет сопровождаться увеличени-
ем числа и интенсивности пожаров, продолжитель-
ности пожароопасных сезонов и горимости лесов
(Flannigan et al., 2009, Швиденко, Щепащенко,
2013; Jolly et al., 2015; Groisman et al., 2017).

В случае развития сильных засух возможно
распространение пожаров на площади, достига-
ющей несколько миллионов гектар (Валендик,

1 Работа выполнена при частичной финансовой поддержке
РФФИ (15-04-06567).
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Иванова, 1996; и др.). Так, по данным спутнико-
вого мониторинга, только в Забайкальском крае в
2003 г. пожарами было пройдено 5.6 млн. га лес-
ных земель (Kukavskaya et al., 2016). В случае сов-
падения засушливых условий с сильными ветра-
ми пожары растительности превращаются в сти-
хийное бедствие. Пример тому – лесопожарные
ситуации, сложившиеся 1–2 мая 2000 г. в Читин-
ском лесничестве Забайкальского края и 12–
13 апреля 2015 г. – в Хакасии, Шушенском лесни-
честве Красноярского края и центральных районах
Забайкальского края, когда в результате катастро-
фических пожаров растительности сгорели объ-
екты инфраструктуры и погибли люди.

В складывающихся условиях необходима раз-
работка системы управления лесными пожарами,
основой для которой должен послужить весь
спектр имеющихся на данный момент знаний о
природе лесных пожаров и последствий их воз-
действия на лесные экосистемы. В связи с этим
целью работы явилась оценка пожарной опасно-
сти на территории Сибири с учетом зонально-
географических особенностей лесных районов и
динамики природной пожарной опасности на ос-
нове прогноза последствий пожаров с учетом реги-
ональных особенностей каждого лесного района.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объектом исследования являются методы
оценки пожарной опасности в лесах, динамика
пожарной опасности и возможность прогноза ди-
намики пожарной опасности.

В статье приводятся оценка различных видов
пожарной опасности и анализ существующих ме-
тодов классификации пожарной опасности (Ме-
лехов, 1947; Вонский и др., 1981; Приказ Рослес-
хоза …, 2011). Метеорологические условия харак-
теризовались показателем пожарной опасности
по условиям погоды ПВ-1 (Вонский и др., 1981).

В качестве объектов исследований выбраны
наиболее горимые лесные районы Сибири.
Оценка пожарной опасности по условиям пого-
ды, напряженности пожароопасных сезонов, ха-
рактеристик горимости и анализ причин воз-
никновения пожаров были проведены для всех
лесорастительных зон Сибири: таежной (Средне-
сибирский плоскогорный таежный, Нижнеан-
гарский таежный лесные районы), лесостепной
(Среднесибирский подтаежно-лесостепной и За-
байкальский лесостепной лесные районы) и Юж-
но-Сибирской горной. В пределах Южно-Сибир-
ской горной зоны оценены показатели для всех
лесных районов: Алтае-Саянского горнотаежно-
го и горнолесостепного, Байкальского и Забай-
кальского горного. Анализ горимости в лесных
районах проведен по данным региональных дис-
петчерских служб за период с 2010 по 2019 гг. и по

данным ИСДМ-Рослесхоз за период с 2000 по
2019 гг. При оценке горимости были определены
среднемноголетние показатели по длительности
фактического пожароопасного сезона, частоте
пожаров (по числу случаев на 1 млн га), степени
горимости (по площади пройденной огнем в га на
1 тыс. га охраняемой площади), средней площади
пожара и причинам возникновения пожаров.

Пример карт природной пожарной опасности
на различные периоды пожароопасного сезона
приведен для менее нарушенного пожарами Сред-
несибирского плоскогорного таежного района.

Динамика природной пожарной опасности
оценена на примере Нижнеангарского таежного
района, отличающегося в последние годы высо-
кими показателями горимости.

Сбор базы данных по оценке состояния древо-
стоев и участков лесных земель, пройденных по-
жарами, и их природной пожарной опасности в
лесных районах Сибири производился с 1995 по
2018 г. Всего было заложено 650 пробных площа-
дей, в том числе 115 – в Нижнеангарском таежном
районе. Пробные площади закладывали в соот-
ветствии с общепринятыми методиками В.Н. Су-
качева и С.В. Зонна (1961), таксацию древостоев
проводили по методикам, описанным Н.П. Ану-
чиным (1982). Вид, форму и интенсивность пожа-
ра устанавливали по высоте нагара на стволах,
прогоранию корки и корневых лап деревьев, сте-
пени прогорания напочвенного покрова (Матве-
ев, 2006). Состояние деревьев определяли по сте-
пени повреждения и (или) усыхания их кроны
(Софронов, 1998). Влияние пожаров на древостои
оценивали в соответствии с выделенным для каж-
дого лесного района комплексом факторов, ока-
зывающих наиболее существенное воздействие
на лесные экосистемы, характеристики пожаров
и их последствия. В Нижнеангарском таежном
районе оценка велась в соответствии с типом
условий местопроизрастания (богатством и влаж-
ностью почвы) и группой возраста древостоев
(Буряк, 2015). Результаты статистической обра-
ботки данных по степени повреждения древосто-
ев пожарами были обобщены в виде таблиц.

Для оценки динамики природной пожарной
опасности в труднодоступных районах Сибири
ранее была разработана методика прогноза по-
следствий воздействия пожаров (Скудин и др.,
2010; Буряк, 2015). Данная методика основана на
использовании лесоустроительной базы данных,
материалов наземных исследований и данных
спутниковой информации и состоит из несколь-
ких этапов. На первом этапе работы на космо-
снимки высокого разрешения наносились грани-
цы гарей, кварталов и выделов, входящих в эти
границы. Далее отмечались участки, контрастные
по спектральным характеристикам, предположи-
тельно, с насаждениями, имеющими различные



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

ОЦЕНКА ПОЖАРНОЙ ОПАСНОСТИ И ЕЕ ДИНАМИКИ В ЛЕСНЫХ РАЙОНАХ 341

таксационные показатели (что сверялось с лесо-
устроительными материалами) или различную
степень повреждения. Вид, форму и интенсив-
ность пожаров прогнозировали по сопряженному
анализу данных спутниковых систем, лесоустро-
ительной базы данных и значений показателей
пожарной опасности по условиям погоды на каж-
дый день развития пожара. Затем, используя
обобщенные статистические данные по степени
повреждения древостоев пожарами, проводили
перерасчет запаса и полноты жизнеспособной ча-
сти древостоев в каждом выделе. По полноте жиз-
неспособной части древостоев прогнозировали
категорию участков лесных земель. Гарью счита-
ли участки лесных земель, где полнота жизнеспо-
собной части древостоев после воздействия по-
жаров составляла менее 0.3. Далее для каждого
выдела, пройденного пожаром, производилась
переоценка класса природной пожарной опасно-
сти (КППО) в соответствии с классификацией
природной пожарной опасности, утвержденной
приказом Рослесхоза от 5 июля 2011 № 287. Со-
гласно данной классификации, считали, что вы-
делы, представленные после воздействия пожа-
ров гарями, характеризуются I КППО. Затем для
оценки динамики пожарной опасности, пере-
считывались средневзвешенные классы природ-
ной пожарной опасности в целом для террито-
рий участковых лесничеств и лесничеств, где
действовали пожары, с учетом площади выде-
лов, изменивших КППО.

Для построения карт природной пожарной
опасности использовались данные лесоустрой-
ства по распределению участков лесных земель
по различным категориям, типам леса, типам
условий местопроизрастания, экспозиции и кру-
тизне склона, возрасту древостоев и их полноте.
Оценка природной пожарной опасности каждого
выдела производилась с использованием действую-
щей классификации природной пожарной опасно-
сти лесов, шкалы природной пожарной опасности
И.С. Мелехова (1947), данных М.А. Софронова,
А.В. Волокитиной (2002) и материалов собствен-
ных исследований. Прежде всего, для травяных
типов леса пожарную опасность в весенний и лет-
ний периоды пожароопасного сезона считали
различной: так, сосняки разнотравные, согласно
шкале И.С. Мелехова (1947), а также березняки
разнотравные и участки гарей – в соответствии с
данными М.А. Софронова, А.В. Волокитиной
(2002) и результатами наших исследований, в ве-
сенний период оценивали очень высоким I КППО.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что лесной пожар возникает и раз-

вивается при следующих условиях: при наличии
горючего материала, готовности этого материала
к горению и наличия источника огня (Мелехов,

1947). Соответственно этому было выделено три
вида пожарной опасности: по условиям погоды,
природная и антропогенная. Поскольку во многих
лесных районах Сибири значительное число по-
жаров возникает от гроз (Иванов, Иванова, 2010),
по нашему мнению, корректнее было бы говорить
не об антропогенной пожарной опасности, а о по-
жарной опасности от источника возгорания.

Пожарную опасность по погодным условиям,
которая в значительной степени зависит от кли-
матических условий лесных районов, на каждый
день пожароопасного сезона определяют по ком-
плексу метеорологических элементов. Для опре-
деления классов пожарной опасности использу-
ются шкала В.Г. Нестерова или местные шкалы.
Например, в настоящее время специалистами
Красноярской базы авиационной и наземной
охраны лесов используется шкала В.Г. Нестерова
(1945), несмотря на то, что для каждого периода
пожароопасного сезона ранее были разработаны
местные шкалы, а на Читинской базе авиацион-
ной охраны лесов для определения класса пожар-
ной опасности по условиям погоды используются
местные шкалы. Пожарная опасность по погод-
ным условиям в значительной степени определяет
характеристики горимости в границах лесных райо-
нов или других территориальных единиц и динами-
ку показателей горимости по годам. Р.М. Коганом,
В.А. Глаголевым (2016) было выявлено, что изме-
нение напряженности пожароопасных сезонов в
Хабаровском крае и Еврейской автономной обла-
сти определяется, в первую очередь, числом дней
с высокой пожарной опасностью по условиям по-
годы. Сумму дней с IV и V классами пожарной
опасности по условиям погоды (КПО) авторы ха-
рактеризуют как показатель суровости пожаро-
опасного сезона. В результате проведенных нами
исследований также было установлено, что число
возникших на территории лесных районов пожа-
ров находится в зависимости от числа дней, ха-
рактеризующихся высокими классами пожарной
опасности по условиям погоды (рис. 1). Не отме-
чается тесной зависимости числа пожаров от сум-
мы дней с высокими классами КПО в Среднеси-
бирском подтаежно-лесостепном районе. Это ве-
роятнее всего обусловлено тем, что в настоящее
время при оценке пожарной опасности по погод-
ным условиям используется шкала В.Г. Нестеро-
ва (1945), где нижней границей IV КПО является
показатель 4 тыс. единиц, а пожарное созревание
участков лесных земель в весенний период мак-
симума горимости в данном лесном районе проис-
ходит значительно быстрее. Следует отметить, что
в местных шкалах, разработанных для данного ре-
гиона, в весенний период нижняя граница IV КПО
составляла 1.2 тыс. единиц. Следовательно, при
оценке пожарной опасности по условиям погоды
более рациональным является использование
местных региональных шкал.
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Региональными особенностями характеризу-
ется и пожарная опасность от источника возгора-
ния. В лесных районах и на территориях, отлича-
ющихся высокой плотностью населения и хоро-
шо развитой дорожной сетью, преобладают
антропогенные причины возникновения пожа-
ров (табл. 1). В Сибири высокая плотность насе-
ления отмечается, прежде всего, в южной части
региона, за исключением горных районов. Так,
например, в Среднесибирском подтаежно-лесо-
степном районе плотность населения составляет
46.1 чел. км–2, а в Среднесибирском плоскогор-
ном таежном районе – всего лишь 0.24 чел. км–2.
Южным равнинным территориям свойственна и
более развитая дорожная сеть. Соответственно,
высокая доля пожаров по антропогенным причи-
нам отмечается в более южных Среднесибирском
подтаежно-лесостепном и Забайкальском лесо-
степном, Забайкальском и Байкальском горных
лесных районах и в южной части Нижнеангар-
ского лесного района. В более северных лесных
районах с низкой плотностью населения основ-
ной причиной возникновения пожаров является
грозовая деятельность. В Сибири к таким регио-
нам относится бóльшая часть таежной и Южно-
Сибирской горной зон (Иванов, Иванова, 2010).
При этом следует отметить, что и в этих зонах для
участков лесных земель, расположенных в непо-
средственной близости с населенными пунктами
и дорогами общего назначения, характерно воз-
никновение пожаров по вине человека.

Основой для оценки природной пожарной
опасности служит шкала, предложенная
И.С. Мелеховым (1947) и, с учетом дополнений,
включенная в последующие нормативные доку-
менты по охране лесов от пожаров. Следует отме-
тить, что используемая в настоящее время клас-
сификация, дает оценку, определяющую пожар-
ную опасность участков лесных земель в летний
период пожароопасного сезона. Соответственно
этому, сенокосы классифицируются V (низким)
(КППО), а насаждения травяных типов леса – IV
(ниже среднего) КППО, что действительно соот-
ветствует степени их пожарной опасности в лет-
ний период пожароопасного сезона. В весенний и
осенний периоды насаждения травяных типов
леса и не покрытые лесом участки лесных земель,
а также сенокосы и травяные болота, отличаются
высокой природной пожарной опасностью. В шка-
ле И.С. Мелехова (1947), например, сосняки травя-
ные и сосновые вырубки отнесены к I КППО.
Сравнительный анализ данных показал, что сред-
ний КППО в исследуемых лесных районах харак-
теризуется средней природной пожарной опасно-
стью, он варьируется от 2.6 до 3.3, составляя в
среднем – III класс при совершенно различных ха-
рактеристиках длительности пожароопасных сезо-
нов и показателях фактической горимости террито-
рий (табл. 2). Выявлено, что в Среднесибирском
подтаежно-лесостепном лесном районе и в горных
лесах Сибири наибольшие число пожаров и наи-
большие площади, пройденные огнем, отмечают-

Рис. 1. Зависимость числа пожаров от числа дней с классами пожарной опасности IV и V в лесных районах Сибири. Чис-
ло пожаров - по данным диспетчерских региональных служб за период с 2010 по 2017 г. КПО – по данным всех метео-
станций, работающих в приведенных лесных районах. Лесные районы: I – Алтае-Саянский горно-таежный, II – Ниж-
неангарский таежный, III – Среднесибирский плоскогорный таежный, IV – Среднесибирский подтаежно-лесостепной;
1 – Алтае-Саянский горно-таежный, 2 – Нижнеангарский таежный, 3 – Среднесибирский плоскогорный таежный,
4 – Среднесибирский подтаежно-лесостепной.
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ся в весенние месяцы (рис. 2). Это связано с пре-
обладанием в этих лесных районах травяных ти-
пов леса и участков лесных земель. В последние
десятилетия в связи с возрастанием нарушенно-
сти территорий в результате рубок и пожаров в
южной и средней частях таежной зоны, где ранее
доминировали моховые типы леса и пик горимо-
сти приходился на летние месяцы, увеличивается

доля участков лесных земель с травяным покро-
вом. Вследствие этого в настоящий период в
Нижнеангарском таежном районе весной отме-
чается наибольшее число пожаров, возникших
чаще по вине местного населения на нарушенных
участках лесных земель с травяным напочвенным
покровом. Такие участки, как правило, приуро-
ченны к населенными пунктам и дорогам. В лет-

Таблица 1. Доля от числа пожаров в зависимости от различных причин (%) (по данным региональных диспет-
черских служб за период с 2010 по 2019 г.)

Лесной район От гроз Местное 
население

Выжигание 
травы

Лесопользо-
ватели

По вине 
организаций

Переход
с иных 

категорий

Не 
выявлено

Среднесибирский плоскогорный 
таежный

93.1 2.6 0 0.2 0.2 0.5 3.4

Нижнеангарский таежный 46.2 31.3 1.2 1.4 3.9 4.0 12
Среднесибирский подтаежно-
лесостепной

2.9 68.3 4.7 0.2 1.3 12.5 10.1

Забайкальский лесостепной 11.2 51.9 20.4 0.1 2.6 13.1 0.7
Алтае-Саянский горно-лесостепной 13.1 55.7 5.3 4.4 0.5 9.7 11.3
Алтае-Саянский горно-таежный 21.8 53.5 4.0 1.2 1.2 8.3 10
Байкальский горный лесной 16.3 52.1 5.7 0.1 1.5 4 20.3
Забайкальский горный лесной 7.0 74.3 10.3 0.1 2.0 6.1 0.2

Таблица 2. Средний класс природной пожарной опасности и характеристики горимости лесных земель по лес-
ным районам Сибири

Примечание. В числителе – по данным ИСДМ-Рослесхоз за период с 2000 по 2019 г. В знаменателе – по данным региональ-
ных диспетчерских служб за период с 2010 по 2019 г.

Лесной район Средний 
КППО

Среднегодовые показатели

длительность 
пожароопасного 

сезона, дней

частота 
пожаров, 

шт. 1 млн га–1

горимость, 
га 1 тыс.га–1

средняя 
площадь 

пожара, га

Среднесибирский плоскогор-
ный таежный 2.7     

Нижнеангарский таежный 2.7     

Среднесибирский подтаежно-
лесостепной 2.8     

Забайкальский лесостепной 3.0     

Алтае-Саянский горно-лесо-
степной 3.4    

Алтае-Саянский горно-таеж-
ный 3.3     

Байкальский горный лесной 2.6     

Забайкальский горный лесной 3.0     

99.3*
86.2**

3.40
1.35

9.65
2.63

1 677.2
904.4

138.2
118.8

50.35
8.76

7.52
6.13

138.7
560.4

170.2
136.6

49.83
17.53

3.22
4.21

48.2
179.0

186.9
164.0

14.40
9.52

15.11
11.29

976.9
774.9

127.9
92.3

36.45
12.19

1.14
1.31

50.9
112.6

134.1
97.6

15.12
8.07

0.93
0.86

65.4
177.9

172.9
135.9

47.60
7.03

7.65
7.27

152.8
658.9

207.6
167.7

45.90
13.49

14.38
22.60

268.23
1135.3
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ний период пожары возникают чаще от гроз, как
правило, на труднодоступных участках в насаж-
дениях с моховым покровом. Вследствие отда-
ленности и сложности тушения пожаров в этих
условиях на летний период приходятся наиболь-
шие площади, пройденные пожарами.

При организации охраны лесов от пожаров
желательна разработка классификации природ-
ной пожарной опасности и составление карт на
каждый период пожароопасного сезона. В случае
недостатка финансирования необходимо учиты-
вать зонально-географические особенности лесных
районов. Прежде всего целесообразно ориентиро-
ваться на максимумы пожарной опасности, выяв-
ленные при оценке фактической горимости терри-
торий. В соответствии с выявленными максиму-
мами горимости для территорий, расположенных
в Среднесибирском подтаежно-лесостепном лес-
ном районе и Южно-Сибирского горной зоне,

классификацию природной пожарной опасно-
сти, оценку земель лесного фонда и карты при-
родной пожарной опасности, прежде всего, необ-
ходимо разрабатывать для весеннего периода.
Для территорий, расположенных в лесостепной
зоне (Среднесибирский подтаежно-лесостепной
и Забайкальский лесостепной районы), Байкаль-
ском и Забайкальском горных лесных районах,
горных лесах Тывы и южной части Нижнеангар-
ского лесного района следует разрабатывать две
или даже три шкалы и карты природной пожар-
ной опасности (весна–осень и лето или весна, ле-
то, осень). Такая необходимость обусловлена ве-
роятностью возникновения пожаров в течение
всего пожароопасного сезона.

Предложенные рекомендации послужили ос-
новой для разработки региональных шкал при-
родной пожарной опасности и подготовки на их
основе карт природной пожарной опасности на

Рис. 2. Распределение пожаров в лесных районах Сибири по месяцам пожароопасного сезона (%): (а) – по числу;
(б) – по площади. 1 – Забайкальский горный лесной район, 2 – Забайкальский лесостепной район, 3 – Алтае-Са-
янский горно-лесостепной район, 4 – Алтае-Саянский горно-таежный район, 5 – Среднесибирский подтаежно-ле-
состепной район, 6 – Байкальский горный лесной район, 7 – Нижнеангарский таежный район, 8 – Среднесибир-
ский плоскогорный таежный район.
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часть территорий Сибири. Было разработано рай-
онирование территории Красноярского края по
среднему классу природной пожарной опасности
для весенне-осеннего и летнего периодов пожа-
роопасного сезона (Буряк и др., 2013). В соответ-
ствии с рекомендуемой классификацией природ-
ной пожарной опасности специалистами Во-
стоксиблеспроекта в 2010 г. были составлены
карты природной пожарной опасности террито-
рии Перовского лесничества национального пар-
ка “Шушенский бор” (Буряк, 2015). Разработаны
карты природной пожарной опасности на терри-
торию заповедника “Центральносибирский”,
расположенного в Среднесибирском плоскогор-
ном таежном районе. Для данного лесного райо-
на с учетом фенологических особенностей и ха-
рактеристик горимости были предложены шкалы
и составлены карты природной пожарной опас-
ности для весеннего (с началом лета) и летнего пе-
риодов пожароопасного сезона, используемые в
настоящее время при организации охраны лесов на
территории заповедника. На рисунке 3 приведен
фрагмент карт природной пожарной опасности.

Отмечается временная динамика всех показа-
телей пожарной опасности. Оценка индексов по-
жарной опасности по условиям погоды выявила,
что пожарная опасность в Сибири за последние
100 лет возросла (Groisman et al., 2007), зареги-
стрировано и сокращение межпожарных интерва-
лов (Kharuk et al., 2013). В последние десятилетия в
южных лесных районах Сибири наблюдались мно-
голетние засухи. При этом значения показателя по-
жарной опасности ПВ-1 нередко достигали вели-
чин, которые характеризовали степень пожарной
опасности по погодным условиям как чрезвычай-
ную, а в отдельные пожароопасные сезоны они
превышали этот показатель в несколько раз. На-
пример, в Забайкальском крае засуха продолжа-
лась с 1995 по 2008 г. Самая высокая пожарная
опасность по погодным условиям зафиксирована
в Забайкальском горном лесном районе в июле
2003 г., когда показатель ПВ-1 превышал 40 тыс.
единиц. В Нижнеангарском лесном районе показа-
тель ПВ-1 в 2003 и 2006 г. достигал 14–16 тыс. еди-
ниц, а в Среднесибирском плоскогорно-таежном
районе в 2012 г. составил более 13 тыс. единиц.
Анализ данных, полученных на Богучанской ме-
теостанции за период с 2007 по 2016 г., показал,
что пожарная опасность по погодным условиям,
даже по среднемесячным значениям ПВ-1, прак-
тически каждый пожароопасный сезон достигала
показателей, превышающих 2–3 тыс. единиц, а в
июне 2012 г. среднемесячный показатель ПВ-1
превышал 6.9 тыс. единиц (рис. 4). Соответственно
местной шкале, разработанной для каждого пери-
ода пожароопасного сезона сотрудниками Инсти-
тута леса СО РАН совместно с работниками Крас-
ноярской базы авиационной и наземной охраны
лесов и применяемой ранее, такие показатели ха-

рактеризуют пожарную опасность по условиям по-
годы как высокую и очень высокую (IV и V КПО).

В южных регионах Сибири наблюдается рост
плотности населения. Увеличение степени нару-
шенности земель лесного фонда обусловливает
возрастание грозовой активности (Иванов, Ива-
нова, 2010), что в совокупности с возрастающей
антропогенной нагрузкой приводит к увеличе-
нию вероятности возникновения пожаров.

Высокая частота пожаров и степень горимо-
сти, неоднократное воздействие пожаров на
участки лесных земель приводят к дальнейшему
увеличению степени нарушенности земель лес-
ного фонда Сибири и снижению устойчивости
лесных экосистем. Так, в результате высокой сте-
пени горимости в лесных районах Забайкальско-
го края отмечается значительное увеличение пло-
щади ослабленных и погибших лесов. Анализ
данных Центра защиты леса Забайкальского края
показал, что площадь ослабленных и погибших
насаждений за период с 2005 по 2014 гг. в крае воз-
росла в 38 раз и в 2014 г. превышала 800 тыс. га. С
увеличением площади нарушенных участков лес-
ных земель возрастает и степень их пожарной
опасности. Кроме того, установлено, что измене-
ние климатических условий сопровождается и
сменой лесных формаций в сторону более засухо-
и пожароустойчивых видов растительности, ко-
торые характеризуются и более высокой природ-
ной пожарной опасностью (Буряк, 2015). Прежде
всего, в лесных районах Сибири увеличивается
доля светлохвойных насаждений и участков лес-
ных земель с травяным покровом.

Совокупность этих факторов и направлен-
ность их динамики в настоящий период, вероят-
нее всего, будет способствовать дальнейшему
возрастанию степени нарушенности лесных рай-
онов Сибири. Соответственно, при организации
охраны лесов от пожаров обязателен учет не толь-
ко зонально-географических особенностей по-
жарной опасности, но и учет ее динамики. Так, в
отдельные годы доля площади, пройденной по-
жарами за один пожароопасный сезон, в части
лесничеств Нижнеангарского лесного района
(1996, 2006, 2019 гг.) и Забайкальского края (2003,
2012, 2015 гг.) превышала 10%, достигая, в некото-
рых случаях 25–30% от общей площади земель
лесного фонда. Пожары распространялись в засуш-
ливые периоды при высоких показателях ПВ-1, со-
ответственно набирали высокую силу, переходи-
ли в устойчивую форму или развивались в верхо-
вые. Последствием таких пожаров является
полная гибель древостоев на значительной пло-
щади. В результате увеличения площади нару-
шенных участков лесных земель возрастает и
природная пожарная опасность территориальных
подразделений, поскольку не покрытые лесом
участки, прежде всего, вырубки и гари, отличают-
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Рис. 3. Карта-схема природной пожарной опасности части территории заповедника “Центральносибирский” в пе-
риоды пожароопасного сезона: (а) – весенний (с началом лета), (б) – летний период. Природная пожарная опас-
ность: 1 – I КППО (пожарная опасность очень высокая), 2 – II КППО (пожарная опасность высокая), 3 – III КППО
(пожарная опасность средняя), 4 – IV (пожарная опасность слабая), 5 – V КППО (пожарная опасность отсутствует).
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ся наивысшей степенью пожарной опасности (Ме-
лехов, 1947; Софронов, Волокитина, 2002; и др.). В
связи с этим после пожароопасных сезонов, ха-
рактеризующихся высокой и чрезвычайной сте-
пенью горимости, возникает необходимость кор-
ректировки оценки территорий лесничеств (или
других субъектов) по степени природной пожар-
ной опасности. В отдаленных районах корректи-
ровка возможна с использованием прогнозирова-
ния последствий воздействия пожаров на лесные
экосистемы. На необходимость ежегодной актуа-
лизации карт КППО указывали А.С. Плотникова
и Д.В. Ершов (2015). Авторами предложен метод
актуализации карт для лесной территории с ис-
пользованием спутниковых тематических про-
дуктов. Отмечено, что совершенствование метода
возможно при использовании данных высокого
пространственного разрешения.

Оценка динамики природной пожарной опас-
ности на основе разработанной нами методики
прогноза состояния лесных насаждений после
воздействия пожаров была апробирована на тер-
ритории Нижнеангарского лесного района. Пред-
варительно, с 2000 по 2006 г., был собран банк дан-
ных наземных исследований по оценке состояния
древостоев после пожаров, проведено обобщение
и статистическая обработка данных (табл. 3). Кро-
ме того, для прогноза использовались данные

спутниковых систем, лесоустроительные матери-
алы и метеорологические сведения на период раз-
вития пожаров. Прогнозировались последствия
пожаров 2006 г. Опытные работы по прогнозиро-
ванию последствий воздействия пожаров были
проведены для участков крупных пожарищ в Ко-
динском и Гремучинском лесничествах. Сопря-
женный анализ съемки спутниковой системы
Landsat–7 (за 2006 г.), метеорологических пока-
зателей и наземного банка данных с таксацион-
ными характеристиками участков земель лесного
фонда позволил нам предположить послепожар-
ный отпад в древостоях в каждом выделе (табл. 4).
Так, крупный пожар растительности 2006 года в
Кодинском лесничестве развивался с 1 по 31 июля
при чрезвычайной опасности по погодным усло-
виям, поскольку показатель ПВ-1 в этот период
составлял от 6000 до 10000 единиц. Следователь-
но, предполагалось, что пожар развивал устойчи-
вую форму и характеризовался высокой интенсив-
ностью. Проведенная работа по прогнозированию
состояния древостоев, пройденных пожаром, вы-
явила, что значительная доля участков лесных зе-
мель после воздействия огня трансформировалась в
гари. В 2007 г. на данном пожарище были прове-
дены наземные исследования, которые позволи-
ли изучить последствия воздействия огня, про-
контролировать и уточнить сделанный нами про-

Рис. 4. Динамика показателя ПВ-1 по данным м/с Богучаны. Среднемесячные значения, 2007 – 2016 гг. Приведены сред-
немесячные значения за 2007–2016 гг.: 1 – 2007 г., 2 – 2008 г., 3 – 2009 г., 4 – 2010 г., 5 – 2011 г., 6 – 2012 г., 7 – 2013 г.,
8 – 2014 г., 9 – 2015 г., 10 – 2016 г. Приведены нижние границы показателя ПВ-1 в соответствие с местной шкалой
КПО: 11 – IV КПО весна, 12 – IV КПО лето–осень, 13 – V КПО весна, V – КПО лето–осень.
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Таблица 3. Отпад древостоев по запасу (%) в различных типах условий местопроизрастания и группах возраста в
Нижнеангарском лесном районе в зависимости от силы и формы пожара

* Пожары не переходят в устойчивую форму из-за незначительного количества напочвенного горючего материала. 
** Пожары распространяются при высоких классах пожарной опасности по условиям погоды и, как правило, имеют устой-
чивую форму. 
Примечание. В числителе – отпад после воздействия беглых низовых пожаров, в знаменателе – отпад после воздействия
устойчивых низовых пожаров.

Интенсив-
ность 

пожара

Тип условий местопроизрастания

А0, А1, песчаные 
очень сухие и сухие 

почвы

В1,
супесчаные сухие 

почвы

В2, В3, С2, С3,
супесчаные и суглинистые 
свежие и влажные почвы

В4, В5, С4, С5,
суглинистые сырые и мокрые 

почвы

средне-
возраст-

ные
спелые

средне-
возраст-

ные
спелые

средне-
возраст-

ные
спелые перес-

тойные

средне-
возраст-

ные
спелые перестой-

ные

Слабая           

Средняя           

Сильная         

±
−

45 1.3
* −

±3 0.4
*

±
−

25 1.5
* −

±8 0.9
*

±
±

19 1.2
66 0.9

±
±

13 0.7
30 2.0

±
±

17 2.4
35 4.2

−
±88
**

7.2
−
±33
**

4.2
−
±39
**

2.1

±
−

67 2.4
* −

±5 0.6
*

±
−

44 2.7
*

±
−

19 2.1
*

±
±

62 5.4
86 2.6

±
±

30 3.1
71 6.4

±
±

35 3.8
86 0.7

−
±96
**

3.7
−
±73
**

3.7
−
±83
**

3.3

−
100

*
±
−

75 6.9
*

±
−

87 8.3
*

±
−

42 3.3
*

100
100

±
±

72 3.5
73 1.9

±
±

79 7.2
96 1.5

−**
100

−**
100

−**
100

Таблица 4. Предполагаемое состояние участков лесных земель после пожара 2006 г. в Кодинском лесничестве в
сравнении с данными наземных исследований 2007 г.

* В числителе – прогнозируемый отпад от запаса древостоев, в знаменателе – фактический отпад, определенный по дан-
ным наземных исследований 2007 г. 

** В числителе – полнота древостоя до пожара, в знаменателе – полнота древостоя после пожара. 
*** В числителе – тип леса, гари до пожара, в знаменателе – тип леса, гари после пожара. 

**** В числителе – КППО до пожара, в знаменателе – КППО после пожара. Примечание. Показатели до пожара взяты по
данным таксационных описаний; тип леса (гари) после пожара определен по данным наземных исследований 2007 г.

Лесной квартал, 
выдел

Состав,
возраст 

древостоя

Тип условий 
место-

произрастания

Вид, форма
и интенсивность 

пожара

Отпад,
%*

Полнота** Тип леса,
гари *** КППО****

Кв. 260, выд. 24
3Л1С2К
2Е1П1Б
190 лет

С3-4 Низовой, устой-
чивый, сильный    

Кв. 260, выд. 31
3К2П1Е
2Л1С1Б
250 лет

В2 Низовой, устой-
чивый, сильный    

Кв. 261, выд. 25
3К3П2Е2Б
50 лет; ед.8Л2К
190 лет

В2 Верховой  

Кв. 261, выд. 32 9С1Л+К
190 лет В2 Низовой, устой-

чивый, средней   

Кв. 262, выд. 36 8C1Л1К
190 лет В2 Низовой, устой-

чивый, средней   

100
100

0.4
0 гарь

Л вкт
вейн

4
1

96
93

0.5
0.02 гар

К осрт
ь кипр

3
1

100
100

0.6
0 гарь

К чзм
кипр

3
1

71
57

0.7
0.36 гарь

С чзм
кипр

3
1

71
55

0.7
0.32 вейн

С чзм
кипр

3
1
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гноз (табл. 4). Фактические данные в 87% случаев
подтвердили полученные при прогнозировании
результаты.

Согласно полученным результатам, предло-
женная методика позволяет прогнозировать по-
следствия воздействия пожаров с достаточно вы-
сокой достоверностью и может применяться в
труднодоступных регионах для внесения текущих
изменений в лесоводственно-таксационную ха-
рактеристику насаждений. Применение данной
методики возможно и в других районах, но с обя-
зательным предварительным сбором и обработ-
кой банка данных наземных исследований. Для
увеличения точности оценки состояния участков
лесных земель необходимо проведение исследо-
ваний по совмещению результатов, полученных
согласно изложенной методике, с прогнозом по-
следствий воздействия пожаров по данным спут-
никовой съемки (Слинкина и др., 2008). Предло-
женная методика дает возможность не только
оценить состояние насаждений после пожаров в
каждом конкретном выделе, пройденном огнем,
но и проводить переоценку природной пожарной
опасности территорий субъектов в конце каждого
напряженного пожароопасного сезона.

На основе полученного прогноза состояния
участков лесных земель после воздействия пожа-
ров нами была дана оценка динамики природной
пожарной опасности в Гремучинском и Кодин-
ском лесничествах Красноярского края, переоце-
нены классы природной пожарной опасности
выделов, пройденных пожарами 1996 и 2006 г. За-
тем был пересмотрен класс природной пожарной
опасности по участковым лесничествам и лесниче-
ствам. Прогноз динамики пожарной опасности на
территории Гремучинского лесничества, показал,

что площадь, трансформировавшаяся в I (очень вы-
сокий) КППО после воздействия 4 крупных пожа-
ров 1996 и 2006 г., достигла 74.2 тыс. га, что со-
ставляет более 6% от общей площади земель лес-
ного фонда. Средний класс природной пожарной
опасности на территории Гремучинского лесни-
чества увеличился с 2.6 до 2.5. В Кодинском лес-
ничестве после воздействия 4 пожаров 2006 г.
площадь, характеризующаяся I КППО, увеличи-
лась на 53 тыс. га. В результате увеличения пло-
щади нарушенных лесных земель, в Пановском
участковом лесничестве средний класс природ-
ной пожарной опасности повысился с 2.7 до 2.5
(табл. 5).

Соответственно полученным результатам пе-
реоценку природной пожарной опасности необ-
ходимо проводить в конце каждого напряженно-
го пожароопасного сезона. Учет динамики по-
жарной опасности необходим, особенно в связи с
переходом предприятий лесной отрасли на новые
методы работы, предполагающие постоянную те-
кущую инвентаризацию лесного фонда. При со-
временном техническом и программном оснаще-
нии лесоустроительных предприятий возмож-
ность такой работы не вызывает сомнения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты проведенных исследований позво-

ляют утверждать, что пожарная опасность в каж-
дом лесном районе Сибири характеризуется сво-
ими особенностями и динамикой во времени.
Оценку природной пожарной опасности необхо-
димо проводить на основе анализа напряженно-
сти пожароопасных сезонов с учетом зонально-
географических особенностей лесных районов и
отдельных территорий. Синтез материалов на-

Таблица 5. Распределение площади земель лесного фонда Кодинского лесничества по классам природной по-
жарной опасности

Примечание. В числителе – по данным лесоустройства 2005 г., в знаменателе – после пожаров 2006 г.

Участковые 
лесничества Площадь, га

В том числе по классам пожарной опасности
Средний КППО

1 2 3 4 5

Цембинское 225413       

Лаушкардинское 244172      

Пановское 297003      

Всего по
лесничеству, га 3197929     9335  

Всего по
лесничеству, % 100     0.3 –

0
5892

88946
85978

116691
113767

19776
19776

0
0

2.7
2.7

13179
26634

145983
132528

73623
73623

11387
11387

0
0

2.3
2.3

0
34027

111412
112282

160695
130112

24896
20582

0
0

2.7
2.5

27791
81165

1034772
1019219

1513030
1479523

613001
608687

2.8
2.8

0.9
2.5

32.3
31.8

47.3
46.3

19.2
19.1
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земных исследований, лесоустроительной базы
данных и данных космического мониторинга
позволяет оценивать динамику природной по-
жарной опасности территорий на основе прогно-
зирования состояния лесных экосистем после
воздействия пожаров. Разработка классифика-
ции природной пожарной опасности, соответ-
ствующей зонально-географическим особенно-
стям расположения субъектов, составление на
этой основе карт и своевременный учет динами-
ки пожарной опасности позволят увеличить эф-
фективность при организации охраны лесов от
пожаров и минимизировать ущерб от пожаров
растительности.
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The existing methods for assessing fire hazard has been analyzed. For the forest regions of Siberia, which are
known for the highest indicators of fire hazard, data has been assembled on the degree of natural and weather-
dependent fire hazard as well as the hazard from a source of ignition. It was suggested to assess the natural fire
hazard taking into account the geographical-zonal and general inflammability features of the forest-site types
and forest regions of Siberia. The need to take into account the dynamics of fire hazard has been noted,
especially after fire hazardous seasons, characterized by an extreme degree of inflammability. In remote areas,
it has been proposed to assess the dynamics of the natural fire hazard of territories based on the predicted state
of forest ecosystems after the impact of fires. The proposed method has been tested on the territory of the Nizh-
neangarsk forest region, and high reliability has been revealed in assessing the post-fire state of forest stands (in
87% of cases). Based on the prediction of the forest fire consequences, an assessment of the natural fire hazard
dynamics in the Kodinsky and Gremuchinsky forest districts of the Krasnoyarsk Territory was carried out. There
were also revealed significantly increased areas of forest lands characterized by the I class of natural fire hazard
after the impact of several large fires in 1996 and 2006, and a fire hazard class increase in some of the forestry
units and on the territory of the Gremuchinsky forest district as a whole.

Keywords: fire hazard, forest regions, geographical-zonal features, fire hazard dynamics, prediction method. 
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Исследовано содержание фотосинтетических пигментов и соотношение их форм в хвое Juniperus
communis L. подзоны южной тайги (окрестности озера Таватуй и сосновом лесу г. Реж), в горных
среднетаежных темнохвойных лесов Южного Урала (хребет Большой Таганай) и Север Краснояр-
ского края лиственничного редколесья западной части плато Путорана. Сравнение ценопопуляций
в горных и равнинных условиях позволяет оценить адаптационные возможности растений, заклю-
чающиеся в изменении соотношения форм пигментов, при этом содержание пигментного состава
не зависит от возраста данных генеративных и постгенеративных особей. При сравнительной ха-
рактеристике фотосинтетических пигментов внутри каждой ценопопуляции установлено, что вели-
чина корреляции зависит от географического положения района местообитания можжевельника.
Таватуйская ценопопуляция находится в наиболее благоприятных микроклиматических и экологи-
ческих условиях, и она отличается от других максимальным содержанием общего пигментного
фонда. С увеличением высоты над уровнем моря в таганайской ценопопуляции изменяется соотно-
шение различных форм пигментов, увеличивается содержание хлорофилла b, участвующего в све-
тособирающем комплексе. В путоранской ценопопуляции отмечено самое высокое содержание ка-
ротиноидов, выполняющих функцию защиты от фотоингибирования, но самое низкое содержание
зеленых пигментов. Следовательно, изменение соотношения форм пигментов определяет устойчи-
вость растений и их выживаемость в самых суровых условиях.

Ключевые слова: Juniperus communis L., фотосинтетические пигменты, равнинные и горные ценопопуляции.
DOI: 10.31857/S0024114821040100

Исследования флористического разнообразия
на функциональном уровне необходимы для по-
нимания приспособления растений к условиям
существования, распространения видов, прогно-
зирования динамики растительности при гло-
бальном изменении климата и обострении про-
блем региональной экологии (Головко и др., 2010).
Для характеристики функционального состояния
растений наиболее информативными считаются
показатели фотосинтетического аппарата (Зален-
ский, 1977; Пьянков, Мокроносов, 1993), а среди
них – состав, содержание и соотношение пиг-
ментов (Любименко, 1963; Maslova, Popova, 1993;
Дымова, Головко, 2007). Пигменты занимают

центральное место в фотосинтезе, обеспечивая
поглощение и запасание солнечной энергии. К
настоящему времени детально исследованы спек-
тральные свойства и биосинтез основных фото-
синтетических пигментов, разработана концеп-
ция антенных комплексов и реакционных цен-
тров, выявлены фундаментальные механизмы
фотосинтеза (Blankenship, 2002). Вместе с тем,
значительное разнообразие таксонов растений и
экологических условий их обитания определяют
актуальность изучения роли пигментов в сбалан-
сированности всех жизненных процессов. Коли-
чественное содержание и качественный состав пиг-
ментов, изменение их соотношения в листьях –
важные и чувствительные показатели физиологи-
ческого состояния растений и их фотосинтетиче-
ского аппарата, направленности адаптивных реак-
ций при воздействии стрессовых условий (Лукья-

1 Работа выполнена в рамках Государственного задания Бо-
таническому саду УрО РАН (2018 г.) и Государственного за-
дания Институту экологии растений и животных УрО РАН
(2018 г.).

УДК 582.477:581.132.1:581.526.13
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нова и др., 1986; Попова и др., 1984; Корнюшенко,
1992; Маслова и др., 1996). Исследования струк-
турной организации фотосинтетического аппара-
та можжевельника обыкновенного и его сибир-
ского подвида немногочисленны (Герлинг, 2009;
Герлинг, Загирова, 2009).

Цель исследования – выявление особенности
содержания пигментов в хвое Juniperus communis L. в
равнинных и горных ценопопуляциях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объекты исследования – фрагменты равнин-

ных ценопопуляций Juniperus communis L. на
Среднем Урале в районе светлохвойных лесов
южной тайги (окрестности озера Таватуй и лесо-
парковая зона г. Реж) и горных ценопопуляций
Juniperus communis L. subsp. sibirica на Южном
Урале в подзоне горных среднетаежных темно-
хвойных лесов хребтовой полосы Урала (хребет
Большой Таганай) (Урал и Приуралье, 1968) и в
Красноярском крае (северный макросклон плато
Путорана, массив Сухие горы) (рис. 1).

Расстояние между горными и равнинными
объектами исследования составило 2150 км. Сбор

материала проведен с 5 июня по 13 августа 2018 г.
Средние годовые показатели климата в исследо-
ванных районов представлены в табл. 1.

Для характеристики местообитания можже-
вельника определяли высоту над уровнем моря,
тип леса или растительное сообщество, состав
древостоя и сомкнутость древесного полога. Бы-
ли отобраны особи Juniperus communis L. двух воз-
растных категорий: до 50 лет – молодые и свыше
100 лет – старые. Возраст определяли по методике
А.А. Григорьева с соавт. (2018).

Хвою второго года отбирали в трех биологиче-
ских повторностях с южной стороны кроны у пя-
ти экземпляров можжевельника. Содержание
пигментов определяли в лабораторных условиях в
трех аналитических повторностях. Всего было ис-
следовано 165 образцов. Определение хлорофил-
лов a, b и каротиноидов проводили прямым
спектрофотометрированием на спектрофото-
метре Odyssey DR/2500 (HACH, США) в 100%-м
ацетоне. Спектрофотометрирование проводили
в кювете при длине волны 644, 662 и 440 нм в
трех повторностях (Годнев, 1963). Расчеты кон-
центрации каждого пигмента в вытяжке рассчи-

Рис. 1. Географическое положение районов исследования. Фрагменты ценопопуляций можжевельника: 1 – Путоран-
ская, 2 – Режевская, 3, 4 – Таватуйская, 5–7 – Таганайская.
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тывали по стандартным формулам (Крючков,
Булатова, 2006).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Можжевельник обыкновенный – очень пла-
стичный вид, легко адаптируется в разных экото-
пах (Тишкина, 2009). Растения имеют на опушках
и по краям лесных полян исходную форму одно-
ствольного дерева и прямостоячего кустарника, в
тундрах – прижатого к почве стланика (Салахов,
2009). В исследованных ценопопуляциях в зави-
симости от условий обитания выявлены различ-
ные жизненные формы можжевельника. В тава-
туйской ценопопуляции можжевельник имеет
лишь одну форму – одноствольного деревца. По
данным Н.В. Панюшкиной с соавт. (2012) одно-
ствольные растения могут менять жизненную
форму, становясь немногоствольным деревом
или кустарником, переходить к вегетативному
размножению и образовывать куртины. В режев-
ской ценопопуляции жизненная форма особей
представлена на 26% – одноствольным деревцем
и на 74% – формой “геоксильного” кустарника.
При этом форма “геоксильного” кустарника в
данной ценопопуляции формировалась в резуль-
тате повреждения лидерной оси одноствольного
деревца (обламывание ветвей можжевельника
для хозяйственных целей) и укоренения нижних
ветвей. В таганайской и путоранской ценопопу-
ляциях на крутых склонах в тундре и на камени-
стых россыпях выявлена только стланиковая
форма Juniperus communis L. subsp. sibirica. По ли-
тературным данным аллозимного анализа не най-
дено различий между древесными и кустарнико-
выми формами (Хантемирова, Семериков, 2009).

В горных ценопопуляциях можжевельник
встречается только в полосе между границей со-
мкнутых лесов и редколесий, так как достаточно
светолюбив и неконкурентоспособен в условиях
высокой сомкнутости древесного яруса и густого
подроста и подлеска. Его можно встретить только
в разреженных еловых и лиственничных древо-
стоях путоранской и таганайской ценопопуля-
ций. На открытых участках можжевельник под-
вергается снежной абразии и морозному иссуше-
нию, а аккумуляция снежных масс на склоне
обеспечивает его выживание в условиях высоко-
горий в зимнее время года (Григорьев и др., 2018).
В сосновых фитоценозах равнинные ценопопу-
ляции распространены при сомкнутости крон
0.6–0.7, и с увеличением сомкнутости полога
происходит угнетение можжевельника из-за не-
достатка света. При корреляционном анализе
внутри каждой ценопопуляции обнаружена по-
ложительная связь между сомкнутостью древес-

ного полога и высотой можжевельника (r = 0.95,
p < 0.05).

Успешная адаптация растительного организма к
климатическим условиям в значительной степени
зависит от способности его ассимиляционного
аппарата адекватно менять структурные пара-
метры для поддержания продукционного про-
цесса (Плюснина, Загирова, 2016). Климатиче-
ские показатели для произрастания путоран-
ской ценопопуляции (Красноярский край)
являются более суровыми – средняя температура
в январе 2018 г. –26.8°С, в июле – +11.5°С с ко-
ротким вегетационным периодом по сравнению со
Средним и Южным Уралом – 90 дней (средняя го-
довая температура варьирует от 1.1 до 2.8°С). Район
светлохвойных лесов отличается сухостью и конти-
нентальностью (сумма осадков в 2017 г. не превы-
шала 243 мм, а в 2018 г. – 474 мм, высота снежного
покрова составляла до 32 мм в 2017 г. и до 19.2 мм
в 2018 г.), при этом в районе местообитания тага-
найской ценопопуляции климат по сравнению с
другими районами Урала более холодный и до-
вольно влажный (сумма осадков в 2017 г. – 354 мм,
в 2018 г. – 616 мм).

С увеличением географической широты в связи
со снижением высоты солнцестояния уровень ин-
соляции уменьшается. При этом происходят изме-
нения спектрального состава солнечной энергии и
соотношения рассеянного и прямого излучения
(Шульгин, 1963). Следовательно, вертикальные
изменения режима солнечной радиации отража-
ются на пигментной системе листьев, от эффек-
тивности работы которой напрямую зависит фо-
тосинтетическая продуктивность растений (Ива-
нов и др., 2009).

Исследование показало, что содержание пиг-
ментного состава не зависит от возраста особей,
поэтому дальнейший анализ производился по об-
щей выборке в каждом фрагменте ценопопуля-
ций можжевельника. Нами установлено, что со-
держание общего фонда пигментов в таватуйской
ценопопуляции выше, чем в таганайской, режев-
ской и путоранской (рис. 2) (табл. 2). Это связано,
во-первых, с оптимальными микроклиматиче-
скими и экологическими условиями, во-вторых,
с фитоценотической защитой соснового древо-
стоя. Низким содержанием пигментов характе-
ризуются горные ценопопуляции можжевельни-
ка. Согласно исследованиям, Т.Г. Масловой и
И.А. Поповой (Maslova, Popova, 1993) у растений,
произрастающих в крайне суровых условиях,
низкое содержание фотосинтетических пигмен-
тов связано с действием неблагоприятных факто-
ров, таких как низкая температура или бедность
почв. Большинство растений Восточного Памира
отличается пониженным содержанием хлоро-
филла (Попова, 1958).
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Рис. 2. Содержание фотосинтетических пигментов в горных и равнинных ценопопуляциях можжевельника: 1 – хло-
рофилл а, 2 – хлорофилл b, 3 – каротиноиды.
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Таблица 2. Содержание хлорофиллов и каротиноидов в хвое можжевельника в горных и равнинных ценопопуляциях

Примечание. X ± mx – средняя величина со стандартной ошибкой. Во всех ячейках средняя величина со стандартной ошибкой.

Номер 
фрагмента 

ценопопуляции

Содержание пигментов (мг/г–1) сырого вещества Соотношение

хлорофилл a хлорофилл b хл. a + b каротиноиды
сумма 

пигментов
хлорофилл

а : b
хлорофиллы :
каротиноиды

Путоранская ценопопуляция

1 1.09 ± 0.10 0.72 ± 0.09 1.81 ± 0.19 0.61 ± 0.05 2.44 ± 0.22 1.5 3.0

X ± mx 1.09 ± 0.10 0.72 ± 0.09 1.81 ± 0.19 0.61 ± 0.05 2.44 ± 0.22 1.5 3.0

Режевская ценопопуляция

2 1.19 ± 0.13 0.74 ± 0.22 1.93 ± 0.35 0.49 ± 0.03 2.37 ± 0.35 1.6 3.3

X ± mx 1.19 ± 0.13 0.72 ± 0.22 1.93 ± 0.35 0.49 ± 0.03 2.37 ± 0.35 1.6 3.3

Таватуйская ценопопуляция

3 1.14 ± 0.05 0.72 ± 0.06 1.86 ± 0.11 0.45 ± 0.02 2.31 ± 0.12 1.6 4.1

4 1.44 ± 0.15 0.72 ± 0.22 2.16 ± 0.37 0.60 ± 0.04 2.76 ± 0.37 2 3.6

X ± mx 1.29 ± 0.1 0.72 ± 0.14 2.03 ± 0.24 0.52 ± 0.03 2.55 ± 0.24 1.8 3.9

Таганайская ценопопуляция

5 0.89 ± 0.09 0.62 ± 0.10 1.51 ± 0.19 0.52 ± 0.04 2.03 ± 0.21 1.5 2.8

6 0.93 ± 0.08 0.79 ± 0.15 1.72 ± 0.24 0.54 ± 0.02 2.31 ± 0.23 1.2 3.2

7 0.94 ± 0.07 0.86 ± 0.10 1.8 ± 0.17 0.51 ± 0.02 2.31 ± 0.17 1.1 3.5

X ± mx 0.92 ± 0.08 0.76 ± 0.12 1.68 ± 0.20 0.52 ± 0.02 2.21 ± 0.20 1.2 3.2
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По мере увеличения высоты над уровнем моря
значительно повышается интенсивность света и
меняется его качественный состав, а условия
освещения определяют содержание и соотноше-
ние пигментов в листе (Тишкина, Семкина, 2017).

В результате исследования в таганайской це-
нопопуляции, в которой растения произрастают
в разнообразных эколого-ценотических условиях
на границе леса и тундры в амплитуде высот от
1060 до 1080 м, выявлено, что с увеличением вы-
соты над уровнем моря увеличивается содержа-
ние хлорофиллов, при этом снижается соотноше-
ние – а : b с 1.5 до 1.1 и увеличивается отношение
“хлорофиллы : каротиноиды” с 2.8 до 3.5 мг/г–1.
Подобные данные получены и другими исследо-
вателями (Иванов и др., 2013). Они утверждают,
что с увеличением высоты уменьшается доля ка-
ротиноидов и увеличивается доля хлорофилла b.
В условиях высокой освещенности достаточно
небольшого количества хлорофилла для протека-
ния фотосинтетического процесса и уменьшения
опасности фотодеструкции клетки (Попова и др.,
1984). Согласно нашим исследованиям в таганай-
ской ценопопуляции содержание хлорофилла b
является самым высоким. Анализ данных пока-
зал, что существует тесная положительная корреля-
ция между накоплением хлорофилла а и b (r = 0.76,
p < 0.05). В пигментном комплексе полифункци-
ональную роль в адаптации растений к факторам
среды выполняет хлорофилл b (Юдина, 2018). Мы
предполагаем, что хлорофилл b может выполнять
защитную функцию: чем больше хлорофилла b,
тем меньше чувствительность к яркому свету.

Содержание каротиноидов различается в мень-
шей степени во всех ценопопуляциях можжевель-
ника, кроме путоранской, где максимальная кон-
центрация каротиноидов, скорее всего, связана с
устойчивостью фотосинтетического аппарата к
действию резких перепадов температур в течение
суток и в период вегетации. Сходные данные по-
лучены у можжевельника сибирского на Север-
ном Урале (Герлинг, Загирова, 2009), травяни-
стых растений на Приполярном Урале (Головко
и др., 2007) и в высокогорьях Малого Кавказа
(Чхубианишвили и др., 2009). А по данным B. Dem-
mig-Adams с соавт. (1996) в условиях высокой ин-
соляции часто повышена доля каротиноидов, вы-
полняющих в данных условиях функцию защиты
от фотоингибирования. Накопление каротинои-
дов часто положительно коррелирует с содержани-
ем хлорофиллов, так как они являются обязатель-
ными компонентами пигмент-белковых комплек-
сов фотосистемы (ФС) I и II (Иванов и др., 2013). Во
всех ценопопуляциях можжевельника обнаружена
положительная связь содержания хлорофилла а и
каротиноидов (r = 0.51, p < 0.05).

Отношение (“хлорофиллы : каротиноиды”) в
хвое можжевельника в путоранской ценопопуля-
ции составляет 3.0, таганайской – 3.2, таватуй-
ской – 3.8 и режевской – 3.3. Интенсивность фото-
синтеза зависит не только от содержания хлоро-
филла а и хлорофилла b, но и от их соотношения в
хлоропластах. Соотношение хлорофилла а к хлоро-
филлу b варьирует от 1.2 в таганайской до 1.8 в та-
ватуйской ценопопуляции. Содержание зеленых
пигментов в хвое равнинных ценопопуляций,
произрастающих под пологом средневозрастного
соснового древостоя, выше, чем в горных цено-
популяциях можжевельника.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Пигментный комплекс растений Juniperus
communis L. чутко реагирует на уровень инсоля-
ции. Сравнение ценопопуляций в горных и рав-
нинных условиях позволяет оценить адаптацион-
ные возможности растений, заключающиеся в
изменении соотношения форм пигментов, при
этом содержание пигментного состава не зависит
от данных возрастных категорий особей. Особую
защитную роль при фотоингибировании выпол-
няет хлорофилл b и каротиноиды. Наибольшее
содержание хлорофилла b отмечено в самой вы-
сокой точке Таганая – над уровнем моря 1080 м –
0.86, а на абсолютной высоте 1060 м – 0.62 мг/гˉ1.
Самое высокое содержание каротиноидов найде-
но в путоранской ценопопуляции 0.61 мг/гˉ1

(против 0.52, 0.49, 0.52), находящейся в самых су-
ровых условиях существования, но, тем не менее,
по сумме пигментов она почти не отличается от
других изученных. При сравнительной характе-
ристике фотосинтетических пигментов внутри
каждой ценопопуляции установлено, что величи-
на корреляции зависит от географического поло-
жения района местообитания можжевельника.
Экологическая пластичность фотосинтетическо-
го аппарата заключается именно в соотношении
различных форм пигментов. Наименьшее содер-
жание пигментов в высокогорной таганайской
ценопопуляции (2.21) следует отнести за счет
наименьшего накопления основного ассимиля-
ционного пигмента хлорофилла а – 0.92 по срав-
нению с другими ценопопуляциями – 1.29, 1.19,
1.09 мг/гˉ1. Таким образом, пигментный ком-
плекс растений может служить диагностическим
показателем состояния растений.
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Ecological Plasticity of Juniperus communis L. Needles Pigment Complex 
in Highland and Lowland Coenopopulations

Ye. A. Tishkina1, 2, *, L. A. Semkina1, and A. A. Grigor’yev2, 3

1Botanical Garden, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Bilimbaevskaya st. 32a, Yekaterinburg, 620134 Russia
2Ural State Forest Engineering University, Sibirsky tract, 37, Yekaterinburg, 620100 Russia

3Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, 
8-Marta st. 202, Yekaterinburg, 620144 Russia

*E-mail: elena.mlob1@yandex.ru

The content of photosynthetic pigments and the ratio of their forms has been studied in the needles of Juni-
perus communis L. of the southern taiga subzone (the vicinity of Lake Tavatui and the pine forest of the city
of Rezh), in the mountainous middle taiga dark coniferous forests of the Southern Ural (the Bolshoi Taganai
ridge) and larch woodlands of the western part of the plateau Putorana in the Northern Krasnoyarsk Territo-
ry. Comparing the coenopopulations in mountainous and lowland conditions makes it possible to assess the
plants adaptive capabilities, such as changing the ratio of pigment forms, however the content of the pigment
composition does not depend on the age of these generative and postgenerative individuals. Comparative
characteristics of photosynthetic pigments within each coenopopulation revealed that the magnitude of the
correlation depends on the geographical position of the juniper habitat area. The Tavatui coenopopulation is
located in the most favorable microclimatic and ecological conditions, and it differs from others in the max-
imum content of a total pigment fund. With an increase in altitude in the Taganai coenopopulation, the ratio
of different forms of pigments changes, and the content of chlorophyll b, an essential part of the light-har-
vesting complex, increases. The Putorana coenopopulation has the highest content of carotenoids, which
function as protection against photoinhibition, but the lowest content of green pigments. Thus, a change in
the ratio of pigment forms determines the resistance of plants and their survival in the most severe conditions.

Keywords: Juniperus communis L., photosynthetic pigments, lowlands and highlands coenopopulations. 
Acknowledgements: The study has been conducted within the framework of the State Contract with the Botan-
ical Garden, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences (2018) and the State Contract with the Institute
of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences (2018).

REFERENCES
Blankenship R.E., Molecular Mechanisms of Photosynthesis,
Oxford and Malden (Massachusetts): Blackwell Science,
2002, 321 p.
Demmig-Adams B., Gilmore A.M., Adams W.W., In vivo
function of carotenoids in higher plants, FASEB J., 1996,
Vol. 10, pp. 403–412.
Maslova T.G., Popova I.A., Adaptive Properties of the Pig-
ment Systems, Photosynthetica, 1993, Vol. 29, pp. 195–203.
Gerling N.V., Zagirova S.V., Struktura i fotosintez khvoi Ju-
niperus sibirica (Cupressaceae) na Severnom Urale (Struc-
ture and photosynthesis of Juniperus sibirica (Cupressaceae)
needles in the Northern Urals), Botanicheskii zhurnal,
2009, Vol. 94, No. 11, pp. 1672–1680.
Gerling N.V., Struktura i fotosintez khvoi vidov r. Juniperus
na Severo-Vostoke evropeiskoi chasti Rossii. Avtoref. diss.
kand. biol. nauk (Structure and photosynthesis of needles of
species of Juniperus gen. in northeast of European part of
Russia. Extended abstract of candidate’s biol. sci. thesis),
Syktyvkar: IB Komi NTs UrO RAN, 2010, 18 p.
Godnev T.N., Khlorofill: Ego stroenie i obrazovanie v rastenii
(Chlorofill: The structure and genesis in plants), Minsk:
Izd-vo AN BSSR, 1963, 319 p.
Golovko T.K., Tabalenkova G.N., Dymova O.V., Pigment-
nyi kompleks rastenii Pripolyarnogo Urala (Pigment appa-
ratus of Subpolar Ural plants), Botanicheskii zhurnal, 2007,
Vol. 92, No. 11, pp. 1732–1742.

Golovko T.K., Dal’ke I.V., Dymova O.V., Zakhozhii I.G.,
Tabalenkova G.N., Pigmentnyi kompleks rastenii prirodnoi
flory Evropeiskogo Severo-Vostoka (Pigment complex of
natural f lora plants of the European North-East), Izvestiya
Komi nauchnogo tsentra UrO RAN, 2010, No. 1, pp. 39–46.
Grigor’ev A.A., Erokhina O.V., Sokovnina S.Y., Shalau-
mova Y.V., Balakin D.S., Prodvizhenie drevesno-kus-
tarnikovoi rastitel’nosti v gory i izmenenie sostava tun-
drovykh soobshchestv (khr. Zigal’ga, Yuzhnyi Ural) (The
advance of woody and shrub vegetation to the mountains
and changes in the composition of tundra communities
(Poperechnaya Mountain, the Zigalga Mountain Range in
the Southern Urals)), Zhurnal Sibirskogo federal’nogo uni-
versiteta. Biologiya, 2018, No. 11(3), pp. 218–236.
Dymova O.V., Golovko T.K., Pigment apparatus in Ajuga
reptans plants as affected by adaptation to light growth con-
ditions, Russian J. Plant Physiology, 2007, Vol. 54, No. 1,
pp. 39–45.
Zalenskii O.V., Ekologo-fiziologicheskie aspekty izucheniya
fotosinteza (Ecological and physiological aspects of the pho-
tosynthesis study), Leningrad: Nauka, 1977, 56 p.
Ivanov L.A., Ivanova L.A., Ronzhina D.A., Changes in the
specific density of leaves of Eurasian plants along the aridity
gradient, Doklady Biological Sciences, 2009, Vol. 428, No. 1,
pp. 430–433.
Ivanov L.A., Ivanova L.A., Ronzhina D.A., Yudina P.K.,
Changes in the chlorophyll and carotenoid contents in the
leaves of steppe plants along a latitudinal gradient in South



362

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

ТИШКИНА и др.

Ural, Russian J. Plant Physiology, 2013, Vol. 60, No. 6,
pp. 812–820.
Kornyushenko G.A., Solov’eva L.V., Ekologicheskii analiz
soderzhaniya pigmentov v list’yakh gorno-tundrovykh kus-
tarnichkov (The ecological analysis of pigment contents in
leaves of the mountain-tundra dwarf-shrubs), Botanicheskii
zhurnal, 1992, Vol. 77, No. 8, pp. 55–77.
Kryuchkov V.A., Bulatova I.K., Praktikum po fiziologii
drevesnykh rastenii (Practical course of wooded plants phys-
iology), Yekaterinburg: Izd-vo UrGU, 2006, 248 p.
Luk’yanova L.M., Markovskaya E.F., Bulycheva T.M.,
Gazoobmen i pigmentnaya sistema rastenii Kol’skoi Subarkti-
ki (Khibinskii gornyi massiv) (Gaseous exchange and pig-
ment system of plants in the Kola Subarctic (Khibiny
mountain range)), Apatity: Izd-vo Kol’skogo filiala AN
SSSR, 1986, 127 p.
Lyubimenko V.N., Raboty po fotosintezu i pigmentam rastenii
(Research on photosynthesis and plant pigments), Kiev:
Izd-vo AN Ukrainskoi SSR, 1963, Vol. 2, 681 p.
Maslova T.G., Popova I.A., Kornyushenko G.A., Korole-
va O.Y., Razvitie predstavlenii o funktsionirovanii violak-
santinovogo tsikla v fotosinteze (Development of under-
standing the functioning of the violaxanthin cycle in photo-
synthesis), Fiziologiya rastenii, 1996, Vol. 43, No. 3,
pp. 437–449.
Panyushkina N.V., Karaseva M.A., Demakov Y.P., Bek-
mansurov M.V., Karasev V.N., Rasprostranenie i struktura
tsenopopulyatsii mozhzhevel’nika v Respublike Marii El
(Ground cedar cenopopulations structure and distribution
in the Republic of Maru El), Vestnik MarGTU, Seriya: Les.
Ekologiya. Prirodopol’zovanie, 2012, No. 1, pp. 24–34.
Plyusnina S.N., Zagirova S.V., Struktura fotosintetichesko-
go apparata Betula nana (Betulaceae) na Severnom i Pripol-
yarnom Urale (Structure of Betula nana (Betulaceae) pho-
tosynthetic apparatus in the Northern and Subpolar Urals),
Botanicheskii zhurnal, 2016, Vol. 101, No. 3, pp. 261–274.
Popova I.A., O pigmentakh list’ev pamirskikh rastenii (Pig-
ments of plant leaves in Pamir), Botanicheskii zhurnal, 1958,
Vol. 43, No. 11, pp. 1550–1561.
Popova O.F., Slemnev N.N., Popova I.A., Maslova T.G.,
Soderzhanie pigmentov plastid u rastenii pustyn’ Gobi i
Karakumy (The content of plastid pigments in the plants of
Gobi and Karacum Deserts), Botanicheskii zhurnal, 1984,
Vol. 69, No. 3, pp. 334–344.
Popova I.A., Maslova T.G., Popova O.F., Osobennosti pig-
mentnogo apparata rastenii razlichnykh botaniko-geogra-
ficheskikh zon (Fetaures of pigment apparatus of plants in
different botanic and geographical domains), In: Ekologo-
fiziologicheskie issledovaniya fotosinteza i dykhaniya rastenii

(Eco-physiological studies of photosynthesis and plant res-
piration), Leningrad: Nauka, 1989, pp. 115–139.
P’yankov V.I., Mokronosov A.T., Osnovnye tendentsii
izmeneniya rastitel’nosti Zemli v svyazi s global’nym po-
tepleniem klimata (The main trends in changes in the vege-
tation of the Earth due to global warming), Fiziologiya ras-
tenii, 1993, Vol. 40, No. 4, pp. 515–531.
Salakhov N.V., Ekologo-fitotsenoticheskaya priurochennost',
zhiznennye formy i populyatsionnaya biologiya Juniperus
communis L. v Respublike Tatarstan. Avtoref. diss. kand. biol.
nauk (Eco-phytocoenotic preference, lifeforms and popu-
lation biology of Juniperus communis L. in the Republik of
Tatarstan. Extended abstract of candidate’s biol. sci. the-
sis), Moscow: MGPU, 2009, 18 p.
Tishkina E.A., Zakonomernosti rasprostraneniya, formovoe
raznoobrazie i ekologicheskaya priurochennost' Juniperus
communis L. na Urale. Avtoref. diss. kand. biol. nauk (Regu-
larities in spatial patterns, diversity of forms, and environ-
mental occurrence of Juniperus communis L. in Urals. Ex-
tended abstract of candidate’s biol. sci. thesis), Yekaterin-
burg: UGLTU, 2009, 20 p.
Tishkina E.A., Semkina L.A., Otsenka sostoyaniya tseno-
populyatsii mozhzhevel’nika obyknovennogo po soder-
zhaniyu fotosinteticheskikh pigmentov na Srednem i Yuzh-
nom Urale (Health assessment based on photosynthetic
pigments contents in coenopopulations of common juniper
in Middle and Southern Ural), Lesovedenie, 2017, No. 6,
pp. 127–132.
Ural i Priural’e (Ural and Cis-Urals region), Moscow: Nau-
ka, 1968.
Khantemirova E.V., Semerikov V.L., Allozimnyi poli-
morfizm raznovidnostei mozhzhevel’nika obyknovennogo
(Allozyme polymorphism of Juniperus communis L. variet-
ies), Lesovedenie, 2009, No. 1, pp. 74–77.
Chkhubianishvili E.I., Chanishvili S.S., Kacharava N.F.,
Badridze G.S., Strukturno-funktsional’nye osobennosti
list’ev lugovykh rastenii v usloviyakh vysokogorii Malogo
Kavkaza (Structural and functional features of the leaves of
meadow plants in the high mountains of the Caucasus Mi-
nor), Fiziologiya i biokhimiya kul’turnykh rastenii, 2009,
Vol. 41, No. 2, pp. 132–139.
Shul’gin I.A., Morfofiziologicheskie prisposobleniya rastenii k
svetu (Plants morphophysiological adaptations to light),
Moscow: Izd-vo MGU, 1963, 74 p.
Yudina P.K., Strukturno-funktsional’nye parametry list’ev
stepnykh rastenii Severnoi Evrazii. Dis. kand. biol. nauk.
(Structural and functional parameters of the leaves of
steppe plants of Northern Eurasia. Candidate’s biol. sci.
thesis), Ekaterinburg: Institut ekologii rastenii i zhivotnykh
UrO RAN, 2018, 177 p.



ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2021, № 4, с. 363–371

363

СЕМЕННОЕ ВОЗОБНОВЛЕНИЕ ДУБА ЧЕРЕШЧАТОГО 
В ДУБРАВАХ И СОСНЯКАХ УЛЬЯНОВСКОЙ ОБЛАСТИ

© 2021 г.   Б. П. Чураковa, *, Р. А. Чураковa

aУльяновский государственный университет, ул. Л. Толстого, 42, Ульяновск, 432017 Россия
*E-mail: churakovbp@yandex.ru

Поступила в редакцию 06.02.2020 г.
После доработки 27.04.2020 г.

Принята к публикации 03.02.2021 г.

Проведены исследования процессов естественного семенного возобновления дуба черешчатого в
различных типах леса с кустарниковым подлеском разной густоты. Установлено, что во всех обсле-
дованных типах леса наибольшая густота разновозрастного самосева дуба отмечена в снытьево-
ясменниковых дубняках (2300 шт. га–1), наименьшая в сосняках бруснично-зеленомошниковых
(1700 шт. га–1). Во всех типах леса густота самосева дуба постепенно снижается по мере увеличения
его возраста. Во всех типах леса наибольшая густота самосева дуба отмечена в насаждениях с редким
и средним по густоте подлеском. В обследованных насаждениях многовершинные дубки отсутству-
ют в однолетнем самосеве, но выявлены в самосеве старше 2 и 3 летнего возраста.

Ключевые слова: естественное возобновление, густота подлеска, дуб черешчатый, многовершинность
дубков.
DOI: 10.31857/S0024114821030049

Состояние дубрав вызывает глубокую озабо-
ченность не только ученых лесоводов, но и широ-
кой общественности. На протяжении длительно-
го времени они подвергаются периодическому
усыханию и деградации. Эти процессы носят гло-
бальный характер и наблюдаются на протяжении
всего ареала дуба (Вакин, 1954; Енькова, 1976;
Молчанов, 1978; Романовский, 2002; Рубцов, Ут-
кина, 2008; Селочник, 2015; Petrescu, 1974, 1981;
Delatour, 1983; Oleksyn, Przybyl, 1987; Čapek, Bru-
tovsky D., Findo S., 1990; Oszako, 2004). По данным
В.Г.Панина (1995), за период с 1990 по 1995 г. доля
дубовых лесов в европейской части России сокра-
тилась на 180 тыс. га. За последние 130 лет пло-
щадь дубрав России уменьшилась в 3 раза (Фаде-
ев, 1997). В.К.Тузов (2005) приводит данные о том,
что за неполные 30 лет (с 1966 по 2003 г.) площадь
дубрав в европейской части России сократилась
почти на 30%, причем в основном за счет молод-
няков (Ерусалимский, 2009). Большинство совре-
менных наших дубрав (63.9%) имеют порослевое
происхождение (Царалунга, Харченко, 2006).

В Ульяновской области площадь дубовых лесов
сократилась со 139 тыс. га в 1995 г. до 96.3 тыс. га в
2008 г., т.е. примерно на 30%. На столько же снизи-
лась площадь молодняков дуба – с 14.0 тыс. га в
1995 г. до 9.4 тыс. га в 2008 г. Необходимо отме-
тить, что 91.7% дубовых лесов области имеет по-
рослевое происхождение.

Анализ отечественной и зарубежной литерату-
ры дает основание говорить о трех основных фак-
торах, влияющих на стабильность лесных экоси-
стем: абиотические, биотические и антропоген-
ные. Для дубрав особенно опасно комплексное
воздействие этих факторов (Ильюшенко, Рома-
новский, 2000; Калиниченко, 2000; Тузов, 2005;
Каплина, Селочник, 2015; Селочник, 2015; Чебо-
тарева, Чеботарев, Стороженко, 2015; Чеботарев,
Чеботарева, Стороженко, 2016; Petrescu, 1974;
Ragazzi, Moricca, Dellavalle, 1998), поскольку оно
вызывает снижение жизнеспособности дуба, ко-
торое в сочетании с низкой устойчивостью по-
рослевых насаждений приводит к сокращению
продолжительности жизни дубрав.

Одной из причин сокращения площади дубо-
вых лесов нужно считать, наряду с долговремен-
ным порослевым возобновлением, почти полное
отсутствие естественного семенного возобновле-
ния (Царалунга, 2003; Тузов, 2005; Ерусалим-
ский, 2009; Селочник, 2015; Яшнов, 1932). Это
связано как со снижением репродуктивной спо-
собности порослевых деревьев, так и с отсутстви-
ем соответствующего ухода за появляющимся са-
мосевом дуба (Калиниченко, 2000; Романовский,
2002).

В связи с вышеизложенным очень актуальны-
ми и своевременными являются исследования
процессов естественного семенного возобновле-
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ния дуба в разных лесорастительных условиях и
влияния на эти процессы различных факторов.

Целью данного исследования является изуче-
ние хода естественного семенного возобновления
дуба черешчатого в сосняках и порослевых дубра-
вах с кустарниковым подлеском разной густоты.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объектами исследований послужили дубовые

и сосновые насаждения Кузоватовского лесниче-
ства Ульяновской области. Во всех типах леса под-
лесок представлен в основном лещиной обыкно-
венной Corylus avellana L. с единичным участием
бересклета бородавчатого Euonymus verrucosa Scop.
и рябины обыкновенная Sorbus aucuparia L. Сте-
пень густоты подлеска определялась по степени со-
мкнутости крон кустарников: редкий подлесок – до
0.4; средний – от 0.4 до 0.6; густой – свыше 0.6.

Сосняки бруснично-зеленомошниковые
(СБРЗМ): почва скрытоподзолистая, песчаная.
Подлесок: лещина обыкновенная и бересклет бо-
родавчатый. В травяно-кустарничковом ярусе
преобладают брусника Vaccinium vitis-idaea L. и
зеленые мхи Polytrichum commune L., Pleurocium
schreberi L., Dicranum undulatum L. Общее проек-
тивное покрытие травяного яруса 25–30%.

Дубняки мелкотравные (ДМТР): почва темно-
серая лесная, среднесуглинистая. Подлесок: ле-

щина обыкновенная, бересклет бородавчатый и
рябина обыкновенная. Травяной ярус представ-
лен мятликом луговым Poa pratensis L., грушанкой
круглолистной Pyrola rotundifolia L., сочевични-
ком весенним Lathyrus vernus L., земляникой лес-
ной Fragaria vesca L., ландышем майский Conval-
laria majalis L., подмаренником северным Galium
boreale L., звездчаткой ланцетовидной Stellaria ho-
lostea L. осокой лесной Carex sylvatica Huds. Общее
проективное покрытие травяного яруса 65–70%.

Дубняки снытьево-ясменниковые (ДСНЯС):
почва серая лесная, легкосуглинистая. Подлесок:
лещина обыкновенная и бересклет бородавча-
тый. В травяном ярусе представлены сныть обык-
новенная Aegopodium podagraria L., ясменник па-
хучий Asperula odorata L. ландыш майский, герань
лесная Geranium sylvaticum L., земляника лесная,
будра плющевидная Glechoma hederaceae L. Общее
проективное покрытие травяного яруса 70–75%.

В таблице 1 представлена таксационная харак-
теристика обследованных насаждений.

Для определения возраста самосева в каждом
типе леса отбиралось по 30 молодых дубков, кото-
рые срезались на уровне корневой шейки и под
лупой определялось количество годовых колец.
Таким образом, были исследованы 90 дубков в
трех типах леса. Затем с помощью линейки изме-
рялись высоты, а с помощью штангельциркуля –
диаметры срезанных дубков и для каждого воз-

Таблица 1. Таксационная характеристика насаждений

Примечание. ДН – дубняк низкоствольный, С – сосна обыкновенная, СЕ – сосна естественного происхождения, Б – береза
повислая, Л – липа мелколистная, Кд – клен остролистный, Нср. – средняя высота деревьев, Dcp. – средний диаметр.

Квартал Выдел Площадь, 
га Состав Класс 

возраста
Класс 

бонитета Полнота Нср, м Дср, 
см

Тип леса
Запас, 
м3 га–1

Густота 
под- 
леска

1 3 11.8 7ДН
2СЕ1Л

ДН-VI
СЕ-IV

III 0.7 18
22

20
28

ДСНЯС 80 Редкий

17 12 8.9 7ДН2Л
1СЕ

ДН-VII
СЕ-V

II 0.6 20
24

24
32

ДСНЯС 90 Сред-
ний

34 8 7.8 8ДН
1СЕ1Л

ДН-VII
СЕ-V

II 0.7 20
25

24
34

ДСНЯС 90 Густой

6 7 3.4 8ДН2СЕ +
+ Кл

ДН-VI
СЕ-IV

III 0.7 16
19

20
24

ДМТР 80 Редкий

6 16 4.2 8ДН1СЕ
1Кл

ДН-VII
СЕ-IV

III 0.7 17
19

20
24

ДМТР 80 Сред-
ний

6 20 12.5 7ДН2СЕ
1Кл

ДН-VII
СЕ-V

II 0.7 16
24

20
32

ДМТР 90 Густой

116 12 7.8 8С2ДН С-III
ДН-V

II 0.7 18
15

22
18

СБРЗМ 150 Редкий

118 9 5.6 7С1ДН
1Б

С-IV
ДН-V

II 0.7 22
16

28
18

СБРЗМ 190 Сред-
ний

118 16 6.2 8С2ДН С-III
ДН-IV

II 0.7 19
12

22
14

СБРЗМ 170 Густой
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раста определялись средние высоты Нс и средние
диаметры Dc для каждого возраста в каждом типе
леса.

В каждом обследованном насаждении закла-
дывались пробные площади размером 10 × 20 м =
= 200 м2 в 6 кратной повторности, на которых
проводился учет естественного семенного возоб-
новления дуба с подразделением его на 3 возраст-
ные группы: одно-, двух- и трехлетние. Получен-
ные на пробных площадях результаты учета чис-
ленности самосева переводились на 1 га.

Для оценки влияния типов леса и степени гу-
стоты кустарникового подлеска на численные по-
казатели естественного возобновления дуба был
использован двухфакторный дисперсионный
анализ без повторений с использованием про-
граммы Excel.

При использовании дисперсионного анализа
тип леса и степнь густоты подлеска оценивались в
баллах: СБРЗМ – 1 балл, ДМТР – 2 балла,
ДСНЯС – 3 балла; редкий подлесок – 1 балл,
средний – 2 балла, густой подлесок – 3 балла.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Учет естественного возобновления дуба про-
водился в августе–сентябре 2019 г. На успеш-
ность лесовозобновления существенное влияние
оказывают многие факторы: урожайность древес-
ных пород, всхожесть семян, вредители и болез-
ни, почвенно-климатические условия и др. В свя-
зи с тем, что учет естественного возобновления
дуба осуществлялся единовременно, было реше-
но условно не учитывать влияние перечисленных
факторов, а обратить внимания на роль кустарни-
кового подлеска в процессе естественного семен-
ного возобновления дуба. А поскольку в обследо-
ванных насаждениях в подлеске преобладала ле-
щина обыкновенная, акцент сделан именно на
этот вид кустарника.

В таблице 2 представлены данные по опреде-
лению средних высот и средних диаметров моло-
дых дубков в обследованных типах дубняков.

Таким образом, однолетние дубки в обследо-
ванных насаждениях во всех типах леса имели
средние высоты 4.5 см, средние диаметры 1.6 мм;
двухлетний самосев соответственно – 7.0 см и
2.8 мм; трехлетний – 9.1 см и 3.3 мм. Дубки с вы-
сотами до 5.2 см относились к однолетним, от 5.2
до 8.0 см – к двухлетним, от 8.0 до 11.0 см – к трех-
летним, поскольку в обследованных дубняках
максимальную высоту самосев дуба имел высоту
11.0 см.

В таблице 3 приведены результаты учета есте-
ственного семенного возобновления дуба в раз-
ных типах леса.

Результаты исследований естественного воз-
обновления дуба в различных типах леса дают ос-
нование констатировать следующее.

Наибольшее число самосева дуба отмечено в
ДСНЯС (в среднем 2300 шт. га–1), наименьшее –
в СБРЗМ (в среднем 1700 шт. га–1). Промежуточ-
ное положение по этому показателю занимают
ДМТР (в среднем 2000 шт. га–1).

Наибольшее число дубового самосева в
ДСНЯС отмечено в насаждениях с редким под-
леском – 2450 шт. га–1, наименьшее – в насажде-
ниях со средним подлеском – 2200 шт. га–1. В
ДСНЯС численность однолетнего самосева дуба
во всех вариантах густоты подлеска находится
примерно на одном уровне. Это говорит о том,
что успешность возобновления дуба в данных
условиях зависит в основном от урожая желудей и
их всхожести. Во второй возрастной группе (двух-
летки) численность самосева дуба в насаждениях
с редким и средним подлеском находится при-
мерно на одном уровне. Но в дубняках с густым
подлеском картина меняется: численность само-
сева дуба падает по сравнению с насаждениями со
средним и редким подлеском (соответственно на
34 и 20%). В третьей возрастной группе (трехлет-
ки) численность самосева в насаждениях с ред-
ким и средним подлеском находится примерно на
одном уровне, а в дубняках с густым подлеском
отмечено увеличение численности самосева на
56% по сравнению с насаждениями с редким под-

Таблица 2. Средние высоты и средние диаметры дубков в различных типах леса

Примечание. Х – среднеарифметическое значение показателя, Sx – ошибка среднеарифметического.

Тип леса

Морфометрические показатели

однолетки, X ± Sx двухлетки, X ± Sx трехлетки, X ± Sx

к-во, шт. Нср, см Дср, мм к-во, шт. Нср, см Дср, мм к-во, шт. Нср, см Дср, мм

ДСНЯС 13 4.6 ± 0.3 1.7 ± 0.2 9 7.2 ± 0.6 2.8 ± 0.3 8 9.0 ± 0.9 3.2 ± 0.2
ДМТР 11 4.5 ± 0.3 1.6 ± 0.2 10 7.0 ± 0.6 2.8 ± 0.3 9 9.2 ± 0.8 3.3 ± 0.3
СБРЗМ 12 4.4 ± 0.2 1.6 ± 0.1 10 6.8 ± 0.5 2.7 ± 0.2 8 9.1 ± 0.7 3.3 ± 0.2
Среднее 12 4.5 1.6 10 7.0 2.8 8 9.1 3.3
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леском и на 40% по сравнению с насаждениями
со средним подлеском.

В ДМТР численность однолетнего самосева
дуба во всех вариантах опыта находится пример-
но на одном уровне. В двухлетней возрастной
группе в дубняках с редким и средним подлеском
численность самосева примерно одинаковая, но
уменьшается в насаждениях с густым подлеском:
на 36% по сравнению с дубняками с редким под-
леском и на 44% по сравнению с дубняками со
средним подлеском. В третьей возрастной группе
в дубняках с редким и средним подлеском чис-
ленность дубового самосева находится примерно
на одном уровне, а в насаждениях с густым под-
леском количество самосева учтено на 22% боль-
ше, чем в насаждениях с редким и на 11% больше,
чем в дубняках со средним подлеском.

В СБРЗМ число дубового самосева в возрасте
одного года в насаждениях с редким, средним и
густым подлеском остается примерно на одном
уровне. В возрасте двух лет в сосняках со средним
подлеском оно увеличилось на 40% по сравнению
с насаждениями с редким подлеском. В сосняках
с густым подлеском наблюдается снижение чис-
ленности самосева дуба на 40% по сравнению с
насаждениями с редким и на 57% – средним под-
леском. В третьей возрастной группе наблюдает-
ся увеличение числа самосева дуба по мере увели-
чения густоты подлеска.

С целью выявления зависимости естественно-
го возобновления дуба от типа леса и густоты под-
леска был проведен двухфакторный дисперсион-
ный анализ без повторений. В табл. 4 представле-
ны данные по двухфакторному дисперсионному

анализу зависимости численности однолетнего
самосева дуба от типа леса и густоты подлеска.

Проведенный дисперсионный анализ дает ос-
нование констатировать, что в обследованных
древостоях дуба численность однолетнего само-
сева зависит от типа леса (F = 15.5 → Fкрит. = 6.9),
но не зависит от густоты подлеска (F = 0.2 ←
← Fкрит = 6.9). Следовательно, по мере улучшения
лесорастительных условий от СБРЗМ к ДСНЯС
численность однолетнего естественного возоб-
новления дуба увеличивается.

Результаты двухфакторного дисперсионного
анализа для двухлетнего самосева дуба представ-
лены в табл. 5.

Результаты проведенного дисперсионного ана-
лиза показывают, что численность двухлетнего са-
мосева дуба мало зависит от типа леса (F = 5.4 ←
← Fкрит. = 6.9), но зависит от густоты подлеска
(F = 8.9 → Fкрит. = 6.9), т.е. с ее повышением чис-
ленность двухлетнего самосева дуба уменьшается.

В таблице 6 представлены данные по двухфак-
торному дисперсионному анализу для трехлетне-
го самосева дуба.

Результаты дисперсионного анализа дают ос-
нование говорить о том, что в обследованных на-
саждениях численность трехлетнего самосева дуба
не зависит от типа леса (F = 1.2 ← Fкрит = 6.9), но за-
висит от густоты подлеска (F = 12.4 → Fкрит .= 6.9) –
с повышением густоты подлеска численность са-
мосева дуба увеличивается

Во всех обследованных типах леса числен-
ность однолетнего самосева дуба практически не
зависит от густоты подлеска, но зависит от типа

Таблица 3. Результаты учета естественного семенного возобновления дуба

Примечание: пояснения в табл. 1 и 2. Для двухфакторного дисперсионного анализа приведены типовые формы таблиц и обо-
значений, которые выдает компьютерная программа Excel.

Тип леса Густота
подлеска

Численность самосева, шт.

однолетки,
X ± Sx

двухлетки,
X ± Sx

трехлетки,
X ± Sx

всего на пробной 
площади итого на 1 га

ДСНЯС Редкий 22 ± 1.1 18 ± 1.0 9 ± 0.7 49 2450
ДСНЯС Средний 19 ± 1.2 15 ± 1.1 10 ± 1.1 44 2200
ДСНЯС Густой 20 ± 0.6 12 ± 0.8 14 ± 0.5 46 2300
Среднее 20 15 11 46 2300
ДМТР Редкий 17 ± 1.0 14 ± 0.9 9 ± 0.5 40 2000
ДМТР Средний 18 ± 1.2 16 ± 0.8 10 ± 0.6 44 2200
ДМТР Густой 16 ± 0.8 9 ± 0.6 11 ± 0.4 36 1800
Среднее 17 13 10 40 2000
СБРЗМ Редкий 13 ± 0.7 10 ± 0.6 8 ± 0.4 31 1550
СБРЗМ Средний 15 ± 0.8 14 ± 0.5 10 ± 0.4 39 1950
СБРЗМ Густой 14 ± 0.6 6 ± 0.4 12 ± 0.5 32 1600
Среднее 14 10 10 34 1700



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

СЕМЕННОЕ ВОЗОБНОВЛЕНИЕ ДУБА ЧЕРЕШЧАТОГО 367

Таблица 4. Двухфакторный дисперсионный анализ без повторений для однолетнего самосева дуба

ИТОГИ Счет Сумма Среднее Дисперсия

ДСНЯС, 3 балла. 3 61 20.3 2.3
ДМТР, 2 балла 3 51 17.0 1.0
СБРЗМ, 1 балл 3 42 14.0 1.0
Редкий подлесок, 1 балл 3 52 17.3 20.3
Средний подлесок, 2 балла 3 52 17.3 4.3
Густой подлесок, 3 балла 3 50 16.7 9.3

Источник 
вариации SS df MS F P-Значение Fкрит.

Строки 60.2 2.0 30.1 15.5 0.0 6.9
Столбцы 0.9 2.0 0.4 0.2 0.8 6.9
Погрешность 7.8 4.0 1.9 – – –
Итого 68.9 8.0 – – – –

Таблица 5. Двухфакторный дисперсионный анализ без повторений для двухлетнего самосева дуба

ИТОГИ Счет Сумма Среднее Дисперсия

ДСНЯС 3 балла 3 45 15 9
ДМТР 2 балла 3 39 13 13
СБРЗМ 1 балл 3 30 10 16
Редкий подлесок, 1 балл 3 42 14 16
Средний подлесок, 2 балла 3 45 15 1
Густой подлесок, 3 балла 3 27 9 9

Источник 
вариации SS df MS F Р-Значение Fкрит.

Строки 38 2 19 5.4 0.1 6.9
Столбцы 62 2 31 8.9 0.0 6.9
Погрешность 14 4 3.5 – – –

Таблица 6. Двухфакторный дисперсионный анализ без повторений для трехлетнего самосева дуба

ИТОГИ Счет Сумма Среднее Дисперсия

ДСНЯС 3 балла 3 33 11.0 7.0
ДМТР 2 балла 3 30 10.0 1.0
СБРЗМ 1балл 3 30 10.0 4.0
Редкий подлесок, 1 балл 3 26 8.7 0.3
Средний подлесок, 2 балла 3 30 10.0 0.0
Густой подлесок, 3 балла 3 37 12.3 2.3

Источник 
вариации SS df MS F P-Значение Fкрит.

Строки 2.0 2.0 1.0 1.2 0.4 6.9
Столбцы 20.7 2.0 10.3 12.4 0.0 6.9
Погрешность 3.3 4.0 0.8 – – –
Итого 26.0 8.0 – – – –
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леса. Определяющими факторами в данном слу-
чае являются урожай желудей и их всхожесть. Во
всех типах леса наблюдается постепенное сниже-
ние численности двухлетнего и увеличение -
трехлетнего самосева по мере увеличения густоты
подлеска.

Количественное преобладание самосева дуба в
ДСНЯС, по сравнению с ДМРТ и СБРЗМ можно
объяснить следующими обстоятельствами, Во-
первых, в данном типе леса более благоприятные
для роста дуба лесорастительные условия (по
трофности и влажности почв). Во-вторых, густой
травяной покров создает оптимальный для про-
растания желудей и роста самосева дуба микро-
климат. Кроме того, в составе древостоя присут-
ствует липа мелколистная, которая по данным
В.П. Тимофеева (1966) и В.Г. Болычевцева (1965)
оказывает положительное влияние на фитосреду
и произрастание дуба. По М.В. Колесниченко
(1968), активаторами по отношению к дубу явля-
ются липа мелколистная, лещина обыкновенная,
клены остролистный и татарский, ингибиторами –
береза бородавчатая, вязы обыкновенный и мелко-
листный, ясень обыкновенный, клен ясенелист-
ный, осина, сосна обыкновенная. И.Н. Рахтеенко
(1968) указывает на то, что при совместном произ-
растании дуб и липа поглощают фосфор из почвы
в 2–3 раза активнее, чем в чистых насаждениях.

Дуб черешчатый очень чувствителен к позд-
ним весенним и ранним осенним заморозкам. От
поздних весенних заморозков в Среднем Повол-
жье часто страдают молодые листья, побеги и
цветки, что приводит к снижению урожая желу-
дей. Ранними осенними заморозками поврежда-
ются побеги второго (летнего) роста (Яковлев А.,
Яковлев И., 1999). Все это, в сочетании с пораже-
нием подроста дуба мучнистой росой, нередко
приводит к отмиранию побегов и появлению
многовершинности дубков – “торчков”. Прове-
ден учет таких “торчков” в штуках и в процентах
от общего числа самосева дуба (табл.7).

Анализ данных табл. 7 показывает, что в обсле-
дованных насаждениях многовершинные дубки
отсутствуют в однолетнем самосеве, но выявлены
в самосеве в возрасте двух и трех лет. Меньше все-
го таких дубков в СБРЗМ. По нашему мнению,
это может быть связано с тем, что в этих насажде-
ниях наименьшее число самосева дуба, снижена
инфекционная нагрузки в связи с незначитель-
ным участием дуба в составе древостоя и доволь-
но высокая фитонцидная активность сосны. Кро-
ме того, в среднем наблюдается тенденция к уве-
личению относительного количества “торчков”
по мере повышения возраста подроста во всех ти-
пах леса.

Таблица 7. Число многовершинных дубков (“торчков”) в самосеве дуба

Тип леса Густота 
подлеска

Число “торчков”, шт. (%)

однолетки двухлетки трехлетки всего на пробе итого на 1 га

ДСНЯС Редкий 0 2 ± 0.3
(11.1)

3 ± 0.8
(33.3)

5
(10.2)

250
(10.2)

ДСНЯС Средний 0 3 ± 0.5
(20.0)

4 ± 0.7
(40.0)

7
(15.9)

350
(15.9)

ДСНЯС Густой 0 1 ± 0.6
(8.3)

2 ± 0.5
(14.2)

3
(6.5)

150
(6.5)

Среднее 0 2 (13.3) 3 (27.2) 5 (10.9) 250 (10.9)
ДМТР Редкий 0 2 ± 0.4

(14.2)
4 ± 0,2
(44.4)

6
(15.0)

300
(15.0)

ДМТР Средний 0 2 ± 0.5
(12.5)

3 ± 0.5
(30.0)

5
(11.4)

250
(11.4)

ДМТР Густой 0 1 ± 0.4
(11.1)

2 ± 0.3
(18.2)

3
(8.3)

150
(8.3)

Среднее 2 (15.4) 3 (30.0) 5 (12.2) 250 (12.2)
СБРЗМ Редкий 0 2 ± 0.4

(20.0)
3 ± 0.6
(37.5)

5
(16.1)

250
(16.1)

СБРЗМ Средний 0 1 ± 0.5
(7.1)

2 ± 0.6
(20.0)

3
(7.7)

150
(7.7)

СБРЗМ Густой 0 1 ± 0.3
(16.7)

2 ± 0.4
(16.7)

3
(9.4)

150
(9.4)

Среднее 1 (10.0) 2 (20.0) 4 (11.8) 200 (11.8)
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ВЫВОДЫ
1. Наибольшая численность самосева дуба от-

мечена в снытьево-ясменниковых дубняках.
2. Во всех обследованных типах леса среднее

число естественного возобновления дуба постепен-
но снижается по мере увеличения его возраста.

3. Наилучшие результаты по естественному
возобновлению дуба во всех типах леса отмечены
в насаждениях с редким и средним по густоте ку-
старниковым подлеском.

4. Многовершинные дубки отсутствуют в од-
нолетнем самосеве, но выявлены в самосеве 2 и
3 летнего возраста.

5. Наименьшая численность многовершинных
дубков выявлено в бруснично-зеленомошнико-
вых сосняках.
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 Seed Renewal of Petiolate Oak in Oak and Pine Forests of the Ulyanovsk Region
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Studies of the processes of natural renewal of petiolate oak in different types of forest with undergrowth of
different densities have been carried out. It was found that in all the surveyed forest types, the largest num-
ber of different-age self-seeding offspring of oak was observed in aegopodium-woodruff oak forests
(1800 PCs./ha), the smallest in cowberry-green moss pine forests (1183 PCs./ha). In all types of forest, the
number of self-seeding oak gradually decreases as its age increases. In all types of forest, the largest number
of self-seeding oak trees were found in plantations with sparse and medium-density undergrowth. In the
surveyed plantations, multi-top oaks are absent in annual self-seeding, but they were found in self-seeding
older than 2 and 4 years of age.

Keywords: natural regeneration, density of undergrowth, the oak, multiple top of the oaks.

REFERENCES
Bolychevtsev V.G., Osobennosti vozobnovleniya i rosta duba
v severnoi chasti ego massivnogo raspredeleniya. Avtoref. diss.
kand. s-kh. nauk (Features of the renewal and growth of oak
in the northern part of its massive distribution. Extended
abstract of Candidate’s agric. sci. thesis), Moscow: Izd-vo
MLTI, 1965, 15 p.
Ċapek M., Brutovsky D., Findo S., Oak decline and status
of Ophiostoma spp. on oak Europe. Fungi, associated with
oak decline, OEPP / EPPO, 1990, Bull. 20, pp. 405–422.
Chebotarev P.A., Chebotareva V.V., Storozhenko V.G.,
Struktura i sostoyanie drevostoev v dubravakh lesostepi est-
estvennogo proiskhozhdeniya (na primere lesov Teller-
manovskogo opytnogo lesnichestva ILAN RAN Vorone-
zhskoi oblasti) (Structure and health of oak forests in Tell-
erman experimental forest entity), Lesovedenie, 2016, No. 5,
pp. 43–49.
Chebotareva V.V., Chebotarev P.A., Storozhenko V.G.,
Degradatsiya dubovykh lesov Rossii i puti ikh vosstanov-
leniya (Degradation of oak forests in Russia: ways of refor-
estation), 21 century: fundamental science and technology VI,
Proc. Conf., North Charleston, USA, 20-21 April 2015,
Moscow: SPC Academic, 2015, Vol. 1, pp. 1–4.
Delatour C., Les deperissements de chemes en Europe, Re-
view Forest, 1983, No. 35, pp. 265–282.
En’kova E.I., Tellermanovskii les i ego vosstanovlenie (Re-
covery of Tellerman forest), Voronezh: Izd-vo VGU, 1976,
214 p.
Erusalimskii V.I., Estestvennoe vozobnovlenie na vyrubka-
kh v dubravakh zony khvoino-shirokolistvennykh lesov
(Natural reforestation on cuts in oak stands of the mixed
forests zone), In: Lesa stepnoi zony evropeiskoi chasti Rossii i
vedenie khozyaistva v nikh (Forests of the steppe zone of Eu-
ropean Russia and forest management), Pushkino: Izd-vo
VNIILM, 2009, pp. 77–81.
Fadeev A.V., Za sostoyanie dubrav otvetstvenny ne tol’ko
lesovody (Forest managers are not the only one in charge of
the state of oak forests), Lesnoe khozyaistvo, 1997, No. 5,
pp. 15–16.
Il’yushenko A.F., Romanovskii M.G., Formirovanie
vtorichnoi krony duba i ee rol' v dinamike sostoyaniya dre-
vostoev (Development of secondary oak crown and its role

in the dynamics of stand condition), Lesovedenie, 2000,
No. 3, pp. 65–72.
Kalinichenko N.P., Dubravy Rossii (Oak-forests of Russia),
Moscow: Vserossiiskii nauchno-issledovatel’skii informat-
sionnyi tsentr – resurs, 2000, 532 p.
Kaplina N.F., Selochnik N.N., Tekushchee i dolgovremen-
noe sostoyanie duba chereshchatogo v trekh kontrastnykh
tipakh lesa yuzhnoi lesostepi (Current and long-term state
of the English oak in three contrasting forest types in south-
ern foreststeppe), Lesovedenie, 2015, No. 3, pp. 191–201.
Kolesnichenko M.V., Biokhimicheskie vzaimovliyaniya
drevesnykh porod (Biochemical interactions of tree species),
Moscow: Lesn. prom-st', 1968, 150 p.
Molchanov A.A., Vozdeistvie antropogennykh faktorov na les
(Human factors affecting forests), Moscow: Nauka, 1978,
136 p.
Oleksyn J., Przybyl K., Oak decline in the Soviet Union –
scale and hypothesis, European J. Forest Pathology, 1987,
Vol. 17, No. 6, pp. 321–336.
Oszako T., Protection of forest against pests and diseases,
In: European oak decline study case, Warsaw: Forest re-
search institute, 2004, pp. 45–56.
Panin V.G., Problemy sokhraneniya dubrav (Challenges in
conservation of oak forest), Lesokhozyaistvennaya informat-
siya, 1995, Vol. 7, pp. 1–6.
Petrescu M., Le deperissiment du chene in Rpmania, In:
Pathology of trees and strubs. With special reference in Britain,
Oxford: Claredon press, 1974, Vol. 4, No. 4, pp. 222–227.
Ragazzi A., Moricca S., Dellavalle I., Status of oak decline
studies in Italy and some views of Europian situation, Dis-
ease environment interaction in forest decline. Proc. of the
IUFRO workshop Working Party S 7.02.06, March 16-21,
Viena, Austria, 1998, pp. 57–64.
Rakhteenko I.N., Rost i razvitie kul’tur duba v posevakh i
posadkakh (Growth and development of oak crops in crops
and plantings), In: Ekologo-fiziologicheskie osobennosti vzai-
modeistviya rastenii v rastitel’nom soobshchestve (Ecological
and physiological features of the interaction of plants in the
plant community), Minsk, 1968, pp. 84–90.
Romanovskii M.G., Produktivnost’, ustoichivost’ i bioraz-
noobrazie ravninnykh lesov evropeiskoi Rossii (Productivity,
tolerance and biodiversity of the plain forests in European
part of Russia), Moscow: Izd-vo MGUL, 2002, 91 p.



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

СЕМЕННОЕ ВОЗОБНОВЛЕНИЕ ДУБА ЧЕРЕШЧАТОГО 371

Rubtsov V.V., Utkina I.A., Adaptatsionnye reaktsii duba na
defoliatsiyu (Adaptive feedback to defoliation of an oak),
Moscow: Grif i K, 2008, 302 p.
Selochnik N.N., Sostoyanie dubrav srednerusskoi lesostepi i
ikh gribnye soobshchestva (The state of oak forests of the
Central Russian forest-steppe and their fungal communi-
ties), Moscow, St. Petersburg: Institut lesovedeniya RAN,
2015, 216 p.
Timofeev V.P., Vliyanie lipy na ustoichivost' i produktiv-
nost’ nasazhdenii (The influence of linden on the stability
and productivity of forest plantations), Lesn. khoz-vo, 1966,
No. 2, pp. 14–22.
Tsaralunga V.V., Sanitarnye rubki v dubravakh: obosnovanie
i optimizatsiya (Salvage fellings in oak forests: the merits and
optimisation), Moscow: MGUL, 2003, 240 p.
Tuzov V.K., Analiz osnovnykh faktorov, opredelyayush-
chikh neudovletvoritel’noe sostoyanie duba chereshchato-
go (Analysis of the main factors that determine the unsatis-
factory state of the English oak), In: Povyshenie ustoichivosti

i produktivnost' dubrav. Opyt i perspektivy vyrashchivaniya
nasazhdenii listvennitsy v evropeiskoi chasti Rossii (Increas-
ing the stability and productivity of oak forests. Experience
and prospects of growing plantations of larch in the Europe-
an part of Russia), Cheboksary, Kazan: 2005, pp. 37–40.

Vakin A.T., Fitopatologicheskoe sostoyanie dubrav Teller-
manovskogo lesa (Health of oak forests in Tellermanovskii
woodlands), In: Patologiya lesnykh porod i zashchita lesa
(Pathology of forest species and forest protection), Mos-
cow: Izd-vo AN SSSR, 1954, pp. 5–109.

Yakovlev A.S., Yakovlev I.A., Dubravy Srednego Povolzh’ya
(Oak forests of Middle Volga Region ), Ioshkar-Ola: Izd-vo
Mariiskogo gos. tekh. universiteta, 1999, 32 p.

Yashnov L.I., O estestvennom vozobnovlenii sosny i duba v
nekotorykh tipakh lesa Tatarskoi respubliki (On the natural
renewal of pine and oak in some types of forest of the Tatar
Republic), Izv. Kazanskogo lesn. instituta, 1932, Vol. 1,
pp. 27–48.



ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2021, № 4, с. 372–378

372

ПОСЛЕДСТВИЯ МАССОВОГО РАЗМНОЖЕНИЯ
ТОПОЛЕВОЙ НИЖНЕСТОРОННЕЙ МОЛИ-ПЕСТРЯНКИ И ДРУГИХ 
МИНИРУЮЩИХ МИКРОЧЕШУЕКРЫЛЫХ В САНКТ-ПЕТЕРБУРГЕ
© 2021 г.   Буй Динь Дыкa, b, Л. Л. Леонтьевb, С. В. Барышниковаc, А. В. Селиховкинa, d, *

aВьетнамский национальный университет Лесного хозяйства, 
21A Street, Hanoi City, Xuan Mai Town, 13417 Vietnam, VNUF

bСанкт-Петербургский государственный лесотехнический университет им. С.М. Кирова,
Институтский пер., 5, Санкт-Петербург, 194021 Россия

cЗоологический институт РАН, Университетская наб., 1, Санкт-Петербург, 199034 Россия
dСанкт-Петербургский государственный университет,

Университетская наб., 7–9, Санкт-Петербург, 199034 Россия
*E-mail: a.selikhovkin@mail.ru

Поступила в редакцию 17.02.2020 г.
После доработки 08.11.2020 г.

Принята к публикации 06.04.2021 г.

Тополевая нижнесторонняя моль-пестрянка Phyllonorycter populifoliella, хорошо известный вреди-
тель из семейства Gracillariidae, впервые отмечена в Санкт-Петербурге в середине прошлого века.
Первую вспышку массового размножения этот вид дал в 1991–1999 гг., после чего последовала ги-
бель значительной части тополей в городе и пригородах. Несмотря на значимость этой группы вре-
дителей, данных о влиянии повреждений ассимиляционного аппарата минирующими насекомыми
на состояние кормовых растений немного. Проведено сравнение изменения радиального прироста
тополя берлинского Populus × berolinensis (70–80 лет), интенсивно повреждавшегося во время
вспышки массового размножения, и тополя белого Populus alba (средний возраст – 100 лет), повре-
ждения которого были значительно слабее. Прирост тополя белого в период вспышки (1991–1998)
несколько снизился – с 4.79 мм (1942–1990) до 3.61 мм (1991–1998), быстро восстановившись до исход-
ного уровня 4.86 мм (1999–2018). Прирост тополя берлинского за те же периоды резко снизился – с 6.29
до 2.45, и 1.80 мм соответственно. Показано резкое снижение прироста тополя берлинского через
5–7 лет с начала вспышки размножения и последующее сохранение прироста на низком уровне.
Сделан вывод о возможных необратимых последствиях для тополей в случае продолжительного и
интенсивного повреждения минирующими вредителями. Существенное влияние минирующих
вредителей на состояние насаждений определяет необходимость организации мониторинга и при-
нятия мер для контроля распространения вредителей этой группы. Обостряет проблему появление
на территории Санкт-Петербурга и окрестностей трех видов инвазионных минирующих чешуекры-
лых – липовой моли пестрянки Ph. issikii, каштановой минирующей моли Cameraria ohridella и ду-
бовой широкоминирующей моли Acrocercops brongniardella.

Ключевые слова: тополевая нижнесторонняя моль-пестрянка, мины, радиальный прирост, состояние
насаждений.
DOI: 10.31857/S0024114821040021

Вспышки массового размножения микроче-
шуекрылых из семейства молей-пестрянок (Lepi-
doptera: Gracillariidae) в последние два десятиле-
тия привлекают к себе все большее внимание.
В значительной степени это связано с одновре-
менной инвазионной активностью представите-
лей этого семейства в течение относительно ко-
роткого временного интервала в конце XX – на-
чале XXI в. В этот период на территории России,
расширяя свой ареал, проявили себя как вредите-
ли Parectopa robiniella Clemens, 1863, Macrosaccus
robiniella (Clemens, 1859), Caloptilia roscipennella

(Hübner, 1796), Cameraria ohridella Deshka et
Dimić, 1986, Phyllonorycter issikii (Kumata, 1963) и
Phyllocnistis citrella Stainton, 1856 (Схвитаридзе
и др., 2006; Антюхова, 2010; Щуров, Раков, 2011;
Масляков, Ижевский, 2011; Гниненко и др.,
2011; Карпун, 2018).

Три вида молей пестрянок, липовая моль-
пестрянка Ph. isikii, каштановая минирующая
моль (охридский минер) C. ohridella и широкоми-
нирующая дубовая моль Acrocercops brongniardella
(Fabricius, 1798), проникли в насаждения Санкт-
Петербурга в последние два десятилетия, при

УДК 632.78:630:630.4
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этом их вторичные ареалы достигли северной гра-
ницы распространения кормовых пород (Селихов-
кин и др., 2018, 2020; Буй Динь Дык и др., 2020).

Тополевая нижнесторонняя моль-пестрянка
(далее – тополевая моль) Phyllonorycter populifoliel-
la (Treitschke, 1833) также относится к семейству
молей-пестрянок Gracillariidae. Это широко рас-
пространенный массовый вредитель тополя, да-
ющий продолжительные вспышки массового
размножения, особенно часто – в городских
условиях. В фундаментальной статье И.В. Ермо-
лаева (2019) детально рассмотрены распростране-
ние и особенности биологии этого вида на попу-
ляционно-видовом и организменном уровнях на
основе литературных и собственных данных. В
Санкт-Петербурге и окрестностях тополевая
моль стала известна с 1974 г. (Львовский, 1994). До
этого единственная достоверная находка сделана
А.М. Герасимовым в 1936 г. (Селиховкин и др.,
2018). Массовые посадки тополей в послевоен-
ные годы обеспечили возможность распростра-
нения этого вредителя в Санкт-Петербурге и воз-
никновение вспышки массового размножения
тополевой моли в 1992–1999 гг. (Селиховкин,
2010; Селиховкин и др., 2012).

Тополевая моль и названные выше инвазион-
ные виды – липовая моль-пестрянка, охридский
минер и широкоминирующая дубовая моль – хо-
рошо известны как серьезные вредители, дающие
вспышки массового размножения. Сплошное по-
вреждение листьев и раннее их опадение резко
снижают эстетический облик насаждений и при-
водит к существенному ухудшению состояния
повреждаемых ими древесных пород – тополя,
липы, дуба и конского каштана. В частности, при
плотности популяции липовой моли-пестрянки
2–3 мины на лист происходит достоверное сни-
жение радиального прироста и длины побегов,
ухудшение репродуктивных характеристик липы
(Ермолаев, Зорин, 2011). Показано также некото-
рое снижение прироста тополя осинообразного
Populus tremuloides Michx. в результате размноже-
ния минирующей моли Phyllocnistis populiella Cham-
bers, 1875 (Phyllocnistidae) в Северной Америке
(Wagner et al., 2008). Однако исследование связи
динамики радиального прироста и плотности по-
пуляции липовой моли-пестрянки в Санкт-Пе-
тербурге, проведенное Ю.А. Тимофеевой (2015),
не выявило достоверных корреляционных связей
при плотности популяции от 1 до 4 мин на лист.
Автор справедливо замечает, что в Санкт-Петер-
бурге факторов экологического стресса больше,
чем на объектах, которые исследовали И.В. Ер-
молаев и Д.А. Зорин (2011). Соответственно при
относительно низкой плотности популяции вли-
яние повреждений листьев насекомыми проявля-
ется не так отчетливо, и получение репрезента-
тивной выборки требует значительно большего
объема материала.

Сложность анализа взаимосвязи прироста и
повреждаемости ассимиляционного аппарата на-
секомыми дуба черешчатого хорошо проиллю-
стрирована на примере влияния осадков и других
метеофакторов на размножение зеленой дубовой
листовертки и других чешуекрылых-филлофагов
(Рубцов, Рубцова, 1984). Радиальный прирост –
кумулятивный показатель, зависящий от сочета-
ния целого ряда факторов. Кроме того, следует
учитывать адаптационные реакции лиственных
деревьев, позволяющие минимизировать потерю
прироста при однократной дефолиации крон. Со-
ответственно оценки потерь прироста оказываются
более точными не для одного года, а для более дли-
тельных периодов (Рубцов, Уткина, 2008). Если для
открытоживущих насекомых-филлофагов такие
исследования ранее выполнялись (Varley, Grad-
well, 1960; Рубцов, Рубцова, 1984; Simmons et al.,
2014), то в отношении минирующих видов нам из-
вестны только вышеупомянутая работа И.В. Ермо-
лаева и Д.А. Зорина (2011) и приведенная ими же
публикация Н.М. Завада (1987, цит. по: Ермолаев,
Зорин, 2011), согласно которой ежегодная дефо-
лиация дуба широкоминирующей дубовой молью
приводит к снижению радиального прироста. Од-
нако в последнем обзоре литературы по этому
вредителю подобных сведений не содержится
(Уткина, Рубцов, 2019).

Таким образом, роль микрочешуекрылых,
приобретающих все большее значение как вреди-
тели ассимиляционного аппарата древесных рас-
тений, в ослаблении насаждений неясна. Выясне-
ние влияния вспышек массового размножения ми-
нирующих чешуекрылых на изменение состояния
древесных растений в аспекте изменения радиаль-
ного прироста стало целью нашей работы.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Тополевая моль, давшая единственную, хоро-

шо локализованную во времени, очень сильную и
чрезвычайно продолжительную вспышку массо-
вого размножения в Санкт-Петербурге в 1991–
1999 гг., была выбрана в качестве основного объекта
исследований (Бондаренко, 2008; Селиховкин,
2010; Селиховкин и др., 2012, 2018). В Санкт-Петер-
бурге преобладают тополь берлинский Populus ×
× berolinensis Dippel и тополь бальзамический
Populus balsamifera L. В период вспышки все ли-
стья на всех тополях, относящихся к этим видам,
были полностью покрыты минами. Наблюдалось
ранее опадение листьев. Потеря ассимиляцион-
ного аппарата частично компенсировалась разви-
тием побегов из спящих почек, однако и на ли-
стьях этих побегов появлялись мины первого,
чаще второго поколения. В Санкт-Петербурге
встречается также тополь белый Populus alba L.
В период вспышки эти тополя практически не
повреждались тополевой молью. Среднее коли-
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чество мин на одном листе варьировало от одной
до четырех. Доля поврежденных тополевой мо-
лью листьев не превышала 10% при одной, редко
двух минах на лист.

Видовая принадлежность моли в период
вспышки во всех случаях определялась по имаго.
Было проанализировано 700 самцов. Все особи
принадлежали к одному виду, Phyllonorycter popu-
lifoliella (Treitschke, 1833) (Lepidoptera: Gracillarii-
dae). В связи с этим повреждения тополей этой
молью были выбраны как модельный объект для
оценки влияния повреждений на изменения со-
стояния деревьев.

Радиальный прирост принят как инструмент
для оценки изменения состояния деревьев.

Керны для оценки динамики изменения при-
роста отбирались со старых тополей, возраст кото-
рых варьировал от 70 до 100 лет. В парке Лесотехни-
ческого университета керны отбирались с тополя
белого (20 кернов, координаты – 59°59′41″ с.ш.,
30°20′16″ в.д.); в Палевском сквере и рядом с ним
у проспекта Елизарова – с тополя берлинского
(20 кернов, координаты – 59°53′37″ с.ш.,
30°25′02″ в.д.). Измерения пророста проводились
с помощью бинокулярного микроскопа МБС-9.

Все вычисления проведены по взятым кернам.
Для каждой точки математическое ожидание
среднего арифметического значения рассчитыва-
лось по всем кернам по каждому году прироста.

Сравнение приростов и оценка различия прово-
дились по совокупности всех деревьев в каждом
варианте по всем годам за период до вспышки (с
1942 по 1991 г) и после вспышки (за период с 1992
по 2018 г). Гипотеза о принадлежности выборок к
одной генеральной совокупности проверялась по
t-критерию Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В таблице 1 и на рисунке 1 показано измене-
ние прироста до и после вспышки массового раз-
множения тополевой моли. Вспышка продолжа-
лась с 1991 по 1999 г. В трех случаях эти данные
иллюстрируют достоверно различающиеся пока-
затели:

1 до вспышки, с 1942 по 1990 гг. средний при-
рост тополя берлинского был выше прироста то-
поля белого;

2 во время и после вспышки, с 1991 по 2018 гг.
средний прирост тополя берлинского был значи-
тельно ниже среднего прироста тополя белого;

3 после вспышки, с 1999 по 2018 гг. средний
прирост тополя берлинского существенно сни-
зился по сравнению с предыдущим периодом и
достиг минимальных значений за весь период ро-
ста; при этом прирост тополя белого увеличился и
достиг исходных значений периода 1942–1990 гг.

Таблица 1. Средние значения прироста тополей (мм) для разных периодов времени, сопряженных со вспышкой
массового размножения тополевой нижнесторонней моли-пестрянки Phyllonorycter populifoliella (Treitschke, 1833)
в Санкт-Петербурге

* Различия значимы при p ≤ 0.001, ** различия значимы при p ≤ 0.01, *** различия не значимы.

Вид тополя 1942–1990 гг.* 1991–1998 гг.* (вспышка) 1999–2018 гг.*

*Тополь берлинский Populus × berolinensis 6.29 ± 0.24* **2.45 ± 0.16 **1.80 ± 0.15
*Тополь белый Populus alba ***4.79 ± 0.24 *3.61 ± 0.21 ***4.86 ± 0.31

Рис. 1. Последствия массового размножения тополевой нижнесторонней моли-пестрянки Phyllonorycter populifoliella и
других минирующих микрочешуекрылых в Санкт-Петербурге. 1 – тополь белый; 2 – тополь берлинский. Две верти-
кальные линии соответствуют периоду вспышки массового размножения вида.
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Следует отметить, что все тополя, на которых
отбирались керны, были примерно одного возрас-
та, от 100 до 70 лет, тополь белый – 100 лет, берлин-
ский – 70–80 лет. Достоверное снижение прироста
поврежденных молью тополей берлинских, более
молодых тополей по сравнению с тополями белы-
ми, хорошо иллюстрирует негативные последствия
вспышки массового размножения тополевой мо-
ли. Отчетливо снижение прироста начинает про-
являться через 5–7 лет после начала вспышки. Эти
видно из рисунка 1, иллюстрирующего общую ди-
намику прироста. При этом на графике резкое
снижение прироста заметно на пятый-шестой год
вспышки. Мы провели расчет средних значений
прироста для двух периодов: (1) до появления ве-
роятной ответной реакции деревьев, выразившей-
ся в резком снижении прироста, 1942–1996 гг.;
(2) начало резкого снижения прироста как прояв-
ление вероятной ответной реакции на поврежде-
ние, 1997–2018 гг. Для этих периодов мы получили
следующие средние значения прироста в мм: для
тополя берлинского – 5.88 ± 0.27 и 1.85 ± 0.14 соот-
ветственно (различия значимы при p ≤ 0.001); для
тополя белого – 4.64 ± 0.22 и 4.80 ± 0.28 (различия
незначимы). Эти показатели иллюстрируют суще-
ственное запаздывание ответной реакции на силь-
ное повреждение у тополя берлинского и отсут-
ствие отложенной ответной реакции при слабом
повреждении у тополя белого.

Приведенные результаты показывают суще-
ственное снижение прироста после повреждения
нижнесторонней тополевой молью-пестрянкой.
Резкое снижение прироста через 5–7 лет с начала
вспышки размножения и последующее сохранение
прироста на низком уровне, свидетельствует о
принципиальном ухудшении состояния деревьев
после многократного повреждения тополевой мо-
лью. Следует отметить и снижение прироста тополя
белого. Среднее число мин на один лист на этом ви-
де тополя во время вспышки размножения не пре-
вышало четырех, но даже такая относительно невы-
сокая повреждаемость листьев привела к заметному
снижению прироста. Это соответствует выводам,
сделанным ранее в отношении липовой моли-пест-
рянки: снижение прироста было заметным при
плотности минирования 1–2 мины на лист (Ермо-
лаев, Зорин, 2011). При подобном, не очень значи-
тельном повреждении листьев деревья, по-видимо-
му, быстро восстанавливаются. В частности, в на-
шем случае, несмотря на то, что средний возраст
деревьев тополя белого был на 30 лет больше, чем
тополя берлинского, прирост тополя белого быстро
восстановился и в дальнейшем не снижался.

Известно, что минирующие вредители оказы-
вают существенное влияние на физиологию расте-
ний. Повреждения мезофилла листьев этими на-
секомыми приводит к снижению интенсивности
фотосинтеза, нарушению обменных процессов,
снижению прироста и ослаблению растений (Rai-

mondo et al. 2003; Wanhua et al., 2015). У липовой и
тополевой молей-пестрянок мины располагаются
с нижней стороны листа, что оказывает особенно
сильный негативный эффект, так как нарушает ра-
боту устьиц (Welter, 1989; Ермолаев, 2011). В нашем
случае в период вспышки размножения тополевой
моли фотосинтезирующую способность листья
утрачивали к концу июля, начиная опадать к сере-
дине августа. В процессе вспышки повреждались
все листья, включая листья на побегах, развивав-
шихся из спящих почек. Повреждения листьев на
летних побегах наносили гусеницы второго поко-
ления. Они не успевали полностью развиться и по-
гибали, но все же листья повреждались довольно
сильно. На каждом листе образовывалось по 3–
8 мин (Бондаренко, 2008; Селиховкин, 2010).

Помимо непосредственного повреждения ли-
стьев, массовое размножение минирующих мик-
рочешуекрылых может, по-видимому, способ-
ствовать распространению микогенных заболе-
ваний (Gottwald et al., 2007). Ранее высказывалось
предположение, что массовая гибель тополей в
придорожных аллейных посадках Санкт-Петер-
бурга и Ленинградской области в конце 1990-х–
начале 2000-х годов связана с последствиями
вспышки тополевой моли, в частности, ослабле-
нием тополей и распространением патогенов
(Селиховкин, 2010; Селиховкин и др., 2018).

Несмотря на очевидную важность проблемы
массового размножения минирующих микроче-
шуекрылых, контролю плотности популяций ви-
дов этой группы в системе лесопатологического
мониторинга и защиты городских и пригородных
насаждений от этой группы насекомых не уделя-
ется сколь-нибудь серьезного внимания. Начи-
ная с 2017 г, в Санкт-Петербурге сформировался
устойчивый очаг тополевой моли, в котором по-
степенно возрастает плотность популяции (Ма-
маев, 2019; Ситникова, 2019). Серьезную тревогу
вызывает появление в Санкт-Петербурге инвази-
онных видов – каштановой минирующей моли,
липовой моли-пестрянки и дубовой широкоми-
нирующей моли. Вышеперечисленные негатив-
ные последствия повреждений листьев могут
проявляться после возрастания численности
охридского минера, липовой моли-пестрянки,
широкоминирующей дубовой моли и других ми-
нирующих листья вредителей, имеющих тенден-
цию к резкому увеличению плотности популя-
ций. Плотность популяции каштановой миниру-
ющей моли в 2019 г уже достигла высокого
уровня. Численность липовой и дубовой моли по-
ка находится на низком уровне. Однако известно,
что адаптация инвайдеров к новым местообита-
ниям может занимать весьма продолжительное
время (Алимов, Богуцкая, 2004). В частности, то-
полевая моль до 1974 г в Санкт-Петербурге прак-
тически не встречалась (Львовский, 1994), а затем,
через 17 лет после повсеместного появления топо-
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ля в насаждениях города, дала мощную и продол-
жительную вспышку массового размножения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Негативное влияние на состояние насаждений

массового размножения минирующих микроче-
шуекрылых, показанное на примере тополевой
нижнесторонней моли-пестрянки, несомненно.
Повреждения этим видом оказывают сильное и,
по-видимому, необратимое воздействие на со-
стояние взрослых тополей в результате продол-
жительной (более 5 лет) вспышки массового раз-
множения при ежегодном повреждении большей
части ассимиляционного аппарата растений. Су-
щественное влияние этой группы вредителей на
состояние насаждений во время вспышек массо-
вого размножения и возможная последующая ги-
бель насаждений определяют необходимость ор-
ганизации мониторинга и принятия мер для кон-
троля распространения вредителей этой группы.
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The poplar leaf miner Phyllonorycter populifoliella, a well-known pest from the Gracillariidae family, was first
recorded in St. Petersburg in the middle of the last century. This species had its first outbreak in 1991–1999, fol-
lowed by death of a significant part of poplars in the city and suburbs. Despite the prominence of this group of
pests, there are few data on the effect of damage caused by mining insects to the trees’ assimilation apparatus on
the state of host plants. A comparison was made between the changes in the radial growth of the Berlin poplar,
Populus × berolinensis, (70–80 years), which was intensely damaged during the outbreak, and the white poplar
Populus alba (the average age is 100 years), the damage to which was much lighter. The growth of white poplar
during the outbreak (1991–1998) has slightly decreased – from 4.79 mm (1942–1990) to 3.61 mm (1991–1998),
quickly recovering to the initial values and up to 4.86 mm (1999–2018). The growth of the Berlin poplar over the
same time periods fell sharply – from 6.29 to 2.45 and 1.80 mm, respectively. A sharp decrease in the growth of
Berlin poplar in 5–7 years from the beginning of the outbreak has been shown, as well as the persisting low levels
of growth afterwards. It lead to a conclusion about possible irreversible consequences for poplars in case of pro-
longed and intense damage by mining pests. A significant impact of mining pests on the state of plantations de-
termines the need for monitoring and taking measures to control the spread of pests of this group. The problem
is further aggravated by the appearance on the territory of St. Petersburg and the surrounding territories of three
species of invasive mining lepidoptera – the lime leaf miner Ph. issikii, the horse-chestnut leaf miner Cameraria
ohridella, and the leaf blotch miner moth Acrocercops brongniardella.

Keywords: poplar leaf miner, leaf mines, radial growth, stands’ state. 
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Представлены результаты анализа аллозимной изменчивости в популяциях сосны обыкновенной,
произрастающих в Красноярской, Ачинской и Канской лесостепи Средней Сибири. Сравниваются
основные показатели генетического разнообразия у подроста сосны обыкновенной, появившегося
на вырубках разной интенсивности, и в контроле. Установлено сокращение числа редких и низко-
частотных аллелей в полиморфных локусах изоферментных маркеров, среднего числа аллелей на
локус у подроста, появившегося после сплошной рубки и выборочных рубок высокой интенсивно-
сти. Не выявлено существенных отклонений в генетическом разнообразии у подроста предвари-
тельной и последующих генераций после выборочной рубки интенсивностью 35%, проведенной че-
рез 10 лет после низового пожара. Из остальных вариантов рубок наименьшее сокращение числа
редких аллелей наблюдалось у подроста после узколесосечной рубки. В наиболее нарушенных руб-
ками популяциях отмечен самый низкий уровень гетерозиготности, высокие значения индекса
фиксации Райта (F), наименьшее число аллелей изоферментных локусов, что в дальнейшем может
привести к снижению продуктивности и устойчивости новых поколений деревьев в небольших по-
пуляциях сосны обыкновенной, произрастающих в лесостепной зоне, где ареал вида характеризу-
ется высокой фрагментированностью. Рассматриваются методические аспекты организации гене-
тического мониторинга хвойных лесов как необходимого дополнения в комплексе с лесохозяй-
ственным мониторингом их нарушенности. Отмечена необходимость организации генетических
резерватов во всех крупных лесостепных борах, а также в других местах ограниченного распростра-
нения вида по всему его ареалу.

Ключевые слова: генетическое разнообразие, подрост сосны, вырубки, лесостепные боры Сибири.
DOI: 10.31857/S0024114821040094

Как известно, Красноярская, Ачинская и Кан-
ская лесостепь Средней Сибири является “ост-
ровной” и расположена в окружении тайги (Берг,
1947). Ведущая роль в составе ее растительного
покрова также отводится лесным фитоценозам
(Антипова, 2012), лесистость варьирует от 20 до
50% – наименьшая в Канской лесостепи. Вместе
с тем лесные массивы тяготеют к берегам круп-
ных рек, занимаемая ими площадь обратно про-
порциональна обилию населенных пунктов, и по
мере удаления от городов и основных транспорт-

ных магистралей заметно сокращается доля рас-
паханных земель, повышается лесистость терри-
тории, а лесостепь постепенно переходит в под-
тайгу и далее – в тайгу. Все это указывает на
антропогенное происхождение северной (как, ве-
роятно, и южной, с более длительной историей
антропогенеза) лесостепи Средней Сибири, по-
явившейся в результате вырубки южной тайги
(Леса СССР, 1969; Побединский, 1973; Сочава,
1980), в отдельные эпохи голоцена территория
была покрыта темнохвойными лесами, периоди-
чески сменяемыми светлохвойной подтайгой
(Савина, 1986). Необходимо отметить, что в со-
ставе лесов здесь преобладают березняки и сосно-
во-березовые леса, доля чистых сосняков невели-
ка, они приурочены ближе к окраинам лесостепи.

1 Работа выполнена в рамках бюджетного проекта ФГБНУ
ЗСО ИЛ СО РАН, ФИЦ КНЦ СО РАН (00356-2019-0024) и
при финансовой поддержке РФФИ, Правительства Крас-
ноярского края, Красноярского краевого фонда науки (18-
44-240002-р_а).
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Поэтому их можно рассматривать в качестве ре-
зервного генофонда для восстановления светло-
хвойных лесов при смене экономической и лесо-
хозяйственной политики России на более рацио-
нальную (национальную) ресурсосберегающую.

От интенсивных рубок пострадали как приго-
родные леса лесостепной зоны, так и значитель-
ная часть таежных лесов Сибири в целом (Сочава,
1980; Калашников, 1998; Бузыкин, Пшеничнико-
ва, 2008; Степанов, 2014). Это вызывает тревогу
не только у экологов, но и лесопромышленников,
учитывая, что большая часть вырубаемой древе-
сины (до 70–80%) отправляется на экспорт (Си-
ницких, 2015), вырубаются лучшие леса, они ча-
сто сменяются вторичными мелколиственными
сообществами. При этом многие фундаменталь-
ные научные проблемы лесопользования мало
изучены. Например, недостаточно исследовано
влияние рубок на показатели генетического раз-
нообразия популяций видов. Не разработаны об-
щие методические подходы к мониторингу состо-
яния генофондов лесных древесных видов
(Ирошников и др., 1989; Fussi et al., 2016). Не иссле-
дованы пределы допустимого сокращения гене-
тического разнообразия популяций для их полно-
ценного воспроизводства и устойчивости. Эта
проблема активно изучается за рубежом, начиная
с 90-х годов ХХ века (Ratnam et al., 2014). В России
и в странах бывшего СССР такие работы пока еди-
ничны (Динамика …, 2004; Падутов и др., 2008;
Ильинов и др., 2010).

Цель данного исследования заключалась в
изучении генетического разнообразия аллозимов
(изоферментов) в сосняках северной лесостепи
Средней Сибири и оценке влияния вариантов ру-
бок на показатели генетического разнообразия у
подроста.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили в популяциях сосны

обыкновенной, произрастающих вблизи насе-
ленных пунктов Красноярск, Сухая, Ачинск, По-
горелка, Большая Мурта. Всего проанализирова-
но 445 деревьев в 15 выборках, по 25–30 деревьев
в каждой. В их числе 6 выборок подроста и 2 вы-
борки взрослых деревьев из оставшихся на лесо-
секе на месте сплошных и выборочных рубок раз-
ной интенсивности: сплошной широколесосеч-
ной рубки 28-летней давности площадью 352 га –
“Малый Кемчуг” и 8 га – “Ачинск” (проведена
5 лет назад), 35-летние культуры на месте сплош-
ной широколесосечной рубки площадью 37 га
“Погорелка”; сплошной узколесосечной выруб-
ки 22-летней давности площадью 1 га – “Сухая”;
выборочной рубки интенсивности 70% площа-
дью 32 га (проведена 8 лет назад) – “Большая
Мурта”, 35% и 50%, проведенной 9 лет назад ме-
тодом узких лент шириной 25 м (пасеки) и техно-

логическим коридором (волоком) 5 м, общей
площадью 50 га – “Погорелка” (табл. 1). В опре-
делении типа вырубки мы учитывали его кратко-
временность, как одного из этапов процесса вос-
становления исходного типа леса после его нару-
шения (Солодухин, 1961). Следует отметить, что
на большей части сплошной вырубки “Малый
Кемчуг” были полностью удалены верхние гори-
зонты почвы вместе с живым напочвенным по-
кровом (и весь подрост), а подстилающие почву
глинистые отложения спустя 28 лет после рубки
сильно эродированы и травяной покров на них
отсутствует. На участке выборочной рубки ин-
тенсивностью 35% за 10 лет до рубки прошел (или
был проведен) низовой пожар, вызвавший актив-
ное возобновление сосны (28 тыс. шт. га–1). Так
как все популяции расположены недалеко от на-
селенных пунктов и подвержены длительному
антропогенному влиянию (от рекреации и пожа-
ров до рубок), для сравнительного анализа ис-
пользовали 2 контрольных участка: ненарушен-
ные недавней рубкой части популяций, и один
общий региональный контроль – наименее нару-
шенная популяция (часть популяции) с наиболее
высокими показателями генетического разнооб-
разия. Предварительно оценивали генетическую
изменчивость популяций вида в этой части ареа-
ла на контрольных, нетронутых рубками участках
(9 популяций), и для ранее полученных нами
данных (4 популяции) (Экарт и др., 2014). С этой
целью всего проанализировано 676 деревьев, по
30–60 в каждой популяции. В дополнение к выше
перечисленным, это пункты Тарутино, Назарово,
Юксеево, Березовка, Есаулово, Кускун, Рыбное,
Гмирянка, Канск.

С каждого дерева для электрофоретического ана-
лиза изоферментов осенью отбирали вегетативные
почки. Проанализировано 20 локусов, 17 из них по-
лиморфны при 99%, а 16 – при 95%-ном уровне
значимости – это локусы ферментных систем ма-
латдегидрогеназы (Mdh–2, Mdh–3, Mdh–4), глута-
матоксалоацетаттрансаминазы (Got–1, Got–2,
Got–3), шикиматдегидрогеназы (Skdh–1, Skdh–2),
6-фосфоглюконатдегидрогеназы (6-Pgd–2), фор-
миатдегидрогеназы (Fdh), фосфоглюкомутазы
(Pgm–1), глутаматдегидрогеназы (Gdh), флуорес-
центной эстеразы (Fe–2), алкогольдегидрогеназы
(Adh–1, Adh–2), лейцинаминопептидазы (Lap–1,
Lap–2). Используемые в работе методы электро-
форетического анализа изоферментов и гистохи-
мического окрашивания были описаны нами ра-
нее (Экарт и др., 2014).

Для каждой популяции с помощью программы
GenAlex 6 (Peakall, Smouse, 2006) вычисляли сле-
дующие показатели генетической изменчивости:
процент полиморфных локусов (Р), среднее (NА)
и эффективное число аллелей на локус (NЕ), наблю-
даемая (HО) и ожидаемая гетерозиготность (HЕ), не-
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смещенная оценка гетерозиготности (UHe), индекс
разнообразия Шенона (I), индекс фиксации Рай-
та (F), число иммигрантов на поколение (Nm).
Соответствие распределения генотипов уравне-
нию Харди–Вайнберга также оценивали с помо-
щью программы GenAlex 6, используя критерий χ2,
по каждому локусу в каждой выборке, по всем ло-
кусам в каждой выборке и в целом по всем локу-
сам, объединив все выборки. Степень генетиче-
ской подразделенности между популяциями и
внутри популяций определяли с помощью F-ста-
тистик Райта FIS (уровень инбридинга особи от-
носительно популяции), FIT (уровень инбридинга
особи относительно вида), FST (уровень инбри-
динга популяции относительно вида – подразде-
ленность популяций) (Wright, 1978; Хедрик,
2003), их значимость оценивали также с помо-
щью χ2. Степень различий между выборками
определяли по генетическому расстоянию Неи
(Nei, 1972), достоверность различий по частотам

аллелей вычисляли c помощью точного критерия
Фишера с использованием метода Марковских
цепей для всего набора локусов и полокусно в
программе Genepop (Raymond, Rousset, 1995).
Также с помощью точного критерия Фишера вы-
числяли достоверность различий с контролем по
частотам редких аллелей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Основные показатели генетической изменчи-
вости 13 популяций, без учета подроста с вырубок
варьировали в пределах: Р = 70–85%, NА = 2.46
(2.25–2.65), NЕ = 1.392 (1.357–1.432), HО = 0.225
(0.202–0.248); HЕ = 0.224 (0.214–0.243), F = –0.002
(–0.069…0.072). Межпопуляционные различия,
оцененные с помощью FST, составили 1.7%. На
различия между группами популяций трех лесо-
степей приходится только 0.2%, внутри популя-
ций остается 98.3% генетической изменчивости.

Таблица 1. Краткая характеристика популяций

Примечание: СШР – сплошная широколесосечная вырубка, СУР – сплошная узколесосечная вырубка, ВР35 и ВР70 – вы-
борочная рубка интенсивностью 35 и 70%. Возрастная группа: В – взрослые деревья, П – подрост. Состав древостоя и тип
вырубки (тип леса в контроле): С – сосна, Л – лиственница, Е – ель, П – пихта, Б – береза, Ос – осина, бр. – брусничный,
разн. – разноравный, зелм. – зеленомошный, ос. – осочковый, вейн. – вейниковый, кипр. – кипрейный.

Популяция, 
давность рубки

Воз-
растная 
группа

Выборка Состав древостоя/
Тип вырубки

Возраст,
лет

Полнота
(густота у
подроста,

тыс. шт.га–1)

Географические 
координаты

с. ш. в. д.

Красноярск,
контроль

В 35 7С2Б1Л
С. ос.разн.зелм.

70–120 1.0 56°00′ 92°45′

Сухая, СУР, 20 лет П 30 6Б4Сед.Е
С-Б. мох.ос.разн.

10–20 48.0 56°13′ 92°58′

М. Кемчуг, СШР, 10 лет П 25 6Ос3Б1СедЕП
Б-Ос. разн.вейн.

5–8 0
0.1

56°12′ 92°27′

Ачинск, контроль В 29 10С 80–150 0.7 56°18′ 90°30′
П 30 7С2Б1Е

С.разн.зелм.
7–14 2.0 56°14′ 90°33′

Ачинск, СШР, 5 лет В 30 6С4Б 50–60 0.1 56°16′ 90°33′
П 30 6Б3С1Ос

С-Б. ос.вейн.разн.
5–10 0.5

Погорелка, В 28 10С 50–120 1.0 56°22′ 92°58′
контроль П 30 10С

С. бр.разн.зелм.
5–18 5.6

Погорелка СШР, 40 лет, 
культуры

В 29 10С
С. зелм.разн.

35 1.3 56°23′ 92°59′

Погорелка ВР35, 5 лет П 30 10С
С. кипр.бр.разн.зелм.

5–10 28.0 56°22′ 92°59′

ВР50, 5 лет П 29 10С
С. бр.зелм.вейн.разн.

5–8 7.2

Б. Мурта ВР70, 5 лет П 30 8С2Е
С. разн.вейн.кипр.

5–7 1.0 56°53′ 93°05′

Б. Мурта, контроль В 30 8С2Б 40–100 0.8 56°53′ 93°12′
П 30 10С С. мох.ос.разн. 6–15 3.0
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Такая низкая дифференциация, в общем, харак-
терна для изучаемого вида (Гончаренко и др.,
1996; Санников и др., 2002; Семериков и др.,
2014). В более широких географических пределах
всей сибирской части ареала и Монголии разли-
чия между популяциями по аналогичному набору
локусов достигают 4.5% (Экарт и др., 2014), наи-
большие – по локусам Skdh–2 (15.8%), Adh–2
(7.1%), Pgm–1 (7.1%), Mdh–4 (6.2%).

В суммарной выборке деревьев всех популя-
ций северной лесостепи Средней Сибири уста-
новлены достоверные отклонения в распределе-
нии генотипов 6 локусов относительно равнове-
сия Харди–Вайнберга, в 5 из них (Mdh–3, Got–2,
Skdh–1, Adh–2, Pgm–1) наблюдается превыше-
ние доли гомозиготных генотипов над гетерозигот-
ными. По-видимому, это объясняется в большей
степени эффектом Валунда – влиянием различий
между популяциями по частоте встречаемости ал-
лелей (Хедрик, 2003), а также инбридингом, свя-
занным с их изолированностью друг от друга,
значительно большей в лесостепной зоне, чем в
таежной (Санников и др., 2002). Генетические
дистанции Неи (Nei, 1972) между популяциями в
границах исследуемой части ареала вида, рассчи-
тываемые по частотам аллелей, составили 0.002–
0.010, наибольшие – между популяциями, уда-
ленными на расстояние ≥200 км. Более низкие
значения Nm и более выcокие FIS и FIT (0.040–
0.153) получены по 5 перечисленным выше локу-
сам и локусам Gdh и Lap–2.

В связи с тем, что данное исследование не бы-
ло запланированным экспериментом с предваряю-
щим рубку детальным обследованием насаждений
и анализом генетического разнообразия древостоев
до рубки, не все особенности возобновления уда-
лось учесть: исходную полноту, точный состав и
строение древостоев, численное соотношение
предварительного и последующего возобновле-
ния, длительность периода после рубки. На дан-
ном этапе перед нами стояла задача выяснить,
могут ли сплошные и выборочные рубки оказать
влияние на генетическую структуру одного из
ветроопыляемых хвойных видов, приуроченных
к первому этапу восстановительно-возрастных
сукцессий. В дальнейшем, при условии полно-
ценного бюджетного финансирования тематики
исследования (размера регионального гранта, на
который оно было проведено, для решения такой
задачи недостаточно) можно было бы собрать не-
обходимые данные, координируя работы с лесо-
пользователями и детальнее проработав методи-
ческую сторону вопроса.

В 4 исследуемых популяциях сосны обыкно-
венной, где проводились рубки, показатели гене-
тического разнообразия выборок подроста и
взрослых деревьев в местном контроле и на вы-
рубках варьировали в следующих пределах: Р =

= 70–80%, NА = 2.303 (2.100–2.500), NЕ = 1.376
(1.288–1.433), HО = 0.217 (0.195–0.235); HЕ = 0.219
(0.191–0.243), F = 0.002 (–0.075–0.064) (табл. 2). В
целом данные популяции сосны обыкновенной
находятся в состоянии относительного генетиче-
ского равновесия (по числу гомо- и гетерозигот-
ных генотипов). Достоверные отклонения от рав-
новесия Харди–Вайнберга при полокусном ана-
лизе отмечены в 8 выборках из 15 по 1–2 локусам.
В обобщенном многолокусном анализе достовер-
ное превышение гомозиготных генотипов над
ожидаемым их числом обнаружено только в локу-
сах Adh–2 (χ2 = 17.4, d. f. = 6, р < 0.008) и Lap–2
(χ2 = 29.2, d. f. = 10, р < 0.0012). Согласно резуль-
татам анализа AMOVA, 0.8% генотипической из-
менчивости приходится на межпопуляционные
различия, 1.1% – на различия между выборками
внутри популяций, подразделенность всех выбо-
рок по FST составляет 2.3%. Больший вклад в меж-
популяционные различия вносит локус Adh–1
(FST = 3.0%, Nm = 8.0). Внутри популяций диффе-
ренциация между выборками наблюдалась по ло-
кусам: Mdh–3 (3.5%) и Skdh–1 (4.1%) в популя-
ции “Красноярск”; Lap–1 (2.7%) в популяции
“Погорелка”; Got–2 (4.2%), 6-Pgd–2 (6.5%),
Pgm–1 (6.3%), Fe–2 (3.5%) в популяции “Ачинск”.

Как видно из табл. 2, наибольшие различия
между участками, пройденными рубками, и кон-
тролем наблюдаются по среднему числу аллелей на
локус (NA) и индексу разнообразия Шеннона (I).
Оба этих показателя уменьшаются на вырубках
интенсивностью выше 35%. Почти не отличался
от контроля подрост после выборочной рубки
умеренно-высокой интенсивности (35%) “Пого-
релка” и, в меньшей степени, после сплошной уз-
колесосечной рубки “Сухая”. Необходимо отме-
тить, что между взрослыми деревьями и подростом
на всех сплошных широколесосечных вырубках по
сравнению с контролем в 1.5–3 раза увеличились
генетические дистанции Неи (Nei, 1972): между
4 популяциями они варьировали в пределах
0.002–0.007, внутри популяций между контролем
и вырубкой, между взрослыми деревьями и под-
ростом на вырубке – от 0.004 до 0.017 (рис. 1). При
этом различия между вырубками и контролем в
популяциях “Красноярск”, “Большая Мурта”,
“Погорелка” были сопоставимы с различиями
между популяциями внутри региона, а в популя-
ции “Ачинск” соответствовали межрегионально-
му уровню: близкие по значениям генетические
дистанции Неи были получены нами при сравне-
нии выборок сосны обыкновенной из европей-
ской части ареала с сибирскими популяциями
(Тихонова и др., 2011), а также популяций из
Средней Сибири с популяциями из Восточной
Сибири и Монголии (Экарт и др., 2014). Отме-
тим, что по мнению Ю.П. Алтухова (2004) видо-
специфичное соотношение внутри- и межпопу-
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ляционной компонент генетической изменчиво-
сти должно быть одним из основных показателей
в мониторинге популяционных систем, испыты-
вающих антропогенные воздействия. По другим
генетическим характеристикам заметное сниже-
ние уровня наблюдаемой гетерозиготности (НО) и
повышение индекса фиксации Райта (F) отмече-
но только после сплошной широколесосечной
вырубки в популяции “Ачинск” у оставшихся на
вырубке взрослых деревьев и подроста.

Число аллелей в 20 локусах в популяционных
выборках варьировало от 48 до 60, число редких –
от 8 до 19. У каждого дерева суммарное число ал-
лелей было 21–28, редких – 0–2. Напомним, что
исследуемые ферменты задействованы в адаптив-
ных биохимических реакциях деревьев, а их алле-
ли внутри локусов различаются по физико-хими-
ческим условиям функционирования ферментов,
и следовательно, приспособительными особен-

ностями (Животовский, 1984). Поэтому сокраще-
ние их разнообразия вполне определенно может
привести к снижению устойчивости и продуктив-
ности будущих поколений деревьев в меняющих-
ся условиях внешней и внутренней среды лесных
биогеоценозов.

Всего в исследуемых выборках было определе-
но 62 аллеля, из них 21 редкий (рис. 2). За все вре-
мя исследований, включая данную работу, в Си-
бири для аналогичного набора локусов было об-
наружено 74 аллеля, из них 31 общий, 32 редких (в
их числе 11 встречались только в отдельных попу-
ляциях). При выборе регионального контроля
учитывали как степень нарушенности популя-
ции, так и аллельное разнообразие всех выборок,
включая выборки, отобранные на вырубках. Наи-
большее разнообразие аллозимов и меньшая на-
рушенность части популяции были отмечены в
Погорельском бору (доля полиморфных локусов

Таблица 2. Основные характеристики генетической изменчивости внутри 4 популяций сосны обыкновенной

Примечание: Возрастная группа: В – взрослые деревья, П – подрост. Показатели генетического разнообразия: P – процент
полиморфных локусов, NA и NE – среднее и эффективное число аллелей на локус, I – индекс разнообразия Шенона, HO и HE –
наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность, UHE – несмещенная оценка гетерозиготности, F – индекс фиксации Райта.
Обозначения выборок: МК – местный контроль, РК – региональный контроль, СШР – сплошная широколесосечная выруб-
ка, СУР – сплошная узколесосечная вырубка, СШР Ку – культуры на сплошной широколесосечной вырубке, ВР35, ВР50 и
ВР70 – выборочная рубка интенсивностью 35, 50 и 70%.

Популяция: Выборка Возрастная 
группа Р NA NE I HO HE UHE F

Красноярск
Общая 90 80 2.650 1.365 0.389 0.214 0.220 0.222 0.015
выборка ±0.284 ±0.081 ±0.070 ±0.041 ±0.042 ±0.042 ±0.017
МК 35 В 80 2.400 1.364 0.384 0.229 0.22 0.226 –0.035
СУР 30 П 75 2.350 1.376 0.384 0.204 0.220 0.224 0.027
СШР 25 П 75 2.250 1.352 0.364 0.203 0.208 0.211 0.041

Погорелка
Общая 146 85 3.000 1.388 0.406 0.219 0.228 0.228 0.021
выборка ±0.363 ±0.086 ±0.075 ±0.042 ±0.044 ±0.045 ±0.013
МК 28 В 80 2.500 1.418 0.416 0.231 0.239 0.243 0.028
МК 30 П 75 2.300 1.359 0.381 0.205 0.212 0.215 0.011
СШР Ку 29 В 80 2.350 1.361 0.383 0.216 0.217 0.221 –0.020
ВР50 29 П 70 2.200 1.406 0.385 0.231 0.228 0.232 –0.024
ВР35 30 П 80 2.450 1.378 0.396 0.215 0.226 0.230 0.031

Б. Мурта
Общая 90 70 2.400 1.398 0.391 0.233 0.225 0.226 –0.029
выборка ±0.320 ±0.095 ±0.080 ±0.050 ±0.047 ±0.047 ±0.018
МК 30 В 70 2.300 1.382 0.408 0.233 0.214 0.217 –0.075

30 П 70 2.350 1.434 0.419 0.235 0.243 0.247 0.030
ВР70 30 П 70 2.100 1.373 0.365 0.229 0.213 0.217 –0.064

Ачинск
Общая 119 80 2.750 1.363 0.393 0.205 0.219 0.220 0.035
выборка ±0.354 ±0.081 ±0.070 ±0.038 ±0.042 ±0.042 ±0.020
МК 29 В 75 2.450 1.390 0.391 0.215 0.223 0.226 0.012

30 П 70 2.300 1.396 0.390 0.217 0.223 0.227 0.017
СШР 30 В 75 2.200 1.288 0.334 0.197 0.191 0.194 –0.020

30 П 75 2.250 1.357 0.370 0.195 0.216 0.220 0.064
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Рис. 1. Дистанции Неи (Nei, 1972) между выборками деревьев на вырубках и в контроле внутри популяций (столбцы –
средние значения, линии – максимальные и минимальные значения).
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Рис. 2. Число аллелей, обнаруженных на ненарушенных рубками участках (а) популяций сосны обыкновенной; всего
в популяции (первый столбец) и у подроста с вырубок (б) на исследуемой территории, 1 – всего, 2 – редких, 3 – очень
редких. Обозначения выборок см. в табл. 2.
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Р = 0.85, суммарное число выявленных аллелей
60, включая 19 редких – это один из самых высо-
ких показателей с учетом всех, исследованных на-
ми ранее популяций вида в Сибири (Тихонова и
др., 2011, 2014; Экарт и др., 2014). В других популя-
циях общее число аллелей было меньше (“Б. Мур-
та” – 48, “Красноярск” – 53, “Ачинск” – 55). По-
этому данная популяция была выбрана основным
(региональным) контролем и ее можно предвари-
тельно рассматривать в качестве кандидата на ге-
нетический резерват. Отметим, что несмотря на
ограниченную площадь, значительное генетиче-
ское разнообразие сосны сохраняется в город-
ских парках гг. Ачинск (парк “Железнодорожни-
ков” площадью около 8 га) и Канск (с 1985 г. па-
мятник природы “Сосновый бор в г. Канск”
площадью 130 га), в припоселковых борах
(сс. Юксеево, Гмирянка).

Так как наибольший негативный эффект от
рубок проявился в сокращении аллельного раз-
нообразия аллозимов, основное внимание было
уделено сравнительному анализу частот распре-
деления редких аллелей исследуемых полиморф-

ных локусов, присутствующих с частотой менее
5%: Mdh–283, Mdh–490, Got–1107, Got–332, 310,
Skdh–185, 90, 103, 107, Skdh–286, Lap–1103, Lap–298, 102, 105,
Fdh45, 206, Pgm–193, 95, Adh–259, Fe–285, 113 (табл. 3).
В данных популяциях не обнаружено следующих
10 аллелей, редко встречаемых в сибирской части
ареала: Got–188, Got–2148, Got–3505, Skdh–193, 98,
6-Pgd–267, 91, Adh–1112, 116, Idh74.

Предварительный сравнительный анализ всех
15 выборок по частотам аллелей всех локусов по-
казал высоко достоверные различия между ними
по точному критерию Фишера (р < 0.0000), а при
полокусном анализе – по 8 локусам: Mdh–3,
Got–2, Skdh–1, Lap–2, 6Pgd–2, Pgm–1, Adh–1,
Adh–2. В ограниченном наборе 12 локусов, кото-
рые содержали редкие аллели, наиболее диффе-
ренцированы по частотам аллелей выборки с вы-
рубок и контрольных участков в популяциях
“Ачинск” (χ2 = 57.26, d. f. 22, р < 0.00006) и “Крас-
ноярск” (χ2 = 98.45, d. f. 22, р < 0.00000), в мень-
шей степени популяциях “Погорелка” (χ2 = 34.91,
d. f. 24, р < 0.069) и “Б. Мурта” (χ2 = 17.25, d. f. 22,

Таблица 3. Частота встречаемости редких аллелей (%) у подроста на вырубках и в контроле исследуемых попу-
ляций сосны обыкновенной

Примечание. р – уровень достоверности различий с местным контролем. Обозначения выборок см. в табл. 2.

Локус
Аллель

Погорелка Б. Мурта Красноярск Ачинск

СШРКу ВР50 ВР35 МК ВР70 МК СУР СШР МК СШРп СШРв МК

Mdh–283 – – 3.3 – – – – – – – – –
Mdh–490 – 1.7 3.3 – – 0.8 – – 1.4 1.7 – 1.7
Got–1107 1.7 – 1.7 1.8 – – – – 1.4 – – 1.7
Got–332 – – – – – – – – – – – 3.4
Got–3310 1.7 1.7 3.3 1.8 3,3 3.3 1.7 2.0 1.4 5.0 1.7 2.5
Skdh–185 1.7 3.4 1.7 1.8 – 1.7 – – – – – 1.7
Skdh–190 – – 1.7 – – – – – 1.4 – 1.7 –
Skdh–1103 – 1.7 – 2.6 – 3.3 1.7 – 2.9 – – 1.7
Skdh–1107 5.2 1.7 2.6 – – 0.9 – – – – – 5.1
Skdh–286 – – – – – – 1.7 – 1.4 – – –
Lap–1103 – – – 1.7 – – – – – – – –
Lap–298 – 1.7 1.7 1.8 – – 3.3 2.0 – 4.7 3.3 1.7
Lap–2102 – – – 1.7 – – – – – – – 0.9
Lap–2105 1.7 – 1.7 – – – – – – – – –
Fdh45 1.7 – 1.7 – 3.3 3.4 – – 1.4 3.3 1.7 –
Fdh206 – – – 1.8 – 1.7 1.7 – 1.4 1.7 3.3 1.7
Pgm–193 – – – 1.7 – – – – – – – –
Pgm–195 – – – – – – – 4.0 – – – –
Adh–259 3.4 – 4.2 2.6 – 2.0 3.3 – 1.4 – – 1.7
Fe–285 – – 1.7 – – – – – – – – –
Fe–2113 – – – 2.7 – – – 2.0 – – – 0.9
р 0.121 0.033 0.202 – 0.034 – 0.160 0.047 – 0.032 0.032 –
Всего 7 6 12 11 2 8 6 4 9 5 5 12
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р < 0.750). Достоверные различия по частоте
встречаемости редких аллелей у подроста на вы-
рубках по сравнению с местным контролем выяв-
лены на вырубках интенсивностью выше, чем
“умеренно-высокая” 30–40% в популяциях “По-
горелка”, “Б. Мурта”, “Красноярск” и “Ачинск”.
Достоверно различались между собой также 2 ва-
рианта выборочной рубки интенсивностью 35 и
50% (“Погорелка”). Дополнительно сравнивали
выборки по общему числу редких аллелей. В ре-
зультате этого анализа подтвердилось достовер-
ное сокращение генетического разнообразия в
тех же вариантах рубок, а также в культурах после
сплошной широколесосечной рубки в Погорель-
ском бору по сравнению с контролем (рис. 3). На-
ряду с этим наиболее обедненная по разнообра-
зию аллелей ферментов популяция “Б. Мурта”
существенно отличалась от всех популяций при
попарном сравнении по 3–8 (в общем наборе ло-
кусов) и по ограниченному набору 12 локусов
(χ2 = 58.71–112.34, d. f. 32–34, р < 0.0027–0.00000).
Несмотря на достоверные наибольшие различия
между вырубкой и контролем по числу и частотам
редких аллелей в этой популяции (табл. 3, рис. 3),
между выборками внутри популяции получены са-
мые низкие генетические дистанции Неи (рис. 1).
Это свидетельствует о том, что отмеченное нами
выше общее увеличение дистанции Неи на вы-
рубках по сравнению с контролем не может слу-
жить самостоятельным критерием в оценке влия-
ния лесопользования на генетическую изменчи-
вость популяций и должно рассматриваться
только вместе с данными о динамике и простран-
ственной структуре аллельного и генотипическо-

го разнообразия популяций. Добавим также, что
такие показатели генетической изменчивости,
как снижение уровня гетерозиготности (НО) и по-
вышение индекса фиксации Райта (F), по-види-
мому, недостаточно чувствительны к данному
фактору, и поэтому тоже могут служить только в
качестве дополнительных критериев наиболее
сильных повреждающих воздействий на сосно-
вые леса. В результате исследования насаждений
сосны веймутовой также сделан вывод о непри-
годности величины НО для целей генетического мо-
ниторинга (Buchert et al., 1997; Rajora, 2000). В боль-
шей части работ, посвященных изучению данной
проблемы, установлено сокращение числа аллелей,
изменение генетической структуры популяций у
разных древесных видов, в основном, после сплош-
ных рубок (Savolainen, Kärkkäinen, 1992; Ledig, 1992;
Buchert et al., 1997; Macdonald et al., 2001; Mar-
quard et al., 2007; Ratnam et al., 2014), реже – в ре-
зультате выборочных и постепенных (с большим
воздействием) рубок (Buchert et al., 1997; Ad-
ams et al., 1998; Marquard et al., 2007). В отдельных
работах аналогичные изменения зафиксированы
при использовании искусственного лесовосста-
новления сосняков (Raja et al., 1998; Rajora, 1999).
Вместе с тем, в ряде работ каких-либо существен-
ных изменений в генофонде популяций после ру-
бок и в лесных культурах выявлено не было (Nale,
1985; Ильинов и др., 2010; Ratnam et al., 2014) либо
получены более высокие показатели в культурах
по числу аллелей у потомства представительной
выборки деревьев, так как уровень генетического
разнообразия является функцией от числа деревьев,
с которых были собраны семена (Adams et al., 1998).

Рис. 3. Сокращение числа редких аллелей (в %) на вырубках по сравнению с местным (1) и региональным (2) контро-
лем, *…*** уровни достоверности различий по критерию Фишера р < 0.05, 0.01, 0.001 относительно 1 (в скобках – от-
носительно 2), н/д – недостоверно.
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Таким образом проведенное нами исследова-
ние на вырубках в лесостепных борах Средней
Сибири в целом подтверждает существенное вли-
яние лесохозяйственной деятельности человека
на генетическое разнообразие популяций сосны
обыкновенной, даже после однократного приема
рубок, не рассматривая проблему лесопользова-
ния и обеднения генофонда древесных видов в
историческом аспекте. Оно согласуется с вывода-
ми других исследователей, установивших непол-
ное воспроизводство генетического разнообра-
зия в лесах после рубок вследствие фрагментации
ареалов, сокращения численности популяций,
искусственного восстановления и селекции (Le-
dig, 1992; Buchert et al., 1997; Adams et al., 1998; Та-
раканов и др., 2004; Видякин, 2007; Lise et al.,
2007; Marquard et al., 2007; Падутов и др., 2008; Or-
tego et al., 2010 и др.). Разногласия в оценке влия-
ния лесохозяйственной практики на генетиче-
ское разнообразие древесных растений, на наш
взгляд, объясняется различиями между объектами
исследования (биоэкологическими особенностями
видов, уровнем обеднения/богатства и истории ге-
нофондов разных видов и их популяций); различи-
ями в размерах популяций, площади вырубок, гео-
метрической форме этой площади (квадрат – узкий
прямоугольник), размеров окружающей рубку ма-
лонарушенной территории; возможное воздей-
ствие пожаров до и после рубки, наличие факто-
ров, препятствующих восстановлению лесов ли-
бо способствующих ему – проведение рубки в
годы с высоким урожаем семян, удаление напоч-
венного покрова и верхнего горизонта почвы.
Большое значение имеют также различия между
используемыми генетическими маркерами.

Следует отметить, что на вырубках могут со-
храняться носители очень редких для популяции
аллелей, поэтому после включения в анализ под-
роста с вырубок их число в популяционных вы-
борках увеличилось в популяциях “Погорелка” с
11 до 19, “Красноярск” – с 9 до 12, “Ачинск” – с
12 до 15, в том числе за счет увеличения выборки
(Тихонова и др., 2014). При этом на вырубках уве-
личиваются различия между поколениями взрос-
лых деревьев и подроста, а также между ценопо-
пуляциями (или субпопуляциями) в простран-
стве по частоте встречаемости одноименных редких
аллелей, об этом свидетельствуют данные табл. 3,
рис. 1 и результаты корреляционного анализа. Ко-
эффициенты ранговой корреляции Спирмена (R)
по частоте встречаемости одних и тех же редких
аллелей в выборках взрослых деревьев и подроста
существенно снижаются после сплошной широ-
колесосечной рубки. Так, в Погорельском бору
между парами выборок подроста с выборочной
вырубки интенсивностью 35%, выборочной руб-
ки интенсивностью 50% и в культурах после
сплошной широколесосечной рубки с контроль-
ным участком R, соответственно, составил 0.73,

0.62, и 0.56; в популяции “Красноярск” в парах
выборок со сплошной узколесосечной и широко-
лесосечной рубки с контролем, соответственно,
R = 0.70 и 0.59; в популяции “Ачинск”, соответ-
ственно, R = 0.66 и 0.48 в парах подроста и взрос-
лых деревьев со сплошной широколесосечной
рубки и контроля (все значения R достоверны
при р < 0.05–0.01).

Лучшая сохранность и даже более высокие по-
казатели генетического разнообразия по сравне-
нию с контролем и низкие дистанции Неи с мест-
ным контролем наблюдались на участке с выбороч-
ной рубкой интенсивностью 35% в Погорельском
бору (рис. 2б, рис. 3, табл. 3). Поскольку эта рубка
была проведена через 10 лет после низового пожа-
ра, который вызвал вспышку возобновления на
участке, на наш взгляд, целесообразно рассмот-
реть возможность внедрения в практику лесного
хозяйства предварительного контролируемого
выжигания участков сосняков, планируемых к
выборочной или узколесосечной рубке, в пожа-
робезопасный период в некоторых типах леса и
лесорастительных условий лесостепи. Их стиму-
лирующее влияние на возобновление сосны не-
однократно отмечалось исследователями (Колес-
ников и др., 1973; Фуряев, 1996), в том числе с ис-
пользованием контролируемых неинтенсивных
выжиганий (Ковалева и др., 2018). В одной из ра-
бот, посвященных исследованию старовозраст-
ных смешанных хвойных древостоев с участием
сосен Жеффрея и Ламберта в Калифорнии также
отмечается отсутствие признаков негативного
влияния рубок в древостоях послепожарного
происхождения (Macdonald et al., 2001). Однако в
целом лесостепные боры относятся к группе ле-
сов с высокой пожарной опасностью: после руб-
ки и пожаров леса здесь не всегда хорошо восста-
навливаются, особенно в засушливые годы (По-
лувековой …, 1966; Фуряев, 1996; Ильичев и др.,
2003; Буряк и др., 2011; Куулар и др., 2015; Ивано-
ва и др., 2015). Высока опасность перехода низо-
вого пожара в верховой, после которого значи-
тельно сокращаются все показатели генетиче-
ской изменчивости аллозимов, что наблюдалось
нами в послепожарном сосняке на Куртушибин-
ском хр. Западного Саяна (Экарт и др., 2014). По-
этому для лесостепных боров, учитывая их цен-
ность и связанные с пожарами риски, возможно,
больше подойдет не выжигание (или даже не
сплошное выжигание, – мозаичное), а предвари-
тельная небольшая минерализация поверхности
почвы. Вторым вариантом, характеризующимся
меньшим обедняющим эффектом на генофонд
популяций сосны обыкновенной в условиях ле-
состепи, является чересполосная узколесосечная
рубка, которую рекомендуют для лесостепных
боров Западной Сибири (Ильичев и др., 2003).

В данной работе ввиду ограниченного набора
популяций и небольшой территории мы не затро-
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нули такое важное условие рационального лесо-
пользования, как необходимость сохранения про-
странственной популяционной структуры древес-
ных видов, на что обращают внимание многие
отечественные исследователи (Мамаев и др., 1988;
Ирошников и др., 1989; Гончаренко и др., 1996;
Милютин, 2003; Динамика …, 2004; Видякин,
2007; Тараканов, 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенного исследования было

установлено, что генетическая структура и разно-
образие аллозимов в лесостепных популяциях
сосны обыкновенной в Средней Сибири сохра-
няются на участке после первого приема выбо-
рочной рубки невысокой интенсивности, прове-
денной методом узких лент после низового пожа-
ра, что в совокупности стимулировало процесс
возобновления и появления большого количе-
ства подроста. На втором месте, с меньшим со-
кращением числа редких аллелей по сравнению с
остальными вариантами, была узколесосечная
рубка. В сравнении с ними при рубках более вы-
сокой интенсивности (50%, 70% и сплошной мас-
сивной рубке) число редких аллелей у подроста
сокращалось на 45–82% относительно контроля,
что равносильно сокращению общего числа алле-
лей у подроста на 8–15% относительно местного
и на 13–28% – относительно регионального кон-
троля за один прием рубки. Для популяций с
большой площадью при небольшой площади ру-
бок это разнообразие может быстро восстано-
виться, однако в условиях лесостепи возможен
постепенно накапливаемый эффект обеднения
генофонда популяций в связи с их изолирован-
ным положением и сокращением притока генов
извне, незаметный для одного поколения иссле-
дователей. Наблюдаемое нами в наиболее нару-
шенных рубками небольших популяциях сокра-
щение аллельного разнообразия, низкий уровень
гетерозиготности особей и высокие значения ко-
эффициента инбридинга (F) могут привести к
снижению продуктивности и устойчивости но-
вых поколений деревьев.

Ввиду того, что в Погорельском бору было вы-
явлено наибольшее среди всех исследованных на-
ми ранее популяций сосны обыкновенной число
редких аллелей, на части его территории необхо-
димо выделить генетический резерват (надежнее
2–3 в разных участках бора). Подобные генетиче-
ские резерваты желательно выделять во всех лесо-
степных борах, оставленных в окрестностях круп-
ных населенных пунктов лесостепей на расстоянии
не более 100–150 км друг от друга на основе суще-
ствующих естественных изолированных популя-
ций сосны обыкновенной и, возможно, включая
искусственно созданные микро-культуры (или
одиночные деревья) для восстановления утрачен-

ной генетической изменчивости наиболее нару-
шенных из них.

Исследования показали, что наряду с такими
составляющими лесохозяйственного мониторин-
га, как лесопожарный и лесопатологический, не-
обходимо организовать дополняющий генетиче-
ский мониторинг популяций основных лесообра-
зующих древесных видов. В качестве некоторых
методических рекомендаций можно отметить, что
для этих целей желательно увеличение числа особей
в популяционных выборках (до ≥120–150). Для це-
лей мониторинга наиболее информативными яв-
ляются показатели NA, I, число и частота встреча-
емости редких и низкочастотных аллелей, в каче-
стве дополнительных характеристик могут быть
использованы дистанции Неи (Nei, 1972), НО, F и
Nm. Необходимо учесть, что на результаты оце-
нок генетической изменчивости у подроста после
рубок определенное влияние оказывают разли-
чия между исходными популяциями, поэтому же-
лательно использовать не менее 2-х контролей и
разработать поправочные коэффициенты к пока-
зателям степени обеднения генофонда популя-
ций, учитывающие степень их изолированности,
эффективную численность, уровень генетическо-
го разнообразия и нарушенность. Отметим также,
что преобладание в лесостепях Средней Сибири
вторичных березняков является объективным
критерием нерационального лесопользования и
необходимости не только развития плантацион-
ного лесоводства на землях сельскохозяйствен-
ного назначения (в настоящее время крестьян по-
всеместно заставляют вырубать подрост на зарос-
ших лесом участках), но и увеличения доли
хвойных пород в естественных лесах этой зоны.
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Impact of Different Intensity Fellings on the Genetic Diversity of Pine Undergrowth
in the Northern Forest-Steppes of Central Siberia

I. V. Tikhonova1, *, A. K. Ekart2, A. N. Kravchenko2, N. A. Tikhonova2, and D. A. Semenyakin2
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The results of the allozyme variability analysis of Scots pine populations growing in the Krasnoyarsk, Achinsk
and Kansk forest-steppes of Central Siberia are presented. The main indicators of genetic diversity in Scots
pine undergrowth in clearings of different intensity and on control plots have been compared. It was found
that a decrease in the number of rare and low-frequency alleles in the polymorphic loci of isozyme markers,
as well as a decrease in the average number of alleles per locus both occur in the undergrowth that has grown
after clear felling and selective felling of high intensity. No significant deviations in the genetic diversity were
found in the undergrowth of the preliminary and subsequent generations after selective felling with an inten-
sity of 35%, carried out 10 years after the ground fire. Of the other felling options, the smallest reduction in
the number of rare alleles was observed in undergrowth after a strip felling. In the populations most disturbed
by felling, the lowest level of heterozygosity was found, as well as high values of the Wright fixation index (F)
and the lowest number of alleles of isozyme loci, which can lead to a decrease in the productivity and resis-
tance of new generations in small populations of Scots pine growing in the forest-steppe zone. where the spe-
cies’ areal is characterized by a high fragmentation. The methodological aspects of organizing genetic moni-
toring of coniferous forests as a necessary supplement in combination with forestry monitoring of their dis-
turbance were considered. The results indicate the necessity of organizing genetic reserves in all large forest-
steppe pine forests, as well as in other places of limited distribution of the species throughout its range.

Keywords: genetic variety, pine undergrowth, fellings, forest-steppe pine forests of Siberia.
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Воздействие автотранспорта отражается на биохимических и морфологических показателях состо-
яния деревьев городских насаждений. На примере 28 деревьев дуба черешчатого, произрастающих
в местах с разным уровнем автотранспортного загрязнения (10–30 м от МКАД и лесопарк Узкое,
г. Москва) был проведен комплексный анализ их морфологических показателей и определено со-
держание пролина, макроэлементов и тяжелых металлов в листьях и ветвях деревьев разных воз-
растных групп (старовозрастные, >100 лет и молодые, 15–20 лет). В почвенных образцах, отобран-
ных послойно до глубины 1 м в радиусе не более 2 м от дерева, определяли общее содержание Mg,
P, K, Ca, Fe, Cu, Zn, Pb, содержание подвижных форм Zn, Cu, Pb, Fe (ацетат-аммонийная вытяжка)
и концентрацию ионов Ca2+, Mg2+, Cl–, Na+,  в водной вытяжке. В соответствии с лесохозяй-
ственной шкалой категорий санитарного состояния деревьев и классификацией роста и развития
крон дуба черешчатого, исследуемые деревья были отнесены к трем группам жизненного состоя-
ния: наихудшего (группа 1), среднего (группа 2) и наилучшего (группа 3). Отмечены близкие значе-
ния концентрации тяжелых металлов в ветвях 100-летних и 10–15-летних деревьев, входящих в
группу наихудшего жизненного состояния. Концентрации Zn, Fe, Ca, и S в ветвях деревьев имели
тесные отрицательные корреляции с состоянием жизненности деревьев (номером группы), для ли-
стьев эти зависимости были менее тесные или отсутствовали. Концентрации K и Р в ветвях деревьев
положительно коррелировали с показателями их жизненного состояния, в то время как в листьях
этот вид связи не выявлен. Между концентрацией Zn, Fe, Ca, и S и концентрацией Р и K в ветвях
деревьев обнаружена тесная отрицательная корреляция, а в листьях – положительная. Увеличение
концентрации К и Р в листьях в ответ на увеличение концентрации в них поллютантов является од-
ним из механизмов защиты ассимиляционного аппарата от воздействия автотранспорта.

Ключевые слова: Quercus robur L., жизненное состояние деревьев, тяжелые металлы, калий, фосфор,
воздействие автотранспорта.
DOI: 10.31857/S0024114821040070

Автотранспортное загрязнение – важнейший
фактор, оказывающий неблагоприятное воздей-
ствие на жизнь и развитие деревьев в городах.
Автотранспорт является основным источником
выбросов в атмосферу Москвы, его вклад дости-
гает 92–95% (Доклад …, 2014). Автотранспорт

является источником тяжелых металлов (ТМ) в
атмосфере за счет выхлопных газов, истирания
шин и тормозных колодок, абразии дорожного
покрытия, выдувания дорожной пыли и частиц
почвы, накапливающихся вдоль бордюров (Вла-
сов, 2015). Применение антигололедных средств
на дорогах приводит к засолению придорожных
почв (Касимов и др., 2016; Кулакова, Шабанова,
2019).

−2
4SO

1 Химический анализ растительных образцов выполнен в
ЦКП ИФХиБПП РАН (ФИЦ ПНЦБИ РАН, г. Пущино) в
рамках госзадания ФИЦ ПНЦБИ РАН № 0191–2019–0045.

УДК 574.23:574.24
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Усиление автотранспортного загрязнения в
городах привело к резкому ухудшению состояния
древесных насаждений вдоль крупных автомаги-
стралей (Шевякова и др., 2000; Калашникова,
2003; Шергина, 2007; Joshi, Swami, 2007; Lee et al.,
2012; Колмогорова и др., 2012; Бухарина, 2014;
Kulakova et al., 2017). Обследование насаждений
дуба черешчатого вдоль автомагистралей в
Москве показало, что у деревьев одного насаж-
дения, находящихся в нескольких метрах друг от
друга, морфологические показатели, отражаю-
щие состояние стресса, бывают выражены в раз-
ной степени: у некоторых деревьев признаки
угнетения практически отсутствуют, у других
проявляется тяжелая форма поражения поллю-
тантами (Мучник и др., 2013). Причиной этому
могут быть как индивидуальные особенности
растений, так и неравномерное загрязнение
придорожных почв, формирующихся на исход-
но перемешанном и насыпном материале и от-
личающихся особенно большой пестротой.

Воздействие автотранспортного загрязнения
морфологически проявляется в некрозах тканей,
преждевременном старении и увядании листьев,
утолщении и укорачивании корней (Шевякова,
2000). Общее ослабление деревьев способствует
их поражению патогенными микроорганизмами,
образованию “ведьминых метл”, усыханию вет-
вей, формированию зонтиковидных и узких
крон. Прогнозируемый срок жизни узкокронных
деревьев дуба – не более 10–15 лет, а при воздей-
ствии неблагоприятных факторов – гораздо
меньше (Каплина, Селочник, 2009, 2015).

Ведущий механизм воздействия ТМ на расте-
ния – инактивация белков и других макромоле-
кул, выполняющих каталитические и регуляторные
функции. ТМ оказывают токсическое действие на
рост, развитие, митоз, дыхание, поглощение воды,
перенос электронов через мембраны (Титов и др.,
2011, 2014), тормозят синтез ДНК, ингибируют
процессы фотосинтеза и оттока ассимилятов
(Чиркова, 2002). Степень ингибирования тяже-
лыми металлами физиологических процессов
определяется концентрацией металла в окружаю-
щей среде и чувствительностью вида. Было пока-
зано, что одним из ответов на автотранспортное
воздействие и засоление придорожных почв у ду-
ба черешчатого являются неспецифические адап-
тационные реакции – увеличение содержания
пролина в листьях и дисахаров в ветвях деревьев
(Кулакова и др., 2018).

Накопление пролина может влиять на стрес-
соустойчивость различными способами. Извест-
на роль пролина в клеточном гомеостазе, в том
числе в поддержании окислительно-восстанови-

тельного баланса и энергетического статуса. Про-
лин может выступать в качестве сигнальной мо-
лекулы, быть модулятором пролиферации и гибе-
ли клеток (Szabados, Savouré, 2010). Поэтому
концентрацию пролина в листьях растений рас-
сматривают как индикатор стрессового состоя-
ния (Aslamsup et al., 2011).

Цель представляемого исследования состояла в
изучении взаимосвязи между почвенными характе-
ристиками (концентрацией поллютантов, K и Р,
значениями рН), биохимическими показателями
состояния дерева (концентрацией поллютантов,
K и Р в ветвях и листьях, концентрацией пролина
в листьях) и морфологическим проявлением
стресса. Мы попытались выяснить, как эта взаи-
мосвязь проявляется у деревьев разных возраст-
ных групп. Известно, что деревья разного онтоге-
нетического состояния отличаются стратегией
потребления и аккумуляции запасных веществ и,
как правило, составляя разные ярусы лесного поло-
га, находятся в разных условиях освещения, что
влияет на их способность к восстановлению асси-
милирующего аппарата и, соответственно, адапта-
ционные возможности (Павлов, 2006; Sаla et al.,
2012; Каплина, Кулакова, 2015). Кроме того, была
предпринята попытка выявить параметры загряз-
нения, являющиеся пограничными для существо-
вания дуба черешчатого в городских условиях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследовали деревья дуба черешчатого, про-
израстающие в пределах от 10 до 30 м от Москов-
ской кольцевой автодороги (МКАД) (55.59° с.ш.,
37.53° в.д.) и в лесопарке Узкое (55.62° с.ш.,
37.52° в.д.) на расстоянии более 100 м от крупной
автомагистрали (юго-западная часть г. Москвы).
Были выбраны деревья разных возрастных групп –
старовозрастные (более 100 лет) и молодые (15–
20 лет): у МКАД – 10 молодых и 10 старовозрастных
деревьев, на территории лесопарка – 8 молодых.
Старовозрастные деревья, составляя верхний
ярус, имели хорошо освещенные кроны. Насаж-
дения с молодыми деревьями были загущены,
кроны деревьев находились в худших, чем у ста-
ровозрастных деревьев, условиях освещения.

На каждое из 28 исследованных деревьев со-
ставлялась ведомость обследования, содержащая
следующую информацию:

(1) Описание жизненного состояния, осно-
ванное на признаках, включенных в лесохозяй-
ственную шкалу категорий санитарного состоя-
ния (наличие усохших ветвей и побегов, дефоли-
ации листьев) и на классификации роста и развития
крон дуба черешчатого (Каплина, Селочник, 2015).
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Использовались также дополнительные признаки
состояния: площадь некрозивных тканей листьев,
образование ведьминых метл.

(2) Биохимические и химические показатели
дерева (содержание пролина, Na, Mg, P, K, Ca,
Fe, Zn в листьях и Na, Mg, P, K, Ca, Fe, Cu, Zn, Pb
в ветвях);

(3) данные по анализу почвы в радиусе не бо-
лее 2 м от дерева (общее содержание Mg, P, K, Ca,
Fe, Cu, Zn, Pb; содержание подвижных форм Zn,
Cu, Pb, Fe; содержание Ca2+, Mg2+, Cl–, Na+, 
в водной вытяжке из почвы;

(4) фотографии, иллюстрирующие динамику
сезонных изменений состояния листьев и кроны;

(5) расстояние от дерева до автомагистрали и
особенности рельефа.

Отбор проб почвы производили в мае, после
снеготаяния, с глубин 0–10, 10–20, 20–40, 40–60,
60–80 и 80–100 см из 15 скважин. Отбор листьев и
ветвей для анализа осуществляли в июне. С каж-
дого дерева отбиралось по 5 тонких (до 1.5 см в
диаметре) ветвей с высоты 5–7 м по всей окруж-
ности кроны. Отбор листьев для визуальной
оценки площади некрозивных тканей произво-
дили в августе. Для этой цели использовали также
августовские фотографии крон деревьев. Свежие
образцы листьев тщательно вытирали ватой, смо-
ченной в дистиллированной воде, ветви обраба-
тывали влажными ватой и щетками. Почвенные
образцы, листья и ветви для химического анализа
высушивали при температуре 105°С, листья для
определения пролина доводили до воздушно-су-
хого состояния при комнатной температуре.

Анализ содержания Na, Mg, P, K, Ca, Fe, Cu,
Zn, Pb в почвенных образцах, Mg, P, K, Ca, Fe,
Zn, S в растительных образцах проводили рент-
генфлуоресцентным методом на спектроскане
МАКС-GV (“НПО "СПЕКТРОН”, Россия), сви-
нец и медь в растительных образцах определяли
атомно-абсорбционным спектрометрическим
методом на спектрометре МГА-915МД (ООО
“Атомприбор”, Россия). Подвижные формы Fe,
Cu, Zn, Pb в почве определяли в ацетатно-аммо-
нийной вытяжке (соотношение почва : раствор =
= 1 : 5) на атомно-эмиссионном спектрометре с
индуктивносвязанной плазмой Optima-5300DV
(Рerkin Elmer, США).

В водной вытяжке из почвы определяли кон-
центрации ионов Ca2+ и Mg2+ – трилонометриче-
ским способом; Na+ – пламенно-фотометриче-
ским методом; хлориды – титриметрическим ме-
тодом (Воробьева, 1998), сульфаты – методом
Комаровского (Гедройц, 1955). Определение рН
проводили в водной суспензии почвы (соотноше-

−2
4SO

ние почва : вода = 1 : 5) потенциометрически на
рН-метре-иономере “Эксперт-001” (Россия) с
электродами ЭСК-10601/7. Содержание пролина
в листьях определяли нингидриновым методом
(Bates et al., 1973).

Из отобранного материала каждого дерева
формировали три образца: два образца листьев –
для химического и биохимического анализа и
один образец ветвей для химического анализа.

Статистическая обработка данных включала вы-
числение коэффициентов корреляции Пирсона (r)
и кластерный анализ данных, выполненный в про-
грамме Statistica 7. В тексте и таблицах приведены
средние значения совокупностей и их доверитель-
ные интервалы. Все статистические процедуры
выполнялись при уровне значимости p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Характеристика морфологических параметров
состояния древесных насаждений. Согласно клас-
сификации, предложенной Н.Ф. Каплиной и
Н.Н. Селочник (2015), мы выделяли деревья с
тремя типами кроны: (1) раскидистой и наиболее
хорошо развитой; (2) зонтиковидной, без нижних
раскидистых ветвей, усохших под воздействием
неблагоприятных факторов; (3) узкой (протяжен-
ной), образованной в основном водяными побега-
ми. По состоянию жизненности деревья обследо-
ванных участков были разделены на три группы –
наихудшего, среднего и наилучшего жизненного
состояния. Деревьям первой группы присваивался
номер 1, средним – номер 2, наилучшим – номер 3.
В первую группу попали деревья с узкой или зон-
тиковидной кроной, наличием “ведьминых
метл” сухих ветвей и побегов, составляющих от
1/3 до 1/2 части кроны, и с листьями, площадь не-
крозных тканей у которых в августе, до появления
осеннего окрашивания, составляла более 30–
40%. В эту группу вошли три молодых узкокрон-
ных и два старовозрастных дерева с зонтиковид-
ной кроной на участке у МКАД. В средней группе
оказались деревья с небольшим количеством су-
хих ветвей (менее 1/3 кроны) и площадью некроз-
ных тканей листьев от 10 до 30%. Это были моло-
дые деревья: одно узкокронное из парка, пять де-
ревьев с узкой кроной и три – с зонтиковидной на
участке вблизи МКАД. В группу 3 с наилучшим
состоянием (отсутствие сухих ветвей, площадь
некрозных тканей листьев до 10%, лучше разви-
тые кроны) попали семь деревьев из парка с зон-
тиковидной формой кроны, шесть старовозраст-
ных деревьев с раскидистой кроной и одно мо-
лодое дерево с зонтиковидной кроной на участке
у МКАД.
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КУЛАКОВА и др.

Содержание пролина в листьях деревьев. Сред-
нее содержание пролина в листьях всех исследо-
ванных деревьев составило 0.42 ± 0.11 мг г–1 сухо-
го вещества. Это в 1.6 раза выше, чем в экологиче-
ски чистых условиях Воронежской области
(Теллермановское опытное лесничество Инсти-
тута лесоведения РАН – 0.26 мг г–1) и на порядок
меньше, чем в листьях старовозрастных деревьев
дуба, произрастающих в условиях сильного влия-
ния автотранспорта (автомагистраль Свободный
проезд в Москве – 4–6 мг г–1). Корреляция между
морфологическим состоянием деревьев, содер-
жанием пролина в листьях и содержанием тяже-
лых металлов в листьях и ветвях отсутствовала.
Мы объясняем этот факт зависимостью содержа-
ния пролина от возраста листьев.

Концентрация макро- и микроэлементов в тка-
нях растений незагрязненной среды отражает
способность вида к их транслокации и связана с
функциями элементов в организме растений (Ти-
тов и др., 2014). Мы сравнили полученные нами
значения концентрации элементов в ветвях и ли-
стьях с имеющимися литературными данными
для незагрязненных территорий. Концентрация
K в ветвях дуба черешчатого в географических
культурах из Молдавии, Украины и России со-
ставляет 0.45 ± 0.02% (Тростянецкий лесхоз Сум-
ской области) (Патлай, Гайда, 1993). В исследуе-
мом лесопарке в ветвях молодых деревьев дуба
концентрация K выше – 0.56 ± 0.05% (табл. 1). На
участке у МКАД в ветвях старовозрастных дере-

вьев содержание K примерно такое же, как на не-
загрязненных территориях – 0.41 ± 0.13%, а у бо-
лее молодых 15–20 летних деревьев оно суще-
ственно меньше – 0.33 ± 0.07%.

В листьях деревьев на незагрязненных терри-
ториях (Патлай, Гайда, 1993) концентрация K со-
ставляла 1.09 ± 0.03%. В листьях молодых дере-
вьев дуба в лесопарке Узкое концентрация K со-
ставляла 1.13 ± 0.05% и значимо не отличалась от
этих величин, а на участке у МКАД в листьях ста-
ровозрастных и молодых деревьев была выше и
достигала 1.24–1.26% (табл. 2). Таким образом, на
наиболее загрязненных участках концентрация K
в листьях дуба черешчатого была выше фоновых
значений, а в ветвях – ниже или такая же. Оче-
видно, повышенная концентрация K в листьях
связана с необходимостью поддерживать работу
устьиц (Outlaw, 1983) в более запыленных и зага-
зованных условиях, так как недостаток калия,
вызывающий закрытие устьиц, тормозит фото-
синтез из-за уменьшения диффузии СО2. По дан-
ным Н.В. Журковой (2003) у деревьев, растущих
вдоль крупных магистралей, увеличивается число
устьиц относительно растений в парках. Выска-
зывается предположение, что увеличение кон-
центрации К в листьях в загрязненных условиях
связано с усилением транспирации, нарушением
скорости водообмена, сокращением оттока пита-
тельных элементов из листьев (Бухарина и др.,
2007; Бухарина, 2014). Вместе с тем известно, что
увеличение концентрации калия уменьшает вяз-

Таблица 1. Концентрация элементов в ветвях деревьев дуба черешчатого

Участок,
возраст

Zn, 
мг кг–1

Сu, 
мг кг–1

Fe, 
мг кг–1

Pb, 
мг кг–1 S,% Ca, % Mg, % K, % P, %

МКАД
>100 лет

58.6 ± 16.1 13.9 ± 3.9 276 ± 109 0.87 ± 0.33 0.14 ± 0.067 1.83 ± 0.35 0.038 ± 0.024 0.41 ± 0.13 0.124 ± 0.016

МКАД
10–15 лет

58.8 ± 8.9 15.6 ± 2.9 277 ± 42 0.60 ± 0.13 0.18 ± 0.02 2.08 ± 0.14 0.038 ± 0.019 0.33 ± 0.05 0.119 ± 0.009

Парк
10–15 лет

42.8 ± 9.6 16.9 ± 7.4 93 ± 8 1.83 ± 1.42 0.069 ± 0.003 1.55 ± 0.19 0.064 ± 0.027 0.56 ± 0.05 0.138 ± 0.005

Таблица 2. Концентрация элементов в листьях деревьев дуба черешчатого

Участок,
возраст Zn, мг кг–1 Fe, мг кг–1 S, % Ca, % Mg, % K, % P, %

МКАД
>100 лет

32.7 ± 2.2 269 ± 62 0.18 ± 0.02 0.86 ± 0.09 0.12 ± 0.03 1.26 ± 0.07 0.27 ± 0.01

МКАД
10–15 лет

33.6 ± 3.4 230 ± 84 0.18 ± 0.02 0.95 ± 0.16 0.18 ± 0.04 1.24 ± 0.15 0.26 ± 0.02

Парк
10–15 лет

22.9 ± 1.0 100 ± 19 0.17 ± 0.02 0.69 ± 0.09 0.12 ± 0.05 1.13 ± 0.14 0.23 ± 0.02
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кость цитоплазмы, что способствует синтезу и
внутриклеточному переносу веществ. Калий ак-
тивно участвует во флоэмном транспорте: 70%
его находится в растениях в ионной форме, бла-
годаря чему он легко переносится в органы, ис-
пытывающие дефицит K (Кузнецов, Дмитриева,
2006). Поэтому увеличение концентрации калия
в листьях может служить подтверждением дей-
ствия механизмов защиты фотосинтезирующего
аппарата при общем его дефиците в растительном
организме.

Концентрация фосфора в ветвях и листьях де-
ревьев дуба на незагрязненных территориях со-
ставляла 0.16 ± 0.03 и 0.27 ± 0.02% соответственно
(Патлай, Гайда, 1993). В ветвях молодых деревьев
дуба в парковой зоне концентрация Р была чуть
ниже – 0.14 ± 0.01%, а на участке у МКАД в ветвях
старовозрастных и молодых деревьев еще ниже –
0.12 ± 0.02% (табл. 1).

В листьях деревьев дуба в парке и на участке у
МКАД значения концентрации Р были близкими к
таковым на незагрязненных участках – 0.23 ± 0.02 и
0.25–0.26% соответственно. У деревьев дуба, про-
израстающих в черте города, имелась тенденция к
уменьшению концентрации Р в ветвях относи-
тельно деревьев на фоновых участках. Концен-
трация Р в листьях деревьев, растущих и в эколо-
гически чистых условиях, и у автомагистралей,
сохранялась на одинаковом уровне, что связано,
очевидно, с важной ролью Р в поддержании фо-
тосинтеза.

В литературе отмечают сезонную динамику
перераспределения биофильных элементов меж-
ду побегами и листьями (Бухарина и др., 2007).
Весной соотношение концентраций в ветвях и
листьях <1, а осенью, когда идет отток питатель-
ных веществ из листьев – оно становится >1. Мы
полагаем, что в условиях автотранспортного за-
грязнения в весенне-летний период возникает
дефицит K и Р в листьях растений, который по-
крывается за счет уменьшения концентрации
элементов в побегах. Это предположение под-
тверждает положительная статистически значи-
мая корреляция между отношением концентра-

ции K в ветвях и листьях деревьев и номером
группы, характеризующим жизненное состояние
деревьев, а также отношением концентрации Р в
ветвях и листьях и номером группы (коэффици-
енты корреляции r = 0.63–0.70; n = 28; р ≤ 0.05).
В растениях наихудшего состояния (группа 1)
соотношение в ветвях и листьях K и Р было в 1.8
и 1.4 раза меньше, чем в группе наилучших рас-
тений (табл. 3), что свидетельствует о более на-
пряженном балансе элементов в первой группе
деревьев.

Формирующийся дефицит K в загрязненных
условиях особенно сильно проявляется у моло-
дых растений. Соотношение концентрации калия
в ветвях и листьях молодых деревьев составляло
4.1 ± 0.7, а старовозрастных – 3.0 ± 0.6. Тенден-
ций в различном распределении фосфора между
побегами и листьями у деревьев разных возраст-
ных групп не обнаружено.

Содержание цинка в ветвях и листьях дуба в
незагрязненных лесах Мещеры составляет соот-
ветственно 21.0 ± 3.2 и 20.1 ± 1.8 мг кг–1 (Железно-
ва, 2015). В исследованных нами деревьях кон-
центрация Zn в ветвях (табл. 1) была в 2–3 раза
выше, в листьях деревьев парка Узкое – прибли-
зительно такая же, а в листьях деревьев у МКАД –
в 1.7 раза выше (табл. 2). В Мещере, в условиях де-
фицита Zn, его концентрация в ветвях и листьях
была одинакова, в городских условиях соотноше-
ние концентраций изменяется – в ветвях накап-
ливается в 1.8–1.9 раз больше Zn, чем в листьях,
что связано, по-нашему мнению, с механизмами
защиты ассимиляционного аппарата в условиях
избытка элемента.

Концентрация Сu в ветвях деревьев Мещеры
составляла 5.05 ± 0.36 мг кг–1 (Железнова, 2015). В
ветвях деревьев в Москве концентрация Cu была
в 2.8–3.4 раза выше (табл. 1). Концентрация Pb в
ветвях дуба в экологически чистых условиях в Ве-
ликобритании составляла 0.8 мг кг–1, а в Лондоне –
20 мг кг–1 (Warren, Delavault, 1962). Концентрация
Pb в ветвях у деревьев в парке очень сильно варьи-
ровала (1.83 ± 1.42 мг кг–1) и достигала более вы-
соких значений, чем в ветвях деревьев у МКАД

Таблица 3. Соотношение концентраций K и Р в ветвях и листьях исследуемых деревьев в различных группах по
возрасту и жизненному состоянию

Показатель Категория К Р

Жизненное состояние Наихудшее (Группа1) 0.25 ± 0.06 0.38 ± 0.07
Среднее (Группа 2) 0.29 ± 0.05 0.47 ± 0.04
Наилучшее (Группа 3) 0.44 ± 0.06 0.55 ± 0.04

Возраст Молодые (15–20 лет), МКАД 0.30 ± 0.06 0.23 ± 0.04
Старовозрастные (>100 лет), МКАД 0.41 ± 0.07 0.22 ± 0.02
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(0.60 и 0.80 мг кг–1 у молодых и старовозрастных
деревьев соответственно) (табл. 1), что связано, ви-
димо, с локальным загрязнением Pb почв в парке.

Наибольшие средние значения концентрация
Fe в листьях исследованных групп деревьев (278 ±
± 43 мг кг–1) были существенно ниже, чем значе-
ния концентрации в условиях контроля в ураль-
ской дубраве (528 мг кг–1), что, очевидно, связано
с разной подвижностью элемента в почвах. Авто-
ры работы указывают концентрацию 700 мг кг–1

как область избыточных концентраций Fe в листьях
(Аминева и др., 2014). Вместе с тем в парке концен-
трация Fe в ветвях деревьев была в три раза меньше,
чем у деревьев у МКАД (93 ± 8 мг кг–1) (табл. 1).

Таким образом, деревья дуба черешчатого на
загрязненных автотранспортом почвах накапли-
вают в ветвях и листьях больше поллютантов, чем
в экологически чистых условиях.

Кластеры растений по концентрации тяжелых
металлов. Кластеный анализ всего массива данных
по концентрации ТМ в ветвях растений (рис. 1а),
показал его достаточную однородность. Четкого
разделения на кластеры и при анализе концен-
трации ТМ у деревьев разного возраста на участке
у МКАД не отмечалось. Вместе с тем, данные
только по молодым деревьям, образуют два кла-
стера, соответствующие положению деревьев на
двух участках – у МКАД и в лесопарке (рис. 1б).

Концентрация Zn, Fe и S в растениях первого
кластера (парк) была существенно ниже, чем у
растений второго кластера (у МКАД, молодые де-
ревья) (табл. 1). Концентрация K и Р в листьях
также была выше у растений участка МКАД, а в
ветвях – наоборот – ниже. Старовозрастные де-
ревья занимали промежуточное положение меж-

ду деревьями первого и второго кластеров, при
этом достоверные различия в концентрации эле-
ментов между группой старовозрастных и моло-
дых деревьев участка у МКАД при p < 0.05 и n = 10
отсутствовали.

Антагонистическое и синергетическое поступ-
ление элементов в растения. При загрязнении
почв ТМ возникает дисбаланс между поступле-
нием в растение макро- и микроэлементов из
почвы (Кулагин, Нагиева, 2005). Так, Cd подав-
ляет поступление Zn, а избыток Zn в свою оче-
редь подавляет поступление K (Железнова и др.,
2017). Повышенное содержание в почве комплек-
са ТМ, имеющее место при автотранспортном за-
грязнении, приводит к сложной системе взаимо-
действий при поглощении ТМ, K и Р растениями.
При рассмотрении содержания исследуемых эле-
ментов в деревьях дуба черешчатого была обнару-
жена положительная корреляция между содержа-
нием в ветвях таких элементов, как Zn, Fe, S и Ca
и отрицательная – между содержанием этих эле-
ментов и концентрацией K и P (табл. 4). Хотя из-
вестен антагонизм в поступлении Pb и K, Pb и P в
растения (Титов и др., 2007), корреляции между
концентрацией этих элементов в ветвях отсут-
ствовали, как не отмечены и тесные зависимости
между поступлением Pb и ТМ, что связано, оче-
видно, с небольшой подвижностью Pb в растени-
ях. Pb перемещается через апопласт, и его поступ-
ление в центральный цилиндр корня ограничено,
так как блокируется поясками Каспари (Титов и др.,
2011). Между поступлением Сu и P, Cu и K кор-
реляционные связи не подтверждались стати-
стически, хотя синергетическое взаимодействие
Cu с P отмечалось и в литературе (Кабата-Пен-
диас, Пендиас, 1989).

Рис. 1. Иерархическая классификация объектов методом одиночной линейной связи с использованием Евклидовa
расстояния. а – все деревья; б – молодые деревья у МКАД и в парке; с – старовозрастные, м – молодые деревья у МКАД;
п – молодые деревья в парке.
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В листьях концентрация K и Р наоборот поло-
жительно коррелировала с концентрацией Zn,
Fe, S и Ca, что является одним из механизмов
адаптации растений к автотранспортному загряз-
нению. Между концентрацией K и P в ветвях ис-
следуемых деревьев и их жизненным состоянием
выявлена тесная положительная корреляция, а
между концентрацией этих элементов в листьях и
состоянием деревьев значимая корреляция отсут-
ствовала (табл. 5).

Таким образом, деревья дуба черешчатого на
загрязненных автотранспортом почвах накапли-
вают меньше K и Р в ветвях и больше K в листьях,
чем на незагрязненных территориях. Чем лучше
состояние дерева на участке с автотранспортным
загрязнением, тем больше K и Р содержится в
ветвях.

Чем больше аккумулировалось в ветвях пол-
лютантов, тем хуже было состояние дерева: со-
держание Zn, Fe, Ca и S в ветвях деревьев отрица-
тельно коррелировало с состоянием деревьев (но-
мером группы) (табл. 5). Корреляция между
концентрацией в листьях Zn и Fe и состоянием
деревьев была менее тесной, между концентраци-
ей Ca и S и состоянием деревьев – отсутствовала
(табл. 5).

Свойства почв в насаждениях дуба черешчатого.
Основной фон почвенного покрова изучаемых
объектов составляют поверхностно турбирован-

ные подзолистые почвы. Несмотря на различное
удаление от автомагистрали, средние значения
содержания Na, Mg, P, K, Ca, Fe, Cu, Zn и Pb в
верхних, наиболее подверженных загрязнению
слоях 0–10 и 10–20 см и ниже (до глубины 1 м),
достоверно не отличались на участке у автомаги-
страли и в парке, что объясняется широким диа-
пазоном варьирования значений внутри каждого
участка. Несмотря на близость одного из исследу-
емых участков к МКАД и регулярное поступле-
ние антигололедных препаратов, его почвы ока-
зались практически не засолены. Даже в образ-
цах, отобранных после весеннего снеготаяния,
концентрация Na+ в профиле почв не превышала
0.9 ммоль-экв 100 г–1 почвы. Это объясняется
большим количеством осадков зимой 2016–2017 гг.
и вымыванием легкорастворимых солей из про-
филя почвы.

Почвы участков различались по величине значе-
ний рН: в почве у автомагистрали средние величи-
ны рН до глубины 1 м имели значение 6.75 ± 0.21
(n = 72), а в парке (на удалении от трассы) они со-
ставляли 5.78 ± 0.25 (n = 18). Различия обнаруже-
ны и для верхних, более щелочных слоев 0–20 см:
7.36 ± 0.22 (n = 24) и 6.33 ± 0.21(n = 6) соответ-
ственно.

Значимая положительная корреляционная
связь между содержанием элементов в различных
слоях почвы под деревьями и концентрацией этих

Таблица 4. Коэффициенты корреляции между содержанием различных элементов в листьях и в ветвях

* Статистически значимые корреляции (р ≤ 0.05; n = 28).
|Примечание. “–” означает отсутствие данных. Содержание в листьях выделено жирным курсивом.

Zn Fe Cu Pb Ca K S Mg P

Zn 1 0.78* – – 0.63* 0.60* 0.45* 0.47* 0.71*
Fe 0.80* 1 – – 0.62* 0.67* 0.61* 0.53* 0.68*
Cu 0.21 0.20 1 – – – – – –
Pb 0.22 –0.05 –0.02 1 – – – – –
Ca 0.63* 0.79* 0.18 –0.04 1 0.55* 0.40* 0.63* 0.67*
K –0.65* –0.79* 0.16 –0.06 –0.69* 1 0.60* 0.39* 0.60*
S 0.86* 0.93* 0.24 0.04 0.76* –0.75* 1 0.49* 0.65*
Mg –0.13 –0.41* 0.32 0.28 –0.42* 0.48* –0.35 1 0.52*
P –0.55* –0.68* 0.29 –0.11 –0.64* 0.80* –0.70* 0.65* 1

Таблица 5. Коэффициенты корреляции между содержанием элементов в ветвях и листьях и жизненным состоя-
нием деревьев

* Статистически значимые корреляции (р ≤ 0.05; n = 28). 
Примечание. “–” означает отсутствие данных.

Образец Zn Fe Cа K S Mg P Сu Pb

Ветви –0.49* –0.69* –0.66* 0.70* –0.67* 0.28 0.73* –0.27 –0.09
Листья –0.45* –0.42* –0.28 –0.14 –0.36 –0.32 –0.26 – –
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элементов в ветвях деревьев наблюдается только
для содержания Fe в слоях 0–10 см (r = 0.73, n = 24)
и 20–40 см (r = 0.41) и содержанием K на глубинах
20–40 и 20–60 см (r = 0.48; 0.47, соответственно,
n = 24). В листьях аналогичный тип связи был вы-
явлен только для содержания K на глубине 20–40 см
(r = 0.48, n = 24). Низкие значения коэффициентов
корреляции или ее отсутствие для других элементов
обусловлены влиянием различных свойств почв на
подвижность тяжелых металлов, их доступность
растениям и способностью растений к их погло-
щению (Водяницкий, 2009). Важным параметром,
влияющим на подвижность ТМ в почве, является
величина рН почвенного раствора. Известно, что в
щелочной среде ТМ менее подвижны. При умень-
шении рН увеличивается растворимость соедине-
ний большинства элементов, в том числе Zn, воз-
растает его мобильность в системе “твердая фа-
за–раствор” (Черных, Овчаренко, 2002). Тем не
менее была выявлена положительная корреляция
между содержанием Zn в ветвях и листьях и зна-
чениями рН в верхних слоях почвы (табл. 6). Воз-
можно, подвижность Zn в гумусовых горизонтах
связана с образованием комплексов с низкомоле-
кулярными органическими веществами (Черных,
Овчаренко, 2002).

Высокие отрицательные значения коэффици-
ентов корреляции между содержанием К, Р и Mg
в ветвях и значениями рН (табл. 6), вероятно свя-
заны с одинаковым распределением значений рН
и содержанием водорастворимых и обменных
форм Са и Na в верхних горизонтах почвы из-за
применения антигололедных средств и с конку-
ренцией ионов K+ и Mg2+ с ионами Na+ и Са2+

при поглощении их растениями. Выявлена также
отрицательная корреляция между значениями рН
и концентрацией Р, которая может быть обуслов-
лена его закреплением в верхних горизонтах поч-
вы в виде малорастворимых фосфатов кальция.
Коэффициент корреляции между содержанием
общего Р и Са в почве был достаточно высоким –
r = 0.77 (n = 72).

Концентрация подвижных форм Zn в почве на
глубине 60–80 см значимо коррелировала с его

содержанием в ветвях деревьев (r = 0.38; n = 28).
На всех остальных глубинах концентрация по-
движных форм Zn, Fe, Pb и Cu в почве, опреде-
ленная в ацетат-аммонийной вытяжке, не имела
значимой корреляции с концентрацией этих эле-
ментов в ветвях или листьях деревьев. Выявлена
отрицательная корреляция между концентрацией
подвижных форм Fe в почве (на всех глубинах) и
содержанием этого элемента в ветвях, а содержа-
ние Fe на глубине 0–10 и 10–20 см демонстриро-
вало отрицательную связь с концентрацией Fe в
листьях (r = –0.39 и –0.56, соответственно). На-
личие отрицательной корреляции свидетельству-
ет, в частности о возрастании роли фолиарного по-
глощения ТМ в условиях города (Касимов и др.,
2011). Отсутствию положительной корреляции
способствует и тот факт, что в горизонтах с наи-
более высокой концентрацией тяжелых металлов
уменьшается доля сосущих корней деревьев (Ку-
лагин, 2005).

Концентрация поллютантов, K и Р в растениях
первой группы в некоторых случаях может служить
показателем скорого усыхания деревьев дуба че-
решчатого. Средняя концентрация Zn, Cu и Ca в
ветвях деревьев наихудшего состояния (три моло-
дых и два старовозрастных дерева участка у
МКАД) была в 1.4–1.5 раз выше, чем средняя
концентрация этих элементов в ветвях деревьев
наилучшего состояния, средняя концентрация Fe
и S – в 2.5–2.6 раза выше, а K и Р – в 2.2 и в 1.3 ра-
за ниже (табл. 7).

У старовозрастных деревьев, несмотря на усы-
хание части нижних ветвей, кроны были доста-
точно хорошо развиты, а у молодых деревьев из
сухих ветвей состояла вся нижняя половина кро-
ны, а иногда и ее большая часть. Это связано с
тем, что молодые деревья, в отличие от старовоз-
растных, хуже освещены и им не хватает запасов
ассимилянтов для восстановления кроны. Про-
гнозируемое время жизни узкокронных деревьев,
даже в благоприятных условиях, по наблюдениям
исследователей, составляет не более 15 лет (Кап-
лина, Селочник, 2015). Отмеченные высокие зна-
чения содержания поллютантов в ветвях и низкие

Таблица 6. Коэффициенты корреляции между значениями рН верхних горизонтов и концентрацией элементов
в ветвях

* Статистически значимые корреляции (р ≤ 0.05; n = 24). 
Примечание. “–” означает отсутствие данных.

Слой почвы, см Zn Fe Са К S Mg Р

0–10 0.50* 0.67* 0.47* –0.67* 0.57* –0.45* –0.61*
10–20 0.43* 0.48* 0.42* –0.60* 0.47* –0.41* –0.60*
20–40 0.35 0.35 0.32 –0.48* 0.39 –0.50* –0.65*



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

ВЛИЯНИЕ АВТОТРАНСПОРТНОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ 401

концентрации калия и фосфора могут, по нашему
мнению, провоцировать гибель деревьев с нераз-
витой и плохо освещенной кроной в ближайшее
время. Этот вопрос требует дальнейших наблюде-
ний. Прогноз развития старовозрастных деревьев
с лучше развитой кроной более оптимистичен.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показатели жизненности деревьев дуба череш-

чатого положительно коррелируют с содержанием
в ветвях K и Р и обнаруживают обратную корреля-
ционную связь с содержанием в ветвях Zn, Fe, Ca
и S. Коэффициенты корреляции между концен-
трацией поллютантов в ветвях и морфологически-
ми признаками стресса у исследованных растений
располагаются в порядке: rFe > rs > rca > rZn.

Увеличение концентрации поллютантов в вет-
вях и листьях дуба черешчатого в условиях авто-
транспортного загрязнения приводит к дисбалансу
в поступлении Р и K в растения и перераспределе-
нию этих элементов в органах растений – уменьше-
нию концентрации в ветвях и увеличению кон-
центрации в листьях.

Положительная корреляция между концен-
трацией K и Р в листьях и содержанием в них Zn,
Fe и Ca связана, в частности, с механизмами за-
щиты фотосинтезирующего аппарата в условиях
автотранспортного загрязнения.

Общее содержание в исследуемых поверхност-
но турбированных подзолистых почвах Cu, Pb, и
Zn и форм Fe, Cu, Pb, растворимых в ацетат-ам-
монийной вытяжке, не дает представления об ак-
кумуляции этих элементов деревьям дуба череш-
чатого.

Переход в группу наихудшего состояния у мо-
лодых и старовозрастных растений связан с близки-
ми значениями концентраций поллютантов в вет-
вях и листьях. В среднем значения критических
концентраций цинка, железа и меди в ветвях дере-
вьев дуба составляют около 77, 400 и 2000 мг кг–1 для
Zn, Fe и Cu соответственно. Однако у молодых
деревьев, в силу худшей освещенности их крон,
больше вероятность гибели в ближайшие годы.
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The automobile transport affects the biochemical and morphological indicators of the trees state in urban
stands. On the example of 28 oak trees growing in places with different levels of traffic pollution (10–30 m
from the Moscow Ring Road and Uzkoye forest park, Moscow), a comprehensive analysis of their morpho-
logical parameters was carried out and the content of proline, macroelements and heavy metals in leaves and
branches of trees of different age groups (old age >100 years old, young 15–20 years old) was determined. Soil
samples have been taken layer by layer up to a depth of 1 m within a radius of no more than 2 m from the tree,
and the total content of Mg, P, K, Ca, Fe, Cu, Zn, Pb, as well as the the content of mobile forms of Zn, Cu,
Pb, Fe (acetate-ammonium extract) and the concentration of Ca2+, Mg2+, Cl–, Na+,  ions in the aque-
ous extract has been measured. In accordance with the forestry scale of the trees’ sanitary state categories and
the growth and development classification of the Q. robur crowns, the trees under study were assigned to three
life state groups: the worst (group 1), average (group 2), and the best (group 3). Close values of the heavy met-
als concentration were found in the branches of 100-year-old and 10–15-year-old trees belonging to the
group of the worst life state. Concentrations of Zn, Fe, Ca, and S in tree branches had close negative correla-
tions with the state of tree vitality (the group number); for leaves, these correlations were less obvious or com-
pletely absent. Concentrations of K and P in tree branches positively correlated with indicators of their vital
state, while in leaves this type of connection was not revealed. A close negative correlation was found between
the concentration of Zn, Fe, Ca, and S and the concentration of P and K in tree branches, and positive in
leaves. An increase in the concentration of K and P in leaves in response to an increase in the concentration
of pollutants in them is one of the mechanisms of the assimilation apparatus protection from the automobile
transport impact.

Keywords: Quercus robur L., trees life state, heavy metals, potassium, phosphorus, automobile transport impact. 
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В настоящей работе впервые для Кавказа, Центрального в частности, приведены данные о морфо-
логической изменчивости ассимиляционного аппарата сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. (дли-
на, ширина, продолжительность жизни и масса хвои, длина годичного прироста и охвоенность по-
бега) в разновысотных ценопопуляциях. По результатам исследования, наиболее длинная хвоя от-
мечается в Баксанском ущелье, где в условиях высокогорий (с 1900 м) наблюдается тренд
уменьшения длины хвои с поднятием в горы; наиболее короткая – в ущелье р. Малка. Масса хвои в
исследуемых разновысотных выборках сосны обыкновенной варьирует значительно, связи данного
параметра с высотой мест произрастания нет. Длина годичного побега в изученных ценопопуляци-
ях Pinus sylvestris колеблется в пределах от 59 мм на высоте 1200 м и до 30 мм на высоте 2500 м, т.е. с
увеличением высоты над уровнем моря уменьшается почти в 2 раза. С увеличением высотного градиента
на исследуемой территории наблюдается уменьшение длины хвои сосны (r = –0.50 при p = 0.005) и по-
бега (r = –0.54 при p = 0.005), что согласуется с литературными данными. Индекс охвоенности по-
бега в исследованных выборках сосны варьирует в пределах от 0.65 ± 0.04 (Верхний Баксан) до
0.91 ± 0.04 (Хабаз), корреляции густоты охвоения в градиенте высоты не выявлено (r = 0.21). Про-
должительность жизни хвои в разновысотных популяциях сосны на Центральном Кавказе в сред-
нем составляет 3–4 года, за исключением выборки “Чегет”, где отмечается хвоя возрастом до 6 лет.

Ключевые слова: Pinus sylvestris L., длина и ширина хвои, продолжительность жизни и масса хвои, длина
и охвоенность побега, разновысотные популяции, Центральный Кавказ.
DOI: 10.31857/S0024114821040082

Pinus sylvestris L – основная лесообразующая
порода на Центральном Кавказе, массивы сосно-
вых лесов Кабардино-Балкарии расположены в
ущельях рр. Баксан, Чегем, Черек, фрагментарно
представлены в ущелье р. Малка. Сосна обыкно-
венная образует чистые древостои, реже с приме-
сью Betula pendula Roth., B. litvinowii Doluch., Pop-
ulus tremula L., произрастает в пределах высот от
1100–2800 м над ур. моря (Нечаев, 1960; Тембото-
ва и др., 2012), отдельные деревья встречаются на
высоте 3000 м. над ур. моря (Саблирова и др.,
2015). Горные популяции сосны обыкновенной
представляют особый интерес, являясь идеаль-
ным объектом для изучения воздействия эколо-
гических условий местообитания на степень их
дифференциации.

Морфологическая изменчивость хвои Pinus
sylvestris, согласно литературным данным, имеет
широкую амплитуду изменчивости в пределах
своего ареала. Исследование изменчивости асси-
миляционного аппарата сосны сопряжено с таки-

ми наиболее информативными параметрами, как
длина и ширина хвои, продолжительность жизни
и масса хвои, длина и степень охвоенности побега
(Ефремова и др., 2001; Абрамова, Залесов, 2002).
Вариабельность морфологических параметров
вида тесно связана с эколого-географическими осо-
бенностями мест его произрастания (Steven, Carlisle,
1959; Правдин, 1964; Мамаев, 1973; Шульгин, 1975;
Чернодубов, 1994; Наквасина, 2009; Бендер и др.,
2013). Согласно данным H.M. Steven, A. Carlisle
(1959), длина хвои Pinus sylvestris L. в Шотландии
уменьшалась в зависимости от высоты мест про-
израстания (цит. по Т. В. Филиппова и др., 2006:
с. 71). Горные популяции сосны в Германии и
Франции имели более короткую хвою, чем на
низменностях, аналогичные результаты были по-
лучены П. Чернявским с соавт. (1959) для Pinus
hamata Sosn., произрастающей в Болгарии (цит.
по Л.Ф. Правдин, 1964: с. 33).

Продолжительность жизни листового аппара-
та, также как и его морфология, обусловлена

УДК 630*181.351(581.4)
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адаптацией деревьев к эколого-географическим
условиям мест произрастания. Продолжитель-
ность жизни хвои увеличивается по мере продвиже-
ния ареала на север, так возраст хвои сосны Восточ-
но-Европейской равнины составляет 4–5 лет, тогда
как хвоя сосны произрастающей на юге Сибири,
имеет продолжительность жизни до 8 лет, что, ве-
роятно, связано суровостью климата (Правдин,
1964; Милютин, 2013). У видов рода Pinus, произ-
растающих в горах Северной Америки, с увеличе-
нием абсолютной высоты местности и соответ-
ствующего снижения температуры воздуха также
выявлено увеличение продолжительности жизни
хвои (Evers, Schmid, 1981). По данным ряда авто-
ров (Костин и др., 1986; Ефремова и др., 2001; Де-
мина, Наквасина, 2016) длина хвои и ее масса от-
ражают степень благоприятности мест произрас-
тания, густота охвоения побегов – адаптацию
хвойных видов деревьев к изменяющимся усло-
виям среды. В горах Новой Зеландии, согласно
данным A.H. Nordmeyer (1980 г.), в культурах сос-
ны, где выборки расположены с перепадом высот
до 445 м, обнаружено снижение массы хвои и
надземной фитомассы деревьев при продвиже-
нии вверх по высотному градиенту. Исследова-
ния изменчивости массы хвои, годичного приро-
ста и степени охвоения побега в разновысотных
популяциях сосны не только на Кавказе, но и в
других горных системах России нам не известны,
что говорит об актуальности наших данных.

Цель настоящей работы – изучение изменчи-
вости морфологических признаков ассимиляци-
онного аппарата (длины и ширины, массы и про-
должительности жизни хвои, годичного прироста
и охвоенности побега) в разновысотных популя-
ций сосны обыкновенной на Центральном Кав-
казе (в пределах Кабардино-Балкарской респуб-
лики).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объектами исследований послужили 14 разно-
высотных ценопопуляций сосны обыкновенной
(возраст древостоев составляет 70–90 лет), произ-
растающих на северном макросклоне Централь-
ного Кавказа. Исследуемые выборки расположе-
ны в ущельях рек: Малка – Хабаз (1200 м над
ур. моря), Харбас (1800 м над ур. моря), Джилы-Су
(2300 м над ур. моря); вдоль ущелья р. Баксан –
Верхний Баксан (1500 м над ур. моря), Юсеньги
(1800 м над ур. моря), Чегет (2400 м над ур. моря),
Терскол (2500 м над ур. моря), так и по боковым
отрогам Баксанского ущелья – Сылтран (1900 м),
Адыр-Су-1 (2000 м над ур. моря), Адыр-Су-2
(2350 м над ур. моря), Джантуган (2350 м над ур.
моря), Кыртык (2400 м над ур. моря); в ущелье
р. Черек-Балкарский – Черек (2000 м над ур. мо-
ря); р. Чегем – Чегем (2000 м над ур. моря) (рис. 1).

Для изучения морфологической изменчивости
ассимиляционного аппарата сосны на исследуе-
мой территории проводили сбор побегов (по
10 вегетативных и генеративных побегов с каждо-
го дерева) с 36–50 деревьев в каждой популяции
соответственно. Сбор хвои сосны проводили со-
гласно методическим рекомендациям Л.Ф. Прав-
дина (1964), и С.А. Мамаева (1973). Хвою (5–10 пар
с каждого побега) отбирали в средней части кро-
ны дерева. Длину, ширину хвои, длину годичного
прироста измеряли электронным штангенцирку-
лем с точностью до ±0.01 мм. Площадь поверхно-

сти хвои определяли по формуле: S = 
(Попов и др, 1976), где S – площадь поверхности,
l – длина хвои, a и b – ширина и толщина хвои.

Продолжительность жизни хвои на осевых и
боковых побегах деревьев, оценивали по макси-
мальному возрасту охвоенного побега. Густоту
охвоения или охвоенность измеряли методом
подсчета хвоинок на 1 см длины годичного побе-
га. Для определения абсолютно сухой массы хвои,
собранный материал выдерживали в термостате
при температуре 38°С в течение 3–5 сут, затем ме-
сяц – в режиме свободного высушивания (до
стабильных значений массы). Массу сухой хвои
(100 пар) определяли взвешиванием образцов в
трехкратной повторности на электронных весах с
погрешностью ±1 мг. Учитывая высокую измен-
чивость данных морфологических параметров
сосны в пределах кроны одного дерева (Правдин,
1964), для каждого дерева считали среднюю вели-
чину показателя. Уровень индивидуальной из-
менчивости хвои определяли по шкале, предло-
женной С.А. Мамаевым (1973). Статистический
анализ полученных данных проведен посред-
ством программы STATISTICA–10.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

По результатам исследования изменчивости
длины и ширины хвои в 14 ценопопуляциях сос-
ны наиболее длинная хвоя отмечается в Баксан-
ском ущелье (табл. 1), где данный параметр изме-
няется от 59.99 ± 1.93 (Терскол, Верхний Баксан)
до 80.43 ± 1.57 мм (Сылтран). Причем в условиях
высокогорий (с 1900 м) наблюдается тренд умень-
шения длины хвои с поднятием в горы (рис. 2.);
минимальная длина – в ущелье р. Малка, где она
меняется от 41.00 ± 1.21 мм (Джилы-Су) до 65.24 ±
± 1.79 мм (Хабаз). Как видно из табл. 1., макси-
мальные значения ширины хвои отмечены нами
в Джантугане (3.41 ± 0.01 мм), минимальные – в
ущелье Харбас (1.24 ± 0.02 мм).

Коэффициент индивидуальной изменчивости
средней длины хвои в популяциях сосны обыкно-
венной на исследуемой территории варьирует в
пределах от 7.4% в выборке Адыр-Су 2 до 19.4% в
выборке Терскол, что соответствует низкому и

+2 22l a b
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Рис. 1. Расположение выборок сосны обыкновенной на Центральном Кавказе (Кабардино-Балкарская республика).
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Таблица 1. Статистические показатели хвои в разновысотных популяциях Pinus sylvestris на Центральном Кавказе

Примечание: M – среднее значение признака; m – ошибка средней; C.V. – коэффициент вариации.

Пробная площадь Высота 
над ур. моря м

Длина хвои, мм Ширина хвои, мм Масса 100 пар хвои, г

M ± m C.V., % M ± m C.V., % M ± m
Баксанское ущелье

Терскол 2500 59.99 ± 1.93 19.4 2.79 ± 0.09 20.8 5.1 ± 0.09
Чегет 2400 63.96 ± 1.00 8.2 1.54 ± 0.02 9.0 3.93 ± 0.06
Кыртык 2400 70.02 ± 1.44 9.2 1.94 ± 0.14 11.3 4.29 ± 0.25
Джантуган 2350 63.28 ± 1.31 11.4 3.41 ± 0.01 20.3 5.35 ± 0.42
Адыр-Су-2 2350 73.77 ± 1.03 7.4 3.11 ± 0.06 8.9 4.88 ± 0.05
Адыр-Су-1 2000 75.43 ± 2.11 14.0 2.39 ± 0.12 25.0 5.68 ± 0.28
Юсеньги 1900 73.99 ± 2.07 11.6 1.42 ± 0.01 5.6 3.86 ± 0.08
Сылтран 1900 80.43 ± 1.57 11.4 3.2 ± 0.07 22.7 5.89 ± 0.05
В. Баксан 1500 54.69 ± 1.83 18.4 2.79 ± 0.09 22.7 4.06 ± 0.17

Черекское ущелье
Черек 2000 49.71 ± 1.42 14.9 1.35 ± 0.02 9.6 3.56 ± 0.17

Чегемское ущелье
Чегем 2000 55.00 ± 1.55 13.6 1.5 ± 0.03 10.1 4.14 ± 0.05

Малкинское ущелье
Джилы-Су 2300 41.00 ± 1.21 14.5 1.68 ± 0.04 12.1 3.33 ± 0.08
Харбас 1800 45.76 ± 1.20 11.5 1.24 ± 0.02 9.2 2.85 ± 0.35
Хабаз 1200 65.24 ± 1.79 12.9 1.48 ± 0.02 8.1 4.00 ± 0.03
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Рис. 2. Изменчивость площади поверхности (а) и возраста хвои (г), длины (б) и охвоенности (в) побегов Pinus sylvestris L.
в высотном градиенте Центрального Кавказа. Высотный уровень:1 – 1200–1500 м; 2 – 1800–2000 м; 3 – 2100–2400 м;
4 – 2500 м.
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Высотный уровень

среднему уровням изменчивости. Более вариа-
тивным признаком является ширина хвои, кото-
рая отличается повышенным уровнем изменчи-
вости до 25.0%.

Дисперсионный анализ средних показателей
длины и ширины хвои между разновысотными
ценопопуляциями сосны обыкновенной выявил
статистически значимые различия (при p = 0.005)
у большинства сравниваемых выборок сосны по
длине, в меньшей степени отмечены отличия по
ширине хвои. С целью изучения влияния гради-
ента высоты над уровнем моря как комплекса
факторов среды на изменчивость параметров
хвои, исследуемые пробные площадки были
сгруппированы в следующие высотные уровни:
1) 1200–1500 м (Хабаз, Верхний Баксан); 2) 1800 м–
2000 м (Юсеньги, Сылтран, Харбас, Черек, Адыр-
Су-1, Чегем,); 3) 2100 м–2400 м (Адыр-Су-2, Джан-
туган, Джилы-Су, Чегет, Кыртык); 4) 2500 м
(Терскол). Несмотря на выявленные различия
по ширине хвои между разновысотными выбор-
ками, связи данного показателя с высотой мест-
ности не выявлено (r = 0.11 при p = 0.005). Длина
хвои в исследуемых разновысотных выборках
уменьшается с подъемом в горы (r = –0.50 при p =
= 0.005).

Масса 100 пар воздушно-сухой хвои в исследу-
емых разновысотных выборках сосны обыкно-
венной варьирует от 2.85 ± 0.35 г. (Харбас, 1800 м)
до 5.89 ± 0.05 г (Сылтран, 1900 м). Как видно из
табл. 1, наибольшей массой обладает сосна в вы-
борке Сылтран, где также отмечается самая длин-
ная хвоя. Масса хвои в исследуемых выборках
ожидаемо коррелирует с длиной хвои (r = 0.51 при
p = 0.005) и шириной (r = 0.34 при p = 0.005), с вы-
сотным градиентом корреляции не обнаружено
(r = 0.09 при p = 0.005).

В целях установления отличий средних пока-
зателей массы хвои, между исследуемыми выборка-
ми, провели однофакторный дисперсионный ана-
лиз (табл. 2). Достоверные различия (при p = 0.005)
по массе сухой хвои выявлены у большинства
сравниваемых разновысотных выборок. Так, са-
мая высокогорная выборка “Терскол” достоверно
отличается от всех выборок, за исключением выбо-
рок “Джантуган”, “Адыр-Су-1” и “Адыр-Су-2”,
“Сылтран”. Выборки “Чегет” и “Кыртык” между
собой по массе различаются незначительно, од-
нако, достоверно отличаются от одних и тех же
выборок: “Джантуган”, “Адыр-Су-1”, “Сыл-
тран” и “Харбас”. “Джантуган” отличается от вы-
борок – “Юсеньги”, “Верхний Баксан”, “Чегем”,
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“Черек”, “Харбас”, “Хабаз” и “Джилы-Су”.
“Адыр-Су-2” достоверно отличается от выборок
“Юсеньги”, “Верхний Баксан”, “Черек”, “Хар-
бас” и “Джилы-Су”. “Адыр-Су-1” и “Сылтран”
также достоверно отличаются от выборок
“Юсеньги”, “Верхний Баксан”, “Чегем”, “Че-
рек”, “Харбас”, “Хабаз” и “Джилы-Су”. Разли-
чия по массе хвои между выборками “Верхний
Баксан” – “Харбас”, “Чегем” – “Харбас”, “Ха-
баз” – “Джилы-Су” также достоверны.

Изменчивость длины или годичного прироста
и густоту охвоения побегов сосны изучали в
одиннадцати популяциях в пределах высот от
1200 м до 2500 м над ур. моря.

Анализ годичного прироста побегов показал вы-
сокую вариабельность данного признака (табл. 3).
Длина годичного побега в изученных ценопопу-
ляциях сосны с высотным градиентом уменьша-
ется от 59 мм (Хабаз, 1200 м) до 30.49 мм (Терскол,
2500 м). По предварительным результатам, с уве-
личением высоты мест произрастания сосны на-
блюдается уменьшение длины побега (r = –0.54
при p = 0.005), что согласуется с литературными
данными (рис. 2).

Индекс охвоенности побега в исследованных вы-
борках сосны изменчив в пределах от 0.51 ± 0.04

(Чегет) до 0.91 ± 0.04 (Хабаз) (табл. 3), корреля-
ции густоты охвоения с высотным градиентом в
условиях гор Центрального Кавказа не наблюда-
ется (r = 0.21 при p = 0.005).

Изменчивость морфометрических параметров
ассимиляционного аппарата сосны обыкновен-
ной с высотным градиентом гор Центрального
Кавказа представлена на рис. 2. Как видно, мини-
мальные показатели площади поверхности хвои и
высокие значения индекса охвоенности побегов
отмечаются на первом и втором высотном уров-
нях произрастания сосны, однако, хвоя здесь не-
долговечна. Популяции сосны третьего и четвер-
того высотного уровней характеризуются высо-
кими значениями площади поверхности хвои и
возраста, однако здесь уменьшается длина и
охвоенность побегов. Уменьшение густоты охво-
ения побегов сосны на исследуемой территории,
вероятно, компенсируется увеличением площа-
ди фотосинтезирующей поверхности хвои как
результат адаптации к эколого-географическим
условиям района исследования.

В изучаемых выборках сосны обыкновенной
наблюдается дефолиация с возрастом побега
(табл. 4). Долевое участие хвои того или иного
возраста между популяциями различно. В процент-

Таблица 3. Длина побега и его охвоенность в разновысотных выборках Pinus sylvestris на Центральном Кавказе

Выборка, 
м над ур. моря

Длина 
побега, мм

Индекс 
охвоенности, шт/мм

Выборка,
м над ур. моря

Длина 
побега, мм

Индекс 
охвоенности, шт/мм

Хабаз, 1200 м 58.9  ± 3.01 0.91 ± 0.04 Сылтран,1900 м 32.47 ± 1.40 0.84 ± 0.02
Верхний Баксан, 1500 м 57.90 ± 5.10 0.65 ± 0.04 Черек, 2000 м 33.91 ± 1.40 0.67 ± 0.02
Харбас, 1800 м 30.88 ± 1.80 0.76 ± 0.05 Джантуган, 2350 м 31.78 ± 1.10 0.81 ± 0.07
Юсеньги, 1900 м 37.01 ± 1.41 0.83 ± 0.03 Адыр-Су 2, 2350 м 36.64 ± 1.02 0.66 ± 0.02
Адыр-Су1, 2000 м 37.99 ± 1.41 0.61 ± 0.02 Чегет, 2400 м 34.15  ± 1.10 0.51 ± 0.04
Терскол, 2500 м 30.49 ± 1.10 0.74 ± 0.02

Таблица 4. Количество хвои сосны разного возраста (%) Pinus sylvestris L. на Центральном Кавказе

Выборка, м над ур.
моря

Продолжительность жизни (возраст) хвои, лет

1 2 3 4 5 6

Хабаз, 1200 м 54.38 25.40 20.28 – – –
В.Баксан, 1500 м 40.38 40.38 19.25 – – –
Юсеньги, 1800 м 44.5 37.5 18.45 – – –
Сылтран, 1900 м 32.4 30.98 26.05 10.56 – –
Харбас, 1800 м 69.1 25 5.9 – – –
Черек, 2000 м 43.43 35.36 20.73 0.48 – –
Адыр-Су-1, 2000 м 31.1 31.1 31.1 6.6 – –
Адыр-Су-2, 2350 м 31.8 31.8 30.9 5.08 – –
Джантуган, 2350 м 48.14 44.72 7.41 – – –
Чегет, 2400 м 25.6 25.6 24.03 17.05 5.5 2.4
Терскол, 2500 м 41.66 39.07 19.27 – – –
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ном соотношении превалирует однолетняя хвоя.
Большая часть хвои в исследуемых разновысотных
популяциях сохраняется до трех лет (рис. 2.). Так,
продолжительность жизни хвои в выборках “Ха-
баз” (1200 м), “Баксан” (1500 м), “Юсеньги”
(1800 м), “Харбас” (1800 м), “Джантуган” (2350 м),
“Терскол” (2500 м) составляет всего 3 года, а в вы-
борках “Сылтран” (1900 м) “Черек” (2000 м)
“Адыр-Су-1” (2000 м) “Адыр-Су-2” (2350 м) –
4 года. Лидирует по долговечности хвои “Чегет”
(2400м), где отмечается, хоть и в незначительных
количествах, хвоя возраста 5–6 лет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые для Центрального Кавказа получены

оригинальные данные по изменчивости ассими-
ляционного аппарата Pinus sylvestris L. с высот-
ным градиентом.

Коэффициенты индивидуальной изменчиво-
сти длины хвои сосны обыкновенной в условиях
гор Центрального Кавказа соответствуют низко-
му и среднему, а ширины – среднему и повышен-
ному уровням изменчивости. Увеличение инди-
видуальной изменчивости хвои сосны, вероятно,
обусловлено экстремальными высокогорными
условиями мест произрастания, как у Abies sibirica
Ledeb. в горных лесах Сибири (Кокорин, Милю-
тин, 2003).

С увеличением высоты мест произрастания
сосны на исследуемой территории наблюдается
уменьшение длины хвои (r = –0.50 при p = 0.005)
и побега (r = –0.54 при p = 0.005), что согласуется
с литературными данными (Steven, Carlisle, 1953;
Правдин, 1964; Бендер и др., 2013). Тенденции
увеличения или уменьшения ширины хвои сосны
обыкновенной, произрастающей в ущельях Цен-
трального Кавказа с высотным градиентом не на-
блюдается. Корреляция ширины хвои с высотой
местности практически отсутствует (r = 0.11 при
p = 0.005).

Масса воздушно-сухой хвои в исследуемых
разновысотных выборках сосны обыкновенной
варьирует значительно, статистически значимые
различия выявлены между несколькими выборка-
ми. Данный параметр ожидаемо коррелирует с дли-
ной (r = 0.51 при p = 0.005) и с шириной (r = 0.34 при
p = 0.005). Однако связи массы хвои с высотой
мест произрастания сосны обыкновенной на ис-
следуемой территории не выявлено (r = 0.09 при
p = 0.005), что не согласуется с данными, полу-
ченными для сосны в горах Новой Зеландии
(Nordmeyer, 1980).

Продолжительность жизни хвои сосны обык-
новенной на Центральном Кавказе в среднем со-
ставляет 3–4 года, как и на Восточно-Европей-
ской равнине, за исключением выборки Чегет,
тогда как хвоя сосны произрастающей в Сибири

сохраняется до 8 лет (Правдин, 1964; Милютин,
2013). Вероятно, такая высокая продолжитель-
ность жизни хвои сосны обыкновенной в выбор-
ке “Чегет” обусловлена суровыми микроклима-
тическими условиями на склонах горы Донгуз-
Орунбаши.

Предварительные результаты исследования
показывают зависимость морфометрических по-
казателей ассимиляционного аппарата сосны
обыкновенной от высотного градиента в услови-
ях Центрального Кавказа. Однако, необходимы
дальнейшие исследования с целью выявления
факторов внутривидовой фенотипической из-
менчивости сосны в условиях высокогорий Цен-
трального Кавказа.
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Morphometric Parameters of the Scots Pine Assimilation Apparatus
in the Mountains of the Central Caucasus
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In this work, for the first time for the Caucasus, Central in particular, the data on the Scots pine Pinus sylves-
tris L. assimilation apparatus morphological variability (length, width, lifespan, and weight of needles, length
of annual growth and needle packing) are presented in cenopopulations growing on different altitudes. Ac-
cording to the results of the study, the longest needles were observed in the Baksan Gorge, where, in the high
altitude conditions (>1900 m), there is a clear trend towards decreasing the length of needles with the inceas-
ing altitudes; the shortest being found in the gorge of the river Malka. The needle mass in the studied samples
of Scots pines from different altitudes varies significantly; there was no connection found between this pa-
rameter and the height of the growing areas. The length of the annual shoot in the studied Pinus sylvestris
cenopopulations ranges from 59 mm at an altitude of 1200 m and up to 30 mm at an altitude of 2500 m, i.e.
with an altitude increase it decreases in length by almost 2 times. With an increase in the altitude gradient in
the study area, a decrease in the length of pine needles (r = –0.50 with p = 0.005) and shoot (r = –0.54 with
p = 0.005) was observed, which is consistent with the literature data. The needle packing index in the studied
pine samples varied from 0.65 ± 0.04 (Verkhniy Baksan) to 0.91 ± 0.04 (Khabaz); no correlation was found
between the needle packing and the height gradient (r = 0.21). The lifespan of needles in pine populations
growing on different altitudes in the Central Caucasus is on average 3–4 years, with the exception of the
Cheget sample, where needles up to 6 years old have been observed.

Keywords: Pinus sylvestris L., length and width of needles, lifespan and mass of needles, length of the shoot and
needle packing, populations from different altitudes, Central Caucasus.
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Проанализирована столетняя история развития крупнейшего в глинистом Заволжье мезофильного
байрачно-балочного сообщества на северо-западном побережье оз. Эльтон. Показано, что совре-
менные полидоминантные древесно-кустарниковые сообщества балки представляют собой резуль-
тат антропогенной деградации участка байрачного леса. Выделены этапы развития полидоминант-
ных насаждений, связанные с изменениями интенсивности пастбищной нагрузки. Рассмотрены
механизмы устойчивости полидоминантных сообществ к выпасу и пожарам и условия сохранения
и воспроизведения таких сообществ. Показано, что сомкнутый массив полидоминантного сообще-
ства устойчив к пожару и восстанавливается за несколько лет. Однако в результате выпаса он рас-
падается на фрагменты. В насаждение проникает травяная растительность, накапливается ветошь,
сухостой. При пожаре подстилка выгорает до минерального слоя, и большинство почек возобновле-
ния, погребенных в почве, погибает. Быстрого и массового порослевого восстановления не происходит,
а сукцессионный процесс растягивается на десятилетия. В таких условиях, при продолжении выпаса и
повторном пожаре может развиться сильная почвенная эрозия, приводящая к необратимым нарушени-
ям исходных местообитаний и, следовательно, к невозможности восстановления полидоминантного
сообщества. Отмечено, что семенное возобновление деревьев и кустарников в уже существующих и но-
вых формирующихся местообитаниях, по почвенно-растительным условиям пригодных для произрас-
тания полидоминантных насаждений затруднено из-за недостатка влаги и конкуренции с травяной рас-
тительностью. В условиях меняющегося климата восстановление утраченных древесно-кустарни-
ковых сообществ существенно увеличит экологическую емкость территории, обеспечит сохранение
и восстановление численности многих лесных и дендрофильных видов позвоночных животных и
сможет послужить альтернативой искусственному лесоразведению на безлесной равнине.

Ключевые слова: Волго-Уральское междуречье, оз. Эльтон, полидоминантные древесно-кустарниковые
сообщества, овражно-балочные системы.
DOI: 10.31857/S0024114821040045

Присутствие участков древесно-кустарниковой
растительности среди безлесной территории За-
волжья оказывает большое влияние на флористи-
ческое и фаунистическое разнообразие региона в
целом (Динесман, 1960; Ходашова, 1960; Линде-
ман и др., 2005). Полидоминантные древесно-ку-
старниковые сообщества, сохраняющиеся здесь в
пределах озерных депрессий и в долинах бессточ-
ных речек, – реликты уничтоженных байрачных
лесов. Их существованию и развитию препятству-
ет продолжающееся разрушение соответствующих
местообитаний. За последние 30 лет площадь, за-
нятая такими сообществами, снизилась в окрест-
ностях оз. Эльтон вдвое (Быков, Бухарева, 2016).

До самого последнего времени даже такие
остатки естественной древесно-кустарниковой
растительности обеспечивали обитание в регионе
лесных и дендрофильных видов животных.

Актуальность изучения истории развития и
условий произрастания естественных полидоми-
нантных древесно-кустарниковых сообществ вы-
звана необходимостью сохранения их местооби-
таний, в особенности в пределах природного пар-
ка “Эльтонский”.

Цель данной работы – оценить динамику раз-
вития уникального для заволжской полупустыни
естественного древесно-кустарникового насаж-
дения “Биологическая балка” за прошедшие сто

УДК 574.4+574.2

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ



416

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

БЫКОВ и др.

лет и выявить тренды его развития при разной ан-
тропогенной нагрузке.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проведены на базе Джаныбек-

ского стационара Института лесоведения РАН,
расположенного в пределах Волго-Уральского
междуречья. Регион представляет собой бессточ-
ную глинистую равнину в северо-западной части
Прикаспийской низменности на территории
России (Волгоградская обл.) и Казахстана (За-
падно-Казахстанская обл.). Климат отличает рез-
кая атмосферная засушливость и безводность.
Летние температуры превышают 40°С, а зимние
опускаются ниже –35°С. Испаряемость доходит
до 1000 мм, а среднегодовое количество осадков
не превышает 300 мм (Доскач, 1979). Бóльшая
часть бессточной равнины, лежащей на высоте
25–30 м над ур. моря, занята ассоциациями пу-
стынного и степного типов и не пригодна для
произрастания естественных лесов (Роде, Поль-
ский, 1961). По современным воззрениям, в бота-
нико-географическом отношении территория
Приэльтонья расположена в подзоне южных –
полукустарничково-дерновиннозлаковых (опу-
стыненных) степей Ергенинско-Заволжской под-
провинции Заволжско-Казахстанской провин-
ции Евразиатской степной области (Сафронова,
2006, 2008). Здесь помимо типичных степных зла-
ковых сообществ широко распространены полу-
кустарничковые и промежуточные между ними
фитоценозы, характерна комплексность почвен-
но-растительного покрова, обусловленная неод-
нородностью мезо- и микрорельефа.

Среди комплексной равнины протекает не-
сколько соленых речек и разбросаны бессточные
котловины соленых озер (Боткуль, Эльтон, Бу-
лухта, Аралсор и др.) глубиной от +16 до –16 м, в
которые открываются балки и впадают речки. В
долинах речек, балках и на дренированных участ-
ках озерных террас еще в XVIII в. произрастали
разреженные низкобонитетные байрачные леса
из ветлы (Salix alba), осокоря (Populus nigra), топо-
ля белого (P. alba), осины (P. tremula), яблони ран-
ней (Malus praecox) и, возможно, клена татарского
(Acer tataricum) и лоха узколистного (Elaeagus an-
gustifolia). Уже к середине XIX в. они были сведе-
ны в результате хозяйственной деятельности. На
их месте сформировались полидоминантные дре-
весно-кустарниковые сообщества из жостера сла-
бительного (Rhamnus cathartica), терна (Prunus spi-
nosa), жимолости татарской (Lonicera tatarica), яб-
лони ранней и, редко, бересклета бородавчатого
(Euonymus verrucosa). Снаружи такие насаждения
окаймлены миндалем низким (Amygdalus nana) и
шиповником (Rosa sp.) (Динесман, 1960; Быков,
Бухарева, 2016). В настоящее время сколько-ни-
будь значительные по площади сообщества тако-

го типа сохраняются лишь в Эльтонской (Россия)
и в Аралсорской (Западный Казахстан) озерных
депрессиях.

Полидоминантные древесно-кустарниковые
сообщества сформированы на темноцветных про-
мытых овражно-аллювиальных почвах мощностью
до 2 м и приурочены к хорошо дренированным
участкам. Лимитирующим фактором их произрас-
тания выступает доступность пресных грунтовых
вод (Колесников и др., 2018, 2019; Быков и др.,
2020). При отсутствии выпаса скота такие фито-
ценозы представляют собой единый плотный
массив. Сегодня в большинстве балок полидоми-
нантные насаждения уже исчезли. Так, на северном
побережье оз. Эльтон в 2014–2015 годов отмечены
лишь 18 участков с наличием древесно-кустарнико-
вых сообществ площадью более 100 м2. К настоя-
щему времени такие насаждения сохранились ме-
нее чем в 0.1% их потенциально возможных ме-
стообитаний (Быков, Бухарева, 2016).

Материал собран на территории природного
парка “Эльтонский” в крупнейшем на террито-
рии глинистого равнинного Заволжья мезо-
фильном байрачно-балочном сообществе – Био-
логической балке. Эта балка расположена на се-
веро-западном побережье оз. Эльтон на правом
берегу нижнего течения р. Хары. Здесь равнина
междуречий имеет абсолютную отметку около
0 м, а устья соленых речек располагаются на вы-
соте –15 м.

До сих пор уникальное природное сообщество
Биологической балки специально не изучалось.
Для исследователей, работавших здесь, балка бы-
ла одним из объектов для решения других задач.
Ряд материалов о состоянии древесно-кустарни-
ковой растительности балки в 1940–1950-х годах,
а по опросным сведениям и десятилетиями ранее,
приведен в монографии Л.Г. Динесмана (1960). С
конца 1940 г. здесь работала зоолог К.С. Ходашова
(1960), а также многие сотрудники Джаныбекского
стационара ИЛАН РАН. С середины 1960-х годов
Г.В. Линдеман, В.В. Лопушков, а с 1980 г. А.В. Бы-
ков проводили здесь зоологические исследования
(Линдеман и др., 2005). Нами обобщены устные
сообщения этих исследователей, местных жите-
лей, собственные и литературные данные по ис-
тории хозяйственного использования Биологи-
ческой балки и состоянию древесно-кустарнико-
вой растительности в ней почти за столетний
период. Важным источником сведений о возрасте
отдельных участков насаждений послужили ста-
ровозрастные деревья и кусты, чьи характеристи-
ки позволяют судить об истории местообитания в
целом.

Изучение полидоминантных насаждений на-
чато в 2008 г. (Быков, Бухарева, 2016, 2018; Быков
и др., 2013а, 2020; Колесников и др., 2018, 2019). В
2013 г. по днищу Биологической балки были зало-
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жены 10 скважин, определен уровень грунтовых
вод и их состав. Сделана теодолитная съемка про-
филя нижней части балки, включающей ее ниж-
ний луговой и средний облесенный участки, а
также частично безлесное верховье. Протяжен-
ность профиля 670 м. Перепад высот на этом про-
тяжении составляет 17 м. В июле 2018 г. вся балка
пройдена сильным пожаром, что дало возмож-
ность выявить и обследовать скрытые в зарослях
старовозрастные кусты и деревья, а также зало-
жить и описать ряд почвенных разрезов (Быков и
др., 2020). Геоботанические описания древесно-
кустарниковых сообществ выполняли по обще-
принятой методике и маршрутным методом (По-
левая геоботаника, 1964). Определяли породный
состав, диаметр стволов, высоту и диаметр кро-
ны, степень сомкнутости и протяженность на-
саждений.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Длина овражно-балочной системы “Биологи-
ческой балки” в 2018 г. составляла более 2 км. Ее
верхняя часть находится на водоразделе соленых
речек Хара и Ланцуг. Она представляет собой уз-
кую ложбину длиной около 1.5 км. Собственно
балка начинается вертикальным уступом высо-
той 1.6 м, т.е. резко врезана в массив второй тер-
расы (49.231802° с.ш., 46.645826° в.д.). Длина бал-
ки около 850 м. Склоны балки прорезают не-
сколько коротких ложбин стока и промоин. На
левом склоне балки, обращенном в сторону р. Ха-
ры, имеются только ложбины. Большинство из
них возникло на месте просевших барсучьих нор,
и их вершины не достигают середины склона бал-
ки. Четыре большие промоины правого берега
прорезают весь склон вплоть до перегиба к меж-
дуречной равнине.

От вершины балки вниз по тальвегу на протя-
жении 200 м днище занято травяными сообще-
ствами: сначала преимущественно из пырея (Ely-
trigia repens), ниже – эстрагона, или тархуна (Arte-
misia dracunculus). Затем на протяжении 140 м
среди травяной растительности все чаще встреча-
ются миндаль низкий, отдельные кусты и курти-
ны спиреи зверобоелистной (Spiraea hypericifolia).
Ниже на отрезке в 110 м к ним присоединяются
отдельные экземпляры и куртины жостера.

Собственно массив полидоминантных зарос-
лей протяженностью около 260 м начинается на
расстоянии 450 м от вершины балки. Верхняя и
нижняя его границы по тальвегу четко выражены.
Ширина днища этого участка колеблется от 10 до
19 м. Деревья и кустарники занимают все днище,
местами, особенно по правому берегу, они выхо-
дят на нижнюю часть склонов балки, по ополз-
ням поднимаются до их середины, а по промои-
нам и выше середины.

В 5–6 м от нижней границы сомкнутого дре-
весного массива, вдоль левого склона балки, со-
хранилась группа яблонь, развившихся из пневой
поросли на месте одинокой яблони (диаметр
ствола около 40 см), погибшей еще в 1960-х годах
(сообщение В.А. Лопушкова и Г.В. Линдемана).
Остатки мертвого ствола этой яблони, стоящие
внутри компактной группы порослевых деревьев,
сохранялись еще в начале 1980-х годов.

По нижней части правого склона, ниже основ-
ного массива, в 2018 г. росли отдельные группы
жостеров и несколько кустов бересклета бородав-
чатого. Этот участок сформировался на конусе вы-
носа из короткого оврага на правом склоне, возник-
шего в 1990-х годах на месте коровьей тропы

По днищу балки, ниже древесно-кустарнико-
вого массива, тянется участок лугового злаково-
разнотравного сообщества с участием тростника
южного, или обыкновенного (Phragmites australis)
с отдельно стоящими яблонями, грушей и еди-
ничными жостерами семенного происхождения.
Эти виды впервые отмечены здесь в 2010 г., после
того как растения поднялись над густым травосто-
ем. Очевидно, что это самосев конца 2000-х годов.
Протяженность этого участка 130 м. В самом ни-
зовье балки из соленого родника формируется
короткий сильно засоленный ручеек длиной око-
ло 10 м, и здесь, при близко залегающих грунто-
вых водах, развиты заросли тростника.

Обычно в границах основного массива поли-
доминантных насаждений в верхней части балок
доминирует терн, в средней – жостер с терном с
примесью жимолости татарской, а в нижней –
только жостер слабительный. В Биологической
балке это распределение нарушается, что указы-
вает на длительную и сложную историю развива-
ющихся здесь сообществ.

Основные этапы хозяйственной деятельности в
Биологической балке. Известно, что интенсивная
хозяйственная деятельность вокруг оз. Эльтон
началась с середины XVIII в. после создания здесь
соляного промысла. В ближайших окрестностях
Биологической балки можно насчитать более де-
сятка специфических местообитаний, формиру-
ющихся на месте покинутых хозяйств – базищ
разного возраста (Динесман, 1960), так что ее на-
саждения неоднократно подвергались рубке и
выпасу скота. По словам старожилов, только к
началу 1930-х годов в балке срублены последние
деревья осины и осокоря (Динесман, 1960). Сле-
довательно, насаждение в этой балке не горело,
по крайней мере, с начала ХХ в. Срубленные де-
ревья не оставили порослевых экземпляров, что
предполагает интенсивный выпас скота и силь-
ную фрагментированность древесно-кустарни-
ковой растительности.

На днище балки, в 3–4 м от нижней границы
современных сомкнутых зарослей, до конца
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1970-х годов (устные сообщения Г.В. Линдемана и
В.А. Лопушкова) сохранялись остатки колодца с
деревянным срубом и выдолбленной деревянной
колодой (возможно, из осины, срубленной к на-
чалу 1930-х годов). Косвенно на интенсивный
выпас в балке указывает и наличие на ее правом
склоне минимум трех промоин, тянущихся от
междуречной равнины до днища. Эти промоины
являются остатками троп, по которым скот неко-
гда спускался в балку.

С 1940-х годов поблизости от балки существо-
вала летняя чабанская точка, на которой пасли
овец. Овцы не будут пастись в плотных колючих
древесно-кустарниковых зарослях, из чего следу-
ет, что серьезного воздействия на сомкнутые
участки насаждения они не оказывали. Выпас
овец прекратили в середине 1960-х годов. Таким
образом, начиная с 1940-х вплоть до середины
1960-х годов скотосбой на днище балки ограни-
чивался окрестностями водопоя.

С середины 1960 до конца 1980-х годов выпаса
скота в балке не было. В 1990-е годы в междуречье
речек Ланцуг и Хара, на расстоянии менее 1 км от
Биологической балки, возникло крупное чабан-
ское хозяйство, и начался выпас крупного и мел-
кого рогатого скота, лошадей и верблюдов. В лет-
не-осенний период коровы и лошади держались в
балке постоянно. Верблюды заходили сюда из-
редка, только осенью. Внутри массива появились
проходы, проломы и места лежек животных. На
высоком правом склоне, напротив нижней части
насаждения, вдоль уже заросшей промоины, по
которой в прошлом скот спускался в нижнюю лу-
говую часть балки, вновь сформировалась коро-
вья тропа. К началу 2000-х годов, т.е. за 10 лет, эта
промоина углубилась почти на 4 м и превратилась
в глубокий крутой овражек. Под промоиной на
днище балки сформировался конус выноса, а вы-
ше промоины сошел оползень. В результате на
днище балки, в нижней части древесно-кустар-
никовых насаждений, образовалась платформа из
вынесенного грунта, высотой до 10 см, задержи-
вающая поверхностный сток.

К концу 2000-х годов администрации природ-
ного парка удалось существенно ограничить, а за-

тем и прекратить выпас скота в балке. Днище
овражка (коровьей тропы) заросло жостером и
спиреей. Жостер и бересклет распространились
по нижней части правого берега ниже основного
массива насаждений, проходы и проломы в нем
заросли.

Таким образом, древесно-кустарниковые со-
общества Биологической балки до 1940-х годов
находились под сильным воздействием различ-
ных форм хозяйственного воздействия, но на
протяжении последующих 60–70 лет они разви-
вались в гораздо более благоприятных условиях
(табл. 1).

Породно-возрастная и пространственная струк-
тура полидоминантного сообщества на днище Био-
логической балки. Существование байрачного ле-
са в “Биологической балке” подтверждается
обычностью находок здесь субфосильных рако-
вин Jaminia tridens, характерных для таких лесов,
и тем, что до начала 1930-х годов здесь сохраня-
лись последние в Приэльтонье осина и осокорь. В
конце 1940-х–начале 1950-х годов в рассматрива-
емой балке “чаще всего встречаются… терн, затем
яблоня, потом крушина и шиповник и очень ред-
ко жимолость… Местами яблоня и терн образуют
густые заросли, через которые трудно пробрать-
ся” (Динесман, 1960). Известно, что в регионе се-
менное возобновление древесно-кустарниковых
пород затруднено из-за многолетнего дефицита
влаги. В необыкновенно влажном 1952 г. отмече-
но массовое семенное возобновление всех дре-
весно-кустарниковых пород (Динесман, 1960).

В начале 1950-х годов для изучения корневых
систем на днище балки отбираются экземпляры
жимолости, бересклета и жостера. Работы ведутся
только с взрослыми растениями, растущими от-
носительно свободно, т.е. не требующими вокруг
себя чрезмерной вырубки соседствующих ство-
лов. В частности, указывается, что исследуемые
“старые экземпляры жимолости появились… в
1931 г.” (Динесман, 1960). Характерно, что терн и
шиповник не рассматриваются ввиду незначитель-
ного возраста доступных для работы экземпляров.
Следовательно, в начале 1950-х годов, в балке при-
сутствовали старые, не менее чем 20-летние экзем-

Таблица 1. Хронологические этапы внешних воздействий на древесно-кустарниковые сообщества Биологиче-
ской балки

Период воздействия Длительность периода Характер воздействия

До 1940-х годов Не менее 50 лет Интенсивный выпас, рубки
1940-е–середина 1960-х годов 25 лет Щадящий выпас
Середина 1960-х–начало 1990-х годов 25 лет Отсутствие выпаса
1990-е–конец 2000-х годов Менее 20 лет Сильный выпас
Начало 2010 годов–2018 г/ 8 лет Минимальный выпас
2018 г. Насаждение полностью сгорело
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пляры жостера, бересклета и жимолости. Массо-
вый самосев яблони в 1952 г. показывает, что в
балке произрастали и плодоносящие яблони. В то
же время терн и шиповник были представлены
преимущественно молодыми растениями. Эти
сведения позволяют выявить основные времен-
ные вехи формирования разных участков сплош-
ного массива насаждений.

К 2018 г. древесно-кустарниковое сообщество
на днище Биологической балки представляло со-
бой сомкнутый массив. По видовому составу и
приблизительному возрасту растущих здесь по-
род в нем можно выделить пять зон (1–5), чьи ха-
рактеристики отражают историю, скорость и ха-
рактер распространения древесно-кустарнико-
вой растительности по днищу балки. Шестая зона
находится выше сомкнутого массива и занята
формирующимся полидоминантным фитоцено-
зом с пока еще разреженным верхним пологом
(рис. 1).

1. Одновозрастный распадающийся терновник.
Нижняя граница насаждения у бывшего колодца.
Протяженность вверх по тальвегу 47 м. До конца
1980-х годов этот участок представлял собой
мертвопокровный терновник с сомкнутостью 1.
Высота тернов до 3.5 м, диаметр стволов до 8 см.
В 1990-е годы терновник начинает распадаться,
его сомкнутость падает до 0.7, внутри развивается
травяная растительность. Распад терновника,
возраст которого превышает 60 лет, совпадает с
периодом интенсивного выпаса крупного рогато-
го скота и с перекрытием водостока осыпью. Воз-
можно, что совокупность этих причин и спрово-
цировала распад насаждения на этом участке. В
нем пробита тропа по тальвегу, появились много-
численные заходы, тропки и лежки.

От нижней границы этого участка, ближе к
правому склону, тянется ряд из 5 старых, очень
компактных кустов жостеров с многочисленны-
ми (до 30) почти вертикально растущими ствола-

ми. Под ними обнаружены погребенные основа-
ния старых стволов диаметром около 30 см. Эти
кусты намного старше самого терновника. Их ис-
ключительная многоствольность обусловлена по-
стоянным обгрызанием скотом. Очевидно, что
еще в 1940-х годах рассматриваемый участок ис-
пользовался как место водопоя и отдыха скота.
Его поверхность была сбита, что в 1952 г., уже в
условиях щадящего выпаса, обусловило возмож-
ность массового семенного возобновления тер-
новника.

2. Разновозрастное полидоминантное насажде-
ние. Длина участка 113 м. В 2018 г. на днище, а ме-
стами и на нижней части склонов, произрастали
терн и жостер. Жимолость располагалась исклю-
чительно по тальвегу. Сомкнутость 0.9–1. Высота
большинства тернов и жостеров составляет 3.5 м,
диаметр 8 см. Очевидно, это также самосев 1952 г.

Только в этой зоне до 2018 г. сохранялось
19 очень старых жостеров. Они представляли со-
бой группы из нескольких стволов, расположен-
ных в границах круга диаметром около 2–2.5 м.
Высота таких кустов-деревьев достигала 5 м.
Один из таких жостеров, находящийся под левым
склоном балки и потому доступный для обследо-
вания, уже в конце 1940-х годов Л.Г. Динесман
характеризовал как “очень старый” (личное сооб-
щение С.Д. Эрперт и Г.В. Линдемана). У этого эк-
земпляра от каждого ствола на высоте 20–50 см
отходило несколько ветвей диаметром 8–12 см.
Длина таких ветвей достигала 5 м, диаметр (у
комля) до 35 см. Эти ветви первоначально росли
вверх, но быстро наклонялись под собственной
тяжестью. Постепенно эти ветви ложились на
землю, выламывались и сгнивали. Учитывая ско-
рость отмирания ветвей за рассмотренный пери-
од, очевидно, что к концу 2030-х годов этот экзем-
пляр жостера должен был погибнуть окончательно
(табл. 2). После пожара 2018 г. удалось выявить и
обследовать еще 18 аналогичных жостеров, преж-

Рис. 1. Схема расположения древесно-кустарниковых насаждений Биологической балки по состоянию на осень
2014 г. Сечение рельефа проведено через 2 м от уреза воды в р. Харе. 1–6 зоны растительности (см. пояснения в тек-
сте); 7 – границы днища балки; 8 – отдельно стоящие деревья и кустарники; 9 – сомкнутое насаждение.
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де скрытых в плотных зарослях. Спилы, сделан-
ные после пожара, показали, что возраст верти-
кальных ветвей составлял 27–34 года. Возраст ос-
новных стволов определить не удалось, так как их
сердцевина сгнила. Таким образом, жостер, в конце
1940-х годов отмеченный как “старый”, просуще-
ствовал еще 70 лет и, если бы не пожар 2018 г.,
продолжал бы расти. Очевидно, что эти жостеры
возникли ранее 1940-х годов.

В глубине этой же зоны обнаружены три ста-
рых терна с диаметром стволов 12 см на высоте
груди и 21 см у основания, а также две жимолости
с диаметрами стволов у основания 15 и 18 см. Это
также старые особи, существовавшие здесь до
1940-х годов. Здесь же росли четыре яблони со
стволами диаметром (на высоте груди) 30–40 см и
высотой 6.0–6.5 м. Одна из них к 2014 г. погибла.

Наличие старых деревьев и кустов показывает,
что в прошлом здесь существовало развитое по-
лидоминантное насаждение. До 1940-х годов, в
период сильного выпаса, оно было разреженное, с
проходами, пробитыми скотом. После 1940-х годов,
в условиях щадящего выпаса, древесно-кустар-
никовый ярус здесь восстанавливается и после
1952 г. превращается в труднодоступные густые
заросли, о которых и писал Л.Г. Динесман (1960).
Отметим, что в период сильного выпаса 1990–
2000-х годов этот участок насаждений почти не
пострадал.

3. Терновник с единичными жостерами. Протя-
женность участка по тальвегу – 39 м. К 2018 г. со-
мкнутость 1, диаметр стволов 2–5 см, высота до
2.5 м. В начале 1970-х годов на его верхней грани-
це заканчивался участок сомкнутого массива. В
эти годы в верхней части участка произрастали 5 ку-
стов бересклета бородавчатого высотой 2–2.5 м. В
1972 г. эти бересклеты демонстрировала С.Д. Эр-
перт во время экскурсий на оз. Эльтон, но уже к
концу 1980-х годов они не отмечены. В период
сильного выпаса 1990–2000-х годов этот участок
почти не пострадал.

4. Молодой терновник с единичными жостерами
и спиреей. Длина участка – 50 м. К 2018 г. сомкну-
тость 1, диаметр стволов до 3 см, высота до 2 м. Во
второй половине 1970-х–начале 1980-х годов дре-
весно-кустарниковый ярус здесь только форми-

ровался. По тальвегу произрастало несколько
куртин спиреи, по всему участку были разброса-
ны отдельные кусты терна и биогруппы миндаля
низкого, а под правым берегом росло два или три
жостера. Сомкнутость к 1980-м годам не превы-
шала 0.5–0.6. К началу 1990-х годов древесно-ку-
старниковый ярус на этом участке сомкнулся.
Спирея по тальвегу не была отмечена, но, вероят-
но, отдельные угнетенные кусты внутри массива
все же сохранялись. С середины 1990-х годов, в
период интенсивного выпаса, по промоине пра-
вого берега сюда спускались лошади. В центре
рассматриваемой зоны возникло два широких
разрыва в 6 и 4 м каждый. Разрывы были разделе-
ны биогруппой из терна Шириной около 10 м.

5. Молодой терновник. Протяженность участка
14 м. Самая молодая часть сомкнутого массива
кустарников. Доминирует терн; по краям днища,
иногда выбегая на нижнюю часть склонов, растут
единичные жостеры. Диаметр стволов 2–4 см,
высота до 2.5 м. К 2018 г. сомкнутость достигла 1.
В конце 1980-х годов здесь по днищу балки были
разбросаны куртинки терна и спиреи, произрас-
тали 2–3 жостера, несколько куртин миндаля и
низкие (до 0.5 м) кусты шиповника. Вся поверх-
ность была оплетена ежевикой.

6 Разреженное формирующееся полидоминант-
ное сообщество. Длина 110 м. Вытянутые вдоль
промоин куртины миндаля низкого, шиповник,
кусты спиреи зверобоелистной. Отдельные кусто-
образные формы жостера и терн высотой менее 1 м,
сомкнутость 0.2–0.3, травяная растительность раз-
реженная. Через 10–15 лет здесь, вероятно, сфор-
мируется сомкнутый участок полидоминантной
древесно-кустарниковой растительности, как за
счет вегетативного, так и семенного возобновле-
ния. Отметим, что осенью 2019 г., уже после по-
жара 2018 г., здесь отмечены экземпляры тернов
семенного происхождения.

Сегодня, к сожалению, мы не располагаем
данными о характере древесно-кустарниковой
растительности на днище нижней части Биологи-
ческой балки в отдаленном прошлом. Мы знаем,
что в относительно молодых и относительно не-
глубоко врезанных балках эта растительность на-
чинается от места впадения балки в долину речки

Таблица 2. Динамика числа живых ветвей у старых особей жостера слабительного

Годы Общее число 
ветвей Лежат на земле Наклонены 

более чем на 90°
Наклонены 

менее чем на 90°

Середина 1960-х годов (устное сообще-
ние Г.В. Линдемана)

15–18 4 3 или 5 7 или 9

1986 11 2 2 7
2005 8 2 2 4
2016 5 1 1 3



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

ИСТОРИЯ ДРЕВЕСНО-КУСТАРНИКОВЫХ СООБЩЕСТВ 421

или в озерную котловину и занимает нижнюю
треть ее днища. По мере развития балки эта рас-
тительность постепенно отступает вверх по дни-
щу и по склонам, а на освободившемся днище
формируется травяное мезофильное сообщество.

Анализ видового и возрастного составов дере-
вьев и кустарников в разных зонах балки и прямые
наблюдения последних десятилетий позволяют
установить скорость распространения полидоми-
нантных сообществ по ее днищу. Сопоставление

этих данных с результатами хозяйственного воз-
действия характеризует степень устойчивости та-
ких насаждений в условиях различной интенсив-
ности выпаса и позволяет описать историю их
развития (табл. 3; рис. 1).

Присутствие старых экземпляров деревьев в
выделенных нами зонах 1 и 2 доказывает, что уже
в начале ХХ в. здесь сохранялся участок полидо-
минантной растительности. Он находился в не-
посредственной близости от водопоя скота, был

Таблица 3. Состояние древесно-кустарниковой растительности на различных этапах развития полидоминант-
ных сообществ днища Биологической балки

Период 
и характер 

антропогенного 
воздействия

Состояние и сомкнутость полидоминантного насаждения в зонах 1–5

зона 1,
длина 47 м

зона 2,
длина 113 м

зона 3,
длина 39 м

зона 4,
длина 50 м

зона 5,
длина 14 м

До 1940-х годов. 
Интенсивный 
выпас и рубки

Водопой и дневка 
скота, сильный 

скотосбой. 
Единичные 

жостеры и одна 
яблоня у колодца

Дневки скота, ско-
тосбой. Мозаич-
ное насаждение 

из жостера, терна, 
жимолости и 

яблонь

Предположительно
травяное сообщество с куртинами 

угнетенной спиреи

Предпо-
ложительно

травяное 
сообщество

1940-е–середина 
1960-х годов.
Выпас щадящий

Водопой овец,
с 1952 г. формиро-
вание терновника.

Сомкнутость 1.0

Формирование 
разновозрастного 
полидоминант-

ного насаждения.
Сомкнутость 1.0

С 1952 г. зарастает 
семенными тер-

нами и жостерами.
Сомкнутость неиз-

вестна

До 1980-х годов 
куртины спиреи, 
отдельные само-
севные терны и 

жостеры. Сомкну-
тость менее 0.5

Травяное сообще-
ство с куртинами 

спиреи, терна.

Середина 1960-х– 
начало 1990-х 
годов. Выпас 
отсутствует

Одновозрастный 
терновник.

Сомкнутость 1.0

Разновозрастное 
полидоминантное 

насаждение. 
Сомкнутость 1.0

Терновник 
с единичными 

жостерами.
Сомкнутость 1.0

Молодой тернов-
ник.

К началу
1990-х годов 

сомкнутость 1.0

К 1990 г. 
полидоминантное 

сообщество.
Сомкнутость ниже 

0.5

С начала 1990-х до 
конца 2000-х 
годов. Выпас 
интенсивный

Распад тер-
новника, тропы 
и лежки, тропа 

по тальвегу.
Сомкнутость 0.7

Разновозрастное 
полидоминантное 

насаждение, 
немногочислен-

ные тропы.
Сомкнутость 0.9–

1.0

Терновник 
с единичными 

жостерами.
Сомкнутость 0.9–

1.0

Насаждение раз-
бито широкими 
коровьими тро-

пами на три 
участка, тропа по 
тальвегу. Сомкну-

тость 0.5

К 2000 г. несо-
мкнутое полидо-

минантное 
сообщество.

Сомкнутость 0.7

С начала 2010-х
до 2018 г. Выпас 
минимальный

Распадающийся 
терновник.

Сомкнутость 0.7

Разновозрастное 
полидоминантное 

насаждение.
Сомкнутость 1.0

Терновник 
с единичными 

жостерами.
Сомкнутость 1.0

Молодой тернов-
ник с единичными 

жостерами и 
кустами спиреи.
Сомкнутость 1.0

Молодой тернов-
ник с единичными 

жостерами.
Сомкнутость 1.0

Возрастные харак-
теристики зоны

Существовала 
до 1940-х годов

Существовала 
до 1940-х годов

Насаждение 
сомкнулось 

в 1960-х годах

Насаждение 
сомкнулось 

к 1990-м годам

Насаждение 
сомкнулось 

в 2010-х годах
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сильно фрагментирован, но после ослабления
выпаса в 1950-е годы зарос терном и уже к началу
1970-х годов превратился в “непролазные” заросли.

Древесно-кустарниковая растительность тре-
тьей зоны интенсивно формировалась с 1950-х и
сомкнулась к середине 1960-х годов. Интенсив-
ный выпас 1990–2000-х годов относительно сла-
бо повлиял на насаждения зон 1–3. Лишь в пер-
вой зоне он ускорил распад перестойного тер-
новника.

Древесно-кустарниковый ярус четвертой зоны
формировался в 1960-х–середине 1980-х годов в
условиях слабого выпаса и окончательно со-
мкнулся в начале 1990-х годов. Древесно-кустар-
никовая растительность здесь сильно пострадала
при возобновлении выпаса, но быстро восстано-
вилась после его снятия.

Пятая зона – верхний участок сомкнутого мас-
сива – формировался в условиях сильного выпаса
1990–2000-х годов. При прекращении выпаса,
уже к 2015 г. древесно-кустарниковый полог здесь
сомкнулся. Выше по балке (зона 6) в настоящее
время идет процесс формирования следующего
участка полидоминантных насаждений.

Мы видим, что в XX–начале XXI в. полидоми-
нантное древесно-кустарниковое насаждение
днища Биологической балки пережило рубки и
интенсивный выпас скота. Эти наблюдения по-
казывают высокую устойчивость полидоминант-
ных сообществ к выпасу и пожарам и позволяют
назвать причины их исчезновения. Известно, что
утрата большинства лесообразующих пород бай-
рачных лесов есть результат прямых и опосредо-
ванных форм деятельности человека (Динесман,
1960). Восстановление лесов, приуроченных к ло-
кальным местообитаниям балок и речных долин,
становится невозможным ввиду быстрого исчез-
новения семенных деревьев и кустарников с огра-
ниченными возможностями распространения се-
мян. От выпаса больше всего страдают бересклет
бородавчатый и жимолость обыкновенная. Они
первыми исчезают из леса, если выпас достаточ-
но интенсивный (Петров, 1985). Сохраняются ви-
ды-зоохоры, чьи семена широко распространя-
ются животными (терн, жостер, миндаль). Есте-
ственному возобновлению препятствует и выпас
скота. Л.Г. Динесман (1960) подчеркивал, что вы-
пас ведет “к истреблению спелых насаждений и к
нарушению их естественного возобновления”. В
этих обстоятельствах огромное преимущество
получают деревья и кустарники, способные не
только закрепляться, но и распространяться по
местообитанию вегетативным путем. Из таких ви-
дов и формируются полидоминантные сообщества.
Их устойчивость к различным негативным воздей-
ствиям очень велика. При любых нарушениях
включаются сукцессионные механизмы, обеспечи-

вающие восстановление сообщества в соответству-
ющем местообитании.

В результате первого за истекшее столетие по-
жара 2018 г. насаждение Биологической балки
полностью сгорело, но уже осенью этого года на-
чался процесс интенсивного вегетативного воз-
обновления побегов кущения (турионов) из спя-
щих почек подземных и приземных органов всех
пород. Это обусловлено тем, что даже после по-
чти двух десятилетий интенсивного выпаса 1990–
2000-х годов от него существенно пострадал лишь
один участок (зона 4). Более того, за последние
7–8 лет насаждение успело восстановиться. К мо-
менту пожара полидоминантная древесно-ку-
старниковая растительность на днище балки
представляла собой единый, фактически сомкну-
тый массив. Травяной ярус присутствовал лишь в
самой нижней, относительно короткой его части
(зона 1). Но именно на этом участке в 2000-х годах
образовалась платформа из вынесенного ополз-
нем грунта, и корневища терна и жостера оказа-
лись погребены. В результате погребенные кор-
невища мало пострадали от огня, что и обеспечи-
ло обильную корневую поросль.

Однако сочетание выпаса и пожара прямо или
косвенно воздействует на само местообитание.
Сомкнутый массив полидоминантного сообще-
ства устойчив к пожару и восстанавливается за
считаные годы. Однако в результате выпаса он
распадается на фрагменты. В насаждение прони-
кает травяная растительность, накапливаются ве-
тошь, сухостой. При пожаре подстилка выгорает
до минерального слоя, и большинство почек воз-
обновления, погребенных в почве, погибает.
Быстрого и массового порослевого восстановле-
ния не происходит, и сукцессионный процесс
растягивается на десятилетия. В таких условиях
при продолжении выпаса и повторном пожаре
развивается почвенная эрозия. Она приводит к
необратимым нарушениям исходных местооби-
таний и, следовательно, к невозможности восста-
новления полидоминантного сообщества (Быков
и др., 2013а).

Семенное возобновление деревьев и кустар-
ников в уже существующих и новых формирую-
щихся местообитаниях, по почвенно-раститель-
ным условиям пригодных для произрастания по-
лидоминантных насаждений, затруднено из-за
недостатка влаги и конкуренции с травяной рас-
тительностью. Оно возможно лишь на обнажен-
ной почве и связано с промоинами на днище ба-
лок. Вдоль них идет семенное возобновление,
прежде всего жостера, не выносящего конкурен-
цию с травами (Knight и др., 2007). Закрепившись
на склонах промоин, жостер и другие породы по-
степенно распространяются по днищу, а местами
переходят на нижнюю часть склонов (Быков и др.,
2013а).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Байрачный лес на днище Биологической бал-

ки на протяжении более двух столетий подвергал-
ся различным формам интенсивного хозяйствен-
ного воздействия, но в ХХ в. не горел. Вследствие
рубок и интенсивного выпаса скота здесь исчезли
деревья и кустарники с ограниченными возмож-
ностями распространения семян и слабым порос-
левым возобновлением. В насаждении Биологи-
ческой балки сохранились исключительно виды-
зоохоры, абсолютное большинство которых спо-
собно распространяться вегетативным путем.
Фактически байрачный лес превращается в поли-
доминантное древесно-кустарниковое сообще-
ство. Более половины его современной площади
(зоны 1 и 2) является реликтом сведенного чело-
веком байрачного леса. Этот реликт сохранился в
силу того, что здесь сохранились виды, наиболее
устойчивые к сильному выпасу и пожару. Часто
повторяющиеся пожары при сохранении выпаса
ведут к нарушениям почвенно-растительных
условий местообитания и к прерыванию сукцес-
сионного процесса.

В регионе достаточно много местообитаний,
пригодных для произрастания полидоминантных
сообществ. Их формированию препятствуют вы-
пас, пожары и, главное, дефицит влаги, затрудня-
ющий семенное возобновление. Однако во мно-
гих потенциальных местообитаниях существуют
участки, где пресные грунтовые воды находятся
на глубине менее 1.5–2.5 м и корнеобитаемый
слой почвенно-грунтовой толщи приурочен к зо-
не капиллярной каймы (Колесников и др., 2018,
2019; Быков и др., 2020). Здесь представляется
возможным провести экспериментальные посад-
ки саженцев деревьев и кустарников из географи-
чески близких местообитаний, исторически со-
ответствующих местным сообществам. Сегодня,
в условиях меняющегося климата (Сапанов, Си-
земская, 2015), восстановление утраченных дре-
весно-кустарниковых сообществ среди безлес-
ных прикаспийских равнин Заволжья существен-
но увеличит экологическую емкость территории,
обеспечит сохранение и восстановление числен-
ности многих исчезающих лесных и дендрофиль-
ных видов позвоночных животных и послужит
альтернативой искусственному лесоразведению
на безлесной равнине.

* * *
Авторы выражают благодарность руководству

ГБУ Волгоградской области “Природный парк
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History of the Arboreal and Shrub Communities
of the Largest Ravine-Gully Habitat Complex of the Trans-Volga Region
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An analysis was performed, covering a century-old history of development of the largest mesophilic ravine-
gully community in the Trans-Volga region, on the north-western coast of Lake Elton, dominated by clay
soils. It has been shown that modern polydominant tree and shrub communities of gullies are the result of an
anthropogenic degradation of ravine forests. The development stages of polydominant plantations, associated
with changes in the intensity of pasture load, have been identified. The mechanisms of resistance of polydom-
inant communities to grazing and fires and the conditions for the preservation and reproduction of such com-
munities have been considered. It has been shown that a thick massif of a polydominant community is resis-
tant to fire and can be restored in several years. However, as a result of grazing, it breaks up into fragments.
Herbal vegetation penetrates into the plantation, dry grass and dead wood accumulate. In case of a fire, the
litter burns out to the mineral layer, and most of the regeneration buds buried in the soil die. Rapid and mas-
sive recovery does not occur, and the succession process takes decades. Under such conditions, with contin-
ued grazing and repeated fires, a severe soil erosion can develop, leading to irreversible disturbance of the
original habitats and thus makes the restoration of the polydominant community impossible. It is noted that
the seed renewal of trees and shrubs in existing and new emerging habitats; habitats that, according to soil and
plant conditions, are suitable for the growth of polydominant plantations, is still difficult due to the lack of
moisture and competition with herbaceous vegetation. Under the changing climate conditions, the resto-
ration of destroyed tree and shrub communities will significantly increase the ecological capacity of the ter-
ritory, ensure the preservation and restoration of many forest and dendrophilic species of vertebrates, and can
serve as an alternative to artificial afforestation on a treeless plain.

Keywords: lands between Volga and Ural rivers, Lake Elton, polydominant tree and shrub communities, ravine
and gully systems.
Acknowledgements: Authors are most grateful to the administration of the Elton Natural Park for their assis-
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В статье рассматриваются результаты изменения за 9-летний период свойств горно-карбонатных
почв после сплошной вырубки в хвойно-широколиственных лесах Северо-Западного Кавказа.
В первые 2–3 года после сплошной рубки на участках со слабым и средним уровнями нарушения
почвенного покрова, которые занимают большую часть территории вырубки, формируется высоко-
травная растительность с повышенным видовым разнообразием по сравнению с контрольными
участками леса. Существенно изменяются свойства дерново-карбонатных почв исследуемой терри-
тории, особенно физические (температура, влажность, плотность сложения, сопротивление пене-
трации) и биологические (разнообразие флоры, численность микроорганизмов, содержание гуму-
са, активность ферментов). Значения показателей биологических свойств почвы при максималь-
ном нарушении почвенно-растительного покрова непосредственно после рубки леса снижаются
более, чем в 10 раз по сравнению с контрольными участками леса. При слабом уровне нарушений
вследствие проявления экотонного эффекта отмечены случаи повышения биологической активно-
сти почв на 20–50% и более. Биологические свойства почв, особенно ферментативная активность,
проявили себя как очень чувствительный индикатор изменений, произошедших вследствие рубки.
В ходе восстановительной сукцессии за десятилетний период на участках со средним и сильным на-
рушением почвенного покрова содержание органического углерода и ферментативная активность
почв не достигли контрольных значений.

Ключевые слова: рубки леса, мониторинг, биологическая активность, антропогенное воздействие, сук-
цессии.
DOI: 10.31857/S0024114821040069

Леса Западного Кавказа являются одними из
самых разнообразных и продуктивных природ-
ных экосистем России. Пихтовые и пихтово-бу-
ковые леса требуют особого внимания при веде-
нии лесного хозяйства в Краснодарском крае и
Адыгее, так как они в наименьшей степени нару-
шены антропогенным воздействием и могут счи-
таться эталонными. Однако эти леса в настоящее
время подвергаются значительному антропоген-
ному прессу, связанному с повышающейся рекре-
ационной нагрузкой, строительством баз отдыха,

дорог, линий электропередач и т.д. В бассейне
р. Белой естественная растительность верхнего
горного пояса образована в основном двумя фор-
мациями с участием темнохвойных пород: пихто-
вой и буково-пихтовой, причем последняя пре-
обладает. Рубки лесов приводят к изменению
растительности и животного мира, деградации
почвенного покрова, развитию эрозионных про-
цессов (Дымов, 2017). В горах в условиях гумидного
климата и рассеченного рельефа рубка леса может
приводить к полной деградации почв в результате
уничтожения лесной подстилки, обесструктурива-
ния, уплотнения, смыва почв и т.д. Общая площадь
территории вырубок в Краснодарском крае по рас-
четам М.В. Придня с соавт. (2009) составила

1 Исследование выполнено при государственной под-
держке ведущих научных школ Российской Федера-
ции (НШ-3464.2018.11; НШ-2511.2020.11).

УДК 630;631.46,574.42
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5539 км2 и достигает 38% всей площади лесов в ре-
гионе, что в 3 раза превышает площадь лесов Кав-
казского биосферного заповедника. Время вос-
становления биоразнообразия в буковых лесах
Кавказа после рубки составляет 50–55 лет (При-
дня, Ромашин, 2001; Щербина, 2006). В дубравах
украинского Полесья, сходных по условиям про-
израстания с дубравами Северного Кавказа, при
большей обеспеченности теплом и светом этот
процесс занимает около 40–45 лет (Ткачук, 2007).

Лесные экосистемы, формирующиеся на из-
вестняковых породах, имеют широкое распро-
странение на территории Западного Кавказа и
значительно отличаются от таковых на бескарбо-
натных породах. Сложенные юрскими известня-
ками Фишт-Оштенский массив и Лагонакское
нагорье представляют большой интерес из-за раз-
нообразия условий местообитания, растительных
сообществ и богатства флоры. Почвы известня-
ковых массивов Кавказа – это дерново-карбонат-
ные почвы (рендзины), которые как азональные
встречаются во многих районах земного шара
(Вальков и др., 2007). В лесных зонах Северного
Кавказа эти почвы распространены на площади
более 1.2 млн. га в горных территориях под разны-
ми растительными ассоциациями на карбонат-
ном элювии известняков, доломитов и мергелей
(Вальков и др., 2008). В Классификации и диагно-
стике почв России (2004) года они обозначены
как темногумусовые карболитоземы, согласно
Мировой реферативной базе почвенных ресурсов
WRB – Rendzik leptosol. В условиях Западного Кав-
каза рендзины встречаются среди зональных бу-
рых и серых лесных почв. Генезис дерново-карбо-
натных почв в значительной мере отличается от
условий почвообразования зональных бурых и се-
рых лесных почв (Вальков и др., 2007; Казеев и др.,
2012).

Оценка качества почвы является важной со-
ставляющей мониторинга окружающей среды и,
наряду с оценками техногенного загрязнения,
включает весь комплекс экологических функций
почв (Bünemann et al., 2018). Биологические свой-
ства почв имеют большой потенциал для оценки
экологического состояния почв (Колесников и др.,
2014; Karlen et al., 2019; Kolesnikov et al., 2019; Ка-
зеев и др., 2020). В почвах вырубок может быть
как активизация биологических процессов (Гор-
шенин, Щербакова, 1972; Краснощеков, Сорокин,
1988; Adamczyk et al., 2015; Молчанов и др., 2017), так
и снижение их интенсивности (Казеев и др., 2012).
Вследствие рубок изменяется ферментативная
активность почв (Казеев и др., 2012; Trasar-Cepe-
da et al., 2008; Paz-Ferreiro et al., 2010; Brackin et al.,
2013). Рубки способствуют оживлению процессов
минерализации органических веществ, о чем сви-
детельствует повышение активности уреазы
(Горшенин, Щербакова, 1972). При этом усили-
ваются окислительно-восстановительные про-

цессы, диагностируемые по активности дегидро-
геназ и каталазы. Активность инвертазы в почве
вырубок снижается, что, возможно, связано с
уменьшением количества корней, служащих ос-
новными ее поставщиками в почве. Однако есть
данные, свидетельствующие о слабой связи фер-
ментативной активности с изменениями в содержа-
нии углерода и азота в почве, что можно объяснить
значительной ролью абиотической регуляции ак-
тивности ферментов на вырубках (McDaniel et al.,
2013). На содержание органического вещества и
биологические параметры в лесных почвах значи-
тельное влияние оказывает сукцессионный ста-
тус (Дымов, 2017; Лукина и др., 2018; Шевченко
и др., 2019) и пожары (Дымов и др., 2018; Бого-
родская и др., 2019).

Цель работы – исследовать динамику измене-
ния физических и биологических свойств дерно-
во-карбонатных почв известняковых массивов
Западного Кавказа после рубки леса.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Характеристика лесных насаждений
и лесорастительных условий

Исследуемая территория расположена в 10 км
от поселка Гузерипль (Республика Адыгея) на вы-
соте 1635 м. над ур. моря. Климатические условия
характеризуются повышенным увлажнением, ко-
личество осадков за год составляет в среднем
1795 мм. Среднегодовая температура равна 9.8°С,
температура июля 19°С, января –3°С (Козунь и др.,
2013). Основные лесообразующие породы – бук во-
сточный (Fagus orientalis Lipsky) и пихта кавказская
(Abies nordmanniana (Steven) Spac). Формула преоб-
ладающего состава леса – 7.8П2.1Бк (Грабенко, Та-
таренко, 2010). Средний диаметр древостоя у пихты
от 24 до 80 см (в среднем 44.4 см), бука от 8 до 44 см
(в среднем 28.2 см). Среднее значение густоты –
665 деревьев на 1 га.

Вырубка 2010 г. представляет собой выровнен-
ный участок верхней части склона, полностью
лишенный растительности. Поверхность почвы
на вырубке очень сильно нарушена тяжелой тех-
никой. Для таких сильнонарушенных почв пред-
ложено новое таксономическое определение тур-
боземов детритных на механически нарушенных
участках лесосек (Дымов, 2017). Исследования
проводили в 2010–2020 гг. на участках вырубки с
разной степенью нарушения почвенного покрова.
Для этого были выделены участки со слабым (I),
средним (II), сильным (III) и очень сильным (IV)
уровнем антропогенного нарушения почвы. Кри-
терием выделения были площадь и степень по-
вреждения, определяемые по мощности скальпи-
рования почвы, ее перемешивания и погребения
в результате работы тяжелой техники. В боль-
шинстве случаев степень нарушения уменьша-
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лась от дороги (очень сильная) до границы выруб-
ки (слабая). В качестве контроля (0) взят участок
буково-пихтового леса, граничащий с вырубкой.
Почва дерново-карбонатная выщелоченная сла-
бокаменистая суглинистая на элювии известня-
ков (карболитозем темногумусовый).

Методы исследования
Геоботанические описания проводились по

общепринятым методикам в соответствии со
стандартными подходами (Миркин, Наумова,
2012). Видовая принадлежность растений опреде-
лялась по региональным определителям (Косен-
ко, 1970; Зернов, 2006). Латинские названия сосу-
дистых растений даны по С.К. Черепанову (1995).
Обилие видов оценивалось по шкале Ж. Браун-
Бланке (Миркин и др., 2001): r – вид на площадке
встречен в единичном экземпляре; + – вид имеет
проективное покрытие до 1%; 1 – вид имеет по-
крытие от 1 до 5%; 2 – от 5 до 25%; 3 – от 25 до
50%; 4 – от 50 до 75%; 5 – выше 75%.

Экспедиционные и лабораторно-аналитиче-
ские исследования выполнены с использованием
общепринятых в экологии, биологии и почвове-
дении методов. Были исследованы температура,
влажность, плотность почв, заложены разрезы и
прикопки, определена численность микроорга-
низмов, ферментативная активность. Влажность
почвы в лаборатории определяли весовым мето-
дом и в полевых условиях влагомером Thetaprobe
(EIJKELKAMP, Нидерланды) в 10-кратной по-
вторности на каждом участке. Температуру почв
определяли послойно при отборе образцов (0, 5,
10, 20, 30 см) электронным термометром HANNA
CHECTEMP (HANNA, Германия). Плотность
почвы определяли объемно-весовым методом в
3-кратной повторности. Твердость почв – сопро-
тивление пенетрации – определяли в полевых
условиях пенетрометром EIJKELKAMP (Нидер-
ланды) до глубины 50 см каждые 5 см в 10-крат-
ной повторности.

Активность каталазы, инвертазы и дегидроге-
назы определяли по разложению соответствующих
субстратов: перекиси водорода, сахарозы и трифе-
нилтетразолия хлористого. Содержание гумуса
определяли бихроматным методом по И.В. Тюрину
в модификации Никитина (Казеев и др., 2016).
Численность аммонифицирующих бактерий
определяли посевом на мясо-пептонном агаре.
Численность микроскопических грибов учитыва-
ли на подкисленной среде Чапека. Обилие азот-
фиксирующих бактерий рода Azotobacter опреде-
ляли на среде Эшби методом комочков обраста-
ния. Общая численность микроорганизмов и
водорослей определена люминесцентно-микро-
скопическим методом в 3–6-кратной повторно-
сти. Для определения различий в уровне биоген-
ности и биологической активности разных почв

определяли интегральный показатель биологиче-
ского состояния (ИПБС) почвы. Этот показатель
оценивает совокупность биологических показа-
телей, выраженных в разных единицах, и позво-
ляет нивелировать случайные колебания, харак-
терные для большинства биологических парамет-
ров. Для расчета ИПБС за 100% принимается
максимальное значение каждого из показателей и
по отношению к нему в процентах выражается зна-
чение этого же показателя в остальных образцах:

Б1 = (Бх/Бmax) × 100%,
где Б1 – относительный балл показателя, Бх –
фактическое значение показателя, Бmax – макси-
мальное значение показателя.

После этого рассчитывают средний оценоч-
ный балл изученных показателей ИПБС почвы –
аналогично расчету относительного балла пока-
зателя.

Статистическая обработка результатов иссле-
дования проведена с использованием статистиче-
ского пакета Statistica 10.0 и Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ботаническая характеристика в зависимости

от степени нарушенности территории
Уже через год на вырубке появился травяной

покров, отмечено снижение повреждений (ко-
леи, борозд и др.) от работы тяжелой техники. Че-
рез три года после рубки леса в июне 2013 г. на
контрольной площадке в лесу насчитали 20 видов
растений с доминированием Abies nordmanniana и
Fagus orientalis . В 2015 г. видовой состав насчиты-
вал 37 видов (таблица 1). Первый ярус (древес-
ный) образует пихта Нордманна (Abies nordmanni-
ana (Stev.) Spach) со значительным участием бука
восточного (Fagus orientalis Lipsky) и клена Траут-
феттера (Acer trautvetteri Medw.). Кроме этих дере-
вьев в состав древесного яруса в незначительном
количестве примешиваются рябины (Sorbus aucu-
paria L., S. caucasica Zinserl.). Высота древесного
яруса в среднем составляет 30 м, сомкнутость 0.5.
Подъярус (высота 5–15 м, сомкнутость 0.2–0.4)
слагают те же виды деревьев: Abies nordmanniana
(Stev.) Spach., Fagus orientalis Lipsky, Acer trautvetteri
Medw., Sorbus aucuparia L., S. caucasica Zinserl. Ку-
старниковый ярус не выражен, но из кустарников
изредка встречается жимолость восточная (Lonic-
era orientalis Lam.). Разреженный древесный по-
лог, а также хорошее увлажнение создают благо-
приятные условия для развития травяного яруса.
Второй ярус (травяной) имеет проективное по-
крытие более 80% и среднюю высоту травостоя –
70 см. Обычными видами с проективным покры-
тием до 50% (3) являются бор раскидистый (Mili-
um effusum L.), купена мутовчатая (Polygonatum
verticillatum (L.) All.), подмаренник душистый
(Galium odoratum (L.) Scop.), щитовник мужской
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(Dryopteris filix-mas (L.) Schott), мятлик длинно-
листный (Poa longifolia Trin.).

На участках вырубки, имеющих слабую сте-
пень антропогенной нагрузки, видовой состав
более разнообразен и насчитывает 51 вид расте-
ний. Вертикальная структура сообщества трехъ-
ярусная. 1-й ярус (древесный) состоит из рябин
(Sorbus aucuparia L., S. caucasica Zinserl) и клена
Траутфеттера (Acer trautvetteri Medw.). Единично
представлены пихты (Abies nordmanniana (Steven)
Spach) и буки (Fagus orientalis Lipsky.). На этих
площадках отмечены в незначительном числе яб-
лони (Malus orientalis Uglizk.). Древесный ярус
имеет неравномерную плотность (сомкнутость
0.5–0.3), его высота варьирует от 35 до 15 м. 2-й ярус
(кустарниковый) выражен хорошо, его проектив-
ное покрытие до 60%. Его образует ежевика кав-
казская (Rubus caucasicus Focke) и смородина кав-
казская (Ribes biebersteinii Berl.), менее обильна
жимолость восточная (Lonicera orientalis Lam.).
Наибольшую степень проективного покрытия
имеет ежевика кавказская (Rubus caucasicus Fo-
cke), покрывающая на отдельных участках до 50%
площади. 3-й ярус (травяной) выражен хорошо,
его проективное покрытие составляет 100%. Высо-
та травостоя варьирует от 100 до 166 см и в среднем
составляет 120 см. Видами, имеющими наиболь-
шее обилие среди травянистых растений, являют-
ся белокопытник гибридный (Petasites hybridus (L.)
Gaertn. B. Mey. & Scherb.) и мятлик узколистный
(Poa longifolia Trin.). Среди других видов наиболее
представлены виды субальпийского высокотра-

вья (2): ясколка даурская (Cerastium davuricum
Fisch. Ex Spreng.), щитовник мужской (Dryopteris
filix – mas (L.) Schott.), гравилат городской (Geum
latilobum Somm. et Levier.), ясменник кавказский
(Asperula caucasica Pobed), бутень золотистый
(Chaerophyllum aureum L.) и др.

Сообщества, имеющие среднюю степень ан-
тропогенной нагрузки, обеднены по составу
(36 видов) и, по сути, представляют собой субаль-
пийские высокотравные поляны. Из деревьев
встречаются только клены Траутфеттера (Acer
trautvetteri Medw.), единично отмечены пихта кав-
казская (Abies nordmanniana (Steven) Spach), бук
восточный (Fagus orientalis Lipsky.) и яблоня (Ma-
lus orientalis Uglizk.). Из кустарников отмечена
только ежевика кавказская (Rubus caucasicus Fo-
cke). Проективное покрытие травяного яруса
около 100%, высота травостоя в среднем состав-
ляет 155 см в его основе окопник жесткий (Sym-
phytum asperum Lepech.), белокопытник гибрид-
ный (Petasites hybridus (L.) Gaertn. B. Mey. & Sc-
herb.) и мятлик длиннолистный (Poa longifolia
Trin.). Для сообщества константными являются
виды субальпийского высокотравья, характерные
для обедненных и деградированных вариантов
субальпийских высокотравных лугов, такие как
козлятник восточный (Galega orientalis Lam.), яс-
колка даурская (Cerastium davuricum Fisch. Ex
Spreng.) и др. Обычными являются такие высоко-
травные виды, как молочай длиннорогий (Eu-
phorbia macroceras Fisch. et C.A. Mey.), девясил вы-
сокий (Inula helenium L.), лютик кавказский (Ra-

Таблица 1. Сравнительная характеристика фитоценозов вырубки и контрольного участка

Исследуемые 
участки Контроль, лес (0) Слабое 

нарушение (I)
Среднее 

нарушение (II)
Сильное 

нарушение (III)
Очень сильное 
нарушение (IV)

Тип фитоценоза Лесной Опушечно-лесной Луговой Луговой Пионерное
Ярусность 2 3 – – –
Древесный ярус Abies nordmanniana

Fagus orientalis
Acer trautvetteri

Sorbus aucuparia,
S. caucasica, Acer 

trautvetteri

– – –

Кустарниковый 
ярус

не выражен Rubus caucasicus,
Ribes Biebersteini, 
Lonicera orientalis

– – –

Травяной ярус Milium effusum,
Polygonatum 
verticillatum,

Galium odoratum и др.

Petasites hybridus, 
Polygonatum verti-

cillatum и др.

Poa longifolia, Sym-
phytum asperum,

Petasites 
hybridus и др.

Galega orientalis, 
Poa longifolia 
Symphytum 

asperum и др.

Rumex confertus,
Plantago major

Trifolium ambiguum, 
Carex contigua

Высота травостоя, 
см

70 120 155 95 36

Проективное 
покрытие травя-
ного яруса, %

80 100 100 95 10

Число видов 37 51 36 29 14



430

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2021

КАЗЕЕВ и др.

nunculus caucasicus Bieb) и др. Снижение роли
таких представителей пышного субальпийского
высокотравья, как живокость опушенноплодная
(Delphinium dasycarpum Stev. ex DC.), живокость
пирамидальная (D. pyramidatum Albov), мытник
черно-пурпурный (Pedicularis atrоpurpurea Nord.),
герань лесная (Geranium sylvaticum L.) и др. свиде-
тельствует о нарушенности этого сообщества. В
тоже время снижение роли видов, характерных
для нарушенных местообитаний при достаточной
влажности почвы (например, Rumex alpinus L., Ur-
tica dioica L., Cerastium davuricum Fisch. ex Spreng.),
свидетельствуют о некотором восстановлении
этих фитоценозов. На участках с максимальной
степенью нарушения (в основном грунтовая до-
рога) растительность практически отсуствует.

Изменение физических свойств

На исследуемой территории были выявлены
значительные изменения физических свойств

почв. Непосредственно после рубки леса плот-
ность сложения почв вырубки значительно повы-
силась, по сравнению с значениями под лесом
(рис. 1). Переуплотнение вызвано работой тяже-
лой техники, которая нарушила сложение гори-
зонтов и привела к общему уплотнению почв. Из-
менение плотности почвы в результате вырубки
леса сохраняется в течение всего времени наблю-
дения. При этом степень увеличения плотности
почв зависела от уровня нагрузки на исследуе-
мую территорию. Повышенной плотностью об-
ладают почвы с максимальным уровнем антро-
погенного воздействия. Через три года плот-
ность сложения почвы на участках вырубки со
средней и высокой степенью деградации также
была выше (0.8–1.3 г см–3), чем в почве контроль-
ного участка (0.8 г см–3). В то же время на участке
со слабым нарушением плотность почвы была
меньше, чем на контрольном. Это связано с уве-
личением поступления растительных остатков в
почву вследствие формирования высокотравной
флоры при лучшей освещенности на периферии
вырубки. Поэтому здесь формируется более мощ-
ный органогенный горизонт и, в связи с обиль-
ным ростом травяной растительности, больший
объем почвы пронизан корнями.

Уплотнение почвы на вырубке приводит и к
изменению ее твердости, измеренной по сопро-
тивлению проникновению (пенетрации). Этот
показатель отражает противодействие, которое
испытывают при росте корни растений. Его по-
вышение негативно влияет на продуктивность
растений. В результате исследований было выявле-
но повышение значений показателя на нарушен-
ных участках вырубки (рис. 2). При этом в первый
год исследований на вырубке были отмечены ин-
версии профильного распределения твердости
почв, связанные с нарушениями естественного
сложения почвы.

Изменение биологической активности
Рубка леса привела к снижению значений раз-

личных биологических показателей: интенсивно-
сти дыхания почвы, активности почвенных фер-
ментов и содержания гумуса. Изменения биоло-
гических свойств дерново-карбонатных почв
касаются не только верхних горизонтов, но, прежде
всего, характера их распределения по почвенному
профилю. Биологическая активность снижается
вниз по профилю рендзин в меньшей степени, чем
в зональных горно-лесных почвах. Это объясня-
ется карбонатностью почвообразующих пород
рендзин, которая повышает рН, содержание эле-
ментов питания и гумуса (Казеев и др., 2012).
Кроме того, изменения профильного распределе-
ния биологических показателей связано с нару-
шением поверхности почв, кое-где с частичным
скальпированием, а также с гидротермическим

Рис. 1. Влияние рубки леса на плотность сложения
почв (0–10 см) с разной степенью нарушения поч-
венного покрова, 2010–2019 г. 1 – 2010 г., 2 – 2012 г.,
3 – 2019 г.
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Рис. 2. Сопротивление пенетрации почв вырубки с
разной степенью нарушения почвенного покрова
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режимом почв исследуемых участков. Различия
сохраняются в течение всего периода наблюдения
и оказывают прямое воздействие на химические и
биологические процессы. В связи с повышением
уровня солнечной инсоляции на вырубке темпе-
ратура почв значительно выше, а влажность ни-
же, по сравнению с контрольными значениями в
лесу. При этом повышение температуры почвы
на вырубке не приводит к ее иссушению, что осо-
бенно важно для почвенной биоты и биологиче-
ских процессов.

Ферментативная активность в течение всего
срока наблюдения различается на участках вы-
рубки в зависимости от степени нарушения и ви-
да фермента (рис. 3). Значительный материал,
усредненный за 10 лет, позволил показать значи-
тельное ингибирование активности всех исследу-
емых ферментов в почвах участков вырубки со
средним и, особенно, сильным нарушением. Од-
нако на участках со слабым нарушением, располо-
женных на периферии вырубки, активность ката-
лазы и инвертазы достоверно выше контрольных
значений. Активность фосфатазы и дегидрогеназ
здесь достоверно не отличается от почвы под ле-
сом. Особенно значительное изменение активно-

сти ферментов отмечено в первый год после вы-
рубки леса. Активность гидролаз по сравнению с
активностью оксидаз уменьшилась сразу после
рубки леса и увеличилась через год. Это связано
со сложным сочетанием гидротермических условий
с началом сукцессионных изменений растительно-
сти, разным уровнем проявления эрозии и др. В
дальнейшем активность ферментов разных групп
приближается к контрольным значениям, за ис-
ключением дегидрогеназы, активность которой
на участке со средним и высоким уровнем нару-
шения почвенного покрова через год снижается
вдвое, через 2 года – в 11 раз, а активность инвер-
тазы полностью ингибируется Высокое варьиро-
вание и разнонаправленность биологической ак-
тивности зависит от множества факторов, вклю-
чая степень нарушения, тип почвы, запас
органических веществ, тип растительности (Мол-
чанов и др., 2017).

Применение интегральной оценки при диа-
гностике влияния вырубки выявило существен-
ное снижение значений ИПБС на нарушенном
участке. Непосредственно после рубки леса
уменьшение составило 28% для поверхностных
горизонтов и 24% для всего профиля. Согласно

Рис. 3. Ферментативная активность почв вырубки с разной степенью нарушения почвенного покрова, 2010–2020 гг.
(N = 30). а – каталаза, б – инвертаза, в – дегидрогеназы, г – фосфатаза. 0 – III – степень нарушения.
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классификации С.И. Колесникова с соавт. (2014)
при вырубке леса и связанной с этим работы тех-
ники произошло значительное нарушение эколо-
гических функций почвы. Вследствие нарушения
почвенного покрова, уничтожения лесной под-
стилки, увеличения плотности почвы произошло
снижение общей мощности гумусового горизон-
та почвы на некоторых участках. Профильное из-
менение значений ИПБС отражает особенности
внутрипрофильного распределения отдельных
биологических показателей. В контрольной дер-
ново-карбонатной почве следует типичное для
лесных почв почти двукратное снижение ИПБС
вниз по профилю на глубине 10–20 см с некото-
рым относительным увеличением на глубине по-
луметра, связанным, как уже отмечали ранее, с
близостью карбонатных пород. Нарушение сло-
жения почвы и утрата самого биогенного гори-
зонта подстилки привела к тому, что на вырубке
практически не было отмечено снижения значе-
ний ИПБС по почвенному профилю. Вслед за не-
большим снижением значений ИПБС на глубине
10 см следует его относительный рост почти до
значений поверхностного горизонта. Это явление
в значительной мере отличает почву вырубки от
почвы контрольного участка леса.

Мониторинг содержания гумуса в дерново-
карбонатных почвах вырубки показал значитель-
ные различия на разных участках. Степень изме-
нения зависит от уровня исходного нарушения
почвенно-растительного покрова. Выявлены раз-
ные закономерности изменения содержания гу-

муса на участках вырубки со слабым, средним и
сильным уровнем нарушений при вырубке и тра-
левке леса после 2010 г. (рис. 4). Возможно значи-
тельное сокращение содержания гумуса на участ-
ке с сильным нарушением поверхности почвы.
При этом в условиях обильного увлажнения и
рассеченного рельефа резко усиливаются процес-
сы водной эрозии, которые приводят к смыву
верхнего гумусированного горизонта, укорачива-
нию гумусового профиля, повышению камени-
стости почв, а, местами, выходу на поверхность
карбонатного элювия и массивных плит извест-
няка. Содержание гумуса при этом неуклонно
снижается.

Второй вариант изменений – это постепенное
восстановление содержания гумуса в почвах на
участках со средним антропогенным нарушени-
ем. При этом снижение гумуса в первые годы по-
сле рубки леса сменяется его постепенным вос-
становлением в последующие годы при усилении
роли травянистой флоры. Содержание гумуса при
этом приближается к контрольным значениям,
но степень его варьирования весьма высока, что
связано с локальными особенностями рельефа и
растительности.

На участках со слабым нарушением почвен-
но-растительного покрова происходит прогрес-
сирующее увеличение содержание гумуса сверх
контрольных значений уже через два года. Это
связано с сукцессионным изменением расти-
тельности, сопровождаемым повышением раз-
нообразия и продуктивности высокотравной

Рис. 4. Динамика содержания гумуса на участках вырубки с разной степенью нарушения почвенно-растительного по-
крова (0–10 см), 2010–2019 гг. 0–III – степень нарушения.
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растительности. Повышенная инсоляция на от-
крытых после рубки леса пространствах приво-
дит к бурному росту травяной растительности и,
как следствие, усилению дернового и гумусо-ак-
кумулятивного процессов. А замедленное разло-
жение ее остатков вследствие короткого периода
биологической активности приводит к быстрому
образованию мощной оторфованной подстилки.
Со временем дерново-карбонатные почвы могут
переходить в перегнойно-карбонатные. В резуль-
тате слабонарушенные участки за счет экотонно-
го (опушечного) эффекта превосходят контроль-
ные значения леса по биоразнообразию флоры и
биологической активности почвы. Здесь отмече-
ны случаи значительного повышения активности
разных ферментов на вырубке относительно кон-
трольных значений. Об активизации ферментов и
дыхания почв на некоторых участках вырубок
благодаря активным процессам разложения и ми-
нерализации мертвых корней и накопившегося
древесного опада и отходов лесозаготовки сооб-
щали и другие исследователи (Adamczyk et al.,
2015; Молчанов и др., 2017). Кроме того на участ-
ках вырубки формируются микроклиматические
условия, способствующие повышению биологи-
ческой активности (Дымов, 2017; Молчанов и др.,
2017). Некоторые показатели биологической ак-
тивности, например почвенное дыхание, в значи-
тельной мере определяются влажностью почвы
(Махныкина и др., 2020).

Динамика активности почвенных ферментов
также различна в течение первых 10 лет после вы-
рубки леса. Активность каталазы изменяется с та-
кими же закономерностями, как и для содержа-
ния гумуса. Активность инвертазы и дегидроге-
наз варьируют в значительно больших пределах,
чем активность каталазы. Однако для обоих фер-
ментов выявлен одинаковый характер динамики.
Высокая степень нарушения приводит к значи-
тельному понижению значений практически без
тренда к восстановлению. При слабом наруше-
нии почв после первых лет значительного возрас-
тания ферментативной активности на 70–200%
значения дегидрогеназ и инвертазы начинают сни-
жаться. Активность дегидрогеназ уже через 5 лет
снижается ниже контроля, активность инверта-
зы, снижаясь, все также и через 9 лет выше кон-
трольных значений примерно на 30%.

ВЫВОДЫ
1. Уровень деградации почвенных свойств зави-

сит от степени нарушения почвенно-растительно-
го покрова при рубке и тралевке леса. В почвах вы-
рубки значительно увеличились плотность сложе-
ния почв и сопротивление пенетрации.

2. В первые годы после рубки леса на свободных
участках формируется более разнообразная высо-
котравная горно-луговая растительность Разнооб-

разие повышается, в основном, за счет высоко-
травных и синантропных видов.

3. В почвах участков с разной степенью нару-
шения может происходить разнонаправленное
изменение содержания гумуса. При сильном на-
рушении снижение может превысить 80% от пер-
воначального содержания. На участках слабого
нарушения почв при развитии травянистой рас-
тительности содержание гумуса может достовер-
но увеличиться.

4. Активность ферментов в почвах вырубки в
значительной степени различается в зависимости
от степени нарушения, времени с момента рубки
и вида фермента. В целом ферментативная актив-
ность после сведения леса ингибируется, однако
возможно и повышение активности ферментов,
особенно на начальном этапе зарастания выруб-
ки и на участках слабого нарушения.

5. Значения ИПБС через 2 года после рубки ле-
са снижаются в ряду лес (100) → слабое наруше-
ние (92) → среднее нарушение (71) → сильное на-
рушение (59) → очень сильное нарушение (20).
Через 10 лет на участках со значительным нару-
шением полного восстановления биологических
свойств почв не произошло.
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Changes in the Properties of Calcareous Soils after Clearcutting 
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The article examines the results of changes in the properties of mountain-calcareous soils after complete fell-
ing in the coniferous-deciduous forests of the North-West Caucasus over a 9-year period. In the first 2–
3 years after the clearcutting, in areas with low and medium levels of disturbance of the soil cover, which con-
stitute the most part of the felling area, tall grass vegetation forms with an increased species diversity com-
pared with the control forest areas. The properties of calcareous soils of the study area change significantly,
especially the physical ones (temperature, humidity, bulk density, penetration resistance) and biological (f lo-
ra diversity, number of microorganisms, humus content, enzyme activity). The biological properties’ indica-
tors’ values of soils on areas with maximum disturbance of the soil and vegetation cover are reduced by more
than 10 times in comparison with the control plots immediately after the felling. The low level disturbances
due to the manifestation of the ecotonic effect can actually cause an increase in the biological activity of soils
by 20–50% or more. The biological properties of soils, especially the enzymatic activity, have been found to
be a very sensitive indicator of changes that occur as a result of felling. During the recovery succession over a
ten-year period, in areas with moderate and severe soil disturbance, the content of organic carbon and the
enzymatic activity of the soils still haven’t reached the control values.

Keywords: forest felling, monitoring, biological activity, anthropogenic impact, successions. 
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Изучена активность почвенных ферментов под насаждениями клена ясенелистного, произрастаю-
щего в пойме р. Томь в пределах г. Кемерово. Отбор почвенных проб проводили по трем категориям
сомкнутости крон деревьев. В качестве контроля выбрана внешняя зона одиночных деревьев.
В смешанных образцах почвы, отобранных из горизонта 0–10 см в начале, середине и конце вегета-
ционного сезона (2017–2019 гг.), определяли активность гидролитических ферментов (протеазы,
фосфатазы и инвертазы). Выявлено, что наибольший уровень активности гидролитических почвенных
ферментов отмечен возле одиночных деревьев A. negundo в несомкнутых древостоях. Наименьшая се-
зонная вариабельность характерна для активности протеазы и фосфатазы. У одиночных деревьев в не-
сомкнутых древостоях коэффициент вариации ферментативной активности ниже в 1.5 раза, чем у дру-
гих исследуемых образцов. Наиболее тесная отрицательная связь обнаружена между активностью поч-
венных ферментов под насаждениями A. negundo и содержанием гумуса, общего и нитратного азота.
Полученные данные по ферментативной активности могут служить одним из показателей биологи-
ческой активности почвы под древесными насаждениями, быть использованы при биодиагностике,
биомониторинге и биоиндикации состояния почв в природных экосистемах.

Ключевые слова: клен ясенелистный, сомкнутость крон, почвенные ферменты, инвертаза, протеаза,
фосфатаза.
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Ферментативная активность почв является од-
ним из важнейших показателей, характеризую-
щих их биологическое состояние. Почвенные
ферменты играют ведущую роль в биохимических
процессах, происходящих в почве, и являются до-
статочно устойчивыми и чувствительными пока-
зателями при почвенной диагностике (Звягин-
цев, 1991; Хазиев, 2015). Являясь катализаторами
химических реакций, они регулируют биохими-
ческие процессы, принимают участие в синтезе и
распаде гумуса, гидролизе органических соедине-
ний, а также способствуют переводу элементов
питания в формы, легкодоступные для растений.
Ферменты, относящиеся к классу гидролаз (про-
теаза, фосфатаза, инвертаза), участвуют в основ-
ных процессах минерализации органических ве-
ществ и катализируют реакции гидролитического
расщепления высокомолекулярных органиче-
ских соединений. Протеазы участвуют в началь-

ных этапах минерализации белковых соединений
и обусловливают динамику усвояемых форм азо-
та. Фосфатазы катализируют гидролиз фосфор-
органических веществ и регулируют интенсив-
ность процессов мобилизации органического
фосфора почвы. Активность фосфатазы тем вы-
ше, чем меньше в почве подвижных форм фосфо-
ра (Хазиев, 2005). Инвертаза участвует в биохи-
мических превращениях углеводов, которые со-
держатся в почвенном органическом веществе,
микроорганизмах и растениях в значительном
количестве. Исследования некоторых авторов
показали, что активность инвертазы лучше дру-
гих ферментов отражает уровень плодородия и
биологической активности почв (Казеев и др.,
2003; Даденко и др., 2013а). Более высокая фер-
ментативная активность характерна для верхних
горизонтов почвы (0–10 см) по сравнению с более
глубокими (20–30 см) (Сакбаева, 2014; Li et al.,
2018; Yu et al., 2019). В течение вегетации актив-
ность почвенных ферментов повышается в пери-
од активного роста растений, а также при разло-

1 Работа выполнена в рамках реализации государственного
задания ФИЦ УУХ СО РАН (0352-2019-0015).
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жении корневых и растительных остатков (Хежева
и др., 2010; Hu et al., 2016; Moghimian et al., 2017).

Конкурентные взаимоотношения раститель-
ных сообществ в условиях природных ландшаф-
тов ведут к усилению деятельности почвенных
ферментных систем микроорганизмов и корне-
вой системы растений (Гродзинский, 1965; Каве-
ленова и др., 2008; Saccone et al., 2010; Porté et al.,
2011). Под влиянием насаждений клена ясене-
листного в его подкроновом пространстве фер-
ментативная активность почвы может претерпевать
некоторые изменения, что приводит к сокращению
площади напочвенного покрова, подавлению роста
самосева и подроста растений, и препятствует их
естественному возобновлению в природных со-
обществах (Ерёменко, 2014; Коношина и др.,
2014; Веселкин и др., 2019; Лозбякова, Степанов,
2019). В настоящее время недостаточное внима-
ние уделено особенностям изменения фермента-
тивной активности почв под влиянием расти-
тельности, в частности в насаждениях A. negundo.
На территории Кемеровской области данные ис-
следования не проводились. В связи с этим, актуа-
лен поиск наиболее информативных диагностиче-
ских показателей состояния почвы и ее фермента-
тивной активности, что позволит расширить
сведения об активности почвенных ферментов в
конкретных почвенно-климатических условиях.

Цель работы – оценить ферментативную ак-
тивность почвы под насаждениями A. negundo в
условиях пойменных лесных биогеоценозов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в насаждениях Acer
negundo L. (клен ясенелистный) в пойме р. Томь в
пределах г. Кемерово. Исследуемые насаждения
оцениваются первой категорией жизненного со-
стояния по шкале В.А. Алексеева, I классом бо-
нитета, возраст деревьев – 25–30 лет, высота –
12–14 м. У одиночных деревьев диаметр кроны
составлял 8–10 м, у деревьев средней и полной
сомкнутости крон – 4–6 м. Живой напочвенный
покров образован разнотравно-злаковым сооб-
ществом с преобладанием Urtica dioica L., Poa
pratensis L., Phleum pratense L., Elytrigia repens (L.)
Nevski., Humulus lupulus L., с общим проективным
покрытием 20–90%. Почвы района исследований
характерны для пойменных ландшафтов Кузнец-
кой котловины (Трофимов, 1975; Самаров, 2017),
классифицируются как лугово-черноземные по
эколого-генетической классификации почв СССР
(Классификация …, 1977), или как черноземы
гидрометаморфизованные по профильно-гене-
тической классификации почв России (Полевой
определитель …, 2008), или как Gleyic Chernozems
по классификации WRB (IUSS …, 2014).

Отбор почвенных проб проводили в 2017–2019 гг.
в начале (III декада мая), середине (III декада
июля) и конце (III декада сентября) вегетацион-
ного периода. Почвенные пробы отбирали по ка-
тегориям сомкнутости крон клена ясенелистного
на учетных площадках: 1 – одиночные деревья в
несомкнутых древостоях; 2 – деревья со средней
(50–60%) сомкнутостью крон, 3 – деревья с высо-
кой (100%) сомкнутостью крон. В качестве кон-
троля (4) выбрана внешняя зона одиночных дере-
вьев. Образцы почвы отбирали с каждого иссле-
дуемого варианта с глубины 0–10 см, поскольку
основная биологическая активность и наиболь-
шая биогенность присущи верхним горизонтам
почвенного профиля (Хазиев, 2005).

Определение ферментативной активности
почв проводили на свежесобранном смешанном
образце в трехкратной повторности. Активность
инвертазы определяли по методу В.Ф. Купревича
и Т.А. Щербаковой, активность протеазы – по
методу А.Ш. Галстяна и Э.А. Арутюнян (Практи-
кум …, 2001), активность фосфатазы – по методу
А.Ш. Галстяна (Титова, Козлов, 2012). Агрохими-
ческий анализ почвы на различных участках фи-
тогенного поля в насаждениях клена ясенелист-
ного проводили в аккредитованном испытатель-
ном центре агрохимической службы ФГУ ЦАС
“Кемеровский”. Определяли реакцию почвенно-
го раствора (рHсол) (ГОСТ 26483-85), содержание
гумуса (ГОСТ 26213-91), подвижные формы фос-
фора (P2O5) и калия (K2O) (ГОСТ 26204-91), сум-
му поглощенных оснований (ГОСТ 27821-88),
массовую долю нитратного (ГОСТ 26951-86) и об-
щего азота (ГОСТ 26107-84). Статистическая об-
работка полученных данных и построение графи-
ков выполнены с помощью стандартного пакета
программ StatSoft STATISTICA 8.0. for Windows и
Microsoft Office Excel 2007.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты агрохимических анализов показа-
ли, что исследуемые почвы характеризовались
слабокислой и нейтральной реакцией солевой
вытяжки (рН 5.9–6.5). Обеспеченность подвижны-
ми формами фосфора характеризуется как очень
высокая и варьирует в пределах 610–1650 мг кг–1,
что в 2.4–6.6 раз превышает нижний предел дан-
ной градации обеспеченности (табл. 1). Некото-
рые исследователи отмечают, что повышенные
концентрации фосфора в почве могут блокиро-
вать поступление в растения важнейших элемен-
тов питания и, как следствие этого, вызвать при-
остановку их роста (Адрианов, Сушеница, 2004;
Balemil, Negisho, 2012; Ratliff, Fisk, 2016), что яв-
ляется опосредованной характеристикой аллело-
патического воздействия A. negundo.
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Содержание нитратного азота по шкале
Г.П. Гамзикова (1981) на пробных площадках ко-
леблется на уровне высоких значений – от 26.3 до
58.9 мг кг–1. Массовая доля общего азота в иссле-
дуемых почвах составила 0.30–0.53%, сумма погло-
щенных оснований – 23.2–43.2 ммоль × 100–1 г. Со-
держание калия в почвах варьирует в пределах
140…400 мг·кг–1 и соответствует среднему и высо-
кому уровню (ГОСТ Р 54650-2011), причем, ниже
всего в контроле. Содержание гумуса в почвах со-
ставляет 5.6–10.6%, что соответствует уровню вы-
сокогумусных луговых почв.

Сравнительный анализ агрохимических пока-
зателей почвы под насаждениями A. negundo по-
казал, что более высокие показатели изучаемых
параметров (подвижный фосфор и калий, азот
нитратный и общий, гумус) характерны для почв
пробных площадок под деревьями с высокой со-
мкнутостью крон, в сравнении с контролем и дру-
гими участками. Содержание азота в почве под-
тверждает зависимость между его количеством и
органическим веществом. Со снижением содер-
жания гумуса в почве следует снижение содержа-
ния азота, и, наоборот, с увеличением содержа-
ния гумуса увеличивается содержание азота. Так,
для почв контрольного участка характерен мини-
мальный уровень содержания органического ве-
щества – 5.6%, а для почв под насаждениями кле-
на на третьей учетной площадке – максимальный
уровень (10.6%), при этом массовая доля общего
азота составила 0.30 и 0.53% соответственно.

Анализ экспериментальных данных по фер-
ментативной активности почвы показал, что бо-
лее высокие показатели на исследуемых участках
характерны для вегетационных периодов 2018–
2019 гг., в сравнении с 2017 г. Очевидно, сезонные
изменения активности ферментов связаны с раз-
личными гидротермическими условиями данных
периодов. Климатические условия вегетацион-
ного периода 2017 г. характеризовались достаточ-

но теплой и влажной погодой. В мае среднеме-
сячная температура воздуха составляла 11.7°С,
что превышало среднемноголетнюю норму на
0.5°С. Осадков выпало 24 мм (60% от нормы). В
июле и августе отмечались понижение температу-
ры (на 0.5–0.8°С ниже нормы) и избыток увлаж-
нения (144–146% от нормы). Особенностью веге-
тации 2018 и 2019 гг. являлось понижение темпе-
ратуры воздуха (ниже нормы на 1–1.1°С) и
увеличение влажности (153–198% от нормы) в на-
чале и в середине вегетации, к концу вегетации
среднемесячная температура превысила норму на
1.1–1.7°С, осадков выпало 51–70 мм (103–124% от
нормы). Некоторые исследователи отмечают, что
в активные фазы роста растений при высокой
температуре почвы и достаточной влажности в
летние месяцы активность почвенных ферментов
максимальна (Даденко и др., 2013б; Фаизова,
2014; Хазиев, 2014). Наши исследования подтвер-
дили данную закономерность. Выявлено, что
наибольшая активность ферментов у контроль-
ных и опытных образцов отмечена в период ак-
тивного роста деревьев (июль), к концу вегетации
установлено их понижение. Сравнительный ана-
лиз данных по активности гидролитических фер-
ментов почвы под насаждениями A. negundo вы-
явил некоторые различия у исследуемых образ-
цов на площадках наблюдений. Активность
инвертазы во всех почвенных образцах выше, чем
активность протеазы и фосфатазы.

Анализ экспериментальных данных показал,
что в течение вегетации во все сроки наблюдений
активность инвертазы отличалась значительным
варьированием по отношению к контролю (рис. 1).
Так, у исследуемых почвенных образцов фермента-
тивная активность варьировала в пределах от
30.20 до 56.93 мг глюкозы г–1 × 24 ч–1, что ниже на
2–23% относительно контроля. Более высокие по-
казатели данного показателя отмечены в 2018 г.,
особенно в начале и середине вегетации в сравне-

Таблица 1. Агрохимические показатели почвы на исследуемых площадках

* С учетом среднеарифметической ошибки. Примечание: Исследуемые участки: 1 – одиночные деревья в несомкнутых дре-
востоях; 2 – деревья со средней (50–60%) сомкнутостью крон; 3 – деревья с высокой (100%) сомкнутостью крон; 4 – контроль
(внешняя зона одиночных деревьев). Глубина отбора проб – 0–10 см.

Показатель 1 2 3 4

рH(сол.) 6.5 ± 0.1* 6.1 ± 0.1 6.2 ± 0.1 5.9 ± 0.1
Гумус, % 7.6 ± 0.8 7.9 ± 0.8 10.6 ± 1.01 5.6 ± 0.6

P2O5, мг кг–1 1170 ± 140 610 ± 73 1650 ± 198 620 ± 74

K2O, мг кг–1 290 ± 29 191 ± 19 400 ± 40 140 ± 14

Nнитратный, мг кг–1 26.3 ± 5.3 27.5 ± 5.5 58.9 ± 11.8 30.9 ± 6.2

Nобщий, % 0.39 ± 0.03 0.35 ± 0.02 0.53 ± 0.03 0.30 ± 0.02
Сумма поглощенных оснований, 
ммоль × 100 г–1

42.4 ± 6.4 34.0 ± 5.1 43.2 ± 6.5 23.2 ± 3.5
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нии с другими годами исследований. Так, актив-
ность фермента в мае составила 37.5–47.21 мг
глюкозы г–1 × 24 ч–1, в июле – 56.93–64.21 мг глю-
козы г–1 × 24 ч–1. Наибольшие отличия от контро-
ля (11–21%) характерны для деревьев с высокой
сомкнутостью крон. Согласно шкале сравнитель-
ной оценки биологической активности почвы,
предложенной Э.И. Гапонюк и С.Г. Малаховым
(Казеев и др., 2003), в мае и сентябре степень ак-
тивности фермента характеризовалась как сред-
няя, в июле – относительно высокая на всех ис-
следуемых площадках.

В течение вегетации у контрольных и опытных
почвенных образцов на учетных площадках ак-

тивность протеазы варьировала в пределах от 2.88
до 5.98 мг глицина г–1 × 24 ч–1 (рис. 2). Сравни-
тельная характеристика исследуемых площадок
выявила некоторые различия данного показателя
в течение вегетации относительно контроля. Опыт-
ные образцы, собранные под одиночными деревья-
ми в несомкнутых травостоях, характеризовались
более высокими показателями протеолитической
активности (3.57–5.53 мг глицина г–1 ×24 ч–1) в
сравнении с другими исследуемыми участками.
В вегетационный период 2019 г. значения по ак-
тивности протеазы у этой категории деревьев
превысили контроль на 12–26%. По анализу ре-
зультатов исследований протеолитической ак-

Рис. 1. Сезонная динамика активности инвертазы на исследуемых площадках. На рис. 1–3: 1 – одиночные деревья в
несомкнутых древостоях; 2 – деревья со средней (50–60%) сомкнутостью крон; 3 – деревья с высокой (100%) сомкну-
тостью крон; 4 – контроль (внешняя зона одиночных деревьев).
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тивности установлено, что почва относится к
средней степени активности.

Анализ данных по активности фосфатазы по-
казал, что в течение вегетации она варьировала в
пределах от 2.18 до 4.65 мг P2O5 × 10 г–1 ч–1. Это со-
ответствовало средней степени активности почв.
Более высокие показатели фосфатазной активно-
сти почвы на исследуемых участках отмечены в
вегетационный период 2019 г. Так, в мае и июле
активность фермента у деревьев в несомкнутых
травостоях и со средней сомкнутостью крон вы-
ше в среднем на 4–5%, с высокой сомкнутостью
крон – ниже на 17% относительно контроля. В сен-
тябре все опытные образцы уступили контроль-
ным значениям на 7–23% (рис. 3).

Анализ значений коэффициентов вариации
почвенных ферментов выявил большую одно-
родность активности протеазы и фосфатазы по
сравнению с активностью инвертазы (рис. 4).
Вариабельность активности протеазы и фосфа-
тазы отличалась в почвах различных площадок
наблюдений. Так, у одиночных деревьев в несо-
мкнутых древостоях коэффициент вариации со-
ставил 13.97 и 14.06%, что меньше в 1–1.5 раза в
сравнении с другими исследуемыми площадка-
ми. В результате анализа ферментативной ак-
тивности почв было выявлено, что наиболее
пригодными биоиндикационными признаками
для почвенной оценки являются активность
протеазы и фосфатазы.

Рис. 3. Динамика активности фосфатазы в течение вегетации на исследуемых площадках. Обозначения см. рис. 1.
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На основе полученных экспериментальных
данных проведен расчет корреляционных связей
между агрохимическими свойствами почв под на-
саждениями клена ясенелистного на исследуемых
площадках и активностью почвенных ферментов.
Наиболее тесная отрицательная связь обнаружена
между активностью почвенных ферментов, осо-
бенно инвертазы и фосфазаты, и содержанием гу-
муса (r = –0.42…–0.44), нитратного и общего азо-
та (r = –0.31…–0.39, при p < 0.05, N = 189).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Под насаждениями клена ясенелистного в

условиях пойменных лесных биогеоценозов вы-
явлен средний уровень активности гидролитиче-
ских почвенных ферментов. Наибольший уро-
вень ферментативной активности выявлен возле
одиночных деревьев A. negundo в несомкнутых
древостоях по сравнению с другими группами де-
ревьев и контролем. Почвенные образцы характе-
ризовались наименьшей вариабельностью по ак-
тивности протеазы и фосфатазы в сравнении с ак-
тивностью инвертазы. У одиночных деревьев в
несомкнутых древостоях коэффициент вариации
ниже в 1.5 раза в сравнении с другими исследуе-
мыми площадками. Наиболее тесная отрицатель-
ная связь обнаружена между активностью поч-
венных ферментов под насаждениями A. negundo
и содержанием гумуса, общего и нитратного азо-
та. Полученные данные можно использовать в ка-
честве диагностических признаков состояния
почвы, при биодиагностике, биомониторинге и
биоиндикации почв в природных экосистемах.
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Soils’ Enzymatic Activity Under the Boxelder Maple in Floodland Forest Biogeocenoses

O. L. Tsandekova1, * and V. I. Ufimtsev1
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Leningradsky prosp 10, Kemerovo, 650065 Russia
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The study has been conducted regarding the activity of soil enzymes under the boxelder maple stands growing
in the f loodplain of the river Tom’ within the city of Kemerovo. Soil samples have been taken on plots with
three categories of tree crowns density. The outer zone of single trees was selected as a control plot. Mixed soil
samples were collected from the 0–10 cm layer at the beginning, in the middle and at the end of the vegetation
seasons in 2017–2019, and the activity of hydrolytic enzymes (protease, phosphatase, and invertase) was de-
termined. The highest level of hydrolytic soil enzymes activity was observed near single A. negundo trees in
thin stands. The least seasonal variability was found for the activity of protease and phosphatase. Single trees
in the thin stands had the coefficient of variation of enzymatic activity 1.5 times lower than in other studied
samples. The closest negative correlation was determined between the activity of soil enzymes under A. ne-
gundo stands and the content of humus, total and nitrate nitrogen. The data obtained on the enzymatic activ-
ity can serve as one of the indicators of the soils’ biological activity in forest stands, and can be used in biodi-
agnostics, biomonitoring and bioindication of the soils’ state in natural ecosystems.

Keywords: boxelder maple, crowns density, soil enzymes, invertase, protease, phosphatase.
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30 апреля 2021 г. исполнилось 100 лет выдаю-
щемуся ученому, известному специалисту в обла-
сти лесной физиологии, морфологии и биогеоце-
нологии, доктору биологических наук Юдифи
Львовне Цельникер.

Ю.Л. Цельникер родилась в 1921 г. в Киеве, в
семье врача и инженера. В 1925 г. семья переехала
в Москву, где после окончания средней школы в
1938 г. Юдифь Львовна поступила на биологиче-
ский факультет Московского государственного
университета. им. М.В. Ломоносова. По призна-
нию самой Юдифи Львовны, этот выбор был в
большой степени случайным, но спустя годы с
уверенностью можно сказать, что этот выбор был
правильным. Интерес к научной работе у Юдифи
Львовны проявился еще в университете. Лекции
по основным биологическим дисциплинам сту-
дентам-биологам читали известные ученые:
Л.А. Зенкевич, А.Н. Строгонов, Л.И. Курсанов,
А.С. Серебровский, А.Р. Кизель и др. Своей науч-
ной специальностью она выбрала физиологию
растений, и ее научным руководителем стал про-
фессор Д.А. Сабинин.

Трагические события Великой Отечественной
войны не обошли стороной Ю.Л. Цельникер.

Студенткой четвертого курса в 1941 г. она была
призвана на трудовой фронт: сначала участвовала
в работах по заготовке сена в одном из подмосков-
ных совхозов, затем, после эвакуации в г. Куйбы-
шев (ныне г. Самара), суровой зимой 1941 г. при-
нимала участие в строительстве противотанковых
рвов в окрестностях с. Чауши Ульяновской обл.
Несмотря на все лишения и голод военных лет,
Юдифь Львовна осталась верна выбранному пути
и в ноябре 1942 г. вернулась в университет, где под
руководством Д.А. Сабинина начала изучение
роста, развития и урожайности цитрусовых на
базе Института чая и субтропических культур
(ВНИИЧиСК) в Западной Грузии.

В 1944 г. Ю.Л. Цельникер окончила универси-
тет и стала лаборанткой кафедры физиологии
растений МГУ. Считая себя верной ученицей и
последовательницей Д.А. Сабинина, Юдифь
Львовна горячо взялась реализовывать получен-
ные знания в решении разнообразных задач фи-
зиологии растений. В 1948 г. она защитила канди-
датскую диссертацию на тему “Физиологическое
изучение ритмов роста и развития побегов в кро-
не плодовых деревьев”.

После печально знаменитой сессии ВАСХНИЛ
в августе 1948 г. авторитетная научная школа фи-
зиологов растений в МГУ практически перестала
существовать, многие ее представители остались
не у дел, а поиски другой работы затрудняло
клеймо антимичуринца. В это сложное для био-
логов время конца 1940-х годов Юдифи Львовне
очень повезло: после 9 месяцев поисков работы
она 9 мая 1949 г. поступила в лабораторию физио-
логии и экологии древесных растений недавно
образованного Института леса АН СССР, воз-
главляемого акад. АН СССР В.Н. Сукачевым.

По предложению руководителя лаборатории
чл.-кор. АН СССР Л.А. Иванова, Ю.Л. Цельни-
кер занималась вопросами водного режима и засу-
хоустойчивости деревьев и кустарников в степной
зоне на Деркульской научно-исследовательской
станции по полезащитному лесоразведению. Ре-
зультаты этих исследований опубликованы ею в со-
авторстве с Л.А. Ивановым и А.А. Силиной в серии
журнальных статей, получивших широкую из-
вестность среди специалистов.
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В начале 1960-х годов Ю.Л. Цельникер присту-
пила к изучению факторов, влияющих на ассими-
ляцию древесных растений, в частности светово-
го и водного режимов разных видов деревьев в
специальных посадках и под пологом леса. Ре-
зультаты этих исследований были подытожены в
монографиях: “Радиационный режим под поло-
гом леса” (М.: Наука, 1969) и совместно с
И.С. Малкиной и А.М. Якшиной “Фотосинтез и
дыхание подроста” (М.: Наука, 1970). В этот же
период совершенствовались методы экофизио-
логических исследований в лесных биогеоцено-
зах, появились новые приборы и установки, рез-
ко активизировались комплексные исследования
с привлечением не только экологов и физиологов
растений, но и геоботаников, почвоведов, физи-
ков и других специалистов. На базе Серебряно-
борского опытного лесничества Лаборатории ле-
соведения АН СССР (с 1991 г. – Институт лесове-
дения РАН) сформировался опорный пункт
лесоэкологических исследований – место много-
летних работ группы физиологии растений, кото-
рую Ю.Л. Цельникер возглавила после смерти
Л.А. Иванова в 1962 г. За время работы в Институ-
те лесоведения РАН Юдифь Львовна проводила
исследования не только в Серебряноборском
опытном лесничестве и на Деркульской станции,
но и на других научных объектах (Джаныбекский
стационар, Теллермановское опытное лесниче-
ство, Северная ЛОС).

Значимость лесной экофизиологии в составе
биогеоценологии была признана после включе-
ния В.Н. Сукачевым Юдифи Львовны в состав
авторского коллектива таких знаковых изданий
начала 1960-х годов, как “Основы лесной био-
геоценологии” (М.: Наука, 1964) и “Программа
и методика биогеоценологических исследова-
ний” (М.: Наука, 1966).

Экспериментальные исследования группы
физиологии древесных растений в 1970–1980-х
годах осуществлялись в двух фундаментальных
направлениях: а) изучение при разных экологи-
ческих режимах СО2-газообмена различных ви-
дов деревьев, прежде всего фотосинтеза, дыхания
стволов и ветвей, частично в сочетании с транс-
пирацией; б) изучение теневыносливости древес-
ных растений.

Проблема теневыносливости деревьев после
классических работ В.Н. Любименко в 1910–
1920-х гг. оставалась в ботанике и лесоведении
полузабытой. Ю.Л. Цельникер переосмыслила
многие известные факты и раскрыла механизмы
теневыносливости древесных пород-лесообразо-
вателей с использованием современных научных
методов и подходов. В монографии “Физиологи-
ческие основы теневыносливости древесных рас-
тений” (М.: Наука, 1978) жизнедеятельность дре-
весных пород проанализирована на биохимиче-

ском, клеточном, организменном и ценотическом
уровнях, подробно рассмотрены структурно-функ-
циональные особенности древесных пород, расту-
щих в различных экологических условиях, и меха-
низмы их адаптации. Результаты этих исследований
были оформлены Ю.Л. Цельникер в докторскую
диссертацию “Световой режим и формирование
фотосинтетического аппарата лесных древесных
растений”, успешно защищенную в 1978 г. в дис-
сертационном совете Института физиологии рас-
тений АН СССР.

Ю.Л. Цельникер впервые в отечественной на-
уке разработала методику исследования СО2-га-
зообмена у неассимилирующих органов растений
(ветвей, ствола и корней). На основании резуль-
татов измерений были получены уникальные
данные о балансе органического вещества дере-
вьев и лесных биогеоценозов. Многолетние ис-
следования СО2-газообмена древесных растений
на Серебряноборском стационаре позднее были
обобщены в аналитической монографии-сводке
“Рост и газообмен СО2 у лесных деревьев” (М.:
Наука, 1993). В ее написании приняли участие не
только ученики Ю.Л. Цельникер, но и другие
специалисты.

В 1990-е годы, когда по ряду причин экономи-
ческого и технического характера стало невоз-
можным проведение непрерывных энергоемких
исследований СО2-газообмена, Ю.Л. Цельникер
сосредоточила внимание на изучении морфоло-
гии древесных растений, преимущественно
структуры кроны и на разработке простых мето-
дов определения площади поверхности листьев и
хвои древесных растений – одного из важнейших
дендрометрических показателей в современных
экофизиологических исследованиях, а также
массы и площади ветвей (Лесоведение. 1996. № 3.
С. 86–91; и др.). Совместно с М.Д. Корзухиным и
Б.Б. Зейде в сводке “Морфологические и физио-
логические исследования кроны деревьев” (М.:
Мир Урании, 2000) представлен обзор литерату-
ры, дана критическая оценка некоторых подхо-
дов к изучению структуры и физиологической де-
ятельности крон деревьев и рассмотрены матема-
тические модели, имитирующие структуру и
жизнедеятельность кроны с разных точек зрения
и на разных уровнях организации (от клеточного
до биосферного).

В 2006 г. Юдифь Львовна была вынуждена уй-
ти на пенсию. Несмотря на это, она продолжает ак-
тивно работать, освоив компьютер и современные
цифровые технологии. В этот период продолжилось
ее сотрудничество с Институтом глобального кли-
мата и экологии им. акад. Ю.А. Израэля. В соавтор-
стве с М.Д. Корзухиным и С.М. Семеновым было
опубликовано порядка 10 работ в области оценки
влияния климатических факторов на леса и роли
лесов в регулировании потоков CO2. В частности,
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был выполнен модельный анализ ареалов древес-
ных пород России и их вариации при возможных
изменениях климата (Проблемы экологического
мониторинга и моделирования экосистем. 2010.
Т. 23. С. 248–267), моделирование первичной
продуктивности древесных растений (Метеоро-
логия и гидрология. 2008. № 12. С. 56–69; Про-
блемы экологического мониторинга и моделиро-
вания экосистем. 2009. Т. 22. С. 92–123; Лесоведе-
ние. 2010. № 2. С. 36–45) и анализ влияния
факторов среды на фотосинтез хвойных древесных
пород (Проблемы экологического мониторинга и
моделирования экосистем. 2002. Т. 18. С. 81–108;
Проблемы экологического мониторинга и модели-
рования экосистем. 2007. Т. 21. С. 265–292).

Ю.Л. Цельникер принимала участие в написа-
нии трех коллективных монографий, обобщаю-
щих результаты многолетник исследований Ин-
ститута лесоведения РАН в лесных биогеоцено-
зах: “Идеи биогеоценологии в лесоведении и
лесоразведении: к 125-летию со дня рождения
акад. В.Н. Сукачева” (М.: Наука, 2006), “Струк-
тура и функция лесов Европейской России” (М.:
Тов-во КМК, 2009), “Серебряноборское опытное
лесничество: 65 лет лесного мониторинга” (М.:
Тов-во КМК, 2010).

В эти же годы Ю.Л. Цельникер завершила ра-
боту над воспоминаниями – рассказом о своем
пути в науке, об истории своей семьи, о родных и
друзьях, университетских учителях и коллегах, о
жизни людей и описании быта тех лет, об истории
страны и о многих исторических событиях, сви-
детельницей которых она была. Эти воспомина-
ния будут интересны всем, кто интересуется ис-
торией нашей страны и развитием отечественной
биологии в XX веке (Цельникер Ю.Л. Воспоми-
нания. М.: ИД МиСиС, 2009).

За более чем 70-летний период научной дея-
тельности Ю.Л. Цельникер опубликовано ча-
стично с соавторами порядка 10 монографий и
более 150 работ в отечественных и зарубежных
журналах, сборниках и других коллективных из-
даниях. Она принимала участие во многих обще-

союзных и международных съездах, конференци-
ях и симпозиумах, в том числе созываемых рабо-
чей группой по физиологии древесных растений
IUFRO, выступала с докладами в странах Европы
(Германия, Франция), сотрудничала с зарубеж-
ными учеными. Под руководством Ю.Л. Цельни-
кер было подготовлено и успешно защищено
шесть кандидатских диссертаций. Многие сту-
денты – биологи и лесоведы – прошли у нее шко-
лу экспериментальных исследований в области
физиологии и экологии древесных растений, вы-
полняли курсовые и дипломные работы.

Длительное время Ю.Л. Цельникер входила в
состав научных советов РАН (по лесу, по эколо-
гии, по ботанике), участвовала в работе диссерта-
ционного совета при Институте лесоведения
РАН, была членом редколлегии журнала “Лесо-
ведение”, выступала официальным оппонентом
на защитах многих докторских и кандидатских
диссертаций, до недавнего времени активно ре-
цензировала статьи в журналах.

Ю.Л. Цельникер – выдающийся ученый и за-
мечательный человек. Вся ее жизнь – достойный
пример верного служения науке. Юдифь Львовна
неизменно пользуется уважением коллег по рабо-
те и научным интересам, друзей и просто знако-
мых. Все, кто хоть раз встречался с ней, неизменно
поражаются ее эрудицией, остроумием, прекрас-
ной памятью, разносторонностью интересов, осве-
домленностью обо всех научных и общественных
новостях, оптимизмом и доброжелательным от-
ношением ко всем.

Поздравляя со 100-летием, от всей души жела-
ем Юдифи Львовне крепкого здоровья, сохране-
ния такой же творческой энергии и интереса к
жизни как можно дольше.

Научный совет РАН по лесу
Институт лесоведения РАН
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