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Ежегодно по всему миру в результате пожаров сгорают обширные территории лесов. В литерату-
ре имеются противоречивые данные о последствиях влияния пожаров на отдельные компоненты 
экосистем, в частности на почвы. Это обуславливает необходимость проведения исследований 
последствий пожаров в разных климатических и почвенных условиях. Цель работы – изучить 
последствия влияния низового пожара на свойства бурозема Хамышинского участкового лес-
ничества Республики Адыгеи спустя 4 года после воздействия. Изучены химические (сумма по-
глощенных оснований, гидролитическая кислотность, рН, содержание органического углерода 
и активного углерода) и биологические (активность каталазы, дегидрогеназ, инвертазы, уреа-
зы, фосфатазы) свойства постпирогенных почв одного участка гари и двух участков горельни-
ков. Низовой пожар не вызвал значительных изменений в составе древостоя для участков гари  
№ 2 (1159 м над ур. м.) и № 3 (1359 м над ур. м.), в то время как на участке гари № 1 (651 м над ур. м.)  
отмечены полностью обугленное дерево, обильное разрастание рододендрона понтийского и слабо 
развитая травянистая растительность. Установлено снижение активности каталазы трех участков 
на 51% относительно контроля. Активность дегидрогеназ и уреазы постпирогенных почв превы-
шает контрольные значения в среднем на 62%. Активность инвертазы и фосфатазы отличается 
в зависимости от участка исследования. В целом отмечена тенденция к повышению активности 
данных ферментов. При этом обнаружено высокое пространственное варьирование активности 
дегидрогеназ и инвертазы почв для участка гари № 1. Установлено повышение гидролитиче-
ской кислотности в среднем на 43% относительно контрольных значений. Сумма поглощен-
ных оснований, содержание органического и активного углерода спустя 4 года после пожара в 
меньшей степени отличаются от контрольных значений. Показатель кислотности (рН) участ-
ка, лишенного травянистой растительности, достигает 5.8 ед., при контрольных значениях –  
4 ед. При этом более высоким значениям реакции почвенной среды соответствуют более высокие 
значения суммы поглощенных оснований. Факторный анализ показал, что изменения фермен-
тативной активности постпирогенного бурозема связаны с особенностями химических свойств 
почв. Активность гидролаз (уреаза, фосфатаза) тесно связана с содержанием органического угле-
рода, а активность остальных ферментов – с суммой поглощенных оснований, гидролитической 
кислотностью и значениями рН. Содержание активного углерода изменяется несущественно  
и не оказывает влияния на ферментативную активность. 

Ключевые слова: пирогенный фактор, ферментативная активность, химические свойства, бурозем, 
биоиндикация.
DOI: 10.31857/S0024114825010019 EDN: EDZGDK

Интенсивность распространения лесных по-
жаров существенно увеличилась за последние де-
сятилетия. В 2023 г., по данным ФБУ «Авиалесо-
охрана», только на территории России площадь, 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

__________________
1Исследование выполнено при финансовой поддержке 
Министерства науки и высшего образования РФ в рамках 
государственного задания в сфере научной деятельности  
(№ FENW-2023-0008).
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пройденная огнем, составила 11.8 млн га. Леса 
являются самым большим стоком углерода среди 
экосистем суши (Sitch et al., 2008). Во время лес-
ных пожаров в атмосферу в большом количестве 
попадает диоксид углерода, который вносит основ-
ной вклад в повышение концентрации парниковых 
газов, что в свою очередь приводит к изменению 
климата (Sommers et al., 2014; Oertel et al., 2016; Ку-
хар и др., 2019; Mansoor et al., 2022). Дальнейшее 
увеличение объемов выбросов парниковых газов 
может заставить рассматривать леса не как погло-
титель углерода, а как его источник (Швиденко, 
Щепащенко, 2014; Ponomarev et al., 2023; Fan et al., 
2023). На территории Западного Кавказа наиболее 
уязвимы к пожарам ксерофитные леса Черномор-
ского побережья (Kazeev et al., 2019; Vilkova et al., 
2022; Вилкова и др., 2023), в то время как в мезо-
фитных лесах пожарные риски ниже (Baltzer et al., 
2021; Богданович и др., 2021).  

Почва – один из наиболее ценных природных 
ресурсов, участвующих в круговороте питательных 
веществ. Деградация биологических, химических 
и физических свойств лесных почв, причиной ко-
торой становятся пожары, снижает их способность 
полноценно выполнять экологические функции. 
Так, при исследовании свойств постпирогенных 
почв отмечают изменения запаса углерода (Akburak 
et al., 2018), значений реакции почвенной среды 
(Francos et al., 2019; Hinojosa et al., 2021), суммы 
обменных оснований (Гынинова и др., 2018), ги-
дролитической кислотности (Краснощеков, 2018; 
Горбунова, Девятова, 2019) и ферментативной ак-
тивности (Kazeev et al., 2019; Vilkova et al., 2022; 
Вилкова и др., 2023). При этом характер измене-
ний во многом зависит от вида пожара, его дли-
тельности и интенсивности, а также от особенно-
стей рельефа местности, типа растительности и из-
начальных свойств почв (Сапожников и др., 2001; 
Шарагин, 2011; Alcañiz et al., 2018; Lucas-Borja et al., 
2020; Vilkova et al., 2024). Стоит отметить, что по-
жар является комплексным фактором, поэтому на 
качество почвы существенное воздействие оказы-
вает не только термический фактор, но и дым (Ни-
жельский и др., 2022). 

Несмотря на большое количество исследований 
по данной тематике, существуют противоречивые 
результаты по оценке послепожарных изменений, 
к тому же все еще актуальными являются вопросы 
оценки влияния пожаров на почвы разных лесных 
зон. Цель настоящей работы – оценить послед-
ствия влияния низового пожара на свойства буро-
земов Западного Кавказа спустя 4 года после пиро-
генного воздействия. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объекты исследования находятся на терри-
тории Хамышинского участкового лесничества 

(Республика Адыгея). Данная территория относит-
ся к Западной горной провинции Большого Кавка-
за. Среднегодовое количество осадков составляет 
1200 мм, среднегодовая температура +10.3°С. Лес-
ной пояс северного макросклона представлен ме-
зофитными широколиственными (буковые, дубо-
во-грабовые) и темнохвойными (преимуществен-
но буково-пихтовые) лесами (Акатов, 2014, 2018; 
Акатов и др., 1990; Литвинская, 2020). Почвенный 
покров сформирован бурыми лесными почвами, 
Cambisols (WRB, 2014), подстилка маломощная. 
На данной территории наиболее изученными яв-
ляются почвы сукцессий после рубок леса (Лукина  
и др., 2018; Шевченко и др., 2019; Казеев и др., 
2021; Шхапацев и др., 2022), в то время как после-
пожарные сукцессии остаются малоизученными. 

В июне 2022 г. в результате полевых исследо-
ваний на территории Хамышинского участково-
го лесничества были заложены 3 мониторинго-
вые площадки, пострадавшие от пожара в 2018 г.  
Низовой пожар не вызвал значительных изменений 
в составе древостоя на участках горельников № 2, 
3; на этих участках уничтожена лесная подстилка, 
обуглены нижние части стволов деревьев до 15 см. 
При этом участок гари № 1 пострадал в большей 
степени, здесь отмечены полностью обугленные 
деревья. На платообразном участке № 1 в окру-
жении плотных зарослей из подроста ольхи клей-
кой (Alnus glutinosa L.) (до 4–5 м) с участием клена 
красивого (Acer laetum C.A. Mey) и рододендрона 
понтийского (Rhododendron ponticum L.) раститель-
ность представлена пихтово-буковым лесом с под-
леском из реликтового кустарника. Основу первого 
древесного яруса А (до 50 м) составляет пихта кав-
казская (Abies nordmanniana (Steven) Spach), ей со-
доминирует бук восточный (Fagus orientalis Lipsky). 
Формула древостоя – 6Пх4Бк. Второй древесный 
ярус В выражен плохо, в его составе изредка отме-
чены те же древесные породы: пихта кавказская 
и бук восточный. Кустарниковый ярус С выра-
жен умеренно (до 30–40%). Его основу составля-
ет рододендрон понтийский, единично отмечены 
рододендрон желтый (Rhododendron luteum Sweet), 
черника кавказская (Vaccinium arctostaphylos L.).  
В составе кустарникового яруса также обычен под-
рост древесных пород: пихты кавказской, ольхи 
клейкой, клена красивого, клена остролистного 
(Acer platanoides L.), бука восточного, липы (Tilia 
begonifolia Stev.), единично отмечен подрост сосны 
крючковатой (Pinus sylvestris L. subsp. hamata). Тра-
вянистый покров развит слабо (до 30%), в основ-
ном на более открытых участках площадки. Его 
основу составляет овсяница горная (Festuca drymeja 
Mert. & W.D.J. Koch), рассеянно отмечены овсяни-
ца гигантская (Festuca gigintea (L.) Vill.), козлятник 
восточный (Galega orientalis Lam.), чина золотистая 
(Lathyrus aureus (Steven) Barandza). 
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В качестве контроля был выбран участок леса, 
не затронутый влиянием пирогенного факто-
ра. Тип леса, как и тип почвы всех трех участков  
и контроля, схож: лес – пихтово-буково-грабо-
вый, почва – бурозем (Cambisols). Некоторые раз-
личия в растительности отмечены только на участ-
ке гари № 1, так как данный участок пострадал от 

пирогенного воздействия в большей степени, тра-
вянистый покров все еще слабо развит. Местопо-
ложение и описание исследуемых участков пред-
ставлены на рис. 1, в табл. 1. 

Площадки для отбора образцов закладывали 
рандомно в трехкратной повторности для каждого 
исследуемого мониторингового участка. Образцы 

Рис. 1. Местоположение исследуемых участков на территории Хамышинского лесничества (Республика Адыгея): 
1 – контроль; 2 – гарь № 1; 3 – горельник № 2; 4 – горельник № 3.

Таблица 1. Описание исследуемых участков на территории Хамышинского участкового лесничества, Респу-
блика Адыгея

Участок Географические 
координаты

Высота  
над уровнем 

моря, м

Крутизна  
склона, 

экспозиция
Растительность

Контроль N 44°04.165',
E 040°10.954' 932 3° Ю Мертвопокровный лес, Fagus orientalis Lipsky, 

Carpinus betulus L., Tilia begoniifolia Stev.

Гарь № 1 N 44°03.466', 
E 040°10.600' 651 24° ЮЗ

Редина, разрастание Rhododendron ponticum L., 
встречается Vaccinium arctostaphylos L.,  

редкий подрост Alnus glutinosa L.,  
травянистый покров развит слабо 

Горельник 
№ 2

N 44°06.272', 
E 040°10.470' 1159 3° Ю

Betula pubescens Ehrh., Fagus orientalis Lipsky.  
Травянисто-кустарниковая растительность 

представлена Rubus sp., Sambucus sp., подрост 
Alnus glutinosa L., злаковое разнотравье

Горельник 
№ 3

N 44°05.692', 
E 040°12.044' 1359 10° З

Редина, разрастание Rubus sp., подрост 
Carpinus betulus L., Alnus glutinosa L., высотой  
до 0.5 м, Abies nordmanniana (Steven) Spach, 

Fagus orientalis Lipsky 
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почв отбирали по почвенному профилю, но основ-
ное внимание уделили слою 0–3 см в трехкратной 
повторности для каждой исследуемой мониторин-
говой площадки. По литературным данным, пиро-
генному воздействию подвержен только поверх-
ностный слой почвы (Kazeev et al., 2020; Медведева 
и др., 2020). Почву высушивали в тени на возду-
хе, отбирали органические остатки и включения, 
перетирали и просеивали через сито с диаметром 
отверстий 1 мм. Исследования ферментативной 
активности почв проводили в первые 2 недели по-
сле отбора проб, почву хранили в воздушно-сухом 
состоянии при комнатной температуре.

Аналитические исследования были выполне-
ны с использованием распространенных в почво-
ведении и биологии методов (Казеев и др., 2016). 
Активность каталазы почв определяли по объему 
выделившегося кислорода при разложении 3% пе-
рекиси водорода. Активность уреазы определяли 
по количеству аммонийного азота, образующегося 
при гидролизе 3% мочевины колориметрическим 
методом с реактивом Несслера, активность инвер-
тазы – модифицированным колориметрическим 
методом с реактивом Фелинга. Активность фос-
фатазы определена колориметрическим методом 
на учете фосфора, образующегося при гидролизе 
п-нитрофенилфосфата натрия. Активность поч-
венных ферментов измеряли в водных растворах 
без использования буферов, как рекомендовано 
для целей биодиагностики (Галстян и др., 1978; 
Казеев и др., 2016), навеска почвы для каждого 
исследуемого фермента составила 1 г. Содержа-
ние органического углерода (навеска почвы 0.1 г) 
определяли по окисляемости хромовой смесью со 
спектрофотометрическим окончанием методом  
И.В. Тюрина в модификации Б.А. Никитина (1972). 
Активный углерод (подвижный гумус) определяли 
модифицированным методом Блейра с обработ-
кой почвы (навеска 2.5 г) 0.1 н раствором перман-
ганата калия, что дает представление о содержании 
наиболее легкоокисляемых веществ, доступных 
для микроорганизмов (Blair et al., 1995; Moebius-
Clune et al., 2016). Определение реакции почвен-
ной среды (рН) проводили потенциометрическим 
методом (навеска почвы 10 г) при соотношении  
почва : раствор KCl 1 н – 1 : 2.5. Гидролитиче-
ская кислотность определена методом Каппена  
(в модификации ЦИНАО), который основан на из-
мерении рН почвенной суспензии на основе 1 М 
раствора уксуснокислого натрия при отношении 
почвы к раствору 1 : 2.5 (Практикум по агрохимии, 
2001). Метод определения суммы обменных осно-
ваний по Каппену–Гильковицу построен на вытес-
нении обменных оснований ионом водорода 0.1 н 
раствора соляной кислоты (Практикум по агрохи-
мии, 2001). 

Геоботанические описания проводили по 
общепринятым методикам в соответствии со 

стандартными подходами (Миркин, Наумова, 
2012). Видовую принадлежность растений опреде-
ляли по региональным определителям (Косенко, 
1970; Зернов, 2006). Названия видов приведены по 
работе ‟Сосудистые растения России и сопредель-
ных государств” (Черепанов, 1995).

Проведен факторный анализ для выявления 
структуры корреляции внутри набора наблюдае-
мых переменных. Статистическая обработка дан-
ных выполнена посредством пакета Statistica 13.3  
и MS Excel. При обсуждении результатов учитыва-
ли статистически достоверные различия с уровнем 
значимости 5% (р < 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В ходе проведенных исследований фермента-
тивной активности постпирогенного бурозема Ха-
мышинского участкового лесничества спустя 4 года 
после пожара для средних значений по каждому 
участку установлено достоверное снижение актив-
ности каталазы для почв гари № 1 на 25% относи-
тельно контрольных значений, для почв горельни-
ков № 2, 3 в среднем на 65% (рис. 2, а). 

Совокупность данных по всем трем участкам  
и контролю достаточно однородная, коэффициент 
вариации составляет от 9 до 20%. В других работах 
также отмечают пролонгированное ингибирова-
ние активности ферментов из класса оксидаз по-
сле пожаров и антропогенных нарушений (Казеев 
и др., 2021; Вилкова и др., 2023). Для дегидрогеназ 
отмечено повышение активности фермента от-
носительно контрольных значений для почв гари  
№ 1 на 257%, для горельника № 3 – на 21% (рис. 2, б).  
При этом установленные различия для горельни-
ка № 2 недостоверны. Коэффициент вариации 
признака для гари № 1 составляет 50%, что гово-
рит о большой вариабельности полученных значе-
ний, для других участков коэффициент вариации 
не превышает 33%. Так как дегидрогеназы актив-
ны только в живых клетках, повышение значений 
данного фермента свидетельствует о микробио-
логическом характере разложения органического 
вещества (Казеев и др., 2016). Активность инвер-
тазы снижена для почв гари № 1 на 31%, для двух 
других участков установлено повышение активно-
сти в среднем на 143% относительно контрольных 
значений (рис. 2, в). Коэффициент вариации при-
знака для гари № 1 составляет 107%, что говорит  
о высокой вариабельности значений показателя, 
для других участков коэффициент вариации не пре-
вышает 25%. Активность уреазы для почв горельни-
ка № 2 выше относительно контрольных значений 
на 80%, для двух других участков выявленные раз-
личия недостоверны (рис. 2, г). Активность фосфа-
тазы существенно снижена для почв участка гари  
№ 1 на 50%, для участка горельника № 2 активность 
фермента повышена на 84%, а для горельника № 3 –  
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на 24% (рис. 2, д). Совокупность значений актив-
ности уреазы и фосфатазы абсолютно однородная, 
коэффициент вариации не превышает 22%. Такие 
отличия в характере изменений ферментативной 
активности почв между участками связаны как  
с неоднородностью самого процесса горения, так 
и с различными особенностями восстановления 

спустя 4 года после воздействия. Биологические 
свойства почв находятся в непосредственной за-
висимости от глубины прогорания органических 
горизонтов, а также от степени обгорания корне-
вой системы деревьев, что характерно для лесных 
фитоценозов (Усеня и др., 2018). 

Рис. 2. Ферментативная активность постпирогенного бурозема Хамышинского лесничества спустя 4 года после 
пожара: а – активность каталазы; б – активность дегидрогеназ; в – активность инвертазы; г – активность уреазы; 
д – активность фосфатазы.
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Несмотря на то, что установленные различия 
по средним значениям достоверны, простран-
ственное варьирование показателей в пределах од-
ного участка существенно, что можно объяснить 
особенностями почв, гидротермических условий  
и микрорельефа местности. Выявленные различия 
ферментативной активности обусловлены про-
цессами восстановления свойств почв после воз-
действия пирогенного фактора. Действительно, 
последствия пожара нивелируются в первый год 
после воздействия фактора, затем больший вклад 
вносит развитие дернового процесса, что в свою 
очередь снижает риски развития эрозии (Комис-
саров, Габбасова, 2017).

При исследовании химических свойств пост-
пирогенных почв установлено достоверное по-
вышение средних значений суммы поглощенных 
оснований для почв гари № 1 относительно сред-
них значений контроля. Выявленные отличия для 
остальных участков недостоверны. Средние зна-
чения гидролитической кислотности достовер-
но выше на 96% на участке гари № 1, на 32% для 
горельников № 2, 3 отличия недостоверны. Реак-
ция почвенной среды солевой суспензии для гари  
№ 1 повысилась до 5.8 единиц, а для горельни-
ков № 2, 3 – до 4.1 и 4.2 единиц соответственно. 
Повышение значений рН связывают с озолением 
подстилки и насыщением поглощающего комплек-
са пирогенных почв основаниями (Xue et al., 2014; 
Журкова, Щербов, 2016; Маслов и др., 2018). Бо-
лее высоким значениям рН соответствуют высо-
кие значения суммы поглощенных оснований, что 
согласуется с литературными данными (Соколова  
и др., 2012). Несмотря на то, что изменения хими-
ческих показателей сохраняются недолго (Макси-
мова и др., 2014), отмечено пролонгированное под-
щелачивание почв гари № 1, что нехарактерно для 
почв двух других постпирогенных участков. Веро-
ятно, воздействие на гари № 1 было более интен-
сивным, к тому же этот участок все еще не покрыт 
травянистой растительностью. Установлено сниже-
ние содержания органического углерода (Сорг) на 
18% по средним значениям для почв участка гари  

№ 1, для горельников № 2, 3 выявленные отличия 
от контрольных значений недостоверны. Резкое 
снижение содержания гумуса и его энергозапа-
сов отмечали в буроземах Приамурья после по-
жара в лиственничном лесу (Пуртова и др., 2012). 
Содержание активного углерода (Сакт) достовер-
но снижено для почв гарей № 1, 3 на 6 и 7% со-
ответственно по сравнению с контрольными зна-
чениями, отличия показателя для почв горельника  
№ 2 недостоверны. После пожаров происходит 
усиление минерализации органического углеро-
да, что приводит к снижению его содержания. Это 
связано с уничтожением органогенных горизон-
тов, минерализацией корневых остатков, к тому 
же поступившее в почву органическое вещество 
обуглено, разлагается медленно и недоступно для 
микроорганизмов (Дымов и др., 2014; Ставрова  
и др., 2019; Singh et al., 2021). Абсолютные значения 
химических свойств почв представлены в табл. 2. 

Для выявления характера и тесноты связи по-
казателей друг с другом проведен корреляционный 
анализ. Между активностью каталазы, инвертазы  
и фосфатазы отмечена средняя отрицательная кор-
реляционная связь (r = –0.70). Слабая отрицатель-
ная корреляционная связь установлена между ак-
тивностью дегидрогеназ и фосфатазы (r = –0.50). 
Инвертаза средне и положительно коррелирует  
с активностью фосфатазы (r = 0.70). Слабая поло-
жительная корреляционная связь отмечена между 
активностью уреазы и фосфатазы (r = 0.47). Сум-
ма поглощенных оснований постпирогенного бу-
розема средне и положительно коррелирует с ги-
дролитической кислотностью, рН, активностью 
дегидрогеназ (r = 0.38–0.69), высокая положитель-
ная корреляционная связь отмечена с активностью 
каталазы (r = 0.75). Средняя и сильная корреля-
ционные связи установлены между гидролитиче-
ской кислотностью, суммой поглощенных основа-
ний с активностью инвертазы (r = –0.56...–0.78). 
Средняя отрицательная корреляция установлена 
между суммой поглощенных оснований и актив-
ностью фосфатазы (r = –0.60). Средняя положи-
тельная корреляционная связь отмечена между 

Таблица 2. Свойства постпирогенного бурозема Хамышинского участкового лесничества спустя 4 года после 
пожара

Участок

Сумма 
поглощенных 

оснований, 
мг-экв/100 г

Гидролитическая 
кислотность, 
ммоль/100 г

рН, ед. Cорг, %
Сакт,

100 мгС/кг

Контроль 9.3 ± 0.23 6.5 ± 0.02 4 ± 0.04 3.8 ± 0.10 7.3 ± 0.41

Гарь № 1 19.1 ± 2.45 7.1 ± 0.12 5.8 ± 0.37 3.3 ± 0.15 6.8 ± 0.42

Гарь № 2 9.3 ± 0.37 6.4 ± 0.03 4.1 ± 0.09 4.7 ± 0.27 7.3 ± 0.83

Гарь № 3 6.3 ± 1.31 6.5 ± 0.01 4.2 ± 0.13 3.4 ± 0.23 6.8 ± 0.47



	 ПОСЛЕДСТВИЯ ПОЖАРА ДЛЯ ПОЧВ МЕЗОФИТНЫХ ЛЕСОВ ЗАПАДНОГО КАВКАЗА� 9

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

активностью дегидрогеназ и рН (0.38), при этом 
корреляция рН с активностью инвертазы средняя 
отрицательная (r = –0.35). Содержание органиче-
ского углерода средне и положительно коррелирует 
с активностью уреазы и фосфатазы (r = 0.47–0.54). 

На рис. 3 представлен график факторных коор-
динат, основанный на корреляции, для всех изу- 
ченных показателей свойств постпирогенного 
бурозема. 

Такие показатели, как активность каталазы, ин-
вертазы, дегидрогеназ, а также содержание органи-
ческого углерода и активного углерода, находятся 
достаточно близко к линии единичной окружно-
сти, следовательно, эти показатели хорошо вос-
производимы в системе найденных координат 
(рис. 3). При этом факторы 1 и 2 объясняют 67% 
общей дисперсии. С повышением рН почв повы-
шаются гидролитическая кислотность и сумма по-
глощенных оснований. Эта же связь с активностью 
инвертазы, уреазы и фосфатазы противоположна. 
Установлена тесная взаимосвязь между активно-
стью инвертазы, уреазы и фосфатазы с содержани-
ем органического углерода и активным углеродом. 
Связь Сорг с активностью дегидрогеназ противопо-
ложна. При этом Сакт не имеет достоверной кор-
реляционной связи ни с одним изученным пока-
зателем, поэтому в данной системе координат на-
ходится вдали от линии окружности. В изменении 
ферментативной активности гидролаз большую 
роль играет содержание органического углерода,  

а в изменении активности оксидаз – значения рН, 
гидролитической кислотности и суммы поглощен-
ных оснований. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мезофитные леса Западного Кавказа редко 
подвергаются воздействию пирогенного фактора. 
Однако даже низкоинтенсивные пожары на дан-
ной территории наносят катастрофический ущерб 
всей экосистеме и почве в частности. Так, спустя 
4 года после низкоинтенсивного пожара на тер-
ритории Хамышинского участкового лесничества 
Республики Адыгеи отмечено изменение активно-
сти ферментов бурозема из класса оксидаз (деги-
дрогеназы, каталаза) и гидролаз (инвертаза, уреаза, 
фосфатаза). Установлено пролонгированное сни-
жение активности каталазы, для остальных фер-
ментов отмечена тенденция к повышению актив-
ности относительно контроля, но это не говорит  
о полном восстановлении свойств почв, а свидетель-
ствует только о благоприятных гидротермических 
условиях для развития микроорганизмов почв вос-
становительной сукцессии. Тенденцию ферментов  
к повышению активности можно представить  
в ряду: дегидрогеназы > инвертаза > уреаза > фос-
фатаза > каталаза. Во многом изменения биологи-
ческих свойств почв обусловлены особенностями 
химических свойств, что подтверждает факторный 
анализ. 

Рис. 3. Проекция переменных на факторную плоскость свойств постпирогенного бурозема Хамышинского лесни-
чества спустя 4 года после пожара: 1 – сумма поглощенных оснований; 2 – гидролитическая кислотность; 3 – рН; 
4 – Сорг; 5 – Сакт; 6 – каталаза; 7 – дегидрогеназы; 8 – инвертаза; 9 – уреаза; 10 – фосфатаза.
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Every year, vast areas of forests burn down during fires all over the world. The literature contains 
contradictory data on the effects of fires on individual components of ecosystems, in particular on 
soils. This necessitates the study of the aftermath of fires in different climatic and soil conditions. The 
aim of this work is studying the consequences of a ground fire on the properties of phaeozems of the 
Khamyshinsky district forestry unit of the Adygea Republic 4 years after the impact. The chemical 
(CEC, hydrolytic acidity, pH, organic carbon and active carbon content) and biological (activity of 
catalase, dehydrogenases, invertase, urease, phosphatase) properties of post-pyrogenic soils on one fully 
and two partially burnt areas have been studied. The ground fire did not cause significant changes in 
the composition of the forest stand for burnt areas No. 2 (1159 m above sea level) and No. 3 (1359 m 
above sea level), while the burnt area No. 1 (651 m above sea level) was characterised by completely 
charred trees, abundant growth of pontic rhododendron, and poorly developed herbaceous vegetation. 
A 51% decrease in catalase activity compared to the control was found in the three areas. The activity 
of dehydrogenases and urease in post-pyrogenic soils exceeded the control values by an average of 62%. 
The activity of invertase and phosphatase varied depending on the study area. In general, there was a 
tendency toward an increase in the activity of these enzymes. At the same time, a high spatial variation 
in the activity of soil dehydrogenases and invertase was found for burnt-out area No. 1. There also was 
an increase in hydrolytic acidity by an average of 43% compared to the control values. The CEC, the 
content of organic and active carbon differs to a lesser extent from the control values 4 years after the 
fire. The acidity index (pH) of the area devoid of grassy vegetation reaches 5.8, with control having pH 
of 4. Notably, higher values of the CEC correspond to higher pH values. Factor analysis showed that 
changes in the enzymatic activity of post-pyrogenic phaeozem are associated with the peculiarities of 
the soils’ chemical properties. The activity of hydrolases (urease, phosphatase) is closely related to the 
content of organic carbon, and the activity of other enzymes – to the CEC, hydrolytic acidity and pH. 
The content of active carbon changes insignificantly and does not affect the enzymatic activity. 

Keywords: pyrogenic factor, enzymatic activity, chemical properties, phaeozem, bioindication.

Acknowledgements: The study has been carried out with the financial support of the Ministry of Science 
and Higher Education of the Russian Federation within the framework of a state contract for scientific 
activity (№ FENW-2023-0008).



	 ПОСЛЕДСТВИЯ ПОЖАРА ДЛЯ ПОЧВ МЕЗОФИТНЫХ ЛЕСОВ ЗАПАДНОГО КАВКАЗА� 13

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

REFERENCES

Akatov V.V., Sostav, vidovoe bogatstvo i razmer vidovogo 
pula mono- i oligodominantnykh drevostoev Zapadnogo 
Kavkaza (The composition, species richness and species 
pool size of mono- and oligodominant forest stands of 
The Western Caucasus), Rastitel'nost' Rossii, 2018, No. 32,  
pp. 3–18. https://doi.org/10.31111/vegrus/2018.32.3
Akatov V.V., Struktura dominirovaniya v drevostoyakh 
lesov Zapadnogo Kavkaza: faktory i mekhanizmy 
(Structure of dominance in forest stands of the Western 
Caucasus: Factors and mechanisms), Uspekhi sovremennoi 
biologii, 2014, Vol. 134, No. 3, pp. 257–269.
Akatov V.V., Golgofskaya K.Yu., Gorcharuk L.G. et al.,  
Kavkazskii zapovednik (Caucasian Reserve), In: 
Zapovedniki SSSR. Zapovedniki Kavkaza (Reserves of the 
USSR. Reserves of the Caucasus), Moscow: Mysl', 1990, 
pp. 69–100.
Akburak S., Son Y., Makineci E., Çakir M., Impacts of 
low-intensity prescribed fire on microbial and chemical 
soil properties in a Quercus frainetto forest, J. of Forestry 
Research, 2018, Vol. 29, No. 3, pp. 687–696. �  
https://doi.org/10.1007/s11676-017-0486-4 
Akkumulyatsiya ugleroda v lesnykh pochvakh i suktsessionnyi 
status lesov (Carbon accumulation in forest soils and forest 
succession status). Moscow: Tovarishchestvo nauchnykh 
izdanii KMK, 2018, 232 p.
Alcañiz M., Outeiro L., Francos M., Úbeda X., Effects of 
prescribed fires on soil properties: A review, Science of the 
Total Environment, 2018, Vol. 613, pp. 944–957. �  
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2017.09.144
Baltzer J.L., Day N.J., Walker X.J. et al., Increasing fire 
and the decline of fire adapted black spruce in the boreal 
forest, Proceedings of the National Academy of Sciences, 
2021, Vol. 118, No. 45, pp. e2024872118. �  
https://doi.org/10.1073/pnas.2024872118
Blair G.J., Lefroy R.D.B., Lisle L., Soil carbon fractions 
based on their degree of oxidation, and the development 
of a carbon management index for agricultural systems, 
Australian Journal of Agricultural Research, 1995, Vol. 46, 
No. 7, pp. 1459–1466. 
Bogdanovich A.Yu., Lipka O.N., Krylenko M.V., 
Andreeva A.P., Dobrolyubova K.O., Klimaticheskie 
ugrozy na Severo-Zapade Chernomorskogo poberezh'ya 
Kavkaza: sovremennye trendy (Climate threats in the 
North-West Caucasus Black Sea coast: Modern trends), 
Fundamental'naya i prikladnaya klimatologiya, 2021,  
Vol. 7, No. 4, pp. 46–72. �  
https://doi.org/10.21513/2410-8758-2021-4-44-70
Czerepanov S.K., Vascular plants of Russia and adjacent 
states (the former USSR), Cambridge: Cambridge university 
press, 1995, 516 p.
Dymov A.A., Dubrovsky Y.A., Gabov D.N., Pyrogenic 
changes in iron-illuvial podzols in the middle taiga of 
the Komi Republic, Eurasian Soil Science, 2014, Vol. 47,  
No. 2, pp. 47–56.
Fan L., Wigneron J.P., Ciais P. et al., Siberian carbon sink 
reduced by forest disturbances, Nature Geoscience, 2023, 

Vol. 16, No. 1, pp. 56–62. �  
https://doi.org/v10.11888/Terre.tpdc.272842
Francos M., Stefanuto E.B., Úbeda X., Pereira P., 
Long-term impact of prescribed fire on soil chemical 
properties in a wildland-urban interface. Northeastern 
Iberian Peninsula, Science of the Total Environment, 2019,  
Vol. 689, pp. 305–311. �  
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2019.06.434 
Galstyan A.Sh., Unifikatsiya metodov issledovaniya 
aktivnosti fermentov pochv (Unification of methods for 
studying the activity of soil enzymes), Pochvovedenie, 1978, 
No. 2, pp. 107–114.
Gorbunova Yu.S., Devyatova T.A., Dinamika pokazatelei 
poglotitel'noi sposobnosti pochv posle pirogennogo 
vozdeistviya (Dynamics of soil absorption capacity after 
pyrogenic impacts), Sorbtsionnye i khromatograficheskie 
protsessy, 2019, Vol. 19, No. 6, pp. 718–725. �  
https://doi.org/10.17308/sorpchrom.2019.19/2235
Gyninova A.B., Dyrzhinov Zh.D., Gonchikov B.M.N., 
Khamnueva T.R., Osobennosti transformatsii pochv 
pod vliyaniem pozharov v sosnovykh lesakh Pribaikal'ya 
(Features of the transformation of soils under the influence 
of fires in the pine forests of the Baikal region), Vestnik 
Buryatskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya. 
Geografiya, 2018, No. 1, pp. 44–53. �  
https://doi.org/10.18101/2587-7143-2018-1-44-53
Hinojosa M.B., Albert-Belda E., Gomez-Munoz B., 
Moreno J.M., High fire frequency reduces soil fertility 
underneath woody plant canopies of Mediterranean 
ecosystems, Science of the Total Environment, 2021,  
Vol. 752, p. 141877. �  
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2020.141877
Kazeev K. Sh., Soldatov V.P., Shkhapatsev A.K. et al.,  
Izmenenie svoistv dernovo-karbonatnykh pochv posle 
sploshnoi rubki v khvoino-shirokolistvennykh lesakh 
Severo-Zapadnogo Kavkaza (Changes in the properties 
of calcareous soils after clearcutting in the coniferous 
deciduous forests of the Northwestern Caucasus), 
Lesovedenie, 2021, Vol. 4, No. 4, pp. 426–436. �  
https://doi.org/10.31857/S0024114821040069 
Kazeev K.S., Kolesnikov S.I., Akimenko Y.V., Daden-
ko E.V., Metody biodiagnostiki nazemnykh ekosistem 
(Biodiagnostic methods of terrestrial ecosystems), Rostov-
on-Don: Izd-vo Yuzhnogo fed. universiteta, 2016, 356 p.
Kazeev K.Sh., Odabashian M.Yu., Trushkov A.V., 
Kolesnikov S.I., Assessment of the Influence of Pyrogenic 
Factors on the Biological Properties of Chernozems, 
Eurasian Soil Science, 2020, Vol. 53, No. 11, pp. 1610–1619.  
https://doi.org/10.1134/S106422932011006X
Kazeev K.Sh., Poltoratskaya T.A., Yakimova A.S. et al., 
Odobashyan M.Yu., Shkhapatsev A.K., Kolesnikov S.I., 
Post-fire changes in the biological properties of the brown 
soils in the Utrish State Nature Reserve (Russia), Nature 
Conservation Research, 2019, Vol. 4, No. 1, pp. 93–104. 
https://doi.org/10.24189/ncr.2019.055 
Komissarov M.A., Gabbasova I.M., Erosion of 
agrochernozems under sprinkler irrigation and rainfall 
simulation in the southern forest-steppe of Bashkir 



14	 ВИЛКОВА и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

Cis-Ural Region, Eurasian Soil Science, 2017, Vol. 50,  
No. 2, pp. 253–261.
Kosenko I.S., Opredelitel' vysshikh rastenii Severo-
Zapadnogo Kavkaza i Predkavkaz'ya (Key to higher plants 
of North-Western Caucasus and Ciscaucasia), Moscow: 
Kolos, 1970, 614 p.
Krasnoshchekov Y.N., Soils of mountainous forests and 
their transformation under the impact of fires in Baikal 
region, Eurasian Soil Science, 2018, Vol. 51, No. 4,  
pp. 371–384.
Kukhar I.V., Berdnikova L.N., Orlovskii S.N. et al., 
Vliyanie vrednykh i opasnykh faktorov lesnykh pozharov 
na okruzhayushchuyu sredu (The impact of harmful and 
dangerous factors of forest fires on the environment), 
Khvoinye boreal'noi zony, 2019, Vol. 37, No. 5, pp. 307–312.
Litvinskaya S.A., Florofitotsenoticheskoe raznoobrazie 
Zapadnogo Kavkaza (Florophytocenotic Diversity of the 
Western Caucasus), Yug Rossii: ekologiya, razvitie, 2020, 
Vol. 15, No. 1 (54), pp. 37–48. �  
https://doi.org/10.18470/1992-1098-2020-1-37-48
Lucas-Borja M.E., Ortega R., Miralles I. et al., Effects 
of wildfire and logging on soil functionality in the short-
term in Pinus halepensis M. forests, European J. of Forest 
Research, 2020, Vol. 139, pp. 935–945.
Maksimova E.Y., Tsibart A.S., Abakumov E.V., Soil 
properties in the Tol’yatti pine forest after the 2010 
catastrophic wildfires, Eurasian soil science, 2014, Vol. 47, 
No. 9, pp. 940–951.
Mansoor S., Farooq I., Kachroo M.M., Mahmo- 
ud A.E.D., Fawzy M., Popescu S.M., Ahmad P., Elevation 
in wildfire frequencies with respect to the climate change, 
J. of Environmental management, 2022, Vol. 301, p. 113769. 
https://doi.org/10.1016/j.jenvman.2021.113769
Maslov M.N., Maslova O.A., Pozdnyakov L.A., Kopei-
na E.I. Biological Activity of Soils in Mountain Tundra 
Ecosystems under Postpyrogenic Restoration, Eurasian 
Soil Science, 2018, Vol. 51, No. 6, pp. 692–700.
Medvedeva M.V., Bakhmet O.N., Anan'ev V.A. et al., 
Izmenenie biologicheskoi aktivnosti pochv v khvoinykh 
nasazhdeniyakh posle pozhara v srednei taige Karelii 
(Changes in soil’ biological activity in a coniferous 
forest stand after a forest fire in the Republic of Karelia), 
Lesovedenie, 2020, No. 6, pp. 560–574. �  
https://doi.org/10.31857/S0024114820060066
Mirkin B.M., Naumova L.G., Sovremennoe sostoyanie 
osnovnykh kontseptsii nauki o rastitel'nosti (The current state 
of the fundamental concepts of the science of vegetation), 
Ufa: Gilem, 2012, 488 p.
Moebius-Clune B.N., Moebius-Clune D.J., Gugino B.K.  
et al., Comprehensive Assessment of Soil Health – The 
Cornell Framework, New York: Cornell University, 
Geneva, 2016.
Nikitin B.A., Metodika opredeleniya soderzhaniya gumusa 
v pochve (Methodology for determining the humus 
content in soil), Agrokhimiya, 1972, No. 3, pp. 123–125.
Nizhelskiy M.S., Kazeev K.Sh., Vilkova V.V., Kolesni-
kov S.I., Inhibition of enzymatic activity of ordinary 

chernozem by gaseous products of plant matter 
combustion, Eurasian Soil Science, 2022, Vol. 55, No. 6, 
pp. 802–809.
Oertel C., Matschullat J., Zurba K., Zimmermann F.,  
Erasmi S., Greenhouse gas emissions from soils –  
A review, Geochemistry, 2016, Vol. 76, No. 3, pp. 327–352. 
https://doi.org/10.1016/j.chemer.2016.04.002
Ponomarev E.I., Zabrodin A.N., Shvetsov E.G., 
Ponomareva T.V., Wildfire Intensity and Fire Emissions 
in Siberia, Fire, 2023, Vol. 6, No. 7, p. 246. �  
https://doi.org/10.3390/fire6070246
Praktikum po agrokhimii,  (Practical guide on 
agrochemistry), Moscow: Izd-vo MGU, 2001, 689 p.
Purtova L.N., Kostenkov N.M., Bryanin S.V., Vliyanie 
lesnykh pozharov na gumusovo-energeticheskoe sostoyanie 
burozemov Priamur'ya (Forest fire influence on humic 
and energy state of the brown soils in Priamurye), Vestnik 
KrasGAU, 2012, No. 5, pp. 121–124.
Sapozhnikov A.P., Karpachevskii L.O., Il'ina L.S., 
Poslepozharnoe pochvoobrazovanie v kedrovo-
shirokolistvennykh lesakh (Post-fire pedogenesis in 
siberian pine broadleaved forests), Vestnik Moskovskogo 
gosudarstvennogo universiteta lesa – Lesnoi vestnik, 2001, 
No. 1, pp. 132–165.
Sharagin A.M., Vliyanie lesnykh pozharov na 
ekologicheskuyu situatsiyu (The impact of forest fires 
on the ecological situation), Uspekhi sovremennogo 
estestvoznaniya, 2011, No. 7, p. 236a.
Shevchenko N.E., Kuznetsova A.I., Teben'kova D.N. 
et al., Suktsessionnaya dinamika rastitel'nosti i zapasy 
pochvennogo ugleroda v khvoino-shirokolistvennykh 
lesakh Severo-Zapadnogo Kavkaza (Succession dynamics 
of vegetation and storages of soil carbon in mixed forests 
of Northwestern Caucasus), Lesovedenie, 2019, No. 3,  
pp. 163–176.
Shkhapatsev A.K., Grabenko E.A., Kazeev K.Sh. 
Biologicheskaya aktivnost' burozemov v molodykh 
“oknakh” pologa lesa Kavkazskogo biosfernogo 
zapovednika (Biological activity of burozems in young 
“windows” of the forest canopy of the Caucasus Biosphere 
Reserve), Izvestiya vysshikh uchebnykh zavedenii. Severo-
Kavkazskii region. Estestvennye nauki, 2022, No. 4–2,  
pp. 139–147. �  
https://doi.org/10.18522/1026-2237-2022-4-2-139-147
Shvidenko A.Z., Schepaschenko D.G., Uglerodnyi 
byudzhet lesov Rossii (Carbon budget of Russian forests), 
Sibirskii lesnoi zhurnal, 2014, No. 1, pp. 69–92.
Singh D., Sharma P., Kumar U., Daverey A., Arunacha-
lam K., Effect of forest fire on soil microbial biomass and 
enzymatic activity in oak and pine forests of Uttarakhand 
Himalaya, India, Ecological Processes, 2021, Vol. 10,  
No. 1, p. 29. https://doi.org/10.1186/s13717-021-00293-6
Sitch S., Huntingford C., Gedney N. et al., Evaluation 
of the terrestrial carbon cycle, future plant geography 
and climate–carbon cycle feedbacks using five Dynamic 
Global Vegetation Models (DGVMs), Global Change 
Biology, 2008, Vol. 14, pp. 2015–2039. �  
https://doi.org/10.1111/j.1365-2486.2008.01626.x 



15

ЛЕСОВЕДЕНИЕ,  2025, № 1,  с.  15–27

УДК 630*161:630*81(470.343)

ПЛОТНОСТЬ ЗАБОЛОННОЙ ДРЕВЕСИНЫ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ 
В ЛЕСАХ МАРИЙСКОГО ЗАВОЛЖЬЯ1
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Актуальность исследования обусловлена необходимостью повышения точности оценки качества 
ресурсного потенциала лесов России и эффективности его использования, что можно сделать 
только на основе глубокого изучения структуры ценопопуляций деревьев по хозяйственно цен-
ным признакам, одним из которых является базисная плотность древесины. Цель исследова-
ния – оценка закономерностей индивидуальной и групповой изменчивости величины базисной 
плотности заболонной древесины у деревьев сосны обыкновенной в различных по возрасту, 
происхождению, густоте и условиям произрастания древостоях Республики Марий Эл для отбо-
ра и последующего воспроизводства наиболее перспективных в хозяйственном отношении осо-
бей. Исследования проведены на 13 пробных площадях в чистых по составу одновозрастных дре-
востоях. Для оценки величины базисной плотности заболонной древесины, которую проводили 
стереометрическим и гидростатическим способами, использовали керны длиной 50 мм, добытые 
вручную буравом Пресслера у 1072 деревьев на высоте 1.3 м от основания ствола. При обработ-
ке эмпирического материала использованы стандартные методы математической статистики.  
В результате установлено, что величина оцениваемого параметра варьирует у деревьев от 291 до 
660 кгꞏм–3, перекрывая пределы, установленные отечественными исследователями. Она прак-
тически не зависит от условий произрастания, густоты и происхождения древостоев, рангового 
положения особей в ценопопуляциях, ширины годичного слоя древесины и доли позднелетнего 
в ней слоя, а обусловлена в основном возрастом деревьев (R2 = 0.9). Доказано, что экологиче-
ские требования к условиям среды у деревьев с разной плотностью древесины неодинаковы, что 
отражается на характере динамики их радиального годичного прироста. Разработана шкала для 
оценки хозяйственной ценности деревьев в ценопопуляциях разного возраста по плотности их 
заболонной древесины. Таким образом, естественный отбор деревьев по плотности древесины  
в ценопопуляциях, максимум величины которой отмечается у них в возрасте 100–110 лет, не про-
исходит, и целевая селекция по данному параметру, исходя из этого, не отразится в последующем 
на производительности насаждений.

Ключевые слова: сосна обыкновенная, ценопопуляции деревьев, древесина, плотность, вариабельность, хо-
зяйственно ценные генотипы. 

DOI: 10.31857/S0024114825010025 EDN: EDUUKI

Рациональное использование древесных ресур-
сов леса и повышение эколого-ресурсного потен-
циала лесов России обуславливают актуальность 
совершенствования методов и средств отбора де-
ревьев по целевым хозяйственно ценным пара-
метрам, одним из которых является плотность 
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древесины (Полубояринов, 1976; Auty et al., 2014; 
Kimberley et al., 2015; Gil-Moreno et al., 2024). Для 
успешного решения этой задачи необходимо, пре-
жде всего, детально изучить характер влияния 
на величину значений этого параметра внешних  
и внутренних факторов, а также режимов выращи-
вания насаждений, используя при этом новейший 
арсенал аппаратуры и методик неразрушающего 
контроля плотности древесины у живых деревьев.

Несмотря на давний интерес исследователей  
к вопросу о причинах изменчивости плотности 
древесины сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.)  
в разных регионах России и обширный объем на-
копленного материала, однозначного ответа на 
него до сих пор не получено, что связано с разно-
образием лесных биогеоценозов и методических 
подходов к решению задачи. Так, по данным од-
них авторов, величина плотности изменяется в за-
висимости от условий произрастания деревьев, по 
мере улучшения которых она либо увеличивается 
(Жилкин, 1936; Бюсген, 1961; Краснов, Гурский, 
2007), либо снижается (Петруша, 1959), либо взаи-
мосвязь данных параметров отсутствует (Полубоя-
ринов, 1976; Коновалов, 2007; Щекалев, 2021). Не 
обнаружено также различий между естественными 
и искусственно созданными древостоями (Оводов, 
2010). Далеко неоднозначны и результаты изучения 
влияния на плотность древесины исходной густоты 
лесных культур (Рябоконь, Литаш, 1981; Мелехов 
и др., 2003; Подошвелев, 2008; Ломов, Сухоруков, 
2009; Ревин и др., 2010; Данилов, Степаненко, 2013; 
Kimberley et al., 2015; Демаков и др., 2019; Šilinskas 
et al., 2020; Демаков, 2022; Sharapov et al., 2024)  
и рангового положения деревьев в ценопопуляци-
ях (Жилкин, 1936; Полубояринов, 1976; Данилов, 
Смирнов, 2014; Тюкавина и др., 2017; Д.А. Зайцев, 
2018; Fabisiak, Fabisiak, 2021). 

Данный признак закреплен, по мнению ряда ав-
торов, в генотипе деревьев (Konofalska et al., 2021; 
Szaban et al. 2023), проявляясь у них по-разному  
в зависимости от сложившихся условий роста, что 
подтверждено результатами исследований в геогра-
фических культурах, заложенных в различных ре-
гионах России. Так, в Брянской области плотность 
древесины сосны обыкновенной оказалась наибо-
лее высокой у липецкого и пензенского, а самой 
низкой – у литовского, эстонского, гродненского  
и витебского (Лацевич, 2001) климатипов; в Си-
бири и Калужской области семенные потомства 
популяций из южных регионов превзошли мест-
ные климатипы (Кузьмин, Ваганов, 2007; Мель-
ник и др., 2007; Кузьмин, Роговцев, 2016; Кузьмин, 
2018), которые в Казахстане значительно уступали 
деревьям из Карагандинской, Оренбургской и Кур-
ганской областей (Марущак, 2007; Марущак, Мак-
симов, 2014). 

Цель исследования – оценка пределов и за-
кономерностей индивидуального и группового 

варьирования значений базисной плотности забо-
лонной древесины у деревьев сосны обыкновенной 
в различных по возрасту, происхождению, густоте 
и условиям произрастания древостоях Республики 
Марий Эл для отбора и последующего воспроиз-
водства наиболее перспективных в хозяйственном 
отношении особей.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проведены в 2023 г. на 13 проб-
ных площадях в чистых по составу одновозрастных 
древостоях сосны обыкновенной естественного  
и искусственного происхождения, произрастаю-
щих в левобережной (Заволжской) части Республи-
ки Марий Эл (рис. 1, табл. 1), которая относится 
к подзоне хвойно-широколиственных лесов (Кур-
наев, 1973). Климат на этой территории умерен-
но-континентальный, среднегодовая температура 
воздуха составляет 3.1°С, приход солнечной ради-
ации – 350 кДжꞏсм –2 в год, сумма эффективных 
температур – 2200°С, сумма осадков – 566 мм (Ко-
лобов, 1968; Агроклиматические ресурсы..., 1972; 
Демаков, 2023). Почвы в основном дерново-под-
золистые, разные по гранулометрическому составу: 
от песков до тяжелых суглинков (Смирнов, 1968).

На каждой пробной площади у деревьев на 
высоте 1.3 м от земли измеряли диаметр ствола  
в коре и брали с северной его стороны с помощью 
бурава Пресслера (Haglöf Sweden AB, Лонгселе, 
Швеция) цилиндрические керны с номинальным 
диаметром 5.15 мм и длиной 50 мм, которые поме-
щали в индивидуальные пластиковые контейнеры 
для сохранения влажности древесины. Лаборатор-
ные измерения и взвешивание образцов прово-
дили в течение этого же дня. Базисную плотность 
древесины оценивали как стереометрическим 
(согласно ГОСТ 16483.1-84), так и гидростатиче-
ским способами (Полубояринов, 1976). В первом 
случае объем сырого керна определяли по его гео-
метрическим размерам (длина и средний диаметр 
вдоль и поперек волокон), измеренным с помощью 
штангенциркуля с погрешностью ± 0.01 мм. При 

Рис. 1. Расположение объектов исследования  
(пробных площадей) на территории Республики  
Марий Эл.
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использовании гидростатического способа оценки 
плотности древесины керн предварительно увлаж-
няли для снижения вероятности образования пу-
зырьков воздуха на его поверхности и погружали 
в измерительную емкость с дистиллированной во-
дой при помощи металлической иглы без касания 
ее стенок и дна. Измерение массы вытесненной 
воды (mдв) известной плотности (ρдв) проводили на 
весах ViBRA ALE-623 (Shinko Denshi Co., Ltd., То-
кио, Япония) с погрешностью 10–6 кг. После этого 
керны высушивали при температуре 103°С до по-
стоянной массы (абсолютно сухое состояние), для 
измерения которой применяли эти же весы. Для 
расчета базисной плотности древесины использо-
вали следующие выражения:

стереометрический 
способ: 

ρс = m0/ Vmax,

гидростатический 
	 способ:	

ρг = (m0 ρдв)/mдв, (1)

где ρс, ρг – стереометрическая и гидростатическая 
плотность древесины керна (образца), кгꞏм–3;  
m0 – масса образца в абсолютно сухом состоянии, 
кг; Vmax – объем образца керна цилиндрической 
формы при влажности древесины растущего дере-
ва, м3; ρдв – плотность дистиллированной воды, 

кгꞏм–3 (ГСССД 2-77); mдв – масса вытесненной 
воды при погружении керна в емкость, кг. 

Полученные результаты, отражающие значения 
оцениваемых параметров у 1072 деревьев, обрабо-
таны на ПК с использованием пакетов прикладных 
программ для статистической обработки и графи-
ческого представления данных: Microsoft Excel® 
2016, SigmaPlot 14 (Systat Software Inc., Сан-Хо-
се, CA, США) и Statistica 10 (Dell, Раунд-Рок, TX, 
США). Определение достоверности различий 
между групповыми средними базисной плотности 
проводили с помощью дисперсионного анализа  
и теста Тьюки (Tukey HSD) с доверительной веро-
ятностью 95%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Расчеты показали, что различия между значе-
ниями базисной плотности древесины, оцененной 
стереометрическим и гидростатическим способа-
ми по кернам, взятым у деревьев на объектах № 2  
и № 4 (табл. 1), не превышают в большинстве слу-
чаев ± 3% (рис. 2), т. е. не выходят за пределы тре-
буемой точности опыта. В связи с этим нами было 
принято решение оценивать величину данного 
параметра на остальных объектах исследования 

Таблица 1. Краткая характеристика объектов исследования 

Номер  
объекта Местонахождение ТЛУ Возраст, 

лет Происхождение Объем  
выборки

1 Силикатное лесничество, квартал (кв.) 20 А 1 45 Искусственное 100

2 Старожильское лесничество, кв. 34 (ППП 35) А 1–2 55 Искусственное 30

3 Старожильское лесничество, кв. 49 (ППП 37) А 1–2 62 Искусственное 101

4 Старожильское лесничество, кв. 17 (ППП 29) А 2 95 Естественное 90

5 Старожильское лесничество, кв. 17 (ППП 30) А 2 125 Естественное 130

6 ГПЗ “Большая Кокшага”, кв. 90 (ППП 9L) А 1 95 Естественное 101

7 ГПЗ “Большая Кокшага”, кв. 90 (ППП 90-4) А 2 95 Естественное 100

8 ГПЗ “Большая Кокшага”, кв. 87 А 3 185 Естественное 20

9 Старожильское лесничество, кв. 35 (ППП 33) А 5 95 Естественное 25

10 Старожильское лесничество, кв. 35 (ППП 28) А 5 185 Естественное 25

11 Старожильское лесничество, кв. 38 (ППП 36) B 2 72 Искусственное 30

12 Защитные насаждения на реке Манаге C 2 55 Искусственное 60

13 Бушковское лесничество, кв. 39, 
архив клонов плюсовых деревьев C 2–3

30 Искусственное 262

Примечание. ППП – постоянная пробная площадь, ГПЗ – государственный природный заповедник, ТЛУ – тип лесорас-
тительных условий (А 1 – сосняк лишайниковый на сухих песчаных почвах,  А 1–2 – сосняк лишайниково-мшистый на 
свежих песчаных почвах, А 2 – сосняк брусничниковый на свежих песчаных почвах, А 3 – сосняк черничниковый на влаж-
ных песчаных почвах, А 5 – сосняк сфагновый заболоченный, B 2 – сосняк липово-кисличниковый на свежих супесчаных 
почвах, C 2  – сосняк крапивно-разнотравный на свежих суглинистых почвах, C 2–3 – сосняк липово-широкотравный на 
свежих суглинистых временно переувлажненных почвах).
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только стереометрическим способом (далее обо-
значение ρ).

На основе анализа собранного нами эмпири-
ческого материала было установлено, что вели-
чина базисной плотности заболонной древесины 

варьирует в сосняках Республики Марий Эл от 291 
до 660 кгꞏм–3 (табл. 2), перекрывая установленные 
отечественными исследователями пределы для все-
го ареала этой древесной породы (Полубояринов, 
Федоров, 1985; Грошев и др., 1980; Боровиков, Уго-
лев, 1989; Усольцев, Цепордей, 2020). Вместе с тем 
зарубежными учеными установлены более широ-
кие пределы варьирования базисной плотности 
древесины сосны обыкновенной: 340–783 кг∙м –3  
со средним значением 514 кг∙м-3 (Konofalska  
et al., 2021) и 274-697 кг∙м –3 со средним значением  
423 кг∙м –3 (Auty et al., 2014). 

Наиболее велико среднее значение параметра  
в сосняке черничниковом на объекте № 8, а мини-
мально же оно на плантации клонов плюсовых де-
ревьев в ТЛУ С2–3 (табл. 2). Дерево с максимальной 
плотностью древесины было встречено нами в со-
сняке сфагновом (объект № 3), а с минимальной –  
на объекте № 13.

Некоторые из имеющейся совокупности цено-
популяций, как показал дисперсионный анализ 
и тест однородности средних (Тьюки), достовер-
но различаются между собой по средней величи-
не оцениваемого параметра, несмотря на весьма 
значительное внутреннее варьирование его значе-
ний, вклад которого составляет 30.6% (вероятность 
ошибки < 0.001). Наиболее велика изменчивость 
параметра в ценопопуляции деревьев на верховом 

Таблица 2. Вариабельность базисной плотности древесины в одновозрастных ценопопуляциях сосны (сорти-
ровка по средней величине параметра)

Номер 
объекта

Значения статистических показателей оцениваемого параметра*
М ± m Х min Х max S х СV r ρ-d

13 357.6 ± 1.7 290.6 446.4 27.8 7.8 –0.172
12 428.6 ± 3.7 368.9 491.2 28.7 6.7 0.427
1 432.8 ± 3.1 356.0 491.5 30.5 7.0 0.110
10 451.5 ± 9.5 371.6 594.3 46.7 10.4 –0.512
2 467.2 ± 7.2 369.7 521.8 39.5 8.5 0.485
3 469.7 ± 4.5 372.1 660.2 45.3 9.7 0.379
5 483.0 ± 3.0 397.3 596.7 34.2 7.1 –0.339
6 485.5 ± 2.8 421.7 557.6 30.5 6.3 0.228
11 489.3 ± 5.7 435.6 570.2 31.6 6.5 0.318
9 493.9 ± 9.7 429.5 647.7 47.8 9.7 –0.106
4 494.8 ± 3.7 431.6 613.0 35.1 7.1 –0.086
7 496.1 ± 3.8 402.6 628.2 38.8 7.8 0.115
8 500.1 ± 10.3 424.5 588.1 45.9 9.2 –0.835

Примечание. *M ± m – среднее значение параметра и его ошибки; Х min, Х max – минимальное и максимальное значения 
параметра; S х – стандартное отклонение значений параметра; СV (%) – коэффициент вариации; r ρ-d – коэффициент кор-
реляции Пирсона между рядами значений базисной плотности древесины и диаметром деревьев; символы “×”, располо-
женные в одном столбце (по линии), означают отсутствие статистически значимого различия между средними значениями 
выборок оцениваемого параметра.

Рис. 2. Взаимосвязь между значениями базисной 
плотности кернов с объектов № 4 и № 5 (выборка 
216 образцов), оцененной стереометрическим и ги-
дростатическим способами: R2 – коэффициент де-
терминации; SEE – стандартная ошибка аппрокси-
мации; ДИ – доверительный интервал для модели 
и отклика соответственно (коэффициенты модели 
значимы).
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болоте (объекты № 9, 10), а минимальна же она на 
плантации клонов. Ценопопуляция № 13 с самым 
низким значением плотности древесины достовер-
но отличается от всех остальных, а ценопопуляции 
№ 4, 7 и 8, деревья которых имеют в среднем самое 
высокое значение параметра, достоверно отлича-
ются только от пяти: № 1, 3, 9, 12 и 13 (см. символ 
“×” в табл. 2). Высокое внутреннее варьирование 
величины параметра указывает на принципиаль-
ную возможность отбора в ценопопуляциях наи-
более ценных в хозяйственном отношении деревь-
ев, для которого наиболее подходят объекты № 3, 
7 и 9, где встречаются особи с высокой плотностью 
древесины. 

Одним из факторов дисперсии базисной плот-
ности древесины является диаметр деревьев, ве-
личина которого изменялась на объектах иссле-
дования от 7 до 57 см, однако его вклад, как по-
казали расчеты, в основном невелик и варьирует 
в совокупности ценопопуляций в очень больших 
пределах, что указывает на специфичность струк-
туры каждой из них. Наиболее тесная связь между 
значениями диаметра деревьев и плотности их за-
болонной древесины, которая, являлась при этом 
отрицательной, отмечается в древостое на объекте 
№ 8 (r = –0.835), в остальных же случаях величи-
на коэффициента корреляции варьирует от –0.512 
до 0.482. Деревья разного рангового положения  
в ценопопуляциях различаются между собой по ба-
зисной плотности древесины незначительно, хотя 
в среднем ее значение наиболее велико у особей III 
и IV классов Крафта (табл. 3). 

Отсутствие тесной сопряженности между базис-
ной плотностью древесины и диаметром деревьев в 
одновозрастных ценопопуляциях указывает на сла-
бую зависимость базисной плотности древесины 
и от средней ширины годичного кольца, что под-
твердили результаты непосредственных измерений 
их величины за последние 20 лет (рис. 3). Отсут-
ствие тесной сопряженности между оцениваемы-
ми параметрами свидетельствует также о том, что 
естественный отбор деревьев по плотности древе-
сины в ценопопуляциях не происходит и целевая 

селекция особей не приведет в итоге к снижению 
производимого насаждениями объема стволовой 
древесины. 

Плотность древесины, как оказалось, не зави-
сит и от густоты древостоя (табл. 4), увеличение 
которой приводит с возрастом к снижению средне-
го диаметра деревьев, а также ширины их годичных 
колец и слоя поздней древесины (табл. 5). Причина 
этого связана, на наш взгляд, с тем, что плотность 
древесины, которая в основном зависит от толщи-
ны стенок трахеид (Бюсген, 1961; Тюкавина и др., 
2017; Рябоконь, Литаш, 1981), лимитируют на объ-
екте № 1 нашего исследования не густота древо-
стоя, а бедность и сухость почвы (Sharapov et al., 
2024). Основной вклад в дисперсию оцениваемых 
параметров здесь, как и на других объектах, вно-
сят также индивидуальные особенности деревьев, 
закрепленные, вероятно, в их геноме и проявля-
ющиеся в рядах исходных данных в виде “шумов”, 
искажающих влияние изучаемого фактора. Разная 
доля участия генотипов в выборках отражается на 
величине среднеквадратического отклонения зна-
чений плотности древесины, которое наиболее ве-
лико в варианте опыта с густотой посадки расте-
ний 1 тыс. экз/га, а также на характере связи этого 
параметра с диаметром деревьев. В иных лесорас-
тительных условиях полученные результаты могут 
быть другими.

Исследования также показали, что ширина ран-
нелетнего слоя годичного кольца деревьев, имею-
щих высокую плотность древесины, очень сильно 
флуктуирует по годам и по мере их роста стано-
вится гораздо выше, чем у деревьев с низкой плот-
ностью (рис. 4). Динамика же ширины слоя поз-
днелетней древесины, величина которой сильно 
снизилась после засухи 2010 г., диаметрально про-
тивоположна. Этот факт, на наш взгляд, еще одно 
убедительное подтверждение наличия в ценопопу-
ляциях разных генотипов деревьев, имеющих свои 
экологические требования.  

Важнейшим фактором, влияющим на измене-
ние средней величины базисной плотности дре-
весины (ρ, кгꞏм–3) у всей совокупности особей  

Таблица 3. Среднее и максимальное значения базисной плотности древесины у деревьев разных классов 
Крафта в одновозрастных сосняках лишайниково-мшистых

Объект
Базисная плотность древесины у деревьев разных классов развития, кгꞏм–3*

I II III IV
М ± m Х max М ± m Х max М ± m Х max М ± m Х max

№ 4 475.2 ± 9.3 545 491.1 ± 6.1 601 508.6 ± 5.9 613 491.0 ± 9.2 595
№ 5 452.4 ± 8.4 526 484.1 ± 3.8 562 496.4 ± 7.0 662 497.6 ± 11 536
№ 7 492.2 ± 13.0 555 502.6 ± 9.1 628 495.9 ± 5.0 573 492.3 ± 8.7 566

В целом 469.2 ± 6.1 555 489.4 ± 3.2 628 499.7 ± 3.5 662 492.8 ± 5.5 595

Примечание. *M ± m – среднее значение параметра и его ошибки; Х max – максимальное значения параметра.
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Таблица 4. Вариабельность плотности древесины и характера ее связи с диаметром деревьев в 45-летних куль-
турах сосны разной исходной густоты

Исходная 
густота, 
экз/га

Значения статистических показателей базисной плотности заболонной древесины*

М ± m Х min Х max S х nCV, % r ρ-D

500 436 ± 5.7 396 476 79.9 63.2 0.102

1000 437 ± 10.0 378 579 200.3 76.6 0.118

3000 428 ± 8.4 358 483 124.7 53.4 0.626

5000 429 ± 6.8 356 484 128.2 41.8 0.132

10000 441 ± 6.1 390 492 101.7 53.5 –0.028

Примечание. *M ± m – среднее значение параметра и его ошибки; Х min, Х max – минимальное и максимальное значения 
параметра; S х – стандартное отклонение значений параметра; nСV (%) – нормализованный коэффициент вариации  
nСV = 100 × S х / (М – Х min); r ρ-d – коэффициент корреляции Пирсона между рядами значений базисной плотности дре-
весины и диаметром деревьев.

Рис. 3. Характер связи на объектах исследования № 4–6 между величиной радиального прироста деревьев за по-
следние 20 лет и базисной плотности древесины.

Таблица 5. Величина диаметра деревьев на объекте и слоя поздней древесины у них за последние 10 лет 

Параметр
Средние значения параметров в разных вариантах опыта

500 экз/га 1000 экз/га 3000 экз/га 5000 экз/га 10000 экз/га
Диаметр, см 22.7 ± 0.60 20.3 ± 0.60 14.9 ± 0.90 12.2 ± 0.60 9.9 ± 0.50

Ширина слоя, мм 0.6 ± 0.03 0.48 ± 0.02 0.32 ± 0.02 0.31 ± 0.01 0.25 ± 0.01
Доля слоя, % 34.2 ± 0.60 31.2 ± 0.50 32.1 ± 0.40 29.1 ± 0.20 29.7 ± 0.50
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в ценопопуляции, является, как показали иссле-
дования, возраст деревьев (t, лет). Математически  
эта закономерность, в которую полностью вписы-
ваются все объекты нашего исследования, в том 
числе культуры разной густоты, а также клоны 
плюсовых деревьев, аппроксимирует с очень вы-
сокой точностью (R2 = 0.90) уравнение ρ = 271.2 +  
+ t1.474exp(–0.013t) (Зайцев, 1991; Гринин и др., 
2003). Траектория изменения оцениваемого па-
раметра у деревьев имеет в выбранной систе-
ме координат, как следует из этого уравнения, 

куполообразную форму с максимумом ориенти-
ровочно в их возрасте 100–110 лет (рис. 5). Недоу-
чет или игнорирование этого фактора изменчиво-
сти базисной плотности древесины, выявленного 
также зарубежными исследователями (Fabisiak and 
Fabisiak, 2021), но для другого, более короткого ди-
апазона изменения возраста деревьев (5–75 лет), 
являются, на наш взгляд, одной из причин проти-
воречий, которые имеют место в работах разных 
авторов. 

Вариабельность значений базисной плотности 
древесины у деревьев в ценопопуляциях с воз-
растом, как следует из представленных данных, 
не снижается, а, наоборот, имеет даже тенденцию  
к увеличению, что указывает на отсутствие есте-
ственного отбора особей по этому параметру. Не 
нарушается уровень разнообразия генофонда  
и при создании лесных культур, поскольку вариа-
бельность значений базисной плотности древеси-
ны в древостоях естественного и искусственного 
происхождения одинакова.  

Одним из важных практических результатов на-
ших исследований явилась разработка шкалы для 
оценки деревьев по плотности их заболонной дре-
весины в ценопопуляциях разного возраста, в том 
числе и очень молодого (табл. 6). Разработана она 
на основе регрессионных уравнений, описываю-
щих траектории изменения значений оцениваемо-
го параметра, отклоняющихся от среднего уровня 
на разную величину среднеквадратического от-
клонения (Sρ): одинарного, двойного и тройного.  
Деревья, имеющие плотность древесины от М + 
Sρ до М + 2Sρ, можно условно считать плюсовыми,  
от М + 2Sρ до М + 3Sρ – элитными, а более чем  
М + 3Sρ – суперэлитными. 

Прямые измерения величины базисной плот-
ности древесины в полевых условиях невозмож-
ны, поскольку образцы необходимо выдерживать 
некоторое время в сушильном шкафу, доводя их 

Рис. 4. Динамика ширины раннего (a) и позднего (б) годичных слоев у деревьев с разной плотностью заболонной 
древесины (Sharapov et al., 2024).

Рис. 5. Зависимость среднего значения базисной 
плотности древесины (r, кгꞏм–3) в ценопопуляции 
сосны обыкновенной от возраста древостоев (t, лет): 
R2 – коэффициент детерминации; SEE – стандарт-
ная ошибка аппроксимации (коэффициенты модели 
значимы). Цифрами обозначены диаграммы разма-
ха, соответствующие выборкам значений плотности 
по объектам исследования (табл. 1). Границы “ящи-
ка” диаграмм размаха – 25-й и 75-й процентили, 
границы “усов” – 10-й и 90-й процентили, точки – 
5-й и 95-й процентили соответственно, тонкая ли-
ния в середине “ящика” – медиана, жирная линия –  
среднее.
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до абсолютно сухого состояния. В связи с этим 
актуально использование современных методов 
и средств неразрушающего косвенного опреде-
ления плотности древесины у растущих деревьев 
(Gao et al., 2017; Downes et al., 2018; Sharapov et al., 
2024) или же связанных с ней надежных морфоло-
гических признаков деревьев, а также выявления 
ДНК-маркеров, что является главными задачами 
наших будущих исследований.

ВЫВОДЫ

На основе анализа литературных источников  
и собранного нами эмпирического материала мож-
но сделать следующие основные выводы: 

1) базисная плотность заболонной древесины 
варьирует у деревьев сосны обыкновенной на тер-
ритории Марийского Заволжья от 291 до 660 кгꞏм–3,  
перекрывая пределы, установленные отечествен-
ными исследователями для всего ареала этой дре-
весной породы;

2) величина плотности заболонной древесины 
практически не связана с шириной годичных ко-
лец деревьев, долей позднелетнего слоя в ней, их 
рангового положения в ценопопуляциях, условия-
ми произрастания, густоты и происхождения дре-
востоев, а зависит в основном от возраста и инди-
видуальных особенностей особей, на основе кото-
рых можно проводить их целевую селекцию; 

3) насаждения естественного и искусственно-
го происхождения не различаются между собой 
по средней величине и широте изменений у де-
ревьев величины базисной плотности заболонной 
древесины;

4) базисная плотность заболонной древеси-
ны закономерно изменяется с возрастом дерева  
(R2 = 0.9), достигая максимума в 100–110 лет, что 
связано с изменением толщины стенок трахеид, 
обеспечивающих повышение устойчивости ствола 
к механическим нагрузкам, которые возрастают по 
мере увеличения его длины; 

5) деревья с разной плотностью древесины име-
ют и разные экологические требования к условиям 
среды, что четко проявляется в характере динами-
ки их радиального годичного прироста; 

6) естественный отбор деревьев по плотности 
древесины в ценопопуляциях не происходит, о чем 
свидетельствует тенденция к увеличению сред-
неквадратического отклонения величины этого 
параметра по мере старения древостоев; 

7) целевая селекция деревьев по величине ба-
зисной плотности древесины, которая практи-
чески не связана с шириной их годичных колец  
и конкурентоспособностью, не должна привести  
к снижению производительности насаждений.
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Scots Pine Trees’ Sap Wood Density in Trans-Volga Forests of the Mari El Republic 

Yu. P. Demakov, E. S. Sharapov*, A. S. Korolev, O. V. Sheykina
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Lenin sq. 3, Yoshkar-Ola, 424000 Mari El Republic, Russian Federation
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The relevance of the study is due to the need to improve the accuracy of assessing the quality of the Rus-
sia’s forests resource potential and the efficiency of its use. That can only be done via an in-depth study 
of the tree coenopopulations’ structure regarding their economically valuable traits, one of which is the 
basic density of wood. The purpose of the study is to assess the patterns of individual and group variabil-
ity in the basic sapwood density of Scots pine trees in forest stands of different ages, origins, density and 
growing conditions located in the Mari El Republic, which will allow to select and subsequently reproduce 
the most economically promising individuals. The studies were conducted on 13 sample plots in pure, 
even-aged forest stands. To estimate the value of the basic density of sapwood, which was carried out by 
stereometric and hydrostatic methods, we used 50 mm long cores, manually extracted with a Pressler 
borer from 1072 trees at a height of 1.3 m from the base of the trunk. Standard methods of mathematical 
statistics were used in processing the empirical material. Results. It was found that the value of the esti-
mated parameter varies in trees from 291 to 660 kg m–3, overlapping with the limits established by domes-
tic researchers. It is virtually independent of growing conditions, density and origin of tree stands, rank 
position of individuals in coenopopulations, width of the annual wood growth and the proportion of the 
late summer layer in it, and is mainly linked to the age of the trees (R2 = 0.9). It has been proven that the 
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ecological requirements for environmental conditions are different for trees with different wood density, 
which is reflected in the nature of their radial annual growth dynamics. A scale has been developed for 
assessing the economic value of trees in coenopopulations of different ages based on the density of their 
sapwood. Natural selection of trees based on wood density in coenopopulations that reaches its maximum 
at the age of 100–110 years does not occur, and thus targeted selection based on this parameter will not 
subsequently affect the productivity of plantations.

Keywords: Scots pine, trees coenopopulations, wood, density, variability, economically valuable genotypes. 
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На территории восьми кварталов государственного заказника “Бушковский лес”, располагаю-
щегося на северо-восточной границе гемибореальных широколиственно-хвойных лесов, описа-
на структура четырех групп насаждений: липового леса с елью и березой, елово-березово-липо-
вого, вязово-липового и березово-липового леса. Многопородный состав сложен липой сердце-
видной, елью, сосной, пихтой, вязом, кленом остролистным, ясенем, березой, осиной и ольхой 
серой. Установлена высокая поливариантность онтогенеза липы в условиях низкой инсоляции 
и высокой влажности сообществ. Выявлены следующие жизненные формы: одноствольное, по-
рослеобразующее, куртинообразующее, немного- и многоствольное деревья, факультативный 
стланик. Определены категории жизненности деревьев, установлены индексы состояния дре-
востоев. Средний показатель в значении 0.9: особи описаны как “здоровые”, со значениями, 
близкими к нижней границе. Большинство насаждений двухъярусные с перспективными осо-
бями широколиственных пород клена и вяза, которые постепенно внедряются в первый ярус. 
Оценено естественное возобновление в разных типах сообществ. Самый ресурсоемкий в плане 
развития – подрост вяза и клена. Индекс жизненного состояния подроста вяза не ниже 91%; все 
особи благонадежны и равномерно распределены. В 71% сообществ подрост этой породы сред-
ней густоты. Подрост клена – благонадежный, здоровый, с индексом жизненного состояния 
более 87%. Равномерно распределен в 62% насаждений, в 67% сообществ возобновление средней 
густоты. У ели подрост ослаблен в 86% случаев, минимальный индекс жизненного состояния – 
33%. Только в 10% насаждений подрост этой породы средней густоты. Самый неблагонадежный 
в плане развития – подрост липы: 71% особей с сомнительной жизненностью, 29% усыхают. 
Лишь в 10% сообществ подрост липы в количестве чуть более двух тысяч на гектар; в остальных 
он определен как редкий, до полутора тысяч. Полученные данные могут служить основой для 
анализа динамики показателей развития сообществ и мониторинга их трансформации вблизи 
границ их естественного распространения. 

Ключевые слова: заказник “Бушковский лес”, структура сообществ, естественное возобновление, широ-
колиственно-хвойные леса, липа сердцевидная. 
DOI: 10.31857/S0024114825010035 EDN: EDQUQD

Липовые леса – насаждения с преобладанием 
различных видов липы в древостое. Чистые лип-
няки довольно редки. Большей частью эта порода 
входит в состав смешанных лесов: сложных, мно-
гопородных, многоярусных сообществ, с боль-
шим видовым разнообразием. В соответствии  
с современной концепцией и подходами к клас-
сификации наземных экосистем (Биоразнообра-
зие биомов России, 2020) Вятско-Камский биом 

широколиственно-хвойных лесов, в котором рас-
полагается Кировская область в целом, входит  
в состав биомов гемибореальных широколиствен-
но-хвойных и подтаежных мелколиственных лесов. 
Границы их очень неровные. Липовые леса заказ-
ника “Бушковский лес” произрастают на их се-
веро-восточной границе. Липа совместно с елью, 
пихтой, березой, осиной, вязом и другими порода-
ми слагает в них первый ярус древостоя. 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ



	 СТРУКТУРА ЛИПОВЫХ СООБЩЕСТВ НА СЕВЕРО-ВОСТОЧНОЙ ГРАНИЦЕ� 29

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

Липовые насаждения сегодня изучаются с раз-
ных позиций (Василевич, Бибикова, 2002; Дави-
денко и др., 2008; Дорогова, Жукова, 2009; Дуна-
ева, 2009; Литвинова, Стоноженко, 2015; Кадетов, 
2017; Burhan et al., 2018; Черненькова и др., 2018; 
Прохоренко и др., 2019; и др.). Цель нашего иссле-
дования – изучить структуру лесных фитоценозов 
с разной долей участия липы на северо-восточной 
границе широколиственно-хвойных лесов. Перво-
степенными задачами выступают характеристика 
ярусной структуры и жизненного состояния дре-
востоев, а также оценка естественного возобнов-
ления под их пологом. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Территория заказника включает 85 кварталов, 
занятых широколиственно-пихтово-еловыми леса-
ми со значительной примесью широколиственных 
видов деревьев, богатых подлеском, с преоблада-
нием в травяно-кустарничковом ярусе дубравного 
широкотравья и слабым развитием мохового по-
крова. Почвы заказника богаты органикой и хоро-
шо структурированы. 

В связи с постановлением Правительства Киров-
ской области от 03.07.2007 г. № 99/281 о создании 
государственного природного заказника региональ-
ного значения “Бушковский лес” (с изменениями 
на 16 февраля 2016 года), определены 14 кварталов  
с полным запретом хозяйственной и лесохозяй-
ственной деятельности (20, 24, 52, 59, 60, 62, 70, 78, 
81, 85, 86, 96, 97, 122). Кроме того, по результатам 
научных исследований 2018 г. с участием автора за-
прет на лесохозяйственные мероприятия дополни-
тельно наложен в отношении восьми кварталов (31, 
32, 40, 57, 67, 119, 120, 126). Настоящее исследование 
проведено в течение вегетационного периода 2019 г. 
в 21 выделе 8 кварталов, где в древостое присутству-
ет липа (рис.). 

Оценку состояния насаждений проводили по 
общепринятым методикам (Ипатов, Мирин, 2008) 
путем заложения в наиболее типичных участках 
фитоценозов пробных площадок по 100 м2 (4–5  
в каждой ассоциации). Формулы древостоев опре-
деляли по составу слагающих пород. Жизненные 
формы липы характеризовали с учетом подходов 
А.А. Чистяковой (1988). Растительные сообщества 
определяли по общности породного состава древо-
стоя на стадиях приспевания и спелости и доми-
нант в травянистом ярусе. В группы они объеди-
нены по доминирующей породе в древостое и со-
доминирующим с разной долей участия в нем. При 
участии породы в размере 10% она определена как 
сопутствующая; при меньшей доле – как примесь. 
В соответствии с наставлениями по отводу и так-
сации лесосек в лесах РФ, утвержденными прика-
зом Федеральной службы лесного хозяйства РФ  
от 15.06.1993 г. № 155, к деревьям относили 

растения с диаметром ствола со ступени толщины 
8 см на высоте 1.3 м от комля. 

При определении категорий состояния деревь-
ев руководствовались постановлением Правитель-
ства РФ “О правилах санитарной безопасности 
в лесах” от 20.05.2017 г. № 607 и методическими 
предложениями по созданию системы постоянных 
пробных площадей (Рысин и др., 1988). Используя 
предложенную шкалу совокупности признаков: 
ажурности, формы и целостности коры, годично-
го прироста по высоте, состояния и расположения 
ветвей, ствола и корней, наличия древесных ство-
ловых вредителей и дереворазрушающих грибов, 
обследованные особи распределили на здоровые, 
ослабленные, сильно ослабленные, усыхающие, 
свежий (включая остолопы) и старый сухостой. 
Индексы жизненного состояния оценивали для 
древостоев в целом. Деревьям присваивали опре-
деленный балл по категории жизненности: здоро-
вые (1.0), ослабленные (0.7), сильно ослабленные 
(0.4), усыхающие (0.1), свежий и старый сухостой 
(0). Расчет индекса жизненного состояния древо-
стоя по числу деревьев (In) производили по фор-
муле (Лесные экосистемы…, 1990):

	
In = 

n n n n

n
1 2 3 40 7 0 4 0 1+ + +. . .

,
�

(1)

где n1 – число здоровых; n2 – ослабленных; n3 – 
сильно ослабленных; n4 – усыхающих деревьев на 
исследуемой площади; n – общее число деревь-
ев (включая сухостой) на площади. При индексе 
1.7–0.8 жизненное состояние древостоя оценива-
ли как “здоровое”, при 0.79–0.5 – “ослабленное”, 
при 0.49–0.2 – “сильно ослабленное”. Индексов 
со значениями ниже указанных в исследовании не 
выявлено. 

Распределение подроста по высоте проводили  
в соответствии с категорией крупности: мелкий – 
до 0.5 м, средний – 0.6–1.5 м, крупный – более 1.5 м  
(к этой же категории относили молодняк с диаме-
тром ствола менее 8 см). 

Успешность лесовозобновления оценивали по 
породам с применением следующих коэффициен-
тов: для мелкого подроста – 0.5, для среднего – 0.8, 
для крупного – 1.0. Итоговое число подроста (ΣN) 
с учетом пересчета мелкого и среднего в крупный 
рассчитывали по формуле:  где Nм, Nср и Nкр – ко-
личество экземпляров мелкого, среднего и крупно-
го подроста соответственно. По результатам опре-
деляли категорию подроста: редкий – до 2 тыс./га,  
средней густоты – 2–8 тыс./га, густой –  
более 8 тыс./га. По категориям жизнеспособности 
его подразделяли на благонадежный (здоровый), 
сомнительный (угнетенный, поврежденный), усы-
хающий (отмирающий) и сухой. Распределение 
подроста по площади характеризовали в зависи-
мости от встречаемости (отношения количества 
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учетных площадок с растениями к общему количе-
ству учетных площадок, заложенных при исследо-
вании, выраженного в процентах): равномерный –  
встречаемость свыше 65%, неравномерный –  
40–65% и групповой –  не менее 10 штук мелких 
или 5 штук средних и крупных экземпляров жиз-
неспособного подроста (Инструкция, 1984). 

Индекс жизненного состояния молодых особей 
(L) рассчитывали по формуле:

L = 
100n n n

N
1 2 370 10+ +

, � (2)
где n1, n2, n3 – число благонадежных, сомнительных 
и усыхающих экземпляров на 1 га соответственно; 
N – общее число экземпляров (включая сухие)  
на 1 га. Жизненное состояние подроста оценивали 
здоровым при значении L 80–100%, ослабленным –  

50–79%, сильно ослабленным – 20–49% и нежиз-
неспособным – при показателях в значении от 0 
до 19%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В ходе полевых работ в течение вегетационного 
периода 2019 г. чистых липняков на обследованной 
территории заказника не выявлено. Липа образу-
ет здесь смешанные леса с участием хвойных –  
ели обыкновенной, сосны обыкновенной, пихты 
сибирской; широколиственных – вяза гладкого  
и вяза шершавого, клена остролистного, ясеня 
обыкновенного и мелколиственных пород – бере-
зы повислой, осины и ольхи серой.

Главная порода в лесорастительных условиях ре-
гиона – ель. После засушливого периода вегетации 

Рис. Квартальная сетка территории государственного природного заказника “Бушковский лес” с указанием  
обследованных кварталов.
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2010 г. значительная часть особей генеративного 
онтогенетического состояния в заказнике погибла. 
Во всех обследованных фитоценозах отмечен высо-
кий процент сухостойных особей и валежа. Пихта 
встречается редко. Сосна на территории заказника 
в основном в искусственных посадках и в обследо-
ванных насаждениях не встречается. 

Мелколиственные породы входят в состав как 
первого, так и второго ярусов древостоя. В усло-
виях повышенной влажности и низкой освещен-
ности сообществ заказника они в значительной 
степени поражены биодеструкторами и ухудшают 
общую санитарную обстановку. Присутствие бере-
зы в первом ярусе может быть следствием сплош-
ных и выборочных рубок в послевоенные годы: как 
пионерный вид, она активно занимала простран-
ство на осветленных участках. Высока доля участия 
клена и вязов в формировании второго яруса. Вяз 
гладкий встречается реже, чем вяз шероховатый; 
ясень единичен. 

Значительную роль в формировании обследо-
ванных древостоев выполняет липа. Для нее ха-
рактерна высокая поливариантность онтогенеза  
в целом, поэтому в условиях заказника она встреча-
ется в виде нескольких жизненных форм. При этом 
в каждом из описанных сообществ представлено 
большинство из возможных (по представлениям 
А.А. Чистяковой, 1978), что подтверждает положе-
ние о высокой экологической толерантности вида. 

Так, одноствольные деревья встречаются по-
всеместно. В основном это особи зрелого и ста-
рого генеративного онтогенетических состояний. 
Наличие участков с явным преобладанием одно-
ствольных деревьев, возможно, говорит о лучших 
условиях освещения в прошлом. Это позволяло 
семенам прорастать, а молодым особям сохранять 
хорошую жизненность. Осветление стволов у осо-
бей этой жизненной формы в результате усыхания 
и вывала соседних деревьев, по-видимому, способ-
ствует пробуждению почек в их основании и раз-
витию также вегетативно неподвижной жизненной 
формы – порослеобразующего дерева. Жизнеспо-
собность почек у липы сохраняется достаточно 
долго, поэтому одноствольные особи в зрелом ге-
неративном состоянии с молодыми вегетативными 
побегами встречаются часто и повсеместно. 

Малую вегетативную подвижность проявляют 
немного- и многоствольные деревья. Длина кси-
лоризомов между двумя стволами обследованных 
немногоствольных особей варьировала от несколь-
ких сантиметров до 0.3 м. Часто встречались раз-
новозрастные побеги в составе немногоствольного 
организма: на незначительном расстоянии от особи 
средне- и старовозрастного генеративного состоя-
ний развивается молодая вегетативная или генера-
тивная. Многоствольные деревья-кусты состоят из 
3–8 стволов, примерно одинаковых по диаметру. 

Куртинообразующее дерево и факультативный 
стланик – самые распространенные вегетативно 
подвижные длинноксилоризомные жизненные 
формы на обследованной территории. В первом 
случае в составе куртины формируется хотя бы 
одна генеративная особь; во втором все образова-
ния остаются вегетативными. Разрастаясь в усло-
виях затенения заказника, особи этих жизненных 
форм долгое время проявляют стратегию патиента 
с сохранением жизненного потенциала вида. При 
смене условий на благоприятные, например, улуч-
шение режима освещения и отпад ослабленных 
побегов, виргинильные особи могут продолжить 
развитие и перейти в генеративное онтогенетиче-
ское состояние. Кроме того, из почек на ксилори-
зомах разной длины формируется перспективное  
в плане лесовозобновления вегетативное по- 
томство. 

Дугообразно изогнутые побеги в составе особей 
куртинообразующих и многоствольных жизненных 
форм отмечены в насаждениях с низкой освещен-
ностью и высокой сомкнутостью крон древесного 
яруса (0.8–0.9). Тонкоствольные побеги наклоня-
ются вершиной и могут находиться в таком состоя-
нии не один год. Пазушные почки на их надземных 
участках реализуются в небольшие ортотропные 
побеги. В большинстве случаев они не укореня-
ются, возвышаясь над поверхностью почвы. Пита-
ние при этом осуществляется за счет связи с ма-
теринской особью. Во влажных условиях заказни-
ка в единичных случаях мы наблюдали полегание 
надземных участков некоторых молодых побегов 
и их укоренение. Именно так формируются эпи-
геогенные корневища, которые впоследствии по-
гружаются в почву и засыпаются богатым листвен-
ным опадом. В результате реализации их пазушных 
почек в будущем могут развиться перспективные 
жизнеспособные прямостоячие особи. Наиболее 
угнетенных жизненных форм липы (одно- и мно-
гоствольных торчков) на территории обследован-
ных кварталов не обнаружено.

В результате полевых исследований выявлено  
и описано четыре группы насаждений: липовый 
лес с елью и березой, березово-липовый, ело-
во-березово-липовый и вязово-липовый леса, 
представленные 17 различными растительными 
сообществами. Четыре из них описаны в двух вы-
делах; различия заключаются в возрасте пород, 
слагающих древостой, и характеристиках подро-
ста (табл.).

Самые распространенные из описанных – бе-
резово-липовые леса. Они отмечены в 80% обсле-
дованных выделов. Доля елово-березово-липовых 
лесов составляет 10%. Вязово-липовые и липовые 
леса с елью и березой наиболее редкие (по 5% от об-
щего числа). Подлесок у всех насаждений разрежен  
и сложен в основном рябиной, черемухой, берескле-
том и жимолостью. 
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Все сообщества достаточно темные: сомкнутость 
крон древостоев составляет от 0.7 до 0.9. Повсе-
местное выпадение сухостойных елей и старовоз-
растных лип приводит к изреживанию древостоев  
и появлению окон, но общие условия освещения  
в насаждениях не улучшаются: подрастающие 
клены и вязы слагают густой полог из разновоз-
растных особей и входят в состав второго яруса 
насаждений. 

В липовом с елью и березой лесу в первом ярусе 
сложного древостоя преобладает липа старогене-
ративного онтогенетического состояния, возрас-
том более 180 лет. Это ослабленные и сильно ос-
лабленные особи со значительными повреждения-
ми стволов морозобойными трещинами, дуплами 
и гнилью. На единичных особях отмечена некке-
ра перистая. Возраст елей в первом ярусе – око-
ло 140 лет; большинство особей сильно ослаблены 
и усыхают. Второй ярус также сложен в основном 
липой, участие ели и березы значительно меньше. 
Возраст деревьев этого яруса около 80 лет. Сом-
кнутость крон первого яруса в результате выпа-
дения сухостойных елей составляет 0.3. Величина 
показателя с учетом обоих ярусов составляет 0.8. 
Общее для всех сообществ группы березово-липо-
вых лесов – высокая сомкнутость крон древесно-
го яруса и полога из доминирующих в подросте 
клена и вяза. Древостой сложен разновозрастной 
липой и в разной степени елью, пихтой, березой, 
осиной и ольхой серой. Особи мелколиственных 
пород в генеративном онтогенетическом состоя-
нии значительно поражены грибными заболева-
ниями. Возраст ели и липы в среднем составляет 
70–90 лет. В некоторых сообществах присутству-
ет липа возрастом 118 лет, реже – 160 лет. Общая 
сомкнутость крон в 41% насаждений составля-
ет 0.7; в 29% – 0.8; в 30% – 0.9 от единицы. 70% 
насаждений березово–липовых сообществ двухъ-
ярусные. Второй ярус разреженный; его, как 
правило, слагают клены и вязы молодого гене-
ративного онтогенетического состояния, реже –  
липы. В состав одноярусного древостоя елово-бе-
резово-липовых лесов как примесь входят осина или 
вяз. Пихта единична. Сомкнутость крон 0.7. Воз-
раст ели и липы в среднем 100 и 60–80 лет соответ-
ственно. В вязово-липовом лесу как примесь в одно-
ярусном древостое отмечены ель, береза и осина. 
Единично присутствует клен. Сомкнутость крон 
0.7. Липе около 90 лет, ели – более 110.  

Индексы жизненного состояния древостоев  
в 57% исследованных насаждений находятся в ди-
апазоне значений 1.7–0.8, что соответствует ка-
тегории здоровых. 43% древостоев ослаблены  
(In = 0.79–0.5). Значения показателей снижает на-
личие пораженных биодеструкторами осин и ста-
ровозрастных лип. Кроме того, главная порода 
– ель – на территории заказника в целом сильно 

угнетена: наряду с ослабленными особями процент 
свежего и старого сухостоя этой породы достаточ-
но высокий. Среднее значение индексов жизнен-
ного состояния древостоев соответствует значению 
0.9, что приближается к нижней границе значения 
показателя. 

62% всех исследуемых насаждений двухъярус-
ные. Второй ярус формируется в основном из ши-
роколиственных пород клена и вяза, которые по-
степенно занимают в нем лидирующее положение 
и внедряются в состав первого яруса. Под влиянием 
этих процессов происходит перестройка видового 
состава и структуры сообществ в целом. Особи ста-
рого генеративного онтогенетического состояния  
в древостое встречаются крайне редко. Постепен-
ное продвижение границы распространения ши-
роколиственных пород на север и их закрепление 
там может быть связано с наступлением длитель-
ного периода более мягких зим без экстремальных 
холодов и плотным высоким снеговым покровом. 
Все это защищает молодой подрост и не истоща-
ет разновозрастные вегетирующие особи, которые 
постепенно переходят в генеративное состояние. 

В 29% двухъярусных насаждений второй ярус 
слагают молодые генеративные и вегетативные осо-
би клена и вяза (сообщества 6, 9–13, см. таблицу). 
Кроме того, эти породы формируют в них густой 
многоярусный полог из среднего и крупного бла-
гонадежного подроста. Мелкий подрост их рассеян 
и немногочислен. Возобновление ели ослаблено: 
мелкий подрост ее единичен, крупный и средний –  
угнетены.  Мелкого подроста липы практически 
нет; средний и крупный ослаблен и зачастую ду-
гообразно изогнут. В настоящий момент доля уча-
стия липы в древостое этих насаждений составляет 
от 50 до 70%. Однако со временем в них возможна 
смена породного состава и формирование двухъ-
ярусных клено- и вязо-липняков с березой как содо-
минантой в первом ярусе и примесью ели. Доля при-
меси из осины и ели значительно снижается из-за 
выпадения пораженных и сухостойных особей. 

В 19% всех обследованных двухъярусных сооб-
ществ второй ярус формируется в основном за счет 
подрастающих вязов (сообщества 3, 5, 8, 16). Полог 
из молодых вязов густой. Средний и крупный под-
рост породы благонадежный. Во всех насаждениях 
в подросте присутствует клен. По численности он 
уступает вязу, однако средние и крупные молодые 
особи этой породы также благонадежны. Есте-
ственное возобновление липы крайне подавлено: 
мелкий подрост единичен и рассеян, средний силь-
но разрежен, угнетен и часто изогнут, сомнителен 
и неблагонадежен. Средний и крупный еловый 
подрост в насаждениях с сомкнутостью крон 0.7 
благонадежный; по численности преобладает над 
таковым в насаждениях с сомкнутостью 0.8–0.9. 
Мелкий подрост ели во всех насаждениях рассеян 
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и угнетен, о чем свидетельствуют многочисленные 
перевершинивания, пожелтевшая хвоя и оголен-
ные нижние ветви с лишайниками рода гипогим-
ния. С учетом неудовлетворительного возобновле-
ния липы и ели в данных насаждениях в будущем 
также возможна смена породного состава древо-
стоя на вязо- и клено-липняки с березой и елью. 

В 5% двухъярусных насаждений (сообщество 2)  
во втором ярусе доминирует клен. Сомкнутость 
крон деревьев верхнего яруса 0.8. Подрост клена 
в данном насаждении формирует густой полог из 
разновозрастных благонадежных особей. Быстрое 
его развитие угнетает естественное возобновление 
хвойных пород и липы: перспективным в плане 
развития представляется только их крупный под-
рост, ранее развивавшийся в более благоприятных 
условиях освещения. Мелкий подрост сильно раз-
режен и в основном неперспективен. Возобновле-
ние липы подавлено. Вяз присутствует в подросте 
с гораздо меньшей долей участия, чем клен. Благо-
надежным у этой породы также является подрост 
средней и крупной категорий. При относительно 
невысоком возрасте лип в материнском древостое 
в будущем здесь также возможна трансформация 
сообщества на двухъярусный клено-липняк с бере-
зой, с примесью хвойных и крайне бедным флори-
стическим составом в травяно-кустарничковом яру-
се и подлеске. 

В 9% ассоциаций второй ярус сложен в основ-
ном липой. В него также выходят клен и вяз веге-
тативного и молодого генеративного онтогенетиче-
ских состояний (сообщества 1 и 7). Возраст липы  
в первом ярусе этих насаждений составляет от 118 
до 188 лет, во втором – 73–78 лет; доля участия 
липы в древостое – 80%. Выпадение сухостойных 
елей и старовозрастных лип создает условия для 
выхода лип в первый ярус, а также перспективное 
развитие кленов и вязов во втором. Последние из-
редка встречаются и в составе первого яруса. Воз-
обновление главной породы здесь более успешное: 
средний и крупный подрост ели благонадежный  
и сомнительный. Немногочисленный средний под-
рост липы также сомнительный. Высокие темпы 
роста и развития клена и вяза создают для него не-
благоприятные световые условия, что выражается в 
дугообразном изгибании тонких стволов и после-
дующем их отмирании. В ходе естественной сук-
цессии на месте материнского древостоя возможно 
формирование двухъярусных клено- и вязо-липня-
ков с елью и березой. 

Остальные 38% исследованных насаждений – 
одноярусные (сообщества 4, 14, 15, 17–21). Липы 
в них молодого и среднегенеративного онтогене-
тических состояний, возрастом от 63 до 103 лет,  
с долей участия в древостое от 50 до 80%. Возраст 
ели – 103–118 лет. Сомкнутость крон древесного 
яруса в них составляет 0.7–0.9. В породном составе 

подроста с разным процентным участием также до-
минируют клен и вяз, которые формируют полог 
из благонадежных особей средней и крупной кате-
горий. Возобновление липы и хвойных пород уг-
нетено. При данных условиях освещения, которые 
ухудшаются из-за возрастающей густоты полога, в 
насаждениях также прогнозируется усыхание мо-
лодых вегетативных, дугообразно изогнутых осо-
бей липы и хвойных и достаточно быстрое фор-
мирование второго яруса из клена и вяза. Окна 
вывала сухостойных елей и фаутных осин могут 
занять молодые и среднегенеративные особи этих 
широколиственных пород. Естественные сукцес-
сионные изменения также, судя по всему, ведут  
к формированию сложных клено- и вязо-липняков 
с маловидовым подлеском и травянистым ярусом. 

Естественное возобновление березы, ольхи  
и осины во всех сообществах подавлено. В виду 
редкой встречаемости в описаниях растительных 
ассоциаций они не указаны. Кроме того, подрост 
пихты входит в кормовую базу лосей и страдает 
от ежегодного вынужденного перевершинивания. 
Перспективные жизнеспособные особи пихты в ос-
новном из крупной категории: с неповрежденными 
стволиками и густым охвоением, сильно рассеяны. 

Таким образом, общее во всех исследованных 
насаждениях – лидирующее положение клена  
и вяза в лесовозобновлении наряду с сокращением 
доли молодых особей хвойных пород и липы. Так, 
подрост клена – благонадежный, здоровый, с ин-
дексом жизненного состояния более 87%. Равно-
мерно распределен по площади в 62% насаждений; 
в 38% – неравномерно, но со значением показате-
ля, близкого к 40%. В 67% сообществ возобновле-
ние составляет 2–6 тысяч особей на гектар (сред-
няя густота); в 9% – подрост густой (8–9 тыс./га); 
в 24% насаждений подрост редкий, с численно-
стью менее 2 тыс./га. Индекс жизненного состоя-
ния вяза не ниже 91%. Все молодые особи благона-
дежные. В 76% сообществ распределение подроста 
по площади равномерное. Возобновление данной 
породы также успешное: 71% исследованных со-
обществ заказника с подростом вяза средней гу-
стоты (2–6 тыс./га); в 10% – подрост густой (в 
среднем 8 тыс./га); в 19% – редкий (до 1.5 тыс./га).  
Возобновление обеих пород происходит в основ-
ном за счет средней и крупной категорий под-
роста (включая молодняк с диаметром стволов  
до 8 см). Численность мелкой категории подроста, 
по сравнению с остальными, ниже. Однако они 
также благонадежны. 

Значительно ниже показатели успешности  
возобновления у ели и липы. Так, здоровыми при-
знаны лишь 10% подрастающих особей ели, 86% –  
ослаблены и 4% особей – сильно ослаблены (ми-
нимальный индекс жизненного состояния – 33%). 
Только в 10% насаждений подрост этой породы 
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средней густоты (2–3 тыс./га); в остальных 90% – 
подрост охарактеризован как редкий (1–1.7 тыс./га).  
В 24% насаждений подрост ели распределен по 
площади неравномерно (встречаемость его состав-
ляет в среднем 45–50%); в 76% – распределение 
групповое, в основном в окнах вывала сухостой-
ных елей и старовозрастных лип. Лишь 28% отме-
ченных особей благонадежны; 62% – сомнительны 
(угнетены) и 10% особей усыхают. В основном это 
подрост мелкой, реже – средней категорий. 

В плане жизнеспособности и перспективы раз-
вития липовый подрост в данных условиях осве-
щения самый неблагонадежный: 71% особей с 
сомнительной (угнетены или повреждены) жиз-
ненностью; 29% усыхают. Семенное возобновле-
ние липы крайне подавлено из-за низкого уровня 
освещенности насаждений и поражения пророст-
ков заболеваниями. Среди подроста липы вегета-
тивного происхождения полностью здоровых осо-
бей не обнаружено. Наряду со снижениями пока-
зателей роста и развития они, как и большинство 
лип заказника, страдают от поражения листвы 
молью-пестрянкой; 67% из них сильно ослабле-
ны (среднее значение показателя 34%), 33% осла-
блены. Тонкие стволики особей разного возраста 
часто изгибаются дугами и наклоняются к почве 
вершиной. Она отмирает, а боковые ветви про-
должают развитие, нарастая вертикально вверх.  
В большинстве случаев особи при этом не поле-
гают: расстояние от почвы до вершины дуги зача-
стую составляет от метра и более. В целом боль-
шинство особей вегетативного происхождения  
в данных условиях освещения неблагонадежны. 
При этом перспективное вегетативное потомство 
липы формируется лишь из почек на длинных и ко-
ротких ксилоризомах материнских особей. Пневая 
поросль и побеги из почек в основаниях стволов не-
благонадежны в плане естественного возобновления 
и поэтому не рассматривались. В 10% насаждений 
подрост средней густоты, но со значением, близким 
к нижнему пороговому (2–2.5 ты/га); в 90% сооб-
ществ подрост редкий (до 1–1.5 тыс./га). В связи  
с этим распределение по площади в 86% сообществ 
имеет групповой характер, в 14% – неравномерный 
(встречаемость составляет не более 50%). 

Подлесок во всех исследуемых сообществах 
разрежен и сложен бересклетом бородавчатым, 
малиной обыкновенной, рябиной обыкновенной, 
жимолостью обыкновенной, бузиной красной, 
смородиной красной и черной, черемухой обык-
новенной, крушиной ломкой, ивой козьей и др. 
Сомкнутость его полога не превышает 20%. 

Проективное покрытие травянистого яруса 
в насаждениях не менее 80%. Травостой густой, 
многоярусный и разновидовой. Для обследован-
ной территории, как и для территории заказника 
в целом, характерны виды травянистых растений 

данной подзоны. Это бор развесистый, цинна ши-
роколистная, пырейник волокнистый, коротко-
ножка перистая, ежа сборная, щитовник мужской, 
кочедыжник женский, страусник обыкновенный  
и др. Среди них можно встретить представителей 
как неморальных: медуницу неясную, сныть обык-
новенную, звездчатку ланцетовидную, фиалку уди-
вительную, ландыш майский, ясменник пахучий, 
пролесник многолетний и др., так и бореальных 
лесов: майник двулистный, кислицу обыкновен-
ную, чернику обыкновенную и др. Кроме того, от-
мечен эндемик южного Урала и Предуралья – ци-
цербита уральская. Из редких видов, занесенных  
в Красную книгу Кировской области, обнаружены 
лишайник лобария легочная (в 52 квартале/1 выде-
ле и 59 квартале/18 выделе) и мох неккера перистая 
(в 52 квартале/1 и 6 выделах, в 70 квартале/1 выделе) 
на стволах спелых и перестойных вязов и лип. 

Лесная подстилка во всех насаждениях мощная, 
5–10 см толщиной; сложена лиственным опадом  
с включением хвойного, ветошью, а также пе-
регнивающими остатками стволов ветровальных 
деревьев разной степени разложения. Моховый 
покров развит очень слабо: его формированию 
препятствует ежегодно дополняемый слой орга-
нического опада. Мхи родов мниум, дикран, ро-
добрий, гилокомий, ритидиадельф, плевроций 
произрастают небольшими пятнами и сосредото-
чены главным образом у оснований стволов и на 
валеже.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, анализ структуры лесных фи-
тоценозов с разной долей участия липы на севе-
ро-восточной границе распространения широко-
лиственно-хвойных лесов в условиях заказника 
“Бушковский лес” показал следующее. Древостои 
сообществ многопородные по составу и сложены  
в разной степени участия липой сердцевидной, 
кленом остролистным, вязами гладким и шерша-
вым, елью обыкновенной, пихтой сибирской, со-
сной обыкновенной, березой повислой, осиной и 
ольхой серой. В 30% из них участие липы макси-
мально и составляет 80%. В остальных доля этой 
породы не ниже 50%. Для липы в заказнике харак-
терна высокая поливариантность развития: отме-
чены вегетативно неподвижные (одноствольное 
дерево и порослеобразующее дерево), вегетатив-
но малоподвижные (немногоствольное и много-
ствольное дерево), а также вегетативно подвижные 
(куртинообразующее дерево и факультативный ст-
ланик) жизненные формы. Развитие побегов в ос-
нованиях стволов и на ксилоризомах разной дли-
ны у материнских особей разного возраста – ха-
рактерная особенность развития липы в условиях 
заказника, обусловленная высокой энергией веге-
тативного возобновления и пластичностью вида. 
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Именно эта особенность позволяет ей переживать 
неблагоприятные условия среды с высокой сом-
кнутостью крон древостоя и полога из разновоз-
растных особей клена и вяза, низкой инсоляцией  
и повышенной влажностью. При этом вегета-
тивное потомство, формирующееся из спящих 
почек на ксилоризомах, более жизнеспособное  
и перспективное, меньше подвержено воздействию 
паразитических грибов и имеет большую продол-
жительность жизни по сравнению с потомством, 
возникающим в качестве поросли в основании 
стволов. Поросль на ксилоризомах более перспек-
тивна для самоподдержания популяций древесных 
растений; именно ее сохранение повышает продук-
тивность древостоев. 

Средние показатели жизненности обследован-
ных древостоев составляют 0.9: особи в них оцене-
ны как “здоровые”, но со значениями, близкими  
к нижней границе. Подавляющее большинство на-
саждений двухъярусные, с перспективными особя-
ми широколиственных пород, которые постепенно 
внедряются в первый ярус древостоев, меняя при 
этом видовой состав и структуру сообществ. При 
низкой энергии возобновления таких пород, как 
хозяйственно ценная липа и главная лесообразу-
ющая ель, особи клена и вяза повсеместны, пер-
спективны, благонадежны и многочисленны. Так, 
подрост клена и вяза на исследованной территории 
в основном средней густоты с преобладанием жиз-
неспособных особей средней и крупной категорий, 
тогда как ели – ослабленный и редкий; подрост 
липы самый угнетенный, ослабленный и редкий. 
Перспективное жизненное состояние особей ши-
роколиственных пород во втором ярусе, разрежи-
вание первого за счет выпадения сухих елей, ста-
ровозрастных лип и фаутных особей других пород, 
длительный период с относительно теплыми зи-
мами без продолжительных экстремально низких 
температур, успешное возобновление и развитие 
подроста разного возраста благоприятно сказы-
ваются на формировании породного состава дре-
востоев в направлении преобладания в них клена 
остролистного и вязов. 

Таким образом, анализ настоящего исследова-
ния определяет тенденцию развития сообществ 
в направлении формирования ярусных клено-  
и вязолипняков с маловидовым составом подлеска 
и травяно-кустарничкового яруса наряду с уве-
личением численности жизнеспособного подро-
ста клена и вяза и снижением такового у главной  
и лесообразующей пород.  Для сохранения исход-
ных многопородных сообществ и их устойчиво-
го развития на территории заказника могут быть 
полезными мероприятия по организации и веде-
нию лесохозяйственной деятельности на террито-
рии заказника в соответствии с рекомендациями  
Лесного кодекса Российской Федерации от 
04.12.2006 N 200-ФЗ (в редакции от 24.04.2020 г.). 

Они могут повысить энергию возобновления ели 
и липы, а также сохранить уникальные для Киров-
ской области разновозрастные насаждения с высо-
ким биоразнообразием и продуктивностью. 
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On the territory of 8 planning quarters of the state natural reserve “Bushkovsky forest”, located on 
the north-eastern border of hemiboreal broadleaved-coniferous forests, a structural description of 
four groups of plantations was performed: linden with spruce and birch, spruce-birch-linden, elm-
linden and birch-linden stands. The multi-species composition was made up of small-leaved linden, 
spruce, pine, fir, elm, Norway maple, ash, birch, aspen and grey alder. Linden was found to have a high 
ontogenesis polyvariance under conditions of low insolation and high humidity of the environment. The 
following life forms were described: single-trunk, coppice-forming, clump-forming, multi-trunk trees 
and facultative trailing shrub. The categories of tree vitality were defined and indices of forest stand 
condition were established. The average index value was found to be 0.9: individuals were described 
as “healthy”, although with values close to the lower limit. Most of the stands were two-storey with 
promising specimens of broadleaved species, such as maple and elm, gradually entering the first storey. 
Natural regrowth was assessed in different communities. The most resource-intensive in terms of 
development was the elm and maple undergrowth. The vitality index of the elm undergrowth never 
went lower than 91%; all individuals were sustainable and evenly distributed. In 71% of the coenoses, 
the undergrowth of this category had medium density values. Maple undergrowth was sustainable and 
healthy, with a vitality index surpassing 87%. It was evenly distributed in 62% of stands, 67% of coenoses 
had average density of its regrowth. Regarding spruce, the undergrowth was found to be weakened in 86% 
of cases, the minimal vitality index was 33%. Only in 10% of all stands has this species reached medium 
undergrowth density. The linden undergrowth was determined to be the most unreliable in terms of 
development: 71% of individuals had questionable vitality, while 29% were wilting. Only in 10% of the 
coenoses, linden trees grow in quantities slightly exceeding two thousand per hectare; in other cases, 
it was defined as scarce, numbering up to one and a half thousand. The data obtained can be used to 
analyse the dynamics of coenoses development and their transformations monitoring near the borders 
of their natural distribution area. 

Keywords: “Bushkovsky forest” state natural reserve, coenosis structure, natural regrowth, broadleaved-conif-
erous forests, small-leaved linden.
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Нарушение хвоепада у лиственницы сибирской было зафиксировано осенью 2016 г. в Краснояр-
ске, заповеднике “Столбы” и, по сообщениям СМИ, в других городах Сибири. Для выяснения 
причин данного явления определяли содержание хлорофилла a и квантовый выход фотосистемы 
II (ФС II) у лиственницы сибирской в г. Красноярске в естественных условиях произрастания 
(Манский район Красноярского края) осенью 2016 г. и для сравнения – осенью 2017 г. Также 
были проанализированы данные по температуре воздуха и осадкам за сентябрь и октябрь в Крас-
ноярске, Манском районе и заповеднике “Столбы” за всю историю наблюдений. На основании 
анализа погодных данных можно предположить, что основной причиной нарушения хвоепа-
да являлись аномально теплые средние и средние минимальные температуры воздуха в сентя-
бре 2016 г. и сменившие их аномально холодные средние и средние минимальные температуры  
в октябре 2016 г. 
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Лиственницы – листопадные виды семейства 
Сосновые – являются главными компонентами бо-
реальных, горных и субальпийских лесов Евразии 
и Северной Америки. Наиболее распространенные 
виды лиственниц занимают обширные террито-
рии с широким спектром климатических условий 
(Richardson et al., 2018). Адаптационный комплекс 
лиственницы включает процесс физиологическо-
го старения фотосинтезирующих клеток, который 
затрагивает метаболизм пигментов, белков, ли-
пидов и других важных соединений (Prochazkova, 
Wilhelmova, 2007; Thomas et al., 2009). Осеннее ста-
рение у листопадных растений контролирует се-
мейство генов (Thomas et al., 2009), ответственных 

за превращение хлоропластов в геронтопласты 
(Matile, 2000; Hörtensteiner, Feller, 2002) и появле-
ние желтой, оранжевой или красной окраски ли-
стьев. Принято считать, что основным сигналом 
для начала осеннего физиологического старения 
хвои у лиственницы и многих других листопадных 
форм деревьев служит уменьшение длины све-
тового дня, при этом температура воздуха также 
влияет на начало и продолжительность листопада 
(Rosentall, Camm 1997; Frachebund et al., 2009).

Процесс осеннего старения листьев включает 
и рециклинг (реутилизация) основных биогенных 
элементов путем переноса их в запасающие ткани 
(Hörtensteiner, Feller, 2002). Значение рециклинга 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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биогенных элементов показано на основе изучения 
роста и репродуктивного потенциала медвежьего 
дуба (Quercus ilicifolia Wangenh.) (May, Killingbeck, 
1992). 

Нарушения процесса осеннего физиологиче-
ского старения хвои в 2016 г. были зарегистрирова-
ны у лиственницы сибирской (Larix sibirica) повсе-
местно в г. Красноярске и в условиях среднегорья  
в заповеднике “Столбы” (с 2019 г. – национальный 
парк “Красноярские Столбы”). Хвоя лиственницы 
находилась на побегах до конца ноября и сохраня-
ла зелено-желтую окраску. Напротив, в условиях 
низкогорья в заповеднике листопад у лиственни-
цы закончился 28 октября 2016 г., что соответствует 
фенологической норме (Гончарова, 2015–2017).

 Еще одним местом произрастания лиственни-
цы сибирской, где осеннее старение в 2016 г. завер-
шилось листопадом, была деревня Верхняя Есау-
ловка в Манском районе Красноярского края. По 
собственным наблюдениям и сообщениям в СМИ, 
в 2016 г. нарушение листопада у деревьев произо-
шло в г. Абакане (Республика Хакасия) (собствен-
ные наблюдения), Кемеровской области (Кемеров-
ские биологи…, 2016), г. Новосибирске (Зеленые 
листья…, 2016.) и г. Барнауле (Республика Алтай) 
(Барнаульские ботаники…, 2016.). 

Цель работы заключалась в выявлении основ-
ных причин нарушения хвоепада лиственницы си-
бирской осенью 2016 г.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Географическое положение мест произраста-
ния лиственницы сибирской: Красноярск – 56° 
02´ с. ш., 92° 43´ в. д., 276 м над ур. м.; заповедник 

“Столбы” – 55° 54' с. ш., 92° 43' в. д., 200–531 м 
над ур. м.; деревня Верхняя Есауловка – 55° 40' 
29 с..ш., 93° 47' 22 в..д., 378 м над ур. м. Фотогра-
фии деревьев, сохранивших хвою 19.11.2016 г.  
в Красноярске, а также деревьев в фазу листопа-
да (03.10.2016) и после его завершения (15.11.2016.)  
в деревне Верхняя Есауловка представлены  
на рис. 1.

Показатели погоды (температура воздуха, коли-
чество выпавших осадков) в перечисленных выше 
местах произрастания лиственницы сибирской по-
лучены с метеорологических сайтов метеостанции 
“Красноярск опытное поле” (56°01'31"N, 92°42'13"E 
277 м над ур. м., находится в 8 км к западу от  
г. Красноярска, в лесостепной зоне), метеостан-
ции Шалинское (55° 43´ с. ш., 93° 44´ в. д., 399 м 
над ур. м., расположена в Манском районе Крас-
ноярского края в 5 км от деревни Верхняя Есау-
ловка), метеостанции “Столбы” (Гончарова 2016, 
2017) (расположена в среднегорном  высотно-пояс-
ном комплексе (ВПК) заповедника), метеостанции 
“Лалетино” (находится в низкогорном ВПК). Кли-
матическую норму для сентября и октября опреде-
ляли как среднемесячное значение за 15 лет, в пе-
риод с 2001 по 2015 г.

Содержание хлорофилла a определяли в бра-
хибластах побегов второго года спектрофотоме-
трическим методом у четырех молодых деревьев  
(30–35 лет) в составе искусственных насаждений  
(г. Красноярск) и у шести разновозрастных деревь-
ев в естественных древостоях (д. Верхняя Есаулов-
ка) по две повторности на каждое дерево. Свеже-
собранную хвою (40–60 мг) растирали в 6 мл 96% 
этилового спирта с добавлением измельченного 
стекла и CaCO3. Суспензию фильтровали через 

Рис. 1. Состояние деревьев лиственницы сибирской осенью 2016 г.: а – 19 ноября, г. Красноярск (хвоепад на 
этот момент не завершен); б – 3 октября, д. Верхняя Есауловка (накануне сильных заморозков в начале октября);  
в – 15 ноября, д. Верхняя Есауловка (наблюдается завершенный хвоепад) (фото Н.С. Помыткина).
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стеклянный фильтр Шотта. Оптическую плотность 
экстракта определяли на спектрофотометре (Spekol 
1300, Analytik Jena, Германия). Концентрацию  
хлорофилла а (мкгꞏмл–1) рассчитывали согласно 
работе H.K. Lichtenthaler (1987): Схл а = 13.36D665 – 
5.19D649 и выражали на г–1 сырой массы (с. м.). 

Функциональное состояние фотосинтетиче-
ского аппарата хвои определяли по максимально-
му квантовому выходу ФС II (ETR), который реги-
стрировали с помощью переносного импульсного 
флуориметра (модель PAM-Junior, производство 
WALZ, Германия). Время темновой адаптации –  
30 мин. Максимальный квантовый выход ФС2 
[Y(II)m] рассчитывали на основе нулевого F0 и мак-
симального Fm уровней (Kitajima, Butler, 1975): 

	 Y(II)m = (Fm – F0)/Fm.	 (1)

Статистическую обработку данных проводили  
с помощью программы Microsoft Excel 2016. В та-
блице и на рисунках представлены средние значе-
ния параметров и стандартные ошибки средних.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Содержание хлорофилла a в образцах хвои, 
собранных 19.11.2016 г. в Красноярске у деревь-
ев с разных мест произрастания, варьировало от 
1049 до 388 мкгꞏг–1 с. м. при среднем содержании  
770 ± 197 мкгꞏг–1 с. м. Фотосинтетическая ак-
тивность хвои, определяемая по максимальному 

квантовому выходу ФС II, полностью отсутствова-
ла (рис. 2).

Активное пожелтение хвои в Красноярске  
в 2017 г. началось после 22 сентября и закончи-
лось 14–20 октября одновременно с интенсивным 
листопадом. Содержание хлорофилла a в этот пе-
риод (рис. 2) снижалось с 1595 ± 61 мкгꞏг–1 с. м. 
(22.09.17) до 71 ± 45 мкгꞏг–1 с. м. (14.10.17) и до 23 ±  
± 6 мкгꞏг–1 с. м. (23.10.17). Скорость изменения ко-
личества хлорофилла а в период 20.09–14.10.2017 г.  
составляла 69 мкгꞏг–1 с. м.ꞏсутки–1. Максималь-
ный квантовый выход ФС II у хвои лиственни-
цы вначале хвоепада составлял 0.77 ± 0.04 и сни-
жался до 0.17 ± 0.05, когда хвоя визуально стано-
вилась желтой. Содержание хлорофилла a в хвое 
деревьев у деревни Верхняя Есауловка составляло  
547 ± 65 мкгꞏг–1 с. м. (24.06.17), 1158 ± 40 мкгꞏг–1 с. м.  
(19.07.17), 368 ± 92 мкгꞏг–1 с. м. (26.09.17).

Исследовали динамику среднесуточных и ми-
нимальных температур воздуха в г. Красноярске,  
в среднегорье заповедника “Столбы” и в д. Верхняя 
Есауловка в сентябре – октябре 2016–2020 гг. Ди-
намики этих погодных показателей в 2016 и 2017 гг. 
отображены на рис. 3. Рассмотрены данные сред-
несуточных (Тс.с) и минимальных (Тмин) температур 
воздуха как наиболее значимо влияющих на осен-
нюю фенологию деревьев (Galvagno et al., 2013). 

Особенностью 2016 г. в заповеднике “Столбы”, 
расположенном вблизи Красноярска, было отсут-
ствие последней фенологической фазы (полное 
отмирание и листопад) у лиственницы в условиях 

Рис. 2. Содержание хлорофилла a и максимальный квантовый выход ФС II в сырой массе хвои лиственницы си-
бирской в г. Красноярске в 2017 г. и остаточное содержание хлорофилла а в неопавшей хвое в 2016 г. Среднее 
арифметическое ±SE. 
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среднегорья. В 2015 г. эту фенофазу отмечали 2 ок-
тября, в 2017 г. – 19 сентября. Полное отмирание 
в предшествующие 2013 и 2014 гг. фиксировали 1 
октября и 20 сентября соответственно.

Второго и четвертого октября 2016 г. про-
изошло значительное снижение температуры 
воздуха с –1.0 до –9.0 °C в г. Красноярске, до 
–8.0°C – в среднегорье заповедника “Столбы” 
и до –11.0°C – в д. Верхняя Есауловка (рис. 3, б).  
Таких значений Тмин в начале октября в по-
следующие 2017–2020 гг. не наблюдали. Кро-
ме этого, временной интервал понижения Тмин 
воздуха от +5 до 0 C в заповеднике “Столбы” 
в 2016 г. составлял 7 дней, а в 2010–2015 гг. –  

в среднем 24 дня. Переход Тмин воздуха через 0°С  
в 2016 г. опередил переход через этот рубеж макси-
мальных температур на 13 дней и оказался значи-
тельно короче, чем в предыдущие пять лет (Гонча-
рова, 2015, 2016, 2017). На участке в д. Верхняя Еса-
уловка переход Тмин через 0°С совпадал с переходом 
в заповеднике “Столбы”. В Красноярске этот пе-
реход занял менее суток (Архив погоды в опытном 
поле, 2022).

Сравнение содержания хлорофилла a (рис. 2)  
в хвое лиственницы в 2016 г., в момент прекра-
щения процесса старения, с содержанием хлоро-
филла a в 2017 г. показало, что средние значения  
содержания хлорофилла a, зарегистрированные 
у неопавшей хвои лиственницы 19 ноября 2016 г.  
(770 ± 197 мкгꞏг–1 с.м.), можно соотнести с со-
держанием хлорофилла a в момент прекращения 
осеннего старения хвои в первых числах октября  
2016 г. (628 ± 179 мкгꞏг–1 с. м.). Отсутствие досто-
верной разницы позволяет предположить, что 
процесс потери хлорофилла a в 2016 г. мог, как и  
в 2017 г., завершиться во второй декаде октября. 
Квантовый выход ФС II в начале октября 2017 г. 
находился на высоком уровне (0.68) при содер-
жании хлорофилла a 628 ± 179 мкгꞏг–1 с. м. Также  
высокий уровень квантового выхода имел фото-
синтетический аппарат хвои в д. Верхняя Есаулов-
ка 26.09.2017 (0.66) при содержании хлорофилла a 
368 ± 134 мкгꞏг–1 с. м. (рис. 2).

Процесс физиологического старения хвои  
в 2016 г. могли задержать высокая температура  
и осадки в сентябре (Estrella, Menzel, 2006). Количе-
ство выпавших за сентябрь осадков в 2016 г. – 37 мм,  
что составило 76% от нормы (49 мм) (Погода  
в Красноярске, 2022). Недостаточная увлажнен-
ность территории, однако, не привела к ускорен-
ному пожелтению хвои. Таким образом, фактор 
осадки можно исключить из регуляции листопада  
у лиственницы в 2016 г., а основным фактором счи-
тать температуру. Высокие средние температуры  
в сентябре 2016 г. могли замедлить процессы по-
желтения хвои (разрушение хлорофилла) (Galvagno 
et al., 2013; Xie et al., 2018) и подготовки к низким 
отрицательным температурам (закалка) (Туманов, 
Красавцев, 1959).

Прерывание процесса осеннего старения хвои 
у лиственницы в 2016 г. в Красноярске и в запо-
веднике “Столбы”, вероятно, могло быть вызвано 
сильными заморозками до –7.5 и –8°С, отмеченны-
ми 2-го и 4-го октября соответственно (рис. 3, б).  
Понижение Тмин до –3...–4°С в конце сентября  
2016 г. можно исключить из возможной причины 
остановки процесса старения хвои, поскольку даже 
неподготовленные к заморозкам растения способ-
ны выдержать от –2 до –6°С (Туманов, Красав-
цев, 1959; Öquist, 1983). Наступившее небольшое 
потепление до 13 октября, где Тс.с поднимались 
выше нуля 5 дней, максимум до 1.1°С, оказалось 

Рис. 3. Динамика среднесуточных и минимальных 
температур в сентябре – октябре 2016 и 2017 гг.  
в г. Красноярске и д. Верхняя Есауловка (метеостан-
ция Шалинское): а – динамика среднесуточных тем-
ператур; б – динамика минимальных температур. 
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недостаточным для полного завершения хвоепа-
да. После 13 октября Тс.с окончательно переходит 
за ноль, Тмин ни разу не поднималась выше 0°С за 
весь октябрь. 

Трудно сказать, когда наступили необратимые 
последствия. Например, заморозок до –9°С 12 ок-
тября 2020 г. (Архив погоды в опытном поле, 2022) 
не привел к прерыванию процесса старения, не-
смотря на то, что хвоя была зеленая. Вероятно, 
сильные заморозки в первой половине октября 
2016 г. задержали процесс старения, а необратимые 
последствия наступили в поздние морозы, когда 
Тмин опускалась до –17°С. 

Сентябрь в Красноярске 2016 г. по среднемесяч-
ной температуре оказался самым теплым месяцем 
за последние 100 лет, в то время как следующий за 
ним октябрь стал самым холодным месяцем за ана-
логичный период (Погода в Красноярске, 2022), 
сентябрь 2016 г. в Сибири был самым теплым  
в истории метеонаблюдений. Тс.с воздуха неодно-
кратно достигали экстремальных максимумов в две 
первые декады месяца, а среднедекадные темпера-
туры были выше нормы на 4–8°С.  В то же время 
октябрь в 2016 г. был аномально холодным. Заре-
гистрированы рекордные суточные минимумы на 
Алтае и в Кемеровской области. В Красноярском 
крае и Иркутской области ночные температуры до-
стигли –30°С.

Разница между Тс.с сентября и октября являлась 
рекордной за 120 лет и составила 15.5°С. За эти 
годы Тс.с воздуха в сентябре в г. Красноярске под-
нималась выше +11 °C 9 раз. Тс.с = +11.5°C в сентя-
бре 2016 г., по данным сайта “Погода и климат”, 
находится на 4 месте, уступая значениям +12.8°C 
(1966 г.), +12.5°C (1900 г.) и +12.0°C (1953 г.). Сред-
немесячные температуры октября за тот же пери-
од опускались ниже –3.0°C 8 раз. Среднемесячная 

температура октября в 2016 г. составляла –4.0°C  
и была выше лишь Тс.с = –5.5 C в 1912 г. Только 2016 г.  
попал в оба списка. Различия среднемесячных 
температур сентября и октября 2016 г. состави-
ли 15.5°C. Это наибольшие различия температур 
для периода после 1900 г. Близкие по величине 
различия между средними температурами сентя-
бря и октября зарегистрированы в 1912 г. (13.6°C),  
1901 г. (13.4°C), 1961 г. (13.1°C). Во всех указанных 
случаях среднемесячная температура октября была  
ниже –3.1°C. Для сравнения, различия между сред-
ними температурами сентября и октября в заповед-
нике “Столбы” и в д. Верхняя Есауловка в 2016 г.  
составляли 15.4°C и 15.0°C соответственно (Погода 
в Красноярске, 2022).

Самое близкое значение по разнице темпера-
тур, где данные по фенологии можно проверить  
в летописи природы заповедника “Столбы” (лето-
пись ведется с 1925 г.) составляет 13.1°С в 1961 г.,  
что, по данным летописи природы (Гончарова, 
2016–2020), не привело к нарушению хвоепада  
в заповеднике “Столбы”. При этом сентябрь вы-
делялся не так значительно, отклонение от нормы 
среднесуточной температуры сентября составило 
+2.1°С, а отклонение от нормы среднесуточной 
температуры октября составило –5.6°С (Погода 
в Красноярске, 2022). Таким образом, сочетание 
аномально теплого сентября и аномально холодно-
го октября привели к нарушению осеннего старе-
ния лиственницы в 2016 г. В литературе о подобном 
случае в 1994 г. было сообщено в статье R.G. Norby 
et al. (2003), когда из-за высоких температур осе-
нью на возвышенностях листья остались зелены-
ми до первых устойчивых минусовых температур. 
Вследствие этого листья были убиты и опали до 
завершения реутилизации азотистых соединений.

Дополнительно необходимо обсудить динамику 
осеннего старения хвои лиственницы в д. Верхняя 

Таблица. Средние, средние минимальные температуры воздуха (°C) и их разница в сентябре и октябре  
2016–2020 гг. в Красноярске, среднегорье заповедника “Столбы” и д. Верхняя Есауловка

Год Параметр
Локация

Сентябрь Октябрь Разница

средняя минимальная средняя минимальная средняя минимальная

2016

Красноярск 11.5 6.0 –4.0 –7.2 15.5 13.2

Столбы 10.7 6.5 –4.7 –7.1 15.4 13.6
Верхняя Есауловка 10.2 3.4 –4.8 –8.6 15.0 12

Лалетино 10.6 5.4 –4.0 –7.4 14.6 12.8

2017
Красноярск 8.3 5.4 1.6 –1.2 6.7 6.6

Столбы 6.5 3.8 0.0 –2.2 6.5 6
Верхняя Есауловка 7.6 4.5 –0.9 –2.1 8.5 6.6
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Есауловка, так как, несмотря на амплитуду меж-
ду средними температурами сентября и октября 
в 15.0°С и еще более сильное снижение темпера-
туры в начале октября и в целом более холодный 
октябрь, деревья успели сбросить хвою. В 2016 г., 
к моменту резкого снижения температуры в нача-
ле октября (рис. 3, б), неопавшая хвоя лиственни-
цы имела выраженную желтую окраску (рис. 1, в).  
В 2017 г. содержание хлорофилла а в хвое деревьев 
в районе Верхней Есауловки 26 сентября проеци-
руется на содержание хлорофилла а в хвое деревь-
ев в г. Красноярске, зарегистрированное 6 октября 
2017 г. (рис. 2). Раннее, по сравнению с г. Красно-
ярском, старение хвои у деревьев в районе Верхней 
Есауловки могло происходить и в 2016 г., когда ди-
намику старения хвои могли ускорить низкие сред-
несуточные и особенно минимальные температуры 
сентября (рис. 3, а, б). 

В д. Верхняя Есауловка в сентябре различия  
в Тмин, в среднем по сравнению с г. Красноярском 
и заповедником ”Столбы”, которые составля-
ли 2.6 и 3.1°С соответственно, даже меньше, чем 
в Красноярске в 2017 г. (в котором хвоепад про-
шел нормально), на 2.0°C. Кроме этого, близкие  
к нулю значения минимальных температур в первую  
и вторую декаду сентября могли инициировать про-
цесс закалки (рис. 3, б) и усилить морозостойкость 
хвои к моменту заморозка в начале октября 2016 г.  
(Туманов, Красавцев, 1959). Все это позволило ли-
ственнице в д. Верхняя Есауловка завершить ли-
стопад не позднее середины октября 2016 г. Подоб-
ные условия могли проявить себя и в нижнегорье 
заповедника “Столбы”, где, как отмечено выше, 
листопад у лиственницы прошел нормально.

Меньшие различия имеются между нижнего-
рьем (метеостанция “Лалетино”) и среднегорьем 
(метеостанция “Столбы”) заповедника “Столбы” 
в сентябре 2016 г., где Тмин в нижнегорье была на 
1.1°C меньше, чем в среднегорье. Также разница 
между Тс.с и Тмин сентября и октября в низкогорье 
была на 0.8°C ниже, чем в среднегорье, а разни-
ца между Тс.с. – самой низкой из всех исследуемых 
вариантов в 2016 г., что указывает на то, что даже 
этой разницы могло хватить для прохождения хво-
епада у лиственницы. Однако нельзя исключать 
и влияние не учтенных в исследовании факторов 
(распределение осадков, тип почвы, рельеф, осве-
щенность на участке и т. д.).

В целом полученные результаты подтвердили 
мнение авторов статьи (Xie et al., 2018) о том, что 
в процессе осеннего старения хвои лиственни-
цы сибирской участвует несколько механизмов, 
учитывающих динамики средних и минимальных 
температур (Galvagno et al., 2013). В 2016 г. особую 
роль сыграли высокие средние и минимальные 
температуры в сентябре, задержавшие старение 
хвои, и резкий спад температуры в начале октября 
без последующего потепления, который нарушил 

фотосинтез в хвое лиственницы, остановил смену 
окраски у хвои и подготовку к листопаду.

Учитывая климатические прогнозы, ожидаемое 
глобальное потепление увеличит период активной 
вегетации листопадных деревьев, в течение кото-
рого также усилятся резкие колебания темпера-
тур (Richardson et al., 2013; Xie et al., 2018). В этих 
условиях явление нарушения осеннего старения 
хвои у лиственницы сибирской, имевшее место  
в Сибири в 2016 г., возможно, станет более частым. 
Однако для загородной местности, такой как Ман-
ский район, подобные явления будут менее замет-
ными, так как, несмотря на аномальное пониже-
ние температуры в начале октября, лиственница 
успела завершить листопад. Также стоит отметить, 
что жаркий сентябрь повторялся в последующие 
годы, однако не было такого холодного октября, 
что указывает на то, что октябрь был главной ано-
малией и большую опасность представляют имен-
но резкие спады температуры в начале октября. 
Если принять, что доля реабсорбированных по-
лезных веществ в стареющей хвое сопоставима  
с долей распавшихся молекул хлорофилла в 2016 г.  
в г. Красноярске, то отдельные деревья листвен-
ницы сибирской не успели реутилизировать более 
половины содержащихся в хвое веществ и в соот-
ветствии с опубликованными результатами (May, 
Killingbeck, 1992) снизили свой вегетативный и ре-
продуктивный потенциал.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исходя из вышеизложенного, главным факто-
ром, вызвавшим нарушение хвоепада в Красно-
ярске и в заповеднике “Столбы” в 2016 г., следу-
ет считать не резкий заморозок в начале октября,  
а общую динамику температур в сентябре и октя-
бре, где аномально теплые температуры в сентябре, 
задержав процесс осеннего старения, сменились 
аномально холодными температурами в октябре, 
что привело к нарушению процесса листопада. Од-
нако это не вызвало нарушение хвоепада в д. Верх-
няя Есауловка и в районе метеостанции “Лалети-
но”, так как из-за более низких минимальных тем-
ператур даже при схожей динамике деревья смогли 
выработать устойчивость к низким температурам и 
завершить процесс листопада.
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Disruptions of the Autumnal Aging of Larch Needles  
in the Krasnoyarsk City and Its Surroundings
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A disruption of the needle fall in Siberian larch was recorded during the autumn of 2016 in the 
Krasnoyarsk city, the Krasnoyarsk Pillars National Park, and, according to media reports, in other 
Siberian cities. To determine the causes of this phenomenon, the chlorophyll a content and the quantum 
yield of photosystem II (PS II) were assessed in Siberian larch trees of the Krasnoyarsk city under natural 
growing conditions (Mansky District, Krasnoyarsk Territory) during the autumn of 2016 and compared 
with the data obtained in the autumn of 2017. Data on air temperature and precipitation for September 
and October in Krasnoyarsk city, the Mansky District, and the Krasnoyarsk Pillars National Park over 
the entire course of observations were also analysed. Based on the analysis of the weather data, it can 
be assumed that the main cause of the needle fall disruptions were the abnormally warm average and 
average minimum air temperatures in September 2016 and the abnormally cold average and average 
minimum temperatures that followed them in October 2016.

Keywords: Siberian larch, stress, autumnal aging, extreme weather conditions, needle fall disruptions.
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Разложение органического вещества – ключевой процесс цикла углерода, контролирующий ин-
тенсивность эмиссии углекислого газа, накопление углерода в почве и доступность минераль-
ных элементов для растений. Изменение состава древостоя в ходе вторичной сукцессии ведет  
к изменению качества опада, влияющему на скорость и глубину его трансформации. Мы проана-
лизировали, как изменяется химическая структура L-горизонтов подстилки с октября по август 
на разных стадиях восстановительной сукцессии в типичных лесных экосистемах средней тайги 
Западной Сибири с помощью ИК Фурье-спектрометрии и элементного анализа. Оказалось, что 
сильнее всего структура органического вещества L-горизонтов трансформировалась на проме-
жуточных стадиях сукцессии (в осиновом лесу с темнохвойным вторым ярусом), в то время как 
на предшествующих (монодоминантные осиновые леса) и последующих сукцессионных стадиях 
(смешанный и темнохвойные леса) изменения были менее выраженными. Эти изменения вклю-
чали снижение доли сравнительно легкоразложимых компонентов (целлюлоза и углеводы) и на-
копление более устойчивых к разложению ароматических соединений и полиэфиров. Осиновый 
лес с темнохвойным вторым ярусом и темнохвойный лес оказались наиболее контрастными объ-
ектами и при сравнении по изменению элементного состава подстилки: отношение общего угле-
рода к азоту повышалось от октября к августу слабее всего в первом и сильнее всего во втором. 
Объяснить такое сочетание результатов ИК Фурье-спектрометрии и элементного анализа можно 
разной эффективностью деполимеризации азотсодержащих соединений в опаде. В целом, полу-
ченные результаты показывают, что трансформация опада в ходе разложения не всегда зависит 
только от его исходного качества даже в расположенных близко экосистемах, где физические 
условия практически одинаковы. Причиной этих различий в трансформации на разных стадиях 
сукцессий может быть функционирование микробного сообщества.
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Управление лесными экосистемами имеет вы-
сокий потенциал как технология поглощения CO2, 
ключевого парникового газа для атмосферы Земли 
(Canadell et al., 2021). В первую очередь это отно-
сится к нарушенным лесам, причем более точная 
оценка потенциала и выявление наиболее эффек-
тивных механизмов секвестрации зависят от того, 
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на какой стадии восстановления после наруше-
ний и в каком регионе находятся леса (Canadell et 
al., 2021). Ряд естественных (ветровалы, вспыш-
ки насекомых-вредителей), антропогенных (вы-
рубки, фрагментация, загрязнение атмосферы)  
и комбинированных (пожары) факторов приводит 
к нарушению лесного покрова (Prăvălie, 2018; Лу-
кина, 2020), увеличивая его неоднородность и фор-
мируя мозаику из массивов разных возрастов на 
разных стадиях восстановления (Аккумуляция…, 
2018). Таким образом, изучение функционирова-
ния углеродного цикла на разных стадиях вторич-
ных сукцессий необходимо при планировании мер 
по борьбе с глобальным потеплением климата. 

Разложение органического вещества занимает 
важное место в цикле углерода природных и антро-
погенно измененных экосистем (Кобак, 1988). От-
мершие ткани первичных продуцентов (растения, 
мхи, водоросли) поступают на поверхность почвы 
или внутрь нее в виде наземного и корневого опа-
да соответственно, после чего трансформируются 
микроорганизмами при участии почвенных живот-
ных. Большая часть поступившего органического 
вещества используется микроорганизмами для по-
лучения энергии (Кобак, 1988; Wardle et al., 2004), 
что приводит к поступлению в атмосферу угле-
кислого газа. Оставшаяся часть опада переходит  
в почвенное органическое вещество напрямую или 
через включение в биомассу микроорганизмов (Се-
менов и др., 2013; Adamczyk, 2021; Angst et al., 2021). 
Разложение опада имеет большое значение и для 
цикла азота, особенно в бедных им экосистемах: 
доступность азота для растений здесь зависит от 
разложения растительного опада и, как следствие, 
доступности высвободившихся азотсодержащих 
органических соединений для всасывания корня-
ми или микоризой (Zechmeister-Boltenstern et al., 
2015; Reuter et al., 2020). Таким образом, понима-
ние механизмов и скоростей разложения опада не-
обходимо для обоснованного моделирования био-
геохимического цикла в экосистемах и его отклика 
на различные воздействия.

Хорошо известно, что скорость разложения опа-
да зависит от физических (температура, влажность, 
доступ кислорода и других акцепторов электронов) 
и химических (рН, наличие ингибиторов) условий, 
а также от качества самого органического вещества 
(Cotrufo, del Galdo, 2009; Ge et al., 2013; Иванова, 
2021; Березин и др., 2023). Также физико-хими-
ческие условия и качество опада воздействуют на 
процесс разложения косвенно через влияние на 
разнообразие и активность организмов-деструк-
торов – почвенных зооценоза и микробиоценоза 
(Cotrufo, del Galdo, 2009; Ge et al., 2013; Березин 
и др., 2023). Смена доминирующих лесных пород 
в ходе восстановительной сукцессии неминуемо 
влечет изменение качества поступающего опада  
и состава микробного сообщества (Wardle et al., 

2004; Fernández-Alonso et al., 2018; Иванова, 2021). 
Строгого определения понятия качества при этом 
нет; считается, что подстилка высокого качества 
разлагается быстрее, а подстилка низкого качества –  
медленнее (Cotrufo, del Galdo, 2009). Показателями 
качества органического вещества в процессе раз-
ложения опада на разных стадиях восстановитель-
ных сукцессий лесов чаще всего служат отношение 
валовых содержаний углерода и азота (далее C/N),  
а также доля азота (N) в исходном органическом ве-
ществе (Ge et al., 2013; Zhang et al., 2013; Fernández-
Alonso et al., 2018; Басова и др., 2022). Однако эти 
показатели не всегда коррелируют со скоростью 
разложения органического вещества, потому что 
основаны на общих содержаниях, а не на долях, 
доступных для разложения (Yang et al., 2022). Кро-
ме того, они не позволяют детально проанализиро-
вать, какие органические соединения разлагаются 
быстрее, а какие медленнее.

Еще одним методом исследования качества опа-
да при его разложении в природных экосистемах 
является спектрометрия в инфракрасной области 
с преобразованием Фурье (ИК Фурье-спектроме-
трия) (Heller et al., 2015; Soong et al., 2015; Reuter 
et al., 2020). Этот метод, с одной стороны, быстр  
и прост в применении и не требует использования 
ядовитых для человека кислот и растворителей,  
с другой – позволяет получить полуколичествен-
ную информацию об основных функциональных 
группах органического вещества, определяющих 
его химические свойства (Heller et al., 2015). Кроме 
того, для анализа с помощью ИК Фурье-спектро-
метрии используется исходный природный обра-
зец, а не трансформированный, например, в про-
цессе экстракции (Heller et al., 2015). 

Цель нашей работы – сравнить изменение ка-
чества органического вещества L-горизонта (го-
ризонт опада) подстилки в процессе разложения 
на разных стадиях вторичной сукцессии средне-
таежного леса с помощью ИК Фурье-спектроме-
трии. Для этого мы отобрали пробы L-горизон-
та в экосистемах, находящихся на разных стади-
ях развития (от монодоминантного осинового до 
зрелого темнохвойного леса), непосредственно до  
и сразу после опадения листвы лиственных пород. 
L-горизонт в октябре содержит максимальное ко-
личество свежего опада на самых ранних стадиях 
разложения, а в августе – максимальное количе-
ство опада, разлагавшегося в течение года. Срав-
нение этих двух состояний L-горизонта покажет, 
насколько различается процесс трансформации 
химической структуры опада на разных стадиях 
восстановительной сукцессии. Мы предположили, 
что, поскольку опад лиственных пород разлагает-
ся быстрее, чем хвойных (Иванова, 2021; Березин 
и др., 2023), изменение его химической структу-
ры по мере разложения должно становиться менее 
выраженным на более поздних стадиях сукцессии.  
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В качестве дополнительных показателей качества 
органического вещества в L-горизонтах мы ис-
пользовали отношение C/N и общее содержание 
азота.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводились в типичных лесных 
экосистемах средней тайги Западной Сибири, на 
территории международного полевого стационара 
“Мухрино”, в 25 километрах к юго-западу от Хан-
ты-Мансийска (рис. 1). Согласно классификации 
Кеппена–Гейгера, климат региона – холодный 
(континентальный), без сухого сезона и с холод-
ным летом (Dfc). Средняя температура воздуха для 
ближайшей к объекту метеостанции (аэропорт г. 
Ханты-Мансийска) за период 1991–2020 гг. в ян-
варе равна –19.1°C, в июле +18.2°C. Среднегодовое 
количество осадков – 547 мм, 70% которых выпа-
дает за вегетационный сезон с мая по октябрь. 

Леса в районе исследования распростране-
ны на хорошо дренируемых участках вдоль рек  
и ручьев, формируя мозаику сообществ в зави-
симости от того, как давно в той или иной точке 
произошел пожар, выступающий основной при-
чиной прохождения вторичных сукцессий в зоне 
средней тайги (Kharuk et al., 2021). Через несколько 
лет после уничтожения растительности формиру-
ются мелколиственные леса, которые постепенно 

трансформируются в смешанные, а затем в климакс-
ные темнохвойные леса. В качестве пробных площа-
дей (далее ПП) мы выбрали участки леса размером  
25 × 25 м с гомогенной растительностью в авто-
морфной позиции с уклоном, не превышающим 
2° (чтобы избежать влияния различий во влажно-
сти на состав подстилки), на разных стадиях вто-
ричной сукцессии, характерной для средней тайги 
Западной Сибири. Все ПП расположены на акку-
мулятивной террасе р. Иртыш, в долинах ее прито-
ка первого порядка реки Мухринки и впадающего  
в него ручья Кабаний. Исследованный нами сук-
цессионный ряд начинается cо средневозрастного 
осинового леса (ПП 1), переходящего в осиновый 
лес с темнохвойным возобновлением (ПП 2), затем 
в осиновый лес с темнохвойным вторым ярусом 
(ПП 3), в смешанный темнохвойно-осиновый лес 
(ПП 4), в темнохвойный лес с единичными круп-
ными осинами (ПП 5) и близкий к климаксному 
кедрово-мелкотравный лес (ПП 6). Их подробное 
описание дано ниже.

ПП 1: чернично-зеленомошный осиновый лес. 
Общий состав древостоя: 10Ос (осина обыкновен-
ная (Populus tremula L.)). Среднее проективное по-
крытие древесного яруса – 60%, высота деревьев 
верхнего подъяруса – 20–22 м. Под пологом оси-
ны возрастом 50–60 лет присутствуют редкие эк-
земпляры кедра (Pinus sibirica Du Tour) и пихты  
(Abies sibirica  Ledeb.) высотой 10–12 м с 

Рис. 1. Местоположение исследованных пробных площадей: а – в Северном полушарии; б – в ХМАО-Югре;  
в – на территории стационара “Мухрино”. Карта основных типов экосистем построена на основе классификации 
с обучением медианного снимка Sentinel-2 за периоды с 1 июля по 15 августа 2021 и 2022 гг. Справа представлены 
фото пробных площадей.
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проективным покрытием 0.5%. Подлесок (5–10%) 
образуют рябина сибирская (Sorbus aucuparia 
subsp. Sibirica (Hedl.) Krylov), шиповник иглистый  
(Rosa acicularis Lindl.) и волчеягодник обыкно-
венный (Daphne mezereum L.). В травяно-кустар-
ничковом ярусе (50–60%) доминируют черника 
(Vaccinium myrtillus L.), костяника (Rubus saxatilis L.) 
и брусника (Vaccinium vitis-idaea L.). Проективное 
покрытие мхов – 20–30%, среди которых преобла-
дает гилокомиум блестящий (Hylocomium splendens 
(Hedw.) Schimp.).

ПП 2: мелкотравно-зеленомошный осиновый 
лес с темнохвойным возобновлением. Общий со-
став древостоя: 9Ос1К+Б+П. В верхнем подъярусе 
(10Ос+Б+П) доминирует осина возрастом 60–80 лет  
с единичной примесью березы (Betula pubescens 
Ehrh.) и пихты. Среднее проективное покрытие –  
65%, средняя высота деревьев верхнего яруса –  
22 м. Второй подъярус (15–20%) образует подрост 
кедра высотой 2–8 (10) м с незначительной при-
месью ели (9К1Е). Подлесок (5–10%) образуют ря-
бина сибирская, черемуха обыкновенная (Prunus 
padus L.), шиповник иглистый и волчеягодник 
обыкновенный. В травяно-кустарничковом ярусе 
(50–60%) доминируют голокучник обыкновенный 
(Gymnocarpium dryopteris (L.) Newman), костяника 
и звездчатка Бунге (Stellaria bungeana Fenzl). Про-
ективное покрытие мохового яруса – 50%, доми-
нирует ритидиадельф трехгранный (Rhytidiadelphus 
triquetrus (Hedw.) Warnst.). 

ПП 3: чернично-мелкотравный осиновый лес 
с темнохвойным вторым ярусом. Общий состав 
древостоя: 6Ос2Е1К1П+Б. Среднее проективное 
покрытие древостоя – 85%. Верхний ярус образу-
ет осина (10Ос), средняя высота деревьев – 22 м, 
возраст – 80–100 лет. Во втором подъярусе (про-
ективное покрытие – 20%, высота – 10–15 м) пре-
обладает ель (Picea obovata Ledeb.) с участием кедра 
и пихты (5Е3К2П+Б). Подлесок (2–3%) образуют 
рябина сибирская, шиповник иглистый и волчея-
годник обыкновенный. В травяно-кустарничковом 
ярусе (70–80%) доминируют черника, голокучник 
обыкновенный и кислица обыкновенная (Oxalis 
acetosella L.). Проективное покрытие мохового яру-
са – 20%, доминирует гилокомиум блестящий.

ПП 4: смешанный мелкотравно-зеленомошный 
темнохвойно–осиновый лес. Общий состав дре-
востоя: 3Ос2К2П2Е1Б. Его среднее покрытие со-
ставляет 90%. Верхний подъярус (60–70%, состава  
7Ос2Б1Е) высотой 25–29 м, возраст осины –  
100–110 лет. Нижний подъярус (40%, состава 
6П2К1Е1Б) высотой 20 м, возраст хвойных по-
род – 120–130 лет. Подлесок (1–2%) образуют 
рябина сибирская и шиповник иглистый. В тра-
вяно-кустарничковом ярусе (50–60%) доминиру-
ют майник двулистный (Maianthemum bifolium (L.)  
F.W. Schmidt), кислица обыкновенная и голо-
кучник обыкновенный. Проективное покрытие 

мохового яруса – 30–40%, доминирует гилокоми-
ум блестящий.

ПП 5: мелкотравно-зеленомошный темнохвой-
ный лес с единичными крупными осинами. Фор-
мула древостоя: 3К3Е2П1Ос1Б. Среднее покрытие 
древесного яруса – 90%. Проективное покрытие 
верхнего подъяруса (3Ос2К2Е2Б1П) – 50%, нижне-
го (6П2Е1К1Б) – 60%. Высота деревьев – 25–28 м  
и 12–15 м соответственно. Возраст осины в верхнем 
подъярусе – 100–120 лет, кедра и ели – 130–150 лет.  
Подлесок (1%) образуют рябина сибирская и ши-
повник иглистый. В травяно-кустарничковом 
ярусе доминируют голокучник обыкновенный, 
княжик сибирский (Atragene sibirica L.) и кислица 
обыкновенная. Проективное покрытие травяно-
го яруса – 0–10% (мертвопокровный лес). Про-
ективное покрытие мохового яруса – 5–10%, до-
минируют гилокомиум блестящий, ритидиадельф 
трехгранный.

ПП 6: кедрово-мелкотравный темнохвойный 
лес. Общий состав древостоя: 8К2Б+П при площа-
ди проективного покрытия 70–80%. Средняя высо-
та деревьев – 23–25 м, возраст кедра –130–150 лет.  
Подлесок (проективное покрытие 10–20%) образу-
ют рябина сибирская (15%) и шиповник иглистый 
(2–3%). В травяно-кустарничковом ярусе (50–60%) 
доминируют голокучник обыкновенный, черника 
и костяника. Проективное покрытие мохового яру-
са – 60–70%, доминирует гилокомиум блестящий.

На всех пробных площадях выделяются два под-
горизонта подстилки: опадный горизонт L средней 
мощностью до 4 см (в августе), состоящий из сла-
боразложенного слежавшегося опада, сохранив-
шего свои морфологические признаки, хорошо 
отделяющийся от нижележащего, и ферментатив-
ный горизонт F мощностью до 6 см, состоящий 
из сильно разложившегося спрессованного опада, 
слабо идентифицируемого по морфологическим 
признакам, пронизанного мицелием, живыми  
и мертвыми корнями, и плохо отделяющийся от 
нижележащего минерального горизонта. Согласно 
Л.Г. Богатыреву (1990), исследованные подстилки 
классифицируются как ферментативные слабосо-
пряженные субпримитивные маломощные хвой-
но-лиственные (ПП 1–5) или лиственно-хвойные 
(ПП6). Почвы на исследованных ПП представлены 
светлоземами иллювиально-железистыми глини-
сто-иллювиированными ненасыщенными поверх-
ностно-осветленными легкосреднесуглинистыми 
на аллювиальных отложениях. pH почвы кислый, 
растет с 4.2–4.6 в горизонте Eh до 4.8–5.8 в гори-
зонте С. Подзолистый горизонт Е во всех ПП пре-
рывистый, языковатый, мощностью не более 10 см. 
Детально климат, рельеф, растительность и почвы 
территории описаны в работе I.V. Kupriianova et al. 
(2022).
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Отбор проб. L-горизонт подстилки был полно-
стью собран до листопада (27–8 августа 2023 г.)  
и непосредственно после него (5–7 октября 2023 
г.) в шести случайных точках размером 10 × 10 см 
на каждой пробной площади. Мощность L-гори-
зонта измеряли линейкой в 24 случайных точках 
в каждой ПП. Мы исходили из предположения  
о том, что состав опада воспроизводится из года 
в год, и материал L-горизонта, собранный в ок-
тябре, можно рассматривать как начальный суб-
страт для разложения, а собранный ранее в августе 
– как конечную фазу перед поступлением свежего 
опада. Такое допущение применимо для листвен-
ных пород, а также кедра и пихты, активнее всего 
опадающих в осенний период (Иванов и др., 2018; 
Иванова, 2021), но не вполне оправдано для ели, 
половина годового опада от которой поступает  
в зимне-весенний период и лишь около четверти – 
в осенний (Кузнецов, 2010; Иванова, 2021). Однако 
ни на одной из ПП ель не была преобладающей по-
родой, и ее влиянием на поступление опада можно 
пренебречь.

Сбор опада проводили между двумя отборами 
L-горизонта подстилки с помощью 5 круглых опа-
доуловителей площадью 0.25 м2 каждый, случай-
ным образом установленных на каждой пробной 
площади для того, чтобы избежать возможного 
влияния парцеллярной структуры на результат. Со-
бранный опад доставили в лабораторию, высушили 
на воздухе, разобрали по фракциям (листья осины, 
рябины, хвоя кедра, пихты, ели, ветви (для всех по-
род), другое) и взвесили с точностью до 0.01 г.

Пробоподготовка и снятие ИК спектров. Об-
разцы L-горизонта, отобранные в точках одной 
и той же пробной площади, вручную смешива-
ли в лаборатории в течение суток после отбора. 
Из смешанной пробы брали навеску подстилки 
массой 100–200 г и сушили в лиофильной сушке 
HyperCOOL HC3055 (Hanil, Южная Корея) в те-
чение 48 часов. Затем высушенные образцы из-
мельчали в два этапа: сначала с помощью ножевой 
мельницы стаканного типа (ЛЗМ-1М, Россия), 
после чего – на шаровой вибрационной мельни-
це MM 400 (Retsch, Германия). Непосредственно 
перед снятием спектров 2 мг измельченной пробы 
смешивали пестиком в агатовой ступке с 200 мг  
бромида калия (Specac, США). Полученную смесь 
укладывали в пресс-форму диаметром 13 мм  
и сдавливали с помощью ручного гидравлического 
пресса (Karaltay Scientific Instruments, Китай) при 
максимальном давлении 4 т. Для каждой пробной 
площади делали по три аналитических повторно-
сти (таблетки) из смешанного образца.

Инфракрасные спектры снимали в режиме 
пропускания с помощью ИК Фурье-спектрометра 
IR-8000 (Сибирские аналитические системы, Рос-
сия), управляемого программой OMNIC 9.11.727 
(Thermo Fisher Scientific, США), сразу же после 

получения очередной таблетки. Спектр записыва-
ли в диапазоне от 400 до 4000 см–1 с разрешени-
ем 4 см–1 при включенной функции подавления 
влияния паров воды и углекислого газа. Результат 
для каждого образца получали путем осреднения  
40 сканов, произведенных в течение минуты. В ка-
честве фонового спектра использовали спектр та-
блетки чистого бромида калия без добавки пробы, 
спрессованной аналогичным образом. Фоновый 
спектр снимали после анализа трех проб из одной 
пробной площади. 

Обработка спектров. В программном обеспече-
нии прибора спектры пересчитывали из единиц 
пропускания в единицы оптической плотности. 
Далее с помощью пакета ir версии 0.2.1 (Teickner, 
2023) в среде R v.4.3.2 последовательно выполняли 
следующие шаги.

1. Производили вычитание базовой линии из 
спектров с помощью функции ir_bc, используя ме-
тод rubberband. 

2. Производили сглаживание методом Савиц-
кого–Голая с помощью функции ir_smooth поли-
номом 2-й степени по 13 соседним точкам спектра.

3. Интерполировали данные с шагом 1 см–1  
с помощью функции ir_interpolate.

4. Удаляли края спектра с помощью функции  
ir_clip, чтобы очистить оставшуюся часть спектра 
(от 850 до 3650 см–1) от краевых артефактов.

5. Нормировали с помощью функции  
ir_normalize так, чтобы площадь под каждым спек-
тром была равна единице. 

Эти шаги рекомендуется предпринимать, чтобы 
снизить влияние методологических особенностей 
снятия спектра (массы навески, положения мате-
риала пробы в таблетке) и нюансов работы прибо-
ра (отношения сигнал-шум в разных частях диапа-
зона) на итоговый результат (Hodgkins et al., 2018). 

Мы рассчитывали вклады оптических плотно-
стей в первые две главные компоненты (получен-
ные методом главных компонент) и соотносили 
положение спектров подстилки из пробных площа-
дей в координатных осях главных компонент друг 
относительно друга (Soong et al., 2015; Hodgkins  
et al., 2018). Метод главных компонент реализо-
вывали с помощью функции pca в среде MATLAB 
2022a (MathWorks, USA), перед проведением рас-
четов из значений оптических плотностей для 
каждой ПП было вычтено среднее значение. Для 
того, чтобы можно было напрямую сопоставлять 
величины вклада оптических плотностей на раз-
ных волновых числах сразу в обе главные компо-
ненты, они были масштабированы в Z-счеты в со-
ответствии с их собственными значениями, как это 
описано в работе P. Legendre, L. Legendre (2012). 
Идентификацию функциональных групп, харак-
терных для опада и подстилок, производили по 
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волновым числам, на которых были найдены пики 
вкладов главных компонент, ориентируясь на тру-
ды K.K. Pandey, A.J. Pitman (2003), J. Grabska et al. 
(2021), D.S. Volkov et al. (2021).

Элементный анализ. Общее содержание органи-
ческого углерода и азота определяли на элемент-
ном анализаторе ECS 8020 (NC Technologies, Ита-
лия) методом высокотемпературного сжигания  
в избытке кислорода (метод Дюма) в тех же пробах, 
которые использовали для снятия спектров. Кали-
бровочная прямая получена путем анализа стан-
дарта люцерны (Elemental Microanalysis, Велико-
британия) с содержанием С = 42.35% и N = 2.91% 
в диапазоне масс от 0.4 до 4 мг. Каждую пробу ана-
лизировали в трех повторностях при массе наве-
ски 3 мг. Стандартное отклонение для одной и той 
же пробы стандарта составляло ± 0.06%, ± 0.02%  
и ± 0.2 для С, N и С/N соответственно.

Возраст древостоя. Возраст деревьев устанавли-
вался по количеству годичных колец у корневой 
шейки. Его определяли по кернам, извлеченным 
из ствола возрастным буравом Haglоf (Швеция). 
При этом к числу годичных колец, определенному 
по керну, прибавляли число лет, необходимое де-
реву для достижения высоты взятия образца (высо-
ты 20–25 см). Для преобладающей породы возраст 
определяли у 3–5 средних деревьев, а для сопут-
ствующих – у 1–3 средних деревьев.

Статистическая обработка. Анализ полученных 
результатов производили в программе MATLAB 
2022a (MathWorks, USA): однофакторный диспер-
сионный анализ – с помощью функции anova1, 
множественное сравнение – с помощью функции 
multcompare на основе поправки Тьюки. В качестве 
порогового значения уровня доверительной веро-
ятности использовали значение 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Суммарное количество опада, собранного за пе-
риод 27–28 августа – 5–7 октября, отличалось для 
разных пробных площадей (p = 0.028 для диспер-
сионного анализа, N = 30). В целом оно убывало 
от ПП 1 (273 ± 28 г м–2) к ПП 6 (167 ± 24 г м–2), 
значения именно на этих двух ПП были единствен-
ными, значимо отличавшимися при множествен-
ном сравнении (рис. 2, а). Доля листвы мелколи-
ственных пород (осина, рябина) в общем опаде 
значимо отличалась между пробными площадками  
(p < 0.0001 для дисперсионного анализа, N = 30): 
она снижалась от ПП 1 к ПП 6, для которой была 
значимо ниже при множественном сравнении, чем 
для остальных ПП (рис. 2, б). Доля опада темно-
хвойных пород (хвоя кедра, ели и пихты) также 
значимо отличалась между ПП (p < 0.0001 для дис-
персионного анализа, N = 30): она росла от ПП 1 к 
ПП 6, для которой была, наоборот, значимо выше 
при множественном сравнении с остальными ПП 
(рис. 2, б). Средняя мощность L-горизонта значи-
мо отличалась между ПП в августе (p = 0.0182 для 
дисперсионного анализа, N = 24), варьируя от 2  
до 4 см. Единственное значимое различие было за-
фиксировано между ПП 2 (наименьшее значение) 
и ПП 4 (наибольшее значение). В октябре сред-
няя мощность L-горизонта подстилки возросла  
до 2.5–6 см и также значимо различалась меж-
ду ПП (p = 0.0014 для дисперсионного анализа,  
N = 24): для ПП 1 и ПП 3 мощность была значимо 
выше, чем для ПП 5 и ПП 6. 

Содержание углерода в L-горизонте не изме-
нялось значимо между ПП от октября к августу  
(p = 0.42 для дисперсионного анализа, N = 18), 
колеблясь в диапазоне от 44 до 50% (табл.). Отно-
шение С/N в L-горизонте снижалось от октября  
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Рис. 2. а – Общий опад на исследованных пробных площадях за период 27–28 августа – 5–7 октября 2023 г.;  
б – доля листвы мелколиственных пород и хвои темнохвойных пород в опаде на исследованных пробных площадях. 
Буквы обозначают различия при множественном сравнении: если над двумя любыми столбиками есть одна и та же 
буква, значения в этих столбиках значимо не различаются.
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к августу для всех ПП (табл.), причем величина из-
менения С/N между этими месяцами значимо от-
личалась между ПП (p < 0.0001 для дисперсионно-
го анализа, N = 18). Наибольшее падение С/N на-
блюдалось для ПП 5, наименьшее – для ПП 3; на 
остальных ПП значения изменения С/N были про-

межуточными между ПП 5 и ПП 3 и не отличались 
значимо друг от друга при множественном срав-
нении (рис. 3, а). Общее содержание азота в орга-
ническом веществе L-горизонта, наоборот, росло 
от октября к августу. Величина изменения этого 
содержания также значимо отличалась между ПП  
(p < 0.001 для дисперсионного анализа, N = 18), 
различия между ПП были такими же, как и для 
С/N: больше всего общий N вырос для ПП 5, 
меньше всего – для ПП 3, а для остальных ПП 
изменения общего N имели промежуточные зна-
чения между ПП 5 и ПП 3 и не отличались зна-
чимо друг от друга при множественном сравнении  
(рис. 3, б).

Усредненные ИК спектры для образцов из ка-
ждой пробной площади, отобранных в августе  
и октябре, представлены на рис. 4. Анализ этих 
спектров методом главных компонент показал, что 
в октябре химическая структура органического ве-
щества L-горизонта подстилки постепенно изме-
нялась по мере увеличения доли темнохвойных по-
род от ПП 1 к ПП 5 (рис. 5, а, кружки), но имела 
принципиально другой состав на ПП 6. Целлюло-
за и другие углеводы с пиками на волновых числах 
1000–1100 см–1 вносят сопоставимый положитель-
ный вклад в обе главные компоненты (рис. 5, б).  
В первую главную компоненту, объясняющую 
55.2% общей дисперсии, также вносят положи-
тельный вклад несколько пиков, соответствую-
щих белкам и другим органическим соединениям 
с азотом: амид I (пик на 1650 см–1), амид II (1497 
и 1565 см–1) и амид III (1235, 1326 и 1415 см–1). Во 
вторую главную компоненту (21.5% дисперсии) 

вносят отрицательный вклад пики алифатических 
алкильных групп (С–Н связи на 2850 и 2918 см–1), 
карбонильных групп (С=О на 1738 см–1) и арома-
тических фрагментов (C=C, C=O и COOH в аро-
матических структурах на 1617 см–1). Таким обра-
зом, чем правее точка по оси абсцисс, тем больше 

Таблица. Динамика общего содержания C, N и С/N в органическом веществе подстилки от октября (наиболь-
шая доля свежего опада) к августу (наибольшая доля разложенного опада) 

Пробная
площадь

Общий С, % Общий N, % С/N

октябрь август октябрь август октябрь август

1 45.1 (0.3) 44.8 (0.3) 1.06 (0.02) 1.80 (0.03) 42.4 (0.4) 25.0 (0.2)

2 46.0 (0.3) 45.8 (0.4) 0.86 (0.02) 1.39 (0.02) 53.3 (0.3) 33.1 (0.4)

3 46.5 (0.5) 45.9 (0.3) 1.14 (0.02) 1.46 (0.03) 40.7 (0.2) 31.9 (0.3)

4 49.1 (0.2) 49.3 (0.4) 1.02 (0.02) 1.74 (0.02) 48.3 (0.3) 28.2 (0.4)

5 49.2 (0.3) 49.1 (0.3) 1.02 (0.03) 1.93 (0.02) 48.1 (0.3) 25.5 (0.4)

6 47.4 (0.4) 47.2 (0.5) 0.85 (0.02) 1.46 (0.03) 55.5 (0.3) 32.3 (0.3)

Примечание. Даны средние (стандартное отклонение) по трем аналитическим повторностям.

Рис. 3. а – Снижение отношения C/N в августе от-
носительно октября для исследованных образцов 
L-горизонта; б – повышение содержания азота в 
августе относительно октября для исследованных 
образцов L-горизонта. Усы показывают стандарт-
ное отклонение, буквы обозначают различия при 
множественном сравнении: если над двумя любыми 
столбиками есть одна и та же буква, значения в этих 
столбиках значимо не различаются.
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доля азотсодержащих соединений в подстилке, а 
чем выше по оси ординат, тем меньше доля устой-
чивых к разложению ароматических соединений, 
полиэфиров (кутин, суберин и т.д.) и лигнина. 
Наибольшая доля целлюлозы и углеводов содер-
жится в L-горизонтах тех ПП, образцы из которых 
оказались ближе к правому верхнему углу.

В августе картина принципиально измени-
лась (рис. 5, а, квадраты): органическое вещество  
в L-горизонтах наиболее контрастных объек-
тов – осинника (ПП 1) и кедрача (ПП 6) – имело 

близкие характеристики, в то время как находящи-
еся на близких сукцессионных стадиях осиновые  
(ПП 1, ПП 2 и ПП 3) и темнохвойные леса с не-
значительным участием лиственных пород  
(ПП 5 и ПП 6) стали существенно отличаться по 
химической структуре органического вещества 
L-горизонтов. При этом в главные компоненты 
вклад вносили все те же пики, только они иначе 
распределились между главными компонентами 
(рис. 5, в). В первую главную компоненту (75% дис-
персии) вносят положительный вклад целлюлоза  

Рис. 4. Усредненные ИК спектры образцов из L-горизонта исследованных ПП. Синим дан усредненный спектр 
для образца, отобранного в октябре (после поступления свежего опада), оранжевым – в августе (наиболее разло-
женный опад).
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и другие углеводы (1000–1100 см–1), а отрицатель-
ный вклад – ароматические фрагменты (1617 см–1), 
карбонильные группы (1738 см–1) и алифатические 
алкильные группы (2850 и 2918 см–1). Во вторую 
главную компоненту (11.3% дисперсии) вносят 
положительный вклад белки и другие соединения  
с азотом (амид I–III), а отрицательный вклад – 
карбонильные группы (1738 см–1). Таким образом, 
чем правее точка по оси абсцисс, тем больше доля 
целлюлозы и углеводов и меньше доля устойчивых 
к разложению ароматических соединений, а чем 
выше по оси ординат, тем больше доля азотсодер-
жащих соединений.

Различия в составе органического вещества 
L-горизонта подстилки, отобранного до листо-
пада и после него, на разных стадиях вторичной 
сукцессии формируются по двум причинам: из-
за изменяющегося качества поступающего опада  
и из-за разной трансформации опада. Увеличива-
ющаяся доля хвойных пород в древостое от ПП 1  
к ПП 6 приводит к соответствующему изменению 
структуры опада, как это наблюдалось в других 

исследованиях (Иванова, 2021). При этом только на 
ПП 6 (близкий к климаксному темнохвойный лес) 
опад в большей степени формировался темнохвой-
ными породами, чем мелколиственными. Хотя опа-
дение хвои происходит круглогодично, это не из-
менит саму обнаруженную нами закономерность, 
доля опада темнохвойных пород будет по-преж-
нему повышаться в том же направлении от ПП 1  
к ПП 6. ИК спектры L-горизонта подстилки в ок-
тябре (когда он содержит больше всего неразло-
женного опада) полностью соответствуют наблю-
даемой структуре опада. Положение ПП от 1 к 5 
почти последовательно снижается вдоль второй 
главной компоненты, что соответствует снижению 
доли легкоразложимых компонентов (целлюлоза  
и углеводы) и накоплению устойчивой ароматики  
и полиэфиров. Это согласуется с хорошо извест-
ным фактом о том, что опад темнохвойных пород 
содержит больше устойчивых к разложению сое-
динений, чем опад лиственных пород (Артемкина, 
2023; Березин и др., 2023). Положение подстилки 
на ПП 6 в осях главных координат принципиально 

Рис. 5. а – Положение спектральных характеристик в осях главных компонент для подстилок, собранных в октябре 
(кружки) и августе (квадраты) на исследованных пробных площадях; б–в – вклад поглощения на разных волновых 
числах в первые две главные компоненты, полученные при анализе спектров L-горизонтов, собранных в октябре 
(б) и августе (в) на исследованных пробных площадях. Пунктирные стрелки на графике (а) показывают изменение 
положения спектров образцов из одной и той же пробной площади от октября к августу в плоскости главных ком-
понент. Числа на графиках (б, в) показывают волновые числа, на которые приходятся экстремумы самых больших 
пиков, для удобства идентификации соответствующих функциональных групп.
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отличается от остальных ПП: располагаясь ле-
вее всех по оси абсцисс, она содержит суще-
ственно меньше белков и других азотсодержащих 
соединений.

По мере разложения опада в подстилке падает 
доля сравнительно легко разлагаемых целлюлозы 
и углеводов и возрастает доля устойчивых компо-
нентов с большей долей ароматических соедине-
ний (Cotrufo et al., 2009; Soong et al., 2015; Иванова, 
2021). Первая главная компонента в августе, объ-
ясняющая подавляющую часть дисперсии спек-
тров, точно описывает это изменение, поскольку 
пик целлюлозы и углеводов вносит положитель-
ный вклад в эту главную компоненту, а пики лиг-
нина (1617 см–1) и полиэфиров (коррелирующие 
пики карбонильной (1735 см–1) и алифатических 
алкильных (2850 и 2918 см–1) групп) – отрица-
тельный. В августе доля целлюлозы и углеводов 
была минимальной в образце L-горизонта ПП 3,  
затем возрастала в образцах ПП 2 и ПП 4, далее  
к ПП 1 и ПП 6 и была максимальной в образце  
ПП 5. Сравнение с результатами для L-горизонта 
в октябре показывает, что относительные позиции 
нескольких пробных площадей изменились (пока-
зано стрелками на рис. 5, а). Образцы из L-гори-
зонта ПП 2 и ПП 3 потеряли больше всех целлюло-
зы и углеводов, переместив эти ПП значительно 
левее всех остальных в августе по первой главной 
компоненте, хотя доля этих компонентов в них в 
октябре была выше, чем в образцах из других ПП, 
кроме ПП 1. Наоборот, образцы из L-горизонтов 
ПП 5 и ПП 6 в октябре содержали меньше легко-
разложимых компонентов, чем в остальных ПП, 
а в августе стали содержать больше всех. Образцы 
из L-горизонта осинового леса (ПП 1), в октябре 
превосходившие по доле целлюлозы образцы из 
темнохвойного зрелого леса (ПП 6), стали близки 
к ним по этому показателю в августе. Таким обра-
зом, интенсивность разложения целлюлозы и угле-
водов убывала в ряду ПП 3 > 2 > 4 ≈ 1 > 6 > 5. Ины-
ми словами, наибольшее относительное снижение 
доли сравнительно легко разложимых целлюлозы  
и углеводов (и накопление устойчивых к разложе-
нию компонентов) происходило на промежуточных 
стадиях сукцессии, а не на начальных, как это пред-
полагалось ранее. Возрастание скоростей разложе-
ния (а значит, большее снижение доли легкоразла-
гаемых веществ за одно и то же время) в смешанных 
образцах опада, по сравнению с моновидовыми, не 
раз было показано в экспериментах с мешочками 
(Cotrufo, del Galdo, 2009; Yang et al., 2022). Однако 
хвойный и лиственный опад попадает на ПП 1-5  
в сопоставимой пропорции, следовательно, эффект 
смешения разных типов опада не может объяснить 
разницу в трансформации органического вещества 
между этими ПП. Другое возможное объяснение 
может быть связано со стехиометрией элементов, 

влияющей на трансформацию органического ве-
щества (Zechmeister-Boltenstern et al., 2015).

По изменению общего содержания азота  
и C/N в L-горизонте от октября к августу ПП 3  
и ПП 5 оказались на разных полюсах, как и по 
изменению химической структуры согласно ре-
зультатам ИК Фурье-спектрометрии. Однако вы-
воды, полученные на основе элементного соста-
ва, противоположны результатам спектрометрии.  
Наибольшее снижение C/N (наблюдавшееся для 
ПП 5) обычно соответствует наиболее интенсивно-
му разложению опада, а наименьшее снижение (на-
блюдавшееся на ПП 3) – наименее интенсивному 
(Ge et al., 2013). Такую зависимость объясняют из-
быточным метаболизмом (“overflow metabolism”), 
когда микроорганизмы, чтобы получить доступ 
к лимитирующему их рост азоту, тратят ресурсы 
на деполимеризацию органического вещества в 
опаде, снижая эффективность усвоения углеро-
да (Zechmeister-Boltenstern et al., 2015). Альтерна-
тивная теория предполагает, что в бедных азотом 
экосистемах преимущественная деполимеризация 
белков (“preferential protein depolymerization”) кон-
тролирует доступность азота для микробов (Reuter 
et al., 2020). В соответствии с ней меньшее нако-
пление азота и меньший рост C/N в процессе раз-
ложения на ПП 3 показывает, что микроорганизмы 
эффективно усваивают азот из подстилки. Если у 
микроорганизмов достаточно азота, они могут на-
капливать большую биомассу и сильнее разлагать 
опад, снижая долю легкоразложимого органиче-
ского вещества больше, чем в других ПП. Наобо-
рот, в подстилке на ПП 5 С/N упал сильнее, чем 
на других ПП, т. е. микроорганизмы сравнитель-
но менее эффективно разлагают белки, поэтому 
массовая доля азота в разлагающейся подстилке 
увеличивается сильнее, чем на других ПП. Мож-
но предположить, что в условиях дефицита азота 
микроорганизмы в подстилке на ПП 5 менее ак-
тивны, чем на других ПП, и обеспечивают менее 
глубокую трансформацию опада. Таким образом, 
изменение элементного состава в ходе разложения 
подстилки может согласовываться с выводами, по-
лученными на основе ИК Фурье-спектрометрии.

Накопление соединений азота в L-горизон-
те на ПП 5 от октября к августу подтверждается  
и результатами ИК Фурье-спектрометрии. Однако 
нельзя однозначно интерпретировать пики в диа-
пазоне 1200–1700 см–1 на первой главной компо-
ненте в октябре и второй в августе как пики групп 
амид I–III, поскольку в этой области существу-
ют полосы поглощения других функциональных 
групп, в том числе ароматических (Pandey, Pitman, 
2003; Grabska et al., 2021; Volkov et al., 2021). С по-
следним, по-видимому, связано то, что спектры 
образцов L-горизонта из ПП 3 и ПП 5 в августе 
находятся близко по оси ординат (вторая главная 
компонента), хотя содержание общего азота в них 
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сильно отличается. Кроме того, от октября к авгу-
сту форма главных компонент, содержащих пики 
групп амид I–III, изменяется, например, в августе 
пик на 1650 см–1 стал значительно ниже пика на 
1565 см–1 по сравнению с октябрем, что тоже ука-
зывает на то, что эти главные компоненты отража-
ют не только долю белков в органическом веществе 
L-горизонта.

Проведенный анализ на основе ИК Фу-
рье-спектрометрии обладает рядом недостатков. 
Он не позволяет определить количественные раз-
личия в накоплении веществ той или иной хими-
ческой структуры в L-горизонте разных ПП. Уве-
личение доли полисахаридов для образцов из ПП 5 
могло быть следствием того, что опад ели поступа-
ет в L-горизонт в основном в зимне-весенний пе-
риод и, как следствие, в августе он может быть ме-
нее разложенным по сравнению с октябрем. Кроме 
того, при попадании в пробы подстилки минераль-
ные почвенные частицы могут исказить результат, 
поскольку полосы поглощения алюмосиликатов 
перекрываются со многими полосами поглощения 
органических веществ (Volkov et al., 2021). Тем не 
менее, обнаруженные различия между пробными 
площадями превышают точность метода, если су-
дить по разбросу между сделанными повторностя-
ми (символы одного цвета и формы на рис. 5, а). 

В литературе не так много работ, в которых 
сравнивается скорость или глубина трансфор-
мации опада на промежуточных и поздних ста-
диях сукцессии среднетаежного леса в автомор-
фных ландшафтах. Сходные результаты получил  
А.В. Иванов (2015): в зрелом (200 лет) кедрово-ши-
роколиственном лесу подстилочно-опадный коэф-
фициент, обратный по смыслу скорости разложе-
ния опада, возрастает по сравнению с предыду-
щими стадиями (50, 80 и 130 лет), на которых он 
значимо не отличается. Инкубационные экспери-
менты с опадом ели, осины и их смесью также под-
тверждают, что скорость разложения в подстилке 
зависит не только от состава опада, но и состава 
древостоя, формирующего эту подстилку (Laganière  
et al., 2010). В этой работе потеря массы (а значит,  
и глубина трансформации) опада хвои ели увели-
чивалась при разложении в подстилке из осиново-
го леса по сравнению с подстилкой из ельника.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Разложение опада играет ключевую роль в ци-
кле углерода и элементов минерального питания 
лесных экосистем, особенно в бореальном клима-
тическом поясе, где недостаток этих минеральных 
элементов ограничивает продуктивность фитоце-
нозов и влияет на скорость восстановления после 
вырубок и пожаров. Хотя скорость разложения на 
разных стадиях восстановительных сукцессий из-
мерена многократно, исследований изменения 

химической структуры опада в ходе разложения 
сравнительно немного. Мы попытались воспол-
нить этот недостаток с помощью ИК Фурье-спек-
трометрии, сочетающей простоту реализации с 
возможностью сравнивать долю тех или иных 
функциональных групп в составе органического 
вещества.

Когда свежий опад только попадает в L-гори-
зонт, его химическая структура определяется в пер-
вую очередь составом этого опада. Опад листвен-
ных пород содержит больше легкоразлагаемых  
и меньше устойчивых к разложению соединений, 
поэтому в октябре L-горизонт подстилки на бо-
лее поздних стадиях сукцессии содержит меньше 
первых и больше вторых. Исключением из этого 
правила была подстилка в близком к климаксному 
темнохвойном лесу, L-горизонт которой содержал 
значительно меньше белков, чем подстилки на бо-
лее ранних стадиях сукцессии. Если бы разложе-
ние опада на разных стадиях сукцессии зависело 
исключительно от свойств опада, то полученные 
для L-горизонтов подстилки в октябре закономер-
ности сохранились (и, вероятно, усилились бы)  
к августу. Однако анализ ИК спектров L-горизон-
тов в августе показал, что сам процесс разложения 
на разных стадиях вторичной сукцессии протекает 
по-разному и зависит не только от состава посту-
пающего опада. Наиболее сильное относительно 
других стадий снижение доли легкоразлагаемых  
и увеличение доли устойчивых компонентов прои-
зошло в L-горизонте осинового леса с темнохвой-
ным вторым ярусом, т. е. на промежуточной стадии 
сукцессии среди исследованных. Ближе к начальной  
и конечной стадиям эти изменения убывали.

Возможное объяснение такой закономерности 
можно получить на основе элементного соста-
ва разлагающейся подстилки, который напрямую 
контролирует функционирование сообществ де-
структоров. Увеличение содержания общего азота 
и снижение C/N в L-горизонте оказались мини-
мальными именно на той стадии сукцессии, где 
произошло наиболее сильное изменение химиче-
ской структуры. Это может означать, что микро-
организмы в этой экосистеме эффективнее, чем 
на других стадиях, извлекают азот из подстилки. 
Поскольку они при этом интенсивнее всего раз-
лагают не содержащее азота легкоразложимое ор-
ганическое вещество (целлюлоза и углеводы), ор-
ганическое вещество теряет одновременно и С,  
и N, что приводит к меньшему изменению отно-
шения содержания этих элементов в L-горизонте. 
На других стадиях сукцессии микроорганизмы не 
так эффективно деполимеризуют азотсодержащее 
органическое вещество в L-горизонте, что приво-
дит к большему относительному накоплению азота  
и, как следствие, большему снижению C/N.
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Analysing the Transformation of Forest Litter’s Organic Matter  
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Organic matter decomposition is a key process in the carbon cycle that controls the rate of carbon dioxide 
emission, carbon accumulation in the soil, and the availability of mineral elements for plants. Changes 
in the forest stand’s composition during secondary succession result in changes in the quality of litter, 
which affects the rate and depth of its transformation. We analysed how the chemical structure of the 
L-horizons of litter changes from October to August at different stages of secondary succession in typical 
forest ecosystems of Western Siberia’s middle taiga using IR spectrometry and elemental analysis. It 
turned out that the structure of organic matter in the L-horizons was transformed to the largest degree 
at intermediate stages of succession (in an aspen forest with a dark coniferous second storey), while at 
previous (monodominant aspen forests) and subsequent successional stages (mixed and dark coniferous 
forests), changes were less pronounced. These changes include a decrease in the proportion of relatively 
easily decomposable components (cellulose and carbohydrates) and accumulation of aromatic compounds 
and polyesters that are more recalcitrant to decomposition. Aspen forest with the dark coniferous second 
storey and dark coniferous forest turned out to be the objects with the highest difference in terms of changes 
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in the litter’s elemental composition: the ratio of total carbon to nitrogen over the period from October to 
August increased the least in the former and the most in the latter. This combination of IR spectrometry 
and elemental analysis results can be explained by differences in the efficiencies of depolymerisation of 
nitrogen-containing compounds in litter. In general, the obtained results show that litter transformation 
during decomposition does not always depend only on its initial quality, even in closely located ecosystems 
where physical conditions are virtually identical. The functioning of the microbial community may be the 
cause of these differences in transformation at different stages of succession.

Keywords: forest litter, boreal forest, carbon cycle, nitrogen cycle, Western Siberia.
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В агролесомелиоративных системах, созданных в глинистой полупустыне междуречья Волги и 
Урала, изучены динамика уровня, минерализация и уклоны грунтовых вод под разными типами 
почв, занятых целинной и лесной растительностью, для обоснования возможности создания 
устойчивых древостоев. Обобщены результаты по особенностям влагооборота на засоленных 
светло-каштановых почвах и солончаковых солонцах, а также на опресненных лугово-каштано-
вых почвах. Показан вертикальный разнонаправленный влагообмен с подстилающим песчаным 
горизонтом по локальным мезопонижениям рельефа (большие падины с лугово-каштановыми 
почвами): нисходящий – при инфильтрации талых вод и восходящий – при десукции массив-
ных лесонасаждений. Выявлена возможность создания в падинах гидрологически нейтральных 
устойчивых небольших куртин и узких лесополос, десукция которых обеспечивается инфильтра-
ционной талой водой, исторически безвозвратно теряемой на внутригрунтовый отток по под-
стилающему песчаному горизонту.  

Ключевые слова: засушливый регион, мезопонижения рельефа, пресная линза, лесонасаждения, влагообмен, 
подстилающий песчаный горизонт.
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Изучению особенностей динамических яв-
лений в потоках воды в засушливых регионах, 
их моделированию и прогнозированию под воз-
действием изменения климата и сельскохозяй-
ственной нагрузки, в том числе агролесомелио-
рации, уделяется большое внимание (Соколова и 
др., 2001; Sophocleous, 2002; Kollet, Maxwell, 2006; 
Fleckenstein et al., 2010; Zhou, Li, 2011; Bradford et 
al., 2014; Колесников, 2019; Gleeson et al., 2020; 
Шеин и др., 2021; Quichimbo et al., 2021).

В этой связи необходимо отметить, что на ис-
конно безлесных аридных территориях, напри-
мер на Прикаспийской низменности, выращива-
ние долговечных лесных насаждений чрезвычайно 
затруднено вследствие перманентного дефицита 
воды, поскольку деревьям и кустарникам необхо-
димо гораздо больше влаги, чем исконно произ-
растающим здесь травянистым растениям, которые 
могут заканчивать сезонное развитие при почвен-
ной засухе уже в середине вегетационного сезона, 

тогда как древесная растительность должна функ-
ционировать до осени. Поэтому сомкнутые древо-
стои могут расти здесь только при доступных грун-
товых водах, так как весенней влагозарядки почвы 
совершенно недостаточно для их полноценной 
жизнедеятельности (Роде, Польский 1963; Оловян-
никова, 1966, 1976; Сапанов и др., 2010). 

 Механизмы движения воды и солей в почво-
грунтах Прикаспия достаточно подробно изучали 
в агролесомелиоративных системах Джаныбекско-
го стационара Института лесоведения РАН, кото-
рый территориально расположен в полупустыне 
междуречья Волги и Урала (49.3980°N, 46.7960°E). 
За 70-летний период исследований опубликованы 
основополагающие работы, в которых, например, 
представлены: влагонакопление почв солонцового 
комплекса за счет перераспределения атмосфер-
ных осадков по территории в процессе снегопере-
носа и поверхностного стока талых вод; водно-фи-
зические почвенные константы и их интервалы; 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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типы водного режима почв и диапазоны активной 
влаги на целине и в агролесомелиоративных систе-
мах; эвапотранспирация экосистем, в том числе 
из грунтовых вод (Мозесон, 1955; Распопов, 1956; 
Роде, Польский, 1961, 1963; Киссис, Польский, 
1963; Большаков, 1964; Базыкина, 1974; Сиземская, 
2013).

Было показано, что наилучшими лесорасти-
тельными условиями обладают локальные микро- 
и мезопонижения рельефа (западины, большие 
падины) с лугово-каштановыми почвами и прес-
ными линзами на глубине 5.5–7.0 м. Однако даже 
здесь при создании многорядных сомкнутых лес-
ных культур всегда отмечается постепенное засоле-
ние этих линз и гибель древостоев (Оловянникова, 
Линдеман, 2000; Сапанов, 2005).

В этой связи интересны вопросы выявления ме-
ханизма вторичного засоления пресных линз в лу-
гово-каштановых почвах и возможности их сохран-
ности созданием особых типов лесонасаждений. 
Например, длительное время предполагали, что на 
больших падинах увеличение минерализации под 
массивными насаждениями происходит боковым 
подтоком засоленных грунтовых вод из-под приле-
гающих светло-каштановых почв. Для исключения 
такого процесса и его замещения предлагали созда-
вать древостои не только на некотором расстоянии 
от края падины, но и с оставлением 1/3…1/5 части 
падин под целинной растительностью или даже 
“вечным паром” (Ковда, 1950; Распопов, 1956; 
Роде, Польский, 1963; Карандина, Эрперт, 1972; 
Сенкевич, Оловянникова, 1996). 

Однако пресная линза под многорядными на-
саждениями все равно начинала засоляться после  
~ 25-летнего периода их выращивания. Лишь в на-
чале 1980-х гг. Г.П. Максимюк предположила, что 
под высокотранспирирующими древостоями вто-
ричное засоление происходит за счет вертикального 

подъема засоленных вод из нижележащего гори-
зонта. Этот процесс в дальнейшем подтвердили 
другие ученые (Оловянникова, Линдеман, 2000; 
Сапанов, 2003, 2005). Поэтому оказалось необхо-
димым прояснить наличие межпластового водо- 
упора между тяжелым суглинком и подстилающим 
песчаным горизонтом, а при его отсутствии выя-
вить особенности вовлечения во влагооборот ни-
жележащего слоя. 

Цель данной работы – показать общий сце-
нарий круговорота воды в лесоаграрном ландша-
фте с учетом комплексности почвенного покрова  
и разнообразия растительных экосистем, с опре-
делением механизмов движения водных потоков 
под всеми типами почв, в том числе в замкнутых 
понижениях рельефа, для выявления возможности 
создания в них экологически безопасных древосто-
ев с неистощительным гидрологическим режимом 
использования пресных линз.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили на объектах Джаны-
бекского стационара. Изучаемая территория, быв-
шее дно Каспийского моря, в гидрологическом 
отношении является закрытой системой и пред-
ставляет собой тектоническую впадину, верхняя 
часть которой сложена песчано-глинистыми осад-
ками четвертичных трансгрессий Каспия (табл. 1). 
Территория имеет незначительный уклон (0.1‰) 
в сторону моря. Рельеф равнинно-волнистый,  
с плоскими депрессиями – падинами и лиманами 
(Ковда, 1950; Роде, Польский, 1961).

Основной почвенный покров представлен 
трехчленным солонцовым комплексом, формиро-
вание которого обязано микрорельефу с перепадом 
высот в несколько десятков сантиметров: на возвы-
шенных участках развиты солончаковые солонцы 

Таблица 1. Гранулометрический состав и засоление грунтов под светло-каштановыми почвами, примыкаю-
щими к большой падине*

Глубина, м Мощность,
м

Сумма солей, г/ 100 г  
сухой почвы Примечание

0–15 15 0.998 Тяжелый суглинок, с 10 м легкий, вязкий
15–19 4 0.074 Песок кварцевый, тонкозернистый, глинистый
19–21 2 0.087 Глина легкая, песчанистая, уплотненная
21–37 16 0.082 Песок мелкозернистый, кварцевый
37–40
40–45

3
5

0.204
0.046

Глина плотная, слабослюдистая
Песок мелкозернистый, кварцевый 

45–80 35 0.284 Глина с присыпками песка, плотная
80–92 12 0.184 Песок глинистый
92–100 8 0.335 Глина плотная

Примечание. *Данные были предоставлены Г.П. Максимюк (цит. по Сапанов, 2003, с. 24).
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с пустынными травяными сообществами, на скло-
нах – светло-каштановые солонцеватые почвы  
с полупустынными сообществами, в замкнутых 
микропонижениях (так называемые “западины”) –  
черноземовидные темноцветные (лугово-кашта-
новые) почвы с разнотравно-злаковыми степными 
сообществами. При этом типы почв сменяют друг 
друга через каждые несколько метров. На терри-
тории также присутствуют блюдцеобразные ме-
зопонижения (большие падины) глубиной до 2 м  
и площадью от 1 до 100 га, которые занимают око-
ло 10–12% всей ее площади. В падинах также раз-
виты и лугово-каштановые почвы со степной рас-
тительностью. На некоторых участках в общем 
почвенном покрове мезо- и микропонижения в 
сумме могут занимать до 30% площади (Каменец-
кая, 1952; Роде, Польский, 1961, 1963; Конюшкова, 
Козлов, 2010). 

Грунтовые воды имеют общий уровень и нахо-
дятся в состоянии динамического равновесия на 
глубине 5.5–7.0 м. Под целинными солонцами они 
засолены до 10 г/л, под светло-каштановыми по-
чвами – до 5–6 г/л, их состав хлоридно-сульфат-
но-натриевый. Под лугово-каштановыми почвам 
и присутствует опресненная линза гидрокарбо-
натно-кальциевого состава и минерализацией ме-
нее 1.0 г/л, которая как бы вдавлена в засоленные 
воды. Постоянное разное засоление грунтовых вод 
под разными типами почв, отсутствие гидрографи-
ческой сети и общего уклона на равнинной терри-
тории указывают на ее бессточность (Роде, Поль-
ский, 1963). 

Режим и минерализацию грунтовых вод в прес-
ной линзе изучали на целинной падине, в ден-
драрии Джаныбекского стационара, в небольших 
взрослых многорядных лесных массивах, в узких 
2-3-рядных лесополосах, а также в отдельных кур-
тинах. Рассматриваемые лесонасаждения пред-
ставлены дубом черешчатым (Quercus robur L.), 
вязом приземистым (Ulmus pumila L.), ясенем пен-
сильванским (Fraxinus pennsylvanica Marsh.), раз-
ными видами тополей (Populus) и другими древес-
но-кустарниковыми видами.    

 В нескольких постоянных наблюдательных 
скважинах под разными элементами ландшафта 
уровень грунтовых вод (УГВ) замеряли в течение 
многих лет ежедекадно хлопушками с точностью  
± 1 см. Также были заложены временные наблюда-
тельные скважины в лесных культурах разного по-
родного состава. Все скважины нивелировали от-
носительно друг друга. Общее ежегодное значение 
УГВ определяли в скважинах, расположенных на 
солончаковом солонце, и рассчитывали как сред-
неарифметическое значение ежемесячных показа-
телей. Изменение минерализации грунтовых вод 
определяли по химическому анализу осенних проб 
(Воробьева, 1998). Использовали архивные дан-
ные Саратовской гидрогеологической экспедиции 

Нижневолжского геологического управления Ми-
нистерства геологии РСФСР.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследованиями Джаныбекского стациона-
ра выявлены основные особенности круговоро-
та воды в целинных ландшафтах Прикаспийской 
низменности, приходной частью водного балан-
са которых являются лишь атмосферные осадки. 
За 70-летний период среднее количество осадков 
составляет 291 мм. На холодный период года при-
ходится 135 мм (с амплитудой 150–498 мм), при 
месячной норме 18–25 мм. Основная часть этой 
влаги перераспределяется по площади и депониру-
ется в почвогрунте. На теплый период приходится  
156 мм (с амплитудой 44–354 мм), при месяч-
ной норме 22–33 мм. Эта влага сразу же участвует  
в эвапотранспирации наземных экосистем. Испа-
ряемость в теплое время года (апрель – сентябрь) 
многократно превышает количество осадков, до-
стигая в июле максимума – 1018 мм (Сапанов, 
2021).

Осенне-зимние осадки в результате неравно-
мерного распределения снега и периодическо-
го поверхностного стока талых вод по элементам 
микро- и мезорельефа формируют разные весен-
ние влагозапасы на разных типах почв и частично 
пополняют грунтовые воды. В целинных солонча-
ковых солонцах весенние влагозапасы почти впо-
ловину меньше выпадающих осадков за холодный 
период года (~ 80 мм), в светло-каштановых почвах 
соответствуют им (~ 144 мм), а в лугово-каштано-
вых превышают более чем в два раза (~ 332 мм). 
Ежегодно эта влага на всех типах почв расходуется 
на эвапотранспирацию растительных сообществ. 
Кроме этого, средний расход из грунтовых вод на 
всех типах почв принято считать около 30 мм/год, 
главным образом, за счет физического испарения 
(выпот) с поверхности капиллярной каймы, лишь 
на лугово-каштановых почвах он несколько боль-
ше вследствие десукции некоторых видов глубоко  
укореняющихся трав (Роде, Польский, 1963; Оло-
вянникова, 1966).

Приход воды в грунтовые воды осуществляется 
по западинам и падинам (по мнению Г.Н. Высоц-
кого (1960), “потускулярный тип” водного режима 
наблюдается, когда при сквозном промачивании 
инфильтрационные воды смыкаются с пресной 
линзой с образованием временного водяного купо-
ла, который, затем осаживаясь, пополняет эти лин-
зы и участвует в общем гидростатическом подъеме 
уровня грунтовых вод (Распопов, 1956; Роде, Поль-
ский, 1963)). 

Общие динамические явления в грунтовых во-
дах происходят вследствие инфильтрации талых 
вод и сезонной эвапотранспирации растительных 
экосистем. В иные годы ранневесеннего полного 
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промачивания почвогрунта с пополнением прес-
ных линз может не наблюдаться. Результирующей 
величиной водного баланса территории являет-
ся среднегодовой УГВ, который регулируется со-
отношением приходной и расходной его частей.  
В целом годовой подъем УГВ на территории про-
исходит в увлажненные годы, опускание – в засуш-
ливые годы. Наиболее показателен быстрый подъ-
ем УГВ более чем на 2 м в 1980–1994 гг., который, 
кстати, совпал с подъемом уровня воды в Каспий-
ском море и небольшом озере Челкар. С середи-
ны ХХ века самое низкое залегание УГВ отмечено  
в 1976 г. (7.2 м), самое высокое – в 1995 г. (4.4 м). 
Состояние динамического равновесия УГВ целин-
ных ландшафтов обусловлено в основном клима-
тическими изменениями природной среды (Соко-
лова и др., 2001; Сапанов, 2007, 2021).

Другое дело – трансформация почвенно-ги-
дрологической обстановки под влиянием агро-
лесомелиорации, когда водные и солевые потоки 
изменяются не только по скорости, но и по на-
правлению.  Например, за счет мелиорации и до-
полнительного снегонакопления в лесополосах со-
лончаковые солонцы и светло-каштановые почвы 
становятся водопроницаемыми, что вызывает пе-
риодическое полное промачивание зоны аэрации  
и отмывание верхних горизонтов от легкораствори-
мых солей, вследствие чего нижняя часть профиля  
и грунтовые воды еще более засоляются и поэтому 
по-прежнему остаются недоступными для расте-
ний. При этом расходы на эвапотранспирацию из 
зоны аэрации увеличиваются на этих типах почв до 
181 мм и 227 мм соответственно. Расходы из грун-
товых вод на мелиорированных солонцах и свет-
ло-каштановых почвах остаются прежними (физи-
ческое испарение в парообразном виде), в то время 
как на лугово-каштановых почвах происходит су-
щественное изменение механизмов расхода влаги 
из грунтовых вод вследствие увеличения десукции 
древесно-кустарниковой растительности (Базыки-
на, 1974; Оловянникова, 1996; Сиземская, 2013). 

Формирование гидрологического режима почво-
грунтов в западинах. Площадь западин колеблется 
в значительных пределах (от нескольких десятков 
до сотен квадратных метров). Количество депони-
рованной в целинных западинах воды вследствие 

поверхностного притока зависит от их емкости  
и площади водосбора, а также дополнительного 
снегонакопления. Отличительной особенностью 
этих понижений является небольшая глубина, по-
этому при периодическом поверхностном притоке 
они могут максимально вмещать около 300–500 мм  
воды. Западины заполняются водой достаточно 
часто: при сильных ливнях, зимних оттепелях, 
весеннем снеготаянии. Инфильтрация этой воды  
в почвогрунт приводит к гашению всего дефицита 
влаги в зоне аэрации и периодическому образова-
нию водяного купола (Роде, Польский, 1963).

Дальнейший механизм формирования водных 
потоков в куполе недостаточно изучен. Считается, 
что постепенное его исчезновение связано с физи-
ческим вдавливанием в пресную линзу, вследствие 
которого она и образуются. Однако встречаются 
работы, где указывается возможность их некоторо-
го растекания под прилегающие светло-каштано-
вые почвы. В любом случае инфильтрационные ку-
пола участвуют в весеннем подъеме общего зеркала 
воды во всем ландшафте без заметного изменения 
архитектуры солевого состояния всех типов почв. 
Именно это состояние указывает на процесс пре-
имущественного вдавливания купола в грунтовые 
воды с последующей гидростатической коррекцией 
его уровня во всем целинном ландшафте. 

Целинные пресные линзы в западинах часто 
бывают засоленными, по-видимому, вследствие 
превышения расходной части водного баланса 
над приходной (Роде, Польский, 1963; Сиземская, 
Бычков, 2005). О близком расположении засолен-
ных вод в конкретной западине можно судить, на-
пример, по быстрому увеличению минерализации 
почти с поверхности зеркала воды при бурении 
скважины с постепенным отбором перемешанной 
воды (табл. 2). Данное обстоятельство указывает на 
их маломощность и отсутствие значимого влагооб-
мена с подстилающим песчаным горизонтом.

Данное обстоятельство указывает на их мало-
мощность и отсутствие значимого влагообмена с 
подстилающим песчаным горизонтом.

В западинах, используемых для посадки сомкну-
тых лесных культур, пресная линза исчезает еще 
быстрее и не восстанавливается из-за увеличения 

Таблица 2. Изменение минерализации грунтовых вод под целинной западиной при увеличении глубины сква-
жины (УГВ 5.2 м)

Глубина скважины, м Сумма солей, 
г/л

СО3
2– НСО3

– СI– SO4
2– Ca2+ Mg2+ Na+

ммоль-экв/л
5.5 1.677 0 5.6 7.6 11.8 9.5 3.8 11.7
6.8 2.510 0 4.2 14.0 21.0 16.5 9.5 13.2
7.4 3.060 0 4.6 16.4 26.5 16.5 11.0 20.0
8.0 4.102 0 4.4 19.4 39.0 17.5 11.0 34.3
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десуктивного расхода из ее капиллярной каймы. 
Восстановлению линзы не помогают даже посто-
янно возникающие здесь инфильтрационные во-
дяные купола за счет лучшего снегозадержания и 
поверхностного стока талых вод при оттепелях. 
Иными словами, в западинах вся поступающая  
в почвогрунт инфильтрационная вода всегда пол-
ностью тратится на эвапотранспирацию лесона-
саждений, так как их корневые системы занимают 
весь объем зоны аэрации почвенного профиля до 
капиллярной каймы. Многие виды посаженных де-
ревьев и кустарников в процессе роста и развития 
вполне приспосабливаются к динамике ежегодных 
почвенных влагозапасов и могут функционировать 
достаточно долго (Оловянникова, 1976; Сапанов, 
2003; Колесников, 2019). Именно поэтому свое- 
образный колочно-западинный ландшафт на Джа-
ныбекском стационаре сохраняется без агротехни-
ческих и лесоводственных уходов более 70 лет.  

Формирование гидрологического режима почво-
грунтов в падинах. Под целинными большими па-
динами гидрологический режим пресных линз зна-
чительно отличается от сценария движения водных 
потоков в западинах. Заполнение падин происхо-
дит лишь в результате периодического поверхност-
ного весеннего притока талых вод с образованием 
кратковременно существующих озер (3–10 дней) 
глубиной 50–100 см. Такой поверхностный сток 
талых вод в падины происходит через каждые не-
сколько лет за счет быстрого снеготаяния при уста-
новлении в течение нескольких дней постоянных 
суточных температур воздуха выше 0°С на фоне 
промерзшей почвы, которая препятствует впи-
тыванию влаги in situ. Инфильтрация этой воды 
в почвогрунт приводит к образованию водяного 
купола. Было подсчитано, что при поступлении 
1000 мм дополнительной инфильтрационной вла-
ги водяной купол может выходить на поверхность 
почвы при изначальном уровне воды в пресной 
линзе около 7 м. В дальнейшем в результате эва-
потранспирации растительных сообществ и гидро-
статического выравнивания общего зеркала грун-
товой воды эти купола исчезают (Роде, Польский, 
1963; Базыкина, Максимюк, 1978). 

 Интересен вопрос о мощности самой пресной 
линзы в падинах. По данным Саратовской гидро-
геологической экспедиции, в целинной падине 
химический анализ отобранных образцов из пье-
зометрических скважин, фильтры которых распо-
ложены на глубине 9–12 м от поверхности почвы 
в тяжелом суглинке, выявляет наличие пресной 
линзы с общей минерализацией 0.2–0.4 г/л, тогда 
как вода из подстилающего песчаного межпласто-
вого горизонта с фильтрами на глубине 15.2–17.3 м  
показывает минерализацию 0.5–2.5 г/л. Кроме 
этого, выявлено резкое уменьшение засоленно-
сти грунтов в подстилающем песчаном горизонте 
под засоленными светло-каштановыми почвами 

вблизи падины (см. табл. 1), что, по-видимому, 
указывает на рассоляющее воздействие подстила-
ющего межпластового  горизонта инфильтрацион-
ными водами при их горизонтальном оттоке. 

Как видим, тезис о транзите инфильтрацион-
ной воды под целинными падинами в межпласто-
вый горизонт легкого механического состава через 
давно существующую пресную линзу в тяжелом 
суглинке представляется вполне вероятным, но 
трудно доказуемым. При существовании этого ме-
ханизма на бессточной равнинной местности такой 
горизонтальный отток по подстилающему гори-
зонту, обладающему высокой влагопроводностью, 
будет вызывать гидростатический подъем и вырав-
нивание общего зеркала грунтовых вод под всеми 
типами почв. Наличие такого процесса предпола-
гает некоторое накопление пресной инфильтраци-
онной воды в подстилающем песчаном горизон-
те, а результирующей величиной является общий 
подъем грунтовых вод во всем ландшафте.   

Эвапотранспирационный расход травяных эко-
систем в летний период вызывает обратный во-
дный поток с неравномерным опусканием УГВ 
под разными типами почв. При этом в целинных 
падинах опускание воды вызывает образование 
депрессионной воронки, днище которой распо-
лагается ниже общего УГВ, что указывает не толь-
ко на выпот, но и на десукцию степных травяни-
стых видов из капиллярной каймы пресной линзы  
(рис. 1). При этом замещающий подток в эту де-
прессию, очевидно, может происходить имен-
но из нижележащего песчаного межпластового 
горизонта.  

Представленный здесь сценарий впервые рас-
крывает особенности естественного круговорота 
воды на целинной равнинной бессточной террито-
рии с вовлечением подстилающего горизонта в ги-
дростатическую коррекцию общего зеркала воды, 
однако он имеет ряд предположений, поэтому не 
может считаться достоверно доказанным, хотя  
и полностью объясняет пестроту и сохранность 
минерализации грунтовых вод под разными типа-
ми почв на фоне потускулярного водоснабжения  
и годовой ее динамики.

Достоверное доказательство водообмена меж-
ду тяжелым суглинком и подстилающим песчаным 
горизонтом стало возможным с появлением искус-
ственных лесных экосистем, которые начали вы-
ращивать здесь с середины ХХ в. Существующее 
разнообразие лесных культур по ассортименту, 
способам посадки и размещению на падинах позво-
ляет выявить некоторые механизмы движения воды  
в насыщенных грунтах.    

Особенности почвенно-гидрологической обстанов-
ки в облесенных больших падинах. Начиная с 1951 г.  
на Джаныбекском стационаре в падинах ста-
ли создавать разнообразные лесные насаждения. 
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Наиболее интересны многорядные лесные мас-
сивы, в которых в период от 22 до 27 лет пресная 
линза начинает постепенно засоляться, особенно 
под древостоями из дуба черешчатого и вяза при-
земистого, которые имеют двухъярусную корневую 
систему: первый ярус у них расположен в верхнем 
почвенном горизонте весеннего влагонакопления, 
второй – в капиллярной кайме пресной линзы. 
Сильный десуктивный расход из капиллярной кай-
мы вызывает образование под такими древостоями 
сезонной чашеобразной выположенной депресси-
онной воронки в пресной линзе глубиной до 2.5 м 
(Оловянникова, 1977, 1996; Сапанов, 2000). 

Наиболее сложным оказалось вычисление де-
сукции из грунтовых вод из-за постоянного заме-
щающего подтока в эту депрессию, который труд-
но корректно определить. На стационаре скорость 
подтока учитывали двумя методами (с использо-
ванием разных коэффициентов удельной водоот-
дачи). По первому методу подток определяли по 
скорости осеннего подъема уровня воды после 
прекращения вегетации растений, по второму – 
кроме этого учитывали еще и скорость ночного 
восстановления уровня после дневной транспира-
ции древостоя. Этими методами было подсчитано, 
что ежегодная десукция из пресной линзы у дуба 
и вяза составляет более 450 мм/год, а общий эва-
потранспирационный расход приближается к ис-
паряемости (Киссис, Польский, 1963; Оловянни-
кова, 1977; Сапанов, 2003; Колесников, 2019). При 
такой десукции насаждений весь запас пресной 
линзы, который составляет около 3600 мм пресной 
воды в тяжелосуглинистом горизонте, должен быть 
израсходован в течение 8 лет. В действительности 
же, очевидно, в силу разных причин: постепенного 
увеличения листовой массы в течение длительного 

времени и периодического пополнения пресной 
линзы инфильтрационными водами – ее исчерпа-
ние начинается с 25-летнего возраста, что регистри-
руется по резкому увеличению ее минерализации, 
которая затем стабилизируется на уровне 6–7 г/л  
(рис. 2).

Это связано с тем, что именно при таком засо-
лении начинается распад древостоев. Например, 
единичные экземпляры дуба в срединной части 
многорядного лесного массива начинают погибать 
вне зависимости от рангов развития деревьев после 
достижения минерализации грунтовых вод около 
3 г/л. В дальнейшем, по мере увеличения вторич-
ного сульфатно-хлоридно-кальциевого засоления 
линзы до 4.0–6.5 г/л, здесь отмечается полный рас-
пад дубового древостоя из-за дефицита воды, так 
как деревья перестают ее потреблять. Аналогичное 
вторичное засоление пресной линзы, сопровожда-
ющееся гибелью дуба, вяза и тополей, отмечает-
ся на других падинах (Оловянникова, Линдеман, 
2000; Сапанов, 2005). Уровень засоления пресной 
линзы после распада посаженного древостоя со 
временем не уменьшается, вследствие сохранно-
сти высокой десукции спонтанно появляющимся 
подростом самосевных видов других деревьев и ку-
старников. Иными словами, при наличии древес-
но-кустарниковой растительности восстановление 
пресной линзы не происходит. 

Именно этот процесс исчерпания пресной лин-
зы в срединной части лесных массивов позволил 
предположить механизм замещения десуктив-
но израсходованной влаги восходящим подто-
ком из подстилающего песчаного горизонта (Са-
панов, 2000, 2003). В частности, на это указывает 
как выположенное дно депрессионной воронки  
с уклоном всего 0.23 ± 0.1 градусов (табл. 3), так и 

Рис. 1. Сезонная динамика уровня грунтовых вод за трехлетний период на солончаковом солонце с целинной пу-
стынной растительностью (1) и на лугово-каштановой почве двух больших падин с целинной степной и древес-
но-кустарниковой растительностью, (2) и (3) соответственно. 
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неизменная сохранность пресной воды в линзе под 
целинной падиной вокруг лесного массива и даже 
под опушечными рядами деревьев (табл. 4).  

Опушечная зона в линзе под насаждением ши-
риной не более 8–10 м длительное время остается 
опресненной, по-видимому, за счет бокового под-
тока пресной воды из-под примыкающей части па-
дины по явно выраженному здесь уклону более чем 
21° (табл. 3–4). 

Поэтому деревья здесь продолжают оставаться 
здоровыми. Однако если древостой располагается 
близко к краю падины, то опушечные деревья так-
же погибают вследствие бокового подтока засолен-
ной воды из-под примыкающей светло-каштано-
вой почвы (Сапанов, 2003). 

Совершенно не засоляется пресная линза при 
посадке узких лесополос на падине, даже при ис-
пользовании высокотранспирирующих видов, на-
пример из вяза приземистого. В вязовом двухряд-
ном 70-летнем насаждении концентрация солей 
не превышает 0.880 г/л. Как видим, в опушечных 
рядах массивных древостоев и в узких лесополосах 
десуктивный расход из капиллярной каймы прес-
ной линзы, очевидно, гасится боковым подтоком 

воды из-под примыкающей целинной части пади-
ны. В свою очередь на целине пресная линза пе-
риодически пополняется инфильтрационной та-
лой водой, которая обычно безвозвратно теряется 
в виде оттока по подстилающему песчаному гори-
зонту. Именно перехват этой пресной воды позво-
ляет обосновать создание экологически нейтраль-
ных древостоев по отношению к пресным линзам. 
Получение такого практического результата воз-
можно только созданием узких лесных полос или 
небольших куртин с равномерным размещением 
их вдали от края падины. Существующие на па-
динах вблизи стационара единичные 100-летние 
здоровые экземпляры дуба черешчатого и курти-
на вяза гладкого (Ulmus laevis Pall.) подтверждают 
данный тезис.

Изученность и длительный мониторинг 
водно-солевого режима всех типов почв равнинной 
Прикаспийской территории в целинном и облесен-
ном состоянии ранее позволили нам предложить 
аналогичные варианты создания лесонасаждений 
(Сапанов, 2003), однако проведенный здесь ана-
лиз выявил весь сценарий движения воды в ланд-
шафте, в том числе потускулярный вертикальный 

Рис. 2. Динамика вторичного засоления пресной линзы под культурами дуба в падине. Ионы: 1 – НСО3
–; 2 – СI–; 

3 – SO4
2–; 4 – Ca2+; 5 – Mg2+; 6 – Na+ (цит. по Сапанов, 2003, с дополнением).

Таблица 3. Наибольшие уклоны в уровнях воды в пресной линзе внутри насаждения дуба черешчатого 35-лет-
него возраста и в опушечной зоне

Участок Время года Уклон УГВ, град Стандартное отклонение

Внутри насаждения
Весна 0.23 0.1
Лето 0.32 0.1

Опушка
Весна 3.43 2.5
Лето 21.2 2.1
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водообмен с подстилающим песчаным горизонтом 
по замкнутым локальным понижениям рельефа 
(большие падины). Это существенно детализиру-
ет и углубляет наши представления о круговороте 
воды в полупустыне Северного Прикаспия, а так-
же позволяет создать устойчивые лесные культуры 
с гидрологически неистощительным режимом вла-
гопотребления за счет использования безвозвратно 
теряемых инфильтрационных вод. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В агролесомелиоративных системах Джаны-
бекского стационара, который расположен на тя-
желосуглинистых комплексных почвах Северного 
Прикаспия, исследовали гидрологию почвогрунтов  
с целью оптимизации лесовыращивания. 

Показано, что на этой территории участие грун-
товых вод в круговороте влаги под разными типами 

Таблица 4. Осенняя минерализация и состав грунтовых вод по профилю: целинный солончаковый солонец –  
целинная светло-каштановая почва – целинная лугово-каштановая почва большой падины – лесной мас-
сив шириной 100 м из 35-летних культур дуба черешчатого – 36-летние культуры боярышника мягковатого 
(Crataegus submollis Sarg.)

№
Сумма 
солей,

г/л

ммоль-экв/л

СО3
2– НСО3

– СI– SO4
2– Ca2+ Mg2+ Na+

Солончаковый солонец (50 м от падины)

1 9.09 0 6.8 76 62 29.6 21.7 93.5

Светло-каштановая почва (на склоне падины)

2 6.07 0 4.7 2.2 81.5 20.5 16.5 51.4

Целинная восточная часть падины (16 м от опушки культур)

3 0.84 0 6.2 4.6 1.4 4.7 3.7 3.8

Целинная восточная часть падины (5 м от опушки)

4 0.90 0 6.6 2.3 3.9 6.3 4.2 2.3

Опушечный восточный 1 ряд древостоя

5 0.91 0 7.2 3.8 1.9 6.3 2.6 4

Опушечная зона древостоя (2 м от 1 ряда)

6 1.01 0 5 9.7 1.4 8.9 5.3 1.,9

Опушечная зона древостоя (4 м от 1 ряда)

7 1.13 0 4.2 14.3 1.4 11.1 3.6 1.3

Опушечная зона древостоя (8 м от 1 ряда)

8 1.30 0 4.2 18.1 0.5 13.2 9.4 0.2

Срединная часть древостоя (50 м от восточной  пушки)

9 4.89 0 5 41.4 34.5 52.2 27.8 3.4

Срединная часть древостоя (25 м от западной опушки)

10 4.94 0.6 4.8 32.4 42.8 40.4 25.3 14.3

Опушечный западный 1 ряд древостоя

11 1.23 0 5.6 12.8 1.9 11.1 8.4 0.8

Культуры боярышника

12 1.42 1.4 5.5 16.4 1.3 7.7 6.5 9
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почв сильно различается. Роль засоленной воды  
в эвапотранспирации растительности на солонча-
ковых солонцах и светло-каштановых почвах, рас-
положенных на возвышенных участках, совершен-
но незначительна, так как ее расход осуществляет-
ся в основном в виде физического испарения. 

Роль воды из пресных линз локальных пони-
жений рельефа (западины и большие падины) с 
лугово-каштановыми почвами достаточно велика  
и существенно различается в зависимости от их 
площадей. В небольших западинах, где эта линза 
изначально маломощна и неустойчива, лесонаса-
ждения полностью ее исчерпывают. Сохранность 
древостоев здесь зависит от степени дополнитель-
ного влагонакопления всей почвенно-грунтовой 
толщей за счет частого снегосбора и зимне-весен-
него поверхностного притока талых вод.  

Целинные большие падины заполняются талой 
водой лишь периодически, через каждые несколь-
ко лет, инфильтрация этой влаги пополняет прес-
ные линзы и расходуется на горизонтальный отток 
по подстилающему песчаному горизонту, вызывая 
одновременный, гидростатически обусловленный, 
сезонный вертикальный подъем уровня воды под 
засоленными типами почв. 

На облесенных падинах под массивными лесо-
насаждениями в пресной линзе превалирует де-
суктивный расход, который вызывает ее исчерпа-
ние в период от 22 до 27 лет до критического для 
деревьев уровня. Это связано с тем, что ежегодное 
замещение воды в срединной части древостоя про-
исходит за счет гидростатического вертикального 
восходящего потока влаги из подстилающего пес-
чаного горизонта в выположенное дно депрессион-
ной воронки в линзе. В опушечных рядах, а также 
в узких лесополосах и под отдельными небольши-
ми куртинами такое замещение осуществляется за 
счет бокового подтока пресной воды из-под целин-
ной части падины по заметному уклону депресси-
онной воронки. 

Проведенные исследования впервые раскры-
вают общий сценарий климатогенного динамиче-
ски-равновесного стояния уровня грунтовых вод 
на комплексных типах почв Северного Прикаспия 
при участии в круговороте влаги песчаного под-
стилающего горизонта под локальными мезопо-
нижениями рельефа (большие падины) и выявля-
ют возможность создания небольших по размеру 
устойчивых лесонасаждений с экологически не-
истощительным гидрологическим  режимом, при 
котором десуктивный  расход из пресных линз бу-
дет замещаться инфильтрационной водой, безвоз-
вратно теряемой на внутригрунтовый отток.  
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Ensuring Sustainable Water Supply of Forest Plantations on Intrazonal Gleyic 
Kastanozems of the Northern Caspian Sea Region
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Groundwater level, mineralisation and gradients were studied under different types of soils occupied 
by virgin field and forest vegetation to substantiate the possibility of creating sustainable forest stands. 
Summarised were the results of studying the characteristics of water cycle on saline haplic kastanozems 
and sodic solonetz soils, as well as on desalinated gleyic kastanozems. Vertical multidirectional moisture 
exchange with the underlying sandy horizon along local meso-depressions of the relief (depressions with 
meadow-chestnut soils) was demonstrated: descending during infiltration of thaw water and ascending 
as a result of an updraft by massive forest plantations. Explored has been the possibility of creating 
hydrologically neutral sustainable small groves and narrow shelter belts in the depressions, their water 
supply ensured by infiltrating thaw water, which has been historically irretrievably lost to groundwater 
outflow through the underlying sandy horizon.

Keywords: arid region, meso-depressions, fresh water lens, forest plantations, water exchange, underlying 
sandy horizon.
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Исследованы состояние и структура насаждения, сформировавшегося за 40 лет после высокоин-
тенсивной равномерно-постепенной рубки в нерестоохранной зоне Онежского озера. На проб-
ных площадях, заложенных в 1982 г. перед рубкой в относительно разновозрастном смешанном 
ельнике черничного типа леса III–IV класса бонитета с запасом около 220 м3 га–1, доля ели рав-
нялась 40%, а густота среднего и крупного елового подроста составляла около 1 тыс. шт. га–1.  
В результате рубки запас снизился на 50–70%, и доля ели в нем составила 60–65%. К 2023 г. на 
участке рубки сформировались ступенчато-сомкнутые смешанные древостои с преобладани-
ем ели и общим запасом 250–300 м3га–1. Половина наличного запаса сосредоточена в нижней 
части полога, под которым имеется более 3 тыс. шт. га–1 елового подроста. Исследована про-
странственная вариабельность густоты, запаса, породного состава древостоя и естественного 
возобновления в контексте обеспечения устойчивости насаждения.  Проанализированы данные 
о динамике прироста, крупных древесных остатках, возрастной структуре древостоя и подроста. 
Уточнена роль технологической сети в формировании неоднородности запаса, прироста, пород-
ного состава и подроста. Изучены видовой состав и проективное покрытие живого напочвенного 
покрова как индикатора и фактора динамики насаждения. Выявлены статистические зависи-
мости между структурными элементами фитоценоза, способствующие пониманию его развития  
и устойчивости. Показано соответствие сформировавшегося после рубки насаждения основ-
ным критериям выделения биологически ценных лесов. По результатам анализа полученных 
данных и литературных источников сделан вывод о перспективности продолжения выборочного 
хозяйства в интересах дальнейшего роста и устойчивости ельника и выполнения им защитных 
функций.

Ключевые слова: ель обыкновенная, разновозрастный древостой, состав, пространственная структура, 
подрост, живой напочвенный покров, биоразнообразие, защитные леса, выборочные рубки.
DOI: 10.31857/S0024114825010071 EDN: EDKTHS

В лесах Северо-Западного федерального округа, 
которые продолжают оставаться сырьевой базой 
деревообрабатывающей и целлюлозно-бумажной 
промышленности, доля защитных лесов достигает 
38%. Ведение хозяйства в них, имеющее основной 
целью поддержание экологической функциональ-
ности, должно также учитывать социально-эконо-
мические условия (Лесной кодекс, 2006; Желдак  
и др., 2023). Необходимость научных исследований 

в этом направлении непосредственно вытекает из 
современного понимания экосистемных услуг, 
включающих наравне со средообразующими также 
сырьевые и социальные аспекты оценки лесов (Лу-
кина и др., 2015). Реализация защитных функций 
лесов зависит от их устойчивости, в значительной 
мере определяемой пространственным и видовым 
разнообразием (Волков и др., 2002; Стороженко, 
2007; Федорчук и др., 2012). Снижение последне-
го требует отдельного внимания в контексте реа-
лизации стратегии интенсификации использова-
ния и воспроизводства лесов (Концепция…, 2015).  

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

____________________________

1Исследование выполнено в рамках государственных зада-
ний ФИЦ КарНЦ РАН (Институт леса).
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В связи с этим растет число исследований био-
разнообразия на лесных участках с внедрени-
ем элементов интенсивного хозяйства (Бурова  
и др., 2010; Беляева и др., 2012; Амосова, Ильин-
цев, 2022).  В качестве одной из мер предупрежде-
ния потерь биоразнообразия была сформулирова-
на концепция Variable Retention Forestry, или “ле-
соводства с сохранением лесной среды” (Gustaffson 
et al., 2012; Shorokhova et al., 2019; Крышень и др., 
2020). Отдельные положения этой концепции вне-
дряли в практику лесопользования Северо-Запа-
да РФ на протяжении последних 20 лет в рамках 
реализации программ лесной сертификации (Рай  
и др., 2008; Выявление…, 2009). 

В Карелии около 80% защитных лесов имеют 
непосредственное отношение к водным объектам 
(Ананьев, Синькевич, 2015). Поэтому поддержание 
экологической функциональности защитных лесов 
должно обеспечивать уровень общего прироста, 
эффективно компенсирующего превышение осад-
ков над испарением. В то же время необходимо 
формирование такой породной и пространствен-
ной структуры лесных насаждений, которая бы 
обеспечивала эффективный перевод поверхност-
ного стока в грунтовый (Побединский, 2013). Ак-
туальность этих задач возрастает особенно в свя-
зи с имеющим место трендом увеличения общей 
суммы осадков и прогнозами Росгидромета на его 
сохранение в ближайшем будущем (Доклад…, 2018; 
Лесной план..., 2018).

Необходимого уровня прироста можно достичь 
за счет наличия достаточного количества активно 
растущих деревьев или проведением выборочных 
рубок там, где в связи с возрастной структурой 
лесного фонда со временем снижается его эколо-
гическая функциональность как в региональном 
аспекте (водорегулирующая), так и в глобальном – 
в депонировании углерода (Лесной кодекс…, 2006; 
Синькевич, Ананьев, 2020). Доступным для опре-
деления в натуре критерием экологической функ-
циональности защитных лесов, кроме безусловно 
необходимого породного состава, должен быть за-
пас древостоя, достаточный для обеспечения необ-
ходимого уровня прироста, транспирации, водоре-
гулирования и связывания атмосферного углерода. 
В то же время устойчивость насаждений, ценных 
с эколого-экономической точки зрения, в значи-
тельной мере зависит от конкурентных отношений 
в фитоценозе, которые также требуют внимания.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Объект исследования – относительно разновоз-
растный ельник, расположенный в нерестоохран-
ной зоне Онежского озера (60°36' с. ш., 34°41' в. д.), 
пройденный 40 лет назад равномерно-постепен-
ной рубкой высокой интенсивности. Смешанное 
насаждение III–IV класса бонитета черничного 

типа леса сформировалось под воздействием про-
веденных в прошлом (1860 и 1930 гг.) выборочных 
рубок сосново-еловых древостоев. Рельеф участка 
равнинный, со слабым уклоном к востоку, почва 
грубогумусная сильноподзолистая на прибрежной 
абрадированной морене. Две постоянные пробные 
площади размером 80 × 80 м заложены в 1982 г. пе-
ред проведением рубки (табл. 1), и одна пробная 
площадь размером 60 × 100 м на этой же делянке 
заложена в год обследования. Рубку выполняли по 
сортиментной технологии с ручной валкой. Проб-
ные площади размещали так, чтобы две их стороны 
были параллельны намеченным технологическим 
коридорам, расстояние между которыми составля-
ло 25 м.

На пробных площадях (ПП), разбитых на ква-
дратные секции 10 × 10 м, выполнены сплошной 
перечет древостоя по 2-сантиметровым ступеням 
толщины раздельно по породам, двум возрастным 
группам и категориям состояния, измерение высот 
(230 деревьев), сплошной учет жизнеспособного 
подроста по общепринятым категориям крупно-
сти. Выявление флористического состава и про-
ективного покрытия видов живого напочвенного 
покрова (ЖНП) проводили на 25–30 площадках, 
систематически размещенных на каждой пробной 
площади; для оценки флористического сходства и 
видового разнообразия рассчитывали коэффици-
ент Жаккара (Kj) и H' – индекс Шеннона (Песен-
ко, 1982; Методы…, 2002). Для выяснения истории, 
возрастной структуры и оценки реакции древостоя 
на проведенную рубку отобрано 180 кернов буравом 
Пресслера на высоте 1.3 м и 30 модельных растений 
подроста.  При отборе кернов фиксировали диа-
метр дерева, породу, возрастную категорию и рас-
положение относительно технологических кори-
доров. Для уточнения возраста дополнительно от-
бирали керны на высоте пня у деревьев различных 
размеров и возрастных категорий. На свежих кер-
нах после зачистки и контрастирования измерена 
ширина всех годичных слоев с точностью 0.01 мм.  
Дорубочная характеристика древостоя на ПП 4, 
заложенной в год обследования, была восстанов-
лена на основании данных учета пней и суммар-
ного прироста за 40 лет. Таксационные характери-
стики древостоя определены раздельно по секциям  
10 × 10 м, что позволило оценить пространствен-
ную вариабельность исследуемых параметров фи-
тоценоза и выявить статистические связи между 
ними. Для оценки неоднородности горизонталь-
ной структуры насаждения вычислены, помимо 
коэффициента вариации, индекс Симпсона в ка-
честве показателя доминирования и индекс Пилу 
(нормированный индекс Шеннона) как мера вы-
равненности размещения объектов разных классов 
(Мэгарран, 1992; Федорчук и др., 2009). Обработка 
и анализ данных выполнены с использованием та-
бличного процессора MS Excel и пакета программ 
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Statistica 10. Измерения выполнены с использова-
нием научного оборудования Центра коллективно-
го пользования ФИЦ КарНЦ РАН. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Запас древостоя по состоянию на год проведе-
ния постепенной рубки составлял в среднем около 
230 м3га–1. Сухостой был представлен отставши-
ми в росте угнетенными экземплярами ели (Picea 
abies) и березы (Betula pendula) (15–35 шт./га) и пе-
рестойной осиной (Populus tremula L.) (20 шт./га)  
с общим объемом 10–20 м3га–1. В результате рубки 
запас древостоя в разных частях выдела уменьшил-
ся на 49–70% (табл. 1). 

Радиальный прирост деревьев после рубки уве-
личился в среднем в 2 раза, в результате чего общее 
изменение запаса по древостою в целом составило 
в среднем 5.4 м3 га–1год–1, а по ели – 1.6 м3 га–1год–1. 
По прошествии 40 лет после рубки запас превы-
сил исходные значения на 28–40% в зависимости 
от породного состава и условий произрастания. 
Запас еловой части древостоя прирастал эффек-
тивнее при большей интенсивности рубки, реали-
зованной в значительной мере за счет лиственных 
пород (рис. 1).  

Накопление отпада за период наблюдений 
(табл. 1) оказалось обратно пропорционально ин-
тенсивности рубки. Появление сухостоя было за-
кономерным следствием конкуренции, а валеж 
формировался из крупных деревьев.  Общим для 
всех трех пробных площадей является наличие 
перестойных осин, которые постепенно теряют 
устойчивость из-за развития стволовых гнилей. 
Средние объемы стволов валежа, относящегося 
к 2–4 классу разложения (Стороженко, 2012; Хи-
мич, Шорохова, 2018), на всех пробных площадях 
близки (~ 0.35 м3), и то же самое можно сказать  
о средних объемах стволов усохших деревьев  
(0.2 м3). Среднегодовые темпы накопления отпа-
да не превышают 1% запаса, оставленного после 
рубки высокой интенсивности (ПП 1 и ПП 2),  
и аналогичны результатам по выборочным рубкам 
и наблюдениям в разновозрастных ельниках Ле-
нинградской области (Декатов и др., 1985; Федор-
чук и др., 2010). За последнее десятилетие количе-
ство валежа существенно увеличилось на участке 
с наименьшей интенсивностью рубки (ПП 4), при 
этом половину выпавших деревьев составили круп-
номерная осина и береза.

Важным условием длительного существова-
ния участка леса является его пространственная 

Таблица 1. Изменение характеристик насаждения на пробных площадях ПП 1, ПП 2, ПП 4

Средние таксационные
показатели

ПП 1 ПП 2 ПП 4
1982 г.,

до 
рубки

1982 г., 
после 
рубки

2022 г.
1982 г.,

до 
рубки

1982 г., 
после 
рубки

2022 г.
1982 г.,

до 
рубки

1982 г., 
после 
рубки

2022 г.

Диаметр ели, см 16.4 17.8 21.3 14.9 13.6 17.9 18.0 18.4 23.2
Высота древостоя, м 14.7 15.5 18.5 13.7 12.7 16.0 15.5 14.5 23.7
Общий запас, м3 га–1:

– живых деревьев 216 63 304 200 66 255 239 123 338
– сухостоя 10 8 19 8 – 14
– валежа – 6 – 8 – 40

Выборка запаса, % 70 65 49
Доля пород в составе:

ель 4.1 6.2 5.0 4.2 6.0 5.3 4.9 5.3 4.3
береза 2.2 2.1 2.3 2.2 1.6 1.6 0.9 1.0 0.7
осина 3.7 1.7 2.5 2.6 1.5 2.2 4.0 3.3 4.6
сосна 0.1 + + 1.0 0.9 0.7 0.2 0.3 0.2

ольха, ива, рябина – – 0.2 – – 0.1 + 0.1 0.2
Подрост, тыс. шт. га–1:

до 0.5 м 0.27 – 2.3 0.09 – 1.4 – – 1.1
0.5–1.5 м 0.29 – 1.6 0.21 – 1.8 – – 0.9

более 1.5 м 0.62 – 0.4 0.72 – 0.4 – – 0.9
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неоднородность (Дробышев и др., 2003; Сторожен-
ко, 2020). Интегральным показателем, обобщаю-
щим действие причин, ее определяющих, является 
общий запас, позволяющий оценить соответствие 
породного состава и условий произрастания наса-
ждения с учетом целевого назначения лесов.

Локальные значения общего запаса по секци-
ям распределены согласно логнормальному закону 
и существенно отличаются от среднего запаса на 
пробной площади (рис. 2). 

Причиной этого являются как неравномер-
ность выборки, так и наличие отдельных крупных 
деревьев I яруса. В то же время коэффициенты 
вариации общего запаса составляют 46–51%, и за 
пределами ± 3σ оказывается не более одного случая  
в каждом варианте. 

Пространственная равномерность запаса, оце-
ниваемая индексом Симпсона, очень близка в ва-
риантах максимальной интенсивности рубки (0.215 
и 0.222) и отличается доминированием секций  
с запасом около 250 м3га–1, при этом выравненность 

запаса, характеризуемая индексом Пилу в случае 
максимальной интенсивности рубки (ПП 1), не-
сколько выше (0.417 и 0.406). Для варианта с наи-
меньшей интенсивностью рубки (ПП 4) значения 
индексов Симпсона и Пилу равны соответственно 
0.178 и 0.455, свидетельствуя об отсутствии доми-
нирования какого-либо класса и гораздо лучшей 
выравненности запаса.

В среднем по секциям две трети (от 46 до 72%) 
от общего запаса сосредоточено во II ярусе, что 
указывает на перспективы сохранения темпов при-
роста древостоя в целом. Корреляции между запа-
сами ярусов не отмечено в значительной мере из-
за того, что на 30% (от 15 до 40%) секций деревья 
верхнего яруса отсутствуют. 

Диапазон изменчивости густоты деревьев  
I яруса (табл. 2) существенно выше, чем прочих 
таксационных показателей. Причиной повышен-
ной вариабельности запаса яруса, составляющей  
в среднем 117%, являются доминирующие деревья. 
Деревья подчиненного II яруса распределены по 
площади гораздо более равномерно; при средней 

Рис. 1. Изменение запаса составляющих пород на пробных площадях ПП 1, ПП 2, ПП 4 в течение 40 лет на участке 
интенсивной постепенной рубки в ельнике черничном.

Рис. 2. Пространственная вариабельность общего запаса на секциях 10 × 10 м в ельнике черничном через 40 лет 
после проведения постепенной рубки.
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густоте 1270 экз га–1 (табл. 2) коэффициент вариа-
ции числа стволов перечетного размера составляет 
40%, а запаса – 55%.   

Распределение по диаметру деревьев ели и березы 
перечетного размера до рубки и через 40 лет после 
нее характеризуется ярко выраженной левой асим-
метрией. Доля числа стволов экспоненциально 
убывает (R2 = 0.86–0.88) с 45–50% в ступени 8 см 
до долей процента в ступенях 36–40 см. Для осины 
характерна бимодальность распределения по диа-
метру с максимумами в области 12 и 32 см, особен-
но проявившаяся после рубки.

Породный состав древостоя варьирует в про-
странстве по тем же причинам, что и запас. Для 
сохранения функциональности прибрежных лесов, 
назначением которых является перевод поверх-
ностного стока во внутрипочвенный (Победин-
ский, 2013), важно участие ели в составе. В обследо-
ванном насаждении не отмечено преимуществен-
ной выборки ели и ухудшения состава древостоя 
(табл. 1). Более того, непосредственно после рубки 
доля ели была в среднем на одну единицу состава 
больше, чем в конце периода наблюдений. Секции 
с долей участия ели более 4 единиц занимают 60–
70% площади делянки. Степень вариабельности 
доли ели в формуле состава насаждения, составля-
ющая 43% на ПП 1 и ПП 2, свидетельствует о рав-
номерности ее размещения. Доминирование сек-
ций с чистым еловым древостоем и, соответствен-
но, наименьшая выравненность состава отмечены 
на ПП 2. Наиболее равномерна доля участия ели 
в варианте с наименьшей интенсивностью рубки 
(ПП 4), для которой значения индексов Симпсона 
и Пилу равны 0.116 и 0.543 соответственно.

В результате интенсивного разрастания крон 
осины после рубки восстановление ее запаса шло 
более быстрыми темпами, и доля ели пополнялась 
преимущественно за счет деревьев второго яру-
са и крупного подроста. В результате участие ели 
на секциях с наибольшими запасами существенно 
ниже, что характеризуется коэффициентом корре-
ляции от –0.30 до –0.58.  

Полученные оценки вариабельности запаса  
и состава древостоя и их динамики свидетель-
ствуют о необходимости вмешательства в процесс 

дальнейшего развития насаждения, чтобы снизить 
вероятность ветровала в будущем.

Возрастная структура древостоя, сформировав-
шегося после рубки, оценивалась в ходе перечета 
визуально с разделением на категории “старые” 
и “молодые” (табл. 2) с учетом размеров дерева, 
строения коры и кроны. Более детальную инфор-
мацию получали при подсчете годичных слоев на 
кернах, при отборе которых также фиксировали 
диаметр и внешние признаки возраста деревьев 
(Дыренков, 1984; Волков, 2003).

По результатам сопоставления возрастов и ди-
аметров 100 учетных деревьев ели с данными пе-
речета по ступеням толщины и возрастным кате-
гориям можно констатировать экспоненциальное 
уменьшение доли деревьев ели перечетного раз-
мера от 66 до 1% в интервале возрастов от 40 до 
200 лет. Таким образом, наибольшая доля общего 
запаса ели (32%) приходится на деревья возрастом 
60–100 лет. Предыдущее и последующее 40-лет-
ние поколения, а также деревья старше 140 лет со-
ставляют по 23% запаса ели. Для деревьев березы  
и осины основного полога преобладающим явля-
ется возрастной диапазон 80–100 лет, а также при-
сутствует до 20% экземпляров в возрасте до 200 лет.

По представленности разных поколений ели 
обследованный древостой может быть классифи-
цирован как относительно разновозрастный (Ды-
ренков, 1984; Волков, 2003), что является одним 
из признаков биологически ценных лесов (Вы-
явление…, 2009). Устойчивости к интенсивному 
разреживанию 1982 г. способствовали рубки, про-
веденные в прошлом и сформировавшие ступен-
чато-сомкнутый полог насаждения, в результате 
чего создались предпосылки для продолжения вы-
борочного хозяйства (Алексеев, Молчанов, 1954; 
Синькевич, 1980). Вероятный проигрыш в хозяй-
ственной продуктивности (Валяев, 1989) компен-
сируется в защитных лесах сохранением их эколо-
гической функциональности.

Динамика прироста – обязательный элемент со-
держательной лесоводственной оценки накоплен-
ного за 40 лет после рубки древесного запаса. Ос-
новную роль в экологической функциональности 

Таблица 2. Средние величины (M ± m) густоты и запаса древостоя по ярусам на пробных площадях в ельнике 
черничном через 40 лет после рубки высокой интенсивности

Пробная Число деревьев, шт. га–1 Общий запас, м3 га–1

площадь I ярус в т.ч. ель I яруса II ярус в т.ч. ель II яруса I ярус II ярус
всего старые молодые всего старые молодые всего всего

ПП 1 128 ± 16 51 ± 9 11 ± 4 1229 ± 64 172 ± 20 500 ± 41 138 ± 18 166 ± 9
ПП 2 109 ± 14 38 ± 8 5 ± 2 1235 ± 82 398 ± 30 428 ± 39 101 ± 15 168 ± 11
ПП 4 200 ± 17 73 ± 12 3 ± 2 1353 ± 68 167 ± 22 255 ± 25 205 ± 19 133 ± 12
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насаждения в данном случае играет ель, динамика 
радиального прироста которой показана на рис. 3. 

Деревья, представляющие два основных по доле 
запаса поколения и имевшие на момент обследо-
вания возраст в среднем 70 и 150 лет, сходно ре-
агировали на рубку 1982 г. увеличением прироста  
в 2–4 раза; реакция старшего поколения была за-
кономерно слабее. 

Увеличение прироста деревьев обоих поколений 
непосредственно около технологического коридо-
ра существенно ниже, чем на удалении 5 м от него. 
Это различие хотя и сгладилось через несколько 
лет после рубки, но продолжало проявляться на 
протяжении, по крайней мере, 20 лет. 

В глубине межкоридорных пространств реакция 
была существенно слабее и проявлялась на протя-
жении до 20 лет, а у старших поколений – не бо-
лее 10 лет. С учетом численности деревьев разных 
поколений и их пространственного размещения 
можно оценить длительность периода активного 
увеличения радиального прироста вследствие руб-
ки в 25 лет. По прошествии этого срока возможен 
очередной прием коммерчески окупаемой рубки, 
направленной на поддержание защитных свойств 
насаждения.

Подрост является необходимым условием под-
держания устойчивости и функциональности лес-
ных насаждений (Стороженко, 2022) и их восста-
новления после экзогенных нарушений. До про-
ведения постепенной рубки в 1982 г. численность 
преимущественно среднего и крупного подроста 
составляла 1.1 тыс. шт. га–1 (табл. 1). В качестве 
восстановительного резерва это количество было 
явно недостаточным. 

По прошествии 40 лет после рубки общая чис-
ленность подроста возросла в 3–4 раза, причем 
средняя густота оказалась прямо пропорциональ-
на интенсивности рубки. В размерной структуре  
возобновления увеличилась до 40–50% доля мелко-
го подроста. Его преобладание после интенсивных 

выборочных рубок в ельниках отмечалось лесово-
дами и ранее (Алексеев, Молчанов, 1954; Латышев 
и др., 2010).  С учетом общепринятых поправочных 
коэффициентов на размер подроста его общая чис-
ленность в переводе на крупный за 40 лет достигла 
2.2–2.8 тыс. шт. га–1.

Пространственная вариабельность общей 
численности елового подроста при достаточной 
разреженности полога материнского древостоя  
(ПП 1, ПП 2) составляет 52% и определяется пре-
имущественно групповым размещением мелких 
экземпляров (V = 88%), приуроченных к местам 
техногенных повреждений лесной подстилки и ста-
рым ветровальным комплексам. Неравномерность 
численности среднего и крупного подроста ха-
рактеризуется коэффициентом вариации 56–60%.  
В варианте наименьшей интенсивности рубки  
(ПП 4) вариабельность густоты подроста выше на 
20% для всех категорий крупности.

Возрастная структура подроста определяется 
давностью последней рубки и наличием последо-
вавших за нею семенных годов. Анализ модель-
ных экземпляров подроста показал, что в интер-
вале высот 0.3–0.8 м возраст ели меняется от 15  
до 30 лет, после чего до высоты 4 м не превышает  
35 лет. Эта закономерность аппроксимируется 
уравнением гиперболы с коэффициентом корре-
ляции R = 0.88. Встречающиеся в пасеках экзем-
пляры старше этого возраста составляют 10% от 
общего количества и имеют дорубочный период 
угнетения около 10 лет.  Высота таких елей может 
составлять от 0.8 до 2.5 м. При этом возраст на мо-
мент начала резкого увеличения прироста (год руб-
ки), составлявший от 7 до 20 лет, не коррелирует 
с высотой, достигнутой к концу периода наблюде-
ний. Возраст подроста, расположенного непосред-
ственно в технологических коридорах, имеет такой 
же диапазон изменчивости и вид связи с высотой, 
как и во всей совокупности данных. Возраст по-
являвшихся позже более молодых экземпляров ли-
нейно связан с их высотой.

Рис. 3. Динамика ширины годичных колец (мм·10–2) двух поколений деревьев ели среднего возраста 70 и 150 лет, 
находящихся на разном расстоянии (0–1м, 5м и 10–15 м) от технологических коридоров.
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Наличие предполагаемых зависимостей числен-
ности елового подроста от таксационных показа-
телей материнского древостоя исследовано сред-
ствами корреляционного анализа на уровне секций  
10 × 10 м для каждой категории крупности подро-
ста. В качестве факторов влияния рассмотрены об-
щий запас, густота I и II ярусов, а также доли уча-
стия ели, березы и осины в составе верхнего яруса. 
Слабо, но достоверно падает численность мелкого 
подроста с увеличением общего запаса древостоя 
(R = 0.25–0.30). Схожим образом зависит крупный 
подрост от густоты II яруса. Влияние конкрет-
ных пород при наибольшей интенсивности рубки  
(ПП 2 и ПП 4) выявить не удалось, а на ПП 4 
отмечено достоверное положительное влияние  
(R = 0.47) полога березы в основном на мелкий 
подрост. 

Живой напочвенный покров (ЖНП) является ин-
дикатором уровня и разнообразия условий произ-
растания и одновременно фактором, ограничи-
вающим появление и развитие всходов древес-
ных пород. Его общая характеристика на объекте 
исследования приведена в табл. 3. Всего в ЖНП 
обследованных насаждений зарегистрировано  
24 вида сосудистых растений и 7 видов мохообраз-
ных. В эпифитном ярусе отмечено значительное 
распространение охраняемого лишайника (Крас-
ная книга…, 2020; Приказ…, 2023) лобарии легоч-
ной (Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm.), представлен-
ной в основном на осинах, но встречающейся так-
же на подросте ели.   

Число видов травяно-кустарничкового яруса 
(ТКЯ) на участках с разной интенсивностью рубки 
варьирует от 16 до 20, а видовой состав   характерен 
для коренных типов леса еловой формации (Кази-
миров, 1971; Крышень и др., 2021). В травяно-ку-
старничковом ярусе, вне зависимости от степени 
интенсивности рубки древостоев, преобладают 
случаи общего проективного покрытия (ОПП) от 
10 до 30%; повышенная встречаемость более высо-
ких значений ОПП отмечена только на ПП 2.

Незначительные в целом по делянке значения 
проективного покрытия затрудняют сравнение ва-
риантов, в связи с чем целесообразно использовать 
также показатель встречаемости видов на учетных 
площадках. Это позволяет получить контрастно 
различающиеся косвенные оценки условий осве-
щенности, которая имела место ранее, и более обо-
снованно судить об эффективном плодородии.

Абсолютным доминантом ТКЯ на всех пробных 
площадях является черника (Vaccinium myrtillus L.),  
доля других видов не превышает 2–3%. Проек-
тивное покрытие черники максимально в ва-
рианте с самой высокой интенсивностью руб-
ки (ПП 1), где оно может достигать 40% и более.  
В остальных случаях абсолютно преобладают зна-
чения 10–20%. При наименьшей интенсивности 

рубки (ПП 4) более выражено присутствие харак-
терных для ельника черничного теневыносливых 
видов – кислицы (Oxalis acetosella L.) и майни-
ка двулистного (Maianthemum bifolium). При этом 
высокая встречаемость кислицы, майника, неко-
торых папоротников (щитовник картузианский 
(Dryopteris carthusiana), голокучник обыкновенный 
(Gymnocarpium dryopteris)) и присутствие немораль-
ных видов (чина весенняя (Lathyrus vernus), любка 
двулистная (Platanthera bifolia)) указывают также на 
повышенное плодородие почвы, что подтвержда-
ется и существенно большим древесным запасом.  
И наоборот, меньшая встречаемость (или отсут-
ствие) этих видов на ПП 1 и ПП 2 в совокупности 
с достоверно большим проективным покрытием 
мохово-лишайникового яруса (МЛЯ) говорит о по-
ниженном плодородии.

Высокая встречаемость на ПП 4 рыхлодер-
новинных злаков (овсик извилистый (Avenella 
f lexuosa), вейник тростниковый (Calamagrostis 
arundinacea)), ползучего кустарничка линнеи север-
ной (Linnaea borealis L.), длинно- и псевдокорне-
вищных папоротников свидетельствует о том, что 
после рубки древостоя в недавнем прошлом они 
имели высокое проективное покрытие, которое 
стало причиной наименьшего количества елового 
подроста.

В мохово-лишайниковом ярусе зарегистри-
ровано 7 видов мхов, типичных для еловых дре-
востоев среднетаежной подзоны. Доминанта-
ми как по проективному покрытию, так и по 
встречаемости являются гилокомиум блестящий 
(Hylocomium splendens), плевроциум  Шребера 
(Pleurozium schreberi), ритидиадельфус  трехгран-
ный (Rhytidiadelphus triquetrus). Наибольшее сред-
нее покрытие мохового яруса отмечено в варианте 
с самым низким древесным запасом (ПП 2). В от-
личие от травяно-кустарничкового яруса моховое 
покрытие может достигать 90%, но абсолютно до-
минируют его значения в 5–20%.

В целом по объекту исследования коэффициент 
вариации общего проективного покрытия ЖНП 
невелик и составляет 20–30%, что существенно 
меньше его значений для древостоя и подроста. 
Сравнение уровня разнообразия ТКЯ по индек-
су Шеннона (H') показало идентичность ПП 1  
и ПП 2 (H'=0.56–0.60) и существенное отличие  
ПП 4 (H' = 1.08). В то же время по разнообра-
зию мохового покрова последняя идентична  
с ПП 1 (H' = 0.30–0.33), но обе они существенно 
отстают от ПП 2 (H' = 0.59).  По коэффициенту 
Жаккара флоры ЖНП участков с наиболее высо-
кой интенсивностью рубки (ПП 1 и ПП 2) также 
сходны между собой (Kj = 0.80) и менее близки  
с флорой варианта минимальной интенсивности 
рубки (ПП 4) – Kj = 0.60 (ПП 1 и ПП 4), Kj = 0.68 
(ПП 2 и ПП 4). Близкие значения флористическо-
го сходства с контролем по Жаккару (0.56–0.72) 
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Таблица 3. Среднее проективное покрытие и встречаемость видов живого напочвенного покрова на пробных 
площадях в ельнике черничном через 40 лет после рубки

Ярусы и виды
Проективное покрытие, % Встречаемость, %

ПП 1 ПП 2 ПП 4 ПП 1 ПП 2 ПП 4

Травяно-кустарничковый ярус: 18.0 13.9 16.6 – – –

Athyrium filix-femina (L.) Roth < 1 – – 4 – –

Avenella  flexuosa (L.) Drej. < 1 < 1 < 1 4 36 15

Calamagrostis arundinacea (L.) Roth < 1 < 1 < 1 14 21 75

Carex globularis L. < 1 < 1 < 1 11 4 5

Dryopteris carthusiana(Vill.)H.P.Fuchs < 1 < 1 < 1 4 11 15

Equisetum sylvaticum L. < 1 < 1 – 18 4 –

Fragaria vesca L. < 1 – – 4 – –

Gymnocarpium dryopteris (L.) Newm. < 1 – < 1 43 – 50

Goodyera repens (L.) R. Br. < 1 < 1 – 4 7 –

Lathyrus vernus (L.) Bernh. – – < 1 – – 5

Linnaea borealis L. < 1 < 1 < 1 39 43 70

Luzula pilosa (L.) Willd. – < 1 < 1 – 18 25

Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt < 1 < 1 2.7 64 18 90

Melampyrum pratense L. < 1 < 1 < 1 18 50 70

Orthilia secunda (L.) House < 1 < 1 < 1 39 61 25

Oxalis acetosella L. < 1 < 1 3.2 50 14 90

Platanthera bifolia (L.) Rich. – – < 1 – – 5

Pyrola rotundifolia L. – – < 1 – – 5

Rubus arcticus L. – – < 1 – – 10

Rubus saxatilis L. < 1 < 1 < 1 14 7 20

Solidago virgaurea L. < 1 – < 1 25 – 35

Trientalis europaea L. < 1 < 1 < 1 32 29 70

Vaccinium myrtillus L. 16.5 12.5 10.3 96 96 90

Vaccinium vitis-idaea L. 1.3 2.2 1.9 86 93 90

Всего видов в ярусе 19 16 20 – – –

Мохово-лишайниковый ярус  20.0 40.0 18.6 – – –

Dicranum scoparium Hedw. < 1 < 1 < 1 21 32 25

Hylocomium splendens (Hedw.) Shimp. 3.7 14.9 3.5 75 96 80

Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) T.J.Kop.  – – < 1 – – 5

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. 1.0 13.8 4.3 43 89 45

Polytrichum commune Hedw. – 1.0 <1 – 18 5

Rhytidiadelphus triquetrus(Hedw.) Warnst. 15.9 5.6 5.8 86 50 75

Sphagnum girgensohnii Russow < 1 5.2 < 1 4 18 10

Всего видов в ярусе 5 6 7 – – –

Общее проективное покрытие, % 31.0 50.0 28.5 – – –
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отмечены в опыте с полным и частичным удалени-
ем древостоя в среднетаежном ельнике травяном 
(Рай и др., 2012).

Технологическая сеть является существенным 
фактором, влияющим на разнообразие состава  
и структуры лесных фитоценозов, подвергающих-
ся хозяйственному воздействию. Технологические 
коридоры (шириной до 5 м), служащие ее основой, 
могут занимать до 25% общей площади, на кото-
рых существенно трансформируется весь комплекс 
условий лесной среды. На объекте исследования  
в условиях ручной валки и трелевки по сильно 
каменистой почве эти изменения ограничивают-
ся преимущественно увеличением освещенности  
и поступления осадков.

Общий запас древостоя на секциях с техноло-
гическими коридорами закономерно и достовер-
но меньше, чем в межкоридорном пространстве  
(в пасеках) на 25–40%, при этом доля ели больше 
на 1-2 единицы состава. На всех пробных площа-
дях в зоне коридоров отмечено достоверное сниже-
ние численности деревьев I яруса в 2 раза по срав-
нению с пасеками, а густота II яруса одинакова или 
различается незначительно. Общая густота подро-
ста ели в 1.5–2 раза достоверно выше в зоне техно-
логических коридоров благодаря повышенной ос-
вещенности. Это соответствует данным о влиянии 
трелевочных волоков на пространственное распре-
деление подроста в разновозрастном ельнике Ар-
хангельской области (Торбик, Феклистов, 2014).    

Видовое разнообразие живого напочвенного 
покрова на пробных площадях с максимальной 
интенсивностью рубки (ПП 1, ПП 2) как в пасе-
ках, так и в технологических коридорах практиче-
ски идентично – 21-22 вида сосудистых растений, 
5-6 видов мхов (табл. 4). Средние значения ОПП 
на учетных площадках, расположенных в коридо-
рах или в непосредственной близости от них, до-
стоверно выше в 1.5 раза, чем в межкоридорных 
пространствах (табл. 4) в основном за счет чер-
ники и брусники (Vaccinium vitis-idaea L.), а также 
некоторых других видов (щитовник картузианский 
(Dryopteris carthusiana), земляника лесная (Fragaria 
vesca L.), ортилия однобокая (Orthilia secunda)).

Незначительное увеличение проективного по-
крытия злаков пренебрежимо мало, но сравнение 
их встречаемости в технологических коридорах  
и в пасеках свидетельствует, что в первые годы по-
сле рубки они могли образовывать сплошной по-
кров, который впоследствии элиминировался из-
за разрастания поросли лиственных пород. Такие 
виды, как седмичник (Trientalis europaea L.), ожика 
волосистая (Luzula pilosa (L.) Willd.), папоротники 
и хвощ лесной (Equisetum sylvaticum L.), в пределах 
объекта исследования участвуют в формировании 
проективного покрытия ТКЯ незначительно, но их 
встречаемость в технологических коридорах, как 
правило, в 2–3 раза выше, чем в пасеках. 

Общие для объекта исследования изменения  
в моховом ярусе в технологических коридорах свя-
заны с незначительным увеличением проективного 
покрытия ритидиадельфуса трехгранного, кукуш-
кина льна (Polytrichum commune Hedw.) и сфагну-
ма Гиргензона (Sphagnum girgensohnii Russ.). Места 
разрастания последнего приурочены к понижени-
ям нанорельефа, но не встречаются повсеместно, 
так как колейность в коридорах в пределах объекта 
отсутствует. Уровень разнообразия ТКЯ, оценивае-
мый по индексу Шеннона, не имеет существенных 
отличий в технологических коридорах и пасеках,  
а для мохового яруса отмечено его увеличение в 
технологических коридорах в среднем на 20%.    

Для выявления предполагаемого влияния дре-
весной растительности на видовой состав и раз-
витие живого напочвенного покрова выполнен 
корреляционный анализ связей общих параметров 
древостоя с некоторыми характеристиками ЖНП 
(табл. 5).

Влияние общего запаса древесного яруса на 
ОПП преимущественно отрицательно. Проектив-
ное покрытие мхов с ростом древесного запаса во 
всех случаях сокращается, а травяно-кустарничко-
вый ярус реагирует слабо положительно. Анало-
гичным, но менее достоверным оказалось влияние 
числа деревьев I яруса, которые в значительной 
мере определяют его запас.

Влияние доли участия ели в составе древостоя 
однозначно положительно сказывается на ОПП, 
что обеспечивается в основном через моховой 
ярус. Присутствие березы в составе древостоя от-
рицательно сказывается на моховом покрове и, 
соответственно, – на общем проективном покры-
тии; ее влияние на травяно-кустарничковый ярус 
в целом неоднозначно. Наличие осины в составе 
древесного полога оказывает безусловно отрица-
тельное влияние на общее проективное покрытие 
и развитие основных ярусов ЖНП. Наличие вто-
рого яруса, как правило, образуемого елью, также 
в большинстве случаев оказалось отрицательным 
фактором развития ЖНП; сходным было также 
влияние общей густоты елового подроста.

В отношении проективного покрытия отдель-
ных, наиболее часто встречающихся, видов одно-
значных результатов получить не удалось в связи 
с различиями эдафических условий на пробных 
площадях. Среднее число видов оказалось положи-
тельно связано с долей ели в составе насаждения  
и отрицательно – с долей осины.

Исследование видового разнообразия и про-
странственной структуры живого напочвенного 
покрова не выявило устойчивых тенденций рас-
пространения видов растений, способных препят-
ствовать возобновлению целевых пород или ухуд-
шать условия для перевода поверхностного стока 
во внутрипочвенный.
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Таблица 4. Влияние технологических коридоров на развитие живого напочвенного покрова на участке посте-
пенной рубки 40-летней давности в ельнике черничном

Ярусы и виды

Проективное покрытие, % Встречаемость, %

ПП 1 ПП 2 ПП 1 ПП 2

пасеки коридоры пасеки коридоры пасеки коридоры пасеки коридоры

Травяно-кустарничковый 17.5 27.2* 11.5 30.8* – – – –

Athyrium filix-femina < 1 – – – 4 – – –

Avenella  flexuosa – < 1 < 1 1.8 – 13 21 70

Calamagrostis arundinacea < 1 < 1 < 1 < 1 13 31 26 10

Carex globularis < 1 – < 1 – 13 – 5 –

Dryopteris carthusiana – 2.2 < 1 < 1 – 31 11 5

Equisetum sylvaticum < 1 < 1 < 1 – 17 6 5 –

Fragaria vesca – < 1 – – – 6 – –

Gymnocarpium dryopteris < 1 < 1 – < 1 46 25 – 5

Goodyera repens < 1 – < 1 < 1 4 – 5 10

Linnaea borealis < 1 < 1 < 1 < 1 46 19 47 25

Luzula pilosa – – < 1 < 1 – – 5 40

Maianthemum bifolium < 1 1.0 < 1 < 1 67 63 21 15

Melampyrum pratense < 1 < 1 < 1 < 1 17 6 47 35

Orthilia secunda < 1 1.6 < 1 1.9 42 44 58 55

Oxalis acetosella < 1 < 1 < 1 < 1 50 44 16 10

Rubus saxatilis < 1 < 1 < 1 – 17 19 11 –

Solidago virgaurea < 1 1.9 – < 1 25 44 – 5

Trientalis europaea < 1 < 1 < 1 < 1 25 38 5 45

Vaccinium myrtillus 16.3 18.3 10.5 21.2* 96 88 100 90

Vaccinium vitis-idaea 1.1 1.5 1.9 6.0* 83 69 95 80

Мохово-лишайниковый 19.4 19.4 33.5 48.1 – – – –

Dicranum scoparium < 1 < 1 < 1 < 1 17 19 37 15

Hylocomium splendens 3.6 3.4 14.3 16.0 71 50 95 50

Pleurozium schreberi 1.1 2.0 15.2 8.0 38 38 89 65

Polytrichum commune – < 1 < 1 4.3 – 13 5 45

Rhytidiadelphus triquetrus 15.3 18.1 6.3 13.1 88 69 47 65

Sphagnum girgensohnii < 1 < 1 < 1 14.2 4 6 5 30

ОПП 30.5 44.1* 42.1 74.7* – – – –

Примечание. * – различия между зонами коридоров и пасек достоверны.
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Таблица 5. Корреляционные связи характеристик живого напочвенного покрова с параметрами древесной 
растительности ельника черничного через 40 лет после рубки (жирным шрифтом – значимо при р < 0.0500, 
курсивом – при р < 0.1000)

Элементы описания ЖНП Общий
запас

Доля участия пород Число деревьев
Подрост

ели березы осины I яруса II яруса

Проективное покрытие, %: ПП 1

– общее 0.11 0.08 –0.39 –0.32 –0.10 0.13 –0.19

– ТКЯ 0.28 0.02 –0.12 –0.50 0.34 –0.04 –0.20

– моховой ярус –0.06 0.23 –0.44 –0.17 –0.27 0.21 –0.15

Vaccinium myrtillys 0.41 –0.04 –0.05 –0.56 0.41 0.01 –0.32

Vaccinium vitis-idaea 0.01 0.16 –0.05 0.13 0.05 –0.03 0.01

Rhytydiadelphus triquetrus 0.10 0.36 –0.44 –0.28 –0.03 0.25 –0.08

Hylocomium splendens –0.30 –0.14 –0.01 0.20 –0.42 –0.05 –0.08

Число видов трав 0.03 0.33 0.05 –0.16 0.13 0.16 –0.03

Общее число видов 0.11 0.38 0.05 –0.19 0.16 0.18 0.07

Проективное покрытие, %: ПП 2

– общее –0.58 0.69 –0.24 –0.66 –0.44 –0.38 0.24

– ТКЯ 0.14 0.04 0.33 –0.21 0.02 0.12 0.00

– моховой ярус –0.66 0.72 –0.34 –0.66 –0.50 –0.42 0.27

Vaccinium myrtillys 0.17 –0.03 0.35 –0.13 0.03 0.20 0.05

Vaccinium vitis-idaea –0.10 0.11 0.07 –0.07 –0.25 0.17 0.33

Pleurozium schreberi –0.36 0.43 –0.33 –0.35 –0.20 –0.27 0.16

Hylocomium splendens –0.23 0.30 –0.16 –0.26 –0.21 –0.12 0.28

Число видов трав –0.34 0.45 –0.35 –0.43 –0.14 –0.14 –0.13

Общее число видов –0.31 0.39 –0.21 –0.41 –0.15 –0.06 –0.10

Проективное покрытие, % ПП 4

– общее –0.33 0.70 –0.18 –0.67 –0.03 –0.46 –0.46

– ТКЯ –0.03 0.39 –0.13 –0.36 0.11 –0.31 –0.31

– моховой ярус –0.42 0.69 –0.07 –0.70 –0.14 –0.41 –0.41

Vaccinium myrtillys –0.19 0.53 –0.04 –0.55 –0.01 –0.46 –0.46

Oxalis acetosella 0.16 –0.25 0.17 0.19 0.10 0.14 0.14

Maianthemum bifolium 0.09 –0.33 0.15 0.29 0.02 0.06 0.06

Число видов трав 0.09 –0.19 0.16 0.15 –0.09 0.24 0.24

Общее число видов –0.04 0.01 0.09 –0.04 –0.04 0.07 0.07
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Равномерно-постепенная рубка с выборкой до 
70% запаса в относительно разновозрастном сме-
шанном древостое ельника черничного не при-
водит к необратимой трансформации структуры 
и устойчивости насаждения. Выполненное ком-
плексное исследование основных слагающих эле-
ментов лесного фитоценоза, сформировавшегося 
за 40 лет после разреживания высокой интенсив-
ности, не выявило признаков снижения защитных 
свойств. 

Восстановление исходного запаса после интен-
сивного разреживания в спелом ельнике III–IV 
класса бонитета завершается через 25–30 лет, по-
сле чего для поддержания экологической функци-
ональности возможно и необходимо проведение 
очередного приема рубки с выборкой преимуще-
ственно крупномерных деревьев.

По параметрам возрастной и пространственной 
структуры древостоя, наличию крупных древесных 
остатков, специфике соответствующего коренным 
ельникам живого напочвенного покрова обследо-
ванное насаждение соответствует критериям био-
логически ценных лесов. 
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Structure of a Middle Taiga Vaccinium Spruce Forest after 40 Years since  
an Intensive Selective Cut in the Fish Spawning Protection Zone of Lake Onega

S. M. Sinkevich*, V. V. Timofeeva
  Forest Institute of the Karelian Research Centre of the RAS,  

Pushkinskaya st. 11, Petrozavodsk, 185910 Russian Federation

*E-mail: sergei.sinkevich@krc.karelia.ru

The condition and structure of the stand formed over 40 years after high-intensity, even, gradual logging 
in the fish spawning protection zone of Lake Onega were studied. In the test plots laid out in 1982 
before logging in a relatively uneven-aged mixed spruce forest of the vaccinium type of forest of III–IV 
quality class with a wood stock of about 220 m3 ha–1, the proportion of spruce was 40%, and the density 
of medium and large spruce undergrowth was about 1 thousand trees ha–1. As a result of logging, the 
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reserve decreased by 50–70%, and the proportion of spruce in it was 60–65%. By 2023, stepped-closed 
mixed stands with a predominance of spruce and a total reserve of 250-300 m3 ha–1 were formed on 
the logging site. Half of the available stock is concentrated in the lower part of the canopy, under which 
there are more than 3 thousand trees ha-1 of spruce undergrowth. The spatial variability of density, stock, 
species composition of the stand and natural regeneration in the context of ensuring the sustainability of 
the stand is studied. Data on the dynamics of increment, large woody debris, age structure of the stand 
and undergrowth are analysed. The role of the technological network in the formation of heterogeneity 
of the stock, increment, species composition and undergrowth was clarified. The species composition 
and projective cover of the living ground cover as an indicator and factor of the dynamics of the stand 
are studied. Statistical relationships between the structural elements of the phytocoenosis are revealed, 
contributing to the understanding of its development and stability. The correspondence of the stand 
formed after felling to the main criteria for identifying biologically valuable forests is shown. Based on 
the results of the analysis of the obtained data and literary sources, a conclusion was made about the 
prospects of continuing selective management in the interests of further growth and sustainability of the 
spruce forest and the performance of its protective functions.

Keywords: Norway spruce, uneven-aged forest stand, composition, spatial structure, undergrowth, living ground 
cover, biodiversity, protective forests, selective cuts.
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Сравнительная оценка лесоводственных характеристик древостоев, торфяных залежей и дина-
мики развития девственных низинных евтрофных черноольховых болот ранее не проводилась, 
что определило выбор цели настоящего исследования. В лесных массивах Западнодвинского р-на 
Тверской обл. для анализа выбраны низинные черноольховые болота атмосферно-грунтового 
водно-минерального питания, одно из которых имеет переменное проточное увлажнение, другое –  
застойное. Изучены возрастные, динамические, возобновительные характеристики, состояние 
деревьев и древостоев, показатели древесного отпада, пораженность древостоев дереворазруша-
ющими грибами. Дана сравнительная оценка характеристики торфов: рН солевой вытяжки, зо-
льности, объемной массы (плотности), содержания углерода по почвенным горизонтам. Евтро-
фные черноольховые болота имеют в составе древостоев обильную примесь ели европейской  
в разных соотношениях и незначительную примесь березы пушистой. При изменении эдафи-
ческих условий эта особенность определяет возможность смены ольховой формации на еловую. 
Для биогеоценоза с проточным увлажнением с использованием экспоненциального приближе-
ния показаны высокие значения связи присутствия ели в возрастных поколениях возрастных ря-
дов – R2 = 0.696. В евтрофных условиях роста береза пушистая может достигать возраста 150 лет.  
Почвы черноольшаников низинные торфяные, высокозольные, сложены мощными древесны-
ми торфами до 2–4 м с высокой степенью разложения по всей залежи (40–55%). Содержание 
углерода в торфах различно: 34–46 и 46–51% при достаточно высокой зольности соответственно  
в черноольшаниках застойного и проточного увлажнения. Сравнительная оценка двух черноо-
льховых евтрофных болот показывает, что ель европейская занимает подчиненное положение по 
отношению к ольхе черной. В условиях проточного увлажнения продуктивность ольхи черной 
на I-II бонитета выше, чем ели европейской. В более застойных условиях увлажнения ель евро-
пейская интенсивно заменяет ольху черную как в древесном ярусе, так и в подросте. Коренные 
разновозрастные евтрофные черноольховые болота по структуре возрастных рядов, сукцесси-
онной динамике и древесного отпада сохраняют баланс биомассы как климаксовые устойчивые 
лесные сообщества.

Ключевые слова: болота евтрофного типа, формации ольхи черной и ели европейской, смена состава пород, 
мощные древесные торфы, проточное и застойное увлажнение.
DOI: 10.31857/S0024114825010082 EDN: EDHLBO

Евтрофные болота благодаря особенностям 
смешанного водно-минерального питания, грунто-
вого и дополненного атмосферными осадками, мо-
гут иметь древесный ярус, включающий несколько 
видов древесных пород. В зависимости от преоб-
ладания того или иного вида водно-минерального 

питания присутствие в древостоях главных эдифи-
каторных пород, определяющих формационный 
состав биогеоценозов, может быть различным. 
В регионе исследований преобладают ольховые 
и еловые евтрофные болота с доминированием  
в первом ярусе ольхи черной (Álnus glutinósa L.) или 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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ели европейской (Pícea ábies L.) с примесью березы, 
реже осины. Именно смешанное водно-минераль-
ное питание определяет разнопородный формаци-
онный состав древесного яруса болот этого типа. 
Как правило, в составе древостоев среди домини-
рующих пород – ольхи черной и ели европейской –  
встречаются береза пушистая (Вetula pubes- 
cens L.), осина (Populus tremula L.), редко  вяз глад-
кий (Úlmus laévis Pall.). Можно также допустить, 
что смешанное питание, предполагающее присут-
ствие нескольких основных пород в древесном по-
логе, определяет более интенсивные по сравнению 
с верховыми и мезотрофными лесными болотами 
динамические процессы в структурных изменени-
ях породного состава древостоев, вплоть до смены 
формаций биогеоценозов.

Возрастные, динамические, санитарные харак-
теристики древостоев, показатели гнилевого по-
ражения деревьев, состав и структура торфяных 
залежей евтрофных болот изучены фрагментарно. 
Не раскрыты связи между отдельными показате-
лями в структурах древостоев и между древесным 
и торфяным ярусами евтрофных болот (Юркевич  
и др., 1968; Sicinski, Filipiak, 1992; Благодарова, 
2005; и др.). В настоящей работе изучены структу-
ры двух вариантов евтрофных болот, отличающих-
ся особенностями периодических колебаний уров-
ня почвенно-грунтовых вод (УПГВ). Биогеоценозы 
относятся к не нарушенным хозяйственной и ре-
креационной деятельностью сообществам с есте-
ственным эволюционным ходом формирования 
структур и функций слагающих их древостоев.

Цель работы – изучить структуру древостоев по 
породным, возрастным, возобновительным пара-
метрам, состоянию деревьев и древостоев, объе-
мам древесного отпада, особенностям поражения 
деревьев и древостоев дереворазрушающими гри-
бами; выявить структурные и компонентные осо-
бенности горизонтов торфяной толщи изучаемых 
евтрофных болот.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

В качестве объектов исследований выбраны 
два черноольховых болота евтрофного типа, рас-
положенные в лесных массивах Велесского лес-
ничества Западнодвинского района Тверской об-
ласти. Первая пробная площадь – черноольшаник 
крупнотравно-таволговый (ПП 1) (N 56° 11.296´;  
E 32°14.965´) – расположена на широком пони-
женном плоском берегу озера Страховское и сое-
динена с ним одними условиями колебания УПГВ. 
Водное питание древостоя ПП 1 с 2023 г. наруше-
но деятельностью бобров, в результате чего УПГВ 
поднимается до 1–2 см над поверхностью боло-
та, особенно при избытке атмосферных осадков. 
Вторая пробная площадь – черноольшаник круп-
нотравно-папоротниковый (ПП 2) (N 56°10´15´´; 

Е 32°08´16´´) – находится в плоском понижении 
проточного ручья, определяющего УПГВ и струк-
туру древесного полога, имеет довольно широкую 
(до 100 м) вогнутую поверхность, окружена морен-
ными холмами (Стороженко, Глухова, 2022). 

На ПП проведено лесоводственное описание 
древостоев, сплошной перечет деревьев с нумера-
цией, измерением диаметра на высоте 1.3 м, высо-
ты деревьев с использованием лазерного высото-
мера Nicon Forestry Pro.  У деревьев всех пород воз-
растным буром Пресслера фирмы MORA (Sweden) 
отбирали керны у комля дерева для определения 
возрастов и наличия гнилевых фаутов, а также 
стадии и типа гнили. Определялись состояние де-
ревьев (Правила…, 2020), их пораженность, виды 
дереворазрушающих грибов (Стороженко, 2011; 
Sicinski, Filipiak, 1992; Niemelä, 2005). Учитыва-
лись породный состав и количество естественного 
возобновления по градациям высоты через 0.5 м.  
При описании валежа принимали во внимание 
породу валежного ствола, диаметр у комля, стадию 
разложения (Стороженко, 1990, 2011). В камераль-
ный период определялись объемные показатели 
деревьев и запасы древостоев (Третьяков и др., 
1952; Сортиментные…, 1986). Вычислялись сред-
ние морфометрические и возрастные показатели 
пород деревьев, слагающих древостои. Строились 
возрастные ряды для каждой древесной породы  
и древостоя в целом (Дыренков, 1984; Сторожен-
ко, 2007), определялось динамическое положение 
каждой породной секции древостоя и биогеоцено-
за в целом. Зависимости показателей между собой 
определялись с помощью программы Excel.

На обеих ПП для характеристики торфяной за-
лежи с помощью торфяного бура ТБГ-1 диаметром 
5 см с насадками по 50 см отбирали почвенные об-
разцы из разных горизонтов. Степень разложения 
и ботанический состав (вид торфа) по выделенным 
генетическим горизонтам определены в ВНИИ 
овощеводства О.Н. Успенской, содержание углеро-
да – на элементном анализаторе vario MICRO cube 
(Германия), рН солевой вытяжки и зольность – по 
методике Е.В. Аринушкиной (Аринушкина, 1970). 
Объемную массу торфа определяли с помощью 
торфяного бура. Образцы на влажность отбирали 
из нужного горизонта, высушивая их до постоян-
ного веса при 105°С, и рассчитывали объемную 
массу (Семенский, 1966).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Изложение результатов исследований представ-
лено по варианту сравнительной оценки данных 
различных лесоводственных и торфяных характе-
ристик структур двух болотных систем, принятых 
к изучению. 

Поверхность болот представляет собой коч-
карники с высотой кочек, достигающей 1 м, на 



96	 СТОРОЖЕНКО, ГЛУХОВА

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

которых произрастают преимущественно древес-
ные породы, включая ольху черную, ель и бере-
зу. На выровненных участках поверхности болот 
произрастают в основном кустарниковые растения 
и травы. 

В древостоях ПП 1 в кустарниковом ярусе пре-
обладают черемуха (Padus rasemosa (Lam.) Gilib.), 
ива пепельная (Salix cineria L.), рябина (Sobrus 
aucuparia L.), крушина (Frangula alnus Mill.), смо-
родина черная (Ribus nigrum L.). В травяном яру-
се ПП 1 фоновыми видами являются таволга вя-
золистная (Filipendula ulmaria L. Maxim.), крапива 
двудомная (Urtica dioica L.), папоротник (кочедыж-
ник) (Athirium filix-femina (L.) Roth et Mert.), бело-
крыльник (Calla palustris L.). Прочие виды – дудник 
лесной (Angelica Sylvestris L.), паслен сладко-горь-
кий (Solanum Dulcamara L.), сердечник горький 
(Cardamine amara L.) и волосистоплодная (Carex 
lasiocarpa Ehrh.) и пузырчатая (Carex vesicaria L.) 
осоки. Сфагновые мхи отсутствуют. 

В кустарниковом ярусе ПП 2, кроме перечис-
ленных в ПП 1, присутствуют ива пятитычинковая 
(Salex pentandra L.) и калина (Viburnum opulus L.).  
В травяном ярусе добавляются вербейник 

обыкновенный (Lysimachia vulgaris L.), тростник 
(Phragmites australis (Cav.), вех ядовитый (Cicuta 
virosa L.), телиптерис болотный (Thelipteris palustries 
Schott.) и хвощ топяной (Equisetum fluviatile L.).

По результатам экспериментальных исследо-
ваний определено, что почвы черноольшаников 
крупнотравно-таволгового и крупнотравно-папо-
ротникового торфяные низинные (Fibric Histosols), 
высокозольные, сложены мощными древесными 
торфами с высокой степенью разложения по всей 
залежи (40–55%) (табл. 1). Мощность торфяных 
отложений составляет 2.0 и 3.7 м, залежи подсти-
лаются сапропелем и суглинками соответственно 
на ПП 1 и ПП 2.

Торфы имеют слабокислую реакцию, рН соле-
вой вытяжки меньше в торфе ПП 1 (4.7), чем в тор-
фе ПП 2 (5.6). Зольность торфа на обеих ПП раз-
личается значительно: большая зольность в почве 
черноольшаника застойного увлажнения (11–35%) 
и меньшая (11–19%) – проточного. Высокая сте-
пень разложения торфов обусловливает и значи-
тельную объемную массу (плотность) этих торфов 
в среднем (0.16 – ПП 1 и 0.19 – ПП 2). Содержа-
ние углерода в торфах черноольшаников достигает 

Таблица 1. Характеристика торфа в черноольшаниках крупнотравно-таволговом (ПП 1) и крупнотравно-па-
поротниковом (ПП 2)

Глубина отбора 
торфа, см

Мощность  
горизонта, см

рН солевой 
вытяжки Зольность, % Объемная масса, 

г/см3

Содержание  
углерода,  

% к сух. в-ву

ПП1 ПП2 ПП1 ПП2 ПП1 ПП2 ПП1 ПП2

0–10 10 4.3 5.4 15.1 18.6 0.16 0.17 44.2 45.8

10–20 10 4.3 5.4 11.6 15.4 0.10 0.18 45.9 47.9

20–30 10 4.4 5.3 11.4 13.5 0.12 0.17 46.0 48.2

30–40 10 4.4 5.4 19.3 12.2 0.18 0.16 42.1 48.9

40–50 10 4.4 5.5 14.9 11.3 0.19 0.17 44.3 49.0

50–60 10 4.5 5.5 24.7 10.9 0.14 0.17 39.3 49.7

60–70 10 4.5 5.5 35.4 10.7 0.12 0.17 33.9 49.3

70–80 10 4.6 5.4 34.5 10.2 0.21 0.15 34.4 49.9

80–90 10 4.6 5.6 34.5 9.8 0.16 0.15 34.4 50.5

90–100 10 4.5 5.5 33.8 9.7 0.21 0.16 34.7 50.1

100–150 50 4.7 5.6 27.5 9.6 0.15 0.23 37.9 50.8

150–190 40 4.7 5.5 41.5 13.7 0.18 0.21 30.9 47.6

190–200 
Сапропель 10 4.7 – 76.0 – 0.22 – 13.5 –

200–250 50 – 5.6 – 23.8 – 0.22 – 42.2

250–300 50 – 5.5 – 28.6 – 0.33 – 39.8

300–370 70 – 5.5 – 22.5 – 0.20 – 43.8
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максимума 46 и 51% (при достаточно высокой зо-
льности) соответственно на ПП 1 и ПП 2.

В табл. 2 приведены характеристики лесовод-
ственных показателей изучаемых болот.

Как следует из данных табл. 2, древостои обоих 
биогеоценозов имеют две основные породы – оль-
ху черную и ель европейскую. В древостое ПП 1 
присутствует некоторая примесь березы – 47 ство-
лов на 1 га, а на ПП 2 она единична.  В обоих со-
обществах единично представлена и осина (Populus 
tremula L.).

В древостое ПП 1 при малой численности бе-
реза имеет предельные для древостоя средние вы-
соты, достигающие 25 м (1 ярус древостоя), самые 
крупные средние диаметры – более 30 см, равные 
в максимуме 52 см, и объемы стволовой древесины 
47.13 м3га, составляющие 12.6% от общего запаса 
древостоя. Эта порода в условиях евтрофных болот 
может достигать возраста 130 и более лет, что для 
березы является чрезвычайно высокими возраст-
ными значениями.  При этом береза предельного 
возраста располагается на высоких кочках, имеет 
мощные корневые лапы, начинающиеся с высо-
ты 1–1.5 м, ребристый ствол и темно-коричневую 
окраску сердцевинной древесины. В доминиру-
ющую по запасам стволовой древесины секцию 
ольхи черной входит основное количество деревь-
ев из состава древостоя (55.7%) с крупными сред-
ними диаметрами деревьев, большими высотами, 
которые составляют вместе с березой первый ярус 
древостоя, и самыми крупными диаметрами ство-
лов деревьев, что и определяет наибольшее участие 
этой породы в общем запасе древостоя (табл. 3). 
Ель имеет подчиненное положение, незначитель-
ные средние величины диаметров и высот, однако 
по количеству деревьев составляет 37.7% от обще-
го числа деревьев. Такая структура древостоя мо-
жет помочь при анализе динамического положения 
биогеоценоза. 

Древостой второй ПП включает только оль-
ху черную и ель европейскую. Можно видеть, что 
по морфометрическим показателям ольха черная 
преобладает над елью, которая входит только во 
второй ярус древостоя и сравнивается по средним 
высотам с елью первой ПП. Очевидно, что ель за-
нимает в биогеоценозе ПП 2 также подчиненное 
положение. 

Анализ возрастной структуры биогеоценозов 
позволяет оценить несколько характеристик сооб-
ществ, включая строение возрастных рядов, дина-
мическое сукцессионное положение биогеоценоза, 
динамику его развития в ретроспективе и перспек-
тиве на довольно длительные периоды. 

Динамические характеристики приведены по 
основным, участвующим в формировании запа-
са древостоев породам, если бы они описывали 

каждую породную секцию как отдельный древо-
стой – ольшаник или ельник, березняк, сосняк и 
т.д.

Сумма показателей количества деревьев из объ-
емов всех породных секций по возрастным поколе-
ниям для всего биогеоценоза определяет его общее 
сукцессионное положение. 

Из данных табл. 3 видно, что распределение 
объемов деревьев в возрастных поколениях ПП 1 
ольховой секции имеет эксцесс значений, склоня-
ющийся к первым трем поколениям старшего воз-
раста, составляющим в сумме 84.0% всего объема 
ольховой секции.

Максимум объема деревьев третьего возрастно-
го поколения образовался всего 40 лет назад, когда 
биогеоценоз находился в фазе климакса. Совре-
менная динамика возрастного ряда биогеоцено-
за определяет его как климаксово-дигрессивный  
с уверенной тенденцией в область дигрессии. Та-
кая же тенденция характерна и для распределения 
числа деревьев в возрастных поколениях. Показа-
тельны значения связи величины объемов деревьев 
в возрастных поколениях (табл. 4). Корреляцион-
ное отношение, рассчитанное по линейному при-
ближению, характеризует связь как “умеренную” –  
R2 = 0.302. В то же время корреляционное отноше-
ние, рассчитанное по экспоненциальному прибли-
жению, характеризует связь как “значительную”, 
приближающуюся к “высокой” – R2 = 0.687. Из 
этого следует, что объемы деревьев в возрастных 
поколениях ольховой секции в большей степени 
описывают ее разновозрастную структуру, тяготе-
ющую, однако, в область дигрессии.

Распределение объемов деревьев в возрастных 
поколениях секции ели европейской на ПП 1 ха-
рактеризуют ее в большей степени как дигрессив-
ную при среднем возрасте деревьев 72 года, отно-
сящихся к пятому поколению возрастного ряда. 
Распределение числа деревьев в поколениях, на-
против, характеризует секцию как демутацион-
ную, поскольку основное количество деревьев со-
средоточено в поколениях ниже среднего возраста 
деревьев, входящих в еловую секцию. Связь вели-
чины объемов древостоев в поколениях с   увели-
чением возраста в возрастном ряду по линейному 
приближению оценивается как слабая, по экспо-
ненциальному – как умеренная, т. е. деревья ели 
разного возраста могут входить в состав разных 
возрастных поколений. Наибольшие величины 
связи двух обсуждаемых параметров отмечаются 
у березы по обоим приближениям соответственно  
R2 = 0.816 и R2 = 0.814 – связь “высокая, тесная”, ука-
зывающие на равномерное распределение объемов 
деревьев по возрастным поколениям возрастного 
ряда. Показатели объемов совместных значений 
деревьев ольхи черной, ели европейской и березы 
ПП 1 имеют ожидаемо незначительные величины: 
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Таблица 3. Возрастная и динамическая структура древостоев евтрофных черноольховых болот

Порода Измеряемые величины,
экз/м3га–1

Количество и объемы деревьев  
в возрастных поколениях 

Всего Фаза 
динамикиДо 

40 41–60 61–80 81–100 101–
120

121–
140

141– 
180 ˃ 180 

ПП1

Ольха
Количество деревьев 33 40 27 87 140 53 13 – 393 Кл–Дг

Объемы деревьев 1.1 1.7 3.4 32.7 116.4 65.7 22.5 – 243.5 Кл–Дг

Ель
Количество деревьев 26 80 67 33 53 7 – – 266 Дм

Объемы деревьев 0.8 6.3 8.5 16.1 44.3 6.7 – – 82.7 Кл–Дг

Береза
Количество деревьев – 7 – 7 13 – – 20 47 Дг

Объемы деревьев – 0.47 – 0.26 11.1 – – 35.3 47.13 Дг

Общее
Количество деревьев 59 127 94 127 206 60 13 20 706 Кл

Объемы деревьев 1.9 8.3 11.9 49.1 171.8 72.4 22.5 35.3 373.3 Кл–Дг

ПП2

Ольха
Количество деревьев 33 40 0 20 67 87 20 – 267 Кл

Объемы деревьев 0.2 0.5 0 24.1 21.9 43.2 10.1 – 380.3 Кл–Дг

Ель
Количество деревьев 7 53 33 80 33 33 20 – 259 Кл

Объемы деревьев 3.0 7.4 7.0 23.5 8.3 27.4 23.4 – 65.4 Дг

Общее
Количество деревьев 6.7 15.8 5.6 28.2 16.7 20.3 6.7 – 526 Кл

Объемы деревьев 0.6 1.5 1.0 24.0 19.9 40.9 12.1 – 445.7 Кл–Дг

Примечание. Фаза динамики: Кл – климакс; Дг – дигрессия; Дм – демутация. Сдвоенные обозначения (Кл–Дг и т.д.) 
объясняют переходные позиции сообщества от одной фазы к другой. 

Таблица 4. Связь показателей объемов деревьев с возрастными поколениями – общая и по секциям древесных 
пород в изучаемых низинных евтрофных болотах

Порода
ПП 1 ПП 2

уравнения связи R2 уравнения связи R2

Ольха
y1 = 10.9х – 8.814 0.302 y1 = 4.892 – 5.285 0.418

y2 = 0.699е0.710х 0.687 y2 = 4.892 – 5.285 0.418

Ель
y1 = 4.417х – 2.26 0.265 y1 = 3.660х – 0.357 0.621

y2 = 1.203е0.504х 0.498 y2 = 3.061е0.319х 0.696

Береза
y1 = 11.53 – 17.05 0.816 – –

y 2 = 0.040е1.671х 0.814 – –

Общая
y1 = 7.25 + 4.02 0.101 y1 = 4.721х – 4.6 0.456

y2 = 4.196е0.382х 0.444 у2 = 0403е0.664х 0.689

Примечания. R2 – корреляционное отношение; у1 – линейное приближение; у2 – экспоненциальное приближение. Про-
пуск в графе секции ольхи ПП 2 трактуется как совпадение линейных и экспоненциальных приближений.
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при линейном приближении R2 = 0.101 – связь 
“слабая”, при экспоненциальном приближении  
R2 = 0.444 – связь “умеренная”, что вполне объ-
ясняется разными величинами числа и объемов 
деревьев в возрастных поколениях, которые опре-
деляют биогеоценоз как сообщество, находящееся  
в динамике от фазы климакса к фазе дигрессии.  
В то же время показатели связи параметров по обо-
им приближениям трактуются от “слабой” до “уме-
ренной”, что еще раз подтверждает озвученный 
ранее тезис (Стороженко, 2007) о том, что толь-
ко равномерное распределение объемов деревьев  
в возрастных поколениях соответствует оценке 
биогеоценоза как климаксового сообщества 

Биогеоценоз ПП 2 в сравнении с предыдущим 
евтрофным сообществом имеет несколько дру-
гие характеристики водного питания, связанные 
с проточным ручьевым увлажнением, определя-
ющим более высокие морфометрические, воз-
растные и объемные показатели ольховой секции 
древостоя и более подчиненное положение ели, 
входящей только во второй ярус древостоя. Береза  
в составе сообщества встречена единично и в фор-
муле древостоя не представлена (табл. 2 и 3). Связь 
объемов деревьев в поколениях возрастного ряда с 
увеличением возраста деревьев в поколениях для 
секции ольхи черной определяется как “значитель-
ная” только для линейного приближения. 

Для древостоя еловой секции обсуждаемая 
связь трактуется как значительная при обоих при-
ближениях. Для всего биогеоценоза связь между 
параметрами оценивается для прямолинейного 
приближения как “умеренная”, для экспоненци-
ального – как “значительная”. Это значит, что, как 
и в варианте евтрофного болота ПП 1, в биогеоце-
нозе ПП 2 объемы деревьев в возрастных поколе-
ниях в большей степени описывают ее разновоз-
растную структуру, тяготеющую, однако, в область 
дигрессии.

В целом, сравнительная оценка двух евтрофных 
болот показывает, что, во-первых, в обоих случаях 
в структуре древостоя ель европейская занимает 
подчиненное по отношению к ольхе черной по-
ложение. Во-вторых, проточное водообеспечение 
территории леса по сравнению с более застойными 
условиями водообеспечения в значительной сте-
пени влияет на продуктивность основных пород –  
ольха черная на I-II бонитета производительнее, 
чем ель европейская.  

Важным, если не решающим, фактором, опре-
деляющим формационное положение биогеоце-
ноза в перспективе, является породная структура 
естественного возобновления на площади биогео-
ценозов (табл. 5).  

Количественный состав естественного возоб-
новления на площади изучаемых евтрофных болот 
заметно различается между собой. В проточных 

ручьевых условиях роста ПП 2 количественный со-
став подроста ольхи черной почти в 3 раза обиль-
нее, чем в более застойных условиях ПП 1. По 
секции ели, напротив, количество подроста этой 
породы на ПП 1 почти в 2.8 раза больше, чем на 
ПП 2. Можно также отметить, что в целом коли-
чественный и видовой состав подлесочных пород 
на обеих пробных площадях почти не отличается.  

Понятно, что древостой ПП 1 застойного ув-
лажнения находится в динамике смены ольхи на 
ель и в недалеком будущем целиком определится 
как еловая формация. В условиях проточного ув-
лажнения ПП 2 древостой еловой секции с долго-
временной вероятностью находится в состоянии 
стабилизации.

Показатели состояния деревьев и древостоя  
в целом определяют степень ослабленности биоге-
оценоза и возможные тренды изменения его струк-
тур в будущем.

Из данных табл. 6 можно видеть, что в целом 
состояние деревьев на площади обоих евтрофных 
болот можно признать вполне приемлемым с не-
значительным трендом к категории ослабленных 
со средним баллом ослабления 1.66. При этом ана-
лиз связи возраста деревьев со степенью их осла-
бления на ПП 1 выражается корреляционным от-
ношением по секции ольхи черной – R2 = –0.982, 
связь отрицательная, очень тесная: чем выше воз-
раст деревьев, тем хуже их состояние. По секции 
ели европейской корреляционное отношение –  
R2 = –0.006, связь отсутствует: с увеличением воз-
раста деревьев состояние деревьев ели практически 
не изменяется. 

Такие зависимости подтверждают упомянутую 
выше тенденцию о неустойчивом положении ольхи 
черной в условиях застойного увлажнения на ПП 1 
и, напротив, уверенного стабилизированного по-
ложения ели в древостое ПП 2.

Ольха черная в условиях роста на евтрофных 
болотах поражается дереворазрушающими гриба-
ми (ДРГ), вызывающими гнили стволов и корней. 
На ПП 1 пораженность гнилевыми фаутами де-
ревьев ольхи черной достигает 60%, деревья сек-
ции ольхи древостоя ПП 2 поражены гнилями на 
74%. В обоих случаях пораженность ольхи трак-
туется как очень высокая, безусловно, влияющая 
на ослабление механических свойств деревьев,  
и только периферическая проводящая зона ство-
лов, не затронутая гнилью, удерживает их от вы-
вала в структуру валежа. Так как водное питание 
деревьев осуществляется по проводящей системе 
деревьев (ксилеме), расположенной на периферии 
радиального среза ствола, то центральная гниль 
в малой степени оказывает влияние на поступле-
ние воды в кроны. Причем 84.2% гнилей отно-
сится к типу коррозионных, остальные – к типу 
деструктивных.  
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Таблица 5. Количественный состав естественного возобновления на низинных евтрофных болотах по породам 
в градациях высоты 

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

Всего,
шт./гадо 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  

и более

Древесные породы – ПП 1

Ольха – 7 47 13 27 53 20 93 260

Ель 193 100 67 100 47 47 27 13 594

Береза – – 20 – 7 – – – 27

Всего подроста древесных пород 193 107 134 113 81 100 47 106 881

Подлесочные породы – ПП 1

Черемуха – 47 127 207 100 87 13 – 581

Рябина – 20 – 7 – – 13 53 93

Можжевельник – – – 13 – – – – 13

Всего подлесочных пород – 67 127 227 100 87 26 53 687

Древесные породы – ПП 2

Ольха Ед. Ед. 53 413 40 66 7 180 759

Ель 86 40 20 40 7 7 7 7 214

Береза – – – – 7 7 – – 14

Всего подроста древесных пород 86 40 73 453 54 80 14 187 987

Подлесочные породы – ПП 2

Ива – 7 – 7 13 – – – 27

Липа – 7 7 40 13 – – – 67

Лещина – – 13 13 – – – – 26

Рябина 20 26 7 26 – 7 – 13 99

Крушина 26 53 40 247 40 7 – – 413

Всего подлесочных пород 46 93 67 333 66 14 – 13 632

Таблица 6. Показатели состояния деревьев и древостоев евтрофных черноольховых болот

Порода
Распределение числа деревьев по категориям состояния,  шт.-% Всего,

шт.-%
Средний балл  

состояния1 2 3 4 5 6

ПП 1

Ольха 213–55.8 133–32.8 40–9.8 7–1.6 – – 393–100 1.6

Ель 86–33.3 113–43.6 33–12.8 7–2.6 – 20–7.7 259–100 1.7

Береза 20–42.5 27–57.5 – – – – 47–100 1.6

ПП 2

Ольха 190–56.6   109–32.1 31–9.4 0 0 10–1.9 340–100 1.6

Ель 120–46.3 93–35.9 33–12.8 7–2.5 0 7–2.5 260–100 1.8
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В обоих биогеоценозах связь присутствия гни-
ли с состоянием крон деревьев выражается r = 0.12 
при ошибке мr = 0.1 и коэффициенте достоверно-
сти t = 1.2 и трактуется как очень слабая, недосто-
верная (Дворецкий, 1971). 

У деревьев ольхи черной на ПП 1 и ПП 2  
в 5–10% случаев на стволах обнаружены плодо-
вые тела трутовых дереворазрушающих грибов из 
отдела Basidiomycota.  Основными возбудителями, 
вызывающими гнили ольхи черной в изучаемых 
евтрофных болотах, являются трутовик ольхо-
вый (Phellinus alni (Bond.) Parm.), трутовик насто-
ящий (Fomes fomentarius (L.) Fr.), трутовик лож-
ный (Phellinus igniarius (L.:Fr) Quel.), а также виды 
из рода Armillaria, в основном  опенок осенний 
(Armillaria borealis Marxm. et Korhonen). Все они вы-
зывают гнили коррозионного или трухляво-волок-
нистого типа.  Ель в составе древостоя имеет еди-
ничное поражение дереворазрушающими грибами. 

При неблагоприятных эдафических условиях 
произрастания или при ослаблении деревьев в ре-
зультате поражения ДРГ деревья ольхи черной спо-
собны формировать вторичные кроны, дополняю-
щие первичные по объему листовой поверхности 
(табл. 7).

В условиях проточного увлажнения черноо-
льшаника ПП 2 формирование вторичных крон  
в основном по стволовой части деревьев отмече-
но у 46% деревьев и достигает в среднем 41.3% от 
общего объема крон. Особенность формирования 
вторичных крон наблюдается почти у всех листвен-
ных пород. У черной ольхи это явление отмечено 
впервые (Стороженко, Глухова, 2022).

Древесный отпад с современных биогеоцено-
тических позиций рассматривается как важней-
ший элемент лесного биогеоценоза, составляю-
щий часть общего баланса биомассы сообщества 
(Стороженко, 2011, 2007; Головченко и др., 2023). 
В исследуемых низинных евтрофных болотах, раз-
вивающихся в условиях естественной сукцессии, 
древесный отпад в виде валежа имеет значитель-
ные объемы и различные показатели участия пород 
в общем объеме валежа (рис. 1).  

Временные периоды стадий разложения вале-
жа: 1 – до 3 лет; 2 – 4–20; 3 – 21–30; 4 – 31–40; 
5 – 41–50 лет. В черноольшанике ПП 1 отпад всех 
древесных пород присутствует в объеме 125.1 м3 на 
1 га площади биогеоценоза, что составляет 33.5% 
от запаса древостоя, в биогеоценозе ПП 2 валеж 
присутствует в объеме 73.7 м3 на 1 га или 16.5% от 
запаса древостоя. Распределение валежа суммар-

ных значений всех пород по стадиям разложения 
представлено на рис. 2. 

Похожие величины распределения объемов ва-
лежа по стадиям разложения в обеих ПП анали-
зируемых евтрофных болот указывают на близкие 
тенденции в динамике древесного отпада, несмо-
тря на различия в вариантах увлажнения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Все изученные евтрофные болота имеют сме-
шанный породный состав из трех основных дре-
весных пород – ольхи черной, ели европейской  
и березы пушистой в разных соотношениях деревь-
ев породных секций древостоев в зависимости от 
числового и объемного показателей в возрастных 
поколениях возрастной структуры биогеоценозов. 

Таблица 7. Показатели объемов вторичных крон ольхи черной в евтрофном болоте ПП 1

Показатели

Объемы вторичных крон деревьев ольхи черной  
по градациям замещения первичных крон, % от всей кроны Всего, 

шт.-%
до 10 11–20 21–30 31–40 41–50 51–60 61–70 71–80 81–90 91–100

Экземпляры 80 80 60 7 13 – 13 40 13 87 393

% 12.9 22.2 16.6 1.8 3.8 – 3.8 11.1 3.7 24.1 100

 ПП1  ПП2 

Рис. 1. Участие древесных пород в общем объеме ва-
лежа в биогеоценозах застойного (ПП 1) и проточ-
ного (ПП 2) увлажнения территорий, %. Цвета ди-
аграммы: серый – ольха черная (1); фиолетовый –  
ель (2); голубой – береза пушистая (3).
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Особенностью породного состава древостоев 
изученных евтрофных болот можно считать при-
сутствие в первом ярусе ели и ольхи черной неза-
висимо от доминирующей в ярусе породы и пода-
вляющего доминирования в составе естественного 
возобновления елового подроста. Эта особенность 
определяет возможность смены ольховой форма-
ции на еловую как страховочного варианта сохра-
нения лесной среды при изменении эдафических 
условий в динамике роста лесных сообществ.

В исследуемых сообществах присутствует при-
месь деревьев березы разного возраста, единич-
ны случаи высоких возрастов (более 100–150 лет). 
Особенностью этой породы в эдафических усло-
виях евтрофных болот региона, особенно в усло-
виях более застойного увлажнения, является спо-
собность деревьев березы доживать до возраста  
200 лет. 

Подтверждена способность ольхи черной фор-
мировать вторичные кроны на стволах и ветвях де-
ревьев как ответную реакцию на ухудшение эдафи-
ческих условий, приводящих к снижению объема 
первичных крон.

Анализ числовых и объемных показателей 
структур евтрофных болот региона уверенно пока-
зывает возможность смены ольховых формаций на 
еловые. Определяются высокие показатели связи 
присутствия ели в возрастных поколениях возраст-
ных рядов для биогеоценоза ПП 2 с проточным 
увлажнением как со сформировавшейся структур-
ной особенностью подчиненного положения ели  
в древостое, что подтверждает тенденция возмож-
ных смен ольховых формаций на еловые.

В целом, сравнительная оценка двух евтрофных 
болот показывает, что, во-первых, в обоих случа-
ях в структуре древостоя ель европейская зани-
мает подчиненное по отношению к ольхе черной 
положение. Во-вторых, проточное водообеспече-
ние территории леса (ПП 2) по сравнению с бо-
лее застойными условиями увлажнения (ПП 1)  

в значительной степени влияет на продуктивность 
основных пород – в проточных условиях роста 
продуктивность ольхи черной на I-II бонитета 
выше, чем ели европейской. Напротив, в более 
застойных условиях увлажнения ель европейская 
заменяет ольху черную как в древесном ярусе, так  
и в подросте.  

Исследуемые черноольшаники произрастают 
на мощных торфяных почвах, сложенных низин-
ными древесными торфами с высокой степенью 
разложения. Существующие различия между по-
чвами изучаемых евтрофных болот объясняются, 
прежде всего, геоморфологией места положения  
и гидрологическим режимом. Почвы чернооль-
шаника застойного увлажнения имеют большую 
кислотность, зольность, несколько меньшую плот-
ность и меньшее содержание углерода в отличие от 
черноольшаника, занимающего проточное поло-
жение в рельефе.
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A comparative assessment of the silvicultural characteristics of tree stands, peat deposits and the 
dynamics of the virgin lowland eutrophic black alder bogs development has not been previously carried 
out, which determined the choice of the purpose of this study. In the forests of the Zapadnodvinsk 
district of the Tver region. Lowland rain-groundwater black alder bogs were selected for analysis, one of 
which has variable circulating water supply, while the other was stagnant. Studied within the framework 
of the study were the age, dynamic, and renewal characteristics, the condition of trees and forest stands, 
indicators of tree mortality, and the infestation of forest stands with wood-decaying fungi. A comparative 
assessment of the peats characteristics was carried out regarding the pH of the salt extract, the ash 
content, the bulk mass (density) and the carbon content in soil horizons. Eutrophic black alder swamps 
have a large presence of Norway spruce in different proportions and an insignificant presence of downy 
birch. When edaphic conditions change, this feature determines the possibility of changing the alder 
formation to the spruce one. Using the exponential approximation, high values of the relationship 
between the presence of spruce in age generations of age series were shown for the biogeocenosis with 
circulating water – R2 = 0.696. Under eutrophic growth conditions, downy birch can reach an age 
of 150 years. The soils of black alder forests are considered lowland peats, are high in ash content 
and composed of thick woody peats up to 2–4 m with a high degree of decomposition throughout the 
deposit (40–55%). The carbon content in peats with a fairly high ash content is different: 34–46 and 
46–51% respectively in black alder forests with stagnant and flowing water. A comparative assessment 
of two black alder eutrophic bogs shows that Norway spruce occupies a subordinate position in relation 
to black alder. Under conditions of flow-through moisture, the productivity of black alder is 1-2 quality 
classes higher than that of European spruce. In more stagnant moisture conditions, Norway spruce 
actively replaces black alder both in the tree layer and in the undergrowth. In terms of the structure of 
age series, successional dynamics and tree mortality, indigenous eutrophic black alder bogs of different 
ages maintain the balance of biomass as climax stable forest communities.

Keywords: eutrophic bogs, black alder and Norway spruce formations, change in species composition, thick 
woody peats, circulating and stagnant water supply.
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Актуальность исследования определяется необходимостью оценки состояния лесных экосистем 
в условиях меняющейся техногенной нагрузки и практической значимостью совершенствования 
системы мониторинга для устойчивого управления лесами. Исследована динамика поступле-
ния поллютантов с атмосферными выпадениями, их аккумуляция в почве и древесном ярусе 
(на примере эдификаторного вида – сосны обыкновенной) в условиях воздействия комбината 
“Печенганикель” (пгт Никель, Мурманская область). Исследования проводили с 1991 по 2022 г. 
на пробных площадях постоянного наблюдения, расположенных в сосновых лесах на различ-
ном удалении от источника загрязнения (7, 14, 44 км). В период с 1991 по 2020 г. годовые объе-
мы выбросов SO2, Ni и Cu комбинатом постепенно снижались, а в декабре 2020 г. поступление  
в атмосферу выбросов поллютантов практически прекратилось в связи с закрытием плавильного 
цеха комбината “Печенганикель”. В первую очередь резкое сокращение выбросов поллютантов  
в атмосферу привело к изменению состава снеговых и дождевых вод, концентрации поллютантов 
(Ni, Cu, Co, Pb и Cd) в них приблизились к региональным фоновым значениям. Однако концен-
трации тяжелых металлов и серы в почве все еще значительно выше, чем в репрезентативных 
лесных экосистемах Мурманской области, что обусловлено длительным периодом, необходимым 
для восстановления и самоочищения почв.

Ключевые слова: атмосферные выпадения, почвы, сосна обыкновенная, атмосферное загрязнение, тяжелые 
металлы, северотаежные леса, Арктика.
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Мурманская область – один из наиболее инду-
стриально развитых районов российской Арктики, 
принадлежащих к регионам России, лесные экоси-
стемы которых наиболее чувствительны к загрязне-
нию окружающей среды. Специфика функциони-
рования экосистем определяется, с одной стороны, 
природно-климатическими условиями региона, с 
другой – уровнем антропогенной нагрузки. Основ-
ными источниками выбросов в атмосферу подкис-
ляющих веществ и соединений тяжелых металлов 
в регионе являются предприятия АО “Кольская 

горно-металлургическая компания” (комбинаты 
“Североникель” и “Печенганикель”), деятельность 
которых вызвала деградацию лесных экосистем на 
значительных по площади территориях. Следстви-
ем длительного техногенного загрязнения со сто-
роны промышленных предприятий стало накопле-
ние тяжелых металлов в различных компонентах 
наземных и водных экосистем (Лукина, Никонов, 
1996; Kashulina et al., 2014; Лянгузова и др., 2015; 
Копцик и др., 2016; Даувальтер, Кашулин, 2018). 
Работы по изучению состояния экосистем при воз-
действии атмосферных выбросов промышленных 
предприятий ведутся многими отечественными 
и зарубежными учеными, в том числе в услови-
ях снижения техногенной нагрузки (Chernen'kova  
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et al., 2014; Vorobeichik et al., 2014; Hale, Robertson, 
2016; Kowalska et al., 2016; Шергина и др., 2018; 
Zakrzewska, Klimek, 2018; Михайлова, 2020; Воро-
бейчик, 2022). Но недостаточно сведений, позво-
ляющих оценить реакцию лесных экосистем и их 
компонентов на снижение техногенной нагрузки в 
связи с закрытием промышленного объекта. 

На протяжении более 80 лет (с 1940 г.) на се-
веро-западе области функционирует медно-ни-
келевый комбинат “Печенганикель” (пгт Никель,  
г. Заполярный) – источник диоксида серы и по-
лиметаллической пыли, содержащей тяжелые 
цветные металлы (Ni, Cu, Co, Cd, Pb и др.). Ис-
следования лесных экосистем в зоне воздействия 
комбината свидетельствуют о значительном нако-
плении поллютантов в почвах, растениях, изме-
нении биогеохимических циклов элементов, жиз-
ненного состояния древостоев (Сurrent…, 2008; 
Кольская…, 2012; Евдокимова и др., 2014; Исаева, 
Сухарева, 2021). В декабре 2020 г. произошло уни-
кальное по своей значимости событие – закрытие 
плавильного цеха (пгт Никель), вследствие чего 
резко снизились выбросы загрязняющих веществ 
в атмосферу. В этой связи изучение современного 
состояния северотаежных лесов в зоне продолжи-
тельного техногенного воздействия в начальный 
период после сокращения атмосферных выбросов 
является особенно важным для оценки состояния 
лесных экосистем, прогнозирования динамики 
биогеохимических циклов и устойчивого функци-
онирования лесов, сравнение уровня выпадений 
загрязняющих веществ с атмосферными осадками 
с уровнем, рассматриваемым как критический для 
лесных экосистем.

Цель исследования – анализ динамики  
(1991–2022 гг.) содержания тяжелых металлов  
и серы в атмосферных выпадениях и почвен-
но-растительном покрове сосновых лесов в зоне 
воздействия атмосферных выбросов комбината 
“Печенганикель” (Мурманская область).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили на северо-западе 
Мурманской области, в подзоне северной тайги,  
в период с 1991 по 2022 г. на пробных площадях по-
стоянного наблюдения (ППН), расположенных по 
градиенту загрязнения от комбината “Печенгани-
кель” в 7, 14, 44 км. Пробные площади заложены  
в рамках проекта The Lapland Forest Damage Project 
(1990–1995 гг.), в котором участвовали сотрудни-
ки Института проблем промышленной экологии 
Севера Кольского НЦ РАН и Лесного исследо-
вательского института Финляндии. В процессе 
этих исследований была создана мониторинго-
вая сеть площадок от пгт Никель к Финляндии по 
трем трансектам (Лукина, Никонов, 1993, 1996).  
В данной работе представлены результаты  

с пробных площадей, находящихся на территории 
РФ и расположенных в юго-западном направлении 
от комбината.

Основным типом растительности в районе ис-
следования являются сосняки лишайниково-ку-
старничковые в автоморфных позициях ландшаф-
та на иллювиально-железистых подзолах (Rustic 
Podzols, WRB 2022) с типичным для них профилем: 
O–Е–BHF (BF, BH)–C. В древесном ярусе пре-
обладает сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.),  
возраст которой варьирует от 80 до 260 лет. В на-
почвенном покрове доминируют кустарнички –  
черника обыкновенная (Vaccinium myrtillus L.), брус-
ника обыкновенная (Vaccinium vitis-idaea L.), водя-
ника  гермафродитная  (Empetrum hermaphroditum 
Hager.) и лишайник кладония звездчатая (Cladonia 
stellaris (Opiz) Pouzar&Vezda).  Фоновая территория 
расположена на значительном удалении от источ-
ника загрязнения (275 км) на юго-западе Мурман-
ской области в сосняке лишайниково-кустарнич-
ковом и представлена 2 стационарными пробны-
ми площадями, которые отражают региональный 
фон и соответствуют всем международным крите-
риям контрольных площадок (UNECE ICP Forests 
Programme…, 2020).

Закрытие плавильного цеха комбината “Пе-
ченганикель” в декабре 2020 г. способствовало 
существенному сокращению выбросов загряз-
няющих веществ в атмосферу предприятиями  
АО “Кольская ГМК” (Сухарева и др., 2020; Годо-
вой отчет…, 2021 г.). По информации АО “Коль-
ская ГМК”, предоставленной ИППЭС КНЦ РАН, 
в исследуемый период годовые объемы выбросов 
SO2 комбинатом “Печенганикель” снижались от 
257.5 тыс. т в 1991 г. до 0.1 тыс. т в 2022 г. (рис. 1). 
Годовые объемы выбросов Ni и Сu в 1991 г. состав-
ляли 279 и 171 тонну, в 2022 г. – 2.1 и 0.5 тонны 
соответственно.

Отбор атмосферных выпадений в виде снега 
выполняли в 2004, 2005, 2021 и 2022 гг., дождя –  
в 2004, 2005 и 2021 гг. Отбор снега проводили из 
ненарушенной стенки траншеи с помощью пласти-
кового коллектора в период максимального снего-
накопления (конец марта – начало апреля) под по-
логом леса и на открытой территории в трехкрат-
ной повторности. На каждой пробной площади для 
сбора дождевых вод использовали 15 осадкоприем-
ников (12 –  под пологом леса, 3 – на открытой 
территории), отбор проводили ежемесячно в пери-
од с июня по октябрь с измерением объема осадков 
в каждом приемнике и отбором на анализ одной 
смешанной пробы. Выпадения основных поллю-
тантов с атмосферными осадками рассчитывали  
с учетом среднегодовой концентрации и среднего-
дового объема пробы.

Отбор почвенных образцов проводили  
в 2004, 2011, 2019, 2021 гг. на ППН в 3–5-кратной 
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повторности в конце периода вегетации (август). 
Образцы отбирали по почвенным горизонтам: под-
стилка/органогенный горизонт (OL, OF, OH), элю-
виальный горизонт (E), иллювиальный горизонт (В)  
и почвообразующая порода (С). Почвенные образ-
цы просеивали через сито с отверстиями размером 
1 мм. 

Отбор хвои сосны обыкновенной проводили  
в 1991, 2004, 2011, 2019 гг. из верхней трети кроны  
в 5–15-кратной повторности в конце вегетацион-
ного периода (август). В лаборатории ее разделя-
ли на хвою текущего года, однолетнюю и много-
летнюю. На всех исследованных ППН предельный 
возраст многолетней хвои сосны составлял 4–6 лет.

Актуальную кислотность (рН) в почвенных об-
разцах в водной суспензии определяли при соот-
ношении почва : раствор 1 : 25 – для органогенных  
и 1 : 1.25 – для минеральных горизонтов. Для опре-
деления концентрации подвижных форм соедине-
ний элементов почвенные образцы обрабатывали 
1М CH3COONH4 (рН = 4.65) (Methods…, 1989). 
Использовали те же соотношения почвы и вытес-
нителя, что и при определении pH. Концентрации 
химических элементов в хвое определяли после 

разложения концентрированной HNO3 (мокрое 
озоление). 

Актуальную кислотность (рН водной вытяжки) 
проб снега, дождевой воды и почв измеряли потен-
циометрически. Концентрации металлов (Cu, Ni, 
Pb, Cd, Cr, Co) во всех пробах определяли методом 
атомно-абсорбционной спектрометрии; S в почвах 
и растениях – турбидиметрическим методом, SO4

2– 

в снеговой и дождевой воде – методом ионообмен-
ной хроматографии. Аналитические исследования 
проведены в Центре коллективного пользования 
физико-химических методов анализа Института 
проблем промышленной экологии Севера Феде-
рального исследовательского центра “Кольский 
научный центр”.

Всего за период исследования (1991–2022 гг.) 
проанализировано 754 образцов, их них 249 – ат-
мосферные выпадения, 235 – почвы, 270 – хвоя 
сосны.

Полученные данные обрабатывали статисти-
ческими методами с помощью программного обе-
спечения MS Excel (описательная статистика) и 
Statistica 13.3 (U-критерий Манна–Уитни).

Рис. 1. Выбросы в атмосферу SO2, Ni, Cu комбинатом “Печенганикель” (по данным АО “Кольская ГМК” за период 
1991–2022 гг).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Атмосферные выпадения в виде снега.  
В период интенсивной работы комбината  
(2004–2005 гг.) на ППН в 7 и 14 км от комбина-
та наблюдалось достоверное (p < 0.05) повышение 
в снеговых водах концентраций Ni (до 19.5 раз),  
Cu (до 12 раз) и Co (до 7 раз) по сравнению с ППН 
в 44 км как под пологом леса, так и на открытой 
территории (табл. 1). Кислотность на ППН в 44 км 
выше, чем на ППН, расположенных в 7 и 14 км. 
При этом в 44 км от источника загрязнения в сне-
ге под пологом леса концентрации Ni, Cu, Co, Pb 
и Cr (от 2 до 15 раз) и SO4

2– (до 5 раз) достоверно  
(p < 0.05) возрастали по сравнению с фоновой тер-
риторией. На ППН, расположенных в 14 и 7 км 
от комбината, концентрации тяжелых металлов 
под пологом леса увеличиваются для Co, Cd, Pb,  
Cr – от 2 до 12 раз, а для Сu и Ni – в 66 и 185 раз, 
для сульфатов – до 4 раз по сравнению с фоном, 
что свидетельствует о существенной техногенной 
нагрузке на лесные экосистемы, оказываемой ком-
бинатом за данный период. На всех исследуемых 
ППН наблюдалось повышение кислотности по 
сравнению с фоновыми значениями.

В период резкого снижения выбросов  
(2021–2022 гг.) на всех изученных ППН на от-
крытой территории обнаруживается достоверное 
увеличение концентрации SO4

2– (до 3 раз) отно-
сительно значений регионального фона (табл. 1). 
На ППН в 7 км от комбината под пологом леса 
наблюдается (p < 0.05) повышение в снеговых во-
дах концентраций Co и Cd (до 6 и 2 раз соответ-
ственно) по сравнению с ППН в 44 км от источни-
ка загрязнения. Концентрации сульфатов на ППН  
в 14 км от источника загрязнения под пологом леса  
в 1.5 раза достоверно (p < 0.05) выше, чем на от-
крытой территории.

Сравнивая период закрытия комбината с пери-
одом его активной работы (2021–2022 гг.), следует 
отметить достоверное (p < 0.05) снижение концен-
траций тяжелых металлов в снеге как под пологом 
леса, так и на открытой территории. В 2021–2022 гг.  
на ППН, в 44 км от источника загрязнения, кон-
центрации Ni, Cu, Co, Cd, Pb и Cr уменьшились от 
2 до 47 раз, в 14 и 7 км – от 3 до 80 раз по сравне-
нию с 2004–2005 гг. На всех исследованных ППН 
выявлено снижение кислотности снеговых вод. 
Это свидетельствует об уменьшении техногенной 
нагрузки на лесные экосистемы после закрытия 
плавильного цеха комбината. 

Атмосферные выпадения в виде дождя. В усло-
виях атмосферного загрязнения (2004–2005 гг.) 
в дождевых водах, по сравнению с фоновой тер-
риторией, достоверно (p < 0.05) увеличиваются 
концентрации Ni (до 4 раз) в 44 км от комбината, 
Ni, Cu, Co, Cd, Pb (от 2 до 50 раз) и SO4

2– (от 1.5  
до 2 раз) в 7 и 14 км от источника загрязнения  

(табл. 2). Значимые различия (p < 0.05) отмечены 
для Cu, Ni и SO4

2– под пологом леса в 44 км от ком-
бината; здесь концентрации в 2 раза выше, чем на 
открытой территории. Выявленная закономерность 
свидетельствует о смыве и выщелачивании элемен-
тов из крон древесных растений (Лукина, Никонов, 
1996; De Vries et al., 2014; Ershov et al., 2020). При 
приближении к источнику атмосферного загрязне-
ния (ППН в 7 и 14 км) наблюдается достоверное  
(p < 0.05) увеличение концентраций Ni, Cu, Co, Cd, 
Pb под пологом леса и на открытой территории по 
сравнению с ППН в 44 км. На открытой терри-
тории также выявлено увеличение концентрации 
SO4

2– (7 км от комбината) по сравнению с ППН, 
расположенной в 44 от комбината.

В 2021 г. по градиенту атмосферного загрязне-
ния выявлено достоверное снижение показателя 
рН по сравнению с фоновой территорией. Следу-
ет отметить, что на ППН, расположенной в 7 км 
от комбината, концентрации Ni и Сu в дождевых 
водах под пологом леса все еще выше (3 и 4 раза 
соответственно), чем на фоновой территории. На 
ППН в 7, 14 и 44 км от комбината в атмосферных 
выпадениях под пологом леса концентрации SO4

2– 
и Ni достоверно (p < 0.05) выше, чем на открытой 
территории. Кроме того, в дождевых водах в 7 км 
наблюдается достоверное увеличение концентра-
ций Ni (до 3 раз) под пологом леса по сравнению  
с ППН в 44 км. 

Сравнение периода закрытия комбината с пе-
риодом его активной работы показало снижение  
(p < 0.05) концентраций тяжелых металлов в дожде: 
в 44 км от комбината концентрации Co под поло-
гом леса уменьшились в 23 раза, концентрации 
Ni и Pb на открытой территории – в 28 раз. Как 
под пологом леса, так и на открытой территории 
на ППН в 14 км концентрации Ni, Cu, Co, Pb  
и Cd снизились от 7 до 62 раз, в 7 км – от 6  
до 68 раз. Как и в снеговых водах, существенное 
снижение концентраций тяжелых металлов в дожде 
свидетельствует о снижении техногенной нагрузки 
на лесные экосистемы после закрытия плавильно-
го цеха комбината. 

Информация о химическом составе атмосфер-
ных выпадений имеет большое индикаторное зна-
чение для оценки возможных негативных воздей-
ствий на леса. Более четверти века развивается 
концепция критических нагрузок на леса, которые 
определяются как “количественная оценка воздей-
ствия уровня одного или нескольких поллютантов, 
ниже которого значительных негативных послед-
ствий для наиболее чувствительных компонентов 
экосистем не наблюдается, в соответствии с совре-
менным уровнем знаний” (Копцик, 2004; Critical 
loads…, 2004; Koptsik et al., 2007). Критические на-
грузки (critical loads) рассчитываются с использо-
ванием химических индикаторов, определяющих 
вредное воздействие и пороговые значения. Для 
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Таблица 1. Концентрации Ni, Cu, S04
2– (мг/л), Co, Pb, Cd, Cr (мкг/л) и рН в снеговых водах на ППН, распо-

ложенных на различном удалении от комбината “Печенганикель”

Периоды, гг. Позиция pH Ni Cu SO4
2– Co Cd Pb Cr

2004–2005

Фоновая территория 275 км

Под пологом 4.83
0.05

0.0002
0.0001

0.001
0.0001

0.43
0.07

0.07
0.02

0.08
0.02

0.12
0.03

0.10
0.01

Открытая Нет данных

44 км

Под пологом 4.41
0.09

0.003
0.001

0.007
0.002

2.22
1.13

0.16
0.06

0.04
0.01

0.90
0.20

0.37
0.08

Открытая 4.47
0.08

0.002
0.001

0.006
0.002

1.30
0.50

0.13
0.03

0.04
0.01

0.94
0.24

0.37
0.09

14 км

Под пологом 4.56
0.08

0.037
0.020

0.066
0.031

1.78
0.33

0.87
0.35

0.18
0.07

1.48
0.34

0.30
0.09

Открытая 4.62
0.07

0.034
0.018

0.072
0.036

1.51
0.17

0.89
0.45

0.18
0.09

1.66
0.37

0.38
0.11

7 км

Под пологом 4.59
0.10

0.036
0.014

0.048
0.017

1.68
0.40

0.76
0.26

0.09
0.02

1.57
0.53

0.40
0.06

Открытая 4.59
0.10

0.039
0.015

0.054
0.022

1.75
0.43

0.71
0.30

0.10
0.03

1.49
0.47

0.35
0.07

2021–2022

Фоновая территория 275 км

Под пологом 5.24
0,08

0.003
0.001

0.0004
0.0002

1.64
0.89

0.01
0.003

0.01
0.001

0.04
0.01

0.08
0.02

Открытая 5.46
0.11

0.002
0.001

0.0004
0.0001

0.52
0.08

0.01
0.000

0.01
0.001

0.01
0.003

0.03
0.002

44 км

Под пологом 5.72
0.21

0.001
0.000

0.001
0.0002

1.36
0.23

0.01
0.003

0.01
0.001

0.03
0.01

0.15
0.03

Открытая 5.61
0.25

0.004
0.002

0.0004
0.0002

1.06
0.23

0.02
0,005

0.01
0.001

0.02
0.01

0.16
0.11

14 км

Под пологом 5.41
0.11

0.003
0.001

0.001
0.0003

1.49
0.13

0.03
0.01

0.01
0.001

0.04
0.01

0.06
0.01

Открытая 5.56
0.21

0.002
0.001

0.002
0.001

1.01
0.11

0.03
0.01

0.01
0.003

0.02
0.01

0.05
0.01

7 км

Под пологом 5.43
0.13

0.003
0.001

0.001
0.0004

1.50
0.10

0.06
0.04

0.02
0.003

0.02
0.01

0.11
0.04

Открытая 5.52
0.20

0.013
0.008

0.001
0.0004

1.51
0.15

0.01
0.002

0.01
0.002

0.02
0.01

0.08
0.02

Примечание. Здесь и в табл. 2–4 в числителе – среднее значение, в знаменателе – стандартная ошибка.
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Таблица 2. Концентрации Ni, Cu, S04
2- (мг/л), Co, Pb, Cd, Cr (мкг/л) и рН в дождевых водах на ППН, распо-

ложенных на различном удалении от комбината “Печенганикель”

Периоды, гг. Позиция pH Ni Cu SO4
2– Co Cd Pb Cr

2004–2005

Фоновая территория 275 км

Под пологом 4.75
0.21

0.001
0.0002

0.005
0.001

1.39
0.26

0.13
0.04

0.06
0.02

0.33
0.09

0.49
0.13

Открытая Нет данных

44 км

Под пологом 4.72
0.32

0.004
0.001

0.004
0.001

2.53
0.53

0.24
0.02

0.03
0.01

0.30
0.04

0.19
0.04

Открытая 4.61
0.11

0.002
0.0001

0.002
0.0002

0.97
0.10

0.18
0.07

0.01
0.00

0.29
0.06

0.13
0.03

14 км

Под пологом 4.75
0.13

0.021
0.005

0.020
0.006

2.22
0.45

0.55
0.14

0.14
0.04

0.83
0.14

0.28
0.04

Открытая 4.66
0.10

0.011
0.004

0.015
0.005

1.25
0.30

0.28
0.10

0.07
0.02

0.69
0.17

0.28
0.06

7 км

Под пологом 4.62
0.22

0.052
0.008

0.052
0.013

2.71
0.35

1.39
0.19

0.16
0.03

0.68
0.16

0.34
0.05

Открытая 4.70
0.31

0.031
0.006

0.032
0.008

1.82
0.33

0.79
0.09

0.07
0.02

0.46
0.11

0.29
0.07

2021–2022

Фоновая территория 275 км

Под пологом 5.64
0.16

0.002
0.001

0.002
0.001

1.46
0.27

0.25
0.06

0.03
0.01

0.22
0.08

0.19
0.04

Открытая 6.32
0.08

0.001
0.001

0.002
0.001

1.17
0.39

0.14
0.06

0.01
0.002

0.10
0.05

0.14
0.06

44 км

Под пологом 4.74
0.17

0.002
0.001

0.004
0.002

2.00
0.38

0.01
0.00

0.02
0.01

0.22
0.08

0.17
0.04

Открытая 5.09
0.05

0.0002
0.0001

0.004
0.002

0.94
0.13

0.02
0.01

0.01
0.0001

0.01
0.00

0.32
0.15

14 км

Под пологом 4.77
0.09

0.002
0.001

0.003
0.001

1.27
0.09

0.03
0.01

0.01
0.00

0.01
0.00

0.28
0.10

Открытая 5.20
0.05

0.000
0.000

0.001
0.001

0.83
0.14

0.01
0.004

0.01
0.001

0.02
0.01

0.49
0.16

7 км

Под пологом 4.80
0.18

0.006
0.002

0.008
0.002

1.73
0.22

0.08
0.05

0.01
0.00

0.11
0.07

0.70
0.28

Открытая 5.13
0.06

0.0004
0.0002

0.004
0.002

0.91
0.06

0.03
0.01

0.01
0.002

0.20
0.19

0.20
0.06
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атмосферных выпадений могут рассчитывать кри-
тическую нагрузку для определенного элемента, на-
пример, для сульфатной серы (Korhola et al., 1999) 
или тяжелых металлов (Reinds et al., 2006). Из при-
веденных выше результатов исследований установ-
лено, что концентрации тяжелых металлов и серы 
в атмосферных выпадениях на ППН в 7 и 14 км  
от источника загрязнения значительно превышают 
фоновые значения, особенно в период активной ра-
боты плавильного цеха комбината (2004–2005 гг.).  
Поэтому целесообразно сравнить уровни выпа-
дений поллютантов на объектах представленных 
исследований с установленным в международной 
практике уровнем критических нагрузок.

На всех исследуемых ППН уровень критических 
нагрузок общих выпадений (с дождем и снегом) 
S-SO4

2–, Pb, Cd и Cr не был превышен (Korhola 
et al., 1999; Reinds et al., 2006, 2008) как в период 
активной деятельности комбината, так и после за-
крытия плавильного цеха. Уровень критической 
нагрузки для экосистем Центральной Лапландии 
по Ni и Cu составляет 120 и 5 г/га в год соответ-
ственно (Reinds et al., 2006). Выпадения Ni под по-
логом леса и на открытой территории превышали 

уровень критических нагрузок только в период 
активной работы комбината в 7 км от источника 
загрязнения (в 1.5 раза) (рис. 2). Выпадения Cu 
под пологом леса и на открытой территории в пе-
риод интенсивной деятельности комбината пре-
вышали уровень критических нагрузок для фоно-
вой территории – до 2 раз, в 44 км – до 4 раз, в 14  
и 7 км – до 40 раз. После закрытия плавильно-
го цеха выпадения Cu на фоновой территории не 
превышают уровня критических нагрузок, на ППН  
в 44 км превышение составляет до 2 раз, в 14 и 7 км –  
до 4 раз как под пологом леса, так и на открытой 
территории.

Почвы. Почвенный покров как наиболее кон-
сервативный компонент экосистемы определяет 
ее состояние и устойчивость, играет важную роль 
в формировании, поддержании и сохранении био-
логического разнообразия (Федорец и др., 2015; 
World Reference Base…, 2022). Функционирование 
северотаежных лесов во многом определяется ус-
ловиями минерального питания растений, кото-
рые существенно изменяются в зоне воздействия 
крупных промышленных предприятий. Органоген-
ный горизонт рассматривается как эффективный 

Рис. 2. Атмосферные выпадения никеля и меди в период активной деятельности комбината (2005 г.) и в период 
после его закрытия (2021 г.). ПП – под пологом леса; ОТК – открытая территория; КН – уровень критической 
нагрузки (Reinds et al., 2006).
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биогеохимический барьер для тяжелых металлов, 
поступающих в экосистемы в результате атмосфер-
ного загрязнения (Лукина, Никонов, 1996; Лянгу-
зова и др., 2015; Копцик и др., 2016). 

В ненарушенных лесах мощность органогенно-
го горизонта варьирует от 7 до 12 см.  Фоновые зна-
чения актуальной кислотности (pH) органогенных 
горизонтов характеризуются низкими значениями 
и изменяются в диапазоне от 3.7 до 4.0. Вниз по 
почвенному профилю, в минеральных горизонтах, 
величина pH возрастала, достигая максимальных 
значений (5.1–5.2) в почвообразующей породе (го-
ризонт C). Максимальное содержание Ni, Cu, Cd, 
Pb наблюдалось в органогенном горизонте почв, 
концентрации Pb достоверно (p < 0.05) возрастали 
от подгоризонта OL к подгоризонту OH (табл. 3). 
В распределении Co по почвенному профилю от-
мечается 2 максимума – в органогенном (подгори-
зонт OH) и в иллювиальном (B) горизонтах. 

В зоне воздействия комбината “Печенгани-
кель”, на расстоянии в 44 км от источника загряз-
нения, мощность органогенного горизонта варьи-
ровала от 8 до 13 см и соответствовала природному 
варьированию. На расстоянии 7 и 14 км от комби-
ната диапазон изменения мощности органогенного 
горизонта находился в пределах 5–9 см, что ниже 
фоновых значений.

В подгоризонтах OL, OF (44 км) и OL, OF,  
OH (7 км) отмечается возрастание величины pH 
по сравнению с региональным фоном, что под-
тверждает представление о нейтрализации кис-
лотности в условиях загрязнения кислотообразу-
ющими веществами в результате протонирования 
растворимых и нерастворимых органических сое-
динений и за счет быстрых катионообменных ре-
акций (Соколова и др., 1996; Кислотные осадки…, 
1999). Различия в кислотности минеральных гори-
зонтов фоновых и нарушенных лесных биогеоце-
нозов не выражены.

На всех ППН в районе воздействия комбината 
в 2021 г. выявлено многократное возрастание кон-
центраций Ni, Cu, Сo как в органогенных, так и 
минеральных горизонтах по сравнению с фоновы-
ми значениями. В подстилке содержание большин-
ства тяжелых металлов выше, чем в минеральных 
горизонтах. Максимальное накопление металлов 
отмечается на расстоянии 7 км от комбината: пре-
вышение фоновых значений по содержанию Ni  
в органогенном горизонте почв достигали  
543–746 раз, в минеральных горизонтах – в 225 
(горизонт E) и 14 (горизонт B) раз. Концентрации 
Cu превышали фоновый уровень в органогенном 
горизонте в 403–1075 раз, в минеральных горизон-
тах E и B – до 73 и 7 раз соответственно. В орга-
ногенном горизонте отмечена более высокая акку-
муляция никеля по сравнению с медью, что свя-
зано с его значительным преобладанием в составе 

выбросов на протяжении нескольких десятилетий, 
вплоть до 2015 г. Концентрация Co возрастала  
в органогенном горизонте – в 81–445 раз, горизон-
тах E и B – в 33 и 4 раза соответственно относитель-
но фоновых значений. Достоверное увеличение 
содержания серы (p < 0.05) в подстилке  выявлено 
только вблизи локального источника загрязнения 
(7 км от комбината). Результатами предыдущих ис-
следований также было показано, что аэротехно-
генные выбросы являются основным источником 
повышенных концентраций в почве Ni, Cu, Co и 
других ТМ на расстоянии до 30–40 км от комбина-
та. При этом наибольшие концентрации ТМ отме-
чены вблизи локального источника загрязнения на 
расстоянии до 10 км (Current…, 2008; Кольская…, 
2012; Даувальтер, Кашулин, 2018).

На ППН в 44 км от комбината выявлено до-
стоверное (p < 0.05) увеличение концентрации Pb  
в иллювиальном горизонте и почвообразующей 
породе в 2.6 раза по сравнению с фоновыми зна-
чениями, в 7 и 14 км в органогенных горизонтах –  
в 1.7–7.5 раза, в иллювиальном горизонте (го-
ризонт B) – в 2.1–2.6 раза. Концентрации Сd в 7  
и 14 км в органогенном и иллювиальном горизон-
тах в 1.6–2.6 раза превышают фоновые значения. 
В элювиальном горизонте (горизонт E) концентра-
ции Pb сопоставимы с региональным фоном.

Исследование многолетней динамики содержа-
ния Cu, Ni (за период 2004–2021 гг.), Co, Cd, Pb 
(за период 2011–2021 гг.) показало, что на ППН, 
расположенной в 44 км от источника загрязнения, 
содержание ТМ в органогенном горизонте почв 
снижается (p < 0.05) (рис. 3). За это время наблю-
далось достоверное (p < 0.05) снижение в почве 
концентраций Cu, Co, Pb на расстоянии 7 и 14 км.  
В почве сохраняются высокие концентрации Ni  
и Cd. В 2021 г. произошло увеличение содержания 
Ni (7 и 14 км) и Cd (14 км) по сравнению с преды-
дущим периодом исследования (2004 г.). За иссле-
дуемый период на всех ППН снизились концен-
трации S в почве, что обусловлено резким сниже-
нием поступления SO2 в атмосферу.

Результаты наших исследований демонстриру-
ют, что, несмотря на снижение содержания тяже-
лых металлов в почвах, их концентрации остаются 
существенно выше фоновых значений. Известно, 
что возможности полного самоочищения от тяже-
лых металлов весьма ограничены и при условии 
прекращения поступления в экосистемы от ан-
тропогенных источников период восстановления 
почвы оценивается в сотни лет (Яхнин и др., 1997; 
De Vries, Banker, 1996). Это связано с высокой сте-
пенью закрепления тяжелых металлов в органо-
генном горизонте и низкой скоростью вымывания  
в минеральные горизонты (Динамика…, 2009). 

Многолетние исследования на стационар-
ных пробных площадях в районе воздействия 
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Таблица 3. Кислотность и подвижные формы химических элементов (мг/кг) в почве сосновых лесов на ППН, 
расположенных на разном удалении от комбината “Печенганикель”

Горизонт Мощность, см pH Ni Cu S Co Cd Pb

Фоновая территория 275 км*

ОL 1.3
0.3

3.95
0.02

0.55
0.04

0.40
0.10

94
4

0.04
0.003

0.14
0.02

0.71
0.21

ОF 4.0
1.3

3.88
0.07

0.74
0.10

0.38
0.07

101
8

0.11
0.014

0.22
0.03

4.32
0.41

ОH 3.8
0.5

3.84
0.04

0.84
0.10

0.20
0.03

84
9

0.20
0.04

0.26
0.03

7.57
0.82

Е 6.3
1.4

4.20
0.06

0.08
0.03

0.09
0.02

10
1

0.03
0.004

0.007
0.001

0.65
0.04

B 13.3
2.0

4.94
0.03

0.36
0.03

0.21
0.04

77
6

0.19
0.06

0.005
0.001

0.19
0.03

С – 5.23
0.05

0.23
0.02

0.13
0.03

8
3

0.08
0.05

0.009
0.007

0.14
0.008

44 км**

ОL 2.3
0.5

4.41
0.08

11.8
1.64

2.06
0.33

126
9

0.63
0.08

0.08
0.01

0.58
0.03

ОF 4.2
0.7

4.16
0.07

19.1
2.35

2.56
0.54

140
15

1.14
0,12

0.15
0.02

2.49
0.68

ОH 4.7
0.8

3.80
0.07

18.7
3.48

4.24
1.23

119
26

1.20
0.19

0.16
0.02

4.82
1.27

Е 6.0
1.4

4.12
0.10

1.47
0.36

0.45
0.13

10
1

0.16
0.03

0.01
0.004

0.68
0.04

B 15.7
0.6

4.92
0.05

1.40
0.22

2.97
0.53

49
10

0.24
0.06

0.005
0.001

0.49
0.09

С 5.31
0.08

0.69
0.12

5.19
2.37

21
2

0.21
0.03

0.003
0.0002

0.37
0.05

14 км**

ОL 1.4
0.5

4.07
0.05

135
13

41
9

131
6

4.60
0.37

0.25
0.03

2.83
0.25

ОF 2.6
0.3

3.97
0.04

253
15

110
15

137
6

7.61
0.43

0.42
0.03

12.8
1.33

ОH 2.5
0,2

3.89
0.04

205
7

78
13

133
12

6.97
0.34

0.47
0.03

13.9
1.18

Е 6.2
0.9

4.17
0.07

4.03
0.99

1.97
0.49

5
1

0.16
0,02

0.008
0.002

0.68
0.07

B 13.0
0.5

4.95
0.09

3.91
1.15

0.53
0.19

77
7

0.67
0.11

0.008
0.002

0.49
0.05
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Среднеуральского медеплавильного завода также 
свидетельствуют об отсутствии ярко выраженного 
выноса металлов из почвы в разрезе небольшого 
временного отрезка в 20 лет (Воробейчик, Кайго-
родова, 2017). В нашем случае сравнение динамики 
приоритетных загрязнителей в составе выбросов 
среди ТМ (никель и медь) показало, что за иссле-
дуемый период в почве у локального источника за-
грязнения концентрации меди снизились, а нике-
ля – даже возросли. Это может быть обусловлено 
тем, что никель длительный период активной ра-
боты комбината “Печенганикель” являлся преоб-
ладающим компонентом атмосферных выбросов  
и в большей степени накапливался в лесных экоси-
стемах (почва, фитомасса). 

Сосна обыкновенная. Сведения о содержании 
тяжелых металлов в фотосинтезирующих орга-
нах имеют высокое индикационное значение для 
оценки негативных воздействий на экосистемы  
и используются для мониторинга состояния ле-
сов в индустриальных развитых регионах (Копцик 
и др., 2016; Шергина и др., 2018). В условиях ат-
мосферного загрязнения поллютанты поступают  
в растение вследствие корневого и фолиарного 
поглощения, при этом почва является важнейшим 
источником тяжелых металлов.

По данным 1991–2019 гг., фоновое содержание 
Ni в хвое сосны варьирует от 0.3 до 3.3, Сu – от 1.8 

до 4.4, Co – от 0.02 до 0.12, Cd – от 0.02 до 0.07,  
Pb – от 0.01 до 0.14 мг/кг. Максимальные концен-
трации Ni и Cu отмечены в хвое текущего года,  
Co и Pb – в многолетней хвое. Концентрации S в 
хвое сосны фонового района изменяются от 408  
до 1040 мг/кг.

Согласно данным 2019 г., превышение фо-
новых концентраций Ni, Cu, Co, Pb (p < 0.05)  
в хвое сосны наблюдалось на всех ППН в зоне 
воздействия комбината “Печенганикель” (табл. 4,  
рис. 4). Выявлено нарушение природных зако-
номерностей распределения Ni и Cu по возраст-
ным классам хвои. Вблизи источника загрязнения  
(7 км от комбината) максимальное накопление 
Ni и Cu отмечено в однолетней и многолетней 
хвое (p < 0.05). Содержание Ni здесь превыша-
ют фоновые показатели в хвое текущего года –  
в 12–16 раз, в однолетней и многолетней хвое –  
в 58–76 раза, содержание Cu – в 2–4 раза  
и 13–19 раз соответственно. На ППН, расположен-
ной в 44 км от комбината, достоверных изменений 
концентрации никеля и меди в хвое в зависимости 
от возраста не обнаружено. Но здесь также отме-
чено увеличение концентрации: Ni – в 6–14 раз,  
Cu – в 2–4 раза по сравнению с фоновыми зна-
чениями. При аэротехногенном воздействии в ас-
симилирующих органах сосны сохраняются воз-
растные особенности распределения Co и Pb, 
концентрации которых выше в многолетней хвое  

Горизонт Мощность, см pH Ni Cu S Co Cd Pb

С – 5.38
0.07

1.06
0.19

0.34
0.13

28
3

0.74
0.16

0.004
0.001

0.30
0.01

7 км**

ОL 2.0
0.4

4.34
0.05

410
33

161
24

173
11

17.8
1.48

0.37
0.04

5.29
0.62

ОF 3.5
0.5

4.34
0,05

539
27

250
31

168
6

20.31
0.57

0.46
0.03

10.1
0.66

ОH 3.0
0,3

4.29
0.05

456
30

215
28

150
6

16.23
1.295

0.54
0.07

12.9
1.34

Е 3.7
0.2

4.44
0.07

18
3.4

6.98
1.32

15
3

0.995
0.17

0.02
0.005

0.53
0.05

B 14.2
1.2

4.90
0.04

5.06
0.87

1.56
0.23

45
10

0,80
0.20

0.008
0.002

0.39
0,05

С – 5.23
0.07

3.14
0.60

1.11
0.38

23
11

0.76
0.18

0.006
0.002

0,44
0.09

Примечание. * – данные 2019 г.; ** – данные 2021 г.

Таблица 3. Окончание
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(p < 0.05). В условиях загрязнения содержания Co  
в хвое сосны возрастают по сравнению с фо-
новыми значениями в 8–40 раз, Pb – 2–20 раз. 
Концентрации Cd в хвое сосны (44 и 14 км  
от комбината) либо не превышают значений ре-
гионального фона, либо сопоставимы (7 км) с фо-
ном. Содержание серы в хвое сосны на ППН в зоне 
воздействия комбината варьируют в более широ-
ком диапазоне, чем в фоновых условиях, от 678 до 
1839 мг/кг. На ППН, расположенных в 7 и 14 км 
от источника, обнаружено достоверное увеличение 

концентраций S (p < 0.05) в хвое всех возрастных 
классов. Сходные закономерности изменения со-
держания серы выявлены в хвое ели при сокраще-
нии атмосферных выбросов SO2 в зоне воздействия 
комбината “Североникель” (Копцик и др., 2016), 
что может отражать потребности фотосинтезиру-
ющих органов растений в этом элементе питания.

За исследуемый период на ППН в 44 км от ком-
бината в хвое сосны выявлено снижение концен-
трации Ni с 26–29 (1991 г.) до 13–15 мг/кг (2019 г.),  
Pb – c 1.5–1.6 (2004 г.) до 0.3–0.6 мг/кг (2019 г.),  

Рис. 3. Динамика содержания подвижных форм элементов в органогенном горизонте почв (подгоризонт ОFH)  
на разном удалении от комбината “Печенганикель”. Здесь и на рис. 4 планки погрешности – стандартная ошибка.
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Cd – c 0.02-0.05 (2004 г.) до 0.006–0.011 (2019 г.) мг/кг  
(рис. 4).

В 2019 г. концентрации Cu в хвое сосны снизи-
лись относительно предыдущего периода исследо-
вания (2011 г.), но либо остались на уровне значе-
ний 1991 и 2004 гг., либо даже превысили их. Кон-
центрации Co в хвое возросли на более удаленных 
от комбината ППН (14 и 44 км), а вблизи источни-
ка загрязнения (7 км) снизились до значений, за-
фиксированных в 2004 г. (рис. 4).

На ППН, расположенных вблизи локального 
источника, на расстоянии 7 и 14 км от комбината, 
отмечено достоверное снижение содержания Cd 
и Pb в хвое (p < 0.05), увеличение – Ni (p < 0.05) 
(рис. 4). Результаты других исследователей (Коп-
цик и др., 2016) также свидетельствуют о недоста-
точно быстром снижении в ассимилирующих орга-
нах концентраций никеля, их изменения не всегда 
согласуются с положительной динамикой сокраще-
ния выбросов. Это может быть связано со способ-
ностью никеля, по сравнению с другими тяжелы-
ми металлами, более интенсивно перемещаться из 
корней в надземные органы (Kozlov, Barcan, 2000; 
Динамика…, 2009) и высоким уровнем накопления 
этого элемента в почвах вблизи комбината “Печен-
ганикель”. Кроме того, содержание поллютантов 
хвои сосны изучено только в период активной дея-
тельности комбината (до 2019 г.).

В целом результаты данной работы подтвержда-
ют закономерности увеличения содержания тяже-
лых металлов в почвенно-растительном покрове 
при приближении к источнику загрязнения и со-
хранению повышенных концентраций ТМ в ус-
ловиях снижения техногенной нагрузки, которые 
были отмечены вокруг других крупных промыш-
ленных центров медно-никелевого производства –  
комбинатов “Североникель” (г. Мончегорск Мур-
манской области) и Среднеуральского медепла-
вильного завода (г. Ревда Свердловской области) 
(Динамика.., 2009; Копцик и др., 2016; Воробей-
чик, Кайгородова, 2017; Сухарева и др., 2020).  
В работе Е.Л. Воробейчика, С.Ю. Кайгородовой 
(2017) показано отсутствие выраженного выно-
са металлов с загрязненной территории в период 
сокращения атмосферных выбросов, что рассма-
тривается авторами как один из механизмов дли-
тельной “консервации” биоты импактного ре-
гиона в угнетенном состоянии и свидетельствует  
о низкой эластичности экосистем по отношению  
к промышленному загрязнению тяжелыми метал-
лами. Подобная картина наблюдается и на проб-
ных площадях в зоне комбината “Печенганикель”, 
где значительное превышение ТМ относительно 
региональных фоновых значений сохраняется.

Таблица 4. Содержание тяжелых металлов и серы в хвое сосны на ППН, расположенных на разном удалении 
от комбината “Печенганикель” по данным 2019 г., мг/кг

ППН
Ni Cu Co Cd Pb S

Хвоя текущего года

275 км (фон) 2.5
0.2

3.7
0.3

0.04
0.01

0.03
0.006

0.02
0.004

756
25

44 км 15
1

7
1

0.35
0.04

0.006
0.001

0.05
0.006

1066
215

14 км 41
3

14
2

1.29
0.14

0.01
0.003

0.14
0.02

1293
74

7 км 25
2

9
1

0.41
0.05

0.04
0.009

0.10
0.02

1180
113

  Многолетняя хвоя (4–6 лет)

275 км (фон) 1.1
0.2

2.4
0.1

0.07
0.01

0.04
0.01

0.11
0.01

668
47

44 км 15
1

9
1

0.55
0.03

0.009
0.002

0.28
0.02

654
67

14 км 72
4

31
2

2.63
0.27

0.013
0.003

0.79
0.08

959
30

7 км 82
6

43
4

2.53
0.24

0.05
0.01

1.13
0.27

788
38
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Лесные биогеоценозы в зоне воздействия 
медно-никелевого комбината “Печенганикель” 
подвержены значительной техногенной нагрузке, 
о чем свидетельствует многочисленные исследо-
вания и результаты данной работы. При прибли-
жении к источнику загрязнения выявлено превы-
шение фоновых концентраций по основным за-
грязняющим веществам – тяжелым металлам (Cu, 

Ni, Cd, Co, Pb) и соединениям серы в различных 
компонентах лесных биогеоценозов (атмосферные 
выпадения, почва, хвоя).  

Впервые дана оценка химического состава ат-
мосферных выпадений и почвы в зоне воздействия 
комбината “Печенганикель” в связи с закрытием 
плавильного цеха комбината в условиях практиче-
ски полного прекращения поступления выбросов 
в атмосферу. При сравнении периода закрытия 

Рис. 4. Динамика содержания тяжелых металлов и серы в однолетней хвое сосны на разном удалении от комбината 
“Печенганикель” (1991–2019 гг.).
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комбината “Печенганикель” с периодом его актив-
ной работы наблюдалось достоверное снижение 
концентраций Ni, Cu, Co, Pb и Cd в атмосферных 
выпадениях, Co, Pb – в почве, однако содержание 
Ni в почвах остается высоким. Именно состав ат-
мосферных выпадений продемонстрировал сниже-
ние техногенной нагрузки на лесные экосистемы 
в ответ на сокращение поступления поллютантов 
с аэротехногенными выбросами. Однако в поч-
венном покрове северотаежных лесов процесс за-
грязнения лесных подстилок продолжается, о чем 
свидетельствует увеличение в них концентрации 
никеля, который является одним их приоритетных 
загрязнителей и накапливался продолжительное 
время не только в почве, а также в древостое и рас-
тениях напочвенного покрова. В этой связи про-
цесс восстановления северотаежных лесов, фор-
мирующихся в суровых природно-климатических 
условиях, потребует длительного периода реаби-
литации, особенно вблизи локальных источников 
загрязнения. 

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Воробейчик Е.Л.  Естественное восстановление назем-
ных экосистем после прекращения промышленного 
загрязнения. 1. Обзор современного состояния иссле-
дований // Экология. 2022. № 1. С. 3–41.
Воробейчик Е.Л., Кайгородова С.Ю. Многолетняя ди-
намика содержания тяжелых металлов в верхних го-
ризонтах почв в районе воздействия медеплавильного 
завода в период сокращения объемов его выбросов // 
Почвоведение. 2017. № 8. С. 1009–1024. �  
https://doi.org/10.7868/S0032180X17080135
Годовой отчет ПАО «“ГМК “Норильский никель”» за 
2021 год [Электронный ресурс]. �  
URL: https://www.nornickel.ru/upload/iblock/53b/k7m
qjhb1n9o0y8eieu0adzgn3b98z8xg/NN_AR_2021_Book_
RUS_26.09.22.pdf (дата обращения: 04.05.2023).
Даувальтер В.А., Кашулин Н.А. Аккумуляция и мигра-
ция химических элементов в арктических наземных  
и водных экосистемах в зоне влияния выбросов ком-
бината “Печенганикель” // Труды Карельского науч-
ного центра РАН. 2018. № 3. С. 31–42.
Динамика лесных сообществ Северо-Запада России / 
Под ред. В.Т. Ярмишко. СПб.: ВВМ, 2009. 276 с.
Евдокимова Г.А., Мозгова Н.П., Корнейкова М.В. Со-
держание и токсичность тяжелых металлов в почвах 
зоны воздействия газовоздушных выбросов комби-
ната “Печенганикель” // Почвоведение. 2014. № 5.  
С. 625–631.
Кислотные осадки и лесные почвы / Под ред. В.В. Ни- 
конова, Г.Н. Копцик. Апатиты: КНЦ РАН, 1999.  
320 с.
Исаева Л.Г., Сухарева Т.А. Оценка состояния зе-
леных насаждений в зоне воздействия комби-
ната “Печенганикель” (Мурманская область) // 

Вестник МГТУ. 2021. Т. 24. № 1. С. 97–106. �  
https://doi.org/10.21443/1560-9278-2021-24-1-97-106
Кольская горнометаллургическая компания (про-
мышленные площадки “Никель” и “Заполярный”): 
влияние на наземные экосистемы / Под ред. О.А. Хле- 
босоловой. Рязань: Голос губернии, 2012. 92 с. 
Копцик Г.Н. Устойчивость лесных почв к атмосферно-
му загрязнению // Лесоведение. 2004. № 4. С. 61–71.
Копцик Г.Н., Копцик С.В., Смирнова И.Е., Кудрявце- 
ва А.Д., Турбабина К.А. Реакция лесных экосистем на 
сокращение атмосферных промышленных выбросов 
в Кольской Субарктике // Журнал общей биологии. 
2016. Т. 77. № 2. С. 145–163.
Лукина Н.В., Никонов В.В. Поглощение аэротехно-
генных загрязнителей растениями сосняков на се-
веро-западе Кольского полуострова // Лесоведение. 
1993. № 6. С. 34–41.
Лукина Н.В., Никонов В.В. Биогеохимические циклы  
в лесах Севера в условиях аэротехногенного загрязне-
ния. Ч. 1. Апатиты: КНЦ РАН, 1996. 216 с.
Лянгузова И.В., Горшков В.В., Баккал И.Ю., Бондарен- 
ко М.С. Воздействие почвенного загрязнения тяже-
лыми металлами на напочвенный покров сосняка ли-
шайниково-зеленомошного в условиях полевого экс-
перимента // Вестник Поволжского государственного 
технологического университета. Сер.: Лес. Экология. 
Природопользование. 2015. № 3. С. 74–86.
Михайлова И.Н. Динамика сообществ эпифитных ли-
шайников в начальный период после снижения вы-
бросов медеплавильного завода // Экология. 2020.  
№ 1. С. 43–50. �  
https://doi.org/10.31857/S0367059720010072
Соколова Т.А., Дронова Т.Я., Артюхов Д.Б. и др. Поле-
вое моделирование первых стадий взаимодействия 
кислых осадков с лесными подзолистыми почвами // 
Почвоведение. 1996. № 7. С. 847–856.
Сухарева Т.А., Ершов В.В., Исаева Л.Г., Шкондин М.А. 
Оценка состояния северотаежных лесов в услови-
ях снижения промышленных выбросов комбина-
том “Североникель” // Цветные металлы. 2020. № 8.  
С. 33–41.
Федорец Н.Г., Бахмет О.Н., Медведева М.В. и др. Тя-
желые металлы в почвах Карелии. Петрозаводск: Ка-
рельский научный центр РАН, 2015. 222 с.
Шергина О.В., Михайлова Т.А., Калугина О.В. Измене-
ние биогеохимических показателей в сосновых лесах 
при техногенном загрязнении // Сибирский лесной 
журнал. 2018. № 4. С. 29–38. �  
https://doi.org/10.15372/SJFS20180404 
Яхнин Э.Я., Томилина О.В., Деларов Д.А. Атмосферные 
выпадения тяжелых металлов и их влияние на эколо-
гическое состояние почв // Экологическая химия. 
1997. Т. 6. № 4. С. 253–259.
Chernen'kova T.V., Bochkarev Yu.N., Fridrikh M., Bet-
tger T. The impact of natural and anthropogenic factors 
on radial tree growth on the northern Kola Peninsula // 



120	 СУХАРЕВА и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

Contemporary Problems of Ecology. 2014. V. 7. № 7.  
С. 759–769. https://doi.org/10.1134/S199542551407004X
Critical loads for sulphur and nitrogen. Report from 
Skokloster Workshop Skokloster [Электронный ресурс] //  
Sweden, Skokloster, 1988. �  
URL: https://doi.org/10.1007/978-94-009-4003-1_11 
(дата обращения: 04.05.2023).
Current state of terrestrial ecosystems in the joint 
Norwegian, Russian and Finish Border Area in Northern 
Fennoscandia. Helsinki: Finish Forest Research Institute, 
2008. 98 p.
De Vries W., Banker D.J. Manual for calculating critical 
load of heavy metals for soils and surface water // Report 
of DLO Winland Staring Centre, Wageningen (The 
Neterlands). 1996. № 114. 133 p.
De Vries W., Dobbertin M.H., Solberg S., van Dobben H.F., 
Schaub M. Impacts of acid deposition, ozone exposure 
and weather condition on forest ecosystem in Europe: An 
overview [Электронный ресурс] // Plant and Soil. 2014. 
V. 380. № 1–2. P. 1–45. �  
URL: https://doi.org/10.1007/s11104-014-2056-2 (дата 
обращения: 04.05.2023).
Ershov V.V., Lukina N.V., Danilova M.A. et al. Assessment 
of the composition of rain deposition in coniferous forests 
at the northern tree line subject to air pollution // Russian 
Journal of Ecology. 2020. № 4. P. 319–328. �  
https://doi.org/10.1134/S1067413620040050
Hale B., Robertson P. Plant community and litter 
composition in temperate deciduous woodlots along 
two field gradients of soil Ni, Cu and Co concentrations 
[Электронный ресурс] // Environmental Pollution. 
2016. V. 212. P. 41–47. �  
URL: https://doi.org/10.1016/j.envpol.2016.01.032 (дата 
обращения: 04.05.2023).
Kashulina G., Caritat P., Reimann C. Snow and rain 
chemistry around the “Severonikel” industrial complex, 
NW Russia: Current status and retrospective analysis 
[Электронный ресурс] // Atmospheric Environment. 
2014. V. 89. P. 672–682. �  
URL: https://doi.org/10.1016/j.atmosenv.2014.03.008 
(дата обращения: 04.05.2023).
Koptsik G.N., Lukina N.V., Smirnova I.E. The effect of 
industrial aerial pollution on the composition of soil 
solutions in podzols // Eurasian Soil Science. 2007. № 2. 
P. 203–214.
Korhola A., Weckstrom J., Nyman M. Predicting the long-
term acidification trends in small subarctic lakes using 
diatoms // Journal of Applied Ecology. 1999. № 36.  
P. 1021–1034.

Kowalska A., Astel A., Boczoń A., Polkowska Ż. 
Atmospheric deposition in coniferous and deciduous tree 
stands in Poland [Электронный ресурс] // Atmospheric 
Environment. 2016. V. 133. P. 145–155. �  
URL: https://doi.org/10.1016/j.atmosenv.2016.03.033 
(дата обращения: 04.05.2023).
Kozlov M.V., Barcan V. S. Environmental contamination in 
the central part of Kola Peninsula:  history, documentation 
and perception //Ambio. 2000. V. 29. № 8. P. 512–517.
Methods for Integrated Monitoring in the Nordic 
Countries. Copenhagen: Nordic Council of Ministers, 
1989. 280 p.
Reinds G.J., Groenenberg J.E., Vrieset W. Critical Loads of 
copper, nickel, zinc, arsenic, chromium and selenium for 
terrestrial ecosystems at a European scale. Wageningen, 
Alterra, 2006. P. 46.
Reinds G.J., Ilyin I., Groenenberg B.-J., Hettelingh J.-P. 
Critical and present loads of cadmium, lead and mercury 
and their exceedances, for Europe and Northern Asia / 
Eds. J-P. Hettelingh, M. Posch, J. Slootweg. Critical load, 
dynamic modelling and impact assessment in Europe: 
CCE Status Report. Bilthoven: Coordination Centre for 
Effects, Netherlands Environmental Assessment Agency, 
2008. P. 91–101.
Vorobeichik E.L., Trubina M.R., Khantemirova E.V., 
Bergman I.E. Long-term dynamic of forest vegetation 
after reduction of copper smelter emissions // Russian J. 
of Ecology. 2014. V. 45. № 6. P. 498–507. �  
https://doi.org/10.1134/S1067413614060150
UNECE ICP Forests Programme Coordinating Centre: 
Manual on methods and criteria for harmonized sampling, 
assessment, monitoring and analysis of the effects of air 
pollution on forests [Электронный ресурс] // Thünen 
Institute for Forests Ecosystems. Eberswalde, Germany, 
2020. �  
URL: http://www.icp-forests.org/Manual.htm (дата об-
ращения: 27.09.2024).
World Reference Base for Soil Resources. International 
soil classification system for naming soils and creating 
legends for soil maps. Vienna, Austria: IUSS, 2022. 236 p.
Zakrzewska M., Klimek B. Trace element concentration 
in tree leaves and lichen collected along a metal pollution 
gradient near Olkusz (Soutern Poland) [Электронный 
ресурс] // Bulletin of Environmental Contamination and 
Toxicology. 2018. V. 100. № 2. P. 245–249. �  
URL: https://doi.org/10.1007/s00128-017-2219-y (дата 
обращения: 04.05.2023).



	 СОДЕРЖАНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ И СЕРЫ В ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМАХ� 121

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025
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The relevance of the study is determined by the need to study the state of forest ecosystems in conditions 
of changing anthropogenic pressure and the practical significance of improving the monitoring system for 
sustainable forest management. The dynamics of the intake of pollutants with atmospheric precipitation, 
their accumulation in the soil and tree layer (using the example of an edificator species – Pinus sylvestris L.)  
with prolonged anthropogenic impact on forest ecosystems, as well as during the period of a sharp 
reduction in atmospheric emissions in the impact zone of the Pechenganikel smelter (Nickel village, 
Murmansk region). The studies were carried out in the period from 1991 to 2021 on the test areas of 
permanent monitoring plots located in pine forests at various distances from the source of atmospheric 
emissions (7, 14, 44 km). Between 1991 and 2020, the annual volume of industrial emissions of SO2, Ni 
and Cu into the atmosphere decreased. In December 2020, the release of pollutants into the atmosphere 
practically stopped due to the Pechenganikel metallurgical smelter being shut down. First of all, a 
sharp reduction in the emissions of pollutants into the atmosphere led to a change in the composition 
of snow and rainwater, the concentrations of pollutants (Ni, Cu, Co, Pb и Cd) in them approached 
regional background values. However, the concentrations of heavy metals and sulfur in the soil are still 
significantly higher than in typical forest ecosystems of the Murmansk region, due to the long period 
required for soil regeneration and self-purification.

Keywords: atmospheric precipitation, soils, Pinus sylvestris, atmospheric pollution, heavy metals, North taiga 
forests, Arctic.
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Приведены результаты физиолого-биохимических исследований почек лиственницы сибирской 
при выращивании в таежной зоне Республики Коми. Показано, что смена фенологического 
состояния лиственницы сибирской в период покоя и при переходе к вегетации сопровождает-
ся значительной перестройкой метаболизма. В осенне-зимний период в почках лиственницы 
сибирской синтезируется значительное количество криопротекторных соединений, таких как 
растворимые сахара, растворимый белок, свободные аминокислоты. Установлено высокое со-
держание в этот период (около 60% суммы всех жирных кислот) ненасыщенных жирных кислот 
(ЖК), в основном линолевой и олеиновой. С началом сокодвижения отмечалось постепенное 
увеличение содержания сахаров и растворимого белка с их максимумом в конце апреля. Весной 
существенно изменялся жирнокислотный состав почек, в значительной степени сократилось 
содержание ненасыщенных и возросла роль насыщенных ЖК, что свидетельствует об активи-
зации синтаз жирных кислот, конечный продукт действия которых – пальмитиновая кислота. 
Оводненность почек и доля замерзающей воды к декабрю уменьшились соответственно до 45 и 
16%. Низкое содержание воды и наличие значительной доли незамерзающей воды позволяют 
говорить о формировании вполне достаточной криорезистентности тканей почек лиственни-
цы к низким отрицательным температурам осенне-зимнего периода. Показано, что биохими-
ческие изменения в почках при адаптации к низким температурам в первую очередь направле-
ны на изменение состояния воды, при котором ее фазовые переходы становятся относительно 
безопасными. 

Ключевые слова: лиственница сибирская, растворимые углеводы, белок, свободные аминокислоты, жирные 
кислоты, оводненность, фенологическое состояние.
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Подзона средней тайги на европейском севе-
ро-востоке России характеризуется умеренно-кон-
тинентальным климатом с холодной и продолжи-
тельной зимой. Частое вторжение арктических масс 
воздуха сопровождается резкими похолоданиями, 
при которых температура воздуха может опускать-
ся до –40оC. Начало безморозного периода со сред-
ней суточной температурой выше 0оC наступает  
в середине апреля, а переход через +5оС наблюда-
ется в начале мая. Возврат холодов и заморозки от-
мечаются вплоть до середины июня.  Однако замет-
ное потепление климата в Северном полушарии 

может довольно сильно влиять на метаболизм дре-
весных растений, скорость прохождения фенофаз, 
сроки роста и размножения (Alberto et al., 2013). 
Одним из возможных проявлений такого воздей-
ствия является уменьшение глубины зимнего по-
коя растений, что приводит к преждевременному 
выходу из состояния покоя в зимнее время при 
кратковременных оттепелях и усыханию.

Под зимним покоем понимается определен-
ное физиологическое состояние древесных расте-
ний, при котором растение способно противосто-
ять низким отрицательным температурам воздуха  
и почвы. Переход в это состояние происходит осе-
нью при наступлении холодов и сопровождается 

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

____________________________

1Работа выполнена в рамках темы № 122040600021-4. 
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комплексом структурных и функциональных пе-
рестроек, обеспечивающих их сохранение в осен-
не-зимний период (Sakai, 1979; Туманов, 1979; 
Feurtado et al., 2004; Duan et al., 2007). 

Лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) –  
крупное хвойное дерево высотой 20–30 м. В от-
личие от большинства хвойных деревьев, явля-
ющихся вечнозелеными породами, лиственница 
сбрасывает осенью всю свою листву. На севере 
европейской части России естественные листвен-
ничные леса встречаются в виде отдельных урочищ 
и куртин, начиная от восточных берегов Онежско-
го озера в Карелии, Белого моря на территории Ар-
хангельской области и в Республике Коми. Общая 
площадь лесов с доминированием лиственницы 
в Республике Коми составляет около 300 тыс. га 
(Леса Республики Коми, 1999). 

Лиственницы – быстрорастущие, светолюби-
вые породы, одни из самых морозоустойчивых 
хвойных растений, переносят морозы до –70°С. 
Однако молодые побеги могут повреждаться при 
резком понижении температуры воздуха весной 
(Паутова, 2011). Особо чувствительны к низким 
температурам меристематические ткани почек. Это 
относится даже к такому холодоустойчивому виду, 
как лиственница сибирская. Оценка состояния по-
коя, морозостойкости лиственницы сибирской на 
основе изучения сезонных изменений пигментно-
го комплекса, температуры замерзания воды, ово-
дненности, содержания свободной и связанной 
воды и ряда биохимических показателей в вегета-
тивных почках представляет теоретический и прак-
тический интерес.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проведены в подзоне средней 
тайги в Республике Коми. Климат территории уме-
ренно-континентальный со средней температурой 
июля +17.5°C и января –14.2°C. Общее количество 

осадков составляет 620 мм в год. Вегетационный 
период длится в среднем 140 дней, с середины мая 
до конца сентября. В годовой динамике температур 
в районе исследований четко выражен достаточно 
продолжительный холодный период, когда пре-
обладают отрицательные температуры и активная 
жизнедеятельность растений невозможна (по дан-
ным гидрометеорологической станции г. Сыктыв-
кара (индекс ВМО 23804), полученным на ресурсе 
“Расписание погоды” (https://rp5.ru)). 

Физиолого-биохимические исследования про-
водили в 2020–2021 гг. Объектом исследования яв-
лялись деревья лиственницы сибирской в возрасте 
20 лет, выращенные из семенного материала в пи-
томнике, расположенном в окрестностях г. Сык-
тывкара. Материалом для исследования являлись 
боковые почки, расположенные на удлиненных 
побегах (ауксибластах).

Почки лиственницы сибирской отбирали  
в конце октября – начале ноября и в конце мар-
та – начале апреля с 10 деревьев, с 20–30 побегов 
текущего года жизни на высоте 1.5 м. Вегетативная 
почка состоит из меристематической зачаточной 
оси, оканчивающейся конусом нарастания, и за-
чаточных листьев разного возраста, расположен-
ных друг над другом на этой оси. Наружные листья 
почки представляют собой специализированные 
почечные чешуи, выполняющие защитные функ-
ции (рисунок).

Определение температуры кристаллизации 
и доли замерзшей воды в почках проводили на 
дифференциальном сканирующем калориметре  
DSC– 60 Shimadzu (Япония). С помощью про-
граммного обеспечения для DSC-60 ТА 60 Version 
1.33 определяли начало фазового перехода “вода –  
лед”. По площади экзотермического пика с ис-
пользованием коэффициента удельной теплоты 
кристаллизации воды (330 Дж/кг) рассчитывали 
количество воды, претерпевшей фазовый переход. 

Рис. Вегетативные почки лиственницы сибирской: а – 12.02.2020; б – 01.03.2021.
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Оводненность тканей оценивали по разности 
сырой и сухой массы образцов и выражали в про-
центах. Полученные количественные значения 
фракций воды в тканях выражали в долях по от-
ношению к общему содержанию воды (Малышев, 
2021). 

Для биохимических анализов почки фиксиро-
вали жидким азотом и высушивали лиофильно. 
Содержание фотосинтетических пигментов опре-
деляли в ацетоновой вытяжке на спектрофотоме-
тре UV-1700 (Shimadzu, Киото, Япония) при дли-
нах волн 662 и 644 нм – хлорофиллы и 470 нм –  
каротиноиды. 

Растворимые углеводы определяли в лиофиль-
но высушенном материале методом ГЖХ (Михович  
и др., 2017), общий азот, углерод – с помощью эле-
ментного CHNS-O анализатора EA-111 (Италия). 

Растворимый белок определяли по M.M. Brad-
ford (1976). В качестве стандарта использовали бы-
чий сывороточный альбумин. 

Определение свободных аминокислот проводи-
ли на аминокислотном анализаторе AAA-400 (Че-
хия) в системе литиевых буферов. Идентификацию 
и количественное содержание аминокислот в ис-
следуемых образцах рассчитывали по результатам 
разделения стандартной смеси аминокислот. 

Жирные кислоты определяли в виде их метило-
вых эфиров после проведения кислотного метано-
лиза липидов с последующей этерификацией вы-
делившихся кислот. Количественное определение 
индивидуальных кислот проводили методом вну-
треннего стандарта. Погрешность измерения со-
держания кислот для доверительной вероятности 
P = 0.95 составляет 15–20%. На сегодняшний день 
существует практика косвенной оценки активно-
сти жирнокислотных ацил-липидных мембран-
ных ω9, ω6 и ω3 десатураз, на основании состава 
жирных кислот мембранных липидов (Романова и 
др., 2016; Берестовой и др., 2019). Оценку активно-
сти мембранных ω9, ω6 и ω3 десатураз, катализи-
рующих введение двойных связей в углеводород-
ные цепи олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2) 
и линоленовой (С18:3) кислот посредством сте-
ароил- (SRD), олеил- (ORD) и линолеил- (LDR) 
десатураз, рассчитывали, как описано в работах  
М.А. Живетьева с соавторами (2011). 

Дополнительно нами была проведена оценка 
глубины покоя побегов лиственницы. Собранные 
побеги искусственно выводили из состояния покоя 
в лабораторных условиях (при температуре +24°С 
и 12-часовом фотопериоде), готовность побегов  
к росту оценивали по соотношению раскрывшихся 
и нераскрывшихся почек. Эксперимент проводи-
ли в фазе органического покоя (первая половина 
октября – начало декабря) и в фазе вынужденно-
го покоя (вторая половина февраля). Каждый раз 
использовали 50–60 побегов. Количество почек на 

побеге варьировало в диапазоне 18–20 шт. В мо-
мент сбора образцов температура воздуха в районе 
исследования составляла соответственно 2.9, –10, 
–21.1°С. 

Статистическую обработку результатов прово-
дили в среде MS Excel 2003 с использованием про-
граммы анализа данных AtteStat (версия 12.5).  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для большинства древесных растений характер-
ны периоды покоя, что является не только приспо-
соблением к существованию в неблагоприятных 
условиях среды, но и необходимым звеном онто-
генеза растений, что предотвращает преждевре-
менную инициацию роста весной и повреждения 
побегов при возврате холодов (Sakai, 1979; Myking, 
1998). Различают вынужденный покой, причина-
ми которого являются неблагоприятные условия 
внешней среды, и глубокий (органический), вы-
званный эндогенными факторами. Сигналом для 
вступления древесных растений в состояние ор-
ганического покоя, который длится примерно до 
середины зимы, является сокращение длины дня 
и снижение температуры (Туманов, 1979; Sakai, 
1979). Покоящиеся почки характеризуются отсут-
ствием внешних признаков роста, высокой устой-
чивостью к обезвоживанию и неблагоприятным 
воздействиям среды, в первую очередь к низким 
отрицательным температурам. 

Лиственница сибирская, по сравнению с други-
ми хвойными и лиственными породами, отличается 
меньшей глубиной покоя (Пахарькова и др., 2016). 
Эксперименты по искусственному выведению по-
чек из состояния покоя показали, что почки, ото-
бранные в середине октября и декабря, медленно 
выходили из состояния глубокого органического 
покоя. Через месяц количество раскрывшихся по-
чек составляло соответственно около 30%, 50%.  
Почки, отобранные в феврале, проявили функцио-
нальную активность уже через 3 суток, процент рас-
крывшихся почек составил свыше 55%, что говорит  
о вынужденном покое. Наши данные подтвержда-
ют исследования Н.В. Пахарьковой с соавт. (2013), 
свидетельствующие, что в условиях Красноярского 
края клетки феллодермы лиственницы сибирской 
в феврале проявляют фотосинтетическую актив-
ность в благоприятных температурных условиях 
через 3 суток. 

Для оценки состояния пигментного комплек-
са в почках и его способности к восстановлению 
фотосинтетической активности была прослежена 
динамика содержания суммы хлорофиллов a + b  
и каротиноидов. Содержание пигментов в зимую-
щих почках до начала марта изменяется незначи-
тельно (табл. 1). 
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Вероятно, это связано с тем, что растения в это 
время находятся в состоянии вынужденного по-
коя, выход из которого сдерживают только низкие 
температуры. В конце марта количество хлорофил-
лов несколько увеличивается, достигая максимума  
к концу апреля. Наблюдаемое весеннее повышение 
содержания зеленых пигментов в почках отражает 
начало возобновления синтетических процессов  
и формирование полноценного фотосинтетиче-
ского аппарата. Следует отметить, значительное 
увеличение в конце марта и особенно в апреле со-
держания в почках каротиноидов, которые явля-
ются важными составляющими комплексной си-
стемы защитных механизмов и помогают избегать 
фотоингибирования в условиях отрицательных 
температур (Oguist, Huner, 2003; Маслова и др., 
2009). Возможно, максимальное содержание каро-
тиноидов в почках связано с высокой инсоляцией, 
наблюдаемой в этот период, и защитной функци-
ей каротиноидов формирующегося фотосинтети-
ческого аппарата от деструкции.

Процесс перехода растений в состояние глу-
бокого покоя сопровождается комплексом струк-
турных и функциональных перестроек, обеспе-
чивающих их сохранение в осенне-зимний пери-
од. Состояние покоя является не только способом 
успешной перезимовки, но и необходимым усло-
вием для прохождения физиолого-биохимических 

процессов, обеспечивающих дальнейший рост, 
жизнеспособность и успешность следующей ве-
гетации. Содержание в почках лиственницы си-
бирской общего азота и углерода при перезимовке 
изменялось несущественно и варьировало в преде-
лах азота 13, углерода – около 500 мг/г сухой массы  
(табл. 2). 

Снижение активности метаболических процес-
сов в осенний период сопровождается образова-
нием ряда соединений, необходимых для сохра-
нения клеточных структур при действии низких 
температур (Алаудинова и др., 2010, 2017). К числу 
таких соединений относятся растворимые углево-
ды. Как криопротекторы, они во многом обусла-
вливают устойчивость растений к низким темпе-
ратурам (Трунова, 2007). Анализ данных показал, 
что на стадии глубокого покоя (декабрь) почки ли-
ственницы сибирской содержали до 30% сахаров  
(табл. 2), моносахариды – глюкозу, фруктозу, ман-
нопиранозу, а дисахариды – сахарозу и туранозу.

К началу марта содержание сахаров, по срав-
нению с декабрем, снижалось в 1.5 раза, при этом 
фракционный состав сахаров не изменялся. К кон-
цу марта с началом сокодвижения отмечалось по-
степенное увеличение сахаров с максимумом их 
содержания в конце апреля. 

Сезонная динамика содержания растворимого 
белка имела сходство с динамикой растворимых 

Таблица 1. Сезонная динамика содержания пигментов в вегетативных почках лиственницы сибирской, мг/г 
сухой массы

Дата Хлорофилл
a+b

Хлорофилл
a/b

Сумма
 каротиноидов

Хлорофилл/
каротиноиды

12.12.2020 0.256 ± 0.039 1.71 ± 0.35 0.093 ± 0.004 2.75 ± 0.15

01.03.2021 0.271 ± 0.059 1.56 ± 0.50 0.092 ± 0.012 2.94 ± 0.27

23.03.2021 0.299 ± 0.019 2.24 ± 0.15 0.142 ± 0.010 2.10 ± 0.10

26.04.2021 0.721 ± 0.041 2.95 ± 0.09 0.249 ± 0.019 2.89 ± 0.09

Таблица 2. Содержание растворимых сахаров и белков, азота и углерода в вегетативных почках лиственницы 
сибирской, мг/г сухой массы

Дата Сумма сахаров Растворимый белок Азот Углерод

12.12.2020 295.0 ± 26.5 10.9 ± 0.8 12.9 ± 1.5 495 ± 15

01.03.2020 182.0 ± 33.7 5.4 ± 0.6 – –

23.03.2021 190.5 ± 28.6 9.4 ± 0.9 13.3 ± 1.5 497 ± 17

26.04.2020 656.8 ± 83.7 19.3 ± 1.3 – –

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.
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сахаров (табл. 2). Согласно нашим данным, на ста-
дии глубокого покоя (декабрь) почки лиственницы 
сибирской содержали до 11 мг растворимого бел-
ка (табл. 2). Затем на стадии вынужденного покоя 
(начало марта) отмечалось значительное снижение 
его количества по сравнению с периодом глубокого 
покоя. К концу марта на фоне отсутствия видимых 
признаков роста наблюдалось достоверное нако-
пление в почках растворимого белка с максимумом 
его содержания в конце апреля. 

Одними из наиболее широко распространенных 
в высших растениях метаболитов, обладающих по-
лифункциональным биологическим эффектом, яв-
ляются свободные аминокислоты (АК). Образуясь 
в процессе фотосинтеза или в результате синтети-
ческой деятельности корней, они в дальнейшем 
участвуют в разнообразных биохимических про-
цессах. Свободные АК обладают также осмопро-
текторными свойствами. В почках лиственницы 
сибирской было обнаружено два амида и 24 сво-
бодных АК, из них 13 в концентрациях менее 1%  
суммы всех аминокислот. В состав свободных АК 
входили 4 непротеиногенные: γ-аминомасляная, 
цистатионин, орнитин, β-аланин. Их доля в соста-
ве свободных аминокислот составляла 1.6–2.3%. В 
составе свободных АК доминируют 5 соединений, 
среднее содержание которых превышает 2% суммы: 
серин, аргинин, глютаминовая кислота, аспарагин 
и глютамин (табл. 3). 

Доля аспарагиновой и глютаминовой кислот, 
треонина, пролина, γ-аминомасляной кислоты, 
аргинина составляла более 1%, глицина, аланина, 
валина, лизина, изолейцина, лейцина, тирозина, 
орнитина, фенилаланина — менее 1% от суммы 
аминокислот. Цистатионин, метионин, цистеин, 

гидроксилизин обнаружены в следовых количе-
ствах. Нужно отметить высокую долю в почках 
амидов аспарагина и особенно глютамина, которые 
играют важную роль в качестве резерва дикарбоно-
вых кислот, необходимых для осуществления реак-
ций ферментативного переаминирования. 

В период глубокого покоя сумма свободных 
аминокислот составляла 9558 мкг/г сухой массы. 
При переходе в состояние вынужденного покоя 
(февраль – март) сумма свободных аминокислот 
уменьшилась в 4 раза на фоне увеличения количе-
ства в почках растворимого белка. В этот период 
снизилась доля дикарбоновых кислот и их ами-
дов. Возможно, это обусловлено использованием 
их для биосинтеза пролина de novo по глутамат-
синтетазному пути (Roosens et al., 1999; Епринцев  
и др., 2011). Это подтверждается увеличением почти  
в 20 раз доли пролина, одного из самых широко 
распространенных в высших растениях метабо-
литов, обладающих полифункциональным био-
логическим эффектом, способным значительно 
уменьшать повреждающее действие низких тем-
ператур (Кузнецов, Шевякова, 1999). Кроме того, 
следует отметить в почках высокую долю аргинина  
(11–14%), самой богатой по содержанию в моле-
куле азота аминокислоты. Показано, что высокая 
доля аргинина обеспечивает азотом синтез ами-
нокислот, амидов и возобновление синтеза белка 
и нуклеиновых кислот в весенний период. Кроме 
того, благодаря способности аргинина замедлять 
гидролиз белков, он препятствует распаду в период 
покоя запасных и защитных белков до наступления 
благоприятных для роста условий (Durzan, 2009).

Важное значение на протяжении всего жизнен-
ного цикла растений, в том числе и при адаптации 

Таблица 3. Содержание свободных аминокислот в вегетативных почках лиственницы сибирской 

Аминокислоты
мкг/г сухой массы, % от суммы АК

декабрь март декабрь март

Аспарагиновая 146 14 1.5 0,6

Треонин 143 6 1.5 0,3

Серин 481 26 5.0 1.1

Аспарагин 381 58 4.0 2.4

Глютаминовая 561 57 5.9 2.4

Глютамин 5 936 1115 62.1 46.7

Пролин 168 527 1.7 22.1

γ-аминомасляная 142 30 1.5 1.2

Аргинин 1069 338 11.2 14.2

Сумма аминокислот 9 558 2 386 100 100

Примечание. Показаны аминокислоты, содержание которых больше 1%. 
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к абиотическим и биотическим стрессорам, име-
ет метаболизм жирных кислот (ЖК) (Нохсоров  
и др., 2015; Li-Beisson et al., 2016). При всем много-
образии ЖК в почках высших растений доминиру-
ющими являются насыщенная пальмитиновая ЖК 
(C16:0) и две ненасыщенные – олеиновая (C18:1)  
и линолевая (С18:2). Насыщенной стеарино-
вой ЖК (С18:0) в растениях содержится немного,  
а кислоты от С20 до С24 присутствуют не всегда  
и также в небольших количествах. Жирнокислот-
ный состав почек лиственницы сибирской вклю-
чал 14 ЖК. Среди ненасыщенных ЖК преоблада-
ют линолевая (С18:2) и олеиновая (С18:1) кислоты, 
среди насыщенных – пальмитиновая (С16:0), беге-
новая (С22:0) (табл. 4). Также высокое содержание 
отмечалось для арахиновой (С20:0), лигноцерино-
вой (С24:0), линоленовой (С18:3) кислот. 

Ранее было показано (Алаудинова, Миронов, 
2009), что для лиственницы характерно повышен-
ное содержание длинноцепочечных (С ≥ 20) ЖК. 
Было отмечено (Макаренко и др., 2014), что С20:0 
и С22:0 присутствуют в фотосинтезирующих тка-
нях практически всех голосеменных, в отличие от 
покрытосеменных растений. По нашим данным, 
среди этой группы ЖК в почках лиственницы си-
бирской преобладала бегеновая (С22:0).

Было показано (Берестовой и др., 2019), что 
снижение температуры приводит к уменьшению 
текучести мембраны. Для поддержания опреде-
ленного уровня их текучести необходимы ненасы-
щенные ЖК, поскольку температура их фазового 
перехода значительно ниже физиологических зна-
чений (Los et al., 2013). Как показал анализ жирно-
кислотного состава почек лиственницы сибирской, 
осенью и зимой в них около 60% суммы всех ЖК 

Таблица 4. Жирнокислотный состав вегетативных почек лиственницы сибирской, % общего содержания жир-
ных кислот

Жирные кислоты Октябрь Февраль Март Апрель

Лауриновая С12:0 0.4 0.2 – –

Миристиновая С14:0 0.6 1.2 1.7 1.7

Пальмитиновая С16:0 20.0 11.8 23.1 34.0

Стеариновая С18:0 2.9 1.5 2.7 3.5

Арахиновая С20:0 10.8 3.1 8.6 3.6

Бегеновая С22:0 3.5 14.6 23.6 8.8

Лигноцериновая С24:0 0 10.1 7.1 3.1

НЖК, % суммы 38.2 42.4 66.8 54.7

Пентадекановая С15:0 0 0.2 0 0

Пальмитолеиновая С16:1 1.1 0.8 0.4 0.3

Маргариновая С17:0 – 4.7 0.7 0.7

Олеиновая С18:1(9) 21.4 14.2 11.1 7.7

Вакценовая С18:1(11) 4.0 2.7 2.2 0.8

Линолевая С18:2(trans) 28.8 29.6 15.6 23.7

Линоленовая С18:3 6.5 5.3 3.2 12.1

ННЖК, % суммы 61.8 57.6 33.2 45.3

НЖК/ ННЖК 0.6 0.7 2.0 1.2

SDR      ω9 0.88 0.90 0.80 0.69

ODR    ω6 0.62 0.71 0.63 0.82

LDR     ω3 0.18 0.15 0.17 0.34
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приходилось на ненасыщенные кислоты, в основ-
ном на линолевую (С18:2) и олеиновую (табл. 4). 
Более высокое содержание ненасыщенных ЖК в 
осенне-зимний период связано с тем, что нена-
сыщенные ЖК (олеиновая, линолевая, линолено-
вая) имеют более низкую температуру плавления 
и содержащие их фосфолипиды остаются жид-
кими при низких положительных температурах. 
Повышение температуры весной вызывало ги-
дрогенизацию двойных связей ЖК (Алаудинова 
и др., 2009), и, как следствие, набухание почек 
сопровождалось снижением в весенний период 
содержания ненасыщенных ЖК и увеличением 
содержание насыщенных ЖК, особенно пальми-
тиновой (С16:0) – до 34% суммы ЖК. Содержа-
ние пальмитиновой кислоты (С16:0) значительно 
превосходило стеариновую (С18:0) (табл. 4). Этот 
факт свидетельствует о том, что с пробуждением 
почек активизируются синтазы жирных кислот, 
конечный продукт действия которых – пальми-
тиновая кислота (С16:0) (Алаудинова, Миронов, 
2009). Соотношение НЖК/ ННЖК составляло  
в осенне-зимний период 0.6–0.7 и значительно  
(до 2) увеличивалось весной. Увеличение содержа-
ния НЖК совпадало с весенним максимумом со-
держания хлорофиллов и каротиноидов

Известно, что в повышении степени ненасы-
щенности ЖК определяющую роль играют фер-
менты – десатуразы, функцией которых является 
образование двойных связей в углеводородных 
цепях ЖК липидов (Лось, 2001, 2014; Los, Muratа, 
2004; Верещагин, 2007). Об их активности можно 
судить по коэффициентам стеароил-десатуразно-
го (SDR), олеоил-десатуразного (ODR) и линоле-
ил-десатуразного (LDR) отношений. В почках ли-
ственницы сибирской SDR находится в пределах 
0.69–0.90. При этом максимальное значение SDR 
приходится на осенне-зимний и ранневесенний 
периоды и снижается с повышением температуры 
в апреле. Высокие значения стеароил-десатуразно-
го отношения в этот период можно объяснить тем, 
что гены, кодирующие SDR, активируются низки-
ми температурами (Алаудинова, Миронов, 2009). 
Обратную динамику имеют олеоил-десатуразные 
(ODR) отношения. Самые низкие значения ODR 

отмечаются в осенне-зимний и ранневесенний пе-
риоды при высоких значениях олеиновой кислоты 
(табл. 4) и увеличиваются в набухающих почках 
лиственницы сибирской. Линолеил-десатуразные 
(LDR) отношения были низкими на протяжении 
октября – марта (0.15–0.18), резко возрастали при 
набухании почек в апреле, что свидетельствует об 
экспрессии генов ω3-ацил-липидной десатуразы, 
ответственной за синтез линоленовой кислоты 
(Алаудинова, Миронов, 2009), содержание которой 
увеличилось почти в 4 раза. 

Основными причинами гибели клетки при низ-
ких отрицательных температурах является льдо-
образование, в результате чего происходит обезво-
живание и механическое повреждение клеточных 
структур кристаллами льда. Поэтому последствия 
воздействия низких отрицательных температур  
в значительной степени зависят от общей оводнен-
ности тканей растения и содержания свободной и 
связанной воды. Наибольшей оводненностью поч-
ки лиственницы сибирской характеризовались в 
октябре (0.78 г Н2О/г сухой массы), что объясняет-
ся достаточно теплой погодой и большим количе-
ством дождей в этот период. С установлением от-
рицательных температур воздуха в ноябре и до на-
чала весны оводненность почек снижалась (табл. 5)  
и повышалась только с середины апреля. 

Сохранение жизнеспособности растений при 
действии низких температур связано с изменением 
содержания внутриклеточной воды. Доля несвязан-
ной (замерзающей) воды постепенно снижалась 
с 32% в октябре до 15% в декабре с последующим 
увеличением в марте и апреле. 

Оценка температуры замерзания воды показа-
ла, что температура фазового перехода “вода–лед”  
в ноябре была около –8.0 ± 0.3°С, в марте–апреле ве-
личина этого показателя изменялась незначительно 
и составляла около –9 С. По мнению ряда авторов 
(Алаудинова и др., 2007), при оводненности тканей 
почек  50% и менее они способны без существенных 
повреждений выдерживать понижение температуры 
до –35°С. Основываясь на полученных нами данных, 
можно полагать, что благодаря низкой оводненно-
сти и способности сохранять существенную долю 
содержащейся в почках воды в переохлажденном 

Таблица 5. Состояние воды в вегетативных почках лиственницы сибирской 

Месяц Оводненность, % 
сырой массы

Доля замерзающей воды, % 
общего содержания

Температура фазового перехода  
“вода–лед”, оС

Октябрь 78.6 ± 5.3 32.4 ± 9.7 –8.7 ± 0.5

Ноябрь 47.7 ± 4.0 22.2 ± 3.2 –7.9 ± 0.3

Декабрь 44.6 ± 3.1 15.7 ± 3.2 –6.6 ± 0.2

Март 39.3 ± 6.0 23.6 ± 3.5 –8.7 ± 0.4

Апрель 58.5 ± 3.3 34.5 ± 6.5 –8.7 ± 1.5
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состоянии к началу зимнего периода, ткани почек 
лиственницы обладают существенным потенциалом 
устойчивости к повреждению низкими отрицатель-
ными температурами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В годовой динамике температур в районе ис-
следований четко выражен достаточно продол-
жительный холодный период, когда преобладают 
отрицательные температуры и активная жизнеде-
ятельность растений невозможна. Смена фено-
логического состояния лиственницы сибирской  
в период покоя и при переходе к вегетации сопро-
вождается значительной перестройкой метаболиз-
ма. В осенне-зимний период в почках лиственницы 
сибирской синтезируется значительное количество 
криопротекторных соединений. Так, содержание 
сахаров в период глубокого покоя (декабрь) состав-
ляло около 30%, около 11 мг/г растворимого белка  
и 9.5 мг/г сухой массы свободных аминокислот. 
Увеличение концентрации растворимых белков  
и свободных аминокислот в почках позволя-
ет снизить риск повреждения клеточных струк-
тур низкими отрицательными температурами  
в зимний период растений. Высокое содержание 
(около 60% суммы всех жирных кислот) ненасы-
щенных жирных кислот, в основном линолевой  
и олеиновой, объясняется более низкой темпера-
турой их плавления, а содержащие их фосфолипи-
ды остаются жидкими при низких температурах.  
К концу марта с началом сокодвижения отмеча-
лось постепенное увеличение содержания саха-
ров и растворимого белка с их максимумом в кон-
це апреля. Существенные изменения наблюдали  
в жирнокислотном составе почек. В значитель-
ной степени сократилось содержание ненасыщен-
ных ЖК и возросла роль насыщенных ЖК, что 
свидетельствует об активизации синтаз жирных 
кислот, конечный продукт действия которых –  
пальмитиновая кислота. 

Необходимо отметить, что в проблеме криоре-
зистентности и сохранении жизнеспособности при 
низких температурах большую роль играет водный 
баланс. На фоне общего комплекса биохимических 
изменений в почках лиственницы сибирской в пе-
риод осени–весны содержание воды в тканях почек 
претерпевало существенные изменения. К ноябрю 
нами отмечено снижение как общей оводненности 
тканей до 50%, так и доли несвязанной воды. Низ-
кое содержание воды и наличие существенной доли 
незамерзающей воды позволяет утверждать о фор-
мировании вполне достаточной криорезистентно-
сти тканей почек лиственницы сибирской к низ-
ким отрицательным температурам осенне-зимнего 
периода. Очевидно, что биохимические измене-
ния в клетках при адаптации к низким темпера-
турам в первую очередь направлены на изменение 

состояния воды, при котором ее фазовые переходы 
становятся относительно безопасными. 
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The paper includes the results of physiological and biochemical studies of L. sibirica vegetative buds 
in the taiga zone of the Komi Republic (Russia). The change in the phenological state of L. sibirica 
during the dormancy period and the transition to vegetative period is accompanied by a significant 
alteration of metabolism. In the autumn-winter period, the buds of L. sibirica synthesise a large amount 
of cryoprotective compounds such as soluble sugars, soluble protein and free amino acids. During this 
period, the buds also contain a considerable quantity of unsaturated fatty acids (about 60% of the sum of 
all fatty acids), mainly linoleic and oleic fatty acids. The beginning of the sap flow period is marked by a 
gradual increase in content of sugars and soluble proteins which reach tmaximum values towards the end 
of April. The fatty acid composition of the buds changed significantly. The content of the unsaturated 
FAs decreased significantly and the one of the saturated FAs increased, indicating the activation of 
a fatty acid synthase, the final product of which is palmitic acid. The water content and the share of 
freezing water in buds decreases to 45% and 16%, respectively, in December. The low water content and 
the presence of a significant fraction of non-freezing water allows us to be certain about the development 
of quite sufficient cryo-resistance in larch bud tissues against low negative temperatures in the autumn-
winter period. The biochemical changes in the buds adapting to low temperatures are primarily aimed 
at changing the state of water whereby its phase transitions become relatively safe.

Keywords: Larix sibirica, soluble carbohydrates, protein, free amino acids, fatty acids, water content, pheno-
logical state.

Acknowledgements: The work has been carried out within the framework of the project No. 122040600021-4.

REFERENCES

Alaudinova E.V., Mironov P.V., Lipidy meristem 
lesoobrazuyushchikh khvoinykh porod tsentral'noi Sibiri  
v usloviyakh nizkotemperaturnoi adaptatsii. 2. Osobennosti 
metabolizma zhirnykh kislot fosfolipidov meristem Larix 
sibirica Ledeb., Picea obovata L. i Pinus sylvestris L. (Lipids 
of meristems of forest-forming coniferous species of central 
Siberia under conditions of low-temperature adaptation. 
2. Features of metabolism of fatty acids of phospholipids 
of meristems of Larix sibirica Ledeb., Picea obovata L. 
and Pinus sylvestris L.), Khimiya rastitel'nogo syr'ya, 2009,  
No. 2, pp. 71–76.
Alaudinova E.V., Mironov P.V., Tarnopol'skaya V.V., 
Sirovetskaya D.V., Nizkomolekulyarnye uglevody 
vegetativnykh organov listvennitsy sibirskoi (Low-
molecular carbohydrates of vegetative organs of Siberian 
larch), Novye dostizheniya v khimii i khimicheskoi tekhnologii 
rastitel'nogo syr'ya (New achievements in chemistry and 
chemical technology of plant raw materials), Proc. of the 
VII All-Russian Conf. with international participation, 
Barnaul, April 24–28, 2017, Barnaul, pp. 43–45.

Alaudinova E.V., Simkina S.Yu., Mironov P.V., Sezonnye 
izmeneniya soderzhaniya vody v meristematicheskikh 
tkanyakh pochek Picea obovata L. i Pinus sylvestris 
L. i ee raspredelenie v kletkakh (Seasonal changes in 
water content in meristematic tissues of Picea obovata 
L. and Pinus sylvestris L. buds and its distribution in 
cells), Khvoinye boreal'noi zony, XXIV, No. 4–5, 2007,  
pp. 487–491.
Alaudinova E.V., Simkina S.Yu., Mironov P.V., 
Vodorastvorimye veshchestva meristem pochek Picea 
obovata L. i Pinus sylvestris L.: soderzhanie, sostav  
i svoistva pri formirovanii sostoyaniya nizkotemperaturnoi 
ustoichivosti (Water-soluble Substances of Bud Meristem 
of Picea obovata L. and Pinus sólvestris L.: Concentrations, 
Composition and Properties During the Formation 
of the State of Low-Temperature Stability), Sibirskii 
ekologicheskii zhurnal, 2010, No. 2, pp. 227–333.
Alberto F.J., Aitken S.N., Alia R., Potential for 
evolutionary responses to climate change – evidence from 
tree populations, Global Change Biology, 2013, Vol. 19, 
No. 6, pp. 1645–1661.



134	 ТАБАЛЕНКОВА и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

Arkhiv pogody v g. Syktyvkare (Past weather in Syktyvkar), 
available at: https://rp5.ru/ (March 10, 2023).
Berestovoi M.A., Pavlenko O.S., Goldenkova-
Pavlova I.V., Desaturazy zhirnykh kislot rastenii: rol' 
v zhiznedeyatel'nosti rastenii i biotekhnologicheskii 
potentsial (Plant fatty acid desaturases: role in the 
life of plants and biotechnological potential), Uspekhi 
sovremennoi biologii, 2019, Vol. 139, No. 4, pp. 338–351.
Bradford M.M., A rapid and sensitive method for 
the quantitation of microgram quantities of protein 
utilizing the principle of protein-dye binding, Analytical 
Biochemistry, 1976, Vol. 72, No. 1–2, p. 248. 
Duan B., Yang Y., Lu Y. et al., Interactions between water 
deficit, ABA, and provenances in Picea asperata, J. of 
Experimental Botany, 2007, Vol. 58, No. 11, pp. 302–305.
Durzan D.J., Arginine, scurvy, and Jacques Cartier's 
“tree of life”, J. of Ethnobiology and Ethnomedicine, 2009,  
No. 5, p. 5. https://doi.org/10.1186/1746-4269-5-5
Eprintsev A.T., Fedorina O.S., Bessmeltseva Y.S., 
Response of the malate dehydrogenase system of maize 
mesophyll and bundle sheath to salt stress, Russian J. of 
Plant Physiology, 2011, Vol. 58, No. 3, pp. 448–453.
Feurtado J.A., Ambrose S.J., Cutler A.J. et al., Dormancy 
termination of western white pine (Pinus monticola 
DOUGL. Ex D. Don) seeds is associated with changes in 
abscisic acid metabolism, Planta, 2004, Vol. 218, No. 4, 
pp. 630–639.
Kuznetsov V.V., Shevyakova N.I., Prolin pri stresse: 
Biologicheskaya rol', metabolizm regulyatsiya (Proline 
under stress: biological role, metabolism, and regulation), 
Fiziologiya rastenii, 1999, Vol. 46, No. 2, pp. 274–289.
Lesa Respublika Komi (Forests of Komi Republic), 
Moscow: Dizain. Informatsiya. Kartografiya, 1999,  
pp. 87–90.
Li-Beisson Y., Nakamura Y., Harwood J., Lipids: from 
chemical structures, biosynthesis, and analyses to industrial 
applications, Lipids in Plant and Algae Development, 2016, 
Vol. 1, pp. 1–18.
Los' D.A., Desaturazy zhirnykh kislot (Fatty acid 
desaturases), Moscow: Nauchnyi mir, 2014, pp. 18–30.
Los D.A., Mironov K.S., Allakhverdiev S.I., Regulatory 
role of membrane f luidity in gene expression and 
physiological functions, Photosynthesis Research, 2013,  
No. 2–3, pp. 489–509.
Los D.A., Murata N., Membrane fluidity and its roles in 
the perception of environmental signals, Biochim Biophys 
Acta, 2004, No. 1–2, pp. 142–157.
Los'  D.A.,  Str uktura, regulyatsiya ekspressii  
i funktsionirovanie desaturaz zhirnykh kislot (Structure, 
regulation of expression and function of fatty acid 
desaturases), Uspekhi biologicheskoi khimii, 2001, Vol. 41, 
pp. 163–198.
Makarenko S.P., Konenkina T.A., Suvorova G.G., 
Oskorbina M.V., Seasonal changes in the fatty acid 
composition of Pinus sylvestris needle lipids, Russian 

Journal of Plant Physiology, 2014, Vol. 61, No. 1,  
pp. 119–123.
Malyshev R.V., Opredelenie svobodnoi i svyazannoi vody 
v rastitel'nykh tkanyakh s razlichnym osmoticheskim 
davleniem, sravnitel'nyi analiz metoda vysushivaniya 
nad vodootnimayushchei sredoi i differentsial'noi 
skaniruyushchei kalorimetrii (Definitions of Free and 
Bound Water in Plants, a Comparative Analysis of the 
Drying Method over a Dewatering Agent and Differential 
Scanning Calorimetry), Uspekhi sovremennoi biologii, 
2021, Vol. 141, No. 2, pp. 164–171.
Maslova T.G., Mamushina N.S., Sherstneva O.A., Bubo-
lo L.S., Zubkova E.K., Seasonal structural and functional 
changes in the photosynthetic apparatus of evergreen 
conifers, Russian Journal of Plant Physiology, 2009,  
Vol. 56, No. 5, pp. 607–615.
Mikhovich Zh.E., Punegov V.V., Gruzdev I.V., Ru- 
ban G.A., Zainullina K.S., Biokhimicheskaya kha-
rakteristika sverbigi vostochnoi (Bunias orientalis L.) pri 
kul'tivirovanii na severe (Biochemical characteristic of 
Bunias orientalis L. plants at cultivation in the north), 
Izvestiya Samarskogo nauchnogo tsentra RAN, 2017,  
Vol. 19, No. 2, pp. 478–481. 
Myking T., Interrelation between respiration and dormancy 
in buds of three hardwood species with different chilling 
requirements for dormancy release, Tress, 1998, Vol. 12, 
No. 4, pp. 224–229. https://doi.org/10.S004680050144
Nokhsorov V.V., Dudareva L.V., Chepalov V.A. et al., 
Svobodnye zhirnye kisloty i adaptatsiya organizmov 
k kholodnomu klimatu Yakutii (Free fatty acids and 
adaptation of organisms to the cold climate of Yakutia), 
Vestnik BGSKhA im. V.R. Filippova, 2015, Vol. 38, No. 1, 
pp. 127–134.
Oguist G., Huner N.P.A., Photosynthesis of Overwintering 
Evergreen Plants, Annual Review of Plant Biology, 2003, 
Vol. 54, No. 1, pp. 329–355.
Pakharkova N.V., Gette I.G., Andreeva E.B., Soroki-
na G.A., Osobennosti perekhoda v sostoyanie zimnego 
pokoya golosemennykh i pokrytosemennykh drevesnykh 
rastenii (The peculiarities of winter dormancy state 
transition of gymnosperm and angiosperm arboreal 
plants), Vestnik Krasnoyarskogo gosudarstvennogo agrarnogo 
universiteta, 2013, No. 6 (81), pp. 186–191.
Pakhar'kova N.V., Mikhal'chuk Ya.P., Andreeva E.B., 
Vliyanie temperaturnogo faktora na zimnii pokoi 
khvoinykh na territorii zapovednika “Stolby” (The 
inf luence of temperature factor on winter coniferous’ 
dormancy in the reserve “Stolby”), Vestnik KrasGAU, 
2016, No. 6, pp. 9–14.
Pautova N.V., Osobennosti fenologicheskogo razvitiya i 
adaptatsii listvennitsy sibirskoi v usloviyakh evropeiskogo 
Severo-Vostoka (Features of phenological development 
and adaptation of Siberian larch in the conditions of 
European Northeast), Izvestiya Samarskogo nauchnogo 
tsentra RAN, 2011, Vol. 13, No. 1, pp. 1020–1023.
Romanova I.M., Zhivet'ev M.A., Dudaeva L.V., Grasko-
va I.A., Dinamika zhirnokislotnogo sostava i aktivnosti 



	 ИЗМЕНЕНИЯ ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ В ПОЧКАХ� 135

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

atsil-lipidnykh desaturaz v khvoe Pinus sylvestris L., 
proizrastayushchei v Irkutskoi oblasti (Variation of fatty 
acid composition and activity of acyl-lipid desaturases of 
Pinus sylvestris L. needles, growing in the Irkutsk region), 
Khimiya rastitel'nogo syr'ya, 2016, No. 2, p. 61.
Roosens N.H., Willen R., Li Y. et al., Proline metabolism 
in the wild-type and in a salt-tolerant mutant of Nicotiana 
plumbaginifolia studied by 13 C-nuclear magnetic 
resonance imaging, Plant Physiology, 1999, Vol. 121,  
p. 1290.
Sakai A., Freezing avoidance mechanism of primordial 
shoots of conifer buds, Plant and Cell Physiology, 1979, 
Vol. 20, No. 7, p. 1381.
Trunova T.I., Rastenie i nizkotemperaturnyi stress (Plant 
and low temperature stress), Moscow: Nauka, 2007, 54 p.

Tumanov I.I., Fiziologiya zakalivaniya i morozostoikosti 
rastenii (Physiology of hardening and frost resistance of 
plants), Moscow: Nauka, 1979, 350 p.
Vereshchagin A.G., Lipidy v zhizni rastenii (Lipids in the 
life of plants), Moscow: Nauka, 2007, 78 p.
Zhivet'ev M.A., Graskova I.A., Dudareva L.V. et al. 
Dinamika sezonnykh izmenenii zhirnokislotngo sostava, 
stepeni nenasyshchennosti zhirnykh kislot i aktivnosti atsil-
lipidnykh desaturaz v tkanyakh nekotorykh lekarstvennykh 
rastenii, proizrastayushchikh v usloviyakh Predbaikal'ya 
(Dynamics of seasonal changes in fatty acid composition, 
degree of unsaturation of fatty acids and activity of acyl-
lipid desaturases in tissues of some medicinal plants 
growing in the conditions of the Cis-Baikal region), 
Khimiya rastitel'nogo syr'ya, 2011, No. 4, pp. 223–230.



136

ЛЕСОВЕДЕНИЕ,  2025, № 1,  с.  136–144

Litter Production and Decomposition in Dry Forests  
of East Nusa Tenggara, Indonesia

© 2025 г.    A. A. Almulqua, *, D. Suratmanb, M. Halkisc, M. Patabangd,  

E. Renoata, F. X. Dakoa, A. Hafide

aDepartment of Forestry, State Agricultural Polytechnic of Kupang, East Nusa Tenggara, Indonesia  
bDepartment of Mathematics Education, Faculty of Teacher Training and Education, University of Tanjungpura,  

West Kalimantan, Indonesia 
cDefence University, West Java, Indonesia 

dBogor Agricultural University, West Java, Indonesia 
eFaculty of Forestry, University of Tadulako, Central Sulawesi, Indonesia

*E-mail: ahmadalmulqu@yahoo.com
Received February 21, 2022
Revised September 20, 2024

Accepted November 15, 2024

This 12-month long study explores the litterfall production and decomposition at four different sites 
in tropical dry forests of East Nusa Tenggara, Indonesia. The total litterfall, leaf litter and branch 
litter production values were found to be significantly different (p < 0.05) at all sites. The production 
of total litterfall, leaf litter, and branch litter was greater in Binafun (2778.125  g∙m–2∙year–1 and  
2453.125 g∙m–2∙yr–1) and Bonmuti (300.437 g∙m–2∙yr–1). The annual mean litterfall decomposition rate 
followed the order of Binafun < Letkole < Bonmuti < Oelbanu (p < 0.05), which positively correlated with 
the monthly mean precipitation, mean humidity, and mean temperature. The turnover rate calculation 
indicated that the forest floor was replaced every year with a turnover time of 1.083 years.
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Analysis of litterfall production and decomposition 
is important for understanding the cycling of nutrients 
in forest ecosystems (Giweta, 2020). All natural forest 
ecosystems depend on the cycling of nutrients to meet 
nutritional demands of growing plants (Grierson, 
Adams, 1999; Chakravarty et al., 2019). The nutrients 
are primarily transferred as leaves and other plant parts 
fall to the ground as litter, where they are subsequently 
leached by percolating water and decomposed by live 
organisms (Eaton et al., 1973). Litterfall represents the 
key process of transferring nutrients from aboveground 
biomass to the soil. The changes in litter nutrient 
concentration over time decisively affect plant nutrition 
(Vitousek, 1984). Litterfall is a large transitional nutrient 
bank that may interfere with the species composition, 
structure, and dynamics in communities and plays a key 
role in transfer of energy among trophic levels (Facelli, 
Pickett, 1991).

According to Aber et al. (1991) and González  
et al. (2020), litter production and decomposition are 
fundamental ecosystem processes and play key roles in 
the cycling of nutrients, in particular the turnover of 
carbon and nutrients in terrestrial ecosystems. Litter 

accumulation has profound implications in the cycling 
of nutrients at plantations. The fertility of soils under 
plantations can only be maintained or sustained for 
fairly long periods due to the plantations’ capacity 
of recycling nutrients back into the soil via litterfall 
production and decomposition (Muoghalu, Odiwe, 
2011).

In tropical forest ecosystems with nutrient-
poor soils, litterfall production and decomposition 
processes are particularly important for the nutrient 
budget (Sundarapandian, Swamy, 1999). Determining 
the decomposition rate makes it possible to assess 
the humification process that involves conversion 
of biomass into humic substances that are relatively 
resistant to microbial decomposition and have a long 
turnover time. This is one of the pedogenic processes in 
carbon sequestration (Lal et al., 2003). Several studies 
have compared the litterfall in monocultures to the 
litterfall in natural forests (Yang et al., 2004), temperate 
and  subtropical regions (Fekete et al., 2016; Huang et 
al., 2018; Nonghuloo et al., 2020), in the Neotropics 
(Capellesso et al. 2016, González-Rodríguez et al. 2019) 
and South Asia (Ahirwal et al.  2021). However, natural 
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forests generally have a more complex stand structure 
and differ in demographic dynamics, so it is difficult to 
infer effects of tree species richness by comparison with 
planted monocultures alone (Yang and Luo 2011).

How these processes work in tropical dry forests 
is relatively poorly known; in particular, there are no 
known published studies on litterfall production and 
decomposition in the tropical forests of East Nusa 
Tenggara, Indonesia. This study helps to address this 
gap by providing an analysis of litterfall production and 
decomposition rates at 4 sites of Mutis Timau Protected 
Forest Management Unit, a region representative of 
Mutis mountain conditions. Therefore, the present 
study is aimed at: (1) investigating the monthly 
variations of litter production in a tropical dry forest 
in the province of East Nusa Tenggara, Indonesia; (2) 
understanding the variations of litter decomposition; 
and (3) analyzing the litter decomposition rates of total 
litterfall, leaf litter, and branch litter of Mutis Timau 
Protected Forest Management Unit in East Nusa 
Tenggara, Indonesia.

MATERIAL AND METHODS

The study was carried out at the Mutis Timau 
Protected Forest Management Unit (Mutis Timau 
PFMU) which is covered by Kupang regency, Timor 
Tengah Selatan regency, and Timor Tengah Utara 
regency (90°20'00" – 90°45'10"  S and 123°42'30" – 
124°20'00" E) in Eastern Indonesia (Fig. 1). The data 
for this study was collected from 4 dry forest research 
sites named Binafun, Bonmuti, Letkole, and Oelbanu; 
each research site consists of two 10.000  m² plots.  
A detailed description of the research sites is shown in 
Table 1.

The research sites represent the dry forests of East 
Nusa Tenggara, Indonesia, whereas the surrounding 
areas are the wettest areas on the island of Timor where 
it rains almost every month with the highest frequency of 
rainfall occurring from November to July, temperatures 
ranging between 14–29°C with possible decrease of up 

to 9°C under extreme conditions. High-speed winds 
occur from November to March. About 71% area are 
hilly (15–30% slope) to mountainous (>30% slope). 
The high-intensity rainfall (2000–3000 mm∙yr–1) can 
be observed during the rainy season (Fisher et al., 1999; 
Kuswanto et al., 2021).

Eight traps were placed at every site in Binafun, 
Bonmuti, Letkole, and Oelbanu. Litterfall was collected 
every month from all traps in the course of a year. 
Litterfall was sorted into two categories: leaf litter and 
branch litter. The monthly litter production (g∙m–2) 
was calculated for every plot. Branch and leaf litter 
decomposition was studied using the standard litter-
bag technique (Falconer et al., 1933). One hundred 
grams of dry mass consisting of leaf and branch litter 
were collected in litter bags and randomly placed on the 
soil surface. In total, we collected 48 bags of leaf litter 
and 48 bags of branch litter. Four litter bags per month 
were brought back to the laboratory. To get the constant 
weight, the collected litter was oven-dried at 80oC for 
48 hours.

The annual decomposition quotient (KL) was 
calculated for leaf and branch litter using the formula 
(1):

	
KL

l

X
= , 	 (1)

where l means the annual litter input to the forest floor 
and X means the average standing crop of litter (Olson, 
1963).

The decomposition constant of each species’ leaf 
litter was calculated using the formula (2):

	
K

X

Xt
t

0

� � ln ,
	

(2)

where Kt means a constant of overall fractional loss 
rate, X0 means the original mass, and Xt means the mass 
remaining at time t (Olson, 1963).

Fig. 1. Research site location.
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The turnover rate (K) of litter was calculated 
indirectly according to Olson (1963) using the formula 
(3):

	
K

A

A F
=

+
, 	 (3)

where: A is the annual increment of litter, i.e. annual 
litterfall and F is the annual averages across months.

Turnover time (t) is the reciprocal of the turnover 

rate t
K

=
1

.

The monthly total litterfall, leaf litter and branch 

litter production, annual variation of litter production, 
and the weight of litter remaining for twelve months 
at the research sites were analyzed using a one-way 

ANOVA, and the means were compared with the Tukey 
HSD test at a 5% probability level.

RESULTS AND DISCUSSION

In this study, litterfall production at the research 
sites varied from 360 to 2778.125  g∙m–2∙yr–1 (Figs. 
2–5). Monthly total litterfall, leaf litter and branch litter 
production values were significantly different (p < 0.05) 
at all sites. The greatest total litterfall, leaf litter and 
branch litter production values were recorded in Binafun 
(2778.125  g∙m–2∙yr–1 and 2453.125  g∙m–2∙yr–1) and 
Bonmuti (300.437 g∙m–2∙yr–1) whereas the lowest total 
litterfall, leaf litter and branch litter production values 
of 360 g∙m–2∙yr–1, 229.687 g∙m–2∙yr–1 and 102 g∙m–2∙yr–1 

were recorded in Letkole and Bonmuti.
The litterfall occurred throughout the year; most 

of the litter fell between June and October with only  

Table 1. Research site description

Indicator
Village

Binafun Bonmuti Letkole Oelbanu

District Amfoang Tengah Amfoang Tengah Amfoang Barat Daya Amfoang Selatan

Long S 09°39'12.22" 09°37'46.50" 09°41'02.62" 09°42'28.59"

Latitude E 124°01'421.16" 124°91'27.92" 123°48' 123°53'04.82"

Geologya Mixed volcanic  
and limestone rock

Mixed volcanic  
and limestone rock

Mixed volcanic  
and limestone rock

Mixed volcanic  
and limestone rock

Rainfallb, mm∙yr–1 1301 1405 1203 1254

Temperatureb, °C 24.1 21.4 26.4 25.3

Slope, ° 0–14 0–26 0–10 0–12

Elevation, m 513–635 631–1007 122–125 310–636

Driest monthb September (5 mm) August (12 mm) September (3 mm) September (4 mm)

Wettest monthb January (280 mm) January (263 mm) January (307 mm) January (301 mm)

Highest temperatureb 25.4°C (November) 22.7°C (November) 27.6°C (November) 26.6°C (November)

Lowest temperatureb 22.6°C (July) 19.7°C (July) 25.0°C (July) 23.9°C (July)

Dry periods June–October June–September May–October May–October

Rain periods December–May October–May September–April December–April

Density, stem∙ha–1 285.5 249 524.5 355.5

Basal area, m2∙ha–1 27.53 12.295 21.135 18.93

Species richness 7.995 4.655 9.995 4.935

Number of species  
based on DBH size:

4.5–11.5 cm 22 16 36 36

11.5–18.5 cm 19 15 22 22

18.5–25.5 cm 30 33 53 74

25.5 cm 11 6 18 23

Note: a) Fisher et al. (1999), b) BPS (2016).
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Fig. 2. Monthly litterfall in the dry forest of Binafun.

Fig. 3. Monthly litterfall in the dry forest of Bonmuti.

Fig. 4. Monthly litterfall in the dry forest of Letkole.



140	 ALMULQUA и др.

ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 1 2025

a small fraction of it falling between November and 
May for each research site. At all research sites, the 
higher peak occurred in the dry season (September 
– October) and the minor peak also occurred in the 
middle-late rain season (January – February). Leaf 
litter and branch litter values showed similar seasonal 
patterns compared to the total litterfall (Figs. 2–5).

The annual variation of litter production during the 
1-year period was different among the four forest sites 
(Table 2). The lowest annual mean leaf and branch 
litter value was found in Letkole (950.4 g·ha−1∙yr−1 and 
181.4 g∙ha−1∙yr−1) (Table 2). Correspondingly, the ratio 
of maximum to minimum leaf litter and total litter over 
the 1-year period showed the same order of Binafun  
(9.3 and 6.7) > Bonmuti (8.3 and 6.4) > Letkole  
(8.3 and 6.4) > Oelbanu (7.0 and 5.0), and Bonmuti 
(2.9) > Letkole (2.2) > Binafun (2.1) > Oelbanu (2.0) 
for branch litter. The annual variation of litterfall 
components varied among the research sites. The 
greatest coefficient of variation for leaf litter (69.5%), 
branch litter (24.3%), and total litter (61.4%) was 
found in Letkole, Bonmuti, and Letkole, respectively  
(Table 2).

The litter weight remaining during the 12-month 
incubation had a significantly different pattern among 
research sites (p < 0.05). The decrease rate of the mass 
remaining in Oelbanu was faster than in Binafun, 
Bonmuti, and Letkole during the time, particularly 
in December, January, February, April, May, June, 
September, and October (Fig. 6).

The rates of total litterfall, leaf litter and branch litter 
decomposition ranged between 0.5 and 43.1 g∙month–1, 
with the highest (leaf) and lowest (branch) litter 
decomposition in Oelbanu. In general, leaf litter showed 
the higher average decomposition rate than branch litter 
(Table 3).

In the present study, monthly mean litter 
decomposition components positively correlated 

Fig. 5. Monthly litterfall in the dry forest of Oelbanu.

Table 2. Annual mean litterfall and its components 
(g∙ha−1∙yr−1) averaged over the 12-month study period

Research sites 
and indicators Leaf Branch Total

Binafun

Mean, g·ha−1∙yr−1 1 258.4 218.6 1 477.0

Fraction, % 88.9 11.1 100

Coefficients of variation, % 67.8 19.9 59.7

Ratio (max/min) 9.4 2.1 6.8

Bonmuti

Mean, g∙ha−1∙yr−1 1 275.4 231.2 1 506.7

Fraction, % 88.8 11.2 100

Coefficients of variation, % 67.1 24.3 59.3

Ratio (max/min) 8.4 2.9 6.5

Letkole

Mean, g∙ha−1∙yr−1 950.4 181.4 1 131.8

Fraction, % 88.8 11.2 100

Coefficients of variation, % 69.5 22.9 61.4

Ratio (max/min) 8.3 2.3 6.4

Oelbanu

Mean, g∙ha−1∙yr−1 1 243.1 222.5 1 465.6

Fraction, % 88.8 11.2 100

Coefficients of variation, % 64.0 18.2 56.5

Ratio (max/min) 7.0 2.0 5.5
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Fig. 6. Percentage of litterfall mass remaining.

Table 3. Litter decomposition rate (g∙month-1) at all research sites and litter components

Research site  
and litter components

Month

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Binafun

Leaf 41.9 20.6 12.4 7.8 5.7 4.6 3.5 3.0 2.5 1.9 1.7 1.5

Branch 23.1 9.2 3.0 2.0 2.6 2.1 1.5 1.3 1.1 0.9 0.8 0.6

Total 65.0 29.8 15.4 9.8 8.3 6.7 5 4.3 3.6 2.8 2.5 2.1

Bonmuti

Leaf 42.5 19.5 11.7 7.8 5.0 4.2 3.3 2.9 2.5 2.0 1.7 1.4

Branch 24.5 9.6 3.1 1.7 2.3 2.1 1.4 1.2 1.1 0.9 0.7 0.6

Total 67.0 29.1 14.8 9.5 7.3 6.3 4.7 4.1 3.6 2.9 2.4 2.0

Letkole

Leaf 42.9 19.1 11.2 7.4 4.9 3.8 3.1 2.9 2.4 1.8 1.7 1.4

Branch 21.7 8.4 1.3 1.1 2.1 1.8 1.4 1.3 1.1 0.9 0.7 0.6

Total 64.6 27.5 12.5 8.5 7.0 5.6 4.5 4.2 3.5 2.7 2.4 2.0

Oelbanu

Leaf 43.1 18.5 10.7 7.4 5.0 3.5 2.6 2.7 2.3 1.9 1.6 1.4

Branch 21.0 9.0 2.4 1.6 2.0 1.8 1.6 1.4 1.1 0.9 0.7 0.5

Total 64.1 27.5 13.1 9.0 7.0 5.3 4.2 4.1 3.4 2.8 2.3 1.9

The annual mean decomposition quotient (KL) of the leaf and branch litter in Oelbanu (1.4 ± 0.8 and 1.5 ± 0.8) was significantly 
higher than that of the leaf and branch litter at other sites (Table 4). The turnover rate calculation indicated that about 75.2% 
(Binafun), 76.5 % (Bonmuti), 76.3% (Letkole) and 77.2% (Oelbanu) of the forest floor was replaced every year with a turnover time 
of 1.08 years.
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with the monthly mean precipitation, monthly mean 
humidity, and monthly mean temperature (Table 5). 
Specifically, leaf litter in Binafun showed strong positive 
correlations with monthly mean precipitation (0.603) 
and monthly mean humidity (0.611). 

The litterfall in this study was the highest from June 
to October, and about 70% of total litterfall occurred 
during said period. The same marked seasonality in the 
amount of litterfall that was the highest during the dry 
season and lowest during the rainy season, which was 
reported for T. cacao plantations in Malaysia (Ling, 

1986) and India (Sreekala et al. 2001), a secondary 
rain forest in Nigeria (Odiwe, Muoghalu, 2003), West 
Africa tropical rain forests (John, 1973) and three types 
of land in the Bengkulu protection forest in Indonesia 
(Apriyanto et al., 2021).

In Letkole, our results do not correlate with the 
conclusion drawn by Stohlgren (1988), Starr et al. 
(2005), Goma-Tchimbakala and Bernhard-Reversat 
(2006). According to Stohlgren (1988), the annual 
litterfall can be predicted by a function derived from the 
individual tree basal area and live crown ratio. Litterfall 
production in natural forests is strongly inf luenced 
by the stand basal area, age structure, stem volume, 
latitude, season, and climatic factor (Starr et al., 
2005; Goma-Tchimbakala, Bernhard-Reversat, 2006). 
Litterfall production in natural forests (13.67 t∙ha–1∙yr–1) 
is higher than in primary forests of Ghana (8 t∙ha–1∙yr–1) 
(Owusu-Sekyere et al., 2006).

The present results can be explained by annual 
cycles of moisture and temperature. Leaf litter would 
occur to avoid seasonal moisture and temperature 
stress during the dry season (Hardiwinoto et al., 1996). 
As mentioned above, the annual litterfall in the dry 
dipterocarp forest occurred in the dry season because 
trees had to adapt to the dry air by shedding their leaves 
to reduce evaporation, so the amount of litterfall in 
this period is high. Pascal (1988) also reported that 
heavy leaf litter occurred during the dry season in the 
evergreen forests of Attappadi, Western Ghats, and 
India. This pattern can be explained by annual cycles of 
moisture and temperature. In the wet period which has 
high moisture content in the air, the trees do not need 
to reduce evaporation, so the amount of litterfall is low 
(Hanpattanakit, Chidthaisong, 2012). In addition, water 
stress could cause the production of abscisic acid in the 
foliage of plants which could stimulate senescence of 
leaves and other parts (Landsberg, Gower, 1997).

Previous studies have shown that several factors, 
such as nutrient availability and temperature, may 
affect litter decomposition (Webster, Benfield, 1986). 
Our results are similar to those previously found. 
Many authors have concluded that decomposition 
rates vary as a function of temperature, moisture, and 
quality of litterfall material, as indicated by nutrient 
concentration and lignin content in the structural 
tissues (Garkoti, Singh, 1995). Studies have shown that 
litter decomposition positively correlated with high  
N and P concentrations and negatively correlated with 
high lignin and tannins levels in the litter (Aerts, 1997). 
High nutrient concentrations positively affect fungal 
and bacterial colonization, while lignin and tannins 
inhibit microbial growth (Webster, Benfield, 1986). The 
high cellulose and lignin content contribute to reducing 
the rate of litter decomposition because of the difficulty 
of breaking down the carbon bonds (Fioretto et al., 
2005). Litter decomposition is often negatively related 
to its initial lignin content (Vivanco, Austin, 2008).

Table 4. Annual decomposition quotient (KL) for leaf, 
branch, and total litter components

Litter 
components

Annual decomposition quotient

Binafun Bonmuti Letkole Oelbanu

Leaf 1.3 ± 0.8 1.3 ± 0.8 1.3 ± 0.8 1.4 ± 0.8

Branch 1.5 ± 0.7 1.5 ± 0.7 1.5 ± 0.7 1.5 ± 0.8

Total 2.8 ± 1.6 2.8 ± 1.6 2.8 ± 1.6 2.8 ± 1.5

Table 5. Pearson’s correlation coefficient (r) between 
coefficients of mean climatic variables and monthly mean 
litter decomposition components measured at all research 
sites

Research 
sites and 

indicators

Monthly mean 
precipitation, 

mm

Monthly mean 
humidity, %

Monthly mean 
temperature, 

°C

Binafun

Leaf 0.603** 0.611** 0.489*

Branch 0.496* 0.511* 0.494*

Total 0.565* 0.576* 0.493*

Bonmuti

Leaf 0.570* 0.537* 0.441*

Branch 0.357* 0.352* 0.499*

Total 0.492* 0.470* 0.468*

Letkole

Leaf 0.525* 0.510* 0.474*

Branch 0.345* 0.394* 0.469*

Total 0.458* 0.468* 0.475*

Oelbanu

Leaf 0.508* 0.493* 0.454*

Branch 0.331* 0.361* 0.438*

Total 0.451* 0.452* 0.454*

Note: *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001; ns > 0.05 (not 
significant).
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The turnover time of litter mass in the present 
study (1.08 years) is higher than in tropical broadleaf 
semi-deciduous forests (0.37 years), tropical broadleaf 
deciduous forests (0.94 years) (Brown, Lugo, 1982) 
but much lower than that in tropical broadleaf 
evergreen forests (2.41 years) (Vogt et al., 1986). The 
decomposition rates obtained in our study (0.54–1.46) 
are relatively low yet fall within the upper range of 
decomposition rates previously recorded for tropical 
rainforests (1.0–3.3) (Anderson, Swift, 1983).

CONCLUSION

It can be concluded that the Binafun forest had the 
higher litterfall production than Bonmuti, Letkole, 
and Oelbanu forests. The litterfall production at the 
research sites were inf luenced by climatic factors. 
Leaf litter showed a major contribution to the total 
litterfall, as found by many authors for tropical 
forests. Decomposition rates were strongly affected by 
precipitation, humidity, and temperature, which may 
be driven by decomposers being more active at high 
temperatures.
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