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СТРУКТУРА СОСНОВЫХ ДРЕВОСТОЕВ И ТОРФЯНЫХ ЗАЛЕЖЕЙ 
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Исследованные коренные сосновые мезотрофные болота расположены в Западнодвинском 
районе Тверской области, имеют смешанное атмосферное и грунтовое питание с сокращенным 
водным стоком. Дана сравнительная оценка двух мезотрофных биогеоценозов (БГЦ) (сосня-
ки чернично-багульниково-сфагновый (ПП 1) и чернично-сфагновый (ПП 2)) по параметрам 
возрастных рядов древостоев, динамическому сукцессионному положению, возобновительному 
потенциалу, состоянию деревьев и древостоев, объемам древесного отпада, пораженности дере-
воразрушающими грибами, характеристикам состава и структуры горизонтов торфяных залежей. 
Мезотрофные лесные болота (Пьявченко, 1963) относятся к коренным БГЦ, имеют древесный 
ярус абсолютно разновозрастного типа, смешанного породного состава с подавляющим превос-
ходством сосны обыкновенной по числовым и объемным характеристикам. Показаны различия 
в тесноте связи объемов деревьев с их возрастом в возрастных поколениях: для биогеоценоза ПП 
1 связь по линейному и экспоненциальному приближениям почти отсутствует, для биогеоценоза 
ПП 2 связь очень тесная, почти функциональная, R2 = 0.93. Такое положение обусловлено сте-
пенью равномерности распределения объемов деревьев в возрастных рядах. Структура и состав 
естественного возобновления в обоих сосновых мезотрофных болотных БГЦ предполагает воз-
можность смены сосновой формации на смешанную елово-березовую формацию только при 
значительных климатогенно-гидрогенных колебаниях, влияющих на изменение эдафических 
условий роста болотных сообществ. Объяснены различия в объемах древесного отпада по ста-
диям разложения валежа. Торфяные переходные залежи обоих сосняков близки по структуре, 
имеют различия по их мощности: 5.0 м – под сосняком чернично-багульниково-сфагновым и 
3.0 м – под чернично-сфагновым. При схожести структуры торфяных залежей сосняков просле-
живаются различия в зольности, степени разложения и плотности, которые объясняются разны-
ми геоморфологическим положением и гидрологическим режимом обоих сосняков. Впервые в 
сравнительной динамике показаны количественные и объемные характеристики структур 
древостоев и горизонтов торфяных залежей коренных сосновых мезотрофных болот. 

Ключевые слова: сосновые мезотрофные болота, возрастные структуры, естественное возобновление, дре-
весный отпад, сукцессионная динамика, Fibric Histosols Dystric. 
DOI: 10.31857/S0024114824050011 EDN: OXTICS

Мезотрофные болота, являясь объектами обще-
го водного депонента территорий региона, имеют 
широкое распространение, как и олиготрофные 
болота, но в силу отличного от них водно-мине-
рального питания обладают особенностями видо-
вого состава высших растений, структурных харак-
теристик древесных пород и структуры горизонтов 

торфяных залежей.  Смешанное атмосферное и 
грунтовое водно-минеральное питание с незна-
чительным присутствием стока из вышележащих 
элементов рельефа обеспечивают особенности в 
структуре стволовых фракций древостоев фитоце-
нозов, породного состава древостоев, естествен-
ного возобновления, древесного отпада, элементов 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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торфяных залежей, других показателей, определя-
ющих жизненное состояние деревьев и древосто-
ев, влияние на него микогенных и энтомогенных 
факторов. Эти аспекты мезотрофных болот почти 
не изучены.   

 В регионе проведения исследований (Запад-
нодвинский район Тверской области) типологиче-
ское разнообразие болот связано с разнообразием 
геологического строения территории, включающей 
как водораздельные пространства, занятые боло-
тами олиготрофного типа, припойменные евтроф-
ные заболоченные экосистемы, так и мезотрофные 
болота со смешанным грунтовым и атмосферным 
водно-минеральным питанием (Вомперский, Глу-
хов, 1982; Стороженко, Глухова, 2022). Выбранные 
для исследований мезотрофные болота представ-
ляют собой замкнутые экосистемы, окруженные 
лесами различных формаций на возвышенных ме-
стоположениях. Лесной покров представлен со-
сной обыкновенной (Pinus sylvestris L.) с присут-
ствием ели европейской (Pícea ábies (L.) H. Karst.) 
и березы пушистой (Вetula pubescens Ehrh.).

Цель работы – изучить структуру и динамику 
биогеоценозов коренных сосновых мезотрофных 
болот по разнообразию флористического состава, 
количественным и объемным параметрам деревьев 
в возрастных рядах, сукцессионному положению, 
возобновительному потенциалу, показателям со-
стояния, древесному отпаду, структуре горизонтов 
торфяных залежей мезотрофных сосняков.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА 

Объектами исследований были два сосно-
вых мезотрофных болота, расположенных в Ве-
лесском лесничестве Западнодвинского района 
Тверской области. Оба биогеоценоза имеют ста-
тус коренных, естественно развивающихся лесных 
болот без заметного влияния на их структуры ан-
тропогенных факторов. Пробная площадь ПП 1  
(N 56°11.798, E 32°08.917) – сосняк чернично-ба-
гульниково-сфагновый – расположена в замкну-
том со всех сторон глубоком котловинном зале-
гании, окруженном возвышенными увалами, по-
крытыми еловыми лесами кислично-черничной 
группы типов леса высоких бонитетов. В состоя-
нии средних температурных и влажностных кли-
матических условий региона уровень болотных вод 
от поверхности болота составляет 15–20 см.  Проб-
ная площадь ПП 2 (N 56°10.160, E 32°10.966) – со-
сняк чернично-сфагновый – как и первая, распо-
ложена в замкнутой, но менее глубокой котлови-
не с сокращенным поступлением болотных вод. 
С трех сторон этот сосняк ограничен повышен-
ными элементами рельефа, покрытыми еловыми 
лесами чернично-кисличной группы типов леса. 
С четвертой стороны через 20-метровую еловую 
полосу примыкает поле бывших сельхозугодий, в 

настоящее время заброшенных. В недалеком про-
шлом на этом болоте прошел низовой пожар не-
значительной интенсивности, фрагментами затро-
нувший торфяную залежь и послуживший при-
чиной появления послепожарных пустот в толще 
торфяной залежи, затянутых покровной кустар-
ничковой растительностью. Уровень болотных вод 
составляет 35–40 см от поверхности болота.

В биогеоценозах обеих ПП проведено лесовод-
ственное описание, сплошной перечет с нумера-
цией и измерением диаметра деревьев более 6 см 
на высоте 1.3 м, определением высоты деревьев 
с использованием лазерного высотомера Nicon 
Forestry Pro.  У деревьев всех пород возрастным 
буром Пресслера фирмы MORA (Sweden) отобра-
ны керны у комля для последующего определения 
возрастов и наличия гнилевых фаутов, типа и ста-
дии развития гнили.  Оценка жизненного состоя-
ния деревьев и древостоев в целом проводилась по 
шестибалльной шкале, принятой в лесопатологии 
(Правила…, 2021). Определялись пораженность 
деревьев грибами дереворазрушающего комплек-
са и видовой состав грибов, вызывающих гниле-
вые фауты стволов (Niemelä, 2005; Стороженко и 
др., 2014). Учитывался подрост всех пород до ди-
аметра 6 см на высоте груди с разделением его по 
градациям высоты через 0.5 м.  У валежа всех по-
род измерялся диаметр стволов и определялась ста-
дия разложения с использованием шкалы времен-
ных датировок по разработанной ранее методике 
с использованием морфометрических признаков 
разложения древесины (Стороженко, 1990, 2011). 
Позднее шкала верифицирована с использовани-
ем методики учета потери массы древесины образ-
цами гнили разных стадий разложения в процес-
се микогенного ксилолиза (Шорохова, Шорохов, 
1999; Шорохова, 2020). В камеральный период 
по кернам бурения определяли возраст деревьев, 
строили возрастные ряды древостоев по числу и 
объемам деревьев в возрастных поколениях (Ды-
ренков, 1984). Объемы деревьев устанавливали по 
массовым таблицам для всех пород, слагающих 
древостои (Третьяков и др., 1952). По тем же та-
блицам определяли объемные параметры стволов 
древесного отпада в градациях стадий разложе-
ния. По структуре возрастных рядов оценивали 
динамическое сукцессионное положение каждой 
породной секции и в целом биогеоценоза. Зави-
симости показателей между собой осуществляли с 
использованием программы Excel и линейной кор-
реляции (Дворецкий, 1971).

На обеих ПП для характеристики торфяной за-
лежи отбирали образцы из разных горизонтов с 
помощью торфяного бура ТБГ-1 диаметром 5 см 
с насадками по 50 см. Степень разложения и бо-
танический состав (вид торфа) по выделенным 
генетическим горизонтам определены в ВНИИ 
овощеводства к.б.н. О.Н. Успенской, содержание 
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углерода – на элементном анализаторе vario 
MICRO cube (Германия), рН солевой вытяжки – 
на лабораторном иономере И-160МИ (Россия) и 
зольность – по методике Е.В. Аринушкиной (1970). 
Объемную массу торфа определяли из образцов, 
отобранных с помощью торфяного бура. Образ-
цы на влажность отбирали из нужного горизонта, 
высушивая их до постоянного веса при 105 °С, и 
рассчитывали объемную массу (Семенский, 1966).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследований представлены по ва-
рианту сравнительной оценки характеристик ле-
соводственных, таксационных, структурных опи-
саний горизонтов растительности и других пока-
зателей биогеоценозов. 

Поверхность соснового мезотрофного болота 
ПП 1 почти ровная, с незначительной бугорчато-
стью и невысокими кочками от покрытых мхами 
и кустарничками пней и стволов упавших деревь-
ев.  Древесный ярус сложен сосной обыкновенной, 
образующей первый и второй ярусы древостоя. Во 
втором – четвертом ярусах преобладает ель евро-
пейская с участием березы пушистой. Почти пол-
ностью сложенный из сфагновых мхов покров и 
отсутствие подлеска из лиственных пород опре-
деляют некоторое сходство изучаемого сосново-
го мезотрофного болота с типичными сосновыми 
олиготрофными болотами, но с более производи-
тельным на 2–3 бонитета древесным ярусом со-
сны обыкновенной и ели европейской. Ярус под-
лесочных и кустарниковых растений на обеих ПП 
практически отсутствует, встречается лишь можже-
вельник (Juniperus communis L.). Из кустарничков  
фоновыми видами являются черника (Vaccinium 
myrtillus L.), багульник болотный (Ledum palustre L.).  

В травяном ярусе встречаются пушица вла-
галищная (Eriophorum vaginatum L.), марьян-
ник лесной (Melampyrum sylvaticum L.), тростник 
(Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud.), осока 
вздутая (Carex rostrata Stokes). Моховой покров на 
ПП 1 состоит из сфагновых мхов: сфагнума узко-
листного (Sphagnum angustifolium (Russ.)), сфагнума 
извилистого (Sph. flexuosum Dozy et Molk.), сфагну-
ма берегового (Sph. riparium Angstr.), сфагнума во-
лосолистного (Sph. capillifolium (Ehrh.) Hedw.). 

Поверхность соснового мезотрофного болота 
ПП 2 неровная, бугристая, кочковатая из-за про-
шедшего в прошлом низового пожара, местами 
затронувшего торфяную залежь и образовавшего 
неглубокие пустоты в торфяной толще. Древесный 
ярус сложен сосной обыкновенной с присутстви-
ем ели европейской и березы пушистой. Из кустар-
ничков встречается черника. Моховой ярус, как и 
на ПП 1, представлен теми же сфагновыми мха-
ми, но появляется еще сфагн средний (Sphagnum 
medium Limpr.).

По результатам экспериментальных исследова-
ний определено, что почвы сосняков чернично-ба-
гульниково-сфагнового и чернично-сфагнового 
переходные (Fibric Histosols Dystric), сложенные 
мощными торфами. Торфяная залежь сосняка на 
ПП 1 – 5.0 м, до глубины 1.5 м сложена сфагно-
выми торфами, глубже 2.0 м – гипновыми низин-
ными, залежь подстилается песками. Торфяная за-
лежь сосняка на ПП 2 – 3.0 м, до глубины 2.0 м 
сложена переходными древесно-сфагновыми тор-
фами, глубже 2.0 м – древесно-травяными низин-
ными, залежь подстилается супесями. Характери-
стика торфяной залежи в сосняках показана в табл. 
1.

Торфа имеют кислую реакцию среды, рН соле-
вой вытяжки мало колеблется по всей залежи, до-
стигая 3.5 до глубины 3.5 м и 4.0 в нижних слоях на 
ПП 1 и 2.6 до глубины 1.5 м и 3.0 в нижних слоях 
на ПП 2. Зольность низкая в залежах обоих сосня-
ков, несколько выше на ПП 2, содержание угле-
рода практически не различается. Заметны разли-
чия в степени разложения торфа: в среднем 24%  
(ПП 1) и 40% (ПП 2), торф распределен равно- 
мерно по всей залежи. Отсюда и различия в объ-
емной массе (плотности), более плотный торф 
(0.14 г/м3) в сосняке чернично-сфагновом и менее 
плотный (0.11 г/м3) в сосняке чернично-багульни-
ково-сфагновом. Характеристика верхнего метро-
вого (почвенного) слоя практически не отличается 
от рассматриваемых показателей по всей торфя-
ной залежи в обоих сосняках. Различия страти-
графии объясняются геоморфологическим поло-
жением двух торфяников. Сосняк ПП 1, занимая 
более низкие отметки рельефа, почти не получает 
дополнительного минерального питания с выше-
расположенных элементов рельефа, которые вов-
лекаются в биологический круговорот краевой 
частью болотного массива, что и обусловливает 
большую олиготрофность залежи. Очень низкая 
степень разложения верхних слоев залежи (5–10%) 
по сравнению с ПП 2. Кроме того, в развитии дан-
ного торфяника существовали периоды, когда 
степень разложения не превышала 15% в нижних 
слоях (400–500 см) залежи, где можно рассмотреть 
практически неразложившийся гипновый мох – 
псевдокаллиергон трехрядный (Calliergon trifarium 
(Web. et Mohr.) Kindb.).

Подробная информация о структурных харак-
теристиках двух изучаемых сосновых мезотрофных 
сообществах в сравнительной оценке приведена 
ниже. Основные таксационные показатели дре-
востоев представлены в табл. 2. Данные наглядно 
демонстрируют факт, показывающий значитель-
ные различия в величине основных таксационных 
показателей, характеризующих древостои изучае-
мых мезотрофных болот. Формулы породного со-
става по количеству деревьев показывают бòльшее 
присутствие сосны в составе древостоя ПП 2, чем 
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в древостоях ПП 1, но при этом древостой ПП 1 
по запасам стволовой древесины превосходит дре-
востой ПП 2 на 70.3%. Величины средних значе-
ний высоты, диаметра и возраста для древостоя 
ПП 2 ниже, чем для ПП 1, в следующих показате-
лях: по высоте деревьев для сосны – на 20%, для 
ели – на 32%, для березы – на 8%; по диаметру 
деревьев для сосны – на 28%, для ели – на 30%, 
для березы – на 29%; по возрасту для сосны – на 
37%, для ели – на 33%, для березы – на 31%. Та-
ким образом, можно констатировать, что для всех 
древесных пород экологические условия для фор-
мирования стволовой биомассы в биогеоценозе  
ПП 1 благоприятнее, чем в биогеоценозе ПП 2. Та-
кое положение может быть объяснено, во-первых, 
влиянием прошедшего на ПП 2 низового пожара, 
затронувшего местами корневые системы сосны в 
толще торфяной залежи, во-вторых, более моло-
дыми средними величинами возраста соснового 
древостоя.

Возрастная структура лесного сообщества рас-
сматривается как основная позиция, обеспечива-
ющая анализ сукцессионного положения биогео-
ценоза, динамику его развития в ретроспективе и 
в весьма далекой перспективе. В табл. 3 приведены 
данные о возрастной структуре изучаемых сосно-
вых мезотрофных болот.

По структуре возрастных поколений биогеоце-
нозы ПП 1 и ПП 2 полностью отвечают характе-
ристикам абсолютно разновозрастных сообществ.

В биогеоценозе ПП 1 количественный состав 
двух основных древесных пород сосны и ели по 
возрастным поколениям различен и характеризу-
ет динамику формирования возрастной структуры  
секций этих пород. В секции сосны связь объе-
мов деревьев  с их  возрастом в возрастных поко-
лениях по линейному приближению практически  
отсутствует (R2 = 0.087), но по экспоненциально-
му приближению  (R2 = 0.355) оценивается как  
умеренная, то есть в графическом изображении 
предсталяется в виде купола с верхним значением 

Таблица 1. Характеристика торфяной залежи в сосняках чернично-багульниково-сфагновом (ПП 1) и чер-
нично-сфагновом (ПП 2)

Глубина отбора 
торфа, см

рН солевой 
вытяжки

Степень 
разложения, % Зольность, % Объемная масса, 

г/см3

Содержание 
углерода,  

% к сух. в-ву

ПП 1 ПП 2 ПП 1 ПП 2 ПП 1 ПП 2 ПП 1 ПП 2 ПП 1 ПП 2

0–10 3.1 2.6 5 20 3.9 3.7 0.08 0.07 49.8 49.9

10–20 2.8 2.9 10 35 3.5 3.8 0.09 0.09 50.0 49.9

20–30 2.9 2.4 10 40 3.8 3.4 0.10 0.11 49.8 50.1

30–40 2.6 2.4 15 45 2.6 3.4 0.15 0.16 50.5 50.1

40–50 2.9 2.4 30 45 2.3 3.1 0.17 0.15 50.7 50.2

50–60 3.1 2.4 35 40 2.2 2.8 0.11 0.16 50.7 50.4

60–70 3.0 2.3 45 45 1.9 2.9 0.09 0.19 50.9 50.3

70–80 3.2 2.4 45 40 2.1 2.5 0.12 0.17 50.7 50.5

80–90 2.8 2.6 30 45 1.3 2.1 0.11 0.20 51.1 50.7

90–100 3.2 2.7 35 45 1.5 1.8 0.10 0.11 51.1 50.9

100–150 3.5 2.6 35 35 1.5 2.0 0.10 0.17 51.0 50.8

150–200 3.3 3.0 30 40 1.5 1.7 0.11 0.13 51.0 50.9

200–250 3.3 2.8 25 40 1.6 1.8 0.12 0.11 51.0 50.9

250–300 3.5 3.1 20 45 1.7 9.0 0.10 0.20 51.0 47.2

300–350 3.5 – 20 – 1.8 – 0.10 – 50.9 –

350–400 3.8 – 20 – 2.0 – 0.09 – 50.8 –

400–450 4.0 – 15 – 1.7 – 0.13 – 50.9 –

450–500 4.4 – 15 – 2.0 – 0.10 – 50.8 –

Среднее 3.3 2.6 24 40 2.2 3.1 0.11 0.14 50.7 50.2
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83.7 м3га–1 (рис. 1). В секции ели аналогичная связь 
по линейному приближению (R2 = 0.586) значи-
тельная, по экспоненциальному приближению  
(R2 = 0.311) связь умеренная. Количество и объемы 
секции березы слишком малы для оценки фазового 
положения этой секции.

Суммарные значения связи объемов деревьев с 
их возрастом в возрастных поколениях оценива-
ются для линейного приближения R2 = 0.034, для 
экспоненциального приближения – R2 = 0.130, для 
обоих приближений связь очень слабая. Можно  
заключить, что породная структура секций сосны и 
ели биогеоценоза ПП 1 находится в процессе изме-
нений и не способствует приближению сообщества 
к наиболее устойчивому состоянию, при котором 

показатели связи обоих приближений стремятся  
к 1.  

В биогеоценозе ПП 2 в секции сосны связь 
количественных и возрастных  показателей  де-
ревьев по прямолинейному и экспоненциально-
му приближениям трактуется как высокая, тесная: 
соответственно y1 – R2 = 0.838 и y2 – R2 = 0.823  
(рис. 1). В секциях ели и березы того же древостоя 
слишком малое количество деревьев для оценки их 
динамических положений. Суммарные значения 
связи объемов деревьев с их возрастом в возраст-
ных поколениях древостоя ПП 2 оцениваются для 
линейного приближения R2 = 0.930, связь очень 
тесная, для экспоненциального приближения –  
R2 = 0.876, связь высокая, тесная (Дворецкий, 
1971).
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Рис. 1. Показатели связи объемов деревьев и возраста в возрастных поколениях древостоев сосновых мезотрофных 
болот – ПП 1 и ПП 2.
Обозначения.  ПП 2 – уравнение связи и R2 при линейном и экспоненциальном приближениях имеют аналогич-
ные значения связи.
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Оценивая полученные связи предикторов, вы-
раженные в цифровых величинах, нельзя не отме-
тить важный акцент в трактовке получаемых зави-
симостей и связи их с динамическим сукцессион-
ным положением анализируемого биогеоценоза. В 
лесоводственной литературе можно встретить раз-
личные суждения о фазовых положениях лесных 
сообществ, основанные на объемных показаниях 
деревьев в возрастных поколениях. Некоторые ис-
следователи полагают, что фазе климакса, то есть 
самому устойчивому состоянию лесного биогео-
ценоза, соответствует распределение объемов де-
ревьев в возрастных поколениях с одним эксцес-
сом значений в середине возрастного ряда  (Гусев, 
1964), приблизительно такое, как на рис. 1 (ПП 1).

Многолетние исследования структур коренных 
лесов хвойных формаций в различных подзонах 
тайги убеждают в том, что это суждение не соот-
ветствует закономерностям формирования струк-
тур устойчивых лесных сообществ. Статистиче-
ская оценка изучаемых связей наглядно демон-
стрирует положение, при котором наиболее тесная 
связь определяется при равномерном распределе-
нии объемов деревьев в возрастных поколениях 

возрастных рядов любых динамических состояний 
биогеоценозов – климаксовых, демутационных, 
дигрессивных, как в нашем случае в биогеоцено-
зе ПП 2 – суммарных значений породных секций 
древостоя. Таким образом, величина связи объе-
мов и возраста даревьев в возрастных поколениях 
зависит только от равномерности распределения 
этих объемов в возрастных поколениях возрастных 
рядов. При этом связь равномерности распределе-
ния объемов деревьев в возрастных поколениях с 
динамическим состоянием лесного сообщества за-
висит от положения обозначенного равномерного 
распределения в возрастном ряду биогеоценоза.  
То есть равномерное увеличение объемов деревь-
ев в поколениях от больших возрастов к малым 
определяет динамику сообщества как демутаци-
онную  (табл. 3), ПП 2, сосна. Равномерное уве-
личение объемов деревьев в поколениях от моло-
дых возрастов к более старым – как дигрессивную.  
При близких по значению объемах деревьев в воз-
растных поколениях – как климаксовую, при этом 
чем меньше разница в значениях объемов в воз-
растных поколениях, тем ближе лесное сообщество 
к состоянию климакса.

Таблица 3. Возрастная и динамическая структура БГЦ сосновых мезотрофных болот

Порода
Измеряемые величины,

экземпляры
м3га–1 

Возрастные 40-летние поколения,
% от общего на 1 га по породам

Всего,
штук
м3га–1  

Фаза 
динамики

БГЦ41–80 81–120 121–160 161–200 201–240
ПП 1

Сосна
Количество деревьев 14  113 107 94 33 361 Кл

Объемы деревьев 0.8 64.4 83.5 64.7 31.3 244.7 Кл

Ель
Количество деревьев 327 20 7 14 – 368 Дг

Объемы деревьев 10.7 2.5 0.2 2.3 – 15.7 Дм

Береза
Количество деревьев 47 – – – – 47 -

Объемы деревьев 0.8 3.3 – – – 4.1 -

Общее
Количество деревьев 388 133 114 108 33 776 Дм

Объемы деревьев 12.3 70.2 83.7 67.0 31.3 264.5 Кл
ПП 2

Сосна
Количество деревьев 310 136 68 22 – 536 Дм

Объемы деревьев 62.5 68.5 33.8 11.1 – 175.9 Дм

Ель
Количество деревьев 18 0 0 0 – 18 –

Объемы деревьев 0.43 – – – – 0.43 –

Береза
Количество деревьев 196 0 0 0 – 196 –

Объемы деревьев 9.5 0 0 0 – 9.5 –

 Общее
Количество деревьев 524 136 68 22 – 750 Дм

Объемы деревьев 72.5 68.5 33.8 11.1 – 185.9 Дм

Обозначения. Кл – климакс; Дм – демутация; Дг – дигрессия. 
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Естественное возобновление по количествен-
ным параметрам в лесном сообществе – едва ли не 
основная структура, обеспечивающая преемствен-
ность поколений эдификаторной и других древес-
ных пород биогеоценоза. 

В числовых соотношениях пород в структуре 
подроста определяется формационный тип и дина-
мика развития лесного биогеоценоза в перспекти-
ве. В табл. 4 рассмотрены показатели подроста на 
площади изучаемых сосновых мезотрофных болот. 
Как правило, при анализе структур естественного 
возобновления приводится видовой состав и коли-
чественная оценка подлесочных пород. В данном 
случае на площади изучаемых сообществ подле-
сочные породы не обнаружены или присутствова-
ли на граничных с мезотрофными биогеоценозами 
местоположениях.

Породный состав естественного возобновления 
на площади обоих лесных сообществ по видовому 
составу соответствует породному составу древесно-
го полога древостоя, но по количественному содер-
жанию имеет особенности, способные в процессе 
развития биогеоценоза изменить его формацион-
ный статус. Очевидно, что количество подроста 
сосны явно недостаточно для формирования во 
временной динамике полночленных возрастных 
поколений сосны в возрастных рядах древостоев 
ПП 1 и ПП 2. Его будет замещать подрост ели и в 
еще большей степени – березы. В этой связи оста-
ется большая неопределенность в том, возможна 
ли смена формации биогеоценоза на эти породы 
в будущем. Предсказать такой ход событий на те-
кущий период невозможно: он будет целиком за-
висеть от колебаний эдафических условий роста 
лесных сообществ. Именно они рассматриваются 
как определяющий фактор динамических преобра-
зований структур болотных экосистем, в том числе 

в значительной степени это относится к болотам 
мезотрофного типа, занимающим по водному пи-
танию промежуточное положение между болотами 
евтрофного и олиготрофного типов.    

 Характеристики состояния деревьев и древо-
стоев в целом в числе других лесоводственных по-
казателей оценивают качественное, санитарное 
положение лесных сообществ, возможные пер-
спективы их развития при наличии различных эн-
догенных и экзогенных воздействий. В нашем слу-
чае при отсутствии антропогенных воздействий на 
болотные экосистемы могут влиять только клима-
тогенные, гидрогенные и биогенные факторы.

На территории пробных площадей все деревья 
по визуальной оценке состояния крон  распреде-
лялись по категориям состояния в пределах шести-
балльной шкалы, принятой в лесопатологии (Пра-
вила …, 2021) (табл. 5). 

Из приведенных выше данных следует, что ко-
личество деревьев во всех породных секциях дре-
востоя ПП 1 постепенно убывает по мере сни-
жения балловой оценки деревьев, что в общем 
характерно для коренных лесных сообществ, не 
испытывающих антропогенных нагрузок, разви-
вающихся по своей эволюционной динамике. В то 
же время  по отдельным породным секциям мож-
но заметить некоторые особенности, корректиру-
ющие средние значения состояния для древостоя в 
целом. В обоих биогеоценозах можно видеть наи-
большее количество деревьев категории старого су-
хостоя по сравнению с другими категориями обще-
го  текущего древесного отпада – категории усы-
хающих, свежего и старого сухостоя. Как правило, 
сумма деревьев этих категорий в бòльшей степени, 
чем другие категории, определяет общее состояние 
биогеоценоза. Состояние деревьев секции сосны в 
древостое ПП 1 оценивается как ослабленное, в 

Таблица 4. Количество подроста на площади сосновых болот мезотрофного типа по породам в градациях 
высоты 

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

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

ПП 1
Сосна 27 27 – – – – – – 54

Ель 86 93 86 127 86 47 73 53 651
Береза 180 80 133 133 20 47 27 27 647
Всего 293 200 219 260 106 94 100 80 1352

ПП 2
Сосна 125 50 – – – – – 25 200

Ель 125 25 25 25 – 50 75 25 350
Береза 100 200 150 250 300 200 225 500 1925
Всего 350 275 175 275 300 250 300 550 2475



	 СТРУКТУРА СОСНОВЫХ ДРЕВОСТОЕВ И ТОРФЯНЫХ ЗАЛЕЖЕЙ� 457

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

древостое ПП 2 – на 0.2 балла хуже. Для ели и бе-
резы  средние значения состояния пород в древо-
стое ПП 2 несколько лучше, чем в древостое ПП 
1, особенно это касается березы, что отражается 
на общей оценке древостоя, которая в ПП 1 на 0.3 
балла хуже, чем в ПП 2. Тем не менее полученные 
показатели характеризуют изучаемые сообщества 
как вполне нормально функционирующие здоро-
вые биогеоценозы. 

В древостое ПП 1 влияние грибных возбуди-
телей, связанное с присутствием гнилевых фау-
тов стволов деревьев, несущественно и выражает-
ся в показателе 7% от числа всех деревьев сосны.  
В древостое ПП 2 влияние этого же фактора так 
же мало – 6% от числа всех деревьев сосновой сек-
ции. Основными  возбудителями гнилей сосны в 
изучаемых биогеоценозах являются базидиальные 
дереворазрушающие грибы:  трутовик Швейница 
(Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat.), вызывающий корне-
вые и комлевые гнили деструктивного типа; сосно-
вая губка (Phellinus pini (Thore.: Fr.) Ames.), вызыва-
ющая преимущественно гнили стволов на разной 
высоте; сосновая корневая губка (Heterodasidion 
annosum (Fr.) Bref.) как наиболее опасный возбуди-
тель корневых гнилей, способный к очаговому рас-
пространению и гибели деревьев на больших пло-
щадях. Все губки вызывают коррозионные ситовые 
гнили.  Влияние энтомовредителей на ослабление 
деревьев сосны не отмечено. Деревья еловой сек-
ции не имеют поражения грибными возбудителя-
ми гнилей. Все ослабление связано с сопряженным 
влиянием колебаний климатогенно-гидрогенных 
факторов. 

Древесный отпад в настоящее время привле-
кает все большее внимание специалистов, изуча-
ющих лесные экосистемы в связи с интенсифика-
цией проблем увеличения в атмосфере парниковых 

газов. Биомасса древесины валежа в лесных эко-
системах, развивающихся в нормальной естествен-
ной сукцессионной динамике, составляет значи-
тельную часть общего объема древесной фракции 
биогеоценозов, достигая в некоторых примерах 
более половины запасов древостоев. Вся эта био-
масса в течение разных временных периодов раз-
лагается комплексом гетеротрофных организмов 
– животными, грибами разных таксономических 
групп, актиномицетами, бактериями, вирусами и, 
наконец, прокариотами (Головченко и др., 2023) до 
элементов и соединений, включающихся в общий 
круговорот вещества и энергии лесных экосистем 
– С, СО2, Н2О и Q (энергия) (Замолодчиков и др., 
2003; Замолодчиков и др., 2005; Стороженко, 2007).

При этом породный состав стволов валежа в об-
щем объеме фракции древесного отпада, как пра-
вило, соответствует составу древостоя, но в соот-
ношении пород может значительно варьировать, 
исходя из типологической и формационной струк-
туры лесного сообщества (рис. 2). 

В табл. 6 приведены характеристики древесного 
отпада на площади изучаемых сосновых мезотроф-
ных болот. В нашем случае диаграммы рис. 2 под-
тверждают этот вывод. Валеж по происхождению 
имеет следующие величины: ПП 1 – 68.8% буре-
лом и 31.2% ветровал; ПП 2 – 91% бурелом и 9% 
ветровал.  Можно отметить, что объемы валежа 
по отношению к запасам древостоев на площади 
ПП 1 в два раза меньше, чем на ПП 2. Этот факт 
дает основание предположить, что причиной стали 
последствия прошедшего на площади ПП 2 при-
мерно 15 лет назад пожара, местами затронувше-
го корневые системы сосны. Основные объемы 
валежа в древостоях ПП 1 появились в период от 
40 до 50 лет в ретроспективе, причина которого 
неясна. Вместе с тем можно констатировать, что 

Таблица  5. Показатели состояния деревьев и древостоев сосновых мезотрофных болот 

Порода
 Распределение числа деревьев по категориям состояния,  

экземпляры, % Всего,
экземпляры, %

Средний балл 
состояния

1 2 3 4 5 6
ПП 1

Сосна 181–50.0 110–30.4 31–8.9 – – 39–10.7 361–100 2.0
Ель 177–48.2 164–44.6 20–5.4 – 7–1.8 – 368–100 1.6

Береза 12–25.0 6–12.5 23–50 – – 6-12.5 47–100 2.6
Всего 370–47.1 280–38.0 74–9.0 – 7–0.9 45–5.0 776 2.1

ПП 2
Сосна 289–54.0 93–17.3 47–8.7 21–4.0 25-4.7 61–11.3 536–100 2.2

Ель 11–60 7–40 – – – – 18–100 1.4
Береза 73–37.1 83–42.6 33–16.7 3–1.8 – 4–1.8 196–100 1.9
Всего 373 183 80 24 25 65 750 1.8
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Таблица 6. Распределение стволов валежа по стадиям разложения в древостоях сосновых мезотрофных болот

Показатели
Запас 

древостоя, 
м3га–1

Количество (%) и объемы (м3га-1) валежа  
по стадиям разложения Всего  

на 1 га 
%  

от запаса
1 стадия 2 стадия 3 стадия 4 стадия 5 стадия

ПП 1

Количество валежа, % 
264.5

4.5 8.4 30.5 43.6 13.0 100 19.8

Объем, м3га–1 0.5 0.5 15.5 7.2 1.4 34.4 13.0

ПП 2
Количество валежа, % 

185.9
5 18.5 20.8 18.5 37.2 100 20.3

Объем, м3га–1 3.9 34.3 2.5 2.6 8.0 51.3 27.6

Рис. 2. Участие древесных пород в общем объеме валежа ПП 1 и ПП 2.
Обозначения. Цвета древесных пород: красный – сосна, фиолетовый – ель,  синий – береза.

отмеченные на обеих ПП объемы древесного от-
пада имеют весьма скромные величины.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сосновые мезотрофные болота относятся к ко-
ренным БГЦ лесных болот, имеющим древесный 
ярус абсолютно разновозрастного типа возрастной 
структуры, смешанного породного состава с пода-
вляющим превосходством сосны обыкновенной 
как по числовым, так и по объемных показателям. 
По лесоводственным и таксационным характери-
стикам для всех древесных пород, слагающих био-
геоценозы мезотрофных лесных болот, экологиче-
ские условия формирования стволовой биомассы в 
биогеоценозе ПП 1 благоприятнее, чем в биогеоце-
нозе ПП 2. В то же время можно говорить о струк-
турной устойчивости сообществ в определенном 
временном пространстве.  

Статистический анализ величины связи объе-
мов деревьев с их возрастом в возрастных поколе-
ниях для ПП 1 при  линейном и экспоненциальном 

приближениях соответственно R2 = 0.034 и  
R2 = 0.130 – связь очень слабая. Для ПП 2 по обоим 
приближениям  R2 = 0.930 –  связь очень высокая, 
тесная, почти функциональная. 

Показано, что величина связи объемов и воз-
раста даревьев в возрастных поколениях зависит 
только от равномерности распределения этих ве-
личин в возрастных поколениях возрастных рядов. 
При этом существует связь равномерности распре-
деления объемов деревьев в возрастных поколени-
ях с динамическим положением лесного сообще-
ства, и она зависит от положения обозначенного 
равномерного распределения в возрастном ряду 
биогеоценоза: равномерное возрастание объемов 
деревьев  в поколениях от малых возрастов к боль-
шим определяет динамику сообщества как демута-
ционную; равномерное возрастание объемов де-
ревьев от малых величин к большим оценивает ди-
намику сообщества как дигрессивную, чем меньше 
разница в значениях объемов деревьев в возраст-
ных поколениях возрастного ряда, тем ближе лес-
ное сообщество к состоянию климакса. 

89.9

7.5
2.6

96.8

3.2

ПП1 ПП2
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Структура и состав естественного возобновле-
ния в обоих сосновых мезотрофных болотных БГЦ 
предполагает возможность смены сосновой форма-
ции на смешанную елово-березовую формацию, но 
такой сценарий возможен только при значитель-
ных климатогенно-гидрогенных колебаниях, вли-
яющих на изменение эдафических условий роста 
болотных сосняков.

Микогенные и энтомогенные воздействия на 
состояние деревьев и древостоев не имеют суще-
ственного влияния. 

Структура переходных торфяных залежей болот-
ных сосняков при всей схожести зависит от их гео-
морфологического положения и гидрологического 
режима. В более дренированном сосняке чернич-
но-сфагновом несколько выше зольность, значи-
тельно выше степень разложения и плотность тор-
фа, чем в сосняке чернично-багульниково-сфагно-
вом, расположенном в глубокой котловине.
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Structure of Tree Stands and Peat Deposits of Pine Mesotrophic Bogs 
in the Western Dvina District of the Tver Region
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The studied indigenous pine mesotrophic bogs are located in the Western Dvina district of the Tver 
region and have mixed atmospheric and groundwater supply with reduced water runoff. A comparative 
assessment of two mesotrophic biogeocenoses (blueberry-ledum-sphagnum pine forest (PP 1) and 
blueberry-sphagnum pine forest (PP 2)) is given by the parameters of age series of forest stands, dynamic 
successional position, regenerative potential, condition of trees and forest stands, volumes of woody debris, 
degree of infestation by wood-destroying fungi, characteristics of the composition and structure of peat 
deposit horizons. Mesotrophic forest bogs (Pyavchenko, 1963) belong to the primary biogeocenoses, have 
a tree layer of different ages, mixed species composition with an overwhelming dominance of Scots pine 
in numerical and volumetric characteristics. The closeness of the correlation between the volumes of trees 
and their age in age generations differs: for biogeocenosis PP 1, the correlation based on the linear and 
exponential approximations is almost absent, for biogeocenosis PP 2, the correlation is very close, almost 
functional, R2 = 0.93. This situation occurs due to the degree of uniformity of tree volumes distribution 
in age series. The structure and composition of natural regeneration in both pine mesotrophic bog 
biogeocenoses suggests the possibility of the mixed spruce-birch formation replacing the pine formation 
only under significant climatogenic-hydrogenous fluctuations affecting the change in edaphic conditions 
of growth of bog communities. The study explains differences in the volumes of wood debris by the stages 
of deadwood decomposition. The transitional peat deposits of both pine forests are similar in structure, 
but have differences in their thickness: 5.0 m under the blueberry-ledum-sphagnum pine forest and  
3.0 m under the blueberry-sphagnum pine forest. While there are undeniable similarities in structure of 
peat deposits of the pine forests, some differences in ash content, degree of decomposition and density can 
still be traced, which can be explained by differing geomorphological positions and hydrological regime 
of both pine forests. For the first time, quantitative and volumetric characteristics of the tree stands and 
peat deposit horizons structures of native pine mesotrophic bogs are shown in comparative dynamics.

Keywords: pine mesotrophic bogs, age structures, natural regeneration, tree mortality, successional dynamics, 
Fibric Histosols Dyastric.
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Широколиственные леса долины реки Уруп и ее притоков занимают более 10% лесопокрытой 
площади Северо-Западного Кавказа и представляют собой один из крупнейших массивов 
широколиственных лесов региона. Цель данной работы – оценка видового и структурного 
разнообразия растительности, а так же комплексов беспозвоночных-сапрофагов – 
дождевых червей в широколиственных лесах долины реки Уруп и ее притоков. Полевые 
исследования проведены с июня по август 2017–2018 гг. Для оценки видового и структурного 
разнообразия растительности выполнено 74 геоботанических описания с учетом ярусной 
структуры леса, проведен анализ эколого-ценотической структуры флоры. Во всех 
типах леса проведены количественные учеты дождевых червей путем ручной раскопки 
почвенных проб и разбора валежа. По результатам исследования выделено и описано  
8 типов леса: дубравы неморальнотравные, осинники неморальнотравные, черноольшаники 
крупнопапоротниковые, грабовые неморальнотравные, грабово-буковые неморальнотравные, 
буковые горноовсянницевые, буковые крупнопапоротниковые леса и буковые ежевичные. 
Состав флоры лесов реки Уруп насчитывает 198 видов, из них – 156 видов сосудистых растений и 
42 вида мхов. Флористическое разнообразие широколиственных лесов реки Уруп и ее притоков 
зависит от увлажненности почвы, экспозиции склонов и сомкнутости крон яруса древостоя. 
Эколого-ценотическая структура флоры долины реки Уруп зависит от положения относительно 
русла реки и доли Fagus orientalis в древостое. В прирусловых участках долины выше доля 
нитрофильных и околоводных видов по сравнению с типами леса, расположенными выше по 
склону. С увеличением доли Fagus orientalis увеличивается доля бореальных видов, появляются 
скальные виды, уменьшается доля лугово-опушечных видов. В выделенных типах леса выявлено 
8 видов дождевых червей сем. Lumbricidae, принадлежащих к четырем морфо-экологическим 
и трем хорологическим группам. Повсеместно обитают собственно-почвенные дождевые 
черви, которые составляют не менее 50% от общей биомассы люмбрицид. Наибольший вклад 
в биомассу вносит крымско-кавказский субэндемик D. schmidti. Разнообразие дождевых червей 
в широколиственных лесах поддерживается высоким качеством легкоразлагаемого опада (как 
за счет состава древостоя, так и подроста, подлеска, напочвенного покрова), а также наличием 
валежа лиственных деревьев, присутствие которого частично компенсирует условия сухих 
местообитаний, например, в дубравах неморальнотравных и буковых горноовсянницевых лесах. 
Наличие валежа в первую очередь способствует сохранению подстилочных видов люмбрицид. 

Ключевые слова: типы леса, флористическое и структурное разнообразие, горные леса, дождевые черви, 
люмбрициды, валеж.
DOI: 10.31857/S0024114824050027 EDN: OXNOIK

Широколиственные леса долины реки Уруп 
и ее притоков представляют собой один из круп-
нейших массивов широколиственных лесов 

______________________
1Исследование выполнено в рамках темы государствен-
ного задания ЦЭПЛ РАН «Биоразнообразие и экосистем-
ные функции лесов», регистрационный номер НИОКТР 
124013000750-1.
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Северо-Западного Кавказа (Шевченко, Браслав-
ская, 2021), занимая более 10% лесопокрытой пло-
щади региона (Справочник …, 1995), внося суще-
ственный вклад в пространственную структуру 
лесного покрова, его биоразнообразие и средо-
образующую роль. В широколиственных лесах до-
лины реки Уруп обитают некоторые редкие и охра-
няемые виды растений (Зернов, Онипченко, 2011) 
и позвоночных животных (Белик, 2019).  По исто-
рическим сведениям, здесь обитали зубры, туры и 
серны (Динник, 1884; Хе, 2010). В настоящее время 
отсутствуют сведения по видовому и структурному 
разнообразию широколиственных лесов долины 
реки Уруп. Не проводились исследования почвен-
ных беспозвоночных-сапрофагов – связующего 
звена между растительностью и почвой. Не иссле-
дованы состав и структура населения дождевых 
червей – экосистемных инженеров, выполняющих 
ряд важнейших функций. Актуальная информация 
о видовом составе, структуре и экологии этих со-
обществ необходима для обоснованного плани-
рования охраны и рационального использования 
лесного покрова в условиях его продолжающейся 
экстенсивной эксплуатации. Цель работы – оценка 
видового и структурного разнообразия раститель-
ности и комплексов дождевых червей широколи-
ственных лесов долины реки Уруп и ее притоков 
(Северо-Западный Кавказ).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Район распространения широколиственных 
лесов долины реки Уруп (рис. 1) занимает горные 
умеренные гумидные ландшафты Карачаево-Чер-
кесской Республики (Северо-Западный Кавказ). 
Данные ландшафты распространены в диапазоне 
высот от 600 (700) до 1500 (1600) метров и пред-
ставлены двумя основными подтипами – нижне-
горно-лесным и среднегорно-лесным (Дышеков, 
2008). 

В системе физико-географического райони-
рования эти территории относятся к Большому 
Кавказу, к Западной высокогорной провинции 
(Гвоздецкий, 1963), в системе ботанико-геогра-
фического районирования – к Северокавказской 
подпровинции Эвксинской провинции (Раститель-
ность..., 1980).

Климат умеренно-теплый, влажный. Средне-
годовая температура в нижнем поясе составляет  
+8–90С, в верхнем – +6–70С, годовое количество 
осадков варьирует от 500 до 900 мм (Агроклима-
тический…, 1961). Ландшафты района исследова-
ния слагаются преимущественно известняками и 
песчаниками с преобладанием эрозионно-дену-
дационного, карстового и карстово-денудацион-
ного типов рельефа. Почвы преимущественно бу-
рые горно-лесные, редко перегнойно-карбонатные 
(Гвоздецкий, 1963). 

В нижнегорно-лесном подтипе ландшафтов 
(высота от 600 до 1000 метров) преобладают сме-
шанные дубовые, грабовые и грабово-буковые 
неморальнотравные типы леса с доминировани-
ем Quercus robur, Carpinus betulus с примесью Fagus 
orientalis, Fraxinus excelsior, Acer platanoides и Ulmus 
glabra. В среднегорно-ландшафтом поясе (выше 
1000 метров) доминируют грабово-буковые и буко-
вые горноовсянницевые, крупнопапоротниковые 
и ежевичные типы леса с доминированием Fagus 
orientalis, Carpinus betulus с примесью Cerasus avium, 
Populus tremula, Alnus glutinosa и Acer platanoides. 

Геоботанические методы. Сбор и обработка ге-
оботанических материалов, полученных в ходе ис-
следований, проведены по общепринятым мето-
дикам (Методические…, 2010). На всех площадках 
составлен полный флористический список с уче-
том ярусной структуры леса. Латинские названия 
сосудистых растений даны по С.К.  Черепанову 
(1995), мхов – в соответствии со списком Ignatov 
et al. (2006). 

Для оценки видового и структурного разно-
образия хвойно-широколиственных лесов реки 
Уруп заложено 74 геоботанических описания (рис. 
1) в 8 типах леса: 1 – дубравах неморальнотравных 
(7 описаний), 2 – осинниках неморальнотравных 
(6), 3 – черноольшаниках крупнопапоротниковых 
(10), 4 – грабовых неморальнотравных (8), 5 – гра-
бово-буковых неморальнотравных (7), 6 – буковых 
горноовсянницевых (17), 7 – буковых крупнопапо-
ротниковых лесах (10), 8 – буковых ежевичных (9).

Видовое разнообразие сообществ оценивали с 
помощью показателей видового богатства и видо-
вой насыщенности (Оценка…, 2000; Смирнова и 
др., 2002; Методические…, 2010). Видовое богат-
ство, или число видов в сообществе, определяли 
как суммарное число видов на всех площадках ана-
лизируемого типа леса. При анализе видовой насы-
щенности в широколиственных лесах каждый вид 
учитывали один раз (в том числе виды деревьев 
и кустарников, несмотря на их присутствие в не-
скольких ярусах).

Для оценки структурного разнообразия широ-
колиственных лесов реки Уруп проведен анализ 
их эколого-ценотической структуры. Выделено 
шесть эколого-ценотических групп: Br – бореаль-
ные виды, Md – лугово-опушечные, Nm – немо-
ральные, Nt – нитрофильные, Wt – околоводные,  
ост. – остальные виды.

Проведена визуальная оценка проективного по-
крытия (0–100%) и стадий разложения (1-4) валежа 
(Спирин, Широков, 2002).

Для уточнения экологической интерпретации 
типов леса выполнена ординация описаний по 
сходству/различию:

1) флористического состава и характеристик 
местообитаний при помощи алгоритма DCA 
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(Detrended Correspondence Analysis); для расче-
та флористического сходства баллы обилия видов 
преобразовывали в значения процентов (+ – 1%, 
1 – 3%, 2 – 13%, 3 – 38%, 4 – 63%, 5 – 88%), из ко-
торых извлекали квадратные корни (Peet, Roberts, 
2013), чтобы выровнять веса видов с низким и вы-
соким обилием;

2) оценок в экологических шкалах E. Landolt  
et al. (2010), наиболее подходящих для анализа рас-
тительности горных территорий в Южной Европе; 
оценки описаний рассчитывали как средние из 
оценок видов, взвешенных на их обилие, выражен-
ное в процентах (см. выше).

Ординация проведена в программе PC-ORD 
(McCune, Mefford, 2006), графический модуль ко-
торой отображает на ординационной диаграмме 
тренды тех характеристик местообитаний, у кото-
рых хотя бы с одной ординационной осью корре-
ляция (коэффициент Пирсона) превышает 0.4 по 
абсолютному значению. В матрицу характеристик 
местообитаний включены оценки описаний по 
шкалам E. Landolt et al. (L – освещенность; R – 
кислотность/щелочность; N – богатство азотом;  
T – теплообеспеченность; К – континентальность; 
H – гумусированность почвы; F – увлажнение по-
чвы) (2010).

Сообщества типизированы на основе работы 
«Определитель типов леса Европейской России» 
(www.cepl.rssi.ru/bio/forest/). 

Почвенно-зоологические методы. Во всех типах 
леса проведены количественные учеты дождевых 
червей путем ручной раскопки почвенных проб 
(Гиляров, 1975) и разбора валежа (Гераськина, 
Шевченко, 2021). В каждом типе леса взято от 15 
до 34 почвенных проб размером 25×25 см, глу-
биной 25–30 см и разобрано от 4 до 12 фрагмен-
тов валежа 2–3-й стадий разложения (Спирин, 
Широков, 2002), длиной 80–100 см, периметром  
20–60 см. Поскольку дождевые черви в валеже 
2–3-й стадий разложения не проникали внутрь 
гниющих стволов, а обитали преимущественно под 
корой или во мхах на стволах, результаты учетов 
пересчитывали на 1 м2 как в почве, так и в валеже; 
для расчетов численности червей в валеже исполь-
зовали формулу расчета площади боковой поверх-
ности цилиндра (Гераськина, Шевченко, 2021). 
Дождевые черви зафиксированы в 96% этаноле. 
Биомасса определена путем взвешивания зафик-
сированных особей с наполненным кишечником 
на электронных весах. Видовой состав установлен 
по Кадастру и определителю дождевых червей фа-
уны России (Всеволодова-Перель, 1997). Всего ра-
зобрано 175 проб почвы и 26 фрагментов валежа, 
собрано и определено 556 особей дождевых червей. 
При сравнении выборок для выявления значимых 
различий использовался непараметрический кри-
терий Краскела–Уоллиса.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Дубравы неморальнотравные занимают южные 
и юго-западные экспозиции склонов долины реки 
Уруп и ее притоков (реки Власенчиха, Фирсиха, Те-
плая и Бахмутка). Диапазон высот варьирует от 900 
(906) до 1260 (1264) метров. Почвы средние и мало-
мощные, бурые и серые лесные, с хорошо развитой 
подстилкой (до 3–4 см). На всех описанных пло-
щадках имеются следы выборочной рубки, следы 
пожара отсутствуют. Сомкнутость крон древесного 
полога – 80–95%. В ярусе древостоя доминирует 
Quercus robur (медиана обилия – 4 балла), в нижнем 
подъярусе обычны Carpinus betulus и Fagus orientalis, 
иногда встречаются Populus tremula, Pyrus caucasica, 
Ulmus glabra и Betula pubescens. Сомкнутость крон 
подлеска и подроста варьирует от 20 до 40%. В яру-
се подроста обычны Acer campestre, Carpinus betulus, 
Acer platanoides, Fagus orientalis, Cerasus avium, 
Fraxinus excelsior и Quercus robur. В подлеске обычны 
Corylus avellana, Euonymus europaea, Sambucus nigra и 
Viburnum opulus. 

В травяном ярусе общее проективное покрытие 
(ОПП) варьирует от 25 до 90%, наиболее констант-
ны Galium odoratum, Pachyphragma macrophyllum, 
Carex sylvatica, Geranium robertianum, Pulmonaria 

Рис. 1. Картосхема геоботанических и почвенно-зо-
ологических исследований в широколиственных ле-
сах реки Уруп. Примечание. 1 – лесопокрытая тер-
ритория; 2 – места заложения геоботанических пло-
щадок и отбора почвенно-зоологических проб.
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mollis, Alliaria petiolata, Galium aparine, Geum 
urbanum, Impatiens noli-tangere, Myosotis amoena, 
Paris incompleta, Polygonatum orientale и Viburnum 
opulus, Athyrium filix-femina, Dryopteris filix-mas и 
Rubus caucasicus, мелкие экземпляры древесных ви-
дов Acer campestre, Carpinus betulus, Fagus orientalis, 
Fraxinus excelsior и Quercus robur.

Ярус мхов отсутствует или же его покрытие не 
превышает 1%, довольно хорошо развит покров 
эпиксильных мхов (ОПП варьирует от 5 до 15%); 
разнообразен набор их константных видов Entodon 
schleicheri, Amblystegium serpens, Atrichum flavisetum, 
Plagiomnium cuspidatum, Pseudoleskeella nervosa, 
Sciurohypnum populeum и Thuidium delicatulum.

Проективное покрытие валежа в этом типе леса 
самое высокое и составляет 10–20%. Преобладает 
валеж граба, дуба, березы преимущественно 3-й 
стадии разложения.

Население дождевых червей представлено се-
мью видами, принадлежащими сем. Lumbricidae. 
Один из видов – Dendrobaena schmidti (Мichaelsen, 
1907) – полиморфный, в котором в настоящее вре-
мя выделяют несколько филогенетических линий 
(Шеховцов и др., 2020), в данной работе будут рас-
сматриваться почвенно-подстилочная и собствен-
но  почвенная формы данного вида. 

Общая численность дождевых червей в поч-
ве дубрав неморальнотравных составляет 52.2 ± 
20.2 экз./м2, биомасса – 26.1 ± 3.4 г/м2. Комплекс 
дождевых червей включает подстилочную, почвен-
но-подстилочную, собственно почвенную и нор-
ную группы. Подстилочная группа представлена 
двумя видами. Это Dendrobaena octaedra (Savigny, 
1826) – космополит, встречаемость в пробах почвы 
(Вп) – 14%, и D. attemsi (Michaelsen, 1902) – среди-
земноморский ареал, Вп – 7%. Доля группы под-
стилочных видов от общей численности дождевых 
червей в этом типе леса составляет 5%, биомасса –  
1% от общей биомассы (табл. 1). Почвенно-под-
стилочная группа представлена Lumbricus rubellus 
(Hoffmeister, 1843) – космополитом, встреченным 
в 28% почвенных проб. Доля почвенно-подсти-
лочных червей от общей численности составляет 
23%, биомасса – 27%. Группу собственно почвен-
ных видов составляют два вида: собственно поч-
венная форма D. schmidti, которая встречена во 
всех почвенных пробах (Вп – 100%), и Aporrectodea 
jassyensis (Michaelsen, 1891) – средиземноморский 
вид, Вп – 43%. Доля собственно почвенных ви-
дов составляет 68% от общей численности и 61% 
от общей биомассы. Норная группа представле-
на одним видом – Dendrobaena nassonovi (Kulagin, 
1889) (крымско-кавказский субэндемик), который 
встречен в 14% почвенных проб и составляет 4% 
от общей численности и 11% от общей биомассы 
люмбрицид.

В валеже граба и березы 3-й стадии разложения 
численность дождевых червей составляет 4.2 ± 2.4 
экз./м2, биомасса – 0.9 ± 0.5 г/м2. Валеж граба и 
березы населяют подстилочные виды: D. octaedra, 
встречаемость в пробах валежа (Вв) – 25%, и D. 
attemsi – Вв – 10%, а также присутствуют соб-
ственно почвенные черви: D. schmidti (Вв – 25%) и  
A. jassyensis (Вв – 15%). В валеже дуба 3-й стадии 
разложения численность дождевых червей состав-
ляет 20.2 ± 6.4 экз./м2, биомасса – 4.1 ± 1.1 г/м2. 
Валеж дуба населяют подстилочные виды: D. attemsi 
(Вв – 60%) и D. octaedra (Вв – 25%).

Осинники неморальнотравные распространены 
на надпойменных террасах долины реки Уруп и 
ее притоков (реки Теплая, Власенчиха и Бахмут-
ка), в диапазоне высот от 900 (930) до (1264) 1300 
метров, на выровненных и крутых склонах. Со-
общества данного типа представляют собой мо-
лодые послерубочные леса возрастом от 20 до 40 
лет. Во всех обследованных сообществах отмечены 
следы выборочной рубки, следы пожара не выяв-
лены. Почвы мощные и маломощные, бурые лес-
ные, без следов плоскостной эрозии. Сомкнутость 
крон яруса древостоя варьирует от 80 до 90%. В 
ярусе древостоя доминирует Populus tremula (ме-
диана обилия – 4 балла), содоминирует Carpinus 
betulus и Fagus orientalis, в примеси нередко встре-
чаются Quercus robur и Pyrus caucasica. Сомкнутость 
крон подроста и подлеска варьирует от 20 до 40%. 
В подросте обычны Acer campestre, Fagus orientalis, 
Cerasus avium и Pyrus caucasica, в подлеске обычны 
Corylus avellana, Euonymus europaea, Sambucus nigra 
и Viburnum opulus. 

В травяном ярусе (ОПП от 20 до 80%) обыч-
ны Dentaria bulbifera, Euonymus europaea, Geranium 
robertianum, Geum rivale, Impatiens noli-tangere, 
Lysimachia vulgaris, Carex remota, Urtica dioica, Salvia 
glutinosa, Urtica dioica и Paris incompleta. Реже встре-
чаются Pachyphragma macrophyllum, Tussilago farfara, 
Luzula pilosa, Acer campestre, Alliaria petiolate, Galium 
aparine, Moehringia trinervia, Myosotis amoena и 
Polygonatum orientale.

Ярус напочвенных мхов часто отсутствует или 
же его покрытие не превышает 1%, выражена си-
нузия экпиксильных мхов (ОПП от 3 до 4%), наи-
более константны Anomodon attenuatus, Anomodon 
viticulosus, Plagiomnium cuspidatum и Porella sp. Реже 
встречаются Brachythecium sp., Entodon schleicheri, 
Homalia trichomanoides, Leucodon sciuroides, Neckera 
complanata, Orthotrichum sp., Pseudoleskeella nervosa, 
Pylaisia polyantha и Thuidium delicatulum.

Проективное покрытие валежа (осина 2-й ста-
дии разложения) составляет 5–10%. 

Население дождевых червей включает три вида. 
Общая численность дождевых червей в почве – 
15.7 ± 5.8 экз./м2, биомасса – 9.6 ± 4.9 г/м2. Под-
стилочная группа представлена видом D. octaedra, 
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который населяет горизонт подстилки и встречен 
в 40% почвенных проб. Доля подстилочных чер-
вей составляет 13% от общей численности и 7% от 
общей биомассы. Представители почвенно-под-
стилочных видов не выявлены. Группа собственно 
почвенных видов представлена D. schmidti, который 
встречен во всех почвенных пробах (Вп – 100%). 
Доля собственно почвенных червей составляет 62% 
от общей численности и 32% от общей биомассы. 
Норная группа представлена видом D. nassonovi, 
который встречен в 20% почвенных проб и состав-
ляет 25% от общей численности и 61% от общей 
биомассы дождевых червей.

В валеже осины 2-й стадии разложения числен-
ность дождевых червей составляет 3.6 ± 2.3 экз./м2, 
биомасса – 0.8 ± 0.2 г/м2. Валеж населяет только  
D. octaedra (Вв – 15%).

Черноольшаники крупнопапоротниковые распро-
странены в прирусловой пойме долины реки Уруп 
и ее притоков (реки Черемуховая, Власенчиха и 
Бахмутка) на месте старых рубок, возраст кото-
рых оценивается в 30-70 лет. Диапазон высот – от 
800 (890) до 1300 (1316) метров, почвы маломощ-
ные, со следами аллювиальных отложений, преи-
мущественно бурые лесные, с развитой подстил-
кой (до 3–4 см). Во всех обследованных сообще-
ствах отмечены следы выборочной рубки, следы 
пожара не выявлены. Сомкнутость крон древес-
ного яруса – 70–85%. В ярусе древостоя домини-
рует Alnus glutinosa (медиана обилия – 3–4 балла),  
иногда содоминирует Fagus orientalis (медиана 
обилия – 2 балла), в примеси встречаются Acer 
campestre, Populus tremula, Pyrus caucasica, Salix 
alba и Ulmus glabra. В ярусе подроста и подлеска 

Таблица 1. Характеристики населения дождевых червей хвойно-широколиственных лесов долины реки Уруп

Группы 
дождевых 

червей  
и показатели 
разнообразия

Тип леса

1 2 3 4 5 6 7 8

Подсти- 
лочные

2.7 ± 2.5*

0.3 ± 0.3
1.9 ± 1.6*

0.6 ± 0.4
7.3 ± 6.5
1.5 ± 0.5

20.2 ± 
9.6*

3.3 ± 1.7*

2.9 ± 2.4*

0.3 ± 0.3
7.0 ± 5.6
1.2 ± 0.5

2.6 ± 1.8
0.2 ± 0.1

7.7 ± 3.6
1.6 ± 0.8

Почвен-
но-подсти-

лочные

11.9 ± 9.5*

7.0 ± 5.5* 0
10.5 ± 

1.5*

1.6 ± 0.6

1.8 ± 1.3*

1.2 ± 2.0
8.0 ± 4.1
3.0 ± 1.4 0 0 0

Собственно  
почвенные

35.6 ± 8.4*

16.0 ± 6.7*
9.8 ± 4.3
3.1±1.6

14.5 ± 5.5
5.5 ± 4.6

21.4 ± 7.7*

8.1 ± 4.8
10.0 ± 11.1
6.3 ± 5.3

7.4 ± 3.3
2.7 ± 2.7

5.6 ± 3.9
1.7 ± 1.1

11.4 ± 5.5
5.6 ± 3.1

Норные 2.0 ± 1.2
2.8 ± 2.0

4.0 ± 2.0*

5.9 ± 3.0* 0 0 0 0.4 ± 0.4
0.7 ± 0.8

1.1 ± 1.5
1.4 ± 1.0 0

Общая 
численность

52.2 ± 
20.2*

15.7 ± 
5.8

32.3 ± 
12.0

43.4 ± 
13.4 20.9 ± 9.8 14.8 ± 

7.8 9.3 ± 5.8* 19.1 ± 9.1

Общая 
биомасса 26.1 ± 3.4* 9.6 ± 4.9 8.6 ± 4.0 12.6 ± 4.1 9.6 ± 6.7 4.6 ± 2.0 3.3 ± 1.0* 7.2 ± 3.8

Число видов 6 3 4 4 5 4 5 4

Индекс  
домини- 
рования

Симпсона

0.27 0.43* 0.25 0.28 0.32 0.20* 0.40 0.29

Индекс  
разнообра-

зия Шеннона
1.52* 0.90 1.41 1.23 0.88 1.48 0.95 1.21

Примечание. Числитель – численность (особи/м2, X ± SE), знаменатель – биомасса (г/м2, X ± SE), * – показатели зна-
чимо различаются в сравнении с другими типами леса (Kruskal-Wallis test, p < 0.05). 1 – дубравы неморальнотравные; 
2 – осинники неморальнотравные; 3 – черноольшаники крупнопапоротниковые; 4 – грабовые неморальнотравные;  
5 – грабово-буковые неморальнотравные; 6 – буковые горноовсянницевые; 7 – буковые крупнопапоротниковые леса; 
8 – буковые ежевичные.
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сомкнутость крон варьирует от 15 до 40%. В подро-
сте обычны (с небольшим обилием) Acer campestre, 
Fagus orientalis, Pyrus caucasica, в подлеске – Corylus 
avellana (иногда доминирует), Euonymus europaea, 
Sambucus nigra и Viburnum opulus.

Общее проективное покрытие травяного яруса 
сильно варьирует: от 40 до 90 (100)%. По травяному 
ярусу можно выделить 2 типа крупнопапоротнико-
вых черноольховых лесов – щитовниковые и стра-
усниковые. Щитовниковые сообщества занимают 
более дренированные почвы ближе к склонам до-
лины. В них доминирует Dryopteris filix-mas (медиа-
на обилия – 2 балла), нередко содоминирует Rubus 
caesius (медиана обилия – 2 балла). Страусниковые 
сообщества занимают более увлажненные почвы 
со следами аллювиальных отложений ближе к рус-
лу рек. В них доминирует Matteuccia struthiopteris 
(медиана обили – 4 балла), иногда содоминиру-
ет Pachyphragma macrophyllum (медиана обилия –  
2 балла). В черноольховых крупнопапоротниквых 
лесах обычны (с низким баллом обилия) Geum 
urbanum, Carex sylvatica, Galium aparine, Geranium 
robertianum, Impatiens noli-tangere, Moehringia 
trinervia, Matteuchia struteopteris, Ranunculus repens, 
Galeopsis tetrahit, Geum rivale, Urtica dioica, Valeriana 
officinalis, Stellaria nemorum и Rumex obtusifolius. Ярус 
напочвенных мхов почти не выражен, его покры-
тие не превышает 3-5%, обычно развита синузия 
эписильных мхов (ОПП от 3 до 5%) на пристволо-
вых повышениях деревьев и упавших стволах; наи-
более константны Amblystegium serpens, Anomodon 
attenuates, Atrichum undulatum, Entodon schleicheri, 
Haplocladium microphyllum, Hypnum cupressiforme, 
Sciurohypnum populeum и Thuidium delicatulum.

Проективное покрытие валежа (ольха черная 
2-й стадии разложения) составляет 5–10%. 

В этих лесах выявлено четыре вида дождевых 
червей, полиморфный вид D. schmidti представ-
лен двумя формами. Общая численность дож-
девых червей в почве – 32.3 ± 12.0 экз./м2, био- 
масса – 8.6 ± 4.0 г/м2. Среди подстилочных видов 
обнаружен D. octaedra (Вп – 33%). Доля подстилоч-
ных червей составляет 23% от общей численности и 
17% от общей биомассы. Среди почвенно-подсти-
лочных видов выявлена почвенно-подстилочная 
форма D. schmidti (Вп – 11%). Доля почвенно-под-
стилочной группы составляет 33% от общей чис-
ленности и 19% от общей биомассы. Группу соб-
ственно почвенных видов составляют собственно 
почвенная форма D. schmidti (Вп – 78%), A. jassyensis  
(Вп – 25%) и Octolasion lacteum (Örley, 1885) – кос-
мополит, встречен в 7% почвенных проб. Доля соб-
ственно почвенных видов составляет 49% от общей 
численности и 64% от общей биомассы. Норные 
черви в черноольшаниках не обнаружены. 

В валеже ольхи 2-й стадии разложения числен-
ность дождевых червей составляет 6.2 ± 2.4 экз./м2,  

биомасса – 2.1 ± 0.9 г/м2. Валеж населяют подсти-
лочный вид D. octaedra (Вв – 35%) и собственно 
почвенная форма D. schmidti (Вв – 15%). 

Грабовые неморальнотравные леса распростра-
нены преимущественно на северных, северо-вос-
точных и северо-западных склонах реки Уруп и ее 
притоков (реки Фирсиха, Теплая, Бульварка, Вла-
сенчиха и Бахмутка) на пологих и крутых склонах, 
диапазон высот от 800 до 1200 (1216) метров. Почвы 
маломощные и средние, бурые лесные, со следами 
плоскостного смыва, толщина подстилки – 2–3 
см. На всех описанных площадках имеются следы 
выборочной рубки, следов и выпаса пожара не об-
наружено. Сомкнутость крон древесного яруса –  
70–80%. В ярусе древостоя доминирует Carpinus 
betulus (медиана обилия – 4 балла), в примеси 
обычны Fagus orientalis и Fraxinus excelsior, реже 
встречаются Alnus glutinosa, Populus tremula, Quercus 
robur, Pyrus caucasica и Ulmus glabra.

Сомкнутость яруса подроста и подлеска варьи-
рует от 20 до 40%. В подросте нередко доминиру-
ет Fagus orientalis, обычны Acer campestre, Carpinus 
betulus, Fraxinus excelsior и Ulmus glabra. В подле-
ске нередко доминирует Corylus avellana, обычны 
Euonymus europaea и Sambucus nigra.

ОПП травяного яруса варьирует от 35 до  
90(100) %. Наиболее константны – Galium odoratum, 
Pachyphragma macrophyllum, Acer campestre, Alliaria 
petiolate, Geranium robertianum, Geum urbanum, 
Hesperis matronalis, Impatiens noli-tangere, Myosotis 
amoena и Polygonatum orientale. 

Ярус напочвенных мхов отсутствует или же 
его покрытие не превышает 1–2%. ОПП эпик-
сильных мхов обычно 5–8%. Наиболее констант-
ны – Anomodon attenuatus, Atrichum undulatum, 
Entodon schleicheri, Leucodon sciuroides и Plagiomnium 
cuspidatum, реже встречаются Anomodon viticulosus, 
Brachytheciastrum velutinum, Brachythecium rutabulum, 
Dicranum montanum, Dicranum tauricum, Orthotrichum 
pumilum, Porella sp., Pseudoleskeella nervosa и Pylaisia 
polyantha. 

Проективное покрытие валежа (граб 3-й стадии 
разложения) составляет 5–10%. 

В грабовых неморальнотравных лесах выяв-
лено четыре вида дождевых червей, полиморф-
ный вид D. schmidti представлен двумя формами.  
Общая численность дождевых червей в почве  
составляет 43.4 ± 13.4 экз./м2, биомасса –  
12.6 ± 4.1 г/м2. Среди подстилочных видов обнару-
жен только D. octaedra (Вп – 50%). Доля подстилоч-
ных червей составляет 47% от общей численности 
и 26% от общей биомассы. Среди почвенно-под-
стилочных видов обитает почвенно-подстилоч-
ная форма D. schmidti (Вп – 13%). Доля почвен-
но-подстилочных червей составляет 4% от общей 
численности и 10% от общей биомассы. Груп-
па собственно почвенных видов представлена 
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собственно почвенной формой D. schmidti (Вп – 78%) и  
A. jassyensis (Вп – 25%). Доля собственно почвен-
ных видов составляет 49% от общей численно-
сти и 64% от общей биомассы. Норные черви не 
обнаружены. 

В валеже граба 3-й стадии разложения чис- 
ленность дождевых червей составляет 10.2 ±  
±  4.4 экз./м2, биомасса – 5.1 ± 1.1 г/м2. Валеж граба 
населяют подстилочный вид D. octaedra (Вв – 55%), 
собственно почвенные виды D. schmidti (Вв – 35%) и  
A. jassyensis (Вв –15%).  

Грабово-буковые неморальнотравные леса рас-
пространены преимущественно на северных, севе-
ро-восточных и северо-западных склонах долины 
реки Уруп и ее притоков (реки Власенчиха, Теплая 
и Бахмутка), представляют собой послерубочный 
сукцессионный ряд восстановления буковых ле-
сов. Диапазон высот варьирует от 900 до (1294) 
1300 метров. Почвы мощные и средние бурые лес-
ные, с хорошо развитой постилкой (до 5–8 см). Во 
всех обследованных сообществах отмечены следы 
выборочной рубки, следы пожара не выявлены. 
Сомкнутость крон яруса древостоя варьирует от 
80 до 90%. В ярусе древостоя содоминирует Fagus 
orientalis (медиана обилия – 4 балла) и Carpinus 
betulus (медиана обилия – 3 балла), в примеси 
обычны Alnus glutinosa, Betula pubescens, Fraxinus 
excelsior и Populus tremula. Сомкнутость яруса под-
роста и подлеска широко варьирует от 20 до 50% (в 
местах выпадения старых деревьев Carpinus betulus). 
В подросте доминирует Fagus orientalis (медиана 
обилия – 2 балла), обычны Carpinus betulus и Acer 
platanoides. 

В травяном ярусе (ОПП варьирует от 40 до 70%) 
наиболее константны Athyrium filix-femina, Rubus 
caucasicus, Galium odoratum, Geranium robertianum, 
Geum urbanum, Impatiens noli-tangere, Myosotis 
amoena, Paris incompleta, Polygonatum orientale, 
Polystichum braunii, Pulmonaria mollis, Solidago 
virgaurea, Carex sylvatica, Dentaria bulbifera, Galium 
aparine и Stellaria holostea, мелкие экземпляры дре-
весных видов Carpinus betulus и Fraxinus excelsior.

Ярус напочвенных мхов часто отсутствует или 
его покрытие не превышает 1%, довольно хоро-
шо развит покров эпиксильных мхов (ОПП варьи-
рует от 4 до 8%); разнообразен набор констант-
ных видов Sciurohypnum populeum, Plagiomnium 
cuspidatum, Amblystegium serpens, Anomodon rugelii, 
Anomodon viticulosus, Atrichum undulatum, Dicranum 
tauricum, Entodon schleicheri, Isothecium alopecuroides, 
Leucodon sciuroides, Porella sp., Pseudoleskeella nervosa 
и Stereodon pallescens.

Проективное покрытие валежа (граб 3-й стадии 
разложения) составляет 5–15%. 

В грабово-буковых неморальнотравных лесах 
выявлено пять видов дождевых червей. Общая 
численность дождевых червей в почве составляет 

20.9 ± 9.8 экз./м2, биомасса – 9.6 ± 6.7 г/м2. Сре-
ди подстилочных видов в почве обнаружен только  
D. octaedra (Вп – 20%). Доля подстилочных червей 
составляет 14% от общей численности и 3% от об-
щей биомассы. Почвенно-подстилочная форма  
D. schmidti встречена в 25% почвенных проб. Доля 
почвенно-подстилочных червей составляет 40% 
от общей численности и 31% от общей биомассы. 
Собственно почвенная форма D. schmidti встречена 
во всех почвенных пробах (Вп – 100%). Доля соб-
ственно почвенной группы составляет 46% от об-
щей численности и 66% от общей биомассы. Нор-
ные черви не обнаружены. 

В валеже граба 3-й стадии разложения числен-
ность дождевых червей составляет 10.2 ± 4.4 экз./м2,  
биомасса – 5.1 ± 1.1 г/м2. Валеж граба населяют 
подстилочный D. octaedra (Вв – 50%) и Bimastus 
rubidus (Eisen, 1874) (Вв – 20%) – вид, не обнару-
женный в почвенных пробах. 

Буковые горноовсянницевые леса широко рас-
пространены по юго-западным и юго-восточным 
склонам верховьев долины реки Уруп и ее при-
токов (реки Бульварка, Фирсиха, Черемуховая и 
Власенчиха), представляют собой наиболее сохра-
нившийся и доминирующий тип леса, не подвер-
женный сплошным вырубкам. Диапазон варьиро-
вания высот от (1077) 1100 до (1297) 1300 метров. 
На большинстве описанных площадок следы ру-
бок и пожаров отсутствуют. Почвы средние и ма-
ломощные, бурые лесные, без следов плоскостной 
эрозии, с хорошо развитой подстилкой до 8 см. 
Сомкнутость яруса древостоя варьирует от 80 до 
95%. В ярусе древостоя доминирует Fagus orientalis 
(медиана обилия – 5 баллов), в примеси в нижнем 
подъярусе обычен Carpinus betulus, редко в старых 
лесных окнах – Cerasus avium, Quercus robur, Acer 
campestre и Alnus glutinosa. Сомкнутость яруса под-
роста и подлеска варьирует от 10(15) до (35)40 %.  
В подросте содоминируют Fagus orientalis и Carpinus 
betulus, обычен Acer platanoides, в подлеске иногда 
встречаются Corylus avellana, Ribes biebersteinii и 
Sambucus nigra. 

ОПП травяного яруса варьирует от 35 до  
(90)100 %. Доминирует Festuca drymeja (медиа-
на обилия – 4 балла), наиболее константны –  
Dryopteris filix-mas, Polystichum braunii, Rubus 
caucasicus, Galium odoratum, Carex sylvatica, Carpinus 
betulus, Dentaria bulbifera, Lamium album, Fragaria 
vesca, Solidago virgaurea и Paris incompleta, реже встре-
чаются Impatiens noli-tangere, Luzula pilosa, Myosotis 
amoena, Polygonatum orientale и Viola alba. Ярус на-
почвенных мхов почти не выражен, его покрытие 
не превышает 1–2%, обычно развита синузия эпи-
сильных мхов (ОПП от 5 до 10%) на пристволовых 
повышениях деревьев и упавших стволах; наибо-
лее константны Anomodon viticulosus, Brachythecium 
rutabulum, Entodon schleicheri, Plagiomnium cuspidatum 
и Pterigynandrum filiforme.
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Проективное покрытие валежа (бук 3-й стадии 
разложения) составляет 5–10%. 

В этих лесах выявлено четыре вида дождевых 
червей. Общая численность дождевых червей  
в почве составляет 14.8 ± 7.8 экз./м2, биомасса – 
4.6 ± 2.0 г/м2. Среди подстилочных видов в поч-
ве обнаружены D. octaedra (Вп – 23%) и D. attemsi  
(Вп – 7%). Доля подстилочных видов составляет 
47% от общей численности и 26% от общей био-
массы. Почвенно-подстилочные виды не выявле-
ны. Из группы собственно почвенных видов об-
наружена только D. schmidti (Вп – 88%). Доля соб-
ственно почвенных видов составляет 50% от общей 
численности и 59% от общей биомассы. Норный 
вид D. nassonovi встречен в 6% почвенных проб и 
составляет 3% от общей численности и 15% от об-
щей биомассы.

В валеже бука 3-й стадии разложения чис-
ленность дождевых червей составляет 8.2 ±  
± 2.1 экз./м2, биомасса – 4.1 ± 1.5 г/м2. Валеж на-
селяют подстилочные виды: D. octaedra (Вв – 25%) 
и D. attemsi (Вв – 10%). 

Буковые крупнопапоротниковые леса занимают 
преимущественно северные и северо-восточные 
склоны долины реки Уруп и ее притоков (реки 
Бульварка, Фирсиха и Власенчиха) на пологих и 
некрутых склонах. Диапазон высот варьирует от 
1000 (1068) до 1400 (1417) метров. Почвы маломощ-
ные и средние бурые лесные, с хорошо развитой 
постилкой (до 5–8 см). Во всех обследованных со-
обществах отмечены следы выборочной рубки, сле-
ды пожаров не выявлены. Сомкнутость крон яруса 
древостоя варьирует от 80 до 95%. В ярусе древостоя 
содоминирует Fagus orientalis (медиана обилия –  
5 баллов), в нижнем подъярусе обычен Carpinus 
betulus, иногда встречается Quercus robur. Сомкну-
тость крон яруса подроста и подлеска варьирует от 
10 до 40%. В подросте константны Carpinus betulus, 
Acer platanoides, Fagus orientalis и Ulmus glabra, в 
подлеске обычны Sambucus nigra, Corylus avellana, 
Euonymus europaea и Ribes biebersteinii.

ОПП травяного яруса варьирует от 20 до 
90(100)%. В ярусе доминирует Dryopteris filix-mas 
(медиана обилия – 3 балла), константны Athyrium 
filix-femina, Aruncus vulgaris, Rubus caucasicus, Galium 
odoratum, Pachyphragma macrophyllum, Dentaria 
bulbifera, Fagus orientalis, Fragaria vesca, Geranium 
robertianum, Equisetum pratense, Impatiens noli-tangere, 
Myosotis amoena, Paris incompleta и Polygonatum 
orientale. Ярус напочвенных мхов часто отсутствует 
или его покрытие не превышает 3%, довольно хоро-
шо развит покров эпиксильных мхов (ОПП варьи-
рует от 5 до 10%); разнообразен набор константных 
видов Anomodon attenuatus, Pseudoleskeella nervosa, 
реже встречаются Anomodon viticulosus, Atrichum 
undulatum, Brachythecium rutabulum, Brachythecium 
sp., Dicarnum scoparium, Entodon schleicheri, Homalia 

trichomanoides, Hypnum cupressiforme, Isothecium 
alopecuroides, Leucodon sciuroides, Plagiomnium 
cuspidatum, Plagiomnium rostratum, Plagiothecium 
denticulatum, Platygyrium repens, Pterigynandrum 
filiforme и Sciurohypnum populeum. 

Проективное покрытие валежа (бук 3-й стадии 
разложения) составляет 5–10%. 

В этих лесах выявлено пять видов дождевых 
червей, общая численность которых в почве со-
ставляет 9.3 ± 5.8 экз./м2, биомасса – 3.3 ± 1.0 г/м2. 
Среди подстилочных видов в горизонте подстил-
ки обнаружены D. octaedra (Вп – 10%) и B. rubidus  
(Вп – 3%). Доля подстилочных видов составляет 
28% от общей численности и 6% от общей биомас-
сы. Почвенно-подстилочные виды не обнаружены. 
Из группы собственно почвенных видов встречен 
только D. schmidti (Вп – 70%). Доля собственно 
почвенных видов составляет 60% от общей чис-
ленности и 52% от общей биомассы. Норный вид  
D. nassonovi встречен в 20% почвенных проб и со-
ставляет 12% от общей численности и 42% от об-
щей биомассы.

В валеже бука 3-й стадии разложения, име-
ющегося в этих лесах, численность дождевых 
червей составляет 10.1 ± 3.8 экз./м2, биомасса –  
4.1 ± 1.5 г/м2. Валеж населяют подстилочные виды  
D. octaedra (Вв – 30%) и B. rubidus (Вв – 10%),  
а также собственно почвенная форма D. schmidti  
(Вв – 6%). Единично встречен норник D. nassonovi.

Буковые ежевичные леса занимают малонару-
шенные прирусловые надпойменные террасы в 
верховьях реки Уруп и ее притоков (реки Бульвар-
ка, Власенчиха и Фирсиха) на слаборасчленен-
ных пологих склонах. Диапазон высот варьирует 
от 1000 (1060) до (1354) 1360 метров. Почвы сред-
ние бурые лесные, с хорошо развитой подстилкой 
(до 7–8 см). На всех описанных площадках име-
ются следы выборочной рубки, следы пожара от-
сутствуют. Сомкнутость крон древесного полога –  
90–95%. В ярусе древостоя доминирует Fagus 
orientalis (медиана обилия – 5 баллов), в нижнем 
подъярусе обычны Carpinus betulus, Quercus robur, 
иногда встречается Alnus glutinosa, Cerasus avium и 
Fraxinus excelsior. Сомкнутость яруса подроста и 
подлеска варьирует от 10 до 30%, в подросте доми-
нирует Fagus orientalis (медиана обилия – 2 балла), 
константны Acer campestre, Acer platanoides, Carpinus 
betulus и Pyrus caucasica, в подлеске константны 
Corylus avellana и Sambucus nigra. 

В травяном ярусе (ОПП варьирует от 10  
до 60%), доминирует Rubus caucasicus (меди-
ана обилия – 3 балла), наиболее константны 
Dentaria bulbifera, Fagus orientalis, Paris incompleta, 
Polygonatum orientale, Lamium album, Polystichum 
braunii, Solidago virgaurea, Sambucus nigra, Festuca 
drymeja, Dryopteris filix-mas, Galium odoratum и 
Pachyphragma macrophyllum. Ярус напочвенных мхов 
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часто отсутствует или его покрытие не превыша-
ет 1%, довольно хорошо развит покров эпиксиль-
ных мхов (ОПП варьирует от 3 до 8%); разнообра-
зен набор константных видов Anomodon attenuatus, 
Anomodon viticulosus, Atrichum undulatum, Homalia 
trichomanoides, Leucodon sciuroides и Pseudoleskeella 
nervosa.

Проективное покрытие валежа (бук 2-й стадии 
разложения) составляет 5–10%. 

Население дождевых червей представлено че-
тырьмя видами. Общая численность люмбрицид 
в почве составляет 19.1 ± 9.1 экз./м2, биомасса – 
7.2 ± 3.8 г/м2. Подстилочная группа представлена 
одним видом – D. octaedra (Вп – 22%). Доля под-
стилочных видов от общей численности дождевых 
червей в этом типе леса – 40%, биомасса – 22% 
от общей биомассы. Группу собственно почвен-
ных видов составляют собственно почвенная фор-
ма D. schmidti (Вп – 78%) и Aporrectodea jassyensis  
(Вп – 11%). Доля собственно почвенных видов – 
60% от общей численности и 78% от общей био-
массы. Почвенно-подстилочная и норная группы 
не обнаружены.

В валеже бука 2-й стадии разложения числен-
ность дождевых червей составляет 8.0 ± 3.2 экз./м2,  
биомасса – 1.1 ± 1.4 г/м2. Валеж населяют как под-
стилочные виды: B. rubidus (Вв – 5%, не обнаружен 
в почвенных пробах), D. octaedra (Вв – 15%), так 
и собственно почвенные: D. schmidti (Вв – 5%) и  
A. jassyensis (Вв – 5%).

Видовое богатство и видовая насыщенность 
широколиственных лесов реки Уруп и ее притоков

Самые высокие значения флористического раз-
нообразия (рис. 2) и видовой насыщенности (рис. 
3) сосудистых растений широколиственных лесов 
долины реки Уруп отмечены в черноольшаниках 
крупнопапоротниковых (117 видов) и грабовых не-
моральнотравных (116) типах леса. Оба типа леса 
занимают хорошо увлаженные участки рельефа: 
черноольховые крупнопапоротниковые сообще-
ства приурочены к прирусловым участкам поймы 
реки Уруп и ее притоков, а грабовые немораль-
нотравные – к северным экспозициям надпоймен-
ных террас. Почвы в обоих типах леса имеют хо-
рошо развитый профиль, мощный гумусовый го-
ризонт и быстро разлагаемую, богатую элементами 
питания лесную подстилку. Черноольховые круп-
нопапоротниковые и грабовый неморальнотрав-
ный типы леса представляют собой начальную ста-
дию послерубочной восстановительной сукцессии: 
первые формируются на вырубках букового круп-
нопапоротникового типа леса, а вторые произрас-
тают на вырубках буковых горноовсянницевых и 
буковых крупнопапоротниковых лесов. В обоих ти-
пах леса ярус древостоя имеет низкую сомкнутость 
крон – 70–80%. Все вышеперечисленное создает 

наиболее благоприятные условия для произраста-
ния большого числа светолюбивых и влаголюби-
вых лугово-лесных и опушечных видов растений. 

Самый низкий показатель флористического 
разнообразия (рис. 2) и видовой насыщенности 
(рис. 3) был отмечен для буковых типов леса: гра-
бово-буковых неморальнотравных (81 вид), буко-
вых крупнопапопоротниковых (83) и буковых еже-
вичных (84). Буковые типы леса в среднегорной и 
низкогорной частях долины реки Уруп и ее прито-
ков представляют собой заключительную стадию 
демутационной сукцессии. Для буковых типов 
леса отмечена высокая сомкнутость крон в ярусе 
древостоя (80–95%) и низкое качество опада Fagus 
orientalis, что подавляет произрастание светолю-
бивых лугово-опушечных видов в травяном ярусе 
и ярусе подроста и подлеска. Исключение пред-
ставляют буковые горноовсянницевые леса, они 
характеризуются более высоким показателем фло-
ристического разнообразия и видовой насыщен-
ности, чем описанные выше типы буковых лесов, 
поскольку занимают хорошо освещенные южные 
экспозиции склонов. 

Эколого-ценотическая структура 
широколиственных лесов реки Уруп и ее притоков

В эколого-ценотической структуре (рис. 4) 
широколиственных лесов долины реки Уруп и ее 
притоков основное флористическое ядро форми-
руют неморальные, лугово-опушечные и боре-
альные виды, на их долю приходится от 70 до 80% 
флоры. Для буковых типов леса (грабово-буковые 
неморальнотравные, буковые горноовсяннице-
вые, буковые крупнопапоротниковые и буковые 
ежевичные) отмечена значительно более высокая 
доля бореальных видов (15–25%) по сравнению 
с другими типами леса (3–5%), в условиях силь-
ного затенения травяного яруса в буковых лесах 
бореальные теневыносливые виды представлены 
большим числом видов. В этих типах леса, часто 
выступают содоминантами напочвенного покро-
ва такие бореальные виды как Athyrium filix-femina, 
Aruncus vulgaris, Equisetum pratense, Lamium album, 
Polystichum braunii, Solidago virgaurea и др. Следу-
ет отметить, что только во флоре буковых типов 
были отмечены скальные виды растений, такие 
как Asplenium trichomanes, Cystopteris fragilis, Phyllitis 
scolopendrium, Polypodium vulgare, Sedum caucasicum 
и Sedum stoloniferum.

Наибольшая доля лугово-опушечных видов 
(рис. 4) по сравнению с другими типами леса была 
отмечена в неморальных типах леса без доминиро-
вания или при полном отсутствии Fagus orientalis 
(дубравы неморальнотравные; осинники немо-
ральнотравные; черноольшанники крупнопапо-
ротниковые и грабовые неморальнотравные), что 
обусловлено низкой сомкнутостью крон древостоя 
(70–80%) и хорошим освещением напочвенного 
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покрова. Обычны такие лугово-опушечные виды 
как Delphinium schmalhausenii, Epilobium montanum, 
Ficaria verna, Galium aparine, Glechoma hederacea, 
Stachys sylvatica, Prunella vulgaris, Lathyrus pratensis 
и др.

Доля нитрофильных видов (рис. 4) значитель-
но выше по сравнению с другими типами леса в 
осинниках неморальнотравных (до 15%) и черноо-
льшанниках крупнопапоротниковых (до 20%). Как 
известно, Populus tremula и Alnus glutinosa являют-
ся мощными азотофиксаторами, поэтому почвы 
под ними отличаются богатством азота и разви-
тым гумусовым горизонтом, что создает благопри-
ятные условия для развития нитрофильной фло-
ры, обычны такие нитрофильные виды как Urtica 
dioica, Stellaria nemorum, Matteuccia struthiopteris, 
Lysimachia vulgaris, Impatiens noli-tangere, Valeriana 
officinalis и др. Кроме высокой доли нитрофиль-
ных видов, во флоре осинников неморальнотрав-
ных и черноольшанниках крупнопапоротниковых 
по сравнению с другими типами леса значительно 
выше доля водно-болотных видов (от 10 до 15%, 
соответственно) (рис. 4). Данные типы леса зани-
мают хорошо увлажненные прирусловые участки 
и надпойменные террасы долины реки Уруп и ее 
притоков, часто встречаются такие влаголюбивые 
виды как Galeopsis tetrahit, Geum rivale, Luzula pilosa, 
Ranunculus repens, Tussilago farfara и др.

DCA-ординация широколиственных лесов 
Уруп по сходству флористического состава 

и экологическим шкалам Э. Ландольта

На диаграмме DCA-ординации (рис. 5) приве-
дены векторы экологических факторов по экологи-
ческим шкалам Э. Ландольта, длина и направление 
которых отражают степень корреляции факторов с 
осями, но не являются регрессионными прямыми 
в строгом смысле. Наибольший коэффициент кор-
реляции Пирсона с первой осью DCA (p < 0.005) 
имеют показатели освещенности (0.89), богатства 
почвы азотом (0.83), увлажнения почвы (0.83), кон-
тинентальности (0.68), теплообеспеченности (0.59) 
и кислотности/щелочности почвы (0.51), со второй 
осью значимая корреляция имеется у показателя 
гумусированности почвы (–0.50), с третьей осью 
значимой корреляции не отмечено.

Многомерная ординация по шкале Э. Ландольта 
(рис. 5) показала, что осинники неморальнотрав-
ные и черноольшаники крупнопапоротниковые по 
флористическому составу приурочены к наиболее 
увлажненным гумусированным и богатым азотом 
почвам. По экологическим шкалам эти типы леса 
характеризуются значительным сходством.

Самые бедные и сухие почвы в долине реки 
Уруп и ее притоков (по результатам ординации по 
шкале Э. Ландольта) – дубовые неморальнотрав-
ные леса и бучины горноовсянницевые, эти леса 
приурочены к крутым и пологим южным экспо-
зициям склонов, почвы под данными типами леса 
маломощные смытые и малогумусированные.

Рис. 2. Видовое богатство растительности широколиственных лесов реки Уруп. Примечание. По оси абцисс – типы 
леса (1 – дубравы неморальнотравные; 2 – осинники неморальнотравные; 3 – черноольшаники крупнопапо-
ротниковые; 4 – грабовые неморальнотравные; 5 – грабово-буковые неморальнотравные; 6 – буковые горноо-
всянницевые; 7 – буковые крупнопапоротниковые леса; 8 – буковые ежевичные); по оси ординат – число видов;  
Всего – общее число видов в типе леса; A – число видов в ярусе древостоя, B –  подлеска и подроста, C – травя-
но-кустарничковом, D – мохово-лишайниковом.
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Бучины крупнопапоротниковые и ежевичные 
имеют самый высокий показатель гумусированно-
сти почвы, что объясняется мощной подстилкой 
под данными типами по сравнению с другими ти-
пами леса.

Наибольшая доля светолюбивых и термофиль-
ных видов отмечена в дубравах неморальнотрав-
ных, осинниках неморальнотравных, чернооль-
шаниках крупнопапоротниковых и грабовых немо-
ральнотравных типах леса, что обусловлено низкой 
сомкнутостью крон яруса древостоя (70–80%) по 
сравнению с бучинами (85–95%).

Биотопическая приуроченность морфо-
экологических групп дождевых червей к типам леса

Всего в широколиственных лесах доли-
ны реки Уруп выявлено 8 видов дождевых чер-
вей сем. Lumbricidae, принадлежащих к четырем 
морфо-экологическим группам: подстилочным, 
почвенно-подстилочным, собственно почвен-
ным, норным – и трем хорологическим группам: 
крымско-кавказским субэндемикам, средиземно-
морским видам и космополитам. Выявленное ви-
довое разнообразие в широколиственных лесах бо-
лее низкое, чем в хвойно-широколиственных лесах 
Северо-Западного Кавказа (Рапопорт, Цепкова, 
2015; Гераськина, Шевченко, 2021), в которых сме-
шанный опад лиственных и хвойных видов создает 
благоприятные трофические и топические условия 
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Рис. 3. Видовая насыщенность растительности ши-
роколиственных лесов реки Уруп. Примечание.  
По оси абцисс – типы леса (1 – дубравы немораль-
нотравные; 2 – осинники неморальнотравные; 3 – 
черноольшаники крупнопапоротниковые; 4 – гра-
бовые неморальнотравные; 5 – грабово-буковые 
неморальнотравные; 6 – буковые горноовсяннице-
вые; 7 – буковые крупнопапоротниковые леса; 8 – 
буковые ежевичные); по оси ординат – число видов: 
A – медианы, В – диапазоны между квартилями,  
С – диапазоны между минимумом и максимумом, 
D – выбросы.

Рис. 4. Эколого-ценотическая структура широколиственных лесов реки Уруп. Примечание. По оси абцисс – типы 
леса (1 – дубравы неморальнотравные; 2 – осинники неморальнотравные; 3 – черноольшаники крупнопапорот-
никовые; 4 – грабовые неморальнотравные; 5 – грабово-буковые неморальнотравные; 6 – буковые горноовсян-
ницевые; 7 – буковые крупнопапоротниковые леса; 8 – буковые ежевичные); по оси ординат – доля видов в %:  
Br – бореальные виды, Md – лугово-опушечные, Nm – неморальные, Nt – нитрофильные, Rocs – скальные виды, 
Wt – околоводные.
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для большего числа видов дождевых червей (Шев-
ченко, Гераськина, 2023).

Наибольшее разнообразие видов и групп дожде-
вых червей, а также значения численности и био-
массы выявлены в дубравах неморальнотравных. 
Кроме того, для люмбрикофауны этого типа леса 
рассчитан самый высокий индекс разнообразия 
Шеннона (табл. 1).  Несмотря на то, что опад дуба 
относится к опаду низкого качества (как трофи-
ческий ресурс для почвенных сапрофагов (Kooch  
et al., 2017)) и дубравы неморальнотравные более 
сухие, чем, например, черноольшаники крупнопа-
поротниковые, именно в этих лесах выявлены са-
мые высокие количественные показатели, характе-
ризирующие население дождевых червей долины 
реки Уруп. Это может быть связано с разнообрази-
ем в ярусе подроста других лиственных видов: кле-
на, граба, ясеня, легкоразлагаемый опад которых 
благоприятен для дождевых червей. Кроме того, в 
этих лесах разнообразие дождевых червей поддер-
живает валеж дуба, граба и березы, в котором оби-
тают 4 из 7 видов люмбрицид, включая подстилоч-
ные и собственно почвенные виды. 

Наименьшее разнообразие видов и групп лю-
мбрицид выявлено в осинниках неморальнотрав-
ных. Поскольку опад осины также относится к 
трудноразлагаемому, и, кроме того, осинники 
представляют собой молодые послерубочные леса, 
в которых практически отсутствует валеж, эти фак-
торы отрицательно сказываются на разнообразии 
люмбрицид.

Наименьшие значения численности и биомас-
сы дождевых червей отмечены в буковых круп-
нопапоротниковых лесах (табл. 1), однако разно-
образие видов и групп в этих лесах выше, чем в 
большинстве изученных типов леса (кроме дубрав 
неморальнотравных). Более высокие (относитель-
но других типов леса) показатели разнообразия, 
вероятно, связаны с позднесукцессионным стату-
сом этих лесов, наличием валежа, а низкие значе-
ния численности и биомассы – с неблагоприят-
ным в трофическом отношении качеством опада, 
преобладающего в этих лесах: опад бука и вайи 
папоротника Dryopteris filix-mas. Также и в черноо-
льшанниках крупнопапоротниковых в связи с до-
минированием в травяном покрове папоротников 
Dryopteris filix-mas и Matteuccia struthiopteris и отсут-
ствием валежа поздних стадий разложения выявле-
ны более низкие, чем ожидались показатели разно-
образия дождевых червей.  

Самый низкий индекс доминирования Симпсо-
на, а также более высокий относительно большин-
ства обследованных типов леса индекс разноо-
бразия Шеннона (табл. 1) выявлены в буковых 
горноовсянницевых лесах – доминирующем и наи-
более сохранившемся типе леса, не подверженном 
сплошным рубкам, с присутствием валежа поздних 
стадий разложения и наличием лесных окон, кото-
рые за счет большего поступления осадков способ-
ствуют поддержанию разнообразия люмбрикофау-
ны (Kooch, Haghverdi, 2014; Shevchenko et al., 2021).   

Группа подстилочных дождевых червей приуроче-
на в первую очередь к лесам с преобладанием граба 
(грабовые неморальнотравные леса), в этом типе 
леса численность и биомасса подстилочных ви-
дов значимо выше в сравнении с другими типами 
(табл. 1). Основным фактором, способствующим 
поддержанию высокой численности и биомассы 
червей, населяющих горизонт подстилки, в этих 
лесах можно считать легкоразлагаемый опад граба. 

Среди подстилочных видов чаще встречается 
космополит D. оctaedra, обитает как в подстил-
ке, так и валеже во всех типах леса. Космополит 
B. rubidus единично встречен только в трех типах 
леса: грабово-буковых неморальнотравных, буко-
вых крупнопапоротниковых и буковых ежевич-
ных лесах, при этом зачастую только в валеже. 
Из-за отсутствия валежа хвойных видов деревь-
ев, в которых B. rubidus чаще обитает (Шевченко, 

Рис. 5. DCA-ординация широколиственных лесов 
реки Уруп по сходству флористического состава и 
экологическим шкалам Э. Ландольта. Примечание. 
1 – дубравы неморальнотравные; 2 – осинники не-
моральнотравные; 3 – черноольшаники крупнопа-
поротниковые; 4 – грабовые неморальнотравные;  
5 – грабово-буковые неморальнотравные; 6 – буко-
вые горноовсянницевые; 7 – буковые крупнопапо-
ротниковые леса; 8 – буковые ежевичные.
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Гераськина, 2023), вероятно, выявлена такая низ-
кая встречаемость этого вида. В широколиствен-
ных лесах Центрального Кавказа также была от-
мечена низкая встречаемость «бореальных» под-
стилочных видов: D. оctaedra отмечен только в 
грабовых лесах, B. rubidus отсутствовал (Рапопорт и 
др., 2017). Средиземноморский вид D. attemsi оби-
тает в двух типах леса: дубравах неморальнотрав-
ных и буковых горноовсянницевых лесах – и чаще 
населяет валеж, чем подстилку, самые высокие зна-
чения численности этого вида выявлены в валеже 
дуба. Приуроченность данного вида к валежу дуба 
была отмечена и ранее на Северо-Западном Кавка-
зе (Шевченко, Гераськина, 2023). 

Группа почвенно-подстилочных видов населя-
ет дубравы неморальнотравные, черноольшани-
ки крупнопапоротниковые, грабовые немораль-
нотравные и грабово-буковые неморальнотравные. 
Так же, как и подстилочные виды, почвенно-под-
стилочные приурочены к высокому качеству опада 
и умеренной влажности почвы. Во всех указанных 
типах леса обитает почвенно-подстилочная форма 
крымско-кавказского субэндемика D. schmidti, в 
дубравах неморальнотравных, помимо D. schmidti, 
большой вклад в биомассу вносит космополит L. 
rubellus. Наибольшая численность почвенно-под-
стилочных видов выявлена в хорошо увлажненных 
черноольховых лесах (табл. 1), в дубравах высокие 
значения численности почвенно-подстилочных 
червей могут быть связаны с опадом подроста: кле-
на, граба, ясеня, а также присутствием в подлеске 
лещины – благоприятного трофического ресурса 
для этой группы червей (Гераськина, 2020).

Группа собственно почвенных видов населяет 
все обследованные типы леса, во всех лесах чис-
ленность и биомасса червей этой группы превыша-
ет численность и биомассу других групп (табл. 1). 
Качество опада, влажность почвы, а также присут-
ствие валежа в меньшей степени имеют значение 
для поддержания разнообразия собственно поч-
венных видов дождевых червей, чем для подстилоч-
ных и почвенно-подстилочных. Лишь в небольшом 
числе проб в валеже встречены собственно почвен-
ные виды. Среди группы собственно почвенных 
червей во всех типах исследуемых лесов наиболь-
ший вклад в биомассу вносит крымско-кавказ-
ский субэндемик D. schmidti.  Средиземноморский 
A. jassyensis встречен значительно реже: в дубра- 
вах неморальнотравных, грабовых немораль-
нотравных и буковых ежевичных лесах. Космо-
полит O. lacteum – индикатор переувлажнен-
ных почв (Всеволодова-Перель, 1997; Ермолов, 
2020) – обнаружен только в черноольшаниках 
крупнопапоротниковых. 

Норная группа представлена только крым-
ско-кавказским субэндемиком D. nassonovi,  
который встречен в четырех типах леса: дубравах 

и осинниках неморальнотравных, буковых гор-
ноовсянницевых и крупнопапоротниковых лесах.  
Наибольшая численность и биомасса норных чер-
вей отмечена в осинниках неморальнотравных 
(табл. 1), приуроченных к наиболее увлажненным, 
гумусированным и богатым азотом почвам (рис. 5). 
Известно, что норник D. nassonovi обитает в лесах, 
которые характеризуются богатыми и хорошо дре-
нированными почвами (Рапопорт, Цепкова, 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для широколиственных лесов долины реки 
Уруп и ее притоков по эколого-фитоценотической 
классификации выделено 8 типов леса: дубравы 
неморальнотравные, осинники неморальнотрав-
ные, черноольшаники крупнопапоротниковые, 
грабовые неморальнотравные, грабово-буковые 
неморальнотравные, буковые горноовсяннице-
вые, буковые крупнопапоротниковые леса и буко-
вые ежевичные.

Флористическое разнообразие широколиствен-
ных лесов реки Уруп и ее притоков насчитывает 198 
видов, из них – 156 видов сосудистых растений и 
42 вида мхов. Наибольшее флористическое разно-
образие отмечено для черноольшаников крупно-
папоротниковых (117 видов) и грабовых немораль-
нотравных (116) типов леса. Флористическое раз-
нообразие широколиственных лесов реки Уруп и 
ее притоков зависит от увлажненности почвы, экс-
позиции склонов и сомкнутости крон яруса дре-
востоя. Установлено, что видовая насыщенность 
широколиственных типов леса полностью соот-
ветствует общему флористическому разнообразию. 

Эколого-ценотическое ядро флоры широколи-
ственных типов леса представлено неморальны-
ми, лугово-опушечными и бореальными видами 
растений. Эколого-ценотическая структура флоры 
долины реки Уруп зависит от положения относи-
тельно русла реки и доли Fagus orientalis в древо-
стое. В прирусловых участках долины выше доля 
нитрофильных и околоводных видов по сравнению 
с типами леса, расположенными выше по склону. 
С увеличением доли Fagus orientalis увеличивает-
ся доля бореальных видов, появляются скальные 
виды, уменьшается доля лугово-опушечных видов.

В широколиственных лесах долины реки Уруп 
и ее притоков выявлено 8 видов дождевых чер-
вей, принадлежащих к четырем морфо-экологиче-
ским и трем хорологическим группам. Во всех ти-
пах леса по численности и биомассе преобладают 
собственно почвенные виды. Наибольший вклад в 
биомассу вносит крымско-кавказский субэндемик  
D. schmidti. Подстилочные, почвенно-подсти-
лочные и норные виды часто малочисленны, за 
исключением грабовых неморальнотравных ле-
сов. Из группы подстилочных видов космополит  
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D. octaedra встречен повсеместно; космополит  
B. rubidus и средиземноморский вид D. attemsi 
обитают преимущественно в валеже. Космопо-
литы из групп почвенно-подстилочных червей  
(L. rubellus) и собственно почвенных (O. lacteum) 
населяют только прирусловые участки долины.  
С продвижением вверх по склону усиливается роль 
крымско-кавказских субэндемиков (D. schmidti и  
D. nassonovi).

Разнообразие дождевых червей в широколи-
ственных лесах поддерживается высоким каче-
ством опада (леса с участием граба; дубовые леса 
с подростом клена, граба, ясеня, подлеском из ле-
щины; неморальнотравные сообщества) и нали-
чием валежа разных видов деревьев, присутствие 
которого частично компенсирует условия сухих 
местообитаний, например, в дубравах немораль-
нотравных и буковых горноовсянницевых лесах.
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Species and Structural Diversity of Vegetation and Earthworms Complexes  
in Broadleaf Forests of the Urup River Valley in the North-Eastern Caucasus
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*E-mail: angersgma@gmail.com

Broadleaf forests of the Urup river valley and its tributaries occupy more than 10% of the forested area 
of the Northwest Caucasus and represent one of the largest broadleaf forest areas in the region. The 
objective of this work is to assess the species and structural diversity of vegetation, as well as complexes 
of saprophagous invertebrates, namely earthworms, in the broadleaf forests of the Urup river valley and 
its tributaries. Field studies were conducted from June to August in 2017–2018. To assess the species and 
structural diversity of vegetation, 74 geobotanical descriptions were made taking into account the forest 
layer structure, and an analysis of the ecosystemic structure of the flora was carried out. In all forest 
types, quantitative assessment of earthworms was carried out by manual excavation of soil samples and 
deadwood dismantling. Based on the results of the study, 8 forest types were identified and described: 
nemoral-grass oak forests, nemoral-grass aspen forests, large-fern black alder forests, nemoral-grass 
hornbeam forests, nemoral-grass hornbeam-beech forests, mountain fescue beech forests, large-fern 
beech forests and blackberry beech forests. The flora of the Urup river forests includes 198 species, 
including 156 vascular plant species and 42 moss species. The floristic diversity of the broadleaf forests 
of the Urup River and its tributaries depends on soil moisture, slope exposure and crown density of the 
tree stand layer. The ecosystemic structure of the Urup river valley flora depends on its position relative 
to the river bed and the proportion of Fagus orientalis in the stand. The proportion of nitrophilous and 
near-water species is higher in the riverbed areas of the valley compared to the forest types located higher 
up the slope. With the increase in the share of Fagus orientalis, the share of boreal species increases 
and rupicolous species make their appearance, while the share of meadow species decreases. In the 
selected forest types, 8 species of earthworms of the family Lumbricidae were identified, belonging to 
four morpho-ecological and three chorological groups. Endogeic earthworms are found everywhere, 
which make up at least 50% of the total biomass of Lumbricidae. The greatest contribution to the 
biomass is made by the Crimean-Caucasian sub-endemic D. schmidti. The diversity of earthworms in 
broad-leaved forests is maintained by the high quality of easily decomposable litter (both due to the 
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composition of the stand and the undergrowth, as well as the ground cover) together with the presence 
of fallen deciduous trees. The latter’s’ presence partially compensates for the conditions of dry habitats, 
for example, in nemoral-grass oak groves and beech mountain fescue forests. The presence of deadwood 
primarily contributes to the preservation of epigeic species of Lumbricidae. 

Keywords: forest types, floristic and structural diversity, mountain forests, earthworms, Lumbricidae, 
deadwood.
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В работе представлены результаты комплексного исследования структурной организации 
коренных притундровых ельников бассейна реки Печоры на северо-западе Республики 
Коми. Проанализированы основные компоненты структуры еловых фитоценозов, включая 
размерную, возрастную и пространственную характеристики древостоев и подроста. 
Установлено, что древостои притундровых ельников характеризуются высокой степенью 
изменчивости таксационных показателей деревьев. Коэффициенты вариации диаметров 
и высот стволов достигают 55 и 40% соответственно даже в пределах одной породы – ели 
сибирской. Анализ возрастной структуры древостоев выявил два типа: относительно 
разновозрастные с преобладанием поколений восходящего ряда и абсолютно разновозрастные 
с групповым смешением деревьев разного возраста. Последние соответствуют климаксовым 
фитоценозам с непрерывным самовоспроизводством. Оценка пространственной структуры с 
использованием методов точечного процесса показала, что деревья в древостоях распределены 
преимущественно случайно, без выраженной агрегированности. Однако подрост образует 
скопления, особенно за счет порослевого возобновления березы.  В вертикальной структуре 
полога притундровых ельников наблюдаются как «диффузные» типы строения (деревья 
разнятся по высоте, но схожи по протяженности кроны), так и «регулярные понизу» типы 
(деревья разнятся по высоте, но основания их крон находятся на одном уровне). Полученные 
данные вносят вклад в понимание механизмов функционирования малонарушенных лесных 
сообществ Крайнего Севера в условиях меняющегося климата.
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Большинство исследований лесных экосистем 
начинается с анализа структуры фитоценозов, 
так как она является одним из ключевых показа-
телей, отражающих развитие растительного сооб-
щества. Понятие «структура» включает в себя со-
став подчиненных элементов и систем (размерная, 

возрастная структура), их пространственное раз-
мещение (пространственная структура) и различ-
ные взаимоотношения между ними (функциональ-
ная структура), все это в динамике изменений как 
в пространстве, так и во времени (Мазинг, 1973; 
Корчагин, 1976; Цветков, 2004). 

Бассейн реки Печоры в континентальной Ев-
ропе является уникальным благодаря обширной 
переходной зоне от тайги к тундре. Притундро-
вая зона Печорского бассейна простирается на 
полосе шириной от 90 до 250 км. Здесь сохра-
нились уникальные участки спонтанной тем-
нохвойной тайги с особой типологической и 

________________________
1Работа выполнена в рамках государственного задания 
Института биологии Коми НЦ УрО РАН «Зональные зако-
номерности динамики структуры и продуктивности пер-
вичных и антропогенно измененных фитоценозов лесных 
и болотных экосистем европейского Северо-Востока Рос-
сии». № гос. регистрации 122040100031-8. (2022–2024).
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популяционно-генетической структурой, находя-
щиеся в динамическом равновесии на протяжении 
длительного времени.

Площадь лесопокрытых земель лесотундровой 
(притундровой) зоны Республики Коми на начало 
2021 г. составила 6.1 млн га, из которых 82% зани-
мают спелые и перестойные насаждения. Матери-
алами анализа лесного фонда послужили сводки из 
государственного лесного реестра пяти лесничеств 
лесничеств и национального парка «Югыд ва».

Современная структура древостоев и простран-
ственное распределение лесов в притундровой 
зоне Печорского региона в основном определя-
ется климатом и почвенными условиями. Круп-
ные пожары в бассейне реки Печоры, покрытом 
преимущественно еловыми лесами, сравнительно 
редки. Также отсутствуют значительные случаи ги-
бели деревьев от болезней и вредителей. Воздей-
ствие северных оленей на леса региона невелико 
и характерно для лишайниковых боров, а летние 
пастбища расположены в тундре. Значительные 
площади этих лесов остаются малонарушенными, 
антропогенная нагрузка в основном сосредоточе-
на вокруг населенных пунктов и месторождений 
полезных ископаемых в центральной и восточной 
частях региона.

Из-за суровых почвенно-климатических усло-
вий леса в этом регионе характеризуются ограни-
ченным видовым разнообразием древесной рас-
тительности. Доминирующее положение занимает 
ель сибирская (Picea obovata Ledeb.), формирующая 
обширные массивы монодоминантных лесов и ред-
колесий в высоких широтах европейского Севе-
ро-Востока (Коренные…2006).

Цель работы – оценка размерной, возрастной и 
пространственной структуры древостоев и подро-
ста, а также взаимосвязей в размещении древесных 
растений в коренных ельниках на подзолистых и 
болотно-подзолистых почвах в условиях притун-
дровой зоны.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Район исследования расположен в бассейне 
нижнего течения реки Печоры на северо-запа-
де Республики Коми (65.92° N, 52.56° E), где от-
мечается низкая промышленная активность, что 
сказывается на минимальной антропогенной на-
грузке на леса. В качестве объектов исследования 
были выбраны ельники разных типов леса, почв и 
увлажнения, занимающие плоские участки релье-
фа местности. Они формируют древостои V–Vб 
класса бонитета, смешанные по составу и сложные 
по строению. 

Согласно руководству (Чертовской и др., 1977), 
деревья с диаметром ствола ≥  6 см на высоте  
1.3 м относили к древостою, а остальные древесные 

растения высотой ≥ 0.25 м, способные в будущем 
образовать древостой, считали подростом. Дре-
востои изучаемых ельников состоят из ели сибир-
ской (Picea obovata Ledeb.) с разным соотношени-
ем сопутствующих пород: лиственницы сибирской 
(Larix sibirica Ledeb.), сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.), березы извилистой (Betula tortuosa 
Ledeb.). Под пологом древостоев формируется под-
рост разной высоты, состоит из тех же пород, что и 
древостой. Однако в составе подроста отсутствует 
лиственница. Ее возобновление возможно только 
после сильных пожаров, которые обеспечивают 
минерализацию почвы (Семенов и др., 1998; Ярос-
лавцев, 2012). Подлесок редкий, в нем встречается 
можжевельник обыкновенный (Juniperus communis 
L.), шиповник (Rosa sp.), рябина обыкновенная 
кустовой формы (Sorbus aucuparia L.), ольха серая 
(Alnus incana (L.) Moench), ивы (Salix sp.) и бере-
за карликовая (Betula nana L.). Выделяется травя-
но-кустарничковый ярус, где господствуют чер-
ника (Vaccinium myrtillus L.), брусника (Vaccinium 
vitis-idaea L.), морошка (Rubus chamaemorus L.) и 
голубика (Vaccinium uliginosum L.). Моховой покров 
хорошо развит, преобладают сфагнум (Sphagnum 
sp.), гилокомиум блестящий (Hylocomium splendens 
(Hedw.) Bruch et al.), плевроциум Шребера (Pleu-
rozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt.) и политри-
хум обыкновенный (Polytrichum commune Hedw.). 
Изучаемые растительные сообщества формируют-
ся на типичных для притундровой зоны подзоли-
стых и болотно-подзолистых почвах с выраженны-
ми процессами оглеения, а также на торфяных по-
чвах с мощностью оторфованного органогенного 
горизонта 50–60 см (Коренные…, 2006). Они, есте-
ственные по происхождению, представляют собой 
коренные лесные фитоценозы, развивающиеся в 
соответствии с законами природы без вмешатель-
ства человека. Краткая характеристика древостоев 
и подроста представлена в табл. 1.

В исследуемом районе в 2004-2006 гг. было за-
ложено 12 пробных площадей в ельниках, из кото-
рых 5 являются постоянными. На этих постоян-
ных пробных площадях (ППП) в 2022 г. проведена 
повторная таксация с учетом горизонтального и 
вертикального строения древесного полога. Сбор 
полевого материала на ППП проводили согласно 
практическим руководствам (Чертовской и др., 
1977, Методы…, 2002). ППП имели прямоуголь-
ную форму и площадь 0.12 га. Тип леса определяли 
в соответствии с унифицированной классифика-
цией типов таежных лесов В.Н. Сукачева, приве-
денной Г.С. Войновым для равнинной части севе-
ро-восточного лесотаксационного района (Лесо-
таксационный…, 2012). На каждой ППП проведен 
сплошной перечет всех деревьев и подроста по 
породе, диаметру (кроме подроста), высоте и со-
стоянию. Одновременно с измерением высоты 
деревьев измеряли протяженность их кроны как 
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разницу между высотой ствола и высотой первой 
живой ветви. Возраст деревьев определяли путем 
подсчета годичных слоев по кернам, отобранным 
возрастным буром у основания ствола у 20–30% 
всех пород в границах ППП. Расположение древес-
ных растений на площади определяли при помо-
щи прибора для инвентаризации леса Postex Laser 
(Haglöf Sweden) в прямоугольных координатах (X, 
Y) с точностью 0.01 м. 

Степень дифференциации растительных сооб-
ществ была изучена с учетом изменчивости диаме-
тров, высоты деревьев, протяженности их крон, а 
также высоты подроста. Для этого использованы 
основные статистические показатели описатель-
ной статистики, такие как коэффициент вариации 
(CV), асимметрия (A) и эксцесс (E). Используя ме-
тод одиночной связи в кластерном анализе с при-
менением пакета pvclust (Suzuki, Shimodaira, 2006) 
в программной среде R, проводили оценку сход-
ства и различия строения древостоев по диаметру 
ствола и подроста по высоте.

Возрастная структура древостоев в еловых фи-
тоценозах была оценена с использованием чис-
ловых и объемных показателей, распределенных 
по 20-летним градациям возраста. Тип возраст-
ной структуры древостоев классифицировали по  
С.А. Дыренкову (1984). Автор предлагает разделять 
абсолютно и условно одновозрастные древостои, 
абсолютно разновозрастные с равномерным и 
групповым смешением деревьев, представляющим 
различные поколения, относительно разновозраст-
ные древостои с преобладанием поколений восхо-
дящего и нисходящего ряда, а также относительно 
разновозрастные с разрывом поколений.

Для оценки пространственной структуры дре-
весного яруса анализировали горизонтальную и 
вертикальную структуру сообществ. Статистиче-
скую обработку пространственных данных про-
водили с использованием статистического пакета 
spatstat (Baddeley, Turner, 2005) в программной сре-
де вычислений R (R Core Team …, 2022). Анализ го-
ризонтальной структуры основывался на степени 
равномерности размещения деревьев на плоскости 
(двумерное пространство), которое рассматривает-
ся как точечный процесс, где «точки» представляют 
собой положения оснований стволов деревьев от-
носительно координат X, Y (Gavrikov et al., 1993). 
Дополнительная информация о размерах, видах 
и других характеристиках растений описывается 
маркированным точечным процессом. Однород-
ный процесс Пуассона служит простой математи-
ческой моделью пространственных точечных про-
цессов, где «точки» располагаются случайным об-
разом. Классический анализ точечных процессов 
основан на проверке нулевой гипотезы о полной 
пространственной случайности (ППС) (Stoyan, 
Penttinen, 2000).

Для выявления пространственных зависимо-
стей использовали простую и легко интерпрети-
руемую парную корреляционную функцию g(r), 
которая отражает свойства второго порядка точеч-
ных процессов (Gavrikov, Stoyan, 1995). Функция 
g(r) основана на подсчете пар точек, расстояние 
(r) между которыми не превышает определенно-
го значения. Для проверки гипотезы о ППС ис-
пользовали метод Монте-Карло. Он заключается 
в оценке значимости различий между эмпириче-
ским значением ĝ(r)-функции и теоретическим 
g(r). Доверительные интервалы (95% и 5%) для 

Таблица 1. Характеристика опытных участков в ельниках

Тип леса (№ ППП)

Древостой Подрост

состав

амплитуда 
возраста 
(средний 

возраст), лет

густота, 
шт. га–1

сумма 
площадей 
сечения,  

м2 га–1

запас 
стволовой 

древесины, 
м3 га–1

состав густота, 
шт. га–1

Травяно-
зеленомошный 

(ППП 6)
7Е3Б 95–252

(164) 1450 40.1 320 10Е 217

Сфагновый (ППП 7) 7Е3С ед.Б 32–277
(158) 783 5.8 22 6Е4С ед.Б 3317

Морошково-
сфагновый (ППП 8) 7Е3Б 78–278

(166) 1108 13.2 67 5Е5Б ед.С 900

Зеленомошный 
(ППП 10) 5Е5Лц ед.Б 48–322

(141) 933 22.4 174 7Б3Е+С 1100

Кустарничково-
зеленомошный 

(ППП 12)
9Е1Б 59–229

(167) 1250 14.6 81 5Е5Б 1672
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принятия гипотезы о ППС были рассчитаны на ос-
нове 999 генераций однородного процесса Пуассо-
на (Wiegand, Moloney, 2004). Большое количество 
генераций позволяет снизить вероятность ошибки 
первого рода (Grabarnik et al., 2011). Точечный про-
цесс определяли как агрегированный, случайный 
или регулярный в зависимости от того, было ли 
значение ĝ(r) выше, равно или ниже доверитель-
ных интервалов.

Для анализа пространственных отношений 
между древесными растениями использовали 
кросс-корреляционную функцию gij(r), которая, 
как и парная корреляционная функция, зависит от 
расстояния (r) между «точками». Ее значения по-
зволяют проверить гипотезу о независимости или 
случайности маркирования точечных процессов 
(Stoyan, Penttinen, 2000). Методы оценки функции 
gij(r) аналогичны методам оценки функции g(r).

Исследование вертикальной структуры дре-
востоев проводили по методике В.В. Плотникова 
(1979). Автор предложил способ обработки данных 
пробных площадей, при котором измеряли высо-
ту деревьев и длину их крон, что связано с верти-
кальной дифференциацией сообществ. Суть мето-
да в том, что, если пересечь вертикальный профиль 
древостоя горизонтальными плоскостями на опре-
деленных интервалах, можно получить информа-
цию о его структуре. Основной характеристикой 
может быть численность особей с общим призна-
ком. Дерево с большей длиной кроны будет учтено 
в большем количестве плоскостей, чем дерево той 
же высоты, но с меньшей длиной кроны. Верти-
кальную структуру фитоценоза можно анализиро-
вать с разной детализацией и представить в виде 
«коэффициентов заполнения». Эти коэффициен-
ты показывают численность особей на пробной 
площади в разных диапазонах высоты над уровнем 
почвы. Мы вычисляли коэффициент заполнения, 
подсчитывая деревья с пересекающими горизон-
тальные плоскости кронами. Результаты представ-
ляли в виде графиков для сравнения с типами вер-
тикальной структуры древостоев, предложенными 
В.В. Плотниковым (1979). Он выделяет пять типов 
вертикальной структуры: «абсолютно регуляр-
ную», «регулярную поверху», «регулярную понизу», 
«диффузную» и «симметричную».

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Размерная структура. Размеры стволов де-
ревьев являются одним из наиболее изменчивых 
показателей компонентов структуры древостоев 
даже в одновозрастных насаждениях (Факторы…, 
1983; Pretzsch, Schütze, 2016). Во всех изученных 
типах притундровых еловых лесов наблюдается 
значительная изменчивость деревьев по диаме-
тру (коэффициент вариации (CV) = 32.3–54.6%) 
и высоте (CV = 25.7–39.6%). При рассмотрении 

только деревьев ели их изменчивость по диаметру 
(CV = 29.6–41.9%) и высоте (CV = 23.3–39.6%) ока-
зывается меньше, чем в целом по древостою, но 
по-прежнему остается значительной. Общей зако-
номерностью для древостоев притундровых ельни-
ков является преобладание тонкомерных деревьев, 
что подтверждается положительной асимметрией 
(A > 0) в распределении диаметров стволов. Эта 
кривая может быть как островершинной (E > 0), 
когда деревья сконцентрированы возле одного раз-
мера, так и плосковершинной (E < 0), где отмеча-
ется протяженность ряда распределения. В наибо-
лее продуктивном ельнике травяно-зеленомошном 
преобладают деревья выше средней высоты дерева 
(A < 0), а в остальных типах – ниже средней высо-
ты дерева (A > 0). Ряды распределения деревьев по 
высоте имеют одну выраженную острую (E > 0) или 
плоскую (E < 0) вершину (табл. 2). В таких лесах 
высотные ярусы не выражены. 

В еловых лесах под пологом древостоев фор-
мируется подрост различного состава и густоты, в 
основном представленный крупными (>1.5 м) осо-
бями. Этот подрост характеризуется значительной 
вариабельностью высоты (CV = 55.3–69.1%). Ва-
риационный ряд по еловому подросту несколько 
короче (CV = 46.8–65.0%). Численно преобладают 
растения, чья высота ниже средней высоты под-
роста (A > 0). Распределение подроста по высоте 
может иметь одну вершину и быть как высоковер-
шинным (E > 0), так и низковершинным (E < 0) 
(табл. 2). 

По итогам кластерного анализа выявлена од-
нородная группа ельников с аналогичным стро-
ением древостоев по диаметру ствола, в которую 
вошли насаждения с невысокой продуктивностью  
(ППП 7, 8, 10 и 12). Древостой ельника травяно-зе-
леномошного (ППП 6) отличается от этой группы, 
в нем сосредоточен запас древесины, превышаю-
щий все остальные типы ельников в 2 или более 
раз (рис. 1, а). Подрост в рассматриваемых сооб-
ществах характеризуется слабой согласованностью 
в распределении особей по высоте (рис. 1, б).

Возрастная структура. Древостои коренных 
ельников в притундровой зоне характеризуются 
широким возрастным рядом с асимметричным 
распределением (рис. 2). Разница в возрасте между 
деревьями ели колеблется от 48 до 278 лет. Сопут-
ствующие древесные породы в этих ельниках мо-
гут как уступать по возрасту господствующей ели,  
так и превосходить ее. Так, в ельнике сфагновом 
(ППП 7) возраст деревьев сосны варьирует от 32 
до 183 лет, а в ельнике зеленомошном (ППП 10) 
лиственница достигает возраста от 248–322 лет. 
Кроме того, в притундровых ельниках практически 
всегда присутствует береза, возраст деревьев кото-
рой на исследуемых ППП колеблется от 51 года  
до 183 лет. Подрост также разновозрастный. Со-
гласно ранее полученным данным (Манов, 2009), 
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возраст ели этой стадии развития колеблется от 10 
до 125 лет, преобладают экземпляры в диапазоне 
30–80 лет. 

В ельниках травяно-зеленомошном (ППП 6) и 
морошково-сфагновом (ППП 8) наблюдается один 
четко выраженный максимум в распределении де-
ревьев по 20-летним градациям возраста (рис 2, 
а, в). Используя классификацию С.А. Дыренкова 
(1984), эти ельники можно отнести к относитель-
но разновозрастным древостоям с преобладанием 
поколений восходящего ряда (древостои находят-
ся в фазе демутации). Здесь одно из 40-летних по-
колений составляет 50–90% общего запаса древе-
сины, при этом ценопопуляция может достигать 
возраста 200 лет и более. В остальных ельниках 
– сфагновом (ППП 7), зеленомошном (ППП 10) 

и кустарничково-зеленомошном (ППП 12) – на-
блюдается абсолютно разновозрастная структура 
древостоев с групповым смешением деревьев (рис. 
2, б, г, д). Эти ельники соответствуют климаксо-
вым фитоценозам с непрерывным самовоспроиз-
водством (Дыренков, 1984). Разрывы в возрастных 
рядах в абсолютно разновозрастных древостоях 
образованы поколениями сопутствующих ели по-
род: в ельнике сфагновом (ППП 7) молодое поко-
ление (40–80 лет) деревьев представлено сосной, 
в ельнике кустарничково-зеленомошном (ППП 
12) – березой, а старое поколение (280–320 лет) в 
ельнике зеленомошном (ППП 10) сформировано 
лиственницей.

Горизонтальная структура. Большинство ис-
следователей сходятся во мнении, что размещение 

Талица 2. Статистика рядов распределения деревьев и подроста по основным морфометрическим параметрам

Параметр № ППП M±mM Me CV А Е

Диаметр деревьев 
на высоте 1.3 м, см 

6 17.7 ± 0.5
16.7 ± 0.6

17.3
14.8

35.1
37.6

0.3
0.6

–0.9
–0.7

7 9.3 ± 0.4
8.9 ± 0.4

8.4
8.4

33.6
29.6

1.7
1.8

3.1
5.3

8 11.8 ± 0.3
12.1 ± 0.4

44.4
11.6

32.3
30.4

0.5
0.3

–0.4
–0.9

10 15.4 ± 1.1
13.7 ± 0.9

12.7
12.4

54.6
41.3

1.2
0.6

0.7
–0.7

12 11.3 ± 0.6
11.6 ± 0.8

11.3
10.6

40.3
41.9

1.8
1.7

4.7
4.3

Высота деревьев, м

6 14.6 ± 0.3
13.8 ± 0.4

15.8
13.1

30.4
34.9

–0.4
–0.04

–0.8
–1.1

7 5.9 ±0 .2
5.7 ± 0.2

5.7
5.6

25.7
23.3

1.0
0.6

1.4
0.2

8 8.9 ± 0.2
8.9 ± 0.3

9.0
9.0

27.8
29.0

0.2
0.1

–0.8
–1.0

10 11.2 ± 0.6
10.5 ± 0.5

10.5
10.6

39.6
33.3

0.7
0.4

–0.1
–0.6

12 8.7 ± 0.4
8.6 ± 0.5

8.5
8.2

36.1
39.6

0.6
0.6

0.5
0.2

Высота подроста, м 

6 2.0 ±0.2 1.6 63.3 1.1 1.2

7 2.0 ± 0.1
1.8 ± 0.1

1.6
1.7

64.1
61.9

0.6
0.6

–0.4
–0.5

8 2.7 ± 0.2
2.4 ± 0.2

2.5
2.4

69.1
46.8

1.3
0.2

2.2
–0.7

10 2.8 ± 0.2
2.9 ± 0.4

2.5
2.5

55.3
53.1

0.2
0.3

–0.7
–0.3

12 2.1 ± 0.2
2.3 ± 0.3

1.7
1.7

68.5
65.0

1.0
1.2

0.4
0.9

Примечание. В числителе – все породы, в знаменателе – ель. M±mM – среднее значение и основная ошибка среднего 
значения; Me – медиана; CV – коэффициент вариации, %; А – асимметрия; Е – эксцесс.
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Рис. 1. Диаграмма кластеризации рядов распределения деревьев по диаметру ствола (а) и подроста по высоте (б) 
на ППП.
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Рис. 2. Распределение числа стволов (темные столбцы) и запаса древесины (светлые столбцы) по 20-летним сту-
пеням возраста в притундровых ельниках: а – травяно-зеленомошном (ППП 6); б – сфагновом (ППП 7); в – 
морошково-сфагновом (ППП 8); г – зеленомошном (ППП 10); д – кустарничково-зеленомошном (ППП 12).  
На диаграмме (е) представлена статистика рядов распределения деревьев по возрасту на ППП в порядке возрас-
тания их нумерации.
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деревьев в естественных фитоценозах меняется 
с возрастом (Ипатов, Тархова, 1975; Плотников, 
1979; Проскуряков, 1983; Бузыкин и др., 1985; Сто-
роженко, 2007; Бондарев, Секретенко, 2024; и др.).  
На начальной стадии заселения территории, вви-
ду неравномерного распределения семян, мозаич-
ности почвенных условий и наличия травянистой 
растительности, размещение древесных растений 
будет носить групповой характер. По мере роста и 
развития древостоя, под влиянием конкурентных 
взаимоотношений между деревьями их распреде-
ление на площади постепенно становится более 
равномерным, приближаясь к случайному типу 
размещения. На более поздних этапах формирова-
ния древостоя возможен переход к равномерному 
размещению, что также обусловлено конкуренци-
ей между соседними растениями (Кузьмичев, 2013). 
Статистический анализ пространственных моделей 

точечных процессов показал, что эмпирическая 
парная корреляционная функция ĝ(r) не выходит 
за пределы доверительного интервала, прини-
мая нулевую гипотезу о пуассоновском процессе 
(ППС). Это указывает на то, что деревья в корен-
ных притундровых ельниках распределены преи-
мущественно случайно на исследуемых ППП (рис. 
3, а–л). В ельнике морошково-сфагновом (ППП 
8) наблюдаются небольшие группы деревьев, об-
разованные порослевой березой, на расстояниях 
до 1 м друг от друга (рис 3, в). Также скопление де-
ревьев слабо проявляется в ельнике зеленомошном  
(ППП 10) в радиусе двух метров (рис. 3, г). Разме-
щение деревьев ели в горизонтальной проекции 
древостоев характеризуется случайным распреде-
лением (рис. 3, е–л). В то же время в рассматривае-
мых ельниках отмечается несоответствие однород-
ному пуассоновскому процессу, проявляющееся 
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Рис. 3. Проверка нулевой гипотезы о случайности точечного процесса. 1 – эмпирическая парная корреляцион-
ная функция ĝ(r); 2 – поведение функции g(r) в случае ППС; 3 – область принятия гипотезы о ППС, полученная 
с помощью 999 генераций однородного процесса Пуассона для: а–д – всех пород деревьев; е–л – деревьев ели; 
м–с – всех пород подроста; т–ц – подроста ели. Здесь и на следующем рисунке обозначение колонок: I – ельник 
травяно-зеленомошный (ППП 6); II – ельник сфагновый (ППП 7); III – ельник морошково-сфагновый (ППП 8); 
IV – ельник зеленомошный (ППП 10); V – ельник кустарничково-зеленомошный (ППП 12).
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в групповом размещении подроста. Радиус ско-
плений подроста может варьировать до 4 метров 
в зависимости от условий произрастания (рис. 3, 
н–р). Эта агрегированность древесных растений 
обусловлена порослевым происхождением березы. 
Подрост ели отличается случайным характером 
размещения на площади (рис. 3, т–ц).

Дополнительно проведенный с помощью 
кросс-корреляционной функции ĝij(r) анализ вза-
имоотношений между деревьями и подростом де-
монстрирует случайность маркирования точеч-
ных процессов при их совместном размещении на 
площади (рис. 4, а–д). Пространственные корре-
ляции между древесными растениями прослежи-
ваются лишь на малых расстояниях (до 0.5 м) в  
ельнике морошково-сфагновом (ППП 8). Здесь 
чаще наблюдается возобновление березы, обра-
зующей биогруппы вокруг материнских деревьев 
(рис. 4, в). При этом совместное размещение де-
ревьев и подроста ели на площади не зависит друг 
от друга (рис. 4, е–л).

Вертикальная структура. Анализ вертикаль-
ной структуры древостоев притундровых ельников 
проводили с учетом высоты деревьев и протяжен-
ности их крон. Особенности вертикального стро-
ения древесного полога в значительной степени 
зависят от таких факторов, как его сомкнутость, 
сложность строения древостоя, а также состояния 
деревьев (Галенко, 2001). В исследованных при-
тундровых ельниках высота прикрепления живых 

сучьев кроны (высота поднятия кроны) на стволах 
деревьев ели варьирует от 0.5 до 11.5 м от шейки 
корня, в среднем составляя 3.5 м. У березы живая 
крона начинается на высоте 0.9–14.3 м (в среднем 
5.0 м), что превышает показатели по ели. Первые 
живые сучья молодого поколения сосны в ельнике 
сфагновом (ППП 7) в среднем располагаются на 
высоте 2.6 м, а у старого поколения лиственницы 
в ельнике зеленомошном (ППП 10) – на высоте  
9.6 м (табл. 3). С ухудшением условий произраста-
ния высота прикрепления живых сучьев снижается. 

При средних высотах ели, варьирующих от 8.9 
до 16.7 м в зависимости от типа леса, средняя про-
тяженность их кроны составляет 2.4–8.3 м, или 
27.0–49.7% (в среднем 41.0%), общей длины ство-
ла. Протяженность кроны березы больше, чем кро-
ны ели, она располагается в интервале 40.1–62.7%  
(в среднем 55.6%) высоты березы. Средняя про-
тяженность кроны сосны в ельнике сфагновом  
(ППП 7) – 2.8 м, а лиственницы в ельнике зелено-
мошном (ППП 10) – 10.1 м (табл. 3).

Согласно распределению коэффициентов за-
полнения крон в притундровых еловых лесах Пе-
чорского бассейна, было установлено два типа 
вертикальной структуры древостоев. Наиболее 
продуктивный древостой ельника травяно-зеле-
номошного (ППП 6) характеризуется растянутым 
пологом в вертикальном направлении, когда дере-
вья разнятся по высоте, но схожи по протяженно-
сти кроны (рис. 5, а). Такие древостои называют 
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Рис. 4. Проверка нулевой гипотезы о случайности маркирования точечного процесса. 1 – эмпирическая кросс-кор-
реляционная функция ĝij(r); 2 – поведение функции gij(r) в случае ППС; 3 – область принятия гипотезы о ППС, 
полученная с помощью 999 генераций однородного процесса Пуассона для каждой пары категорий древесных 
растений: а–д – деревья/подрост всех пород; е–л – деревьев/подрост ели.
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«неярусными» и относят к «диффузной» структуре 
по классификации В.В. Плотникова (1979). Преоб-
ладающим типом вертикальной структуры изучен-
ных древостоев является «регулярная понизу» (рис. 
5, б–д). При такой структуре деревья, формирую-
щие полог, значительно различаются по высоте, но 
основания их крон располагаются преимуществен-
но на одном уровне от поверхности почвы. 

Результаты исследования показали, что корен-
ные ельники в притундровой зоне характеризуются 

высокой степенью изменчивости как диаметров, 
так и высот деревьев. Это согласуется с вывода-
ми предыдущих исследований, проведенных в 
ельниках Крайнего Севера. Согласно работам 
С.В. Ярославцева (1992) и Б.А. Семенова с соав-
торами (1998), коэффициент колебания диаметров 
еловой части древостоев может превышать 24% и 
достигать 48%, а в редких случаях даже 90%. Кроме 
того, коэффициент варьирования высот деревьев 
изменяется в пределах от 24 до 46%. 

Таблица 3. Высота поднятия и длина кроны деревьев различных пород в ельниках

Тип леса
Высота поднятия кроны, м Длина кроны, м

ель береза другие 
породы ель береза другие 

породы

Травяно-зеленомошный
(ППП 6)

1.8 – 11.5
5.7

7.1 – 14.3
10.4 0 1.7 – 16.8

8.3
4.1 –10.6

6.9 0

Сфагновый
(ППП 7)

0.8 – 6.1
1.8 2.5 0.8 – 5.1

2.6
0.5 – 6.9

2.4
1.8 – 4.6

3.6
1.0 – 6.7

2.8

Морошково-сфагновый
(ППП 8)

2.0 – 7.3
3.6

0.9 – 8.4
4.4 0 1.0 – 10.4

4.9
2.4 – 7.6

5.2 0

Зеленомошный
(ППП 10)

0.5 – 6.8
3.1

2.0 – 5.7
3.5

7.8 – 12.4
9.6

1.0 – 12.8
6.3

1.8 – 6.8
3.7

8.6 – 12.4
10.1

Кустарничково-зеленомошный 
(ППП 12)

1.3 – 5.7
3.3

2.7 – 5.1
3.8 0 1.6 – 12.7

4.9
1.6 – 9.0

4.7 0

Примечание. В числителе – интервал значений, в знаменателе – среднее значение.
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Рис. 5. Распределение коэффициентов заполнения пространства кронами деревьев в притундровых ельниках: а – 
травяно-зеленомошном (ППП 6); б – сфагновом (ППП 7); в – морошково-сфагновом (ППП 8); г – зеленомошном 
(ППП 10); д – кустарничково-зеленомошном (ППП 12).
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Исследователи отмечают, что малонарушенные 
притундровые ельники европейской части России 
характеризуются разновозрастной структурой вхо-
дящих в их состав древесных пород (Гусев, 1978; 
Ярославцев, 1986; Чертовской и др., 1987; Семе- 
нов, 1998; и др.). Это во многом связано с тем, что 
ельники реже подвержены воздействию пожаров 
по сравнению со светлохвойными лесами из со-
сны и лиственницы. Ключевым фактором устой-
чивости этих лесов является сбалансированность 
и взаимосвязанность всех этапов развития лесного 
сообщества, регулируемых биотическими и абио-
тическими факторами (Стороженко, 2022).

В отличие от более сомкнутых древостоев и 
подроста ельников северной и средней тайги Пе-
чорского региона, древесный полог притундро-
вых ельников характеризуется разреженным и 
менее агрегированным распределением деревьев 
(Манов, Кутявин, 2018, 2021). Это связано с низ-
кой всхожестью семян ели, а также развитым тра-
вяно-кустарничковым и мохово-лишайниковым 
покровом. Таким образом, ель в данных условиях 
произрастания практически не испытывает конку-
ренции с соседними деревьями за свет и почвенное 
минеральное питание. По мнению K.A. Harper et 
al. (2011), в результате адаптации лесных сообществ 
к современным изменениям климата горизонталь-
ная структура древостоев в субарктических лесах, 
включая экотон лес-тундра, будет становиться бо-
лее агрегированной.

Изучение строения ельников по длине крон 
на Крайнем Севере европейской части России 
проводилось ранее С.В. Ярославцевым (1985) и  
Б.А. Семеновым с соавторами (1998). Согласно их 
исследованиям, в разновозрастных ельниках сред-
няя протяженность кроны деревьев ели составляет 
68.9 и 76.9% соответственно, что заметно выше по-
лученных нами результатов (41.0%). Аналогичная 
тенденция наблюдалась и для березы: 66.9% про-
тив 55.6%. Мы предполагаем, что основная причи-
на различий в средних показателях длины кроны 
заключается в разном соотношении возрастных 
групп деревьев в насаждениях. С увеличением воз-
раста древостоев в связи с отмиранием нижних 
сучьев крона деревьев приподнимается над по-
верхностью. В ельниках, изученных нами, средняя 
высота прикрепления первых живых сучьев у ели 
составляет 3.5 м, березы – 4.9 м, что значительно 
превышает данные, приводимые в литературе (Се-
менов и др., 1998), – 1.7 и 2.7 м соответственно. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что ко-
ренные притундровые ельники на северо-запа-
де Республики Коми характеризуются высокой 
степенью дифференциации древесных расте-
ний по размерным и возрастным параметрам. В 

горизонтальной плоскости деревья в древостоях 
распределены преимущественно случайным обра-
зом, без выраженной агрегированности. В верти-
кальной структуре полога наблюдаются как «диф-
фузные» типы строения (с деревьями разной вы-
соты и схожей протяженностью крон), так и более 
распространенные «регулярные понизу» типы (с 
деревьями разной высоты, но одинаковым уровнем 
оснований крон). Такая структурная организация 
древостоев обеспечивает высокую устойчивость 
притундровых ельников к негативным природным 
факторам и способствует их длительному само-
поддерживанию в переходном экотоне лес-тундра 
европейского Северо-Востока. Полученные в ходе 
исследования данные вносят вклад в понимание 
адаптивных механизмов функционирования мало-
нарушенных лесных экосистем Крайнего Севера в 
условиях меняющегося климата. 

***

Авторы выражают глубокую благодарность док-
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The paper presents the results of a comprehensive study of the structural organisation of indigenous 
sub-tundra’s spruce forests in the Pechora River basin in the northwest of the Komi Republic.  
The main components of the spruce phytocoenoses’ structure were analysed, including the size, age 
and spatial characteristics of the tree layer and the undergrowth. It has been established that stands of 
sub-tundra spruce forests are characterised by a high degree of variability in trees’ inventory indicators. 
The coefficients of variation in trunk diameters and heights reach 55 and 40%, respectively, even within a 
single species – Siberian spruce. Analysis of the age structure of tree stands revealed two types: relatively 
uneven-aged with a predominance of ascending series’ generations and absolutely uneven-aged with a 
group mixture of trees of different ages. The latter correspond to climax phytocoenoses with continuous 
self-reproduction. Spatial structure assessment conducted using the point process methods showed 
that trees in the stands are distributed mainly randomly, without pronounced aggregation. However, 
the undergrowth formed clusters, especially due to the seedling regeneration of birch. In the vertical 
structure of the canopy of sub-tundra spruce forests, both "diffuse" types of structure (trees vary in 
height, but are similar in the total height of the crown) and "regular at the bottom" types (trees vary in 
height, but the bases of their crowns are at the same level) are observed. The data obtained contribute to 
the understanding of the mechanisms of intact forest communities’ functioning in the Far North under 
the conditions of a changing climate.

Keywords: sub-tundra spruce forests, native forests, tree stands structure, undergrowth structure, age structure, spatial 
structure, Pechora river basin.
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Одним из важнейших факторов устойчивости и стабильности лесов является наличие в них есте-
ственного возобновления. В дубовых лесах отсутствие естественного семенного возобновления 
коренной породы – одна из главных причин катастрофического сокращения площади. Поэтому 
очень актуальными и своевременными являются исследования процессов возобновления дуба 
в различных лесорастительных условиях и влияния на них разных факторов окружающей сре-
ды. Изучение семенного возобновления дуба в древостоях с разными типами леса, полнотой и 
составом в Ульяновской области проведено впервые. Целью данной работы является изучение 
естественного семенного возобновления дуба черешчатого в древостоях Ульяновской области 
в разных типах леса, с различной полнотой и долей участия дуба в составе древостоя. В статье 
приводятся результаты изучения возобновления дуба черешчатого в дубравах Ульяновской об-
ласти в зависимости от некоторых таксационных характеристик дубовых древостоев (тип леса, 
полнота и породный состав). Установлено, что тип леса, породный состав и полнота древостоев 
оказывают влияние на количество самосева дуба. Наибольшее его количество выявлено в дубня-
ках снытьево-ясменниковых, в дубняках с полнотой 0.6 и в древостоях с участием дуба не менее 
10 единиц.

Ключевые слова: тип леса, полнота, породный состав древостоев, естественное лесовозобновление, так-
сационные характеристики, дуб черешчатый. 

DOI: 10.31857/S0024114824050042 EDN: OXHBXS

Периодические процессы деградации и усы-
хания дубовых насаждений приводят к катастро-
фическому снижению площади этих ценнейших 
во всех отношениях лесных экосистем (Delatour, 
1983; Oleksyn, Przybyl, 1987; Tomiczek, 1987; Foster, 
Boose, 1992; Ragazzi et al., 1998; Яковлев, Яковлев, 
1999; Рубцов, Уткина, 2008; и др.). Одним из важ-
нейших факторов устойчивости и сохранности ле-
сов является наличие в них естественного лесовоз-
обновления (Енькова, 1976; Осипов, Гопиус, 2001; 
Ерусалимский, 2009; Михно и др., 2010; Селочник, 
2015; Стороженко и др., 2018; Чеботарев и др., 2019; 
и др.).

Естественное семенное возобновление леса 
имеет определенные преимущества с точки зрения 
конкурентности и повышенной устойчивости к не-
благоприятным факторам среды по сравнению с 
лесными культурами (Зленко, Головина, 2018). От-
сутствие естественного семенного возобновления, 

наряду с долговременным и многократным поро-
слевым возобновлением, является одной из при-
чин сокращения площади дубовых лесов (Чураков, 
Алеева, 2001; Царалунга, Харченко, 2003; Селоч-
ник, 2008).  Это связано как со снижением репро-
дуктивной способности порослевых деревьев, так 
и с отсутствием соответствующего ухода за появ-
ляющимся самосевом дуба (Болычевцев, 1965; Ша-
талов, 1991; Корчагин, Рыжков, 2001; Селочник, 
2015; Ярыш, 2018; Чураков, Чураков, 2021; и др.). 
Михно с соавторами (2010) считают, что основным 
фактором, определяющим деградацию дубрав, яв-
ляется неспособность дуба восстанавливаться есте-
ственным путем под пологом материнского наса-
ждения. Однако, по нашим данным (Чураков, Чу-
раков, 2021), в древостоях с участием 7–8 единиц 
дуба количество самосева было больше, чем в со-
сняках с участием 1–2 единиц дуба. Но это может 
быть связано с недостаточным количеством желу-
дей в сосняках.
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В связи с вышеизложенным очень актуальными 
и своевременными являются исследования про-
цессов естественного семенного возобновления 
дуба в разных лесорастительных условиях и влия-
ния на эти процессы различных факторов.

Целью данной работы является изучение есте-
ственного семенного возобновления дуба череш-
чатого (Quercus robur L.) в древостоях Ульяновской 
области в разных типах леса, с различной полнотой 
и долей участия дуба в составе насаждения. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Изучение влияния некоторых таксационных 
характеристик (тип леса, состав и полнота дре-
востоя) на естественное семенное возобновле-
ние дуба проводили в насаждениях Славкинско-
го участкового лесничества Ульяновской области 
в трех типах леса: дубняках мелкотравных (МТР), 
злаково-мелкотравных (ЗМТР) и снытьево-ясмен-
никовых (СНЯС). По классификации В.В. Благо-
вещенского (2005) все изученные типы дубняков 
относятся к ассоциации дубовые леса травяные 
(Querceta herbosa).

Мелкотравные дубняки расположены на серых 
лесных суглинистых почвах.  Древостой в основ-
ном дубовый, невысокого бонитета (III, IV, V).  
К дубу могут примешиваться клен платановидный 
(Acer platanoides L.) и липа мелколистная (Tilia cor-
data L.). Подлесок обычно средней густоты и со-
стоит из бересклета бородавчатого (Euonymus ver-
rucosa Scop.), рябины обыкновенной (Sorbus aucu-
paria L.) и вишни степной (Cerasus fruticose (Pall.) 
Woronow). В травяном ярусе встречаются звезд-
чатка злаковидная (Stellaria graminea L.), верони- 
ка дубравная (Veronica chamaedrys L.), будра плю-
щевидная (Glechoma hederacea L.), мятлик дубрав-
ный (Poa nemoralis L.), фиалка трехцветная (Viola 
tricolor L.) и др.  

Злаково-мелкотравные дубняки чаще всего рас-
положены на серых лесных супесчаных почвах. На-
саждения представлены в основном порослевым 
дубом низкого бонитета с полнотой 0.5–0.6. Под-
лесок состоит из бересклета бородавчатого, лещи-
ны обыкновенной (Corylus avellana L.), ракитни-
ка русского (Cytisus ruthenicus Fisch. ex Woloszcz.).  
В травяном покрове преобладают злаки.

Снытьево-ясменниковые дубняки занимают 
темно-серые лесные, легкосуглинистые или тяже-
лосупесчаные почвы и характеризуются просто-
той структуры фитоценоза. В составе древостоя 
наряду с низкоствольным дубом встречается оси-
на (Populus tremula L.) и единично сосна обыкно-
венная (Pinus sylvestris L.). Порослевые древостои 
дуба III –IV классов бонитета с полнотой 0.7. Ярус 
подлеска четко не выражен, единично встреча-
ются бересклет бородавчатый, крушина ломкая 

(Frangula alnus Mill.), лещина обыкновенная, ря-
бина обыкновенная. В напочвенном покрове пре- 
обладает сныть обыкновенная (Aegopodium podagrar-
ia L.) и ясменник пахучий (Asperula odorata L.).

Таксационная характеристика этих насаждений 
представлена в табл. 1. 

В каждом типе дубняков (МТР, ЗМТР, СНЯС) 
для каждого состава (10Д, 9ДН) и полноты древо-
стоя (0.4, 0.5, 0.6) закладывали по 6 пробных пло-
щадей размером 20 х 20 м, на которых проводили 
учет естественного возобновления дуба в возрасте 
до 3 лет. Всего было заложено 108 проб. На этих 
же пробных площадях проводили учет поражен-
ных мучнистой росой (Microsphaera alphitoides Gr.) 
дубков, т.е. подсчитывали количество пораженных 
экземпляров от общего числа самосева.  Результа-
ты учета обрабатывали с использованием компью-
терной программы Excel. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Учет естественного возобновления дуба, в за-
висимости от некоторых таксационных характе-
ристик материнского древостоя, проводили в сен-
тябре 2022 г. В табл. 2 представлены данные по 
количеству учтенного естественного семенного 
возобновления дуба в древостоях IV класса бони-
тета и VIII класса возраста.

Анализ данных табл. 2 показывает, что в обсле-
дованных дубовых древостоях наибольшее коли-
чество самосева дуба отмечено в дубняках снытье-
во-ясменниковых (392 шт./га), наименьшее – в 
дубняках злаково-мелкотравных (229 шт./га). Это 
согласуется с результатами исследований В.В. Бла-
говещенского (2005), в которых отмечается, что в 
дубняках и липняках со снытью и осокой воло-
систой (Carex pilosa Scop.), где разрежен травяной 
покров, создаются более благоприятные условия 
для естественного возобновления дуба. В среднем 
по всем типам дубняков наибольшее количество 
естественного возобновления дуба наблюдается в 
древостоях с полнотой 0.6 (346 шт./га), наимень-
шее – в древостоях с полнотой 0.4 (271 шт./га). 
Одной из причин отсутствия семенного подроста 
дуба в Казанских нагорных дубравах еще А.А. Хи-
трово (1909) считал чрезвычайную густоту второ-
го древесного яруса и подлеска. Что касается со-
става древостоя, то в основном во всех типах леса 
наибольшее количество самосева наблюдается  
в древостоях с участием дуба в составе не менее 
10 единиц. На важнейшую роль исходного со-
става древостоя и типа леса в появлении и судь-
бе естественного возобновления леса указывают  
Б.А. Монгуш и др. (2018).

Помимо естественного возобновления дуба, на 
пробных площадях присутствовал самосев и других 
лиственных пород, некоторые породы значительно 
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Таблица 1. Таксационная характеристика дубовых насаждений IV класса бонитета

№ кв. № 
выд. Площ., га Сос-тав Воз-

раст Нср. Dср. Тип леса Полнота Запас, 
м3 /га

2 31 5.4 10ДН 80 15 28 МТР 0.5 100

3 20 4.5 10ДН 85 17 24 МТР 0.6 150

5 8 13.1 10ДН 80 15 24 МТР 0.4 70

Итого 23.0

8 1 18.3 9ДН
1С

85
80

18
21

28
24 МТР 0.6 120

10

77 13 27.0 9ДН
1Ос

80
70

16
19

20
20 МТР 0.5 90

10

5 28 7.7 9ДН
1Кл

90
40

16
12

24
18 МТР 0.4 70

10

Итого 53.0

92 24 3.2 10ДН 85 16 18 ЗМТР 0.4 80

93 9 6.1 10ДН 85 18 22 ЗМТР 0.5 110

90 23 5.2 10ДН 80 16 20 ЗМТР 0.6 110

Итого 14.5

78 2 26.9 9ДН
1Ос

85
70

18
20

20
22 ЗМТР 0.4 100

10

90 26 2.2 9ДН
1Б

75
65

15
18

18
22 ЗМТР 0.5 40

10

93 19 5.7 9ДН
1Б

85
70

16
19

20
22 ЗМТР 0.6 100

10

Итого 34.8

35 11 4.2 10ДН 85 18 22 СНЯС 0.4 130

76 9 5.1 10ДН 80 18 20 СНЯС 0.5 120

65 11 6.0 10ДН 85 18 22 СНЯС 0.6 120

Итого 15.3

39 12 4.4 9ДН
1Ос

80
60

16
16

20
18 СНЯС 0.4 110

10

36 24 5.0 9ДН
1Б

80
75

18
21

20
22 СНЯС 0.5 130

20

36 26 3.6 9ДН
1Б

80
75

18
21

20
22 СНЯС 0.6 130

10

Итого 13.0
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превосходили по количеству самосев дуба. Этот 
самосев в процессе исследований не учитывали. 
По данным П.А. Чеботарева и др. (2019), обилие 
подроста сопутствующих дубу пород превосходит 
самосев дуба в спелых насаждениях в 572 раза, а в 
перестойных – в 197 раз.

Влияние типа леса и полноты древостоя на ко-
личество самосева дуба подтверждают также и ре-
зультаты проведенного двухфакторного дисперси-
онного анализа без повторений (табл. 3). 

Результаты дисперсионного анализа дают осно-
вание говорить о том, что тип леса (15.2 > 3.3) и 
полнота древостоя (7.4 > 4.1) влияют на количество 
самосева дуба.

В табл. 4 представлены результаты учета пора-
женного мучнистой росой естественного возоб-
новления дуба.

Анализ данных табл. 4 указывает на то, что 
наибольшая относительная зараженность само-
сева дуба мучнистой росой отмечена в дубняке  

Таблица 2. Количество естественного семенного возобновления дуба черешчатого

Тип  
леса Состав

К-во самосева (шт.) при полноте Х + Sx Среднее, шт.

0.4 0.5 0.6
на 

пробе на гана 
пробе на га на пробе на га на 

пробе на га

МТР 10ДН 10 + 0.7 250 12 + 0.9 300 14 + 1.0 350 12 300

МТР 9ДН 11 + 1.1 275 10 + 0.9 250 15 + 1.2 375 12 300

Среднее 10 262 11 275 15 362 12 300

ЗМТР 10ДН 6 + 0.9 150 10 + 0.8 250 12 + 1.1 300 9 233

ЗМТР 9ДН 8 + 1.1 200 9 + 0.8 225 10 + 0.9 250 9 225

Среднее 7 175 9 237 11 275 9 229

СНЯС 10ДН 16 + 1.2 400 17 + 1.2 425 18 + 1.4 450 17 425

СНЯС 9ДН 14 + 1.3 350 15 + 0.9 375 14 + 1.1 350 14 358

Среднее 15 375 16 400 16 400 16 392

Среднее 10ДН 11 267 13 325 15 367 13 320

Среднее 9ДН 11 275 11 283 13 325 12 294

Среднее 11 271 12 304 14 346 12 307

Таблица 3. Двухфакторный дисперсионный анализ зависимости количества самосева дуба от типа леса и пол-
ноты древостоя

Источник вариации SS df MS F P-значение F- критическое

Строки 138.3 5 27.6 15.2 0.0002 3.3

Столбцы 27.1 2 13.6 7.4 0.0104 4.1

Погрешность 18.2 10 1.8

Итого 183.6 17        
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МТР (64%), наименьшая – в дубняке СНЯС (56%). 
Относительная зараженность дубков болезнью  
в древостоях с долей участия дуба в 10 единиц 
выше (63%), чем в древостоях с участием дуба  
в 9 единиц (56%). Суммарная, по всем типам леса, 
относительная зараженность самосева в древосто-
ях с полнотой 0.6 и с участием дуба в 10 единиц 
составила 70%, с участием дуба в 9 единиц – 57%;  
в древостоях с полнотой 0.4 соответственно 50%  
и 52%. То есть по мере увеличения полноты древо-
стоя зараженность самосева повышается.

Проведенный двухфакторный дисперсионный 
анализ без повторений (табл. 5) подтверждает за-
висимость зараженности самосева дуба мучнистой 
росой от типа леса (5.953488>3.325835) и полноты 
древостоя (12.90698>4.102821).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Наибольшее количество самосева дуба отмече-
но в дубняках снытьево-ясменниковых (392 шт./га),  
наименьшее – в дубняках злаково-мелкотравных 
(229 шт./га).

2. По всем типам дубняков наибольшее количе-
ство естественного возобновления дуба наблюда-
ется в древостоях с полнотой 0.6, наименьшее – в 
древостоях с полнотой 0.4.

3. Во всех типах леса в основном наибольшее 
количество самосева наблюдается в древостоях с 
участием дуба в составе не менее 10 единиц.

4. Наибольшая относительная зараженность са-
мосева дуба мучнистой росой отмечена в дубняке 
МТР (64%), наименьшая – в дубняке СНЯС (56%).

5. Относительная зараженность дубков болез-
нью в древостоях с долей участия дуба в 10 единиц 

Таблица 4. Зараженность самосева дуба мучнистой росой

Тип леса Состав

К-во пораженного самосева (шт.) при полноте Х + Sx
Среднее 

0.4 0.5 0.6

на 
пробе

на
га

на 
пробе

на
га

на 
пробе

на
га

на 
пробе

на
га %

МТР 10ДН 6 + 0.8 150 8 + 1.1 200 11 + 1.2 275 8 208 69

МТР 9ДН 5 + 0.9 125 7 + 0.8 175 9 + 1.0 225 7 175 58

Сред. 5 137 8 188 10 250 8 192 64

ЗМТР 10ДН 3 + 0.9 75 7 + 0.9 175 9 + 0.8 225 6 158 68

ЗМТР 9ДН 4 + 0.7 100 4 + 0.6 100 6 + 0.7 150 5 117 52

Сред. 3 87 6 137 8 187 6 137 60

СНЯС 10ДН 7 + 0.8 175 10 + 1.0 250 11 + 1.0 275 9 233 55

СНЯС 9ДН 8 + 0.9 200 9 + 0.8 225 8 + 0.8 200 8 208 58

Среднее 10ДН 5 133 8 208 10 258 9 200 62

Среднее 9ДН 6 142 7 167 8 192 7 167 57

Таблица 5. Двухфакторный дисперсионный анализ зависимости зараженности самосева дуба от типа леса и 
полноты древостоя

Источник вариации SS df MS F P-значение F- критическое

Строки 42.66667 5 8.533333 5.953488 0.008295 3.325835

Столбцы 37 2 18.5 12.90698 0.001697 4.102821

Погрешность 14.33333 10 1.433333

Итого 94 17        
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выше (62%), чем в древостоях с участием дуба в 9 
единиц (56%).

6. С увеличением полноты насаждений растет 
зараженность дубков мучнистой росой.
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Natural Seed Regeneration of Pedunculate Oak Forests in Ulyanovsk Region  
in Stands of Various Forest Types, Density and Composition
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One of the most important factors for the sustainability and stability of forests is the presence of natural 
regeneration in them. In oak forests, the lack of natural seed regeneration of the native species is one of 
the main reasons for the catastrophic reduction in the area of such forests. Therefore, it is very relevant 
and timely to study the processes of natural oak regeneration in various forest growing conditions and 
the influence of various environmental factors on them. The study of the natural seed renewal of oak 
in stands of different forest types, density and compositions in the Ulyanovsk region was conducted for 
the first time. The purpose of this work is to study the natural seed renewal of pedunculate oak in the 
forest stands of the Ulyanovsk region in different types of forest, with different density and proportion 
of oak participation in the composition of the stand. The article presents the results of studying the 
natural seed renewal of the pedunculate oak in the oak forests of the Ulyanovsk region, depending on 
some inventory factors.

Keywords: forest type, density, species composition of forest stands, inventory characteristics, pedunculate oak.
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Показано влияние вариаций температуры, осадков и эффекта городского теплового острова 
на сезонное развитие древесных растений. Определены сдвиги фенодат у древесных растений, 
вызванные изменениями температуры и связанные с эффектом городского теплового острова. 
Синхронные фенологические наблюдения проводились в 2019–2021 гг. в Уссурийском лесни-
честве и г. Уссурийске (Приморский край). По данным метеостанции Тимирязевский отмечен 
значимый тренд увеличения среднегодовой температуры в период с 2011 по 2023 гг. с темпом  
0.15 ˚С год–1. Сравнение температурного режима в городе и в лесу подтверждает наличие эффекта 
городского теплового острова. Разница в среднемесячных температурах между городом и лесом 
колебалась в 2019 г. в интервале 0.2–2.5 °С, в 2020 г. – 0.1–1.9 °С. Температура каждого месяца в 
городе была выше, чем в лесу. Различия в метеорологических показателях леса и города приводят 
к соответствующему сдвигу в сроках наступления фенофаз у растений.  По результатам сравне-
ния фенологического развития 8 видов древесных растений в городе и в лесу установлено, что 
среднее значение сдвига даты наступления фенологических фаз в городе на более ранние сро-
ки относительно леса составляет 5.2 дня, а у теплолюбивых, южных видов, – 7.7 дня. Различия 
в суммах эффективных температур для наступления определенной фазы при этом находятся в 
пределах 1–80 °С. Черемуха обыкновенная является лучшим биоиндикатором климатических 
изменений в условиях Южного Приморья, это вид с наиболее тесной связью суммы эффектив-
ных температур и весенних фенологических фаз. С использованием опубликованных данных 
фенологических наблюдений на исследуемой территории определен средний сдвиг фенодат у 
растений за 85 лет, который в среднем составил 7 дней. Продолжительность вегетационного пе-
риода в Южном Приморье определяется среднегодовой температурой воздуха. Получена линей-
ная зависимость, показывающая, что при увеличении температуры на 1, вегетационный период 
удлиняется на 4.4 суток, и это в первую очередь связано со смещением начала периода вегетации 
на более ранние сроки.

Ключевые слова: фенология, городской остров тепла, изменения климата, вегетационные период.
DOI: 10.31857/S0024114824050057 EDN: OXDUIP

Изменения климата оказывают влияние на 
структуры и процессы биосферы. Фенологические 
сдвиги – смещения сроков сезонного развития 
растений – являются доступными и надежными 
индикаторами отклика растений на глобальные 
изменения климата (Walther et al., 2002). В частно-
сти, реакция растительности на современное по-
тепление заключается в более раннем наступлении 

_______________________________
1Работа выполнена при поддержке ВИП ГЗ "Разработка 
системы наземного и дистанционного мониторинга пу-
лов углерода и потоков парниковых газов на территории 
Российской Федерации, обеспечение создания системы 
учета данных о потоках климатически активных веществ 
и бюджете углерода в лесах и других наземных экологиче-
ских системах» (рег. № 123030300031-6) и темы ГЗ ЦЭПЛ 
РАН «Биоразнообразие и экосистемные функции лесов»  
(рег. № 124013000750-1).
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весенних фенологических фаз и запаздывании 
осенних (Menzel et al., 2020; Rosbakh et al., 2021; 
Сандалов и др., 2022). 

В связи с возросшим интересом к проблеме гло-
бального изменения климата работы в области фе-
нологии растений получили новый импульс к раз-
витию (Парилова и др., 2006; Семенов и др., 2006; 
Gaira et al., 2014; Garamszegi, Kern, 2014; Каменева 
и др., 2018). Сезонное развитие растений рассма-
тривается как надежный биоиндикатор изменения 
климата и погодных вариаций (Gordo, Sanz, 2010; 
Каменева и др., 2018). Весенние фенологические 
события более чувствительны к состоянию атмос-
феры, чем осенние, поэтому претерпевают наи-
большие изменения (Gordo, Sanz, 2010; Каменева 
и др., 2018).

Температура – основной движитель многих 
процессов роста и развития у растений. Чаще все-
го более высокая температура ускоряет развитие 
растений и приводит к довольно раннему переходу 
их к следующей стадии онтогенеза. Растения чут-
ко реагируют на сезонность внешней среды, в ко-
торой находятся, и сдвиги в сроках деятельности 
растений дают наиболее очевидные свидетельства 
того, что виды и экосистемы испытывают влияние 
глобальных внешних изменений. Сдвиги феноло-
гического развития наблюдаются в разных масшта-
бах – от более раннего цветения отдельных особей 
и популяций до более раннего позеленения земной 
поверхности, наблюдаемого из космоса (Badeck et 
al., 2004).

На локальном уровне изменения дат наступле-
ния и продолжительности фенофаз у растений 
отражаются на всех сторонах жизнедеятельности 
человека – от сельскохозяйственного землеполь-
зования и животноводства до рекреации (Янцер, 
2015). В масштабах планеты эти изменения приво-
дят к увеличению первичной продукции экосистем 
суши, которое наиболее сильно проявляется в Се-
верном полушарии (Dang et al., 2023).

В процессе урбанизации возникает эффект 
городского теплового острова (UHI, urban heat 
island), связанный с более высокими температура-
ми в городах на фоне загородных территорий. Эф-
фект возникает в связи с заменой естественного 
грунтового покрытия непроницаемыми материа-
лами, такими как бетон, асфальт и металл, имею-
щими специфические тепловые свойства (Walker 
et al., 2015; Jochner, Menzel, 2015). Города, характе-
ризующиеся наличием городского острова тепла и 
повышенной концентрацией CO2, часто использу-
ют в качестве природных лабораторий для понима-
ния реакций растительности на глобальные изме-
нения климата (Zhou et al., 2016; Yang, Zhao, 2023). 
«Поскольку параметры окружающей среды в го-
родах на десятилетия опережают прогнозируемые 
средние мировые показатели, городские районы 

являются идеальными местами для изучения реак-
ции растительности на будущее изменение клима-
та» (Ruan et al., 2019).

Взаимодействие растительности с городской 
средой, особенности фенологического развития 
растений в городе на фоне загородных территорий 
остаются окончательно не изученными ввиду слож-
ности и многофакторности взаимосвязей (Wang et 
al., 2022). Для всестороннего понимания причин 
конкретных фенологических событий у древесных 
растений (включая различия между естественными 
экосистемами и урбоэкосистемами) необходимо 
учитывать специфику конкретных видов, геогра-
фическое положение, особенности климата опре-
деленного сезона, интенсивность урбанизации, 
концентрацию СО2, накопление азота и др.

Цель настоящей работы – установить сдвиги 
наступления фенологических фаз у древесных рас-
тений, вызванные изменениями показателей пого-
ды и климата и связанные с эффектом городского 
теплового острова.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Наблюдения за деревьями проводились в Уссу-
рийском лесничестве на территории лесного участ-
ка Приморского государственного аграрно-техно-
логического университета (ПГАТУ) и в условиях 
г. Уссурийска (Приморский край). Климат райо-
на муссонный, характеризуется, по данным мете-
останции Тимирязевский (N 43.8568, E 131.9539), 
следующими показателями (за 2023 г.): среднего-
довой температурой – 5.96 ± 0.27 °С, средней тем-
пературой января –17.37 ± 0.35 ˚С, июля – 21.42 ±  
± 0.21 ˚С, суммой осадков – 1096 мм, безмороз-
ным периодом (с температурой воздуха >0 °С) – 
228 дней. Лето теплое и влажное, первые замороз-
ки наступают в начале октября, а морозная погода 
устанавливается в ноябре. Зимы холодные, снеж-
ный покров обычно незначительный. Минималь-
ные температуры преобладают во второй половине 
декабря и первой половине января. Леса в районе 
исследования смешанные хвойно-широколиствен-
ные и широколиственные (Ivanov et al., 2022).

На участке ПГАТУ (лес) и в Уссурийске (город) 
для наблюдений были выбраны модельные дере-
вья восьми видов (табл. 1). В городе дополнитель-
но наблюдали еще за шестью видами (Марченко, 
Иванов, 2021). Деревья отбирали хорошего роста, 
с равномерно развитой кроной, не имеющие при-
знаков ослабления и повреждения. В лесном на-
саждении выбирали деревья, произрастающие в 
наиболее освещенных условиях с низко опущен-
ной кроной; участок наблюдений располагался на 
выровненной террасе в 200 м от р. Комаровки, в 
окрестностях лесного питомника ПГАТУ. На ка-
ждом дереве в нижней части кроны выбирали мо-
дельную ветвь, которую маркировали лентой или 
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(для высоко расположенных ветвей) отмечали 
на фото. Наблюдения в лесу и в городе выполня-
ли синхронно (в один день) с частотой один раз в  
3 дня в весеннее время и один раз в 7–10 дней ле-
том и осенью. Для объективного определения фе-
нофаз модельные ветви фотографировали. У веге-
тативных органов (почки, листья, побеги) фикси-
ровали следующие фенологические фазы: зимний 
покой, сокодвижение, набухание почек, раскрытие 
почек, развитие листьев, интенсивный рост побе-
га, одревеснение побега – у генеративных опреде-
ляли набухание почек, цветение, образование пло-
дов, созревание плодов, опадение плодов (Елагин, 
1975; Булыгин, 1979). Одновременные наблюдения 
в лесу и в городе проводили в 2019–2021 гг. Наблю-
дения в городских условиях продолжались с 2013 
до 2021 гг.

Для характеристики климата г. Уссурийска ис-
пользовали метеоданные станции Тимирязевский, 
расположенной в 7 км от центра города. Данные по 
температуре воздуха на лесном участке регистри-
ровали температурным логгером, который непре-
рывно записывал их с частотой одно измерение в 
4 часа. Регистратор был установлен на высоте 1.5 м 
от поверхности почвы на открытом месте под сом-
кнутыми кронами древостоя. Для характеристики 
сезонных событий дополнительно использовали 
показатель суммы эффективных температур, вы-
числяемый на каждую дату как кумулятивная сум-
ма среднесуточных температур воздуха, начиная с 
момента устойчивого перехода температуры через 
0 °С.

Для сравнения температур между городом и ле-
сом дополнительно использовался ГИС-продукт 
CHELSA – набор растровых изображений со зна-
чениями усредненных среднемесячных темпера-
тур земной поверхности за период 1979 – 2013 гг. и 
пространственным разрешением 1 км на пиксель–1.

Продолжительность вегетационного периода в 
лесном массиве дополнительно оценивали по ар-
хивам космических снимков Landsat и Sentinel на 
ресурсе sentinel-hub.com/explore/eobrowser. Начало 
и окончание периода вегетации определяли в визу-
альных каналах по массовой смене цвета пикселей 
с бурого на салатовый (развертывание листьев вес-
ной) и наоборот (осенью). 

Обработку и графическое представление дан-
ных выполняли в MS Excel и R-Studio.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика среднегодовой температуры. Данные 
по температуре воздуха метеостанции Тимирязев-
ский представляют собой непрерывный ряд с ча-
стотой 8 значений в сутки за период 2011–2023 гг. 
За этот период получены среднегодовые значения 
температуры воздуха (рис. 1), которые образуют 

значимый тренд роста: среднегодовая температура 
воздуха в Уссурийском городском округе за 12 лет 
увеличивалась с темпом 0.15 °С в год (рис. 1). Раз-
личия между годами в сумме температур на конец 
лета доходят до 200 °С.

Закономерностей в распределении суммы осад-
ков по годам не прослеживается. В целом по срав-
нению с другими регионами Дальнего Востока 
Приморский край является наиболее влагообе-
спеченным регионом: сумма осадков в Уссурийс- 
ком городском округе колеблется в пределах  
500–1100 мм/год со средним значением 774 мм/год.

Влияние городского острова тепла на фенологи-
ческое развитие деревьев. Различия в среднеме-
сячных температурах между городом и лесом (по 
данным непосредственных измерений) колебались  
в 2019 г. от 0.2 в декабре до 2.5 °С в сентябре.  
В 2020 г. различия составляли 0.1–1.9 °С, при этом 
разница в среднесуточных температурах за отдель-
ные даты доходила до 5 °С. В январе и феврале 
2020 г., в отличие от других месяцев 2019–2020 гг., 
в городе было холоднее, чем в лесу. Это, вероятно, 
связано с расположением Уссурийска на равни-
не и свободным проникновением сюда холодных 
воздушных масс зимой по Приханкайской низ-
менности. Для Москвы (крупнейший остров тепла 
России) и Московской области различия в темпе-
ратурах июня и июля составляли в 2021 г. 3 и 2 °С 
соответственно.  

На рис. 2 представлены диаграммы размаха 
среднесуточных температур по месяцам 2019 (А) 
и 2020 (Б) гг. для двух точек наблюдений (город и 
лес). В целом температура каждого месяца в городе 
выше, чем в лесу (за исключением января и фев-
раля 2020 г.), что наглядно иллюстрирует эффект 
городского острова тепла для Уссурийска. Сумма 
эффективных температур на конец лета между го-
родом и лесом в 2019 г. различалась на 255 °С.
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Рис. 1. Тренд увеличения среднегодовой температу-
ры воздуха за период 2011–2023 гг. (по данным мете-
останции Тимирязевский (R2 – коэффициент детер-
минации, p – уровень значимости)).
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Для дополнительного сравнения температур в 
городе и в лесу использовали дистанционные дан-
ные климатического проекта CHELSA (Climatolo-
gies…, 2024). Был создан векторный слой из двух 
полигонов – г. Уссурийска и лесного массива во-
круг с. Каменушка. На 12 растровых слоях, соот-
ветствующих 12 месяцам, для этих полигонов рас-
считали средние значения температуры по всем 
пикселям (размер 1×1 км), попавшим в полигоны. 
За период 1979–2013 гг. по всем месяцам, за исклю-
чением ноября, различия составили 0.19–1.16 °С,  
в ноябре лесной массив был в среднем холоднее на 
3.68 °С. Температурный контраст между г. Уссурий-
ском и окружающим его лесным массивом за пе-
риод 2011–2023 гг. оказался существенно сильнее, 

чем за период 1979-2013 гг. Такое положение под-
тверждается найденными для всей территории Рос-
сии трендами потепления, которые усиливаются в 
XXI в. (Третий оценочный доклад …, 2022).

Различия в температурном режиме между горо-
дом и лесом приводят к соответствующему сдвигу 
в сроках наступления фенологических фаз у рас-
тений. Для сезонов 2019-2021 гг. зафиксированы 
сроки наступления весенних фенофаз и сумм эф-
фективных температур, необходимые для восьми 
видов. В табл. 1 приведены фенодаты, величина 
сдвига (разница между датами наступления одной 
фенофазы в городе и в лесу) и разница в суммах 
эффективных температур, рассчитанных для каж-
дого фенологического события.
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Таблица 1. Сравнительная характеристика фенологического развития восьми видов деревьев в лесу и в город-
ских условиях
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Δ
Σ

t эф
,  
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2019 2020 2021
Ильм мелколистный

1 19 апр. 26 апр. 7 32.9 28 апр. 27 апр. –1 –64.2 22 апр. 23 апр. 1 –34.3
2 28 апр. 1 май 3 –18.3 30 апр. 1 май 1 –49.2 24 апр. 25 апр. 1 –58.0
3 1 май 3 май 2 –30.9 3 май 4 май 1 –56.4 26 апр. 28 апр. 2 –52.0
4 5 май 8 май 3 –29.8 14 май 16 май 2 –52.4 10 май 12 май 2 –51.8

Лиственница Каяндера
1 8 апр. 14 апр. 6 7.5 25 апр. 24 апр. –1 –54.8 13 апр. 16 апр. 3 –17.4
2 13 апр. 19 апр. 6 17.9 27 апр. 28 апр. 1 –48.0 15 апр. 19 апр. 4 –6.8
3 25 апр. 26 апр. 1 –31.6 30 апр. 30 апр. 0 –62.1 17 апр. 22 апр. 5 5.5
4 5 июнь 15 июнь 10 32.9 5 июнь 14 июнь 9 38.6 10 июнь 16 июнь 6 –21.06

Аралия высокая
1 15 апр. 26 апр. 7 64.8 26 апр. 3 май 7 18.1 18 апр. 22 апр. 4 –1.7
2 24 апр. 5 мая 11 65.6 30 апр. 8 май 8 31.0 21 апр. 26 апр. 5 –7.6
3 30 апр. 10 май 10 51.5 2 май 12 май 10 47.2 24 апр. 8 май 14 78.1
4 7 май 15 май 8 33.2 9 май 20 май 11 48.4 5 май 15 май 10 39.1

Маакия амурская
1 30 апр. 10 май 10 51.5 2 май 10 май 8   24.3 3 май 10 май 7 8.0
2 4 май 15 май 11 64.7 8 май 13 май 5 –12.3 6 май 12 май 6 –9.5
3 9 май 20 май 11 79.7 11 май 15 май 4 –26.9 11 май 16 май 5 –14.4
4 18 май 25 май 7 33.9 20 май 22 май 2 –67.9 20 май 21 май 1 –68.2

Виноград амурский
1 30 апр. 2 май 8 май 6 –0.7 1 май 8 май 7 14.2
4 18 май 22 май 26 май 4 44.16 20 май 22 май –2 –50.4

Береза плосколистная
1 16 апр. 26 апр. 10 46.6 27 апр. 30 апр. 3 –29.6 20 апр. 23 апр. 3 –11.3
2 22 апр. 2 май 10 41.9 1 май 3 май 2 –33.1 24 апр. 27 апр. 3 –24.8
3 28 апр. 7 май 9 36.2 4 май 6 май 2 –45.4 28 апр. 4 май 6 0.5
4 11 июнь 22 июнь 11 36.5 14 июнь 21 июнь 7 –30.5 12 июнь 20 июнь 8 -4.0

Липа амурская
1 28 апр. 7 май 9 44.2 29 апр. 6 май 7 16.1 25 апр. 5 май 10 38.5
2 3 май 10 май 7 28.8 3 май 10 май 7 13.5 28 апр. 8 май 10 43.0
3 7 май 14 май 7 27.7 6 май 14 май 8 28.5 4 май 12 май 8 14.7
4 13 май 20 май 7 40.6 11 май 20 май 9 20.1 15 май 20 май 12 –2.02
5 8 июль 15 июль 7 –31.3 25 июнь 5 июль 10 16.9 22 июнь 5 июль 13 87.75

Черемуха обыкновенная
1 3 апр. 14 апр. 11 29.2 20 апр. 7 апр. 10 апр. 3 –21.0
2 10 апр. 17 апр. 7 24.9 24 апр. 10 апр. 13 апр. 3 –15.1
3 18 апр. 20 апр. 2 –24.6 27 апр. 15 апр. 18 апр. 3 –17.8
4 24 апр. 28 апр. 4 –9.2 4 май 3 май –1 –70.9 26 апр. 28 апр. 2 –32.3
5 8 май 13 май 5 –8.6 9 май 12 май 3 –34.0 29 апр. 10 май 11 49.0

Обозначения: ΔΣtэф – разница в суммах эффективных температур между городом и лесом. Фенологические фазы: 1 – 
начало сокодвижения (весеннего «плача»), 2 – набухание почек, 3 – начало развития листьев, 4 – начало роста побега, 
5 – массовое цветение.
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Даты наступления фенологических фаз по го-
дам сильно отличаются. Например, начало со-
кодвижения у аралии высокой (Aralia elata (Miq.) 
Seem.) в 2020 г. началось на 15 дней позже, чем в 
2019 г. Поздние фазы развития по годам происхо-
дят более синхронно, чем ранние. 

Среднее значение сдвига даты наступления фе-
нологических фаз в городе на более ранние сроки 
относительно леса, по данным табл. 1, составляет 
5.2 дня. При этом у теплолюбивых, южных видов 
(маакия амурская (Maackia amurensis Rupr.), ара-
лия высокая), эта величина существенно больше –  
7.7 дня. Полученные величины сдвига фенофаз в 
городе относительно леса близки к определенным в 
Европе (1–11 дней в Мадриде) (Galan Diaz, 2023). В 
обзоре о фенологии растений в городах Северного 
полушария максимальная разница между началом 
вегетации в городе и на загородной территории в 
азиатском регионе составила 20 дней (Ruan, 2019). 
Различия в суммах эффективных температур,  
необходимых для начала фенофаз, указанных 
в табл. 1 по всему массиву данных, составля-
ют 7–80 °C со средним значением 30 °C. В це-
лом сумма эффективных температур для кон-
кретной фазы в городе и в лесу изменяется 
незначительно, что указывает на отсутствие зави-
симости между этим показателем и особенностя-
ми погоды и климата конкретного года. Например,  
для начала развития хвои у лиственницы Каян-
дера (Larix cajanderi Mayr) в лесу в 2020 г. потре-
бовалась сумма эффективных температур 154.5,  
а в 2021 г. – 163.6, при этом в 2021 г. фаза наступила 
на 8 дней позже. Отрицательные и положительные 
разности сумм эффективных температур в табл. 1  
возникают, вероятно, как следствие влияния на 
фенологическое развитие других факторов (осад-
ки, облачность, влажность почвы). Важным резуль-
татом здесь является иллюстрация относительно 

малых различий в абсолютных значениях Σtэф меж-
ду лесом и городом на фоне значительных сдвигов 
в датах. Ключевую роль температуры в феноло-
гическом развитии деревьев в регионе исследова-
ния иллюстрируют многолетние данные по кли-
матической обусловленности фенофаз у черемухи 
обыкновенной (Padus avium Mill.) в г. Уссурийске  
(рис. 3).

Сдвиги фенодат по годам у черемухи доходили 
до двух недель, при этом большинство фенологи-
ческих фаз начиналось в разные годы при близ-
ких суммах эффективных температур. Количество 
осадков, напротив, было сильно различным на дату 
наступления конкретной фенофазы в разные годы. 
Древесные растения в Южном Приморье начина-
ют рост и развитие независимо от частоты и оби-
лия осадков и, следовательно, влажности почвы. 
Количество тепла является хотя и не единствен-
ным, но ключевым предиктором весенних феноло-
гических фаз у растений в регионе исследования.  
В аридных регионах (Китай) главным фактором, 
запускающим весенние фенофазы, становятся 
осадки (Wang, 2022).

Из всех наблюдаемых пород у черемухи обык-
новенной – вида с самым ранним фенологическим 
развитием – наиболее тесная связь суммы эффек-
тивных температур и наступления той или иной 
весенней фенофазы. Факт более высокой чувстви-
тельности к температуре раннесезонных видов рас-
тений описан и в других исследованиях (Wolkovich 
et al., 2012). Поэтому черемуха, по сравнению с 
остальными древесными породами, является луч-
шим биоиндикатором климатических изменений в 
условиях Южного Приморья и, учитывая ее повсе-
местное распространение, рекомендуется к вклю-
чению в списки наблюдаемых видов в городах в 
будущем.
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Рис. 3. Суммы эффективных температур и суммы осадков на даты начала шести фенологических фаз черемухи 
обыкновенной (1 – начало сокодвижения, 2 – набухание почек, 3 – раскрытие почек, 4 – развертывание листьев, 
5 – начало роста побегов, 6 – одревеснение побегов).
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Ранее на основе данных фенологических на-
блюдений нами была составлена шкала теплолю-
бия древесных пород, которая в целом хорошо 
согласовывалась с другими шкалами теплолюбия 
(Иванов, Цыганова, 2014). Данные новых наблю-
дений позволяют расширить и уточнить эту шкалу. 
Ряд древесных пород, начинающийся с самой те-
плолюбивой, выглядит следующим образом: вино-
град амурский (Vitis amurensis Rupr.), маакия амур-
ская, абрикос маньчжурский (Prunus mandshurica 
(Maxim.) Koehne), ель корейская (Picea koraiensis 
Nakai), аралия высокая, пихта цельнолистная (Ab-
ies holophylla Maxim.), липа амурская (Tilia amurensis 
Rupr.), ильм мелколистный (Ulmus parvifolia Jacq.), 
береза даурская (Betula dahurica Pall.), береза пло-
сколистная (Betula platyphylla Sukacz.), лиственни-
ца Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.), черемуха 
обыкновенная. Этот ряд согласуется и с взаимным 
расположением северных границ ареалов видов: 
например, виды, типичные только для Приморья, 
начинают вегетацию позже (Иванов, Цыганова, 
2014).

Многолетние изменения фенологического разви-
тия анализировали, используя публикации по фе-
нологии одних и тех же видов и территорий иссле-
дования. По результатам наблюдений Т.Ю. Епи-
фановой (2003), в 1997–2002 г. цветение абрикоса 
в Уссурийске начиналось 5 мая; средняя дата, по 
нашим наблюдениям, 28 апреля; начало роста по-
бегов, соответственно, 1 июня и 15 мая. Средний 
сдвиг фенодат у абрикоса через 17 лет составил  
10 дней.

 В публикации Т.В. Самойловой (1936) приво-
дятся данные о фенологическом развитии 84 видов 
древесных и кустарниковых растений в сезон 1934 

г. Наблюдения проводили на маршруте, располо-
женном в 10 км от места наших наблюдений в лесу 
(с. Каменушка). Четыре вида в списках наблю-
дений Т.В. Самойловой и нашем – общие (ильм 
японский (Ulmus japonica (Rehd.) Sarg.), черемуха 
обыкновенная, липа амурская и аралия высокая), 
что дает возможность описать изменения в их фе-
нологическом развитии за период 85 лет. Для срав-
нения мы использовали среднее значение фенодат 
по нашим наблюдениям за 2019–2021 гг.

Набухание почек сместилось на более ран-
ние сроки: у ильма – на 9 дней, аралии – 4 дня,  
липы – 3 дня, черемухи – 5 дней. Для фазы начала 
развития листьев смещение составило: у ильма – 
16 дней, аралии – 4 дня, черемухи – 2 дня. Начало 
развития у липы, наоборот, сместилось на поздние 
сроки на 4 дня. Цветение черемухи стало проис-
ходить на 9 дней раньше, аралии и липы – на 13 и  
6 дней. Средний сдвиг приведенных фенологиче-
ских событий за 85 лет составил 7 дней.

Сроки наступления весенних фенофаз у расте-
ний в Южном Приморье за последние 20 лет го-
раздо сильнее смещаются в раннюю сторону, чем 
за последние 85 лет. Такой результат, вероятно, от-
ражает темпы глобального потепления, которое во 
второй половине XX в. происходило более быстры-
ми темпами.

Изменение продолжительности вегетационного 
периода. Для определения продолжительности ве-
гетационного периода использовали данные дис-
танционного зондирования. Используя ресурс 
sentinel-hub.com/explore/eobrowserи, снимки спут-
ников Landsat и Sentinel, для лесного массива дуба 
монгольского (Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.) в 
Уссурийском лесничестве определяли даты начала 
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Рис. 4. Зависимость продолжительности вегетационного периода от среднегодовой температуры воздуха для при-
городных лесов г. Уссурийска (R2 – коэффициент детерминации, p – уровень значимости).
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и окончания вегетации, индикаторами которых 
являются изменения цвета пикселей в визуальных 
каналах с бурой на салатовую (весной) и наоборот 
(осенью). Для определения связи между среднего-
довой температурой и продолжительностью вегета-
ционного периода построен график (рис. 4).

Получен значимый тренд увеличения вегета-
ционного периода у дубняков в зависимости от 
среднегодовой температуры воздуха. С повыше-
нием температуры на 1 ˚С вегетационный пери-
од удлиняется на 4.4 суток., и это, прежде всего, 
связано со смещением его начала на более ранние 
сроки. Выявлен значимый тренд смещения нача-
ла вегетационного периода (за 2011–2023 гг.) на 
более ранние даты (R2 = 0.44, p = 0.017). Подоб-
ного закономерного смещения окончания вегета-
ционного периода на поздние сроки не выявлено  
(R2 = 0.18, p = 0.170). Для Северо-Восточного Ки-
тая, расположенного в непосредственной близо-
сти к Уссурийску, получен очень близкий тренд 
зависимости продолжительности вегетационно-
го периода от суммы эффективных температур –  
4.6 дня ˚С–1 (Wang, 2022). Среднее значение, по-
лученное по дистанционным данным наблюдений 
в 32 городах Северного полушария, составляет  
3.5 дня ˚С–1 (Ruan, 2019). Таким образом, в Юж-
ном Приморье чувствительность вегетационного 
периода к среднегодовой температуре оказывается 
выше, чем в среднем по Северному полушарию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сезонное развитие растений на юге Приморья 
иллюстрирует и подтверждает изменение темпера-
турного режима, а именно потепление как в кра-
ткосрочной, так и в долгосрочной ретроспективе. 
У древесных растений намечен тренд увеличения 
продолжительности периода вегетации на фоне 
растущей за последние годы средней температу-
ры воздуха, при этом особенности распределения 
осадков в весенний период не сказываются на фе-
нологических датах. Количественные оценки про-
изошедших за последнее время изменений климата 
позволили соотнести полученные тренды с други-
ми регионами. Полученные многолетние данные о 
фенологическом развитии в городских и естествен-
ных экосистемах являются основой для дальней-
ших более долгих и детальных наблюдений. Уссу-
рийск – выращенный остров тепла: среднегодовая 
температуры в городе более чем на градус выше по 
сравнению с загородными территориями. Город-
ская растительность по срокам весенних фенофаз 
опережает загородную в среднем на 5 дней (2019–
2021 гг.). Представленные в исследовании сведе-
ния являются дополнительной иллюстрацией по-
годных вариаций и изменений климата в Южном 
Приморье.
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Temperature Variations and an Urban “Heat Spot” Affect Seasonal Development  
of Woody Plants in the South of Primorsky Krai
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The study demonstrates the influence of temperature variations, precipitation and the urban heat spot 
effect on the seasonal development of woody plants. Shifts in woody plants’ phenodates caused by 
temperature changes and associated with the urban heat island effect were determined. Synchronous 
phenological observations were carried out in 2019–2021 in the Ussuriysk forest district and the city 
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of Ussuriysk (Primorsky Krai). According to the Timiryazevsky weather station, a significant trend of 
increasing average annual temperature was noted in the period from 2011 to 2023 at a rate of 0.15 °С 
year-1. Comparison of the temperature regime in the city and in the forest confirms the presence of 
the urban heat spot effect. The difference in average monthly temperatures between the city and the 
forest fluctuated in the range of 0.2–2.5 °С in 2019, and 0.1–1.9 °С in 2020. The temperature in each 
month was higher in the city than in the forest. Differences in meteorological parameters of the forest 
and the city lead to a corresponding shift in the timing of the advancement of plants’ phenophases. 
Based on the results of comparison of the 8 species of woody plants’ phenological development in urban 
and forest conditions, it was found that on average the date of the phenological phases advancement in 
the city comes 5.2 days earlier, and for thermophilic southern species – 7.7 days earlier. Differences in 
the sums of temperatures required for the onset of a certain phase are within 1–80°С. Bird cherry is 
the best bioindicator of climate change in the conditions of Southern Primorye, as this is the species 
demonstrating the closest relationship between the sum of effective temperatures and spring phenological 
phases. Using published data of phenological observations in the study area, the average shift in 
phenodates in plants over 85 years was determined, which averaged 7 days. The duration of the growing 
season in Southern Primorye is determined by the average annual air temperature. A linear dependence 
was obtained, showing that with an increase in temperature by 1, the growing season is extended by  
4.4 days, and this is primarily due to the shift in the beginning of the growing season to an earlier date.

Keywords: phenology, urban heat spot, climate change, vegetation period.
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Создание новых высокопродуктивных полезащитных лесных полос связано с использованием 
соответствующего селекционного материала. С этой целью выделяют и создают различные объ-
екты постоянной лесосеменной базы, к числу которых относятся плюсовые насаждения. Неред-
ко в сложных агроусловиях это небольшие участки малой численности, и для них отсутствуют 
критерии выделения. Целью настоящей работы является разработка критериальных показателей 
выделения плюсовых насаждений малой численности в полезащитных лесных полосах. Иссле-
дования проводили в полезащитных лесных полосах из 5 наиболее распространенных на Севе-
ро-Западном Кавказе древесных видов – дуба черешчатого (Quércus róbur L.), робинии псевдо-
акации (акация белая) (Robinia pseudoacacia L.), ясеня ланцетного (Fraxinus lanceolata B.), ясеня 
обыкновенного (Fraxinus excelsior L.), гледичии трехколючковой (Gleditschia triacanthos L.). Воз-
раст растений – от 42 до 57 лет, продуктивность –  I – Iб бонитет. Заложено 35 пробных пло-
щадей (ПП) численностью 30 особей каждая. Пробные площади (по 5 в каждой полезащитной 
полосе) располагались рядом, и на них отдельно осуществляли селекционную оценку в соответ-
ствии с методикой Сухоруких-Бигановой. В камеральных условиях для каждого вида последо-
вательно формировали массив данных за счет присоединения к ним рядом находящихся ПП до 
достижения численности выборки в 150 особей. Выявлено, что количество минусовых деревьев 
в выборках не зависит от породного состава (коэффициент сопряженности Пирсона – 0.065, 
Хи-квадрат – 2.446, значимость – 0.99) и изменяется параллельно при различных вариантах  
отбора (Т-параллельность – 0.1467, значимость – 0.8827). Между количеством минусовых  
деревьев и численностью особей в лесной полосе выявлена высокая статистическая связь  
(R2 = 0.9678 – 0.981). Вычислены адекватные модели этой зависимости, и на их основе опреде-
лено количество минусовых деревьев при различной численности особей в плюсовых насажде-
ниях. Оно составило для 30 шт. – 20, 40 шт. – 22, 50–60 шт. – 23, 70 шт. – 24, 80 – 90 шт. – 25,  
100 – 110 шт. – 26, 120 – 130 шт. – 27, 140 шт. – 28, 144 – 150 шт. – 29%.

Ключевые слова: полезащитные лесные полосы, плюсовые насаждения, критерии, отбор, модели, числен-
ность, минусовые деревья.
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Полезащитные лесные полосы играют важную 
роль на агроландшафтах и прилегающих терри-
ториях. Они обеспечивают увеличение урожаев 
сельскохозяйственных культур (Панфилова и др., 
2019; Танюкевич и др., 2020; Kulik et al., 2023), пре-
дотвращают деградацию почв (Mikhin et al., 2020; 
Чевердин и др., 2023), способны производить про-
дукты питания (Elevitch et al., 2018; Lovell et al., 
2023), повышают продуктивность, устойчивость 
ландшафтов, продуцируют кислород и депонируют 

углерод, являются экологическим каркасом в ма-
лолесных районах и др. (Стратегия…, 2018; Mikh-
in et al., 2020). Современное состояние большин-
ства защитных лесных насаждений в Российской 
Федерации, к которым относятся и полезащит-
ные лесные полосы, оценивается как неудовлет-
ворительное (Вараксин, Вайс, 2016; Соломенце-
ва, 2022). Необходима реконструкция старых и 
создание новых защитных насаждений (Страте-
гия…, 2018; Манаенков, 2023). Выращивание таких 



512	 СУХОРУКИХ, БИГАНОВА

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

высокопродуктивных объектов связано со многи-
ми факторами, при этом важнейшая роль отводит-
ся отбору перспективного генофонда (Крючков, 
Стольнов, 2018; Сухоруких и др., 2023). Для этого 
выделяют и создают различные объекты, среди ко-
торых особая значимость в ближайшее время будет 
принадлежать плюсовым насаждениям (Сухору-
ких, Биганова, 2023). К ним относят самые высо-
кокачественные, высокопродуктивные и устойчи-
вые для конкретных условий среды участки лесных 
растений (Владимиров, Скорик, 2014; Приказ…, 
2016; Кострикин и др., 2021). Это наиболее быстро 
формируемые объекты, с которых в короткий срок 
после аттестации возможно использовать улучшен-
ный селекционный семенной материал для созда-
ния новых полезащитных лесных полос (Сухору-
ких, Биганова, 2023).

Выделяют плюсовые наcаждения на основе се-
лекционной инвентаризации (Кострикин и др., 
2021; Kryuchkov et al., 2023), а заключение о соот-
ветствии делают с учетом количества минусовых 
деревьев (Кострикин и др., 2021; Сухоруких, Би-
ганова, 2023). 

В полезащитных лесных полосах растения на-
ходятся в жестких лесорастительных условиях, и 
в течение жизни среди них осуществляется есте-
ственный отбор наиболее приспособленных ор-
ганизмов (Kryuchkov et al., 2023). Такие участки 
являются наиболее подходящими для выделения 
перспективного генофонда для создания новых по-
лезащитных лесных полос в аналогичных условиях. 
Учитывая специфику полезащитного разведения 
при селекционной инвентаризации у отбираемых 
генотипов, принимают во внимание превышение 
по средней высоте, устойчивость, санитарное со-
стояние (Сухоруких, Биганова, 2023; Сухоруких и 
др., 2023).

Для отбора плюсовых насаждений численно-
стью более 144 особей в полезащитных лесных 
полосах разработаны соответствующие критерии. 
Согласно им, количество минусовых деревьев не 
должно превышать 29%. При этом отмечается, 
что для выделения плюсовых насаждений мень-
шей численности необходимо уточнение критери-
альных показателей (Сухоруких, Биганова, 2023).  
Во многих случаях лесные полосы в силу раз-
личных причин на своем протяжении включают 
участки различной продуктивности и состояния. 
Вследствие этого отбираемые в них плюсовые на-
саждения могут иметь небольшую численность. 
Это делает проблему определения критериальных 
показателей выделения плюсовых насаждений на 
участках малой численности особо актуальной. Та-
кое положение дел в практической селекции имеет 
место и в лесных насаждениях, где минимальная 
численность особей составляет 27 шт. (Кострикин 
и др., 2021).

Цель исследования – разработать критерии вы-
деления плюсовых насаждений малой площади и 
численности менее 144 особей при их отборе в по-
лезащитных лесных полосах.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в центральной части 
Северо-Западного Кавказа, на территории Крас-
нодарского края и Республики Адыгеи. В 5 про-
дуктивных полезащитных лесных полосах из наи-
более распространенных в регионе видов расте- 
ний – дуба черешчатого (Quércus róbur L.), робинии 
псевдоакации (акация белая) (Robinia pseudoaca- 
cia L.), ясеня ланцетного (Fraxinus lanceolata B.), 
ясеня обыкновенного (Fraxinus excelsior L.), гледи-
чии трехколючковой (Gleditschia triacanthos L.) за-
ложено 35 пробных площадей, по 7 для каждого 
вида. Возраст растений – от 42 до 57 лет, продук-
тивность – I – Iб бонитет, количество минусовых 
деревьев на учетных участках полезащитных лес-
ных полос не превышает 29%. Пробные площади 
численностью 30 растений каждая располагались 
рядом в каждой полезащитной полосе, и на них от-
дельно осуществляли селекционную оценку в соот-
ветствии с методикой (Сухоруких, Биганова, 2023; 
Сухоруких и др., 2023).

По итогам инвентаризации для каждого вида 
выбирали две ПП с наименьшим количеством ми-
нусовых деревьев (вариант 1 и 2) и осуществля-
ли камеральное последовательное формирование 
массива данных за счет присоединения к ним ря-
дом находящихся ПП до достижения численности 
выборки в 150 особей. Таким образом, для каждой 
древесной породы сформированы по два массива 
данных (вариант 1 и 2) различной численности из 
5 ПП каждый, причем некоторые ПП присутство-
вали в обоих вариантах. Статистическую обработку 
данных осуществляли с использованием программ 
Microsoft Excel и STADIA 8.0 для Windows. Сравне-
ние углов наклона моделей изменения количества 
минусовых деревьев в зависимости от численно-
сти особей на пробных площадях осуществляли 
согласно рекомендациям по значениям углов на-
клона (Кулаичев, 2006).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Доля минусовых деревьев на участках, отбира-
емых в качестве плюсовых насаждений в полеза-
щитных лесных полосах из различных пород в ус-
ловиях Северо-Западного Кавказа, представлена в 
табл. 1.

Статистический анализ данных табл. 1 не вы-
явил сопряженности видового состава с долей 
(%) минусовых деревьев на пробных площа-
дях (коэффициент cсопряженности Пирсона – 
0.065, Хи-квадрат – 2.446, значимость – 0.99). 
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Аналогичные результаты получены при изучении 
участков большей численности (Сухоруких, Би-
ганова, 2023). Анализ средних вариантов 1, 2 по 
значениям коэффициентов наклона выявил па-
раллельность увеличения количества минусовых 
деревьев (Т-параллельность – 0.1467, значимость 
– 0.8827) при возрастании численности растений 
на изучаемых объектах с 30 до 150 рамет.

На основании средних значений вариантов 1, 2 
и их среднего (1 + 2) / 2 по 5 породам вычислены 
модели изменения количества минусовых деревь-
ев при разной численности растений на пробных 
площадях в различных вариантах отбора (рис., а, 
б, в).

Результаты, представленные на рис., а, б, в,  
указывают на высокую статистическую связь 

(0.9678 – 0.981) между количеством минусовых де-
ревьев и численностью особей на изучаемых объ-
ектах. По вычисленным моделям сделан прогноз 
максимально допустимого количества минусовых 
деревьев на участках, отбираемых в качестве плю-
совых насаждений в полезащитных лесных полосах 
(табл.2).

Как следует из данных табл. 2, различие меж-
ду вариантами отбора в изучаемых пределах чис-
ленности особей незначительно и составляет  
0.35 – 1.14%.

Сравнение количества минусовых деревьев при 
численности растений на отбираемых участках в 
144 и 150 шт., определенных по моделям (рис. а, 
б, в) и нормативным литературным данным (Су-
хоруких, Биганова, 2023), выявило, что результаты 

Таблица 1. Количество минусовых деревьев (%) при различной численности особей (шт.) на пробных площадях

Варианты
Численность особей, шт.

30 60 90 120 150

Дуб (Quércus róbur L.) 57 лет, I бонитет
1 16.67 16.67 23.33 25.83 26.00
2 20.00 26.67 26.67 28.33 26.67

(1 + 2)/2 18.33 21.67 25.00 27.08 26.33
Ясень ланцетный (Fraxinus lanceolata B.) 42 года, I бонитет

1 20.00 23.33 23.33 23.33 26.67
2 13.33 20.00 27.78 25.83 28.00

(1 + 2)/2 16.67 21.67 25.56 2458 27.33
Ясень обыкновенный (Fraxinus excelsior L.) 52 года, Iб бонитет

1 20.00 23.33 21.11 25.83 24.67
2 16.67 21.67 25.56 24.17 25.33

(1 + 2)/2 18.33 22.50 23.33 25.00 25.00
Акация (Robinia pseudoacacia L.) 42 года, I бонитет

1 16.67 28.33 28.89 28.33 28.67

2 23.33 23.33 26.67 30.00 30.67

(1 + 2)/2 20.00 25.83 27.78 29.17 29.67

Гледичия (Gleditschia triacanthos L.) 47 лет, Iа бонитет

1 23.33 25.00 28.89 30.00 28.00

2 26.67 28.33 27.78 27.50 29.33

(1 + 2)/2 25.00 26.67 28.33 28.75 28.67

Среднее по всем породам

1 19.33 23.33 25.11 26.67 26.80

2 20.00 24.00 26.89 27.17 28.00

(1 + 2)/2 19.67 23.67 26.00 26.92 27.40
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Рисунок. Зависимость количества минусовых деревьев (%) от числа особей на пробных площадях в полезащитных 
лесных полосах по вариантам отбора и среднего между ними: а – вариант 1, б – вариант 2, в – среднее вариантов 
(1 + 2) / 2.
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отличаются незначительно. При численности 144 
особей оно составило с вариантом 1 – 1.48, вари-
антом 2 – 0.36, вариантом (1 + 2) / 2 – 0.92; при 
численности 150 растений – 1.32, 0.18, 0.75% соот-
ветственно. Наименьшее отличие между вариан-
том 2 и нормативным показателем дает основание 
для принятия его в качестве критерия выделения 
плюсовых насаждений при их численности 30 шт. 
– 20, 40 шт. – 22, 50–60 шт. – 23, 70 шт. – 24, 80–90 
шт. – 25, 100–110 шт. – 26, 120-130 шт. – 27, 140 шт. 
– 28, 144 – 150 шт. – 29%. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На участках полезащитных лесных полос, от-
бираемых в качестве плюсовых насаждений, меж-
ду видовым составом и количеством минусовых 
деревьев не выявлена достоверная статистическая 
связь, а численность минусовых деревьев досто-
верно увеличивается при возрастании выборки 
на изучаемых объектах. При выделении плюсо-
вых насаждений в полезащитных лесных полосах 
количество минусовых деревьев, устанавливаемое 
на основе соответствующей селекционной инвен-
таризации, не должно превышать следующих кри-
териальных показателей: при численности особей 
30 шт. – 20, 40 шт. – 22, 50-60 шт. – 23, 70 шт. – 24, 
80–90 шт. – 25, 100-110 шт. – 26, 120-130 шт. – 27, 
140 шт. – 28, 144 – 150 шт. – 29%. 
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Selection Criteria for Elite Small-Number Forest Stands
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The creation of new highly productive forest shelterbelts is associated with the use of appropriate seeding 
material. For this end, permanent forest seed base elements have to be allocated and created, including 
the elite stands. In difficult agricultural conditions, they often are represented by limited areas of small 
tree number, with no criteria for their allocation. The aim of this work is to develop criteria for allocating 
small elite stands in forest shelterbelts. The studies were conducted in forest shelterbelts of the five most 
common tree species in the North-West Caucasus: pedunculate oak (Quércus róbur L.), false acacia 
(Robinia pseudoacacia L.), lanceolate ash (Fraxinus lanceolata B.), common ash (Fraxinus excelsior L.), 
and honey locust (Gleditschia triacanthos L.). The age of the plants ranges from 42 to 57 years, the 
productivity class ranges from I to Ib. Overall, 35 trial plots (TP) with 30 individuals each were laid 
out. TP (5 in each field-protective belt) were located near each other, with selection assessment carried 
out on them separately in accordance with the Sukhorukikh-Biganova method. In laboratory, a data 
array was successively made up for each species by merging data from adjacent TPs until the sample size 
reached 150 individuals. It was revealed that the number of minus trees in the samples does not depend 
on the species composition (Pearson contingency coefficient is 0.065; Chi-square is 2.446; significance 
is 0.99), but changes in parallel with different selection options (T-parallelism is 0.1467; significance 
is 0.8827). A high statistical correlation was found between the number of minus trees and the overall 
number of individuals in the shelterbelt (R2 = 0.9678 – 0.981). Adequate models for this dependence were 
calculated, and on their basis the ratio of minus trees was determined at different numbers of individuals 
in plus stands. For 30 overall trees it amounted to 20%, for 40 trees. – 22%, for 50–60 trees. – 23%, for 
70 trees. – 24%, for 80–90 trees. – 25%, for 100–110 trees. – 26%, for 120–130 trees. – 27%, for 140 
trees. – 28%, and finally, for 144 – 150 trees. – 29%.

Keywords: shelterbelts, elite forest stands, criteria, selection, models, numbers, minus trees.
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На основе многолетних исследований лесных подстилок в различных природных зонах пред-
ложены факторный, генетический и структурно-функциональный подходы к их изучению. 
Объектами послужили лесные экосистемы севера Западной Сибири и Русской равнины.  
В анализ также включены результаты исследования подстилок лесных экосистем Приморья, 
Сахалина, Камчатки. Факторный подход при изучении подстилок показал преимущественное 
влияние типа леса, положения в системе геохимического ландшафта, общего рельефа и осо-
бенностей увлажнения. В результате анализа географических закономерностей выяснили, что 
существенное значение для генезиса подстилок перегнойного, или гумифицированного, типа 
в условиях среднетаежных ландшафтов принадлежит латеральному (проточному) характе-
ру увлажнения, обеспечивающему дополнительный приток кислорода и зольных элементов.  
В условиях застойного увлажнения независимо от географии регионов подстилки развивают-
ся по торфяному типу. В южной тайге в условиях водораздельных пространств формируются 
оптимальные предпосылки для развития комплексов деструктивных, ферментативных и гу-
мифицированных подстилок. Климатические факторы в значительной степени определяют 
скорость разложения органических остатков в зональном ряду, но степень этого влияния за-
висит от свойств разлагающихся материалов. Показана роль дерева-эдификатора в простран-
ственной неоднородности лесных подстилок, особенно применительно к хвойным породам.  
Внутрибиогеоценозная изменчивость локальных экологических факторов и, как следствие, 
свойств подстилок индицируется живым напочвенным покровом.  Генетический подход заклю-
чается в последовательном описании и диагностике подгоризонтов подстилки, генезис которых 
используется в номенклатуре подстилок. Это служит основой для классификации подстилок. 
Утверждается, что правомочность представленной классификации была показана в широком 
диапазоне биоклиматических условий. Структурно-функциональный подход, предусматрива-
ющий проведение компонентного анализа, позволяет оценить характер функционирования 
лесных подстилок. Выявлена важная роль содержания и доли детрита и легкоразлагаемых ком-
понентов, а также соотношения запасов подгоризонтов подстилки как критерия особенностей 
функционирования.

Ключевые слова: лесные экосистемы, подстилка, факторы, структурно-функциональный подход, живой 
напочвенный покров, экологические шкалы.
DOI: 10.31857/S0024114824050073 EDN: OWVTKC

Лесные подстилки со времени работ выдающе-
гося лесовода Г.Ф. Морозова (Морозов, 1926) яв-
ляются объектом пристального и постоянного вни-
мания со стороны специалистов разных направле-
ний – от лесоводов и экологов до почвоведов. 

К настоящему времени получены достоверные 
данные по характеристике подстилок различных 
регионов (Волокитина, Софронов, 2008; Орлова, 

__________________________
1Работа выполнена в рамках государственного задания НИР 
№ 121040800321-4 «Индикаторы трансформации биогео-
химических циклов биогенных элементов в природных и 
антропогенных экосистемах» и Программы развития Меж-
дисциплинарной научно-образовательной школы Москов-
ского государственного университета им. М.В. Ломоносова 
«Будущее планеты и глобальные изменения окружающей 
среды».
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2011; Брянин и др., 2013), включая городские эко-
системы (Калякина и др., 2017), их роли в функци-
онировании наземных экосистем и в мониторин-
ге окружающей среды (Кухта, 1988; Воробейчик, 
Кайгородова, 2017). На основе статистических ме-
тодов (Сидорова, Красильников, 2007) оценены за-
кономерности пространственного распределения 
подстилок (Карпачевский и др., 1980). Продолжает 
оставаться классический вопрос о единстве клас-
сификационных подходов при диагностике под-
стилок (Богатырев, 1990а). На основе типологии 
подстилок предложено оценивать устойчивость 
экологических систем (Попова, 2007).

При оценке общих условий формирования под-
стилок широко используются различные эколо-
гические шкалы (Широких, Мартыненко, 2008). 
Соотношение углерода в органогенном горизонте 
по отношению к запасам углерода в минеральной 
части профиля признано важнейшей характери-
стикой плодородия лесных почв (Кремер, 1980). 
На основе географической информационной си-
стемы (ГИС) предложен расчет запасов углерода, 
сосредоточенного в лесных подстилках (Чернова 
и др., 2021). В зарубежных публикациях показана 
роль подстилок и корневых систем в поступлении 
углерода в почву (Ahirwal et al., 2021; Zhang et al., 
2023) и значение подстилок как индикаторов пото-
ка углерода из почвы (Joshi, Garkoti, 2020). Продол-
жает оставаться дискуссионным вопрос о связях 
между биоразнообразием и накоплением почвен-
ного органического вещества (Li et al., 2020). По-
казаны закономерности изменения соотношения 
С:N:Р в системе растения-подстилка-почва (Bai et 
al., 2019). 

Разложение подстилки признано важнейшим 
экологическим процессом (Liu et al., 2022), вли-
яющим на все стороны функционирования леса. 
Установлено ускорение разложения подстилок 
и выделение СО2 при дополнительном внесении 
азота и фосфора. Отдельное направление связано 
с вопросами деструкции растительных остатков 
(Ведрова, Решетникова, 2014). Установлено, что 
разложение листьев быстрее происходит в усло-
виях соответствующего ему типа леса (Pastorelli et 
al., 2021), а разные деревья различаются по своему 
влиянию на формирование подстилок и скорость 
восстановления леса (Getaneh et al., 2022). 

Признана роль подстилок при рекультивации 
нарушенных земель (Singh et al., 2022) и их специ-
фическая роль в гидрологии лесных почв на скло-
нах (Xia et al., 2019), включая влияние на весенний 
сток (Ouyang et al., 2022). Оценена связь продук-
тивности леса и формирования подстилок в по-
слепожарный период (Sánchez-López et al., 2023), 
а также воздействие влажности подстилки на из-
менение окружающей среды в лесах, включая про-
гнозирование пожаров (Liu et al., 2022). Большое 
внимание традиционно уделяется комплексным 

методическим работам (Орлова и др., 2015), вопро-
сам биологической активности (Сморкалов, 2016) 
и изучения биохимических параметров (Майоров, 
1963).

 Итак, следует признать, что на современном 
этапе существует довольно широкий спектр иссле-
дований, характеризующих генезис лесных подсти-
лок. Но вместе с тем на фоне важнейших и доброт-
ных эмпирических обобщений нельзя не обратить 
внимание на необходимость развития методологии 
изучения лесных подстилок. Если в почвоведении 
сформулированы основные подходы к изучению 
почв и построению классификации на основе фак-
торно-генетического подхода или типологии диа-
гностических горизонтов, то подобные интеграль-
ные подходы при изучении подстилок отсутству-
ют. Между тем такие подходы позволят не только 
упорядочить разрозненные примеры методических 
приемов, но и унифицировать их в целях последо-
вательного сопоставления уже имеющихся данных. 

Таким образом, целью настоящей работы явил-
ся поиск интегральных подходов, которые пред-
лагается использовать при исследовании лесных 
подстилок.

Основная задача сводилась к форму-
лированию подходов к исследованию лес-
ных подстилок: факторного, генетического и 
структурно-функционального.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объектами послужили хвойные и хвойно-широ-
колиственные леса. Использованы результаты соб-
ственных исследований подстилок, проведенные в 
широком диапазоне географических условий. Под-
стилки, развивающиеся в средней тайге Европей-
ского Севера, изучались в лесах Республики Коми, 
Архангельской и Вологодской областях (Богаты-
рев и др., 1998; Богатырев и др., 2001). Подстилки 
южно-таежных лесов изучались на примере лесов 
Костромской и Московской областей (Богатырев и 
др., 2006; Телеснина и др., 2017). В пределах Чува-
шии исследовались подстилки в лесах Присурского 
лесного массива (Богатырев и др., 1997).  Лесные 
подстилки изучались также на территории севера 
Западной Сибири (п-ов Ямал). Отдельные иссле-
дования были проведены в таежных ландшафтах 
Приморья, Сахалина и Камчатки (Богатырев и др., 
2008; Богатырев и др., 2016). 

Вторая группа исследований включала стацио-
нарные наблюдения за генезисом подстилок на тер-
ритории Ботанического сада МГУ, на площадках 
под различными фитоценозами стационарных поч-
венных лизиметров кафедры общего почвоведения 
факультета почвоведения МГУ им. М.В. Ломоносо-
ва (Глазман и др., 2022), а также в парках Москвы 
и Подмосковья – Битцевском и Измайловском 
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(Кузнецов и др., 2015; Семенюк и др., 2017; Теле-
снина и др., 2018; Семенюк и др., 2023). Это позво-
лило установить некоторые особенности влияния 
городской среды на генезис подстилок.

На всех объектах подстилки изучались приме-
нительно к определенному типу лесного фитоце-
ноза на площади не менее 20×20 м, отбор осущест-
влялся в соответствии с парцеллярной структурой 
внутри растительного сообщества (при выражен-
ности парцелл или тессер) в повторности не менее 
9–10. Подстилки отбирали по подгоризонтам, все 
результаты (запасы подстилок и их фракций) рас-
считывали на абсолютно сухую массу.

Изучение лесных подстилок включало широ-
кий спектр проблем – от обсуждения места под-
стилки в системе лесных биогеоценозов (Бо-
гатырев, 1990б) до генезиса и классификации 
(Богатырев, 1990a). Новым в настоящей работе 
является формулирование нескольких подходов к 
изучению подстилок: факторного, генетического, 
структурно- функционального.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Факторный подход к изучению подстилок

Ведущую роль биоклиматических условий труд-
но переоценить при обсуждении генезиса подсти-
лок. Не случайно при обсуждении генезиса подсти-
лок ведущее место всегда отводится принадлежно-
сти места исследования к определенной подзоне 
в системе таежных экосистем. Биоклиматический 
принцип является одним из основополагающих 
в рамках общего почвоведения. Остановимся на 
важнейших закономерностях генезиса подстилки, 
установленных на основе собственных исследова-
ний, в географическом аспекте. 

В ходе исследования процессов деструкции 
естественного и стандартного растительного мате-
риала, проведенного в широком диапазоне клима-
тических условий, было показано (Земсков, 2021), 
что разложение образцов стандартизированной 
древесины контролируется преимущественно  
климатическими факторами — температурой и 
влажностью, как в зональном ряду (Московская 
обл. — Тульская обл. — Липецкая обл. — Воро-
нежская обл. — Волгоградская обл.), так и в преде-
лах каждой зональной группы опытных площадок. 
Схожие, хотя и менее значимые закономерности 
отмечены для образцов стандартизированной цел-
люлозы. Для скорости разложения образцов ак-
тивных фракций местных подстилок, по мнению  
Л.О. Карпачевского (1977), напротив, не выявлено 
прямой связи с климатом.

Таким образом, климатические факторы оказы-
вают влияние на скорость разложения, однако мера 
их влияния в значительной степени определяется 

свойствами самого материала, такими как химиче-
ский состав, структура, размерность частиц и водо-
удерживающая способность.

Бесспорно, что в пределах южно-таежной под-
зоны относительно благоприятные условия для 
развития комплексов деструктивных, фермента-
тивных и гумифицированных подстилок скла-
дываются в автономных, хорошо дренированных 
ландшафтах (Богатырев и др., 2013). В лесах се-
верной тайги Республики Коми в условиях забо-
лоченности водоразделов развитие подстилок идет 
по торфянистому типу, тогда как в условиях песча-
ных, хорошо дренированных ландшафтов – по ин-
крустированному типу, при котором многолетний 
опад накапливается между подециями лишайников 
и не образует системы сопряженных горизонтов.  
В этом случае составляющие подстилки подверга-
ются постоянному выщелачиванию и воздействию 
ферментов, выделяемых лишайниками, и для под-
счета общего запаса подстилки данный материал 
следует отделить от лишайников. Вместе с тем ока-
залось, что в условиях Республики Коми, а именно 
на территории Тобысьского и Кедвинского лесни-
честв, центры гумификации органического веще-
ства, в пределах которых развиваются гумифици-
рованные и перегнойное подстилки, смещаются 
к склоновым ландшафтам. Для них свойственно 
проточное увлажнение, обусловленное верховод-
кой, что создает благоприятные условия для про-
цессов гумификцаии. Обычно это характерно для 
еловых насаждений. Данное явление предвосхи-
тил еще В.Н. Сукачев, отмечая высокую продук-
тивность ельников приручейниковых. Приурочен-
ность лесных экосистем к склоновым ландшафтам 
обусловливает более высокий уровень накопления 
гумуса в почве и формирование гумифицирован-
ных подстилок и в широколиственных насажде-
ниях, что показано для условий Тульских засек. 
Однако в этом случае ведущее место принадлежит 
не верховодке, а почвенно-грунтовым водам. 

Из приведенных выше примеров хорошо вид-
на роль не только общих биоклиматических усло-
вий, но и характера увлажнения и водного режи-
ма, а также типа леса, которые детерминированы 
положением в рельефе на уровне геохимического 
ландшафта. 

 Признавая за типом леса ведущее значение, 
подчеркнем, что при его определении, несомнен-
но, должна быть использована типология леса  
В.Н. Сукачева.

Являясь важнейшим компонентом лесного био-
геоценоза, подстилка последовательно отражает в 
своем строении особенности состояния лесных 
биогеоценозов, включая тип леса и особенности 
преобразования наземного детрита. Поэтому пер-
вым шагом в исследовании подстилок является 
краткое описание географического ландшафта, 
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положение в системе геохимического ландшафта, 
тип местообитания, тип леса: его возраст, состав 
древостоя, сомкнутость крон, характер наземного 
покрова. Первостепенное значение в лесных эко-
системах принадлежит ведущим древесным поро-
дам-эдификаторам, изначально детерминирующим 
компонентный и фракционный состав опада, об-
условливающим пространственную структуру на-
почвенного покрова и определяющим этапы фор-
мирования лесных подстилок. 

Информативным индикатором изменения  
локальных экологических условий, в частнос- 
ти увлажнения, служит живой напочвенный по-
кров – травяно-кустарничковый и мохово-лишай-
никовый ярусы. Поэтому изучению особенностей 
подстилки в лесных биогеоценозах закономерно 
предшествует изучение экологических особенно-
стей живого напочвенного покрова. Детальная 
экологическая характеристика условий функци-
онирования фитоценоза и, как следствие, фор-
мирования подстилки, предполагает использова-
ние классификации эколого-ценотических свит  
А.А. Ниценко (1969), что позволяет установить, в 
каких условиях увлажнения формируется и функци-
онирует система «растения – подстилка». Соотно-
шение видов разных экологических свит адекватно 
отражает локальные экологические условия – так, 
например, повышенное участие в живом напоч-
венном покрове видов нитрофильно-теневой сви-
ты (мерингия трехжильная  (Moehringia trinervia (L.) 
Clairv.), недотрога обыкновенная (Impatiens no-
li-tangere L.), селезеночник очереднолистный  
(Chrysosplenium alternifolium L.)) может свидетель-
ствовать о периодическом переувлажнении в соче-
тании с повышенной трофностью, в то время как 
высокая доля видов водно-болотных свит (камыш 
лесной (Scirpus sylvaticus L.), таволга вязолистная 
(Filipendula ulmaria (L.) Maxim.), вербейник обык-
новенный (Lysimachia vulgaris L.)) – о постоянном 
переувлажнении. 

Одновременное использование разных эколо-
гических шкал – диапазонных (шкалы Л.Г. Рамен-
ского (1956) и Д.Н. Цыганова (1983)), точечных 
(шкалы E. Landolt (1977) и H. Ellenberg (1991)) –  
способствует получению объективной картины 
экологического состояния изучаемого биогеоце-
ноза, в частности адекватной оценки влажности и 
трофности и, как следствие, потенциальной интен-
сивности биологического круговорота и условий 
развития подстилки (Телеснина и др., 2017). При 
использовании диапазонных шкал для живого на-
почвенного покрова фитоценоза целесообразно 
определять средневзвешенную середину интерва-
ла баллов влажности (трофности) с учетом обилия 
или биомассы видов. С помощью точечных шкал 
можно выделять группы видов по отношению к 
увлажнению, кислотности, обогащенности азо-
том, а также обогащенности почв органическим 

веществом (шкала Ландольта). По соотношению 
обилия (биомассы) видов разных экологических 
групп можно судить о локальных экологических 
условиях, которые напрямую связаны с услови-
ями формирования лесных подстилок. Так, для 
мелколиственных заболоченных лесов Подмоско-
вья выявлена связь увеличения мощности и запа-
сов подстилки по мере возрастания увлажнения с 
увеличением балла влажности Л.Г. Раменского и 
доли видов водно-болотных свит (Телеснина и др., 
2023).

Выдающийся исследователь в области лесно-
го почвоведения Л.О. Карпачевский показал, что 
мощность подстилки и другие свойства характе-
ризуются пространственным варьированием, обу-
словленным микрорельефом, деятельностью биоты 
и парцеллярным строением напочвенного покрова 
(Карпачевский, 1981). Таким образом, выделяются 
тессеры – последовательные зоны приствольных, 
подкроновых и межкроновых пространств. 

Как показывают результаты полевых исследо-
ваний, для лиственных насаждений не отмечается 
разнообразие типов подстилок в пределах биоге-
оценоза, связанное с влиянием кроны деревьев.  
Для лиственных пород в автоморфных позициях 
характерны деструктивные подстилки, что сви-
детельствует о высокой скорости биологического 
круговорота (Семенюк и др., 2017; Телеснина и др., 
2018; Семенюк и др., 2021; Семенюк и др., 2022; 
Семенюк и др., 2023). В условиях повышенного 
увлажнения скорость разложения органическо-
го вещества снижается, подстилки представлены 
ферментативным типом (Телеснина и др., 2023). 
В хвойных в результате влияния дерева-эдифика-
тора наблюдается значительная пространственная 
дифференциация по типам подстилок и их свой-
ствам, что прежде всего относится к насаждениям 
ели (Picea abies (L.) H. Karst.)  и лиственницы (Larix 
decidua Mill.).  В приствольных зонах хвойных пар-
целл в основном встречаются гумифицированные 
подстилки, в подкроновом пространстве — фер-
ментативные, в межкроновом — деструктивные. 
Отмечаются различия в свойствах подстилок в пре-
делах тессер, что в том числе проявляется в сниже-
нии мощности и запасов подстилки, а также уве-
личении доли легкоразлагаемых компонентов от 
приствольного пространства к «окну» в 2–10 раз и 
свидетельствует о повышении скорости биологиче-
ского круговорота в межкроновых зонах (Телесни-
на и др., 2017; Семенюк и др., 2021; Семенюк и др., 
2022; Семенюк и др., 2023; Семенюк и др., 2023).  
Дифференцирующее влияние кроны хвойных на-
саждений необходимо учитывать в исследованиях 
подстилок, что особенно важно при оценке запа-
сов органического вещества и углерода в подстил-
ках хвойных и смешанных насаждений на полную 
площадь биогеоценоза. Расчет проводится с учетом 
площади, которую занимает каждая из зон тессеры 
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с характерным для нее запасом, например, угле-
рода. (Семенюк и др., 2023). В целях оценки про-
странственного варьирования мощности и запасов 
подстилки следует статистические характеристики 
этих показателей рассчитывать с учетом принад-
лежности подстилки к определенному участку тес-
серы. Выбор микроплощадок при выраженности 
тессер (приствольное повышение – подкроновое 
пространство – межкроновое пространство) долж-
но быть обязательным при исследовании подсти-
лок в лесных экосистемах. 

На внутрибиогеоценозном уровне для выявле-
ния неоднородности локальных экологических ус-
ловий также хорошим индикатором может служить 
живой напочвенный покров. Так, для ельника на 
территории Московской области выявлено увели-
чение балла отношения к кислотности от ствола к 
окну по шкалам Д.Н. Цыганова и Г. Элленберга, а 
также балла трофности Л.Г. Раменского (Семенюк 
и др., 2020), что отражает косвенно интенсивность 
разложения органического вещества и, как след-
ствие, биологического круговорота.

Генетический подход

Генетический подход предусматривает описание 
подгоризонтов подстилки по происхождению, что 
служит основой для систематики подстилок, кото-
рая включает в себя диагностику, классификацию 
и номенклатуру подстилок. Не случайно выдаю-
щийся ученый С.В. Зонн уделял этому большое 
внимание. В той или иной форме данный подход 
используется со времен классических работ (Бога-
тырев, 1990а). 

А. Диагностика подгоризонтов
Настоящий подход предусматривает разделение 

подстилок на диагностические подгоризонты, си-
стема которых затем используется в систематике 
подстилок. Ниже приводятся основные подгори-
зонты подстилок.

Подгоризонт О1 (L) представляет собой опад те-
кущего года или прошлых лет, не утративший сво-
их морфологических черт и указывающий на ви-
довую принадлежность растительных остатков. Это 
не исключает наличия в этом подгоризонте более 
мелких растительных остатков (детрита), которые 
трудно идентифицировать. Причина заключает-
ся в том, что эти частицы могут быть перенесены 
из почвы или нижних подгоризонтов почвенными 
беспозвоночными или явиться результатом теку-
щей деструкции растительных остатков почвенны-
ми беспозвоночными.

Подгоризонт О2 (F) характеризуется более тем-
ной окраской, вплоть до черных тонов раститель-
ных остатков, часть которых более чем на 50% 
можно идентифицировать и установить их проис-
хождение (хвоя, ветки, листья, семена и т. д.).

Подгоризонт О3 (H) – обычно представлен хо-
рошо гумифицированными растительными остат-
ками, легко продавливаемыми между пальцами, но 
сохраняющими в себе большое количество орга-
нических соединений растительной природы. При 
этом содержание минеральных примесей в этом 
подгоризонте должно быть минимальным, и в це-
лом этот подгоризонт представляет собой органо-
генный объект.

Подгоризонт T1 формируется в полугидромор-
фных и гидроморфных условиях и представля-
ет собой смесь очеса живых мхов и растительных 
остатков, которые в него инкрустированы. При 
изучении таких подстилок следует их разбирать на 
компоненты. 

Подгоризонт T2 фактически формируется в 
тех же условиях, но характеризуется большей раз-
ложенностью и в морфологическом отношении 
представляет собой аналог ферментативных гори-
зонтов, в которых растительные остатки сохраняют 
свое морфологическое происхождение.

Подгоризонт T3 является оторфованным вари-
антом подгоризонта H. Представляет собой темно-
окрашенный органогенный материал при полном 
отсутствии морфологически сохранившихся расти-
тельных остатков без активного участия мелкозема.

Перегнойный подгоризонт Aт – органомине-
ральный по происхождению, он может представ-
лять собой дальнейшую эволюцию подгоризонтов 
H или T3 и обычно занимает самые нижние части 
детритопрофиля.

В полевых условиях оторфованность уста-
навливают по появлению коричневых тонов при 
растирании образца подстилки по фарфору. Со-
вокупность растительных остатков, отобранных 
из системы живых мхов или лишайников, следует 
принимать за многолетний опад и считать за ана-
лог подстилки.

Строение подстилки – совокупность подго-
ризонтов – служит основанием для систематики 
подстилок.

Следует отметить, что в ходе изучения подсти-
лок, в том числе применительно к расчету пулов 
углерода в лесных экосисемах, их необходимо от-
бирать и анализировать по подгоризонтам, по-
скольку они имеют принципиально разный состав 
и степень разложенности и, как следствие, нака-
пливают разный запас углерода.

Б. Классификация подстилок
Предложенная нами классификация подстилок 

(Богатырев, 1990а) неоднократно использовалась в 
различных условиях и показала жизнеспособность 
в довольно широком разнообразии типов леса и ге-
ографических условий, о чем было сказано выше. 
Существенный шаг был сделан нами в типологии 
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подстилок, формирующихся в переувлажненных 
условиях, для которых было предложено не толь-
ко понятие детритопрофиль, но и его разделение, 
также основанное на диагностике подгоризонтов. 
Ниже представлена краткая классификация под-
стилок (табл. 1).

Термин детритопрофиль в развитии концепции 
детритогенеза М.А. Глазовской был предложен как 
понятие, объединяющее подстилки, развивающи-
еся в различных условиях – от автоморфных до ги-
дроморфных позиций (Богатырев и др., 2013).

В интегральном плане сама типология подстил-
ки априори является общей характеристикой, от-
ражающей структурно-функциональную организа-
цию наземного детрита. 

Структурно-функциональный подход 
к изучению генезиса подстилок

Подход основан на характеристике структурных 
составляющих подстилки, а также анализе особен-
ностей ее функционирования с использованием 
соотношений запасов (или мощностей) подгори-
зонтов – последние являются косвенными пока-
зателями скорости деструкционных процессов, 
происходящих внутри подстилки (Чернобай, 1985). 

Структурная характеристика подгоризонта L 
может быть дана с использованием двух подхо-
дов. Один из подходов предложен Л.О. Карпачев-
ским, который выделил группировки растительных 
остатков по степени устойчивости к деструкции. 
Так, к легкоразлагаемым (активным) компонентам 

Таблица 1. Классификация подстилок на уровне типов

Тип подстилки Условия формирования и особенности

Деструктивный (подгоризонт О1)
Оптимальный водно-воздушный режим, 

профиль представлен опадом текущего года или прошлых лет,  
не дифференцирован на подгоризонты.

Ферментативный  
(подгоризонты О1 – О2...О2)

Оптимальный водно-воздушный режим, 
профиль представлен серией ферментативных горизонтов, отли-

чающихся по степени разложенности.

Гумифицированный  
(подгоризонты О1 – О2 – О3)

Оптимальный водно-воздушный режим с тенденцией  
к слабому оттоку вновь образовавшихся продуктов,  

профиль сложен листовым, ферментативным  
и гумифицированным подгоризонтами, О3,  

в отличие от перегнойного, имеет органогенный характер.

Перегнойный  
(подгоризонты О1 – О2...Ат)

Условия, приводящие к замедленному преобразованию детрита, 
но не всегда в полугидроморфных ландшафтах;  

возможно дополнительное увлажнение за счет формирования 
почв на двучленных породах, в профиле отсутствует подгоризонт 

О3, вместо него хорошо диагностируется перегнойный  
подгоризонт, имеющий органо-минеральный характер.

Сухоторфянистый  
(подгоризонты О1 – О2 – Т1 – Т2)

Формируется в условиях хорошей дренированности на участках 
с богатой мезофитной растительностью, в профиле отсутствует 

подгоризонт О3, хорошо выражены торфянистые подгоризонты.

Торфянистый  
(подгоризонты О1 – О2 – Т1 – Т2)

Формируется в полугидроморфных условиях, не приводящих  
к накоплению органического вещества в нижележащей  

минеральной толще; в целом условия не благоприятствуют  
быстрому преобразованию детрита, возможен быстрый отток  

водорастворимого органического вещества, не имеет перегной-
ного подгоризонта или слоя сильно разложившегося торфа,  

однако здесь отмечаются признаки оторфованности  
как следствие заторможенности процессов разложения.

Примечание. Торфяные разности выделяются при мощности детритопрофилей: более 25 см с использованием номенкла-
туры, предложенной для торфянистых детритопрофилей. При диагностике в профиле торфянистых или торфяных под-
стилок горизонтов Т3 подстилки относят к торфянисто- или торфяно-консервированным, при наличии перегнойного 
подгоризонта Ат – к перегнойным типам, а при наличии последовательный системы Т3–Ат – к консервировано-перег-
нойным типам. 
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подстилки относят листья, ветошь и хвою, к труд-
норазлагаемым (пассивным) компонентам –  
ветки, шишки и т.п. (Карпачевский, 1977). С дру-
гой стороны, подгоризонт L можно также характе-
ризовать с точки зрения его фракционного соста-
ва – по морфологической (видовой) принадлежно-
сти растительных остатков. В этом смысле листья 
и ветошь объединяют как не только самые легко-
разлагаемые, но и как ежегодно поступающие на 
поверхность почвы с определенной годовой пери-
одичностью, следовательно, по их динамике можно 
судить о годовой реализации органического веще-
ства (Семенюк и др., 2022). Особо следует отметить 
латеральный перенос разных компонентов опада, 
который отражается на фракционном составе под-
стилок. Так, например, в лиственные фитоценозы 
может поступать хвойный опад из соседних фи-
тоценозов и вносить свой вклад в процесс разло-
жения наземного детрита (Семенюк и др., 2021).  
В биогеоценозах ботанического сада МГУ перено-
сится 60 – 65 % опада лиственницы, перенос опа-
да между ельником и грабинником Ботанического 
сада идет в обоих направлениях и составляет от 13 
до 18 % от общего поступления соответствующих 
компонентов (Земсков, 2021).

Пространственная дифференциация легко-
разлагаемых компонентов определяется характе-
ром сформированных тессер. В хвойно-широко-
лиственных лесах по мере становления елового 
древостоя пространственная контрастность на-
почвенного покрова увеличивается, максималь-
ное количество хвои тяготеет преимущественно к 
мертвопокровным участкам в пределах фитоген-
ного поля, сформированного около ствола дерева.

Так как различные составляющие опада разла-
гаются с неодинаковой скоростью, соотношение 
компонентов в подстилке меняется во времени. 
Так, в ходе постагрогенных лесовосстановитель-
ных сукцессий в подзоне южной тайги подстилка 
как сплошной горизонт появляется, как правило, 
после смыкания вторичного мелколиственного 
древостоя. По мере изменения возраста древо-
стоя и состава древесного яруса компонентный 
состав верхних горизонтов существенно изменяет-
ся – увеличивается запас и доля трудноразлагае-
мых компонентов (шишки, кора, хвоя) при умень-
шении запасов и доли листьев (Телеснина и др., 
2019; Богатырев и др., 2020). После выхода ели в 
древостой появляются различия в компонентном 
составе подстилок в зависимости от положения 
в тессере. На всех стадиях развития леса важной 
составляющей подстилок, играющих определен-
ное диагностическое значение, являются детрит и 
легкоразлагаемые компоненты – ветошь и листья. 
М.А. Глазовская определяла детрит как совокуп-
ность органических остатков, характеризующих-
ся высоким содержанием недоокисленных сое-
динений, куда она относила совокупность таких 

компонентов, как степной войлок, подстилки, 
гумус, торфа, сапропели (Глазовская, 2007). В на-
стоящей статье под детритом понимаются трудно 
дифференцированные по происхождению расти-
тельные остатки. Как правило, они обнаруживают-
ся во фракциях менее 1–2 мм и являются проме-
жуточным вариантом между опадом и продуктами 
гумификации (или минерализации). Доля и запасы 
детрита используются для экологического монито-
ринга, в частности при изучении процессов дыха-
ния (Almeida et al., 2021). Так, содержание детрита в 
верхнем горизонте подстилок зависит от комплек-
са таких факторов, как состав и возраст древостоя, 
положение в тессере (при выраженности тессер в 
лесном биогеоценозе), степень гидроморфизма, 
различные антропогенные воздействия.

Основными показателями структуры и функци-
онирования подстилок являются сочетание подго-
ризонтов, запасы и мощность подстилок, фракци-
онный состав, доля и запас в подгоризонте L де-
трита и легкоразлагаемых компонентов, а также 
соотношение запасов (мощностей) нижележащих 
подгоризонтов (F, H) и подгоризонта L. Некото-
рые из этих показателей для фитоценозов Москвы 
и Московской области приведены в табл. 2. 

Поскольку в хвойных, особенно еловых, фито-
ценозах встречаются все три типа подстилок – гу-
мифицированные (преимущественно у стволов), 
ферментативные (преимущественно под кронами) 
и деструктивные (преимущественно в окнах), то 
именно в этих насаждениях запасы наиболее не-
однородны в пространстве – изменяются в 2–8 раз 
в зависимости от положения в тессере.

Запасы подстилок (деструктивных) в листвен-
ных биогеоценозах, как правило, не достигают 
1000 г/м2, что указывает на высокую интенсив-
ность разложения опада. Также существенно раз-
личаются содержание и доля детрита – накопле-
ние последнего демонстрирует снижение скорости 
разложения органического вещества. Доля и запас 
легкоразлагаемых компонентов – показатель, чрез-
вычайно варьирующий во времени и пространстве. 
Он существенно зависит от времени отбора под-
стилок, поэтому последнее целесообразно приуро-
чивать к временному промежутку непосредствен-
но перед началом листопада, особенно это касает-
ся лиственных насаждений. Вместе с тем высокая 
доля легкоразлагаемых компонентов и ее выражен-
ная внутригодичная динамика указывают на высо-
кую интенсивность круговорота. 

Отношение мощностей (запасов) нижележащих 
подгоризонтов к соответствующим показателям 
подгоризонта L является показателем интенсив-
ности разложения органического вещества – чем 
оно выше, тем больше процесс аккумуляции пре-
обладает над процессом деструкции.
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Определенное диагностическое значение имеет 
и соотношение массы фракций детрита по разме-
рам. Так, подстилки широколиственных насажде-
ний обычно характеризуются преобладанием в 
составе детрита фракций 3–5 мм, но при уходе за 
насаждениями (выкашивание травостоя и сбор 
подстилки) доминирует крупная фракция 5–7 мм, 
что в сочетании с уменьшением доли мелких фрак-
ций детрита (2 и менее мм) свидетельствует о по-
вышении интенсивности разложения органическо-
го вещества (Семенюк и др., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ проведенных исследований лесных под-
стилок показывает, что предлагаемые подходы к 
изучению подстилок, которые последовательно 
включают в себя сочетание таких подходов, как 
факторный, генетический и структурно-функци-
ональный, позволяют в полной мере раскрыть не 
только отличительные черты генезиса лесных под-
стилок и оценить их положение в системе лесного 
биогеоценоза, но и охарактеризовать особенности 
их функционирования, интегрально отражающие 

Таблица 2. Некоторые показатели структуры и функционирования лесных подстилок Московского региона

Эдификатор 
древостоя

Место- 
нахождение

Запасы 
подстилки, 

г/м2

Запасы детрита  
в подгоризонте 

L, г/м2

Доля  
детрита  

в подгоризонте 
L, %

Запасы ЛРК  
в подгоризонте 

L, г/м2

Доля ЛРК  
в подгоризонте 

L, %

Хвойные

Е
ль

 
об

ы
кн

ов
ен

на
я Московская  

область, 
Чашниково

2000 ± 200* 
– 4000 ± 500

70 ± 15 –  
163,3 ± 31 12 – 30 77 ±10 –  

179 ± 40 16 – 37

Москва, 
ООПТ  

«Битцевский  
лес»

900 ± 95 – 
8200 ± 1000

90 ± 18 –  
248 ± 75 14 – 208 30 ± 10 – 50 ± 15 0 – 1

Л
ис

тв
ен

ни
ца

 
ев

ро
пе

йс
ка

я

Москва, 
Измайлов-
ский парк

3100 ± 800 –  
6700 ± 1300

97 ± 21 – 
303 ± 84 15,2 – 32,2 22 ± 5 –  

49 ± 18 3 – 5

Мелколиственные

Б
ер

ез
а 

по
ви

сл
ая

Московская  
область, 

Чашниково
400 ± 20 28 ± 5 7,5 201 ± 8 55

Москва, 
Ботанический  

сад МГУ
580 ± 80 68 ± 5,5 11,7 34 ± 7 6

Широколиственные

Л
ип

а 
се

рд
це

ли
ст

на
я Московская  

область, 
Чашниково

780 ± 150 10 ± 1 1,3 60 ± 10,5 6

Москва, 
Ботанический  

сад МГУ
430 ± 10 26 ± 6 6 27 ± 6 12

Клен  
платано- 
видный

Ботанический  
сад МГУ 350 ± 20 30 ± 7 7 43 ± 7 6

Примечание. * Среднее арифметическое ± стандартная ошибка; ЛРК – легкоразлагаемые компоненты (листья и ветошь).
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особенности биологического круговорота. Предло-
женные подходы реализованы и могут быть реко-
мендованы в целях исследования наземного детри-
та, а их стандартизация позволит сравнивать ма-
териалы на базе единой методологической основы.

Факторный подход показал, что существенное 
значение имеет положение в геохимическом ланд-
шафте и, как следствие, характер увлажнения, а 
также тип леса. Эдификаторы в лесных сообще-
ствах детерминируют пространственную неод-
нородность свойств лесных подстилок, что осо-
бенно касается насаждений хвойных пород ввиду 
контрастности внутри формирующихся тессер. 
В гораздо меньшей степени это затрагивает ли-
ственные насаждения. Ведущее значение в мето-
дическом отношении имеет использование эко-
логических шкал для оценки неоднородности ло-
кальных экологических условий. Степень влияния 
климатических факторов на разложение детерми-
нирована внутренними особенностями разлагае-
мых материалов, что следует учитывать при срав-
нении данных по разным природным зонам.

Генетический подход заключается в последова-
тельном описании и диагностике подгоризонтов 
подстилки, на сочетании которых основана клас-
сификация подстилок.   

Структурно-функциональный подход, предус-
матривающий проведение компонентного анали-
за, позволяет оценить характер функционирования 
лесных подстилок. Показана важная роль содержа-
ния и доли детрита и легкоразлагаемых компонен-
тов в верхнем горизонте, а также соотношения за-
пасов подгоризонтов подстилки как критериев ин-
тенсивности разложения органического вещества. 

Стандартизация подходов, несомненно, по-
зволила бы сравнивать материалы на базе единой 
методологической основы. Данное теоретическое 
обобщение является организационной основой для 
постановки методик в исследовании лесных под-
стилок, особенно при масштабных исследованиях, 
что не исключает индивидуального подхода в зави-
симости от особенностей объектов исследования. 
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Integrated Approach to Studying the Forest Litter  
in Coniferous and Mixed Broadleaved-Coniferous Forests

L. G. Bogatyrev1, *, V. A. Kuznetsov1, V. M. Telesnina1, O. V. Semenyuk1, A. I. Benediktova1,  
Ph. I. Zemskov1, M. M. Karpukhin1, V. V. Demin1

1Faculty of Soil Science, Lomonosov Moscow State University, 
Leninskie Gory 1 bldg.12, Moscow, 119991, Russia
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Based on long-term studies of forest litters in various geographical zones, factorial, genetic and 
structural-functional approaches to their study have been proposed. The forest ecosystems of the north 
of the Western Siberia and the Russian Plain were picked as study objects. The analysis also includes the 
results of a study of the forest ecosystems litters in Primorye, Sakhalin, and Kamchatka. The factorial 
approach to the litters studying demonstrated the predominant influence of the forest type, its position 
in the geochemical landscape system, general landscape and moisture features. Analysis of geographical 
patterns showed that the lateral (non-stagnant) nature of soil moisture, providing an additional influx of 
oxygen and ash elements, is of significant importance for the genesis of litters of the humified type in the 
conditions of middle taiga landscapes. In conditions of stagnant moisture, regardless of the geography of 
the regions, litters develop according to the peat type. In the southern taiga, the conditions of watershed 
areas provide optimal prerequisites for the development of complexes of destructive, enzymatic and 
humified type litters. Climatic factors largely determine the rate of decomposition of organic residues in 
a geographical zones series, but the degree of this influence depends on the properties of decomposing 
materials. The role of the edificator tree in the spatial heterogeneity of forest litters was demonstrated, 
especially with regard to coniferous species. Intrabiogeocenotic variability of local environmental 
factors and, as a consequence, litter properties was found to be indicated by a living ground cover. 
The genetic approach is based on the consistent description and diagnostics of litter subhorizons, the genesis 
of which is used in the nomenclature of litters. This serves as the basis for the classification of litters. It is claimed 
that the validity of the presented classification has been shown in a wide range of bioclimatic conditions. 
The structural and functional approach, which provides for component analysis, allows us to assess the 
nature of the functioning of forest litters. The important role of the content and proportion of detritus 
and easily decomposable components, as well as the ratio of litter subhorizons stocks was revealed as a 
possible criterion for the features of forest litters’ functioning.

Keywords: forest ecosystems, forest litter, factors, structural and functional approach, living ground cover, 
ecological scales.
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Лесные подстилки в биогеоценозах зоны отчуждения Чернобыльской атомной электростан-
ции играют важнейшую роль в миграции радиоактивных веществ. Сведения о характеристи-
ках подстилок в дубовых лесах этой территории отсутствуют. Цель исследования заключалась в 
выявлении основных показателей лесных подстилок и влияющих на их накопление факторов в 
насаждениях дубрав кисличных, снытевых, прируслово-пойменных и злаково-пойменных, зани-
мающих 61.1% площади дубовой лесной формации в белорусском секторе зоны отчуждения Чер-
нобыльской АЭС. Установлено, что средние значения их характеристик по типам леса, получен-
ные с точностью 3.1–8.2%, изменяются в крайне узких диапазонах: толщина – 1.7–2.9 см, запас –  
1.6–2.7 кг м–2, плотность сложения – 0.08–0.11 г см–3. Подстилки рыхлые, в сравнении с другими 
регионами Восточной Европы в границах естественного ареала дуба они менее мощные и с мень-
шими запасами мортмассы. Суммарный их вес в зоне отчуждения составляет около 200 тыс. т. 
абсолютно сухого вещества. Толщина и запас лесных подстилок пространственно неоднородны. 
Им свойственны высокие колебания частных значений и коэффициентов вариации средних ве-
личин (40–56%). Средние показатели толщины и запаса достоверно различаются между большин-
ством типов леса и тесно связаны между собой (r = 0.76). Плотность сложения лесной подстилки 
при коэффициентах вариации средних величин 27–71% достаточно однородна. Формирование 
подстилок и накопление ими мортмассы в дубравах зоны отчуждения определяет совокупное вли-
яние погодно-климатических условий, рельефа, плодородия и влажности почвы, количества рас-
тительного опада при ведущей роли почвенного увлажнения.

Ключевые слова: зона отчуждения Чернобыльской АЭС, дубрава, лесная подстилка, толщина, запас, плот-
ность сложения.
DOI: 10.31857/S0024114824050082 EDN: OWOYLS

Лесная подстилка (ЛП) – динамичный напоч-
венный биогеогоризонт, состоящий из мортмассы 
лесных организмов, преимущественно растений, 
отчасти независимый компонент лесного биоге-
оценоза, временно удерживающий минеральные 
элементы и регулирующий их перемещение в био-
логическом круговороте (Карпачевский, 1981), а 

также возобновляющийся ресурс, аккумулирую-
щий в себе химические элементы и определяющий 
поступление их в биосферу (Богатырев и др., 2004).

Актуальность изучения ЛП определена свой-
ствами и функциями, выполняемыми ею в лесных 
биогеоценозах. Она значительно возрастает в зоне 
отчуждения (ЗО) Чернобыльской атомной элек-
тростанции (ЧАЭС), где подстилки являются ос-
новным депо радионуклидов, важным звеном в их 
биологическом круговороте и биогеохимическим 
барьером в процессе вертикальной миграции (Лес. 
Человек. Чернобыль…, 1999; Щеглов, 2000; Пере-
волоцкий, 2006).

_______________________
1Исследования выполнены в соответствии с Программой 
совместной деятельности России и Беларуси в рамках Со-
юзного государства по защите населения и реабилитации 
территорий, пострадавших в результате катастрофы на Чер-
нобыльской АЭС в части ответственности белорусской сто-
роны.
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Дубравы, занимающие 7863 га (5.6%) лесопо-
крытой площади в белорусском секторе ЗО ЧАЭС, 
с момента аварии не эксплуатировались. В эколо-
гической группе суходольных, или плакорных, ду-
брав преобладают кисличный (28.8%) и снытевый 
(10.8 %) типы леса, в группе пойменных – злако-
во-пойменный (10.7 %) и прируслово-пойменный 
(10.8 %).

В литературе имеется достаточно информации 
по толщине ЛП в дубравах Белорусского Полесья 
(Полесье), сведения об их запасах ограничены не-
сколькими типами леса (Кирковский, 1987), а для 
дубрав в ЗО ЧАЭС – отсутствуют.

Цель исследования – установить современ-
ные характеристики ЛП в дубравах белорусско-
го сектора ЗО ЧАЭС и факторы, влияющие на ее 
накопление.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объект исследований – ЛП в высоковозраст-
ных насаждениях четырех самых распространен-
ных типов дубрав в белорусском секторе ЗО ЧАЭС. 
Исследования проводили до начала листопада 
(24.08.2021–7.09.2021 г), когда наступает их стаби-
лизация (Кабанов, 1990), на 25 временных проб-
ных площадях (ВПП), заложенных в дубравах кис-
личных (8), снытевых (7), прируслово-пойменных 
(5) и злаково-пойменных (5). Высокое покрытие 
насаждениями этих типов леса площади формации 
(61.1%) указывает на репрезентативность исследо-
ванной типологической выборки.

Закладку ВПП произвели в соответствии с ме-
тодами, описанными в работе В.Ф.  Ковязина с 
соавторами (2010). Таксацию древостоев и расчет 
таксационных показателей выполнили с использо-
ванием принятой в Беларуси справочной литера-
турой (Мирошников и др., 1980; Кузьменков и др., 
2019). Средние таксационные показатели древосто-
ев дубрав по типам леса приведены в табл. 1.

Для установления запаса ЛП в типе леса с 
20-процентной точностью при вероятности 0.95 
рекомендуется отбирать 43 пробы (Карпачевский, 
1981). В работе Л.И. Аткиной и Н.И. Стародубце-
вой (2004) для этой цели их отбор осуществляли на 
20–25 учетных площадках (УП) размером 0.05 м2, а 
для определения толщины подстилки с 7–12-про-
центной точностью выполняли 40–50 ее замеров.

В дубравах ЗО ЧАЭС определение запаса ЛП вы-
полняли методом отбора образцов на 15 УП разме-
ром 0.5×0.5 м. На каждой ВПП размещали по 15 УП 
на 3 трансектах – по 5 УП на трансекте через 10 м 
при расстоянии между трансектами 15 м. Мощность 
ЛП замеряли на каждой стороне УП. В дубраве кис-
личной отобрали 120 образцов подстилки, сныте- 
в о й  –  10 5 ,  п р и р у с л о в о - п о й м е н н о й  и 

злаково-пойменной – по 75; произвели соответ-
ственно 480, 420 и по 300 замеров ее толщины.

В полевых условиях на каждой УП путем взве-
шивания определяли массу образца ЛП при есте-
ственной влажности. В пределах ВПП образцы 
объединяли, перемешивали и отбирали среднюю 
пробу. Методом их высушивания в сушильном 
шкафу при 100–105 °С до постоянной массы уста-
навливали влажность средних проб ЛП на ВПП в 
соответствии с ГОСТ 28268-89 «Почвы. Методы 
определения влажности, максимальной гигроско-
пической влажности и влажности устойчивого за-
вядания растений». С учетом влажности рассчита-
ли запас абсолютно сухой массы и плотность сло-
жения ЛП на УП в соответствии с исследованием 
Я.К. Куликова (2013), далее определили средние 
показатели мощности, запаса и плотности сложе-
ния ЛП и отдельные их статистические показатели 
для каждого типа леса.

Обработку материалов производили при помо-
щи стандартных пакетов прикладных программ 
Microsoft Excel 2010 и Statistica 6.1. Все параметры 
ЛП в дубовых лесах ЗО ЧАЭС определены с точ-
ностью 3.1–8.2%, что говорит о достаточном коли-
честве наблюдений и обоснованности полученных 
данных.

Достоверность различий (t) для двух сравни-
ваемых малых выборок (n < 20) рассчитывали по 
формуле:

где М – среднее значение выборки; σ – стан-
дартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Толщина лесной подстилки. По данным, приве-
денным в «Атласе морфологических признаков лес-
ных почв Беларуси» (Соколовский, Юреня, 2012), 
толщина ЛП в дубравах страны находится в пре-
делах 2–4 см, в среднем составляя в дубраве орля-
ковой 3.0 см, кисличной – 3.1 см, черничной – 3.2 
см. В плакорных дубравах Полесья она варьирует в 
диапазоне 1–4 см, редко выходя за границы 2–3 см 
(Соколовский, Беспалый, 2015). В дубравах орляко-
вых, снытевых, кисличных Беловежской пущи Бе-
ларуси составляет 2 см (Антоник, Ефремов, 2007). 
В центральной части Полесья, в дубраве кислич-
ной, она изменяется в пределах 3–7, в черничной –  
2–4, в снытевой – 1.5–3 см (Горюнова, Солоно-
вич, 1978; Антоник, 2007; Герасименко, Соколов-
ский, 2008). В дубравах прируслово-пойменных 
мощность ЛП колеблется в диапазоне 2–6 см, ме-
стами отсутствует, в дубраве пойменной составляет 
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5 см (Солонович, 1976; Антоник, 2007; Беспалый, 
Соколовский, 2017). В смешанных дубравах ближ-
ней зоны ЧАЭС ее величина находится на уровне  
2 см (Переволоцкая, 2009).

Северо-восточнее Полесья в лиственных наса-
ждениях Калужской области России мощность ЛП 
составляет 2.88–5.71 см (Щеглов, 2000), в чистых 
дубравах Московской области – 4.4 см, в смешан-
ных – 3.5 см (Наумов и др., 2019), в дубняках ле-
состепной зоны Татарстана – 2.0–3.3 см (Ульда-
нова, 2017), в высокоствольных дубравах степной  
зоны – 4–6 см (Козлов, 2006; Баканов и др., 2018), 
в порослевых – до 2 см (Кабанов, 1990). В пой-
ме среднего течения реки Большая Кокшага (Ре-
спублика Марий Эл) под высоковозрастными ду-
бравами ее толщина увеличивается от 0.7–1.4 см  
в прирусловой части до 2.1–4.0 см в остальной 

(Исаев и др., 2005), а в дубравах поймы среднего 
Днепра – от 1–2 до 10 см (Соловьев, 2007).

В ЗО ЧАЭС средняя толщина ЛП по типам леса 
варьирует в диапазоне 1.7–2.9 см (табл. 2), то есть 
в пределах тех же 2–3 см, характерных для дубрав 
Полесья. В большинстве случаев она уступает 
мощности подстилок в дубравах европейской ча-
сти России.

Толщина ЛП в дубравах ЗО пространственно 
неоднородна, на что указывают 16-кратный размах 
колебания частных ее значений (0.4–6.5 см), сни-
жающийся от дубрав злаково-пойменных (14.5) до 
снытевых, кисличных (13.0) и прирусловой-пой-
менных (11.0), и высокие коэффициенты вариа-
ции средних величин по типам леса (40.4–50.5%). 
В приведенном выше ряду уменьшается и сред-
няя толщина ЛП, которая, несмотря на близкие 

Таблица 2. Статистические показатели характеристик лесной подстилки по типам дубрав

Статистические 
показатели

Дубрава
кисличная

Дубрава
снытевая

Дубрава
злаково-пойменная

Дубрава  
прируслово-пойменная

n 120 105 75 75

Мощность, см

min–max 0.5–6.5 0.5–6.5 0.4–5.8 0.5–5.5

M ± m 2.5 ± 0.09 2.6 ± 0.12 2.9 ± 0.14 1.7 ± 0.10

Cv/Р 40.4/3.7 48.3/4.7 44.0/5.1 50.5/5.8

Запас, кг м–2

min–max 0.8–6.5 0.8–7.6 0.7–4.9 0.2–4.9

M ± m 2.1 ± 0.10 2.7 ± 0.13 2.0 ± 0.10 1.6 ± 0.10

Cv/Р 52.6/4.8 50.3/4.9 41.3/4.8 56.4/6.5

Плотность сложения, г см–3

min–max 0.03–0.22 0.05–0.28 0.03–0.53 0.04–0.15

M ± m 0.09 ± 0.003 0.11 ± 0.004 0.08 ± 0.007 0.09 ± 0.003

Cv/Р 36.9/3.4 35.4/3.5 71.1/8.2 26.8/3.1

Примечание. n – количество учетных площадок; min и max – минимальное и максимальное значения; M – среднее ариф-
метическое значение; m – ошибка среднего арифметического значения; Cv – коэффициент вариации, %; Р – коэффициент 
точности, %.

Таблица 3. Достоверность различий показателей мощности (числитель) и запаса (знаменатель) лесной под-
стилки между типами дубрав

Тип леса Дубрава кисличная Дубрава
снытевая

Дубрава 
прируслово-пойменная

Дубрава снытевая 0.67 / 3.66* – –

Дубрава прируслово-пойменная 5.95* / 3.54* 5.76* / 6.71* –

Дубрава злаково-пойменная 2.40* / 0.71 1.63 / 4.27* 6.98* / 2.83*

Примечание. * – различия достоверны на 95-процентном уровне значимости.
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значения, достоверно различается между большин-
ством типов леса (табл. 3).

Запас лесной подстилки является более значи-
мой характеристикой ввиду того, что показатель 
мощность ЛП довольно субъективен, а точность 
его невысока (Карпачевский, 1981). В 1970-х гг. в 
плакорных условиях Полесья ее абсолютно сухой 
вес в дубраве орляковой составлял 0.85, чернич-
ной – 0.87 и крапивной – 1.86 кг м–2 (Кирков-
ский, 1987). Все данные в настоящей статье для 
удобства сравнения приведены в кг м–2. В Прибал-
тике в ТУМ С3 и D3, соответствующих дубравам 
черничной и снытевой, запас ЛП был равен 2.63  
и 0.95 кг м–2 (Вайчис, Онюнас, 1977). В лиственных 
лесах Калужской области ее запас варьирует в пре-
делах 2–4 кг м–2, Брянской – 3–5 кг м–2 (Щеглов, 
2000). Южнее, в чистых естественных дубравах  
Черкасской области Украины, он снижается до  
1.28 кг м–2, искусственных – до 2.38 кг м–2, сме-
шанных – до 0.85 и 1.20 кг м–2 соответственно 
(Жицька, Хоменко, 2011). В дубравах в лесостепи 
Татарстана масса ЛП составляет 0.81–1.72 кг м–2 
(Ульданова, 2017), нагорных дубравах южной лесо-
степи – 1.39–1.69 кг м–2 (Каплина, Кулакова, 2021), 
чистой спелой плакорной дубраве степной зоны –  
1.12 кг м–2 (Баканов и др., 2018), чистых и смешан-
ных порослевых дубравах Саратовской области – 
0.11–1.97 кг м–2 (Кабанов, 1990), Северном При-
каспии – 7.53 кг м–2 (Кулакова, 2014). В Полесье 
мортмасса ЛП в дубраве широкотравно-поймен-
ной весила 0.77 кг м–2 (Кирковский, 1987). В пой-
ме реки Большая Кокшага ее запас под дубравами 
возрастает от 0.41–1.37 до 1.63–3.73 кг м–2 по мере 
удаления от прирусловой части и приближения к 
поверхности почвы уровней грунтовых вод (Исаев 
и др., 2005). В дубравах поймы среднего Днепра он 
намного выше – 3.70–8.99 кг м–2 (Соловьев, 2007).

Современные средние запасы ЛП в ЗО ЧАЭС по 
типам дубрав (табл. 2) расположены в узком весовом 
интервале (1.6–2.7 кг м–2) при средней величине по 

формации 2.2±0.06 кг м–2. Они достоверно раз-
личаются между собой, кроме единичного случая 
(табл. 3). Их масса в полтора раза выше массы ЛП 
в дубравах Полесья 40-летней давности (0.85–
1.89 кг м–2). В плакорных дубравах они в опреде-
ленной мере вписываются в диапазоны запасов 
ЛП в дубравах Украины, в меньшей степени –  
России; в пойменных – близки к запасам ЛП в ду-
бравах России и значительно уступают насажде-
ниям дуба в пойме Днепра.

Весьма неоднородно пространственное распре-
деление запаса ЛП в дубовых лесах ЗО ЧАЭС. Об-
щий размах колебаний ее индивидуальных значе-
ний (0.2–7.6 кг м–2) достигает 38 раз и возрастает 
от дубравы злаково-пойменной (7.0) до кислич-
ной (8.1), снытевой (9.5) и прируслово-пойменной 
(24.5). Коэффициенты вариации средних запасов 
ЛП по типам леса (41.3–56.4%) в среднем соответ-
ствуют аналогичному показателю в порослевых ду-
бравах степи (48%) (Кабанов, 1990) и значительно 
выше их вариации в лиственных и хвойно-широко-
лиственных лесах Брянской и Калужской областей 
(23.0–34.4%) (Щеглов, 2000).

Расчетный запас ЛП в дубравах ЗО ЧАЭС со-
ставляет около 200 тыс. т (табл. 4). При его опре-
делении к наиболее распространенным (базовым) 
типам леса присоединяли площади остальных ти-
пов на основе сходства или близости индексов тро-
фности и влажности почв.

Запасы ЛП с определенной синхронностью по-
вторяют изменение ее мощности (Щеглов, 2000) 
и находятся в статистической связи между собой, 
характер которой зависит от степени увлажнения 
почв (Вайчис, Онюнас, 1977). Сильные корреляции 
между этими параметрами установлены для низко-
ствольных дубрав Саратовской области (r = 0.71,  
р < 0.01) (Кабанов, 1990). В ЗО ЧАЭС связь между 
ними еще более тесная (r = 0.76, р < 0.01, n = 375).

Плотность лесной подстилки в дубравах По-
лесья составляет 0.25–0.40 г см–3, Беловежской  

Таблица 4. Оценочный запас лесной подстилки в дубравах зоны отчуждения Чернобыльской АЭС

Показатель
Дубравы 

кисличная  
и орляковая

Дубравы 
снытевая, 

черничная 
крапивная  

и папоротниковая 

Дубрава 
прируслово-
пойменная

Дубравы  
злаково-пойменная, 

ольхово-пойменная, 
широкотравно-

пойменная  
и пойменная

Всего

Общая площадь, га 3713.5 1345.9 851.9 1951.6 7862.9

Запас лесной  
подстилки, кг м–2 2.5 2.6 1.7 2.9 –

Общая масса  
подстилки, т 92838 34993 14482 56597 198910

Примечание. Полужирным шрифтом выделены базовые типы леса.
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пущи – 0.17–0.33 г см–3 (Антоник, 2012; Антоник, 
Босак, 2016). В дубравах ЗО ЧАЭС по состоянию 
на 2021 г. она оказалась более рыхлой и однород- 
ной – средние показатели плотности сложения по 
типам леса располагались в интервале 0.08–0.11 г см–3  
(табл. 2), а достоверные различия данного по-
казателя между всеми типами леса, несмотря на  
высокие коэффициенты вариации средних ве-
личин (26.8–71.1%), отсутствовали. Средняя  
плотность ЛП в насаждениях дубовой форма-
ции (0.09 ± 0.002 г см–3) близка к плотности под-
стилки черноольховых лесов (0.07 ± 0.001 г см–3)  
в ЗО ЧАЭС (Гарбарук и др., 2022).

Влияние экологических факторов на характери-
стики лесной подстилки. Снижение плотности ЛП в 
дубравах ЗО ЧАЭС и превышение ее запасов над 
запасами 40-летней давности обусловлены измене-
нием климата и современными метеорологически-
ми условиями. На общем фоне 30-летнего периода 
засушливых явлений в регионе (Бровка, Буяков, 
2020), по данным расположенной на территории 

ЗО ЧАЭС станции «Масаны», 2021 год характе-
ризовался пониженным количеством осадков  
(519 мм) в сравнении со среднемноголетней нор-
мой (609 мм), повышенной температурой воздуха 
(+8.2 °С при норме +7.8 °С), низкими коэффици-
ентами увлажнения территории по Н.Н. Иванову 
(0.81 за май–август и 0.75 за год). Поэтому дефицит 
влаги замедлил микробиологическую активность в 
ЛП и ее деструкцию, чем обеспечил нарастание 
мортмассы и снизил степень уплотнения.

Различия в толщине и запасах ЛП в разных ти-
пах леса задаются комплексом экологических фак-
торов, важнейшим из которых является рельеф 
местности, определяющий влагообеспеченность 
почв. Его понижение независимо от региона и ле-
сообразующей породы сопровождается увеличени-
ем влажности почв и уменьшением запасов ЛП с 
последующим их ростом в переувлажненных ме-
стах (Аткина, Аткин, 2000). Повышению запасов 
ЛП способствуют увеличение увлажнения и сни-
жение плодородия почв, а наибольшие запасы они 

Таблица 5. Коэффициенты корреляции Спирмена толщины и запаса лесной подстилки с таксационными по-
казателями древостоев дуба (n = 25)
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W 0.909 0.904 0.964 0.886 0.926 0.868 0.917 0.975 0.937 0.957 0.794 0.871 0.899

р 0.03 0.02 0.50* 0.01 0.07* 0.00 0.04 0.78* 0.12* 0.36* 0.00 0.00 0.02
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0.11 0.47** 0.236 0.45** –0.10 0.02 0.10 0.24 –0.10 –0.05 0.32 0.33 0.13
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2

0.18 0.32 0.35 –0.24 –0.25 –0.06 –0.05 0.14 –0.19 –0.04 0.07 0.19 0.28

Примечание. W – критерий Шапиро-Уилка, р – уровень значимости, %, * – нормальное распределение, ** – статисти-
чески значимые результаты при р < 0.05
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накапливают на среднеплодородных почвах (Вай-
чис, Онюнас, 1977). В поймах рек их масса возрас-
тает с понижением рельефа и повышением уров-
ней грунтовых вод (Исаев и др., 2005).

С рельефом более тесно связана толщина ЛП 
(Щеглов, 2000). В составном ряду типов леса ЗО 
ЧАЭС (дубрава прируслово-пойменная – дубрава 
кисличная – дубрава снытевая – дубрава злако-
во-пойменная) понижается рельеф, уровни грун-
товых вод приближаются к дневной поверхности, 
просматривается тенденция повышения индекса 
почвенного увлажнения. Одновременно увели-
чивается мощность ЛП. Ее запасы возрастают в 
рядах типов леса (дубрава прируслово-поймен-
ная < дубрава злаково-пойменная ≤ дубрава кис-
личная < дубрава снытевая) и ТУМ (А2,В2 < С2–3  
< D2 < D3), то есть по мере улучшения лесорасти-
тельных условий. Близкие значения толщины ЛП 
в дубравах кисличных и снытевых, характеризую-
щихся разными индексами увлажнения при иден-
тичных трофотопах, обусловлены выравниванием 
темпов ее разложения в связи с опусканием уров-
ней грунтовых вод в ходе многолетней засухи до 
глубины, при которой капиллярная влага не дости-
гает подстилок и не влияет на их влажность.

В процессе накопления ЛП важную роль играет 
количество опада. В исследованных дубравах боль-
шую его часть поставляет древесный ярус. Поэтому 
вполне ожидаема связь параметров ЛП с таксаци-
онными показателями древостоев. Таким примером 
является тесная корреляция ее запаса с сомкнуто-
стью полога древостоя, долей клена остролистно-
го (Acer platanoides L.) в составе, умеренная – с аб-
солютной и относительной полнотой насаждения, 
высотой дуба (Quercus robur L.), стволовым запасом 
в низкоствольных дубравах Саратовской области 
(Кабанов, 1990). В дубравах ЗО ЧАЭС выборка за-
паса ЛП имеет ненормальное распределение (кри-
терий Шапиро-Уилка W = 0.876, р = 0.01), выборка 
толщины (W = 0.939, р = 0.14) – нормальное. Уста-
новлены значимые (р < 0.05) слабые коэффициен-
ты корреляции Спирмена мощности ЛП со сред-
ней высотой древостоя дуба и классом бонитета, 
характеризующим качество условий местопроиз-
растания (табл. 5).

Поэтому наиболее низкие мощность и запас ЛП 
наблюдаются в низкобонитетных низкопродук-
тивных дубравах прируслово-пойменных (табл. 1),  
а самые высокие ее запасы накапливают дубра-
вы снытевые, произрастающие на самых богатых 
влажных почвах, приуроченных к ТУМ D3.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мощность и запас ЛП в различных типах 
дубрав ЗО ЧАЭС располагаются в узких ин-
тервалах абсолютных значений (1.7–2.9 см и  
1.6–2.7 кг м–2) и находятся в тесной (r = 0.76) 

взаимосвязи. При высокой вариабельности сред-
них величин (40–56%) они в большинстве случаев 
достоверно различаются между собой. Диапазон 
толщины ЛП совпадает со средними ее значени-
ями большинства типов дубрав Полесья, но по 
мощности они уступают подстилкам дубовых на-
саждений за пределами региона. Запасы ЛП в пол-
тора раза превышают величины данного параме-
тра 40-летней давности в Полесье и близки либо 
уступают мортмассе ЛП в разных природных зонах 
европейской части России. Общий их запас в ЗО 
ЧАЭС составляет 200 тыс. т. Плотность сложения 
ЛП довольно однородна и по типам леса составля-
ет 0.08–0.11 г см–3.

Величины характеристик ЛП в дубравах ЗО 
ЧАЭС определяет совокупное влияние погод-
но-климатических условий, рельефа, богатства и 
влажности почв, регулирующих количество опада, 
влажность ЛП и микробиологическую активность 
в ней. Засушливые явления в регионе на фоне гло-
бального потепления климата обусловили сниже-
ние влагообеспеченности ЛП, замедление их раз-
ложения, выравнивание их толщины и запаса меж-
ду отдельными типами леса.
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Stocks of Forest Litter in the Oak Forests  
of the Chernobyl Nuclear Power Plant Exclusion Zone

A. V. Uglyanets1, D. K. Garbaruk1, *
1Polesye State Radiation-Ecological Reserve, Khoiniki, 247618 Belarus

*E-mail: dima.garbaruk.77@mail.ru

Forest litter plays a most important role in the migration of radioactive substances in biogeocenoses of 
the Chernobyl nuclear power plant exclusion zone. There is to date no information on the characteristics 
of litter in oak forests in this area. The aim of the study is to identify the main indicators of forest litter 
and factors influencing its accumulation in stands of the most common oak forests types (Quercetum 
oxalidosum, Q. aegopodiosum, Q. subalveto-fluvialis and Q. graminoso-fluvialis), occupying 61.1% of 
the oak forest formation in Belarusian sector of the Chernobyl NPP exclusion zone. It was found that 
the average values of their characteristics by forest types, obtained with an accuracy of 3.1–8.2%, vary 
in extremely narrow ranges: thickness – 1.7–2.9 cm, stocks – 1.6–2.7 kg m–2, addition density – 0.08–
0.11 g cm–3. The forest litter is loose, in comparison with other regions of Eastern Europe within the 
boundaries of the natural range of oak they are, as a rule, less thick and with a smaller mortmass stock. 
Their total stock in the Chernobyl exclusion zone is about 200 thousand tons of absolutely dry matter. 
The thickness and stock of forest litter’s mortmass are very heterogeneous. They are characterized by 
high fluctuations in individual values and in average coefficients of variation (40–56%). The average 
values of thickness and stock differ significantly between most types of forests. These indicators are 
closely related to each other (r = 0.76). The density of the forest litter, despite the high coefficients of 
variation of average values (27–71%), is rather homogeneous. The formation of forest litters and their 
mortmass accumulation in the oak forests is determined by the cumulative effect of weather and climatic 
conditions, landscape, soil fertility and moisture and the quantity of forest litter with the leading role 
of soil moisture supply

Keywords: Chernobyl nuclear power plant’s exclusion zone, oak forest, forest litter, thickness, stock, structural 
density.
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Разложение опада проходит в несколько стадий, наиболее интенсивной из которых является 
начальная стадия. Настоящее исследование направлено на выявление особенностей начальной 
стадии разложения хвои в сосняке брусничном и ее зависимости от гидротермических условий 
и внутренних биогеоценотических различий. Пробная площадь расположена на территории Го-
сударственного природного заповедника «Кивач» в среднетаежной подзоне Республики Каре-
лии. Разложение хвои проводили методом закладки мешочков с хвоей. Изучение особенностей 
разложения хвои в разных микрогруппах напочвенной растительности за первый вегетационный 
период показало незначительные различия в пределах стандартного отклонения. Установлено, 
что разложение хвои в сосняке брусничном в среднетаежной подзоне составило 31.5 ± 3.5% за 
вегетационный период (120 дней), 44.0 ± 1.4% – за годовой цикл и 55.8 ± 5.1% – за двухлетний 
период. Использование асимптотической модели Berg и Ekbohm показало завышение годовой 
величины разложения на 10-13%. Предложенная логарифмическая модель основана на двухго-
дичных эмпирических данных и дает погрешность в 3–5% в вычислении годовой потери массы 
хвои.

Ключевые слова: гидротермические условия, разложение хвои, внутренние биогеоценотические различия, 
асимптотическая модель.
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Круговорот органического вещества в экоси-
стеме очень важен для понимания биосферной 
функции почвы как источника питания растений. 
Поступая в лесную подстилку, опад препятству-
ет механическому уплотнению почвы, влияет на 
световой и гидротермический режимы, процес-
сы диффузии и испарения, является благоприят-
ной средой для почвенной биоты (Семенов, Когут, 
2015). Почвенная биота, преобразуя свежий расти-
тельный материал, формирует и улучшает динами-
ку почвенных агрегатов, таким образом улучшая 
структуру почв (Tisdall, Oades, 1982). Растительный 
опад является важной частью запаса почвенной ор-
ганики, а его деструкция в значительной степени 
определяет круговорот органического вещества в 

экосистеме (Six et al., 2004; Weedon et al., 2009; 
Berg, McClaugherty, 2020). Компонентный состав 
и масса опада находятся в прямой зависимости от 
видового разнообразия и пространственной струк-
туры лесных экосистем. В свою очередь, компо-
нентный и химический состав опада, наряду с кли-
матическим фактором, определяют скорость его 
разложения и преобразования в экосистеме (Talbot 
et al., 2012; Тулина, Семенов, 2015). Хвойный опад 
отличается от лиственного присутствием в хими-
ческом составе плохо растворимых углеводородов 
и танинов, ингибирующих процесс его деструкции 
(Johansson, 1995). Выход легкорастворимых хими-
ческих компонентов – начальный и наиболее ин-
тенсивный этап деструкции опада, являющийся 
важной частью в годовом обороте элементов пита-
ния (Millar, 1974). Наше исследование направлено 
на выявление особенностей начальной стадии раз-
ложения хвои в сосняке брусничном и ее зависи-
мости от гидротермических условий и внутренних 
биогеоценотических различий. Ранее в Карелии 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

______________________
1Финансовое обеспечение исследований осуществлялось 
из средств федерального бюджета на выполнение государ-
ственного задания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ 
РАН).
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изучали разложение лесных подстилок (Загураль-
ская, 2000), а также целлюлозы и хвойного опада в 
сосняках (Германова, 2009; Германова и др., 2012), 
однако основой данных исследований являлось из-
учение микробиологической активности почв. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Пробная площадь расположена на территории 
Государственного природного заповедника «Ки-
вач» в среднетаежной подзоне Республики Каре-
лии. Климатический режим региона исследований 
умеренно-холодный и влажный, переходный от 
морского к континентальному. Размер основной 
пробной площади – 50×80 м (0.4 га). Тип леса – со-
сняк брусничный 190 лет; состав древостоя – 10С; 
средняя высота – 23.1 м; средний диаметр ствола –  
31.0 см; запас фитомассы древостоя – 182.1 т/га; 
класс бонитета III.4. Почва – Podzol Rustic (под-
зол крупнопесчаный иллювиально-железистый на 
флювиогляциальных песках). На пробной площа-
ди выделяли четыре микрогруппы преобладающей 
напочвенной растительности: зеленомошную, 
брусничную, лишайниковую и черничную. 

Для сравнения разложения хвои в схожих эко-
системах на однотипных почвах с различиями 
только в гранулометрическом составе в киломе-
тре от основной закладывали дополнительную  
пробную площадь: сосняк черничный 190 лет; со-
став древостоя – 10С; средняя высота – 26.0 м; 
средний диаметр ствола – 34.0 см; запас стволовой 
древесины – 404 м3/га; класс бонитета II.5; вто-
рой ярус – ель (Picea) с примесью березы (Betula). 
Почва – Podzol Rustic (подзол мелкопесчаный ил-
лювиально-железистый на флювиогляциальных 
песках) (Разнообразие почв..., 2006). Выделяли 
брусничную и черничную микрогруппы преобла-
дающей напочвенной растительности. 

Разложение хвои проводили методом закладки 
мешочков с хвоей (Berg, Ågren, 1984). Мешочки 
10×10 см выполнены из сетки неокрашенного по-
лиэфирного волокна, отверстия 1×1 мм. Вес хвои 
в каждом мешочке – 3.5 г (воздушно-сухое веще-
ство). Мешочки с хвоей закладывали вне проек-
ции крон между OF и OН горизонтами подстилки, 
в каждой из микрогрупп напочвенной раститель-
ности. Проводили три серии двухгодичных опытов 
с закладкой образцов в 2017, 2018, 2019 гг. Отборы 
образцов в каждой из микрогрупп напочвенной 
растительности выполняли в пятикратной повтор-
ности. В первый после закладки образцов вегета-
ционный период отборы проводили ежемесячно, в 
последующие годы опыта – в начале и в конце ве-
гетационного периода. Температуру воздуха и по-
чвы, а также относительную влажность воздуха из-
меряли датчиками iButton DS1923-F5#. Измерение 
температуры и относительной влажности воздуха 
выполняли на высоте 2 м с периодичностью в 1 час, 

температуры нижней части лесной подстилки – с 
периодичностью в 30 мин. Содержание целлюлозы 
определяли методом Кюршнера и Хоффера, лиг-
нина/AUR – методом Класона в модификации Ко-
марова, содержание экстрагированных этиловым 
спиртом веществ – гравиметрическим методом 
(Оболенская и др., 1965) (данные были получены с 
помощью оборудования ЦКП «Аналитическая ла-
боратория» ИЛ КарНЦ РАН). Статистическая об-
работка данных проведена с использованием паке-
тов программ Statistica 10, Microsoft Excel. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Пять лет измерений были контрастными по 
температурно-влажностным погодным условиям 
(рис. 1). Мониторинг температуры воздуха пока-
зал, что за период измерений наиболее холодным 
был февраль 2018 г. (–19°С), а наиболее теплым –  
июль того же года (+19°С). Средняя температура 
воздуха за летний период 2017, 2018 и 2019 гг. со-
ставила 15.3, 17.1 и 15°С. Средняя температура в 
нижней части лесной подстилки в эти же периоды 
составила 13.1, 14.1 и 12.8 °С соответственно. Наи-
большее количество осадков выпало в летний пе-
риод 2017 г.(230 ± 35 л/м2) и 2018 г. (205 ± 30 л/м2),  
наименьшее – в 2019 г. (106 ± 20 л/м2). Объем поч-
венных вод в целом согласуется с объемом выпав-
ших осадков.

Наибольшая разница среднемесячных темпе-
ратур подстилок разных микрогрупп напочвенной 
растительности зафиксирована в июне 2019 г. меж-
ду подстилками лишайниковой (14.5 °С) и чернич-
ной (12.5 °С) микрогрупп. 

Значительное снижение температуры воздуха в 
сентябре, в свою очередь, снижает и выравнивает 
температуру подстилок всех микрогрупп до 10–10.5 

°С, что на фоне пониженного лизиметрическо-
го стока из подстилок (14 ± 1.5 л/м2) уменьшает 

Рис. 1. Гидротермические условия сосняка бруснич-
ного: средняя температура воздуха (°С), средняя от-
носительная влажность воздуха (%).
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транспирацию и повышает вклад осадков во влаж-
ность подстилки. 

Различия в температурном режиме подстилок 
являются следствием их различий по физическим 
характеристикам, таким как порозность, плот-
ность, мощность и т.п., обусловленным типом 
доминирующей растительности. Минимальным 
запасом подстилок выделяется лишайниковая  
микрогруппа (19.7 ± 4.6 т/га), максимальным  
запасом обладают брусничная (30.4 ± 1.6 т/га) и 
черничная микрогруппы (30.0 ± 2.4 т/га). Зеле-
номошная микрогруппа растительности занимает 
промежуточное положение по запасу подстилки 
(25.0 ± 0.2 т/га).

Анализ химического состава лесных подсти-
лок показал, что подгоризонт OL под брусничной 
и черничной растительностью в 1.5–2 раза богаче 
калием и фосфором, чем в подстилках под зелено-
мошной и лишайниковой растительностью. От-
личия в химическом составе подстилок наиболее 
сильно проявляются в подгоризонте OH, который 
под лишайниковой растительностью очень беден 
углеродом и подвижными формами фосфора и 
калия по сравнению с других микрогрупп анало-
гичными подгоризонтами, а под зеленомошной, 
напротив, в 1.5–2 раза богаче углеродом и азотом 
(Солодовников, 2019).

Многочисленные исследования (Berg, Ekbohm, 
1991; Coûteaux et al., 1998; Talbot et al., 2012) по-
казали, что химический состав начального суб-
страта сильно влияет на скорость его разложения. 
Считается, что в первую очередь вклад в скорость 
разложения вносят растворимые и низкомолеку-
лярные соединения, затем гемицеллюлозы, осо-
бенно те, которые основаны на арабинане (Berg, 
McClaugherty, 2020). Несколько позже доминиру-
ющим видом деятельности становится разложе-
ние целлюлозы и, наконец, разложение лигнина  
(табл. 1).

В подстилках различных микрогрупп напоч-
венной растительности деструкция хвои прохо-
дила достаточно равномерно. В течение полутора 
лет каждого из трех опытов было зафиксирова-
но только одно значимое различие в разложении 
хвои в подстилке лишайниковой микрогруппы 

растительности (28.6 ± 1.1%), по сравнению с брус-
ничной (33.6 ± 1.7%) и черничной (32.0 ± 1.3%) 
микрогруппами, что объясняется переувлажне-
нием данной подстилки, имеющей наименьшую 
мощность и запас, на фоне высоких осадков (Со-
лодовников, 2019). Отмечена повышенная деструк-
ция хвои в брусничной микрогруппе после двух 
лет (67 и 69%) в двух опытах из трех, но различия 
с другими микрогруппами растительности значи-
мы лишь в одном из них, что, возможно, является 
следствием локального распространения деструк-
тивной микрофлоры и фауны в местах закладки 
опыта (рис. 2). Это подтверждается тем, что после 
смещения на метр места закладки третьего опыта в 
брусничной микрогруппе результат деструкции не 
отличался значимо от результата в других микро-
группах напочвенной растительности. Существует 
разница в разложении хвои в подстилке лишай-
никовой микрогруппы растительности в первом и 
втором экспериментах, однако, если рассматривать 
все три серии опыта в целом, значимых различий 
не наблюдается (Solodovnikov, 2021). 

Проведено сравнение разложения хвои в схожих 
экосистемах на однотипных почвах с различиями 
только в гранулометрическом составе. Почвы ос-
новной площади более чем на 75% представлены 
частицами 1–0.25 мм, в верхних горизонтах ши-
роко представлены частицы 3–1 мм, при почти 
полном отсутствии фракции <0.01 мм, тогда как 
на дополнительной площадке почва представлена 
в основном фракциями 1–0.01 мм, около 7% со-
ставляют фракции <0.01 мм и 2.5% – глинистых 
частиц. Эксперимент показал повышенную потерю 
массы хвои в подстилке брусничной микрогруппы 
(упомянутую ранее) на основной пробной площа-
ди, однако высокая вариабельность результатов не 
позволяет считать различия значимыми и не под-
тверждается вторым экспериментом.

В целом можно заключить, что в сосновом лесу 
внутренние биогеоценотические различия в соче-
тании с различными контрастными погодными ус-
ловиями оказывают лишь транзиторное и неакку-
мулируемое влияние на характер деструкции хвои 
даже на начальной стадии разложения. 

Это позволяет объединить результаты, получен-
ные в различных микрогруппах растительности, в 

Таблица 1. Химический состав экспонируемой хвои, в % от начального

Дней опыта Экстрактивные вещества, % Целлюлоза, % Лигнин/AUR, %

0 22.87 ± 0.41 25.41 ± 0.12 32.34 ± 0.32

120 11.98 ± 1.19 12.53 ± 0.88 26.48 ± 1.48

364 8.35 ± 0.86 9.04 ± 1.08 24.21 ± 1.03

482 7.03 ± 0.22 6.97 ± 0.99 20.36 ± 1.51

728 5.33 ± 0.94 6.1 ± 0.69 18.54 ± 1.48
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единый массив данных для последующей статисти-
ческой обработки.

Таким образом, потеря массы хвои по отноше-
нию к начальной за вегетационный период первого 
года опытов в среднем достигла 31.5 ± 3.5%, за пер-
вый год составила 44.0 ± 1.4%, за два года – 58.9 ±  
± 6.5%. Эти данные довольно близко соответству-
ют результатам разложения хвои, полученным в 
шведском, французском и российском экспери-
ментах (Berg, Ekbohm, 1991; Coûteaux et. al., 1998; 
Германова и др., 2012). 

Статистический анализ показал, что скорость 
потери массы хвои довольно слабо коррелирует со 

среднемесячным количеством осадков (–0.34), но 
значительно – с количеством лизиметрических 
вод, прошедших через лесную подстилку (–0.72), 
среднемесячной относительной влажностью воз-
духа (–0.76) и температурой в нижней части под-
стилки (0.87). Сильная корреляция обнаружена с 
температурой воздуха (0.90). 

В нашем исследовании после 110 дней сравнение 
потери массы компонентов хвои с потерей общей 
массы показало наибольшее значение коэффици-
ента корреляции для целлюлозы (0.55), тогда как 
корреляция с лигнином/AUR (0.1) имела наимень-
шее значение (рис. 3). После 500 дней опыта кор-
реляция лигнина/AUR (0.88) была максимальной 
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среди компонентов и превысила значения корре-
ляции целлюлозы (0.7). Коэффициенты корреля-
ции между потерей массы хвои и всех компонент 
стабильно росли с увеличением времени опыта. 
Это подтверждает тезис, что оставшиеся после бы-
строй в первой стадии потери вещества, как прави-
ло, лигнифицированы и их распад на более позд-
них стадиях регулируется распадом лигнина.

Подобный характер распада лигнина/AUR по-
зволяет классифицировать исследованный нами 
процесс разложения скорее как трехступенча-
тую модель разложения, предложенную B. Berg и  
C. McClaugherty (2020). Главное отличие двухсту-
пенчатой модели от трехступенчатой заключается в 
раннем доминирующем влиянии лигнина на про-
цесс разложения.

Вполне традиционным уравнением, описыва-
ющим деструкцию сосновой хвои, является асим-
птотическая модель (Berg, Ekbohm, 1991), которая, 
в свою очередь, базируется на модели, предложен-
ной P.J.A. Howard, D.M. Howard (1974), и представ-
ляет ее упрощенный вариант: ML = m(1–e–k t/m),
где ML – общая потеря массы (%), m – асимпто-
тическое (предельное) значение потери массы (%), 
t – время (дни опыта), k – начальная скорость раз-
ложения. Эта модель базируется на наблюдении за 
разложением некоторых типов подстилки, что при-
водило к остатку, скорость разложения которого 
приближалась к нулю. 

Используя параметры m = 58.9 и k = 0.46, мы 
получили довольно близкое соответствие расчет-
ной кривой с данными экспериментов (рис. 4). Од-
нако на графике ясно видно, что расчетная модель 

завышает величину годовой деструкции хвои при-
мерно на 10–13%, и это подтверждается всеми тре-
мя сериями опытов.

Данные, полученные в результате химического 
анализа, показали различия в характере деструк-
ции разных компонентов хвои. Взяв за основу под-
ход, учитывающий разные скорости распада раз-
ных компонентов (Coûteaux et al., 1998), сделали 
попытку смоделировать деструкцию каждого ком-
понента и эмулировать общую потерю массы хвои 
на основе суммы этих моделей. 

Получена логарифмическая модель: ML=  
= C ln(t)  + D, где t – количество дней опыта; С и  
D – поправочные коэффициенты. Для на-
шей модели найдены коэффициенты С = 14.39;  
D = –36.93, которые дают вполне приемлемый 
результат. Модель является довольно простой для 
применения и более точной по сравнению с асим-
птотической моделью, однако возникает погреш-
ность в 3–5% в вычислении годовой потери массы 
хвои. Отсутствие физического объяснения и необ-
ходимость подбора или расчета эмпирических ко-
эффициентов С и D следует отнести к числу основ-
ных недостатков. Можно лишь предположить, что 
коэффициенты k и m из асимптотического урав-
нения в той или иной форме присутствуют как в 
С, так и в D. Логарифмическая модель применима 
только при значениях 30 < t < 750.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ гидротермических показателей в воз-
духе, подстилке и почве показал, что изменения в 
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скорости потери массы хвои значительно корре-
лируют как с температурой подстилки, так и с па-
раметрами, тесно взаимосвязанными с гидротер-
мическим режимом подстилки: температурой и 
влажностью воздуха. Тем не менее, можно сделать 
вывод, что на самой интенсивной, начальной, ста-
дии разложения внутренние биогеоценотические 
различия, такие как напочвенная растительность, 
отсутствие крупной фракции в гранулометриче-
ском составе почв даже в сочетании с различными 
контрастными погодными условиями, оказывают 
лишь транзиторное и неаккумулируемое влияние 
на характер деструкции хвои. 

В целом потеря массы хвои по отношению 
к начальной за вегетационный период перво-
го года опытов в среднем достигла 31.5 ± 3.5%, за 
первый год составила 44.0 ± 1.4%, за два года –  
58.9 ± 6.5%. При этом корреляционный анализ хи-
мического состава хвои показал, что за два года 
опыта зависимость потери общей массы хвои от 
потерь отдельных химических компонентов устой-
чиво растет. После 500 дней опыта корреляция с 
потерей лигнина/AUR (0.88) стала максимальной 
среди компонентов и превысила значения коэф-
фициента корреляции с потерей целлюлозы (0.7). 

Данные трех экспериментов показали, что из-
вестная асимптотическая модель, применяемая 
для расчетов деструкции хвои, завышает величи-
ну годовой деструкции хвои примерно на 10–13%. 
Предложенная логарифмическая модель основана 
на двухгодичных эмпирических данных и дает по-
грешность в 3–5% в вычислении годовой потери 
массы хвои. Следует учитывать ограниченность ее 
применения как в рамках разлагаемого субстрата, 
так и во временных рамках. Модель не примени-
ма при значениях t<30. Тем не менее для перио-
да от месяца до двух лет данная модель выглядит 
наиболее оптимальной, и потому, в зависимости от 
строгости требований к результату расчетов потери 
массы хвои, желательно применение логарифмиче-
ской модели для указанного периода разложения 
вплоть до пересечения значений с асимптотиче-
ской моделью.
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The decomposition of litter occurs in several stages, the most intensive of which is the primary stage. 
The aim of this is identifying the features of the initial stage of needles’ decomposition in a cowberry 
pine forest and its dependence on hydrothermal conditions and internal biogeocenotic differences. The 
trial plot is located on the territory of the Kivach State Nature Reserve in the middle taiga subzone of the 
Republic of Karelia. Decomposition of needles was carried out by laying bags with needles. The study of 
the features of decomposition of needles in different microgroups of ground vegetation during the first 
vegetation period showed insignificant differences within the standard deviation. It was found that the 
decomposition of needles in the cowberry pine forest in the middle taiga subzone reached 31.5 ± 3.5% 
during the vegetation period (120 days), 44.0 ± 1.4% during the annual cycle and 55.8 ± 5.1% during a 
two-year period. The use of the asymptotic model of Berg and Ekbohm showed an overestimation of the 
annual decomposition value by 10–3%. The proposed logarithmic model is based on two-year empirical 
data and gives an error of 3–5% in calculating the annual loss of needle mass.
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Оценена динамика содержания ряда макроэлементов – P, K, Ca, Mg и S – в процессе разложения 
коры и древесины валежа основных лесообразующих пород в старовозрастном среднетаежном 
ельнике (заповедник «Кивач», Республика Карелия). Исходное содержание большинства макро-
элементов выше в коре, чем в древесине. Направленность и интенсивность динамики элемент-
ного состава валежа в процессе разложения зависят от древесной породы и фракции ствола. 
Содержание Р, Са и S в коре и древесине возрастает с различной интенсивностью в зависимости 
от древесной породы. В коре содержание Mg снижается у валежа лиственных пород и не изме-
няется у хвойных, в древесине – снижается у всех пород. Содержание К снижается в коре и дре-
весине валежа всех пород. Предложены модели динамики запасов макроэлементов в масштабе 
валежного ствола. В коре запасы всех макроэлементов уменьшаются в прямой зависимости от 
интенсивности ее фрагментации: скорость потери варьирует от –0.08 до –0.69 год–1 в зависи-
мости от древесной породы. В древесине запасы Р увеличиваются в валеже ели и незначительно 
изменяются у других пород. Запасы остальных макроэлементов уменьшаются со скоростью, не 
превышающей 0.08 год–1. Интенсивность потери запасов этих макроэлементов выше у валежа 
лиственных пород по сравнению с таковой у хвойных. Полученные результаты подчеркивают 
значимую роль крупных древесных остатков, прежде всего хвойных пород, в качестве долговре-
менного пула макроэлементов в рамках биогеохимического круговорота в лесном биогеоценозе.
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Крупные древесные остатки (КДО) явля-
ются одним из ключевых компонентов лесного 

биогеоценоза (БГЦ), обеспечивающих его функ-
ционирование (Müller, Bütler, 2010; Błońska et al., 
2017). Будучи одним из главных источников мерт-
вого органического вещества в лесах, КДО участву-
ют в процессах почвообразования, обогащая почву 
питательными веществами (Базилевич, Титлянова, 
2008; Błońska et al., 2017) и делая их доступными 
для микробиоты и растений (Piaszczyk et al., 2019). 
В ряде исследований валеж – структурный эле-
мент КДО – рассматривается в качестве так на-
зываемых педогенных «горячих точек» (pedogenic-
hotspots) (Stutz, Lang, 2017), представленных 
многообразием древесных субстратов разной сте-
пени разложения, мозаично расположенных в БГЦ 
(Стороженко, 2010) и обладающих различными 

________________________
1Исследование выполнено в рамках государственного зада-
ния Института леса КарНЦ РАН (рег. №121061500082-2), а 
также по теме «Разработка системы наземного и дистанци-
онного мониторинга пулов углерода и потоков парниковых 
газов на территории Российской Федерации; обеспечение 
создания системы учета данных о потоках климатически 
активных веществ и бюджете углерода в лесах и других на-
земных экологических системах» (рег. № 123030300031-6) 
в рамках реализации важнейшего инновационного про-
екта государственного значения (ВИПГЗ) «Единая наци-
ональная система мониторинга климатически активных 
веществ».
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физико-химическими свойствами (Harmon, 2021). 
Непосредственное участие валежной древесины в 
биогеохимических процессах является одним из 
основных механизмов устойчивости старовозраст-
ных лесов (Stutz et al., 2019). Однако диапазон ва-
рьирования характеристик валежа, а также спектр 
факторов, влияющих на них, изучены фрагментар-
но, что ограничивает возможности использования 
потенциала КДО в аспекте сохранения экосистем-
ных функций лесов (Stutz, Lang, 2017).

Мертвая древесина представляет собой значи-
тельный резервуар биогенных элементов (Hafner 
et al., 2005). Динамика элементного состава КДО 
в процессе разложения зависит от множества фак-
торов: исходного химического состава (Holub et al., 
2001; Laiho, Prescott, 2004), видоспецифичных осо-
бенностей древесной породы (Berg, McClaugherty, 
2020), определяющих физико-химические параме-
тры фракций ствола – коры и древесины (Chang 
et al., 2020), климатических и лесорастительных 
условий (Mukhortova, 2012), иных абиотических 
(Schwarze et al., 2000) и биотических факторов 
(Zhou et al., 2007). Среди процессов, определяющих 
динамику биогенных элементов, в КДО выделяют: 
а) выветривание, выщелачивание и вымывание 
под действием ветра, осадков и инсоляции (Сто-
роженко и др., 1992; Harmon, 2021); б) механиче-
скую фрагментацию, растрескивание и отслаива-
ние фрагментов ствола с их последующим перено-
сом в лесную подстилку (Ulyshen, 2014; Shorohova 
et al., 2016); в) транслокацию грибами при помощи 
гиф, мицелия и плодовых тел (Harmon et al., 1994). 

В последние десятилетия количество исследо-
ваний, посвященных изучению функциональной 
роли КДО в круговороте биогенных элементов, 
значительно возросло (Russel et al., 2015). Основ-
ное внимание уделяют наиболее значимым био-
генным элементам – углероду (С) и азоту (N) 
(Palviainen et al., 2011; Harmon, 2021; Romashkin et 
al., 2021), в то время как динамика других, не ме-
нее важных макроэлементов изучена в меньшей 
степени (Krankina et al., 1999; Harmon, 2021). Фос-
фор (Р) является одним из важнейших биогенных 
элементов, необходимых для функционирова-
ния лесных экосистем (Cleveland, Townsend, 2006; 
Filipiak, 2016; Filipiak et al., 2016). Бореальные леса, 
в отличие от экосистем умеренной зоны (Holub et 
al., 2001), относительно бедны фосфором (Родин, 
Базилевич, 1965; Федорец, Бахмет, 2003), что зна-
чительно ограничивает рост и развитие растений 
почвенной и ксилофильной биоты (Базилевич, 
Титлянова, 2008). Калий (К) и сера (S), наряду с 
N и Р, являются важнейшими макроэлементами, 
обеспечивающими жизнедеятельность растений 
(Аристархов, 2007; Marschner, 2012). Кальций (Са) 
обеспечивает поглощение растениями питатель-
ных веществ и доступность других макро- и ми-
кроэлементов (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). 

Магний (Mg) входит в состав хлорофилла, клеточ-
ных мембран и стенок, активизирует деятельность 
ряда ферментов, а также влияет на передвижение 
и превращение фосфорных соединений (Аканова 
и др., 2021). Несмотря на значимую роль вышепе-
речисленных макроэлементов, имеющиеся данные 
об их динамике в процессе разложения КДО труд-
но сопоставимы ввиду методических несоответ-
ствий между различными исследованиями (Berg, 
McClaugherty, 2020), различий в климатических 
условиях (Mukhortova, 2012), особенностей изуча-
емых древесных пород (Minnich et al., 2021). 

Цель данной работы – исследовать динамику 
элементного состава валежа основных лесообразу-
ющих пород средней подзоны тайги. Были постав-
лены следующие задачи: а) определить исходное 
содержание ряда важнейших макроэлементов – Р, 
К, Са, Mg и S – в коре и древесине до начала раз-
ложения; б) выявить закономерности изменения 
их содержания в процессе разложения валежа; в) 
исследовать динамику их запасов в масштабах ва-
лежного ствола.

Мы предположили, что, помимо различий в 
исходном элементном составе между породами и 
фракциями ствола, интенсивность и направлен-
ность динамики элементного состава валежа в 
процессе разложения имеют видоспецифичные за-
кономерности. Согласно нашей гипотезе, в коре, 
как в наиболее богатой элементами фракции ство-
ла, происходит их вынос, в том числе в связи с ее 
фрагментацией и опадением с поверхности ство-
ла. В древесине, наоборот, более вероятно нако-
пление некоторых макроэлементов, в частности Р, 
с их последующим переносом в почву на поздних 
стадиях разложения вместе с фрагментами ствола. 
Особенности динамики элементного состава коры 
и древесины валежа подчеркивают их различную 
значимость в биогеохимическом круговороте в 
масштабах БГЦ.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследование проведено на территории Госу-
дарственного природного заповедника «Кивач» 
(Республика Карелия, Россия). Среднегодовая 
температура воздуха составляет +2.4 °C, средне-
годовое количество осадков – 625 мм, продолжи-
тельность вегетационного периода – 90 дней (Ско-
роходова, 2008). Исследование проводили на трех 
постоянных пробных площадях Института леса 
Карельского научного центра (ИЛ КарНЦ РАН), 
заложенных в среднетаежных ельниках чернич-
ных и кислично-черничных типов леса на подзо-
листых с микропрофилем подзола (Glossic Stagnic 
Retisol (Siltic, Cutanic)) и элювиально-метаморфи-
ческих типичных (Albic Stagnosol Loamic) почвах. 
Характеристики пробных площадей представлены  
в табл. 1.
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Объектом исследования являлся валеж ос-
новных лесообразующих пород средней подзоны  
тайги – ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) 
(далее – ель), сосны обыкновенной (Pinus sylvestris 
L.) (далее – сосна), березы повислой (Betula pendu-
la Roth) (далее – береза) и осины обыкновенной 
(Populus tremula L.) (далее – осина). Было подобра-
но 73 валежных ствола разных классов разложения 
диаметром (на 1.3 м от основания ствола) 16–80 см 
и давностью отпада до 60 лет (табл. 2). 

В качестве методического подхода использован 
метод замены временных рядов пространствен-
ными, заключающийся в реконструкции процесса 
разложения с помощью подбора объектов разной 
давности отмирания (Shorohova, Kapitsa, 2014). 
Давность отмирания деревьев определяли с помо-
щью методов перекрестного датирования – по из-
менению прироста соседних деревьев и/или нали-
чию механических повреждений (Dynesius, Jonsson, 
1991). Для каждого валежного ствола устанавлива-
ли принадлежность к древесной породе и класс 
разложения (Shorohova, Shorohov, 2001). 

Образцы коры и древесины прямоугольной 
формы отбирали в нескольких (от двух до семи) по-
вторностях в тангентальном (с трех секций ствола 

– основания, средней части и вершины ствола) и 
радиальном (по сечению ствола) направлениях с 
разделением по типу гнили и степени разложения. 
Контрольные образцы отбирали с валежа текущего 
года или живых деревьев с помощью возрастного 
бурава Пресслера в количестве пяти-восьми по-
вторностей для каждой древесной породы.

Химический анализ образцов проведен на на-
учном оборудовании Центра коллективного поль-
зования Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук» (лаборатория аналитическая ИЛ КарНЦ 
РАН). Образцы лиофильно высушивали при тем-
пературе –30...–40оС. Для фиксации тканей их ме-
ханически растирали с использованием жидкого 
азота. Содержание P определяли методом Дени-
же-Аткинса (СФ-2000), содержание S – методом 
Ринькиса (СФ-2000). Содержание металлов (K, 
Ca, Mg) определяли c помощью атомно-абсорбци-
онного спектрофотометра Shimadzu АА-7000. Ба-
зисную плотность коры и древесины в абсолютно 
сухом состоянии (г см–3) рассчитывали путем де-
ления массы образца на его объем, который опре-
деляли методом гидростатического взвешивания 
(Полубояринов, 1976). 

Таблица 2. Характеристика валежных стволов изучаемых древесных пород

Порода Класс 
разложения Число стволов Давность, 

лет Длина, м Диаметр  
(1.3 м), см

Покрытие 
корой, %

Береза

1 7 2 (1) 21 (1) 27 (5) 99 (1)
2 2 11 (4) 20 (2) 34 (3) 90 (2)
3 2 18 (6) 20 (3) 27 (4) 92 (3)
4 3 20 (4) 17 (2) 28 (5) 90 (2)
5 1 22 (3) 14 (4) 23 (2) 80 (6)

Ель

1 7 4 (1) 23 (4) 31 (4) 85 (5)
2 5 11 (3) 23 (5) 34 (4) 85 (7)
3 2 12 (5) 19 (5) 32 (5) 30 (12)
4 5 22 (6) 17 (2) 35 (3) 20 (8)
5 3 40 (5) 17 (3) 40 (6) 8 (4)

Осина

1 9 4 (1) 20 (2) 55 (7) 86 (6)
2 5 12 (3) 20 (4) 50 (9) 78 (8)
3 2 19 (5) 20 (5) 49 (8) 62 (12)
4 1 22 (4) 17 (3) 51 (7) 90 (5)
5 1 40 (8) 20 (2) 54 (6) 70 (9)

Сосна

1 7 5 (1) 23 (3) 31 (2) 50 (21)
2 2 15 (6) 23 (4) 37 (3) 10 (8)
3 4 25 (7) 24 (2) 37 (3) 10 (9)
4 3 33 (11) 15 (1) 30 (4) 8 (6)
5 2 58 (7) 13 (2) 27 (2) 8 (6)

Примечание. Показаны средние значения характеристик, в скобках – стандартная ошибка среднего.
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Наши предыдущие исследования (Romashkin et 
al., 2018, 2021) показали различия в динамике со-
держания элементов в процессе разложения дре-
весины и коры в зависимости от способа расчета 
показателя – на единицу массы или объема. Дан-
ные различия обусловлены особенностями изме-
нения базисной плотности разных фракций ство-
ла. Влияние изменчивости базисной плотности на 
динамику содержания макроэлементов в процессе 
разложения учитывали путем анализа содержания 
элемента на единицу объема. Этот показатель (Xv) 
рассчитывали умножением значений содержания 
элемента на единицу массы (Xm) на базисную плот-
ность образца. 

Скорость потери запасов элементов рассчита-
на по аналогии с показателем скорости разложе-
ния КДО, выраженной в константе разложения  
(k, год–1) (Shorohova et al., 2016). Коэффициент по-
тери запасов элементов рассчитан на основе экспо-
ненциальной модели (Olson, 1963), связанной с их 
исходными запасами в древесном стволе до начала 
разложения.

Статистическую обработку данных, а также со-
здание графических материалов производили в 
программной среде R с использованием пакетов 
agricolae, ggplot2, grid, stats, survey (R Core Team, 
2024). Все данные проанализировали на нормаль-
ность распределения. Для определения зависимо-
сти содержания элементов в деревьях до начала 
разложения от: а) фракции ствола (кора и древе-
сина), б) видовой принадлежности, в) диаметра 
и г) секции ствола использовали дисперсионный 
анализ (ANOVA), обобщенные линейные моде-
ли (GLM) и многоранговый тест Дункана (Duncan 
test). Зависимости содержания элементов в вале-
же в процессе разложения от комплекса факто-
ров, включающих: а) фракцию ствола, б) видовую 
принадлежность, в) давность отмирания дерева, 
г) класс разложения, д) диаметр ствола, е) секции 
ствола (комлевая, средняя и вершинная части) и их 
комбинации, тестировали с использованием GLM. 
Оптимальные модели отбирали на основе крите-
риев отношения правдоподобия и информацион-
ного критерия Akaike (AIC). Взаимосвязь значений 
содержания элементов во фракциях ствола оцени-
вали с помощью теста линейной корреляции Пир-
сона (Pearson`s correlation test), а также метода не-
метрического многомерного шкалирования (Non-
metric MultiDimensional Scaling, NMDS).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Содержание элементов в древесине 
и коре до начала разложения

Содержание большинства макроэлементов у 
рассматриваемых древесных пород было выше в 
коре, чем в древесине (табл. 3). 

Различия варьировали от 1.4 до 100.2 раза в за-
висимости от элемента и показателя его содержа-
ния (на единицу массы или единицу объема). В 
ряде случаев данная закономерность нарушалась. 
Например, у сосны содержание Mg в расчете как на 
единицу массы (Mgm), так и объема (Mgv), а также 
у березы содержание S в расчете на единицу массы 
(Sm) статистически значимо не различались между 
фракциями ствола (табл. 3). Достоверных различий 
в содержании элементов в зависимости от секции 
ствола и его диаметра не было обнаружено, в то 
время как различия между породами были наибо-
лее значимыми (табл. 3). 

Древесина лиственных пород более богата био-
генными элементами по сравнению с хвойными 
(Błońska et al., 2017). Это отчасти подтверждают 
и наши данные: значения Km, Kv, Mgm, Mgv, Sm и 
Sv в древесине лиственных пород были выше по 
сравнению с таковыми у хвойных (табл. 3). В то 
же время содержание Р, независимо от показателя, 
было наибольшим в древесине березы и сосны и 
несколько меньшим – у ели и осины. Содержание 
Са как на единицу массы (Саm), так и на единицу 
объема (Саv) значимо не различалось между дре-
весными породами. В коре наблюдалась несколько 
иная закономерность. Содержание Р на единицу 
массы (Pm) было наибольшим у осины и значимо 
не различалось в коре остальных древесных пород. 
В расчете на единицу объема (Pv) содержание это-
го элемента уменьшалось в ряду: осина > береза  ≥  
≥ ель ≥ сосна. Содержание К и Mg, независимо 
от показателя, было выше у лиственных пород по 
сравнению с таковым у хвойных. Независимо от 
показателя, содержание Са снижалось в ряду: оси-
на = ель > береза > сосна, содержание S – в ряду: 
сосна = осина > ель > береза (табл. 3).

Содержание элементов даже в рамках одной 
древесной породы может варьировать в широких 
пределах (Meerts, 2002). Химический состав раз-
личных фракций древесного ствола непостоянен 
и может зависеть от климата, условий произрас-
тания, возраста и состояния дерева, сезона года 
(Saarela, 2009). Хотя порядок полученных нами 
значений содержания макроэлементов в стволе жи-
вых деревьев несколько отличается, но в целом со-
поставим с результатами других исследований (Ка-
зимиров, Морозова, 1973; Казимиров и др., 1977, 
1978; Гелес, 2001; Фаустова, 2005; Апостолов, 2006; 
Skonieczna et al., 2014). Значения содержания Р и S 
в древесине были выше, в то время как для К, Са 
и Mg – либо сравнимы, либо несколько ниже зна-
чений, полученных вышеупомянутыми авторами. 
В коре полученные нами значения содержания Р 
были в среднем ниже, К – выше, а для Са, Mg и S – 
сопоставимы с ранее опубликованными данными.

Фракции ствола неоднородны по строению и 
химическому составу. Кора состоит из внутренней 
(флоэма) и наружной (ритидом) частей, различных 
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по структуре, физическим свойствам и элементно-
му составу (Полубояринов, Сорокин, 1992). Дре-
весина также состоит из двух структурных компо-
нентов (Saarela, 2009) – заболонной древесины, 
расположенной по периметру поперечного сече-
ния ствола, и сердцевинной древесины (физиоло-
гически неактивная часть ствола), отличающейся 
от заболони базисной плотностью, влажностью, 
химическим составом и др. (Bergström, 2003). Хотя 
влияние особенностей строения древесного ство-
ла на разложение и динамику элементного состава 
погибших деревьев невозможно отрицать, изуче-
ние этого вопроса требует дополнительных иссле-
дований и остается за рамками данной работы.

Динамика содержания элементов  
в валеже в процессе разложения

В предыдущем исследовании (Romashkin et al., 
2021) было показано, что видоспецифичные осо-
бенности валежа оказывают значительное влияние 
на скорость разложения, а также динамику С и N. 
Хвойные и лиственные породы имеют существен-
ные различия в структуре древесины, соотноше-
нии сердцевины и заболони, химическом составе, 
содержании дубильных, экстрактивных и других 
веществ (Minnich et al., 2021). Различные виды 
дереворазрушающих грибов специализируются 
на разложении древесины определенных пород 
(Boddy, 2001) и, обладая специфичным набором 
ксилолитических ферментов, избирательно разла-
гают ее структурные компоненты (Pastorelli et al., 
2023). Благодаря деятельности грибов происходит 
трансформация органического вещества, что обе-
спечивает рециркуляцию биогенных элементов в 
масштабах БГЦ (Brais et al., 2006). Элементы, со-
держащиеся в растении в составе клеточных стенок 
(N, P, Ca, S и другие), вовлекаются в круговорот 
именно посредством биодеградации, в то время 
как динамику элементов, находящихся в ионных 
формах (K, Na, Mg и другие), чаще всего связыва-
ют с выщелачиванием (Berg, McClaugherty, 2020). 

Статистически значимого влияния секции и 
диаметра ствола на динамику элементного соста-
ва валежа в процессе разложения нами не выявле-
но. Динамика рассматриваемых макроэлементов в 
коре и древесине в зависимости от класса разло-
жения валежа в целом соответствовала закономер-
ностям, полученным при использовании продол-
жительности разложения (давности отмирания) в 
качестве ковариаты. Ниже представлены законо-
мерности динамики P, K, Ca, Mg и S в процессе 
разложения валежа рассматриваемых древесных 
пород.

Содержание макроэлементов коррелирова-
ло между собой в различной степени зависимо-
сти от фракции ствола и показателя содержания 
(на массу или объем). Коэффициент корреляции 
между содержанием макроэлементов в расчете 

на единицу массы и объема варьировал в коре от  
0.87 (Р) до 0.98 (K), в древесине – от 0.58 (Са) до 
0.88 (К). В коре содержание макроэлементов кор-
релировало в меньшей степени по сравнению с 
таковыми в древесине: коэффициент корреляции 
варьировал от –0.31 (Sm и Kv) до 0.40 (Pv и Sv). Со-
держание P положительно коррелировало с содер-
жанием S (R = 0.21…0.40 в зависимости от показа-
теля содержания), K – c Mg (R = 0.29…0.38), Са – 
c Mg (R = 0.28…0.39), отрицательно – содержание 
S c K (R = –0.20…–0.31). В древесине содержание 
различных макроэлементов было более взаимос-
вязано: содержание Р положительно коррелиро-
вало с содержанием Са (R = 0.31…0.58), Mg – с К  
(R = 0.50…0.74) и Са (R = 0.21…0.54).

Фосфор. В процессе разложения содержание Р 
на единицу массы (Рm) практически не изменя-
лось в коре валежа осины и сосны, но до 1.5 раз 
увеличивалось у березы и ели. В древесине валежа 
давностью 20 лет значения этого показателя увели-
чивались на 20, 70, 140 и 220% для сосны, ели, оси-
ны и березы соответственно. В валеже давностью 
40 лет значения Рm увеличились уже на 100, 350 и 
380% для сосны, ели и осины соответственно, а у 
валежа сосны давностью 60 лет – на 110%. Содер-
жание Р на единицу объема (Pv) возрастало только 
в коре валежа ели – на 40% по истечении 40-летне-
го периода разложения. У валежа других пород вы-
раженной закономерности к росту значений Pv не 
отмечено ни в коре, ни в древесине (рис. 1, табл. 4). 

Содержание Р в разлагающейся древесине в не-
сколько раз выше по сравнению с таковым в древе-
сине живых деревьев (Sollins et al., 1987; Busse, 1994; 
Krankina et al., 1999).  Ряд исследователей отмечает 
перенос Р дереворазрушающими грибами из по-
чвы в разлагаемый ими древесный субстрат (Wells, 
Boddy, 1995; Clinton et al., 2009), причем чем ниже 
исходное содержание этого элемента, тем выше ин-
тенсивность его накопления (Laiho, Prescott, 1999). 
Наши данные позволяют предположить, что увели-
чение содержания Р в коре в процессе разложения 
происходит наиболее интенсивно у древесных по-
род с меньшим исходным содержанием этого эле-
мента. Динамика содержания Р имеет видоспеци-
фичный характер (Laiho, Prescott, 2004) и, помимо 
этого, зависит от типа КДО, климатических и ле-
сорастительных условий (Holub et al., 2001). В за-
висимости от этого в КДО может наблюдаться как 
увеличение содержания этого элемента (Krankina 
et al., 1999; Laiho, Prescott, 2004; Khan et al., 2022), 
так отсутствие изменений (Ganjegunte et al., 2004) 
или уменьшение на начальных стадиях разложе-
ния с последующим значительным накоплением 
на поздних стадиях (Saunders et al., 2011; Filipiak et 
al., 2016).

Калий. Содержание К экспоненциально умень-
шалось в коре и древесине валежа всех исследу-
емых пород. Наиболее интенсивное снижение 
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отмечено в коре валежа березы: в течение 20 лет 
разложения содержание К снизилось на 80% от-
носительно исходного содержания. В коре валежа 
осины, ели и сосны потери К составили в среднем 
25, 40 и 65% после 20 лет и 55, 65 и 85% – после  
40 лет разложения соответственно. Схожая ин-
тенсивность потери К наблюдалась в древесине 

валежа всех пород, кроме осины. У данной породы 
содержание К снижалось наиболее интенсивно – 
потери составили 40 и 70% после 20 и 40 лет разло-
жения соответственно (рис. 1, табл. 4). Большин-
ство исследователей отмечают, что содержание K 
либо уменьшается (Means et al., 1992; Krankina et 
al., 1999; Holub et al., 2001; Ganjegunte et al., 2004), 
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Рис. 1. Динамика содержания P, K, Ca, Mg и S в расчете на единицу массы и объема (%) в коре и древесине вале-
жа в процессе разложения. Значения коэффициентов параметров используемых обобщенных линейных моделей 
(GLM) представлены в табл. 4.



	 ДИНАМИКА НЕКОТОРЫХ МАКРОЭЛЕМЕНТОВ ПРИ РАЗЛОЖЕНИИ ВАЛЕЖА� 561

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

Та
бл

иц
а 

4.
 К

оэ
ф

ф
иц

ие
нт

ы
 п

ар
ам

ет
ро

в 
об

об
щ

ен
ны

х 
ли

не
йн

ы
х 

м
од

ел
ей

 (G
L

M
) д

ин
ам

ик
и 

со
де

рж
ан

ия
 м

ак
ро

эл
ем

ен
то

в 
в 

ра
сч

ет
е 

на
 е

ди
ни

цу
 м

ас
-

сы
 и

 о
бъ

ем
а 

об
ра

зц
а 

в 
ко

ре
 и

 д
ре

ве
си

не
 в

ал
еж

а 
в 

за
ви

си
м

ос
ти

 о
т 

пр
ин

ад
ле

ж
но

ст
и 

к 
др

ев
ес

но
й 

по
ро

де
 и

 д
ав

но
ст

и 
от

м
ир

ан
ия

 д
ер

ев
а.

 П
ок

аз
ан

ы
 

ср
ед

ни
е 

зн
ач

ен
ия

 к
оэ

ф
ф

иц
ие

нт
ов

, с
та

нд
ар

тн
ая

 о
ш

иб
ка

 с
ре

дн
ег

о 
(S

E
) (

в 
ск

об
ка

х)
, х

и-
кв

ад
ра

т 
В

ал
ьд

а 
(χ

2  W
al

d)
, к

оэ
ф

ф
иц

ие
нт

 Ф
иш

ер
а 

(F
). 

С
та

-
ти

ст
ич

ес
ка

я 
зн

ач
им

ос
ть

 (р
): 

**
* 

–
 0

.0
01

, *
* 

–
 0

.0
1,

 *
 –

 0
.0

5,
 n

s –
 >

 0
.0

5.
 И

сп
ол

ьз
уе

м
ы

е 
м

од
ел

и:
 1

) G
L

M
, G

au
ss

ia
n 

fa
m

ily
, l

og
 li

nk
 fu

nc
tio

n;
 2

) 
G

L
M

, 
G

au
ss

ia
n 

fa
m

ily
, i

de
nt

ity
 li

nk
 fu

nc
tio

n
Элемент

С
од

ер
ж

ан
ие

К
ор

а
Д

ре
ве

си
на

да
вн

ос
ть

 о
тм

ир
ан

ия
: д

ре
ве

сн
ая

 п
ор

од
а

χ2 Wald

F
да

вн
ос

ть
 о

тм
ир

ан
ия

: д
ре

ве
сн

ая
 п

ор
од

а

χ2 Wald

F
in

te
rc

ep
t

ос
ин

а
бе

ре
за

со
сн

а
ел

ь
in

te
rc

ep
t

ос
ин

а
бе

ре
за

со
сн

а
ел

ь

Р,
 

%

на
 е

ди
ни

цу
 

м
ас

сы
 (m

)

4.
58

01  
(0

.0
50

)
**

*

–
0.

00
1

(0
.0

05
)

ns

0.
01

7 
(0

.0
05

)
**

*

0.
00

00
3 

(0
.0

03
)

ns

0.
01

1
(0

.0
03

)
**

*

25
.2

**
*

5.
5

**
*

4.
41

0 
1

(0
.0

80
)

**
*

0.
04

4 
(0

.0
02

)
**

*

0.
06

8 
(0

.0
05

)
**

*

0.
01

7 
(0

.0
03

)
**

*

0.
04

0 
(0

.0
03

)
**

*

38
7.

0
**

*
94

.9
**

*

на
 е

ди
ни

цу
 

об
ъе

м
а 

(v
)

4.
55

01  
(0

.0
60

)
**

*

–
0.

01
0

(0
.0

07
)

ns

0.
01

6 
(0

.0
08

)
ns

0.
00

3 
(0

.0
03

)
ns

0.
01

0 
(0

.0
03

)
**

18
.4 **

4.
6 **

4.
52

0 
1

(0
.0

60
)

**
*

–
0.

01
2 

(0
.0

06
)

ns

0.
01

6
(0

.0
08

)
ns

0.
00

01
 

(0
.0

04
)

ns

0.
01

0 
(0

.0
05

)
ns

19
.7

**
*

4.
3 **

K
, %

на
 е

ди
ни

цу
 

м
ас

сы
 (m

)

4.
49

01  
(0

.0
50

)
**

*

–
0.

01
1

(0
.0

04
)

*

–
0.

09
5 

(0
.0

24
)

**
*

–
0.

14
1 

(0
.0

38
)

**
*

–
0.

04
6 

(0
.0

10
)

**
*

41
.3

**
*

25
.3

**
*

4.
59

0 
1

(0
.0

60
)

**
*

–
0.

02
4

(0
.0

07
)

**

–
0.

05
3 

(0
.0

19
)

**

–
0.

01
0

(0
.0

05
)

ns

–
0.

00
1 

(0
.0

00
)

*

17
.8

**
*

7.
2

**
*

на
 е

ди
ни

цу
 

об
ъе

м
а 

(v
)

4.
51

01  
(0

.0
50

)
**

*

–
0.

02
5 

(0
.0

07
)

**
*

–
0.

09
0 

(0
.0

20
)

**
*

–
0.

20
9 

(0
.0

53
)

**
*

–
0.

05
8 

(0
.0

11
)

**
*

58
.2

**
*

32
.3

**
*

4.
60

0 
1

(0
.0

60
)

**
*

–
0.

04
0 

(0
.0

10
)

**
*

–
0.

06
4 

(0
.0

16
)

**
*

–
0.

04
2 

(0
.0

22
)

ns

–
0.

01
4 

(0
.0

06
)

*

38
.3

**
*

14
.6

**
*

C
a,

 
%

на
 е

ди
ни

цу
 

м
ас

сы
 (m

)

4.
63

01  
(0

.0
40

)
**

*

0.
00

2 
(0

.0
03

)
ns

0.
01

9 
(0

.0
04

)
**

*

0.
00

4 
(0

.0
03

)
ns

–
0.

00
9 

(0
.0

04
)

*

36
.9

**
*

9.
3

**
*

4.
66

0 
1

(0
.0

80
)

**
*

0.
03

2 
(0

.0
03

)
**

*

0.
04

8 
(0

.0
06

)
**

*

0.
02

0 
(0

.0
02

)
**

*

0.
02

4 
(0

.0
04

)
**

*

16
3.

4
**

*
34

.5
**

*

на
 е

ди
ни

цу
 

об
ъе

м
а 

(v
)

4.
73

01  
(0

.0
70

)
**

*

–
0.

01
5 

(0
.0

10
)

ns

0.
01

0 
(0

.0
05

)
*

0.
00

6 
(0

.0
04

)
ns

–
0.

01
8 

(0
.0

08
)

*

15
.5

**
*

5.
1

**
*

4.
74

0 
1

(0
.0

70
)

**
*

–
0.

00
6

(0
.0

06
)

ns

–
0.

03
4

(0
.0

18
)

ns

0.
01

1
(0

.0
02

)
**

*

0.
00

3
(0

.0
05

)
ns

29
.0

**
*

6.
5

**
*

M
g,

 
%

на
 е

ди
ни

цу
 

м
ас

сы
 (m

)

4.
73

01  
(0

.0
50

)
**

*

–
0.

02
2 

(0
.0

09
)

**

-0
.0

21
 

(0
.0

08
)

*

–
0.

00
1

(0
.0

03
)

ns

–
0.

00
1

(0
.0

04
)

ns

13
.0

**
*

4.
9

**
*

4.
76

0 
1

(0
.0

70
)

**
*

0.
01

1 
(0

.0
09

)
ns

–
0.

01
9

(0
.0

07
)

ns

–
0.

01
1 

(0
.0

07
)

ns

0.
00

2 
(0

.0
05

)
ns

27
.4 **

6.
0 **

на
 е

ди
ни

цу
 

об
ъе

м
а 

(v
)

4.
74

0 
11  

(0
.0

58
)

**
*

–
0.

03
6 

(0
.0

13
)

**

-0
.0

23
 

(0
.0

10
)

*

0.
00

2 
(0

.0
03

)
ns

–
0.

00
3 

(0
.0

05
)

ns

15
.5 **

6.
7

**
*

4.
69

0 
1

(0
.0

30
)

**
*

–
0.

01
6 

(0
.0

03
)

**
*

–
0.

04
2

(0
.0

07
)

**
*

–
0.

02
9 

(0
.0

03
)

**
*

–
0.

01
9

(0
.0

04
)

**
*

81
.0

**
*

29
.9

**
*

S,
 

%

на
 е

ди
ни

цу
 

м
ас

сы
 (m

)

4.
78

01  
(0

.0
60

)
**

*

0.
00

2
(0

.0
06

)
ns

0.
02

4
(0

.0
06

)
**

*

0.
00

7
(0

.0
03

)
*

0.
02

7 
(0

.0
04

)
**

*

13
8.

4
**

*
23

.9
**

*

4.
52

0 
1

(0
.0

80
)

**
*

–
0.

00
2

(0
.0

07
)

ns

0.
01

7 
(0

.0
09

)
ns

0.
01

0 
(0

.0
05

)
ns

0.
02

9 
(0

.0
03

)
**

*

98
.3

**
*

13
.5

**
*

на
 е

ди
ни

цу
 

об
ъе

м
а 

(v
)

4.
74

01  
(0

.0
70

)
**

*

–
0.

00
7 

(0
.0

09
)

ns

0.
02

4 
(0

.0
07

)
**

*

0.
01

0 
(0

.0
03

)
**

*

0.
02

5 
(0

.0
03

)
**

*

78
.0

**
*

15
.2

**
*

10
0.

79
0 

2 
(7

.0
10

)
**

*

–
2.

19
1

(0
.4

91
)

**
*

–
0.

91
1

(0
.9

52
)

ns

–
0.

64
2

(0
.3

81
)

ns

–
0.

45
3

(0
.5

61
)

ns

20
.2

**
*

5.
0

**
*



562	 РОМАШКИН и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

либо существенно не изменяется в КДО в процес-
се разложения (Mukhortova, 2012). Содержание 
этого элемента может варьировать в зависимости 
от видового состава дереворазрушающих грибов. 
Например, A. Ostrofsky et al. (1997) показали, что 
содержание К в древесине возрастает при иноку-
ляции Armillaria spp. и снижается при инокуля-
ции Tinea versicolor. Содержание К уменьшается 
со значительно большей интенсивностью как по 
сравнению с другими элементами (Palviainen et al., 
2011), так и по сравнению с потерями массы самого 
субстрата в процессе разложения (Laiho, Prescott, 
2004). В нашем исследовании основная часть К как 
в коре, так и в древесине валежа терялась в тече-
ние первых нескольких лет с момента начала раз-
ложения, что согласуется с данными других иссле-
дователей (Fahey et al., 1998; Ganjegunte et al., 2004; 
Palviainen, Finer, 2015).

Кальций. Содержание Са в коре оставалось без 
изменений у осины и сосны, увеличивалось в сред-
нем на 50% у березы и снижалось примерно на 35% 
у ели. В древесине значения Cam увеличивались у 
валежа всех пород: после 20-летнего периода раз-
ложения рост составил 65, 80, 95 и 160% у валежа 
ели, сосны, осины и березы соответственно, после 
40 лет разложения – 150, 215 и 250% у сосны, ели и 
осины соответственно. У валежа сосны давностью 
60 лет значения Cam выросли на 350% относитель-
но исходных. В свою очередь, значения Саv широко 
варьировали, но значимо не изменялись в древе-
сине валежа всех пород, кроме сосны, у которой 
наблюдалось увеличение этого показателя относи-
тельно исходного уровня на 30, 80 и 160% по исте-
чении 20, 40 и 60 лет разложения соответственно 
(рис. 1, табл. 4). Динамика Са в КДО во многом 
зависит от скорости разложения структурных ком-
понентов древесины (Laiho, Рrescott, 2004). Вари-
абельность динамики Са в процессе разложения 
КДО отмечали многие авторы (Holub et al., 2001; 
Laiho, Prescott, 2004; Соколова и др., 2007; Хани-
на и др., 2023). В валеже тополя осинообразного 
(Populus tremuloides Michx.), ели сизой (Picea glau-
ca (Moench) Voss), сосны смолистой (Pinus resinosa 
Ait.) и сосны Банкса (Pinus banksiana Lamb.) после 
11–17 лет разложения содержание Са увеличива-
лось двукратно (Alban, Pastor, 1993). В валеже со-
сны лучистой (Pinus radiata) содержание Са в коре 
было выше, чем в древесине, в течение всего пери-
ода разложения, при этом в коре наблюдалась его 
потеря, а в древесине – накопление (Ganjegunte et 
al., 2004). Накопление Са также отмечалось в забо-
лонной древесине клена красного (Acer rubrum L.), 
ели красной (Picea rubens Sarg.), березы бумажной 
(Betula papyrifera Marsh.), тсуги канадской (Tsuga 
canadensis (L.) Carr.), стволы которых разлагались 
в течение 6–8 лет при непосредственном контак-
те с почвой (Smith et al., 2007). В разлагающейся в 
течение 20 лет древесине валежа ели европейской 

содержание ионно- и катионно-связанного каль-
ция увеличивалось в шесть и четыре раза соответ-
ственно (Shortle et al., 2012). В нашем исследова-
нии содержание Са в расчете на единицу массы 
возрастало в древесине всех пород, а в древесине 
сосны – в том числе и на единицу объема. Предпо-
лагается, что накопление Са может быть связано с 
вырабатываемыми дереворазрушающими грибами 
оксалатами, которые образуют с этим элементом 
труднорастворимые комплексы (Jellison et al., 1997; 
Schilling, 2006).

Магний. Содержание Mg в расчете на единицу 
массы (Mgm) значимо не изменялось, но широко 
варьировало без явно выраженной закономерности 
в коре и в древесине хвойных, а также в древесине 
лиственных пород. В коре валежа березы и осины 
давностью 20 лет значения Mgm уменьшались от-
носительно исходных на 20 и 25% соответственно, 
в то время как значения Mgv – на 25 и 40% соот-
ветственно. В коре валежа осины давностью 40 лет 
значения Mgm и Mgv уменьшались уже на 45 и 55% 
соответственно. В древесине значения Mgv также 
экспоненциально уменьшались у всех пород: на 
20, 25, 30 и 50% у ели, сосны, осины и березы по-
сле 20 лет разложения и примерно на 50 и 55% – у 
всех пород по истечении 40- и 60-летнего перио-
дов разложения соответственно (рис. 1, табл. 4). 
В ряде исследований отмечается вариабельность 
динамики содержания Mg в процессе разложения 
КДО (Busse, 1994; Holub et al., 2001; Laiho, Prescott, 
2004; Соколова и др., 2007; Khan et al., 2022), ко-
торая, вероятно, в значительной степени связана 
с активностью дереворазрушающих грибов (Holub 
et al., 2001). Потери Mg часто объясняют деятель-
ностью грибов, вызывающих коррозионный тип 
гнили, которые не способны утилизировать нера-
створимые в воде соли щавелевой кислоты (окса-
лат магния), что, в свою очередь, предотвращает 
накопление Mg в разлагаемом субстрате. Грибы, 
вызывающие деструктивную гниль, наоборот, пе-
рерабатывающие щавелевую кислоту, содейству-
ют накоплению Mg (Griffiths et al., 1994; Dutton, 
Evans, 1996). Наши данные могут лишь косвенно 
подтвердить эти наблюдения, поскольку схожие за-
кономерности отмечены только в коре валежа, в то 
время как в древесине наблюдается снижение Mgv 
независимо от древесной породы и доминирующе-
го типа гнили.

Сера. Содержание S в коре валежа увеличива-
лось у всех пород, кроме осины: рост составил со-
ответственно 15, 80 и 95% у сосны, ели и березы 
после 20 лет разложения, 50 и 280% – у сосны и 
ели после 40 лет разложения, 80% – у валежа со-
сны давностью 60 лет. В древесине значения Sm ва-
рьировали, но значимо не изменялись у всех по-
род, кроме ели, где наблюдалось увеличение это-
го показателя на 50 и 180% по истечении 20- или 
40-летнего периодов разложения соответственно. 
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В свою очередь, содержание S на единицу объема 
(Sv) в древесине значимо не изменялось у всех по-
род, кроме осины, у которой наблюдалось сниже-
ние этого показателя на 50 и 70% после 20 и 40 лет 
разложения соответственно (рис. 1, табл. 4). Сера 
является важнейшим макроэлементом, который, 
наряду с N, P и K, участвует в дыхании, фотосин-
тезе, синтезе белка и других процессах, происхо-
дящих в растительных клетках (Аристархов, 2007). 
При этом его роль в процессах, связанных с разло-
жением растительных остатков, в том числе КДО, 
практически не изучена. Отмечается как накопле-
ние этого элемента при разложении (Krankina et al., 
1999), так и отсутствие изменений относительно 
исходного содержания (Filipiak et al., 2016). В на-
шем исследовании содержание S увеличивалось в 
коре всех пород, кроме осины. В коре березы по 
сравнению с другими породами наблюдалось наи-
меньшее исходное содержание S и наиболее ин-
тенсивное его накопление в процессе разложения. 
Можно предположить, что эти изменения, наблю-
даемые в древесной коре, могут быть обусловлены 
уменьшением доли флоэмы, которая активно раз-
лагается в течение первых лет с момента отмира-
ния дерева (Shorohova et al., 2016). Потери S, ко-
торые нами отмечены в древесине осины, могут 
быть связаны с интенсивным разложением лиг-
нина (Браунс Ф.Э., Браунс Д.А., 1964) вследствие 
деятельности грибов, вызывающих коррозионный 
тип гнили.

Различия в динамике элементного состава коры 
и древесины в процессе разложения также под-
тверждаются результатами многомерного шкали-
рования (NMDS) (рис. 2). 

В коре валежа значимо возрастало содержание 
S, а в древесине – Р и Са. Содержание других ма-
кроэлементов не изменялось или уменьшалось. 
Содержание К снижалось во всех фракциях валеж-
ного ствола. Содержание Mg оставалось постоян-
ным в расчете на единицу массы и уменьшалось 
в расчете на единицу объема (рис. 2, А). При рас-
смотрении каждой фракции ствола в коре содержа-
ние и динамика макроэлементов значимо не раз-
личались у березы и ели, в то время как различия 
между осиной и сосной были наиболее значимы  
(рис. 4, В). В древесине, наоборот, отсутствовали 
значимые отличия между древесными породами, 
но при этом, в отличие от коры, у некоторых ма-
кроэлементов наблюдались различия в динамике 
содержания на единицу массы и объема. Содержа-
ние Са на единицу массы увеличивалось в древеси-
не валежа практически у всех пород, но снижалось 
при пересчете на единицу объема. Содержание 
Mg оставалось стабильным в расчете на единицу 
массы и снижалось в расчете на единицу объема  
(рис. 2, С). 

Модели динамики запасов макроэлементов 
валежного ствола в процессе разложения 

В предыдущем исследовании (Romashkin et al., 
2021) динамика потери массы валежа с учетом ско-
рости разложения и фрагментации коры и древе-
сины была описана с использованием экспонен-
циальной модели. В качестве исходных данных 
использованы значения массы коры и древесины 
стволовой части живых деревьях с пересчетом на 
1 м3. На основе полученных в этом исследовании 
данных предложены модели динамики запасов ма-
кроэлементов 60-летнего периода разложения ва-
лежного ствола (рис. 3, табл. 5). 

В процессе разложения запасы Р в коре валежа 
экспоненциально уменьшались: в зависимости от 
древесной породы интенсивность потери запасов 
Р возрастала в ряду: береза (–0.08 год–1) < оси-
на (–0.09 год–1) < ель (–0.15 год–1) < сосна (–0.26 
год–1). Расчетное время потери 25, 50 и 95% запа-
сов Р в коре составило для березы 4, 9 и 36 лет, для 
осины – 3, 8 и 33 года, для ели – 2, 5 и 20 лет, для 
сосны – 1, 3 и 5 лет соответственно. В древесине 
валежа осины запасы Р значимо не изменялись 
относительно исходного значения (0.04 кг м–3).  
В древесине валежа березы запасы Р возрастали в 
три раза – от исходных 0.05 до 0.15 кг м–3. У сосны 
по истечении 60 лет разложения запасы Р в дре-
весине снижались на 45% – от исходных 0.07 до  
0.04 кг м–3, в то время как у ели увеличивались в 
семь раз – от исходных 0.02 до 0.14 кг м–3 (рис. 3, 
табл. 5). 

Запасы К в коре снижались наиболее интенсив-
но. Скорость потери запасов K составила –0.14, 
–0.23, –0.24 и –0.69 год–1 для осины, ели, березы 
и сосны соответственно, а расчетное время поте-
ри 25, 50 и 95% запасов К в коре для осины – 2, 5 
и 21 год, для ели и березы – 1, 3 и 13 лет, для со-
сны – 0.4, 2 и 4 года. В древесине запасы К также 
уменьшались у всех пород: скорость потери была 
ниже, чем в таковая в коре, и варьировала в зави-
симости от породы в диапазоне –0.03...–0.08 год–1. 
Расчетное время потери 25, 50 и 95% запасов К в 
древесине составило 10, 23 и 100 лет для ели, 6, 14  
и 60 лет – для сосны, 5, 12 и 50 лет – для осины, 4, 
9 и 38 лет – для березы (рис. 3, табл. 5). 

Запасы Са в коре в процессе разложения сни-
жались наиболее интенсивно у валежа хвойных 
пород – скорость потери составила –0.19 и –0.23 
год–1 для сосны и ели соответственно. У листвен-
ных пород значения этого показателя были ниже и 
составили –0.06 и –0.09 год–1 у березы и осины со-
ответственно. Расчетное время потери 25, 50 и 95% 
исходных запасов Са в коре составило 4, 10 и 45 лет 
для березы, 3, 8 и 35 лет – для осины, 1.5, 2.0 и 16 
лет – для сосны, 1, 4 и 13 лет – для ели. Запасы Са 
в древесине валежа также уменьшались: у осины 
на 40% (от исходных 0.65 до 0.40 кг м–3), у сосны 



564	 РОМАШКИН и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

0.0 0.1 0.2 0.3‒0.1‒0.2

0.0

0.1

0.2

‒0.1

‒0.2

NMDS1

N
M

D
S2

(a)

0.0 0.1 0.2 0.3‒0.1‒0.2

0.0

0.1

0.2

‒0.1

‒0.2

NMDS1

N
M

D
S2

(b)

0.0 0.2 0.4‒0.2

0.0

0.1

0.2

0.3

‒0.1

‒0.3

‒0.2

NMDS1

N
M

D
S2

(c)

Параметр R2 p
давность 0.491 0.001

класс 0.717 0.001
P m 0.403 0.001
K m 0.437 0.001
Ca m 0.331 0.001
Mg m 0.074 0.001
S m 0.502 0.001
P v 0.025 0.021
K v 0.553 0.001
Ca v 0.033 0.004
Mg v 0.156 0.001
S v 0.568 0.001

Параметр R2 p
давность 0.479 0.001

класс 0.703 0.001
P m 0.064 0.011
K m 0.818 0.001
Ca m 0.149 0.001
Mg m 0.352 0.001
S m 0.371 0.001
P v 0.011 0.504
K v 0.787 0.001
Ca v 0.195 0.001
Mg v 0.428 0.001
S v 0.239 0.001

Параметр R2 p
давность 0.561 0.001

класс 0.788 0.001
P m 0.491 0.001
K m 0.274 0.001
Ca m 0.319 0.001
Mg m 0.159 0.001
S m 0.617 0.001
P v 0.036 0.034
K v 0.459 0.001
Ca v 0.046 0.014
Mg v 0.388 0.001
S v 0.656 0.001

Рис. 2. Результаты анализа динамики содержания макроэлементов (P, K, Ca, Mg и S) в коре и древесине валежа 
рассматриваемых древесных пород с использованием многомерного шкалирования (NMDS). Обозначения: А – 
различия между фракциями ствола без учета породы; В – различия между породами в коре; С – различия между 
породами в древесине; давность – давность отмирания дерева (продолжительность разложения), класс – класс 
разложения, Хm(v) – содержание элемента (X) на единицу массы (m) или единицу объема (v). Овалы показывают 
стандартное отклонение, стрелки – направленность увеличения значения параметра.
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Таблица 5. Коэффициенты параметров моделей динамики запасов макроэлементов в коре и древесине валежа 
в масштабе валежного ствола в пересчете на объем 1 м3. Показаны средние значения коэффициентов, стан-
дартная ошибка среднего (SE) (в скобках), коэффициент Фишера (F), величина достоверности аппроксима-
ции (R2). Статистическая значимость (р): *** – 0.001, ** – 0.01, * – 0.05, ns – > 0.05. Используемые модели: 
1) экспоненциальное снижение (у = aеbx); 2) сигмоидальный рост (y=a/(1+exp(-(x-x0)/b)); 3) линейный рост 
(y = b + a * x)

Элемент Коэф 
фициент

Осина Береза Сосна Ель

кора древе- 
сина кора древе-

сина кора древе- 
сина кора древе- 

сина

Р

a 0.0291

(0.003)
–0.00013

(0.0003)
0.0221

(0.002)
0.1702

(0.050)
0.0181

(0.001)
–0.0013

(0.000)
0.0201

(0.002)
0.00043

(0.0003)

b –0.092
(0.012)

0.039
(0.006)

–0.078
(0.012)

12.444
(8.247)

–0.264
(0.022)

0.063
(0.008)

–0.152
(0.019)

0.036
(0.005)

x0 – – – 6.296
(8.747) – – – —

F 168.9
***

0.7
ns

47.5
***

6.7
*

260.8
***

2.1
ns

157.2
***

2.0
ns

R2 0.90 0.01 0.80 0.60 0.94 0.12 0.89 0.12

K

a 0.540 1

(0.070)
0.450 1

(0.110)
0.930 1

(0.090)
0.290 1

(0.070)
0.320 1

(0.020)
0.060 1

(0.010)
0.330 1

(0.050)
0.060 1

(0.010)

b –0.140
(0.020)

–0.060
(0.020)

–0.240
(0.030)

–0.080
(0.060)

–0.690
(0.070)

–0.050
(0.020)

–0.230
(0.040)

—0.030
(0.010)

F 83.0
***

15.1
***

113.8
***

2.31
*

186.6
***

30.4
***

65.2
***

15.4
***

R2 0.83 0.58 0.90 0.34 0.92 0.65 0.76 0.52

Ca

a 0.6101

(0.040)
–0.0043

(0.006)
0.3001

(0.030)
–0.0023

(0.012)
0.1501

(0.020)
–0.0033

(0.002)
0.6901

(0.060)
–0.0013

(0.004)

b –0.090
(0.010)

0.610
(0.120)

–0.070
(0.010)

0.530
(0.101)

–0.190
(0.030)

0.490
(0.040)

–0.230
(0.020)

0.520
(0.070)

F 276.6
***

0.4
ns

51.2
***

0.81
ns

70.1
***

2.2
ns

159.7
***

0.04
ns

R2 0.95 0.04 0.81 0.08 0.82 0.12 0.88 0.07

Mg

a 0.0601

(0.010)
0.1051

(0.040)
0.0301

(0.001)
0.1801

(0.020)
0.0101

(0.001)
0.0801

(0.010)
0.0201

(0.001)
0.0601

(0.001)

b –0.100
(0.010)

–0.030
(0.020)

–0.110
(0.010)

–0.040
(0.001)

–0.200
(0.020)

–0.030
(0.010)

–0.160
(0.030)

–0.020
(0.010)

F 193.6
***

3.9
*

60.9
***

10.7
***

104.6
***

101.6
***

64.0
***

18.6
***

R2 0.92 0.26 0.84 0.54 0.87 0.86 0.76 0.57

S

a 0.0301

(0.041)
0.0501

(0.110)
0.0161

(0.019)
–0.0023

(0.001)
0.0271

(0.012)
–0.00033

(0.0013)
0.0201

(0.022)
–0.0481

(0.005)

b –0.093
(0.011)

–0.028
(9.740)

–0.060
(0.010)

0.151
(0.131)

–0.226
(0.015)

0.074
(0.031)

–0.122
(0.021)

0.004
(0.601)

F 55.9
***

9.8
**

20.9
***

1.4
ns

39.4
***

2.9
ns

26.4
***

1.1
ns

R2 0.89 0.23 0.69 0.07 0.90 0.02 0.96 0.02
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– на 38% (от 0.50 до 0.30 кг м–3), у березы – на 25% 
(от 0.55 до 0.40 кг м–3). В древесине ели запасы Са 
оставались без значимых изменений в среднем на 
уровне 0.5 кг м–3. Расчетное время потери 25, 50 и 
95% исходных запасов Са в древесине значитель-
но превышало время потери ее массы в процессе 
разложения и составило для осины 38, 75 и 145 лет, 
для сосны – 40, 82 и 155 лет, для березы – 66, 133 и 

250 лет, для ели – 130, 260 и 495 лет соответственно 
(рис. 3, табл. 5).  

Скорость потери запасов Mg в коре валежа ели 
и сосны составила –0.16 и –0.20 год–1 соответ-
ственно, у осины и березы – –0.10 и –0.11 год–1 
соответственно. Расчетное время потери 25, 50 и 
95% исходных запасов Mg в коре составило соот-
ветственно 3, 10 и 45 лет для осины, 3, 6 и 27 лет 
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Рис. 3. Модели динамики запасов (кг м–3) макроэлементов (Р, K, Ca, Mg и S) в коре и древесине валежа в процессе 
разложения в масштабе валежного ствола в пересчете на 1 м3. Параметры моделей представлены в таблице 5.
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– для березы, 2, 4 и 20 лет – для ели, 1.5, 4 и 15 лет 
– для сосны. В древесине запасы Mg также снижа-
лись экспоненциально: в зависимости от древес-
ной породы скорость потери варьировала от –0.02 
до –0.04 год–1. Расчетное время потери 25, 50 и 95% 
исходных запасов Mg в древесине составило соот-
ветственно 14, 35 и 150 лет для ели, 10, 23 и 100 лет 
– для осины и сосны, 7, 17 и 75 лет – для березы 
(рис. 3, табл. 5). 

Запасы S в коре валежа снижались у всех древес-
ных пород: скорость потери запасов этого элемента 
варьировала от –0.06 до –0.23 год–1 в зависимости 
от древесной породы. Расчетное время потери 25, 
50 и 95% исходных запасов S в коре составило 5, 
12 и 50 лет для березы, 3, 8 и 32 года – для осины, 
2, 6 и 25 лет – для ели, 1.5, 3 и 13 лет – для сосны.  
В древесине валежа хвойных пород запасы S значи-
мо не изменялись в течение всего рассматриваемо-
го периода относительно исходных значений 0.07 и 
0.05 кг м–3 у сосны и ели соответственно. У валежа 
лиственных пород запасы S значимо уменьшались 
со скоростью –0.03 и –0.09 год–1 для березы и оси-
ны соответственно. Расчетное время потери 25, 50 
и 95% исходных запасов S в древесине лиственных 
пород составило для березы 5, 12 и 50 лет, для оси-
ны – 3, 8 и 32 года соответственно (рис. 3, табл. 5).

Потеря основной части коры происходит за 
счет ее фрагментации и отслоения с поверхности 
ствола, а также уменьшения доли легкоразлагае-
мой флоэмы (Shorohova et al., 2016). Полная поте-
ря коры и ее переход в верхние горизонты почвы 
в зависимости от древесной породы могут проис-
ходить за период от нескольких лет до нескольких 
десятилетий (Krankina et al., 1999; Harmon, 2021). 
По нашим данным, период, в течение которо-
го происходит потеря 95% массы коры валежно-
го ствола, составляет примерно 10 лет для сосны,  
20 лет – для ели, 33 года – для осины, 37 лет – для 
березы. Таким образом, скорость фрагментации 
коры в масштабах валежного ствола заметно выше 
скорости ее биогенного разложения (Shorohova  
et al., 2016). Это позволяет предположить значи-
тельное влияние макро- и микрофрагментации 
коры (Harmon, 2021) на скорость и продолжитель-
ность разложения валежа и, как следствие, пере-
распределение запасов биогенных элементов в 
масштабах БГЦ. Интенсивность потери запасов 
почти всех макроэлементов в коре была в целом 
сопоставима со значениями потери ее массы, полу-
ченными нами ранее (Romashkin et al., 2021). Если 
в коре на уровне образца наблюдалось накопление 
элементов, например, Р, Ca и S, то интенсивность 
потери их запасов была ниже или сопоставима с 
интенсивностью потери массы коры. В то же вре-
мя запасы К снижались с большей интенсивно-
стью по сравнению со потерями массы коры ство-
ла, что, по нашему мнению, связано с выщелачива-
нием этого элемента. Как итог, несмотря на более 

высокое исходное содержание биогенных элемен-
тов по сравнению с древесиной и более интен-
сивное накопление некоторых из них в процессе 
разложения, потенциальная роль коры в качестве 
долговременного пула элементов в составе валежа 
относительно невелика. Сравнительно короткий 
срок сохранности коры на поверхности валежного 
ствола с постепенным ее переходом в верхние го-
ризонты почвы позволяет предположить ее боль-
шую значимость в биогеохимическом круговороте 
в лесах в качестве составной части лесной подстил-
ки (Minnich et al., 2021).

Динамика запасов рассматриваемых макроэле-
ментов в древесине была более разнообразной по 
сравнению с таковой, наблюдаемой в коре валежа. 
Накопление Р имело видоспецифичный харак-
тер: в стволах березы и ели запасы этого элемента 
возрастали, в то время как у осины и сосны они 
оставались без значимых изменений. Мы пред-
полагаем, что видоспецифичность накопления Р 
обусловлена различным составом ксилофильных 
организмов, использующих в качестве субстрата 
и среды обитания валеж определенных древесных 
пород, степени разложения и, как следствие, эле-
ментного состава (Fillipiak et al., 2016). Запасы дру-
гих макроэлементов либо значимо не изменялись, 
либо уменьшались с различной скоростью, причем 
у лиственных пород интенсивность потери была 
выше по сравнению с таковой у хвойных. 

Полученные нами ранее значения потери мас-
сы древесины (Romashkin et al., 2021) в целом со-
поставимы со скоростью ее разложения на уровне 
образца при схожих условиях (Yatskov et al., 2003; 
Shorohova, Kapitsa, 2014). Константы потери мас-
сы древесины ствола составили –0.025, –0.028, 
–0.030, –0.037 год–1 для сосны, ели, березы и оси-
ны соответственно, в то время как расчетное время 
потери 95% массы этой фракции ствола составило 
120, 110, 95 и 80 лет соответственно (Romashkin et 
al., 2021). Нами отмечено, что содержание Са и в 
некоторых случаях Mg и S в древесине снижается 
заметно менее интенсивно по сравнению со ско-
ростью разложения этой фракции ствола, а расчет-
ное время потери запасов этих макроэлементов в 
масштабах ствола значительно превышает длитель-
ность его разложения до полной гумификации. Это 
позволяет сделать вывод, что древесина валежа, 
прежде всего, хвойных пород, является долговре-
менным пулом макроэлементов, в первую очередь 
Р, Са, Mg и S. Накопление и постепенное высвобо-
ждение биогенных элементов из валежа в процес-
се разложения в течение десятков лет благоприятно 
влияет на характеристики лесных почв и, как след-
ствие, на рост и развитие растений, почвенной и 
ксилофильной биоты (Stutz, Lang, 2017), что в свою 
очередь является одним из ключевых аспектов со-
хранения биологического разнообразия и в связи с 
этим – устойчивости таежных лесов.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исходное содержание Р, К и Са в древесной 
коре выше по сравнению с таковым в древесине, в 
то время как содержание Mg и S (прежде всего, Sm) 
в коре и древесине сопоставимы. Кора и древесина 
лиственных пород более богаты макроэлементами –  
содержание K, Mg и S в них выше, чем у хвойных. 
Интенсивность и направленность динамики рас-
смотренных макроэлементов в процессе разложе-
ния валежа варьируют в зависимости от древесной 
породы и фракции ствола. В процессе разложения 
как в коре, так и в древесине содержание Р, Са и S 
возрастает в зависимости от породы с различной 
интенсивностью. В коре содержание Mg снижа-
ется у валежа лиственных пород и не изменяется 
у хвойных, в древесине – снижается у всех пород. 
Содержание К снижается во фракциях ствола всех 
пород. В масштабах валежного ствола запасы всех 
макроэлементов в коре уменьшаются со скоростью 
от –0.08 до –0.69 год-1 и находятся в прямой зави-
симости от интенсивности ее фрагментации и, как 
следствие, перехода в верхние горизонты почвы. 
Это позволяет предположить наиболее значимую 
роль коры в биогеохимическом круговороте в каче-
стве составной части лесной подстилки. В древеси-
не валежа наблюдается аккумуляция Р, прежде все-
го, у березы и ели, а также длительное постепенное 
высвобождение Са, Mg и S. Интенсивность потери 
запасов всех макроэлементов в древесине хвойных 
пород ниже по сравнению с таковой у лиственных, 
а длительность этого процесса в масштабах валеж-
ного ствола может в несколько раз превышать пе-
риод его полного разложения. Полученные резуль-
таты подчеркивают значимую роль КДО, в особен-
ности хвойных пород, в качестве долговременного 
пула макроэлементов в рамках биогеохимического 
круговорота в лесном БГЦ.

***
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поведника «Кивач» за содействие в выполнении 
исследования.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Аканова Н.И., Козлова А.В., Мухина М.Т. Роль магния 
в системе питания растений // Агрохимический вест-
ник. 2021. № 6. С. 66–72. �  
DOI: 10.24412/1029-2551-2021-6-014
Апостолов С.А. Новый справочник химика и техноло-
га. Сырье и продукты промышленности органических 
и неорганических веществ. Ч. 2. СПб: Профессионал, 
2006. 1142 с.
Аристархов А.Н. Агрохимия серы. М.: ВНИИА, 2007. 
272 с.

Базилевич Н.И., Титлянова А.А. Биотический круго-
ворот на пяти континентах: азот и зольные элементы 
в природных наземных экосистемах. Новосибирск: 
Изд-во СО РАН, 2008. 376 с.
Браунс Ф.Э., Браунс Д.А. Химия лигнина. М.: Лесная 
промышленность, 1964. 757 с.
Гелес И.С. Древесная биомасса и основы экологиче-
ски приемлемых технологий ее химико-механической 
переработки. Петрозаводск: КарНЦ РАН, 2001. 382 с.
Кабата-Пендиас А., Пендиас Х. Микроэлементы в по-
чвах и растениях. М.: Мир, 1989. 439 с.
Казимиров Н.И., Волков А.Д., Зябченко С.С. Обмен ве-
ществ и энергии в сосновых лесах Европейского Се-
вера. Л.: Наука, 1977. 304 с.
Казимиров Н.И., Морозова Р.М. Биологический круго-
ворот веществ в ельниках Карелии. Л.: Наука, 1973. 
175 с.
Казимиров Н.И., Морозова Р.М., Куликова В.К. Органи-
ческая масса и потоки веществ в березняках средней 
тайги. Л.: Наука, 1978. 216 с.
Полубояринов О.И. Плотность древесины. М.: Лесная 
промышленность, 1976. 159 с. 
Полубояринов О.И., Сорокин A.M. Физические свой-
ства осиновой коры и ее компонентов // Известия 
вузов. Лесной журнал. 1992. № 3. C. 67–69.
Родин Л.Е., Базилевич Н.И. Динамика органического 
вещества и биологический круговорот зольных эле-
ментов и азота в основных типах растительности зем-
ного шара. М.-Л.: Наука, 1965. 253 с.
Скороходова С.Б. О климате заповедника «Кивач» // 
Труды Государственного природного заповедника 
«Кивач». 2008. № 4. С. 3–34.
Соколова В.Е., Шорохова Е.В., Соловьев В.А., Гринько- 
ва Е.Я., Алексеева С.А. Динамика минеральных эле-
ментов при ксилолизе крупных древесных остатков 
в ельниках кисличных южной тайги // Лесоведение. 
2007. № 5. С. 32–38.
Стороженко В.Г., Бондарцева М.А., Соловьев В.А., Кру-
тов В.И. Научные основы устойчивости лесов к дере-
воразрушающим грибам. М.: Наука, 1992. 221 с.
Стороженко В.Г. Древесный отпад в структурах лес-
ного биогеоценоза // Хвойные бореальной зоны. 
2010. Т. 27. № 3–4. С. 279–283.
Фаустова Н.М. Химический состав коры и древеси-
ны осины Populus tremula L.: дис. … канд. хим. наук: 
05.21.03. СПб., 2005. 208 с.
Федорец Н.Г., Бахмет О.Н. Экологические особен-
ности трансформации соединений углерода и азота 
в лесных почвах. Петрозаводск: КарНЦ РАН, 2003. 
240 с.
Ханина Л.Г., Смирнов В.Э., Бобровский М.В. Элемент-
ный состав валежа различных древесных пород и ста-
дий разложения в широколиственном лесу заповед-
ника «Калужские засеки» // Лесоведение. 2023. № 4. 
С. 353–368.



	 ДИНАМИКА НЕКОТОРЫХ МАКРОЭЛЕМЕНТОВ ПРИ РАЗЛОЖЕНИИ ВАЛЕЖА� 569

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

Alban D.H., Pastor J. Decomposition of aspen, spruce, and 
pine boles on two sites in Minnesota // Canadian Journal 
of Forest Research. 1993. V. 23. № 9. P. 1744–1749.
Berg B., McClaugherty C. Plant Litter: Decomposition, 
Humus Formation, Carbon Sequestration. Springer 
Cham, Switzerland, 2020. 332 p.
Bergström B. Chemical and structural changes during 
heartwood formation in Pinus sylvestris // Glasgow Medi-
cal Journal. 2003. V. 76. № 1. P. 59–71. �  
DOI: 10.1093/forestry/76.1.45
Błońska E., Kacprzyk M., Spólnik A. Effect of deadwood of 
different tree species in various stages of decomposition on 
biochemical soil properties and carbon storage // Ecologi-
cal Research. 2017. V. 32. № 2. P. 193–203.
Boddy L. Fungal community ecology and wood decom-
position processes in angiosperms: from standing tree to 
complete decay of coarse woody debris // Ecological Bul-
letin. 2001. V. 49. P. 43–56.
Brais S., Paré D., Lierman C. Tree bole mineralization 
rates of four species of the Canadian eastern boreal forest: 
implications for nutrient dynamics following stand-replac-
ing disturbances // Canadian Journal of Forest Research. 
2006. V. 36. № 9. P. 2331–2340.
Busse M.D. Downed bole-wood decomposition in lodge-
pole pine forests of Central Oregon // Soil Science Society 
of America Journal. 1994. V. 58. № 1. P. 221–227.
Chang C., Wang Z., Tan B., Li J., Cao R., Wang Q., Yang 
W., Weedon J.T., Cornelissen J.H.C. Tissue type and lo-
cation within forest together regulate decay trajectories of 
Abies faxoniana logs at early and mid-decay stage // Forest 
Ecology and Management. 2020. V. 475. P. 1–10. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2020.118411
Clinton P.W., Buchanan P.K., Wilke J.P., Small S.J., Kim-
berley M.O. Decomposition of Nothofagus wood in vitro 
and nutrient mobilization by fungi // Canadian Journal of 
Forest Research. 2009. V. 39. P. 2193–2202.
Cleveland C.C., Townsend A.R. Nutrient Additions to a 
Tropical Rain Forest Drive Substantial Soil Carbon Di-
oxide Losses to the Atmosphere // Proceedings of the Na-
tional Academy of Sciences of the United States of Amer-
ica. 2006. V. 103. № 27. P. 10316–10321.
Dutton M.V., Evans C.S. Oxalate production by fungi: its 
role in pathogenicity and ecology in the soil environment //  
Canadian Journal of Microbiology. 1996. V. 42. № 9.  
P. 881–895.
Dynesius M., Jonsson B.G. Dating uprooted trees: compar-
ison and application of eight methods in a boreal forest // 
Canadian Journal of Forest Research. 1991. V. 21. № 5.  
P. 655–665.
Fahey T.J., Battles J.J., Wilson G.F. Responses of early 
successional northern hardwood forests to changes in nu-
trient availability // Ecological Monographs. 1998. V. 68.  
P. 183–212.
Filipiak M .  Pollen stoichiometry may inf lu-
ence detrital terrestrial and aquatic food webs // 

Frontiers in Ecology and Evolution. 2016. V. 4. P. 138. �  
DOI:10.3389/fevo.2016.00138
Filipiak M., Sobczyk Ł., Weiner J. Fungal transformation 
of tree stumps into a suitable resource for xylophagous 
beetles via changes in elemental ratios // Insects. 2016.  
V. 7. P. 13. DOI:10.3390/insects7020013
Ganjegunte G.K., Condron L.M., Clinton P.W., Davis M.R., 
Mahieu N. Decomposition and nutrient release from ra-
diata pine (Pinus radiata) coarse woody debris // Forest 
Ecology and Management. 2004. V. 187. P. 197–211. �  
DOI: 10.3832/ifor1591-008
Griffiths R.P., Baham J.E., Caldwell B.A. Soil solution 
chemistry of ectomycorrhizal mats in forest soil // Soil 
Biology and Biochemistry. 1994. V. 26. P. 331–337. �  
DOI: 10.1016/0038-0717(94)90282-8
Hafner S.D., Groffman P.M., Mitchell M.J. Leaching of 
dissolved organic carbon, dissolved organic nitrogen, 
and other solutes from coarse woody debris and litter in a 
mixed forest in New York state // Biogeochemistry. 2005. 
V. 74. P. 257–282. DOI:10.1007/s10533-004-4722-6
Harmon M.E., Sexton J., Caldwell B.A., Carpenter S.E. 
Fungal sporocarp mediated losses of Ca, Fe, K, Mg, 
Mn, N, P, and Zn from conifer logs in the early stages of 
decomposition // Canadian Journal of Forest Research. 
1994. V. 24. P. 1883–1893.
Harmon M.E. The role of woody detritus in biogeochemical 
cycles: past, present, and future // Biogeochemistry. 2021. 
V. 154. P. 349–369. DOI: 10.1007/s10533-020-00751-x
Holub S.M., Lajtha K., Spears J.D.H. A reanalysis of 
nutrient dynamics in coniferous coarse woody debris // 
Canadian Journal of Forest Research. 2001. V. 31. № 11. 
P. 1894–1902. DOI: 10.1139/cjfr-31-11-1894
Jellison J., Connolly J., Goodell B., Illman B., Frank F., 
Ostrofsky A. The role of cations in the biodegradation 
of wood by the brown rot fungi // International 
Biodeterioration and Biodegradation. 1997. V. 39.  
P. 165–179.
Khan K., Hussain A., Jamil M.A., Duan W., Chen L.,  
Khan A. Alteration in forest soil biogeochemistry through 
coarse wood debris in northeast China // Forests. 2022. V. 13.  
№ 11. P. 1861. DOI: 10.3390/f13111861
Krankina O.N., Harmon M.E., Griazkin A.V. Nutrient 
stores and dynamics of woody detritus in a boreal forest: 
modeling potential implications at the stand level // 
Canadian Journal of Forest Research. 1999. V. 29. № 1. 
P. 20–32.
Laiho R., Prescott C.E. The contribution of coarse woody 
debris to carbon, nitrogen, and phosphorus cycles in three 
Rocky Mountain coniferous forests // Canadian Journal 
of Forest Research. 1999. V. 29. № 10. P. 1592–1603. �  
DOI: 10.1139/x99-132
Laiho R., Prescott C.E. Decay and nutrient dynamics 
of coarse woody debris in northern coniferous forests: a 
synthesis // Canadian Journal of Forest Research. 2004. 
V. 34. № 4. P. 763–777. DOI: 10.1139/X03-241



570	 РОМАШКИН и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

Marschner H. Mineral Nutrition of Higher Plants. 3nd 
Edition. London: Academic Press, 2012. 651 p.
Means J.E., MacMillan P.C., Cromack K. Biomass and 
nutrient content of Douglas-fir logs and other detrital 
pools in an old-growth forest, Oregon, USA // Canadian 
Journal of Forest Research. 1992. V. 22. P. 1536–1546.
Meerts P. Mineral nutrient concentrations in sapwood and 
heartwood: a literature review // Annals of Forest Science. 
2002. V. 59. № 7. P. 713–722. DOI: 10.1051/forest:2002059
Minnich C., Peršoh D., Poll C., Borken W. Changes in 
chemical and microbial soil parameters following 8 years 
of deadwood decay: An experiment with logs of 13 tree 
species in 30 forests // Ecosystems. 2021. V. 142. P. 287–
300. DOI: 10.1007/s10021-020-00562-z
Mukhortova L.V. Carbon and nutrient release during 
decomposition of coarse woody debris in forest ecosystems 
of Central Siberia // Folia Forestalia Polonica. 2012. V. 54. 
№ 2. P. 71–83. DOI: 10.5281/zenodo.30777
Müller J., Bütler R. A review of habitat thresholds for dead 
wood: A baseline for management recommendations in 
European forests // European Journal of Forest Research. 
2010. V. 129. № 6. P. 981–992. �  
DOI: 10.1007/s10342-010-0400-5
Olson J.S. Energy Storage and the Balance of Producers 
and Decomposers in Ecological Systems // Ecology. 1963. 
V. 44. № 2. P. 322–331.
Ostrofsky A., Jellison J., Smith K.T., Shortle W.C. Changes 
in cation concentrations in red spruce wood decayed by 
brown rot and white rot fungi // Canadian Journal of 
Forest Research. 1997. V. 27. № 4. P. 567–571. �  
DOI: 10.1139/x96-188
Palviainen M., Finér L., Laiho R., Shorohova E., Kapit- 
sa E., Vanha-Majamaa I. Phosphorus and base cation 
accumulation and release patterns in decomposing Scots 
pine, Norway spruce and silver birch stumps // Forest 
Ecology and Management. 2011. V. 260. P. 1478–1489. 
DOI: 10.1016/j.foreco.2010.07.046
Palviainen M., Finér L. Decomposition and nutrient 
release from Norway spruce coarse roots and stumps – 
A 40-year chronosequence study // Forest Ecology and 
Management. 2015. V. 358. № 1. P. 1–11. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2015.08.036
Pastorelli R., De Meo I., Lagomarsino A. The necrobiome 
of deadwood: The life after death // Ecologies. 2023. V. 4. 
№ 1. P. 20–38. DOI: 10.3390/ecologies4010003
Piaszczyk W., Błońska E., Lasota J. Soil biochemical 
properties and stabilization of soil organic matter in 
relation to deadwood of different species // FEMS 
Microbiological Ecology. 2019. V. 95. № 3. fiz011. �  
DOI: 10.1093/femsec/fiz011
R Core Team. R: A Language and Environment for 
Statistical Computing. R Foundation for Statistical 
Computing. Vienna, Austria, 2024.
Romashkin I., Shorohova E., Kapitsa E., Galibina N., 
Nikerova K. Carbon and nitrogen dynamics along the log 
bark decomposition continuum in a mesic old-growth 

boreal forest // European Journal of Forest Research. 2018. 
V. 137. № 5. P. 1–15. DOI: 10.1007/s10342-018-1131-2
Romashkin I., Shorohova E., Kapitsa E., Galibina N., 
Nikerova K. Substrate quality regulates density loss, 
cellulose degradation and nitrogen dynamics in downed 
woody debris in a boreal forest // Forest Ecology and 
Management. 2021. V. 491. P. 119143. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2021
Russell M.B., Fraver S., Aakala T., Gove J.H., Woo- 
dall C.W., D’Amato A.W., Ducey M.J. Quantifying carbon 
stores and decomposition in dead wood: a review // Forest 
Ecology and Management. 2015. V. 350. P. 107–128. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2015.04.033
Saarela K.-E. Elemental analysis of wood materials by 
external millibeam thick target PIXE. PhD thesis. Åbo 
Akademi University, Åbo, Finland, 2009. 64 p.
Saunders M.R., Fraver S., Wagner R.G. Nutrient 
concentration of down woody debris in mixedwood forests 
in central Maine, USA // Silva Fennica. 2011. V. 45. № 2. 
P. 197–210. DOI: 10.14214/sf.112
Schilling J.S. Oxalate production and cation translocation 
during wood biodegradation by fungi. PhD thesis. The 
University of Maine, 2006. 120 p.
Schwarze F.W.M.R., Engels J., Mattheck C. Fungal 
strategies of wood decay in trees. Heidelberg: Springer 
Berlin, 2000. 185 p. DOI: 10.1007/978-3-642-57302-6
Shorohova E., Kapitsa E., Kazartsev I., Romashkin I., 
Polevoi A., Kushnevskaya H. Tree species traits are the 
predominant control on the decomposition rate of tree log 
bark in a mesic old-growth boreal forest // Forest Ecology 
and Management. 2016. V. 377. P. 36–45. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2016.06.036
Shorohova E., Kapitsa E. Influence of the substrate and 
ecosystem attributes on the decomposition rates of coarse 
woody debris in European boreal forests // Forest Ecology 
and Management. 2014. V. 315. P. 173–184. �  
DOI: 10.1016/j.foreco.2013.12.025
Shorohova E., Shorohov A. Coarse woody debris dynamics 
and stores in the boreal virgin spruce forest // Ecological 
Bulletin. 2001. V. 49. P. 129–135. DOI: 10.2307/20113270
Shortle W.C., Smith K.T., Jellison J., Schilling J.S. Potential 
of decaying wood to restore root-available base cations 
in depleted forest soils // Canadian Journal of Forest 
Research. 2012. V. 42. № 6. P. 1015–1024. �  
DOI: doi.org/10.1139/X2012-056
Skonieczna J., Małek S., Polowy K., Węgiel A. Element 
content of Scots pine (Pinus sylvestris L.) stands of different 
densities // Drewno. 2014. V. 57. № 192. P. 77–87. �  
DOI: 10.12841/wood.1644-3985.S13.05
Smith K.T., Shortle W.C., Jellison J., Connolly J., Schil- 
ling J. Concentrations of Ca and Mg in early stages of 
sapwood decay in red spruce, eastern hemlock, red maple, 
and paper birch // Canadian Journal of Forest Research. 
2007. V. 37. № 5. P. 957-965. DOI: 10.1139/X06-264
Sollins P., Cline S.P., Verhoeven T., Sachs D., Spycher G. 
Patterns of log decay in old-growth Douglas-fir forests // 



	 ДИНАМИКА НЕКОТОРЫХ МАКРОЭЛЕМЕНТОВ ПРИ РАЗЛОЖЕНИИ ВАЛЕЖА� 571

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

Canadian Journal of Forest Research. 1987. V. 17. P. 1585–
1595. DOI: 10.1139/x87-243
Stutz K., Kaiser K., Wambsganss J., Santos F.,  
Berhe A.A., Lang F. Lignin from white-rotted European 
beech deadwood and soil functions // Biogeochemistry. 2019.  
V. 145. P. 81–105. DOI: 10.1007/s10533-019-00593-2
Stutz K.P., Lang F. Potentials and unknowns in managing 
coarse woody debris for soil functioning // Forests. 2017. 
V. 8. № 2. P. 37. DOI: 10.3390/f8020037
Ulyshen M.D. Wood decomposition as inf luenced by 
invertebrates // Biological Reviews. 2014. V. 91. № 1.  
P. 70–85.

Wells J.M., Boddy L. Effect of temperature on wood decay 
and translocation of soil-derived phosphorus in mycelial 
cord systems // New Phytology. 1995. V. 129. P. 289–297.
Yatskov M., Harmon M.E., Krankina O.N.  A 
chronosequence of wood decomposition in the boreal 
forests of Russia // Canadian Journal of Forest Research. 
2003. V. 33. № 7. P. 1211–1226.
Zhou L., Dai L., Gu H., Zhong L. Review on the 
decomposition and inf luence factors of coarse woody 
debris in forest ecosystem // Journal of Forestry Research. 
2007. V. 18. P. 48–54.

Dynamics of Certain Macroelements During The Decomposition of Fallen Trees  
in an Old-Growth Middle-Taiga Spruce Forest of Kivach Nature Reserve

I. V. Romashkin1,*, E. A. Kapitsa2, K. M. Nikerova1, E. V. Shorohova2

1Forest Research Institute of Karelian Research Center RAS, st. Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia 
2Saint-Petersburg State Forest Technical University named after S.M. Kirova,  

Institutskiy per., 5, St. Petersburg, 194021 Russia
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The dynamics of certain macroelements’ content (P, K, Ca, Mg and S) during the decomposition 
of bark and wood of fallen trees of the main forest-forming tree species the middle-taiga blueberry 
spruce forest (Kivach Nature Reserve, Republic of Karelia) was estimated. The initial content of most 
macroelements was higher in bark compared to that in wood. The direction and intensity of the element 
content dynamics in deadwood during the decomposition depended on the tree species identity and the 
log fraction. Depending on tree species, the content of P, and S increased in both bark and wood. The 
Mg content decreased in bark of deciduous species’ deadwood and did not change significantly in the 
bark of conifers, whereas it decreased in wood of all studied tree species. The K content decreased in 
both bark and wood of all studied tree species. The models of the macroelements stocks dynamics on 
the log scale were presented. In the bark, the stock of all macroelements decreased in direct proportion 
to the intensity of bark fragmentation: the loss rates varied from –0.08 to –0.69 year–1, depending on 
the tree species. In wood, the P amount increased in spruce logs and changed only slightly in logs of the 
other tree species. The stock of other macroelements decreased at a rate not exceeding –0.08 year–1. The 
loss intensity of those macroelements was higher in the logs of deciduous tree species compared to that 
in coniferous ones. The results obtained highlight the significant role of coarse woody debris, primarily 
coniferous tree species, as a long-term pool of macroelements within the biogeochemical cycle in the 
forest ecosystems.
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Оценка участия животных в циклах биогенных элементов позволяет определить значимость ви-
дов в функционировании экосистем и мощность экологических связей внутри биома. В обшир-
ной зоне бореальных лесов, включающей разнообразные сообщества травоядных животных, по-
добные исследования особенно актуальны. Непосредственное воздействие диких копытных на 
химический состав почвы происходит преимущественно через экскременты и мочу. Цель иссле-
дования – оценить изменение в химическом составе почвы под влиянием мочи самого крупного 
таежного фитофага – лося (Alces alces L.) на северо-востоке европейской части России. В период 
стаивания снега были замаркированы зимние мочевые пятна лося на зарастающем поле с моза-
ично произрастающей древесно-кустарниковой растительностью. Под точками уринации лося и 
в контроле были взяты образцы в двух горизонтах почвы (0–5 см и 5–20 см).  В почве проанали-
зированы стандартные показатели: pH, содержание органического вещества, NH4

+, NO3
–, P2O5, 

K2O, Ca, Mg. В весенних образцах почвы, взятых под точками уринации лося, отмечено сниже-
ние кислотности, повышенная концентрация подвижного калия и некоторых азотсодержащих 
соединений. В частности, концентрация аммония в почве под воздействием мочи на 350% выше 
контрольного показателя. Особенно заметное воздействие от поступления мочи наблюдалось в 
самом верхнем горизонте почвы. Повышенные локальные концентрации химических веществ 
на мочевых точках лося создают аномальное химическое поле почвы. К осени по многим пока-
зателям почвы происходит снижение концентраций веществ в местах весенне-зимних уринаций 
лося до фонового уровня, то есть происходит быстрая деградация и трансформация компонен-
тов поступившей мочи в почвенном горизонте в течение одного вегетационного сезона. Между 
почвенными образцами с мочевых точек лося и контролем не обнаружено значимых различий 
в концентрации органического вещества, кальция и магния. Рассчитано, что все популяцион-
ные группировки лосей в России ежегодно выделяют 3.85 Мт мочи на общей площади около  
700 км2. Внесение лосем в экосистему продуктов своей жизнедеятельности значительно повы-
шает гетерогенность почвенного покрова и способствует интенсификации биогеохимических 
циклов.

Ключевые слова: лось, моча, почва, химический состав, таежная экосистема.
DOI: 10.31857/S0024114824050111 EDN: OWAOWI

История формирования и существование бо-
реальных лесных экосистем в рамках мозаич-
но-циклической концепции и концепции компле-
ментарности во многом связана с жизнедеятель-
ностью гетеротрофных организмов и, в частности, 
таких ключевых видов, как крупные фитофаги (The 
Mosaic-cycle concept…, 1991; Смирнова и др., 1999; 
Орлова и др., 2011; Смирнова и др., 2021). Круп-
ные фитофаги выступают в качестве выраженного 

зоогеохимического фактора в экосистеме, в том 
числе через участие в пищевых сетях, связанных с 
циклом формирования и разложения детрита (Le-
roux et al., 2020).

Лось – самый крупный представитель оленьих 
лесной зоны. Это типичный дендрофаг (браузер), 
обитание которого неразрывно связано с различ-
ными типами лесных сообществ. Лось обычно 
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ведет семейный или одиночный образ жизни, поэ-
тому его роль в экосистемах не всегда ярко замет-
на, в отличие от стадных видов копытных. И толь-
ко в зимний период года, когда лоси часто концен-
трируются на ограниченных участках местности, 
иногда называемых стойбищами (Язан, 1972), 
можно наблюдать сильное и во многом негатив-
ное воздействие на лесную растительность (Коз-
ловский, 1960; Тимофеева, 1974). При ежегодном 
интенсивном использовании лосями одних и тех 
же кормовых участков происходит значительное 
изменение состава и структуры подлеска и подро-
ста (Смирнов, 1987). Однако воздействие лося не 
ограничивается изменением характеристик расти-
тельного покрова. В тех биотопах, где активность 
копытного максимальна по времени, наблюдает-
ся более обильное выделение экскрементов. Лось, 
локально перемещаясь, способствует переносу 
экскрементов, обогащающих питательными веще-
ствами подстилку, по разным лесным сообществам 
в пределах своего индивидуального участка (Тимо-
феева, 1974). 

Биогеоценотическое воздействие лося на раз-
личные компоненты ландшафта исследуется уже 
довольно давно. В частности, на примере амери-
канского лося (Alces americanus) показано, что он, 
как ключевой вид в экосистеме, участвует в де-
струкционных процессах и может заметно изме-
нять химический ландшафт растительных сооб-
ществ и почв (Molvar et al., 1993; Pastor et al., 1993, 
1998; Kielland, Bryant, 1998; Butler, Kielland, 2008; 
Pastor, 2016; Ellis, Leroux, 2017). По европейскому 
лосю подобные исследования немногочисленны 
(Persson et al., 2005; Kolstad et al., 2018, 2019). Боль-
шинство работ было нацелено на выявление роли 
лосиных экскрементов, которые создают локаль-
ный пул химических элементов в почвенных го-
ризонтах экосистемы (Гусев, 1984, 1989; Пилипко, 
2005; Guernsey et al., 2015). 

На порядок меньше исследований, касающихся 
воздействия мочи диких копытных на биогеохи-
мический профиль почвы. Во многом это связано 
с тем, что с мочой травоядных млекопитающих в 
почву поступает значительно меньше макроэле-
ментов, чем с пометом (Пахомов, 1998). Тем не 
менее известно, что моча лося содержит высокую 
концентрацию микро- и макроэлементов (Коча-
нов и др., 1981; Вебер и др., 1992; Scopin, Rukav-
ishnikova, 2007). По исследованию других видов 
млекопитающих известно, что внесение мочи мо-
жет существенно изменять химический состав по-
чвы и биомассу растительности, особенно в местах 
постоянного обитания и высокой плотности мле-
копитающих (Day, Detling, 1990; Haynes, Williams, 
1993; Hobbs, 1996; Somda et al., 1997; Пахомов, 1998; 
Frank et al., 2004; Selbie et al., 2015).

Цель нашего исследования состояла в срав-
нительной оценке химического состава почв с 

фоновой территории (контроль) и под зимними 
точками уринации лося. Это позволит выяснить 
значение мочи как источника, предопределяющего 
формирование мозаичности в химическом профи-
ле почвенного покрова таежной экосистемы. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Опытный участок. Опыты проводили в 2021 г. 
в пределах НООХ ФГБНУ «Всероссийский науч-
но-исследовательский институт охотничьего хо-
зяйства и звероводства имени профессора Б.М. 
Житкова», располагающегося в подзоне южной 
тайги в Зуевском районе Кировской области. 

Образцы проб почвы собраны на разных участ-
ках однородного по структуре растительности за-
растающего поля общей площадью около 80 га, 
ранее используемого для посева зерновых куль-
тур, а впоследствии – для выпаса скота. Древес-
но-кустарниковая растительность распространена 
мозаично. Общее проективное покрытие сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) составляет 15%, 
березы повислой (Betula pendula) – 5%, встречают-
ся отдельные деревья ели сибирской (Picea obova-
ta).  Высота большинства деревьев не превышает 
7–8 м. Кустарниковый ярус слабо выражен и пред-
ставлен разрозненно растущими ивой козьей (Sa-
lix caprea L.), ивой пурпурной (S. purpurea L.), ивой 
филиколистной (S.phylicifolia). В период вегетации 
густой напочвенный покров включает более 50 ви-
дов трав. Покрытие мохового покрова не превы-
шает 10%. Доминирующий тип почвы – трансфор-
мированные иллювиально-железистые подзолы с 
хорошим промывным режимом и легким грануло-
метрическим составом. Окружающая раститель-
ность – спелый смешанный елово-сосновый и бе-
резово-еловый лес.

Отбор образцов. В марте отмечали участки кон-
центрации лосей. В период стаивания снега (конец 
апреля-начало мая) проводили поиск точек урина-
ции лосей и их маркировку.  Точки уринации легко 
обнаружить в местах массовой дефекации лосей, 
либо непосредственно на поверхности снегового 
покрова, либо на поверхности подстилки сразу по-
сле стаивания снега, поскольку на пятнах мочи на-
чинают быстро развиваться плесени и аскомицеты. 
Нами выбрано 9 независимых наиболее крупных 
пятен уринации лося, под которыми в дальнейшем 
отбирали образцы почв.

Во второй половине мая выполнили отбор  
образцов в виде прикопок на глубину до 20 см 
прямо посередине мочевой точки. На расстоянии 
1.5–2.0 м от нее выполняли прикопку на фоновом 
участке (контроль). Выбранная глубина отбора об-
разца определяется тем, что именно этот горизонт 
на легких песчаных почвах наиболее полно осваи-
вают корни растений под сосновыми сообщества-
ми и их производными в подзоне южной тайги 
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(Орлов, 1991). Эта же глубина почвенных горизон-
тов вполне достаточна для демонстрации влияния 
мочи на почву, выполненной на примере домаш-
них животных, так как глубже в почву она редко 
проникает в большом объеме (Thomas et al., 1988; 
Haynes, Williams, 1993; Somda et al., 1997). 

После отделения слоя подстилки каждую при-
копку разделяли на два почвенных слоя (гори-
зонта) – 0–5 см и 5–20 см. Из каждого горизонта 
был взят образец почвы объемом до 500 г. Всего 
в мае было выполнено 10 прикопок (5 – на моче-
вых точках и 5 – на фоновых участках) и проана-
лизировано 20 образцов почвы. В конце сентября 
провели аналогичный отбор образцов почвы на 
замаркированных с весны точках уринации лося 
и на фоновой территории. Всего было выполнено  
8 прикопок (4 – на мочевых точках и 4 – на фоне) 
и проанализировано 16 образцов почвы. Расстоя-
ние между разными парами (опыт-контроль) при-
копок составляло от 20 до 100 м. 

Химический анализ. Методы подготовки и анализ 
почвенных образцов выполнены в соответствии с 
принятыми методологическими подходами (Рас-
творова и др., 1995; Воробьева, 2006). В образцах 
почвы по действующим ГОСТ определены стан-
дартные почвенные показатели: pH, P2O5 (мг/кг), 
K2O (мг/кг) и NH4

+ (мг/кг) – с помощью фотоэ-
лектроколориметра, NO3

– (мг/кг) – с помощью 
ионоселективного электрода, органическое веще-
ство (%) – фотометрически, Са (ммоль/100 г) и Mg 
(ммоль/100 г) определены атомно-абсорбционным 
методом. 

Результаты химического анализа обработаны в 
программе Statistica. Для определения статисти-
ческой значимости различий между химическими 
компонентами почв с мочой лося и контрольными 
образцами использован критерий Стьюдента (t-test 
для независимых групп).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Органическое вещество. В почве между моче-
выми точками лося и контролем не обнаружено 
значимых отличий в концентрации органического 
вещества (рис.1). На точках уринации весной со-
держание органического вещества в верхнем го-
ризонте почвы варьирует от 1.7 до 3.6 %, а на фо-
новых точках – от 1.6 до 3.9%. Однако отмечено 
естественное, более высокое (в 1.7–1.8 раза) со-
держание органического вещества в верхнем гори-
зонте почвы по сравнению с нижним. Выявлены 
сезонные отличия: весной концентрация органи-
ческого вещества в почве в среднем больше, чем 
осенью. На мочевых точках в мае средняя концен-
трация органического вещества в верхнем горизон-
те составила 2.6%, а в сентябре – 2.4%, на фоновых 
точках соответственно 2.5 и 2.1%. 

pH. Этот показатель почвы наиболее изменчив 
под воздействием поступившей мочи лося. После 
просачивания мочи кислотность почвы значи-
тельно снижается и pH почвы начинает прибли-
жаться к нормальной. В верхнем горизонте почвы 
повышенный показатель pH наиболее заметен по 
сравнению с более глубокими горизонтами, где 
концентрация поступившей мочи невелика. В мае 
в верхнем горизонте почвы на точках уринации  
pH варьирует от 5.5 до 6.8, а на фоновой точке 
(контроль) – от 5.3 до 5.7. Эти различия значимы 
(t = 3.29, df = 8, p = 0.011). В нижнем горизонте эти 
показатели варьируют от 5.3–5.7 на мочевых точках 
до 4.7–5.4 на контроле. В течение вегетационного 
периода кислотность почвы начинает постепенно 
повышаться, и к осени pH почвы на мочевых и фо-
новых точках уже не отличается. В нижнем гори-
зонте pH в некоторых образцах к осени снижается 
до величины 4.2 (рис.1).

Подвижные фосфаты. На мочевых точках лося 
в весенний период концентрация фосфатов в 
среднем немного выше, чем осенью (рис.2), но 
различия этих показателей из-за малой выборки 
статистически незначимы. В верхнем горизонте 
концентрация фосфатов в мае составила от 26 до  
204 мг/кг, а в сентябре – от 73 до 129 мг/кг. Разни-
ца в концентрации фосфатов между проанализиро-
ванными почвенными горизонтами незначительна 
(не более чем в два раза). Осенью уровень фосфа-
тов на мочевых точках не отличался от фона. Мак-
симальное содержание фосфатов в почве, отмечен-
ное на точках уринации осенью, – 120 мг/кг, а в 
контроле – 153 мг/кг. На фоновой территории не 
выявлено заметных отличий в концентрации под-
вижных фосфатов весной и осенью, а также между 
поверхностными и более глубокими горизонтами 
почвы.

Азотсодержащие соединения – основной компо-
нент мочи, изменяющий химический состав по-
чвы. Показатели аммония и нитрат-ионов в почве 
на мочевых точках лося обычно резко контрасти-
руют с их концентрацией на фоновых участках за-
растающего поля. 

Содержание NO3
– в верхнем горизонте почвы в 

весенний период достаточно высокое и сильно ва-
рьирует как на мочевых точках (1.3–53.1 мг/кг), так 
и на фоновой территории (1.9–82.3 мг/кг) (рис. 2). 
В нижнем горизонте почвы на фоновой террито-
рии концентрация нитратов заметно ниже (2.3–9.1 
мг/кг). Однако средний показатель концентрации 
NO3

– на мочевых точках в мае выше контрольных 
в нижнем горизонте почвы примерно в 6 раз, а в 
верхнем горизонте – не более чем 2 раза. На экс-
периментальном участке почва характеризуется 
отсутствием мощной подстилки, слабой буферно-
стью, высокой порозностью, что способствует про-
никновению фракций мочи в более глубокие гори-
зонты. Неравномерность распределения нитратов 



578	 СКОПИН, ЛИПАТНИКОВА

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

1

0

1

2

‒1

7.0

7.5

6.5

6.0

5.0

5.5

4.5

4.0

3.5

3

4

5

2

pH

О
рг

ан
ич

ес
ко

е 
ве

щ
ес

тв
о,

 %

Май Сентябрь

Май Сентябрь

3 4 5 6 7 8

1 2 3 4 5 6 7 8

Mean Mean ± 1.96°SDMean ± SD

Почва на мочевых точках лося

Среднее значение показателя

Почва на контрольных точках

Медиана

5─20 см0─5 см

5─20 см 5─20 см0─5 см 0─5 см

5─20 см0─5 см

Рис. 1. Содержание органического вещества и pH почвы на мочевых точках лося и на фоновой территории 
(контроль).



	 Влияние мочи лоСЯ ЕВРОПЕЙСКОГО на химический профиль почвы� 579

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 5 2024

в почвах связана с поступлением их из биологиче-
ского опада животного и растительного происхож-
дения. В первую очередь накопление повышенных 
концентраций этих веществ происходит в пони-
женных участках микрорельефа после стаивания 
снегового покрова, содержащего жидкие фракции 
разных органических соединений. 

В сентябре на мочевых точках в верхнем гори-
зонте концентрация нитратов, по сравнению с ве-
сенними образцами почв, снизилась незначитель-
но – не более чем в 1.3 раза, но в нижнем гори-
зонте уровень нитратов сократился в два раза. По 
средним показателям концентрации NO3

– отличия 
между верхним и нижним горизонтами на точках 
уринации незначительны и статистически незна-
чимы как в мае, так и в сентябре. Различия по кон-
центрации нитратов в почве на мочевых точках, 
по сравнению с контролем, наиболее отчетливо 
проявляются осенью. В этот период содержание 
нитратов на мочевых точках лося заметно выше, 
чем в контроле, хотя из-за сильного варьирова-
ния NO3

– различия между этими показателями 
недостоверны.

Несколько иная картина наблюдается в рас-
пределении катионов аммония в структуре поч-
венного профиля (рис. 2). В весенний период на 
мочевых точках лося наблюдается очень высокая 
концентрация аммония, превышающего обычные 
показатели для экосистемы в 20–30 раз. Уровень 
аммония на многих проанализированных мочевых 
точках превышает 180 мг/кг по всему проанализи-
рованному профилю почвы. В контроле концен-
трация аммония низка и в весенний период дости-
гает лишь 44.7 мг/кг в верхнем горизонте почвы. 
Различия по концентрации аммония в верхнем го-
ризонте почвы на мочевых точках и в контроле ста-
тистически значимы (t = 3.20, df = 8, p = 0.013). На 
точках уринации в течение летнего вегетационного 
периода происходит практически полная утилиза-
ция поступившего в почву аммония, и осенью его 
концентрация незначительно отличается от тако-
вой, наблюдаемой на фоновой территории. В про-
анализированных горизонтах почвы на мочевых 
точках в сентябре концентрация аммония варьи-
рует от 4.0 до 21.1 мг/кг, а на фоновой территории 
находится в пределах 3.2–17.0 мг/кг. 

В целом средние показатели концентрации ам-
мония в обоих горизонтах почвы в мае на точках 
уринации отличаются от контрольных в 4.5–5.0 
раз, а в сентябре – до 1.5 раз. Разница в содержа-
нии NH4

+ между верхним и нижним горизонтами 
на мочевых точках в мае составила в среднем 20.6 
мг/кг, тогда как в контроле эта разница была всего 
4.6 мг/кг. В сентябре отличия сглаживаются: на мо-
чевых точках разница по концентрации аммония 
между почвенными слоями составила 7.8 мг/кг, в 
контроле – 4.1 мг/кг. 

Калий. Содержание подвижного калия в почвах 
на мочевых точках лося в среднем выше, чем на 
фоновой территории (рис. 2). Особенно это за-
метно в весенний период: максимальная концен-
трация калия в верхнем горизонте почвы достига-
ет на мочевых точках 859 мг/кг, на фоновой тер-
ритории – 308 мг/кг (различия значимы: t = 2.40,  
df = 8, p = 0.043). На всех точках отбора образ-
цов концентрация калия в верхнем горизонте по-
чвы выше, чем в нижнем (в мае – в 2.0–2.4 раза, 
в сентябре – в 1.4–2.1 раза). Однако эти различия 
между почвенными горизонтами статистически 
незначимы. 

Магний и кальций. Уровень содержания магния и 
кальция в почвах на мочевых точках лося и на фо-
новой территории сходен (рис. 3). Концентрация 
кальция в почве слабо варьирует по сезонам. На 
мочевых точках по профилю концентрация каль-
ция составляет 2.3–10.4 мг/кг, на фоновой терри-
тории – 2.5–10.9 мг/кг.  Концентрация магния на 
мочевых точках варьирует от 0.9 до 1.8 мг/кг, на 
контроле – от 0.6 до 1.8 мг/кг. В верхнем горизон-
те почвы содержание кальция выше, чем в нижнем 
горизонте, но это превышение незначительно (в 
1.2–1.4 раза). По уровню магния не выявлено зна-
чимых отличий в пределах анализируемого профи-
ля почвы.

Почвы бореальной зоны по структуре, физи-
ческим и химическим свойствам имеют высо-
кую мозаичность горизонтального расчленения 
и выраженную неоднородность по вертикально-
му профилю (Карпачевский, 1977). Чем больше 
на территории ландшафтных разностей, сильнее 
варьирование рельефных образований разного 
масштаба, выше представленность разнородными 
растительными сообществами и богатством фау-
ны, тем сильнее проявляются в почвенном покрове 
мозаичность и неоднородность. Удобрение почвы 
навозом и мочой животных является частью эн-
догенного нарушения экосистемы (Бобровский, 
2010), что также заметно повышает гетерогенность 
местообитания. 

Моча лося – жидкое вещество зелено-желто-
го цвета летом и желтого или красновато-желтого 
зимой (Кнорре Е.П., Кнорре Е.К., 1959). У лося 
моча имеет нейтральную среду (Вебер и др., 1992), 
хотя есть указания на то, что она может быть сла-
бощелочной и кислой. Зимой по средним показа-
телям моча лося на европейском северо-востоке 
имеет pH 6.1 (Кочанов и др., 1981). В нашем ис-
следовании весной максимальный показатель pH 
в верхнем горизонте почвы под точкой уринации 
лося составил 6.8, тогда как на фоновой террито-
рии он не превышал 5.7. Это говорит о том, что 
моча лося на экспериментальном полигоне име-
ла более щелочной характер, о чем было известно 
из литературы (Кочанов и др., 1981). В целом под-
щелачивание, в том числе и за счет мочевых точек 
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животных, уменьшает сорбционные свойства почв, 
как и промораживание, и способствует дополни-
тельному накоплению, например, азотных соеди-
нений (Безносиков, 2001).

Почвы с легким гранулометрическим составом 
обладают высокой степенью порозности, что пре-
допределяет более легкое проникновение органи-
ческих соединений в глубокие горизонты, поэто-
му pH почвы сразу увеличивается после внесения 
мочи (Bronson et al., 1999) и может сохраняться 
достаточно долго даже при частых осадках (Somda  
et al., 1997). Тем не менее после попадания мочи 
самое высокое варьирование и резкое изменение 
показателя pH наблюдается в самом поверхност-
ном слое почвы (Thomas et al., 1988). В весенних 
образцах почвы под мочевыми точками лося по-
вышенный уровень pH наблюдался даже в нижнем 
горизонте. Здесь максимальный показатель pH = 

6.5. К осени происходит постепенное восстановле-
ние уровня кислотности почвы под зимними моче-
выми точками лося до уровня, соответствующего 
фоновому состоянию, что связано с функциони-
рованием процессов гумификации, выделениями 
растений и с жизнедеятельностью ряда таксономи-
ческих групп грибов, которые ответственны за вы-
работку органических кислот (Шамрикова, 2013). 

Круговорот азота в экосистемах нашей планеты 
является вторым по значимости после углерода и 
хорошо количественно описан (McNeill, Unkovich, 
2007; Follett, 2008; Dolman, 2019). Азот – один из 
наиболее лимитированных химических элемен-
тов в почве, определяющий во многом степень 
продуктивности таежных лесов (Попова, 1983). 
Дефицит азота в дерново-подзолистых почвах 
этих лесов является следствием недостатка тепла, 
избытка влаги, короткого вегетативного сезона, 
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незначительной микробиологической активности, 
замедления процессов разложения и синтеза ор-
ганического вещества (Безносиков, 2001). Кроме 
того, наблюдаются потери почвенного азота в ре-
зультате выноса растительного материала из эко-
системы при рубках леса и в результате пожаров 
(Меняйло и др., 2018), за счет выноса в результате 
жизнедеятельности растений, вымывания и дени-
трификации (Безносиков, 2001). С другой стороны, 
при локальном избытке азота может наблюдаться 
токсический эффект, направленный на флору и 
почвенные микроорганизмы, но на мочевых точ-
ках лося это не выявлено.  Поверхностный слой 
подстилки под мочевыми точками лося служит хо-
рошей питательной средой для развития аскоми-
цетов, бурное плодоношение которых наблюдает-
ся на мочевых точках этого копытного в весенний 
период. При разложении растительной органики 
большое количество азота закрепляется именно в 
мицелии грибов (Заварзин, 2004).

В целом моча диких копытных, как и экскре-
менты, может быть одним из главных потоков по-
ступления азота в экосистему (Hobbs, 1996; Frank 
et al., 2004; Guernsey et al., 2015). При этом азот 
мочи представлен в форме, легкодоступной для 
растений и разных представителей почвенной ми-
крофлоры, в которых азот активно иммобилизи-
руется (Hobbs, 1996). В зимний период аммиачный 
азот в моче лося преобладает – аммоний состав-
ляет около 60% катионного состава мочи (Вебер и 
др., 1992), что связано с древесно-кустарниковой 
диетой этого копытного.  Именно поэтому кон-
центрация катионов аммония в весенних почвах 
под мочевыми точками лося имеет крайне высо-
кие показатели (рис. 2). Высокие концентрации 
NH4

+
 после попадания мочи в почву – это обыч-

ное явление, но часть этих катионов связывается 
с органическими коллоидными частицами почвы 
и даже с глинами (Haynes, Williams, 1993). Повы-
шенное содержание аммония в почве мочевых то-
чек лося весной было значительно выше, чем осе-
нью.  В начале осени концентрация катионов ам-
мония в почвах под зимними мочевыми точками 
лося снижается до фонового уровня (рис. 2). Сход-
ное явление отмечено и в других исследованиях. 
Например, концентрация аммония в почве после 
внесения туда мочи овец приближается к фоновым 
показателям в течение 1–3 месяцев в зависимости 
от сезона поступления мочи (Marsden et al., 2018). 
В поверхностном горизонте аммония больше, чем 
в нижележащих почвенных горизонтах, и в тече-
ние первого месяца наблюдается резкое снижение 
концентрации аммония в почве после поступления 
мочи (Thomas et al., 1988). Падение концентрации 
почвенного аммония к концу активного вегетаци-
онного периода объясняется достаточно быстрой 
его конвертацией до оксидов азота прокариотами 
и археями (Dolman, 2019). 

Потери азота в почве под мочевой точкой ко-
пытного вызывают разные причины: улетучивание 
аммиака (потери NH3 до 15–25%) и эмиссия заки-
си азота (N2O), потери нитратов при растворении 
осадками, потери при иммобилизации почвенны-
ми микроорганизмами и грибами и через функци-
онирование самой пастбищной экосистемы – аб-
сорбция азотсодержащих соединений растениями. 
Причем, чем выше содержание азотных веществ 
в почве, тем выше темп их улетучивания (Haynes, 
Williams, 1993; McNeill, Unkovich, 2007; Selbie et al., 
2015; Marsden et al., 2020). 

Итак, в составе зимней мочи лося превалирует 
аммоний. Даже та часть мочи, которая представля-
ет другую форму азота, может гидролизоваться в 
почве до аммония особенно, если сохраняется ней-
тральность pH и высокая температура (Somda et al., 
1997; Bronson et al., 1999), что в свою очередь созда-
ет повышенную концентрацию аммония в верхнем 
горизонте почвы. Впоследствии этот аммоний в те-
чение нескольких недель трансформируется в ни-
траты (Thomas et al., 1988; Hobbs, 1996). Слишком 
высокая концентрация аммония приводит к допол-
нительной потере азота – выбросу закиси азота из 
пятен мочи, особенно заметной на хорошо аэриру-
емых почвах (Carter, 2007). Но очень высокая кон-
центрация NH4

+ и высокая pH могут ингибировать 
процесс нитрификации (Haynes, Williams, 1993).

В нашем исследовании концентрация NO3
–

 
в почве ниже, чем NH4

+. Низкий уровень pH, 
прохладная и влажная погода снижают скорость 
нитрификации (Thomas et al., 1988). Вероятно, 
слишком сухие условия также сильно замедляют 
конвертацию азота в форму NO3

–, хотя в оптималь-
ных теплых условиях NO3

–
 – главная форма азота в 

почве на месте мочевых точек у домашних копыт-
ных (Hayes, Williams, 1993). 

 Заметное варьирование концентраций азота в 
почве после попадания мочи в проанализирован-
ных образцах легко объяснить тем, что в организ-
ме самих травоядных концентрация азота, выво-
димого с мочой, сильно изменчива у разных видов 
и отдельных особей, что напрямую связано с кон-
центраций азотистых веществ в потребленном ими 
корме (Haynes, Williams, 1993; Hobbs, 1996; Dijkstra 
et al., 2013; Marsden et al., 2020). В корме лося зи-
мой меньше протеина, и, следовательно, меньше 
азота выделяется с мочой в природу. Причем объе-
мы выделяемых лосем мочевых органических сое-
динений зависят от индивидуальной массы живот-
ного (Иванова, Вебер, 1977), поэтому отдельные 
мочевые точки очень разнородны по поступившей 
концентрации биологических компонентов. Зимой 
за сутки лось выделяет 0.56 г аммонийного азота  
(Вебер и др., 1992), а за весь период зимы – около 
100 г. Концентрация же общего азота в моче лося 
на порядок выше (Иванова, Вебер, 1977). В сред-
нем с одной зимней мочевой точки лося в почву 
поступает примерно 3.3 г азота (Иванова, Вебер, 
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1977), а за сутки один лось выделяет в среднем  
23 г общего азота, за зиму (180 дней) – 4.16 кг. Для 
более крупного американского лося указывают го-
раздо большие расчетные объемы выделения азо-
та с мочой в экосистему (в сутки около 79 г азота, 
включающего 1.9 мг NH4

+ и 1.2 мг NO3
–). Таким 

образом, за зиму (около 200 дней) от одной особи 
лося поступит в экосистему до 110 кг азота, в том 
числе до 2.6 г NH4

+ и 1.7 г NO3
– (Christenson et al., 

2010).
Весь этот объем легкодоступного мочевого азо-

та, поступающего в почву, полностью поглощается 
ее микробиомом и растениями в течение летнего 
вегетационного сезона. Напротив, в экскрементах 
лося азот связан с органическим материалом и по-
падает в почву только после постепенного разложе-
ния этой органики (Иванова, Вебер, 1977). Тем не 
менее, считается, что зимой лось с экскрементами 
возвращает в природу до 90% азота, поступивше-
го с кормом (Иванова, Вебер, 1977). Таким обра-
зом, нашими исследованиями подтверждается, что 
присутствие лося может способствовать накопле-
нию азота в почве лесной экосистемы (Molvar et al., 
1993).

Другим компонентом, который поступает с мо-
чой и в течение вегетационного периода подвер-
гается деградации, является калий. Концентрация 
калия в почве примерно в два раза выше на мо-
чевых точках, чем на фоне. Калий играет важную 
роль в метаболизме азота у лосей. Так выведение 
азота из организма лося снижается, если проис-
ходит замена аммония катионом калия (Кочанов 
и др., 1981). Калий составляет примерно полови-
ну катионов мочи лося в летний период, но зимой 
его концентрация заметно меньше. При этом ка-
лия больше в моче молодых особей (Вебер и др., 
1992). Зимой лось потребляет калия с кормом в 5 
раз меньше, чем летом, поэтому в среднем с одной 
зимней мочевой точки в почву поступает всего око-
ло 0.1 г калия. Остальная подавляющая часть калия 
выводится с экскрементами, поскольку калий зи-
мой лосем практически не усваивается (Иванова, 
Вебер, 1977; Кочанов и др., 1981). Калий из мочи 
травоядных имеет большое значение и активно 
поглощается растениями, так как является для них 
важным электролитом, но при высокой дозе посту-
пления в экосистему калий может подавлять разви-
тие почвенной фауны (Kaspari, Welti, 2023).

Фосфаты в зимний период практически отсут-
ствуют в моче лося, так как они крайне плохо ус-
ваиваются им зимой из корма (Кочанов и др., 1981; 
Вебер и др., 1992). Поэтому выраженных отличий 
в почве под мочевыми точками лося и на фоновой 
территории по этим веществам не наблюдается. По 
кальцию и магнию в разных почвенных образцах 
не было найдено отличий. В моче лосей кальций 
и магний присутствуют, причем в зимний период 
кальция в 3 раза больше, чем магния (Вебер и др., 
1992). Однако в среднем с одной зимней мочевой 

точки лося в почву поступает всего 0.7 г кальция 
и 0.15 г магния (Иванова, Вебер, 1977). Основная 
же часть магния выводится через помет (Кочанов 
и др., 1981). Концентрация магния в снегу на месте 
зимней мочевой точки лося на зарастающих полях 
невелика – в среднем 15 мг/кг (Scopin, Rukavish-
nikova, 2007). Поэтому эти макроэлементы быстро 
включаются в биогеохимический цикл, участву-
ющий в нейтрализации почв (Шамрикова, 2013). 
Кальций и магний быстрее других элементов вы-
носятся из цикла, связываясь с неорганическими 
агрегатами почвы (Заварзин, 2004).

Моча лося может значительно изменять хими-
ческий состав почв по некоторым показателям. 
Пространственное варьирование pH в верхних 
горизонтах подзолистых почв не превышает 10% 
(Шамрикова, 2013). Однако после попадания на 
поверхность мочи лося происходит резкое измене-
ние ряда химических показателей почвы в сторону 
их повышения. Особенно это заметно в весенний 
период в верхнем горизонте: pH выше на 15% и 
концентрация аммония – на 350% от среднего по-
казателя на контроле. Влияние мочи лося настоль-
ко значительно, что позволяет рассматривать дея-
тельность крупных фитофагов в качестве важного 
фактора при формировании мозаичности химиче-
ской структуры почвенного профиля. Именно по-
вышенные локальные концентрации химических 
веществ (азотные соединения и калий) на мочевых 
точках лося создают аномальное химическое поле 
почвы, которое может быть причиной формирова-
ния мозаичного пятна в структуре растительного 
покрова и отразится в распределении почвенной 
фауны. Однако срок жизни этого аномального хи-
мического пятна, вызванного поступлением мочи 
от дикого копытного, недолог. Деградация мочи 
происходит на порядок быстрее, чем скорость раз-
ложения экскрементов лося (Гусев, 1984, 1989; Пи-
липко, 2005; Guernsey et al., 2015). Микроместоо-
битание, созданное за счет удобрения почвы круп-
ным фитофагом, имеет короткий жизненный цикл 
(Бобровский, 2010). В течение летнего вегетацион-
ного периода большинство химических компонен-
тов метаболизируется к осени микробиомом почвы 
и растительностью. 

Быстрая минерализация мочи и экскрементов 
травоядных в пастбищной экосистеме интенсифи-
цирует циклы элементов, особенно азота (Базиле-
вич, Титлянова, 2008). Поэтому при высокой плот-
ности лосей на локальных территориях количество 
таких химически отличных от фоновой территории 
пятен, создающих своеобразные микроботопы, 
резко возрастает, и они уже могут оказывать суще-
ственное влияние на макроэкосистему (Molvar et 
al., 1993; Christenson et al., 2010). В зимний период за 
один день один лось выделяет примерно около 3.5 
литров мочи, покрывая около 2 м2 поверхности по-
чвы этими выделениями. В зоне средней и южной 
тайги срок зимнего периода составляет примерно 6 
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месяцев. За этот период одним лосем будет выделе-
но в среднем 630 литров мочи, которая будет рас-
пределена на поверхности, затрагивающей 378 м2  
лесной экосистемы.  Средняя плотность лосей на 
европейском северо-востоке составляет 2.5 осо-
би / 1000 га. При такой плотности в течение зимы 
лоси выделяют в среднем 157.5 литров мочи/км2. 
При максимальных показателях плотности лосей –  
50 особей/1000 га, нередко регистрируемых в ме-
стах их массовых зимних стойбищ на Европейском 
Севере (Язан, 1972), в зимний период в такую таеж-
ную экосистему поступит около 3150 литров мочи/
км2, а в течение года – 21400 литров мочи/км2.  
В целом в России обитает популяция, насчитыва-
ющая около 900 тысяч лосей (Колесников и др., 
2021), которые ежегодно будут выделять 3.85 Мт 
мочи на площади около 700 км2. Эти цифры пока-
зывают значительный масштаб воздействия толь-
ко жидких зоогенных выделений и только одного 
дикого крупного фитофага – лося на экосистему 
таежного леса. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Средопреобразующая деятельность лося являет-
ся одним из необходимых элементов, поддержива-
ющих устойчивость биогеоценотического покрова 
южно-таежных экосистем. Естественное внесение 
этим копытным на зарастающие поля продуктов 
своей жизнедеятельности поддерживает биогеохи-
мические циклы в экосистеме, значительно повы-
шая ее гетерогенность. Поступление азотных сое-
динений и калия из зимней мочи лося способству-
ет формированию высокопродуктивных пастбищ 
для этих дендрофагов и, вероятно, ускоряет про-
цесс лесовосстановления в силу большей доступ-
ности питательных веществ в почве.
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Effect of Moose Urine on the Chemical Profile  
of Soils in a Taiga Ecosystem
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Preobrazhenskaya st. 79, Kirov, 610000 Russia
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The assessment of animals’ participation in the cycles of biogenic compounds allows to determine the key 
importance of species in the functioning of ecosystems and the strength of ecological connections within 
the biome. Such studies are especially relevant in the vast zone of boreal forests with diverse herbivore 
communities. The direct impact of wild ungulates on the chemical composition of a soil occurs primarily 
through feces and urine. The purpose of our study is to assess changes in the chemical composition of the 
soil under the influence of urine of the largest taiga herbivore – moose (Alces alces) in the north-east of the 
European part of Russia. During the period of snow melting, winter moose urine spots were marked on 
an overgrown field with a mosaic of tree-shrub vegetation. Soil samples were taken in two horizons (0–5 
cm and 5–20 cm) under the points of moose urination and in the control. Standard soil indicators were 
analyzed: pH, organic matter content, NH4

+, NO3
–, P2O5, K2O, Ca, Mg. The decrease in acidity, high 

concentration of potassium oxide and some nitrogen-containing compounds were noted in the spring soil 
samples taken under the winter urinary patches. In particular, the concentration of ammonium in the 
soil under the influence of moose urine is 350% higher than the control soil location. Maximum changes 
in the chemical profile from the presence of urine was found in the uppermost soil horizon. The local 
concentrations of chemicals on the urinary patch create an anomalous soil chemical spot. By autumn, 
according to many indicators, the concentrations of urinary substances in the affected soil decrease to 
the background level, that is, rapid degradation and transformation of urine components occur in the 
soil during one warm growing season. No significant differences in the concentration of organic matter, 
calcium and magnesium in the soil were found between the soil samples from moose urinary patches 
and the control. It is calculated that all population groups of moose in Russia annually excrete 3.85 Mt 
of urine over a total area of about 700 km2. The moose excretions increase the heterogeneity of the soil 
profile and contribute to the intensification of biogeochemical cycles.

Keywords: Alces alces, urine, soil, chemical composition, taiga ecosystem.
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ЮБИЛЕЙ

К 85-ЛЕТИЮ СО ДНЯ РОЖДЕНИЯ ПРОФЕССОРА 
СМИРНОВОЙ ОЛЬГИ ВСЕВОЛОДОВНЫ

Ольга Всеволодовна Смирнова – известный со-
ветский и российский ученый в области демогра-
фии растений, популяционной биологии, лесной 
биогеоценологии и охраны природы. 

О.В. Смирнова родилась 9 октября 1939 г. в са-
мом центре Москвы, ее детство прошло в Гага-
ринском переулке. В школьные годы Ольга Всево-
лодовна стала участником Клуба юных биологов 
Всероссийского общества охраны природы, орга-
низованного Петром Петровичем Смолиным, и 
познакомилась с заведующим кафедрой ботаники 
МГУ им. М.В. Ломоносова профессором Алексеем 
Александровичем Урановым. Эта встреча навсег-
да определила ее преданность биологии и даль-
нейший выбор научного пути. В 1963 году Ольга 
Всеволодовна с отличием заканчивает обучение на 
биолого-почвенном факультете МГУ им. М.В. Ло- 
моносова, с 1963 по 1966 год обучается в аспиран-
туре при Московском государственном педаго-
гическом институте им. В.И. Ленина (МГПИ) на 
кафедре ботаники под руководством профессора  
А.А. Уранова. С 1966 по 1992 год Ольга Всеволо-
довна работает в Проблемной биологической ла-
боратории при МГПИ. 

В 1968 г. Ольга Всеволодовна защищает канди-
датскую диссертацию «Жизненные циклы, чис-
ленность и возрастной состав популяций основ-
ных компонентов травяного покрова дубрав»,  
в 1983 г. – докторскую диссертацию «Поведение 
видов и функциональная организация травяно-
го покрова широколиственных лесов (на приме-
ре равнинных широколиственных лесов Европей-
ской части СССР и липняков Сибири)». В 1994 г. 
О.В. Смирнова получает звание «профессор» по 
специальности «ботаника». С 1992 года по на-
стоящее время Ольга Всеволодовна работает в 
Центре по проблемам экологии и продуктивно-
сти лесов (ЦЭПЛ РАН, г. Москва) в должности 
главного научного сотрудника. С 2006 по 2013 год  
О.В. Смирнова – руководитель лаборатории струк-
турно-функциональной организации и устойчиво-
сти лесных экосистем ЦЭПЛ РАН. 

Вместе с профессором А.А. Урановым и плея-
дой его учеников О.В. Смирнова участвует в соз-
дании отечественной научной школы демографии 
растений. На протяжении всей своей научной де-
ятельности Ольга Всеволодовна последовательно 
развивает ряд важнейших научных направлений:

–  устойчивость биологических популяций; 
–  популяционная организация биогеоценоти-

ческого покрова; 
–  роль комплементарных взаимодействий меж-

ду популяциями ключевых видов разных трофиче-
ских уровней в динамике биогеоценозов; 

–  методы популяционной диагностики состоя-
ния биогеоценозов; 

– ландшафтообразующее значение многовеко-
вой хозяйственной деятельности человека в разви-
тии биогеоценотического покрова лесного пояса; 

– научные основы охраны биоразнообразия и 
экосистем. 

Базой для теоретических разработок О.В. Смир-
новой всегда служат результаты полевых экспеди-
ционных исследований, которые она вместе со сво-
ими учениками проводит в разных регионах, начи-
ная с работы в МПГИ. Под ее руководством и при 
личном участии выполняются научные экспедиции 
на территории Украины (Львовская и Тернополь-
ская области) и России (Белгородская, Калужская, 
Московская, Орловская, Пензенская, Свердлов-
ская, Вологодская области, Республики Каре-
лия, Коми и Карачаево-Черкесия, Хабаровский, 
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Приморский и Ставропольский края, Ямало-Не-
нецкий автономный округ). 

При активном содействии О.В. Смирновой 
организованы:

– государственный природный заповедник «Ка-
лужские засеки» (1992 г.); 

–Сабарский заказник в Свердловской области 
(2001 г.); 

– Национальный парк «Бикин» в Приморском 
крае (2015 г.); 

Ольга Всеволодовна также ходатайствовала о 
расширении границ Висимского государственно-
го природного заповедника в Свердловской обла-
сти (2019 г.).

О.В. Смирнова – автор более 300 статей. При ее 
участии издано несколько коллективных моногра-
фий по популяционной биологии (1976, 1977, 1985, 
1988), которые приобрели широкую известность и 
стали выполнять роль базовых пособий в обучении 
студентов биологических специальностей и попу-
ляционных биологов растений,  так же как и мето-
дические разработки по изучению ценопопуляций 
растений1. 

По итогам своих кандидатской и докторской 
диссертаций Ольга Всеволодовна публикует моно-
графию «Структура травяного покрова широколи-
ственных лесов» (1987). О.В. Смирнова выступает 
редактором ряда коллективных монографий, напи-
санных на основе многочисленных комплексных 
исследований лесов, проведенных под ее руковод-
ством: «Восточноевропейские широколиствен-
ные леса» (1994), «Сукцессионные процессы в за-
поведниках России и проблемы сохранения био-
логического разнообразия» (1999), монография в 
двух томах «Восточноевропейские леса: история в 
голоцене и современность» (2004), «European Rus-
sian Forests: Their Current State and Features of Their 
History» (2017, по заказу редакции «Plant and Veg-
etation» издательства Springer). Также ею в 1990-е 
годы выпущены методические рекомендации по 
мониторингу и восстановлению биологическо-
го разнообразия в лесах нашей страны, написаны 
статьи «Возрастное состояние особи», «Динамика 
популяций», «Онтогенез дерева», «Популяционная 
стратегия» «Популяция» и «Эдификаторы» для эн-
циклопедии лесного хозяйства (2006).

Для пропаганды на мировом уровне лучших 
достижений отечественной биогеоценологии  
О.В. Смирнова организует в 2015 году международ-
ный научный журнал «Russian Journal of Ecosystem 
Ecology» (RJEE) и становится его главным ре-
дактором; издание освещает вопросы функцио-
нирования и динамики экосистем, организации 

С полным списком и отсканированными копиями работ 
О.В. Смирновой можно ознакомиться на сайте: https://
istina.msu.ru/workers/7762639/

биогеоценотического покрова и другие проблемы 
экологии. 

Важная сторона многогранной деятельности 
О.В. Смирновой – научно-педагогическая работа. 
В Проблемной лаборатории МГПИ Ольга Всево-
лодовна организует студенческие научные семина-
ры, практики и экспедиции, руководит курсовы-
ми и дипломными работами. В 1993 г. в Пущин-
ском государственном университете на кафедре 
системной экологии, которую организовал и воз-
главил проф. А.С. Комаров, под руководством  
О.В. Смирновой начала работать магистерская 
программа «Биогеоценология и лесная экология».  
О.В. Смирнова возглавляет магистерскую програм-
му до 2008 г., более сотни магистров биологии было 
выпущено за это время. Помимо этого, в разные годы  
О.В. Смирнова читает учебные курсы («Лесная 
экология», «Геоботаника», «Популяционная био-
логия», «Биогеоценология») в Московском госу-
дарственном университете леса. 

Особое внимание Ольга Всеволодовна уделяет 
популяризации своих научных идей. С этой целью 
она создает курс лекций «Экология для всех», кото-
рый прочитан в Марийском и Тамбовском универ-
ситетах, в научно-образовательном центре «Архэ», 
а также на семинарах в ЦЭПЛ РАН. В этих высту-
плениях в доступной форме показано, что человек, 
начиная с конца плейстоцена, уничтожив почти 
все ключевые виды животных, глобально изменил 
функционирование экосистем. В лекциях также 
показано, что в основе устойчивости сообществ 
лежат прежде всего комплементарные отношения 
между видами; уничтожение видов человеком при-
водит к необратимой деградации ценозов. Концеп-
ции «комплементарности» посвящена серия статей 
О.В. Смирновой с соавторами (2018–2021). 

О.В. Смирнова уделяет большое внимание под-
готовке кадров высшей квалификации. Под ее ру-
ководством защищено 25 кандидатских диссер-
таций; докторами наук стали пятеро ее учеников. 
Ольга Всеволодовна отличается доброжелательным 
отношением к своим ученикам и коллегам, беско-
рыстным желанием помочь в научной работе и в 
трудных жизненных испытаниях.

Поздравляем Ольгу Всеволодовну с прекрасным 
юбилеем, желаем долгих лет жизни, крепкого здо-
ровья, творческой радости созидания на благо при-
роды и науки!
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