
СОДЕРЖАНИЕ

Номер 5, 2021

Оригинальные статьи

Влияние возраста деревьев кедра сибирского на рост и морфогенез 
их вегетативного потомства

С. Н. Велисевич, С. Н. Горошкевич 451

Климатически обусловленная изменчивость радиального прироста 
березы пушистой в криолитозоне Средней Сибири

М. В. Фонти, А. С. Прокушкин 460

Начальный радиальный прирост разных поколений сосны обыкновенной 
в средневозрастных лесах Кольского полуострова

П. Н. Катютин, Н. И. Ставрова, В. В. Горшков, И. Ю. Баккал, С. А. Михайлов 472

Изменчивость признаков вегетативных органов лиственницы Гмелина 
в Забайкальском крае

В. П. Макаров, О. Ф. Малых, Т. В. Желибо 494

Лесная рекультивация угольных отвалов с позиции сохранения фаунистического
разнообразия Кузбасса

А. В. Ковалевский, И. В. Тарасова, Е. М. Лучникова, А. В. Филиппова, Л. А. Воронина,
С. И. Гашков, В. Б. Ильяшенко, К. С. Зубко, А. В. Сметанин, Д. А. Ефимов 509

Методические статьи

Разграничение видов березы по форме листьев: сравнение 
дискриминантных методов

А. А. Маслов 523

Обзорные статьи

Роль лесов в адаптации природных систем к изменениям климата

О. Н. Липка, М. Д. Корзухин, Д. Г. Замолодчиков, Н. Ю. Добролюбов, 
С. В. Крыленко, А. Ю. Богданович, С. М. Семенов 531

Взаимоотношения разных видов дуба и филлофагов как объект 
биогеоценотических исследований

И. А. Уткина, В. В. Рубцов 547

Краткие сообщения

Экологические группировки насекомых ели сибирской среднетаежной 
подзоны Якутии

А. И. Аверенский 555

ISSN 0024-1148, Лесоведение



CONTENTS

No. 5, 2021

Original Articles
The Effect of the Age of on the Growth and Morphogenesis of Vegetative Progeny

S. N. Velisevich and S. N. Goroshkevich 451

Climat-Induced Variations in Radial Growth of Downy Birch 
in the Middle Siberia Cryolithozone 

M. V. Fonti and A. S. Prokushkin 460

The Initial Radial Growth of Different Generations of the Scots Pine
in Middle-Aged Forests of the Kola Peninsula

P. N. Katyutin, N. I. Stavrova, V. V. Gorshkov, I. Yu. Bakkal, and S. A. Mikhailov 472

Variability of Vegetative Organ Characteristics of Dahurian Larch in Zabaykalsky Region
V. P. Makarov, O. F. Malykh, and T. V. Zhelibo 494

Forest Reclamation of the Coal Dumps from the Perspective of Preserving 
the Fauna Diversity on the Example of the Kuznetsk Coal Basin 

A. V. Kovalevskiy, I. V. Tarasova, Ye. M. Luchnikova, A. V. Filippova, L. A. Voronina,
S. I. Gashkov, V. B. Il’yashenko, K. S. Zubko, A. V. Smetanin, and D. A. Yefimov 509

Methodological Articles
Distinguishing between Birch Species by Leaf Shape: 
a Comparison of Two Discriminant Functions 

A. A. Maslov 523

Overviews
A Role of Forests in Natural Systems Adaptation to Climate Change 

O. N. Lipka, M. D. Korzukhin, D. G. Zamolodchikov, N. Yu. Dobrolyubov,
S. V. Krylenko, A. Yu. Bogdanovich, and S. M. Semenov 531

Relationship of Different Species of Oak and Phyllophages as an Object 
of Biogeocenotic Research 

I. A. Utkina and V. V. Rubtsov 547

Short Communications
Insect Ecological Groups of Siberian Spruces in Middle Taiga Subzone of Yakutiya 

A. I. Averenskiy 555

ISSN 0024-1148, Russian Journal of Forest Science (Lesovedenie)



ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2021, № 5, с. 451–459

451

ВЛИЯНИЕ ВОЗРАСТА ДЕРЕВЬЕВ КЕДРА СИБИРСКОГО НА РОСТ 
И МОРФОГЕНЕЗ ИХ ВЕГЕТАТИВНОГО ПОТОМСТВА

© 2021 г.   С. Н. Велисевичa, *, С. Н. Горошкевичa

aИнститут мониторинга климатических и экологических систем СО РАН,
просп. Академический, 10/3, Томск, 634055 Россия

*E-mail: velisevich@imces.ru
Поступила в редакцию 05.08.2020 г.

После доработки 08.02.2021 г.
Принята к публикации 03.06.2021 г.

На примере 7-летнего вегетативного потомства деревьев сосны кедровой сибирской широкого воз-
растного диапазона исследовано влияние возраста материнских деревьев на изменчивость структу-
ры побегов и характера ветвления. Анализировались клоны ювенильных (J, 5–7 лет), имматурных
(Im, 28–56 лет), генеративных (G, 227–376 лет) и сенильных (S, 449–639 лет) деревьев разновозраст-
ного кедровника (южная тайга, Томская область, север Обь-Томского междуречья). Установлено,
что по мере увеличения возраста материнских деревьев у привоев сокращались число боковых по-
бегов и их длина, но при этом возрастала доля латентных почек и усиливалась их роль в формиро-
вании систем ветвления, увеличивалась степень доминирования терминального побега над лате-
ральными. Наблюдаемые различия в тенденциях роста и ветвления привоев способствовали фор-
мированию возраст-специфического габитуса кроны привоев: ювенильные медленно росли, но
активно ветвились, имматурные активно росли и активно ветвились, генеративные активно росли,
но хуже ветвились, сенильные одинаково плохо росли и ветвились. Высказано предположение, что
возраст материнских деревьев определяет, в первую очередь, характер ветвления привоев.

Ключевые слова: сосна кедровая сибирская, Pinus sibirica Du Tour, возраст, прививка, морфогенез, рост.
DOI: 10.31857/S0024114821050107

Сосна кедровая сибирская – важнейший в
природном и хозяйственном отношении вид с
площадью ареала более 10.8 млн. га (Седых, 2009),
эдификатор самых продуктивных лесных сооб-
ществ в бореальной зоне России. Кроме того, это
единственный орехоплодный вид сибирской тай-
ги – основа трофических цепей в природных эко-
системах и источник ценного пищевого продукта
для местного населения. Стоит задача введения
этого вида в культуру, в частности, создание при-
вивочных орехоплодных плантаций на селекци-
онной основе. Считается, что особенности, свя-
занные с формированием генеративных органов
на материнских деревьях, сохраняются при веге-
тативном размножении, а прививка позволяет
значительно ускорить начало семеношения и
время промышленного получения кедрового оре-
ха. Поэтому для обеспечения высокой и продол-
жительной урожайности орехопродуктивных
плантаций деревья следует клонировать в начале
апогея семеношения; это позволяет использовать
весь период экономически выгодной, наивысшей
урожайности клона в течение не менее 80–100 лет
(Титов, 2014). Рубки главного пользования в кед-

ровых лесах запрещены в нашей стране с 1989 г.,
однако кедровая древесина не менее важна для
народного хозяйства, чем кедровый орех. Акту-
альна разработка технологии создания плантаци-
онных культур сосны кедровой сибирской, пред-
назначенных для производства товарной древе-
сины. Между тем, о наследовании скорости роста
материнских деревьев разного возраста их вегета-
тивным потомством не известно пока ничего.

Первые прививки сосны кедровой сибирской
были сделаны в России в конце 1950-х годов (Хо-
хрин, 1957; Вересин, 1958; Северова, 1958). Как
правило, материнские деревья были зрелыми,
плодоносящими. Это позволяло получить пер-
вый урожай шишек уже через несколько лет по-
сле прививки, на несколько десятилетий раньше,
чем у деревьев семенного происхождения (Ябло-
ков, 1960). Этот результат в дальнейшем был мно-
гократно подтвержден (Храмова, 1964; Матвеева,
Буторова, 2000; Лихенко, 2010). С тех пор счита-
ется общепризнанным, что прививка позволяет
значительно ускорить начало семеношения и
промышленного получения кедрового ореха (Ко-
лосовская, 2013; Титов, 2007, 2014). С 1960-х годов
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в СССР начались и стали быстро расширяться ра-
боты по селекционной инвентаризации кедров-
ников, созданию постоянной лесосеменной базы
на селекционной основе. Из плюсовых деревьев
создавались клоновые архивы и прививочные ле-
сосеменные плантации, в которых была основа-
тельно изучена индивидуальная изменчивость и
ее наследование в вегетативном потомстве (Зем-
ляной и др., 2010; Савельев, Третьякова, 2011;
Матвеева и др., 2013; Нарзяев и др., 2019). Созда-
вались также и географические клоновые архивы,
в которых изучалась эколого-географическая
дифференциация вида (Колегова, 1977; Кузнецо-
ва, 2007; Орешенко, 2009). По действовавшим в
то время рекомендациям плюсовые деревья и ма-
териал для географических клоновых архивов от-
бирали в зрелых естественных насаждениях. Не
было заложено ни одного опыта, где черенки для
прививок брали бы с деревьев разного возраста.
Поэтому влияние этого фактора на развитие при-
воев у сосны кедровой сибирской оказалось не
изученным. Наша работа призвана хотя бы отча-
сти восполнить этот пробел.

В предшествующих опытах с прививками
хвойных на однородном молодом подвое анали-
зировался примерно тот же набор признаков мор-
фоструктуры побегов и систем ветвления, что и в
данной работе. Но возрастной диапазон исход-
ных объектов охватывал далеко не весь онтогенез:
12–127 лет у Picea rubens Sarg. (Day, Greenwood,
2011; Greenwood et al., 2010), 2–450 лет у Pseudotsu-
ga menziesii (Mirb.) Franco (Bond et al., 2007), 129–
534 года у Pinus sylvestris L. (Mencuccini et al., 2011).
Эти авторы пришли к выводу, что часть призна-
ков демонстрирует явную зависимость от возрас-
та материнских деревьев, а часть из них подвер-
жена реювенилизации – уменьшению физиологи-
ческого возраста под влиянием молодого подвоя,
без какого-либо снижения онтогенетического воз-
раста (Wendling et al., 2014). Наши 25-летние наблю-
дения за развитием кроны у привитых черенков
30- и 200-летних деревьев сосны кедровой сибир-
ской показали, что вегетативным потомством на-
следуется, прежде всего, характер роста и ветвле-
ния побегов, характерный для материнских дере-
вьев (Велисевич и др., 2018). В настоящей работе
анализируется почти 700-летний возрастной ряд,
который представляет практически весь онтоге-
нез сосны кедровой сибирской, в связи с чем мы
ожидаем обнаружить более высокий уровень воз-
растных различий.

Цель данной работы – на примере 7-летнего
вегетативного потомства деревьев сосны кедро-
вой сибирской широкого возрастного диапазона
(5–700 и более лет) исследовать влияние возрас-
та материнских деревьев на изменчивость мор-
фоструктуры побегов и характер ветвления по-
бегов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Для проведения настоящего исследования на

территории Института мониторинга климатиче-
ских и экологических систем СО РАН (г. Томск)
в 2012 г. создан участок клонового архива
(56°28′ с.ш., 85°03′ в.д., 87 м над ур. моря). В нем
представлены клоны деревьев из разновозрастно-
го кедровника кустарничково-травяно-сфагнового
(7К2Л1С, где К – кедр, Л – лиственница, С – сос-
на), V класса бонитета, полнота 0.4. Маточный
кедровник расположен на небольшом (260 м в
длину и 25 м в ширину) изолированном острове с
минеральной почвой посреди сфагнового верхо-
вого болота Таган, на севере Обь-Томского меж-
дуречья, в южной подзоне тайги Западной Сиби-
ри (56°12′ с.ш., 84°24′ в.д., 126 м над ур. моря).
Благодаря изолированному расположению, от-
сутствию пожаров и антропогенной нагрузки на
острове представлен непрерывный возрастной
ряд деревьев – от сеянцев до очень старых, сухо-
вершинных особей.

Из всей совокупности деревьев, произрастаю-
щих на острове, для сбора черенков для прививки
были отобраны 77 шт. На основании анализа их
возраста, уровня роста, наличия или отсутствия
семеношения и его интенсивности деревья под-
разделили на четыре возрастные группы (табл. 1).
Возраст сеянцев (ювенильных растений) опреде-
ляли по числу годичных приростов на стволе, воз-
раст остальных деревьев – по числу годичных
приростов на древесных кернах. Прирост ствола в
высоту определяли как среднюю длину побегов
ствола за последние 5 лет. У плодоносящих дере-
вьев подсчитывали среднее число шишек на вет-
ви. Для этого отбирали среднюю скелетную ветвь
из женского генеративного яруса кроны и по сле-
дам на коре побегов подсчитывали среднее число
шишек за последние 20 лет.

Согласно периодизации онтогенеза сосны
кедровой сибирской (Николаева и др., 2011) ото-
бранные группы материнских деревьев соответ-
ствуют четырем онтогенетическим состояниям.
Первая относится к ювенильным деревьям (J-2),
которые представляют собой многолетние сеян-
цы 5–15 лет с незначительным ростом фитомас-
сы. Вторая группа – имматурные деревья (Im-1),
представлена особями 25–50 лет с экспоненци-
альным ростом фитомассы и несформированной
раскидистой кроной. Третья группа – зрелые ге-
неративные деревья (G-2) возрастом 110–320 лет с
максимально развитой кроной, снижающимися
приростами и максимальным плодоношением.
Четвертая группа – сенильные деревья (S) воз-
растом 480 лет и более с минимальными приро-
стами, отмиранием кроны, частичным сохране-
нием генеративной функции.

Черенки для прививки собирали в начале ок-
тября 2011 г. и хранили в зимнике до весны. Отби-
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рали черенки одинакового размера удобного для
прививки – длиной 5–7 см, диаметром 0.5–1.0 см.
Со взрослых (имматурных, генеративных, се-
нильных) деревьев отобрано по 3 черенка, с юве-
нильных – по одному, поскольку это был терми-
нальный побег 2011 г. Слишком тонкие боковые
ветви ювенильных сеянцев для прививок не при-
годны. У взрослых деревьев отбирали бесполые
побеги 2011 г. на 2–3-летних боковых ветвях I по-
рядка, расположенных в самом верху кроны. Соб-
ственный возраст привоев соответствовал возрасту
материнского дерева. Всего привито 148 черенков.

Подвои выращивались в полиэтиленовых кон-
тейнерах из семян сосны кедровой сибирской
урожая 2006 г., собранных в припоселковом кед-
ровнике (6К2П2Е, где К – кедр, П – пихта, Е –
ель; III класс бонитета; полнота 0.7), расположен-
ном в 20 км от клонового архива. В мае 2012 г., ко-
гда подвои достигли 5-летнего возраста, они были
привиты вприклад сердцевиной на камбий. На
терминальный побег каждого подвоя прививали
один привой. Прививки выполнены на одинако-
вом расстоянии от корневой шейки подвоя (20–
22 см), что обеспечило равные условия для разви-
тия привоев. Привитые деревья высажены осе-
нью 2012 г. на постоянное место в клоновом архи-
ве рядами. Расстояние между соседними деревья-
ми в ряду составляло 2 м, расстояние между
рядами – 3 м. На момент анализа привой достиг
7-летнего возраста, а все привитое растение –
12-летнего. Средняя приживаемость прививок на
момент учета в 2013 г. составила в среднем 83.1%,
в том числе у ювенильных привоев 85.7 ± 21.9%
(среднее значение ± стандартное отклонение), у
имматурных – 80.2 ± 19.0%, у генеративных
85.3 ± 15.4% и 81.1 ± 24.1% у сенильных. Различия
между возрастными группами статистически не-
достоверны. Для анализа в каждой возрастной
группе выбраны деревья без механических повре-
ждений ствола и кроны.

В первый год после прививки структура побега
представлена метамерами, инициированными в
почке еще на материнском дереве, поэтому го-

дичный побег 2012 г. нами не рассматривался. В
течение следующего вегетационного сезона про-
исходило окончательное срастание привоя и под-
воя, формирование общей проводящей системы
(Goldschmidt, 2014), в связи с чем посттравмати-
ческий годичный побег 2013 г. нами также исклю-
чен из рассмотрения. В данной работе мы анализи-
ровали 5-летний период развития – 2014–2018 гг.

На уровне кроны рассматривали активность
ветвления и апикальное доминирование в систе-
ме многолетних ветвей (отношение длины ствола
к длине самой крупной ветви кроны). На уровне
побега анализировали размер, соотношение раз-
личных метамеров, а также происхождение эле-
ментов: первичное (из почек возобновления) или
вторичное (из латентных почек). При анализе си-
стем ветвления и кроны в целом как “накопи-
тельной” характеристики использовали средние
значения за 5 лет. В пределах каждой возрастной
группы вариационными рядами служили выбор-
ки: 24 шт. ювенильных, 28 шт. имматурных,
24 шт. генеративных и 23 шт. сенильных привоев.
Во всех вариантах с прививками, кроме ювениль-
ных, каждый клон состоял из одной или двух при-
вивок. В варианте с ювенильными прививками
число клонов совпадало с числом изученных об-
разцов. Анализ фактического материала прово-
дили с использованием однофакторного диспер-
сионного анализа (ANOVA) по Фишеру, включая
метод линейных контрастов Шеффе, который
позволяет установить значимость различий меж-
ду несколькими выборками. Расчеты проводили с
использованием пакета программ Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Размер и структура побегов. Анализ структуры
побегов у привоев различных возрастных групп
(табл. 2) показал, что самые длинные побеги фор-
мировались у имматурных и генеративных дере-
вьев. Размер побега зависел от числа метамеров,
заложившихся в почке, и от удлинения междоуз-
лий в период роста побегов растяжением. Макси-

Таблица 1. Характеристика материнских деревьев сосны сибирской кедровой

Примечание. Приведены максимальные и минимальные значения признаков. В табл. 1–3 J – ювенильные, Im – имматур-
ные, G – генеративные, S – сенильные деревья; n – число деревьев.

Признак
Возрастная группа

J (n = 28) Im (n = 18) G (n = 20) S (n = 12)

Возраст, лет 5–7 28–56 227–376 449–639
Высота ствола, м 0.13–0.22 3.7–5.9 10.3–16.9 10.7–18.8
Диаметр ствола, см 1.1–1.4 7.5–11.8 16.5–32.1 20.1–34.9
Диаметр кроны, см 9–18 119–149 293–425 2170–308
Годичный прирост в высоту, см 5.0–11.1 28.9–40.1 8.9–16.8 2.9–4.9
Среднее число шишек на годичном побеге, шт. – 0–0.3 1.3–3.8 0.9–1.9
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мальное число метамеров (прежде всего, брахиб-
ластов, несущих хвою) закладывалось в почках
имматурных и генеративных привоев. У юве-
нильных и особенно сенильных привоев метаме-
ров было заметно меньше. Схожий характер из-
менчивости наблюдался и по активности растяже-
ния междоузлий побега. Их длина у ювенильных и
сенильных привоев существенно уменьшалась по
сравнению с имматурными и генеративными. Та-
ким образом, оба фактора вносят заметный и при-
мерно равный вклад в различия между возрастными
группами по длине побега, представляя собой еди-
ный и согласованный процесс: заложение метаме-
ров → удлинение междоузлий.

Интенсивность ветвления также существен-
но зависела от возраста материнских деревьев,
но характер зависимости был другой: число по-
чек возобновления и, следовательно, латераль-
ных ауксибластов однонаправлено снижалось от
ювенильных и виргинильных привоев к генера-
тивным и сенильным. Возраст материнских де-
ревьев сильно влиял на соотношение почек воз-
обновления и латентных почек при формирова-
нии систем побегов. У вегетативного потомства
ювенильных и имматурных деревьев закладыва-
лось больше почек возобновления. У сенильных
привоев более половины всех почек побега со-
ставляли латентные. Следует также отметить,
что у 13% привоев генеративных и 22% сениль-
ных деревьев отмечено пробуждение латентных
почек на 2–3-м году их жизни и формирование
мелких (с годичным приростом 3–5 мм) вторич-
ных ветвей (“epicormic branch”). В группах юве-
нильных и виргинильных привоев таких случаев
не было вообще.

В вегетативном потомстве ювенильных дере-
вьев 56% осевых побегов имели терминальные
почки возобновления с признаками преждевре-
менного позднелетнего или осеннего растяже-
ния, которое происходило в конце августа – на-
чале сентября. Растягивалось лишь основание

почки, лишенное брахибластов. Длина прежде-
временно растянувшейся части составляла от 0.5
до 1.5 см. У потомства имматурных особей доля
таких почек сокращалась до 22%, а у генератив-
ных и сенильных не отмечено ни одного случая
аномального осеннего роста.

Размер и структура кроны. В возрастном ряду
привитых деревьев высота привоя увеличивалась
при переходе от ювенильного состояния к имма-
турному, затем уменьшалась при переходе к гене-
ративному и достигала минимума у привоев се-
нильных деревьев (табл. 3). Ширина кроны и диа-
метр ствола в основании статистически одинаковы
у всех групп деревьев, кроме сенильных, у которых
они существенно ниже. Таким образом, имматур-
ные и генеративные подвои лидировали по всем
показателям роста, сенильные по всем показате-
лям сильно отставали, а ювенильные отставали
лишь по росту в высоту.

Схожие возрастные тенденции наблюдались и
в характере ветвления привоев. Минимальными
значениями соответствующих признаков харак-
теризовались привои сенильных деревьев, кото-
рые по общей длине всех ветвей уступали не толь-
ко молодым (в 2.9 раза), но даже более близким по
возрастному состоянию привоям генеративных
деревьев (в 2.4 раза). Следует отметить, что по аб-
солютным показателям активности ветвления
кроны (числу всех боковых ветвей и их суммар-
ной длине) между группами ювенильных, имма-
турных и зрелых генеративных деревьев различия
оказались незначительными. Однако анализ пе-
ресчетных признаков, характеризующих соотно-
шение роста привоя в высоту и активности ветв-
ления при формировании возраст-специфиче-
ского габитуса кроны (длины боковых ветвей в
процентах от высоты ствола и числа боковых вет-
вей на 1 мм диаметра ствола), показал принципи-
альные различия между ювенильными, имматур-
ными и генеративными деревьями по направлен-
ности морфогенеза. Чем активней происходил

Таблица 2. Структура годичного побега привоев различных возрастных групп

Примечание. В табл. 2–3 приведены средние значения ± стандартное отклонение. Буквенные индексы при средних значени-
ях характеризуют достоверность различий, рассчитанных по методу линейных контрастов Шеффе. При отсутствии различий
буквенный индекс одинаков. Обозначение возрастных групп см. табл. 1.

Признак
Возрастная группа

J (n = 24) Im (n = 28) G (n = 24) S (n = 23)

Длина побега, см 9.1 ± 2.3а 11.3 ± 2.6b 11.9 ± 1.8b 8.4 ± 1.1а
Сумма метамеров, шт. 44.5 ± 11.3аb 49.6 ± 8.0b 49.2 ± 5.5b 40.1 ± 7.4а
Длина междоузлий, мм 1.84 ± 0.47а 2.13 ± 0.36аb 2.32 ± 0.40b 1.91 ± 0.32а
Число брахибластов, шт. 33.9 ± 7.7аb 39.1 ± 7.4b 39.5 ± 5.0b 31.4 ± 7.2а
Число латеральных ауксибластов, шт. 3.1 ± 0.6а 2.6 ± 0.5аb 2.2 ± 0.6b 1.7 ± 0.5b
Число латентных почек, шт. 1.0 ± 0.15а 1.1 ± 0.23а 1.5 ± 0.19b 1.8 ± 0.20b
Доля латентных почек от числа всех почек побега, % 26.3 ± 7.3а 29.3 ± 6.6а 40.0 ± 7.0b 50.9 ± 8.8c
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рост в длину (пример – имматурные привои), тем
меньше ветвей приходилось на 1 мм диаметра
ствола; чем пассивней рост (пример – сенильные
привои), тем больше ветвей на единицу ширины
ствола. Привои ювенильных деревьев весьма ак-
тивно ветвились, но при этом довольно медленно
росли в высоту. Привои имматурных деревьев со-
четали активное ветвление с максимальным при-
ростом в высоту. У привоев генеративных дере-
вьев, которые по длине и ширине кроны практи-
чески не отличались от имматурных, на фоне
довольно высокого уровня роста в высоту проис-
ходило заметное снижение активности ветвле-
ния. Привои сенильных деревьев сильно дистан-
цированы от всех групп из-за резкого снижения и
роста, и ветвления.

В целом ювенильные и, в меньшей степени,
имматурные привои по габитусу были похожи на
материнские деревья: длинные ветви, широкая
крона. У привоев сенильных деревьев кроны на-
поминали отдельные ветви из верхнего яруса кро-
ны материнских деревьев, что проявлялось в сла-
бом росте боковых ветвей по отношению к стволу.
Особенности онтогенетически обусловленных из-
менений в соотношении роста осей различных по-
рядков хорошо иллюстрируются различиями в апи-
кальном доминировании, которое мы оценивали
по отношению высоты ствола к длине самой
крупной боковой ветви. По мере увеличения воз-
раста материнских деревьев существенно и одно-
направлено усиливалось доминирование терми-
нального побега над латеральными.

Обобщение полученных результатов показало,
что уровень различий между возрастными груп-
пами был примерно одинаков по большинству
изученных признаков. Это позволяет утверждать,
что они в той или иной мере подвержены эффекту
реювенилизации под влиянием молодого подвоя,
но наблюдаемые достоверные различия между

группами свидетельствуют также и о существен-
ном влиянии возраста материнских деревьев на
развитие привоев. Однако наиболее интересным
результатом настоящего исследования мы счита-
ем не величину различий, а их направленность.
Все признаки, характеризующие первичный рост
оси побега, изменяются с возрастом маточника
по параболе: максимальных значений признаки
достигают у привоев имматурных и генеративных
деревьев, минимальных – у ювенильных и се-
нильных. Апикальное доминирование изменяет-
ся однонаправлено: минимальное оно у молодых,
максимальное у старых деревьев. Проявлением
слабого апикального доминирования у молодых
является обильное ветвление при незначитель-
ном линейном росте побегов.

Статистически доказанное превосходство им-
матурных привоев над ювенильными по длине
побега говорит о выраженном наследовании воз-
раст-специфического уровня ростовых процес-
сов и представляет большой интерес для селек-
ции на скорость роста, однако раннее проявление
эффекта реювенилизации (Greenwood et al., 1989;
Wendling et al., 2014) может свидетельствовать о
комплексной регуляции роста побегов. Характер
ветвления, судя по литературным данным (Men-
cuccini et al., 2007; Greenwood et al., 2010; Day,
Greenwood, 2011), зависит от возраста материн-
ских деревьев, поскольку по мере его увеличения
число ветвей, особенно в пересчете на единицу
длины побега, уменьшалось. Следует отметить,
что эти различия сохранялись длительный пери-
од, что еще раз доказывает преобладающее влия-
ние возраста материнских деревьев на процесс
ветвления. Результаты нашего исследования пол-
ностью подтверждают эти выводы. По числу боко-
вых ветвей в кроне и их средней длине сенильные
деревья явно уступали более молодым привоям,
различия между которыми по этим “простым” при-

Таблица 3. Структура кроны привоев различных возрастных групп

Примечание. Обозначение см. табл. 1 и 2.

Признак
Возрастная группа

J (n = 24) Im (n = 28) G (n = 24) S (n = 23)

Высота привоя, см 46 ± 11.6а 59 ± 12.9b 56 ± 9.1b 42 ± 10.7а
Диаметр основания ствола привоя, мм 15.4 ± 2.5а 15.1 ± 2.6а 14.6 ± 2.0а 12.0 ± 1.7b
Диаметр кроны, см 44 ± 11.7а 48 ± 12.7 а 43 ± 12.0а 26 ± 8.5b
Сумма боковых ветвей в кроне, шт. 21.9 ±  5.1а 22.9 ±  6.3а 19.7 ± 5.8а 11.5 ± 3.7b
Длина средней боковой ветви, см 8.9 ± 2.1а 9.0 ± 1.6а 9.1 ± 1.3а 6.2 ± 1.4b
Суммарная длина всех боковых ветвей, см 209 ± 69а 198 ± 52а 176 ± 51а 73 ± 24b
Длина всех боковых ветвей в % от высоты привоя 458 ± 137а 346 ± 101b 295 ± 84bc 170 ± 56c
Апикальное доминирование (высота 
ствола/длина самой крупной ветви)

2.1 ± 0.6а 2.5 ± 0.7аb 2.9 ± 0.8b 3.6 ± 1.1b

Число боковых ветвей на 1 мм диаметра ствола, шт. 1.4 ± 0.41аb 1.5 ± 0.69b 1.3 ± 0.41а 0.96 ± 0.23c
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знакам были незначительными. Но по пересчет-
ным признакам – числу ветвей на 1 см длины и
толщины ствола привоя и особенно по длине всех
боковых ветвей в процентах от высоты ствола,
различия между вариантами возрастали в разы
из-за разной направленности изменчивости ис-
ходных признаков. Зависимость имела линейный
характер. Максимальной плотностью ветвления
характеризовались ювенильные привои, мини-
мальной – сенильные.

Степень доминирования терминального побе-
га над латеральными, которая определяет внеш-
ний вид кроны, является еще одной важной ха-
рактеристикой структуры ветвления. У лесных
древесных видов максимальным апикальным до-
минированием характеризуются молодые дере-
вья в период активного роста, что связано с выхо-
дом в первый ярус лесного сообщества (Серебря-
ков, 1962; Kozlowski, 1971). Крона в этот период
имеет остроконическую форму вследствие преоб-
ладания роста ствола над ростом ветвей первого
порядка. После достижения пика приростов апи-
кальное доминирование снижается, крона стано-
вится округлой или зонтиковидной в результате
выравнивания роста побегов ствола и боковых
ветвей. У сосны кедровой сибирской крона в мо-
лодом возрасте также имеет остроконическую
форму, характеризуется монополярностью, акро-
петальным градиентом скорости роста побегов и
вследствие этого выраженным апикальным до-
минированием на уровне кроны в целом (Горош-
кевич, Велисевич, 2000). Однако на уровне от-
дельных скелетных ветвей апикальное доминиро-
вание выражено гораздо меньше, поскольку
различия в длине побегов между ветвями первого,
второго и даже третьего порядков ветвления не
так велика, как между побегами ствола и скелет-
ных ветвей. Дальнейшее развитие кроны сосны
кедровой состоит в общем ослаблении роста и пе-
реходе от моно- к полиполярной организации. На
более поздних этапах онтогенеза основной струк-
турной единицей кроны становится стабильно
плодоносящая скелетная ветвь с короткими бо-
ковыми ветвями, а число относительно равно-
ценных полюсов доминирования оказывается
равным числу таких ветвей. На уровне кроны
апикальное доминирование становится нулевым,
а на уровне отдельного полюса, напротив, наблю-
дается ярко выраженное доминирование скелет-
ной ветви над боковыми ветвями. То есть, в онто-
генезе сосны кедровой апикальное доминирова-
ние на уровне кроны (ствол – скелетные ветви)
снижается, а на уровне скелетной ветви (ось пер-
вого порядка – оси старших порядков ветвле-
ния), напротив, усиливается.

Как показано на примере 12–127-летнего вегета-
тивного потомства Picea rubens Sarg., привитого на
однородный молодой подвой, по мере увеличения
возраста материнских деревьев происходило сни-

жение апикального контроля (Greenwood et al.,
2010). У сосны кедровой, как показали наши ис-
следования, доминирование терминального по-
бега над латеральными, напротив, усиливалось с
возрастом материнского дерева. Мы полагаем,
что причина таких различий состоит в разной
жизненной стратегии анемохорных видов, к чис-
лу которых принадлежит рассмотренный выше
род Picea, и зоохорных, к которым относится сос-
на кедровая, поэтому их кроны сильно различа-
ются по структуре в зрелом возрасте. У сосны кед-
ровой верхняя часть кроны представляет собой
“канделябр” из мощных вертикальных ветвей с
короткими боковыми ветвями. Апикальное до-
минирование очень сильное, но избирательное,
поскольку некоторые боковые ветви быстро до-
гоняют материнскую ветвь. Такая форма верши-
ны, по нашему предположению, может представ-
лять пример адаптации к взаимодействию с пти-
цей кедровкой – основным распространителем
семян, которой для расклевывания шишек требу-
ется прочная и удобная для посадки конструкция
ветвей. У анемохорных видов “канделябра” нет,
их вершины после достижения деревом макси-
мальной высоты состоят из единообразных мел-
ких ветвей с нулевым доминированием. Поэтому
ярко выраженное доминирование у привоев се-
нильных деревьев сосны кедровой представляет
собой очень характерную для этого вида возраст-
ную особенность морфогенеза кроны, которая,
предположительно, может наследоваться.

Формирование модульной структуры за счет
вторичных систем ветвления обеспечивает адап-
тивность и долговечность дерева (Ishii, 2011). Од-
нако механизм, контролирующий вторичное по-
бегообразование из латентных почек, на сего-
дняшний день не совсем понятен. Считается, что
ауксин, вырабатываемый апексом побега, инги-
бирует пробуждение базальных почек, которые
по этой причине становятся спящими (Millet,
Bouchard, 2003). Образование вторичных побегов
также связывают с ухудшением камбиальной ак-
тивности (Nicolini et al., 2003), однако у старых
больших деревьев вторичные побеги появляются
на регулярной основе, безо всяких повреждений
и травм. Это говорит о том, что развитие вторич-
ной кроны может быть результатом действия
внутренних факторов, связанных с возрастом де-
ревьев (Ishii, 2011). Установленный в данном ис-
следовании значительный вклад латентных почек
в структуру ветвления крон генеративных и се-
нильных деревьев сосны кедровой можно рас-
сматривать как устойчивую возраст-специфиче-
скую черту морфогенеза побегов старых деревьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В течение первых 7 лет после прививки возраст

материнских деревьев определяет, в первую оче-
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редь, характер ветвления привоев. Удлинение по-
бегов предположительно имеет комплексную
природу регуляции: оно в значительной мере за-
висит от возраста материнских деревьев, но при
этом наблюдается эффект частичной реювенили-
зации – омолаживающего влияния со стороны
молодого подвоя на рост побегов у генеративных
и сенильных привоев. Возраст-специфические
особенности роста и ветвления материнских де-
ревьев достаточно ярко проявились в преоблада-
ющих тенденциях формирования кроны привоев:
ювенильные медленно росли, но активно ветви-
лись; имматурные хорошо росли и хорошо ветви-
лись; генеративные активно росли, но хуже вет-
вились; сенильные одинаково плохо росли и вет-
вились. К характерным “маркерам” возрастного
состояния материнских деревьев можно отнести:
(1) соотношение почек возобновления и латент-
ных почек, доля и роль которых многократно воз-
растают на заключительных этапах онтогенеза;
(2) высокий уровень апикального доминирова-
ния у старых деревьев, который проявляется в
преобладающем росте терминального побега над
латеральными; (3) преждевременное (позднелет-
нее или осеннее) растяжение почек возобновле-
ния, характерное для молодых деревьев. Главным
результатом настоящей работы является установ-
ленная закономерность: чем ближе материнское
дерево к онтогенетическому пику роста, тем ин-
тенсивней растет и ветвится его вегетативное
потомство. В случае подтверждения стабильно-
сти этого эффекта возможна селекция на основе
возрастных состояний, например, существенное
увеличение продуктивности и сокращение обо-
рота рубки за счет использования вегетативного
потомства деревьев, находящихся на онтогенети-
ческом пике роста.
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The purpose of this work is to investigate the influence of the donor tree age on the variability of the morpho-
logical structure of shoots and crown using the example of 7-year vegetative progeny of Siberian stone pine
trees of a wide age range. We analyzed clones of juvenile donor trees (j, 5–7 years old), immature (im, 28–
56 years old), generative (g, 227–376 years old) and senile (s, 449–639 years old). The cuttings for grafts were
sampled in the uneven-aged (5–700 years) stone pine forest (north of the Ob-Tom interf luve). Cuttings were
grafted onto a uniform 5-year rootstock of local origin and planted at clone seed orchard. It was found that
with increasing age of the donor tree, the number of lateral shoots and their length decreased, but the propor-
tion of latent buds increased and their role in the formation of branching systems increased, the degree of
dominance of the terminal shoot over the lateral shoots increased. The observed differences in growth and
branching trends of grafts contributed to the formation of an age-specific habit of the grafts crown: juveniles
slowly grew but actively branched, immature actively grew and actively branched, generative actively grew, but
branched worse, senile equally poorly grew and branched. It has been suggested that the age of the donor tree
determines, first of all, the character of grafts branching. Elongation of shoots presumably depends on the age
of the donor tree, and on the influence of a young stock.

Keywords: Siberian stone pine, Pinus sibirica Du Tour, age, graft, morphogenesis, growth. 
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Ожидается, что прогнозируемые изменения климата окажут наиболее сильное воздействие на вы-
сокоширотные лесные экосистемы. В частности, потепление климата в бореальной зоне окажет
влияние на пожарный режим территории, что вызовет изменения в динамике лесной растительно-
сти, с возможным преобладанием молодых насаждений и замещением состава древесных пород (го-
лосеменных на покрытосеменные). В силу относительно короткой продолжительности жизни (де-
сятки лет по сравнению с сотнями лет у хвойных) и сложным процессом перекрестного датирова-
ния лиственные виды деревьев северных территорий редко использовались в дендроклиматических
исследованиях. В данной работе приводится анализ климатически обусловленной динамики ради-
ального роста березы пушистой (Betula pubescens Ehrh.), произрастающей на трех участках в криоли-
тозоне Средней Сибири. Полученные результаты показали различия во внутрисезонном сигнале,
обусловленные как возрастом древостоев, так и эдафическими условиями произрастания.

Ключевые слова: Betula pubescens Ehrh., годичное кольцо, климатические и эдафические факторы.
DOI: 10.31857/S0024114821050041

Повышение температуры воздуха является
причиной изменения пожарного режима боре-
альных лесов (Gillet et al., 2004), вызывая увели-
чение площадей и интенсивности пожаров в Се-
верной Америке (Gillet et al., 2004; Kasischke,
Turetsky, 2006) и Северной Евразии (Hayes et al.,
2011; Kharuk et al., 2013; Ponomarev et al., 2016;
Knorre et al., 2019). Лесные пожары ежегодно
охватывают значительные территории криолито-
зоны Сибири (Kharuk et al., 2013; Ponomarev et al.,
2016) и оказывают значительное влияние на фор-
мирование лесного покрова, его структуру и
функционирование (Абаимов, 2005; Прокушкин
и др., 2011). Это связано с тем, что в криолитозоне
термодинамическое равновесие любой экологи-
ческой системы вследствие ее малой энергонасы-
щенности и упрощенности структуры характери-
зуется малой устойчивостью к внешним воздей-
ствиям (Поздняков, 1986). Пожарное воздействие
обеспечивает большее проникновение тепла в
почву в результате понижения альбедо поверхно-

сти и удаления теплоизоляционного слоя (орга-
нического горизонта почвы), что приводит к уве-
личению глубины деятельного слоя почвы и оттаи-
ванию приповерхностной мерзлоты (Kharuk et al.,
2011; Boike et al., 2013; Knorre et al., 2019; Kirdyanov
et al., 2020).

Пожары влияют на баланс углерода фитоцено-
зов, как напрямую в результате сгорания расти-
тельности и органического вещества подстилаю-
щей поверхности, так и косвенно, модифицируя
видовой состав послепожарных сукцессий, эдафи-
ческие свойства, в том числе и гидротермический
режим почв (Прокушкин и др., 2011; Harden et al.,
2006). Хотя бореальные экосистемы адаптирова-
ны к пожарам, повышение их частоты из-за изме-
нения климата влияет на возрастную (от старых к
молодым) и видовую (от голосеменных к покрыто-
семенным) структуру растительности и ее восста-
новление (Czimczik et al., 2006; Moser et al., 2010;
Tautenhahn et al., 2016). По сравнению с вечнозе-
леными хвойными деревьями лиственные леса
менее подвержены пожарам, более продуктивны
и имеют более высокий оборот питательных ве-
ществ, но характеризуются меньшими запасами

1 Исследования выполнены при поддержке РФФИ (проек-
ты 17-04-00610 и 18-05-60203-арктика), РФФИ – Красно-
ярский край (18-45-240001 р_а) и гранта Президента Россий-
ской Федерации для молодых ученых (МК-1589.2014.4).

УДК 630*561.24:582.632.2
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углерода в почве, чем хвойные, влияя на углерод-
ный баланс биома (Genet et al., 2013).

Покрытосеменные деревья имеют различные
фенологические и физиологические особенности
по сравнению с голосеменными. Перераспреде-
ление резервных ассимилятов в связи с феноло-
гическими особенностями (например, приори-
тетной необходимостью сформировать листву у
листопадных покрытосеменных видов) влияет в
дальнейшем на начало, продолжительность и ве-
личину роста стволов деревьев (Barbaroux et al.,
2003). Также значительно отличается и аллометрия
роста покрытосеменных видов (Демаков и др.,
2015), их чувствительность к конкуренции (Beck-
er, 2001), устойчивость ксилемы к кавитации
(Choat et al., 2012), чувствительность проводимо-
сти устьиц к дефициту давления водяного пара
(VPD) и т.д. (Carnicer et al., 2013). Как результат,
их способность регистрировать сигнал окружаю-
щей среды в годичных кольцах в течение сезона
роста отличается от таковой у хвойных деревьев, и
значительно расширяет существующие возможно-
сти проведения дендроклиматических и экофизио-
логических исследований древесных видов.

Род Betula L. распространен на обширной тер-
ритории северного полушария, и различные виды
березы являются важным компонентом лесных и
тундровых экосистем (Ветчинникова, 2004; Ко-
ропачинский, 2013; Drobyshev et al., 2014). На се-
вере Евразии береза пушистая (Betula pubescens
Ehrh.) является одной из наиболее распростра-
ненных пород деревьев и имеет высокую эколо-
гическую, экономическую и эстетическую цен-
ность (Ветчинникова, 2004; Zyryanova et al., 2010).

В данной работе исследование березы пуши-
стой было проведено на трех послепожарных
участках в зоне сплошного распространения мно-
голетнемерзлых грунтов Средней Сибири. Цель
работы – установить влияние климатических
факторов на прирост деревьев с высоким внутри-
сезонным разрешением.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования Betula pubescens Ehrh. были

проведены в криолитозоне Средней Сибири на
базе Эвенкийского стационара Института леса
им. В.Н. Сукачева СО РАН (пос. Тура Эвенкий-
ского района Красноярского края, 64°18′ с.ш.,
100°11′ в.д.). Район расположен в области умерен-
ного резко-континентального климата. По данным
метеорологической станции пос. Тура с 1936 по
2012 г. среднегодовая температура воздуха соста-
вила минус 9°C, с количеством осадков менее
400 мм в год.

Для района исследований характерно преоб-
ладание лиственничных лесов (Larix gmelinii Rupr.
(Rupr.)), на долю которых приходится около 82%

территории. Древостои с доминированием бере-
зы, приуроченные, как правило, к плакорным
выположенным поверхностям траппов на высо-
тах до 700 м над ур. моря, занимают 11% территории
(Korets et al., 2016). В течение полевых работ выбра-
ны три участка (ПЛ – тип леса березняк кустарнич-
ково-зеленомошный с подлеском душекии, ВТ –
тип леса березняк багульниково-лишайниково-зе-
леномошный с подлеском душекии, НС – тип леса
смешанный лиственнично-березовый древостой
багульниково-лишайниково-зеленомошный с под-
леском душекии и ивы), расположенных на рас-
стоянии 20 км друг от друга (табл. 1).

В пределах участков заложены временные
пробные площади (круговые площадки радиусом
15 м), на которых выполнен сплошной перечет
деревьев, измерены их высота и диаметр на высо-
те груди, а также оценена густота древостоя. На
10-метровой трансекте с шагом 1 м проведены из-
мерения глубины сезонно-талого слоя почвы, ото-
браны образцы органического слоя (10 × 10 см),
проведены измерения микрорельефа и оценены за-
пасы органического слоя на поверхности мине-
ральной почвы (мохово-лишайниковый ярус +
+ органический слой, таблица). В центральной
части участка заложен почвенный профиль на
всю глубину почвенной толщи до материнской
породы, в котором с шагом 5 см проведены изме-
рения температуры и отобраны образцы почвы.
Температура почвы измерена почвенным термо-
метром Hanna HI 935005 в почвенном разрезе в го-
ризонтальном направлении (длина щупа – 220 мм)
в первой декаде августа 2012 г. Согласно наблюде-
ниям, в этот период глубина сезонно-талого слоя
достигает 70–80% от максимальной, наблюдаю-
щейся в конце сентября – начале октября, т.е. перед
установлением устойчивого снежного покрова.
Почвы всех участков хорошо дренированы, сфор-
мированы на крупнообломочном материале (ба-
зальты), маломощные (глубина профиля до мате-
ринской породы 40–60 см), относятся к типу под-
буры: подтипам подбур грубогумусированный
(участок НС) и иллювиально-железистый (участ-
ки ПЛ и ВТ). В лабораторных условиях определе-
на влажность почвы (весовой метод) и запасы уг-
лерода в органическом слое (ТОС анализатор El-
ementar, Германия).

На каждой пробной площади у 20 доминант-
ных деревьев (диаметр на высоте груди ≈ 8–10 см,
что превышает средний диаметр стволов в древо-
стоях (табл. 1)), взяты керны на высоте ствола 1.3 м
возрастным буравом Haglof (Швеция). Измере-
ние ширины годичных колец (ШГК) осуществля-
лось с помощью полуавтоматической компью-
терной установки LINTABV–5.0 (Rinn, 1996) с
точностью измерений до 0.01 мм. Для выявления
выпавших и ложных колец была использована про-
грамма TSAP 3.6 (Rinn, 1996). Проверка качества
датировки выполнялась в программе COFECHA
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(Holmes, 1992). В качестве количественных ха-
рактеристик годичных изменений радиального
прироста деревьев были рассчитаны коэффици-
ент чувствительности (Douglass, 1919), который
дает оценку относительных различий в изменчи-
вости соседних колец, и коэффициент вариации,
равный среднеквадратичному отклонению, отне-
сенному к среднему значению величины, харак-
теризующий величину погодичной изменчивости
прироста. Чем выше эти статистические парамет-
ры при высоких значениях межсериального ко-
эффициента корреляции, тем более сильный
климатический сигнал содержится в изменчиво-
сти ширины колец.

Анализ влияния климатических факторов на
погодичную изменчивость ширины годичных ко-
лец проводился на основе коэффициентов корре-
ляции Пирсона между стандартизированными
хронологиями и среднемесячными климатиче-
скими данными (количеством осадков и темпера-
турой воздуха с ближайшей метеорологической
станции в пос. Тура). В связи с тем, что для иссле-
дуемой территории сезон роста очень короткий
(Брюханова и др., 2013), на основе суточных кли-
матических данных был применен метод скользя-
щих функций отклика (усредненные значения
климатических параметров для 20-дневного ин-
тервала со сдвигом 5 дней с апреля по сентябрь
(Симанько и др., 2013)).

Для того, чтобы установить, как изменялся
климатический отклик ширины годичных колец
березы на условия среды, также был применен
метод скользящих функций отклика для много-
летнего интервала. Корреляцию между шириной
годичных колец и ежемесячными данными с
июня по август при этом рассчитывали для пери-
ода 30 лет со сдвигом 1 год, например, 1936–1965,
1937–1966 гг., и т.д. Всего с 1936 по 2012 г. получе-
ны корреляции для 48 периодов для участков ПЛ
и ВТ, и с 1961 по 2012 г. для 23 периодов для участ-
ка НС.

Для оценки влияния экстремальных погодных
условий вегетационного сезона на рост деревьев
березы получено распределение календарных лет
для периода с 1971 по 2012 г. в зависимости от со-
отношения средней температуры воздуха к сумме
осадков для периода с июня по июль. Выбранный
период был обоснован данными о продолжитель-
ности сезона роста лиственницы Гмелина на ис-
следуемой территории (Брюханова и др., 2013).
На основе полученных связей климатических па-
раметров рассчитаны средние значения ШГК для
трех групп лет – сухих и теплых (1), холодных (2),
а также влажных и теплых (3).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Сравниваемые древостои характеризуются

близкими средними значениями параметров де-

ревьев березы, а именно средней высотой и диа-
метром стволов. При этом, однако, деревья на
участке НС почти в два раза моложе деревьев на
двух остальных участках (рис. 1, табл. 1). Исход-
ные (нестандартизированные) хронологии ШГК
березы пушистой характеризуются выраженны-
ми локальными закономерностями роста. Значе-
ния годичного прироста на участке ПЛ увеличи-
ваются с 1990-х годов, и эта тенденция характерна
для всех деревьев этого участка. Наоборот, хроно-
логии на участках ВТ и НС показывают тенден-
цию к снижению за тот же период, что наблюда-
ется для большинства отдельных рядов с некото-
рым исключением для участка ВТ (рис. 1).
Статистические параметры хронологий показы-
вают значительное сходство (табл. 1). Средняя ра-
диальная скорость роста у деревьев на участках
ПЛ и ВТ ниже, чем у НС, обусловлена возрастом
древостоев. Межсериальный коэффициент кор-
реляции высокий для всех исследуемых участков
(0.66, 0.77 и 0.58 для ПЛ, НС и ВТ соответствен-
но). Автокорреляция 1-го порядка свидетельству-
ет, что прирост текущего года связан с приростом
предшествующего года менее чем на 10% на
участках ПЛ и ВT и до 16% на участке НС. Индекси-
рованные хронологии для каждого участка показы-
вают схожие межгодовые колебания радиального
роста за общий период 1971–2012 г. (RПЛ-НС = 0.60,
RНС-ВT = 0.60, RВT-ПЛ = 0.57, р < 0.05).

Анализ зависимости радиального прироста бе-
резы от изменчивости климатических параметров
для 1971–2012 гг. с мая предыдущего года по сен-
тябрь текущего показал, что на радиальный при-
рост деревьев с участков ПЛ и ВT влияет, глав-
ным образом, температура июня (R = 0.57 и 0.34,
p < 0.05 соответственно) и июля (только на участ-
ке ВТ, R = 0.37, p < 0.05), тогда как для участка НС
была получена положительная корреляция с ко-
личеством осадков в июне (R = 0.30, p < 0.05)
(рис. 2а). Следует отметить и значимое влияние
условий предыдущего года на прирост березы в
данных условиях. Так, была получена отрица-
тельная корреляция между ШГК и температурой
июля предыдущего года на участках ПЛ и НС (R =
= –0.36, p < 0.05), но для участка ВТ отмечается
положительное влияние температуры воздуха в
мае предыдущего года на прирост текущего (R =
= 0.32, p < 0.05). При этом количество осадков
предшествующего года в летние месяцы оказыва-
ет значимое положительное влияние на прирост
березы на участках ПЛ (R = 0.35 и 0.32 в июне и
июле, p < 0.05) и НС (R = 0.49 в июле, p < 0.05).

Анализ методом скользящих средних для су-
точных климатических данных (период 20 дней
со сдвигом 5 дней) позволил установить более
точные сроки в течение сезона роста, условия ко-
торых определяют рост исследуемого вида на ис-
следуемых участках (рис. 2б). Данный анализ не
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только подтверждает, но и дополняет результаты,
полученные нами для ежемесячных данных, и
указывает на значимый сигнал летней температу-
ры, который проявляется уже в третьей декаде
мая для участка ПЛ, примерно через две недели
на участке ВT и почти с месячной задержкой (в
конце июня) на участке НС. Наивысшая корре-
ляция (R = 0.61, p < 0.05) была получена между
ШГК деревьев на участке ПЛ и температурой воз-
духа для 20-дневного периода в конце июня (165–
185 день года). Корреляция между величиной
прироста деревьев на трех исследуемых участках с
количеством осадков оказалась различной по
значению и продолжительности в течение сезона
роста (с мая по сентябрь), с более существенным
влиянием осадков на рост деревьев на участке НС
(рис. 2б).

Для каждого исследуемого участка проведен
анализ, позволяющий проверить устойчивость
климатического сигнала во времени (в течение
жизни деревьев). Для этого рассчитаны коэффи-
циенты корреляции между ШГК березы и клима-
тическими параметрами (температурой воздуха и
количеством осадков) методом скользящих
функций отклика (30 лет со сдвигом 1 год) для всего
периода метеонаблюдений с 1936 по 2012 г. для
участков ПЛ и ВТ, и для периода 1961–2012 г. – для
участка НС (рис. 3). Выбранные периоды обуслов-
лены возрастом исследуемых древостоев и нали-

чием климатических данных. В результате анали-
за получен относительно стабильный отклик ради-
ального прироста березы пушистой на участке ПЛ
на изменения температуры воздуха в июне (рис. 3а).
При этом очевидно ослабление сигнала в середи-
не XX в., и повышение коэффициентов корреля-
ции для последних нескольких десятилетий (с
1970 г. по 2012 г.). Для деревьев на участке ВТ от-
мечается значительное влияние температуры
июля по сравнению с другими летними месяцами
на формирование годичных колец. Следует также
отметить смешанный климатический сигнал (с
относительно равноценным вкладом условий
июня и июля, и нарастающим влиянием условий
августа) для периода с 1970 по 2012 г., при кото-
ром коэффициенты корреляции ШГК и темпера-
туры летних месяцев имеют относительно низкие
значения (при p < 0.05). Для деревьев на участке
НС статистически значимых (p > 0.05) корреля-
ций с температурой летних месяцев обнаружено
не было.

Значимое влияние количества осадков на при-
рост деревьев березы пушистой отмечается для
коротких периодов на всех исследуемых участках
(рис. 3б), с наименьшим по продолжительности
(~30 лет) на участке ПЛ и длительным – на участке
НС (с наиболее устойчивым сигналом (при p < 0.05)
и относительно равнозначным вкладом осадков в
июне и июле).

Рис. 1. Хронологии по ширине годичных колец Betula pubescens Ehrh. для трех исследуемых участков: а – ПЛ, б – ВТ,
в – НС. 1 – индивидуальные деревья, 2 – усредненные хронологии).
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Исследование влияния экстремальных по кли-
матическим условиям сезонов роста (июня–
июля), выделенных на основе соотношения сред-
ней температуры воздуха к сумме количества
осадков (сухие и теплые 1990, 2006, 2012 гг. (сред-
няя температура воздуха 16.6°С, сумма осадков
43.8 мм), холодные 1974, 1987, 1989 гг. (средняя тем-
пература воздуха 11.7°С, сумма осадков 119.3 мм), и
теплый и влажный 2001 г. (средняя температура воз-
духа 17.5°С, сумма осадков 226.0 мм) (рис. 4а)), на
радиальный прирост березы пушистой показали
как общую тенденцию (увеличение ШГК на всех
участках в течение 2001 г.), так и значимые разли-
чия, при которых низкие температуры воздуха
подавляют рост деревьев на участках ПЛ и ВТ, то-
гда как для деревьев на участке НС засуха являет-

ся лимитирующим рост фактором (рис. 4б). Сле-
дует отметить наименьшую изменчивость вели-
чины радиального прироста березы на участке ВТ
в экстремальные годы (в диапазоне от 0.21 ± 0.13
до 0.37 ± 0.27 мм) по сравнению с двумя другими
участками.

Результаты дендроклиматического анализа
показали, что в региональном масштабе рост бе-
резы определяется в основном температурой воз-
духа июня–июля. Рост деревьев на участках ПЛ и
ВT был минимальным в годы с продолжительны-
ми холодными периодами в течение сезона роста,
в то время как на участке НС ширина годичных
колец была более чувствительна к влажности поч-
вы. Значительная связь между ростом деревьев и
летней температурой текущего года ранее была от-

Рис. 2. Коэффициенты корреляции хронологий по ширине годичных колец березы пушистой трех исследуемых
участков с ежемесячными климатическими переменными с мая предшествующего года по декабрь текущего (а – ПЛ,
б – ВТ, в – НС), и суточными данными, полученными методом скользящих функций отклика (20 дней с шагом 5 дней)
с апреля по сентябрь (г – ПЛ, д – ВТ, е – НС). 1 – количество осадков, 2 – температура воздуха. Расчеты проведены
для периода с 1971 по 2012 г. Пунктирной линией обозначен уровень значимости коэффициентов при p < 0.05.
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мечена для хвойных пород деревьев, произрастаю-
щих в зоне многолетнемерзлых грунтов Эвенкии и
Якутии (Табакова и др., 2011; Фонти и др., 2018; Ni-
kolaev et al., 2009; Sidorova et al., 2009; Kirdyanov et al.,
2013). В исследованиях указано на влияние коли-
чества осадков на модификацию радиального ро-
ста деревьев, а также связь ШГК с условиями

предыдущего года. В целом следует отметить
сходство климатического отклика радиального
прироста березы пушистой и лиственницы Гме-
лина на исследуемой территории и отличие от та-
кового, содержащегося в ШГК ели сибирской
(Фонти и др., 2018; Shishov et al., 2016). Однако при
более подробном внутрисезонном анализе наблю-

Рис. 3. Коэффициенты корреляции ширины годичных колец с температурой воздуха (а – ПЛ, б – ВТ, в – НС) и коли-
чеством осадков (г – ПЛ, д – ВТ, е – НС) в июне (1), июле (2) и августе (3) за период 1936–2012 г. для участков ПЛ и
ВТ и 1961–2012 г. для участка НС, полученные методом скользящих функций отклика, окно 30 лет, шаг 1 год. Пунк-
тирной линией обозначены критические значения коэффициентов при p < 0.05.
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Рис. 4. Климатические условия сезонов роста для периода с 1971 по 2012 г. и соответствующие изменения радиального
прироста березы пушистой на трех исследуемых участках (I – ПЛ, II – ВТ, III – НС). а – соотношение средней тем-
пературы воздуха к сумме количества осадков для июня-июля: 1 – сухие и теплые годы (1990, 2006, 2012); 2 – холодные
годы (1974, 1987, 1989), 3 – теплый и влажный 2001 г.; 4 – все годы за период с 1971 по 2012 г. б – среднее значение ши-
рины годичных колец березы в соответствующие условия. Планками погрешности обозначена стандартная ошибка.
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даются видовые различия как в величине корреля-
ции между ШГК и климатическими переменны-
ми, так и в продолжительности периодов сезона
роста, когда эти корреляции статистически значи-
мы (при p < 0.05). Сопоставление полученных ре-
зультатов с исследованием березы пушистой в Се-
верной Норвегии (Harr et al., 2021) показало как
сходство (положительное влияние температуры
воздуха июня на ШГК), так и отличие в климати-
ческом сигнале, когда значимая положительная
корреляция между радиальным ростом деревьев и
температурой воздуха наблюдается уже в мае для
скандинавской территории. С помощью метода
скользящих функций отклика самым ранним пе-
риодом, в течение которого температура воздуха
оказывает влияние на прирост березы в Эвенкии
(участок ПЛ, R = 0.41, p < 0.05), был 145-й день го-
да + 20 дней (конец мая – начало июня).

Различные этапы сукцессии после пожара
(Кнорре и др., 2009; Shugart, Smith, 1992; Goldam-
mer, Furyaev, 1996; Knorre et al., 2019; Kirdyanov et al.,
2020) определяют глубину активного слоя почвы
и обусловленные ими параметры живого напоч-
венного покрова. Так, возраст насаждения, глу-
бина корневой системы и напочвенный покров
обусловливают специфический для участка НС
радиальный рост деревьев. Гидротермический
режим почвы (влажность которой на глубине до
30 см на 68 и 16% выше по сравнению с участками
ВТ и ПЛ соответственно) и мощность изолирую-
щего органического слоя с живым напочвенным
покровом (запас которого равен 2881.8 кг м–2 для
участка НС, 1493.1 кг м–2 для ВТ и 2190.7 кг м–2

для ПЛ) привело к изменениям в водном режиме
и оказало влияние на величину прироста дере-
вьев. Следует также отметить высокую связь меж-
ду ШГК березы пушистой и температурой почвы
на глубине 5 см.

Ранее проведенное исследование влияния по-
жаров на последующую динамику деятельного
слоя почвы в лиственничниках Средней Сибири
показало, что глубина сезонного оттаивания уве-
личивается примерно с 30–50 см до 1.5–1.7 м в тече-
ние первых 30 лет после пожара (Kirdyanov et al.,
2020). При этом следует отметить, что большая
глубина сезонно-талого слоя почвы обусловлива-
ет ее высокую температуру и наличие доступной
влаги и питательных веществ. Это приводит к
максимальному приросту деревьев лиственницы
в первые послепожарные десятилетия. Последу-
ющее послепожарное восстановление живого на-
почвенного (мохово-лишайникового) покрова и
накопление органического слоя увеличивает сте-
пень теплоизоляции минеральной почвы и, как
следствие, обеспечивает подъем уровня мерзлоты
к дневной поверхности, достигая своей первона-
чальной величины примерно через 70–80 лет по-

сле пожара (Kirdyanov et al., 2020), и отражается
на радиальном приросте деревьев.

В отличие от лиственницы, береза пушистая
не показывает столь значительного увеличения
радиального прироста стволов в послепожарный
период. Можно предположить, что почвенные
условия в березняках на хорошо дренированных
плакорных поверхностях претерпевают меньшие
изменения после пожаров по сравнению с лист-
венничниками, формирующимися на склонах и
их подножиях (Knorre et al., 2019; Kirdyanov et al.,
2020). В дальнейшем развитии березовых древо-
стоев и модификации климатического сигнала,
зафиксированного в ширине годичных колец,
стоит отметить вероятную роль криогенного мик-
рорельефа. Градация выраженности микрорельефа
(<5 см на участке ПЛ, 10 см на участке ВТ и >10 см
на участке НС) указывает на увеличение мозаич-
ности гидротермического режима почв (мерзлот-
ное пучение), которое может оказывать суще-
ственное влияние на индивидуальный прирост
деревьев. Такое локальное влияние гидротерми-
ческих условий почвы уже отмечалось ранее и для
лиственницы Гмелина (Bryukhanova et al., 2015).

Березовые насаждения с одинаковыми пара-
метрами древостоев (ПЛ и ВT) показали специ-
фические локальные связи величины радиально-
го прироста с климатическими факторами. При
условии, что и на том, и на другом участке темпе-
ратура воздуха является основным лимитирую-
щим фактором, у деревьев на участке ВТ наблю-
дается сдвиг отклика ШГК в сезоне (на более
поздние сроки вегетационного периода, рис. 2б).
Следует также отметить, что согласно данным
влажности почвы участок ВТ является наиболее
сухим по сравнению с остальными двумя участка-
ми. Одним из предположений такого специфиче-
ского отклика может быть структурная адаптация
ксилемы деревьев к выполнению водопроводя-
щей и запасающей функций, которые на данном
этапе невозможно получить только из изменчи-
вости радиального прироста, так как при схожих
значениях ШГК анатомическая структура ксиле-
мы может значительно отличаться (Шиятов и др.,
2000; Bryukhanova et al., 2015). Как было отмечено
ранее, деревья на участке ВТ характеризуются
минимальным (по сравнению с участками ПЛ и
НС) диапазоном изменчивости ШГК при экстре-
мальных условиях в течение сезона роста, что
можно оценить как определенную устойчивость
древостоя и “экономное” использование ресур-
сов. То есть при благоприятных условиях не про-
исходит экстремально большого увеличения
ШГК, также как и при неблагоприятных услови-
ях – ее драматического уменьшения. Динамика
численности водопроводящих элементов ксиле-
мы и их размеров содержит информацию о меха-
низмах адаптации деревьев к погодичным и внут-
рисезонным колебаниям климатических условий
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и отражает степень акклиматизации анатомиче-
ской структуры древесных колец к выполнению
механических и гидравлических функций, опре-
деляя роль в контроле скорости перемещения
ксилемного сока, транспирации, и, косвенно,
интенсивности фотосинтеза. Данная информация
в совокупности с измерениями величины кроны,
площади листовой поверхности, плотности устьиц
и устьичной проводимости может в значительной
степени прояснить механизм адаптации деревьев к
меняющимся условиям среды. Детальное исследо-
вание ассимиляционного аппарата и анатомиче-
ской структуры годичных колец березы пушистой
в исследуемых условиях позволит в будущем отве-
тить на вопрос об особенностях климатического
отклика, а также поможет составить прогноз изме-
нений продуктивности березовых насаждений в
локальном и региональном масштабе.

Предполагая схожий климатический отклик от-
носительно камбиального возраста деревьев на ос-
нове гипотезы о послепожарном развитии восста-
новительной сукцессии, когда отклик радиального
прироста на климатические условия модифициру-
ется динамикой глубины активного слоя почвы,
его влажностью и температурой, следует отметить
различия такового для всех исследуемых участков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты, полученные в рамках данного ис-

следования, показали климатически обусловлен-
ные изменения радиального прироста годичных
колец березы пушистой, произрастающей на трех
участках в зоне распространения многолетней
мерзлоты. Региональные и локальные условия
произрастания и особенности гидротермического
режима мерзлотных почв модифицируют влияние
климатических факторов и оказывают различное
влияние на радиальный рост исследуемого вида.
Так, увеличение тепла и влаги в течение большей
части вегетационного периода будет способство-
вать увеличению радиального прироста березы для
всех исследуемых участков. Холодные условия
июня и июля подавляют рост деревьев в зрелых
древостоях, а повышение летних температур (при
сокращении атмосферных осадков) является ис-
точником прогрессивно увеличивающегося стрес-
са засухи для молодых деревьев, подавляя основ-
ные физиологические процессы роста.

Полученные результаты предоставляют отсут-
ствующую ранее информацию об особенностях
роста лиственных видов деревьев в зоне сплош-
ного распространения мерзлоты. Климатически
обусловленные изменения радиального прироста
березы пушистой могут быть использованы для
дальнейшей оценки ожидаемого воздействия ре-
гионального потепления на продуктивность на-
саждений в локальном и региональном масшта-
бах. Неоднородность климатического сигнала

предполагает различный отклик деревьев на из-
менения климата.
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The projected climate changes are expected to have the greatest impact on high-latitude forest ecosystems. In
particular, the warming will affect the fire regime of the forested territories in the boreal zone, which will
cause changes in the forest vegetation dynamics, leading to a possible predominance of younger stands and
shifts in the composition of tree species (from gymnosperms to angiosperms). Due to the relatively short life
span (tens of years compared to hundreds of years in conifers) and the complex process of cross-dating, de-
ciduous tree species of the northern territories were rarely used in dendroclimatic studies. This paper analyzes
the climate-induced dynamics of radial growth of downy birch (Betula pubescens Ehrh.), growing in three ar-
eas in the permafrost zone of Central Siberia. The results obtained showed differences in the intraseasonal
signal caused both by the stands age and the edaphic growing conditions.
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Исследование выполнено в западной части Кольского полуострова в районе среднего течения
р. Лива (67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) в 4 типах сообществ: лишайниковых сосновых редко-
лесьях, сосняках лишайниковых, сосняках лишайниково-зеленомошных и сосняках зеленомош-
ных. На 12 постоянных пробных площадях по кернам, спилам или срезам, отобранным у основания
ствола, определен начальный радиальный прирост (за первые 5 и 20 лет жизни) у особей сосны
обыкновенной, относящихся к разным возрастным поколениям, и проанализировано его измене-
ние в зависимости от времени появления поколения после пожара. Установлен ступенчатый харак-
тер снижения начального прироста 10-летних поколений в послепожарном временнóм ряду, имею-
щий значимые типологические различия. Наиболее важными предикторами различий выступают
средние, максимальные и минимальные значения прироста на 1- и 2-ом этапах динамики и соот-
ношение значений среднего прироста на 1- и 2-ом этапах. Показано, что наличие допожарных де-
ревьев и повышенная доля березы в составе формирующихся послепожарных сообществ оказы-
вают значимое влияние на характер динамики начального радиального прироста послепожарных
поколений сосны.

Ключевые слова: сосна обыкновенная, начальный прирост, возрастные поколения, допожарный компо-
нент, древостой, подрост, послепожарная сукцессия.
DOI: 10.31857/S0024114821040057

Исследованию закономерностей динамики
радиального прироста сосны обыкновенной под
влиянием различных природных факторов (ге-
лиогеофизических, климатических, почвенно-
грунтовых) посвящена обширная литература
(Битвинскас, 1974; Schweingruber, 1996; Kalela-
Brundin, 1999; Lindholm et al., 2000; Шиятов и др.,
2000; Pärn, 2002; Алексеев, Сорока, 2003; Румян-
цев, 2004; Wilson et al., 2005; Кузьмин и др., 2011;
Koprowski et al., 2012; Тюкавина, Лежнева, 2014;
Махныкина и др., 2017; Железнова, Тобратов,
2019; Матвеев, Тимощук, 2019). Значительное
внимание уделяется и вопросам влияния на ради-
альный прирост сосны обыкновенной антропо-
генных воздействий, таких как рубки, мелиора-
ция, промышленное загрязнение среды (Таран-
ков, Матвеев, 1994; Кучеров, Мулдашев, 2003;

Pärn, 2006; Fedorkov, 2007; Щекалев, Тарханов,
2007).

В то же время для корректной интерпретации
природных и антропогенных воздействий необ-
ходим учет внутриценотических факторов, ока-
зывающих влияние на радиальный прирост,
прежде всего, конкурентных взаимоотношений
особей (Nilsson, Gemmel, 1993; Monserud, Sterba,
1996; Bigler et al., 2003; Das, 2012), которые прояв-
ляются на фоне определенных условий местооби-
тания. Выявление различий в динамике роста
особей разных возрастных групп и разного цено-
тического статуса позволяет более объективно
подойти к интерпретации их реакции на действие
экологических факторов, в том числе современ-
ных глобальных климатических перемен.

Сосна обыкновенная является важнейшим ле-
сообразователем светлохвойных лесов на терри-
тории России, этот вид господствует на площади
более 100 млн га. На Кольском полуострове сос-

1 Исследование выполнено в рамках темы Государственного
задания (№ AAAA-A18-118031590075-8) ФГБУН Ботаниче-
ский институт им. В.Л. Комарова Российской академии наук.

УДК 630*561.21:582.475.4
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новые леса встречаются в широком спектре ме-
стообитаний и занимают 43% покрытой лесом
площади, или 2.2 млн га. Изучение сосновых ле-
сов Кольского полуострова, их распространения,
особенностей экологии, видового состава и
структуры проводилось, начиная с 20–30-х годов
прошлого века (Regel, 1923; Цинзерлинг, 1934;
Некрасова, 1935; Боброва, Качурин, 1936; Цвет-
ков, Чертовской, 1978). Примерно с 60-х годов
внимание исследователей стали все чаще стали
привлекать проблемы разрушения и восстановле-
ния экосистем сосновых лесов Кольского севера
после различных внешних воздействий: рубок
(Леса …, 1961; Цветков, 1986, 2002), пожаров
(Пушкина, 1960; Горшков, 1993, 2001; Ставрова,
Горшков, 2004), промышленного загрязнения
(Цветков, 1985; Алексеев, Ярмишко, 1990; Влия-
ние …, 1990; Ярмишко, 1997; Ганичева и др., 2004;
Лукина и др., 2005), которые остаются актуаль-
ными и в последнее десятилетие (Цветков В.,
Цветков И., 2012; Ставрова и др., 2016; Иванова,
Лукина, 2017; Ярмишко, Игнатьева, 2019). Одним
из важных аспектов при изучении динамики сос-
новых лесов региона является анализ роста и раз-
вития особей основного лесообразующего вида.
Можно отметить целый ряд публикаций этого на-
правления, посвященных лесам Кольского полу-
острова, в которых рассматривались показатели
радиального и линейного роста деревьев сосны
обыкновенной, различающихся по возрасту (Яр-
мишко, 1997; Полоскова и др., 2013), жизненному
состоянию (Katjutin et. al., 2020), условиям произ-
растания (Alekseev, Soroka, 2002; Fedorkov, 2007;
Ярмишко, 2012; Ярмишко и др., 2017).

Целью данной работы является анализ ради-
ального прироста разных поколений сосны обык-
новенной в начальный период жизни (первые 5 и
20 лет) с целью оценки характера и степени диф-
ференциации особей по скорости роста в разных
типах средневозрастных сосновых лесов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследование выполнено в западной части

Кольского полуострова в районе среднего течения
р. Ливы (67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) в
4 типах сообществ: лишайниковых сосновых ред-
колесьях (Subpinetum cladinosum), сосняках ли-
шайниковых (Pinetum cladinosum), сосняках ли-
шайниково-зеленомошных (Pinetum hylocomioso-
cladinosum) и сосняках зеленомошных (Pinetum
empetroso-myrtillosum).

На Кольском полуострове лишайниковые сос-
новые леса и редколесья распространены на вер-
шинах и в верхних частях склонов холмов, на реч-
ных террасах, лишайниково-зеленомошные и зе-
леномошные сосновые леса – преимущественно
в средних и нижних частях склонов и на равни-
нах. Под сосновыми лесами и редколесьями на

песчаных, ледниковых и водно-ледниковых от-
ложениях формируются подзолы иллювиально-
железистые ненасыщенные, мелкоподзолистые,
иллювиально-малогумусовые, песчаные, сред-
нескелетные (Классификация …, 2004), относящи-
еся к отделу Al-Fe-гумусовых почв. Они отличаются
коротким почвенным профилем (до 60 см) и накоп-
лением оксалаторастворимых соединений Al и Fe в
иллювиальном горизонте при низком содержа-
нии в нем фульватного гумуса (Никонов, Пере-
верзев, 1989; Переверзев, 2004). Почвы изучен-
ных лишайниковых сообществ отличаются малой
толщиной органогенного горизонта (менее 2 см)
и низким (менее 2%) содержанием гумуса в иллю-
виальном горизонте. Для зеленомошных лесов
характерны почвы более высокой влажности,
имеющие мощность органогенного горизонта до
7–10 см и бόльшее количество вмытого гумуса (до
3–8%) по сравнению с лишайниковыми сообще-
ствами.

Климатические условия района исследований
определяются особенностями его географическо-
го положения в центральной части Кольского по-
луострова. Климат территории переходный от
морского к континентальному, с прохладным ле-
том, сравнительно теплой осенью, относительно
мягкой зимой и затяжной поздней весной (Яко-
влев, Козлова, 1971). Среднегодовая температура
воздуха по данным метеостанции г. Мончегорска
составляет –0.5°С (Научно-прикладной …, 1988).
Среднесуточная температура воздуха самых холод-
ных месяцев – января и февраля составляет –12–
13°С, самого теплого месяца – июля – +13–14°С.
Общее годовое количество осадков – 550–
600 мм, примерно половина выпадает в период с
июня по октябрь. Вегетационный период длится
100–130 дней. Для роста растений наиболее ва-
жен период со среднесуточной температурой не
менее 10°С, который продолжается в районе ис-
следований с июня по август.

Согласно имеющимся данным (NASA …, 2020)
по близкой к району исследований метеостанции
Sodankyla (67°25' с.ш., 26°35' в.д.) в рассматривае-
мый временной интервал (1926–2015 гг.) средняя
температура июня, июля и августа направленно
не изменялась (F = 0.33–2.14; p = 0.15–0.57) и со-
ставляла соответственно 11 ± 2°С (6.9–15.8°C),
14 ± 2°С (10.7–17.9°С) и 12 ± 1°С (8.9–15.0°С).
Среднее суммарное количество осадков в июне и
июле направленно не изменялось (F = 0.52–0.73;
p = 0.12–0.41) и составило соответственно 58 ± 28
(6–121) и 70 ± 32 мм (8–139 мм). Среднее количе-
ство осадков в августе линейно снизилось (F =
= 4.60; p = 0.03; r = –0.22) с 81 ± 32 в период с 1926
по 1946 г. до 56 ± 27 мм в период с 1995 по 2015 г.
Практическое отсутствие однонаправленных
климатических трендов на территории района ис-
следований позволяет сопоставлять параметры
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радиального прироста разных поколений сосны,
заселившихся в период с 1926 по 1995 г.

Изученные сообщества сформировались по-
сле обширных пожаров, которые наблюдались в
1926 и 1937 г. Давность пожара устанавливали по
кернам и спилам, которые отбирались у живых
деревьев, имеющих пожарные повреждения.

В исследованных сообществах древесный ярус
сформирован Pinus sylvestris L. с участием Betula
pubescens Ehrh. (табл. 1). В травяно-кустарничковом

ярусе преобладают Vaccinium vitis-idea L., Vaccinium
myrtillus L., Empetrum hermaphroditum Hagerup. В
формировании мохово-лишайникового покрова
участвуют зеленые мхи (в основном Pleurozium
schreberi (Brid) Mitt. и Dicranum polysetum Sw.) и ли-
шайники (Cladonia stellaris (Opiz.) Brodo, C. rangiferi-
na (L.) Nyl., C. mitis (Sandst.) Hustich).

Исследование проводилось на постоянных
пробных площадях размером 0.10–0.15 га. Возраст и
величина радиального прироста особей, имеющих

Таблица 1. Таксационные характеристики древостоев средневозрастных сосновых лесов

Примечание: * – деревья допожарного происхождения; С – сосна обыкновенная; Б – береза пушистая; D1.3м – диаметр на
высоте 1.3 м; H – высота; N – число особей; S – сумма площадей сечения стволов.

Постоянная 
пробная площадь Вид Возраст, лет D1.3м, см Н, м N, экз. га–1 S, м2 га–1

Сосновые лишайниковые редколесья
1 (56) С* 220 38.2 12.6 11 1.2

С 71 9.6 8.0 1067 7.8
Б – 8.8 6.0 8 0.5

2 (92) С* 188 34.2 12.0 13 1.2
С 72 11.8 9.2 453 5.0
Б – 5.3 4.1 40 0.1

3 (96) С 73 20.0 9.3 293 9.3
Б – 6.6 5.3 270 1.0

Сосняки лишайниковые
4 (81) С* 315 48.1 14.0 10 1.8

С 72 13.0 10.1 1080 14.3
Б – 10.1 8.8 30 0.2

5 (82) С* 313 35.6 17.7 40 4.0
С 76 13.5 12.6 541 9.5
Б – 5.5 6.1 27 0.1

6 (97) С 76 10.8 9.8 1670 15.4
Б – 6.5 6.9 6 0.2

Сосняки лишайниково-зеленомошные
7 (75) С 70 11.9 11.5 1156 12.9

Б – 7.9 7.7 478 2.3
8 (90) С* 103 30.0 16.7 73 5.3

С 81 17.6 15.0 420 10.2
Б – 4.5 3.6 32 0.1

9 (91) С 69 15.9 12.0 655 13.1
Б – 7.7 8.2 273 1.3

Сосняки зеленомошные
10 (93) С 69 10.9 10.5 3110 29.0

Б – 5.3 6.1 120 0.3
11 (94) С 70 14.5 14.6 1500 24.6

Б – 6.1 8.4 140 0.4
12 (99) С 75 15.0 14.2 1420 25.1

Б – 7.3 7.9 320 1.3



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2021

НАЧАЛЬНЫЙ РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ РАЗНЫХ ПОКОЛЕНИЙ СОСНЫ 475

диаметр ствола на высоте груди более 4 см, устанав-
ливались по кернам, отобранным у основания
ствола. Отбор кернов в большинстве случаев про-
водили на высоте 10–15 см при наклонном поло-
жении бурава с фиксацией угла наклона для по-
следующего пересчета и определения истинной
величины радиального прироста. При наличии
понижений микрорельефа вблизи ствола керны
отбирались стандартным способом. Радиальный
прирост особей меньшего размера определялся
по спилам модельных экземпляров, которые от-
бирались за пределами пробной площади. На
пробных площадях в составе ценопопуляций сос-
ны анализировался прирост особей каждого из
10-летних поколений, которые появились с мо-
мента пожара (1926 или 1937 г.).

Измерение величины радиального прироста
проводилось с использованием микроскопа
МБС–10 и прибора LINTAB-6 с точностью
0.01 мм. На основании измеренных величин рас-
считывался средний годичный радиальный при-
рост в течение первых 5 лет жизни особей – Z5:

где   …,  – измеренные годичные приросты
i-го дерева за 1-, 2-, …, 5-й годы роста (от сердце-
вины), мм; N – число анализируемых особей.

Аналогичным образом рассчитывался средний
годичный радиальный прирост за первые 20 лет
жизни особей (Z20).

Статистическая обработка данных выполнена
с использованием корреляционного, дисперси-
онного и дискриминантного анализа. Сравнение
средних значений выборок ввиду их ограничен-
ного объема проводилось на основе непарамет-
рического критерия Краскелла–Уоллиса, с уче-
том результатов многоуровневого критерия Фи-
шера (LSD) при сравнении между собой более
двух выборок.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Численность особей в составе ценопопуляций

сосны в исследованных средневозрастных сосно-
вых лесах и редколесьях составляет от ~2.5 до
20 тыс. экз. га–1. Древостои на 80–100% по числу
и запасу сформированы особями, появившимися
на протяжении первых 3-х послепожарных деся-
тилетий (табл. 2). Густота изученных древостоев
варьирует от 300–500 до 1500–3000 экз. га–1. В
большинстве сообществ, имеющих густоту древо-
стоя от ~300 до 1000 экз. га–1, резко выраженный
максимум численности приходится на поколе-
ния, появившиеся в последние два десятилетия
(8–9-е), доля которых составляет от 76 до 92%

( )
=

+ +
=
 …

1 2 5

1
5 ,

5

N

i i i
i

z z z
Z

N
1,iz 2,iz 5

iz

(табл. 2). В сообществах, имеющих густоту древо-
стоя 1500–1800 экз. га–1, наблюдается содомини-
рование по числу особей 1–3 и 8–9-го поколе-
ний. При наиболее высокой густоте древостоя
(более 3000 экз. га–1) ценопопуляция сосны со-
стоит практически полностью из особей, засе-
лившихся в течение 1–3-го десятилетий после
пожара.

Анализ динамики радиального прироста сос-
ны обыкновенной за первые 20 лет жизни особей
(рис. 1) свидетельствует, что она имеет суще-
ственные различия в зависимости от типологиче-
ской принадлежности сообществ и возраста по-
колений и, в некоторых случаях, индивидуальных
особенностей отдельных особей в составе поко-
лений. В качестве примера на рис. 1 представлена
динамика роста особей сосны обыкновенной, от-
носящихся к отдельным возрастным поколениям
в двух исследованных сообществах – сосняке ли-
шайниковом и сосняке зеленомошном.

В лишайниковом сообществе (рис. 1а) ради-
альный прирост за первые 20 лет у особей 1-го по-
слепожарного поколения варьирует в разные го-
ды от 0.1 до 2.5–2.7 мм год–1, в отдельных случаях
он может достигать 3.5 мм год–1. Для всех особей
поколения в течение исследованного периода ха-
рактерно линейное увеличение годичного приро-
ста (r = 0.52–0.73, p < 0.001–0.05). У особей сосны
3-го послепожарного поколения начальный при-
рост варьирует от 0.2 до 2.0 мм год–1. Направлен-
ного изменения прироста в течение первых 20 лет
жизни при этом не наблюдается. Особи 6-го поко-
ления отличаются низкими значениями и крайне
слабым варьированием, т.е. фактической стабиль-
ностью начального радиального прироста.

В сосняке зеленомошном (рис. 1б) радиальный
прирост за первые 20 лет у особей 1-го послепожар-
ного поколения варьирует от 0.1 до 2.5–3.0 мм год–1,
в единичных случаях достигая 4.0 мм год–1. У всех
особей величина годичного прироста в течение
исследованного периода линейно возрастает (r =
= 0.78–0.95, p < 0.001). Начальный прирост осо-
бей сосны, относящихся к 3-му послепожарному
поколению, изменяется в отдельные годы от 0.2–
0.3 до 2.2–2.4 мм год–1. У большинства особей он
линейно возрастает (r = 0.65–0.77, p < 0.01), од-
нако часть особей характеризуется отсутствием
направленного изменения прироста при его су-
щественных (до 5–7 крат) колебаниях. У особей
6-го послепожарного поколения годичный при-
рост составляет от 0.02 до 0.3 мм год–1 и в течение
первого 20-летия жизни направленно не изме-
няется.

Изменение среднегодового радиального при-
роста поколений сосны обыкновенной за первые
5 и 20 лет жизни в зависимости от времени их за-
селения после пожара в большинстве случаев до-
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Таблица 2. Характеристики 10-летних поколений в составе ценопопуляций и древостоев сосны обыкновенной в
средневозрастных сосновых лесах

Пробная
площадь

Параметры
поколений

10-летние поколения
В целом

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Сосновые лишайниковые редколесья

92

Npop.           

Nstand    – – – – – –  

М    – – – – – –  

96

Npop.           

Nstand      – – – –  

М      – – – –  

Сосняки лишайниковые

81

Npop.          

Nstand     – – – – –  

М     1 – – – –  

97

Npop.           

Nstand     – – – – –  

М     – – – – –  

Сосняки лишайниково-зеленомошные

75

Npop.         –  

Nstand     – – – – –  

М     – – – – –  

91

Npop.          

Nstand     – – – – –  

М     – – – – –  

47
0.9

226
4.3

213
4

20
0.4

20
0.4

100
1.9

220
4.1

1960
36.9

2507
47.1

5313
100

47
10.3

226
50

180
39.7

453
100

7.7
30.7

13.4
53

4.1
16.3

25.2
100

53
0.5

133
1.4

47
0.5

40
0.4

67
0.7

47
0.5

313
3.2

3807
38.5

5366
54.3

9873
100

53
18.2

133
45.5

47
15.9

20
6.8

40
13.6

293
100

15.6
32.2

25.8
53.2

6.2
12.8

0.5
1

0.4
0.8

48.5
100

120
0.5

400
1.8

580
2.6

70
0.3

70
0.3

300
1.3

3810 3330
14.7

14000
61.7

22680
100

120
11.1

400
37

530
49.1

30
2.8

1080
100

32.4
41.5

25.3
32.4

19.6
25.2

0.7
0.9

78.0
100

340
8

660
15.5

680
15.9

440
10.3

70
1.6

30
0.7

390
9.1

910
21.3

750
17.6

4270
100

340
20.3

657
39.2

645
38.5

33
2

1675
100

43.5
54.1

26.0
32.3

10.8
13.4

0.2
0.2

80.5
100

111
4.6

700
29

511
21.2

233
9.7

89
3.7

100
4.1

302
12.5

368
15.2

2414
100

111
9.5

694
60

331
28.6

21
1.9

1156
100

41.9
54.7

30.1
39.4

4.4
5.8

0.1
0.1

76.5
100

36
0.7

346
7

285
6

18
0.4

18
0.4

24
0.5

103
2.1

42
0.9

4000
82

4873
100

36
5.6

346
52.8

261
39.8

12
1.9

655
100

8.7
11.1

56.0
71.1

13.9
17.6

0.2
0.2

78.8
100
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Примечание: Npop. – численность (экз. га–1) разных поколений в составе ценопопуляции; Nstand – численность (экз. га–1)
разных поколений в составе древостоя; М – величина запаса (м3 га–1) разных поколений в составе древостоя. В числителе:
абсолютное значение показателя, в знаменателе: относительная доля (%). “–” – поколение отсутствует.

Сосняки зеленомошные

93

Npop.      – – – –

Nstand    – – – – – –  

М    – – – – – –  

94

Npop.    – –    –  

Nstand    – – – – – –  

М    – – – – – –  

Пробная
площадь

Параметры
поколений

10-летние поколения
В целом

1 2 3 4 5 6 7 8 9

2530
80.6

390
12.4

190
6.1

10
0.3

20
0.6

3140
100

2530
81.4

390
12.5

190
6.1

3110
100

152.3
94.8

7.1
4.4

1.3
0.8

160.7
100

1180
38.4

240
7.8

80
2.6

10
0.3

60
2

1500
48.9

3070
100

1180
78.7

240
16

80
5.3

1500
100

160.0
92.8

8.9
5.2

3.1
2

172.0
100

Таблица 2.  Окончание

статочно точно может быть аппроксимировано
линейным (r = –0.76–0.98) или экспоненциаль-
ным (r = –0.84–0.99) уравнениями. Величина
прироста за первые 5 лет снижается от 0.55–
1.25 мм год–1 у поколений, появившихся в первое
десятилетие после пожара, до 0.09–0.16 мм год–1 у
особей, заселившихся через 50 и более лет после
пожара; прирост за первые 20 лет снижается соот-
ветственно от 1.0–2.0 мм год–1 до 0.1–0.3 мм год–1

(рис. 2).

Наиболее высоким начальным приростом отли-
чаются особи сосны, появившиеся в течение 1-го,
реже первых 2–3-х десятилетних поколений
(табл. 3, 4). Сравнение начального радиального
прироста разных поколений сосны в исследован-
ных сосновых лесах показало, что средний при-
рост особей 1-го поколения за первые 5 и 20 лет
является примерно на 30% более высоким в ли-
шайниково-зеленомошных и зеленомошных ле-
сах по сравнению с лишайниковыми лесами и ред-
колесьями (табл. 5). Средний начальный радиаль-
ный прирост особей сосны 2- и 3-го десятилетних
послепожарных поколений соответственно на 30–
40 и 45–50% выше в зеленомошных сосняках по
сравнению с остальными типами сообществ. На-
чальный прирост всех последующих поколений
сосны не имеет достоверных различий в разных
типах сосновых лесов. Стабилизация начального
прироста на нижнем пределе наблюдается через
~50 лет после пожара, его средняя величина за
первые 5 и 20 лет составляет соответственно 0.10 и

0.14 мм год–1 (табл. 5). Взаимная связь прироста
разных поколений за первые 5 лет проявляется в
единичных случаях и является слабой. Более чет-
ко выражена связь прироста разных поколений за
первые 20 лет. Прирост 2-, 3- и 4-го поколений
достоверно положительно скоррелирован с при-
ростом 1-го поколения (r = 0.61–0.64; p < 0.05).
Более поздние поколения не имеют связи с при-
ростом 1-го поколения. Довольно тесная поло-
жительная связь (r = 0.80–0.89; p < 0.01) выявлена
между приростом за первые 20 лет у 2- и 3-, 4- и 5-,
5- и 6-го поколений.

Численность особей в составе 1-го десятилет-
него поколения сосны является существенно бо-
лее высокой в зеленомошных лесах (K – W = 6.2;
p < 0.05), чем в остальных типах сообществ. Разли-
чие средних величин достигает 8 крат (1623 ± 453 и
201 ± 60 экз. га–1). Число особей сосны 2- и 3-го по-
колений не имеет значимых различий в разных
типах сообществ и составляет в среднем, соответ-
ственно 313 ± 59 и 332 ± 87 экз. га–1. Согласно ре-
зультатам множественного дисперсионного ана-
лиза густота древостоя (сформированного особя-
ми 1–3-го послепожарных 10-летних поколений) и
тип леса в совокупности значимо влияют (F = 49.38
и 90.57; p < 0.001) на суммарную численность осо-
бей 4–7-го поколений, формирующих основу по-
лога подроста (особи в возрасте более 20 лет). В
сосняках зеленомошных при густоте древостоя
более 1500 экз. га–1 и доминировании зеленых
мхов в составе напочвенного покрова (>80% по
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Рис. 1. Динамика радиального прироста особей сосны обыкновенной за первые 20 лет жизни в составе разных после-
пожарных поколений в сосняке лишайниковом (а) и сосняке зеленомошном (б) на территории Кольского полуострова.
1–5 особи первого 10-летнего поколения, 6–8 – особи третьего 10-летнего поколения; 9–11 особи шестого 10-летнего
поколения.
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покрытию) суммарная численность подроста 4–
7-го послепожарных поколений является наибо-
лее низкой (67 ± 19 экз. га–1). Наиболее высокая
численность подроста (4206 ± 15 экз. га–1) регистри-
руется в сосняках лишайниковых, если густота дре-
востоя не превышает 1000 экз. га–1. В лишайнико-
вых редколесьях, сосняках лишайниковых с густо-
той древостоя более 1500 экз. га–1 и сосняках
лишайниково-зеленомошных плотность подроста
составляет в среднем 594 ± 122 экз. га–1.

Численность особей в составе отдельных поко-
лений не влияет на величину их начального приро-
ста. В частности, при 20-кратных различиях чис-

ленности особей 1-го послепожарного поколения
(соответственно, 1623 ± 453 и 73 ± 17 экз. га–1) вели-
чина их среднего прироста за первые 20 лет может
быть одинаковой (соответственно, 1.52 ± 0.25 и
1.56 ± 0.45 мм год–1). В то же время при отсут-
ствии достоверных различий численности особей
2-го послепожарного поколения в разных типах
сосновых лесов наблюдаются существенное
(примерно 2-кратное) превышение начального
прироста этого поколения в сосняках зеленомош-
ных по сравнению с остальными типами сооб-
ществ. Густота древостоя, оказывая значимое влия-
ние на плотность подроста, не влияет (K–W = 0.37–
3.2; p > 0.05) на величину его начального прироста.
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Рис. 2. Изменение начального радиального прироста (первые 5 (а, в, д, ж) и 20 (б, г, е, з) лет) генераций сосны обык-
новенной в разных типах северотаежных сосновых лесов. а, б – сосновые лишайниковые редколесья; в, г – сосняки
лишайниковые; д, е – сосняки лишайниково-зеленомошные; ж, з – сосняки зеленомошные.
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Помимо типологической принадлежности со-
обществ, существенным фактором, оказывающим
влияние на начальный прирост поколений сосны,
является наличие на гари остатков допожарного
соснового древостоя. Согласно результатам дис-
персионного анализа, величина среднего годично-

го радиального прироста за первые 5 лет у 2-, 3- и
4-го поколений сосны в сообществах с наличием
допожарного компонента (1–5 м2 га–1) является на
35–40% более низкой, чем при его отсутствии в
составе древостоя (табл. 5). При анализе прироста
за первые 20 лет выявлена в целом аналогичная
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картина: достоверное снижение прироста (на 30–
50%) регистрируется у 1-, 2- и 3-го послепожар-
ных поколений сосны.

Положительное влияние на начальный радиаль-
ный прирост поколений сосны оказывает участие в
составе сообществ березы пушистой (1–2.5 м2 га–1).
Оно характерно в основном для лишайниково-
зеленомошных и зеленомошных сосновых лесов,
но может отмечаться и в лишайниковых редколе-
сьях. Выполненный анализ показал, что этот
фактор слабо сказывается на приросте за первые
5 лет, но его влияние четко проявляется у ряда по-
колений на величине прироста за первые 20 лет
(табл. 5). В последнем случае при участии березы
в составе древесного яруса регистрируется увели-

чение прироста 1-го послепожарного поколения
(на 45%), а также 4, 5 и 6-го поколений (от 45% до
2 крат).

Изменение начального прироста поколений в
послепожарном временнóм ряду имеет неравно-
мерный характер. Достоверно выделяются 3–
4 основных уровня значений (этапа динамики)
начального радиального прироста, последова-
тельно сменяющихся от первых послепожарных
поколений к последним (табл. 6).

Годичный прирост за первые 5 лет на 1-, 2- и
3-ем этапах динамики в среднем одинаков во всех
типах сосновых лесов и составляет, соответствен-
но, 0.74 ± 0.25, 0.34 ± 0.09, 0.12 ± 0.03 мм год–1.
Однако средние максимумы и минимумы приро-

Таблица 5. Начальный прирост (мм год–1) послепожарных поколений сосны обыкновенной в сообществах с
разными ценотическими характеристиками

Примечание. L – доля лишайников (%) в общем проективном покрытии мохово-лишайникового яруса; Spf – сумма площа-
дей сечений допожарной части древостоя, м2 га–1; SBp – сумма площадей сечений березы пушистой, м2 га–1. K–W – критерий
Краскелла–Уоллиса; p – уровень значимости.

Поко-
ления L Прирост K–W p Spf Прирост K–W p SBp Прирост K–W p

За первые 5 лет

1
>94 0.60 ± 0.16

4.0 <0.05 <1–5 0.73 ± 0.24 – – <1–3 0.73 ± 0.24 – –
10–65 0.87 ± 0.25

2
>55 0.43 ± 0.16

4.7 <0.05
<1 0.56 ± 0.16

4.1 <0.05 <1–3 0.49 ± 0.16 – –
<20 0.62 ± 0.09 1–5 0.36 ± 0.10

3
>55 0.33 ± 0.11

5.3 <0.05
<1 0.46 ± 0.16

4.0 <0.05 <1–3 0.38 ± 0.16 – –
<20 0.59 ± 0.16 1–5 0.30 ± 0.13

4 <20–99 0.24 ± 0.09 – –
<1 0.29 ± 0.08

5.2 <0.05 <1–3 0.24 ± 0.09 – –
1–5 0.18 ± 0.03

5 <20–99 0.16 ± 0.08 – – <1–5 0.16 ± 0.08 – –
< 1 0.11 ± 0.03

6.6 <0.01
1–3 0.25 ± 0.09

6–7 <20–99 0.10 ± 0.02 – – <1–5 0.10 ± 0.02 – – <1–3 0.10 ± 0.02 – –
За первые 20 лет

1
<65 1.62 ± 0.33

4.3 <0.05
<1 1.54 ± 0.37

4.1 <0.05
< 1 1.17 ± 0.39

4.2 <0.05
>94 1.08 ± 0.38 1–5 1.08 ± 0.41 1–3 1.70 ± 0.32

2
<20 1.25 ± 0.24

4.0 <0.05
<1 1.09 ± 0.33

4.8 <0.05 <1–3 0.89 ± 0.38 – –
>55 0.77 ± 0.34 1–5 0.60 ± 0.22

3
<20 1.12 ± 0.23

6.3 <0.05
<1 0.88 ± 0.29

6.4 <0.05 <1–3 0.70 ± 0.34 – –
>55 0.56 ± 0.23 1–5 0.44 ± 0.22

4 <20–99 0.39 ± 0.15 – – <1–5 0.39 ± 0.15 – –
< 1 0.32 ± 0.10

– –
1–3 0.56 ± 0.06

5 <20–99 0.22 ± 0.11 – – <1–5 0.22 ± 0.11 – –
< 1 0.16 ± 0.05

7.4 <0.01
1–3 0.35 ± 0.07

6–7 <20–99 0.14 ± 0.05 – – <1–5 0.14 ± 0.05 – –
< 1 0.13 ± 0.04

5.1 <0.05
1–3 0.19 ± 0.04

<1–3 0.14 ± 0.05 – –
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ста, а также время и степень скачкообразных сни-
жений прироста (переходов с одного этапа на
другой) имеют определенные различия в разных
типах сосновых лесов (табл. 6). В зеленомошных
лесах 1-й этап динамики имеет бóльшую продол-
жительность – 27 ± 6 лет по сравнению с осталь-
ными типами сообществ (в среднем 11 ± 3 года).
Продолжительность 2-го этапа в зеленомошных
сосняках (15 ± 6 лет) является, напротив, наиболее
низкой среди других изученных типов сообществ, в
которых она составляет в среднем 24 ± 7 лет. Время
перехода на последний этап динамики в разных ти-
пах сообществ достоверно не различается и проис-
ходит в среднем через 41 ± 9 лет после пожара.

При переходе с 1 на 2-ой этап динамики сни-
жение прироста за первые 5 лет является более
резким в лишайниково-зеленомошных и зелено-
мошных лесах (в среднем на 61 ± 8%), чем в ли-
шайниковых лесах и редколесьях (в среднем на
36 ± 13%). Второе скачкообразное снижение при-
роста существенно не различается в разных типах
сообществ (в среднем на 62 ± 9%).

Наиболее высокие значения максимума и ми-
нимума радиального прироста за первые 5 лет
(соответственно 1.51 ± 0.10 и 0.64 ± 0.35 мм год–1)
на 1-ом этапе динамики характерны для лишай-
никово-зеленомошных сосновых лесов. В осталь-

ных типах сообществ эти величины не различа-
ются и в среднем составляют соответственно при-
мерно 75 и 30% от вышеуказанных значений. В
течение 2-го этапа более высокие максимумы на-
чального радиального прироста регистрируются в
лишайниковых и лишайниково-зеленомошных
лесах (в среднем 0.81 ± 0.18 мм год–1), в лишайни-
ковых редколесьях и сосняках зеленомошных
средний максимум на 40% ниже. Средние мини-
мумы прироста в зеленомошных сосняках (0.18 ±
± 0.03 мм год–1) на 60% выше, чем в остальных ти-
пах сообществ. На 3-ем этапе средний максимум
начального прироста в сосняках зеленомошных
(0.16 ± 0.06 мм год–1) составляет не более 60% от
соответствующей величины в других типах сооб-
ществ; а минимальные значения являются на 40%
более низкими в лишайниковых сообществах по
сравнению с лишайниково-зеленомошными и
зеленомошными.

Анализ изменения радиального прироста по-
колений сосны за первые 20 лет показал, что в
процессе послепожарной сукцессии в абсолют-
ном большинстве случаев в сообществах досто-
верно выделяется четыре уровня его значений, то
есть четыре основных этапа динамики. Времен-
ные границы скачкообразного снижения приро-
ста в изученных типах сосновых лесов достоверно

Таблица 6. Параметры начального радиального прироста (мм год–1) сосны обыкновенной на разных этапах по-
слепожарной динамики в разных типах сосновых лесов

Примечание. 1 Тип леса: 1 – сосновые лишайниковые редколесья, 2 – сосняки лишайниковые, 3 – сосняки лишайниково-
зеленомошные, 4 – сосняки зеленомошные. K–W – критерий Краскелла–Уоллиса; p – уровень значимости.

Этап Тип леса1 Средний K–W (p) Тип леса Ср. максимум K–W (p) Тип леса Ср. минимум K–W (p)

За первые 5 лет
I 1–4 0.74 ± 0.25 – 3 1.51 ± 0.10 4.8

(<0.05)
3 0.64 ± 0.35 4.5

(<0.05)1, 2, 4 1.11 ± 0.29 1, 2, 4 0.20 ± 0.07

II 1–4 0.34 ± 0.09 – 2, 3 0.81 ± 0.18 7.4
(<0.01)

1–3 0.11 ± 0.05 5.4
(<0.05)1, 4 0.48 ± 0.12 4 0.18 ± 0.03

III 1–4 0.12 ± 0.03 – 1–3 0.28 ± 0.08 4.1
(<0.05)

1, 2 0.05 ± 0.01 5.0
(<0.05)4 0.16 ± 0.06 3, 4 0.08 ± 0.04

За первые 20 лет
I 3, 4 1.61 ± 0.33 4.3

(<0.05)
3, 4 2.32 ± 0.28 5.9

(<0.05)
1–4 0.79 ± 0.48 –

1, 2 1.08 ± 0.38 1, 2 1.67 ± 0.51

II 4 1.16 ± 0.25 5.3
(<0.05)

1–4 1.32 ± 0.34 – 4 0.77 ± 0.21 5.8
(<0.05)1–3 0.63 ± 0.25 1–3 0.27 ± 0.16

III 1–4 0.26 ± 0.09 – 1–4 0.38 ± 0.12 – 1–4 0.15 ± 0.08 –

IV 1–4 0.13 ± 0.03 – 1–4 0.18 ± 0.07 – 1–4 0.09 ± 0.02 –
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не различаются при переходе c 1- на 2-ой (через
11 ± 3 лет) и со 2- на 3-ий (через 33 ± 8 лет) эта-
пы. Переход на последний этап в лишайниковых
редколесьях наблюдается на 20 лет позже (через
67 ± 6 лет), чем в других типах сообществ (через
47 ± 7 лет).

На 1-ом этапе величина среднего прироста по-
колений сосны за первые 20 лет в лишайниковых
лесах и редколесьях является примерно на 35%
более низкой, чем в лишайниково-зеленомош-
ных и зеленомошных лесах, в которых она состав-
ляет в среднем 1.61 ± 0.33 мм год–1 (табл. 6). На 2-ом
этапе наиболее высоким средним приростом
(1.16 ± 0.25 мм год–1) отличаются зеленомошные
леса; в остальных типах сообществ соответствую-
щая величина является на 45% более низкой. На
3- и 4-ом этапах достоверных различий прироста
особей сосны за первые 20 лет в разных типах сооб-
ществ не наблюдается, его средняя величина состав-
ляет соответственно 0.26 ± 0.09 и 0.13 ± 0.03 мм год–1.

Снижение среднего прироста на границе 1- и
2-го этапов является существенно более слабым в
зеленомошных лесах (на 24 ± 6%), чем в осталь-
ных типах сообществ (на 49 ± 14%). Переход со 2
на 3-й этап связан во всех сообществах с одинако-
вым и довольно существенным (на 64 ± 11%) сни-
жением прироста. Последнее снижение, отмеча-
ющее переход с 3-го на последний, 4-ый этап,
наиболее слабо выражено в лишайниковых ред-
колесьях (29 ± 1%) по сравнению с другими типа-
ми сообществ (на 58 ± 15%).

Средний максимум прироста за первые 20 лет
на 1-ом этапе динамики является более высоким
в лишайниково-зеленомошных и зеленомошных
лесах (2.32 ± 0.28 мм год–1) по сравнению с ли-
шайниковыми сообществами, в которых его ве-
личина примерно на 30% ниже (табл. 6). Средний
минимум в разных типах сообществ достоверно
не различается и составляет 0.79 ± 0.48 мм год–1.
На 2-ом этапе величина среднего максимума при-
роста за первые 20 лет в разных типах сосновых ле-
сов достоверно не различается 1.32 ± 0.34 мм год–1,
тогда как средний минимум имеет существенные
различия: в зеленомошных лесах его величина
(0.77 ± 0.21 мм год–1) почти в 3 раза выше, чем в
остальных типах сообществ. На двух последних эта-
пах величины среднего максимума и минимума
в разных типах сосновых лесов не имеют суще-
ственных различий, на 3-ем этапе они составляют,
соответственно, 0.38 ± 0.12 и 0.15 ± 0.08 мм год–1, на
4-ом этапе – 0.18 ± 0.07 и 0.09 ± 0.02 мм год–1.

Таким образом, на основе выполненного ана-
лиза было выявлено различие ряда параметров
динамики начального радиального прироста по-
слепожарных поколений сосны в разных группах
сообществ. Есть параметры, которые достоверно
различаются в группах лишайниковых лесов и

редколесий (1) и лишайниково-зеленомошных и
зеленомошных лесов (2). Другие параметры име-
ют отличие в зеленомошных лесах или лишайни-
ковых редколесьях (1) по сравнению с остальны-
ми типами сообществ (2). Для того, чтобы учесть
все эти данные и на основе наиболее информа-
тивных параметров выделить достоверно разли-
чающиеся по динамике начального прироста по-
колений группы типов леса, проведен дискрими-
нантный анализ, в котором использованы данные
по приросту за первые 20 лет. По его результатам в
исследованной выборке средневозрастных сосно-
вых лесов достоверно выделяются три группы
сообществ: первая включает лишайниковые сос-
новые леса и редколесья, вторая – сосняки ли-
шайниково-зеленомошные, третья – сосняки
зеленомошные. Предикторами, наиболее точно
отражающими различия этих групп сообществ,
являются: средний, максимальный и минималь-
ный начальный прирост особей сосны в течение
1- и 2-го этапов динамики, процентное соотно-
шение среднего прироста на 1- и 2-ом этапах ди-
намики. Уровень значимости уравнений 1- и
2-ой дискриминантных функций: p < 0.001 и p <
< 0.05. В уравнении 1-ой функции наиболее вы-
сокими значениями коэффициентов отличаются
параметры прироста на 1-ом этапе динамики, в
уравнении 2-ой функции – параметры прироста
на 2-ом этапе динамики.

Во всех исследованных сообществах, незави-
симо от их таксономической принадлежности,
густоты, суммы площадей сечений и запаса дре-
востоев, а также общей численности ценопопуля-
ций сосны выявлен в целом однотипный характер
изменения начального радиального прироста в
ряду послепожарных поколений. Начальный при-
рост особей сосны обыкновенной, которые засе-
лились на протяжении первых 3-х послепожар-
ных десятилетий, в 3–10 раз превышает соответ-
ствующие величины у особей, появившихся в
течение 3-х последних десятилетий. Полученные
оценки среднего начального радиального приро-
ста деревьев старших поколений сосны, форми-
рующих основу средневозрастных древостоев,
согласуются с соответствующими данными дру-
гих авторов для того же региона (Alekseev, Soroka,
2002; Yarmishko, 2015).

Исследователями неоднократно подчеркива-
лась связь скорости роста деревьев сосны обык-
новенной с типологической принадлежностью
сообществ и густотой древостоев (Бузыкин и др.,
2002; Усольцев, 2002; Цветков, 2002; Демаков
и др., 2019). Установлено, что среднее значение
прироста в молодых древостоях сосны, формиру-
ющихся в более сухих и бедных элементами пита-
ния местообитаниях (сосняки лишайниковые),
на 20–30% ниже, чем на более богатых и влажных
почвах в сообществах сосняков черничных. Про-
веденное нами исследование показало, что типо-
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логические различия среднего прироста за первые 5
и 20 лет характерны только для деревьев, относя-
щихся к первым трем 10-летним послепожарным
поколениям, причем величина прироста в сосняках
лишайниково-зеленомошных и зеленомошных
на 30–50% выше, чем в лишайниковых лесах и
редколесьях. Начиная с 4-го десятилетия после
пожара начальный прирост поколений сосны в
разных типах средневозрастных сосновых лесов
достоверных различий не имеет.

В отношении типологических различий чис-
ленности особей в составе отдельных послепо-
жарных поколений можно отметить следующую
закономерность: наиболее благоприятные усло-
виях для выживания всходов и сеянцев сосны
складываются на свежих гарях зеленомошных
сосновых лесов, о чем свидетельствует на поря-
док более высокая, чем в остальных типах сооб-
ществ, густота особей, заселившихся в первое де-
сятилетие после пожара. Скорее всего, это обу-
словлено неполным выгоранием слоя подстилки,
имеющего в зеленомошниках значительную тол-
щину, поскольку наличие даже небольшого слоя
органики существенно повышает влагоемкость
субстрата на гари. В последующие два послепо-
жарных десятилетия различия микроклиматиче-
ских условий и влажности верхних горизонтов на
гарях разных типов сосновых лесов, по-видимо-
му, относительно выравниваются благодаря фор-
мированию защитного покрова из трав, кустар-
ничков и подроста березы. Это выражается в оди-
наковой в среднем густоте 2- и 3-го поколений
сосны в лишайниковых, лишайниково-зелено-
мошных и зеленомошных сообществах. В даль-
нейшем, на протяжении 4-го и последующих де-
сятилетий, по мере увеличения полноты и со-
мкнутости крон формирующегося древостоя,
восстановления плотного зеленомошного покро-
ва и толщины лесной подстилки, условия для
прорастания семян и выживания всходов в сосня-
ках зеленомошных становятся значительно менее
благоприятными, чем в лишайниковых и лишай-
никово-зеленомошных сообществах. Это приво-
дит к существенно более низкой численности но-
вых поколений сосны, однако на их начальном
приросте указанные факторы не сказываются: он
остается в среднем одинаковым в разных типах
сообществ и при разной густоте древостоев.

При анализе изменения начального прироста
от поколения к поколению было установлено, что
этот процесс, хотя и может быть удовлетвори-
тельно описан линейным уравнением, не являет-
ся равномерным. Величина прироста изменяется
скачкообразно. Первое скачкообразное сниже-
ние прироста происходит относительно рано – в
абсолютном большинстве случаев через ~10 лет
после пожара, второе – через 30–40 лет. Стабили-
зация начального прироста, обусловленная до-
стижением минимальных значений, обеспечива-

ющих выживание особей сосны в конкретных
условиях местообитания (типа леса), наблюдается
через 40–50 лет после пожара. Снижение прироста
при переходе с одной ступени на другую является
довольно значительным – до 50–65%, особенно в
середине и второй половине послепожарного пери-
ода. Главной его причиной является внутрипопуля-
ционное конкурентное взаимодействие поколе-
ний. Восстановительная динамика параметров
напочвенного покрова и лесной подстилки не
может являться причиной скачкообразного изме-
нения начального прироста послепожарных по-
колений, поскольку представляет собой последо-
вательный непрерывный процесс (Горшков, 1995;
Горшков и др., 2005).

Более низкая скорость роста молодых генера-
ций древесных растений по отношению к стар-
шим – хорошо известное явление, причем в сос-
новых лесах, особенно в разреженных северота-
ежных, оно обусловлено в первую очередь
корневой конкуренцией (Листов, 1986; Kuulu-
vainen et al., 1993). Это еще раз подтвердили ре-
зультаты специальных исследований (Саннико-
ва, 2003; Санников и др., 2012). Однако этот фак-
тор не может объяснить первое скачкообразное
снижение начального радиального прироста осо-
бей сосны, которое в абсолютном большинстве
случаев наблюдается уже через ~10 лет после по-
жара. Густота особей первого послепожарного
10-летнего поколения, как было показано на при-
мере исследованных сообществ, не влияет на при-
рост 2-го поколения. Наиболее вероятной причи-
ной того, что начальный прирост у особей, появив-
шихся в течение 2-го послепожарного десятилетия,
существенно более низкий, чем у особей, появив-
шихся ранее, является 1.5–2-кратное увеличение
содержания подвижных форм элементов минераль-
ного питания растений (кальция, калия, магния,
фосфора, ряда микроэлементов) в верхних гори-
зонтах почв (Neff et al., 2005; Сосорова и др., 2013;
Дымов и др., 2014). Через 10 лет после пожара это
положительное для развития подроста явление
практически полностью сходит на нет, и началь-
ный прирост вновь появляющихся поколений
падает. Исключением является прирост особей
сосны за первые 5 лет в зеленомошных сообще-
ствах, скачкообразное снижение которого проис-
ходит не через 10, а через 20–30 лет после пожара.
Это можно объяснить более благоприятными для
начальных стадий развития сеянцев условиями на
гарях сосняков зеленомошных: в частности, нали-
чием недогоревшего слоя подстилки, существенно
повышающего обеспеченность субстрата элемента-
ми питания и влагой, что не характерно для лишай-
никовых и лишайниково-зеленомошных лесов.

Второе и последующие скачкообразные сни-
жения начального прироста сосны, очевидно,
связаны с повышением напряженности корневой
конкуренции и уменьшением количества доступ-
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ных для новых генераций сосны ресурсов пита-
ния и влаги. Известно, что к 30–40-летнему воз-
расту у деревьев сосны первых послепожарных по-
колений происходит переход от экстенсивного
роста корневых систем к интенсивному. На фоне
многократного снижения скорости нарастания
стержневого и главных боковых корней резко воз-
растает степень насыщенности сосущими корнями
корнеобитаемого пространства за счет прогресси-
рующего увеличения числа корней высоких по-
рядков (Шиманюк, 1955; Калинин, 1978; Санникова
1979, 2003; Санников и др., 2012). Согласно имею-
щимся данным (Санникова, 1992; Санников и др.,
2012), годичный прирост подроста сосны имеет зна-
чимую отрицательную связь с индексом корневой
конкуренции древостоя (r = –0.54…–0.67; n =
= 0.60–0.89; p < 0.01), который в свою очередь по-
ложительно связан с насыщенностью ризосферы
тонкими корнями деревьев (Санникова, Локосова,
2001). Приведенные факты позволяют объяснить
установленное в нашем исследовании второе, наи-
более существенное скачкообразное снижение
прироста новых поколений сосны, наблюдающееся
примерно через 30–40 лет после пожара. Корнена-
сыщенность верхних горизонтов почв является
более высокой в сообществах с более высокой гу-
стотой и продуктивностью древостоя. Было пока-
зано, что в редкостойных сообществах с лишай-
никовым покровом она примерно в 2 раза ниже,
чем в лесах с участием в покрове лишайников и
зеленых мхов. Интенсивность микоризации по-
глощающих корней в обоих случаях примерно
одинакова, однако уровень жизненности и, соот-
ветственно, функциональной активности экто-
микориз существенно выше при высокой корне-
насыщенности почв в более благоприятных усло-
виях местообитания (Веселкин, 2001).

Анализируя результаты выполненного нами
исследования, с учетом приведенных выше све-
дений, можно предположить следующее. По мере
послепожарного формирования разных по густо-
те и сумме площадей сечений древостоев в разных
типах сосновых лесов и связанной с этим разной
корненасыщенности верхних почвенных гори-
зонтов, а также компенсирующих эти различия
механизмов, с течением времени происходит по-
степенное стирание различий в параметрах роста
последовательно появляющихся поколений сос-
ны. Типологические различия величин, хроноло-
гии и интенсивности изменения начального ради-
ального прироста в ряду поколений проявляют-
ся почти исключительно в течение первых 30–
40 лет после пожара, т.е. в течение выделенных
1- и 2-го этапов динамики. Указанная законо-
мерность в концентрирированном виде отража-
ется в перечне предикторов, дискримирующих
типы сосновых лесов по параметрам начального
радиального прироста послепожарных поколений
сосны. Это позволяет заключить, что при давности

пожара более 40 лет конкурентное воздействие
сформировавшегося разреженного низкополнот-
ного древостоя на бедных и сухих почвах анало-
гично воздействию высокополнотного древостоя
на более богатых и более увлажненных почвах.

Общеизвестно, что сохранившиеся допожар-
ные деревья сосны существенно подавляют рост
молодых генераций. Это явление в условиях се-
верной тайги было исследовано, в частности,
А.А. Листовым (1986). Согласно данным настоя-
щего исследования наличие на гари деревьев до-
пожарного происхождения оказывает значимое
влияние на динамику начального радиального
прироста первых трех послепожарных генераций
сосны. Но в наибольшей степени его отрицатель-
ное влияние сказывается на приросте 2- и 3-го по-
колений, величина которого снижается примерно
в 2 раза. При этом важно отметить, что этот вывод
получен на основе анализа выборки сообществ
(лишайниковые редколесья, сосняки лишайнико-
вые, сосняки лишайниково-зеленомошные), в
пределах которой средний прирост 2- и 3-его деся-
тилетних поколений не имеет достоверных типо-
логических различий. Зеленомошные сосновые
леса, в которых прирост является в среднем до-
стоверно более высоким, чем в остальных сооб-
ществах, не входят в эту выборку из-за отсутствия
в древостоях изученных зеленомошных лесов до-
пожарного компонента. Более слабая реакция на-
чального прироста 1-го поколения на конкурент-
ное воздействие со стороны допожарных дере-
вьев (на приросте за первые 5 лет она вообще не
проявляется) по сравнению со 2- и 3-им поколе-
ниями, скорее всего, объясняется улучшением
условий минерального питания в первые годы
после пожара, о чем говорилось выше. Это явле-
ние может оказывать положительное влияние на
прирост сеянцев сосны, появляющихся на гари в
первые годы после пожара и в определенной сте-
пени уменьшать отрицательное влияние конку-
ренции со стороны допожарных деревьев сосны.

Значимым фактором, положительно влияющим
на величину начального прироста поколений сос-
ны, может выступать участие в составе сообществ
березы пушистой. Этот вид является характерным
компонентом древесного яруса северотаежных ле-
сов и после пожара быстро восстанавливается за
счет вегетативного возобновления. В районе иссле-
дований участие березы является наиболее зна-
чимым в лишайниково-зеленомошных сообще-
ствах, где она находит наиболее оптимальные
условия. Сосняки лишайниково-зеленомошные
более благоприятны для березы по уровню увлаж-
нения, чем сосняки лишайниковые, и более благо-
приятны по уровню освещенности, чем сосняки зе-
леномошные. Однако заметное участие березы
можно наблюдать и в некоторых зеленомошных
сосновых лесах, и даже в лишайниковых редколе-
сьях. В первом случае это, как правило, связано с
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относительной неравномерностью пространствен-
ной структуры соснового древостоя, наличием
участков с редким стоянием деревьев и лучшей
освещенностью. В лишайниковых редколесьях
участие березы, как показывают наши наблюде-
ния, поддерживается при наличии выраженного
микрорельефа (небольших понижений диамет-
ром от 1.5 до 3 м), в которых, очевидно, складыва-
ются более благоприятные локальные условия
увлажнения, о чем свидетельствует примесь зеле-
ных мхов в составе напочвенного покрова. Следует
признать, что установленное благоприятное влия-
ние березы на начальную скорость роста 1-го по-
слепожарного поколения может быть косвенным
результатом выявленных различий его прироста
по типам леса, хотя определенную роль может иг-
рать и улучшение характеристик среды на откры-
той гари за счет затенения и снижения перепадов
температур. Что касается увеличения прироста 4,
5 и 6-го поколений, прирост которых одинаков в
среднем во всех изученных типах сообществ, есть
все основания предполагать, что в этом случае
положительный эффект связан с обогащением
верхнего горизонта почв питательными вещества-
ми в результате поступления быстро разлагающего-
ся лиственного опада. Это особенно значимо для
особей, появившихся через 30–60 лет после пожа-
ра и испытывающих существенное конкурентное
воздействие со стороны предшествующих поко-
лений сосны. В ряде работ можно найти указание
на более высокие значения прироста сосны в высо-
ту и по диаметру при наличии небольшой примеси
березы в молодых сосновых лесах (Сеннов, 1963;
Неволин, 1968; Луганский, Макаренко, 1976). От-
дельными авторами отмечалось также улучшение
условий почвенного питания и лучшее развитие
корневой системы сосны в результате благотвор-
ного влияния микрофлоры ризосферы березы
(Рахтеенко и др., 1976; Лебедев, 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
1) Влияние типа местообитания достоверно

сказывается на величине начального (за первые 5
и 20 лет жизни) радиального прироста только
первых 3-х послепожарных 10-летних поколений
сосны, формирующих основу древостоя; прирост
последующих поколений, находящихся под их
конкурентным воздействием, одинаков во всех ис-
следованных типах сообществ. Это означает, что
конкурентное воздействие низкополнотного дре-
востоя на бедных и сухих почвах аналогично воз-
действию высокополнотного древостоя на более
богатых и более увлажненных почвах.

2) Снижение начального радиального приро-
ста в ряду послепожарных поколений сосны
обыкновенной отличается неравномерным, скач-
кообразным характером. В большинстве сооб-
ществ за послепожарный период продолжитель-

ностью 80 лет сменяется 3–4 уровня (ступени)
значений начального радиального прироста.

3) Скорость изменения начального прироста,
его средние, максимальные и минимальные зна-
чения на разных ступенях динамики зависят от
типологической принадлежности сообществ. По
совокупности признаков, характеризующих из-
менение начального прироста поколений сосны,
в исследованной выборке сообществ достоверно
выделяются три типологические группы: 1) ли-
шайниковые сосновые леса и редколесья, 2) сос-
няки лишайниково-зеленомошные, 3) сосняки
зеленомошные.

4) Наличие на гари остатков допожарного сос-
нового древостоя приводит к снижению началь-
ного радиального прироста трех первых послепо-
жарных поколений сосны. Повышенная доля
участия березы пушистой в составе сообществ по-
ложительно влияет на прирост наиболее угнетен-
ных поколений, появившихся через 30 и более лет
после пожара.
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The Initial Radial Growth of Different Generations of the Scots Pine
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The study has been carried out in the western part of the Kola Peninsula in the middle course area of the river
Liva (67°30′–68°10′ N, 33°57′–34°21′ E) in 4 types of communities: lichen-pine open woodlands, lichen-
pine forests, lichen-green moss-pine forests and green moss-pine forests. On 12 permanent sampling plots
the initial radial growth (over the first 5 and 20 years of life) was determined for Scots pines of different age
groups, and its change depending on the time passed between the wildfire and the groups’ appearance. It was
studied using cores, cuts or saw cuts at the base of the trunk, The stepwise nature of 10-year old group’s de-
crease in the initial growth in the post-fire timeline has been established, and it was found to have significant
typological differences. The most important predictors of differences are the average, maximum and mini-
mum values of the increase at the 1st and 2nd stages of dynamics and the ratio of the average increase values
at the 1st and 2nd stages. It has been shown that the presence of pre-fire trees and an increased proportion of
birch in the composition of emerging post-fire communities have a significant effect on the dynamics of the
initial radial growth of post-fire generations of pine.

Keywords: Scots pine, initial growth, pre-fore component, froest stand, undergrowth, post-fire succession. 
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В статье впервые обобщены результаты исследования изменчивости морфологических органов
38 популяций лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) в разнообразных природных усло-
виях Забайкальского края. Представлены особенности признаков ствола, кроны, хвои, интенсив-
ности семеношения. Показана корреляционная связь признаков с условиями окружающей среды и
между собой. Выделены насаждения, отличающиеся важными селекционными хозяйственно-по-
лезными признаками и свойствами. Установлено, что изменчивость прямоствольности ствола в ря-
де популяций лиственницы достигает очень высокого уровня. Величина признака статистически
достоверно связана с крутизной и экспозицией склона, типом гидротопа, а также высотой над уров-
нем моря и географическими координатами местообитания. Изменчивость протяженности кроны
по отношению к высоте ствола находится в широких пределах, от очень низкого до высокого уров-
ня. Обнаружена корреляционная связь признака с географической долготой и с типом гидротопа.
Ширина кроны также варьирует в значительных пределах. Признак достоверно корреляционно
связан с географическими координатами и высотой над уровнем моря, а также с экологическими
условиями местообитания – крутизной и экспозицией склона, типом гидротопа. Средние величи-
ны угла отхождения ветвей от ствола в популяциях находятся в пределах 60°–90°. Редко встречаются
деревья с тупым углом отхождения ветвей. Признак достоверно коррелирует с географическими и
экологическими параметрами местообитания. Установлено, что число хвоинок в пучке коррелиру-
ет с географическими координатами и высотой над уровнем моря, а также экологическими услови-
ями местообитания. Длина хвои корреляционно связана с географической широтой. Не установле-
на связь признака с экологическими условиями местообитания. Интенсивность семеношения об-
разует тесную корреляционную связь с географической широтой, высотой над уровнем моря и
типом гидротопа. Индивидуальная изменчивость признака достигает повышенного уровня. В ста-
тье также приведены результаты корреляционной связи морфологических признаков лиственницы
Гмелина между собой.

Ключевые слова: лиственница Гмелина, морфологическое разнообразие, корреляция признаков, окружа-
ющая среда.
DOI: 10.31857/S0024114821050119

Площадь Забайкальского края – около 6% тер-
ритории Восточной Сибири. Покрытые лесной
растительностью земли составляют 86.6% от об-
щей площади региона. Доминирующей лесной
породой в крае является лиственница Гмелина, за-
нимающая около 57% от лесопокрытой площади.

Потепление климата на планете в значитель-
ной мере повлияло на состояние забайкальских
лесов. Пожары привели к уничтожению и дегра-
дации значительной площади лесов, сокращению
ценного генофонда древесных растений. Такая
тенденция, вероятно, сохранится. В то же время,
изученность разнообразия лесных сообществ и
древесных пород на территории края остается
низкой. Поэтому продолжение исследований в

этой области необходимо для выявления наибо-
лее ценных насаждений и экотипов, селекцион-
ной работы, организации охраны, успешного ле-
совосстановления и создания насаждений раз-
личного назначения.

Результаты исследований фенотипической и
генетической изменчивости лиственницы в За-
байкальском крае отражены в работах (Дылис,
1947; Круклис, Милютин, 1977; Дылис, 1981; Ма-
каров и др., 2002; Милютин, 2003; Ирошников,
2004; Макаров, 2005; Барченков, Милютин, 2007;
Абаимов, Коропачинский, 2008; Орешкова, 2009;
Абаимов и др., 2010) и др. Однако этих исследова-
ний недостаточно, чтобы дать относительно пол-
ную характеристику множеству популяций лист-

УДК 630.582.475.2.571.51
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венницы Гмелина. Значительная, столь обширно-
го ареала, площадь Забайкальского края, горный
характер рельефа, нахождение на границе тайги и
сухих степей, между ареалами лиственниц сибир-
ской и Каяндера, предполагает формирование в
природе различных экотипов лиственницы Гме-
лина.

В соседнем регионе, Китайской народной рес-
публике, также проводятся исследования геогра-
фической изменчивости лиственницы Гмелина и
близких к ней видов (Yang Chuanping et al., 1991;
Yu Bingjun, 1994; Yang Chuanping et al., 1997;
Hu X.-S., Ennos R.A. 2001; Zhang Xin-bo, et al.,
2001; Jia Qingbin et al., 2016; Dao Guang Zhu et al.,
2020).

Новизна представленных исследований состо-
ит в том, что получены более полные сведения по
фенотипическому разнообразию вегетативных
органов лиственницы Гмелина в Забайкалье. Они
вносят дополнительный вклад в познание мор-
фологического разнообразия лиственницы Гме-
лина. Цель исследований – изучить изменчи-
вость фенотипических признаков вегетативных
органов лиственницы Гмелина в Забайкальском
крае, а также их связь с условиями окружающей
среды.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования проведены в Забайкальском

крае, в бассейнах рр. Аргунь, Ингода, Онон, Хи-
лок и Шилка, в течение 2007–2012 гг. Пробные
площади размещались в естественно разрежен-
ных насаждениях лиственницы Гмелина с низкой
сомкнутостью крон, для снижения влияния кон-
курентных отношений между деревьями на раз-
витие генеративных и вегетативных органов. Все-
го исследовано 38 насаждений лиственницы Гме-
лина (рис. 1).

На пробных площадях фиксировались геогра-
фические координаты, высота над уровнем моря,
крутизна и направление склонов, тип гидротопа
по П.С. Погребняку (1955), тип растительного со-
общества (Панарин, 1965; Рысин, 2010), сомкну-
тость крон, средний диаметр и высота деревьев
(табл. 1).

На пробных площадях исследовали 30 дере-
вьев. Измеряли диаметр ствола на высоте груди
мерной вилкой, высоту ствола высотомером, угол
отхождения ветвей от ствола в средней части кро-
ны с помощью транспортира, определяли прямо-
ствольность ствола по 5-бальной шкале: 5 – пря-
мой одноствольный; 4 – прямой двуствольный; 3 –
слабо искривленный одноствольный; 2 – слабо

Рис. 1. Расположение пробных площадей лиственницы Гмелина (1–38 – номера пробных площадей).
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искривленный двуствольный; 1 – сильно и мно-
гократно искривленный). Интенсивность семе-
ношения определяли по 5-бальной шкале: 1 – нет
шишек; 2 – единично разбросанные шишки (не
более 7 на каждый сук); 3 – до 20 шишек; 4 – до
50 шишек; 5 – вся крона обильно усеяна шишка-
ми. Также измеряли протяженность и ширину
кроны. Форму кроны определяли как отношение
протяженности кроны к ее ширине, относитель-
ную протяженность кроны – как процент отноше-
ния протяженности кроны к высоте ствола. Хвою
отбирали с 10 деревьев на побегах 2 и 3-го годов
жизни, с юго-восточной стороны средней части
кроны. Определяли число хвоинок в 10 пучках. В
лабораторных условиях измеряли длину 10 слу-
чайно отобранных хвоинок.

Для математического анализа полученных
данных использовали программу Microsoft Office
Excel, 2007. Изменчивость признаков вегетатив-
ных органов (эндогенную, индивидуальную и по-
пуляционную) оценивали по шкале С.А. Мамаева
(C.V., % до 7 – уровень изменчивости очень низ-
кий; 7–15 – низкий; 16–25 – средний; 26–35 –
повышенный; 36–50 – высокий и более 50 –
очень высокий) (Мамаев, 1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Изменчивость признаков вегетативных органов

Прямоствольность
Прямоствольность - важный признак дерева,

определяющий качество древесного сырья. Луч-
шие насаждения по этому признаку (средний
балл более 4.5) находятся на пр. пп. 2, 4, 8, 9, 16,
17, 34, 38. Худшее качество стволов (средний балл

около 3.0) отмечено в насаждениях на пр. пп. 7 и
22 (рис. 2).

Средняя географическая изменчивость этого
признака в регионе находится на низком уровне
(C.V., % = 10.6). В то же время индивидуальная из-
менчивость признака в отдельных насаждениях
достигает высокого (C.V., % = 31.3–39.4) и очень
высокого значения (C.V., % = 41.2) (табл. 2).

Коэффициент корреляции Пирсона свиде-
тельствует о положительной достоверной связи
прямоствольности ствола с крутизной склона
(R = 0.36). Коэффициент корреляции Спирмена
также указывает на положительную достоверную
связь прямоствольности с крутизной склона (P =
= 0.58), но также с экспозицией склона (P = 0.59),
типом гидротопа (P = 0.46); на отрицательную до-
стоверную связь с координатами северной широ-
ты (P = –0.69), восточной долготы (P = –0.35),
высотой над уровнем моря (P = –0.61).

Протяженность кроны
Протяженность кроны зависит как от условий

произрастания, так и от наследственных свойств
лиственницы. Средняя протяженность кроны в
исследованных насаждениях равна 13.5 м. Геогра-
фическая изменчивость признака характеризует-
ся средним уровнем (C.V., % = 17.2). Индивидуаль-
ная изменчивость различна, в насаждениях от очень
низкого (C.V., % = 6.5) до высокого (C.V., % = 40.5).

Лиственницы с наиболее протяженной кро-
ной (20 м и более) отмечены в насаждения на
пр.пп. 2, 9, 10, 11, 16, 25, 32, 35, 38. Низкая протя-
женность кроны лиственницы (3–5 м), встреча-
ется на пр. пп. 22, 26, 37. Коэффициент корреля-

Рис. 2. Прямоствольность лиственницы Гмелина на пробных площадях.
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ции Спирмена указывает на отрицательную до-
стоверную связь признака с географической
долготой (P = –0.45).

Ширина кроны
Ширина кроны, также как и ее протяжен-

ность, зависит от условий произрастания расте-
ния и наследственных свойств. Ширина кроны
напрямую влияет на полноту, а также плотность
создаваемых насаждений. По мнению Л.И. Ми-
лютина (Круклис, Милютин, 1977) ширококрон-
ные деревья лиственницы являются более быст-
рорастущими. Существует прямая зависимость
между урожаем шишек на деревьях лиственницы
и объемами их крон. Поэтому ширококронные
деревья лиственницы являются более ценными
для лесного хозяйства.

Средняя ширина кроны в исследованных на-
саждения равна 7.8 м. Географическая изменчи-
вость признака характеризуется средним уровнем
(C.V., % = 19.7). Индивидуальная изменчивость
признака в насаждениях находится в пределах от
низкого (C.V., % = 9.0–12.5) до высокого (C.V., % =
= 33.4–34.4). Наиболее широкая крона (20 м) об-
наружена в насаждении на пр. пп. 1, в районе
с. Кличка, а самая узкая крона (около 3 м) в на-
саждениях на пр. пп. 15, 20, 26.

Обнаружена отрицательная достоверная
связь ширины кроны с географической широтой
(P = –0.55) и восточной долготы (P = –0.49), а
также высотой над уровнем моря (P = –0.43). По-
ложительная достоверная связь признака отмеча-
ется с крутизной (P = 0.35) и экспозицией склона
(P = 0.50), а также типом гидротопа (P = 0.39).

Форма кроны
Форма кроны лиственницы отличается боль-

шим разнообразием, зависит от возраста и условий
произрастания, а также наследственных свойств. В
литературе встречаются термины: пирамидальная,
конусовидная, колонновидная, яйцевидно-ша-
тровидная и др. (Дылис, 1947). По данным
Л.И. Милютина (Круклис, Милютин, 1977) при
селекционной инвентаризации насаждений
лиственницы Чекановского в Забайкальском
крае выявлено, что, несмотря на некоторую зави-
симость встречаемости различных форм кроны от
условий произрастания, доля участия той или
иной формы кроны во всех насаждениях относи-
тельно стабильна. Практически во всех популя-
циях преобладает цилиндрическая форма кроны,
встречаются также флагообразная, шаровидная,
зонтикообразная и коническая формы. Согласно
исследованиям на севере Забайкалья морфологи-
ческое разнообразие лиственницы по форме кро-
ны обусловлено преимущественно высотной по-
ясностью. С увеличением абсолютной высоты

произрастания форма кроны меняется от яйце-
видной до столбовидной (Барченков, 2008). В на-
ших исследованиях для упрощения оценки фор-
ма кроны определена как отношение протяжен-
ности кроны к ее ширине. Средняя величина
этого отношения в исследованных насаждениях
равна 1.8. Географическая изменчивость призна-
ка характеризуется средним уровнем (C.V., % =
= 19.3). Индивидуальная изменчивость находит-
ся в пределах от очень низкой (C.V., % = 8.8) до
очень высокой (C.V., % = 48.6).

В ряде насаждений встречаются деревья, у ко-
торых протяженность кроны превосходит шири-
ну в четыре и более раза, например на пр. пп. 1,
20, 25, 28, 31, 32, а также деревья с приблизитель-
но равной протяженностью и шириной кроны:
это, например, деревья на пр. пп. 1, 3, 6 и др.
(табл. 2).

Выявлена отрицательная достоверная связь
признака с широтой (P = –0.53) и долготой ме-
стопроизрастания (P = –0.24), а также положи-
тельная достоверная связь с крутизной (P = 0.38)
и экспозицией склона (P = 0.62), типом гидрото-
па (P = 0.51).

Относительная протяженность кроны

Относительная протяженность кроны харак-
теризует в процентах долю протяженности кроны
к высоте ствола дерева. Средняя величина отно-
сительной протяженности кроны в регионе 82.5 ±
± 1.1%. Средние пределы признака в насаждени-
ях 64.7–95.6%. Минимальная относительная про-
тяженность кроны отмечена в насаждениях на пр.
пп. 11, 26, 37 (30.0–50.0%), а максимальное значе-
ние на пр. пп. 1, 4 (98.9–99.2%).

Признак характеризуется низким уровнем гео-
графической изменчивости (C.V., % = 8.1). Инди-
видуальная изменчивость признака находится в
пределах от очень низкой до средней. Исключе-
ние составляет насаждение на пр. пп. 37, в районе
пос. Жирекен. Здесь индивидуальная изменчи-
вость признака находится на высоком уровне
(C.V., % = 32.6). Что, возможно, связано с изрежи-
ванием древостоя после пожаров. Отмечена по-
ложительная достоверная связь признака с гео-
графической долготой (P = 0.39) и отрицательная
связь – с типом гидротопа (P = –0.47).

Угол отхождения ветвей от ствола

Имеются сведения о связи этого признака с
темпом роста растения, семенной продуктивно-
стью (Дебринюк, 2011). Угол отхождения сучьев
от ствола является генетически обусловленным
признаком, показателем быстрорастущих особей
сосны обыкновенной, наиболее устойчивых к ре-
креационным воздействиям (Тырченкова, 2017).
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Географическая изменчивость признака в ре-
гионе низкая (C.V., % = 9.3). Средний угол отхож-
дения ветвей от ствола дерева равен 80.4 ± 1.2°.
Средние величины признака в исследованных
насаждениях находятся в пределах 61.5°–91.5°.
Индивидуальная изменчивость угла отхождения
ветвей от ствола в насаждениях находится в пре-
делах от очень низкой до повышенной.

Минимальные значения признака 30°–45° от-
мечены в насаждениях на пр .пп. 2. 3, 14, 15, 27, 29,
33, 34, а максимальные (100°) в ценопопуляциях
на пр. пп. 1, 26, 31. Прямой угол отхождения вет-
вей характерен для насаждений на пр. пп. 4, 8, 26,
31, 30, 38 (рис. 3).

Выявлена положительная корреляция призна-
ка с географической широтой (P = 0.56) и геогра-
фической долготой (P = 0.50), с высотой над уров-
нем моря (P = 0.43), а также отрицательная корре-
ляционная связь с крутизной склона (P = –0.35) и
типом гидротопа (P = –0.47).

Число хвоинок в пучке

Хвоя – самый чувствительный орган, быстро
реагирующий на условия окружающей среды и
определяющий рост и развитие других органов
растения, поэтому размеры хвои очень изменчи-
вы даже в пределах кроны одного дерева (Барчен-
ков, Милютин, 2007). Ряд авторов указывает на
видоспецифичность этого признака и отмечает
большее число хвоинок у лиственницы Гмелина
по сравнению с лиственницами сибирской и Ка-
яндера (Круклис, Милютин, 1977; Абаимов, Ко-
ропачинский, 1984).

Среднее число хвоинок в пучке на исследован-
ных пробных площадях равно 30.9 ± 0.5. Средняя

величина признака в насаждениях варьирует в
пределах 23.9–38.0 шт. Географическая изменчи-
вость числа хвоинок в пучке в регионе характери-
зуется низким уровнем (C.V., % = 10.8). Индиви-
дуальная изменчивость признака находится в
пределах от низкой до средней. На отдельных де-
ревьях среднее число хвои в пучке достигает
45 шт. (пр. пп. 11, 36). Минимальное же число
хвоинок в пучке на деревьях составляет 18–19 шт.

Средняя эндогенная изменчивость признака в
регионе характеризуется средним уровнем
(C.V., % = 16.4). В насаждениях она варьирует в
пределах от низкой (C.V., % = 9.7) до повышенной
(C.V., % = 22.3).

Отмечена отрицательная достоверная корре-
ляция признака с координатами восточной дол-
готы (R = –0.48) и положительная связь с высотой
над уровнем моря (R = 0.37). Ранговый коэффи-
циент корреляции указывает на положительную
достоверную связь с географической широтой
(P = 0.54) и высотой над уровнем моря (P = 0.69)
и отрицательную связь с крутизной (P = –0.37) и
экспозицией склона (P = –0.73), с типом гидро-
топа (P = –0.65).

Длина хвои

Этот признак ряд исследователей также счита-
ет видоспецифичным (Круклис, Милютин, 1977).
В среднем, у лиственницы Гмелина хвоя короче,
чем у лиственниц сибирской, Чекановского и Ка-
яндера. Однако отмечается значительное влия-
ние на длину хвои степени увлажнения почвы и
климатических условий местообитания. Поэтому
использование признака для определения видов
лиственницы затруднительно (Абаимов, Коропа-

Рис. 3. Угол отхождения ветвей от ствола лиственницы Гмелина на пробных площадях.
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чиснкий, 1984). На севере Забайкалья в поймен-
ной популяции длина хвои значительно превыша-
ет показатели, зарегистрированные в среднегорье.
Это свидетельствует о том, что изменчивость этого
признака в значительной степени определяется
влажностью климата (Барченков, 2008).

Географическая изменчивость признака ха-
рактеризуется средним уровнем (C.V., % = 14.7).
Средняя длина хвои в исследованных насаждени-
ях региона равна 21.4 ± 0.5 мм. Средняя длина
хвои на пробной площади колеблется в пределах
16.4–30.4 мм. Индивидуальная изменчивость
длины хвои в ценопопуляциях находится в преде-
лах от очень низкой до повышенной. Минималь-
ная средняя длина хвои на дереве (11.8 мм) обна-
ружена в насаждении на пр. пп. 18, а максималь-
ная 36.0 мм на пр. пп. 22.

Средняя эндогенная изменчивость признака в
регионе характеризуется средним уровнем
(C.V., % = 18.4), в насаждениях она варьирует в
пределах от низкой (C.V., % = 12.0) до повышен-
ной (C.V., % = 25.0).

В наших исследованиях признак положитель-
но достоверно связан с географической широтой
(P = 0.44). Возможно, это объясняется большим
количеством осадков в северных районах регио-
на. Влияния степени увлажнения почвы на длину
хвои лиственницы не обнаружено.

Интенсивность семеношения
Важный признак, связанный с урожайностью

семян лиственницы; показывает примерное чис-
ло шишек в кроне растущего дерева в баллах. Хо-
тя он и не относится к вегетативным органам, ин-
тересно выяснить его связь с рассматриваемыми
в статье признаками.

Средний балл интенсивности семеношения в
регионе 4.2 ± 0.1. Средняя величина в насажде-
ниях на пробных площадях изменяется от 3.0 до
5.0 баллов (рис. 4).

Географическая изменчивость признака ха-
рактеризуется средним уровнем (C.V., % = 13.2).
Индивидуальная изменчивость в популяциях
различна и находится в пределах от очень низкой
до повышенной (C.V., % = 0.0 до 28.3). Можно вы-
делить насаждения с высокой интенсивностью
семеношения (более 4.5 балла). Это популяции
лиственницы на пр. пп. 1, 10, 14, 18, 24, 25, 34, 37.

Признак достоверно корреляционно связан с
географической широтой (P = 0.34), высотой над
уровнем моря (P = 0.69) и типом гидротопа (P =
= 0.46).

Связь признаков вегетативных 
органов между собой

Для проведения отбора лиственницы с жела-
тельными признаками и свойствами важно знать
взаимную связь между ними. Для установления
корреляционной связи использовали два коэф-
фициента корреляции – Пирсона и Спирмена
(табл. 3).

Согласно коэффициенту Пирсона, статистиче-
ски достоверные связи образованы между прямо-
ствольностью и протяженностью кроны (R = 0.45),
шириной кроны и диаметром ствола (R = 0.37), а
также между длиной хвои и интенсивностью се-
меношения (R = –0.36).

Коэффициент Спирмена обнаруживает боль-
шее число достоверных связей между признака-
ми. Интересны связи числа хвоинок в пучке с
прямоствольностью (P = 0.47), протяженностью
кроны (P = 0.62), формой кроны (P = 0.51), высо-

Рис. 4. Интенсивность семеношения лиственницы Гмелина на пробных площадях
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Таблица 3. Корреляция признаков вегетативных органов лиственницы

Признак
Коэффициент 

корреляции 
Пирсона (R)

Критерий T
Коэффициент 

корреляции 
Спирмена (P)

Критерий T

Прямоствольность
Протяженность кроны 0.45 3.01 0.30 1.86
Ширина кроны 0.20 1.20 0.20 1.25
Форма кроны 0.14 0.85 0.36 2.30
Относительная протяженность кроны 0.23 1.40 0.14 0.84
Угол отхождения ветвей от ствола дерева –0.02 –0.12 0.31 1.94
Число хвоинок в пучке 0.12 0.72 0.47 3.22
Длина хвои –0.23 –1.41 0.16 0.94
Высота ствола 0.13 0.80 0.38 2.44
Диаметр ствола 0.17 1.03 0.41 2.67
Интенсивность семеношения 0.24 1.44 0.42 2.79

Протяженность кроны
Ширина кроны 0.50 3.38 0.85 9.53
Форма кроны 0.36 2.27 0.39 2.55
Относительная протяженность кроны 0.37 2.38 0.36 2.30
Угол отхождения ветвей от ствола дерева 0.09 0.53 0.31 1.99
Число хвоинок в пучке 0.10 0.61 0.62 4.79
Длина хвои –0.18 –1.10 0.22 1.37
Высота ствола 0.31 1.90 0.71 6.10
Диаметр ствола 0.40 2.58 0.67 5.44
Интенсивность семеношения 0.23 1.43 0.57 4.11

Ширина кроны
Форма кроны –0.57 –4.10 0.04 0.27
Относительная протяженность кроны 0.18 1.09 0.20 1.19
Угол отхождения ветвей от ствола дерева –0.22 –1.35 0.19 1.18
Число хвоинок в пучке –0.11 –0.67 0.53 3.72
Длина хвои –0.08 –0.45 0.23 1.45
Высота ствола 0.19 1.17 0.66 5.31
Диаметр ствола 0.37 2.39 0.64 5.02
Интенсивность семеношения 0.18 1.09 0.48 3.30

Форма кроны
Относительная протяженность кроны 0.21 1.26 0.46 3.14
Угол отхождения ветвей от ствола дерева 0.36 2.27 0.68 5.60
Число хвоинок в пучке 0.24 1.47 0.51 3.55
Длина хвои –0.18 –1.10 0.38 2.49
Высота ствола 0.03 0.20 0.54 3.82
Диаметр ствола –0.07 –0.39 0.47 3.20
Интенсивность семеношения 0.10 0.57 0.44 2.91

Относительная протяженность кроны
Угол отхождения ветвей от ствола дерева –0.20 –1.23 0.17 1.06
Число хвоинок в пучке –0.15 –0.89 0.16 0.94
Длина хвои –0.14 –0.81 –0.02 –0.13
Высота ствола –0.25 –1.53 0.21 1.32
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той (P = 0.67), и диаметром ствола (P = 0.84), а
также с интенсивностью семеношения (P = 0.69);
длины хвои – с формой кроны (P = 0.38), числом
хвоинок в пучке (P = 0.35) и диаметром ствола
(P = 0.43).

Важный признак лиственницы, влияющий на
урожайность семян – интенсивность семеноше-
ния. Он достоверно образует корреляционную
связь с высотой (P = 0.61) и диаметром ствола
(P = 0.71), протяженностью (P = 0.57) и шириной
кроны (P = 0.48), относительной протяженно-
стью (P = 0.34) и формой кроны (P = 0.44), пря-
моствольностью (P = 0.42), а также числом хвои-
нок в пучке (P = 0.69).

Угол отхождения ветвей от ствола коррелятив-
но связан с высотой (P = 0.56) и диаметром ствола
(P = 0.35), а также формой кроны (P = 0.68).

Выводы. 1. Географическая изменчивость при-
знаков вегетативных органов лиственницы Гме-
лина в регионе характеризуется низким и сред-
ним уровнями. Большей вариабельностью отли-
чаются протяженность, ширина и форма кроны, а
также длина хвои.

2. Индивидуальная изменчивость формы кро-
ны достигает очень высокого уровня; прямо-
ствольности, протяженности и ширины кроны –
высокого уровня; угла отхождения ветвей, длины
хвои и интенсивности семеношения – повышен-
ного уровня; относительной протяженности кро-
ны – среднего уровня изменчивости.

3. Эндогенная изменчивость длины хвои и
числа хвоинок в пучке достигает в популяциях
повышенного уровня.

4. Высокой теснотой корреляционной связи
(P = 0.7–0.8) характеризуются протяженность
кроны с шириной и высотой ствола; диаметр
ствола с числом хвоинок в пучке и интенсивно-
стью семеношения.

5. Исследованные признаки вегетативных ор-
ганов лиственницы Гмелина корреляционно до-
стоверно связаны с географическими координа-
тами, высотой над уровнем моря и экологически-
ми условиями места произрастания.

6. В регионе встречаются насаждения листвен-
ницы Гмелина, значительно отличающиеся пара-
метрами признаков вегетативных органов, что

Примечание. Жирным шрифтом выделены статистически достоверные результаты (при T0.05 = 2.04)

Диаметр ствола –0.16 –0.93 0.18 1.12
Интенсивность семеношения 0.09 0.53 0.34 2.14

Угол отхождения ветвей от ствола дерева
Число хвоинок в пучке 0.04 0.24 0.30 1.88
Длина хвои –0.10 –0.57 0.23 1.41
Высота ствола 0.22 1.34 0.56 4.02
Диаметр ствола –0.17 –1.01 0.35 2.23
Интенсивность семеношения –0.17 –1.05 0.23 1.43

Число хвоинок в пучке
Длина хвои –0.27 –1.66 0.35 2.21
Высота ствола –0.08 –0.49 0.67 5.35
Диаметр ствола 0.19 1.12 0.84 9.22
Интенсивность семеношения 0.07 0.40 0.69 5.78

Длина хвои
Высота ствола –0.20 –1.22 0.25 1.57
Диаметр ствола –0.06 –0.38 0.43 2.82
Интенсивность семеношения –0.36 –2.28 0.10 0.61

Высота ствола
Диаметр ствола 0.62 4.72 0.82 8.45
Интенсивность семеношения 0.10 0.61 0.61 4.57

Диаметр ствола
Интенсивность семеношения 0.20 1.21 0.71 6.00

Признак
Коэффициент 

корреляции 
Пирсона (R)

Критерий T
Коэффициент 

корреляции 
Спирмена (P)

Критерий T

Таблица 3. Окончание
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позволяет судить о перспективности обора цено-
популяций и деревьев для селекции и хозяйствен-
ного использования.
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Variability of Vegetative Organ Characteristics of Dahurian Larch 
in Zabaykalsky Region

V. P. Makarov1, *, O. F. Malykh1, and T. V. Zhelibo1

1Institute of Natural Resources, Ecology and Cryology, Siberian Branch of the RAS, Nedorezova st. 16a, Chita, 672014 Russia
*E-mail: vm2853@mail.ru

The article summarizes for the first time the results of a study of the morphological organs variability in
38 populations of Dahurian larch (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) in various natural conditions of the Zabay-
kalsky Region. There are also presented the characteristics of the trunk, crown, needles and seed production
intensity. The correlation was found among the different features, as well as between the features and envi-
ronmental conditions. The stands were distinguished, possessing important selection traits and properties
that may prove economically useful. It was found that the variability of the trunk straightness in a number of
larch populations reaches a very high level. The value of the trait is statistically reliably related to the steepness
and exposure of the slope, the hydrotope type, as well as the altitude and geographic coordinates of the hab-
itat. The variability of the crown width in relation to the height of the trunk is can vary highly, from very low
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to high levels. A correlation was also found between the trait and geographic longitude and hydrotope type. The
crown width also varies considerably, which is reliably correlated with geographical coordinates and altitude, as
well as with the ecological conditions of the habitat – the steepness and exposure of the slope, and the type of
hydrotope. The average values of the branching angle in populations are in the range of 60°–90°. Trees with ob-
tuse branching angles are rare. The trait significantly correlates with the geographic and ecological parameters
of the habitat. It was found that the number of needles in the bundle correlates with the geographical coordinates
and altitude, as well as the ecological conditions of the habitat. The length of the needles is correlated with the
geographical latitude, however the correlation of the trait with the ecological conditions of the habitat has not
been established. The seed production intensity has a close correlation with the geographical latitude, altitude,
and hydrotope type. Individual variability of the trait occurs on an increased level. The article also presents the
results of the correlation analysis of the morphological traits of the Dahurian larch.

Keywords: Dahurian larch, morphological diversity, traits correlation, environment. 
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В результате активной разработки угольных пластов ежегодно на территории Кузнецкого угольного
бассейна уничтожается до нескольких тысяч гектаров естественных ландшафтов. Биологическая
рекультивация нарушенных горными работами земель направлена на предотвращение эрозионных
процессов и быстрое восстановление растительных сообществ. Такой подход совершенно не учи-
тывает биологические потребности фаунистического компонента биоценоза. Сосна обыкновенная
(лесная), повсеместно используемая в Сибири для рекультивации, образует загущенные маловидо-
вые мертвопокровные сообщества, где даже через 40 лет разнообразие растений и животных не до-
стигает и половины видового состава естественных биотопов. Современные представления о сохра-
нении биологического разнообразия говорят о необходимости проведения рекультивации в русле
экологической реставрации. С целью сохранения биологического разнообразия для рекультивации
должны использоваться аборигенные растения соответствующей природной зоны. Дополнитель-
ным обременением является создание благоприятной среды обитания для представителей живот-
ного мира. Для комфортного существования животным нужны зоны размножения, питания и от-
дыха, каждая из которых характеризуется определенными экологическими условиями. В идеале
они должны входить в границы индивидуального участка животного. Поэтому при восстановлении
нарушенных ландшафтов необходимо использовать как можно большее число видов деревьев и ку-
старников, мозаично высаживаемых биогруппами и куртинами. Доля кустарников должна состав-
лять около 50%. Так как наибольшее обилие животных отмечается на экотонных участках, необхо-
димо предусмотреть формирование протяженной опушечной линии, наличие “лесных полян” и
посадку плодовых кустарников и деревьев, выполняющих кормовые функции. Именно формиро-
вание мозаичных насаждений позволит создать защитные и кормовые условия, необходимые для
обитания животных на рекультивированных территориях.

Ключевые слова: угледобыча, экологический кризис, биоразнообразие, дендрофлора, фауна. 
DOI: 10.31857/S0024114821050065

Из-за развитой индустриально-промышлен-
ной базы, главным образом связанной с добычей
угля, в Кемеровской области особенно остро сто-
ит проблема сохранения биологического разно-
образия. В 1992 г. Кемеровская область была при-
знана регионом с чрезвычайной экологической
ситуацией. В государственном докладе “Состоя-
ние окружающей природной среды Кемеровской
области в 1998 г.” (1999) отмечено, что антропо-
генная нагрузка на окружающую среду в регионе
вышла далеко за пределы экологической емкости

территории Кемеровской области, и в ряде ее
районов привела к деградации природы и резко-
му ухудшению состояния здоровья населения.
Тем не менее это не помешало региональным и
федеральным властям увеличивать объем угледо-
бычи с 150 млн т в год в 1990-х годах до нынешних
255 млн т и наметить рост до 400 млн т к 2035 г.,
при этом не предпринимая достаточных усилий
по рекультивации уже нарушенных территорий.
Более того, даже если некая территория будет об-
ладать научно доказанным уникальным и цен-
ным составом биологических видов и экосистем
и при этом содержать значительные запасы по-

В. Б. Ильяшенко

1 Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 20-44-
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лезных ископаемых, вопрос решается в пользу
разработки месторождений (Манаков, 2018), что
приводит к уменьшению биологического разно-
образия, а перед уязвимыми видами встает угроза
полного исчезновения из биоценозов региона.

Две трети угля в Кузбассе добывается откры-
тым способом, при котором естественные при-
родные ландшафты полностью уничтожаются,
также идет массированное загрязнение прилега-
ющих участков. Считается, что при добыче 1 млн т
угля нарушается от 6 до 36 га почвенного покрова.
С учетом роста объемов угледобычи ожидается,
что к уже нарушенным 100 тыс. га земной поверх-
ности ежегодно будет добавляться минимум по
1800–2500 га. При этом в настоящее время ре-
культивировано не более 1/5 нарушенных терри-
торий (Климова, 2013; Уфимцев, 2017; Копытов,
Куприянов, 2019).

Отчасти проблема возвращения отработанных
участков в лесной фонд решается через рекульти-
вацию, но наиболее распространенные техноло-
гии не направлены на восстановление исходных
растительных сообществ. Как правило, они осно-
ваны на высадке чужеродных для рекультивируе-
мого биотопа растений, способных быстро закре-
питься на нарушенных участках, без учета пригод-
ности формирующегося растительного сообщества
для обитания коренной флоры и фауны. Так, в Ке-
меровской области на территории Кузнецкого
угольного бассейна (Кузбасса) при добыче угля в
зоне черневой тайги или лесостепной и степной
зонах на местах уничтоженных кедрово-осиново-
пихтовых лесов, березовых колков, разнотравно-
злаковых лугов или ковыльных степей в процессе
рекультивации почти всегда высаживают наибо-
лее неприхотливую древесную породу – сосну
обыкновенную Pinus sylvestris L. Из 15 тыс. га ре-
культивированных земель посадки сосны обык-
новенной занимают 11 тыс. га; чистые насажде-
ния облепихи крушиновидной Hippophae rhamnoi-
des L. – 3 тыс. га; общая площадь посадок березы
повислой Betula pendula Roth. составляет около
500 га. Другие породы деревьев (лиственница си-
бирская Larix sibirica Ledeb., сосна сибирская
(кедр сибирский) Pinus sibirica Du Tour, ель си-
бирская Picea obovata Ledeb.) в совокупности за-
нимают менее 3% общей площади рекультива-
ции. На некоторых участках в советские годы сов-
местно с основными породами деревьев
высаживали растения, формирующие кустарни-
ковый ярус, – лох смешиваемый (серебристый)
Elaeagnus commutata Bernh. ex Rydb., рябина си-
бирская Sorbus sibirica Hedl., рябинник рябино-
листный Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun (Баран-
ник, Уфимцев, 2009; Уфимцев и др, 2017; Трефи-
лова и др., 2021).

Под пологом перегущенных сосновых посадок
на рекультивированных отвалах из-за недоста-

точного темпа разложения хвойного опада не со-
здаются условия для поселения других видов рас-
тений (Воронина, 2009). Даже через 40 лет макси-
мальное флористическое разнообразие едва
достигает 30–40% от ненарушенных фитоценозов
(Стрельникова и др., 2016; Копытов, Куприянов,
2019). В результате подобной биологической ре-
культивации формируются сообщества, крайне
бедные как во флористическом, так и фаунисти-
ческом аспектах, что противоречит парадигме со-
хранения биологического разнообразия. Для его
сохранения и увеличения необходимо формиро-
вать устойчивые растительные сообщества, мак-
симально соответствующие природной зоне с
широким спектром деревьев и кустарников из зо-
нальной растительности (Manakov, Kupriyanov,
2018). Тем не менее, исторически сложилось так,
что рекультивация отвалов горных пород направ-
лена на быстрое восстановление растительного
покрова, но при этом совершенно не учитывают-
ся факторы, необходимые для восстановления
фаунистического разнообразия.

Так как именно растения выступают в роли
средообразущих компонентов экосистемы для
абсолютного большинства животных, целью на-
стоящей работы является обобщение многолет-
него опыта лесной рекультивации с позиции вос-
становления фаунистического разнообразия.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

На основании собственных исследований и
литературных источников нами был проведен
комплексный анализ видового состава голосе-
менных и древесных покрытосеменных расте-
ний, используемых для биологической рекульти-
вации. Представители аборигенной флоры оце-
нивались с позиции их способности приживаться
и закрепляться на нарушенных землях в жестких
экологических условиях, с учетом роли в созда-
нии кормовых стаций и убежищ для животных.

При анализе перечня аборигенных растений
для рекультивации горных отвалов угольных
предприятий использованы работы Л.П. Баран-
ника и А.М. Калинина (1976), И.М. Красноборова с
соавт. (2001), Е.А. Ворончихиной (2010), А.Н. Куп-
риянова с соавт. (2011), а также собственные ма-
териалы.

Краткий обзор по посещаемости животными
локаций с различными типами рекультивации
основан на изучении рекультивированных в
1980-х годах отвалов угольных предприятий в
окрестностях д. Андреевка Кемеровской области
(55°29′ с.ш., 86°11′ в.д.). Исследования проводи-
лись на площадках, рекультивированных с раз-
ной степенью успешности: сосной обыкновен-
ной с примесью сосны сибирской; березой по-
вислой; облепихой крушиновидной; ивой козьей
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Salix caprea L. и ивой пепельной S. cinerea L., с до-
бавлением березы повислой. В качестве контроля
использованы учетные данные, собранные на при-
мыкающих участках относительно ненарушенно-
го осиново-березово-пихтового с примесью ели
сибирской и сосны сибирской крупнотравно-кис-
лицево-снытиевого леса (коренные сообщества).

Видовой состав охотничье-промысловых жи-
вотных оценивался методом зимних маршрутных
учетов (ЗМУ) в феврале 2020 г. (Методические
указания …, 2012; Кузякин, 2017). Оценка числен-
ности и видового состава птиц проводились при
помощи маршрутных учетов (Равкин, Ливанов,
2008) в июне 2020 г. Видовой состав и числен-
ность мелких млекопитающих оценивались мето-
дом 50-метровых ловчих канавок (Равкин, Лива-
нов, 2008) в июне–начале июля 2020 г.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Создаваемые в процессе угледобычи техноген-
ные ландшафты характеризуются целым рядом
негативных факторов, которые существенно
ограничивают видовой состав древесных пород.
Одним из важных факторов, ограничивающих
рост древесных растений, является структура
грунта, используемого для рекультивации. В Куз-
бассе большинство отвалов вскрышных горных
пород отличаются высокой каменистостью и, как
следствие, низкой влагоудерживающей способ-
ностью. Содержание скелетного материала в све-
жеотсыпанных отвалах достигает 95%, из-за чего
субстраты отвалов обладают высокой водопрони-
цаемостью (Баранник, Калинин, 1976; Баранник,
1992; Уфимцев, 2017).

Разравнивание отвалов создает более однород-
ные лесорастительные условия, но вместе с тем
приводит к уплотнению грунта, из-за чего снижа-
ется аэрация, водопроницаемость, влагоемкость,
усиливаются эрозионные процессы на склонах. В
результате рост и развитие деревьев (что показано
на примере сосны обыкновенной) на невыров-
ненных рыхлых участках значительно лучше, чем
на выровненных уплотненных (Баранник, 1992;
Климова, 2013). Таким образом, по мнению
Л.П. Баранника (1992), наиболее оптимальным и
компромиссным решением является частичное
разравнивание – срезка вершин и гребней, выпо-
лаживание крутых откосов, особенно южной экс-
позиции. При этом уплотнение грунта происходит в
меньшей мере, чем при полном разравнивании.

Помимо неблагоприятного водного режима
возникает проблема дефицита элементов мине-
рального питания. Грунт отвалов характеризуется
практически полным отсутствием азота, недо-
статком калия и, в некоторых случаях, фосфора
(Уфимцев, Манаков, 2011).

Оценивая характер естественного лесовозоб-
новления на отвалах, следует отметить, что не-
смотря на относительно равномерное обсемене-
ние всех экспозиций, численность появляющего-
ся самосева довольно низкая и он сосредоточен
преимущественно в межотвальных котловинах и
на террасах с выраженным микрорельефом. Наи-
меньшее число подроста отмечается на южных
склонах и выровненных вершинах отвалов (Ба-
ранник, 1992; Климова, 2013). Ветроударные экс-
позиции зимой, как правило, лишены снега. На
южных хорошо освещенных склонах температура
поверхности летом может достигать 60–65°С. Та-
ким образом, естественное восстановление рас-
тительности на отвалах начинается в неблагопри-
ятных условиях техногенного экотопа, и несмот-
ря на то, что сукцессионный процесс идет в
направлении формирования зональных сооб-
ществ, из-за ограниченных условий часто образу-
ются более ксерофильные паразональные сооб-
щества (Куприянов, Морсакова, 2006; Манаков,
Куприянов, 2009а, б; Куприянов, Манаков, 2016).

В структуре отвалов нами в соответствии с ре-
комендациями (Манаков, Куприянов, 2009б) вы-
деляются три зоны:

1. Вершина отвала – участок с наименее благо-
приятными условиями для растений. Характери-
зуется наиболее жестким гидрорежимом и под-
вержен максимальной ветроударной нагрузке.
Дополнительно склоны южной и юго-западной
экспозиций подвергаются мощной инсоляции в
летний период.

2. Склоны – на них происходит смещение мел-
ких частиц породы к подножию отвала, из-за чего
они плохо подходят для высадки деревьев. При
этом здесь, как правило, формируются более бла-
гоприятные условия, нежели на вершине отвала
или южных экспозициях.

3. Межотвальные впадины – здесь формиру-
ются наиболее благоприятные условия, так как в
них аккумулируются вещества, смытые с вершин
отвалов.

Учитывая неблагоприятные условия техноген-
ного экотопа, проектные организации выбирают
для рекультивации неприхотливую и экологиче-
ски пластичную культуру сосны обыкновенной в
монопосадках. Однако горнодобывающие ком-
пании и в этом случае часто не проводят полно-
ценную техническую рекультивацию и высажи-
вают ее прямо в каменистый грунт, из-за чего да-
же это растение не приживается и гибнет. Во
избежание гибели растений и для формирования
полноценных стаций, включающих в себя более
требовательные к условиям существования расте-
ния, следует проводить отсыпку отвалов материа-
лом с высоким содержанием глинистой фракции
слоем не менее 50–100 см, что значительно улуч-
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шит свойства корнеобитаемого горизонта (Уфим-
цев и др., 2017).

В то же время современные представления о
сохранении биоразнообразия предполагают, что
восстановление растительных сообществ должно
проходить в русле экологической реставрации с
использованием аборигенных видов деревьев и
кустарников. Но в реальных условиях отсутствие
ухода за растениями после посадки, дефицит или
полное отсутствие почвы на отвалах, измененный
химический и механический состав субстрата,
сложный рельеф, “жесткий” водный режим
участков подходит не для всех видов растений,
ранее произраставших на рекультивируемой тер-
ритории. Например, поселение коренных темно-
хвойных пород деревьев в первые годы отсыпки
отвалов – единично. Лишь через несколько деся-
тилетий, после смыкания древесного яруса из
лиственных пород, появляются условия для воз-
обновления коренных лесообразователей – пих-
ты сибирской Abies sibirica Lebed., ели сибирской
и сосны сибирской. Именно поэтому, по словам
Л.П. Баранника и А.М. Калинина (1976): “Обле-
сение отвалов – это не разовый акт, а многолет-
няя кропотливая работа”.

Дендрофлора Кемеровской области представ-
лена 123 видами (Красноборов и др., 2001; Флора
Сибири, 1988–2003), из них аборигенных видов –
103, видов-интродуцентов, которые произраста-
ют в естественных насаждениях, – 10. Среди або-
ригенных видов 16 деревьев, 70 кустарников
(11 из них могут быть как деревьями, так и кустар-
никами), 17 – кустарничков. Однако в научных
работах, которые удалось найти, анализируется
менее 50% аборигенной арборифлоры региона
(табл. 1).

Л.П. Баранник и А.М. Калинин (1976) относят
к безусловно пригодным для рекультивации дере-
вья – сосну обыкновенную, березу повислую,
лиственницу сибирскую, кустарники – жимо-
лость татарскую Lonicera tatarica L., карагану дре-
вовидную Caragana arborescens Lam., а также раз-
личные виды ив Salix. По данным Е.А. Ворончи-
хиной (2010) наиболее высокие показатели
пригодности имеют лиственница сибирская, сос-
на обыкновенная, березы повислая и пушистая,
тополь белый, осина, ивы козья и белая. У березы
повислой, сосны обыкновенной, осины, ивы пе-
пельной и малины обыкновенной также высоко
оценивается способность натурализоваться на на-
рушенных землях и выступать в качестве эдифика-
торов растительных сообществ (Куприянов и др.,
2011) (табл. 1). Также для комплексной рекульти-
вации необходимо вводить в состав лесных куль-
тур до 50% кустарников (Воронина, 2009), даже ес-
ли они не являются эдификаторами растительных
сообществ. Степень натурализации растений на
отвалах включает и такой показатель, как успеш-

ность размножения семенами (Куприянов и др.,
2011). Однако надо учитывать, что у многих ку-
старников и в естественных ценозах характерно
преобладание вегетативного размножения. Так,
калина обыкновенная обычно не плодоносит в
условиях затенения под пологом леса, черемуха
образует корневую поросль и редко размножается
семенами (Губанов и др., 1976).

Рацион основных промысловых птиц и зверей
включает в себя плоды, семена, почки, ветви, зе-
леные части древесных растений (табл. 2), поэто-
му при проведении рекультивации нарушенных
земель необходимо вводить большой спектр раз-
личных растений, способных выполнять кормо-
вую функцию. Неурожаи одного из видов расте-
ний в отдельные годы могут компенсироваться
другими, что способствует поддержанию высо-
кой численности животных и разнообразия фау-
ны, и это также является аргументом для увеличе-
ния спектра видов растений, используемых для
рекультивации отвалов.

Сопоставив табл. 1 и 2, можно увидеть, что
приоритетные виды растений с позиций быстрой
и экономичной рекультивации и позиций сохра-
нения и восстановления животного мира практи-
чески не совпадают. Тем не менее можно выде-
лить ряд деревьев и кустарников, отвечающих
требованиям обоих подходов. Это сосна обыкно-
венная, береза повислая, осина, кизильник чер-
ноплодный, различные виды ив, лиственница си-
бирская, рябина сибирская, шиповник иглистый,
бузина сибирская. За счет внедрения на рекуль-
тивируемые территории этих видов можно со-
здать более подходящие условия для обитания
представителей животного мира.

Нами была предпринята попытка оценить
привлекательность территорий, рекультивиро-
ванных с использованием различных древесно-
кустарниковых растений, для охотничье-про-
мысловых видов животных (табл. 3).

Малонарушенные участки осиново-пихтовых
лесов (коренные сообщества) характеризуются
населением промысловой фауны, типичным для
равнинной черневой тайги. Из тетеревиных здесь
встречается рябчик Tetrastes bonasia (Linnaeus,
1758), из зверей – заяц-беляк Lepus timidus (Lin-
naeus, 1758), косуля сибирская Capreolus pygargus
(Pallas, 1771), лисица обыкновенная Vulpes vulpes
(Linnaeus, 1758), колонок Mustela sibirica (Pallas,
1773). Погрызы на стволах деревьев указывают на
обитание речного бобра Castor fiber (Linnaeus,
1758).

Проведенные нами в посадках облепихи кру-
шиновидной маршрутные учеты свидетельству-
ют, что ее заросли являются местом кормежки и
зимовки тетерева Lyrurus tetrix (L., 1758), и только
после объедания всех запасов ягод он откочевы-
вает в прилегающие смешанные леса. Помимо те-
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Таблица 1. Оценка успешности использования аборигенных древесных и кустарниковых растений Кемеровской
области

№ Вид Жизненная 
форма*

Степень 
пригодности 

вида для лесной 
рекультивации**

Пригодность 
к рекультивации, 

баллы***

Степень 
натурализации 
на отвалах****

1. Береза повислая, б. бородавчатая Betula pendula 
Roth. (B. verrucosa Ehrh.)

д а) 25 6

2. Береза пушистая, б. белая Betula pubescens Ehrh. 
(B. alba L.)

д б) 24 4

3. Боярышник кроваво-красный Crataegus sanguinea 
Pall.

к –***** – 5

4. Бузина сибирская Sambucus sibirica Nakai к б) – 5
5. Волчеягодник обыкновенный Daphne mezereum L. к – – 4
6. Ежевика сизая Rubus caesius L. к – – 5
7. Ель сибирская Picea obovata Ledeb. д в) 16 5
8. Жимолость обыкновенная Lonicera xylosteum L. к – – 4
9. Жимолость татарская Lonicera tatarica L. к а) – 5

10. Ива Бебба Salix bebbiana Sarg. д а) – 4
11. Ива белая Salix alba L. д а) 22 5
12. Ива грушанколистная Salix pyrolifolia Ledeb. к, д а) – 4
13. Ива козья Salix caprea L. д а) 22 5
14. Ива корзиночная Salix viminalis L. к, д а) – 5
15. Ива пепельная Salix cinerea L. к а) – 6
16. Ива пятитычинковая Salix pentandra L. к, д а) – 5
17. Ива росистая Salix rorida Laksch. к, д а) – 5
18. Ива трехтычинковая Salix triandra L. к, д а) – 5
19. Ива шерстистопобеговая Salix dasyclados Wimm. к, д – – 5
20. Калина обыкновенная Viburnum opulus L. к – – 4
21. Карагана древовидная Caragana arborescens Lam. к а) – 4
22. Кизильник черноплодный Cotoneaster melanocar-

pus Fisch. ex Blytt
к б) – –

23. Крушина ольховидная, ломкая Frangula alnus Mill к – – 4
24. Крыжовник игольчатый Grossularia acicularis 

(Smith) Spach
к – – 5

25. Липа сибирская Tilia sibirica Bayer д в) – –
26. Лиственница сибирская Larix sibirica Ledeb. д а) 27 5
27. Малина обыкновенная Rubus idaeus L. к – – 6
28. Ольховник кустарниковый, ольха кустарниковая 

Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar (Alnus fruticosa 
Rupr.)

к – – 4

29. Пихта сибирская Abies sibirica Ledeb. д – 14 5
30. Рябина сибирская Sorbus sibirica Hedl. д, к б) – 5
31. Свидина белая, дерен белый Swida alba (L.) Opiz к б) – 4
32. Смородина колосистая Ribes spicatum Robson. 

(R. hispidulum)
к – – 4

33. Смородина темно-пурпуровая Ribes atropurpu-
reum C.A. Mey.

к – – 4

34. Смородина черная Ribes nigrum L. к – – 4



514

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2021

КОВАЛЕВСКИЙ и др.

терева, этими ягодами питаются различные, ко-
чующие зимой, воробинообразные птицы (рябин-
ник Turdus pilaris (L., 1758), свиристель Bombycilla
garrulus (L., 1758), щур Pinicola enucleator (L., 1758)
и др.), а если ягода полностью не выедается, то те-
терев может всю зиму провести в зарослях обле-
пихи. С первых дней жизни тетеревиные выкарм-
ливаются насекомыми, затем в их рационе начи-
нает преобладать растительная пища: сначала это
почки, листья, бутоны; в конце лета в рационе су-
щественную часть составляют сочные плоды (ря-
бина сибирская, шиповник, брусника, голубика,
малина обыкновенная, боярышник кроваво-
красный). Зимой, по мере объедания сочных пло-
дов, птицы переходят на питание грубой пищей
(тонкие побеги и почки различных кустарников,
преимущественно ив, хвоя пихты, сосны обыкно-
венной, сосны сибирской, почки и сережки раз-
личных берез, кедровые орехи и т.д.). В районе
исследований тетерева избегали сосновых масси-
вов и черневой тайги, предпочитая заросли обле-
пихи и смешанные осиново-березовые леса на
участках самозарастания. Несмотря на то, что обле-
пиха крушиновидная является адвентивным видом,

со временем выпадающим из сформированных со-
обществ, следует отметить ее положительную роль в
восстановлении фаунистического разнообразия.
Кроме того, в летний период она становится при-
влекательной для гнездования многих воробьино-
образных птиц.

Облепиховые заросли привлекательны также
для зайца-беляка и обыкновенной лисицы. Раз-
бор следов показал, что плотное переплетение ку-
стов, перемежающихся открытыми и хорошо
просматриваемыми пространствами, создает хо-
рошие условия для укрытий зайца-беляка, так
как преследование его лисицей сквозь густой ку-
старник затруднено. Численность зайца здесь
практически не отличается от контрольного
участка, лисицы – несколько ниже. Колонок так-
же встречается в облепиховых зарослях, хотя чис-
ленность его вдовое ниже, чем в тайге.

Косуля сибирская, обычная для исходных со-
обществ, в облепиховые заросли почти не захо-
дит. В летний период она питается различными
травянистыми растениями. Зимой, помимо трав,
добываемых из-под снега, косуля переходит на
рацион из молодых побегов сосны обыкновен-

* Жизненная форма (по И.М Красноборову с соавт., 2001): д – дерево; к – кустарник, к, д – вид может иметь и форму
дерева, и форму кустарника. 

** Степень пригодности вида для лесной рекультивации (по Л.П. Бараннику, А.М. Калинину, 1976): а) безусловно пригод-
ные – хорошо приживаются и дают прирост в большинстве местоположений на отвалах; б) ограниченно пригодные – требую-
щие определенных условий; в) мало или сомнительно пригодные – имеющие низкий прирост или плохо приживающиеся. 

*** Пригодность к рекультивации, баллы (по Е.А. Ворончихиной, 2010). Учитывались такие параметры, как мелиоратив-
ные свойства вида, скорость роста, устойчивость к вредителям и болезням, показатели устойчивости к эдафическим факто-
рам, морозо-, свето-, засухо-, пожаро-, ветроустойчивость, требовательность к качеству почвенного плодородия и атмосферного
воздуха. Чем больше сумма баллов, тем перспективнее вид для использования его в рекультивации нарушенных ландшафтов. Для
аборигенных растений Кемеровской области значения колеблются от 14 (пихта сибирская) до 25 (береза повислая) баллов. 
**** Степень натурализации (по А.Н. Куприянову с соавт., 2011): 1–3 степень – в разной степени ненатурализовавшиеся на

отвалах виды; 4 – виды, натурализовавшиеся, но не образующие самосев или поддерживающие свою численность вегетатив-
ным способом; 5 – виды, натурализовавшиеся, образующие самосев, но не являющиеся эдификаторами растительных сооб-
ществ на отвалах; 6 – виды, полностью натурализовавшиеся, являющиеся эдификаторами сообществ на отвалах. 
***** Информация об этом виде растения отсутствует в соответствующей монографии.

35. Сосна обыкновенная Pinus sylvestris L. д а) 25 6
36. Сосна сибирская Pinus sibirica De Tour д – 16 5
37. Таволга дубравколистная Spiraea chamaedrifolia L. к – – 5
38. Таволга средняя Spiraea media Franz Schmidt к б) 19 5
39. Тополь белый Populus alba L. д – 23 –
40. Тополь дрожащий, осина Populus tremula L. д – 22 6
41. Тополь лавролистный Populus laurifolia Ledeb. д – – 4
42. Тополь черный, осокорь Populus nigra L. д – – 5
43. Черемуха обыкновенная Padus avium Mill. д, к в) – 5
44. Шиповник иглистый Rosa acicularis Lindl. к б) 20 5
45. Шиповник майский Rosa majalis Herrm. к – 18 5

№ Вид Жизненная 
форма*

Степень 
пригодности 

вида для лесной 
рекультивации**

Пригодность 
к рекультивации, 

баллы***

Степень 
натурализации 
на отвалах****

Таблица 1.  Окончание
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Таблица 2. Древесные растения, являющиеся кормовыми для основных промысловых птиц и млекопитающих*

* По данным: Банников, Успенский, 1973; Макридин и др., 1978; Филонов, 1983; Савченко И., Савченко, А., 2009; Фетисов,
2010; Савченко и др., 2011а, б; Борщевский, Куприянов, 2010; Борщевский, 2011; Алексеев, 2013; Косыгин, 2013; Феоктистова
и др., 2013; Валуев, Загорская, 2014; Савин, 2017; Шмитов, Николаев, 2018; Коколова, 2019; Павлов, 2020.

Растения Птицы Травоядные 
млекопитающие

Число 
видов птиц

Число видов 
зверей Всего

Ива (29 видов) Рябчик, глухарь, белая куропатка, 
тундряная куропатка, заяц-беляк

Косуля, лось, 
заяц-беляк, бобр

5 4 9

Береза (5 видов) Рябчик, глухарь, белая куропатка, 
тундряная куропатка, тетерев

Лось, заяц-беляк, 
бобр

5 3 8

Рябина сибирская Рябчик, глухарь, белая куропатка, 
рябинник

Косуля, лось, 
заяц-беляк

4 3 7

Осина Рябчик, глухарь Косуля, лось, 
заяц-беляк, бобр

2 4 6

Брусника Рябчик, глухарь, белая куропатка, 
тетерев

Косуля, лось 4 2 6

Голубика Глухарь, белая куропатка, тетерев Косуля, лось 3 2 5

Сосна сибирская Ррябчик, глухарь, тетерев Косуля, лось 3 2 5

Шиповник (2 вида) Рябчик, глухарь, белая куро-
патка, тетерев

– 4 0 4

Лиственница сибирская Глухарь, белая куропатка Косуля, заяц-беляк 2 2 4

Ольха кустарниковая Рябчик, тундряная куропатка, 
тетерев

Лось 3 1 4

Малина обыкновенная Рябчик, тетерев Лось 2 1 3

Смородина (5 видов) Рябчик, тетерев Лось 2 1 3

Сосна обыкновенная Глухарь Косуля, лось 1 2 3

Черемуха обыкновенная Рябчик Лось, заяц-беляк 1 2 3

Калина обыкновенная Рябчик, тетерев Лось 2 1 3

Боярышник (2 вида) Рябчик, рябинник – 2 0 2

Ель сибирская Глухарь Лось 1 1 2

Жимолость (4 вида) Тетерев Косуля 1 1 2

Клюква (2 вида) Рябчик, глухарь – 2 0 2

Пихта сибирская Рябчик Косуля 1 1 2

Тополь белый – Косуля, бобр 0 2 2

Тополь лавролистный – Косуля, бобр 0 2 2

Тополь черный, осокорь – Косуля, бобр 0 2 2

Кизильник черноплодный – Косуля 0 1 1

Крушина ольховидная, 
ломкая

– Лось 0 1 1

Липа сибирская – Лось 0 1 1

Можжевельник обыкно-
венный

– Лось 0 1 1

Можжевельник сибирский – Лось 0 1 1

Спирея (6 видов) – Косуля 0 1 1
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ной, сосны сибирской, лиственницы и пихты. Из
лиственных деревьев и кустарников косули отда-
ют предпочтение осине, различным ивам, рябине
сибирской, голубике и жимолости.

Молодые сосняки, сформировавшиеся на ре-
культивированных отвалах, создают благоприят-
ные средообразующие условия для зайца-беляка,
численность которого здесь оказалась значитель-
но выше, чем на примыкающих нетронутых
участках черневой тайги. Численность лисицы
здесь также достаточно высока. Колонок и ряб-
чик встречаются единично, косуля и тетерев не
обнаружены. Тем не менее зрелые перегущенные
сосновые леса никакими животными практиче-
ски не посещаются, их следы обнаруживаются в
основном по опушечной линии.

Самозарастающие отвалы в целом оказались
не слишком благоприятными для проживания
промысловых животных. Здесь были отмечены
рябчик, заяц-беляк, лисица и сибирская косуля,
но численность этих видов существенно ниже,
чем на таежных участках.

Условия в сосновых лесах и облепиховых за-
рослях непригодны для обитания бобра, в то вре-
мя как на самозарастающем участке благодаря
наличию осины и ручьев сформировались усло-
вия, благоприятные для поселения животных
этого вида. Об этом свидетельствуют многочис-
ленные погрызы на стволах и плотины на ручье.

Результаты ЗМУ в районе исследования не вы-
явили обитания европейского лося Alces alces (L.,
1758), поэтому привлекательность тех или иных
древесных растений мы можем оценивать только
исходя из литературных источников. В его рацио-
не питания основным кормом являются: моло-
дые побеги пихты сибирской, сосны обыкновен-
ной, сосны сибирской, ели сибирской, осины,
различные ивы, причем у пихты и осины помимо
побегов лось объедает и кору дерева. В случае де-
фицита этих пород деревьев лось может перехо-
дить на питание побегами берез (Филонов, 1983;
Савин, 2017; собственные данные).

Для мелких млекопитающих немаловажным
аспектом является мощность насыпного плодо-
родного слоя. На территориях, при рекультива-
ции которых не был нанесен почвенный слой, да-
же спустя 40 лет обилие мелких млекопитающих
остается катастрофически низким. В нашем слу-
чае на рекультивированном участке без нанесения
плодородного слоя с 8 июня по 11 июля 2020 г. в
ловчую канавку было отловлено всего 9 особей
пяти видов. На площадке, где был нанесен поч-
венный слой мощностью 70–100 см, за этот же
период было отловлено 53 особи 12 видов. На
контрольном участке черневой тайги число от-
ловленных животных составило 157 особей 13 ви-
дов (Ilyashenko et al., 2020).

Наиболее оптимальные условия для обитания
большего числа видов животных формируются
лишь при высоком разнообразии растительного
покрова и сложном строении фитоценозов, чему
способствует мозаичность пространства.

Многим представителям животного мира для
нормальной жизнедеятельности необходимо три
зоны: размножения, отдыха и питания, при этом
все они в идеале должны входить в границы инди-
видуального участка. Поэтому формируемый в
процессе рекультивации лес должен выполнять
две основные функции – кормовую и защитную
для успешного размножения и отдыха. Таким об-
разом, широкое введение монокультур, практи-
куемое в настоящее время при проведении ре-
культивации отвалов, нежелательно как с пози-
ции формирования устойчивых растительных
сообществ, так и с позиции сохранения фауни-
стического разнообразия. В условиях отвалов
смешанные многовидовые растительные сооб-
щества более устойчивы, чем монокультуры, за
счет более полного использования среды и разно-
качественного фитомелиоративного эффекта
(Воронина, 2009).

Рекультивируемая территория должна не про-
сто включать в себя как можно большее число
древесных пород, посаженных с определенным
интервалом, но и предполагать создание мозаики

Таблица 3. Численность промысловых зверей на различных участках рекультивации, особей/1000 га

Вид

Рекультивация

Самозарастание Контрольоблепихой 
крушиновидной

сосной 
обыкновенной

Колонок 12.8 1.4 0 25.6

Лисица обыкновенная 11.6 12.7 3.3 15.6

Заяц-беляк 25.3 33.7 19.3 25.8

Косуля сибирская 0 0 5.1 9.3
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жизненно важных стаций. Посадку растений не-
обходимо осуществлять небольшими массивами,
группами, куртинами, с засевом расстояний меж-
ду ними смесями многолетних трав с обязатель-
ным включением представителей бобовых для
фиксации азота. Группы и куртины могут состо-
ять как из деревьев, так и кустарников (Ковалев-
ский и др., 2020).

Для создания благоприятных кормовых и за-
щитных условий для травоядных животных на от-
дельных площадках размером 2 × 1 м необходимо
проводить загущение насаждений на уровне 10–
15 тыс. саженцев на 1 га, причем на одном гектаре
необходимо закладывать 300–600 таких площа-
док, равноудаленных друг от друга. Помимо это-
го, в случае повышения численности парноко-
пытных, которые зимой переходят на питание ве-
точным кормом и корой различных деревьев,
загущенные посадки способствуют защите части
деревьев от объедания. Введение большого числа
кустарников создаст защитные условия для гнез-
дования воробьинообразных птиц. Осенью и зи-
мой плодоносящие кустарники смогут выпол-
нять функцию кормовой стации (Лучникова и
др., 2020). Основываясь на биологии большин-
ства травоядных млекопитающих (Юргенсон,
1968, 1973; Ильинский, Ладова, 1976), ожидается,
что подобные загущенные насаждения, чередую-
щиеся с разреженными пространствами, будут
способствовать формированию мозаичности рас-
тительного сообщества, так необходимой для
удовлетворения различных потребностей живот-
ных.

Абсолютное большинство крупных зверей и
птиц характеризуется относительно низкой пло-
довитостью, проявляет гнездовой консерватизм и
не склонно к немедленному заселению молодых
и незрелых лесов. Поэтому по мере развития фи-
тоценотического сообщества, примерно через
30–40 лет после посадки деревьев и кустарников,
необходимо провести мероприятия по обеспече-
нию расселения объектов животного мира.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В условиях техногенного экотопа экологиче-
ская реставрация в полном понимании этого сло-
ва, к сожалению, становится крайне затратной.
Однако даже в сложившейся ситуации необходи-
мо приложить все возможные усилия для восста-
новления природных сообществ наиболее при-
ближенных к коренным, а не проводить форми-
рование монокультурных насаждений.

Результаты ЗМУ показали, что даже успешные
40-летние моновидовые посадки сосны обыкно-
венной на рекультивированных участках в отно-
шении численности животных значительно бед-
нее, чем коренные сообщества.

Облепиха крушиновидная в сочетании с при-
легающими смешанными лесами создает благо-
приятные условия для целого спектра видов жи-
вотных, но она оказалась не способна к самовос-
становлению и по мере старения постепенно
выпадает из растительного сообщества. Поэтому
наиболее оптимальным будет использование або-
ригенных плодоносящих кустарников.

Самозарастающие березой, осиной и пихтой
участки, примыкающие к массивам черневой
тайги, в фаунистическом отношении схожи с ни-
ми по видовому составу, но отличаются более
низкими показателями численности промысло-
вых видов.

С целью создания наиболее благоприятных
условий для сохранения фаунистического разно-
образия, рекультивируемая территория должна
не просто включать в себя как можно большее
число древесных пород, однородно посаженных с
определенным интервалом, но и предполагать со-
здание жизненно важных стаций для животных.
Она должна представлять собой мозаичный ланд-
шафт, составленный из различных пород древес-
ных растений, посаженных группами и куртина-
ми. Если вершины и южные экспозиции отвалов
из-за жестких условий возможно рекультивиро-
вать только ксерофитными растениями, что также
способствует повышению мозаичности ландшаф-
та, то в межотвальных впадинах и на северных и
северо-восточных экспозициях необходимо моза-
ичное высаживание различных групп растений в
соответствии с природной зоной, с обязательным
включением плодово-ягодных деревьев и кустар-
ников. Из-за недостатка азота в техногенных
грунтах в посадочный материал необходимо обя-
зательно включать представителей семейства Бо-
бовые и другие растения, способные фиксировать
атмосферный азот.

Так как создание мозаичных ландшафтов тре-
бует большого спектра высаживаемых древесных
пород, многие из которых более чувствительны к
условиям окружающей среды, необходимо преду-
смотреть мероприятия по уходу, учету и контро-
лю в течение первых 3–5 лет. Для привлечения
различных видов животных, в том числе промыс-
ловых, необходимо создать чередующиеся участ-
ки хвойных, лиственных и смешанных насажде-
ний и предусмотреть создание так называемых
“кормовых полян”, представленных большим
числом ценных кормовых деревьев и кустарников
с загущенными посадками на отдельных участках.

Так как наибольшая плотность животных от-
мечается на экотонных участках, при рекультива-
ции необходимо предусмотреть формирование
протяженной опушечной линии с закладкой лес-
ных полян.

Следует отметить, что естественное расселе-
ние животных на рекультивированных участках,
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зачастую расположенных на значительном удале-
нии от естественных сообществ, маловероятно.
Исходя из этого, рекомендуем по мере развития
фитоценотического сообщества и формирования
благоприятных условий проводить мероприятия
по расселению объектов животного мира.
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Forest Reclamation of the Coal Dumps from the Perspective of Preserving
the Fauna Diversity on the Example of the Kuznetsk Coal Basin
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As a result of active development of coal seams, up to several thousand hectares of natural landscapes are de-
stroyed annually on the of the Kuznetsk Basin. Biological reclamation of lands disturbed by mining opera-
tions is aimed at preventing erosion and at rapid restoration of plant communities. This approach does not
take into account the biological needs of the fauna component of the biocenosis at all. Scots pine, widely used
in Siberia for reclamation, forms thickened dead-cover communities with few species involved, where even
after 40 years the diversity of plants and animals does not reach even half of the species composition of natural
biotopes. Modern concepts of the biological diversity conservation call for reclamation in line with ecological
restoration. In order to preserve biological diversity, native plants of the corresponding natural zone should
be used for reclamation. As an additional burden comes the formation of a favourable habitat for the animals.
For a comfortable existence, animals need breeding, feeding and resting zones, each of which must meet cer-
tain environmental conditions. Ideally, they should be all situated within the boundaries of the animal’s in-
dividual area. Therefore, when restoring disturbed landscapes, it is necessary to use as many species of trees
and shrubs as possible, planted in a mosaic pattern by biogroups and clumps. The proportion of shrubs should
be about 50%. Since the greatest abundance of animals is observed in ecotone areas, it is necessary to provide
for the formation of an extended forest edge line, the presence of “forest glades” and the planting of fruit
bushes and trees that perform forage functions. It is the formation of mosaic plantations that will create pro-
tective and forage conditions necessary for animals to live in reclaimed territories.

Keywords: coal mining, environmental crisis, biodiversity, dendroflora, fauna. 
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Таксономический статус деревьев березы (Betula pendula, B. pubescens) определен по листовым пара-
метрам с применением двух дискриминантных функций – Z Русанович–Скворцова и ADF Atkin-
son–Colding. Путем сравнения результатов с “эталонными” значениями таксономического статуса
(полученными на основании молекулярно-генетического анализа плоидности) установлены про-
цент ошибок в определении таксона по форме листьев, корректность граничных значений функций
и наличие гибридов. Результаты расчета функции Z Русанович–Скворцова подтвердили возмож-
ность разграничения B. pendula и B. pubescens по форме листьев с измерением четырех линейных па-
раметров. Распределение образцов по результатам молекулярно-генетического анализа плоидности
и значениям Z с граничным значением 4.1 полностью совпадают. Несмотря на плавное изменение
величины Z в объединенной выборке из всех образцов, обнаружен разрыв в ряду значений Z между
двумя видами; в этот разрыв попали только гибридные особи. Для целей разграничения видов бере-
зы дискриминантная функция Z Русанович–Скворцова обладает явными преимуществами перед
дискриминантной функцией ADF Atkinson–Colding. Сюда относятся: меньший размер необходи-
мой повторности, однозначность параметров и меньший процент ошибок. Обнаружено, что по
критерию Z и критерию ADF большинство гибридных особей попадает в группу “B. pubescens”, что
завышает реальный процент березы пушистой в смешанных популяциях за счет гибридных особей.

Ключевые слова: Betula pendula, B. pubescens, гибриды, SSR-маркеры, плоидность, форма листовой пла-
стинки, дискриминантная функция Z Русанович–Скворцова, дискриминантная функция ADF Atkinson–
Colding.
DOI: 10.31857/S0024114821050089

Возможности разделения деревьев березы по-
вислой (Betula pendula Roth), пушистой (B. pubes-
cens Ehrh.) и гибридов между ними на основе моле-
кулярно-генетической оценки уровня плоидности
по SSR-маркерам, а также их встречаемость в раз-
личных типах леса были рассмотрены нами ранее
(Маслов и др., 2019). Показано, что гибриды
B. pendula × B. pubescens являются неотъемлемым
компонентом природных сообществ, а определе-
ние видов березы по ключам из определителей
флоры часто приводит к ошибочным результа-
там, так как значения признаков встречаются в
разных комбинациях. В этой связи большое зна-
чение приобретает вопрос возможности разделе-
ния видов березы по результатам анализа формы
листьев.

Успешные результаты по разделению видов
березы по форме листа были получены ранее пу-
тем применения дискриминантных методов (Ру-
санович, Скворцов, 1981; Atkinson, Colding, 1986).
При этом в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-

цова отсутствуют указания на то, каким образом
эталонные образцы относились к тому или иному
виду березы. Вероятно, выделение эталонов про-
водили по совокупности морфологических призна-
ков дерева, что априори закладывает возможность
ошибки. В работе M.D. Atkinson и A.N. Codling эта-
лонный таксон определяли путем подсчета числа
хромосом. Однако ни в той, ни в другой работе
ничего не сказано о гибридах.

В последнее десятилетие разработка различ-
ных молекулярно-генетических методов опреде-
ления видовой принадлежности березы сопро-
вождается изучением морфологических показа-
телей, причем преимущественно по Atkinson–
Colding (Wang et al., 2014; Jadwiszczak et al., 2020).
В этой связи представляется актуальным прове-
сти сравнение дискриминантных методов разде-
ления видов по форме листьев с привлечением
объективных данных. Для эталонного разделения
видов в данной работе проводилось определение
плоидности образцов на основе анализа микроса-
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теллитных спектров (Кирьянов и др., 2019). Цель
работы – анализ возможностей разграничения
двух видов березы и их гибридов по параметрам
формы листьев путем сравнения дискриминант-
ных функций Z Русанович–Скворцова и ADF At-
kinson–Colding. В задачи исследования входили:
проверка граничных значений дискриминантных
функций, определение процента ошибок, а также
анализ вопроса о том, какому таксону, по резуль-
татам дискриминантного анализа, более соответ-
ствуют гибриды.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили на постоянных

пробных площадях Института лесоведения РАН в
заповедных лесных участках и на объектах мони-
торинга торфяных болот на западе и севере Мос-
ковской области. Подробная характеристика объ-
ектов исследований опубликована нами ранее
(Маслов и др., 2019).

Модельные деревья березы в каждом типе леса
(зеленомошник, черничник, долгомошник, сфаг-
новое болото и черноольшаник) отбирали регу-
лярным способом по общему списку пронумеро-
ванных деревьев. Для каждой модели проводили:
измерение высоты и диаметра ствола на высоте
1.3 м, фотографирование кроны, отбор одного
двухлетнего побега (по возможности – из средней
части кроны). У деревьев с очень высокой кроной
в качестве образцов отбирали водяные побеги,
весьма характерные для березы в изученных ти-
пах леса. После взятия высечки листьев для моле-
кулярно-генетического анализа побеги заклады-
вали в гербарную сетку и высушивали для после-
дующего сканирования. Всего для анализа были
отобраны образцы с 47 деревьев.

Методика молекулярно-генетического анали-
за была описана ранее (Кирьянов и др., 2019;
Маслов и др., 2019). Разделение образцов по пло-
идности на три группы генотипов – Betula pendula
(2n), B. pubescens (4n) и B. pendula × pubescens (3n)1

1 В классическом понимании межвидового гибрида F1.

основано на учете максимального числа выявляе-
мых аллельных вариантов по совокупности ана-
лиза семи микросателлитных локусов. Наличие
не более двух вариантов аллелей в локусе одно-
временно (x, y) соответствовало березе повислой,
четырех (x, y, z, q) – березе пушистой, трех алле-
лей (x, y, z) – межвидовым гибридам. Примеры
генотипирования для образцов разных типов да-
ны в табл. 1. Еще одним подтверждением видово-
го статуса являлась количественная оценка соот-
ношения высоты пиков в различных типах мик-
росателлитных спектров (Кирьянов и др., 2019).

Для анализа формы листьев и вычисления
дискриминантных функций побеги сканировали
с разрешением 300 dpi. Обработка изображений
проводилась в растровом графическом редакторе
Corel Photo-Paint и заключалась в настройке гам-
мы, яркости и контрастности (для лучшего про-
явления жилок листа) и дополнительном поворо-
те изображения – так, чтобы центральная жилка
располагалась как можно ближе к вертикали.

Для вычисления дискриминантной функции Z
(Русанович, Скворцов, 1981) на скане листа опреде-
ляли параметры: AB, FN, FP, CD, EF и FG (рис. 1).
Для вычисления дискриминантной функции ADF
(Atkinson, Colding, 1986) на скане листа определя-
ли параметры – FN, FP, CD, а также TF и LTF.

Алгоритм работы со сканом листа заключался
в следующем. Откорректированое изображение
импортировали в векторный графический редак-
тор CorelDRAW. Измерение расстояний между
точками осуществляли с помощью инструмента
“Свободная форма”. На вкладке “Свойства объ-
екта” для кривой (отрезка или полилинии) отоб-
ражается длина объекта; это число (округленное
до целых мм) заносили в соответствующий стол-
бец таблицы Excel (табл. 2). При построении от-
резка AB целесообразно использовать инструмент
“Линейка”, проведя вспомогательные вертикаль-
ные линии через крайне левую и крайне правую
точки листа, так как положение линии макси-
мальной ширины при наличии крупных зубцов
не всегда является очевидным. Центральная жил-
ка и черешок часто имеют заметную кривизну.

Таблица 1. Число аллельных вариантов SSR-локусов, выявленных в генотипах образцов березы, и соответству-
ющий им таксономический статус (по: Кирьянов и др., 2019, с изменениями)

Примечание. Обозначения типов леса: Сф – сфагновый, Чер – черничный, Чол – черноольшаник.

Тип леса
и номер дерева

Локус
Таксономический статус

L2.2 L5.4 L7.8 L3.1 L7.3 L022 L1.10

Сф, 221 1 2 2 2 1 1 2 B. pendula
Сф, 545 2 2 1 2 2 2 1 B. pendula
Сф, 581 4 4 3 4 3 4 1 B. pubescens
Чер, 115 2 3 3 3 1 2 3 B. pendula×pubescens
Чол, 1 3 2 3 3 1 3 2 B. pendula× pubescens
Чол, 2 4 4 4 4 2 3 4 B. pubescens
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В таких случаях, чтобы измерить FN, FP и EF, мы
строили полилинию из нескольких прямых от-
резков, аппроксимирующих кривую.

Всего для расчета показателя Z надо сделать
шесть измерений длины отрезков: AB, FN, FP, CD,
EF и FG. Для расчета показателя ADF необходимо
измерить длину четырех отрезков (FN, FP, CD и
FT), а также вычислить число зубцов LTF. Как
видно, часть измерений для вычисления Z и ADF
совпадает, что сокращает объем работы, если це-
лью является вычисление и того, и другого пока-
зателя.

Расчет дискриминантной функции Z проводи-
ли на основе четырех параметров (Русанович,
Скворцов, 1981):

(1)

По мнению авторов, граничное значение показа-
теля Z равняется 4.1; при Z ≥ 4.1 образцы относят-
ся к березе повислой; при Z < 4.1 – к березе пуши-
стой.

Расчет дискриминантной функции ADF (At-
kinson, Colding, 1986) проводили на основе трех
параметров:

(2)
По мнению авторов, граничное значение показа-
теля ADF равняется 0; при ADF > 0 образцы отно-
сятся к березе повислой; при ADF < 0 – к березе
пушистой. Повторность (число листьев) для каж-
дого дерева, согласно оригинальным методикам
авторов, для функции Z составляла 1, для функ-
ции ADF – 5 (для вычисления значений LTF, FT,
CD для каждого дерева брались средние по пяти
листьям).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В таблице 2 на примере нескольких образцов

показаны результаты измерений параметров ли-
ста и расчета функций Z, ADF. Колонка “Вид” от-
ражает таксономический статус деревьев, уста-
новленный по результатам молекулярно-генети-
ческого анализа. Из таблицы видно, что значения
Z для трех деревьев B. pendula действительно
больше 4.1, тогда как значение ADF у березы 545 –
меньше 0, что означает ошибку в идентифика-
ции таксона. Один из гибридов (береза 465) по
значениям Z и ADF относится к B. pendula, другой
(береза 541) – к B. pubescens.

Разграничение таксонов на основе функции Z
Распределение всех деревьев по величине Z в

пределах таксонов по результатам молекулярно-
генетического анализа плоидности показано на
рис. 2. Как следует из рисунка, значения Z в объ-
единенной выборке меняются плавно – от мини-

= + 1.5 .AB EFZ
CD FG

= + − −12 2 2 23.ADF LTF FT CD

мальной величины 3.0 до максимальной 7.2. Од-
нако значения Z у видовых таксонов B. pendula и
B. pubescens не пересекаются. Более того, в изу-
ченной выборке имеется явный разрыв в ряду
значений между видовыми таксонами: макси-
мальное значение Z у B. pubescens – 3.3, а мини-
мальное значение Z у B. pendula – 4.1. Таким обра-
зом, подтверждается граничное значение Z = 4.1,
указанное в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-
цова (1981). Распределение образцов между так-
сонами B. pendula и B. pubescens по значениям Z с
граничным значением 4.1 полностью соответ-
ствует результатам молекулярно-генетического
анализа плоидности.

Гибриды, существование которых не рассмат-
ривалось в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-

Рис. 1. Лист березы с разметкой для проведения изме-
рений. Обозначения: AB – линия максимальной ши-
рины листа; FN – длина листовой пластинки от осно-
вания до верхушки; FP – ¾ от длины листовой пла-
стинки, считая от основания; CD – ширина листовой
пластинки на уровне ¾ ее длины, считая от основа-
ния; EF – длина черешка; FG – расстояние от основа-
ния листовой пластинки до места ее максимальной
ширины; TF – расстояние от основания листовой
пластинки до конца первой жилки в основании ли-
ста; LTF = NT1 – NT2, где NT1 – это число зубцов с
внутренней стороны линии, соединяющей третью и
четвертую боковые жилки, NT2 – число зубцов с
внешней стороны той же линии; зубцы, соответству-
ющие собственно третьей и четвертой жилкам в рас-
чет не включаются (в показанном случае NT1 = 3,
NT2 = 0, LTF = 3.
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цова, по критерию Z почти полностью попадают в
группу “B. pubescens”. Это соответствует данным
по характеру роста этих особей в высоту (Маслов
и др., 2019) и выводам I.R. Brown с соавт. (1982) о
том, что гибридные особи по морфологическим
признакам больше напоминают B. pubescens. Од-
но из возможных объяснений данного факта за-
ключается в том, что семена гибридов, где мате-
ринской особью выступает B. pubescens, обладают
большей выживаемостью (Ермаков, 1986), а в
морфологии самих гибридных особей явно пре-
обладают признаки материнского растения (Isi-
dorov et al., 2019).

Две гибридные особи из пяти имеют значение
Z не более 3.3 (как и деревья B. pubescens). Еще два
гибрида имеют значение Z < 4.1, но больше 3.3

(рис. 2). Эти деревья попадают в переходную зону
между B. pendula и B. pubescens. И лишь один из ги-
бридов по критерию Z относится к группе “B. pen-
dula”. Можно предположить, что границы между
двумя видовыми таксонами по критерию Z явля-
ются более резкими, и при Z ≥ 4.1 особи следует
относить к B. pendula, при Z ≤ 3.3 – к B. pubescens,
а особи со значением 3.3 < Z <4.1 относятся толь-
ко к гибридам (хотя часть гибридов, очевидно,
выходит за данный диапазон). Проверку данной
гипотезы (как и установление точных граничных
значений по критерию Z) следует провести на
массовом материале.

Результаты расчетов функции Z отдельно по
трем таксонам позволяют увидеть, насколько
сильно варьирует форма листа в пределах таксо-

Рис. 2. Распределение деревьев березы по величине Z в пределах таксонов по плоидности. Таксоны по плоидности:
Bpen – B. pendula (светлая заливка), Bpub – B. pubescens (темная заливка), Bp × p – B. pendula × pubescens (умеренно
темная заливка). Горизонтальной пунктирной линией показано граничное значение Z = 4.1.
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Таблица 2. Структура таблицы MS Excel для проведения измерений и расчета показателей Z и ADF

Примечание. Обозначения: Bpen – Betula pendula, Bpub – B. pubescens (4n), Hyb – B. pendula × pubescens (3n); остальные обо-
значения – в тексте и на рис. 1.

Номер дерева Вид AB FN FP CD EF FG Z LTF TF ADF

504 Bpen 34 42 32 10 17 10 6.0 2 13 7
543 Bpen 36 49 37 11 15 9 5.8 3 14 19
545 Bpen 37 43 32 11 18 9 6.4 1 14 –5
581 Bpub 46 63 47 24 22 28 3.1 2 21 –5
465 Hyb 31 37 28 10 12 8 5.4 4 9 23
541 Hyb 31 51 38 17 12 24 2.6 1 17 –11
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нов и между таксонами. На рисунке 3 показана
форма листьев двух видов березы и гибрида у де-
ревьев с минимальной, средней и максимальной
величиной Z в пределах таксона. Читатель вправе
самостоятельно сделать вывод, возможно ли раз-
делить таксоны по форме листа “на глаз”, не про-
водя расчеты дискриминантной функции. По
мнению автора, визуально разделить таксоны по
форме листа (например, если речь идет о гербар-
ных образцах) не представляется возможным.
Это связано с высокой полиморфностью Betula
pendula и B. pubescens (Махнев, 1987; Данченко,

1990; Atkinson, 1992; Howland et al., 1995; Ветчин-
никова, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Коропачин-
ский, 2013).

Сравнение показателей Z и ADF

Надежность полученных результатов по раз-
граничению видов березы, а также объем работ и
удобство вычислений существенно отличаются
для показателя Z и показателя ADF. Процент
ошибок при разграничении Betula pendula и B. pu-
bescens (без учета гибридов) для показателя Z был

Рис. 3. Минимальные (а), средние (б) и максимальные (в) значения величины Z при разной форме листа у двух видов
березы и гибрида.
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равен нулю. Для показателя ADF процент ошибок
был равен 7.1% – три дерева из сорока двух были
отнесены к B. pubescens вместо B. pendula. В работе
N. Wang соавт. (2014) граничное значение показа-
теля ADF предлагается сдвинуть с нуля на –2, но
даже в этом случае процент ошибочно отнесен-
ных деревьев составит 4.8%.

Одна из причин высокой доли ошибок у пока-
зателя ADF по сравнению с показателем Z связана
с тем, что значения ADF сильно варьируют от листа
к листу. На рисунке 4 показан пример полимор-
физма листьев в пределах одного побега B. pendula,
а в табл. 3 – результаты расчетов Z и ADF для каж-
дого из этих листьев. Значения Z у разных листьев
варьируют от 3.47 до 5.13, и лишь один лист из ше-
сти (с минимальным значением Z) ошибочно от-
несен к другому таксону2. Значения ADF у разных
листьев варьируют от –15 до 21, и из шести листьев
четыре идентифицированы ошибочно. Усредне-
ние показателей по всем шести листьям дает зна-

2 В связи с выявлением факта возможных ошибок, при зна-
чениях Z от 3 до 5 повторность желательно увеличить.

чение ADF = –1 также с ошибочным отнесением
образца к B. pubescens.

Проведение измерений для вычисления пока-
зателя Z на практике не встречает затруднений.
Каждый из показателей определен однозначно.
Напротив, при проведении измерений для вы-

Рис. 4. Разнообразие формы листа в пределах одного побега B. pendula (дерево № 80) в черничном типе леса. Приме-
чание: 1–6 номера листьев в табл. 3.

1 2

3

4

5

6

Таблица 3. Значения Z и ADF для шести листьев одно-
го побега Betula pendula в сосняке-черничнике (рис. 4)
и соответствие эталону определения таксона

Лист № Z
Правильность 
определения 

таксона
ADF

Правильность 
определения 

таксона

1 4.44 Да –7 Нет
2 4.93 Да –15 Нет
3 4.15 Да –1 Нет
4 4.65 Да 7 Да
5 5.13 Да 21 Да
6 3.47 Нет –9 Нет
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числения показателя ADF мы столкнулись с ря-
дом проблем. У некоторых листьев трудно опре-
делить на скане, какая жилка от основания явля-
ется первой, третьей, четвертой. А при подсчете
числа зубцов LTF не всегда очевидно, какие высту-
пы на краю листа считать зубцом, а какие – нет.
Указанные проблемы делают показатель ADF бо-
лее субъективным по сравнению с показателем Z.
Наконец, согласно оригинальным методикам по-
вторность для определения Z равна 1, тогда как
для определения ADF необходимо измерить 5 ли-
стьев и усреднить значения по каждому показателю.

Несмотря на существенные различия в разгра-
ничении таксонов с использованием показателей
Z и ADF, в отношении пяти гибридных деревьев
результаты разграничения совпали полностью: че-
тыре дерева были отнесены к “B. pubescens” и одно –
к “B. pendula”. Это показывает, что независимо от
используемой дискриминантной функции разгра-
ничение деревьев из природных популяций бу-
дет, как правило, завышать долю березы пуши-
стой за счет гибридов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты расчета дискриминантной функ-

ции Z на основе параметров формы листа (Руса-
нович, Скворцов, 1981) подтвердили возмож-
ность и эффективность таксономического раз-
граничения B. pendula и B. pubescens по форме
листа с измерением четырех линейных парамет-
ров. Распределение образцов B. pendula и B. pubes-
cens по результатам молекулярно-генетического
анализа плоидности и по значениям Z с гранич-
ным значением 4.1 полностью совпадают; ошибка
составила 0%. Несмотря на плавное изменение ве-
личины Z в объединенной выборке из природных
популяций, обнаружен разрыв в ряду значений Z
между двумя видами (3.3 < Z <4.1), и в этот разрыв
попали только гибридные особи.

Для целей разграничения видов березы дис-
криминантная функция Z Русанович– Скворцо-
ва обладает явными преимуществами перед дис-
криминантной функцией ADF (Atkinson, Colding,
1986). Сюда относятся: меньший размер необхо-
димой повторности, однозначность параметров
и, главное, – меньший процент ошибок разгра-
ничения.

Обнаружено, что по критерию Z и по крите-
рию ADF большинство гибридных особей попада-
ет в группу “B. pubescens”, что завышает реальный
процент березы пушистой в смешанных популя-
циях за счет гибридных особей.

* * *
Автор признателен А.А. Сирину, О.Ю. Бара-

нову, Н.Г. Улановой и Л.В. Ветчинниковой за по-
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публикацией.
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Distinguishing between Birch Species by Leaf Shape: 
a Comparison of Two Discriminant Functions
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*E-mail: amaslov@ilan.ras.ru

The taxonomic status of birch trees (Betula pendula, B. pubescens) was determined by leaf shape using two dis-
criminant functions – Z (Rusanovich–Skvortsov) and ADF (Atkinson–Colding). The number of misidenti-
fications (error rate), correct value of boundary score, and hybrids status was determined by comparing of Z
and ADF scores with species allocation as determined by molecular genetic evaluation of the ploidy level. The
tests of Rusanovich–Skvortsov discriminant function Z confirmed the possibility of B. pendula and B. pubes-
cens differentiation by leaf shape features with the measurement of four linear parameters. Distribution of
samples according to molecular genetic evaluation of the ploidy level and according Z scores with boundary
value of 4.1 fully coincide. Despite a gradual change in Z scores in the combined sample of all specimens, a
gap was found between the two species; and only hybrid specimens were found within this gap. Rusanovich–
Skvortsov Z function was found to have several advantages over the ADF Atkinson–Colding function. This
includes: a smaller number of leaves per tree for measurements, unambiguousness of measures characters and
smaller error rate. It was found that most hybrid specimens fall into the “B. pubescens” group using both Z and
ADF score. This overstates the real percentage of B. pubescens in mixed populations due to hybrid specimens.

Keywords: Betula pendula, Betula pubescens, hybrids, SSR markers, ploidy level, leaves shape, Rusanovich–
Skvortsov discriminant function, Atkinson–Colding discriminant function.
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Проведен обзор литературы по проблемам воздействия изменений климата на леса России и адап-
тации лесов к этим воздействиям. Изменения климата существенно влияют на лесные экосистемы
на территории России. Преобладают негативные эффекты, хотя отмечаются и положительные.
В статье проанализирована необходимость адаптации лесов исходя из воздействий характерных
гидрометеорологических явлений и их комплексов, а также потенциала естественной адаптации и
возможности применения различных мер на практике. Характер воздействий (отрицательный, по-
ложительный, нейтральный) оценен на основе приоритетов сохранения биоразнообразия, эффек-
тивности функционирования лесов и сохранения лесных ресурсов. Основная цель адаптационных
мер – предотвратить гибель или снижение продуктивности лесов в России на значительных терри-
ториях. Одновременно леса могут использоваться для адаптации к изменениям климата иных объ-
ектов, выполняя защитные и регулирующие функции при неблагоприятных погодно-климатиче-
ских воздействиях. Выделены типы применения адаптации, направленные на предотвращение
ущерба; снижение ущерба; готовность к ликвидации последствий; использование новых благопри-
ятных возможностей; использование естественной адаптации экосистем. Леса эффективны для
поддержания гидрологического режима, защиты от наводнений, снижения скорости ветра, защиты
эрозии, пыльных бурь и последствий воздействия волн жары. Для эффективного использования ле-
сов в качестве меры адаптации необходимо заботиться об их способности оказывать необходимые
экосистемные услуги, т.е. адаптировать сами леса. В Лесном кодексе Российской Федерации адап-
тация к изменениям климата не отражена, но ряд категорий защитных лесов оказывают соответ-
ствующие экосистемные услуги. Целесообразно выделить новую категорию защитных лесов –
“адаптационные леса”. Устойчивое лесоуправление может способствовать одновременному усиле-
нию экосистемных функций лесов по смягчению изменений климата и адаптации к ним.

Ключевые слова: изменение климата, лесные экосистемы, лесное хозяйство, адаптация лесов, адапта-
ционные леса.
DOI: 10.31857/S0024114821050077

Глобальные изменения климата приводят к
значительным трансформациям ландшафтов во
временном масштабе сотен и тысяч лет. Живая
природа всегда стремится подстраиваться к абио-
тическим условиям. Например, на протяжении
плейстоцена и голоцена территория Европы то
покрывалась практически полностью лесами, то
становилась преимущественно безлесной, что со-

ответствовало периодам потепления и похолода-
ния, а также более гумидного или аридного кли-
матов (Боуэн, 1981). При этом трансформация
лесных ландшафтов за последние тысячелетия
была обусловлена не только климатическими
факторами. История освоения и использования
человеком ландшафтов также насчитывает тыся-
чи лет, что привело к значительным изменениям
в структуре и функционировании экосистем,
прежде всего лесных, как преобладающих по пло-
щади (Романова, 1998). Данные палеорекон-
струкции свидетельствуют об обширной рубке
лесов в Европейской России уже до 1700 г. и еще

1 Работа выполнена при поддержке темы госзадания
№ АААА-А20-120070990079-6 ФГБУ “ИГКЭ” и АААА-А18-
118052590019-7 ФГБУН Центр по проблемам экологии и
продуктивности лесов РАН.
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большей рубке лесов в XVIII и XIX вв. В XX в. тен-
денции значительно различаются по регионам и в
разные периоды времени (Kuemmerle et al., 2015).

Современные изменения климата идут с бес-
прецедентной скоростью. В конце 2019 г. средняя
глобальная температура превысила расчетный
доиндустриальный уровень на 1.1°C, а пять лет, с
2015 по 2019 гг., и десять лет, с 2010 по 2019 гг., ста-
ли самыми теплыми за всю историю наблюдений
(Доклад об особенностях климата …, 2020). Изме-
нения климата на территории России имеют свои
особенности. Темпы потепления на территории
России с середины 1970-х гг. примерно в 2.5 раза
превосходят среднеглобальные. На большей ча-
сти нашей страны прослеживается тенденция к
увеличению годовых сумм осадков со скоростью
2.2%/10 лет (в среднем за период 1976–2019 гг.),
хотя в отдельных районах (центр Европейской
территории России, север Чукотки) зафиксиро-
вано их сокращение. Динамика осадков по сезо-
нам в различных регионах России еще более ва-
риативна. Кроме того, изменение климата прояв-
ляется в нарастании его “нервозности”, т.е.
увеличении числа экстремальных (аномальных)
погодных явлений и их последствий, таких как вол-
ны тепла, засухи, паводки, стихийные пожары и др.
в 1.5–2 раза по сравнению с концом прошлого века
(Доклад об особенностях климата …, 2020).

На территории России опасные гидрометеоро-
логические явления отмечаются фактически еже-
суточно, причем, согласно статистике, наиболее
разрушительными являются в том числе экстре-
мальные ветры, осадки, наводнения. По данным
Росгидромета, опасные погодные явления стали
более интенсивными и разрушительными, чем
ранее, и зачастую влекут за собой техногенные
чрезвычайные ситуации. В России ущерб от воз-
действия опасных и неблагоприятных климато-
обусловленных явлений составляет не менее 30–
60 млрд рублей в год (Доклад о научно-методиче-
ских основах …, 2020).

Природные системы, в том числе леса, ныне
не имеют времени плавно эволюционировать, как
это происходило на протяжении предшествующих
геологических эпох. Мы наблюдаем глобальный
природно-антропогенный эксперимент, не имею-
щий аналогов в прошлом. Изменение продуктив-
ности, сдвиг ареалов видов, сдвиг природных зон
и высотных поясов растительности, вспышки
численности насекомых-вредителей, гибель ле-
сов на значительных площадях в результате сти-
хийных бедствий – последствия изменений кли-
мата указывают на необходимость усиления адап-
тации лесных экосистем и лесного хозяйства.

Цель настоящей обзорной статьи – анализ то-
го, насколько при современных изменениях кли-
мата и трансформации ландшафтов: а) леса нуж-
даются в адаптации к наблюдаемым и ожидаемым

изменениям климата; б) экосистемные функции
лесов могут быть использованы для адаптации
иных природных и хозяйственных объектов к из-
менениям климата; в) какие меры в лесном хо-
зяйстве могут использоваться для адаптации к из-
менению климата. Для достижения поставлен-
ных целей следовало решить следующие задачи:
а) охарактеризовать совокупности факторов, су-
щественно влияющих на леса; б) выделить сово-
купность объектов, на которые существенно вли-
яют леса; в) распределить научные публикации
мировой литературы по выявленным градациям.
По существу, это мета-анализ проблемы. Как ре-
зультат рассмотрения, авторы предлагают на-
правления деятельности для адаптации лесов к
выбранным факторам и варианты использования
экосистемных функций лесов для адаптации к
изменениям климата.

ОСНОВНЫЕ ИНФОРМАЦИОННЫЕ 
ИСТОЧНИКИ

В статье 5 Лесного Кодекса Российской Феде-
рации (2006) говорится, что “использование, охра-
на, защита, воспроизводство лесов осуществляются
исходя из понятия о лесе как об экологической си-
стеме или как о природном ресурсе”. В нашей рабо-
те лес трактуется как экосистема, обладающая
определенным набором функций, в том числе
важных для предотвращения изменения климата
или адаптации к нему (“климатические экоси-
стемные услуги”). Набор экосистемных услуг, их
количество и качество зависят от конкретных
природных условий и состояния лесного масси-
ва, степени его нарушенности.

Для общей классификации лесных экосистем,
учитывающей климатические особенности тер-
риторий, использовалась легенда карты “Биомы
России” (2018): от лесотундровых до лесостепных
и субтропических, включая интразональные и
лесные пояса биомов гор.

В качестве основной информации об измене-
нии климата на территории России использова-
лись доклады Росгидромета и его научных инсти-
тутов, в первую очередь “Оценочный доклад
Росгидромета об изменениях климата и их по-
следствиях на территории Российской Федера-
ции” (2008, 2014) и ежегодный “Доклад Росгидро-
мета об особенностях климата на территории
Российской Федерации” (2019). Более общая ин-
формация о трендах и прогнозах была взята из
публикаций Межправительственной группы экс-
пертов по изменению климата (IPCC, 2014, 2019).

Определение адаптации к изменению климата
применяется в трактовке IPCC (2001): адаптация
к изменению климата означает “приспособление
природных и антропогенных систем в ответ на
фактическое или ожидаемое воздействие измене-
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ний климата или его последствий, которое позво-
ляет снизить вред и использовать благоприятные
возможности”. В более поздних публикациях IPCC
термин уточняется и рассматривается как “про-
цесс приспособления к фактическому или ожидае-
мому климату и его последствиям. В человеческих
системах адаптация направлена на смягчение или
предотвращение ущерба, или использование полез-
ных возможностей. В некоторых природных систе-
мах вмешательство человека может способствовать
адаптации к ожидаемому климату и его послед-
ствиям” (IPCC, 2014).

В данной статье анализируются адаптацион-
ные меры, которые может предпринять человек
для приспособления к изменению климата,
включая использование экосистемных услуг. При
этом естественная адаптация лесных экосистем
интегрируется в планирование адаптации.

Выделяют четыре группы экосистемных услуг
леса (Millennium Ecosystem Assessment, 2005; Бук-
варева и др., 2018; Зиновьева, 2020): 1) обеспечи-
вающие (волокна – древесина, недревесные про-
дукты леса, пищевые лесные ресурсы, генетиче-
ские ресурсы, пресная вода); 2) регулирующие
(водорегулирующие функции, регулирование ка-
чества воздуха – депонирование углерода, опыле-
ние, биологический контроль, сохранение место-
обитаний и условий для воспроизводства редких
и хозяйственно-ценных видов диких животных,
регулирование климата, почвозащитные функ-
ции); 3) культурные (этнические, духовные, об-
разовательные, эстетические, рекреационные,
научные, оздоровительные эффекты); 4) поддер-
живающие (почвообразование, фотосинтез и об-
разование первичной продукции, круговорот пи-
тательных веществ, круговорот воды, регулирова-
ние потоков энергии).

Климатические экосистемные услуги лесов
относятся, главным образом, к двум группам
услуг – к регулирующим и поддерживающим, ре-
же – к обеспечивающим (Хоссейн, 2017; Логинов
и др., 2018; Leskinen et al., 2020).

КЛИМАТИЧЕСКИЕ ЭКОСИСТЕМНЫЕ 
УСЛУГИ ЛЕСОВ

Прежде всего, в контексте изменений клима-
та, лес воспринимается как поглотитель и храни-
тель углерода. Это – регулирующая экосистемная
функция. В процессе фотосинтеза углерод погло-
щается из атмосферы в виде CO2 и переходит в
биомассу растений. Одновременно в экосистемах
идут процессы, возвращающие углерод в атмо-
сферу, например, дыхание, разложения отпада
или лесной подстилки грибами и бактериями, т.е.
лес не только поглощает, но и выделяет углекис-
лый газ. С точки зрения регулирования климати-
ческой системы, молодые леса важны как актив-

ный поглотитель СО2, а малонарушенные старо-
возрастные леса, баланс углерода в которых
близок к нулю (т.е. поглощается примерно столь-
ко же, сколько и выделяется), важны как храни-
лище больших запасов углерода, причем не толь-
ко в наземной фитомассе, но также в подземной
фитомассе и в почве (Замолодчиков, 2011а; Коро-
тенко и др., 2014).

Сведение лесов привело к значительному из-
менению альбедо (т.е. отражательной способно-
сти земной поверхности). При устойчивом снеж-
ном покрове альбедо хвойного леса колеблется от
35% до 50%, а при сухом и чистом снеге достигает
60% (Неелова, 2007). Альбедо лиственного леса
летом составляет 16–20% и близко по значению к
альбедо почвенно-земельного покрова, тогда как
альбедо травяного покрова несколько выше: 21–
25% (Исаков, 2013). Изменение альбедо на 10%
приводит к изменению приземной температуры
более чем на 2°С (Неелова, 2007). В результате
сведения лесов и изменения в землепользовании
альбедо в разные сезоны может как увеличивать-
ся, так и уменьшаться.

В некоторых публикациях анализируется
связь между лесными пожарами и изменением
альбедо в Арктике. Микроскопические частички
сажи поднимаются достаточно высоко и держат-
ся в атмосфере достаточно долго для того, чтобы
быть перенесенными и выпасть потом на покры-
тые льдом и снегом поверхности, снижая их аль-
бедо (Смирнов и др., 2015; Гинзбург и др., 2020).

Перечисленные климатические экосистемные
услуги лесов относятся к регулирующим, оказы-
вающим воздействие на глобальную климатиче-
скую систему. Поглощение и хранение СО2 отно-
сится к экосистемных услугам, помогающим
предотвратить или смягчить сами изменения
климата. В настоящее время сложилась ситуация,
когда их уже недостаточно для ограничения рис-
ков, и необходимо усиливать и использовать эко-
системные услуги лесов другого типа – адаптаци-
онные.

ВОЗДЕЙСТВИЕ СОВРЕМЕННЫХ 
ИЗМЕНЕНИЙ КЛИМАТА НА ЛЕСА

Как и любая другая природная система, леса
подвергаются воздействиям изменения климата.
Можно выделить спектр погодно-климатических
явлений и их последствий, которые воздействуют
на лесные экосистемы, приводя к их трансформа-
ции. Сочетание повышения приземной темпера-
туры воздуха и уменьшения количества осадков
или режима их выпадения в некоторых регионах
страны (например, на юге Европейской террито-
рии России), приводит к увеличению частоты и
количества засух (Второй оценочный доклад …,
2014). Как следствие – отмечается увеличение ко-
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личества случаев лесных пожаров и площади,
пройденной огнем. Кроме того, немаловажным
фактором уязвимости лесов в результате клима-
тических изменений является процесс расшире-
ния ареалов вредителей и болезней леса (Второй
оценочный доклад …, 2014).

Во многих регионах отмечается продвижение
границы леса на север и вверх по склонам гор,
увеличение продуктивности низкобонитеных се-
веротаежных лесов (Кравцова, Лошкарева, 2010;
Kharuk et al., 2010, 2018; Frost, Epstein, 2014; Zhu et al.,
2016; Тишков и др., 2018; Боровичев и др., 2020; Им
и др., 2020). Кроме того, отмечаются направлен-
ные изменения разнообразия древесных пород,
многие из которых с большой вероятностью вы-
званы потеплением климата. Климатические
причины сокращения площадей установлены для
ели и дуба, вероятны для ольхи черной и тополя
(Замолодчиков, 2011б), вероятны также для сос-
ны кедровой и пихты (Kharuk et al., 2021). Клима-
тогенность увеличения площадей вероятна для
каменной березы и древовидных ив (Замолодчи-
ков, 2011б).

Традиционно за северную границу распро-
странения сплошных лесов принимается изотер-
ма июля +10°С. Можно ожидать, что лесная рас-
тительность со временем придет в равновесное
состояние с климатом, и новое положение дан-
ной границы реализуется (Румянцев и др., 2013).
Прогнозируется неравномерное изменение про-
дуктивности на Европейской территории России
в первой половине XXI в. при повышении средне-
годовой температуры на 1°С: до 65% в среднета-
ежных темнохвойных, 48% в южнотаежных тем-
нохвойных и 37% в смешанных лесах, тогда как
для северотаежных и лесотундровых экосистем
изменение продуктивности будет незначительно
(Голубятников, Денисенко, 2009).

С точки зрения сохранения биологического
разнообразия, эффективного функционирования
лесов и использования лесных ресурсов некото-
рые явления могут носить положительный харак-
тер, некоторые – отрицательный, некоторые бу-
дут амбивалентны, а для некоторых знак пока
трудно определить.

Пожары относятся к явлениям, обусловлен-
ным климатическим фактором лишь отчасти, за
счет увеличения длительности пожароопасного
сезона, а также числа и продолжительности засух.
Сухие грозы относятся к опасным гидрометеоро-
логическим явлениям, которых становится все
больше в связи с нарастающей экстремальностью
климата. Но в 70–90% случаев причина возгора-
ния – результат прямого воздействия человека,
несоблюдения правил пожарной безопасности
(Второй оценочный доклад …, 2014). Несоблюде-
ние правил пожарной безопасности влечет разли-
чающиеся последствия в более холодном с равно-

мерными осадками климате прошлого и более
теплом, с неравномерно выпадающими осадка-
ми, климате последних десятилетий.

В последние десятилетия отличительной чер-
той пожарных режимов лесной зоны стало нали-
чие катастрофических (мега) пожаров (Швиден-
ко и др., 2011). Такие многоочаговые и много-
дневные пожары охватывают территорию во
многие десятки и сотни тысяч гектаров, характе-
ризуются высокой интенсивностью, включают
горение почвы и распространение пожаров на
осушенные торфяники и болота в период засух.
Средняя площадь природных пожаров в России в
XXI в. независимыми системами дистанционного
мониторинга оценивается в 2–12 млн га год–1

(Швиденко и др., 2011; Giglio et al., 2013; Барталев
и др., 2015; Ponomarev et al., 2015) – в среднем око-
ло 1% площади лесов, из которых примерно 2/3
приходится на лесные, а половина – на
покрытые лесом земли. Сценарные оценки изме-
нения пожарных режимов (Malevsky-Malevich et al.,
2008; Швиденко, Щепащенко, 2013) предполага-
ют двух-трехкратное увеличение территории с
повышенным риском лесных пожаров к концу
XXI в. (Швиденко и др., 2017).

Хотя над континентальной частью России от-
мечается уменьшение как средней скорости вет-
ра, так и максимальных скоростей ветра и скоро-
стей ветра более 15 м с–1, наблюдается и ожидает-
ся в дальнейшем увеличение числа таких опасных
гидрометеорологических явлений, как грозы,
шквалы, смерчи (Второй оценочный доклад …,
2014). Повреждение лесов ураганными ветрами
остается одной из главных причин их гибели
(Каткова, 2010).

Леса, ослабленные в результате экстремаль-
ных погодных явлений и направленных климати-
ческих трендов, становятся объектом нападения
насекомых-вредителей, а также становятся в боль-
шей степени подверженными воздействию корне-
вых патогенов и болезней. Отмечено продвижение
северной и высотной границ очагового распро-
странения сибирского шелкопряда в Центральной
Сибири (Kharuk et al., 2017; Kharuk et al., 2020).

Деградация многолетней мерзлоты ведет к не-
обратимому изменению гидрологического режи-
ма больших территорий и перестройке ландшаф-
тов (Швиденко и др., 2017).

В исследовании сотрудников СПбНИИЛХ
(Торжков и др., 2017) факторы уязвимости лесов к
изменениям климата были объединены в четыре
группы: лесные пожары, болезни леса, насеко-
мые-вредители и экстремальные явления. В Ка-
наде исследователи отнесли к основным послед-
ствиям изменений климата для лесов их гибель в
результате катастрофических вспышек насеко-
мых-вредителей, засухи и повышение риска по-
жаров, а также усыхание лесов на границе с пре-
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рией (Шматков и др., 2019). Для северной и сред-
ней тайги европейского севера России к основным
климатообусловленным рискам были отнесены
следующие: возникновение лесных пожаров,
массовое размножение вредителей и распростра-
нения болезней леса, проявления экстремальных
погодных явлений (Тараканов и др., 2017) (до
миллионов га лесов в год, повреждаемых ветрова-
лом в Европейской части России (Крылов и др.,
2012). Совокупность этих фактов и говорит о не-
обходимости принимать срочные меры по адап-
тации лесов к изменениям климата.

Каждая древесная порода имеет свой адаптив-
ный потенциал, который может быть определен
как ее способность компенсаторно реагировать на
изменение внешней среды путем модификации ее
собственной генетической структуры и/или ее фе-
нотипической представленности (Швиденко и др.,
2017). Так как изменения температуры идут сей-
час в России с беспрецедентной скоростью в
0.43°С за 10 лет, то отсутствует возможность сопо-
ставить последствия с аналогичными событиями
в прошлом. Недостаточная изученность многих
видов, их толерантности и способности к адапта-
ции также является препятствием для моделиро-
вания возможных ситуаций и построения долго-
срочных планов адаптации.

АДАПТАЦИЯ ЛЕСОВ 
К ИЗМЕНЕНИЯМ КЛИМАТА

При современном уровне развития науки, тех-
нологий и при ограниченности ресурсов невоз-
можно адаптироваться ко всем неблагоприятным
воздействиям и на всей территории России. Все-
гда приходится выбирать наиболее ценные и уяз-
вимые объекты, планировать очередность и этап-
ность действий.

Зачастую адаптацию воспринимают как набор
конкретных действий, исключительно ориенти-
рованных на реакцию на изменение климата, не
применяющихся более ни для чего. Между тем
адаптация представляет собой процесс. Он начи-
нается с изучения климатических факторов воз-
действия и их последствий. Затем оценивается
уязвимость объектов, находящихся в зоне дей-
ствия климатических факторов, а также их спо-
собность к адаптации (естественная адаптация).
Производится подсчет возможных ущербов или
выгод. На следующем этапе происходит планирова-
ние конкретных мер, которые мы считаем приори-
тетными, выделяются ресурсы, и только затем про-
водятся непосредственные мероприятия. Иногда
адаптационный эффект может быть отложен-
ным, например, он начнет проявляться, только
когда посаженный нами лес поднимется и начнет
в достаточной степени затенять почву. Поэтому
планирование должно быть заблаговременным.
И завершает процесс адаптации оценка эффек-

тивности, на основе которой могут вноситься из-
менения в первоначальный адаптационный план
и планироваться новые мероприятия на следую-
щем этапе (рис. 1).

В таблице 1 приводится базовый список кли-
матических факторов, оказывающих существен-
ное влияние на лесные экосистемы, подготовлен-
ный на основе отчетов и докладов Росгидромета
(2008, 2014, 2020): температура, осадки, ветер, их со-
четания. Затем они детализируются до уровня кон-
кретных проявлений. Характер воздействий (отри-
цательный, положительный, нейтральный) оценен,
исходя из сохранения биоразнообразия, эффектив-
ности функционирования лесов и сохранения лес-
ных ресурсов. Далее нами была качественно оце-
нена принципиальная возможность применения
различных типов мер для адаптации лесов к изме-
нениям климата.

Многие меры, которые будут эффективны для
снижения ущерба от перечисленных явлений,
разработаны уже десятки лет назад. Их описание
можно найти в классических учебниках по лесо-
ведению и лесоводству (Высоцкий, 1930; Несте-
ров, 1954; Мелехов, 1980; Белов, 1983; Луганский
и др., 1996, 2010). В настоящее время подчеркива-
ется важность сохранения биологического разно-
образия лесов для их успешной естественной
адаптации к изменениям климата (Vinceti et al.,
2020).

Устойчивое управление лесами включает так-
же меры адаптации к изменениям климата, чтобы
обеспечить долгосрочные позитивные эффекты.
В данной работе под устойчивым управлением ле-
сами понимается “управление и использование
лесов и лесных земель таким образом и на таком
уровне, которые обеспечивают сохранение их би-
оразнообразия, продуктивности, регенерационных
способностей, жизнеспособности и потенциала
обеспечивать в настоящее время и в будущем соот-
ветствующие экологические, экономические и со-
циальные функции на местном, национальном и

Рис. 1. Стадии процесса адаптации к изменениям
климата.
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глобальном уровнях, причем это управление и
использование не должно наносить ущерба дру-
гим экосистемам” (Основы устойчивого …, 2014).

Понятие адаптации к изменениям климата
включено в Приложение 21 к Типовой форме лес-
ного плана для Субъекта Российской Федерации
“Планируемые мероприятия по сохранению эко-
логического потенциала лесов, адаптации к изме-
нениям климата и повышению устойчивости ле-
сов” (Приказ …, 2017). Однако анализ фактиче-
ского заполнения лесных планов показывает
недооценку серьезности последствий изменений
климата, необходимости безотлагательной адап-
тации, а также масштаб и особенности лесов Рос-
сии (Leskinen et al., 2020).

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ЛЕСОВ 
ДЛЯ АДАПТАЦИИ ИНЫХ ОБЪЕКТОВ

Адаптация к изменениям климата на основе эко-
систем (ecosystem-based adaptation – EbA, реже –
адаптация с позиций экосистем) – это “исполь-
зование биоразнообразия и экосистемных функ-
ций и услуг в рамках общей стратегии адаптации
для улучшения благосостояния общества, в том
числе коренных народов и местных общин, а так-
же для того, чтобы помочь людям адаптироваться
к неблагоприятным последствиям изменения

климата” (Конвенция о биологическом разнооб-
разии, 2018).

Для адаптации к изменениям климата исполь-
зуются две группы экосистемных функций,
предоставляемых лесами: защитные (для защиты
от неблагоприятных погодно-климатических яв-
лений и их последствий, включая наводнения,
почвенную эрозию и др.) и регулирующие (для
создания комфортного микроклимата, поддер-
жания гидрологического режима и др.) (табл. 2).
Увеличение количества пресной воды в водоемах
в межень можно отнести также к производящим.

Имеется много публикаций, устанавливаю-
щих положительное влияние лесистости на выпа-
дение осадков. В европейской части Российской
Федерации на каждые 10% лесистости увеличе-
ние осадков составляет 8–9 мм (Рахманов, 1971,
1981, 1984), а в Западной Сибири благодаря более
интенсивной задержке снега лесами – в 12–13 мм
(Воронков, 1988). В горных районах увеличение
осадков при росте лесистости на 10% может до-
стигать 30% (Крестовский, 1986). В более совре-
менных работах отмечается, что в зависимости от
климатических и географических факторов гид-
рологической роли лесов свойственна неопреде-
ленность (Онучин, 2015). Там не менее, при удач-
ном сочетании этих факторов гидрологическая
роль лесов позитивна.

Таблица 1. Направления адаптации лесов к изменениям климата

Типы применения адаптации: а – предотвращение ущерба; b – снижение ущерба; c – предотвратить или снизить ущерб не-
возможно, адаптация сводится к готовности ликвидировать последствия; d – использование новых благоприятных возмож-
ностей; e – естественная адаптация лесов.

Фактор 
воздействия Проявление Характер воздействия Типы применения 

адаптации

Температура Волна жары Отрицательный b, c
Повышение среднегодовой температуры Положительный на большей 

части территории
b, d, е

Волна холода Отрицательный b, c
Осадки Увеличение среднегодового количества Положительный на большей 

части территории
d, е

Уменьшение среднегодового количества Отрицательный или ней-
тральный

b

Уменьшение количества осадков в теплый сезон Отрицательный b, c
Засуха Отрицательный b, c, е
Экстремальные ливни Отрицательный b, c
Экстремальные снегопады Отрицательный b, c
Град Отрицательный b, c
Ледяной дождь Отрицательный b, c

Сочетание волн 
тепла и засух

Масштабные пожары Отрицательный а, b, c

Ветер Ветровалы и ветроломы Отрицательный а, b, c, е
Суховеи Отрицательный b, c
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Способность лесных насаждений благоприят-
но влиять на гидрологический режим и темпера-
турные условия уже длительное время использу-
ется в аридных регионах, в первую очередь при
создании защитных лесных полос. Еще в конце
XIX в. устройство лесных полос, а также проведе-
ние иных агролесомелиоративных мероприятий
осуществлялось выдающимися исследователями
В.В. Докучаевым и Н.К. Генко (Розенберг и др.,
2018). В 1930-е гг. на землях колхозов началось
устройство полезащитных полос, прерванное в
военный период (Колданов, 1967). В 1948 г. было
принято постановление “О плане полезащитных
лесонасаждений, внедрения травопольных сево-
оборотов, строительства прудов и водоемов для
обеспечения высоких устойчивых урожаев в степ-
ных и лесостепных районах Европейской части
СССР”, получившая народное название “Сталин-
ский план преобразования природы”. Общая про-
тяженность созданных крупных государственных
полезащитных полос превысила 5.3 тыс. км, в этих
полосах было посажено 2.3 млн. га леса (Розен-
берг и др., 2018). Значительная часть этих насаж-
дений сохранилась до нынешнего времени. Осо-
бо отметим, что в плане речь шла не только о ти-
повых узкорядных полезащитных полосах, но и
более массивных вариантах лесных насаждений.
Таким образом, план можно рассматривать как
крупномасштабную попытку адаптации к засушли-
вому климату с помощью лесомелиорации. Не ис-
ключено, что при отсутствии достаточных успехов в
сокращении антропогенных выбросов парниковых
газов, а также развитии механизмов финансиро-
вания крупномасштабной деятельности в области
землепользования лесомелиорация аридных тер-
риторий юга Европейской части России снова
может стать актуальной.

Лес способен изменять микроклимат под сво-
им пологом, значительно смягчая его: создаются

более влажные и прохладные условия летом, с
меньшей амплитудой суточной и годовой темпе-
ратуры (Zellweger et al., 2020). Защита от волн жа-
ры, особенно в условиях городских “островов
тепла”, является актуальной задачей на большей
части территории России. Хотя лесной покров не
может прекратить или предотвратить волну жары
как опасное метеорологическое явление, и ее по-
следствия для леса как экосистемы также являют-
ся тяжелыми, свойство лесов создавать свой микро-
климат под пологом уменьшает негативные послед-
ствия для находящихся рядом объектов. Отмечено,
что температура воздуха в жилой зоне города на 2.4–
2.6°С выше, чем на территории лесопарков. Город-
ские парки смягчают излишнюю сухость воздуха
(относительная влажность воздуха на территори-
ях парков на 1.9–3.7% выше). Также, наименьшая
скорость ветра наблюдается именно в парковой
зоне города (Алябышева, 2019).

В городах рекомендуется высаживать полосы
вечнозеленых насаждений для защиты объектов с
западной, северо-западной, северной и северо-
восточной сторон, а с восточной, юго-восточной,
южной и юго-западной сторон – листопадные
породы деревьев, которые в летнее время дополни-
тельно защищают от действия прямых солнечных
лучей и перегрева, а зимой не препятствуют инсо-
ляции жилых помещений (Попова и др., 2019).

Лесные массивы способны эффективно под-
держивать собственный микроклимат начиная с
определенного размера участка: его ширина
должна быть не менее 30 м (Oldén et al., 2019).

Влияние леса на гидрологический режим рек
проявляется в трех аспектах: воздействие на вели-
чину испарения воды, на поверхностный и внут-
ренний стоки, на водный баланс в целом (Гидроло-
гическая роль …, 1989). Лесные почвы отличаются
большой водопроницаемостью, что способствует
переводу осадков во внутрипочвенный и грунто-

Таблица 2. Экосистемные функции лесов, используемые для адаптации иных объектов к изменениям климата

Фактор воздействия Защитная функция Положительный эффект

Температура Защита от волн жары Понижение температуры летом
Сглаживание хода суточных температур

Защита от волн холода Повышение температуры зимой
Ветер Защита от сильных ветров Снижение скорости ветра

Защита от пыльных бурь Закрепление почвы и предотвращение выдувания
Деградация ландшаф-
тов в результате кли-
матических явлений

Защита от эрозии Закрепление почвы и предотвращение размывания
Защита от селей Закрепление почвы и предотвращение размывания

Обильные осадки Защита от паводков и наводнений Перевод поверхностного стока в подземный
Быстрое таяние снега Защита от наводнений Замедление процесса таяния в тени деревьев
Засуха Поддержание гидрологического 

режима
Предотвращение пересыхания почвы, сохранение 
грунтовых вод
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вый сток. Важной особенностью лесной подстил-
ки является способность накапливать запасы во-
ды (Лоскутов и др., 2013). Лесистость водосборов
оказывает решающее влияние и на внутригодо-
вую зарегулированность речного стока. Наиболь-
ший месячный сток рек Среднего Урала Илыча,
Лозьвы и др., залесенность водосборов которых
достигает 80–90%, превышает наименьший ме-
сячный сток в 20–25 раз, реки же лесостепного
Зауралья Увелька, Уй и др., бассейны которых по-
чти безлесны, имеют максимальный месячный
сток в 50–100 раз больше минимального (Луган-
ский, 2010). Согласно А.В. Побединскому (1979),
доля стока рек в половодье с бассейнами, облада-
ющими высокой лесистостью, составляет 1/3 го-
дового объема, а с малолесных и безлесных бас-
сейнов – 2/3 и даже до 90%.

На безлесных площадях в центре Восточно-
Европейской равнины до 65% от годовой суммы
остатков поступает в реки с поверхностным сто-
ком. 20%-я залесенность территории позволяет
уменьшить поверхностный сток до 14%, полная
залесенность территории снижает поверхност-
ный сток до 5%. (Лихоманов, 2012). По данным
П.Ф. Идзона (1980), снижение лесистости в евро-
пейской части Российской Федерации к началу
20-х гг. ХХ в. по сравнению с Х1Х в. привело к
снижению стока на 5–50% в бассейнах рек Дне-
пра, Верхней Волги и Вятки.

Снижение стока рек сопровождается усыхани-
ем болот, как накопителей и хранителей влаги,
сокращением числа ручьев, родников (Луган-
ский, 2010).

Выступая в роли почвозащитного фактора, ле-
са препятствуют смыву и размыву почвы и грун-
тов талыми и дождевыми водами, защищают поч-
вы от дефляции, закрепляют подвижные пески.
Сведение лесов сопровождается резким усилени-
ем процессов почвенного смыва, обостряется за-
иливание рек, водохранилищ, прудов (Лихома-
нов, 2012).

В горных районах с обильными и интенсивны-
ми осадками основным средством предупрежде-
ния или ослабления последствий селей является
посадка леса на горных склонах для закрепления
почвогрунтов и оптимизации микроклимата в зо-
нах повышенной угрозы опасных природных яв-
лений (Вагапова, 2019).

В сельскохозяйственной мелиорации многие
годы используются лесополосы для снижения
скорости ветра и увеличения снегозапасов на по-
лях (Обидин, 2012; Парамонов, 2013).

В условиях современных изменений климата
значимость адаптационных экосистемных функ-
ций лесов возрастает многократно, т.к. вносит
вклад в минимизацию ущерба от стихийных бед-
ствий, обеспечение продовольственной и экологи-
ческой безопасности значительных территорий.

ЗАЩИТНЫЕ ЛЕСА И ОПИСАНИЕ 
АДАПТАЦИИ В ЛЕСНОМ КОДЕКСЕ 

РОССИЙСКОЙ ФЕДЕРАЦИИ
Важность лесов как защитного механизма от

неблагоприятных природных явлений была осо-
знана достаточно давно. В России законодатель-
но для поддержания гидрологического режима
рек запрет на сведение лесов был наложен уже в
1701 г., а в 1888 г. “Положением о сбережении ле-
сов” была учреждена категория защитных лесов,
к которым относились водоохранные и противо-
эрозионные леса (Кобяков и др., 2013).

В соответствии с Лесным кодексом Россий-
ской Федерации (Лесной кодекс …, 2006): “к за-
щитным лесам относятся леса, которые являются
природными объектами, имеющими особо цен-
ное значение, и в отношении которых устанавли-
вается особый правовой режим использования,
охраны, защиты, воспроизводства лесов”. Выде-
ляется пять категорий защитных лесов: 1) леса,
расположенные на особо охраняемых природных
территориях; 2) леса, расположенные в водо-
охранных зонах; 3) леса, выполняющие функции
защиты природных и иных объектов; 4) ценные
леса; 5) городские леса. Кроме того, в Лесном ко-
дексе Российской Федерации говорится о воз-
можности выделения особо защитных участков
лесов в пределах территории защитных, эксплуа-
тационных и резервных.

Напрямую выделение защитных лесов или
особо защитных участков лесов для адаптации к
изменениям климата в Лесном кодексе Россий-
ской Федерации не указано, упоминание клима-
торегулирующей функции лесов есть только в ле-
сотундровых лесах и ленточных борах. Частично
могут рассматриваться как адаптационные из за-
щитных лесов: леса, расположенные в водоохран-
ных зонах (поддержание гидрологического режи-
ма и защита от наводнений); леса, выполняющие
функции защиты природных и иных объектов
(защита от сильных ветров, наводнений и т.д.);
городские леса (защита от волн жары, создание
комфортного микроклимата); ценные леса (ряд
климаторегулирующих и защитных функций).
Следует также упомянуть: 1) государственные за-
щитные лесные полосы; 2) противоэрозионные
леса; 3) пустынные, полупустынные леса; 4) лесо-
степные леса; 5) лесотундровые леса; 6) горные
леса; 10) ленточные боры; 11) запретные полосы
лесов, расположенные вдоль водных объектов
(Лесной кодекс …, 2006).

К особо защитным участкам лесов относятся:
берегозащитные, почвозащитные участки лесов,
расположенные вдоль водных объектов, склоны
оврагов (защита от эрозии, наводнений, поддер-
жание гидрологического режима), а также опуш-
ки лесов, граничащие с безлесными простран-
ствами (поддержание микроклимата для сохране-
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ния лесных экосистем на границе произрастания,
защита от сильных ветров).

Сохранение, восстановление и адаптация ле-
сов к изменениям климата сейчас рассматривает-
ся как метод адаптации и снижения ущерба от
стихийных бедствий для крупных районов: ланд-
шафтов, бассейнов рек и т.д. При этом леса со-
ставляют каркас их экологической устойчивости
(Spathelf et al., 2018).

Назрела необходимость введения новой кате-
гории защитных лесов и особо защитных участ-
ков: адаптационные леса – леса, выполняющие
роль защиты от неблагоприятных погодно-кли-
матических явлений и их последствий. Необхо-
димо регулирующих и защитных расстояния, не-
обходимые для защиты объектов. Стратегия раз-
вития лесного хозяйства должна учитывать
необходимость в лесах для адаптации.

Авторы полностью разделяют мнение: “Разра-
ботка стратегии адаптации лесного хозяйства к
изменению климата становится насущной необ-
ходимостью, а не данью международным обяза-
тельствам России по РКИК ООН” (Замолодчи-
ков, Краев, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Лес не только является ценным ресурсом стра-
ны, но также играет значительную роль в системе
действий по ограничению неблагоприятных из-
менений климата. Помимо экосистемных функ-
ций по поглощению углерода для смягчения из-
менений климата, леса предоставляют множество
экосистемных регулирующих и защитных функ-
ций, важных с точки зрения адаптации к измене-
ниям климата. Как природная система, лес сам
подвержен изменениям климата и нуждается в
адаптации. В адаптации лесов и лесного хозяй-
ства к изменениям климата большинство методов
уже разработаны и известны. Меняется условие
их применения: при планировании используются
сценарные оценки будущих изменений климата
для данного региона. Учитывая важность защит-
ных лесов для адаптации к изменениям климата,
особенно для предотвращения и снижения риска
стихийных бедствий, необходимо пересмотреть
категории защитных лесов, дополнить их адапта-
ционными лесами и увеличить занимаемые ими
территории. Одновременно леса могут использо-
ваться для адаптации иных объектов к изменени-
ям климата. Существуют методики ведения лес-
ного хозяйства, которые позволяют получать не
только устойчивую прибыль, но также усиливать
потенциал лесов по смягчению изменений кли-
мата и адаптационные экосистемные услуги.
Стратегия развития лесного хозяйства должна
учитывать необходимость в лесах как объекта
адаптации и средства адаптации.
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A literature review was conducted on the impacts of climate change on Russian forests and their adaptation.
It is well documented that climate change significantly affects forest ecosystems in Russia. Negative effects
prevail, although positive ones have also been noted. The article analyzes practical opportunity for adaptation
of forests using the categories of impacts of typical hydrometeorological phenomena and their complexes, as
well as the potential for natural adaptation. The character of impacts (i.e., negative, positive, or neutral) is
assessed based on the priorities of biodiversity conservation, efficiency of forest functioning and conservation
of forest resources. The main aim of adaptation measures is to prevent degradation of forest stands and de-
crease in forest productivity in Russia over significant areas. At the same time, forests can be used for the ad-
aptation of other objects to climate change, since their protective and regulatory features may help offset ad-
verse weather and climate impacts. The types of adaptation could be categorized as follows: prevention of
damage; reduction of losses; preparedness for recovery; using new opportunities; involvement of natural eco-
system adaptation (forest self-adaptation). Forests are effective for maintaining the hydrological regime, pro-
tecting against f loods, reducing wind speed, as well as protecting against heat waves, erosion and dust storms.
Effective use of forests as an adaptation measure requires certain care on their ability to provide the necessary
ecosystem services, that is an element of forest adaptation per se. The Forest Code does not provide any direct
references on issues of adaptation to climate change. However, some categories of protective forests can pro-
vide respective ecosystem services. It is expedient to constitute a new category of protective forests, namely
'adaptation forests'. Sustainable forest management can contribute to both increasing the mitigation and ad-
aptation capacity of forest ecosystems.
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Проведен анализ литературы, посвященной взаимодействиям в системе “кормовое дерево – насе-
комые” на примере различных видов дуба, растущих в разных частях северного полушария, и насе-
комых, питающихся их листвой. Показано, что характер реакции деревьев разных видов на отчуждение
части листовой поверхности во многом схож: прорастание запасных и спящих почек, отрастание вто-
ричной листвы, способствующее постепенной нормализации физиологических процессов в кронах.
Отмечается, что уже накоплено довольно много данных, показывающих влияние современного климата
(увеличение или уменьшение количества осадков, неравномерность их распределения, рост темпера-
туры воздуха) на изменение роли насекомых разных групп (листогрызущие, минёры, галлообразо-
ватели). Это может повлиять на состояние дубовых насаждений и их лесоводственные характери-
стики.

Ключевые слова: дуб, Quercus, дубравы, филлофаги, листогрызущие насекомые, минёры, галлообразователи.
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Род Дуб (Quercus L., сем. Fagaceae) объединяет
более 600 видов, произрастающих в районах се-
верного полушария Земли, преимущественно в
зоне с умеренным климатом.

На территории бывшего СССР это в первую
очередь дуб черешчатый (Quercus robur L.), произ-
растающий в умеренной зоне Европейской Рос-
сии, а в более южных регионах, в Крыму, на Кав-
казе, в Молдове, Украине, к нему присоединяется
дуб скальный (Q. petraea (Matt.) Liebl.).

В России принято выделять две фенологиче-
ские разновидности, или феноформы, дуба че-
решчатого – раннюю и позднюю, часто произ-
растающие вместе и по-разному реагирующие на
внешние абиотические и биотические факторы, в
том числе повреждения насекомыми. Более по-
дробно различия между феноформами изложены
нами ранее (Рубцов, Уткина, 2008; Уткина, Руб-
цов, 2016, 2017).

Эти же два листопадных вида, дуб черешчатый
и дуб скальный, распространены также в Цен-
тральной и Западной Европе, а по мере продви-
жения на юг к ним добавляются листопадный вид
дуб австрийский (Q. cerris L.) и два вечнозеленых
вида: дуб каменный (Q. ilex L.) и дуб пробковый
(Q. suber L.).

Много видов дуба произрастает на территории
США и на юге Канады, причем часто в одном и

том же насаждении могут расти сразу несколько
видов, от четырех и более (Сampbell, Valentine,
1972; Wargo, 1978; Valentine et al., 1983; Valentine,
Houston, 1984). Наиболее распространены здесь
листопадные виды: дуб белый (Q. alba L.), дуб
красный (Q. rubra L.), дуб черный (Q. velutina L.),
дуб каштановый (Q. prinus L.), дуб шарлаховый
(Q. coccinea Munch.), дуб падуболистный (Q. ilici-
folia Wangenh.) и другие.

Довольно большое разнообразие видов дуба
отмечено на востоке Азии, включая Приморский
край России, Китай, Японию: дуб монгольский
(Q. mongolica Fisch. ex Ledeb.), дуб зубчатый
(Q. dentata Thunb.), дуб курчавый (Q. сrispula Blume),
дуб острейший (Q. acutissima Carruth.) и другие (Ku-
do, 1996; Hattory et al., 2004; Sato, 2008; и др.).

Повсюду представители рода Quercus относят-
ся к предпочитаемым кормовым породам для
большого числа растительноядных насекомых,
включая филлофагов – разнообразных листогры-
зов, минеров, галлообразователей. Цель данной ра-
боты – обобщить результаты исследователей взаи-
модействий основных групп насекомых-филлофа-
гов и их кормовых пород на примере разных видов
дуба, произрастающих в разных природных зонах.

Британский исследователь T.R.E. Southwood
(1961) провел сравнение числа видов насекомых,
обитающих на нескольких древесных и кустарни-
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ковых породах в Великобритании и СССР. И там,
и там больше всего видов указано для дуба (в пер-
вом случае – дуба черешчатого и дуба скального
вместе), соответственно 284 и 150. Данные для
СССР автор взял из справочника В.И. Гусева и
М.Н. Корсакова (1940; цит. MacLean, Clark, 2021
по Southwood, 1961). Однако согласно Д.П. Дов-
нар-Запольскому (1954), изучавшему энтомофау-
ну дуба черешчатого в Черноземной зоне, это
число гораздо больше, около 700.

Неудивительно, что именно дуб и питающиеся
его листвой насекомые часто становились объек-
тами при изучении разнообразных взаимоотно-
шений в системе “дерево – насекомые”: кругово-
рота органических веществ в очаге массового раз-
множения зеленой дубовой листовертки (Carlisle
et al., 1966), изменения химических свойств лист-
вы дуба, оставшейся после питания зимней пяде-
ницы (Feeny, 1970; и др.). Примерно в это же вре-
мя была опубликована одна из наиболее “био-
геоценотических” работ этого направления на
русском языке, показавшая, какие изменения
происходят в других ярусах насаждения, подлеске
и напочвенном покрове после сильного повре-
ждения листвы первого яруса непарным шелко-
прядом (Воронцов и др., 1967).

Непарный шелкопряд (Lymantria dispar L.), один
из опаснейших вредителей лиственных пород,
способен питаться листвой многих видов дере-
вьев и кустарников. Однако различные виды ду-
ба, произрастающие в Европе, включая дуб че-
решчатый, – наиболее предпочитаемые им кор-
мовые породы. В средиземноморских регионах
он повреждает не только листопадные виды, но и
вечнозеленые – дуб каменный и дуб пробковый
(Picolo, Terradas, 1989). Сравнение их реакции на
дефолиацию непарным шелкопрядом показало,
что характеристики их листвы – площадь поверх-
ности листьев, их размеры, удельная листовая
масса, число почек – примерно одинаковы, но у
дуба пробкового влияние дефолиации было силь-
нее выражено в верхней части крон, а у дуба ка-
менного – в нижней.

В России изучением динамики численности
непарного шелкопряда на протяжении многих
лет занимаются Н.И. Лямцев в европейской части
(Лямцев, Исаев, 2005; Лямцев, 2019; и др.) и
В.И. Пономарев – в азиатской (Пономарев и др.,
2012, 2016; и др.). Н.И. Лямцев (2019) справедливо
пишет, что до сих пор многие вопросы экологии
непарного шелкопряда изучены недостаточно,
для их решения необходим системный подход и
длительные комплексные наблюдения на стацио-
нарных участках для выявления закономерностей
его массовых размножений.

После того, как непарный шелкопряд случай-
но был завезен в 1860-х годах на североамерикан-
ский континент, он успешно распространился по

большей части территории США и питается лист-
вой практически всех местных видов дуба (Сamp-
bell, Valentine, 1972; Schultz, Baldwin, 1982; Valen-
tine et al., 1983; Heichel, Turner, 1983, 1984; Valen-
tine, Houston, 1984; May, Killingbeck, 1995; Muzika,
Liebhold, 1999; MacLean, Clark, 2021; и др.).

В последнее время вследствие происходящих
изменений климата увеличилось повреждение
листвы местных видов дуба в Ливане и сопредель-
ных странах разными группами филлофагов, сре-
ди которых наиболее опасный - непарный шел-
копряд (Moussa et al., 2021).

Зимняя пяденица (Operophtera brumata L.) – еще
один филлофаг, распространенный в Европе, пи-
тается листвой многих древесных и кустарнико-
вых пород, но также предпочитает дуб многим из
них. Взаимодействия разных видов дуба и зимней
пяденицы изучались в самых разных аспектах. В
Великобритании помимо упоминавшегося выше
исследования химизма листвы дуба черешчатого
после ее повреждения зимней пяденицей (Feeny,
1970) изучали также взаимодействия дуба череш-
чатого и зимней пяденицы как начальных звеньев
пищевой цепи (Buse et al., 1998; Visser, Holleman,
2000; и др.), а в Финляндии изучали адаптацию
зимней пяденицы к фенологии различных кор-
мовых пород, среди которых был и дуб черешча-
тый (Tikkanen, Lyytikäinen, 2002; и др.). Более по-
дробно особенности взаимоотношений зимней
пяденицы с кормовыми породами обсуждались
нами ранее (Уткина, Рубцов, 2015).

Как и непарный шелкопряд, зимняя пяденица
случайно была завезена в США, где постепенно
стала повреждать листву местных древесных по-
род, в том числе дуба красного (Embree, 1967;
Simmons et al., 2014; и др.).

Зеленая дубовая листовертка (Tortrix viridana L.) –
еще один распространенный филлофаг, питаю-
щийся листвой дуба. По нашим данным для во-
стока Воронежской области, в последние годы он
практически исчез (Рубцов, Уткина, 2008, 2019).
В Румынии этот вид распространен в настоящее
время (Tomescu et al., 2014). В Иране зафиксиро-
вано повреждение им листвы трех аборигенных
видов дуба: дуба ливанского (Q. lebani Oliv.), дуба
инфекторного (Q. infectoria Oliv.) и дуба Бранта
(Q. brantii Lindl.) (Yazdanfar et al., 2015).

Результаты этих и других исследований в раз-
ных регионах показывают, что последствия дефо-
лиации многих видов дуба теми или иными ли-
стогрызущими насекомыми зависят в первую
очередь от ее интенсивности, кратности и сроков,
а также от фенологии в течение вегетации у ли-
стопадных видов и возраста листвы у вечнозеле-
ных видов. Большое значение имеют и внешние
условия – погода, плодородие почвы, рельеф
местности, высота над уровнем моря, расстояние
до источников промышленного загрязнения и др.
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Важны также состав насаждения и индивидуаль-
ные особенности деревьев – возраст, положение
в древостое. Взаимодействие всей совокупности
одновременно действующих факторов приводит
к большой вариации адаптационных реакций
растений, отчего затруднительны точные оценки
текущего состояния поврежденных насаждений и
деревьев.

Данные о распространении и увеличении чис-
ленности минёров, другой группы филлофагов, на
листьях дуба и его спутников появляются все ча-
ще в разных европейских странах: Беларуси (Ев-
дошенко, 2013; Гляковская, Рыжая, 2018; и др.),
Украины (Никитенко и др., 2005; Григорюк и др.,
2014; и др.), Хорватии (Matosevic et al., 2008),
Польше (Wrzesinska, 2017).

Среди минёров наиболее заметным и вредо-
носным является дубовая широкоминирующая
моль (Acrocercops brongniardella F.) (Lepidoptera,
Gracillariidae) – филлофаг, давно присутствую-
щий в дубравах европейской части России, стра-
нах Центральной и Южной Европы. Все исследо-
ватели отмечают возросшую вредоносность этого
вида для дуба черешчатого, но иногда делают
противоположные выводы о его способности ми-
нировать листья дуба красного, интродуцирован-
ного из Северной Америки. По мнению одних,
листья дуба красного не заселяются дубовой ши-
рокоминирующей молью (Евдошенко, 2013), а
другие видели мины на его листьях (Гляковская,
Рыжая, 2018).

В России сообщается о повреждении дубовой
широкоминирующей молью листвы дуба череш-
чатого на северо-востоке Воронежской области
(Голуб и др., 2011; и др.). Согласно нашим много-
летним наблюдениям в той же Воронежской об-
ласти, дубовая широкоминирующая моль на про-
тяжении двух десятилетий массово размножается
во всех типах дубрав на листьях ранней, поздней
и промежуточных феноформ дуба, повреждая до
70–80% площади листовой поверхности (Уткина,
Рубцов, 2019).

Есть свидетельство расширения ареала дубо-
вой широкоминирующей моли на северо-восток:
в 2014 г. она впервые была обнаружена на терри-
тории Омской области (Чурсина и др., 2016).

В Японии сравнивали видовой состав минёров
и листогрызов. Было установлено, что на дубе
зубчатом (Quercus dentata) разные виды минёров
предпочитают разные части крон, листья разных
размеров (Sato, 2008), а также подвергаются напа-
дению разных видов паразитов (Nakamura, Kimu-
ra, 2009).

Искусственную дефолиацию для имитации
естественного потребления листвы листогрызу-
щими насекомыми часто осуществляли для раз-
ных видов: дуба черешчатого в Великобритании
(Hilton et al., 1987), дуба скального во Франции

(Chaar et al., 1997), дуба пробкового в Италии
(Magnoler, Cambini, 1970), дуба красного в США
(Heichel, Turner, 1976; и др.), дуба монгольского
(Kudo, 1996), дуба курчавого и дуба зубчатого
(Hattory et al., 2004) в Японии.

Такие опыты показали, что у всех видов дуба
реакции на дефолиацию были схожими: чем
больше листвы отчуждалось, тем интенсивнее про-
ходило ее восстановление и образование новых по-
бегов, однако постепенно, при повторной дефолиа-
ции, эти процессы ослабевали. Эти изменения со-
провождались схожими изменениями размеров
годичных колец (Heichel, Turner, 1976; Hilton et al.,
1987; Kudo, 1996; Hattory et al., 2004).

Сравнение результатов экспериментальной и
естественной дефолиации насекомыми показало,
что регенеративное побего- и листообразование у
всех видов дуба происходит по похожему сцена-
рию, в соответствии с законом коррелятивного
роста и торможения. Удаление почек и листьев в
начале вегетации провоцирует прорастание дру-
гих почек, запасных и спящих, с последующим
образованием новых побегов и листьев. Это пока-
зано на примере дуба красного (Heichel, Turner,
1976; и др.) и других видов. Зафиксировано также,
что после частичной дефолиации возрастает ин-
тенсивность фотосинтеза оставшейся листвы
(Heichel, Turner, 1976; Wargo, 1978, 1996; и др.).

Фенологические сдвиги вследствие климатиче-
ских изменений и нарушение синхронности на-
ступления фенофаз кормовых растений и филло-
фагов – еще один аспект исследований с участи-
ем разных видов дуба. В частности, А. Buse et al.
(1999) на примере дуба черешчатого, зимней пя-
деницы и синиц показали, что нарушение син-
хронности между отрастанием листвы дуба и от-
рождением гусениц из яиц способствует сокра-
щению кормовой базы птиц, чье потомство
питается этими гусеницами. А это, в свою оче-
редь, приводит к изменениям их численности и
следующих звеньев пищевой цепи (Both et al.,
2009). В другой работе А. Buse et al. (1998) на при-
мере пары “дуб черешчатый – зимняя пяденица”
обсуждается влияние повышения температуры
воздуха и концентрации атмосферного СО2 на
взаимодействия филлофагов с кормовыми дере-
вьями. Показано, что реакции деревьев и питаю-
щихся их листвой насекомых на изменение этих
параметров могут происходить с разной скоро-
стью, отчего может произойти нарушение син-
хронности наступления фенологических фаз на
этом и более высоких трофических уровнях. Схо-
жие результаты получены и другой группой ис-
следователей (Dury et al., 1998).

Изменение роли различных функциональных
групп фитофагов (включая филлофагов) – еще од-
но следствие изменения климата. Взаимоотно-
шения между насекомыми-фитофагами разных
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функциональных групп и их кормовыми растени-
ями и раньше были недостаточно изученными. В
настоящее время их сложный характер усугубля-
ется происходящими изменениями климата, по-
разному влияющими как на растения с разными
видовыми стратегиями роста и адаптацией к
стрессовым факторам, так и на фитофагов с раз-
личной пищевой специализацией и разными
жизненными циклами. Например, авторы обзор-
ной работы (Jaworski, Hilszczański, 2013) утвер-
ждают, что в результате этих изменений виды,
развивающиеся в древесине, положительно реа-
гируют на незначительный водный дефицит, в то
время как галлообразователи и питающиеся забо-
лонью насекомые, наоборот, реагируют отрица-
тельно. Более противоречивы данные о листо-
грызущих и минёрах.

Похожие выводы получены и при изучении
взаимоотношений четырех калифорнийских ви-
дов дуба, листопадных и вечнозеленых, и потре-
бителей их листвы: листогрызущих моно- и поли-
фагов (внешний тип питания), галлообразовате-
лей и минёров (внутренний тип питания) в
разных условиях местообитания – вдоль градиен-
тов влажности и температуры воздуха. Вопреки
ожиданиям авторов, тип листьев (опадающие и
не опадающие на зиму) не повлиял на степень
изъятия листовой площади, но они обнаружили,
что меняются соотношения между представи-
тельством разных функциональных групп. Мине-
ры и галлообразователи более чутко, чем листо-
грызущие, реагировали на увеличение количе-
ства осадков: в более засушливых условиях на
листьях всех типов галлов и мин было больше, в
более влажных – меньше (Leckey et al., 2014).

Выводы, обобщающие реакции разных видов
дуба на внешние факторы, содержатся в работе
I.S. Pearse и A.L. Hipp (2012). Авторы с помощью
метода филогенетической регрессии проанализи-
ровали различные характеристики 56 видов дуба,
произрастающих в Европе, Азии и Северной
Америке. По их мнению, климат оказывает реша-
ющее влияние как на химические, так и на физи-
ческие защитные реакции. Защитные реакции
листьев в ответ на нападение листогрызущих на-
секомых и минеров у одного и того же вида дуба
были выше в более низких широтах, что можно
объяснить влиянием климата. При сравнении
разных видов было установлено, что защитные
свойства выше у тех видов дуба, которые произ-
растают в регионах с низкой температурой, уме-
ренной зимой и низким минимальным количе-
ством осадков. Установленная связь между при-
знаками листьев дуба и абиотической средой
согласуется с набором климатических парамет-
ров, которые оказывают влияние на фитофагов, и
не противоречит гипотезе о доступности ресур-
сов, согласно которой чем более кормовые расте-
ния ограничены в ресурсах, тем сильнее воздей-

ствуют на них фитофаги, осуществляя естествен-
ный отбор (Bryant et al., 1983; Coley et al., 1985; и др.).

Заключение. Анализ относительно небольшой
части исследований взаимодействия разных ви-
дов дуба и филлофагов, потребляющих их листву,
подтверждает сложность процессов, происходя-
щих в лесных экосистемах. Ситуация усложняет-
ся еще и тем, что происходящие изменения кли-
мата нарушают синхронность фенологических
событий, важных для всех участников взаимодей-
ствий. В результате интенсивность одних процес-
сов усиливается, других – ослабевает. Меняются
роли разных функциональных групп насекомых,
что может иметь серьезные, в том числе негатив-
ные, последствия для дубовых насаждений и для
лесохозяйственной деятельности в целом. Необ-
ходимо продолжение исследований с привлече-
нием как можно большего числа регионов, чтобы
получить более четкое представление о функцио-
нировании лесных экосистем и состоянии дубрав.
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The analysis of the literature concerning interactions in the “home tree – insects” system is carried out using
the example of various oak species growing in different parts of the northern hemisphere and insects feeding
on their foliage. It is shown that the nature of the responses of trees of different species to the loss of a part of
the leaf surface is in many respects similar: the germination of reserved and dormant buds, the regrowth of
new foliage, which contributes to the gradual normalization of physiological processes in the crowns. It is
noted that quite a lot of data has already been accumulated showing the influence of the modern climate (an
increase or decrease in precipitation, uneven distribution, an increase in air temperature) on the change in
the role of insects of different groups (leaf-eating, miners, gall producers). This can affect the condition of
oak plantations and their silvicultural characteristics.
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Представлены результаты многолетних исследований насекомых – вредителей ели сибирской
(Picea obovata) в среднетаежных лесах Якутии. Состав хвоегрызущих насекомых приведен по ли-
тературным данным прошлых лет, но видовые названия вредителей переработаны согласно но-
вой номенклатуре. Данные по стволовым вредителям ели и вредителям шишек и семян значи-
тельно дополнены. Впервые для региона изучен состав галлиц-семяедов. Описан новый вид
Kaltenbachiola anastasiae Fedotova et Averenskij, sp. n. Впервые для Сибири указан вид K. strobi Win-
netz, 1853 и мелкие представители отряда Hymenoptera (Eulopidae,Torymidae, Platygastridae). Та-
ким образом, выявленная фауна насекомых – вредителей ели представлена 61 видом. Из них в
шишках и семенах ели развивается 11 видов насекомых, на хвое ели – сосущиe (Homoptera. Aphi-
doidea) 5 видов, хвоегрызущие из двух отрядов (Hymenoptera: Symphyta – 23; Lepidoptera: Geomet-
ridae, Lymantriidae – 2 вида. Стволовые вредители ели представлены Coleoptera – 18 видов и Hy-
menoptera: Siricidae – 2 вида.

Ключевые слова: ель сибирская, сосущие, хвоегрызущие, стволовые вредители, мухи-галлицы, насеко-
мые-конофаги, пилильщики, филлофаги.
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Северная граница средней тайги в Якутии про-
ходит по левобережью бассейна р. Вилюй на ши-
роте 64°–65°, далее по южным предгорьям Цен-
трального Верхоянья, восточная граница опуска-
ется с севера на юг по 136°–137° в. д., на юге и на
западе совпадает с административной (Тимофе-
ев, 1980; Тимофеев и др., 1994). Зональным типом
растительности региона являются леса из лист-
венницы. На долю лиственничников приходится
77.6% лесопокрытой площади и 80.4% общего за-
паса древесины лесов среднетаежной подзоны
Якутии. Одна из главных лесообразующих пород
лиственница Гмелина (Larix gmelinii Rupr.) рас-
пространена на запад Якутии до 120° в. д., восточ-
нее ее заменяет лиственница Каяндера (Larix
cajanderi Mayr.). Сосновые леса представлены
сосной обыкновенной (Pinus sylvestris L.). Они тя-
готеют к хорошо прогреваемым южным склонам

и вершинам увалов, образуя ленточные леса в
Центральной Якутии и относительно крупные
массивы в Южной Якутии. На долю сосняков
приходится 10.6% лесопокрытой площади терри-
тории региона и 12.7% общего запаса древесины.
Ельники встречаются практически на всей терри-
тории среднетаежной подзоны Якутии. Одной из
основных лесообразующих темнохвойных пород
с узким ареалом на территории Якутии является
ель сибирская (Picea obovata Ledeb.). Западнее
р. Лена ель вместе с лиственницей Гмелина обра-
зует северную границу лесов. Восточная граница
ее ареала идет по левому берегу р. Лена и достига-
ет пос. Жиганск. Далее ее ареал переходит на пра-
вый берег и охватывает предгорья Верхоянского
хребта и правобережья рр. Лена и Алдан. В засуш-
ливых центральных районах Якутии ель растет уз-
кими лентами вдоль рек, речек, ручьев и на остро-
вах р. Лена (Аверенский, Исаев, 2013). Хозяй-
ственного значения древесина ели не имеет,
однако еловые леса привлекают многих охотни-
чье-промысловых зверей: здесь обитают соболь,
белка, горностай, колонок и др.

1 Работа частично выполнена в рамках госзадания ИБПК
СО РАН 2018–2020 г. по теме “Фундаментальные и при-
кладные аспекты изучения разнообразия растительного
мира Северной и Центральной Якутии” (АААА-А17-
117020110056-0).
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ОБЪЕКТЫ и МЕТОДИКА
В Центральной Якутии стационарные иссле-

дования насекомых – вредителей леса проводи-
лись в окрестностях г. Якутска Е.С. Петренко
(1965). Однако вредители ели им не изучались,
имеется лишь указание, что привезенные из юго-
западных районов Якутии шишки ели были силь-
но повреждены насекомыми-конофагами. Начи-
ная с 1963–1964 гг. сбор и изучение вредных денд-
рофильных чешуекрылых проводился Ю.Н Ам-
мосовым (1966а, б) в центральных районах. А
далее (с 1968 по 1974 г.) начались плановые иссле-
дования лесной энтомофауны на территории юж-
ных и юго-западных районов под руководством
Ю.Н. Аммосова). Несмотря на это из отряда че-
шуекрылых (Lepidoptera) за данный период на
шишках и семенах ели отмечено всего 2 вида:
Laspeyresia strobiella L. – массовый вредитель ши-
шек ели по всей среднетаежной зоне Якутии и Di-
oryctria abietella F. – встречается относительно
редко (Аммосов, 1975). На результатах этих работ
базировались дальнейшие исследования чешуе-
крылых Якутии (Бурнашева, 2011), среди которых
более детально изучены виды семейства Geomet-
ridae (Бурнашева, Беляев, 2011). Для шишек ели
добавлен вид Eupithecia abietaria Goeze.

Пилильщики на ели изучались в рамках общей
темы по вредителям лесов в юго-западных и юж-
ных районах Якутии (Каймук, 1972, 1974, 1975,
1988). В настоящее время исследования фауны и
биологии пилильщиков продолжены А.А. Попо-
вым (Попов, Каймук, 2010; Попов, 2011, 2014).

Шишки ели представляют собой отдельную
среду обитания насекомых, в которой формиру-
ется собственная микрогруппировка вредителей.
Ю.Н. Амммосов (1975, 2008) в своих исследова-
ниях вредных насекомых в лесах Южной и Юго-
Западной Якутии приводит сведения заражения
шишек ели такими насекомыми-вредителями,
как Dasychira abietis Schiff., Cephaleia arvensis Panz.,
C. abietis L., Gilphinia polytoma Htg., G. hercyniae
Htg., Pristiphora abietina Chryst. В том числе указа-
но, что по всей среднетаежной подзоне шишки и
семена ели повреждает массовый вид Laspeyresia
strobiella L. и реже – Dioryctria abietella F.

В 2013–2016 гг. в центральных районах Якутии
нами с участием школьников Намского улуса
проводился сбор и учет насекомых – вредителей
шишек и семян ели. Сборы шишек для анализа на
зараженность насекомыми проводился с начала
установления снежного покрова (октябрь) в райо-
нах Центральной Якутии. Нами шишки добыва-
лись путем сбивания длинным шестом с доступных
по высоте деревьев ели и на снегу в окрестностях
населенных пунктов Намского улуса (с. Хомустах)

и на дачных участках в окрестностях г. Якутска.
В зимнее время шишки собирали на снегу и вет-
ровалах (январь-февраль) охотники за соболем в
отдаленных от населенных пунктов охотугодьях.
Температура воздуха в этот период достигала
минус 50 градусов и ниже. Половина получен-
ных нами шишек сразу после оттаивания в лабо-
ратории анализировалась для сбора содержимо-
го (яйца, личинки, экзувии насекомых) и опре-
деления процента зараженности шишек и
семян. Остальные шишки помещались в садки
для выплода имаго конобионтов при комнатной
температуре. Сборы всех насекомых хранили в
75%-м спирте.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Данная работа основана на материалах соб-
ственных многолетних исследованиях (вредители
шишек, семян, древесины и коры), а также лите-
ратурных данных прошлых лет (хвоегрызушие и
сосущие).

Сосущие насекомые на ели представлены в ос-
новном тлями (Homoptera, Aphidinea). Причем
фауна тлей древесных пород изучалась Д.А. Но-
виковым только в Центральной (на лево- и пра-
вобережье р. Лена: гг. Якутск, Покровск, сс. Ок-
темцы, Еланка, Качикатцы; левобережье р. Амга
(с. Хаптагай) и р. Алдан (пос. Мегино-Алдан)
Якутии (Новиков, 1976, 1988). Среди них для ели
указаны: тли – Cinara cistata Buckt., C. costata Zett.,
C. bogdani Mordv., C. pilicornis Hart. и хермес жел-
тый – Sacciphantes abietis L.). Хозяйственное зна-
чение для ели может иметь лишь хермес желтый.
Вредитель образует галлы на молодых побегах, из
которых происходит выплод многочисленного
сосущего потомства, отчего хвоя желтеет, осыпа-
ется и побег погибает. Особенно заметна его роль
на озеленительных посадках ели в населенных
пунктах.

В группировке хвоегрызущих насекомых или
филлофагов доминируют пилильщики (Hyme-
noptera, Symphyta). Для ели было указано (Попов,
2011, 2014) 23 вида – Cephalcia arvensis Panz., C. ab-
ietis L., Gilpinia coreana Takagi, G. polytoma (Hartig),
G. hercyniae (Hartig), G. fennica (Forsius), Pikonema
insigne (Hartig), P. scutellatum (Hartig), Sharliphora
ambigua Fall., Pristiphora abietina (Christ), P. ambi-
gua Fall., P. decipiens (Ensl.), P. gerula (Konow),
P. leucopodia (Hartig), P. nigriceps (Hartig), P. piceae
(Zhelochovtsev, 1988), P. robusta (Konow), P. sax-
esenii (Hartig), P. tenuicornis (Lindqvist), P. decipiens
(Enslin), P. nigella (Forst.), Pachynematus montanus
(Zaddach), P. scutellatus (Hartig). Анализ многолет-
них исследований пилильщиков-филлофагов в
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среднетаежной подзоне Якутии показал, что сре-
ди значительного разнообразия пилильщиков
питающихся на ели, видов, наносящих суще-
ственный вред деревьям ели, не отмечено.

Установленный состав насекомых, заселяю-
щих шишки ели сибирской (Picea obovata), вклю-
чает в основном чешуекрылых (Lepidoptera) (6 ви-
дов из 4 семейств): (Psychidae) – Praesolenobia desert-
ella (Rebel), (Tortricidae) – Cydia strobilella (L.),
C. illutana (H.-S.), (Pyralidae) – Assara terebrella
(Zincken), Dioryctria abietella (Denis et Schiff.),
(Geometridae) – Eupithecia abietaria (Goeze). В до-
полнение к данному списку нами выведены в сад-
ках ранее не исследованные в регионе галлицы-
семяеды (Diptera, Cecidomyiidae) и мелкие пред-
ставители из отряда Hymenoptera (Eulopidae, Tor-
ymidae, Platygastridae).

Установлен и состав мух-галлиц (Diptera, Ceci-
domyiidae), развивающихся в шишках ели, среди
которых описан новый для науки вид семяеда
Kaltenbachiola anastasiae Fedotova et Averenskij, sp. n.
и выявлен впервые для Сибири вид Kaltenbachiola
strobi Winnertz, 1853 (Федотова, Аверенский, 2016).

Подтверждено также, что шишки, семена и
стержень шишек ели (Picea obovata) в регионе по-
вреждают гусеницы чешуекрылых – Petrova peran-
gustata, Dioryctia abietella, а также отмечается вы-
сокая локальная степень зараженности (до 100%)
шишковой листоверткой (Laspeyresia strobilella)
(Аверенский, 2018).

Многолетние исследования группировок на-
секомых – вредителей древесины юго-западных
и южных районов Якутии проводились нами с
1967 по 1978 г. в рамках общей программы лабора-
тории энтомологии института биологии СО РАН
в наиболее важных лесопромышленных районах.
Сборы и учет стволовых вредителей проводился со-
гласно методикам В.Н. Старка (1931б), Е.С. Пет-
ренко (1965) и др.

Первые более полные сведения о короедах-
вредителях, в том числе на ели Якутии, известны
из работы В.Н. Старка “Материалы к фауне ко-
роедов (Ipidae, Coleoptera) Якутии” (Старк, 1931а).
Далее в монографической сводке “Короеды.
Фауна СССР” автор приводит для Якутии те же
виды (Старк, 1952). Однако в дальнейшем, часть
из указанных автором, а именно сборы с елей по
Верхоянскому и Вилюйскому хребтам, до насто-
ящего времени нами не обнаруживалась. В свя-
зи с этим остаются сомнения по поводу распро-
странения отдельных видов короедов в Якутии,
ввиду того, что административные границы
Якутской губернии и Республики Саха (Якутия)
не совпадают. По-видимому, эти насекомые со-
браны в соседних областях Сибири (в Иркут-

ской области). Кроме того, нет точных указаний
пунктов сбора короедов, что может привести к
путанице в данных о распространении отдель-
ных видов. Более полные сведения о них можно
найти в нашей совместной с В.М. Яновским об-
зорной публикации по короедам Якутии (Аве-
ренский, Яновский, 2008).

В результате установлено, что группировка
ксилофагов ели отличается довольно значитель-
ным разнообразием (20 видов). Из отряда Coleop-
tera обнаружено 18 видов из 4 семейств: Bupresti-
dae – Chrysobotris chrysostigma L., Phaenops guttulata
Gebl., Anthaxia quadripunctata L.; Cerambycidae –
Monochamus urussovi Fisch., M. sutor L., M. impulviatus
Motsch., M. saltuarius Gebl., Semanotus undatus (L.);
Bostrychidae – Stephanopachys substriatus Payk.; Sco-
lytidae – Dendroctonus micans Kug., Polygraphus sub-
opacus Thoms, Carphoborus teplouchovi Spess.,
Pityogenes chalcographus L., I. subelongatus Motsch.,
I. duplicatus Sahlb., I. typographus L., Trypodendron
lineatum Ol., Orthotomicus suturalis Gyll. На ели отме-
чены также 2 вида семейства рогохвостов (Hyme-
noptera: Siricidae) – Urocerus gigas taiganus Bens., Si-
rex juvencus L. (Аверенский, 1971а, б, 1979; Аммо-
сов, Аверенский, 1971).

Установлено, что на первоначальном этапе
ослабления ели существенный вред наносят ко-
роеды (Carphoborus teplouchovi, Ips typographus,
I. subelongatus). а в даьнейшем происходит массо-
вое размножение усачей рода Monochamus (осо-
бенно M. urussovi, M. sutor).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, путем анализа литературы и
собственных многолетних исследований лесной
энтомофауны удалось установить, что число ви-
дов насекомых, связанных с елью сибирской пи-
щевыми связями, на территории средней тайги
Якутии насчитывает 61. В том числе уточненная
группировка насекомых, развивающихся в шишках
и семенах ели, составляет 11 видов, хвоегрызущих
насекомых – 25, сосущих (тлевые) – 5, вредителей
древесины и коры (ксилофагов) – 20 видов.

***

Автор приносит искреннюю благодарность за
помощь в определении материала по новым сбо-
рам с шишек ели: д-ру биол. наук В.Е. Гохману,
г. Москва (Hymenoptera: Eulopidae, Torymidae,
Platygastridae), д-ру биол. наук З.А. Федотовой,
г. Санкт-Петербург (Diptera: Cecidomyiidae), канд.
биол. наук А.П. Бурнашевой, г. Якутск, ИБПК СО
РАН (Lepidoptera).
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Insect Ecological Groups of Siberian Spruces in Middle Taiga Subzone of Yakutiya
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The results of long-term studies of insect pests of Siberian spruce (Picea obovata) in the middle taiga forests
of Yakutiya are presented. The composition of needle-eating insects is given according to the literature data
of previous years, but the specific names of pests have been revised according to the new nomenclature. Data
on the spruce stem, cones and seeds pests have been significantly amplified. For the first time the composi-
tion of seed-eating gall midges has been studied in this region. A new species Kaltenbachiola anastasiae Fed-
otova et Averenskij, sp. n was found and described. For the first time, the species K. strobi Winnetz, 1853 and
small representatives of the order Hymenoptera (Eulopidae, Torymidae, Platygastridae) have been studied in
Siberia. Thus, the identified spruce insect pest fauna is comprised by 61 species. 11 species of insects develop
in the cones and seeds of spruce, while on the needles of spruces were found 5 species of sucking insects (Ho-
moptera. Aphidoidea) and representatives of two orders of the needle eating insects (Hymenoptera: Symphy-
ta – 23 species; Lepidoptera: Geometridae, Lymantriidae – 2 species). Spruce stem pests are represented by
18 species of Coleoptera and 2 species of Hymenoptera: Siricidae.

Keywords: Siberian spruce, sucking pest insects, needle-eating pest insects, stem pest insects, gall midges, cone-eat-
ing insects, sawflies, folivores. 
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