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ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2024, № 2,  с.  115–125

Болота занимают примерно 3% суши (Global 
Peatland…, 2022). На Россию приходится более 
трети болот мира и из-за разнообразия географи-
ческих условий широкий спектр их природных ва-
риантов. Благодаря уникальным свойствам, выра-
женным, прежде всего, в наличии торфяной зале-
жи, болота и заболоченные земли играют важную 
роль в поддержании природных процессов на мест-
ном, региональном и глобальном уровнях в регули-
ровании круговорота воды, углерода и других при-
родных компонентов. Торфяная залежь является 
важнейшим резервуаром долговременного стока 
атмосферного углерода на суше, смягчая “парни-
ковый эффект”. Болота, вклад которых в поддер-
жание биоразнообразия и регулирования природ-
ных процессов очевиден, никогда не были объек-
том инвентаризации как экосистемы.

В литературе имеются разные оценки площа-
дей болот бывшего СССР и современной России, 
которые анализировали ранее (Вомперский и др., 

1994; Vompersky et al., 1996). Низкая точность или 
неполнота исходных данных — главная причина 
этого. Особенно различаются экспертные (без до-
статочного объяснения методов подсчета) оценки: 
от 160 млн. га всех болот бывшего СССР (Botch 
et al., 1995) до 273 млн. га только в одной России 
(Efremov et al., 1998).

Почвенная карта РСФСР (Почвенная карта 
РСФСР, 1988) масштаба 1:2500000, на основе ко-
торой были получены оценки масштабов распро-
странения заболоченных органогенных почв и бо-
лот России, запасов в них углерода (Вомперский, 
1994; Вомперский и др., 1994; Вомперский и др., 
1999), является аргументированным источником 
сведений о распространении болот по территории 
РФ.

На основе оцифрованной Почвенной карты 
РСФСР (1988) в  2014 г. был опубликован Еди-
ный государственный реестр почвенных ресур-
сов России, где площади почв даны в процентах 

DOI: 10.31857/S0024114824020019  EDN: RFDZRM

Проведена текущая более детальная оценка площадей болот и заболоченных земель Российской Фе-
дерации (РФ) и запаса углерода в их торфах. По сравнению с предыдущей оценкой (Вомперский 
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включать пополняемые слои тематического содержания и определять площади оторфованных земель 
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каждого субъекта для рационального природопользования важно знать, каковы ресурсы торфа. По-
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от территории субъекта Российской Федерации. 
(Единый государственный…, 2014).

Применение современных методов позволяет 
считать перспективным создание единой системы 
учета площадей болот и пулов углерода в их торфах 
на территории России.

Целью настоящей работы являлась оценка пло-
щадей торфопокрытых земель России, запасов тор-
фа и углерода в них.

ОБЪЕкТЫ И мЕТОДИкА

Определение площадей заболоченных оторфо-
ванных земель и болот в 90-х годах производилось 
по их изображению на Почвенной карте РСФСР 
масштаба 1  : 2500000. (Почвенная карта РСФСР, 
1988) с распределением по трапециям 1  широты 
на 2  долготы. каждый учитываемый контур (вы-
дел) в пределах трапеции измерялся палеткой, т. е. 
представлял собой большой объем ручной обра-
ботки картографического материала (Вомперский 
и  др., 1994). Для перехода от пространственной 
привязки к трапециям географических координат 
к непрерывному картографическому изображению 
использовали цифровой вариант указанной выше 
карты, созданный в Институте почвоведения им. 
В.В. Докучаева. В  ГИС “Болота России” ИЛАН 
РАН были созданы слои для оценки площадей бо-
лотных экосистем и заболоченных местообитаний 
(Вомперский и др., 2005).

ГИС “Болота России” создана исходно в  сре-
де MapViewer (Golden Software Inc.), совместимой 
для обработки и анализа информации с различны-
ми широко используемыми пакетами, такими как 
ArcGIS и MapInfo. ГИС рассчитана на картографи-
ческое представление данных в масштабе Россий-
ской Федерации и включает, помимо географиче-
ской основы, различные, постоянно пополняемые 
слои тематического содержания, касающегося болот 
и заболоченных земель в стране. Для визуализации 
используется коническая проекция с параметрами, 
оптимизированными для компоновки картографи-
ческого изображения. Для текущей оценки запасов 
углерода в болотных экосистемах и заболоченных 
мелкооторфованных местообитаниях были исполь-
зованы данные об их распространении согласно 
ГИС “Болота России” ИЛАН РАН (Вомперский 
и др., 2011) и, как и в первоначальной оценке (Вом-
перский и др., 1994), — материалы разведки торфя-
ных месторождений, литературные данные.

Учитывались только те почвы, в  профиле ко-
торых имеется торфяный слой 0.1 м и более. Для 
мелкооторфованных (до 0.5 м) земель объем отло-
жений определялся умножением площади карто-
графических контуров разных заболоченных почв 
на свойственную им глубину торфа. Оценка запа-
сов торфа болот глубиной более 0.5 м проводилась 
на основе учтенных торфяных месторождений 

по состоянию на 01.01.1991 согласно “Балансу за-
пасов полезных ископаемых России на 1 января 
1991 года” (Баланс…, 1992). С тех пор новые изы-
скания практически остановлены, но оценки ре-
сурсов торфа не устарели.

В объединении Торфгеология не учитываются 
торфяники мельче 0.5  м. Согласно легенде Поч-
венной карты РСФСР (1988), в состав комплекс-
ных болотных почв входят торфа мощностью от 0.3 
до 0.5 м. Единую методику расчета запасов торфа 
мы применили для местообитаний с мощностью 
торфа от 0.1 м до 0.5 м. Расчет средней глубины 
и  объемного веса (плотности) торфа базировал-
ся на данных серии “Торфяные месторождения” 
(1970–1990 гг.) по субъектам Федерации и инфор-
мации, содержащейся в  Атласе торфяных ресур-
сов СССР (Атлас…, 1968). мы допустили, что все 
болота с глубиной более 0.5 м, отображаемые кар-
той, являются ресурсными, т. е. “месторождениями 
торфа”. Для того, чтобы привести к единому “клю-
чу” определение запаса торфа для всей страны, мы 
приняли, что тип залежи гидроморфных почв будет 
таким, каким является первое определение в назва-
нии почвы по легенде Почвенной карты, т. е. если 
название “торфяные болотные верховые и торфя-
ные болотные переходные”, то расчет запаса торфа 
рассчитывали по параметрам для верхового типа 
залежи. Содержание углерода в абсолютно сухом 
торфе, по литературным данным, имеет большой 
разброс — от 48 до 65% (Лиштван, король, 1975; 
Ефимов, 1986). мы приняли содержание углерода 
в торфах 50% из-за разнообразия типов болот и за-
болоченных земель на обширных территориях РФ.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Торфяные болота2 — одни из наиболее пред-
ставленных экосистем на территории Российской 
Федерации (Болота, 2017).

как было нами установлено (Вомперский и др., 
1994; Vompersky et al., 1996) на основе Почвенной 
карты РСФСР масштаба 1 : 2500000 (1988), в Рос-
сии имеется 139  млн. га болот со слоем торфа 
> 0.3 м. Большая часть их сосредоточена в Запад-
но-Сибирской низменности (где они занимают до 
70–90% площади), на севере страны, в таежной 
зоне европейской части России и на Дальнем Вос-
токе. Громадной оказалась площадь заболоченных 
земель (со слоем торфа до 0.3 м) — 230 млн га. Та-
ким образом, вместе болотные и  заболоченные 
оторфованные земли составляют 369.1 млн га, т. е. 
21.6% территории страны (Вомперский и др., 1994; 
Вомперский и др., 2005) (рис. 1).

Заболоченность районов Европейского Севера 
или Западной Сибири может достигать 40% и бо-
лее (Торфяные болота…, 2001). В европейской ча-
сти России болота покрывают около 6% террито-
рии (~23 млн га), а вместе с мелкооторфованными 
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землями 17.5% (~68 млн. га) (Sirin et al., 2017). Забо-
лоченность Российской Арктики, включая болота 
и мелкооторфованные земли, превышает 30% (Бо-
лота, 2019).

Болота в России традиционно относятся к раз-
ным категориям земель (Торфяные болота…, 2001), 
что затрудняет их инвентаризацию и учет3. В связи 
с этим используются данные ГИС “Болота России” 
ИЛАН РАН, где интегрирована различная инфор-
мация на основе данных почвенного картографиро-
вания (Вомперский и др., 1994; Вомперский и др., 
2005). Проблема инвентаризации болот существу-
ет повсеместно (Joosten, Clarke, 2002; Assessment…, 
2008), включая страны Европы (Tanneberger et al., 
2017). Необходимы наземные данные, трудоемкие 
в получении и не совпадающие для разных стран, 
регионов, типов земель, что затрудняет надежную 
интеграцию. Дистанционное зондирование Земли 
(ДЗЗ) не позволяет достоверно определить наличие 

торфа, однако помогает при анализе растительно-
го покрова, включая древесный (Вомперский и др., 
2011), его состояния, привязке и уточнении назем-
ных данных (Сирин и др., 2014). Особые сложности 
возникают при инвентаризации лесных болот (Вом-
перский и др., 2011), а также мест, где болотная ра-
стительность либо утратила характерные черты, на-
пример, при недостатке увлажнения и воздействии 
выпаса (Minaeva et al., 2005; Ильясов и др., 2018), 
либо сходна в тундре на участках с торфом и без 
него (Экологическая реставрация…, 2016).

Более 20% площади болот страны — мерзлые 
(полигональные и бугристые), переходные болота 
составляют около 30%, верховые и низинные — по 
18%, остальные площади заняты грядово-мочажин-
ными и грядово-озерковыми комплексами (Вом-
перский и др., 2005). 62% болот — открытые, 21% 
покрыты редколесной, а 17% — лесной раститель-
ностью (Вомперский и др., 2011).

Рис. 1. Торфяные болота (торф > 0.3 м) (1) и заболоченные мелкооторфованные земли (торф < 0.3 м) (2) в Российской 
Федерации. ГИС “Болота России” ИЛАН РАН (Сирин, 2022), по С.Э Вомперскому и др. (2011) с изменениями.

2В научной и отраслевой литературе в большинстве случаев 
под термином “болота” понимают закрепленное ГОСТом 
(Гидрология суши, 1973) определение: “природное образо-
вание, занимающее часть земной поверхности и представ-
ляющее отложения торфа, насыщенное водой и покры-
тое специфической растительностью”. Среди ботаников 
есть мнение, что наличие торфа не является обязатель-
ным атрибутом болота (Ниценко, 1967), и для исключения 

семантических разночтений все шире используется тер-
мин “торфяное болото”, отраженный еще в Декрете СНк 
РСФСР от 17 мая 1922 года “О торфяных болотах”. 
3Водный кодекс РФ (Водный кодекс…, 2006) относит боло-
та к особым водным объектам, однако одинаковые по типу 
болотные массивы (например, верховые) могут относиться 
к разным категориям земель и, как следствие, быть с отлич-
ным законодательно-нормативным регулированием.
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Экологическая значимость мелкооторфован-
ных землель с учетом их площадей в стране явно 
недооценивается (Вомперский и др., 1994; 2005; 
2011; минаева и др., 2008; Сирин, 2022). Их пло-
щадь в стране в 1.65 раза превышает площадь болот 
и в большинстве субъектов Российской Федерации 
преобладает в общей заболоченности.

ключевым отличием данной работы от прежних 
оценок является более точный учет площадей бо-
лот (99.5 млн. га). Для площади мелкооторфован-
ных земель мы провели, согласно легенде Почвен-
ной карты РСФСР (1988), анализ структуры этих 
земель и получили 228.71 млн. га. Суммарная пло-
щадь составила 328.2 млн. га (рис. 2, Приложение).

Оценка пула углерода болот по субъектам РФ. За-
пас углерода болот мира оценивается в 500 ± 100 ГтC 
(Yu, 2012), однако эти оценки достаточно условны. 
Только для северных болот они могут варьировать 
в диапазоне 300–600 ГтС (Qiu et al., 2021). Во всех 
природных зонах болота многократно опережают 
зональные экосистемы по запасу углерода на еди-
ницу площади: в тундре — в 3.5 раза, а в таежной 
зоне — в 7 раз (Assessment…, 2008).

Запасы углерода болот и заболоченных земель 
России оцениваются от 113.5 (Вомперский и  др., 
1994) до 210 млрд. т (Botch et al., 1995). По нашему 
мнению, экспертная оценка м.С. Боч завышена. 
Однако и более обоснованные наши расчеты опре-
деления требуют в дальнейшем усовершенствования 

по мере улучшения натурной информации об избы-
точно увлажненных землях страны. Были получены 
также предварительные оценки запасов углерода 
раздельно для основных групп типов болот страны 
(табл.). Запасы углерода в торфах болот и заболо-
ченных земель по субъектам РФ представлены на 
рис. 3. 

Запас торфа в болотах составил 171.3, а в заболо-
ченных землях — 46.12 млрд т (табл.). Общий запас 
углерода в торфах болот и заболоченных мелкоот-
орфованных земель страны оценен в 108.7 млрд 
т: 85.7 млрд т приходится собственно на болота и  
23 млрд т — на заболоченные земли, что несколько 
меньше полученных ранее данных — 113.5 млрд т 
(Вомперский и др., 1994), где точность определе-
ний оценивалась в 15–20%. Основной вклад в за-
пас углерода болот страны вносят верховые боло-
та — 39% всего запаса углерода торфов, 20.5% — 
переходные болота и 7% — низинные (табл.). Более 
12% запаса углерода в  торфе болот содержится 
в мерзлых болотах — полигональных и бугристых. 
Среди заболоченных земель лидируют заболо-
ченные таежные леса и редколесья (12%), тундра 
и лесотундра (8.6%) и заболоченные поймы (0.5%) 
(табл.).

кроме оценки общих запасов углерода для стра-
ны (108.7 млрд т) и  ее субъектов (Приложение), 
были рассчитаны удельные запасы углерода в тор-
фах по субъектам РФ относительно суммарной 
площади болот и заболоченных земель в субъекте 

Рис. 2. Общая заболоченность (болота и мелкооторфованные земли) субъектов Российской Федерации,%. 
Административное деление РФ дано на 01.01.2022 г.
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Рис. 3. Запас углерода торфов (болота и мелкооторфованные земли) по субъектам Российской Федерации, млн т. 
Административное деление РФ дано на 01.01.2022 г.

Рис. 4. Удельный запас углерода торфов (болота и мелкооторфованные земли) по субъектам РФ, т С/га. Административное 
деление РФ дано на 01.01.2022 г.

(рис. 4, Приложение) и всей территории РФ, кото-
рые составили 311.22 т С/га.

По удельным запасам углерода можно косвен-
но судить о мощности торфа, степени увлажнения 

территории в субъекте. Не всегда крупный субъ-
ект Российской Федерации вносит существенный 
вклад в удельный запас углерода в торфе.
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ЗАкЛЮЧЕНИЕ

На основе развиваемой в ИЛАН РАН ГИС “Бо-
лота России” с привлечением сведений о запасах 
торфа в торфяных месторождениях по регионам, 
их характеристикам по дистанционным, картогра-
фическим и другим данным, анализу характери-
стик торфяных залежей и торфов получены уточ-
ненные оценки запасов углерода в болотах и забо-
лоченных мелкооторфованных землях Российской 
Федерации. Общий запас углерода в торфах болот 
и заболоченных мелкооторфованных землях стра-
ны составил 108.7 млрд т: 85.7 млрд т приходится 
собственно на болота и 23 млрд т – на заболочен-
ные земли. Более точный расчет запасов углерода с 
привлечением современных методов составил раз-
ницу в 4,8 млрд т, т.е. в меньшую сторону по срав-
нению с определением в 90-е годы.

Основной вклад в запас углерода болот страны 
вносят верховые болота – 39% всего запаса углеро-
да в торфах болот и заболоченных местообитаний, 
20.5% – переходные болота и 7% – низинные. Бо-
лее 12% запаса углерода в торфах болот содержится 
в мерзлых болотах – полигональных и бугристых. 
Среди заболоченных земель лидируют заболочен-
ные таежные леса и редколесья (12%), тундра и ле-
сотундра (8.6%) и заболоченные поймы (0.5%). Аб-
солютные значения запасов углерода в торфах на 
всю страну (108.7 млрд т) и по субъектам РФ (При-
ложение) и относительные (331 т С га-1) на еди-
ницу суммарной площади болот и заболоченных 
местообитаний, визуализированных в виде серии 
соответствующих карт.
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ПРИЛОЖЕНИЕ

Распределение запаса углерода в болотах и заболоченных землях по субъектам Российской Федерации

Субъект РФ
Болота и заболоченные местообитания

Запас углерода 
в болотах, млн т СОбщая площадь, 

тыс. км2
Запас углерода, 

млн т С
Удельный запас 
углерода, т С/га

1 2 3 4 5
Российская Федерация 3282.18 108712.66 331.22 85622.30
Алтайский край 0.00 0.00 0.00 0.00
Амурская область 72.66 2029.08 279.24 1861.71
Архангельская область 131.29 5383.13 410.01 4509.29
Астраханская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Белгородская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Брянская область 1.17 151.59 1298.72 151.59
Владимирская область 2.16 200.38 929.28 193.87
Волгоградская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Вологодская область 35.48 2036.47 574.04 1837.26
Воронежская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Еврейская АО 9.44 245.63 260.23 227.85
Забайкальский край 31.80 264.00 83.03 0.00
Ивановская область 0.71 70.64 989.7 70.64
Иркутская область 61.86 1642.89 265.58 1343.36
кабардино-Балкарская 
республика 0.00 0.00 0.00 0.00

калининградская область 0.02 0.00 0.00 0.00
калужская область 0.84 40.00 474.6 35.08
камчатский край 60.11 2211.62 367.93 1757.06
карачаево-Черкесская 
республика 0.00 0.00 0.00 0.00

кемеровская область 0.08 8.42 1039.54 8.42
кировская область 10.25 572.21 558.14 523.79
костромская область 4.32 306.31 709.01 288.94
краснодарский край 0.00 0.00 0.00 0.00
красноярский край 244.68 8567.77 350.16 6135.56
курганская область 0.16 0.72 44.77 0.00
курская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Ленинградская область 25.44 952.56 374.49 763.83
Липецкая область 0.00 0.00 0.00 0.00
магаданская область 158.67 2067.90 130.33 1047.65
московская область 7.20 437.19 606.83 392.16
мурманская область 44.28 2193.61 495.41 2092.48
Ненецкий АО 75.24 2345.02 311.66 1842.80
Нижегородская область 3.49 246.03 704.31 232.66
Новгородская область 11.37 1041.26 915.80 1015.71
Новосибирская область 33.87 2013.11 594.36 1931.38
Омская область 24.26 1796.05 740.38 1733.88
Оренбургская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Орловская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Пензенская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Пермский край 10.04 889.10 885.34 846.59
Приморский край 1.79 27.30 152.29 20.11
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Субъект РФ
Болота и заболоченные местообитания

Запас углерода 
в болотах, млн т СОбщая площадь, 

тыс. км2
Запас углерода, 

млн т С
Удельный запас 
углерода, т С/га

1 2 3 4 5
Псковская область 4.72 515.28 1092.84 509.61
Республика Адыгея 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика Алтай 0.71 59.09 834.12 58.36
Республика Башкортостан 0.27 23.80 874.68 23.46
Республика Бурятия 35.01 359.78 102.75 0.00
Республика Дагестан 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика Ингушетия 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика калмыкия 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика карелия 39.54 1901.70 480.95 1709.84
Республика коми 201.03 4159.31 206.90 2446.29
Республика крым 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика марий Эл 1.48 134.36 909.17 130.85
Республика мордовия 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика Саха (Якутия) 789.70 9630.94 121.96 2083.15
Республика Северная Осетия 0.00 0.00 0.00 0.00
Республика Татарстан 0.18 21.17 1149.69 21.17
Республика Тыва 2.34 17.57 74.96 0.00
Республика Хакасия 0.04 0.19 50.00 0.00
Ростовская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Рязанская область 5.28 190.33 360.70 155.12
Самарская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Саратовская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Сахалинская область 13.77 765.67 555.90 686.54
Свердловская область 44.44 2391.25 538.10 2191.85
Смоленская область 3.92 279.33 968.54 366.69
Ставропольский край 0.00 0.00 0.00 0.00
Тамбовская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Тверская область 12.31 672.50 546.24 588.78
Томская область 162.83 10279.88 631.34 9617.32
Тульская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Тюменская область 63.60 7313.52 1149.89 7232.31
Удмуртская республика 0.76 38.87 511.31 36.74
Ульяновская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Хабаровский край 99.43 2688.03 270.33 2420.89
Ханты-мансийский АО 278.70 18311.67 657.04 17335.79
Челябинская область 0.00 0.00 0.00 0.00
Чеченская республика 0.00 0.00 0.00 0.00
Чувашская республика 0.19 21.68 1155.15 21.68
Чукотский АО 179.80 2046.91 113.84 0.00
Ямало-Ненецкий АО 277.64 8877.43 319.74 6969.31
Ярославская область 1.81 172.42 951.90 165.90
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Current Assessment of the Wetland Carbon Pool in Different Constituent Entities  
of the Russian Federation

S. E. Vompersky1, *, A. A. Sirin1, T. V. Glukhova1, O. P. Tsyganova1, N. A. Valyaeva1

Institute of Forest Science, Russian Academy of Sciences. Sovetskaya str. 21. Moscow region.  
Uspenskoye vlg. 143030 Russia

*E-mail: root@ilan.ras.ru

A current more detailed assessment of the bog and wetland areas in the Russian Federation (RF) and the 
carbon stock in their peat layers has been conducted. Compared to the previous assessment (Vompersky 
et al., 1994), the creation of the geoinformation system (GIS) “Bogs of Russia” at the Institute of Forestry 
Science of the Russian Academy of Sciences (Vompersky et al. 2005), allowed to include, in addition to 
the cartographic basis, replenishable layers of thematic content and to determine the areas of peatlands 
and carbon stock in their peat layers not only for the whole country, but also for separate constituent 
entities of the Russian Federation country as a whole, but also for the constituent entities of the Russian 
Federation. It is important for the administration of each constituent territory to be aware of the peat 
reserve volumes in order for sustainable nature management to be maintained. It is shown that the 
area of bogs and marshlands amounted to 328 million hectares, peat stock — to 216.3 billion tons (abs. 
dry mass). The stock of carbon associated with the peat was 108.7 billion tons. Compared to previous 
estimates, the area decreased by 11% and carbon stock by 4%. The Annex to the article contains the data 
on the bogs and wetlands areas, overall carbon stock in their peat layers and specific carbon stocks per 
unit area of bogs and wetlands for different constituent entities of the Russian Federation. The carbon 
stocks estimates were also obtained separately for the main groups of bog and wetland habitat types.

Key words: peat and carbon stocks, bogs, wetland habitats, GIS, RF constituent entities.
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Тема оценки экосистемных функций и услуг ле-
сов, их синергии, конфликтов и компромиссов за-
трагивается во многих отечественных публикациях 
последних лет и связана с необходимостью разра-
ботки практических мер по сохранению и устойчи-
вому управлению лесами (Основы устойчивого …, 

2014; Лукина и др., 2021; Тебенькова и др., 2022). 
Интенсивность ведения лесного хозяйства суще-
ственно влияет на баланс углерода и другие экоси-
стемные функции и услуги лесов (Leppä et al., 2020; 
Mäkipää et al., 2023), что повышает практическое 
значение эколого-экономического обоснования 

DOI: 10.31857/S0024114824020028  EDN: REZGAG

На примере Данковского участкового лесничества (юг Московской обл., подзона хвойно-широколи-
ственных лесов) рассмотрены результаты имитационного моделирования динамики пулов и потоков 
углерода в лесных экосистемах при разных сценариях ведения лесного хозяйства. Проанализировано 
влияние на баланс углерода таких изменений существующей практики лесопользования, как заповед-
ный режим, сокращение доли лесных земель в результате жилой застройки, зонирование территории 
с акцентом на повышении рекреационной роли лесов. В вычислительных экспериментах использо-
ван комплекс отечественных моделей: динамическая модель древостоя FORRUS-S, модель динамики 
органического вещества почв Romul_Hum, модель гидротермического режима почв SCLISS. Расчеты 
выполнялись для временного отрезка 100 лет на повыдельном уровне, а также были агрегированы на 
уровне всего лесничества. Разнообразие типов лесорастительных условий (ТЛУ), наряду с видовым раз-
нообразием и начальной разновозрастностью насаждений, определило значительное варьирование рас-
считанных показателей продукции древостоев, количества и качества поступающего в почву раститель-
ного опада. Для всех сценариев модельные оценки показали увеличение запасов углерода в древостоях 
в первые 40–60 лет с последующим снижением расчетных величин. В сценарии заповедания наблю-
дался рост запасов органического вещества в лесной подстилке и почве: для ТЛУ С2 и С3 увеличение 
за 100 лет составило примерно 5–10 кг м–2, для остальных ТЛУ — на уровне 2–3 кг м–2 в пересчете на 
углерод. В сценариях хозяйственного использования лесов показано относительное “выравнивание” 
территории лесничества по показателям почвенных запасов углерода в сторону более низких значе-
ний. Максимальный экосистемный сток углерода рассчитан для ТЛУ С2 и С3, минимальный — для А5 
и С4. В зависимости от сценария за 100 лет суммарное нетто-поглощение углерода лесами Данковского 
лесничества (с общей площадью лесопокрытых земель 6836 га) оценивается в диапазоне 0.15–0.57 Тг.

Ключевые слова: лесные экосистемы, депонирование углерода, дыхание почв, структура древостоев, под-
держание экосистемных функций.
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хозяйственной деятельности на региональном 
и  локальном уровнях. Актуальность подобных 
оценок возрастает в  контексте наблюдаемых из-
менений климата и роли лесных экосистем в его 
регулировании за счет связывания СО2 атмосфе-
ры и  долговременного удержания (депонирова-
ние, сток) углерода в фитомассе древостоев и ор-
ганическом веществе лесных почв (Johnson, Curtis, 
2001; Замолодчиков и др., 2021; Иванов и др., 2021; 
Липка и др., 2021). Общепризнанным инструмен-
том оценок бюджета углерода на разных простран-
ственных масштабах являются математические 
модели (Швиденко, Щепащенко, 2014; Замолод-
чиков и др., 2018; Володин, 2021; Столбовой, 2022; 
Sukhoveeva et al., 2023).

Цель данной работы — сравнительный анализ 
и  оценка методами имитационного моделирова-
ния изменений запасов углерода в основных пулах 
лесных экосистем при разных вариантах ведения 
лесного хозяйства на локальном уровне, соответ-
ствующем территории лесничества как субъекта 
ведения хозяйства.

Работа выполнена на примере Данковского 
участкового лесничества, расположенного на юге 
Московской области, на левобережье р. Оки. Для 
этой территории, имеющей длительную историю 
хозяйственного освоения, характерна сложная ви-
довая и возрастная структура древостоев и высо-
кое разнообразие почвенно-растительных условий. 
Как следствие, “отклик” разных выделов на схо-
жие варианты ведения лесного хозяйства может 
проявляться по-разному или в разные временные 
сроки. Использование имитационных моделей по-
зволило учесть вклад подобной пространственной 
неоднородности в суммарные оценки баланса угле-
рода для данной лесной территории.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Краткая характеристика Данковского 

лесничества
Данковское участковое лесничество (филиал 

“Русский лес” ГКУ МО “Мособллес”) расположено 
примерно в 90 км южнее Москвы в подзоне сме-
шанных хвойно-широколиственных лесов. Протя-
женность территории лесничества с севера на юг 
составляет 13.4 км, с запада на восток — 14.2 км. 
Общая площадь лесного фонда — 7350 га, в том 
числе лесопокрытых земель — 6836 га. Общее ко-
личество выделов по данным таксационного учета 
2015 года — 2302. В настоящее время в древосто-
ях преобладают пионерные виды — береза (Betula 
spp.), осина обыкновенная (Populus tremula L.) и со-
сна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) (более 80% по 
запасу). На долю хвойных видов (сосна обыкно-
венная и ель европейская (Picea abies (L.) H. Karst.)) 
приходится более половины от общего запаса 
древесины. В  меньшей степени представлены 

широколиственные виды: дуб черешчатый (Quercus 
robur L.), липа сердцевидная (Tilia cordata Mill.), 
клен остролистный (Acer platanoides L.), вяз шер-
шавый (Ulmus glabra Huds.), вяз гладкий (Ulmus 
laevis Pall.), ясень высокий (Fraxinus excelsior L.). 
Средний возраст насаждений — 63 года, средняя 
полнота — 0.73, средний класс бонитета — 1.4. Все 
леса отнесены к защитным. По площади преобла-
дают средневозрастные насаждения (53%), спелые 
и перестойные занимают 18%, на долю приспеваю-
щих приходится 17% от общей площади, молодня-
ки занимают 12%. Разнообразие типов лесорасти-
тельных условий (ТЛУ) соответствует 9 вариантам, 
среди которых по количеству таксационных выде-
лов и занимаемой ими суммарной площади преоб-
ладают С2 и С3 (табл. 1).

Условия Южного Подмосковья характери-
зуются умеренно континентальным климатом, 
с  теплым и часто дождливым летом и умеренно 
холодной зимой. Продолжительность вегетаци-
онного периода составляет 180–190 дней; начало 
вегетации приходится, как правило, на середину 
апреля, окончание — на последнюю декаду октя-
бря. В ботанико-географическом плане террито-
рия лесничества относится к широколиственно-е-
ловым лесам Валдайско-Онежской подпровинции 
Североевропейской таежной провинции Евразий-
ской таежной области (Растительность …, 1980). 
Зональным типом растительности являются поли-
доминантные хвойно-широколиственные леса. По 
долинам малых рек распространены леса с преоб-
ладанием ольхи черной (Alnus glutinosa (L.) Gaerth.).

Согласно почвенному районированию, иссле-
дуемая территория принадлежит к  Москворец-
ко-Окскому почвенному региону дерново-под-
золистых и серых лесных почв (Дмитраков, 1979). 
В  условиях преобладания песчаных отложений 
наибольшее распространение имеют почвы, ко-
торые в  новой классификации (Классифика-
ция …, 2004) соответствуют дерново-подбурам, 

Таблица 1. Соотношение количества таксационных 
выделов и площадей с разными типами лесорасти-
тельных условий (ТЛУ) на территории Данковского 
участкового лесничества

ТЛУ Число 
выделов

Суммарная 
площадь, га

Доля от общей 
площади, %

А2 50 137.1 2.01
А4 3 15.5 0.23
А5 3 8.9 0.13
В2 470 1199.0 17.53
В3 284 835.7 12.22
В4 9 15.9 0.23
С2 489 1618.2 23.67
С3 904 2846.1 41.62
С4 90 161.4 2.36
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дерново-подзолам, торфяно-подзолам иллювиаль-
но-гумусовым, а также варианты глееземов и глее-
вых почв.

Имитационные модели
Для прогнозных оценок использовался ком-

плекс моделей. Динамическая модель многови-
дового разновозрастного древостоя FORRUS-S 
(Chumachenko et al., 2003) вычисляет прирост за-
паса древесины на основе детальной процедуры 
с использованием бонитетных таблиц хода роста 
основных лесообразующих пород Европейской 
России. Рост корректируется по условиям осве-
щенности для отдельных когорт (одновозрастных 
групп) древесных пород на квадратных участках 
размером 300  м2 по пространственной решетке. 
Подобная корректировка соответствует эмпириче-
ским или процессным моделям экофизиологиче-
ского отклика на условия дефицита ресурса. Мо-
дель FORRUS-S позволяет рассчитывать запас дре-
весины и древесную биомассу по органам деревьев. 
Входными данными для модели являются таксаци-
онные описания, пространственная структура вы-
делов, сценарии лесохозяйственных мероприятий, 
включая ограничения на лесохозяйственную дея-
тельность, схема дорожной сети, данные о рынке 
древесных ресурсов. Шаг модели составляет 5 лет.

Модель динамики органического вещества (ОВ) 
почвы Romul_Hum (Komarov et al., 2017; Chertov et 
al., 2017a, 2017b) является новой версией всесто-
ронне тестированной, откалиброванной и широко 
использующейся как в России, так и в других стра-
нах модели ROMUL (Chertov et al., 2001; Peltoniemi 
et al., 2007; Laine-Kaulio et al., 2014). Новая версия 
модели, сохранив структуру и значения основных 
параметров, дополнительно вычисляет вклад поч-
венной фауны в процессы минерализации и гуми-
фикации, в т. ч. в формирование устойчивого орга-
нического вещества. В модели могут вычисляться 
скорости минерализации и гумификации неогра-
ниченного количества когорт наземного и подзем-
ного опада разного качества с  оценкой пулов C 
и N в лесной подстилке и органо-минеральных го-
ризонтах. Определяющими факторами динамики 
в модели служат гидротермические условия почвы 
и качество опада (отношение в нем C : N).

Модель Romul_Hum дополнена статистическим 
генератором данных о гидротермических условиях 
почвы SCLISS (Быховец, Комаров, 2002), который 
предназначен для оценки средних месячных зна-
чений температуры и  влажности почвы (лесная 
подстилка, органо-минеральная почва) в разных 
типах леса по стандартным метеорологическим 
наблюдениям: температуре воздуха, осадкам и, при 
наличии данных, по температуре почвы под тра-
вяным покровом, измеряемой на метеорологиче-
ских станциях. Расчет климатических параметров 
производится для лесной подстилки в целом (без 

разделения на подгоризонты) и аналогично — в це-
лом для органо-минеральной части профиля.

Ранее проведенная интеграция моделей (Гра-
барник и др., 2019) позволила реализовать обмен 
данными между ними. SCLISS передает в Romul_
Hum данные о  температуре подстилки и  орга-
но-минеральных (на глубине 20 см) горизонтов 
почвы, данные об объемной влажности тех же 
горизонтов, а также расчетные значения влажно-
сти завядания, наименьшей полевой влагоемкости 
и  полной влагоемкости органо-минеральных го-
ризонтов. Romul_Hum передает в SCLISS данные 
о запасе углерода в лесной подстилке. Комплекс 
Romul_Hum–SCLISS, в  свою очередь, был ин-
тегрирован с  динамической моделью древостоя 
FORRUS-S. Последняя передает в  Romul_Hum 
данные о количестве растительного опада, отдель-
но по каждому древесному виду и фракции био-
массы (стволы с  корой, ветви, листва или хвоя, 
скелетные и тонкие корни), а в SCLISS — данные 
о  составе древесного яруса (его видовой состав 
и общая сомкнутость крон). SCLISS использует 
данные о видовом составе и сомкнутости древо-
стоя для конверсии метеорологических данных 
в показатели почвенного климата, которые влияют 
на коэффициенты скоростей трансформации рас-
тительного опада в модели Romul_Hum, что позво-
ляет динамически оценивать влияние изменений 
в структуре древесной растительности вследствие 
естественного развития древостоев или лесохозяй-
ственной деятельности на условия под пологом 
леса.

Использованные данные и  имитационные сценарии
Климатический сценарий. Исходный сценарий 

метеорологических условий был получен на ос-
нове данных метеорологической станции Колом-
на, извлеченных из массивов (Булыгина и  др., 
2023а, 2023б; Шерстюков, 2023), подготовлен-
ных во Всероссийском НИИ гидрометеорологи-
ческой информации — Мировом центре данных 
(ВНИИГМИ-МЦД) Росгидромета и  доступных 
на сайте организации (www.meteo.ru). Использо-
вались следующие параметры: средняя месячная 
температура воздуха ( C), месячная сумма осадков 
(мм), средняя месячная температура почвы на глу-
бине 20 см под поверхностью — косимой травой 
на метеорологической станции ( C). В значения 
сумм осадков введена поправка на ветровой недо-
учет согласно Справочнику по климату … (1967). 
Также в качестве входных данных использовалась 
географическая широта (54.9 ). При создании кли-
матического сценария для имитации стационарно-
го климата в качестве базового был выбран период 
с 1981 по 2010 гг. По данным за этот период вычис-
лили статистические параметры (табл. 2), на осно-
ве которых подмоделью SCLISS были сгенериро-
ваны стационарные климатические сценарии тре-
буемой продолжительности — 100 лет. Величины 
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видоспецифичных коэффициентов модели SCLISS, 
описывающих влияние неоднородности лесного 
полога на гидротермические условия почвы, были 
оценены ранее (Грабарник и др., 2019). В имитаци-
онных сценариях также учитывалось поступление 
соединений азота с атмосферными осадками. Для 
всей территории лесничества использовано регио-
нальное фоновое значение — 6 кг га–1 год–1 (в пе-
ресчете на азот), рассчитанное по данным измере-
ний состава атмосферных осадков на территории 
ПТЗ (Свистов и др., 2016; Громов и др., 2018).

Входные данные для модели Romul_Hum. Помимо 
получаемых среднемесячных значений темпера-
туры и влажности подстилки и органо-минераль-
ной части почвы, модель Romul_Hum использует 
в качестве входных данных характеристики разных 
когорт опада. Каждая когорта представляет собой 
опад определенного органа (ствол, ветви, листва 
или хвоя, скелетные и тонкие корни) определен-
ного вида дерева. К видоспецифичным свойствам 

когорт опада относятся концентрации в них углеро-
да, азота и зольных элементов (% от сухой массы). 
Химические свойства разных когорт опада, наряду 
с гидротермическими условиями почвы, влияют на 
скорость их трансформации в почве. Химические 
свойства разных когорт опада определены в пред-
шествующих работах (Шанин и др., 2019).

Начальные характеристики пулов ОВ (в пере-
счете на Сорг) и  азота были оценены по данным 
монографии (Моделирование динамики …, 2007) 
с корректировкой по Единому государственному 
реестру почвенных ресурсов России (http://egrpr.
soil.msu.ru/index.php), исходя из двух имеющихся 
параметров: ТЛУ и доминанта древостоя, а также 
на основе данных собственных полевых исследо-
ваний (Надпорожская и др., 2018; Зубкова и др., 
2024), которые сгруппировали по ТЛУ.

Для более точной калибровки начальных ве-
личин почвенных пулов углерода и азота в модели 

Таблица 2. Обобщенные характеристики климатического сценария: многолетние среднемесячные температуры 
воздуха (Ta, C) и почвы (Ts, C), а также месячные суммы осадков (P, мм); приведены значения (m) и их 
среднеквадратические отклонения (s)

Показатель
Месяц

янв. февр. март апр. май июнь июль авг. сент. окт. нояб. дек.

Ta
m –7.0 –7.7 –1.9 6.3 13.0 16.7 18.6 16.6 11.1 5.2 –1.6 –5.7
s 4.0 4.7 2.8 2.3 3.1 3.8 4.0 3.5 2.6 1.8 3.1 3.5

Ts
m –0.7 –0.7 –0.4 3.2 10.4 14.4 16.8 16.0 11.9 6.9 2.0 0.1
s 1.2 0.9 1.0 2.4 3.1 3.8 4.3 4.1 3.0 2.0 1.2 1.0

P
m 51.5 44.7 33.8 36.2 42.0 67.8 74.3 59.6 54.0 59.6 51.0 56.0
s 22.7 22.2 17.3 19.2 22.0 31.4 42.8 42.3 31.5 33.9 26.4 28.8

Таблица 3. Характеристика лесохозяйственных сценариев

Сценарий Варианты хозяйственной деятельности
1  

(контроль) Заповедание всей территории (отсутствует любая хозяйственная деятельность).

2
Проведение сплошных рубок в эксплуатационных лесах при достижении возраста спелости пород. 
Лесовосстановление искусственное саженцами хвойных пород с последующим комплексом лесо-
водственного ухода. Порубочные остатки убираются с лесосеки.

3
Рубки — в соответствии с действующими правилами: добровольно-выборочные рубки в два приема 
с уборкой порубочных остатков и сухостоя с лесосеки. Естественное заращивание с полным циклом 
лесоводственного ухода с ориентированием на выращивание хвойной секции.

4

Зонирование территории с акцентом на природоохранной деятельности и повышении рекреацион-
ной роли лесов. В зоне активного отдыха — формирование устойчивых насаждений паркового ха-
рактера, ландшафтные выборочные рубки низкой интенсивности, порубочные остатки и сухостой 
убираются с территории, естественное заращивание с уходом за подростом с ориентированием на 
выращивание сосны и дуба. Проводится уход за подлеском: вырубается ⅓ его часть по густоте каждые 
5 лет. В прогулочной зоне — аналогичные мероприятия с формированием в большем масштабе полу-
открытых типов ландшафтов. Порядок выборки пород при рубках ухода: Ос–Е–Б–Лп–Кл. В охран-
ной зоне — создание режима заповедания (аналогично сценарию 1). В лесохозяйственной зоне — доб-
ровольно-выборочные рубки в два приема с уборкой порубочных остатков и сухостоя с последующим 
естественным заращиванием и рубками ухода.
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Romul_Hum использовался способ инициализа-
ции модели “spin-up”. Это предварительный запуск 
Romul_Hum, который проводится до стабилизации 
запасов углерода и азота в почве. Период “spin-up” 
в Romul_Hum (время корректировки, необходимое 
модели для достижения равновесных значений) со-
ставляет около 10 лет (или 120 шагов модели), а от-
клонения полученных после этой процедуры зна-
чений запасов углерода и азота в почвенных пулах 
для всех выделов не превышают 15% от начальных 
показателей. После этого рассчитанные таким обра-
зом значения запасов ОВ и азота были использованы 
в качестве начальных параметров в имитационных 
экспериментах.

Лесохозяйственные сценарии. Для моделирования 
динамики почвенных пулов и потоков углерода ис-
пользовали набор лесохозяйственных сценариев 
(табл. 3). Сценарий 1 — заповедание в отсутствии 
любой хозяйственной деятельности — позволяет 
оценить закономерности естественного развития 
древостоев с учетом возможной смены их видового 
состава. Сценарий 2, имитирующий сплошные рубки 
спелых и перестойных лесных насаждений с последу-
ющим созданием посадок хвойных пород, отражает 
практику ведения хозяйства в эксплуатационных ле-
сах. Сценарии 3 и 4 сформированы с ориентацией на 
экосистемные услуги лесов в соответствии с исследо-
ваниями Д.Н. Тебеньковой с соавторами (2022).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Динамика основных экосистемных пулов углерода 

и  почвенная эмиссия СО2

Разнообразие лесорастительных условий, на-
ряду с видовым разнообразием и разновозрастно-
стью насаждений Данковского лесничества, опре-
деляет значительное варьирование показателей 
продукции древостоев, количества и качества по-
ступающего в почву растительного опада, что влия-
ет на внутриэкосистемный баланс пулов и потоков 
углерода.

В сценарии 1 для большинства таксационных 
выделов характерно возрастание запасов углеро-
да в древостоях (рис. 1), связанное со значитель-
ной долей в структуре лесов на начальных этапах 
моделирования молодых и средневозрастных на-
саждений. На уровне медианных значений мак-
симальные оценки запаса древесины получены 
для относительно немногочисленных по зани-
маемой площади ТЛУ А2 и В2, которым соответ-
ствуют чистые сосновые древостои без примеси 
мелколиственных пород, сохраняющие высокую 
продуктивность на протяжении всего модельного 
периода. Для более богатых ТЛУ В3, С2 и С3 меди-
анные оценки запасов углерода в древостоях чуть 
ниже, но на уровне отдельных таксационных вы-
делов именно для них характерны максимальные 
величины депонирования углерода в  биомассе. 
В условиях естественного развития значительное 
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Рис. 1. Динамика запаса углерода древостоя Данковского лесничества (серые линии соответствуют отдельным так-
сационным выделам; цветные линии — медианные значения для разных ТЛУ; описание сценариев дано в табл. 3).
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варьирование получено для показателей, отража-
ющих поступление в почву опада древесного яру-
са. Большое количество растительного опада про-
дуцируется древостоями в  местообитаниях, со-
ответствующих ТЛУ А4, В2, С2 и С3 и имеющих, 
как правило, полидоминантный состав (данные не 
приводятся). В целом для сценария 1 модельные 
оценки показывают рост запасов органического ве-
щества как в лесной подстилке, так и в органо-ми-
неральной части почвенного профиля (рис. 2). Для 
относительно богатых элементами питания почв 
ТЛУ С2 и С3 общее увеличение углеродного пула 
почв за 100 лет составило 1.5–2.0 раза от начальных 
значений, что в пересчете на углерод соответствует 
примерно 5–10 кг м–2. Для более бедных вариантов 
почв ТЛУ А2 и В2 динамика роста запасов выра-
жена слабее и в среднем составляет около 2–3 кг 
м–2 в пересчете на углерод. Некоторая часть выде-
лов демонстрирует снижение почвенных запасов 
органического вещества в  те или иные времен-
ные отрезки, что может объясняться изменениями 
в структуре древесного яруса, связанными, напри-
мер, с самоизреживанием молодых или распадом 
старовозрастных древостоев. Гетеротрофное ды-
хание почв при заповедании оценивается моделью 
в диапазоне от 0.2–0.5 до 2.0–2.5 кг м–2 год–1 в пе-
ресчете на углерод (рис. 3). Эмиссионная составля-
ющая в углеродном балансе почв для всей террито-
рии лесничества не превышает 22.5%.

Сценарий 2 предусматривает проведение 
сплошных рубок с последующим искусственным 
лесовосстановлением с полным циклом ухода за 
древостоями. Согласно полученным оценкам, за-
пас углерода в  древостое после начального уве-
личения за счет интенсивного роста молодняков 
к  концу периода моделирования демонстрирует 
тенденцию к  снижению вследствие вовлечения 
в сплошные рубки все больших площадей древо-
стоев, достигших возраста спелости. Сценарий 
2 показывает меньший, по сравнению со сцена-
рием  1, рост почвенных запасов углерода в  лес-
ной подстилке и снижение запаса углерода в ор-
гано-минеральной части профиля для большин-
ства таксационных выделов (рис. 2). В среднем для 
лесничества потери почвенного пула оцениваются 
примерно в 2.5 кг м–2  в пересчете на углерод, что 
составляет около 50% от первоначальных запасов. 
Такое снижение может объясняться неполным 
возвратом в почву поверхностных фракций опада 
вследствие рубок и удаления порубочных остатков 
и сухостоя. Следует отметить, что отрицательная 
динамика средних для лесничества запасов угле-
рода в почвах наблюдается на фоне более низких 
показателей гетеротрофного дыхания (рис. 3), тог-
да как вклад эмиссии СО2 в углеродный баланс от-
дельных выделов на заключительных стадиях моде-
лирования превышает 30%.

Сценарий 3 предусматривает доброволь-
но-выборочные рубки в  два приема с  уборкой 
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порубочных остатков и сухостоя с лесосеки, есте-
ственное заращивание с проведением рубок ухода. 
По характеру динамики и абсолютным значениям 
средних для лесничества показателей этот сцена-
рий близок к оценкам, полученным в сценарии 2. 
Динамика пула углерода в древостое в сценарии 3  
показывает более заметное снижение запасов 
к концу имитационного периода. Заметные разли-
чия между сценариями 2 и 3 связаны с меньшим 
(в  сценарии 3) накоплением углерода в  лесной 
подстилке и чуть более высоким — в органо-мине-
ральной части профиля (рис. 2). Это может зави-
сеть от качества лесовосстановления. Естествен-
ное заращивание, особенно на низкопродуктив-
ных почвах, не всегда может обеспечить быстрое 
лесовосстановление.

Сценарий 4 предусматривает зонирование тер-
ритории лесничества на рекреационную и лесохо-
зяйственную зоны. В  рекреационной зоне пред-
полагается формирование устойчивых насаждений 
паркового характера с уходом за подлеском. В экс-
плуатационной зоне — добровольно-выборочные 
рубки. Согласно этому сценарию, запас углерода 
в древостоях начинает снижаться раньше, чем в дру-
гих сценариях (уже в середине имитационного пе-
риода). Использование территории, согласно сце-
нарию 4, способствует формированию почвенных 
условий с минимальным диапазоном варьирования 
запасов органического вещества в лесной подстил-
ке и примерно 2-кратным снижением почвенного 
пула углерода в  органо-минеральных горизонтах 
в среднем для территории лесничества (аналогич-
ные потери запасов показаны для сценариев 2 и 3). 
Особенности сценария 4 проявились в повышенных 
показателях гетеротрофного дыхания в бедных поч-
вах ТЛУ А2 и В2 (рис. 3). Аналогично сценариям 2 
и 3 сценарий 4 ведет к “выравниванию” почвенных 
условий Данковского лесничества в отношении по-
казателей углеродного цикла на фоне общего сни-
жения запасов органического вещества.

Зависимость показателей углеродного баланса 
от  лесорастительных условий

Анализ данных вычислительных эксперимен-
тов с  позиций различий в  оценках показателей 
углеродного баланса для разных ТЛУ показыва-
ет, что наиболее ярко влияние условий богатства 
и влажности почв проявляется при естественном 
развитии древостоев. В сценарии 1 (заповедание) 
повышенные показатели формирования фракций 
опадов, запасов органического вещества в лесной 
подстилке и органо-минеральных горизонтах почв 
и почвенного гетеротрофного дыхания характер-
ны для богатых местообитаний, соответствующих 
ТЛУ С2 и С3, которые преобладают на территории 
лесничества. Для таксационных выделов с  ТЛУ 
В2 и В3 рассчитанные величины углеродных пу-
лов и потоков, как правило, ниже. Минимальные 

оценки рассматриваемых показателей получены 
в сценарии 1 для ТЛУ А2, А4 и А5, соответствую-
щих местообитаниям с бедными почвами, а также 
для таксационных выделов с богатыми элементами 
питания, но переувлажненными почвами — ТЛУ 
С4. При этом запасы углерода в фитомассе древо-
стоев в ТЛУ А2 и В2, согласно полученным оцен-
кам, характеризуются значительными величинами, 
что связано с моновидовым составом формирую-
щихся в этих условиях сосновых древостоев.

Для сценариев 2–4, рассматривающих разные 
варианты активного использования лесов на тер-
ритории Данковского лесничества, характерны 
схожие закономерности, которые проявляются на 
фоне общего снижения показателей углеродного 
цикла почв, особенно заметного в наиболее про-
дуктивных ТЛУ С2 и С3. Следует обратить внима-
ние на заметный рост соотношения показателей 
гетеротрофного дыхания и почвенных запасов ор-
ганического вещества для ТЛУ А2, А4, А5, В2–В4, 
свидетельствующий об увеличении эмиссионной 
составляющей в общем балансе углерода соответ-
ствующих таксационных выделов.

Оценки экосистемного стока углерода
Рассчитанные с детализацией на уровне такса-

ционных выделов величины суммарных запасов 
углерода на экосистемном уровне (рис.  4) явля-
ются результирующей накопления органического 
вещества в биомассе древостоев, мортмассе (сухо-
стой и валеж, органогенные горизонты подстил-
ки) и органическом веществе почвы. Полученные 
экосистемные оценки отражают влияние лесора-
стительных условий на сток углерода, особенно 
ярко проявляющееся в сценарии 1 (заповедание). 
Для условий Данковского лесничества максималь-
ные запасы органического вещества формируются 
в ТЛУ А2, В2, С2 и С3, минимальные — в С4 и А5. 
В сценариях 2–4 динамика экосистемных запасов 
С более сложная за счет влияния фактора рубок, 
а также последующего искусственного лесовосста-
новления (сценарии 2 и 4), что в долговременной 
перспективе снижает потенциал стока углерода 
в наиболее продуктивных ТЛУ С2 и С3.

При суммировании рассмотренных выше ре-
зультатов расчетов пулов и потоков углерода с уче-
том площадей выделов были получены итоговые 
балансовые оценки стока С для всей территории 
Данковского лесничества (рис. 5). В зависимости 
от сценария за 100 лет суммарное нетто-поглоще-
ние С в лесных экосистемах Данковского участко-
вого лесничества (с общей площадью лесопокры-
тых земель 6836 га) оценивается в  диапазоне от 
0.15 Тг (сценарий 3) до 0.57 Тг (сценарий 1). Сце-
нарий 3, помимо добровольно-выборочных рубок 
с уборкой порубочных остатков и сухостоя на ле-
сосеке, предусматривает естественное лесовосста-
новление; сценарий 1 — режим заповедания для 
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всех лесных земель. При этом основной экоси-
стемный сток С в сценарии 1 наблюдается в первые 
50 лет, что, если учитывать начальный возраст дре-
востоев, соответствует переходу от средневозраст-
ных насаждений к приспевающим и спелым. В по-
следующие 50 лет модельные оценки в сценарии 1 
показывают для территории Данковского лесниче-
ства близкий к нейтральному слабоотрицательный 
углеродный баланс, несмотря на продолжающийся 
сток Сорг в почвах, что может объясняться сниже-
нием продукции старовозрастных древостоев, по-
вышенным накоплением в них сухостоя и валежа 
в условиях заповедного режима и дополнительным 
вкладом крупных древесных остатков в эмиссию 
СО2. Достаточно высокое накопление углерода — 
до 0.40 Тг — показано для сценария 2 за счет ис-
кусственного лесовосстановления. Этот же сцена-
рий показывает максимальные объемы полученной 
в ходе рубок древесины, обеспечивая, таким обра-
зом, синергию разных экосистемных услуг.

Факторы, определяющие динамику запасов 
углерода

Модельные оценки наглядно показывают за-
висимость динамики пулов и потоков углерода от 
почвенно-растительных условий, характерных для 
различных таксационных выделов Данковского 
лесничества и определяемых разными вариантами 
ТЛУ. Повышенные значения составляющих угле-
родного баланса получены для наиболее богатых 
местообитаний, которым на рассматриваемой тер-
ритории соответствуют ТЛУ С2 и С3. Аналогичные 
тенденции зависимости запасов и экосистемного 
стока углерода от продуктивности лесов отмечают-
ся во многих исследованиях (Шевченко и др., 2019; 
Cook-Patton et al., 2020; Lindeskog et al., 2021; Erkan 
et al., 2023; Strîmbu et al., 2023).

Фактором, определяющим особенности дол-
говременной динамики основных пулов углерода 
в лесах со схожими почвенно-растительными усло-
виями, являются начальные характеристики древо-
стоев (их возраст и породный состав). Результаты 
расчетов в сценарии 1 (заповедание) хорошо согла-
суются с данными работы Кузнецовой с соавтора-
ми (2019), где на примере лесных почв Москво-
рецко-Окской ландшафтной провинции показана 
связь почвенных запасов углерода с разными ста-
диями сукцессии, проявляющаяся как тенденция 
повышения запасов углерода в почвах от ранней 
к промежуточной и поздней стадиям.

Для значительного числа таксационных выделов 
Данковского лесничества результаты оценок в сце-
нарии 1 показывают рост запасов углерода в фи-
томассе древостоев, средний возраст которых на 
конец имитационного эксперимента при их есте-
ственном развитии должен составлять более 150 лет. 
Этот результат несколько противоречит мнению 
о  снижении продуктивности в  старовозрастных 

лесах и близком к нулевому стоку углерода в на-
земной продукции их фитомассы из-за активно-
го отпада деревьев старших возрастных классов 
(Strîmbu et al., 2023). Однако исследования нако-
пления углерода в старовозрастных лесах умерен-
ного пояса свидетельствуют о значительной про-
должительности жизни некоторых видов деревьев, 
продолжающих аккумулировать большое коли-
чество углерода в живых деревьях возрастом 150 
и более лет (Lindenmayer et al., 2016; Cook-Patton 
et al., 2020; Leverett et al., 2021). Отражением это-
го являются полученные в настоящей работе дан-
ные о высоких показателях накопления углерода 
в фитомассе чистых сосновых насаждений в ТЛУ 
А2 и В2. Для территории Московской области этот 
факт подтверждается экспериментальными данны-
ми для сосняков Серебряноборского лесничества 
(Рысин и др., 2010) и культур сосны на территории 
Никольской лесной дачи (Мерзленко и др., 2023).

Результаты вычислительных экспериментов для 
сценариев 2–4 отражают влияние хозяйственного 
использования лесов на углеродный баланс лесных 
территорий, ведущее к снижению запасов органи-
ческого вещества в древостоях, органогенных го-
ризонтах лесной подстилки и органо-минеральном 
профиле почв. В этой связи следует отметить, что 
наиболее заметное снижение экосистемных запа-
сов углерода, по сравнению со сценарием запове-
дания, модель показывает для наиболее продуктив-
ных ТЛУ С2 и С3, таким образом, минимизируя 
их природный потенциал секвестрации углерода 
в значительно бóльшей степени, чем лесов бедных 
местообитаний. Ранее схожий эффект был показан 
в работе Кузнецовой с соавторами (2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Имитационное моделирование как эффектив-
ный инструмент управления экосистемными услу-
гами лесов позволяет оценить риски и последствия 
принятия управленческих решений в области лесно-
го хозяйства и природопользования за счет анализа 
и обоснования альтернативных сценариев развития 
лесных территорий. Использованная в данной ра-
боте система моделей ориентирована на прогнози-
рование долговременной динамики пулов углеро-
да в  лесах сложной видовой структуры, преобла-
дающих в европейской части России. Прогнозные 
оценки изменений стока углерода для территории 
Данковского лесничества показали адекватность 
воспроизведения в имитационных экспериментах 
динамики роста древостоев, почвенных запасов уг-
лерода и гетеротрофного дыхания почв для широ-
кого спектра лесорастительных условий (от А2 и А5 
до В4 и С3) при разных сценариях лесопользования.

Оценивая рассмотренные сценарии хозяй-
ственного и  рекреационного использования ле-
сов с позиций их влияния на углеродный баланс 
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территории Данковского лесничества, необходимо 
ответить, что его положение вблизи густонаселен-
ной Московской агломерации и непосредственно 
в  черте муниципального образования Серпухов 
предполагает важность таких экосистемных услуг 
лесов, как “рекреация”, “рынок лесного туризма”, 

“строительство на землях лесного фонда”, обеспе-
чивающих поддержание благоприятной экологиче-
ской обстановки в городах и создание мест отдыха 
для городского населения. В этой связи возможные 
компромиссы могут быть обеспечены за счет раз-
работки более детальных сценариев использования 
данной лесной территории, предполагающих диф-
ференцированный подход к ее различным участ-
кам (соответствующим конкретным таксационным 
выделам) с учетом результатов модельных оценок, 
полученных в данной работе.
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The results of forest simulation modelling of the dynamics of carbon pools and fluxes in forest ecosystems 
under different forest management scenarios were considered on the example of the Dankovsky forest 
enterprise (south of the Moscow region, subzone of coniferous-broadleaved mixed forests). The impact 
of such changes in forest management practices, as the reserve regime, the reduction in the proportion 
of forest lands as a result of residential development, and zoning of the territory with an emphasis 
on increasing the recreational use of forests on the carbon balance was analysed. In computational 
experiments, a set of Russian models was used: the dynamic model of a forest stand FORRUS-S, the 
model of soil organic matter dynamics Romul_Hum, the model of the hydrothermal regime of soils 
SCLISS. Calculations were performed for a time period of 100 years at the forestry unit level, and 
were also aggregated at the level of the entire forestry district. The diversity of types of forest growth 
conditions (FGC), together with the species diversity and the initial different ages of stands, determined 
significant variations of the calculated indicators of forest stands’ production, the quantity and quality 
of plant litter entering the soil. For all cases, model estimates of changes in carbon reserves occurred 
in the forest stands within the initial 40–60 years with a subsequent decrease in the calculated values. 
Under the conservation scenario, an increase in the organic substances reserves in forest litter and soil 
was observed: for FGCs C2 and C3, an increase over 100 years was approximately 5–10 kg m–2, for the 
remaining FGCs — at the level of 2–3 kg m–2 in terms of carbon. Under the economic use scenarios, a 
relative “levelling” of forest enterprise area towards the lower end of the spectrum was shown in terms 
of soil carbon reserves. The maximum ecosystem carbon stock was calculated for FGC C2 and C3, the 
minimum — for A5 and C4. Depending on the scenario, over 100 years, the total net sequestration of 
carbon by the forests of the Dankovsky forest enterprise (with a total area of forested land of 6836 ha) 
was estimated within the range of 0.15–0.57 Tg.

Key words: forest ecosystems, carbon depositing, soil respiration, forest stand’s structure, support of ecosystem 
functions.
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В  течение последних десятилетий необходи-
мость оценки фитомассы древостоя, отдельного 
дерева и его компонентов постоянно подчеркива-
ется на международном уровне, поскольку смяг-
чение последствий изменения климата стало наи-
высшим мировым приоритетом. В  действитель-
ности концентрация углерода различна у разных 
древесных видов и в разных компонентах дерева, 
особенно в стволовой древесине и коре (Chauhan et 
al., 2009). Разработка математических моделей для 
расчета доли коры в стволовой древесине дает воз-
можность повышения точности оценок углеродно-
го баланса лесов (Liepiņš J., Liepiņš K., 2015).

Глобальную изменчивость общей толщины 
коры традиционно приписывают влиянию лесных 
пожаров (Дыренков, 1973; Catry et al., 2012; Pausas, 
2015; Rosell, 2016). Однако кора многофункцио-
нальна, о чем свидетельствует наличие ее внутрен-
них живых и внешних мертвых участков. Основ-
ной функцией внутренней коры является транс-
портировка и хранение ассимилятов и вторичных 
соединений. Основные функции наружной коры 
включают снижение потерь воды, защиту от пато-
генов, механических повреждений и неблагоприят-
ных климатических условий (Evert, Eichhorn, 2006; 
Pausas, 2015). Многофункциональность коры оз-
начает, что, помимо огневой адаптации, на изме-
нение ее толщины влияют и другие факторы. Не-
смотря на важную биологическую функцию коры, 

DOI: 10.31857/S0024114824020039  EDN: RETJAJ

Необходимость оценки углерододепонирующей способности древостоя, отдельного дерева и его ком-
понентов постоянно подчеркивается в мировой литературе, так как смягчение последствий измене-
ния климата стало наивысшим приоритетом. Поскольку концентрация углерода различается у разных 
древесных видов и в разных компонентах дерева, в том числе в стволовой древесине и коре, необхо-
дима разработка математических видоспецифичных моделей для расчета доли коры в стволах с целью 
повышения точности оценок углеродного баланса лесов. Известна связь толщины коры как с возрас-
том, так и с диаметром ствола дерева, но в отношении ее региональной изменчивости данные проти-
воречивы. По фактическим данным 1100 модельных деревьев пяти лесообразующих видов разрабо-
таны аллометрические модели смешанного типа, включающие в качестве независимых переменных 
возраст и диаметр ствола, а также бинарную переменную, характеризующую влияние района произ-
растания на толщину коры сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), березы повислой (Betula pendula 
Roth), лиственницы Сукачева (Larix sukaczewii N. Dyl.) и лиственницы сибирской (Larix sibirica L.), 
а также различие толщины коры у ели сибирской (Picea obovata L.) и пихты сибирской (Abies sibirica L.) 
при их совместном произрастании в спелых древостоях таежной зоны. На статистически значимом 
уровне установлено, что толщина коры у сосны обыкновенной и березы повислой в зоне степи суще-
ственно больше по сравнению с таежной зоной, а толщина коры лиственницы сибирской в лесотун-
дре значительно больше по сравнению с лиственницей Сукачева в зоне степи. Толщина коры у ели 
сибирской меньше, чем у пихты сибирской. Показано ранжирование видов по толщине коры.

Ключевые слова: сосна обыкновенная, береза повислая, лиственница Сукачева, лиственница сибирская, пих-
та сибирская, ель сибирская, толщина коры, аллометрические модели, региональные различия, ранжиро-
вание видов.
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она мало изучена с биоэкологической точки зрения 
по сравнению с  другими компонентами дерева, 
в частности с листвой и хвоей. В большинстве опу-
бликованных работ по экологии коры подчеркива-
ется ее защитная роль (Vines, 1968; Harmon, 1984; 
Фуряев В., Фуряев е., 2008; Рой, левковская, 2011; 
Домрачева и др., 2019), и лишь недавно параметры 
коры стали рассматриваться как ключевые функ-
циональные признаки в структурировании сооб-
ществ и биомов (Pausas, 2015). Изучение различных 
факторов, вызывающих изменение толщины коры, 
имеет решающее значение для понимания биоло-
гии и экологии коры (Rosell, 2016).

Сведения об относительной толщине коры де-
рева необходимы для раздельной оценки объема 
древесины и коры. Примечательно, что огромные 
объемы информации о фитомассе древесных видов 
Японии получены без разделения ее на древесину 
и кору (Karizumi, 1974), поскольку японские техно-
логии переработки древесины этого не предусма-
тривают. Тем не менее, данные о запасе стволовой 
древесины без коры часто необходимы при отводе 
древостоев в рубку по условиям маркетинга (Воро-
панов, 1982; Marshall et al., 2006). Доля коры у раз-
ных древесных видов варьирует в диапазоне от 5 до 
31% от объема ствола (Kunze, 1912; Дитрих, 1970; 
Sonmez et al., 2007; Lawes et al., 2013; Murphy, Cown, 
2015; Шевелев, 2023). Поскольку толщина коры яв-
ляется видоспецифичной, необходимы нормативы 
для ее оценки по всем древесным видам (Marshall 
et al., 2006; Williams et al., 2007; Rosell, 2016; Stangle 
et al., 2017).

Известно, что у большинства видов относитель-
ная толщина коры коррелирует с  диаметром на 
высоте груди, возрастом дерева, высотой над уров-
нем моря, условиями местопроизрастания и сбе-
гом ствола (Захаров, 1956; Гусев, 1981; Пчелинцев, 
1987; Philip, 1994; Drēska et al., 2003; Laasasenaho et 
al., 2005; евстафьев, 2007; Вайс, 2010; Lawes et al., 
2013; Richardson et al., 2015; Rosell, 2016; Грязькин 
и др., 2019). Положительная связь толщины коры 
с диаметром ствола у ряда древесных видов была 
показана А.С. Васильевым (2012) с их ранжирова-
нием по степени снижения толщины коры в после-
довательности: береза, осина, ель и сосна. Связь 
толщины коры с диаметром ствола у шести видов 
на юге Африки характеризовалась коэффициен-
тами детерминации от 0.005 до 0.882. Столь боль-
шое различие коэффициентов детерминации объ-
ясняли особенностями “макроскопической мор-
фологии” коры, в частности анатомией ритидома 
(корки) (Williams et al., 2005, 2007). Связь толщи-
ны коры с диаметром ствола у бука (Fagus) в Ира-
не характеризовалась коэффициентом детермина-
ции 0.84 (Mirabdollahi et al., 2011) и у дуба (Quercus) 
в Турции — от 0.69 до 0.73 (Yilmaz, 2021).

В  древостоях березы повислой лесостепной 
зоны в возрастном диапазоне от 30 до 90 лет при 

аппроксимации связи толщины коры с возрастом 
дерева степенной функцией был получен коэффи-
циент детерминации 0.60 при стандартной ошиб-
ке 0.74 (ефремова, Шевелев, 2017). По данным 
284 модельных деревьев кедра сибирского, полу-
ченным на 17 пробных площадях, выведена ли-
нейная зависимость толщины коры от диаметра 
на высоте груди, объясняющая 64% варьирования 
толщины коры (Шевелев и др., 2015).

При исследовании сосняков Сибири в возрасте от 
25 до 370 лет в диапазоне диаметров ствола на высо-
те груди от 10 до 87 см были получены положитель-
ные парные (однофакторные) зависимости толщины 
коры от возраста и от диаметра ствола, характеризу-
емые низкими коэффициентами детерминации, со-
ответственно 0.139 и 0.357 (Вайс, 2009). Положитель-
ные связи толщины коры как с возрастом дерева, так 
и с диаметром ствола были выявлены в лиственнич-
никах Хакасии, при этом коэффициенты детерми-
нации оказались выше: соответственно 0.268 и 0.585. 
Двухфакторная степенная модель, включающая оба 
названных выше фактора в качестве независимых 
переменных, оказалась статистически значимой на 
уровне вероятности p < 0.999 с ошибкой ±0.03 (Ше-
велев, Кучеренко, 1989).

При осреднении данных толщины коры сосны 
калабрийской (Pinus brutia Ten.) по семи группам 
возраста (по 50 деревьев в каждой группе) было 
получено нелинейное уравнение связи толщины 
коры с возрастом, характеризуемое коэффициен-
том детерминации 0.96. При аналогичном осред-
нении значений толщины коры по каждой из семи 
групп диаметра ствола (по 50 деревьев разного воз-
раста в каждой группе) получено линейное урав-
нение связи толщины коры с диаметром ствола на 
высоте груди, характеризуемое коэффициентом де-
терминации 0.97. Когда же в расчет были включены 
все данные без осреднения, коэффициент детерми-
нации в зависимости толщины коры от диаметра 
ствола снизился до 0.80 (Kurt et al., 2021).

Из вышеизложенного следует, что при модели-
ровании толщины коры необходимо включать в ка-
честве независимых переменных и возраст дерева, 
и диаметр ствола. У некоторых видов (пихта, ель) 
поверхность коры остается относительно гладкой 
в течение многих лет, однако у многих видов ниж-
няя часть ствола со временем покрывается коркой, 
изборожденной глубокими трещинами (сосна, 
лиственница, береза) (Перелыгин, Уголев, 1971). 
В таких случаях определение истинной толщины 
коры становится проблематичным.

При исследовании изменчивости толщины коры 
была показана ее географическая обусловленность 
(Valipour et al., 2009; Bonyad et al., 2012; Stangle et 
al., 2017), не подтвержденная в других исследовани-
ях (Нахабцев, 1990). Анализ зависимости толщины 
коры от диаметра ствола не выявил существенных 
ее различий между лесорастительными районами 
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(Шевелев, 2016). Не удалось обнаружить также вли-
яния климатических факторов на толщину коры ели 
европейской в Германии (Stangle et al., 2017).

В задачи настоящего исследования входило:
(а) на примере нескольких лесообразующих 

видов евразии выявить возможность построения 
адекватных двухфакторных моделей зависимости 
толщины коры от возраста дерева и диаметра ство-
ла с оценкой вклада каждой переменной в объяс-
нение изменчивости толщины коры;

(б) проверить достоверность различия назван-
ных моделей:

– для сосны обыкновенной и березы между су-
хой степью и тайгой;

– для лиственницы между сухой степью 
и лесотундрой;

– для ели и пихты Среднего Урала при их со-
вместном произрастании;

(в) при отсутствии названных различий разра-
ботать для каждого вида обобщенные модели за-
висимости толщины коры от возраста дерева и ди-
аметра ствола, а при наличии различий выполнить 
ранжирование видов по толщине коры с учетом ее 
географической обусловленности.

Объекты и  методика
Исходными данными для исследования послу-

жили материалы замера диаметров в  коре и  без 
коры модельных деревьев лесообразующих видов на 
пробных площадях в процессе получения нами дан-
ных о структуре фитомассы деревьев в течение по-
следних десятилетий, с 1983 по 2007 годы (Usoltsev, 
2020). У спиленного модельного дерева отмеряли 
мерной лентой расстояние 1.3 м от шейки корня 
и выпиливали диск толщиной от 2 до 3 см. В двух 
взаимно перпендикулярных направлениях измеряли 

штангенциркулем диаметр ствола в коре и без коры 
с точностью 0.1 мм и в дальнейший расчет включали 
среднее значение односторонней (по радиусу) коры. 
У толстых деревьев с наличием корки использовали 
линейку с ценой деления 1 мм, при этом диаметр 
коры измеряли по внешнему контуру корки, вклю-
чая в толщину коры пустоты между выступами кор-
ки. Это создавало неопределенность в отношении 
точности измерения толщины коры при наличии 
трещиноватой корки (Усольцев, 1985). У  некото-
рых древесных видов, например у можжевельника 
западного (Juniperus occidentalis Hook.), продольные 
трещины пронизывают не только кору, но и дре-
весину. В подобных случаях выпиленный диск по-
крывали листом оргстекла и сверху папиросной бу-
магой, на которой рисовали очертания коры и дре-
весины. Затем рисунок вырезали, а площади коры 
и древесины измеряли с помощью измерителя пло-
щади поверхности Lambda Instruments LiCor (Gholz, 
1980). Метод позволяет довольно точно определять 
объем и процент коры, но неопределенность с оцен-
кой ее толщины в некоторой степени сохраняется.

Характеристика модельных деревьев включает 
диапазоны изменения основных показателей, име-
ющие первостепенное значение в регрессионном 
анализе (табл. 1).

Сосна обыкновенная в  обоих регионах пред-
ставлена как естественными древостоями, так 
и  культурами, береза в  степи имеет порослевое 
происхождение (сплошная рубка 102 деревьев) 
и в южной тайге — семенное, лиственница в степи 
представлена культурами и в лесотундре — есте-
ственными древостоями. Пихта и ель произраста-
ют совместно в спелых древостоях Среднего Урала.

Поскольку одной из задач исследования были 
региональные сопоставления толщины коры со-
сны, березы и  лиственницы, а  также сравнение 

Таблица 1. Характеристика данных о 1100 модельных деревьях, использованных в последующем регрессионном 
анализе

Диапазоны изменения показателей
n

Диапазоны изменения показателей
n

A D N ТК ОТК A D N ТК ОТК
Сосна обыкновенная

Сухая степь (код 0) Средняя и южная тайга (код 1)
9–110 0.3–48 0.4–82 0.04–4 1.4–24 595 10–126 2.6–34 0.4–6 0.1–2 1–8 152

Береза повислая
Сухая степь (код 0) Южная тайга (код 1)

32–53 5.5–30 0.65 0.2–3 2–10 102 31–86 7–26 0.4–0.8 0.2–1.7 2–7 56
лиственница Сукачева лиственница сибирская

Сухая степь (код 0) лесотундра (код 1)
26–42 6–27 0.8–1.6 0.2–1.3 2.3–8 28 23–380 2–38 0.4–11 0.1–3.2 3–15 102

Пихта сибирская, средняя тайга (код 0) ель сибирская, средняя тайга (код 1)
49–164 6–34 1.1–2 0.2–1 2–6.3 32 37–134 6–38 1.1–2 0.2–1 1.3–5.6 33

Примечание. А — возраст дерева, лет; D — диаметр ствола в коре на высоте груди, см; N — густота деревьев, тыс. экз./га; ТК — толщина 
коры на высоте груди по радиусу ствола, или односторонняя толщина, см; ОТК — отношение односторонней толщины коры к диаметру 
ствола в коре, %; n — число наблюдений.

https://en.wikipedia.org/wiki/William_Jackson_Hooker
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пихты и ели по толщине коры, в основу анализа 
мы положили модель смешанного типа (Zeng, 2017), 
включающую в  качестве независимых перемен-
ных как таксационные характеристики деревьев, 
так и бинарную переменную (Freese, 1964; Бубырь 
и др., 2014), кодирующую принадлежность данных 
одного древесного вида к двум разным регионам 
или данных двух видов одного региона. В предпо-
ложении, что относительная толщина коры (ОТК) 
может быть менее изменчива, чем собственно тол-
щина коры (ТК), выполнен анализ того и другого 
показателя. Как было отмечено выше, в литератур-
ных источниках выведены зависимости толщины 
коры от возраста или диаметра ствола как нели-
нейные, так и линейные. Поскольку в природных 
системах преобладают нелинейные связи, а линей-
ность является лишь частным случаем (леонтьев, 
1966), нами применена степенная зависимость 
в логарифмической линеаризации с поправкой на 
ее ретрансформацию (Mascaro et al., 2014).

РеЗУльТАТы И ОБСУЖДеНИе

Рассчитаны модели, имеющие общий вид:
ln  или ln a b ln

 b ln ln X

ТК ОТК( ) ( ) = + + +

+ +
1 2

3 4

( ) ( )

( ) ( ) ( )

A b lnD

A D b× ,,
  (1)

где комбинированная переменная (lnA) × (lnD) ха-
рактеризует совместное действие возраста дерева 
и диаметра ствола. Кодирование регионов и дре-
весных видов бинарной переменной (Х  = 0 или 
Х = 1) показано в табл. 1. Константа “а” здесь и да-
лее скорректирована на логарифмическую транс-
формацию (Baskerville, 1972). Результаты расчета 
представлены в табл. 2.

Несмотря на то, что сосна, береза и лиственница 
представлены в сравниваемых регионах древостоя-
ми разных диапазонов густоты, а сосна к тому же 

как естественными древостоями, так и культурами 
в обоих регионах, густота, введенная в модель (1) 
в качестве дополнительной независимой перемен-
ной, оказалась во всех случаях статистически не-
значимой на уровне вероятности p < 0.95. На этом 
основании густота древостоя была исключена из 
структуры модели (1). В модели (1) для пихты и ели 
возраст дерева оказался статистически незначим на 
уровне вероятности p < 0.95 и тоже был исключен из 
расчета. Возможная причина отсутствия значимости 
возраста у пихты и ели кроется в наличии корреля-
ции возраста дерева и диаметра ствола (r = 0.46).

Все регрессионные коэффициенты в  модели 
(1) значимы на уровнях вероятности в диапазоне 
от p < 0.98 до p < 0.999. Несмотря на существенно 
более низкие коэффициенты детерминации моде-
ли для ОТК по отношению к модели для ТК, ка-
ких-либо различий по уровню значимости регрес-
сионных коэффициентов тех и других не выявлено. 
Более того, на обозначенных уровнях вероятности 
в моделях для ТК и ОТК оказались статистически 
значимыми одни и  те же независимые перемен-
ные, и предположение о меньшей изменчивости 
ОТК по отношению к ТК не подтвердилось. На-
против, на статистически значимом уровне были 
подтверждены региональные различия как ТК, так 
и ОТК для сосны, березы и лиственницы, а также 
соответствующие различия между пихтой и елью.

Вклады независимых переменных в объяснение 
изменчивости зависимых переменных показаны 
в табл. 3. Оказалось, что у сосны и лиственницы 
вклады возраста, диаметра ствола и бинарной пе-
ременной в объяснение изменчивости зависимой 
переменной примерно одинаковы. У березы прева-
лирует вклад диаметра ствола по отношению к воз-
расту дерева и происхождению (опосредованному 
бинарной переменной), возможно потому, что дан-
ные о деревьях в условиях степной зоны получены 

Таблица 2. Характеристика моделей (1)

Зависимая 
переменная a b1(lnA) b2(lnD) b3(lnA) × (lnD) b4(X) adjR2 SE

Сосна обыкновенная
ln (ТК) –2.1158 –0.1238 0.6658 0.0522 –0.2828 0.848 0.30

ln (ОТК) 2.4899 –0.1238 –0.3342 0.0522 –0.2828 0.312 0.30
Береза повислая

ln (ТК) –2.7326 –0.3505 1.4231 – –0.1474 0.815 0.24
ln (ОТК) 1.6388 –0.2908 0.4245 – –0.1563 0.298 0.24

лиственница
ln (ТК) –4.5850 0.4721 1.5041 –0.1471 0.3990 0.847 0.26

ln (ОТК) –0.3536 0.5499 0.6893 –0.1861 0.3921 0.377 0.23
Пихта и ель

ln (ТК) –2.8079 – 0.7699 – –0.2604 0.815 0.19
ln (ОТК) 1.7973 – –0.2301 – –0.2605 0.449 0.19

Примечание. adjR2– коэффициент детерминации, скорректированный на число переменных; SE — стандартная ошибка уравнения.
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путем сплошной рубки спелого порослевого дре-
востоя. При объяснении изменчивости ТК у пих-
ты и ели преобладает диаметр ствола (74% против 
26%), а при объяснении изменчивости ОТК — на-
оборот (46% против 54%).

Регрессионные модели (1), представленные 
в табл. 2, могут быть использованы при перечетах 
деревьев по ступеням толщины в древостоях извест-
ного возраста с целью раздельной таксации древеси-
ны и коры. В общем случае, когда возраст древостоя 
неизвестен или учет его влияния на толщину коры 
у сосны, березы и лиственницы по какой-то при-
чине неактуален, для практического использования 
и межвидовых сопоставлений могут быть востре-
бованы зависимости ТК и ОТК только от диаметра 
ствола. Для построения подобных зависимостей 
нами рассчитаны вспомогательные уравнения:

– для сосны:

 
ln  ln  X

adjR  SE

A D= +

= =

2 6032 0 5372 0 3218

0 449 0 502

. . – . ;

. ; . ;
  (2)

– для березы:

 
ln lg X

adjR SE  

A D= + +

= =

3 2483 0 2182 0 1732

0 406 0 142

. . . ;

. ; . ;
  (3)

– для лиственницы:

 
ln lg X

adjR SE  

A D= + +

= =

1 6989 0 7758 0 8940

0 517 0 502

. . . ;

. ; . .
 (4)

Все регрессионные коэффициенты моделей 
(2)–(4) значимы на уровне вероятности p < 0.9999. 
Модели (2)–(4), с  одной стороны, и  модель (1), 
с другой — представляют систему связанных (ре-
курсивных) уравнений, основным достоинством 

которой является внутренняя согласованность оце-
нок (Warren, 1971). В названной системе зависимая 
переменная уравнений (2)–(4) выступает в качестве 
одной из независимых переменных в (1) (Маленво, 
1975). Путем табулирования моделей (2)–(4) по зна-
чениям бинарной переменной и задаваемым ступе-
ням толщины в диапазоне фактических значений 
диаметров ствола (см. табл. 1) получены расчетные 
значения возраста. На втором этапе табулируются 
модели (1) по значениям бинарной переменной, за-
даваемым значениям диаметра и расчетным значе-
ниям возраста. Результаты сведены в табл. 4.

По данным табл. 4 рассчитаны различия толщи-
ны коры по сравниваемым вариантам в процентном 
выражении, и они оказались во всех случаях одина-
ковы как для ТК, так и для ОТК. Оказалось, что ТК 
и ОТК сосны в зоне сухих степей выше, чем в та-
ежной зоне, на 33%. Это согласуется с известными 
ранее опубликованными результатами. Сосна обык-
новенная, произрастающая в островных борах Тур-
гайского прогиба в зоне сухих степей, представляет 
интразональное явление. “Нынешние оренбургские 
степи, — пишет Ф.Т. Кеппен (1885), — в глубокой 
древности изобиловали хорошими лесами, истре-
бленными в последствии времени полудикими ази-
атскими народами, кочевавшими здесь до начала 
18-го столетия” (с. 109). Здесь в плейстоцене в про-
цессе длительного приспособления к исключитель-
но жестким условиям произрастания сформиро-
вался особый подвид — сосна кулундинская (Pinus 
sylvestris L. ssp. kulundensis Sukacz.). К этому подви-
ду л.Ф. Правдин (1964) относит все климатические 
экотипы сосны обыкновенной, расположенные юж-
нее 52  с. ш. от восточных склонов Южного Урала до 
южного Забайкалья и Монголии. Было обнаружено 
наличие более толстой коры у этого подвида в срав-
нении с сосной обыкновенной в таежной зоне, что 
объясняли влиянием жестких климатических усло-
вий, и особенно лесных пожаров, наносивших боль-
шой урон сосновым лесам на юге их ареала (Кеппен, 
1885; Правдин, 1964; Грибанов и др., 1970).

Согласно табл. 4, толщина коры березы в сухих 
степных условиях больше, чем в условиях южной 
тайги, на 23%. Наличие более толстой коры у бе-
резы в сухих условиях Казахского мелкосопочника 
(53 00' с. ш.) по сравнению с березой, произраста-
ющей в южной тайге Урала (55 30' с. ш.), возможно, 
определяется различиями регионов по преобла-
дающим формам коры (Погиба, Казанцева, 2014). 
В частности, преобладание гладкокорых форм на 
Урале (Махнев, 1965) и грубокорых форм в казах-
станских степях (Данченко, 1982) можно объяснить 
влиянием засушливого климата и, как следствие, 
лесных пожаров в степных условиях.

Согласно табл.  4, толщина коры лиственницы 
в лесотундре больше, чем в условиях сухой степи, 
на 63%. К западу от Урала лиственница Сукачева 
имеет регрессирующий “продырявленный” ареал 

Таблица 3. Вклады (%) независимых переменных 
моделей (1) в объяснение изменчивости зависимых 
переменных

Зависимая 
переменная

Независимые переменные
Возраст
дерева

Диаметр
ствола

Бинарная 
переменная

Сосна обыкновенная
ТК 15.7 45.3 39.0

ОТК 19.5 31.5 49.0
Береза повислая

ТК 8.7 80.5 10.8
ОТК 20.0 55.2 24.8

лиственница
ТК 24.4 44.8 30.8

ОТК 34.2 30.7 35.1
Пихта и ель

ТК – 73.6 26.4
ОТК – 45.9 54.1
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Таблица 4. Зависимость толщины коры (ТК) и относительной толщины коры (ОТК) от диаметра ствола 
на высоте груди в коре (D) согласно моделям (1)–(4). Кодирование бинарных переменных здесь и далее 
соответствует показанному в табл. 1

D, см
A, лет

Сосна обыкновенная
Сухая степь (код 0) Средняя и южная тайга (код 1)

код 0 код 1 ТК, см ОТК, % ТК, см ОТК, %
2 20 14 0.15 7.37 0.11 5.71
4 28 21 0.26 6.39 0.20 4.89
8 41 30 0.45 5.69 0.34 4.31

12 51 37 0.65 5.38 0.49 4.05
16 60 43 0.83 5.20 0.62 3.89
20 68 49 1.02 5.08 0.76 3.79
24 74 54 1.20 5.00 0.89 3.72
28 81 59 1.38 4.94 1.02 3.66
32 87 63 1.56 4.89 1.16 3.62

D, см
A, лет

Береза повислая
Сухая степь (код 0) Южная тайга (код 1)

код 0 код 1 ТК ОТК ТК ОТК
6 38 45 0.23 3.82 0.19 3.11
8 41 48 0.34 4.24 0.28 3.45

12 44 53 0.59 4.91 0.48 3.99
16 47 56 0.87 5.45 0.71 4.43
20 49 59 1.18 5.90 0.96 4.80
24 52 61 1.50 6.31 1.22 5.13
28 53 63 1.85 6.67 1.50 5.42
32 55 65 2.22 7.00 1.80 5.69

D, см
A, лет

лиственница Сукачева лиственница сибирская
Сухая степь (код 0) лесотундра (код 1)

код 0 код 1 ТК ОТК ТК ОТК
6 22 54 0.29 4.71 0.52 8.46
8 27 67 0.40 5.05 0.70 8.65

12 38 92 0.63 5.35 1.03 8.56
16 47 115 0.85 5.41 1.34 8.25
20 56 137 1.05 5.37 1.61 7.89
24 64 157 1.24 5.28 1.85 7.53
28 73 177 1.42 5.17 2.08 7.18
32 80 197 1.59 5.04 2.29 6.86

D, см
Пихта сибирская, сред-

няя тайга (код 0)
ель сибирская,  

средняя тайга (код 1)
ТК ОТК ТК ОТК

6 0.24 3.99 0.18 3.08
8 0.30 3.74 0.23 2.88

12 0.41 3.41 0.32 2.62
16 0.51 3.19 0.39 2.46
20 0.61 3.03 0.47 2.33
24 0.70 2.90 0.54 2.24
28 0.78 2.80 0.60 2.16
32 0.87 2.72 0.67 2.09
36 0.95 2.65 0.73 2.04
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(Ильинский, 1937) и часто приурочена к песчаным 
эоловым наносам (Бутаков, 1986). Она распростра-
няется далеко в южном направлении и в смеси с со-
сной и  березой растет в  естественном состоянии 
в условиях сохранившейся “плейстоценовой лесо-
степи” (Крашенинников, 1937) как в естественном 
состоянии (Пугачев, 1973), так и в культурах (Верзу-
нов, 1986), достигая 52 32' с. ш. в сухой степи Тур-
гайского прогиба. Именно в этих условиях в 40-лет-
них культурах были взяты наши модельные деревья. 
Вторым объектом была лиственница сибирская, 
произрастающая в естественном состоянии в лесо-
тундре низовий р. Пур на многолетней мерзлоте (66
30' с. ш.). Формирование лиственницы сибирской 

в условиях физиологической сухости на мерзлотных 
грунтах и экстремально низких температур (Тюли-
на, 1929; Софронов, Волокитина, 1998) и формиро-
вание лиственницы Сукачева в менее жестких усло-
виях произрастания на песчаных эоловых наносах 
и южных черноземах (Пугачев, 1973; Бутаков, 1986), 
по-видимому, обусловили наличие более толстой 
коры у лиственницы сибирской. Наличие более тол-
стой коры у лиственницы в лесотундре объясняет-
ся и большим возрастом: если в степи возраст ее не 
превышает 42 лет, то в лесотундре лиственница пред-
ставлена большим количеством перестойных деревь-
ев (вплоть до 380 лет), обладающих толстой коркой.

Согласно табл. 4, толщина коры у пихты больше, 
чем у ели, на 30%. Это различие статистически зна-
чимо на уровне p < 0.05 (tфакт = 2.6 > t05 = 1.96), и его 
нельзя отнести к влиянию возраста, поскольку воз-
растной диапазон елей и пихт примерно одинаков 
(табл. 1). Полученное различие елей и пихт на Урале 
противоречит данным (статистически не подтверж-
денным) сортиментных таблиц еловых и пихтовых 
древостоев Казахстана (Макаренко, 1987), согласно 
которым процент коры пихты составляет 9% про-
тив 14% у ели. Названное несоответствие объясня-
ется какими-то неучтенными факторами, возможно, 
различиями “макроскопической морфологии” коры 
(анатомии ритидома, например, соотношения в нем 
первичной коры и вторичной флоэмы) у ели и пих-
ты в регионах (Dickison, 2000; Williams et al., 2005). 
Опубликованные данные о толщине коры пихты 
и ели в условиях Сибири представлены в разных 
форматах (Вайс, 2010; Шевелев и др., 2017), по кото-
рым невозможно судить о наличии или отсутствии 
различия двух видов по толщине коры. Насколько 
нам известно, других возможностей сопоставления 
толщины коры пихты и ели в бореальной зоне лите-
ратурные источники не предоставляют.

Ранжирование видов по толщине коры выпол-
нено с учетом ее различий по сравниваемым вари-
антам при диаметре ствола, среднем для всех видов 
и равном 20 см (рис.). Поскольку различие видов 

Лиственница
(код 1)

1.61

Лиственница
(код 0)

1.05

Береза
(код 0)

1.18

Береза
(код 1)

0.96

Сосна
(код 0)

1.02

Сосна
(код 1)

0.76

Пихта
(код 0)

0.6

Ель
(код 1)

0.47

0

1.1

2.2

ТК, см

Рис. Ранжирование видов по толщине коры в убывающей последовательности при среднем диаметре на высоте груди 
20 см. Показаны средние значения и их стандартные отклонения. цифры вдоль оси абсцисс обозначают толщину 
коры, см.
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по сравниваемым вариантам в процентном выра-
жении было одинаковым для ТК и ОТК, на рисун-
ке представлена последовательность только для ТК, 
так как для ОТК она в точности повторяется.

Согласно приведенному рисунку, последова-
тельность ранжирования начинается с  листвен-
ницы сибирской и заканчивается елью сибирской, 
соответственно при более чем трехкратном разли-
чии толщины коры у двух видов. В целом после-
довательность видов в порядке снижения толщины 
коры следующая: лиственница сибирская лесотун-
дры, береза степной зоны, лиственница степной 
зоны, сосна степной зоны, береза южной тайги, 
сосна таежной зоны, пихта и  ель таежной зоны. 
Ранжирование видов, предложенное выше А.С. Ва-
сильевым (2012), отличается от нашего результата. 
Оно было выполнено А.С. Васильевым в отноше-
нии сортиментов, заготовленных из разных частей 
стволов соответственно с разной долей коры, тогда 
как наше ранжирование видов выполнено по тол-
щине коры на фиксированной высоте ствола (1.3 м 
от его основания). Поскольку с возрастом диаметр 
на высоте груди смещается вверх по стволу, приве-
денное на рисунке ранжирование видов примени-
мо лишь к средним значениям возраста и диаметра 
ствола на высоте груди, которыми характеризуются 
наши исходные данные (см. табл. 1).

ВыВОДы

1. На примере пяти лесообразующих видов по-
строены регрессионные модели толщины коры, 
включающие в качестве независимых переменных 
возраст и диаметр ствола, а также бинарную пере-
менную, кодирующую принадлежность исходных 
данных к тому или иному региону (или виду). Мо-
дели для относительной толщины коры (процент-
ного отношения толщины коры к диаметру ствола 
в коре) по сравнению с моделями для собственно 
толщины коры характеризуются коэффициентами 
детерминации, существенно более низкими. Тем 
не менее, регрессионные коэффициенты моделей 
для тех и других значимы на уровнях вероятности 
в диапазоне от p < 0.98 до p < 0.999.

2. Вклады возраста, диаметра ствола и бинарной 
переменной в объяснение изменчивости зависи-
мой переменной у сосны и лиственницы примерно 
одинаковы. У березы вклад диаметра ствола в объ-
яснение изменчивости толщины коры превалиру-
ет над вкладом возраста дерева и происхождения 
древостоя. При объяснении изменчивости толщи-
ны коры у пихты и ели преобладает диаметр ство-
ла, а при объяснении изменчивости относительной 
толщины коры названных видов, напротив, доми-
нирует происхождение древостоя.

3. На статистически значимом уровне установле-
но, что толщина коры у сосны обыкновенной и бе-
резы повислой в зоне степи существенно больше по 

сравнению с тайгой, а толщина коры лиственни-
цы сибирской в лесотундре значительно больше по 
сравнению с лиственницей Сукачева в зоне степи. 
При совместном произрастании в спелых древосто-
ях таежной зоны Урала толщина коры у ели сибир-
ской существенно меньше (на уровне p < 0.05), чем 
у пихты сибирской. Противоположное соотноше-
ние толщин коры, а именно наличие меньшей тол-
щины коры у пихты по сравнению с елью в услови-
ях Казахстана, пока не подлежит объяснению.

4. Последовательность видов по толщине коры 
в порядке ее снижения при среднем значении диа-
метра ствола 20 см начинается с лиственницы си-
бирской и заканчивается елью сибирской, соответ-
ственно при более чем трехкратном различии тол-
щины коры названных видов.
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The need to assess the carbon-depositing capacity of a stand, an individual tree and its components 
is constantly emphasized in the world literature, since mitigation of the effects of climate change has 
become the highest priority. Since the carbon concentration differs in different tree species and in 
different components of the tree, including in the stem wood and bark, it is necessary to develop species-
specific mathematical models for estimating the proportion of bark in trunks to improve the accuracy 
of knowledge about the carbon balance of forests. The relationship of bark thickness with both age and 
diameter of the tree trunk is known, but with respect to its regional variability, the data are contradictory. 
According to the actual data from 1100 model trees of five forest-forming species, allometric models of 
a mixed type have been developed. They include as independent variables the age and diameter of the 
trunk, as well as a binary variable characterising the influence of the growing area itself on the bark 
thickness of Scots pine, silver birch and Siberian larch, as well as the difference in the thickness of the 
bark between Siberian spruce and Siberian fir in case of joint growth in mature stands of the taiga zone. 
At a statistically significant level, it was found that the bark thickness of Scots pine and silver birch trees 
in the steppe zone is significantly greater compared to the taiga zone, and the bark thickness of Siberian 
larch trees in the forest-tundra is significantly greater compared to the steppe zone. The bark thickness 
of Siberian spruce trees is significantly less than that of Siberian fir trees. The ranking of species by bark 
thickness is included in the paper.

Key words: Scots pine, silver birch, Siberian larch, Siberian fir, Siberian spruce, bark thickness, allometric models, 
regional differences, species ranking.
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Коренные леса естественного происхождения 
признаются саморегулирующимися биосистема-
ми, в которых вектор саморегуляции направлен на 
достижение лесным сообществом наиболее устой-
чивого состояния. Можно цитировать многих ав-
торов, определявших понятие устойчивости лес-
ных сообществ с разных позиций, приводивших 
дефиниции этого термина (Стороженко, 2007). 
Наиболее приближено к сути этого понятия опре-
деление Б.А. Быкова (1983), в котором он в числе 
других приводит такие характеристики, как “вы-
ровненное отношение вводимой и теряемой энер-
гии, константное отношение биомассы к мортмас-
се …”. Мы разделяем эту позицию. Вместе с тем 
приходится признать, что в этой проблеме на про-
тяжении длительного периода остается не до конца 
определенным важнейший вопрос о том, каким об-
разом коренному лесному сообществу, развиваю-
щемуся естественным путем, удается формировать 
в процессе онтогенеза это качество и удерживать 

его тысячелетиями, несмотря на постоянные экзо-
генные воздействия.

Если рассматривать не весь биогеоценоз, до-
стигший устойчивого состояния, а его отдельные 
компоненты, то можно допустить, что они долж-
ны соответствовать определенным параметрам 
в числовых и функциональных характеристиках 
как часть общего устойчивого организма. В этом 
контексте представляет интерес позиция, объяс-
няющая, в каком соотношении объемные характе-
ристики древесного отпада (валежа) соответствуют 
объемам стволов древостоев в коренных лесных 
сообществах и в какой связи эти объемные пока-
затели находятся с динамическими показателями 
биогеоценозов — климаксовыми, демутационны-
ми, дигрессивными.

Сделана попытка рассмотреть в  определен-
ных показателях соотношение объемов стволовой 
древесины древостоя как структуры, формирую-
щей биомассу, и древесного отпада как структуры, 

DOI: 10.31857/S0024114824020042  EDN: REPGOW

В статье обсуждаются вопросы формирования коренным лесным сообществом соотношения объемов 
стволовой древесины древостоев и древесного отпада (валежа) при участии дереворазрушающих гри-
бов на примере лесов еловых формаций таежной зоны европейской части России. Для анализа взяты 
30 еловых биогеоценозов, по 10 в подзонах северной, средней и южной тайги различных динамиче-
ских характеристик — климаксных, демутационныых и дигрессивных. Использован метод пробных 
площадей (ПП), описаны лесоводственные характеристики биогеоценозов, морфометрические по-
казатели деревьев, произведены подсчеты объемов стволов древостоев, формирующих фитоценозы, 
и стволового валежа, разлагаемого дереворазрушающими грибами. Вычислены показатели соотно-
шений объемов древостоя и валежа в еловых насаждениях различных фаз динамики, для которых 
рассчитаны баллы фазового положения. Определены показатели связи объемов древесины древостоев 
и валежа в программе Exel (R2) и линейные коэффициенты корреляции (r) для древостоев различного 
сукцессионного положения. Проведенные расчеты подтвердили присутствие связи между запасами 
древесины стволов древостоев и объемами стволов валежа для изучаемых ельников с применением 
балловой оценки фазового положения биогеоценозов: в обеих программах (R2 и r) показатели связи 
характеризовались от сильных до весьма сильных (Chaddock, 1925).
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разлагаемой дереворазрушающими грибами. Мож-
но упомянуть, что в работе Е.А. Капицы с соавто-
рами (2021) была поставлена эта же цель, но полу-
чен отрицательный результат из-за принятия для 
сравнительных оценок лесов, не отвечающих ус-
ловиям функционирования устойчивых сообществ.

В наших прошлых работах этот вопрос освещал-
ся с позиций изучения объемных показателей ство-
ловой древесины древостоев и древесного отпада 
(валежа) коренных девственных разновозрастных 
лесов, структурных особенностей формирования 
возрастных структур устойчивых лесных сообществ 
таежной зоны различного динамического состоя-
ния (Стороженко, 2011, 2021, 2022; и др.).

Цель настоящей работы — определить наличие 
связи между запасами стволовой древесины дре-
востоев и объемами стволовой древесины отпада 
(валежа) в процессах формирования коренных раз-
новозрастных ельников различных фаз динамики 
таежной зоны Европейской России.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

В качестве объектов исследований приняты ко-
ренные разновозрастные девственные ельники, не 
затронутые антропогенными воздействиями, эво-
люционно развивающиеся лесные сообщества. 
Еловые леса по воспроизводительной способно-
сти в естественных условиях произрастания можно 
отнести к сообществам, отвечающим условиям со-
хранения и восстановления структур. Для анализа 
из общей базы данных ПП отобраны насаждения 
на ПП различных лесоводственных характеристик 
и динамического положения. В регионах южной 
тайги — ельники Центрально-Лесного биосферно-
го заповедника Тверской обл. (1–4) (56 45´88´´40; 
32 96´71´´30) и  заповедника “Кологривский 
лес” Костромской обл. (5–10) (58 86´02´´40; 
43 84´07´´90); в регионах средней тайги — ельни-
ки резервата “Вепсский лес” Ленинградской обл. 
(11–15) (60 64´70´´25; 34 72´10´´37) и ельники уро-
чища “Атлека” Андомского лесничества Вологод-
ской обл. (16–20) (61 30´45´´82; 36 80´83´´53); в ре-
гионах северной тайги — ельники Национального 
парка “Паанаярви” Республики Карелии (21–25) 
(66 39′45″; 30 32′37″), Северодвинского лесниче-
ства Архангельской обл. (26–28) (64 .49´91´´66; 
39 .83´82´´41) и Национального Парка “Югыд-Ва” 
Республики Коми (29 - 30) (63.940461; 57.585186). 
На ПП были собраны следующие эксперимен-
тальные данные: краткое лесоводственное описа-
ние отобранных для анализа ельников, сплошная 
нумерация деревьев, измерение их диаметров на 
высоте груди, бурение у шейки корня кернов для 
определения возрастов и  присутствия гнилевых 
фаутов, описание типа гнили, ее диметра и  ста-
дии разложения древесины. На площади участ-
ков проводился сплошной учет валежа, начиная 

с диаметра 6 см, определялась порода валежа, его 
причина (бурелом, ветровал), диаметр ствола на 
высоте 1.3 м, стадия разложения по разработанной 
ранее 5-балльной шкале (Стороженко, 1990), вери-
фицированной позднее другими авторами (Шоро-
хова, Шорохов, 1999; и др.). В камеральный пери-
од определялись объемы стволов деревьев по мас-
совым таблицам (Третьяков и др., 1952) и запасы 
древесины древостоев, строились возрастные ряды 
и определялись динамические показатели биогео-
ценозов (Дыренков, 1984; Стороженко, 2007; и др.). 
Отнесение биогеоценозов к  определенной фазе 
динамики осуществлялось по методике С.А. Ды-
ренкова (1984). К климаксовым ельникам относи-
лись биогеоценозы “с равномерным (подеревным) 
смешением поколений” (Дыренков, 1984, стр. 69). 
Для разновозрастных ельников с таким распреде-
лением объемов деревьев в возрастных поколени-
ях средний возраст древостоев соответствует сере-
дине возрастного ряда. В этом случае, если сумма 
объемов деревьев возрастных поколений смещена 
в область более молодых поколений, биогеоценоз 
относили к фазе демутации, если в область более 
старших поколений — к фазе дигрессии. При от-
носительно равномерном распределении деревьев 
в возрастных поколениях или распределении их 
в поколении середины возрастного ряда биогеоце-
ноз относился к фазе климакса (Гусев, 1964). Рас-
считывались объемы деревьев валежа с учетом ста-
дии разложения (Стороженко, 2022). В настоящей 
статье не рассматривался процесс разложения дре-
весного отпада с потерей массы древесины валежа, 
объемы валежа рассчитаны по факту присутствия 
стволов в разной стадии разложения. Для выделе-
ния стадий разложения валежа использован разра-
ботанный ранее метод анализа морфометрических 
показателей состояния стволов (Стороженко, 1990; 
Стороженко, Шорохова, 2012; Стороженко, Засад-
ная, 2019), которые показали близкие временные 
периоды к  выводам других авторов, изучавших 
этот процесс с разделением его на стадии по поте-
ре плотности древесины (Harmon, Chen, 1991; Мо-
розов, 1994; Шорохова, Шорохов, 1999; Тарасов, 
2000; Tarasov, Birdsey, 2001; Shorohova, Kapitsa, 2016; 
Капица и др., 2021; и др.). Соотношение объемов 
древесины древостоев и валежа — одну из основ-
ных структур древесного отпада — вычисляли как 
частное от деления запаса древесины древостоя на 
объем древесины валежа для каждого биогеоце-
ноза и трактовали как “балл фазового положения 
биогеоценоза” БФП. В градацию каждой фазы ди-
намики (климакс, демутация, дигрессия) входили 
биогеоценозы, соответствующие ей по структу-
ре возрастных рядов, из состава которых форми-
ровался ряд наблюдений для определения пока-
зателей связи в программе Exel (уравнение связи 
и корреляционное отношение — R2) и для вычис-
ления коэффициентов корреляции — r. Величину 
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связи с применением R2  определяли по таблице 
R.E. Chaddock (1925) (табл. 1).

Показатели связи с  применением коэффици-
ента корреляции вычисляли по М.Л. Дворецкому 
(1971), шкала которого практически аналогична 
шкале R.E. Chaddock (1925).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУжДЕНИЕ

В табл. 2 приведена лесоводственная характери-
стика коренных ельников таежной зоны европей-
ской части России, включающая величины запасов 
древесных фракций древостоев в целом и по воз-
растным поколениям возрастных рядов и объемов 
стволов валежа по факту их присутствия в градаци-
ях стадий разложения без учета потери веса в про-
цессе ксилолиза.

Понятие “соотношение” чего-либо к чему-либо 
в элементарной математике трактуется как “количе-
ственная характеристика взаимосвязи между двумя 
однородными числовыми величинами” (Энцикло-
педический …, 1890–1907). В нашем случае — это 
соотношение между однородными числовыми ве-
личинами запасов древесины древостоев и объемов 
древесины валежа в биогеоценозах различных дина-
мических процессов. Данное соотношение опреде-
ляется как частное от деления запаса древостоя на 
объем валежа, которое трактуется как балл фазового 
положения биогеоценоза. При наличии биогеоце-
нозов различных динамических показателей пред-
ставляется возможным группирование их в ряды 
наблюдений по фазам динамики из 30 выбранных 
биогеоценозов — ряд наблюдений климаксовых, де-
мутационных и дигрессивных сообществ (табл. 3).

Из данных табл.  3 можно видеть, что соот-
ношение объемов стволовой древесины древо-
стоя и стволовой древесины валежа из выборки 
в 30 еловых биогеоценозах по отношению к их ди-
намическому положению имеет различные баллы 
фазового положения. Выделение определенного 
балла фазового развития биогеоценоза имеет сле-
дующую логику процесса формирования возраст-
ной структуры, напрямую связанную с сукцесси-
онной динамикой лесного сообщества. В древосто-
ях демутационных фаз динамики объемы стволов 

Таблица 1. Показатели связи предикторов 
(по Chaddock, 1925)

Значение Характер связи
R2 = 0 Отсутствует

0 < R2 < 0.2 Очень слабая
0.2 ≤ R2 < 0.3 Слабая
0.3 ≤ R2 < 0.5 Умеренная
0.5 ≤ R2 < 0.7 Заметная
0.7 ≤ R2 < 0.9 Сильная
0.9 ≤ R2 < 1 Весьма сильная

R2 = 1 Функциональная

деревьев сосредоточены в  последних, более мо-
лодых, возрастных поколениях и объемы валежа 
в них, как правило, незначительные по сравнению 
с  запасами древостоев, что определяет высокие 
показатели баллов фазового положения лесного 
сообщества (табл. 3 №№ 5, 9, 11, 16, 19, 30). В дре-
востоях дигрессивных фаз динамики деревья круп-
ных диаметров, напротив, сосредоточены в первых, 
самых старших по возрасту, поколениях с больши-
ми объемами стволовой древесины, что опреде-
ляет относительно невысокие показатели баллов 
фазового положения лесного сообщества (табл. 3  
№№ 3, 7, 14, 14, 18, 21, 23, 26, 28 баллов). Био-
геоценозы климаксовых фаз динамики об-
ладают наибольшим рассредоточением объ-
емов деревьев по возрастному ряду древо-
стоя и,  соответственно, более равномерным 
отпадом деревьев из разных возрастных поколе-
ний, что определяет среднее значение балла фа-
зового положения лесного сообщества (табл.  3  
№№ 1, 2, 4, 6, 8, 10, 12, 15, 17, 20, 22, 24, 25, 27, 29 
баллов).

В каждой из этих выборок присутствуют древо-
стои с показателями граничных значений между 
фазами динамики биогеоценозов.

В свою очередь, этот факт свидетельствует о том, 
что между искомыми предикторами в  градаци-
ях фазового состояния биогеоценозов существует 
связь. Используя программу Exel, можно опреде-
лить в  графическом и  числовом выражении ве-
личину этой связи (рисунок). Содержание табл. 3 
и графиков на рисунке показывает, что связь между 
запасами стволовой фракции древостоя и объема-
ми стволовой древесины валежа в биогеоценозах 
различных динамических показателей действи-
тельно существует и характеризуется как весьма 
сильная (Chaddock, 1925).

Понятно, что оптимального сбалансирован-
ного состояния лесное сообщество может достичь 
в очень редких случаях или вовсе его не достигает 
за весь период онтогенеза. Тем не менее эволюци-
онное стремление коренного лесного сообщества 
заключительных стадий сукцессионного развития 
постоянно сохраняет его в демутационных, дигрес-
сивных или промежуточных стадиях динамики. По-
этому анализ структур естественно развивающихся 
лесов может не полностью раскрыть тенденции или 
закономерности формирования баланса стволовой 
древесины древостоев и древесного отпада, в нашем 
случае валежа. Тем более до настоящего времени не 
существует методик абсолютно точного определения 
основных показателей, фиксирующих измеряемые 
величины соотношений биомасс объемов древе-
сины в натурных условиях. К ним можно отнести 
слишком общие таблицы определения объемов 
стволовой древесины для анализируемых условий 
роста биогеоценозов, не разработаны методики точ-
ных учетов объемов древесного отпада (валежа) на 
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Содержание рисунка и табл. 3 демонстрирует 
величину этих связей при разных динамических 
положениях лесных сообществ, включающих по-
казатели корреляционных отношений — R2 (рис.). 
На базе этих же рядов наблюдений вычислены 
коэффициенты линейных корреляций для малых 
выборок (Дворецкий, 1971). Получены следующие 
результаты: для выборки еловых биогеоценозов 
дигрессивных фаз динамики связь искомых пре-
дикторов имеет показатели: r = 0.9 при mr = 0.06 
и t = 15.0; демутационных фаз динамики — r = 0.98 
при mr = 0.016 и t = 6.12; климаксовых — r = 0.84 
при mr = 0.08 и t = 10.5.

Таким образом, линейные корреляционные 
зависимости и  показатели корреляционных от-
ношений показывают высокие значения свя-
зи обсуждаемых предикторов, приближающиеся 
к функциональным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Принятые для анализа коренные леса еловых 
формаций относятся к  абсолютно разновозраст-
ным девственным сообществам климаксовых, ди-
грессивных и демутационных фаз динамики с раз-
личными соотношениями объемов стволовой дре-
весины древостоев и валежа.

Соотношение между однородными числовы-
ми показателями запасов древесины древостоев 
и объемов деревьев валежа лесных сообществ раз-
личных динамических характеристик определяется 
как частное от деления запаса древостоя на объем 
древесины валежа, которое трактуется как балл фа-
зового положения биогеоценоза. При наличии набора 
лесных сообществ различных динамических пока-
зателей представляется возможность их группиров-
ки в ряды наблюдений по фазам динамики — ряд 
наблюдений климаксовых, демутационных и ди-
грессивных фаз развития сообществ.

Соотношения между запасами стволовой древе-
сины древостоя и объемами стволовой древесины 
валежа из выборки в 30 ельниках таежной зоны евро-
пейской части России по отношению к их динамиче-
скому положению имеют различные баллы фазового 
положения. В свою очередь, этот факт подтверждает 
закономерность, что между искомыми предиктора-
ми в градациях фазового состояния биогеоценозов 
существует тесная связь. Анализ экспериментальных 
данных с помощью программы Exel (R2) и линейной 
корреляции (r) показывает, что связь между запасами 
стволовой древесины древостоя и объемами стволо-
вой древесины валежа в биогеоценозах различных ди-
намических показателей существует и характеризуется 
как весьма сильная связь (Chaddock, 1925; Дворецкий, 
1971).

Дигрессия

Демутация

Климакс

Рис. Связь объема стволовой древесины древостоев 
с объемом стволовой древесины валежа с использо-
ванием баллов фазового положения биогеоценозов 
в  ряду наблюдений по динамическому положению 
сообществ.
Примечание. R2 — корреляционное отношение.

ПП, методики точного определения сукцессионно-
го фазового положения конкретных биогеоценозов. 
Вероятно, бòльшая выборка лесных сообществ даст 
более точные результаты. Даже представленная вы-
борка из 30 коренных девственных ельников опре-
деляет тенденцию, объясняющую наличие связи за-
пасов древостоев и объемов стволов валежа. В свою 
очередь, этот факт показывает, что в коренных со-
обществах существует механизм формирования со-
отношения объемов стволовой древесины, одним 
из предикторов которого является древесный отпад.
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The article discusses the formation of the stem wood volumes ratio between the forest stands and the 
deadwood in an indigenous forest community with a contribution from wood-decaying fungi, using 
the spruce formations of the European Russia’s taiga zone as an example. For the analysis, 30 spruce 
ecosystems were taken, 10 in each of the taiga subzones (northern, middle and southern) with different 
dynamic characteristics — climax, demutational and digressional ecosystems. Using the method of 
study plots (SP), the silvicultural characteristics of ecosystems and the morphometric indicators of 
trees were described, and the volumes of stem wood of the forest stands forming phytocenoses and the 
deadwood decomposed by wood-destroying fungi were calculated. Indicators of the stem wood volumes 
ratio between the forest stands and the dead wood in spruce plantations of various dynamic phases were 
calculated, for which phase position scores were calculated. Indicators of the relationship between the 
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volumes of stem wood in forest stands and in dead wood (R2)and linear correlation coefficients (r) for 
forest stands of different successional positions were determined in Microsoft Excel. The calculations 
confirmed the presence of a relationship between the stem wood volumes of tree stands and deadwood for 
the studied spruce forests using a point estimate of the phase position of ecosystems: in both programs 
(R2 and r) the relationship indicators were characterized as strong to very strong (Chaddock, 1925).

Key words: indigenous spruce forests, forest stand, dead wood, stem volume of forest stands and deadwood, ecosys-
tems phases’ dynamics, indicators of relationship between the stem volumes of forest stands and deadwood.
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Изменения климата, наблюдаемые за последние 
25 лет (IPCC2001), приводят к увеличению частоты 
и продолжительности почвенных и атмосферных 
засух, что оказывает сильное отрицательное воз-
действие на молодые древесные растения.

На интенсивность фотосинтеза в первую очередь 
положительно влияет солнечная радиация: чем она 
выше, тем и интенсивность фотосинтеза выше. Од-
нако такое увеличение происходит только при бла-
гоприятном водообеспечении. При недостаточном 
водообеспечении солнечная радиации подавля-
ет фотосинтез. Известно, что полный солнечный 
свет подавляет фотосинтез у ели Энгельмана (Picea 
engelmannii Parry) (Ronco 1970, Kaufmann 1976). Бо-
лее того, повышенная освещенность лесной под-
стилки увеличит температуру воздуха в подлеске, 
а температура около 30 C является супероптималь-
ной для фотосинтеза некоторых хвойных пород 
умеренного пояса, включая ель ситкинскую (Picea 
sitchensis (Bong.) Carr.) (Neilson et al., 1972).

Дневной ход фотосинтеза не всегда следует 
интенсивности солнечной радиации, поступаю-
щей к листу. Еще в прошлом веке было известно 
(Nutman, 1937; Polster, 1950; Оканенко, Починок, 
1959; Stoker,1960; Bosian, 1968, Слемнев, 1969; и др.), 
что полуденная депрессия фотосинтеза в основном 
обусловлена нарушением водного режима рас-
тений. По нашим данным (Молчанов, 1983, 1996, 
2007), с увеличением недостатка влаги снижение 

интенсивности фотосинтеза происходило через 
меньший промежуток времени при меньшей ин-
тенсивности солнечной радиации, а  максималь-
ная интенсивность фотосинтеза снижалась по мере 
увеличения недостатка водообеспечения. Поэтому 
мы решили оценить влияние недостаточного водо-
обеспечения по среднедневным значениям интен-
сивности фотосинтеза. Кроме того, в естественных 
условиях у таких пород, как сосна, ель и дуб, очень 
сложно определить влажность завядания и опреде-
лить, в какой степени растение начинает страдать 
от недостатка влаги.

Для оценки влияния водообеспеченности на рас-
тения принято использовать предрассветный водный 
потенциал листа растений (ПВП), так как водный по-
тенциал почвы, как и относительная влажность по-
чвы, практически всегда изменяется с глубиной слоя 
почвы, особенно во время засухи, и сильно зависит от 
механического состава почвы. По этой причине очень 
сложно определить, начиная с какой глубины почвы ее 
влажность становится определяющей. Согласно лите-
ратурным данным, ПВП — наиболее показательный 
параметр для оценки водообеспеченности растений. 
Поскольку ночью при замедленной транспирации 
происходит постепенное восстановление потерянной 
за день влаги в растении до уровня, который опре-
деляет доступность или недоступность воды в почве 
(Слейчер, 1970; Молчанов, 2018).

DOI: 10.31857/S0024114824020056  EDN: REMIJZ

Исследования для оценки снижения интенсивности фотосинтеза из-за недостатка влаги проводились 
на 6-летних саженцах дуба, сосны и ели, выращенных в сосудах на открытом воздухе в Серебрянобор-
ском лесничестве Института лесоведения РАН (Московская обл.). Определяли, при каких значениях 
предрассветного водного потенциала (ПВП) саженцы, произрастающие на открытом месте, устой-
чивы к недостатку влаги. Практически все саженцы этих пород при недостаточном водообеспече-
нии имеют депрессию фотосинтеза, которая быстрее наступает по мере увеличения недостатка влаги 
в и при более низкой солнечной радиации. У дуба при достижении ПВП –1.1 МПа интенсивность 
фотосинтеза снижается в два раза, а у сосны и ели — при ПВП –0.8 МПа. У дуба интенсивность фо-
тосинтеза падает до нуля при ПВП, равном –3.0 МПа, у сосны — при –1.6 ÷ –1.8 МПа, у ели — при 
–1.5 МПа. Таким образом, наиболее устойчивым к недостатку влаги является дуб, затем сосна, а наи-
более требовательной к водообеспечению является ель.
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Для определения недостатка водообеспеченно-
сти на интенсивность фотосинтеза мы, как и мно-
гие исследователи (Castell, Terradas, 1995; Jiang, 
Macdonald, Zwiazek, 1995; Kellomäki, Wang, 1996; 
Bauerle et al,, 2003; Xu, Baldocchi, 2003), использо-
вали зависимость газообмена фотосинтетических 
органов от предрассветного водного потенциала 
листьев или хвои (ПВП). В последнее время иссле-
дователи Карелии широко использовали в своих ис-
следованиях водный потенциал растений (Придача 
и др., 2014, 2018, 2019; Сазонова, Придача, 2015; Са-
зонова и др., 2016, 2017; Тихова и др., 2017; Придача 
и др., 2018а, 2018б; Сазонова, Придача, 2020).

Результаты исследований показывают, что не-
достаток воды оказывает существенное негативное 
влияние на процесс фотосинтеза у различных видов 
древесных растений в естественных лесных экосисте-
мах. Как отмечают L. Xu и D.D. Baldocchi (2003), это 
связано с тем, что недостаток воды может ограничи-
вать доступность углекислого газа для растения, что 
в свою очередь может снижать скорость фотосинтеза.

В настоящей работе представлены результаты ис-
следований зависимости интенсивности фотосинте-
за от солнечной радиации предрассветного водного 
потенциала трех древесных пород: дуба, сосны и ели. 
Определяли, при каких условиях водообеспеченно-
сти, ПВП, саженцы древесных пород. произрастаю-
щие на открытом месте, устойчивы к недостатку 
влаги, при каком недостатке водообеспечения (при 
каких значениях ПВП) у этих пород интенсивность 
фотосинтез падает до отрицательных значений.

МЕТОДИКА И ОБЪЕКТЫ ИССлЕДОВАНИя

Исследования газообмена 6-летних саженцев со-
сны обыкновенной (Рinus sylvestris L.), ели обыкно-
венной (Picea abies L.) и дуба черешчатого (Quercus 
robur L.) проводились в Серебряноборском опытном 
лесничестве — филиале Института лесоведения РАН 
(55 45’N, 37 20’E, Московская обл., зона смешанных 
лесов), в условиях постепенного искусственного ис-
сушения почвы. За несколько лет до начала экспери-
мента 2-летние сеянцы были посажены в 15-литро-
вые деревянные ящики 30×30×30 см, которые в год 
исследования (2020) стояли на открытом месте под 
навесом из прозрачного поликарбоната. Высота са-
женцев во время исследования была 0.8–1.2 м. В те-
чение всего вегетационного периода исследования 
выполняли на одном и том же растении каждой дре-
весной породы. По мере иссушения почвы саженцы 
поливались, когда интенсивность фотосинтеза при-
ближалась к нулю. Оценку водообеспеченности оце-
нивали на основе ПВП листвы или хвои, определяе-
мого перед рассветом в камере давления (Scholander 
et al., 1965; Рахи, 1973; Молчанов, 2007).

Измерение интенсивности фотосинтеза прово-
дили на побеге текущего года в южной части кроны 
с помощью камер по открытой схеме. Измерения 

концентрации СО2 определяли с помощью порта-
тивного инфракрасного газоанализатора LI-840 
(Li-Cor, США). На всех саженцах интенсивность 
фотосинтеза определяли круглосуточно поочеред-
но, через каждые полчаса.

Показания газоанализатора регистрировали ло-
ггером (EMS Mini 32, чехия). Одновременно ре-
гистрировали температуру воздуха и приходящую 
суммарную солнечную радиацию, которую опреде-
ляли термоэлектрическим пиранометром янишев-
ского (СССР), установленным в непосредственной 
близости от растений. Расход воздуха через каме-
ры с листом или охвоенным побегом регулировал-
ся и контролировался поплавковым расходомером 
с игольчатым вентилем типа РС-3А. Интенсивность 
фотосинтеза пересчитывалась на единицу площади 
проекции хвои или односторонней поверхности ли-
ста, находящегося в экспозиционной камере.

Регистрация значений газообмена СО2, темпе-
ратуры и солнечной радиации проводилась непре-
рывно с помощью оригинального прибора, изго-
товленного в нашей лаборатории, который позво-
ляет поочередно записывать данные газообмена 
с  экспозиционных камер в  течение нескольких 
суток. Опрос камер проводился каждые полчаса. 
В течение 2.5 мин определялась концентрация СО2 
во входящем в камеру воздухе и в течение 2.5 мин 
в воздухе, выходящем из экспозиционной каме-
ры. Автоматическое устройство, изготовленное на 
основе трехходовых пневмопереключателей, обе-
спечивало беспрерывный поток воздуха через ка-
ждую экспозиционную камеру независимо от того, 
поступал ли воздух в газоанализатор. Интенсив-
ность фотосинтеза облиственного или охвоенного 
побега в камере рассчитывался как функция раз-
ности концентраций СО2 между выходящим и вхо-
дящим в камеру воздухом, скорости воздушного 
потока и площади листвы или хвои, находящейся 
в камере (Молчанов, 2010, 2014). Полученные дан-
ные сохранялись в логгер, из которого в дальней-
шем переписывались в компьютер для дальнейшей 
обработки.
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Рис. 1. Взаимосвязь предрассветного водного потен-
циала и относительной влажности почвы в вегетаци-
онных сосудах с саженцами древесных пород.
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Почва в  вегетационных сосудах дерново-сла-
боподзолистая супесчаная, была взята в сосняке 
разнотравном на территории Серебряноборского 
лесничества. При определении ПВП в это же вре-
мя определяли влажность почвы термостатиче-
ским методом. Взаимосвязь ПВП и влажности по-
чвы в сосудах с саженцами показана на рис. 1. При 
построении графиков зависимости фотосинтеза 
от водообеспеченности использовали ПВП листа 
(хвои) конкретного саженца.

РЕЗУлЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На фотосинтез растений на открытом месте наи-

более сильное влияние оказывают солнечная ради-
ация и недостаток водообеспечения. Как показали 
результаты многих исследований (Bosian, 1968; Слем-
нев, 1969; и др.), включая наши предыдущие (Мол-
чанов, 1983, 1996, 2007), в течение дня зависимость 
фотосинтеза от солнечной радиации изменяется, что 
хорошо видно по суточному ходу фотосинтеза.
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Рис. 2. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца ели в дни с переменной (слева) и сплошной облачностью 
(справа) при различной водообеспеченности,  — МПа:      интенсивность фотосинтеза,      интенсивность солнечной 
радиации.
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Рассмотрим, как изменяется интенсивность фо-
тосинтеза ели в течение дня при разном недостатке 
водообеспечения, выражаемом величинами ПВП, 
в дни с переменной облачностью и в дни практи-
чески со сплошной облачностью (рис. 2). Видно, 
что при относительно достаточном водообеспече-
нии (ПВП= –0.4 МПа), ель в малооблачный день 
имеет классический двугорбый ход фотосинтеза 

с провалом в полуденные часы, когда солнечная 
радиация становится выше 200 Вт м–2. В день со 
сплошной облачностью полуденного провала не 
наблюдается, но несмотря на то, что интенсив-
ность солнечной радиации была ниже 200 Вт м–2, 
фотосинтез постепенно снижался.

Когда водообеспеченность стала недостаточ-
ной при переменной облачности (ПВП= –0.8 ÷  
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Рис. 3. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца сосны в дни с различной водообеспеченностью (–МПа) при 
переменной (слева) и сплошной облачности (справа): 1      интенсивность фотосинтеза, 2      интенсивность солнечной 
радиации.
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÷ –1.0 МПа), интенсивность фотосинтеза в полу-
денные часы снизилась практически до нуля. В об-
лачный день при таком же недостатке влаги в полу-
денные часы, несмотря на то что солнечная радиа-
ция была ниже 200 Вт м–2, все равно наблюдалось 
постепенное снижение интенсивности фотосинте-
за. И в утренние, и в вечерние часы она была ниже, 
чем в дни с оптимальным водообеспечением. При 
ПВП = –1.3 ÷ –1.8 МПа в дни с переменной об-
лачностью интенсивность фотосинтеза ели в тече-
ние всего дня стала практически нулевой. В дни со 
сплошной облачностью интенсивность фотосинте-
за наблюдалась только при ПВП –1.3 МПа (рис. 2).

У сосны дневные изменения фотосинтеза при 
изменении водообеспеченности в дни с переменной 
и сплошной облачностью показаны на рис. 3. Так 
же, как и у ели, при оптимальной водообеспеченно-
сти (ПВП = –0.4 ÷ –0.5 МПа), интенсивность фото-
синтеза достигает максимальных значений в утрен-
ние часы, после полудня, как и у ели, незначитель-
но снижается, полуденной депрессии фотосинтеза 
не наблюдается. При снижении водообеспечения 
до ПВП = –1.2 МПа дневной ход фотосинтеза сос-
ны становится двугорбым, в полуденные часы ин-
тенсивность фотосинтеза снижается почти до нуля. 
В день с переменной облачностью интенсивность 
в утренние часы снизилась по сравнению с усло-
виями оптимальной водообеспеченности более чем 
в два раза, а при сплошной облачности несколько 
меньше. С  дальнейшим увеличением недостатка 
влаги интенсивность фотосинтеза снижается в еще 
большей степени. При ПВП = –1.5 МПа интенсив-
ность фотосинтеза еще имела незначительные поло-
жительные значения (0.5 ÷ 1.5 мкмоль СО2 м–2 с–1), 
а при достижении ПВП –1.8 МПа интенсивность 
фотосинтеза снижается до нуля или даже до отри-
цательных значений.

Дневные изменения фотосинтеза саженца дуба 
при изменении водообеспеченности в дни с пере-
менной и сплошной облачностью представлены 
на рис. 4. Как у ели и сосны, при оптимальной во-
дообеспеченности (ПВП = –0.4 ÷ –0.5 МПа) ин-
тенсивность фотосинтеза достигает максималь-
ных значений, полуденной депрессии фотосин-
теза не наблюдается, интенсивность фотосинтеза 
следует изменениям солнечной радиации. Но уже 
с  дальнейшим увеличением недостатка водообе-
спечения интенсивность фотосинтеза начинает 
снижаться. При ПВП = –1.0 МПа в  малооблач-
ный день интенсивность фотосинтеза снижается 
в три раза, а при сплошной облачности — в два 
раза. Увеличение недостатка водообеспеченности 
до ПВП = –1.5 ÷ –1.8 МПа приводит к снижению 
интенсивности фотосинтеза до минимальных зна-
чений, однако еще большее увеличение недостатка 
влаги до ПВП = –2.5, —3.5 МПа и даже до –4 МПа 
не приводит в дневное время к отрицательным зна-
чениям интенсивности фотосинтеза.

Таким образом, фотосинтез у всех древесных по-
род одинаково реагировал на изменения недостат-
ка влаги (ПВП). При водообеспечении –0.4 МПа 
все саженцы имеют интенсивность фотосинтеза 
с максимальными значениями, в полуденные часы 
не обнаруживается снижения интенсивности фо-
тосинтеза. Но когда водообеспечение снижается 
до –1.0 МПа, интенсивность фотосинтеза снижает-
ся в два-три раза. В дни со сплошной облачностью 
снижение происходит несколько меньше, так как 
отсутствуют прямые солнечные лучи и подавления 
интенсивности фотосинтеза не происходит. Даль-
нейшее увеличение недостатка водообеспечения 
до ПВП = –1.5 ÷ –1.8 МПа у всех пород приводит 
к снижению интенсивности фотосинтеза до мини-
мальных значений, особенно в малооблачные дни.

На примере сосны рассмотрим, как изменяет-
ся среднедневная интенсивность фотосинтеза от 
солнечной радиации при оптимальной и при не-
достаточной водообеспеченности. При построе-
нии среднедневной зависимости интенсивности 
фотосинтеза от среднедневной солнечной ради-
ации оказалось, что с  увеличением интенсивно-
сти солнечной радиации за день интенсивность 
фотосинтеза при оптимальном водообеспечении 
(–0.5 МПа) увеличивается (рис. 5, А), тогда как при 
недостаточном водообеспечении (–1.4 ÷ –1.7 МПа) 
среднедневная интенсивность фотосинтеза снижа-
ется (рис. 5, Б). Если при недостаточном водообе-
спечении при среднедневной солнечной радиации 
150 ÷ 200 Вт м–2 интенсивность фотосинтеза была 
около 0, то при оптимальном водообеспечении 
она была около 6 мкмоль СО2 м–2 с–1. При сред-
недневной солнечной радиации 100  Вт м–2 при 
недостаточном водообеспечении среднесуточная 
интенсивность фотосинтеза была около 2 мкмоль 
СО2 м–2 с–1, а при оптимальной влагообеспеченно-
сти — около 5 мкмоль СО2 м–2 с–1.

Следовательно, зависимость фотосинтеза от 
солнечной радиации значительно различается 
в разных условиях водообеспеченности. Поэтому 
мы вывели уравнение зависимости фотосинтеза 
от солнечной радиации и от водообеспеченности 
(ПВП). Зависимость интенсивности фотосинтеза 
СО2 (Ph) от интенсивности солнечной радиации 
(Q) и предрассветного водного потенциала (ПВП) 
рассчитывали с помощью нелинейной регрессии 
по формулам (1), (2) и (3):

 

Phель a Q b Q c

d МПа e МПа h

r

= × + ×( )−( )( )×
× × + ( ) +( )

=

1

2 0 50

2

.

 (1)

 

Ph

r

сосна a Q b Q c

d МПа e MПа h

= × + ×( )− −( )( ) +
+ + + ( )× +( )

=

1

2 0 60

2

.

 (2)



 ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 2 2024

168 МОлчАНОВ, БЕляЕВА

0

200

400

600

–1
1
3

5
7
9

11

13

4 6 9 11 13 16 18
–400

100

600

–1
1
3
5
7
9

11
13

2 4 7 9 12 14 16 19 21

0

100

200

300

400

500

600

0

2

4

6

8

2 4 7 9 12 14 16 19 21
0

100

200

300

400

500

600

0

2

4

6

8

0 4 9 14 19

0

200

400

600

800

–5

–3

–1

1

3

5

2 4 7 9 12 14 16 19 21
0

100

200

300

400

500

600

700

800

–3

–2

–1

0

1

2

3

4

5

4 7 9 12 14 16 19

0

200

400

600

800

–4
–3

–2
–1

0

1

2
3

4

4 7 9 12 14 16 19 21 0
0

200

400

600

800

–3.5

–2.5

–1.5

–0.5

0.5

4 7 9 12 14 16 19 21

0

100

200

300

400

500

600

700

–4.5

–3.5

–2.5

–1.5

–0.5

0.5

1.5

2.5

4 7 9 12 14 16 19 21

МПа 4.0–

МПа 3.5–

МПа 1.5–

МПа 1.0–

МПа 0.4–

МПа 3.5–

МПа 1.8–

МПа 1.0–

МПа 0.3–

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

Время, час

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

м
к

м
о

л
ь

С
О

/(
м

с
)

2
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

В
т/

м
2

Рис. 4. Дневной ход интенсивности фотосинтеза саженца дуба в дни с переменной (слева) и сплошной облачностью 
(справа) при разной водообеспеченности (МПа): 1      интенсивность фотосинтеза, 2      интенсивность солнечной 
радиации.
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Полученные коэффициенты по этим уравнени-
ям представлены в табл. 1.

Полученные зависимости среднедневной интен-
сивности фотосинтеза от солнечной радиации и от 
водообеспеченности (ПВП) (рис. 6) показали, что:
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1) Ель из трех исследуемых пород наиболее тре-
бовательна к водообеспеченности и при ПВП око-
ло –1.0 МПа снижает интенсивность фотосинтеза 
в два раза, при ПВП, равной –1.5 МПа, среднесу-
точная интенсивность фотосинтеза падает до нуля.

2) Сосна занимает промежуточное положение 
по требовательности к водообеспечению, при ПВП 
около –1.0 МПа интенсивность фотосинтеза у нее 
снижается на 40%, при –1.5 МПа — на 80%, а при 
ПВП = –1.8 МПа среднесуточная интенсивность 
фотосинтеза становится около нуля.

3) Дуб наиболее устойчив к недостатку водообеспе-
ченности: при ПВП = –1.0 МПа его интенсивность 
фотосинтеза снижается на 40%, а при –1.5 МПа —  
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Рис. 5. Зависимость среднедневной интенсивности 
фотосинтеза сосны от среднедневной интенсивности 
солнечной радиации: (а) — при оптимальном водоо-
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Таблица 1. Коэффициенты в уравнениях зависимости среднедневной интенсивности фотосинтеза от средне-
дневной солнечной радиации и водообеспеченности (ПВП) и коэффициент корреляции экспериментальных 
и расчетных данных

Порода a b c d E h Коэффициент
корреляции

Ель 0.077209 0.033971 –1.67729 1.425175 –6.346974 2.695723 0.6158
Сосна –12.8466 26.52787 –5.66254 3.009116 –10.3026 4.70293 0.788

Дуб –0.5807 3.802388 –0.3558 –9.29164 12.55391 – 0.851

Рис. 6. Зависимость среднедневной интенсивности 
фотосинтеза от водообеспеченности (–МПа) и сол-
нечной радиации (Q) для саженцев ели (а), сосны (б), 
дуба (В).

на 60%, при –2.5 МПа — на 85%, а при –3.5 ÷ –4.0 
МПа его среднесуточная интенсивность фотосин-
теза становится близкой к нулю.
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ЗАКлЮчЕНИЕ

Таким образом, исследования показали, что 
суточный ход интенсивности фотосинтеза изме-
няется в разной степени при оптимальной и не-
достаточной водообеспеченности у  саженцев 
всех исследуемых пород. Наиболее устойчивы-
ми к недостатку влаги были саженцы дуба, затем 
сосны. Наиболее требовательными к водообеспе-
ченности были саженцы ели. При ПВП, равной 

–0.5 МПа, саженцы всех трех пород имеют мак-
симальную интенсивность фотосинтеза. У  дуба 
интенсивность фотосинтеза снижается в два раза 
при достижении –1.1 МПа, а у сосны и ели — при 

–0.8 МПа. Интенсивность фотосинтеза падает до 
нуля у дуба при ПВП, равном –3.0 МПа, у сосны — 
при –1.6 ÷ –1.8 МПа, у ели — при –1.5 МПа. Од-
нако гибнуть сеянцы при таких показателях будут 
не сразу, а через какое-то время, в зависимости от 
расхода ассимилятов, накопленных за предыдущий 
период. В. лархер (1978) приводит близкие к на-
шим результаты исследований, в которых у пихты 
бальзамической Abies balsamea после недельного 
пребывания при влажности почвы ниже уровня 
устойчивого завядания интенсивность фотосинте-
за после полива восстановилась лишь на 20%.

* * *
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А.И. Гурцеву за техническую помощь и организа-
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An assessment of the decrease in the photosynthesis intensity due to the lack of moisture were carried out on 
6-year-old oak, pine and spruce seedlings grown in containers in the open air within the Serebryanoborsky 
forestry district by the Institute of Forest Science of the RAS (Moscow region). We determined at which 
values of pre-dawn water potential (PWP) seedlings growing in the open are resistant to the lack of moisture. 
Almost all seedlings of these species with insufficient water supply have a depression of photosynthesis, 
which occurs more rapidly as the moisture deficit increases and at lower solar radiation. In case of an oak, 
when the PWP reaches –1.1 MPa, the intensity of photosynthesis decreases by half, and in case of pine 
and spruce — at a PVP equal to –0.8 MPa. For the oak, the intensity of photosynthesis drops to zero at 

–3.0 MPa, in pine — at –1.6 ÷ –1.8 MPa, in spruce — at –1.5 MPa. Thus, the most resistant to the lack 
of moisture is oak, then pine, and the most demanding in terms of water supply is spruce.
Key words: photosynthesis, pre-dawn water potential, oak seedlings, spruce seedlings, pine seedlings.
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Лесообразовательный процесс в  горных райо-
нах Дальнего Востока протекает под воздействием 
периодически возникающих лесных пожаров и все 
возрастающих рубок главного пользования. Это 
привело к значительному сокращению площади ке-
дрово-широколиственных и темнохвойно-кедровых 
лесов Сихотэ-Алиня. В связи с часто возникающими 
пожарами и интенсивным процессом лесозаготовок 
вопросы формирования и развития сообществ по-
сле пожаров, рубок и других внешних воздействий 
на лесную растительность становятся все более ак-
туальными (Современное состояние лесов…, 2009; 
Ковалев, Алексеенко, 2018; Ковалев и др., 2019; и др.).

Влияние пожаров на лесную растительность 
и естественный ход восстановления дальневосточных 
хвойно-широколиственных лесов анализировали 
многие исследователи (Солодухин, 1952; Стародумов, 
1957; Комарова и др., 2017; и др.). Несмотря на общую 
разработанность естественного хода восстановления 

хвойно-широколиственных лесов Дальнего Востока, 
остаются слабоизученными особенности формиро-
вания и последовательного хода лесовосстановитель-
ного процесса в конкретных типах леса.

В  настоящей работе обсуждаются результаты 
многолетних стационарных исследований харак-
тера формирования и развития древесных пород 
в ходе послепожарных лесовосстановительных сук-
цессий в одном из наиболее характерных для Юж-
ного и Среднего Сихотэ-Алиня широколиствен-
но-кедровом лимонниково-лещинном типе леса. 
Сравнительно быстрый лесовосстановительный 
процесс без смены коренных пород осуществля-
ется после беглых весенних пожаров на незначи-
тельной площади. После устойчивых низовых по-
жаров в периоды летних и осенних засух на более 
крупных площадях восстановление коренных ле-
сов идет более длительное время и через смену на 
быстрорастущие лиственные породы.

DOI: 10.31857/S0024114824020062  EDN: RELOGQ
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Насаждения дубово-кедрового лимоннико-
во-лещинного типа леса до конца 20 века были 
распространены по всему Сихотэ-Алиню, а  так-
же в Амурской области и на северо-востоке Ки-
тая. К настоящему времени все лесные ресурсы 
кедрово-широколиственных и  темнохвойно-ке-
дровых лесов Сихотэ-Алиня сильно истощены, 
а сохранившиеся их лесные массивы приурочены 
к крутым склонам или находятся в заповедниках, 
заказниках и на других охраняемых территориях. 
Своеобразным эталоном и охраняемым объектом 
приморской тайги с господством широколиствен-
но-кедровых и темнохвойно-кедровых лесов мо-
жет служить территория Верхнеуссурийского био-
геоценотического стационара, созданного в 1973 г. 
сотрудниками отдела леса Биолого-почвенного 
института ДВО РАН. Стационар расположен в бас-
сейне р. Правая Соколовка (приток IV порядка р. 
Уссури) и  занимает площадь около 4.5  тыс. га–1. 
Наши исследования проводились в течение 36 лет 
(1975–2011 гг.) на территории Верхнеуссурийского 
биогеоценотического стационара и прилегающих 
к нему территориях, расположенных на западном 
макросклоне Южного и Среднего Сихотэ-Алиня 
(43 09′ — 44 01′ с. ш. и 133 09′ — 134 03′ в. д.). Район 
исследований охватывает верхние части бассейнов 
рек Соколовка, Извилинка, Павловка и Антоновка 
(правые притоки р. Уссури) в пределах 450–750 м 
выс. над ур. моря.

В исследуемом районе сообщества рассматри-
ваемого типа леса произрастают на хорошо дрени-
рованных свежих, периодически сухих бурых гор-
но-лесных почвах средних и верхних частей крутых 
и среднекрутых склонов южных румбов. Лесные 
сообщества характеризуются четко выраженными 
древесным, кустарниковым и менее развитым ку-
старничково-травяным ярусами. Моховой покров 
не развит. Господствующая роль в коренных дре-
востоях принадлежит сосне корейской, или кедру 
корейскому (Pinus koraiensis), дубу монгольскому 
(Quercus mongolica), липе Таке (Tilia taquetii) и клену 
мелколистному (Acer mono). В качестве сопутству-
ющих видов выступают темнохвойные породы (ель 
аянская (Picea ajanensis) и пихта белокорая (Abies 
nephrolepis)). В производных лесных сообществах 
характерно значительное участие берез — плоско-
листной (Betula platyphylla) и желтой, или ребри-
стой (B. costata), разделяющих иногда господство 
с  осиной (Populus tremula). В  качестве примеси 
присутствуют черемуха Маака (Padus maackii), ивы 
козья и тарайкинская (Salix caprea, S. taraikensis) 
и другие временные породы.

Кустарниковый ярус хорошо развит и  раз-
нообразен по видовому составу. В  нем отмече-
но 13 видов кустарников и  три вида деревяни-
стых лиан. По высоте выделяются три подъяруса 
кустарников. В  первом подъярусе преобладают 

лещина маньчжурская и клен бородчатый (Corylus 
mandshurica и Acer barbinerve), достигающие 6–7 м 
высоты. Во втором подъярусе (1.5–2.0 м высотой) 
широко представлены чубушник тонколистный 
(Philadelphus tenuifolius) и свободноягодник колю-
чий (Eleutherococcus senticosus). В  третьем подъ-
ярусе доминирует смородина Максимовича (Ribes 
maximoviczii) и основная часть скелетных осей лиан. 
Среди лиан наиболее широко представлен лимон-
ник китайский (Schisandra chinensis), многочис-
ленные скелетные оси которого редко превышают 
50 см длины.

Кустарничково-травяной ярус резко мозаич-
ный. Под сомкнутым пологом древостоя и густы-
ми зарослями кустарников обычно редкий, а под 
разреженным пологом древостоя формируются 
сомкнутые синузии с преобладанием невысоких 
ксеромезофитных осок (осока уссурийская (Carex 
ussuriensis), осока возвратившаяся (Carex reventa), 
осока ложносабинская (Carex pseudosabynensis) 
и др.) и разнотравья (чина приземистая (Lathyrus 
humilis), ландыш Кейзке (Convallaria keiskei) и др.).

При закладке пробных площадей и характери-
стике биогеоценозов были использованы общепри-
нятые лесоводственные и геоботанические методи-
ки (Колесников, 1956; Сукачев, Зонн, 1961; Кор-
чагин, 1976; Мелехов, 1980; и др.). В ходе полевых 
исследований заложено 7 постоянных и  16  вре-
менных пробных площадей (пр. пл.) размером 
в среднем 50 × 50 м на участках, подвергавшихся 
пожарам от 1 до 220 лет назад и характеризующих 
ранние, средние и поздние стадии послепожарных 
сукцессий в исследуемом типе леса.

На пробных площадях проводили детальное 
геоботаническое описание, устанавливали видовой 
состав и количественное участие древесных видов. 
Все стволы деревьев были занумерованы, и у каж-
дого дерева определяли высоту нагара на стволах 
и степень повреждения корневой системы. Пере-
чет древостоя по толщине проводили на всей пр. 
пл. у растущих и сухостойных деревьев по 2-санти-
метровым ступеням толщины для деревьев менее 
12 см в диаметре и по 4-сантиметровым ступеням 
для более крупных экземпляров. Учет подроста 
проводили по трем градациям высоты (до 50 см; 
51–150 см и 150–200 см) на двух учетных лентах 
50 × 4 м, расположенных по диагоналям пр. пл.

Для установления характера повреждения дре-
востоев и изучения послепожарного распада дре-
востоев были проведены исследования на двух 
участках, пройденных пожарами в период летней 
засухи в 1973 г., а также осенью 1982 г, на которых 
были выделены секции с разной степенью повре-
ждения растительного покрова огнем. На этих сек-
циях через разные временные интервалы прово-
дили сплошной перечет жизнеспособных и сухих 
деревьев.
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Для изучения семенного возобновления древес-
ных растений в первый год после осеннего пожара 
1982 г. проводили еженедельные наблюдения в те-
чение всего вегетационного периода за появлени-
ем всходов на 50 постоянных учетных площадках 
1 × 1 м, а также на двух постоянных лентах (100 × 2 м). 
На этих же участках определяли численность всходов 
древесных растений в первые 8 лет после пожара.

Для оценки фитоценотической значимости дре-
весных видов за основу нами был взят индекс до-
минирования Симпсона (Simpson, 1949):

D
Ni
N

= ,

где Ni — численность i-го вида, N — общая числен-
ность всех видов.

Cледуя модификации Саксена и Сингха (Saxena, 
Singh, 1982), отношения численности i-го вида 
к  общему количеству экземпляров у  всех видов, 
взятые в  квадрате, устанавливали отдельно для 
подроста, тонкомера и деревьев более 12 см диаме-
тром. Затем полученные результаты суммировались 
и определялся корень квадратный из этой общей 
суммы, или соответственно

D
Ni
N

=





∑

2

.

Величина модифицированного индекса доми-
нирования в одинаковой степени зависит от чис-
ленности подроста, тонкомера и крупных деревь-
ев, что позволяет оценить фитоценотическую зна-
чимость у каждого древесного вида независимо от 
возрастного состава их ценопопуляций, значитель-
но меняющегося в ходе сукцессий.

Латинские названия растений приведены по 
сводке “Сосудистые растения советского Дальнего 
Востока” (1985–1996).

РеЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДеНИе

Постпирогенный лесовосстановительный 
процесс определяется интенсивностью пожара 
и величиной выгоревшей площади, а также зави-
сит от характера сохранившегося древостоя и бли-
зости обсеменителей. Соотношение древесных 
пород в составе древостоев в ходе сукцессий изме-
няется в зависимости от возраста послепожарного 
сообщества и общих лесорастительных условий.

По степени опасности воздействия огня дубо-
во-кедровые лимонниково-лещинные леса, соглас-
но А.М. Стародумову (1966), отличаются высокой 
пожароопасностью. Наиболее крупный осен-
ний пожар, относящийся согласно классифика-
ции М.А. Шешукова (1967) по величине выгорев-
шей площади к типу значительных гарей, возник 
в сентябре — октябре 1982 г. на территории Верх-
неуссурийского биогеоценотического стационара 

и охватил разные типы леса на площади более 10 га. 
При этом в наибольшей степени пострадали дубо-
во-кедровые леса на площади около 4 га.

Для изучения лесовосстановительного процес-
са после этого пожара нами была заложена вес-
ной следующего года постоянная пр. пл. 36–1983 
в  верхней части крутого южного склона на вы-
соте около 680–720 м над ур. м. в бассейне ручья 
Пунктирный. В  результате беглого низового по-
жара с отдельными очагами устойчивого низово-
го пожара здесь были значительно повреждены 
подлесок, подрост и тонкомерная часть древостоя, 
сильно выгорели травы и кустарники. Вместе с тем 
два верхних подъяруса древостоя лишь частично 
пострадали от огня. В первый год после пожара 
таксационная характеристика верхнего подъяруса 
древостоя фактически не изменилась, а во втором 
подъярусе произошли незначительные изменения 
по сравнению с допожарным древостоем (табл. 1).

Наблюдения за лесовосстановительным про-
цессом на пр. пл. 36–1983 проводились в течение 
25 лет. Длительные стационарные исследования 
лесовосстановительного процесса после пожаров 
были проведены еще на пяти участках, подверг-
шихся пожарам различной интенсивности в пери-
од летних засух 1971 и 1973 гг. на территории Верх-
неуссурийского биогеоценотического стационара.

Летний пожар 1971 г. в  районе Верхнессурий-
ского стационара охватил площадь около 2 га на 
крутых южном и юго-западном склонах на высо-
те 450–500 м над ур. м. В неё вошла территория 
дубово-кедрового лимонниково-лещинного леса 
на юго-западном склоне в 500 м к юго-востоку от 
въезда на стационар. Этот лес ранее, около 120 лет 
назад, был пройден пожаром. В 1978 г. в нем зало-
жили постоянную пр. пл. 51–1978 с двумя экспери-
ментальными участками (секциями), отличавши-
мися различной степенью повреждения древосто-
ев и подчиненных ярусов. Послепожарный участок 
(пр. пл. 51–1978, секция 1), подвергшийся устойчи-
вому низовому пожару с отдельными очагами вер-
хового пожара, соответствовал типу гарей с унич-
тоженными нижними ярусами и сильной степенью 
повреждения древесного яруса (Соловьев, Солоду-
хин, 1953). На этом участке гари сохранили жизне-
деятельность лишь единичные деревья дуба и кле-
на мелколистного с общей сомкнутостью крон ме-
нее 0.1.

Послепожарное сообщество (пр. пл. 51–1978, 
секция 2), нарушенное беглым низовым пожаром, 
по степени повреждения огнем относилось к типу 
гарей с частичным отмиранием подчиненных яру-
сов и слабой степенью повреждения верхних яру-
сов (полнота оставшейся части древостоя 0.7). На 
7-й год после пожара в составе древостоя с полно-
той 0.9 и сомкнутостью крон 0.8 преобладали де-
ревья сосны корейской, дуба, липы и клена мелко-
листного (см. табл. 1).
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Таблица 1. характеристика древостоев на разных стадиях послепожарного восстановления дубово-кедровых 
лимонниково-лещинных лесов 

А. После беглых низовых пожаров

№ пр.  
пл. – год 
закладки

Д
ав

но
ст

ь 
по

ж
ар

а,
 л

ет

Подъярус 
(высотные 

пределы, м)
Состав (по запасу)

Ч
ис

ло
 ж

ив
ы

х
ст

во
ло

в,
 э

кз
./

га

П
ол

но
та

от
но

си
те

ль
на

я

П
ло

щ
ад

ь
се

че
ни

я,
 м

2 /г
а–

1

За
па

с 
др

ев
ес

ин
ы

,
м

3 /г
а–

1

Средние для 
преобладаю-
щей породы

В
ы

со
та

,
м

Д
иа

м
ет

р,
см

36–1983,
до пожара 190

I (19.1–27.0) 8К1Лт1Бж + Ос, еа 216
0.77

24.8 237.9 23.1 39.2
II (6.0–19.0) 3К2П2Д1Лт1еа1Клм + Ос, Рс 540 9.8 68.5 14.8 17.4

36–1983 8
I (18.1–25.0) 5К3Лт1Д1Клм + П, еа 168

0.51
12.4 112.6 20.6 29.6

II (6.0–18.0) 4К2Лт2П1Клм1еа + Ос, Рс 180 2.5 8.5 10.4 10.7

36–1983 22

I (14.6–23.0) 4К4Лт2Д + П 144

0.55

13.5 123.1 21.0 31.9

II (6.1–14.5) 2П2Ивк2Бж1Клм1Лт
1Ос1еа + Ивт, Д, К 546 4.1 21.5 12.0 12.2

III (2.0–6.0) 3Бп3Бж1Ивк1П1Д1Ос + 
Клм, К, Бх, Лт 4216 1.9 7.7 3.0 3.1

51–1978,
секц. 2 7

I (19.1–27.0) 4 К3Д1Лт1Клм1Бж + еа 433

0.9

21.3 175.2 17.3 23.8

II (6.0–14.5) 3К3Клм1Лт1Д1еа1ек 293 3.8 22.1 12.1 13.6

III (2.1–6.0) 6Лт3Д1Клм + Бп, Ил 284 0.07 0.03 3.5 2.4

13–1986 60
I (17.1–19.0) 3К3Д3Лт1Бп + ек, Клм, Ос 196

0.61
12.8 129.5 16.6 24.2

II (5.0–16.0) 3Лт3Бп2Клм1К+Ос, Д, Рс 356 1.4 4.24 13.5 8.4

6–1975,
секц.4 130

I (18.1–24.0) 8К1Д1Бп + Бж, Лт, Ил 420
1.16

28.7 274.6 19.5 32.2
II (6.0–18.0) 4Клм3Д2К1Лт+еа, П 950 32.2 247.3 14.1 21.4

63–1991 190

I (19.1–26.0) 7К2Лт1Д + еа 184

1.02

28.3 298.0 24.4 45.3

II (12.1–19.0) 5Лт2Клм1Д1К1П
+ Клз, Ил, ек, Бж 220 9.17 71.5 16.3 26.3

III (4.0–12.0) 4П3К1ек1Лт1Клм + Клз, еа, 
Рс, Клж 742 2.84 12.4 6.0 6.4
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Б. После устойчивых низовых пожаров

№ пр. 
пл. – год 
закладки

Д
ав
но
ст
ь 
по
ж
ар
а,
 л
ет

Подъярус 
(высотные 
пределы, м)

Состав (по запасу)

Чи
сл
о 
ж
ив
ы
х

ст
во
ло
в,
 э
кз
./г
а

П
ол
но
та
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но
си
те
ль
на
я

П
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щ
ад
ь

се
че
ни
я,
 м

2 /г
а–

1

За
па
с 
др
ев
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ы
,

м3 /г
а–

1

Средние для 
преобладаю-
щей породы

В
ы
со
та
,

м

Д
иа
ме
тр
,

см

6–1975, 
секц.1 
до пожара

130
I (19.1–25.0) 4К3Д2Лт1Еа 78

0.62
7.68 68.3 24.0 35.6

II (12.1–19.0) 4Лт2Клм2Д1К1Еа + П 216 8.0 67.3 17.0 23.2
III (3.0–12.0) 4К4Клм1Лт1П + Еа 284 0.96 77.5 7.0 6.8

6–1975, 
cекц. 1 5

I (17.1–24.0) 6Д4Лт 40
0.29

3.6 32.7 18.5 33.8
II (12.1–17.0) 4Д4Клм2Лт 104 4.43 36.8 15.5 24.8
III (3.0–12.0) 5Бп3ОсКлм1Ивк1Ивт + Чм 452 0.2 0.1 3.0 2.4

6–1975, 
секц. 3 5

I (19.1–25.0) 6Д3Лт1Ос 88

0.59

10.38 97.4 21.0 41.1
II (12.1–19.0) 4Д4Клм2Лт 188 7.69 66.1 15.0 23.4

III (3.0–12.0) 3Бп2Клм1Лт1Чм1Ос 
1Ивк1Ивт + Д 718 0.33 0.1 4.5 2.4

6–1975, 
секц. 3 12

I (19.1–25.0) 8Д2Лт + Ос 32
0.4

4.81 46.1 20.5 37.8
II (12.1–19.0) 3Д4Клм3Лт 62 3.47 29.1 15.5 24.1
III (3.1–12.0) 4Ос3Бп2Д1Чм + Лт, Ивк 4468 3.62 5.5 6.5 4.3

6–1975, 
секц. 3 20

I (19.1–25.0) 8Д2Лт + Ос 24
0.48

4.48 43.5 21.5 53.3
II (12.1–19.0) 4Д4Бп1Клм1Бж + Ос 780 7.51 48.7 16.0 27.3
III (3.1–12.0) 6Лт2Чм1Клм1Бж + Бп 3396 3.20 5.8 4.5 3.7

6–1975, 
секц. 3 30

I (14.1–20.0) 5Д3Бп2Ос 137

0.9

3.7 82.8 18.2 18.8

II (2.0–12.0) 5Бп3Ос1Бж1Клм+Лт, Чм, Ивт, 
Ивк, Са, К, Ил 3795 9.5 52.1 7.3 6.5

III (3.0–12.0) 3Лт2Чм2Ивт1Бп1Д1К + Бж, 
Ос, Еа 3064 2.86 7.15 6.0 4.4

51–1978,
секц. 1 7

I (18.1–25.0) 8Лт2Д 20
0.19

1.8 16.6 20.0 33.4
II (11.1–18.0) 6Клм2Лт1Бп1Д + Ос 200 2.24 15.6 16.5 20.9
III (3.0–11.0) 4Ивт2Бп1Ос1Ивк1Бж 1Км + Чм 2245 1.65 3.1 9.0 7.1

51–1978,
секц. 1 17

I (13.0–22.0) 7Бп3Лт + Ос, Бж, Ивк, Ивт 175
1.1

2.2 16.2 15.0 12.7

II (3.0–12.0) 4Бп3Клм1Лт1Д1Бж + Са, Ивк, 
Ивт, Ил 2957 5.86 18.9 7.5 5.6

4–1982 45
I (12.1–21.0) 4Бп4Д1Лт1К + Клм, Ос, Еа 761

1.1
26.94 229.8 17.8 16.0

II (3.0–12.0) 3Д2Ил1Лт1Клм1К
1Ос1Еа + Чм 1785 4.91 22.3 7.0 7.8

15–1986 60 I (14.1–24.0) 6Бп4Ос 1056 1.16 24.49 254.9 20.1 20.3
II (3.0–14.0) 3Бп2Д2Клм1К1Лт1П + Бж 772 2.76 17.9 8.3 8.7

16–1986 130 I (15.1–24.0) 6Д2Ос2Бп + К 343 1.09 17.75 151.7 18.6 40.1
II (6.0–15.0) 5Д2К2Клм1Лт 1237 9.03 159.1 9.5 11.8

48–1990 180
I (19.1–25.0) 8Д1Лт1К + Клм 155

1.3
25.6 244.2 22.6 48.2

II (13.1–19.0) 3Д3Клм3Лт1К + П 315 1.1 110.4 17.1 28.0
III (3.0–13.0) 5Клм3К1Лт1Вм + П, Д 375 1.78 14.5 8.1 9.4

 
Примечание. Для обозначения древесных пород использованы следующие сокращенные обозначения: Бж — береза 
желтая (ребристая); Бп — б. плосколистная; Бх — бархат амурский; Вм — вишня Максимовича; Д — дуб монгольский; 
еа — ель аянская; Ек — ель корейская; Ивк — ива козья; Ивт — ива тарайкинская; Ил — ильм лопастный; К — сосна 
корейская (кедр); Кз — клен зеленокорый; Клм — клен мелколистный; Лт — липа Таке; Ос — осина; П — пихта бело-
корая; Рс — рябина сибирская; Са — сирень амурская; Чм — черемуха Маака; Я — ясень маньчжурский. В формулах 
породного состава участие пород от 5% и менее отмечено знаком “+”.
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В  период летней засухи 1973 г. на вытянутом 
носке водораздела между р. Правая Соколовка 
и  ручьем Медвежий по территории Верхнеуссу-
рийского стационара прошел устойчивый низовой 
пожар на площади около 3 га. Он охватил два типа 
леса: широколиственно-кедровый лианово-раз-
нокустарниковый лес на северо-западном склоне 
средней крутизны и дубово-кедровый лимоннико-
во-лещинный лес на юго-западном и южном кру-
тых склонах. Для изучения последующего лесо-
восстановительного процесса в 1975 г. здесь была 
заложена пр. пл. 6–1975, на которой было выделе-
но 4 секции (1 и 4 — по 0.25 га, 2 и 3 — по 0.2 га). 
В дубово-кедровом лимонниково-лещинном лесу 
заложенные в виде трансекты три секции характе-
ризуют различную степень повреждения древосто-
ев и нижних ярусов. Секция 1 соответствует типу 
гарей с уничтоженными нижними ярусами и силь-
ной степенью повреждения древесного яруса, здесь 
полностью был уничтожен подрост и  тонкомер 
всех хвойных пород, на стволах почти всех деревь-
ев были видны подпалины. Секция 3 соответству-
ет гари с уничтоженными нижними ярусами и ча-
стично сохранившимся древостоем, древостой 
здесь имел полноту 0.65, в наибольшей степени по-
страдали от воздействия огня подрост и тонкомер 
всех хвойных пород. Секция 4 — не поврежденный 
огнем эталонный участок, она была отграничена 
на ненарушенном участке рассматриваемого типа 
леса, однако и это лесное сообщество находилось 
в ходе лесовосстановительного процесса после по-
жара, возникшего примерно 130 лет назад. Секция 
2 относится к другому типу леса.

Распад древостоев после пожаров 
Начальные стадии послепожарных сукцессий 

тесно сопряжены с процессом распада исходных 

древостоев. Непосредственно от огня погибают не 
все деревья. Часть деревьев, ослабленных во вре-
мя пожара, подвергается грибным заболеваниям 
и воздействию энтомовредителей и впоследствии 
также отмирает. Скорость и величина отпада за-
висят главным образом от интенсивности пожара, 
а также от видового состава и возраста пород ис-
ходных древостоев. Косвенное влияние оказывают 
также крутизна склонов и полнота насаждений.

Для установления характера повреждения раз-
ных древесных пород нами был проведен сплош-
ной перечет деревьев в первый год после беглого 
с отдельными очагами устойчивого низового пожа-
ра на пр. пл. 36–1983. Большинство деревьев здесь 
имело огневые повреждения. Около 50% деревь-
ев от общего числа имело огневые повреждения 
корней, у 20% деревьев были повреждены стволы 
и корни, у 15% деревьев — только стволы, полно-
стью неповрежденными остались стволы у  дуба 
и липы. Усохли от воздействия огня 15% деревьев 
и преимущественно тонкомер (менее 12 см в диа-
метре) хвойных пород и осины (табл. 2).

Высота нагара у  тонкомерных деревьев пих-
ты и ели достигала 5–6 м, а у сосны корейской не 
превышала 1 м. Усыхание крупных деревьев чаще 
всего связано с тепловым повреждением камбия 
у  шейки корня и  корневой системы. Наиболее 
сильно пострадал мелкий подрост хвойных пород, 
который почти полностью сгорел, так как он на-
ходился в  зоне сильного теплового воздействия 
и был наиболее уязвим из-за тонкой коры.

В начале первого вегетационного сезона после 
пожара остались полностью жизнеспособными де-
ревья клена мелколистного, березы желтой и дуба, 
сохранили жизнеспособность 90.5% деревьев липы, 
89% деревьев сосны корейской, 79% — ели и 45% — 
пихты. Отпад деревьев у  всех пород произошел 

Таблица 2. Состояние древесных пород в первый год после устойчивого низового пожара в дубово-кедровом 
лимонниково-лещинном лесу (пр. пл. 36–1982)

Виды растений

Количество деревьев, экз.⋅га–1

не поврежденные поврежденные
усохшие

стволы корни стволы корни

Диаметр ствола, см <12 >12 <12 >12 <12 >12 <12 >12 <12 >12
Сосна корейская – – 4 8 4 168 12 68 8 8
Дуб монгольский – 4 – 4 – 8 – – – –
Липа Таке 4 – 8 24 8 28 4 4 4 –
Клен мелколистный – – – 4 – 28 – 8 – –
Пихта белокорая – – 28 8 40 20 12 20 52 28
ель аянская – – 8 8 28 36 – 12 12 –
Осина – – 12 – 4 4 4 12 8 –
Береза желтая – – – 4 12 – – 4 – –
Итого 4 4 60 60 96 292 32 128 84 36
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в нижних ступенях толщины (4–12 см). В середине 
лета началось интенсивное осыпание хвои у круп-
ного подроста, тонкомера и с нижних веток крон 
крупных деревьев. В результате образовался слой 
свежего хвойного опада мощностью 0.5–1.0  см. 
К концу первого вегетационного сезона у подроста 
всех хвойных пород и тонкомерных деревьев пихты 
и ели полностью осыпалась хвоя.

На 8-й год после пожара на пр. пл. 36–1983 
остались жизнеспособными 37.3% деревьев от до-
пожарного количества деревьев всех пород. Пол-
ностью исчезли из состава древостоя деревья ели 
аянской и березы желтой, что иллюстрируют пока-
затели рис. 1. Через 22 года после пожара на этом 

участке остались жизнеспособными 19.8% деревь-
ев. При этом лучше всего сохранились деревья 
верхнего подъяруса (19.1–25 м высотой) — сосны 
корейской, липы и дуба (см. табл. 1). На 25-й год 
после пожара наибольшее число жизнеспособных 
деревьев (64 экз. га–1) было у  сосны корейской, 
в меньшем количестве — у липы (58 экз. га–1), кле-
на мелколистного (28 экз. га–1) и дуба (20 экз. га–1). 
Большая часть оставшихся жизнеспособными де-
ревьев была приурочена к верхним частям склонов, 
примыкающим к плоской вершине со слабо нару-
шенным растительным покровом.

Наблюдения за распадом древостоев на участ-
ках с разной степенью воздействия летнего пожара 
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Рис. 1. Динамика распада древесных пород после устойчивых низовых пожаров в лимонниково-лещинных дубово-ке-
дровых лесах на трех пробных площадях в течение 20 – 30 лет (по оси абсцисс).
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1973 г. (пр. пл. 6–1975, секции 1, 3) показали, что 
наиболее быстрый и активный отпад деревьев про-
исходил на участке с  сильной степенью воздей-
ствия пожара (секция 1). На следующий год по-
сле пожара на этом участке был проведен сплош-
ной перечет сухих и живых деревьев для изучения 
процесса восстановления состава и  структуры 
допожарного древостоя (см. табл. 1). У всех хвой-
ных пород на этом участке пожелтела хвоя и нача-
лось осыпание, но деревья еще сохраняли слабую 
жизнеспособность. Полностью усохло около 9% 
деревьев.

На третий год после пожара усохло уже 46.7% 
деревьев, среди которых полностью усохли деревья 
березы желтой, и на усохших деревьях осыпались 
листья и хвоя, на большей части стволов осыпа-
лась кора. На пятый год после пожара не осталось 
жизнеспособных деревьев хвойных пород. У сухо-
стойных деревьев ели и пихты отвалились верши-
ны и крупные ветви, а часть деревьев упала. У де-
ревьев сосны корейской отпали ветви 2-го порядка, 
кора легко отставала от ствола, а под корой в дре-
весине появились многочисленные личинки эн-
томовредителей. Остались жизнеспособными де-
ревья только трех широколиственных пород (дуб, 
липа и клен). При этом более всего (86%) сохра-
нили жизнеспособность деревья дуба, имеющие по 
сравнению с другими породами более толстую кору, 
способную защитить камбиальный слой от пере-
грева. На 14-й год после пожара здесь сохранили 
слабую жизнеспособность с отдельными живыми 
ветвями только единичные деревья дуба, а к 20-му 
году и они полностью усохли.

На послепожарном участке с  частично сохра-
нившимся древостоем (секция 3) процесс распада 
проходил более продолжительное время (рис. 1). 
На многих деревьях всех пород были следы воздей-
ствия огня. Учетные работы, выполненные в сле-
дующем году после пожара, показали, что в древо-
стое от 6.0 до 25.0 м жизнеспособными были 694 
дерева разных пород, а усохло около 5% деревьев 
преимущественно пихты, ели и сосны корейской. 
На второй год после пожара усохло 42% деревьев 
по сравнению с предыдущим годом и в наиболь-
шей степени выпали деревья сосны корейской 
(74%), пихты (60%) и ели (50%). На пятый год по-
сле пожара полностью усохли деревья пихты, ели 
и березы желтой, а число жизнеспособных деревь-
ев сосны корейской не превышало 5%. К  12-му 
году после пожара полностью отпали деревья со-
сны корейской и остались жизнеспособными толь-
ко широколиственные породы (дуб, клен и липа). 
На 20-й год после пожара на этом участке общая 
сомкнутость крон допожарного древостоя состав-
ляла 0.2. единичными экземплярами был пред-
ставлен клен мелколистный, господствовавший 
до пожара во втором подъярусе. В последующие 
10 лет, несмотря на достаточно высокие показатели 

относительной полноты на пятый год после пожара 
(0.57), произошел почти полный распад древостоя. 
Этому способствовали небольшие размеры секции 
(0.2 га), окруженной со всех сторон сухостоем — 
источником грибных заболеваний и воздействия 
энтомовредителей. В  верхнем подъярусе древо-
стоя преобладали быстрорастущие серийные виды 
(березы плосколистная и желтая, осина и др.), а из 
допожарных видов сохранились только единичные 
деревья дуба, но все были с сухими вершинами. 
Второй подъярус представлен послепожарным по-
колением, за исключением единичных сохранив-
шихся деревьев клена мелколистного.

Распад исходных древостоев, полнота которого 
после беглых низовых пожаров составляла 0.9, мо-
гут охарактеризовать таксационные показатели на 
7-й год после пожара на пр. пл. 51–1978, секция 2 
(табл. 1). В составе первого подъяруса древостоя 
доминировали сосна корейская и дуб, во втором 
подъярусе преобладали деревья сосны корейской 
и клена мелколистного. В последующие 12 лет на-
блюдений состав и  структура древостоя изменя-
лась лишь незначительно и  была связана с  уве-
личением основных таксационных показателей 
(возраста и размеров деревьев, полноты и запасов 
древесины).

Семенное возобновление древесных растений 
Среди первых поселенцев на гарях обычно пре-

обладают растения, семена которых легко заносят-
ся разными агентами. Одними из первых заселяют 
гари анемохорные виды (осина, ивы козья и  та-
райкинская и др.), мелкие семена которых, снаб-
женные волосовидными придатками, легко разно-
сятся на расстояние 1–2 км и более. При наличии 
благоприятных погодных условий их семена могут 
прорастать на обнаженной минерализованной по-
верхности почвы уже на второй день. Колониза-
ционные возможности осины усиливаются благо-
даря длительному сохранению в почве подземных 
органов, обеспечивающих обильное воспроизве-
дение молодого поколения с помощью корневых 
отпрысков.

Семенное возобновление древесных растений 
в  первые годы после пожара изучали на пр. пл. 
36–1983 (табл. 3).

Согласно результатам исследований, в первый 
год после пожара появилось около 8.5 тыс. экз. га–1 
всходов 10 видов древесных растений. При этом 
численность всходов у  большинства видов в  те-
чение вегетационного периода была нестабильна. 
Максимальное число всходов было отмечено в сен-
тябре, и наибольшее их количество образовалось 
у  берез желтой и  плосколистной. Большинство 
всходов берез образуется из жизнеспособных се-
мян, хранящихся в почвенных банках в течение 
нескольких десятков лет, что показали наши иссле-
дования почвенных банков семян (Комарова, 1986, 
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1992; Комарова и др., 2021; и др.). На второй год 
зарастания гари увеличилась численность всходов 
и возросло их видовое разнообразие. В частности, 
значительно возросло количество проростков бе-
рез и увеличилась численность всходов всех хвой-
ных пород. На третий год после пожара произошло 
резкое снижение семенного возобновления расте-
ний. В последующие 6 лет исследований успешно 

осуществлялось семенное возобновление только 
у трех широколиственных пород (липа, дуб и клен 
мелколистный) (табл. 4).

Таким образом, результаты наших исследова-
ний служат подтверждением выводов ряда иссле-
дователей (Булыгин, 1981; Санников, 1973; и др.) 
о том, что семенное возобновление растений на 
освободившихся после пожаров участках активно 
происходит только в первые 2 года после пожара. 
Общее количество подроста древесных пород су-
щественно изменяется в зависимости от этапов по-
слепожарных сукцессий, достигая максимальных 
значений (21–26 тыс. экз. га–1) в первые три года 
после пожара в рассматриваемом типе леса. Под 
пологом осиново-березового древостоя количество 
жизнеспособного подроста снижается до 5–10 тыс. 
экз. га–1. На поздних этапах сукцессий и в корен-
ных лесах количество подроста изменяется от 7.0 
до 15.0 тыс. экз. га–1 в  зависимости от видового 
состава и структуры древесного яруса (Комарова 
и др., 2017).

Развитие и  ход роста у  древесных растений 
Ценопопуляции инициальных, серийных и кли-

максовых видов разных биоморф, выделенных 
Т.А. Комаровой (1992), отличаются по характеру 
жизненных стратегий, фитоценотической роли, 
темпам роста и динамике численности растений 
на разных стадиях послепожарных сукцессий.

Инициальные виды, к которым принадлежат тра-
вы и кустарники, имеют простые и короткие жиз-
ненные циклы и  активно развиваются только на 
первых этапах сукцессий. Растения серийных видов 
(осина, ива козья, тополь корейский, береза желтая 
и др.), представленные разными биоморфами, ха-
рактеризуются отсутствием сбалансированного вос-
произведения молодых поколений и  отмиранием 
старых, они имеют сравнительно более длительные 
жизненные циклы и присутствуют на разных этапах 
сукцессий. Наиболее успешно у них развивается пер-
вое поколение в условиях ослабленной конкуренции 
и хорошей освещенности. Для климаксовых видов 
(все лесообразующие породы коренных сообществ — 
сосна корейская, ель, дуб и др.) характерны длитель-
ное и устойчивое воспроизведение молодых поколе-
ний и доминирование на поздних этапах сукцессий 
и в климаксовых сообществах. хвойные породы вос-
станавливаются только с  помощью семян, поэто-
му успешность их воспроизведения после пожаров 
определяется близостью сохранившихся деревьев.

Для сравнительного анализа темпов и хода ро-
ста у молодого поколения серийных и климаксовых 
древесных видов на первых этапах их жизненного 
цикла были определены их годичные приросты по 
высоте на трех участках пр. пл. 6–1975, секции 1, 3 
и 4, в различной степени подвергавшихся воздей-
ствию огня (рис. 2).

Таблица 3. Численность всходов древесных растений 
на однолетней гари дубово-кедрового лимонниково-
лещинного леса в  разные сроки вегетационного 
периода

Виды растений
на 50 м2 на 

400 м2

25.VI 20.VII 9.IX 15. IX
Береза желтая 24 26 25 220
Береза плосколистная 14 18 8 78
Черемуха Маака 7 8 6 24
Бархат амурский 3 4 3 16
Осина 102 77 60 188
Тополь корейский – 1 2 4
Ива козья 14 20 42 112
Ива тарайкинская  – 6 9 34
Липа Таке 1 4 3 5

Таблица 4. Динамика численности всходов древесных 
видов (экз./400  м2) в  первые 8  лет после пожара 
в дубово-кедровом лимонниково-лещинном лесу

Виды растений
Годы после пожара, лет

1 2 3 4 8
Бархат амурский 7 12 2 1 1
Береза желтая 4 456 4 3 9
Береза плосколистная 15 245 2 – –
Вишня Максимовича 4 2 – 1 5
Груша уссурийская 1 1 – – – –
Дуб монгольский 2 6 13 4 10
ель аянская – – 1 – –
Ива козья 84 25 – – 
Ива тарайкинская 25 – – – –
Ива Шверина 4 – – – –
Клен желтый 11 – – 1 –
Ильм лопастный 1 1 – – –
Клен зеленокорый 2 – – 1 3
Клен мелколистный 4 9 2 4 38
Липа Таке 15 46 10 12 59
Осина 13 15 2 – –
Пихта белокорая – 6 1 – 1
Сосна корейская 37 2 2 5 –
Тополь корейский 25 7 – – –
Черемуха Маака 6 2 1 – –
Ясень маньчжурский – – – 2 –
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На сильно выгоревшем участке (рис. 2, А) наи-
более высокие темпы роста отмечались у растений 
серийных видов (от 40 до 90 см). В то же время 
у  климаксовых широколиственных видов (липа, 
клен и дуб) этот показатель составил от 4 до 14 см, 
а у климаксовых хвойных пород (сосна корейская, 
ель и пихта) — всего от 1 до 4 см.

На гари с частично сохранившимся древостоем 
(секция 3), который препятствовал пышному раз-
растанию травянистых растений и кустарников, раз-
витие молодых растений хвойных пород происходи-
ло без задержки и более интенсивно, чем на сильно 
выгоревших участках гари. В первые 8 лет развития 
средний годичный прирост по высоте у хвойных 
растений здесь составил от 3 до 10 см, а у широко-
лиственных пород — от 4 до 25 см. У серийных ви-
дов, наоборот, отмечалось снижение темпов роста 
в этих условиях и средний годичный прирост со-
ставлял от 12 до 56 см (рис. 2, Б). Только молодые 
растения березы желтой, отличающиеся более высо-
кой теневыносливостью среди серийных видов, на 7 

и 8 годы развития на гари с частично сохранившим-
ся древостоем начали превосходить по высоте даже 
самые быстрорастущие растения осины.

В  условиях ненарушенного сомкнутого леса 
(секция 4) средние показатели годичного приро-
ста снизились у всех растений и составили в пер-
вые 8 лет развития у растений ели, пихты и сосны 
корейской от 2.1 до 3.8 см, у широколиственных 
пород — от 3.0 до 7.5 см, а молодые представители 
серийных видов вообще не встречались (рис. 2, В).

Изменение фитоценотической роли 
у  древесных растений в  ходе послепожарных 

сукцессий 
На основе вычисленных индексов доминирования 

с учетом давности пожаров построены кривые фито-
ценотической значимости у 7 ведущих древесных ви-
дов (рис. 3).

Кривые фитоценотической изменчивости 
древесных видов по градиенту сукцессионного 

Рис. 2. Скорость роста молодых древесных растений в первые 8 лет их развития на участке гари с сильно поврежденным 
древостоем (пр. пл. 6–1975, секция 1; А), на участке гари с частично сохранившимся древостоем (пр. пл. 6–1975, секция 3; 
Б), на ненарушенном эталонном участке дубово-кедрового лимонниково-лещинного леса (пр. пл. 6–1975, секция 4; В).
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процесса соответствуют ценоклинам градиентного 
анализа Уиттекера (Whittaker, 1960). После беглых 
низовых пожаров на отдельных этапах лесовосста-
новительного процесса высокая фитоценотическая 
значимость (0.5 и  более) отмечается у  климаксо-
вых видов (сосна корейская, дуб, липа и клен мел-
колистный). Среди серийных видов только береза 
желтая достигала этого порога в 5-летнем послепо-
жарном сообществе, у остальных отмечались низ-
кие показатели индексов доминирования, несмотря 
на господство их растений в составе производных 
древостоев. Это связано с низкой численностью их 
молодого поколения, неспособного возобновляться 
под пологом сомкнутого древостоя.

У сосны корейской индексы доминирования до 
15–20 лет после беглых низовых пожаров обычно 
низкие, а на всех последующих стадиях становятся 
стабильно высокими, достигая своего максималь-
ного значения (1.5) в  коренных лесах. Индексы 
доминирования у дуба до 80–100 лет довольно вы-
сокие (0.6–0.8), а на последующих стадиях посте-
пенно снижаются и в коренных лесах обычно не 

превышают показателя 0.3. У липы и клена мел-
колистного довольно высокие значения индексов 
доминирования (0.7–0.9) характерны только в пер-
вые 10 лет после беглого пожара, а затем не превы-
шают значения 0.5.

После устойчивых низовых пожаров с сильной 
степенью нарушения древостоя характерны совсем 
иные кривые фитоценотической изменчивости 
у всех древесных видов. Так, у сосны корейской 
до 100 лет индексы доминирования не превышают 
значений 0.1–0.3, а затем постепенно возрастают 
и  достигают максимального значения (1.4) в  ко-
ренных лесах. Все климаксовые широколиствен-
ные породы достигают максимального значения 
0.5  только в  10–11-летних послепожарных сооб-
ществах, а серийный вид (береза желтая) нигде не 
превышает значений более 0.4.

Как после беглых, так и после устойчивых ни-
зовых пожаров с сильно нарушенным древостоем 
на завершающих стадиях лесовосстановительных 
сукцессий и в коренных лесах характерны сравни-
тельно близкие значения индексов доминирования. 
В первые 60–80 лет как после беглых, так и устой-
чивых низовых пожаров усиливается роль дуба 
в результате наибольшей его огнестойкости и спо-
собности давать обильную поросль от обожженных 
стволов.

После беглых низовых пожаров лесовосстано-
вительный процесс осуществляется в сравнитель-
но короткие сроки и без смены коренных пород 
на быстрорастущие временные породы. На всех 
этапах восстановительных сукцессий в составе го-
сподствующего подъяруса древостоя доминиру-
ет сосна корейская. После устойчивых низовых 
пожаров в  ходе лесовосстановительного процес-
са происходит смена коренных пород на времен-
ные быстрорастущие породы (березы плосколист-
ная и желтая, осина и др. серийные виды). После 
120–130 лет после пожара в первом подъярусе дре-
востоя чаще всего доминирует дуб монгольский, 
в то время как сосна корейская начинает господ-
ствовать в древостое на завершающей стадии сук-
цессии и в коренных сообществах благодаря более 
длительному жизненному циклу, достигающему 
в исследуемом районе 350 лет.

ЗАКЛЮЧеНИе

Анализ лесовосстановительных сукцессий после 
пожаров в дубово-кедровых лимонниково-лещин-
ных лесах Сихотэ-Алиня показал, что естественный 
ход возобновления и развития молодого поколения 
древесных пород в значительной степени зависит от 
интенсивности пожара, величины выгоревшей пло-
щади, близости обсеменителей, а также определя-
ется составом и строением допожарных сообществ.

После устойчивых низовых пожаров распад дре-
востоев наиболее интенсивно происходит в первые 

Рис. 3. Изменение индексов доминирования и по-
линомиальные линии тренда у  пяти древесных ви-
дов в ходе лесовосстановительных сукцессий после 
беглых низовых пожаров с частично сохранившимся 
древостоем (А) и после устойчивых низовых пожаров 
с сильно нарушенным древостоем (Б).
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5 лет. На участках с сильной степенью воздействия 
пожара и значительно поврежденным древостоем 
уже на 5-й год не остается жизнеспособных деревьев 
хвойных пород, а спустя 20 лет исходный древостой 
полностью распадается. На участках с частично со-
хранившимся древостоем процесс распада происхо-
дит более продолжительное время, а хвойные поро-
ды полностью отмирают на 12-й год после пожара. 
При слабом повреждении огнем спустя 25 лет сохра-
няются деревья сосны корейской, липы и дуба.

Наиболее быстрый и  успешный лесовосста-
новительный процесс без смены коренных пород 
осуществляется после беглых низовых пожаров на 
незначительной площади с  полнотой сохранив-
шегося древостоя более 0.7. После низовых пожа-
ров с полнотой сохранившегося древостоя менее 
0.4 и отсутствием прилегающих к гари массивов 
коренных лесов восстановление идет через смену 
климаксовых хвойных пород на быстрорастущие 
серийные виды берез, осины и другие виды.

Согласно результатам наших исследований се-
менное возобновление древесных растений на 
освободившихся после пожаров участках активно 
происходит только в первые 2 года. Наибольшее 
количество всходов в первый год образуется у берез 
желтой и плосколистной. Разная степень воздей-
ствия огня влияет на темпы роста молодого поко-
ления деревьев по высоте. На сильно выгоревших 
участках в первые 8 лет развития наиболее высокие 
значения годичного прироста отмечались у серий-
ных видов (березы, осина, черемуха Маака и др.), 
в то время как у климаксовых широколиственных 
(дуб, липа и др.) и хвойных пород они были на по-
рядок ниже. На гари с частично сохранившимся 
древостоем у растений серийных видов отмечается 
снижение темпов роста, а развитие молодых рас-
тений климаксовых видов происходит без задерж-
ки и, наоборот, более интенсивно по сравнению 
с сильно поврежденными огнем участками.

На основании использования модифицированно-
го индекса доминирования установлено, что в зави-
симости от степени интенсивности низовых пожаров 
кривые фитоценотической изменчивости у видов 
в сукцессионных ценоклинах существенно отличат-
ся. После беглых низовых пожаров у сосны корей-
ской индекс доминирования имеет низкое значение 
в первые 15–20 лет, а после устойчивых низовых по-
жаров — в течение первых 100 лет, после чего этот 
показатель увеличивается и достигает своего макси-
мума в коренных лесах. У дуба при различной степе-
ни воздействия огня сохраняются высокие позиции 
в древостое до 80–120 лет благодаря его огнестойко-
сти, а в коренных лесах начинают снижаться. Ин-
декс доминирования у других широколиственных 
пород достигает максимального значения только 
в 10–11-летних послепожарных сообществах.
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 and Corylus mandshurica  in Sikhote-Alin
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This article discusses the results of long-term stationary studies of the formation and development of 
oak-cedar pine forests with magnolia berry and hazel growing in the Southern and Middle Sikhote-
Alin. Considered here are the peculiarities of stands decline, seed-based reforestation, as well as the 
tree species growth and development courses during the process of reforestation successions in areas 
with different intensity of fire exposure. Following persistent ground fires, the stands decline is most 
intensive in the first 5 years, with decay rates and the number of surviving trees varying in different 
types of burnt areas. The most active seed-based reforestation occurs on post-fire sites mainly during the 
first 2 years, with birch, aspen and other early stage species predominating. The rate of annual growth 
of the young generation of trees is the most intensive on plots significantly damaged by fire, in serial 
species (birch, aspen, Maak’s bird cherry, etc.) they are an order of magnitude higher than in climax 
broadleaved and coniferous species. Determination of dominance indices, equally dependent on the 
numbers of undergrowth, thin and large trees, showed that during reforestation successions after both 
rapid and persistent lowland fires, the phytocenotic importance dynamics in Korean pine, Mongolian 
oak and other forest forming species has its own peculiarities.

Key words: post-fire successions, forest stand decline, seed-based regrowth, growth rate, phytocenotic significance, 
serial and climax species.
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Пожары являются одним из основных природ-
ных факторов бореальной лесной зоны, определяю-
щим облик современной растительности (Goldammer, 
Furyaev, 1996). В среднем площадь пожаров в бореаль-
ных лесах составляет от 5 до 20 млн. га в год (Conard, 
Ivanova, 1999; French et al., 2000; Kasischke, Bruhwiler, 
2003; Stocks et al., 2003; Zhang et al., 2003; Sukhinin et al., 
2004; Бондур и др., 2016; Лупян и др., 2017; Пономарев 
и др., 2017). Пожары воздействуют на все компонен-
ты лесной экосистемы, изменяя ее структуру и видо-
вой состав (Franklin et al., 2002; Angelstam, Kuuluvainen, 
2004; Marozas et al., 2007; Parro et al., 2009; Berglund, 
Kuuluvainen, 2021), свойства почвы (Дымов и др., 2014; 
Dymov et al., 2021), почвенную биоту (Moretti et al., 

2006; Malmström et al., 2009; Pressler et al., 2019; Silva 
et al., 2020; Certini et al., 2021).

Для возникновения природных пожаров необ-
ходимо наличие растительных горючих материа-
лов, благоприятных метеорологических условий 
и источника возгорания (Курбатский, 1970; Pausas, 
Keeley, 2009; Ryan et al., 2013). Скорость накопле-
ния горючих материалов зависит от лесорасти-
тельных условий и типа растительности (Иванова, 
Иванов, 2020). Распространение и интенсивность 
пожаров в разных ландшафтах связано с физиче-
скими и химическими характеристиками горючих 
материалов, влажность горючих материалов и их 
целостность являются важными показателями 
(Ryan et al., 2013). Структура и фракционный со-
став лесных горючих материалов определяют ус-
ловия возникновения и распространения пожаров 
(Курбатский, 1970; Цветков, 2001; Валендик и др., 
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2011; Иванова и др., 2014; Kukavskay et al., 2014; Фу-
ряев и др., 2015; Ivanova et al., 2020).

Применение контролируемого огня широко 
используется за рубежом для различных целей лес-
ного хозяйства (Brown et al., 1991; Payette, 1992; 
Pietikäinen, Fritze, 1995; Neary et al., 1999; Ferreira 
et al., 2005; Bird et al., 2008; Knapp et al., 2011). Ис-
следования, проведенные в сосновых и смешанных 
лесах, подтверждают эффективность применения 
контролируемого огня для снижения силы пожа-
ров и природной пожарной опасности (Kauffman, 
Martin, 1989; Van Wagtendonk, 1996; Burrows et al., 
2000; Miller, Urban, 2000; Finney et al., 2005; Knapp 
et al., 2005). Использование контролируемых вы-
жиганий приводит к  снижению интенсивности 
лесных пожаров за счет снижения запасов горю-
чих материалов, в  частности проводников горе-
ния, которые определяют распространение огня 
(Rothermel, 1972). Для некоторых типов раститель-
ности использование контролируемых выжиганий 
может быть недейственным методом, так как вос-
становление запасов горючих материалов происхо-
дит за короткий срок (Fensham, 1992). Динамика 
накопления горючих материалов после контро-
лируемых выжиганий зависит от ряда факторов: 
от количества несгоревшего горючего материала, 
свежего опада (превращение живой растительно-
сти в  мертвое вещество), состава растительного 
покрова (инвазия травянистых видов), снижения 
скорости разложения после пожара.

Работы по проведению контролируемых выжи-
ганий в России немногочисленны (Фуряев, 1966; 
Матвеев, 1995; Валендик и др., 2011; Иванова и др., 
2022; McRae et al., 2006; Prescribed burning…, 2013). 
Основными целями контролируемых выжиганий 
являлись снижение пожарной опасности, содей-
ствие естественному возобновлению, уничтоже-
ние порубочных остатков, борьба с энтомовреди-
телями и т. д. Динамика запасов лесных горючих 
материалов в зависимости от периодичности лес-
ных пожаров в  данных работах не рассматрива-
лась. Знания о динамике горючих материалов не-
обходимы для определения интервала повторного 
возгорания, а также прогнозирования силы пожара. 
Цель исследований — оценка влияния периодич-
ности выжиганий на изменение структуры и ди-
намику накопления лесных горючих материалов 
(ЛГМ) в средневозрастных сосняках Красноярской 
лесостепи.

ОБЪеКТЫ И МеТОДИКа

Исследования проведены в  средневозрастных 
сосняках разнотравно-зеленомошных (56 22′ с. ш., 
92 57′ в. д.) в лесостепной зоне Красноярского края. 
Климат района резко континентальный, средняя 
годовая температура воздуха — 0.5 C. Продолжи-
тельность вегетационного периода — 150 дней. 

Среднегодовое количество осадков — 400 мм. абсо-
лютные высоты района исследований колеблются 
в пределах 250–300 м (агроклиматический справоч-
ник …, 1961; Справочник по климату СССР, 1967).

В 2014–2018 гг. в ранневесенний период прове-
дены контролируемые выжигания разной перио-
дичности на 4 пробных площадях (ПП) (по 0.03 га 
каждая). Сосняки разнотравно-зеленомошные дли-
тельный период времени (>60 лет) не подвергались 
воздействию пожаров. На ПП 1 проведено одно-
кратное выжигание (2014 г.), на ПП 2 — два выжи-
гания с периодичностью в три года (2014 и 2017 гг.), 
на ПП 3 — три выжигания с периодичностью в два 
года (2014, 2016, 2018 гг.), на ПП 4 — пять ежегод-
ных выжиганий (2014, 2015, 2016, 2017 и 2018 гг.).

Выжигания проводили весной при благопри-
ятных погодных условиях (низкая влажность, вы-
сокая положительная температура воздуха более 5 
дней и отсутствие осадков в этот период времени) 
(табл.). Для успешного распространения горения 
по площади зажигание проводили от минерали-
зованной полосы по направлению преобладаю-
щего ветра. При выжиганиях в течение 5 лет вся 
площадь на ПП 1–3 подвергалась огневому воз-
действию. В 2015 и 2017 гг. на ПП 4 отмечено мо-
заичное выгорание площади из-за недостаточного 
запаса лесных горючих материалов и неравномер-
ного их распределения на площади.

Пробные площади друг от друга были разделе-
ны минерализованными полосами. Средние так-
сационные показатели сосновых ценозов на каж-
дой ПП до выжиганий имели близкие характери-
стики: средняя высота деревьев изменялась от 19.6 
до 20.1 м, средний диаметр составлял 16.7–19.2 см, 
запас стволовой древесины — 470.0–506.7 м3/га. 
Класс бонитета — I, полнота — 1.1–1.3.

Напочвенные лесные горючие материалы 
(ЛГМ) отбирали на 15 учетных площадках раз-
мером 20 × 25 см по методике Н.П. Курбатского 
(1970). Хвоя, шишки и древесная кора составляли 
опад. У травяно-кустарничкового и мохового по-
крова срезали зеленую часть. Подстилку отбирали 
до минерального горизонта. Запасы опада, мхов 
и подстилки составляли запасы проводников горе-
ния. Подрост на ПП был представлен единичными 
особями сосны, поэтому в отдельную группу ЛГМ 
не выделялся. Запасы упавших древесных горючих 
материалов диаметром до 7.0 см (УДГМ) определя-
ли методом пересеченных линий до и после про-
ведения выжиганий (Van Wagner, 1968; McRae et 
al., 1979). Валеж (крупные древесные остатки ди-
аметром более 7.0 см) на ПП отсутствовал. В ла-
бораторных условиях образцы ЛГМ высушивали 
до абсолютно-сухого состояния при температуре  
100 –105 C.
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На ПП 1 в 2014 г. проведено однократное вы-
жигание. В результате смоделирован низовой по-
жар средней силы (табл.). Допожарный запас ЛГМ 
насчитывал 28.2 т га–1, доля подстилки составила 
85% (24.0 ± 2.71 т га–1) (рис. 1). Запас опада был 
равен 2.6 ± 0.43 т га–1, запас живого напочвенно-
го покрова (жНП) и  УДГМ составил 0.9 ± 0.14 
и 0.7 ± 0.05 т га–1 соответственно. В структуре опа-
да преобладала хвоя (45%), на шишки и кору при-
ходилось 24 и 26% соответственно. В общем запасе 
УДГМ преобладал 1 класс диаметров веточек раз-
мером 0.1–0.49 см (62%), на 2-й класс (0.5–0.99 см) 
приходилось 33%. Наиболее крупные УДГМ 
(1.0–2.99 см) равны 4.7% (3-й класс). УДГМ 4-го 
(3.0–4.99 см) и 5-го (5.0–6.99 см) классов диаме-
тров отсутствовали. На запас проводников горения 
(подстилка, мхи и опад) приходилось 27.3 т га–1.

После однократного выжигания средней силы 
на ПП 1 (через 5 лет) общий запас ЛГМ увеличил-
ся на 13.4% и составил 32.5 т га–1. Основная доля 
в  общем запасе ЛГМ приходилась на подстилку 
(84.1% или 27.4 ± 2.05 т га–1). Запас опада составил 
3.0 ± 0.64 т га–1, изменилась его структура. Наиболь-
шие значения приходились на хвою (45%) и шишки 
(35%). Доля УДГМ в общем запасе ЛГМ существен-
но не изменилась (5.7%), но увеличилась в абсолют-
ном выражении в 2.7 раза (1.9 ± 0.18 т га–1) за счет 
представленности 3-го класса диаметра УДГМ (63% 
от запаса УДГМ) и уменьшения вклада 1-го и 2-го 
классов диаметров до 17 и 21% соответственно. За-
пас проводников горения увеличился на 10% и со-
ставил 30.4 т га–1. Таким образом, через 5 лет после 
однократного выжигания на ПП 1 наблюдалось не-
значительное увеличение общего запаса ЛГМ.

В течение 5 лет на ПП 2 проведено 2 контро-
лируемых выжигания (2014 и 2017 гг.) с периодич-
ностью в 3 года. Допожарный общий запас ЛГМ 
был равен 32.3 т га–1 (рис. 2). На лесную подстилку 
приходилось 27.4 ± 5.86 т га–1 (85% от общего за-
паса). Запас опада насчитывал 2.9 ± 0.72 т га–1, где 
основной вклад принадлежал хвое (38%) и шиш-
кам (45%). Травяная ветошь и древесная кора со-
ставляли 3 и  14% соответственно. Запас жНП 
был равен 3.9% (1.3 ± 0.34 т га–1). На запас УДГМ 

приходилось 0.7 ± 0.09 т га–1 с наибольшей долей 
1-го (56%) и 2-го классов диаметров (25%). УДГМ 
3-го класса составили 19%. На запас проводников 
горения приходилось 31.5 т га-1.

В результате выжигания в 2014 г. на ПП 2 раз-
вился пожар средней силы, огнем было пройдено 
100% пробной площади. через 3 года после выжи-
гания общий запас ЛГМ увеличился в 2.1 раза, по 
сравнению с исходным показателем, и составил 
68.2 т га–1 за счет увеличения запаса подстилки до 
60.0 ± 8.25 т га–1 (88% от общего запаса ЛГМ). За-
пас опада увеличился с 2.9 ± 0.72 до 4.7 ± 0.58 т га–1. 
Так же, как и до пожара, основная доля в струк-
туре опада приходилась на шишки (53%) и хвою 
(28%). Запас коры и  травяной ветоши установ-
лен 16 и 3% соответственно. По сравнению с до-
пожарным значением запас жНП снизился в 22.2 
раза и стал равен 0.06 ± 0.01 т га–1. Запас УДГМ 
составил 3.5 ± 0.28 т га–1, что превысило допожар-
ное значение в 4.9 раза. При пожаре средней силы 
УДГМ 1-го и 2-го классов диаметров полностью 
сгорели. Основной вклад в запас УДГМ принадле-
жал 3 классу диаметров (57%). Запас проводников 
горения составил 64.8 т га–1. Высокий запас про-
водников горения может привести к возникнове-
ния естественного пожара с устойчивым и интен-
сивным горением, что послужит причиной гибели 

Таблица. Характеристики экспериментальных выжиганий и погодные условия

Характеристики экспериментальных пожаров
Год проведения выжиганий

2014 2015 2016 2017 2018
Высота пламени, м 1.3 0.2 0.5 0.5–1.0 0.5
Скорость распространения, м/мин. 1.8 0.4 0.3 0.9 0.2

Влажность воздуха, % 22.0 35.5 28.1 24.2 40.0

Температура воздуха, С 28.0 23.5 19.2 26.8 23.0
Скорость ветра, м/сек. 2.9 1.0 1.0 1.0 2.0
Глубина прогорания подстилки, см 3.0 ± 0.20 0.1 ± 0.02 0.2 ± 0.03 0.9 ± 0.86 0.7 ± 0.12
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Рис. 1. Динамика ЛГМ при однократном выжигании 
(ПП 1).
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древостоя. Следовательно, необходимо примене-
ние повторных выжиганий, которые будут способ-
ствовать снижению общего запаса ЛГМ.

В  результате экспериментального выжигания 
в 2017 г. на ПП 2 развился пожар слабой силы. За-
пас ЛГМ через 2  года после проведения выжи-
гания снизился до 27.5 т га–1, что на 15% меньше 
допожарного показателя и  в  2.6 раза ниже, чем 
после выжигания в 2014 г. Запас подстилки сни-
зился (21.2 ± 8.91 т га–1) и составил 77% от общего 
запаса. Лесной опад насчитывал 4.0 ± 0.50 т га–1. 
Структура опада изменилась: увеличилась доля 
хвои до 46% (в 2 раза), доля шишек уменьшилась 
до 39%. На долю травяной ветоши и коры прихо-
дилось 1.5 и 13% соответственно. Запас жНП со-
ставил 0.2 ± 0.04 т га–1. Запас УДГМ уменьшился 
до 2.1 ± 0.26 т га–1, где основной вклад приходился 
на 3 класс (70%). Это объясняется тем, что более 
мелкие классы диаметров УДГМ сгорают полно-
стью, а обугленные фракции переходят в лесную 
подстилку. Вклад 1-го и 2-го классов УДГМ умень-
шился до 12 и 18% соответственно. Таким образом, 
запас проводников горения после второго выжи-
гания снизился на 20% от допожарного значения 
и составил 25.2 т га–1. Двукратное выжигание с пе-
риодичностью в 3 года привело к уменьшению об-
щего запаса ЛГМ и проводников горения по срав-
нению с допожарными показателями.

За 5 лет на ПП 3 проведено 3 выжигания (2014, 
2016 и 2018 гг.) с периодичностью в 2 года. Допо-
жарный общий запас ЛГМ был равен 35.7 т га–1 
(рис. 3). Доля лесной подстилки составила 83% от 
общего запаса ЛГМ (или 29.6 ± 3.73 т га–1). На опад 
приходилось 4.6 ± 1.01 т га–1, где основной вклад 
принадлежал коре (24%) и хвое (66%). Доля тра-
вяной ветоши и шишек незначительна — 3 и 7%. 
Запас жНП составил 0.5 ± 0.02 т га–1, запас УДГМ 

— 1.1 ± 0.21 т га–1 с близкими значениями между 
классами: 1-й класс — 36, 2-й класс — 28 и  3-й 

класс — 36%. На проводники горения приходилось 
34.5 т га–1.

Общий запас ЛГМ через 2 года после проведе-
ния экспериментального выжигания 2014 г. сред-
ней силы увеличился на 19% и стал равен 44.0 т га–1.  
Доля запаса подстилки составила 85% (или 37.6 т га–1),  
что превысило допожарный показатель. Запас 
опада увеличился на 11% и  достиг 5.2 ± 0.79  т 
га–1. В структуре опада изменилось соотношение 
фракций. Снизилась доля хвои до 41%, увеличи-
лась в 6 раз доля шишек (41%). На ветошь и кору 
приходилось 0.6 и 17% соответственно. Фитомасса 
жНП составила 0.09 ± 0.01 т га–1. Запас УДГМ уве-
личился незначительно, до 1.3 ± 0.16 т га–1. После 
пожара уменьшилась доля первых двух классов ди-
аметров (18 и 20% соответственно) и увеличилась 
доля УДГМ 3-го класса (1.0–2.99 см) до 63%. Запас 
проводников горения превысил допожарное значе-
ние и составил 42.7 т га–1, главным образом за счет 
увеличения запаса подстилки и опада.

Наибольший запас ЛГМ (50.3 т га–1) на ПП 3 
установлен через 2 года после второго выжигания 
слабой силы. Фитомасса подстилки достигла свое-
го максимального значения 42.5 ± 2.93 т га–1 (84%) 
от общего запаса ЛГМ. Фитомасса опада составила 
5.3 ± 1.03 т га–1. В его структуре наибольшая доля 
(48%) приходилась на хвою. Доля шишек в опаде 
снизилась до 30%. Запас ветоши и коры существен-
но не изменился (0.3 и 21.7% соответственно). Фи-
томасса жНП составила 0.04 ± 0.01 т га–1. Запас 
УДГМ после 2-го выжигания увеличился на 48% 
и достиг 2.5 ± 0.35 т га–1. В структуре УДГМ наи-
большая доля принадлежала 3-му классу диаметров 
(67%), доля ветвей 1-го (16%) и 2-го классов (18%) 
снизилась. Запас проводников горения увеличился 
на 11% и составил 47.7 т га–1. Таким образом, через 
2 года после 2-го выжигания отмечено наибольшее 
значение запаса ЛГМ (50.3 т га–1). Это объясняется 
тем, что после первых 2-х выжиганий наблюдалось 
увеличение запасов опада и УДГМ в межпожарные 
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Рис. 2. Динамика ЛГМ после двукратного выжигания 
(ПП 2).

Рис. 3. Динамика ЛГМ после трехкратного выжигания 
(ПП 3).
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интервалы, которые не сгорали полностью при вы-
жиганиях, а недогоревшая часть (обуглившаяся) 
переходила в лесную подстилку.

На следующий год после 3-го выжигания слабой 
силы (2018 г.) на ПП 3 общий запас ЛГМ умень-
шился на 33% (33.6 т га–1). Доля подстилки соста-
вила 89% (29.9 ± 1.88 т га–1). Запас опада снизился 
и стал равен 2.8 ± 0.77 т га–1. Наибольший вклад 
в опад внесли хвоя (39%) и шишки (44%). На долю 
травяной ветоши и коры приходилось 0.4 и 16% со-
ответственно. Запас жНП составил 0.16 ± 0.05 т га–1. 
Отмечены наименьшие значения УДГМ 
(0.8 ± 0.15 т га–1) за исследуемый период. Основная 
доля УДГМ (55%) приходилась на 3-й класс диаме-
тров. Доля запаса первых двух классов диаметров 
составила 19 и 26% соответственно. В результате 3 
выжиганий запас проводников горения уменьшил-
ся на 1.8 т га–1, по сравнению с допожарным значе-
нием, и стал равен 32.7 т га–1. Таким образом, об-
щий запас ЛГМ и проводников горения снизился 
до первоначального состояния после трех пожаров 
(при периодичности выжиганий в 2 года).

За 5  лет (2014–2018 гг.) на ПП 4 проведено 
пять ежегодных выжиганий, при которых в 2015 
и 2017 гг. пожары характеризовались беглым, низ-
коинтенсивным горением, с мозаичным выгора-
нием (60–70%) травяно-кустарничкового яруса 
и лесной подстилки. Это связано с недостаточным 
запасом проводников горения, которые накапли-
ваются в течение года, и неравномерным их разме-
щением по площади. Допожарный запас ЛГМ на 
ПП 4 насчитывал 21.5 т га–1 (рис. 4) с долей участия 
подстилки 80% (17.2 ± 0.50 т га–1). Запас опада был 
равен 2.9 ± 0.77 т га–1 с преобладанием хвои (51%). 
Запасы шишек и коры имели близкие значения (22 
и 23% соответственно). Доля травяной ветоши со-
ставляла 4.7% от запаса опада. Запас жНП харак-
теризовался низкими значениями 0.6 ± 0.15 т га–1. 
Запас УДГМ достигал 0.8 ± 0.07 т га–1 с преоблада-
нием 1 класса (48%). Доля 2-го класса составляла 

28%, доля 3-го — 24% соответственно. На запас 
проводников горения приходилось 20.5 т га–1.

На следующий год после первого выжигания 
(пожар средней силы) запас ЛГМ на ПП 4 увели-
чился на 45% (39.2 т га–1). Доля подстилки составила 
88% (34.4 ± 3.61 т га–1) от общего запаса. Запас опада 
увеличился и стал равен 3.5 ± 0.20 т га–1. Основную 
часть опада составляли шишки (52%). Доля хвои 
уменьшилась до 31%. Запас ветоши и коры установ-
лен 1 и 16% соответственно. На запас жНП прихо-
дилось 0.13 ± 0.04 т га–1. Запас УДГМ увеличился до 
1.2 ± 0.15 т га–1 с преобладанием 3-го класса (67%). 
Вклад 1-го (19%) и 2-го (15%) классов значитель-
но сократился. Запас проводников горения достиг 
37.9 т га–1 (увеличился в 1.9 раза).

Общий запас ЛГМ после 2-го выжигания (пожар 
слабой силы) на ПП 4 достиг 55.8 т га–1, что значи-
тельно превысило его предыдущие значения. Доля 
запаса подстилки составила 90% (50.5 ± 6.97 т га–1). 
На опад приходилось 4.2 ± 1.36 т га–1 с наибольшей 
долей шишек (39%) и хвои (42%). Доля травяной 
ветоши и коры составляла 0.9 и 18%. Фитомасса 
жНП имела низкие значения 0.05 ± 0.01 т га–1. За-
пас УДГМ сократился до 1.09 ± 0.20 т га–1. На 3-й 
класс диаметров ветвей пришлось 58%. Доля 1-го 
и  2-го классов диаметров ветвей установлена 20 
и 23% соответственно. Запас проводников горения 
после второго выжигания равен 54.7 т га–1.

После проведения 3-го выжигания слабой силы 
отмечено наибольшее значение общего запаса ЛГМ 
(65.4 т га–1). Доля подстилки в общем запасе увели-
чилась до 92%. На опад пришлось 3.0 ± 0.92 т га–1, 
где наибольший вклад принадлежал запасу шишек 
(35%) и хвои (40%). Запас коры (25%) и ветоши 
(0.5%) существенно не изменился. Установлено 
минимальное значение фитомассы жНП за ис-
следуемый период — 0.01 ± 0.01 т га–1, что связано 
с деградацией живого напочвенного покрова в ре-
зультате ежегодного влияния пирогенного фактора. 
Запас УДГМ составил 2.2 ± 0.24 т га–1. Половина 
запаса УДГМ (50%) приходилась на 3-й класс диа-
метров (1.0–2.99 см). Первые два класса диаметров 
имели близкие значения (1 класс — 24 и 2–26%). 
Запас проводников горения превысил допожар-
ное значение в 3.1 раза и достиг 63.2 т га–1. После 
трех ежегодных пожаров общий запас ЛГМ имел 
тенденцию к накоплению, в связи с чем потенци-
альная горимость соснового фитоценоза возросла.

После 4-го выжигания средней силы на ПП 
4 общий запас ЛГМ снизился на 31% и  соста-
вил 44.8  т га–1. Запас подстилки был равен 88% 
от общего запаса ЛГМ. Запас опада сократил-
ся по сравнению с  предыдущим показателем до 
2.8 ± 0.71 т га–1. В структуре опада отмечено пере-
распределение фракций. Доля хвои увеличилась 
в 1.5 раза (60%), доля шишек уменьшилась до 28%. 
Запас ветоши и коры стал равен 0.3 и 12% соот-
ветственно. Запас жНП составил 0.3 ± 0.04 т га–1. 
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Рис. 4. Динамика ЛГМ после пятикратного ежегодно-
го выжигания (ПП 4).
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Запас УДГМ уменьшился до 1.7 ± 0.29 т га–1 за счет 
сгорания УДГМ 1-го и 2-го классов, где их доля 
составила 14 и 13.5% соответственно. В структуре 
запаса УДГМ увеличилась доля 3 класса диаметров 
(72%). Запас проводников горения на ПП 4 после 
четвертого выжигания уменьшился на 33% и стал 
равен 42.4 т га–1, что превысило допожарное зна-
чение более чем в 2 раза.

После 5-го выжигания слабой силы общий за-
пас ЛГМ составил 29.0 т га–1. Запас подстилки на-
считывал 23.7 ± 1.32 т га–1 (82% от общего запаса 
ЛГМ). Запас опада увеличился до 3.5 ± 0.98 т га–1, 
где основная доля приходится на шишки (27%) 
и хвою (57%). Запас травяной ветоши и коры со-
ставил 0.2 и 16% соответственно. Фитомасса жНП 
имела низкие значения (0.08 ± 0.01 т га–1). На запас 
УДГМ приходилось 1.8 ± 0.17 т га–1, где основная 
доля (70%) соответствовала УДГМ 3-го класса диа-
метров. На УДГМ 1-го и 2-го классов приходилось 10 
и 19% соответственно. После пятого выжигания за-
пас проводников горения уменьшается до 27.2 т га–1.

Таким образом, после проведения трех ежегод-
ных выжиганий отмечено наибольшее значение за-
паса проводников горения (63.2 т га–1) за весь пе-
риод наблюдений, в результате двух последующих 
выжиганий данный показатель снизился до исход-
ного (допожарного) значения.

ВЫВОДЫ

1. При проведении однократного выжигания на 
5-й год исследований общий запас лесных горючих 
материалов увеличился на 13.4%. Запас проводни-
ков горения увеличился на 10.3%, по сравнению 
с допожарным значением, и составил 30.4 т га–1.

2. При периодичности выжиганий в 3 года на-
блюдалось увеличение общего запаса лесных горю-
чих материалов в 2.1 раза (68.2 т га–1) на третий год 
наблюдений после первого выжигания. После 2-го 
выжигания общий запас лесных горючих материа-
лов снизился до 27.5 т га–1. Запас проводников го-
рения составил 25.2 т га–1.

3. После выжиганий с периодичностью в 2 года 
общий запас лесных горючих материалов увели-
чился после 2-го выжигания и достиг 50.3 т га–1, 
что на 29% больше допожарного значения. После 
третьего огневого воздействия общий запас лес-
ных горючих материалов снизился до 32.7 т га–1, 
что ниже допожарного показателя.

4. При ежегодных выжиганиях на третий год от-
мечен наибольший запас лесных горючих материа-
лов (65.4 т га–1), запас проводников горения достиг 
критического показателя и составил 63.2 т га–1. По-
сле последующих выжиганий (на 5-й год) отмечено 
снижение общего запаса лесных горючих материа-
лов до 29.0 т га–1.

5. Периодичность пожаров оказала существен-
ное влияние на динамику запаса лесных горючих 
материалов и его структуру. Применение выжига-
ний с разной периодичностью позволяет регули-
ровать запасы лесных горючих материалов, а так-
же снизить возросшую потенциальную горимость 
насаждений.
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Influence of the Periodicity of Ground Fires in Middle-Аged Pine Forests  
on the Combustible Materials Stocks

R. S. Sobachkin1*, N. M. Kovaleva1

1Forest Institute, Siberian Branch of the RAS, Akademgorodok, 50 bldg. 28, Krasnoyarsk, 660036 Russia
*Е-mail: romans@ksc.krasn.ru

Significant areas of forest are annually exposed to fires in the Krasnoyarsk Territory. Fires transform 
forest areas and change the stocks and structure of combustible materials. Information on the dynamics 
of forest fuel accumulation can serve as a basis for managing the pyrogenic resistance of forest areas. 
The purpose of the research is to assess the impact of early spring ground fires of different frequencies 
on the structure and stocks of combustible materials in forests. Experimental fires were carried out in 
middle-aged mixed-grass-green-moss pine forests in the forest-steppe zone of the Krasnoyarsk Territory. 
Experimental fires were simulated with different periodicities (annual, with an interval of 2–3 years 
and a singular one). Regardless of periodicity, the experimental fires led to an increase of combustible 
materials stocks in 2–3 years after fires. Repeated burnings reduced the stocks of combustible materials 
close to pre-fire values. The structure of combustible materials has changed, which has led to a decrease 
in potential flammability of pine forests. The proportion of needles and bark in litter has decreased, and 
the proportion of cones has increased. Fires led to a redistribution of deadwood classes towards larger 
diameters. During the research period (2014–2018), the largest reserve of forest fuel loads was noted on 
the plot with triennial fires (68.2 t ha–1).

Key words: experimental fires, frequency, forest fires, combustible materials in forests, combustion conductors, forest 
floor, litter.
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Леса Монголии характеризуются уникальными 
особенностями как по местоположению на южной 
границе распространения главных лесообразую-
щих пород Евразии, так и по широчайшему спек-
тру экологических режимов в  горах с резко кон-
тинентальным криоаридным климатом (Огуреева, 
Бочарников, 2014; Слемнев и др., 2017).

Они определяют сочетание различных природ-
ных условий, формируют многообразие экосистем, 
представляющих собой не только вековые смены, 
сукцессионные серии (Коротков, 1976; Леса…, 
1988; Цэдэндаш, 1993; Дугаржав, 1996), но и транс-
формации, вызванные техногенными, антропоген-
ными воздействиями (Савин, 1985; Ecosystems…, 
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2005; Доржсурэн, 2006, 2009; Ярмишко и др., 2008; 
Евдокименко, 2009; Тушигмаа, 2009), в том числе 
рекреацией (Цэндсурен, 2009).

В России уже несколько десятилетий изучени-
ем вопросов влияния рекреации на леса городов 
занимаются многие ученые. Разработаны научные 
основы рекреационного использования городских 
лесов (Казанская, Ланина, 1977; Таран, 1980; Тара-
сов, 1986). Исследовано влияние рекреации на от-
дельные компоненты лесных экосистем (Кузьмина, 
1982; Дробышев, 2000; Перевозникова, Зубарева, 
2002; Попова и др., 2007; Исяньюлова, Ишбирди-
на, 2013; шевелина и  др., 2016; Пашина, Корсу-
нова, 2020; Коновалова и др., 2022). Установлены 
подходы к  оценке лесопирологических условий 
рекреационных лесов (Цветков, Сементин, 1999, 
2000; Цветков, Горбунов, 2007; Горбунов, 2007; 
Тархова, 2011). Определено влияние рекреации 
на естественное возобновление (Кузьмина, 1982; 
Барышников, Спиридонов, 1990; Цветков, Кири-
шева, 2004; Горбунов, Цветков, 2009; Казанцева, 
2015). Выявлены рекреационный потенциал и ре-
креационная емкость городских лесов (Lepeshkin, 
2007; Кабанов и др., 2010; Данилин, Иванов, 2011; 
Рысин, Лепешкин, 2011; Юдин, 2019).

Опубликованные работы, посвященные оценке 
состояния древесной растительности урбанизиро-
ванных территорий (Касимов и др., 2011; Сороки-
на, 2011, 2012), рекреационных лесов в условиях 
городов Монголии (Доржсурэн, 2001; Цэндсурен, 
2009) практически отсутствуют, хотя такие иссле-
дования представляют большой практический 
и научно-теоретический интерес.

Цель настоящего исследования — провести ком-
плексную оценку рекреационных лесов модельного 
полигона в пределах зеленой зоны г. Улан-Батора.

ОБЪЕКТы И МЕТОДИКА

Леса зеленой зоны г. Улан-Батора по происхо-
ждению являются естественными. Они занимают 
территорию бассейна р. Туул, хребта Восточный 
Хэнтэй, которая по геоморфологическому райони-
рованию Монголии относится к Центрально-Хэн-
тэйской подпровинции Хэнтэйской провинции.

Хэнтэй — это типичное невысокое, сильно раз-
мытое и сглаженное в большей своей части сводо-
образное мелко-блоковое нагорье, с характерным 
гольцовым рельефом в вершинах свода. В геоло-
гическом отношении Хэнтэйское нагорье сложено 
преимущественно протерозойскими и палеозой-
скими метаморфическими породами с прорывны-
ми интрузиями гранитов (Геология…, 1973).

Согласно лесорастительному районированию 
Монголии, леса исследованной территории отно-
сятся к  Восточно-Хэнтэйской лесорастительной 
провинции Южно-Забайкальской растительной 
области (Леса…, 1988).

Специфику лесов Восточного Хэнтэя во мно-
гом определяет тип высотной поясности бореаль-
ного класса, который выражен лесостепным, под-
таежным, таежным и подгольцово-редколесными 
поясами, граничащими с лугами и тундрами. Та-
кой ряд характерен для других хребтов Прихубсугу-
лья, Северного Хангая и Центрального Хэнтэя, где 
горные леса представлены поясом светлохвойной 
тайги, местами с участием сибирского кедра (Pinus 
sibirica Du Tour) (Огуреева, Бочарников, 2014).

В основу работы положены материалы авторов, 
собранные во время полевых работ в 2022 г.

ППП закладывались на мониторинговом поли-
гоне в северной части зеленой зоны г. Улан-Батора, 
в  которой рекреационное лесопользование наи-
более интенсивно (Tsagaantsooj, Tsendsuren, 2005). 
При выборе сообществ для исследования преду-
сматривали сопоставимость их по основным так-
сационным и типологическим показателям.

При анализе были использованы полные геобо-
танические описания лесной растительности, вы-
полненные стандартными геоботаническими мето-
дами (Полевая геоботаника, 1964).

Из всех геоботанических описаний сформиро-
вана база данных на основе Turboveg (Hennekens, 
1996). Классификация сообществ выполнена ме-
тодом Браун-Бланке (Westhoff, Maarel, 1973). Сор-
тировка геоботанических описаний проведена ме-
тодом автоматической классификации Twinspan 
(Hill, 1979) в  пакете программы IBIS6.1 (Зверев, 
2007). Номенклатура синтаксономических единиц 
приведена в соответствии с Кодексом фитосоцио-
логической номенклатуры (Weber et al., 2000). Для 
отражения “весового” участия видов в описаниях 
использована семибалльная шкала Браун-Бланке 
(r, +, 1, 2, 3, 4, 5). Видовой состав приводится в со-
ответствии с С.К. Черепановым (1995), M.S. Ignatov 
(1992), M. Andreev et al. (1996).

На всех ППП также была оценена антропоген-
ная трансформация (Прокопьев и др., 2006).

Для определения моделей сукцессионных про-
цессов (Миркин и др., 2007) нами заложены серии 
ППП в сообществах ассоциации Linnaeo borealis-
Pinetum sibiricae Ermakov et Polyakova 2022, распола-
гающихся на различном удалении от города в так-
сационных выделах с неодинаковой интенсивно-
стью рекреационной нагрузки.

Рекреационная оценка лесов рассчитана по ме-
тодике В.С. Романова и Л.Н. Рожкова (1974).
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РЕЗУЛЬТАТы И ОБСУЖДЕНИЕ

Классификация лесной растительности. В резуль-
тате классификации лесной растительности на мо-
ниторинговом полигоне в пределах северной части 
зеленой зоны г. Улан-Батора сравнительно-синтак-
сономическим анализом выявлены две ассоциации, 
которые включены в разные союзы и порядки та-
ежного класса Vaccinio–Piceetea. Иерархическая 
классификация (Cl: класс; Ord: порядок; All: союз; 
Ass: ассоциация) и описания растительных сооб-
ществ представлены следующим образом:

Cl. Vaccinio–Piceetea Br.-Bl. in Br-Bl., Siss. et 
Vlieger 1939;

Ord. Ledo palustris–Laricetalia gmelinii Ermakov in 
Ermakov et Alsynbayev 2004;

All. Pino sibiricae–Laricion sibiricae Ermakov in 
Ermakov et Alsynbayev 2004;

Ass. Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae Ermakov et 
Polyakova 2022;

Ord. Lathyro humilis–Laricetalia cajanderi Ermakov, 
Cherosov et Gogoleva 2002;

All. Rhododendro daurici–Laricion gmelinii Ermakov 
in Krestov et al. 2009;

Ass. Vaccinio vitis-idaeae–Laricetum sibiricae Ma-
kunina 2020.

Association Vaccinio  
vitis-idaeae–Laricetum sibiricae

Диагностические виды: борец северный (Aconitum 
septentrionale), сныть альпийская (Aegopodium alpestre), 
змеевик живородящий (Bistorta vivipara (L.) Delarbre), 
овсяница овечья (Festuca ovina L.).

Встречается в  горно-таежном поясе в  пре-
делах высот 1600–1800 метров на относительно 
крутых 10°–20° склонах южной и  юго-западной 
экспозиций. Положение в  экологическом ряду 
транзитно-аккумулятивное.

Древостой смешанный, сложен кедром сибир-
ским и  лиственницей сибирской (Larix sibirica 
Ledeb.). Сомкнутость составляет 0.5–0.7, высо-
та — 20–22  м. Кустарниковый ярус (5–40%) об-
разуют кизильник черноплодный (Cotoneastrer 
melanocarpus), шиповник иглистый (Rosa acicularis), 
ива копьевидная (Salix hastata L.), спирея сред-
няя (Spiraea media), можжевельник обыкновенный 
(Juniperus communis L.). Проективное покрытие тра-
вяно-кустарничкового яруса варьирует от 40 до 60%. 
В верхнем подъярусе (60–70 см) расположены от-
дельные экземпляры — кровохлебка лекарственная 
(Sanguisorba officinalis L.), борец северный, иван-
чай узколистный (Chamaenerion angustifolium  (L.) 
Scop.), купальница азиатская (Trollius asiaticus L.), 
в  среднем (30  см) — змеевик живородящий, ко-
локольчик Турчанинова (Campanula turczaninovii), 

Рис. Географическое положение полигона исследования.
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Таблица 1. Эколого-фитоценотические условия местообитаний

№ описания 
в табл. 1

Полевой 
№ описания

Абс. 
высота, м Экспозиция, Крутизна 

склона, 
Координаты

с.ш. в.д.
1 12–8 1824 180 12 48 09′25.3″ 106 55′58.1″
2 12–5 1619 225 9 48 09′21.8″ 106 53′49.7″
3 12–4 1665 225 12 48 09′32.0″ 106 54′08.4″
4 12–6 1666 225 22 48 09′26.2″ 106 54′15.4″
5 12–7 1812 225 10 48 09′27.1″ 106 55′42.3″
6 12–8A 1820 180 10 48 09′25.2″ 106 55′58.0″
7 12–5B 1617 225 10 48 09′21.9″ 106 53′49.6″
8 12–4C 1664 225 10 48 09′32.0″ 106 54′08.3″
9 12–6D 1665 225 20 48 09′26.1″ 106 54′15.5″

10 12–7E 1810 225 10 48 09′27.0″ 106 55′42.2″
11 1–250722 1628 360 5 48 05′55.8″ 106 32′40.4″
12 2–250722 1630 360 5 48 05′56.0″ 106 32′41.5″
13 3–250722 1619 360 7 48 05′55.8″ 106 32′39.0″
14 12–1А 1643 315 22 48 09′51.8″ 106 54′28.2″
15 12–2 1654 315 9 48 09′49.7″ 106 54′33.5″
16 12–11 1760 360 7 48 09′42.6″ 106 55′53.2″
17 12–9 1854 315 5 48 09′40.2″ 106 56′11.7″
18 12–10 1793 360 27 48 09′41.9″ 106 56′00.4″
19 12–1 1664 315 23 48 09′48.8″ 106 54′19.0″
20 1–250722A 1627 360 5 48 05′55.7″ 106 32′40.4″
21 2–250722B 1628 360 5 48 05′5.0″ 106 32′41.4″
22 3–250722C 1617 360 8 48 05′55.7″ 106 32′38.0″
23 12–1АA 1642 315 20 48 09′51.7″ 106 54′28.1″
24 12–2B 1652 315 10 48 09′49.6″ 106 54′33.4″
25 12–11C 1759 360 10 48 09′42.5″ 106 55′53.1″
26 12–9D 1853 315 5 48 09′40.1″ 106 56′11.6″
27 12–10E 1792 360 20 48 09′41.8″ 106 56′00.3″
28 12–1B 1663 315 20 48 09′48.7″ 106 54′19.0″
29 12–10EA 1790 360 20 48 09′41.6″ 106 56′00.2″
30 12–1BA 1660 315 20 48 09′48.5″ 106 54′19.0″

горошек жилковый (Vicia venosa), герань плоско-
цветковая (Geranium eriostemon); основная мас-
са сосредоточена в нижнем подъярусе (10–15 см), 
сложенном майником двулистным (Maianthemum 
bifolium (L.) F.W. Schmidt), осокой амгунской (Carex 
amgunensis), овсяницей овечьей, ирисом русским (Iris 
ruthenica), земляникой восточной (Fragaria orientalis). 
Мхи покрывают от 10 до 30% поверхности почвы, 
преобладают виды Дикранума (Dicranum), ритиди-
ум морщинистый (Rhytidium rugosum), плевроциум 
Шребера (Pleurozium schreberi) и  птилиум гребен-
чатый (Ptilium crista-castrensis). Среди лишайников 
отмечается присутствие родов Кладония (Cladonia), 
Пельтигера (Peltigera) (табл. 2).

Association Linnaeo  
borealis–Pinetum sibiricae

Диагностические виды — гилокомиум бле-
стящий (Hylocomium splendens), линнея северная 
(Linnaea borealis L.), мятлик сибирский (Poa sibirica), 
грушанка мясо-красная (Pyrola incarnate), голубика 
обыкновенная (Vaccinium uliginosum L.).

Ассоциация представляет кедровые леса 
горно-таежного пояса. Типичные ее сообще-
ства господствуют по склонам северной и  се-
веро-западной экспозиций в  диапазоне высот 
1600–1850, иногда опускаются и по локальным хо-
лодным местообитаниям — в понижениях по се-
верным склонам и депрессиям, на выровненных 
местоположениях.
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Древостой (высота 16–18  м, сомкнутость 
0.5–0.7) образуют лиственница сибирская и кедр 
сибирский с  примесью ели сибирской (Picea 
obovate). Густой кустарниковый ярус (20% в сред-
нем) сложен багульником болотным (Ledum 
palustre), голубикой обыкновенной и жимолостью 
алтайской (Lonicera altaica), в верхней части лес-
ного пояса обильна береза круглолистная (Betula 
rotundifolia). В  травяно-кустарничковом ярусе 
(50–60%) доминирует брусника обыкновенная 
(Vaccinium vitis-idaea L.). Почти сплошной мохо-
вой покров образован аулакомниумом болотным 
(Aulacomnium palustre), гилокомиумом блестящим 
и плевроциумом Шребера (табл. 2).

По Закону о лесах Монголии (2012) площадь 
лесного фонда зеленой зоны г. Улан-Батора со-
ставляет 267 тыс. га. Основными лесообразующи-
ми породами в зеленой зоне являются лиственни-
ца сибирская и кедр сибирский (Цэндсурен, 2009). 
В меньшем количестве представлены сосна обык-
новенная, ель сибирская и береза плосколистная 
(Betula platyphylla).

Нижняя граница лесов зеленой зоны Улан-Ба-
тора, в пределах хребта Восточный Хэнтэй, про-
ходит на высотах 1600–1800 м над ур. м., иногда 
встречаются отдельные небольшие массивы по 
долине р. Туул и  ее притокам на 1400–1500  м. 
Верхняя граница лесов доходит до 2000 м.

Общей чертой изученных фитоценозов явля-
ется разновозрастные древостои, состоящие пре-
имущественно из лиственницы сибирской и ке-
дра сибирского. Эти леса связаны с холодными 
мерзлотными почвами и отличаются в зависимо-
сти от экспозиции склонов и глубины оттаивания 
почвы своеобразным типологическим составом. 
К теневым склонам приурочены лесные сообще-
ства ассоциации Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae, 
где, кроме лиственницы и кедра, заметно участие 
березы плосколистной и  ели сибирской. Инсо-
лируемые экспозиции заняты наиболее ксеро-
фитными типами леса, иногда с участием сосны 
обыкновенной ассоциации Vaccinio vitis-idaeae–
Laricetum sibiricae.

Оценка антропогенной трансформации и  мо-
дели гейтогенеза. Леса северной части зеленой 
зоны г. Улан-Батора, где рекреационное лесо-
пользование наиболее интенсивно (Tsagaantsooj, 
Tsendsuren, 2005), испытывают различную сте-
пень антропогенных воздействий. В ассоциации 
Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae значительные 
площади занимают умеренно-трансформирован-
ные сообщества. Ассоциация Vaccinio vitis-idaeae-
Laricetum sibiricae отличается слабо трансформи-
рованными лесами (табл. 3).

Вследствие того, что сообщества ассоциации 
Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae являются наибо-
лее трансформированными, мы выбрали их для 
изучения сукцессии.
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Различная степень антропогенной нагруз-
ки приводит к формированию неодинаковых по 
структуре и  видовому разнообразию серийных 
сообществ.

Серийные сообщества аллогенной сукцессии, 
вызванной рекреацией и пожарами, развиваются 
по нескольким моделям гейтогенеза.

Из модели толерантности (Linnaeo borealis–
Pinetum sibiricae  ↔  Rhytidium rugosum) при сла-
бом воздействии исчезает вейник притупленный 
(Calamagrostis obtusata). Средние нагрузки приводят 
к  выпадению из состава сообществ более устой-
чивых лесных видов — линнеи северной, майника 
двулистного, можжевельника сибирского (Juniperus 
sibirica) с внедрением лесостепных и луговых ку-
старников — курильского чая кустарникового 
(Pentaphylloides fruticose (L.) Rydb.), шиповника игли-
стого, спиреи даурской (Spiraea dahurica), спиреи 
средней. Сильные стадии трансформации выража-
ются в исчезновении из подлеска голубики обыкно-
венной, сокращении покрытия мхов c заменой пти-
лиума гребенчатого на ритидиум морщинистый. 
По мере увеличения нагрузки видовое разнообра-
зие в растительном сообществе снижается, так как 
исчезают характерные лесные виды. Кроме того, 
наблюдается снижение проективного покрытия 
видов живого напочвенного покрова (Цэндсурэн, 
2009). В  результате вытаптывания идет процесс 
ксерофитизации.

Модель толерантности (Linnaeo borealis–Pinetum 
sibiricae  ↔  Сhamaenerion angustifolium) образуется 
после пожаров, наблюдается рост видового разно-
образия, особенно сорных растений (Зоёо, 2000; 
Undraa et al., 2015).

Модель ингибирования (Linnaeo borealis-Pinetum 
sibiricae → Betulа rotundifolia) развивается в лесных 
сообществах на многолетнемерзлых грунтах с ин-
тенсивной нагрузкой. На крайних стадиях антро-
погенных изменений формируются фитоценозы 
березы круглолистной (Betuletum rotundifoliae) с за-
болачиванием территории.

Таким образом, по мере усиления интенсив-
ности влияния факторов, вызванных рекреацией 
и пожарами, формируются несколько моделей ор-
ганизации лесных сообществ в соответствии с раз-
ными жизненными стратегиями видов, адаптиро-
ванных к определенным экологическим условиям 
территорий.

Рекреационная оценка лесов. Рекреационная 
оценка северной части лесной зоны г. Улан-Бато-
ра в границах бассейна р. Туул и хр. Хэнтэй рас-
считана по методике В.С. Романова и Л.Н. Рожко-
ва (1974). Территория рассматривается по балльной 
оценке групп факторов (природные условия, ги-
гиена воздушной среды, благоустройство террито-
рии), которые определяются следующим образом: 
местности с рекреационной оценкой ниже 100–125 
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баллов считаются малопригодными; 125–250 бал-
лов — перспективными, свыше 250 баллов — ис-
ключительно пригодными для организации отдыха.

Из табл. 4 видно, что территория северной ча-
сти лесной зоны г. Улан-Батора имеет перспектив-
ный рекреационный потенциал (156.2 балла) для 
организации загородного отдыха населения. В то 
же время существующая пригодность (27.4 балла) 
в 5.7 раза ниже потенциальной, в связи с чем ис-
следованные леса мало пригодны для рекреацион-
ных целей.

Ассоциация Vaccinio vitis-idaeae–Laricetum 
sibiricae относится к  союзу Rhododendro daurici–
Laricion gmelinii порядка Lathyro humilis–Laricetalia 
cajanderi, который объединяет лиственничные 
и кедрово-лиственничные таежные леса (Миркин 
и др., 2012). Характерной чертой флористическо-
го состава травяного яруса сообществ является 

сочетание бореальных мезофитов и гемибореаль-
ных ксерофитов, снижение участия в моховом яру-
се типичных бореальных видов. Эти контрастные 
особенности флористического состава обусловле-
ны низкими значениями количества осадков при 
достаточно высокой испаряемости, большими раз-
личиями сезонных условий тепло-, влагообеспе-
ченности (Ермаков, 2019).

Ассоциация Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae яв-
ляется частью союза Pino sibiricae–Laricion sibiricae 
порядка Ledo palustris–Laricetalia cajanderi, который 
представлен кедрово-лиственничными лесами (Ер-
маков, 2019).

Эти ассоциации являются сложными саморе-
гулирующими системами, развивающимися по 
определенным моделям. Нарушение в  них но-
сит разнонаправленный характер и  ведет к  из-
менениям внутреннего состояния посредством 

Таблица 4. Сводная таблица рекреационной оценки территории северной части лесной зоны г. Улан-Батора 
в границах бассейна р. Туул и хр. Хэнтэй

Наименования факторов оценки
Оценка в баллах

существующая (Еа) потенциальная (Ер)
Группа факторов А — природные условия
Аa — фактор многообразия типов ландшафтов 94 94
Ab — фактор многообразия древесных пород 115 115
Ac — фактор разнообразия типов растительности 127 127
Ad — фактор рельефа 121 121
Ae — климатический фактор 1 1

 A
Aa Ab Ac Ad

Ae� � � � � � � � � ��=
+ + +

×
5

91.4 91.4

Группа факторов B — гигиена воздушной среды
Ba — фактор чистоты воздуха 1 1
Bb — фактор шума 0.5 0.5
Bc — фактор наличия насекомых 0.3 1
Bd — фактор снижения эстетической ценности 0.7 0.9

 B
Ba Bb Bc Bd� � � � � � � � � �=
+ + +

4 0.6 0.9

Группа факторов С — благоустройство территории
Ca — наличие и состояние дорог 0.5 1.5
Cb — наличие укрытий и навесов 0 1.5
Cc — оснащенность местности скамьями 0 2
Cd — наличие автостоянок 1.1 2
Ce — наличие пунктов питания 0 2
Cf — наличие специальных маршрутов 1 2.5
Cg — наличие санитарно-гигиенических сооружений 1.1 2

 С
Ca Cb Cc Cd Ce Cf Cg� � �
=

+ + + + + +
7

0.5 1.9

Абсолютная рекреационная пригодность
Ea A B C� � � � � �= × × 27.4 156.2



 ЛЕСОВЕДЕНИЕ № 2 2024

206 РУПышЕВ и др.

раскоординированных реакций, направленных на 
поддержание динамического равновесия. Природ-
ными причинами этой динамики могут быть син-
генез, экзоэкогенез, филоценогенез и антропоге-
нез (Рысин и др., 2004).

В  результате возрастает число экологических 
ниш, которые создают возможность существо-
вать видам с  разными эколого-биологическими 
особенностями.

Составляющие экологические ниши растения 
обладают высокой сенситивностью на изменение 
условий среды и  могут служить индикаторами, 
определяющими степень нарушенности и устойчи-
вости сообществ (Василевич, 1993; Невский, 2001).

Так, например, трансформируемые наименее 
антропотолерантные компоненты лесных экоси-
стем — лишайники, мхи и  травы — уменьшают 
проективное покрытие, биоморфологические па-
раметры и фитомассу (Ефимова, Ильминских, 1985; 
Игошин, Мозговая, 1989; Голуб, Синякина, 1992).

Другой реакцией лесных сообществ является 
активное внедрение видов, формирующих руде-
ральные комплексы с новыми, ранее не свойствен-
ными естественной флоре адвентивными и синан-
тропными растениями, имеющими неприхотли-
вость к изменившимся условиям и повышенную 
конкурентоспособность (ширин, 2011; Турубанова 
и др., 2013).

Трансформации подвержены не только виды 
мохово-лишайникового и травяно-кустарничково-
го ярусов, она прослеживается в изменениях соста-
ва и структуры древостоя, ухудшении его жизнен-
ного состояния (Иванов, 1983; Вишневская, 1985; 
Эмсис, 1990).

Следствием этих процессов является постепен-
ное ухудшение защитных функций леса, упроще-
ние структуры, уменьшение продуктивности, по-
теря устойчивости и деградация растительных со-
обществ, снижение эстетической ценности (Рысин 
и др., 2004).

Рекреационные леса, сформированные ассоци-
ациями Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae и Vaccinio 
vitis-idaeae–Laricetum sibiricae, мало пригодны для 
рекреации. Это объясняется тем, что территория 
для загородного отдыха жителей Улан-Батора ор-
ганизована в естественных лесах. Выполняя рекре-
ационные функции, по своим внутренним и меж-
компонентным связям леса продолжают оставаться 
обычными, не в полной мере отвечающими своей 
новой роли.

Понижение существующей рекреационной при-
годности лесов обусловлено малым удельным весом 
открытых и полуоткрытых ландшафтов (Aa), одно-
образием породного состава деревьев, бедностью 
ассортимента кустарников (Ab-фактор). Существен-
но понижена рекреационная оценка за счет низко-
го благоустройства территории (группа факторов С), 

в частности, неудовлетворительного состояния дорог, 
отсутствия автостоянок и пунктов питания, инфор-
мационных аншлагов, оборудованных мест стоянок 
со скамейками, беседками, организованными ко-
стрищами, контейнерами для мусора и туалетами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведена классификация лесов мониторин-
гового полигона с  использованием метода Бра-
ун-Бланке. Разнообразие сообществ включено 
в состав класса Vaccinio–Piceetea Br.-Bl. in Br.-Bl. 
et al. 1939, относящего к зональной категории ле-
сов Северной Азии. Таежные смешанные хвойные 
(кедр сибирский, лиственница сибирская) леса 
представлены преимущественно двумя порядка-
ми восточносибирско-монгольского типа — Ledo 
palustris–Laricetalia gmelinii Ermakov et Alsynbayev 
2004 и Lathyro–Laricetalia Ermakovet al. 2002. Пер-
вый порядок включает союз Pino sibiricae–Laricion 
Ermakov et Alsynbayev 2004 и ассоциацию Linnaeo–
Pinetum sibiricae Ermakov et Polyakova 2022, рас-
пространенную на длительно-мерзлотных почвах 
с разным режимом увлажнения. Второй порядок 
состоит из сообществ “сухой континентальной 
тайги”: ассоциации Vaccinio vitis-idaeae–Laricetum 
sibiricae Makunina 2020 и  союза Rhododendro–
Laricion Ermakov in Krestov et al. 2009.

Леса северной части зеленой зоны г. Улан-Бато-
ра, где рекреационное лесопользование наиболее 
интенсивно, испытывают различную степень антро-
погенных воздействий. В ассоциации Linnaeo borealis-
Pinetum sibiricae значительные площади занимают 
умеренно-трансформированные сообщества. Ассо-
циация Vaccinio vitis-idaeae–Laricetum sibiricae отлича-
ется слабо трансформированными лесами.

По мере усиления интенсивности влияния фак-
торов, вызванных рекреацией и пожарами, фор-
мируются несколько моделей организации лесных 
сообществ в соответствии с разными жизненными 
стратегиями видов, адаптированных к определен-
ным экологическим условиям территорий.

Комплексная оценка рекреационного потен-
циала была основана на трех показателях: природ-
ных условиях, гигиене воздушной среды и благо-
устройстве территории. Поэтому мероприятия, 
направленные на повышение рекреационного 
потенциала, должны способствовать улучшению 
этих показателей. Обязательным условием повы-
шения рекреационного потенциала лесов является 
функциональное зонирование территории с выде-
лением инфраструктурной, прогулочной, санитар-
но-защитной зон. Большое значение в повышении 
рекреационного потенциала лесов имеет лесоу-
стройство. Лесоустроительный проект организа-
ции рекреационных лесов должен быть направлен 
на формирование устойчивых и эстетически при-
влекательных лесных насаждений.
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Recreational Assessment of Green Belt Forests of the Ulaanbaatar City
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The classification of forest vegetation of the Tuul river basin within the green belt of the Ulaanbaatar 
city. Two associations (Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae and Vaccinio vitis-idaeae–Laricetum sibiricae) 
were classified Vaccinio–Piceetea. Diagnostic signs and characteristics of the ecological and geographical 
peculiarities of the units were presented, anthropogenic transformation was assessed. To determine the 
models of succession processes, the series of permanent sample plots were established in the communities 
of the Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae association, located at different distances from the city, in 
taxation units with unequal intensity of recreational load. Recreational forest assessment was calculated 
according to the approach by V.S. Romanov and L.N. Rozhkov (1974). In the Linnaeo borealis–Pinetum 
sibiricae association, large areas were occupied by moderately transformed communities. The Vaccinio 
vitis-idaeae–Laricetum sibiricae association is characterized by being weakly transformed forests. Different 
stages of anthropogenic pressure were formed serial communities, unequal in structure and species 
diversity. Serial plant communities of allogeneic succession were developed according to 2 models of 
geitogenesis — tolerance (Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae ↔ Rhytidium rugosum; Linnaeo borealis-
Pinetum sibiricae ↔ Chamaenerion angustifolium) and inhibition (Linnaeo borealis–Pinetum sibiricae ↔ Betula 
rotundifolia). A comprehensive assessment of the recreational potential was based on three indicators: 
natural conditions, air hygiene and landscaping. All activities aimed at increasing the recreational potential 
should contribute to the improvement of these indicators. A prerequisite for increasing the recreational 
forest assessment should be functional zoning of the territory with the allocation of infrastructure, walking 
and sanitary protective zones. Forest management is of great importance in increasing the recreational 
potential of forests. The forest management project for the organization of recreational forests should be 
aimed at the formation of sustainable and aesthetically attractive forest plantations.
Key words: Brown-Blanquet method, classification, green belt, Khentei, Mongolia, recreational forests, recreational 
assessment, Ulaanbaatar.
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Фитоплазмы  — это бактерии, лишенные кле-
точной стенки, облигатные внутриклеточные па-
разиты, обитающие в  ситовидных трубках по-
крытосеменных и  ситовидных клетках флоэмы 
папоротникообразных и голосеменных растений 
и передающиеся от растения к растению насеко-
мыми из отряда Hemiptera. Из-за неспособности 
этих патогенов расти на искусственных питатель-
ных средах наиболее надежное доказательство фи-
топлазменной этиологии заболевания растения 
может быть получено с использованием молеку-
лярных методов исследования: анализа первичной 
структуры ДНК консервативного гена 16S рРНК 
посредством разрезания ДНК, амплифицирован-
ной с  помощью ПЦР, набором эндонуклеаз ре-
стрикции (метод полиморфизма длины рестрикци-
онных фрагментов — ПДРФ), либо непосредствен-
но определяя ее нуклеотидную последовательность 

путем секвенирования. На этом же основана и так-
сономия фитоплазм. Фитоплазмы инфицируют бо-
лее 1000 видов растений по всему миру, что может 
привести к  серьезному экономическому ущербу 
(Marcone, 2014).

Фитоплазмы вызывают широкий спектр уни-
кальных симптомов, включая филлодию, пожелте-
ние, карликовость, ведьмины метлы, покраснение 
верхних листьев (пурпурность вершины), некроз 
флоэмы (Namba, 2019). Для болезней хвойных, 
вызванных фитоплазменной инфекцией, харак-
терными симптомами являются аномально мелкая 
желтая или красноватая хвоя, усыхание отдельных 
ветвей или всего дерева, а  также развитие ведь-
миных метел — шаровидных или бесформенных 
структур, образовавшихся в результате пролифера-
ции коротких ветвей (Trujillo-Toro, Navarro-Cerrillo, 
2019; Valiunas et al., 2019).

Помимо закупорки элементов флоэмы и  их 
некроза, вызывающих невозможность перерас-
пределения продуктов фотосинтеза и эндогормо-
нов, фитоплазмы также способны формировать 

DOI: 10.31857/S0024114824020096  EDN: REBCBA

Одна из причин ухудшения состояния древостоя хвойных в ряде стран Европы связана с инфициро-
ванностью их фитоплазмами — облигатными внутриклеточными патогенами — бактериями, лишен-
ными клеточной стенки. Цель работы — выявить наличие фитоплазменной инфекции в образцах хвои 
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) и сосны горной (Pinus mugo Turra), собранных в Московской 
и Самарской областях и имевших характерные симптомы заболевания, а также определить таксоно-
мическую принадлежность фитоплазмы. Для обнаружения фитоплазмы использовали прямую и вло-
женную ПЦР с парами праймеров P1/16S-Sr и R16F2n/R16R2 соответственно. ДНК фитоплазмы была 
обнаружена в шести из семи экземпляров сосны, включая бессимптомную. Анализ полиморфизма 
длины рестрикционных фрагментов после обработки ампликонов ДНК эндонуклеазами рестрикции 
AluI, MseI, HhaI, HpaII, HaeIII, RsaI и TaqI свидетельствовал о сходстве российских штаммов фитоплазмы 
сосны обыкновенной и сосны горной с литовскими штаммами PineLRN и PineBLD фитоплазмы со-
сны горной (GenBank Accession Number MK089821 и MK089819 соответственно), идентифицирован-
ной как ‘Candidatus Phytoplasma pini’ (подгруппа 16SrXXI-А). Фитоплазма, родственная этому виду, 
зарегистрирована на территории Российской Федерации впервые.
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комплекс эффекторных белков. Эффектор — это 
белок, секретируемый микробным патогеном или 
насекомым в клетку хозяина для усиления его спо-
собности к размножению. Эффекторами называют 
также элиситоры, токсины, аналоги фитогормонов, 
ферменты деградации клеточной стенки и другие 
молекулы, которые изменяют растение-хозяина 
(Hogenhout et al., 2009).

Фитоплазменные эффекторы (SAP11, SAP54, 
SAP09, TENGU и др.) могут вызывать снижение 
экспрессии генов синтеза регуляторов роста и за-
щитных веществ, что проявляется в пороках разви-
тия вегетативных органов, таких как карликовость, 
повышенная кустистость, деформация отдельных 
органов. Они также снижают иммунитет растений, 
что приводит к  более интенсивному заражению 
другими патогенами и вредителями. В частности, 
пептид TENGU, подавляющий факторы синтеза 
жасмоновой и  салициловой кислот и,  как след-
ствие, снижающий защитные реакции растений, 
усиливает рост бактериальных патогенов и  пло-
довитость насекомых-переносчиков (Uzma Rashid 
et аl., 2018; Oshima et аl., 2023). В 2020 г. появилось 
сообщение об открытии нового семейства эффек-
торов фитоплазмы, названных филлогенами, ко-
торые могут вызывать пороки развития репродук-
тивных органов, в том числе филлодию цветков 
(Iwabuchi et. аl., 2020).

Наличие фитоплазмы у  представителя голосе-
менных растений  — кипариса (Cupressus) c сим-
птомами ведьминой метлы, низкорослости и фас-
циацией впервые показано в 1998 году в Италии 
с использованием метода вложенной ПЦР с прай-
мерами, специфичными к  фитоплазме группы 
16SrIII (Paltrinieri et al., 1998). Впервые фитоплаз-
ма вида ‘Candidatus Phytoplasma pini’, отнесенная 
к отдельной новой группе 16SrXXI, идентифициро-
вана в 2005 г. в сосне обыкновенной из германии 
(AJ632155)2 и  в  сосне алеппской (Pinus halepensis 
Miller) из Испании (барселона) (Schneider et al., 
2005). В последующем, в 2007–2016 гг., фитоплазмы 
выявлены в единичных экземплярах десяти видов 
хвойных растений из Польши, Чехии, Китая, Хорва-
тии, литвы и США (Śliwa et al., 2008; Kaminska et al., 
2011; Kaminska, Berniak, 2011; Huang et al., 2011; Ježić 
et al., 2013; Valiunas et al., 2015; Costanzo et al., 2016). 
Все они принадлежали к группе 16SrXXI, подгруппе 
16SrXXI-A. В США в сосне колючей (Pinus pungens 
Lamb) с  симптомами ведьминой метлы была вы-
явлена фитоплазма (штамм MDPP) той же группы, 
имевшая, однако, отличия в последовательности 
гена 16S рРНК, что позволило отнести ее к новой 
подгруппе 16SrXXI-B. Позднее опубликована пред-
варительная версия последовательности генома 

этого штамма, состоящая из 474136 оснований (Cai 
et al., 2020). В литве при анализе 300 растений со-
сны с характерными симптомами фитоплазма выяв-
лена в 80% сосны обыкновенной и горной. главные 
признаки инфицирования — укорочение игл, име-
ющих желтый или красноватый цвет, отсутствие 
игл на ветвях, усыхание ветвей и гибель деревьев. 
Иногда встречались шаровидные ведьмины метлы 
(Valiunas et al., 2015).

Широкое распространение фитоплазменных 
болезней в Европе и большой урон, наносимый 
ими лесам, свидетельствуют о  серьезной угрозе 
для лесной промышленности и экологии (Valiunas 
et al., 2015, 2019). учитывая это, исследователи 
из литвы и США разработали новые протоколы 
и  пары праймеров для обнаружения ‘Candidatus 
Phytoplasma pini’ путем амплификации фрагмен-
та 16S рДНК размером 484 п. н. и фрагмента гена 
tuf размером 513 п. н., которые содержат участки, 
уникальные для этой фитоплазмы, что позволяет, 
не прибегая к вложенной, а используя лишь пря-
мую ПЦР, быстро идентифицировать ‘Candidatus 
Phytoplasma pini’ (Valiunas et al., 2019).

До недавнего времени не было никаких сведе-
ний о возможных переносчиках фитоплазм хвой-
ных. В литве исследовали различные виды насе-
комых, населяющих сосну, фитоплазму выявили 
в трех видах тли рода Cinara: С. pini L., C. piniphila 
Ratzeburg и Cinara pineti Fabricius. Предполагает-
ся, что они могут быть переносчиками фитоплзмы 
(Ivanauskas et al., 2021).

Обнаружение фитоплазмы у хвойных видов де-
ревьев позволило по-новому рассмотреть причины 
массового усыхания природных массивов в  Сре-
диземноморском и балтийском регионах Европы, 
причиной которых ранее считалось потепление 
климата. В качестве потенциально опасного вреди-
теля разных видов сосны, включая сосну алеппскую, 
стали рассматривать патоген ‘Candidatus Phytoplasma 
pini’. На основании наблюдаемых типичных сим-
птомов на сосне алеппской — пролиферации па-
зушных почек, образования ведьминых метел, 
аномального удлинения междоузлий, отставания 
в росте, относительно быстрой дефолиации — ис-
следователи пришли к выводу, что инфицирование 
фитоплазмой сосны в Испании достигает высокого 
уровня, оно приводит к гибели кроны все больше-
го количества деревьев, а впоследствии — и лесов 
(Trujillo-Toro, Navarro-Cerrillo, 2019).

Цель настоящей работы — выявить наличие фи-
топлазменной инфекции в образцах хвои сосны 
обыкновенной и сосны горной, имевших характер-
ные симптомы заболевания, и определить таксоно-
мическую принадлежность фитоплазмы.

2 здесь и далее — номер доступа в базе данных GenBank 
(Accession number).
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Образцы побегов сосны обыкновенной с сим-
птомами измельчения хвои, низкорослости, повы-
шенной кустистости, с образованиями типа ведь-
миных метел были собраны в Самарской области 
в  конце мая 2013 г., образцы побегов сосны гор-
ной — на территории главного ботанического сада 
им. Н.В. Цицина (Москва) в конце апреля 2019 года. 
В апреле 2022 г. образцы сосны обыкновенной были 
взяты в Серебряноборском лесничестве Института 
лесоведения РАН с  двух рядом росших деревьев, 
одно из них имело внешние признаки инфициро-
ванности неизвестным патогеном: иглы хвои в 2 
и более раз короче, чем у второго дерева, которое 
выглядело здоровым. Характеристика всех образцов 
представлена в табл. и на рис. 1. Из хвои больного 
дерева из Серебряного бора приготовили 3 образ-
ца, из хвои внешне здорового — 1. Ранее, в 2017 г., 
у  обоих деревьев с  использованием инструмен-
тальных методов (инфракрасные газоанализаторы) 
были исследованы морфофизиологические харак-
теристики (дыхание ствола, фотосинтез хвои и вод-
ный потенциал хвои) (Молчанов, 2022).

тотальную ДНК выделяли из 0.5 г хвои каждого 
образца, которую нарезали ножницами до размера 
1 мм или меньше и помещали в морозильную каме-
ру на 16 часов, после чего растирали в фарфоровой 
ступке с 2.5 мл лизирующего буферного раствора, 
содержавшего 2.5% CTAB (подробное русскоязыч-
ное описание общепринятой методики (Касталье-
ва и др., 2016)).

Амплификация ДНК и ПДРФ-анализ. ДНК фи-
топлазмы размером 1.8 Kb амплифицировали с по-
мощью пары праймеров P1/16S-Sr. Полученный 
ПЦР-продукт использовали в качестве матрицы во 

вложенной (nested) ПЦР с  другой парой прай-
меров — R16F2n/R16R2n. В результате получали 
специфичный для фитоплазм ампликон разме-
ром 1.2 Kb, наличие которого выявляли электро-
форезом в  1% агарозном геле. Принадлежность 
фитоплазмы к подгруппе определяли с помощью 
анализа полиморфизма длины рестрикционных 
фрагментов. С этой целью нарабатывали необхо-
димое количество ампликона, который подвергали 
действию эндонуклеаз рестрикции AluI, MseI, TaqI, 
HaeIII, HhaI, HpaII, RsaI, Sau3AI, каждой в отдель-
ности. Продукты рестрикции разделяли электро-
форезом в 5%-ном полиакриламидном геле и срав-
нивали с эталоном (Duduk et al., 2013).

Таблица. Образцы сосны, проанализированные на наличие фитоплазмы в 2013, 2019 и 2022 гг.

№ об-
разца Вид сосны Дата и место сбора 

образца Симптомы Наличие 
фитоплазмы

1
Сосна обыкновенная 30.05.2013,

пгт Кинель Самарской 
области

Хлороз
‒

2 Сосна обыкновенная то же Мелкая хвоя с синеватым оттенком +
3 Сосна обыкновенная то же Низкорослость, ведьмина метла +

4
Сосна горная 22.04.2019,

Москва,  
лес на территории гбС

укороченная хвоя
+

5
Сосна горная 22.04.2019, Москва, гбС, 

перед лабораторным 
корпусом

Хлороз и покраснение концов хвои, 
образование боковых ветвей на вер-
хушках побегов

+

6 Сосна обыкновенная 21.04.2022, Москва,  
Серебряный бор

Слабо развитая хвоя на 1/3 части 
кроны. +

7 Сосна обыкновенная то же +
8 Сосна обыкновенная то же +

9 Сосна обыкновенная 21.04.2022, Москва,  
Серебряный бор

Ветвь с нормально развитой хвоей 
от бессимптомного дерева +

Рис. 1. А — образец хвои сосны обыкновенной: сле-
ва — больного дерева с оголенным основанием, уко-
роченной хвоей и образованием бокового ветвления 
на верхушке, справа ‒ внешне здорового растения. 
Образцы предоставлены А.г. Молчановым. Фото 
т.б. Кастальевой, 2022 г. б – образец хвои больного 
дерева сосны горной с укороченной хвоей, покрас-
нением концов игл и повышенным ветвлением. Фото 
Д.з. богоутдинова, 2018 г.
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тотальная ДНК была выделена из всех описан-
ных выше образцов в год сбора образца. тогда же 
было проверено наличие в ней фитоплазменной 
ДНК и предпринята попытка определения принад-
лежности фитоплазмы к группе и подгруппе, что не 
всегда удавалось сделать сразу. Из семи проверен-
ных образцов фитоплазма была обнаружена в ше-
сти. Образцы № 6, 7 и 8 были взяты с одного дере-
ва. В 2013 г. не удалось установить принадлежность 
фитоплазмы к группе. Однако благодаря тому, что 
ДНК фитоплазмы, как правило, хорошо сохраня-
ется при низкой температуре, в 2019 году c исполь-
зованием более широкого набора эндонуклеаз ре-
стрикции (кроме Alu и Mse, также HpaII, RsaI, Taq 
и Sau3AI) было показано, что эта фитоплазма при-
надлежит к группе 16SrXXI, подгруппе 16SrXXI-А. 
тогда же установили наличие фитоплазмы и в об-
разцах сосны горной, принадлежность ее к той же 
группе и подгруппе (рис. 2).

В апреле 2022 г. на конференции, посвященной 
обсуждению достижений в области мониторинга 
состояния древесных растений, одним из авторов 
этой работы, А.г. Молчановым, был сделан доклад 
по результатам морфологического и  физиологи-
ческого исследования состояния “спелых деревь-
ев сосны” (Молчанов, 2022). Эксперимент прово-
дился на двух деревьях примерно одного возраста, 
одно из которых выглядело больным: примерно на 
⅓ части кроны не развивалась хвоя текущего года. 
В последующие годы здесь наблюдались только го-
дичные лишенные хвои побеги (свечки). Второе 
дерево выглядело здоровым. Исследования про-
водили в год появления симптомов заболевания, 
в  2017  году. Дерево без внешних симптомов ис-
пользовали в качестве контрольного. у обоих де-
ревьев была определена эмиссия СО2 с поверхно-
сти стволов (дыхание ствола), измерена интенсив-
ность фотосинтеза на хвое второго года и водный 
потенциал хвои в предрассветные часы. Результаты 
показали, что интенсивность фотосинтеза больно-
го дерева была несколько ниже, чем у того, которое 
выглядело здоровым, то же наблюдалось в отноше-
нии дыхания ствола. Однако эти различия не были 
значимыми. более существенной оказалась разни-
ца при определении показателя водосостояния де-
рева — предрассветного водного потенциала хвои.

Вопрос о  том, какая болезнь поразила сосну 
обыкновенную в  эксперименте А.г. Молчанова, 
оставался открытым. Автор предполагал, что это 
могла быть корневая гниль. В то же время карти-
на поражения хвои, наблюдаемая на части кроны 
больного дерева, — образование мелких боковых 
побегов с короткой хвоей (рис. 1А) — вполне соот-
ветствовала симптоматике, характерной для фито-
плазменной инфекции.

В  2019 г. была опубликована работа Morcillo 
et al., выполненная также в 2017 г. в центральной 

Испании. В ней оценивались различные морфоло-
гические и физиологические показатели, сходные 
с теми, что измерял А.г. Молчанов (только на бо-
лее обширном материале), в том числе и водосо-
стояние деревьев сосны алеппской в непоражен-
ных и усыхающих насаждениях деревьев. Для экс-
перимента было выбрано 48 деревьев, каждое из 
которых было проверено на наличие фитоплазмы, 
принадлежащей к группе ‘Candidatus Phytoplasma 
pini’. Фитоплазма была обнаружена во всех об-
разцах, независимо от наличия симптомов забо-
левания. Деревья в  непораженных насаждениях 
показали более высокие значения водного потен-
циала, измеренного в предрассветный период, чем 
бессимптомные деревья в  усыхающих насажде-
ниях, т. е. имели лучшие условия водного режима 
(Morcillo et al., 2019).

Вложенная ПЦР показала, что все 4 образца из 
Серебряноборского лесничества, включая образец 
хвои внешне здорового дерева, содержали целевой 
продукт — ДНК фитоплазмы. Профили электро-
фореграмм фрагментов ДНК после рестрикции 
ампликона эндонуклеазами AluI и TaqI в 5%-ном 
ПААг соответствовали виртуальному ПДРФ-
профилю эталонного (референсного) штамма 
‘Candidatus Phytoplasma pini’ Pin127S (AJ632155) из 
германии, принадлежащего к группе 16SrXXI, виду 
‘Candidatus Phytoplasma pini’. ПДРФ-профили, по-
лученные с помощью эндонуклеаз рестрикции MseI 
и HaeIII серебряноборского штамма сосны обык-
новенной, отличались от эталонного германского 
штамма Pin127S, но совпадали с  профилями ли-
товских штаммов PineLRN и PineBLD (MK089821 
и  MK089819 соответственно) сосны горной, 

Рис. 2. Электрофоретические профили фрагментов 
ампликона ДНК 16Sr гена фитоплазмы, выделенной 
из хвои сосны горной, полученные после обработки 
эндонукеазами рестрикции: 1 ‒ AluI, 2 ‒ MseI, 3 ‒ HhaI, 
4 ‒ TaqI, 5 ‒ HpaII, 6 – HaeIII, 7 ‒ RsaI в 5%-ном ПААг. 
М – маркер молекулярного веса ØХ174 DNA/BsuRI 
(HaeIII) (Fermentas, Lithuania), размер фрагментов 
сверху вниз (bp): 1353, 1078, 872, 603, 310, 281, 271, 234, 
194, 118, 72. Фото Н.В. гирсовой, 2019 г.
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идентифицированной как ‘Candidatus Phytoplasma 
pini’ (подгруппа 16SrXXI-А) (рис. 2), что свидетель-
ствовало о более близком родстве российских изо-
лятов фитоплазмы с литовскими.

зАКлЮЧЕНИЕ

Это первое сообщение об обнаружении в Рос-
сии случаев инфицирования фитоплазмой группы 
16SrXXI видов, родственных ‘Candidatus Phytoplasma 
pini’, сосны обыкновенной и сосны горной. Несмо-
тря на то, что представлены результаты исследова-
ния единичных образцов сосны только из Самар-
ской и Московской областей, предполагается, что 
фитоплазмы на хвойных видах, в том числе на сосне, 
как и в Европейских странах, могут иметь значи-
тельное распространение в Российской Федерации.
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Detection of Phytoplasma belonging to the 16SrXXI group in Scott pine  
and mountain pine
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One of the reasons for the deterioration of coniferous stands condition in a number of European countries 
is associated with their infection with phytoplasmas (obligate intracellular pathogens) — bacteria lacking 
a cell wall. The aim of the work is to identify the presence of phytoplasma infection in samples of 
Scots pine (Pinus sylvestris L.) and mountain pine (Pinus mugo Turra) collected in the Moscow and 
Samara regions, which had characteristic symptoms of the disease, and to determine the taxonomic 
affiliation of the phytoplasm. Phytoplasma was detected using direct and nested PCR with primer pairs 
P1/16S-Sr and R16F2n/R16R2 respectively. Phytoplasma DNA was found in six of the seven pine 
specimens, including an asymptomatic one. Analysis of restriction fragment length’s polymorphism 
after digestion of DNA amplicons with restriction endonucleases AluI, MseI, HhaI, HpaII, HaeIII, RsaI, 
and TaqI indicated the similarity of Russian strains of Scotch pine and mountain pine phytoplasmas 
to Lithuanian strains of PineLRN and PineBLD of mountain pine phytoplasma (GenBank Accession 
Number MK089821 and MK089819, respectively) identified as ‘Candidatus Phytoplasma pini’ (subgroup 
16SrXXI-A). A phytoplasma related to this species has been registered on the territory of the Russian 
Federation for the first time.

Key words: Scots pine (Pinus sylvestris), mountain pine (P. mugo), phytoplasma, ‘Candidatus Phytoplasma pini’.
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