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ВВЕДЕНИЕ

Конкуренция деревьев за свет, влагу и эле-
менты питания обычно рассматривается как ос-
новной фактор взаимодействия между ними, но 
эта идея подвергается сомнению примерами со-
трудничества или кооперации посредством есте-
ственных корневых срастаний (Виноградов-Ни-
китин, 1924; Бескаравайный, 1955; Макаренко, 
1962; Bertness, Callaway, 1994; McIntire, Fajardo, 
2014). С учетом того, что конкуренция в строгом 
смысле этого слова может не возникать между 
сросшимися деревьями, высказано предполо-
жение о возможном пересмотре концепции кон-

курентных отношений в пользу кооперативных 
отношений, возникающих между сросшимися 
деревьями (Kuntz, Riker, 1956; Bormann, 1962; 
Eis, 1972; Tarroux et al., 2014). При этом не ясно, 
означает ли внутривидовое корневое срастание 
потерю индивидуальности каждой особи и воз-
никновение внутривидового взаимодействия 
(кооперирования) или же это паразитическое яв-
ление (Bormann, Graham, 1959, 1960).

Корневые срастания (трансплантаты)  – это 
морфологические и физиологические соедине-
ния, образующиеся между корнями деревьев 
(Tarroux, Des Rochers, 2010). В связи с обсужде-
нием феномена срастания корней растений по-
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Конкуренция деревьев за свет, влагу и элементы питания обычно рассматривается как основной фактор взаи
модействия между ними, но эта идея подвергается сомнению примерами сотрудничества или кооперации 
посредством естественных корневых срастаний. В  связи с обсуждением феномена срастания корней рас-
тений получил развитие важнейший в биологии вопрос о взаимоотношениях между отдельными видами и 
особями внутри вида. Корневое срастание может влиять на физиологию и экологию сросшихся деревьев, 
однако процессы, способствующие его образованию, вовлеченные факторы и их действие неизвестны. Оста-
ется не определенным влияние живых пней на растущее дерево. Известно, что срастание корней обеспечи-
вает повышенную механическую устойчивость деревьев в их противостоянии ветру и сопряжено с такими 
факторами, как изменчивость морфологии корней, структуры и влажности почвы, а также степени взаимного 
перекрытия корней. Частота срастания корней увеличивается как с возрастом древостоя, так и с его густотой. 
Через срастания корней происходят перетоки патогенов, минеральных веществ, углеводов, гормонов, герби-
цидов, микроорганизмов и воды, однако названные процессы фактически не имеют количественной основы. 
Моделирование перетоков воды между сросшимися деревьями в мангровых лесах на количественном уровне 
показало, что между деревьями одинакового размера водообмен отсутствует или имеется в незначительном 
объеме; перемещение воды происходит от господствующего дерева к угнетенному и от дерева, растущего во 
влажных условиях, к дереву, растущему во влагодефицитных условиях, количество воды, получаемой дере-
вом, по сравнению с его собственным потреблением выше, если дерево-партнер крупнее. Количественный 
подход к оценке биологической и экологической роли корневых срастаний закладывает основу для понима-
ния их влияния на формирование и продуктивность древостоя.
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лучил развитие важнейший в биологии вопрос 
о взаимоотношениях между отдельными вида-
ми и особями внутри вида. Важность корневого 
срастания заключается в его способности вли-
ять на физиологию и экологию сросшихся де-
ревьев (Lev-Yadun, Sprugel, 2011). Исследования 
по срастанию корней позволили получить важ-
ную информацию о том, насколько широко оно 
распространено как у хвойных, так и у листвен-
ных видов, но вследствие специфики подземных 
структур деревьев как объекта изучения иссле- 
дование корневых срастаний существенно бо-
лее проблематично по сравнению с оценкой их 
надземных характеристик (Lev-Yadun, Sprugel, 
2011). В  результате ученые до сих пор строят 
догадки о процессах, приводящих к образова-
нию корневого срастания, вовлеченных факто-
рах и их действии (Gaspard, DesRochers, 2020). 
Вопрос о том, является ли срастание корней слу-
чайным или закономерным явлением, до сих пор 
остается спорным (Tarroux et al., 2014).

ПРЕДЫСТОРИЯ ФЕНОМЕНА 
СРАСТАНИЯ КОРНЕВЫХ СИСТЕМ 
ДЕРЕВЬЕВ

Феномен срастания (англ. grafting) надзем-
ных или подземных органов растений имеет 
древнюю историю (Pease, 1933). При этом ан-
глийскому термину grafting соответствуют по, 
крайней мере, три русскоязычных термина: 
«прививка», «сращивание» и «срастание».

Прививки как «пересадки черенков данно-
го вида на подвои  других форм или штаммов 
того же вида или на подвои  другого вида того 
же рода» (Pease, 1933, с. 66) применялись с глу-
бокой древности. Косвенные доказательства 
прививки были получены на основе фрагмента 
шумерской клинописи, датированной приблизи-
тельно 1800 г. до н. э. (Harris et al., 2002; Juniper, 
Maberly, 2006). Позднее о прививках растений 
упоминал A. S. Pease (1933), цитируя Теофраста 
(372–287  гг.  до  н.  э.): «Разумно предположить, 
что прививка принесет более красивые плоды, 
особенно если культивируемый сорт привить 
к  дикорастущему, поскольку в результате по-
лучается более богатый запас питательных ве-
ществ из-за силы поддерживающего растения» 
(с. 66), а также он приводил свидетельства Пли-
ния (23–79  гг.) и Плутарха (40–120  гг.) о дере-
вьях с привитыми на них разнообразными, в том 
числе плодовыми, растениями (Pease, 1933). По 
поводу влияния таксономической близости на 
успех срастания подвоя и привоя K.  Mudge и 
соавт. (2009) писали, что межклональные/вну-

тривидовые трансплантаты почти всегда со-
вместимы, межвидовые/внутривидовые транс-
плантаты обычно совместимы, внутривидовые/
внутрисемейные трансплантаты редко совме-
стимы, а межсемейные трансплантаты практи-
чески всегда не совместимы. Анализ литерату-
ры последних лет по проблеме совместимости 
показал перспективность тестирования с помо-
щью биологических маркеров (Darikova et  al., 
2011; Loupit, Cookson, 2020). Предложенный 
И. А. Бондориной (2011) экспресс-метод выяв-
ления регенерационных потенциалов и совме-
стимости прививочных компонентов отличается 
простотой выполнения, надежностью и позво-
ляет проводить диагностическое тестирование 
на первичную совместимость между компонен-
тами прививки, минуя длительные, технически 
сложные исследования. В современной лесной 
селекции прививки, например кедра сибирского 
(Pinus sibirica Du Tour), ускоряют начало плодо-
ношения (Титов, 2007) (рис. 1).
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Рис. 1. Плодоношение привитого кедра сибирского 
в лесосеменной плантации. Горный Алтай.
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Проводятся исследования по роботизации 
прививок (Kobayashi et al., 1999), продолжается 
изучение физиологических, биохимических и 
молекулярных основ прививок (Notaguchi et al., 
2020; Rasool et al., 2020; Mauro et al., 2022; Loupit 
et al., 2023; Feng et al., 2024; Wang et al., 2024).

«Графтинг» как искусственное (преднаме-
ренное) переплетение и сращивание стволов 
или ветвей нескольких растений имеет целью 
создание необычных (причудливых, декоратив-
ных) форм, так называемых «древесных скульп
тур» (Mudge et al., 2009) (рис. 2).

Наконец, «графтинг» – это естественное 
срастание надземных (Küster, 1899; La Rue, 1934; 
Вашкулат, 1962) или подземных (Fraser et  al., 
2005) частей растений в естественных условиях 
произрастания. В настоящем обзоре рассматри-
ваются биологические и экологические аспекты 
срастания только корней деревьев (рис. 3).

Первым свидетельством срастания корней 
деревьев, скрытых в толще почвы, стало об-
наружение в лесу «живых» пней (Pemberton, 
1920; Fuller, 1921; Юновидов, 1935; Гордеев, 
1953; Kobendsa, 1955; Lanner, 1961; Holmsgaard, 
Sсhаrff, 1963; Liphschitz et  al., 1987). В  России 

первое упоминание о живых пнях можно найти 
в статье Г. Классона «Еще несколько замечаний 
об образовании наплывов на пнях пихтовых и 
некоторых других деревьев» (Лесной журнал, 
1844, цит. по: Савельева, 1969). Затем в кни-
ге «Русский лес» Ф. К. Арнольд (1898) описал 
явление постепенного полного «заплывания» 
поверхности среза живых пней лиственницы 
(Larix Mill.) в результате их остаточного роста 

В. А. Усольцев

Рис. 2. Декоративные «древесные скульптуры» (Mudge et al., 2009).

Рис. 3. Полное срастание корней сосны скрученной 
(Pinus contorta Douglas ex Loudon) (Fraser et al., 2005).
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в течение многих лет после спиливания дере-
ва. Этот феномен, объяснения которому долгое 
время не могли найти естествоиспытатели и 
даже лесничие, воспринимался первоначально 
как «биологический курьез» (Bormann, Graham, 
1960) (рис. 4).

ОПИСАНИЕ ФЕНОМЕНА, ЧАСТОТЫ И 
ПРИЧИН СРАСТАНИЯ КОРНЕЙ РАСТУ-
ЩИХ ДЕРЕВЬЕВ

Феномен, частота и причины срастаний кор-
невых систем описаны исследователями как в 
естественных условиях, например путем водо-
струйного вскрытия (Калинин, 1991; Колтуно-
ва, 2013; Tarroux et al., 2014), так и когда часть 
деревьев удалена, а анализ проводится по числу 
живых пней (Pemberton, 1920; Юновидов, 1935; 
Гордеев, 1953; Fuller, 2021).

Обстоятельный анализ феномена сраста-
ния корневых систем деревьев на описатель-
ном уровне был дан Л. С. Савельевой (1969) за 
1844–1968 гг. по русскоязычной (65 источников) 
и за 1933–1966 гг. – по зарубежной литературе 
(34  источника). Отметив, что срастанием мож-
но считать соединение корней лишь при на-
личии их физиологического взаимодействия, 

Л.  С.  Савельева (1969) сформулировала после-
довательность процесса срастания: 1)  тесное 
соприкосновение двух корней вследствие воз-
никшего давления между ними; 2)  нарушение 
целостности покрова коры; 3) активизация кам-
бия; 4)  нарастание каллуса с краев срастания; 
5)  соединение наплывов каллуса; 6)  образова-
ние общей проводящей ткани; 7)  образование 
общих годичных колец. Эта последовательность 
срастания позднее повторно описана другим ис-
следователем (Eis, 1972). Л. С. Савельева (1969) 
пришла к выводу, что при всей ясности процесса 
срастания его экологическая сущность до конца 
не выяснена. При установленном обмене плас
тическими веществами через места срастания 
его влияние на рост сросшихся особей неизвест-
но, и в целом физиологические взаимоотноше-
ния между пнем и сросшимся с ним деревом не 
ясны. Обзор Л. С. Савельевой (1969) завершает-
ся оценкой практической значимости срастания 
корней: ожидать его существенного влияния на 
жизнедеятельность насаждения не следует, по-
скольку доля сросшихся корней в общей их мас-
се невелика.

Поскольку степень влияния сросшихся кор-
нями деревьев на продуктивность насаждения 
во многом определяется частотой срастаний, 
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Рис. 4. Живые пни как «биологический курьез» (Bormann, Graham, 1960; Живые пни, 2024).
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исследованию названной частоты и ее причин 
посвящена существенная доля имеющихся пуб
ликаций. Срастание корней наблюдается при-
мерно у 200 видов (Graham, Bormann, 1966), 
но фактически это может происходить гораздо 
чаще с учетом того, что названному явлению 
уделялось мало внимания из-за трудностей с 
изучением подземных органов деревьев (Lev-
Yadun, Sprugel, 2011).

Частота срастания корней определяется не-
сколькими факторами. Сюда относятся густота 
корней, глубина укоренения, морфология, влаж-
ность и текстура почвы (Tarroux, DesRochers, 
2010), генетическая близость сросшихся де-
ревьев (Graham, Bormann, 1966; Loehle, Jones, 
1990; Tarroux et  al., 2014), воздействие ветра 
(Jelínková et  al., 2009), густота древостоя и его 
возраст (Bormann, Graham, 1959). Формирова-
ние срастаний связано также с факторами, кото-
рые увеличивают густоту корней и, следователь-
но, вероятность контакта между ними (Schultz, 
Woods, 1967; Eis, 1972), а также с наличием не-
глубоких каменистых почв (Eis, 1972). В то же 
время, исследования хвойных видов показали, 
что образование корневых срастаний не зависит 
ни от структуры почвы (Bormann, Graham, 1959; 
Bormann, 1962; Eis, 1972; Stone, 1974), ни от ре-
льефа местности (Eis, 1972).

Вероятность срастания корней и наличия 
деревьев со сросшимися корнями во многом 
зависит от частоты и силы порывов ветра. При 
раскачивании деревьев под действием ветра два 
корня, находящиеся в тесном контакте, интен-
сивно трутся друг о друга, происходит быстрое 
разрушение коры и последующее физиологи-
ческое срастание. Редкость сильных порывов 
ветра (достаточно сильных, чтобы разрушить 
кору между двумя корнями) объясняет, с одной 
стороны, небольшое количество сросшихся кор-
ней, а с другой – большое количество сросшихся 
деревьев (даже редкий, но сильный порыв ветра 
одновременно затрагивает большинство деревь-
ев в насаждении) (Tarroux et al., 2014).

Наличие сросшихся деревьев также связано 
с их положением в древесном пологе (Bechtold, 
2003). Хотя естественные срастания корней 
наблюдались у деревьев всех классов Краф-
та (Schultz, 1963; Eis, 1972; Baret, DesRochers, 
2011), сросшиеся деревья, как правило, являют-
ся господствующими или согосподствующими 
(Schultz, 1963; Külla, Lõhmus, 1999). В Казахском 
мелкосопочнике преимущественное срастание 
корней в культурах сосны наблюдалось у де-

ревьев высших классов роста, а в естественных 
сосняках  – примерно в одинаковых соотноше-
ниях у деревьев высших и низших классов (Ма-
каренко, 1964). В  мангровых лесах Мексики 
обнаружено, что сросшиеся деревья доминиру-
ют в верхнем пологе леса, и по мере усиления 
экологического стресса частота срастаний уве-
личивалась (Vovides et al., 2021). При изучении 
функционирования живых пней они чаще ока-
зывались сросшимися с господствующими или 
согосподствующими, а не с угнетенными де
ревьями (Schultz, 1963). Это объяснялось тем 
фактом, что поддержание живого пня энергети-
чески затратно (Tarroux et al., 2010) и, следова-
тельно, маловероятно, что оно будет поддержи-
ваться угнетенными деревьями.

Взаимоотношения между сросшимися де-
ревьями гораздо более разнообразны и слож-
ны, чем только обмен элементами питания, на 
чем в основном фокусировались исследователи 
до 1960-х годов. При рассмотрении значения 
срастания корней с точки зрения механической 
адаптации деревьев (Loehle, Jones, 1990; Basnet 
et al., 1993) показано, что повышенная механи-
ческая устойчивость дерева важна не только на 
заболоченных почвах, но и как фактор проти-
востояния ветровалу на плакорах (Loehle, 1988; 
Basnet et al., 1993). Установлено, что аргумента-
ция механической адаптивности лишь частич-
но подтверждается существующими данными, 
и формирование трансплантатов сопряжено 
с многочисленными иными факторами, такими, 
как уже упомянутые изменчивость морфологии 
корней, структуры и влажности почвы, а также 
степени взаимного перекрытия корней (Loehle, 
Jones, 1990). В  частности, в сосняке бруснич-
но-чернично-зеленомошном подзоны предле-
состепи Западной Сибири перекрытие корней 
увеличивается с возрастом древостоя, достигая 
максимального 60-кратного перекрытия в воз-
расте около 40 лет, с последующим снижением 
вплоть до отсутствия перекрытия после 250 лет 
(Санников, Санникова, 2014).

При анализе частоты и причин корневых 
срастаний имеет смысл оценивать раздельно 
результаты, полученные путем водоструйного 
вскрытия корневых систем на некоторой площа-
ди насаждения (рис. 5). и подсчетом живых пней 
в насаждениях разного возраста и морфострук-
туры

В первом случае результаты имеют объек-
тивный характер, а во втором – зависят от числа 
вырубленных деревьев и их размеров. Посколь-
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ку первый вариант довольно трудоемок, резуль-
таты по нему сравнительно немногочисленны 
(Callaway et al., 2002), а основной объем публи-
каций связан с подсчетом живых пней.

Установлено, что в культурах сосны обыкно-
венной в возрасте 50 лет сросшиеся корни имеют 
37 % деревьев (Подзоров, 1963), а в 120-летнем 
возрасте в сухих условиях  – 95  % (Колтунова, 
2013). В насаждениях сосны скрученной в воз-
расте от 2 до 46 лет было выполнено водоструй-
ное вскрытие корневых систем на 40  пробных 
площадях, с  10  деревьями на каждой (Fraser 
et  al., 2005). Выполнен двухфакторный ана-
лиз количества срастаний на единице площади 
в зависимости от густоты деревьев и среднего 
диаметра ствола, и установлена положительная 
связь с обеими независимыми переменными 
(R2  =  0.536) (Fraser et  al., 2005). Положитель-
ная связь числа срастаний с густотой была вы-
явлена в диапазоне густот от  8 до 336  тыс./га, 
т. е. при густотах, при которых в еловых древо-
стоях (Holmsgaard, Sсhаrff, 1963) срастаний уже 

не наблюдалось. Большинство срастаний у сос
ны скрученной сформировалось к 20-летнему 
возрасту корней при их диаметре около 5 см и 
густоте около 8500 стволов/га (Fraser et al., 2005).

Относительное число срастаний (отнесенное 
к числу деревьев на единице площади) увеличи-
валось с возрастом в диапазоне от 2 до 46  лет 
и снижалось с увеличением расстояния между 
деревьями в диапазоне от 10 до 60  см и более 
(рис. 6).

Необходимо отметить, что возраст деревьев 
и расстояние между ними тесно коррелируют, 
и парный анализ с каждым из факторов (Fraser 
et al., 2005), по сути, описывает одну и ту же об-
щую закономерность. Для объективной оценки 
вклада каждого из названных двух факторов в 
объяснение изменчивости количества сросших-
ся деревьев необходим двухфакторный регрес-
сионный анализ.

В мангровых лесах число срастаний корней 
увеличивалось прямо пропорционально диа
метру ствола (Vovides et al., 2021). Для определе-

Рис. 5. Структура корневых систем 120-летних деревьев сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) на дресвя-
ной почве Казахского мелкосопочника (Колтунова, 2013).
Цифрами обозначены номера деревьев; черными кружками – места срастания корней. Корни вскрыты на глубину 60 см 
водоструйным методом.

Рис. 6. Количество сросшихся корнями деревьев в насаждениях сосны скрученной в зависимости от возраста 
дерева (а) и от расстояния между деревьями (б) (Fraser et al., 2005). Цифры обозначают число наблюдений.
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ния числа деревьев, имеющих сросшиеся корни 
с другими деревьями (или потенциальных жи-
вых пней), Т. Satoo (1964) предложил формулу
	 q = (a × N 2 ) / n × (N – n),	 (1)

где q – число деревьев, имеющих срастания кор-
ней; a – число живых пней; N – общее число де-
ревьев и пней; n – число живых и мертвых пней.

Увеличение числа корневых срастаний с воз-
растом насаждения отмечено у сосны смолистой 
(Pinus resinosa Sol. ex Aiton) (Armson, Van den 
Driessche, 1959). Рост числа живых пней с воз-
растом показан в еловых древостоях Дании 
(Holmsgaard, Sсhагff, 1963) и в сосняках Север-
ного Казахстана (Колтунова, 2013). В 88-летнем 
возрасте число живых пней в древостое дости-
гает 54 % (Page, 1924; цит. по: Савельева, 1969). 
Увеличение числа живых пней с густотой дре-
востоя было отмечено у сосны замечательной 
(Pinus radiata D.  Don) (Pawsey, 1962; цит. по: 
Савельева, 1969), с. обыкновенной (Макаренко, 
1964), а также у с. Эллиота (P. elliottii Engelm.) 
(Schultz, 1972), с. Банкса (P.  banksiana Lamb.) 
(Tarroux, Desrochers, 2010) и у тополевых гиб
ридов (Gaspard, DesRochers, 2020). Однако это 
увеличение не всегда было линейным, в частно-
сти, у ели европейской (Picea abies (L.) H. Karst.) 
в  возрасте от 19 до 67  лет число живых пней 
увеличивалось пропорционально густоте древо-
стоя, но лишь до густоты 1,5  тыс. деревьев/га. 
При дальнейшем увеличении густоты их число 
постепенно снижалось, и при густоте от  6 до 
7 тыс./га живые пни встречались лишь единично 
(Holmsgaard, Sсhаrff, 1963).

При анализе частоты корневых срастаний 
у исследователей преобладает утверждение, что 
расстояние между деревьями  – наиболее важ-
ный фактор, поскольку оно обеспечивает тесный 
контакт между корнями соседствующих деревь-
ев (Reynolds, Bloomberg, 1982; Külla, Lõhmus, 
1999; Fraser et  al., 2005; Tarroux, DesRochers, 
2010; Gaspard, DesRochers, 2020).

На основании собственных опытов Л. С. Са-
вельева (1969) пришла к выводу, что у деревьев 
разных видов срастания корней не происходит, 
несмотря на их тесное соприкосновение, что 
свидетельствует о биологической несовмести-
мости их тканей в естественных условиях роста 
(Янушко, 1958).

В отношении тополя осинообразного 
(Populus tremuloides Michx.) как клонального 
вида, размножающегося в основном за счет кор-
невых отпрысков, но сохраняющего высокий 
уровень клонального разнообразия, была выска-

зана гипотеза о возможности его поддержания 
с помощью естественных корневых срастаний 
(Jelínková et  al., 2009). При использовании мо-
лекулярных маркеров показано, что срастание 
корней между клонами было столь же частым, 
как и внутри клона. Значительная взаимосвязан-
ность внутри клонов, а  также между клонами 
посредством межклональных корневых сраста-
ний может привести к образованию крупных 
генетически разнообразных физиологических 
общностей в насаждениях тополя осинообраз-
ного и существенно повлиять на интерпретацию 
различных экофизиологических процессов в 
них (Jelínková et al., 2009). Тем не менее иссле-
дования по вегетативному размножению плодо-
вых деревьев показали, что наибольший успех 
прививки достигнут между клонами одного и 
того же вида вследствие генетической близости 
и что прививка между растениями разных се-
мейств и родов была редкой (Mudge et al., 2009; 
Hartmann et al., 2014).

Генетическое расстояние между сросшимися 
и несросшимися деревьями измерялось доволь-
но редко, поскольку это требует трудоемких и 
дорогостоящих раскопок, а также соответству-
ющих молекулярных маркеров для определе-
ния генетической идентичности особей (Tarroux 
et  al., 2014). Наблюдаемые различия в частоте 
срастания корней деревьев у разных видов объ-
яснялись степенью их генетической близости. 
Считалось, что более близкие генетические 
расстояния между особями приводят к боль-
шей вероятности срастания корней (Stone, 1974; 
Loehle, Jones, 1990) и что срастание корней осо-
бенно часто встречается у видов с низким ге-
нетическим разнообразием (Stone, 1974), таких 
как сосна смолистая (Boys et al., 2005). Однако 
срастание корней встречается и у видов, демон-
стрирующих более высокий уровень генетичес
кого разнообразия. В частности, в насаждениях 
сосны Банкса срастание корней наблюдалось 
у 21–71 % деревьев (Tarroux, DesRochers, 2010).

На примере сосны Банкса поставлена задача 
исследовать генетическое разнообразие срос-
шихся и несросшихся деревьев с целью опре-
деления, существует ли связь между генетиче-
ским расстоянием и вероятностью образования 
естественных корневых срастаний. В бореаль-
ных лесах Канады на семи участках проведе-
но водоструйное вскрытие корневых систем 
в четырех естественных насаждениях и трех 
участках культур. Было изучено влияние на ча-
стоту срастания корней территориальных и ге-
нетических расстояний, а также густоты древо- 
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стоя, типа почвы и происхождения древостоя 
(Tarroux et  al., 2014). Генетическое расстояние 
было определено с использованием программы 
GenAlEx6 (Peakall, Smouse, 2006). В естествен-
ных древостоях частота корневых срастаний 
была выше, чем в культурах. Анализ показал 
(Tarroux et  al., 2014), что наличие корневых 
срастаний зависит как от пространственного 
расстояния между деревьями, так и в меньшей 
степени  – от генетического расстояния между 
ними (рис. 7).

Чтобы выяснить, образуются ли срастания 
корней исключительно в результате случай-
ного контакта и имеет ли частота этой случай-
ности видоспецифичный характер, построена 
«нейтральная» имитационная модель (Kummel, 
2023). Сравнение предсказаний разработанной 
модели с опубликованными эмпирическими 
данными показало ее способность объяснять 
некоторые особенности срастаний, и предска-
зания этих особенностей имели видоспеци-
фичный характер. Чтобы выяснить, при каких 
условиях совместное использование ресурсов 
посредством срастания корней может принес
ти существенную пользу на уровне древостоя, 
были построены дополнительные имитацион-
ные модели и подтверждены ранее опублико-
ванные эмпирические результаты. Показано, 
что частота срастаний связана с повышением 
выживаемости  древостоев в условиях, когда 
доступность ресурсов изменялась во времени 
и пространстве. Однако срастания не оказыва-
ли положительного воздействия, когда ресурсы 
были равномерно или статично распределены 
между деревьями, но оказывали отрицательное 
воздействие, когда средний уровень ресурсов 

был очень низким независимо от характера их 
изменения. По результатам моделирования был 
сделан вывод, что срастание корней может быть 
адаптивным, обеспечивая эффект усреднения 
ресурсов в неопределенных условиях окружаю-
щей среды (Kummel, 2023).

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ РОЛЬ КОРНЕВЫХ 
СРАСТАНИЙ ДЕРЕВЬЕВ

До последних десятилетий было мало ин-
формации об экологическом влиянии корневых 
срастаний на морфоструктуру деревьев и дина-
мику древостоев, и значение корневых сраста-
ний для экологии лесов оставалось мало изучен-
ным (Vovides et al., 2021). До 1950 г. в основном 
описывали феномены корневых срастаний и 
почти не исследовали их роль в лесной экологии 
(Bormann, 1962). С 1950-х по 1990-е годы корне-
вые срастания в основном рассматривались как 
случайное явление или угроза для лесных на-
саждений из-за их роли в качестве переносчиков 
патогенов (Epstein, 1978), и единственный дол-
госрочный положительный результат срастаний 
видели в повышенной механической устойчи-
вости деревьев (Graham, Bormann, 1966; Keeley, 
1988; Stokes et al., 2005).

В настоящее время общепринятое представ-
ление о том, что динамика лесов определяется 
только конкуренцией и выживанием наибо-
лее приспособленных, подвергается сомнению 
в  связи с открытием сетей микоризы и пере
оценкой корневых срастаний как источника по-
ложительных взаимодействий между деревья
ми (Fraser et  al., 2006; Deslippe et  al., 2016; 
Klein et  al., 2016; Gaspard, DesRochers, 2020; 
Quer et  al., 2020). Срастание корней определя-
ет функционирование пней, соединенных кор-
нями с деревьями, оставленными после проре-
живания (Bader, Leuzinger, 2019; Tarroux et  al., 
2010), способствует смягчению последствий от 
вспышек насекомых-вредителей (Salomón et al., 
2016), обеспечивает механическую поддерж-
ку и устойчивость к ветровалу (Basnet et  al., 
1993). Экологический аспект корневых сраста-
ний состоит также в ответе на вопрос, являются 
ли они паразитическими или симбиотическими 
по своей природе и соответственно оказывают 
ли отрицательное либо положительное воздей-
ствие на сросшиеся деревья и древостой в целом 
(Wimmler et  al., 2022). В  дискуссиях о послед-
ствиях срастания корней деревьев выявляется 
также неопределенность с ответом на вопрос, 
является ли увеличение роста кратковременным 

Рис. 7. Вероятность наличия сросшихся корней в за-
висимости от пространственных и генетических рас-
стояний между деревьями (Tarroux et al., 2014).
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эффектом от изменения режима конкуренции 
(т. е. увеличения доступности света из-за выруб-
ки соседних деревьев) и увеличения подземных 
ресурсов (Bormann, 1966; Eis, 1972) или же это 
связано с эффектом, имеющим долгосрочную 
перспективу.

Имеются утверждения, что срастание де-
ревьев корнями  – совместная адаптивная стра-
тегия, при которой обмен ресурсами компенси-
рует их дефициты во времени и пространстве 
и способствует снижению стресса в противо-
стоянии деревьев нарушениям среды обитания 
(Bormann, 1966; Eis, 1972; Lev-Yadun, Sprugel, 
2011; Tarroux, DesRochers, 2011; Vovides et  al., 
2021). Отношения между деревьями, сросши-
мися своими корнями, не всегда симметричны. 
С точки зрения водного, минерального и органи-
ческого питания господствующие деревья мало 
что получают от оставшихся пней угнетенных 
деревьев, но угнетенные деревья имеют значи-
тельный потенциальный выигрыш, если они 
подключены к корневой системе господствую-
щего дерева, даже если от него остается лишь 
пень (Bormann, 1966).

В имеющихся публикациях не продемон-
стрировано очевидного влияния живых пней 
на растущее дерево: если одни исследователи 
(Schultz, 1963; Fraser et al., 2007) не наблюдали 
какого-либо влияния живых пней на рост со-
седствующего с ним дерева, то другие (Tarroux 
et  al., 2010) описали их негативное влияние на 
темпы роста деревьев, а третьи (Bormann, 1966; 
Dosen, Iyer, 1979) сообщили об увеличении ско-
рости роста дерева после рубки сросшегося 
с ним соседа.

Наличие срастаний корней деревьев с живым 
пнем потенциально повышает их прирост. Уда-
ление одного из сросшихся корнями деревьев 
позволяет оставшемуся использовать развитую 
корневую систему другой особи или, по крайней 
мере, ее часть, не вкладывая средств в ее созда-
ние (Lanner, 1961). Установлено, что в мангро-
вых лесах высота деревьев с наличием срастаний 
больше, чем деревьев без срастаний, но только 
при диаметре ствола от 20 до 60 см, а у более 
тонких деревьев различия нет (Vovides et  al., 
2021). Напротив, в ельниках Дании обнаружено 
наличие прироста диаметра стволов, связанных 
с живыми пнями, меньшего на 0.06–0.35  % по 
отношению к деревьям, не связанным с живы-
ми пнями, правда, статистически не значимое на 
5%-м уровне (Holmsgaard, Sсhаrff, 1963). Одно-
временно имел место и отток элементов питания 
в живой пень для формирования его прироста 

(Hartig, 1844), и считалось, что этот пень «пара- 
зитирует» на корневой системе растущего дере-
ва (Göppert, 1842; Wichmann, 1925).

На примере пихты бальзамической (Abies 
balsamea (L.) Mill.) в бореальных лесах Канады 
установлено, что деревья до срастания корнями 
имели более высокие темпы роста, чем после 
срастания, и, тем самым, срастание корней не 
улучшило рост деревьев (Quer et al., 2022). Был 
сделан вывод, что внутривидовая конкуренция 
оказала большее негативное влияние на рост 
сросшихся деревьев, чем на рост деревьев не-
сросшихся, и, таким образом, сросшиеся деревья 
не могут считаться предпочтительными конку-
рентами несросшимся деревьям. В  условиях 
высокой внутривидовой конкуренции рост бо-
лее крупных сросшихся деревьев был затронут 
в меньшей степени, чем рост деревьев меньшего 
размера, что дало основание предположить, что 
деревья могли использовать ресурсы в своих ин-
тересах в рамках сотрудничества. Проведенное 
исследование показало, что сросшиеся деревья 
влияют на рост друг друга, и реагируют на кон-
куренцию за ресурсы скорее, как сообщество, 
а не как отдельные деревья (Quer et al., 2022).

Как отмечалось выше, сросшиеся деревья, 
как правило, крупнее, чем несросшиеся (Любич, 
1954; Ивченко, 1961; Ярославцев, 1964; Basnet 
et al., 1993; Gaspard, DesRochers, 2020), включая 
их высоту (Basnet и др., 1993), диаметр ствола 
(Yli-Vakkuri, 1953) и корневую систему в целом 
(Gaspard, DesRochers, 2020). Однако для отно-
сительных показателей, таких как отношение 
высоты дерева к диаметру ствола и диаметра 
кроны к диаметру ствола, для сросшихся де-
ревьев наблюдались более низкие значения, чем 
для несросшихся (Basnet et  al., 1993; Gaspard, 
DesRochers, 2020). Исследование, касающееся 
сбежистости ствола (т. е. отношения высоты де-
рева к диаметру ствола) показало, что сросшие-
ся деревья одного и того же размерного класса 
более стройные. Это позволяет предположить, 
что благодаря общей корневой системе срос-
шиеся деревья повышают свою механическую 
устойчивость (Vovides et al., 2021). В то же вре-
мя, в естественных насаждениях сосны обык-
новенной не выявлено существенных различий 
в  темпах роста сросшихся и несросшихся де-
ревьев (Tarroux, DesRochers, 2011).

Таким образом, остается неясным, являются 
ли изменения размеров сросшихся деревьев и их 
аллометрии результатом преимуществ, получае-
мых от срастания, или они связаны с тем фактом, 
что более крупные деревья имеют более высо-
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кую вероятность срастания из-за их более раз-
витой корневой системы (Gaspard, DesRochers, 
2020). Различия в аллометрии деревьев также 
могут быть связаны не только с фактом сраста-
ния, но с другими факторами, такими как ло-
кальные экологические условия, возраст дерева 
или возраст срастания. В целом влияние сраста-
ния корней на рост деревьев до конца не изучено 
(Wimmler et al., 2022).

В дополнение к изложенным особенностям 
корневых срастаний высказаны предположения 
по эволюции как корневых срастаний, так и жи-
вых пней, с точки зрения действия индивидуаль-
ного (родственного) отбора (Lev-Yadun, Sprugel, 
2011). Рассмотрена положительная роль корне-
вых срастаний в двух ситуациях: когда корнями 
срослись два растущих дерева и когда погибло 
одно из сросшихся корнями деревьев, и образо-
вался живой пень.

Срастание корнями двух растущих деревьев:
1. При некотором уровне конкурентных от-

ношений отдается предпочтение здоровому 
дереву, поскольку у него меньше шансов стать 
источником болезней.

2. Сросшиеся корнями деревья одного и того 
же вида часто растут группами (Kuntz, Riker, 
1956; Bormann, 1962; Макаренко, 1964; Eis, 
1972; Hubbell, 1979), и наличие срастаний кор-
ней у одного и того же вида может существенно 
повысить потенциал репродуктивного успеха.

3. С точки зрения конкурентных отноше-
ний данный индивидуум может оказаться бо-
лее предпочтительным соперником для другого 
индивидуума, чем заменивший его более жиз-
неспособный индивидуум, особенно, если этот 
другой индивидуум ослабевает  – так называе-
мый «феномен близкого врага» (Temeles, 1994).

4. У размножающихся вегетативно растений 
существует вероятность того, что соседнее рас-
тение является представителем того же гена, и, 
таким образом, срастание корней поддерживает 
тот же генотип.

5. Поскольку большинство семян рассеива-
ется вблизи родительского дерева, существует 
вероятность того, что соседние деревья гене-
тически ближе к сросшемуся корнями дереву, 
чем другие деревья того же вида внутри популя-
ции, и срастание корней является в определен-
ном смысле выражением родственного отбора 
(Hamilton, 1964).

6. Наличие срастания может способствовать 
приобретению деревом полезных грибов или 
микроорганизмов у сросшегося с ним соседне-
го дерева. Несмотря на потенциальную пользу, 

риск передачи патогенных микроорганизмов че-
рез корневые срастания может препятствовать 
их образованию.

7. Поскольку корни вырабатывают различ-
ные токсины, защищающие древесный полог 
(Erb et  al., 2009), срастание корней с другими 
генотипами может увеличить арсенал защитных 
химических веществ и, следовательно, повы-
сить устойчивость деревьев к различным пато-
генам (Lev-Yadun, Sprugel, 2011).

Срастание корнями растущего дерева и жи-
вого пня:

1. Корневая система живого пня занимает 
территорию, прилегающую к растущему дереву, 
и таким образом, защищает его от конкуренции 
за воду, свет и элементы питания (Schenk, 2006). 
С эволюционной точки зрения, долгосрочное 
соотношение выгод и рисков от срастаний мо-
жет соответствовать определенному уровню 
склонности к образованию корневых срастаний.

2. Наличие корневой системы у живого пня 
означает, что генотип продолжает жить, и у не-
которых таксонов есть шанс, что при опреде-
ленных обстоятельствах он сможет возобновить 
рост и размножение в случае, если все срощен-
ные с ним деревья погибнут, например от ветро-
вала (Lev-Yadun, Sprugel, 2011).

В заключение высказанной гипотезы об эво-
люции корневых срастаний и живых пней, ос-
нованной на предполагаемом индивидуальном 
отборе, автор гипотезы (Lev-Yadun, Sprugel, 
2011) констатирует нынешнее отсутствие базо-
вых данных, таких как более широкие знания 
о таксонах деревьев, сросшихся корнями, о час
тоте межвидовых естественных срастаний кор-
ней тех или иных таксонов, о возрасте и разме-
ре деревьев и сросшихся корней. Поэтому при 
нынешнем низком уровне знаний о биологии 
корневых срастаний трудно предсказать, какое 
понимание биологии деревьев и насаждений 
может возникнуть в результате изучения этой 
темы. Хотя исследования корневых трансплан-
татов являются дорогостоящими и трудоемки-
ми, считается, что это очень распространенное 
и важное явление заслуживает большего внима-
ния (Lev-Yadun, Sprugel, 2011).

Упомянутые данные об экологической роли 
корневых срастаний, как правило, ограничены 
конкретными насаждениями, а требуются более 
общие знания, касающиеся условий, способ-
ствующих срастаниям. Необходимы дальнейшие 
исследования по определению экологической 
значимости корневых срастаний для отдельного 
дерева и древостоя.

Срастание корневых систем деревьев. 2. Экология, биология, моделирование
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ОСОБЕННОСТИ ТРАНСЛОКАЦИИ 
ВЕЩЕСТВ ЧЕРЕЗ СРАСТАНИЯ КОРНЕЙ

Срастание корней деревьев одного вида 
важно не только с экологической, но и с физио
логической точки зрения. Корневые срастания 
(трансплантаты) становятся функциональны-
ми, когда срастаются камбиальная и сосудистая 
ткани (Graham, Bormann, 1966). Физиологичес
кие особенности срастания корней деревьев, 
по-видимому, различаются в двух разных ситуа
циях: (1) когда сросшиеся деревья продолжают 
совместное сотрудничество и (2) когда одно из 
сросшихся деревьев удалено, и имеет место со-
трудничество растущего дерева с живым пнем 
(Lev-Yadun, Sprugel, 2011).

Из числа рассмотренных результатов ис-
следований, посвященных срастаниям корней 
(Wimmler et  al., 2022), в 44  % случаев измеря-
лась или прослеживалась транслокация веществ 
через корневые срастания с одного дерева на 
другое. При этом методики, используемые для 
оценки транслокаций, значительно различались. 
Первоначально исследования были направлены 
на доказательство прямого обмена вещества-
ми путем введения и отслеживания красителя 
или изотопов (Bormann, Graham, 1959; Schultz, 
1963; Bormann, 1966). Хотя в значительной ча-
сти рассмотренных исследований был косвен-
но подтвержден обмен веществами, основное 
внимание исследователей сосредотачивалось на 
наличии или отсутствии перемещения веществ, 
а количественная оценка переноса ресурсов 
была и остается малоизученной (Jones, Bretz, 
1958; Fraser et al., 2006; Juzwik et al., 2010; Baret, 
DesRochers, 2011).

Предыдущие исследования показали, что че-
рез срастания корней происходят перетоки пато-
генов (Appel, 1994; Baric et al., 2008), минераль-
ных веществ (Kuntz, Riker, 1956; Bormann, 1966; 
Shultz, Woods, 1967), углеводов (Bormann, 1961, 
1966), гормонов (Bormann, 1966), гербицидов 
(Bormann, Graham, 1959, 1960; Eis, 1972), мик
роорганизмов (Eis, 1972; Epstein, 1978) и воды 
(Schultz, Woods, 1967; Stone  J.  E., Stone  E.  L., 
1975; Wimmler et al., 2022), что, в свою очередь, 
влияет на их прирост (Adonsou et  al., 2016b; 
Tarroux, DesRochers, 2011), смягчая неблагопри-
ятные последствия дефолиации и нашествия 
вредителей (Salomón et  al., 2016) и увеличивая 
концентрацию углеводов в угнетенных деревьях 
(Fraser et al., 2006). Т. Satoo (1964) отмечает важ-
ную роль срастаний корней не только в биоло-
гическом аспекте с точки зрения перетока асси-
милятов, элементов питания, солей и влаги, но 

и в практическом плане – при отводе деревьев 
при рубках ухода и при отборе элитных деревьев 
в селекционных программах.

Корневые срастания могут служить пере-
носчиками патогенов (Appel, 1994; Baric et  al., 
2008), что приводит к распространению забо-
леваний дуба (Blaedow, Juzwik, 2010; Juzwik 
et  al., 2010). Установлено, что возбудитель со-
судистого микоза дуба (Ceratocystis fagacearum 
(Bretz) Hunt), вызывающий его увядание, может 
перемещаться с больных деревьев на близле-
жащие здоровые деревья через естественные 
корневые срастания и приводить к локальному 
распространению патогена (Kuntz, Riker, 1950). 
Гриб распространяется на большие расстояния, 
но способ его распространения точно не уста-
новлен. Предотвращение подземного распро-
странения гриба через корневые срастания и 
предотвращение его распространения с надзем-
ных частей дерева легли в основу рекомендован-
ных мер борьбы с увяданием дуба (Quercus L.) 
(Jones, Bretz, 1958). Высокий уровень успеха 
(84  % обследованных очагов заболевания) был 
достигнут в борьбе с подземным распростра-
нением сосудистого патогена в течение 4–6 лет 
путем механического разрушения связей меж-
ду корнями деревьев с помощью вибрационно-
го плуга (Juzwik et  al., 2010). В  Пенсильвании 
также установлено, что через корневые сраста-
ния с  больных на близлежащие здоровые де-
ревья может перемещаться почвенный гриб 
Verticillium nonalfalfae, вызывающий увядание 
инвазивного айланта высочайшего (Ailanthus 
altissima (Mill.) Swingle) (O’Neal, Davis, 2015). 
Наиболее опасными возбудителями болезней, 
перемещающимися через корневые срастания 
деревьев, являются Fomes pini и Poria weirii 
у дугласии (Pseudotsuga Carr.), Armillaria mellea 
у ели, Endothia gyrosa и Ceratocystis fagacearum 
у дубов, Ceratostomella ulmi у вяза (Ulmus  L.) 
(Крамер, Козловский, 1983).

Элементы питания неравномерно распреде-
ляются в почве вокруг корней, заставляя расте-
ния использовать различные сигнальные пути 
для координации адаптационных реакций на 
самые разнообразные виды стрессов, в том чис-
ле на ограничение питательных веществ (Torres 
et al., 2021). Установлено, что гормональные сиг-
налы, в частности ауксин, играют важную роль 
в заживлении ранений и регенерации сосудов в 
зоне срастания трансплантата. Сигналы, переда-
ваемые через срастание белками, мРНК и малы-
ми РНК в настоящее время становятся новыми 
механизмами, которые регулируют соотноше-
ние питания и развития корней и кроны и могут 
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играть ключевую роль в физиологии корневых 
срастаний (Goldschmidt, 2014). В  отношении 
фитогормонов и их влияния на рост сросшихся 
корнями деревьев исследования чрезвычайно 
редки (Bormann, 1966), и основное внимание 
исследователей уделяется их роли в формиро-
вании трансплантата при прививках (Melnyk, 
2017; Nanda, Melnyk, 2018; Melnyk et al., 2018; 
Sharma, Zheng, 2019). Роль многих фитогормо-
нов остается неизвестной или недостоверной, 
а имеющиеся наблюдения носят описательный 
характер, т. е. не имеют количественной основы. 
Многие из фитогормонов могут оказывать более 
тонкое воздействие на усиление или подавление 
формирования трансплантата, и их действие мо-
жет стать очевидным лишь по мере его «взрос-
ления» (Nanda, Melnyk, 2018).

Проведенными исследованиями (Bormann, 
1961, 1966) обнаружено перемещение углеводов 
через корневые срастания, и было высказано 
предположение, что наличие корневых сраста-
ний может изменить конкурентные отношения 
между деревьями и повлиять на динамику дре-
востоя (Kuntz, Riker, 1956; Bormann, 1962; Eis, 
1972). Количество углеводов, которые могут 
перемещаться через корневые срастания, было 
неизвестно, но показано, что в стрессовом сос
тоянии растущие деревья в течение многих лет 
могут переносить достаточное количество асси-
милятов для поддержания функционирования 
корневой системы деревьев.

Был поставлен вопрос, могут ли ассимиля-
ты передаваться деревьям в условиях недоста-
точной освещенности при асимметричной кон-
куренции за свет (Knox et  al., 1989; Berntson, 
Wayne, 2000). Было высказано предположение, 
что передача ресурсов через корневые сраста-
ния  может поддержать рост деревьев, занима-
ющих подчиненное положение в густых насаж
дениях (Fraser et  al., 2006). Эта гипотеза была 
проверена в Канаде на примере сосны скручен-
ной. Ранней весной было заложено 11 пробных 
площадей, и на каждой отобраны две пары срос-
шихся деревьев и 2 несросшихся дерева. Одно 
дерево из сросшейся пары и одно сросшееся 
дерево были затенены на каждом участке, в то 
время как остальные деревья в течение экспери-
ментального периода не были затенены. В кон-
це вегетационного периода оказалось, что у не- 
сросшихся затененных деревьев были значи-
тельно меньше запасы углеводов по отношению 
к деревьям на свету. У  сросшихся затененных 
деревьев общая концентрация углеводов в кор-
нях была значительно выше, чем у несросших-
ся. Это указывает на то, что срастание корней 

частично компенсирует эффект затенения. Кро-
ме того, срастания крупных корней передавали 
затененным деревьям пропорционально боль-
ше углеводов, чем срастания мелких корней. 
Углеводы, передаваемые через корневые сраста-
ния, дают возможность сросшимся деревьям 
выжить в условиях, когда несросшиеся деревья 
могут быть подавлены конкурентами (Fraser 
et al., 2006).

Корневые срастания оказываются полез-
ными в сценариях ограниченного поступления 
углеводов не только при недостатке освещения, 
но также после вспышек энтомовредителей. По-
скольку уязвимость деревьев в связи с дефоли-
ацией остается фактически необъясняемой их 
свойствами, было высказано предположение, 
что срастание корней может ослабить негатив-
ное воздействие дефолиации на рост деревьев, 
в частности при вспышке еловой листоверт-
ки-почкоеда (Choristoneura fumiferana Clem.). 
Это была гипотеза о срастании корней как ме-
ханизме выживания деревьев после дефолиации 
названным вредителем. В  условиях отсутствия 
информации о наличии какой-либо взаимосвя
зи между вспышками вредителя и корневыми 
срастаниями, на примере ели черной (Picea 
mariana (Mill.) Britton, Sterns & Poggenb.) было 
показано, что негативное влияние вспышки ли-
стовертки-почкоеда на рост деревьев у срос-
шихся деревьев было снижено по сравнению 
с несросшимися деревьями и что угнетенные 
деревья выигрывают от срастания в большей 
степени в результате поддержки со стороны гос
подствующих деревьев. Перенос углеводов че-
рез корневые срастания и повышение эффектив-
ности использования ресурсов могут объяснить 
лучший рост сросшихся деревьев. Положитель-
ная роль срастания корней в снижении негатив-
ного влияния вспышки листовертки-почкоеда 
на рост деревьев может быть более выраженной 
в условиях ограниченного предложения углево-
дов (Salomon et al., 2016).

На основе маркировки перемещений ста-
бильными изотопами углерода в масштабе дре-
весного полога установлено (Klein et al., 2016), 
что углерод, усваиваемый 40-метровой елью, 
передается соседним буку (Fagus  L.), листвен-
нице и сосне через перекрывающиеся корневые 
сферы. Сигналы о смешении изотопов указыва-
ют на то, что на межвидовой двунаправленный 
перенос, которому способствует общая сеть эк-
томикоризы, приходится 40 % мелкодисперсно-
го углерода в корнях (переносится с дерева на 
дерево около 280 кг/(га ‧ год). Таким образом, 
деревья могут обмениваться углеводами более 
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сложными способами, а не только через корне-
вые срастания (Klein et al., 2016).

Через сросшиеся корни происходит пере-
мещение гербицидов. В частности, в 30-летнем 
насаждении сосны веймутовой (Pinus strobus L.) 
вследствие перемещения сульфата аммония от 
обработанных этим гербицидом деревьев че-
рез срастания корней погибло 43  % деревьев, 
не подвергавшихся обработке. В аналогичной 
ситуации в насаждениях сосны смолистой в ре-
зультате перемещения химикатов через корне-
вые срастания погибло 50  % деревьев. Сделан 
вывод, что передвижение гербицидов через 
срастания корней способствует устранению не-
желательных видов (Eis, 1972).

В отношении перемещения минеральных 
веществ (элементов питания) через срастания 
корней деревьев имеются лишь констатации яв-
ления (Kuntz, Riker, 1956; Bormann, 1966; Shultz, 
Woods, 1967). Опубликованы данные об измене-
нии содержания элементов питания в результа-
те прививки лимонных деревьев (Olmos-Ruiz, 
Carvajal, 2022). Сорт Верна лимона (Citrus limon 
(L.) Osbeck) был привит на подвои сладкого 
апельсина (Citrus sinensis (L.) Pers.) и горького 
апельсина (C. aurantium L.). Образцы корней ли-
монного дерева с подвоем горького апельсина 
содержали большее количество железа, марган-
ца и цинка по сравнению с образцами лимон-
ного дерева с подвоем сладкого апельсина. По 
остальным элементам питания существенных 
различий не оказалось. Листья сорта Верна на 
подвое из сладкого апельсина содержали боль-
ше железа, марганца и цинка по сравнению 
с листьями того же сорта на подвое из горького 
апельсина. По остальным элементам питания 
существенных различий не выявлено (Olmos-
Ruiz, Carvajal, 2022). Также было проведено 
исследование транспорта азота между привоем 
и подвоем при прививках различных сортов ви-
нограда (Vitis L.) (Rossdeutsch et  al., 2021). На-
сколько нам известно, в отношении транспорта 
элементов питания между сросшимися корневы-
ми системами деревьев исследований на количе-
ственном уровне не проводилось, по-видимому, 
вследствие известных трудностей при исследо-
вании подземной сферы деревьев.

Как основной компонент растительных кле-
ток вода выполняет несколько физических и 
биохимических функций; она переносит эле-
менты питания и участвует в биохимических 
процессах (Schubert, 2011). Увеличение или 
уменьшение количества воды, перемещаемой 
через срастания корней, может играть реша-
ющую роль в конкуренции за ресурсы и росте 

насаждений и, таким образом, должно отражать 
соотношение чистых затрат и выгод от срастания 
с точки зрения взаимодействия между деревья-
ми. Водный статус деревьев и физиологические 
аспекты водного транспорта в ксилеме стволов 
описаны довольно детально (Лир и  др., 1974; 
Hinckley et al., 1978; Крамер, Козловский, 1983; 
Kozlowski, 1987). Количественная оценка и на-
правление перемещения воды через корневые 
срастания известны в меньшей степени (Schultz, 
Woods, 1967; Stone J. E., Stone E. L., 1975), хотя 
были выявлены осмотические процессы как 
движущие механизмы подобных перемещений 
(Bader, Leuzinger, 2019). В  частности, у сосны 
смолистой при фиксированном давлении 0.15 
или 0.18  бар/м2, приложенном к извлеченным 
корневым трансплантатам различных размеров 
и форм, наблюдалась скорость перетока воды от 
0.8 до 202 мл/ч (Stone J. E., Stone E. L., 1975). При 
наблюдении за направлением водообмена меж-
ду деревом и живым пнем установлена обратная 
связь между суточным сокодвижением и водным 
потенциалом ствола. Ночью, когда транспира-
ция на деревьях приближалась к нулю, сокодви-
жение на живом пне увеличивалось, тогда как 
в дневное время – снижалось. Предполагалось, 
что движение воды обусловлено осмотическими 
процессами, поскольку потоки, связанные с ис-
парением, маловероятны. Аналогичная, но ме-
нее выраженная закономерность, наблюдалась 
в дни с большим количеством осадков или низ-
ким дефицитом давления водяного пара (Bader, 
Leuzinger, 2019). У клоновых растений направ-
ление потока происходило от дерева, достаточно 
обеспеченного влагой, к дереву с недостаточной 
влагообеспеченностью. Это позволяет пред-
положить, что движение сока через корневые 
срастания контролируется транспирационной 
тягой в соответствии с градиентом водного по-
тенциала (Adonsou et  al., 2016a). Наблюдался 
переток от доминантных деревьев к угнетенным 
(Eis, 1972; Shepperd, 1993) и от живых пней к рас
тущим деревьям (Bormann, 1966; Wood, 1970; 
Bader, Leuzinger, 2019), и не было зафиксирова-
но никакого или хотя бы слабого перетока между 
деревьями одного и того же класса Крафта (Eis, 
1972). В этом контексте перемещение веществ 
между двумя или более сросшимися деревьями 
представляется двунаправленным, указывая на 
то, что классы Крафта сросшихся деревьев, их 
физиологическое состояние и влажность почвы 
могут влиять на направление и скорость водооб-
мена (Eis, 1972; Adonsou et al., 2016a).

Представляет интерес функционирование 
собственно живого пня, а  не  только его транс-
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плантата. Согласно F.  H.  Bormann (1961), воз-
раст живых пней достигает 10 лет, но есть сви-
детельства, что у пихты одноцветной (Abies 
concolor (Gordon) Lindl. ex Hildebr.) живые пни 
функционируют в течение 45  лет, у п.  велико-
лепной (A. magnifica A. Murray) – до 61  года и 
у дугласии (Lanner, 1961) – до 87 лет. У дугла-
сии зарегистрирована рекордная продолжитель-
ность функционирования живых пней  – около 
200  лет (Newins, 1916). Продолжительность 
жизни живых пней предположительно зависит 
от наличия притока ассимилятов и других ве-
ществ от растущих деревьев (Greenidge, 1955; 
Eis, 1972; Desrochers, Lieffers, 2001; Fraser et al., 
2006; Jelínková et al., 2009).

Функционирование живого пня представ-
ляет интерес с точки зрения морфогенеза рас-
тений, который включает в себя все процессы, 
участвующие в развитии организма, вплоть до 
завершения окончательной формы и структуры 
(Wardlaw, 1952; Zajaczkowska, 2014). На приме-
ре пихты дугласовой (син. псевдотсуга Мензи-
са) (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) изу
чена роль позиционного контроля в индукции 
дифференцировки клеток и реорганизации их 
расположения в разрастающихся тканях живого 
пня (рис. 8).

Изменения в уровне ориентации и располо-
жении клеточных структур, происходившие во 
время развития разрастающейся ткани, были 
количественно оценены с помощью цифрового 
анализа изображений (Rezakhaniha et al., 2012).

Показано, что зарастание пня может служить 
уникальной моделью для изучения клеточной 
реорганизации и механизмов, ответственных за 
изменение полярности клеток в процессе диф-
ференциации сосудистой ткани из изначально 
неорганизованных паренхиматозных клеток 

(Zajaczkowska, 2014). В  начале роста пней об-
разующиеся паренхиматозные клетки форми-
руют неорганизованную ткань, затем отдельные 
клетки паренхимы начинают выстраиваться в 
более упорядоченные лучеобразные структуры. 
Развитие процесса дифференцировки тканей 
связано с образованием локальных областей 
с  трахеидами, ориентированными по кругу во-
круг лучей. На наиболее продвинутой стадии 
развития ткани, когда трахеиды располагаются 
параллельно в виде продольных тяжей, степень 
упорядоченности клеток становится наивыс-
шей. Предполагается, что лучеобразные струк-
туры могут выступать в качестве организующих 
центров в морфогенетическом поле, ответствен-
ном за дифференцировку разросшейся ткани 
(Zajaczkowska, 2014).

На основе изложенного анализа экологичес
кой и биологической роли срастаний корней в 
функционировании деревьев и древостоев при-
ходится констатировать, что эта роль до конца 
не выяснена, как более полувека назад (Савелье-
ва, 1969), так и сегодня (Vovides et al., 2021).

МОДЕЛИРОВАНИЕ ВОДООБМЕНА 
МЕЖДУ СРОСШИМИСЯ ДЕРЕВЬЯМИ 
В ГРАДИЕНТЕ ЭДАФИЧЕСКИХ 
УСЛОВИЙ

Проанализировав состояние вопроса о транс
локации веществ через корневые срастания, 
М.-C. Wimmler с соавт. (2022) пришли к выво-
ду, что доказательства обмена ресурсами меж-
ду сросшимися деревьями на количественном 
уровне в основном косвенные. Они полагали, 
что, хотя реакция дерева-приемника на околь-
цовывание (Bormann, 1966) или дефолиацию 
(Baret, DesRochers, 2011; Salomón et  al., 2016) 
в  виде ускорения роста используется в  каче-
стве количественного показателя перемещения 
ресурсов от дерева к дереву, без прямых из-
мерений  количественно оценить такой обмен 
сложно. Более того, нестандартизированные эм-
пирические исследования приводили к несопос
тавимым, а иногда и противоречивым результа-
там (Wimmler et al., 2022).

М.-C. Wimmler и соавт. (2022) привели дово-
ды в пользу применения процесс-ориентирован-
ных (функциональных) моделей роста деревь-
ев, способствующих преодолению трудностей, 
связанных с исследованием корневых срастаний 
и позволяющих систематически проверять ги-
потезы, разработанные на основе эмпиричес
ких исследований. Кроме того, по их мнению, 
процесс-ориентированный подход позволяет 

Рис. 8. Продольный разрез пня пихты дугласовой, 
образовавшегося за 30-летний период после спилива-
ния дерева. Показаны годичные кольца древесины до 
(W1) и после (W2) спиливания; стрелками обозначе-
на граница между древесиной, образовавшейся до и 
после спиливания ствола (Zajaczkowska, 2014).
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получить фундаментальное механистическое 
представление и может обеспечить прогноз по-
тенциальной реакции деревьев на более широ-
кий спектр изменений окружающей среды по 
сравнению с эмпирическими моделями (Grimm, 
Berger, 2016). В этой связи рассмотрена модель 
BETTINA (Peters et  al., 2014, 2018), которая 
ранее применялась для количественной оцен-
ки потоков воды из корневой зоны в крону де-
ревьев (Bathmann et al., 2020; Peters et al., 2021). 
Названная модель описывала рост и аллометрию 
деревьев в зависимости от доступности ресур-
сов и предполагалось, что ее использование для 
оценки корневых связей между деревьями мо-
жет дать количественную оценку водообмена и 
сравнить потребление воды свободно растущи-
ми и сросшимися деревьями в различных усло-
виях окружающей среды.

Описанные в предыдущих разделах эмпи-
рические наблюдения выявили закономерности 
водообмена между сросшимися деревьями на 
качественном уровне, и согласно этим законо-
мерностям водообмен обусловлен градиента-
ми водного потенциала аналогично переносу 
воды внутри деревьев. Для оценки водообмена 
М.-C. Wimmler и соавт. (2022) решили внедрить 
этот процесс в модель BETTINA и проверить ле-
жащую в ее основе гипотезу. С этой целью были 
использованы данные биометрических измере-
ний мангровых сообществ со сросшимися кор-
нями на центральном побережье Мексиканского 
залива, где недостаток воды обусловлен гради-
ентом солености. Были поставлены следующие 
вопросы:

– Каким количеством воды могут приблизи-
тельно обмениваться сросшиеся деревья?

– Что определяет направление и количество 
перетекающей воды?

– Как переток влияет на водный баланс срос-
шихся деревьев? (Wimmler et al., 2022).

Выполненный анализ литературы показал, 
что колебания в снабжении углеводами, мине-
ралами и водой, вызванные стрессовым состо-
янием деревьев, могут быть компенсированы 
за счет подключения к здоровому дереву, не ис-
пытывающему какой-либо стресс. Проведенные 
исследования показали, что сросшиеся деревья 
меньше страдают от стрессов по сравнению 
с несросшимися деревьями (Fraser et  al., 2006; 
Adonsou et al., 2016b; Salomón et al., 2016). Это 
позволило предположить, что сросшиеся де-
ревья обмениваются ресурсами, компенсируя 
пространственно-временные различия в их до-
ступности. Кроме того, польза, получаемая срос-
шимся деревом, была больше, когда соседнее 

дерево было доминирующим, и, таким образом, 
было установлено, что преимущество срастания 
зависит от положения в пологе сросшихся де- 
ревьев (Baret, DesRochers, 2011). Однако лежа-
щие в основе этих процессов механизмы оста- 
ются не до конца понятными. Более того, пере-
мещение веществ не всегда можно было обнару-
жить (Jelínková et al., 2012; O’Neal, Davis, 2015), 
даже если трансплантат был функциональным.

Рассмотренные исследования сосредоточе-
ны главным образом на отдельных деревьях или 
парах сросшихся деревьев. Однако корневые 
трансплантаты могут соединять несколько де-
ревьев (Bormann, Graham, 1959; Gordon, 1974; 
O’Neal, Davis, 2015; Vovides et al., 2021), вплоть 
до 11 в группе (De La Rue, 1934). Размер группы 
и взаимосвязь деревьев в ней могут влиять на 
перемещение ресурсов. Таким образом, изучение 
сросшихся деревьев как групп и их взаимосвязей 
с  условиями окружающей среды позволяет по- 
новому взглянуть на природу срастания корней.

Согласно изложенному М.-C.  Wimmler и 
соавт. (2022), предприняли попытку проверить 
четыре модельных алгоритма, описывающие 
движение воды между сросшимися деревьями 
на основе вышеизложенных эмпирических ис-
следований:

– между деревьями одинакового размера 
водообмен отсутствует или имеется в незначи-
тельном объеме (М1);

– перемещение воды происходит от господ-
ствующего дерева к угнетенному (М2);

– перемещение воды происходит от дерева, 
растущего во влажных условиях, к дереву, ра-
стущему во влагодефицитных условиях (М3);

– количество воды, получаемой деревом, по 
сравнению с его собственным потреблением 
(т. е. компенсирующий эффект) выше, если де-
рево-партнер крупнее (М4).

Поскольку водообмен между сросшимися 
деревьями в основном обусловлен транспира-
ционной тягой и, следовательно, градиентом 
водного потенциала, предполагалось воспроиз-
вести эти закономерности с помощью модели 
BETTINA, в которой поглощение и перемеще-
ние воды зависит от градиентов водного потен-
циала. Модель применена с использованием ал-
лометрических параметров мангровых деревьев 
и степени солености поровых вод, т. е. жидкой 
фазы донных отложений (Розанов, Волков, 2009; 
Rozanov, Volkov, 2009; Казак и др., 2021; Гуро-
ва, 2023), которые влияют на разность потенци-
алов воды между деревьями и ее перемещения 
в соответствии с названными градиентами. Для 
аллометрических параметров были использо-
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ваны биометрические данные сросшихся и не-
сросшихся мангровых деревьев  – авиценнии 
блестящей (Avicennia germinans  (L.)  L.), полу-
ченные с 5 постоянных пробных площадей раз-
мером 30 × 30 м, расположенных вокруг лагуны 
Ла-Манча в Мексике (Vovides et al., 2014, 2016, 
2021). Этот набор данных включал в себя поло-
жение дерева (координаты x, y), диаметр ство-
ла, высоту ствола и радиус кроны, а также на-
личие или отсутствие срастания, и при наличии 
срастания  – соответствующие данные сросше-
гося дерева (Wimmler et al., 2022).

Необходимо отметить уникальность ман-
гровых лесов, кардинально отличающихся по 
структуре и функционированию от насаждений 
основной лесной зоны. Мангровый лес – это тип 
экосистем морских побережий экваториального 
и тропических поясов, заливаемых приливом, 
где нет четкой границы между сушей и морем 
(рис. 9).

Древесные виды мангровых лесов – солевы-
носливые, приспособленные к жесткой среде со-
леных приливов. Они имеют ходульные корни, 
обнажающиеся при отливах (рис. 10).

Рис. 9. Экологический профиль мангрового леса и его родовой состав (Фукарек и др., 1982).

Рис. 10. «Ходульный» мангровый лес (Шевелев, 2020).

Срастание корневых систем деревьев. 2. Экология, биология, моделирование
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Основной принцип движения воды в модели 
BETTINA – разность водных потенциалов меж-
ду транспирирующими устьицами и поровой 
водой. Ток воды вдоль градиента потенциала ре-
гулируется сопротивлением потоку в корневой 
системе и в ксилеме ствола дерева (рис. 11, а).

Согласно закону Дарси, резистентность 
(сопротивляемость) ксилемы зависит от алло-
метрических показателей (длина пути потока, 
поперечное сечение проводящих сосудов) и 
гидравлической проводимости, ранее рассчи-
танных для мангровых зарослей (Melcher et al., 
2001; Hao et al., 2009). Согласно теории модели 
трубок (Shinozaki et  al., 1964) предполагается, 
что гидравлическая проводимость ксилемы и 
поперечное сечение проводящих сосудов посто-
янны вдоль вертикального водного тока, и, сле-
довательно, падение потенциала вдоль траекто-

рии водного тока является линейным (Wimmler 
et al., 2022).

Согласно модели, соленость поровых вод 
определяет доступность воды с помощью осмо-
тического потенциала. Более высокая соленость 
соответствует более низкому (более отрицатель-
ному) потенциалу, что приводит к ограниченно-
му доступу к воде (Ball, Farquhar, 1984; Munns, 
Tester, 2008). Базовая соленость поровой воды 
в данном примере была установлена равной 
35 ppt и считалась средней соленостью поровой 
воды под соответствующим деревом (Wimmler 
et al., 2022).

В данном исследовании была применена 
расширенная версия модели BETTINA, пред-
полагающая срастание деревьев в верхней ча-
сти корневой системы, при этом перемещение 
воды между сросшимися деревьями обусловле-

Рис. 11. Графическое представление несросшегося модельного дерева (а) и пары 
сросшихся модельных деревьев (б), включая сопротивление на поверхности корня 
(Rro) и ксилемы корней, ствола и кроны (Rxy,ro, Rxy,st, Rxy,cr соответственно), а также 
запас воды вокруг корневой системы (ψO) и в листьях (ψL).
Сопротивления сгруппированы в соответствии с областями их действия по отношению к по-
тенциально сросшимся корням в виде сопротивления под и над срастанием (Rbg, Rag). Стрел-
ками показаны потоки воды, проходящие внутри деревьев и между ними. ABS – количество 
воды, поглощенной из почвы, AVAIL – количество воды, доступное для роста и поддержа-
ния, AWG  – абсолютное приращение воды, перемещаемой между сросшимися деревьями, 
а RGW – относительное приращение воды, т. е. доля доступной воды в AWG. Индексы ука-
зывают на статус срастания: сросшийся корень (rg) или несросшийся (ng). Для несросшихся 
деревьев ABS равно AVAIL (Wimmler et al., 2022).
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но разницей водных потенциалов между ними 
(рис. 11, б).

С применением электронно-гидравлической 
аналогии была составлена и решена система ли-
нейных уравнений для получения значений по-
глощенной, доступной и обмениваемой воды.

Согласно модели, количество воды, погло-
щенной из почвы (ABS), равно количеству воды, 
доступной дереву для роста и поддержания 
(рис. 11, а). Для сросшихся деревьев эти значе-
ния различались, и разница между AVAIL и ABS 
представляла собой абсолютное приращение 
воды (AWG). Если вода отводилась от дерева, 
это значение было отрицательным. При таком 
подходе к моделированию водный баланс дере-
ва изменялся в зависимости от количества воды, 
проходящей через сросшиеся корни, и воды, по-
глощаемой из почвы. В  зависимости от сопро-
тивления под и над срастанием, а также от его 
возможных перепадов, водопоглощение срос-
шегося дерева отличалось от водопоглощения 
несросшегося дерева того же размера и архитек-
тоники (Wimmler et al., 2022).

Группа сросшихся деревьев рассматривалась 
как единая общность, где сумма воды, переме-
щаемой между деревьями внутри группы, равна 
нулю, т.  е. количество воды, которое получает 

одно дерево, равно количеству, которое отдают 
его партнеры:
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Однако деревья, которые теряют воду, могут 
компенсировать ее, забирая больше воды из поч-
венного субстрата, в зависимости от градиента 
водного потенциала. При этом сумма воды, по-
глощенной всеми деревьями группы, равна сум-
ме воды, доступной этим деревьям для роста и 
поддержания жизнедеятельности:
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где n – здесь и далее количество деревьев в груп-
пе (Wimmler et al., 2022).

Влияние размера дерева и солености поро-
вых вод исследовано в двух форматах с двумя 
сценариями в каждом (рис. 12).

В то время как форматы определяли структу-
ру групп сросшихся деревьев, сценарии харак-
теризовали распределение солености поровой 
воды. Это дало возможность оценивать влияние 
размера деревьев на обмен ресурсами незави-
симо от условий окружающей среды. В первый 

Рис. 12. Схематическое изображение форматов (строки) и сценариев (столбцы).
Круги обозначают деревья, а линии – срастания деревьев. Цвета указывают на степень 
солености поровых вод. В однородном сценарии все деревья имеют фиксированную 
соленость поровой воды, равную 35 ppt, а в неоднородном она колеблется между 35 и 
40 ppt (Wimmler et al., 2022).
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формат включены фиктивные пары сросшихся 
деревьев T1 и T2 («фиктивное срастание»), во 
второй («наблюдаемое срастание»)  – все срос-
шиеся деревья, образующие группу из 2–9 осо-
бей, а также их фактические срастания и вза-
имные расстояния, наблюдаемые в полевых 
условиях. Формат «наблюдаемое срастание» от-
ражал реальные структуры групп, и определял 
фактическое количество воды, которое могло 
быть перемещено через корневые срастания.

Распределение солености поровой воды 
включало два сценария (рис. 12). В однородном 
сценарии все деревья имели одинаковую соле-
ность (35 ppt), а в неоднородном она варьировала 
от 35 до 40 ppt. При «фиктивном срастании» со-
леность поровой воды устанавливалась равной 
35 и 40 ppt для деревьев T1 и T2 соответственно, 
где дерево T2 испытывало стресс от недостатка 
воды. При «наблюдаемом срастании» соленость 
поровой воды определялась случайным образом 
(Wimmler et al., 2022).

Статистический анализ был проведен с ис-
пользованием программы R  Core Team (2020). 
Выходами модели (см. рис. 11) были данные о 
воде, доступной дереву без корневых срастаний 
(AVAILng, без срастания) и с корневыми сраста-
ниями (AVAILrg, сросшиеся), абсолютное 
	 AWG = AVAILrg – ABSrg	 (4)

и относительное

	 RWG = AWG
AVAILng

⋅100 	 (5)

приращения воды у сросшихся деревьев (отри-
цательные значения указывали на потерю воды), 
а также суммарное относительное приращение 
воды в группе (группа RWG) (Wimmler et  al., 
2022)

	 RWGgroup =
=
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Значение AVAILng рассчитано для всех де-
ревьев и служило базовой линией, позволяющей 
учитывать соответствующий водообмен. В слу-
чае сросшихся деревьев геометрические пара
метры рассматривались как логарифмически 
преобразованные соотношения r соответствую-
щих параметров x:
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где xi и xj  – значения параметров фокального 
дерева i и его смежного партнера j, а k – коли-

чество  срощенных деревьев. Отрицательное 
значение r указывает на более высокие геомет
рические параметры фокального дерева по срав-
нению с соседним партнером, и при положи-
тельном значении r – наоборот, а r, равное нулю, 
указывает на одинаковые размеры деревьев 
(Wimmler et al., 2022).

Результаты в формате «фиктивное сраста-
ние». У деревьев без корневых срастаний погло-
щение воды было несколько выше при низкой 
солености (35  ppt), чем при высокой (40  ppt), 
соответственно 14.6 против 13.3 л/сут. При этом 
различия между деревьями разных размеров 
достигали 1.75–37.1 л/сут. В целом поглощение 
воды положительно коррелировало со всеми 
тремя размерными параметрами, т.  е. с радиу-
сом ствола, высотой дерева и радиусом кроны. 
Срастание корней привело к небольшому пере-
распределению воды при однородной солености 
поровой воды. Различия в условиях солености 
поровой воды у двух деревьев сместили этот 
поток в пользу дерева T2, более подверженного 
стрессу, что обусловило значение AWG дерева 
T2 в диапазоне между 0.12 и 1.8 л/сут (и наобо-
рот для дерева T1).

В однородном сценарии вода перемещалась 
от большего дерева к меньшему, и количество 
обмениваемой воды увеличивалось с увеличени-
ем различий в геометрии деревьев, что подтвер-
дило эмпирическую модель М2. Если деревья 
были близки по размеру, водообмен происходил 
или в незначительном объеме, или вообще не 
происходил, что подтвердило эмпирическую мо-
дель М1. В неоднородном сценарии водообмен 
в  основном определялся различиями в солено-
сти поровой воды, и вода, как правило, перете-
кала с дерева с более низкой соленостью к дере-
ву с  более высокой соленостью поровой воды, 
т.  е.  от T1 до T2, что соответствовало эмпири-
ческой модели М3. В  тех случаях, когда более 
крупное дерево растет в более благоприятных 
условиях, большая разница в размерах между 
сросшимися деревьями способствует компенса-
торному эффекту срастания корней по мере уве-
личения положительного RWG, что подтвердило 
эмпирическую модель М4 (Wimmler et al., 2022).

Результаты в формате «наблюдаемое сра­
стание». Обеспеченность деревьев водой без 
корневых срастаний варьировала от 0.86 до 
76.1  л/сут, при этом среднесуточное потребле-
ние было несколько ниже для деревьев с высо-
кой соленостью субстрата (40  ppt) по сравне-
нию с деревьями с низкой соленостью (35 ppt), 
соответственно 20.2 против 21.2 л. Аналогично 
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«фиктивному срастанию», варьирование AWG 
и RWG при неоднородном распределении со-
лености было примерно вдвое выше, чем при 
однородном. Более того, AWG в формате «на-
блюдаемое срастание» было немного выше, чем 
в группах «фиктивного срастания» вследствие 
наличия более сложных комбинаций деревьев. 
Размер групп доходил до 9  особей, при этом 
в 55  % групп было 2  дерева. Как и в формате 
«фиктивное срастание», на AWG в основном 
влияло соотношение высоты деревьев, а  также 
соленость поровой воды (Wimmler et al., 2022).

Сросшиеся деревья имели на 5.3 % (в одно-
родном сценарии) и на 10.3 % (в неоднородном) 
больше доступной воды, чем несросшиеся де
ревья (т. е. AVAILrg > AVAILng). В то же время их 
водопоглощение из почвенного субстрата было 
снижено (т. е. ABSrg < ABSng) до 3.8 % в однород-
ном сценарии и до 8.7 % в неоднородном. Эф-
фект увеличения количества воды по сравнению 
с ее потерей был более очевиден на групповом 
уровне: RWGgroup варьировал от –2.8 до 10.9 % и 
от –6.1 до 21.5 % и был положительным в 60.6 
и 65.0 % групп соответственно в однородном и 
неоднородном сценариях (Wimmler et al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Процесс-ориентированное моделирование 
позволило протестировать потенциальные мо-
дели водообмена, выявленные на основе име-
ющейся эмпирической литературы, и провести 
первую оценку темпов водообмена и их влия-
ния на потребление воды. Построенная модель 
четко воспроизвела четыре эмпирические зако-
номерности: между деревьями одинакового раз-
мера не было водообмена, поскольку не суще-
ствовало градиента водного потенциала (М1). 
Однако, когда сросшиеся деревья отличались 
по размерам, ток воды шел от большего дерева 
к  меньшему (М2), а при тестировании в усло-
виях неоднородных сценариев водообеспечен-
ности он происходил от дерева с большей к де-
реву с меньшей водообеспеченностью (М3), что 
может накладываться на модель М2 (Wimmler 
et al., 2022).

Иными словами, если вода была ограничи-
вающим фактором в почвенном субстрате бо-
лее крупного дерева, то это дерево имело более 
высокий отрицательный водный потенциал, что 
уменьшало количество воды, поступавшей к 
более мелкому дереву, или даже изменяло на-
правление потока. Количество воды, получае-
мой деревом по сравнению с его собственным 

потреблением, было тем больше, чем больше 
была разница в размерах с деревом-донором 
(М4), и эффект усиливался при неоднородной 
доступности воды. Подобно разнице водных 
потенциалов в почвенном субстрате, разница 
в минимальном водном потенциале листьев так-
же влияла на водообмен: вода текла от дерева 
с более высоким (т.  е. менее отрицательным) 
водным потенциалом к дереву с более низким 
водным потенциалом листьев, согласно описан-
ному ранее перераспределению воды внутри от-
дельных растений (Burgess et al., 1998; Oliveira 
et al., 2014). Результаты моделирования согласу-
ются с единственным доступным эмпирическим 
наблюдением (Bader, Leuzinger, 2019), где водо-
обмен в системе «дерево – пень» был обуслов-
лен либо транспирацией дерева, либо разницей 
осмотических потенциалов между корневыми 
системами (Wimmler et al., 2022).

Диапазон водообмена между сросшимися 
мангровыми деревьями, наблюдаемый при мо-
делировании, был в пределах 0.02–4.8  л/сут, 
что соответствовало данным эмпирических 
наблюдений (Stone  J.  E., Stone  E.  L., 1975) по-
тенциального потока через срастания корней 
у деревьев сосны смолистой разной высоты. 
Соответствия прогнозируемых общих водопо-
глощений деревьев эмпирическим значениям 
обсуждались и ранее (Peters et  al., 2021). Они 
указывали на то, что предложенная расширен-
ная модель обеспечивала надежную количе-
ственную оценку водообмена между сросшими-
ся мангровыми деревьями (Wimmler et al., 2022).

Установленный водообмен через корневые 
срастания свидетельствовал о наличии пока еще 
не распознанного механизма гидравлического 
перераспределения между сросшимися деревья-
ми в лесных насаждениях. В засоленных экосис
темах, таких как мангровые заросли, пассивный 
перенос воды корневой системой из более влаж-
ных слоев почвы в более сухие, способствовал 
растворению соли в толще почвы (Richards, 
Caldwell, 1987; Нао et  al., 2009) и был опосре-
дован поглощением воды листвой (Schreel et al., 
2019). Моделируемый водообмен, отнесенный 
к площади поперечного сечения корневого 
срастания, составлял до 0.36 м/сут, что находит-
ся в пределах диапазона гидравлического пере-
распределения между крупными соснами и их 
подростом, опосредованного микоризой (Warren 
et al., 2008).

В предложенной модели корневые срастания 
способствовали увеличению или уменьшению 
как поглощения почвенной влаги, так и количе-

Срастание корневых систем деревьев. 2. Экология, биология, моделирование
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ства воды, доступной для роста и поддержания 
жизненного состояния деревьев. Из-за измене-
ния градиента водного потенциала в почве дере-
вья, которые получали воду от соседних деревь-
ев, снижали водопоглощение и в то же время 
имели больше доступной воды по сравнению с 
несросшимися деревьями. У деревьев, которые 
теряли воду, эффект был обратным. Обратные 
связи между растениями и почвой, например 
между поглощением воды деревьями и засоле-
нием почвы (и следовательно, доступностью 
воды), были признанным фактором формирова-
ния мангровых экосистем (Wimmler et al., 2021). 
Учитывая сложные механизмы обратной связи 
между растениями и почвой, приводящие к из-
менчивости доступной воды, как было показа-
но ранее для мангровых лесов (Bathmann et al., 
2020, 2021), увеличение забора воды на участках 
с более доступной водой из-за срастания корней 
может привести к нивелированию подобного не-
равенства (Wimmler et al., 2022).

Выявленные закономерности и движущие 
механизмы водообмена могут быть применены 
к наземным древесным сообществам в гради-
ентах водного потенциала (Richards, Caldwell, 
1987). Представленный пример не охватывает 
динамические процессы, такие, как рост де-
ревьев, и, следовательно, не объясняет того, как 
срастание корней может повлиять на рост де-
ревьев и структуру сообщества. Поэтому буду-
щие исследования должны быть направлены на 
выявление динамических процессов, включая 
обратные связи между растениями, почвой и гид
равлическим перераспределением, чтобы рас-
крыть роль водообмена в различных условиях 
роста деревьев и древостоев. Предложенная мо-
дель характеризуется неинвазивным подходом, 
который может помочь в разработке и интерпре-
тации эмпирических исследований, например 
путем воспроизведения закономерностей в ха-
рактерных групповых структурах, наблюдаемых 
в различных экологических условиях (Vovides 
et  al., 2021). Более того, модель способствует 
пониманию влияния срастания корней на рост 
древостоя и может служить для проверки гипо-
тез о его эволюционном значении, что позволяет 
расширить или поставить под сомнение извест-
ные концепции кооперации и конкуренции в по-
пуляциях деревьев (Wimmler et al., 2022).

В результате проведенных исследований эко-
логии, биологии и моделирования корневых си-
стем сделаны следующие выводы:

1. Срастание корней обеспечивает повышен
ную механическую устойчивость деревьев в их 

противостоянии ветру и сопряжено с много-
численными иными факторами, такими как из-
менчивость морфологии корней, структуры и 
влажности почвы, а также степени взаимного 
перекрытия корней. Предполагается, что сраста-
ние деревьев корнями является совместной 
адаптивной стратегией, при которой обмен ре-
сурсами компенсирует их дефициты во времени 
и пространстве и способствует снижению стрес-
са в противостоянии деревьев нарушениям сре-
ды обитания.

2. Количество срастаний корней увеличи-
вается как с возрастом древостоя, так и с его 
густотой. Преобладает вывод о связи частоты 
срастаний с густотой деревьев, обеспечиваю-
щей наиболее тесный контакт между их корня-
ми. Связь частоты корневых срастаний с гене-
тической близостью видов менее тесная, чем 
с  густотой, а во многих случаях остается не
определенной.

3. Результаты имитационного моделирова-
ния показали, что частота срастаний связана 
с повышением выживаемости древостоев в ус-
ловиях, когда доступность ресурсов изменялась 
во времени и пространстве. Однако срастания 
не оказывали положительного воздействия, 
когда ресурсы были равномерно или статично 
распределены между деревьями и оказывали 
отрицательное воздействие, когда средний уро-
вень ресурсов был очень низким независимо от 
характера их изменения. Следовательно, сраста-
ние корней может быть адаптивным, обеспечи-
вая эффект усреднения ресурсов в неопределен-
ных условиях окружающей среды.

4. Влияние живых пней на растущее дерево 
остается не определенным: если одни иссле-
дователи не наблюдали его, то другие описали 
их негативное влияние на темпы роста деревь-
ев, а третьи сообщали об увеличении скорости 
роста дерева после рубки сросшегося с ним со-
седа. Остается неясным, являются ли изменения 
размеров сросшихся деревьев результатом пре-
имуществ, получаемых от срастания, или они 
связаны с тем фактом, что крупные деревья име-
ют более высокую вероятность срастания из-за 
их развитой корневой системы.

5. Через срастания корней происходят перето-
ки патогенов, минеральных веществ, углеводов, 
гормонов, гербицидов, микроорганизмов и воды. 
Основное внимание исследователей сосредота-
чивалось на наличии или отсутствии перемеще-
ния веществ, а количественная оценка переноса 
ресурсов была и остается малоизученной.

6. Перемещение веществ между двумя или 
более сросшимися деревьями может быть дву-
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направленным, и классы Крафта сросшихся де-
ревьев, их физиологическое состояние и влаж-
ность почвы могут быть факторами, влияющими 
на направление и скорость обмена ресурсами. 
Экологическая и биологическая роль срастания 
корней в функционировании деревьев и древо-
стоев остается до конца не выясненной.

7. Количественный анализ перетоков воды 
между деревьями, сросшимися своими корня-
ми, выполненный на основе моделирования 
в градиенте солености почвенного субстрата 
в мангровых лесах, подтвердил некоторые ранее 
опубликованные закономерности, имевшие опи-
сательный характер:

– между деревьями одинакового размера 
водообмен отсутствует или имеется в незначи-
тельном объеме;

– перемещение воды происходит от господ-
ствующего дерева к угнетенному;

– перемещение воды происходит от дерева, 
растущего во влажных условиях, к дереву, расту-
щему во влагодефицитных условиях;

– количество воды, получаемой деревом, по 
сравнению с его собственным потреблением 
выше, если дерево-партнер крупнее.

8. Выводы о значении срастания корней в 
экологическом и биологическом аспектах как на 
описательном, так и на количественном уров-
нях получены в статичных условиях и не охва-
тывают динамические процессы роста деревьев 
и  древостоев. Будущие исследования должны 
быть направлены на выявление обратных связей 
между деревьями, почвой и перераспределени-
ем ресурсов с целью раскрытия роли обмена ре-
сурсами в различных условиях роста деревьев 
и древостоев.

9. Количественный подход к оценке био-
логической и экологической роли корневых 
срастаний закладывает основу для понимания 
их влияния на формирование и продуктивность 
древостоя и для проверки гипотез о их эволюци-
онном значении, что может расширить или по-
ставить под сомнение известные концепции ко-
операции и конкуренции в популяциях деревьев.

Работа выполнена в рамках научных иссле-
дований Уральского государственного лесотех-
нического университета.
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The competition of trees for light, moisture and nutrients is usually considered as the main factor of interaction 
between trees, but this idea is questioned by examples of cooperation or cooperation through natural root grafting. 
In connection with the discussion of the phenomenon of plant root grafting, the most important question in biology 
about the relationship between individual species and individuals within a species has been developed. The importance 
of root grafting lies in its ability to influence the physiology and ecology of grafted trees, however, the processes 
contributing to the formation of root grafting, the factors involved and their effects are unknown. The question of 
whether the root grafting is accidental or a natural phenomenon is still controversial. The effect of live stumps on 
a growing tree remains uncertain. It is known that root grafting provides increased mechanical stability of trees 
in their resistance to wind and is associated with factors such as variability in root morphology, soil structure and 
moisture, as well as the degree of mutual root overlap. The frequency of root grafting increases both with the age of 
the stand and with its density. Pathogens, minerals, carbohydrates, hormones, herbicides, microorganisms and water 
flow through root grafting, but these processes actually have no quantitative basis. Modeling of water flows between 
grafted trees in mangrove forests at the quantitative level showed that there is no water exchange between trees of the 
same size or there is an insignificant amount; water movement occurs from the dominant tree to the oppressed one; 
water movement occurs from a tree growing in humid conditions to a tree growing in non-scarce conditions, and the 
amount of water received, compared to its own consumption, it is higher if the partner tree is larger. A quantitative 
approach to assessing the biological and ecological role of root grafting lays the foundation for understanding their 
impact on the formation and productivity of a stand.

Keywords: grafting of tree roots, biology and ecology of grafting, the movement of substances through grafting, 
live stumps, models of the functioning of grafting.
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