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ВВЕДЕНИЕ

Эффективной формой лесного семеновод-
ства является плантационный метод, позволя-
ющий совмещать генетическое и селекционное 
улучшение древесных растений. Основное на-
правление селекции кедровых сосен – регуляр-
ное и обильное семеношение, мощное развитие 
кроны, быстрота роста, долговечность, размер 
шишек и число семян в шишке. Наряду с созда­
нием плантаций из деревьев сосны сибирской 
(Pinus sibirica Du Tour) (кедра сибирского) луч-
ших форм целесообразно закладывать и план-
тации, содержащие коллекции особей вида как 

из  разных местопроизрастаний их ареала, так 
и деревьев разных внутрипопуляционных форм. 
Интересным объектом для селекции и интродук-
ции кедра сибирского, а также для изучения в це-
лом эволюции кедровых сосен являются формы 
с ускоренным развитием женских шишек. Для 
рода сосна (Pinus  L.) характерен двухлетний 
цикл развития женских шишек, в  год цветения 
развивается только озимь и лишь на второй год 
происходят оплодотворение семяпочек и рост 
шишек и семян до их окончательного размера 
и созревания. Для очень редких форм, обнару-
женных в Западном Саяне (Ирошников, 1974), 
в экологически оптимальных условиях произ-

© Кузнецова Г. В., 2024
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ВЕГЕТАТИВНОЕ И СЕМЕННОЕ ПОТОМСТВО РЕДКИХ ФОРМ 
СОСНЫ СИБИРСКОЙ В КРАСНОЯРСКОЙ ЛЕСОСТЕПИ

Г. В. Кузнецова

Институт леса им. В. Н. Сукачева СО РАН – обособленное подразделение ФИЦ КНЦ СО РАН
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Представлены результаты исследования роста и генеративной структуры у вегетативного и семенного по-
томства редких форм сосны сибирской (Pinus sibirica Du Tour) (кедра сибирского), созданных на территории 
опытного экспериментального хозяйства «Погорельский бор» в Красноярской лесостепи (Емельяновский 
район Красноярского края). Материнские деревья вегетативного потомства произрастают в оптимальных ус-
ловиях для кедра сибирского в низкогорье Западного Саяна, семенного – в предгорье Хамар-Дабана бассейна 
оз. Байкал. Для редких форм деревьев кедра сибирского помимо двухлетнего семеношения характерно раз-
витие мегастробил в год цветения, на год раньше, чем у типичных форм. По результатам исследования выяв-
лено что вегетативное потомство кедра сибирского наследует однолетний и смешанный типы семеношения 
материнского дерева (808) саянской популяции; семенное потомство байкальской популяции выделяется по 
ростовым показателям (повышенным числом семядолей, длинной хвоей, числом латеральных побегов, вы-
сотой, приростом), характерным также для материнских деревьев. Выявленные признаки у вегетативного и 
семенного потомства кедра сибирского редких форм в Красноярской лесостепи характерны для гибридных 
растений, проявляющихся как гетерозис роста.

Ключевые слова: кедр сибирский, редкие формы, вегетативное потомство, семенное потомство, однолет-
нее, двухлетнее, смешанное, семеношение, шишка, раметы.

DOI: 10.15372/SJFS20240401
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растания кедра сибирского (низкогорные, тра-
вяные и папоротниковые кедровники), а  также 
в Хамар-Дабане (Епова, 1956; Карбаинов, 1982; 
Ирошников, 1985; Карбаинов, Кузнецова, 2009; 
Кузнецова, 2019) встречаются деревья с  уско-
ренным (однолетним) и смешанным (одно-, од-
но-двух-, двухлетним) циклом формирования 
шишек. У мегастробилы с ускоренным циклом 
развития, обычно в нижней ее части, происхо-
дит разрастание семенных чешуй, оболочки и 
эндосперма семян в год цветения, т. е. на год 
раньше, чем у типичных форм. Познание при-
роды этого признака и разведение таких форм 
прививкой позволят выбрать метод селекции ке-
дра сибирского на однолетнее развитие шишек, 
получение семян для орехопродуктивных план-
таций и плантационных культур.

Выявление и испытание ценных форм – ак-
туальная задача лесной селекции для их сохра-
нения, изучения и использования с целью повы-
шения продуктивности лесных культур. Такая 
работа должна опираться на эксперименты по 
испытанию потомства отдельных форм деревь-
ев и насаждений.

Цель настоящего исследования  – изучение 
вегетативного (саянская популяция) и семенно-
го (байкальская популяция) потомств деревьев 
редких форм кедра сибирского, выявление ге-
терозисных признаков материнских деревьев 
у их потомств в новых условиях произрастания, 
установление причин проявления этих призна-
ков в природных популяциях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Объектами исследования стали вегетативное 
и семенное потомство кедра сибирского ред-
ких форм, созданных на территории опытного 
экспериментального хозяйства «Погорельский 
бор» в Красноярской лесостепи, в 38 км к севе-
ру от г. Красноярска. Географические координа-
ты экспериментального участка  – 56°22′  с.  ш., 
92°57′ в. д.

В 1973–1975 гг. под руководством А.И. Ирош-
никова была создана плантация прививок ред-
ких форм кедра сибирского саянской популя-
ции. Черенки брали с материнских деревьев с 
ускоренным и нормальным типом формирова-
ния женских шишек, произрастающих в эко-
логически оптимальных для кедра сибирского 
условиях (низкогорные, высокотравно-папорот-
никовые припоселковые кедровники) на высоте 
350–400 м н. у. м. в возрасте 90–100 лет в Запад-

ном Саяне (Ермаковский район Красноярского 
края) (рис. 1).

Данные исследования проводили на привив-
ках, выполненных черенками с маточного дере-
ва 808 с ускоренным однолетним и смешанным 
(одно-, одно-двух и двухлетним) циклом фор-
мирования шишек. Для маточного дерева 808 
характерна большая изменчивость в развитии 
шишек от однолетнего, смешанного до нормаль-
ного двухлетнего цикла развития.

Для дерева 808 свойственен также промежу-
точный тип развития шишек, когда разрастание 
семенных чешуй до нормального размера, ха-
рактерного для двухлетних шишек, захватыва-
ет только нижнюю часть шишки (Ирошников, 
1974). На разросшихся в год цветения семенных 
чешуях семена в последующий вегетационный 
период не развиваются, оставаясь мелкими и пус­
тыми. Не разросшиеся в год цветения семенные 
чешуи в верхней части мегастробила (у смешан-
ного цикла развития шишек) на следующий год 
нормально развиваются и дают полноценные се-
мена. В редкие годы все семенные чешуи и сама 
шишка в год цветения сильно разрастаются, до-
стигая почти нормального размера, свойствен-
ного двухлетнему развитию. Однако семена в 
таких однолетних шишках остаются недоразви-
тыми, без эндосперма и зародыша, и сама шиш-
ка опадает в осенне-зимний период (рис. 1).

Для контроля были взяты прививки, вы-
полненные черенками с материнских деревьев 
кедра сибирского с нормальным двухлетним 
развитием шишек этой же саянской популя-
ции (деревья 145 и 257), возраст деревьев 250 и 
240 лет. Прививки выполнены на подвоях сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.). За прививка-
ми вели фенологические наблюдения, включаю-
щие изучение динамики и сезонного прироста 
побегов, сроков и разрастания семенных чешуй 
и шишек в год цветения и на втором году фор-
мирования шишек (у смешанного и нормально-
го цикла развития шишек), а также различных 
морфологических признаков деревьев (число и 
размеры латеральных почек и побегов, длина 
хвои, охвоенность побегов различных лет и др.). 
Для проведения исследований использовали ве-
гетативное потомство редкой формы дерева 808 
(7 шт. рамет) и контрольных деревьев саянской 
популяции дерева 145 (7 шт. рамет) и дерева 257 
(6 шт. рамет).

Для семенного потомства редких форм 
со смешанным типом семеношения (одно- и 
двухлетним) и потомства контрольных деревьев 

Г. В. Кузнецова
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типичных форм (с двухлетним циклом форми-
рования шишек) использовали деревья кедра 
сибирского байкальской популяции (Танхой, 
Выдрино, Республика Бурятия). Материнские 
деревья редких форм деревьев кедра сибирского 
байкальской популяции со смешанным развити-
ем шишек (в дальнейшем будем называть такие 
деревья аномальными) отличаются от других 
деревьев в насаждении не только аномальным 
типом развития шишек, но и более интенсив-
ным ростом центрального и латерального побе-
гов, мощным формированием кроны, длинной 
хвоей, интенсивным охвоением побегов (рис. 2).

Данные признаки редких форм кедра сибир-
ского байкальской популяции характерны и для 
деревьев редких форм саянской популяции (Кар-
баинов, Кузнецова, 2009). Возраст материнских 
деревьев редких и нормальных форм, с которых 
собраны семена в Талнахском лесничестве,  – 
100 лет и в Выдринском – 40 лет.

Семена с редких форм кедра сибирского и с 
контрольных деревьев были собраны в 2009 г., 

стратифицированы и посеяны в 2010 и 2011 гг. 
в питомнике опытного экспериментального хо-
зяйства «Погорельский бор» Института леса 
им. В. Н. Сукачева СО РАН. В трехлетнем воз-
расте сеянцы деревьев байкальской популяции 
были пересажены на лесокультурную площадь 
территории экспериментального хозяйства «По-
горельский бор».

Исследования проводили у 10  деревьев се-
менного потомства редких форм кедра сибир-
ского и 10 деревьев потомства контрольных де-
ревьев байкальской популяции.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Вегетативное потомство. На прививках, 
выполненных черенками с дерева 808 в Красно-
ярской лесостепи, шишки, по нашим наблюде-
ниям, развивались в основном по нормальному 
двухлетнему циклу и только в отдельные годы – 
по смешанному. Аномальные шишки с уско-

Вегетативное и семенное потомство редких форм сосны сибирской в Красноярской лесостепи

Рис. 1. Шишки и семена особей кедра сибирского с двухлетним типичным (а) и одно-
летним (б) циклами семеношения.
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ренным развитием у прививок были обнаруже-
ны в возрасте 10 лет в середине июля в 1985 г. 
Далее наблюдения проводились с 1987 по 2004 г. 
(в 2004 г. вегетативное потомство редких форм 

деревьев было уничтожено пожаром). Выявле-
но, что для рамет с маточного дерева 808 харак-
терно также развитие однолетнего цикла форми-
рования шишек в год опыления, когда они имели 
28–35 % (от всей шишки) разросшихся нижних 
семенных чешуй (рис. 3).

В однолетних шишках семенные чешуи и се-
мена в них не достигают характерных размеров 
для двухлетней шишки. К концу сезонного рос­
та размер однолетних шишек чуть больше ози-
ми типичных форм кедра сибирского (табл. 1).

Зародыши у семян в однолетних шишках не 
обнаружены. Зародышевый канал, как показа-
ли данные рентгенологического анализа, ока-
зывался пустым. Семена на следующий год не 
развивались, оставаясь мелкими и пустыми. На 
прививках также были отмечены однолетние 
шишки, у которых все семенные чешуи и сама 
шишка в год цветения сильно разрастаются, до-
стигая почти нормального размера, свойствен-
ного двухлетнему развитию: длина 44 мм (от 41 
до 50 мм), ширина 33 мм (от 25 до 36 мм). Од-
нако семена в таких однолетних шишках оста-
вались недоразвитыми, без эндосперма и заро-
дыша, и такая шишка опадает в осенне-зимний 
период (рис. 4)

Рис. 2. Шишки кедра сибирского байкальской популяции с одно- и двухлет-
ним развитием с аномального дерева (а) и с обычного, озимь с нормальными 
чешуями (б), 2010 г.

Рис. 3. Однолетние шишки с разросшимися семен-
ными чешуями у вегетативного потомства дерева 808.

Г. В. Кузнецова
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Результаты исследований показали, что при-
вивки с маточного дерева 808 с ускоренным ти-
пом формирования шишек отличаются от приви-
вок с нормальным двухлетним циклом развития 
шишек той же низкогорной популяции более 
высокими показателями роста, мощным форми-
рованиям кроны и ассимиляционного аппарата.

У них наблюдается большое число латераль-
ных побегов (9.3 шт.) в мутовке и формирование 
крупных почек на них длиной от  12 до 20  мм 
(табл. 1).

Для прививок дерева 808 характерен интен-
сивный сезонный прирост как центрального 
побега, так и побегов боковых первого и после-
дующих порядков ветвления, что позволяет де-
ревьям создать мощную хорошо развитую крону 

с длинной хвоей, функционирующей 3–4  года 
(табл. 2).

Как маточное дерево 808, так и прививки с 
него отличаются от других прививок на планта-
ции мощным охвоением (более 50  хвоинок на 
1 см длины побега). Длина хвои маточного де-
рева 140–160 мм, прививок с него – 135–155 мм, 
что на 25–37 % больше, чем у других клонов на 
этой плантации (табл. 2).

Семенное потомство. В первый год роста 
(2011 г.) у всходов семенного потомства от ано-
мальных и типичных форм деревьев кедра си-
бирского проводили учет всхожести, состояния 
и числа семядолей. Выявлено, что всходы по-
томство сеянцев с деревьев с аномальным раз-
витием отличались по числу сформировавших-

Таблица 1. Вегетативные и генеративные показатели у клонов кедра сибирского с различным типом 
развития шишек

Номер 
дерева Цикл семеношения

Среднее число 
латеральных 

побегов 
на стволе, шт.

Средняя длина 
центральной 

почки побегов 
первого порядка 

Средний размер однолетней шишки 
и озими в конце сезонного роста

длина ширина

мм

145 Двухлетний 6.4 ± 0.8 9.2 ± 0.8 25.0 ± 2.05 24.6 ± 3.30
257 » 8.0 ± 1.7 12.2 ± 1.2 22.0 ± 1.15 16.5 ± 0.65
808 Однолетний, смешанный,

двухлетний
9.3 ± 0.8 14.0 ± 1.8 29.0 ± 4.80 26.1 ± 5.15

Рис. 4. Однолетняя шишка у прививок кедра сибирского саянской популяции (дерево 808).

Вегетативное и семенное потомство редких форм сосны сибирской в Красноярской лесостепи
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ся вегетативных почек и семядолей. У сеянцев 
с аномальных деревьев количество семядолей 
было в среднем 12–13 шт. (максимально 15 шт.), 
у  контроля  – в основном 11  шт. Уже в четы-
рехлетнем возрасте потомство с аномальных 
деревьев байкальской популяции отличалось 
усиленным ростом, интенсивным ежегодным 
приростом, повышенным числом заложенных 
латеральных побегов и более длинной хвоей 
по сравнению с контролем (Кузнецова, 2019). 
В 2019 г. высота саженцев с аномальных форм 
деревьев составляла в среднем 62 см (от 49 до 
79  см) с приростами, в среднем 14  см, высота 
контрольных саженцев – в среднем 40 см (от 24 
до 56 см) и с небольшими приростами – в сред-
нем 7 см.

В 2023 г. проведены замеры ростовых по-
казателей у 13‑летнего семенного потомства 
с аномальных деревьев кедра сибирского и их 
контроля байкальской популяции. Для сравне-
ния фенотипических показателей также было 
замерено семенное потомство кедра сибирского 
саянской популяции с нормальным двухлетним 
циклом семеношения (табл. 3).

Проведенный сравнительный анализ рос­
товых показателей семенного потомства бай-
кальской и саянской популяций выявил, что по 

высоте выделяется семенное потомство с ано-
мальных 100-летних деревьев кедра сибирского 
(Танхой), средняя высота 162  см, максималь-
ная – 232 см (табл. 3).

Не уступает по высоте семенное потомство 
с 40-летнего аномального дерева (Выдрино)  – 
средняя высота 160 см (максимальная – 194 см).

Семенное потомство деревьев с нормаль-
ным типом семеношения из оптимальных усло-
вий произрастания кедра сибирского (Западный 
Саян) уступает по росту (высоте) семенному 
потомству аномальных деревьев байкальской 
популяции, но превышает по этим показателям 
контрольные деревья байкальской популяции 
(табл.  3). Для семенного потомства аномаль-
ных деревьев характерен ежегодный интенсив-
ный прирост в среднем до 35 см (максимальный 
50 см), и вторичный прирост центрального по-
бега с активным ростом почек и длинной свиса-
ющей хвоей (рис. 5).

Проведенные исследования показали, что 
13‑летнее семенное потомство кедра сибирского 
с аномальных деревьев байкальской популяции 
по сравнению с потомством контрольным и са-
янской популяции на протяжении всего периода 
роста выделяется гетерозисными признаками 
(большим числом семядолей у сеянцев, интен-

Таблица. 3. Семенное потомство аномальных и контрольных деревьев (возраст 13 лет)

Цикл 
семеношения

Высота Прирост Диаметр Число почек 
на центральном 

побеге, шт.X ± m, см V, % X ± m, см V, % X ± m, см V, %

Республика Бурятия, Танхой
Смешанный контроль

Двухлетний
161.90 ± 14.20
107.17 ± 7.38

36
25

29.70 ± 2.81
24.25 ± 2.18

39
31

2.29 ± 0.31
1.70 ± 0.10

55
12

5.01 ± 0.41
5.17 ± 0.62

Республика Бурятия, Выдрино
Смешанный контроль

Двухлетний
159.60 ± 8.42
100.60 ± 6.20

22
19

35.60 ± 1.90
28.30 ± 1.90

22
20

2.0 ± 0.15
2.06 ± 0.15

30
24

6.20 ± 0.49
5.80 ± 0.45

Западный Саян, Кулумыс
Двухлетний 128.31 ± 13.07 37 32.23 ± 2.90 33 2.0 ± 0.08 37 6.55 ± 0.62

Таблица 2. Сезонный прирост и длина хвои вегетативного потомства кедра сибирского с различным типом 
развития шишек

Номер 
дерева Цикл семеношения

Средний за 5 лет сезонный прирост 
побегов, см  Длина хвои, мм

осевой боковой первого 
порядка

средняя длина 
за 3 года lim

145 Двухлетний 29.1 ± 2.1 13.2 ± 1.7 102 92–119
257 » 35.5 ± 6.8 18.6 ± 2.7 113 105–125
808 Однолетний, смешанный,

двухлетний
37.5 ± 9.5 26.2 ± 2.9 141 135–155

Г. В. Кузнецова
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сивным приростом, большей высотой, длинной 
хвоей и большим числом заложения латераль-
ных побегов), характерных и для материнских 
аномальных деревьев байкальской популяции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ роста и развития вегетативного и 
семенного потомства редких форм кедра си-
бирского, созданных в Красноярской лесосте-
пи, показал, что они отличаются на плантации 
более интенсивным ростом центрального и ла-
теральных побегов, мощным формированием 
кроны, длинной хвоей, интенсивным охвоением 
побегов, вторичным приростом, разрастанием 
шишек и их семенных чешуй в год цветения час­
тично или полностью. Все эти признаки гете-
розисного роста характерны и для материнских 
деревьев редких форм саянской и байкальской 
популяций. Это свидетельствует о том, что дан-
ный тип редких форм (аномальных) деревьев 
кедра сибирского может относиться как к му-

тантам и гибридам (Ирошников,1985, 2001), 
так и к эволюционно продвинутым деревьям 
(Минина, Ларионова 1976, 1979; Третьякова, 
1990). Так как деревья кедра сибирского ред-
ких форм произрастают с представителями ре-
ликтового неморального комплекса в районе 
рефугиума древней третичной флоры, это дает 
основание считать редкие формы кедра немо-
ральным реликтом (Епова, 1956; Малышев, 
1960; Карбаинов, 1982; Кузнецова, Карбаинов, 
2012; Nazimova et  al., 2014; Кузнецова, 2019). 
Не исключается, что возникновение новых ред-
ких форм деревьев в популяциях является их 
приспособлением к изменяющимся условиям 
климата, потеплению, резким сменам темпера-
тур (Knott et  al., 2023). Для познания природы 
данных утверждений необходимы дальнейшие 
селекционно-генетические исследования.

Исследования проведены в рамках базового 
проекта ФИЦ КНЦ СО РАН FWES-2024-0028, 
№124012900557-0.

Рис. 5. Семенное потомство редких форм кедра сибирского байкальской популяции.
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VEGETATIVE AND SEED PROGENY OF RARE FORMS 
OF THE SIBERIAN STONE PINE IN KRASNOYARSK FOREST-STEPPE
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The results of a study of the biology of the development of vegetative and seed progeny of rare forms of the Siberian 
stone pine (Pinus sibirica Du Tour), created under new testing conditions in the experimental forestry “Pogorelsky 
Bor” in the Krasnoyarsk forest-steppe, are presented. Mother trees of vegetative offspring grow in optimal conditions 
in the low mountains of the Western Sayan, and seed trees in the foothills of Khamar-Daban and the Lake Baikal 
basin. Rare forms of the Siberian stone pine trees are characterized, in addition to the two-year seeding period, by the 
development of megastrobiles in the year of flowering, a year earlier than in typical forms. According to the results of 
the study, it was revealed that the vegetative offspring of the Siberian stone pine inherits the annual and mixed type 
of seed production of the mother tree (808) of the Sayan population; The seed offspring of the Baikal population are 
distinguished by growth indicators (increased number of cotyledons, long needles, number of lateral shoots, height, 
growth), which are also characteristic of mother trees. All identified signs of vegetative and seed progeny of the 
Siberian stone pine rare forms created in the Krasnoyarsk forest-steppe are characteristic of hybrid plants, manifested 
as growth heterosis.

Keywords: Siberian stone pine, rare forms, vegetative progeny, seed progeny, annual, biennial, mixed, seed bearing, 
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ВВЕДЕНИЕ

Старовозрастные леса представляют собой 
значимый объект, являющийся единственным 
источником информации о развитии и функци-
онировании естественных лесных сообществ в 
отсутствии влияния человека и катастрофиче-
ских природных воздействий. К настоящему вре-

мени доля старовозрастных лесов из-за длитель-
ной антропогенной деятельности повсеместно 
уменьшается (Шевченко и др., 2020). Изучению 
и охране еще не исчезнувших единичных масси-
вов старовозрастных лесов, преимущественно 
хвойно-широколиственных и хвойных из раз-
ных видов-лесообразователей, уделяется осо-
бое внимание в Западной и Восточной Европе 

УДК 630*228.6:582.475(235.222)

СОСТАВ, СТРУКТУРА И ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
ВЫСОКОГОРНЫХ СТАРОВОЗРАСТНЫХ КЕДРОВНИКОВ 
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Представлены результаты 23-летних исследований видового состава, вертикальной и горизонтальной струк-
туры и экологических особенностей старовозрастных высокогорных кедровых (Pinus sibirica Du Tour) лесов, 
сохранившихся в долине р. Актру (Северо-Чуйский хребет, Республика Алтай) на высотах 2160–2300 м н. у. м. 
и не подвергавшихся воздействию человека и пожаров на протяжении их существования. Исследования 
проводились на экологических профилях, заложенных на северном, западном и восточном склонах долины 
р.  Актру. Для экологической оценки местообитаний использован метод стандартных экологических шкал 
Л. Г. Раменского – И. А. Цаценкина, реализованный в программно-информационном обеспечении IBIS. Все-
го на территории горно-ледникового бассейна Актру выявлено восемь вариантов старовозрастных кедровых 
лесов, характеризующихся значительными отличиями в составе и структуре кустарникового яруса и напоч-
венного покрова: три варианта в приледниковой зоне на северном склоне, два – на восточном и три – на 
западном. Наиболее богатым видовым составом сосудистых растений, мхов и лишайников характеризуются 
приледниковые кедровники на северном склоне – 46 видов сосудистых растений, 9 видов мхов и 5 видов 
напочвенных лишайников, в кедровниках западного склона обнаружено 32 вида сосудистых растений, 6 ви-
дов мхов и 3 вида лишайников, на восточном склоне – 26 видов сосудистых растений и 8 видов мхов. Всего 
в составе старовозрастных кедровников, где основное поколение деревьев кедра сибирского (Pinus sibirica 
Du Tour), слагающего древесный ярус, имеет возраст более 400 лет, выявлено 104 вида сосудистых растений. 
Несмотря на приуроченность к разному типу почв (криоземы, маломощные подбуры, дерново-подбуры), леса 
характеризуются узким диапазоном увлажнения (четыре ступени) и активного богатства почв (две ступе-
ни). Исследование высокогорных лесов имеет высокую научную значимость для понимания особенностей 
их формирования и функционирования. Необходимость сохранения этих лесов обусловлена их редкостью, 
ненарушенностью и значительным возрастом деревьев.

Ключевые слова: высокогорные старовозрастные кедровники, видовое разнообразие, ценотическая струк-
тура, экологические шкалы, Алтае-Саянская горная система.
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c конца ХХ – начала XXI в. (Peterken, 1996; Линд
хольм, 1999; Pullin, 2002; Angelstam et al., 2011; 
Smirnova et  al., 2018; Вельмовский, Чибилев, 
2019). На азиатской территории России старо-
возрастные леса до настоящего времени почти 
не изучались, нам известна одна работа, посвя-
щенная дальневосточным кедровым лесам из 
Pinus koraiensis Siebold., в которой в числе про-
чих рассматриваются и леса значительного воз-
раста (Колесников, 1956), хотя в целом лесам, в 
частности горным южно-сибирским, посвящена 
весьма обширная литература. В разных районах 
исследованы флористический состав и типы ле-
сов, экологические факторы размещения основ-
ных лесообразующих пород и их экологические 
особенности, особенности возобновления, роль 
климатических и фитоценотических факто-
ров в формировании лесов. В  результате были 
опубликованы обобщающие труды (Куминова, 
1960; Крылов, Речан, 1965; Смагин и др., 1980; 
Крылов и  др., 1983; Поликарпов и  др., 1986; 
Данченко, Бех, 2010; и др.).

Определение старовозрастных (девствен-
ных) лесов впервые дал Б. А. Ивашкевич (1929): 
это насаждения вертикальной сомкнутости, не
определенно долго существовавшие и существу-
ющие без вмешательства человека, для которых 
характерны разновозрастность, периодичность 
естественного возобновления, групповое разме-
щение деревьев и подроста по площади. В нас
тоящее время девственными принято считать 
современные леса, достигшие стадии климакса 
и не подвергавшиеся воздействию антропоген-
ных и природных разрушительных факторов 
или испытывающие только косвенное влияние 
человека (Комин, 2017), с возрастом последне-
го сильного нарушения в не менее 200–500 лет 
(Эколого-экономическое обоснование…, 2000). 
В отечественной ботанической и лесоведческой 
терминологии термину «старовозрастные леса» 
наиболее соответствует понятие «коренные 
леса»  – финальная относительно устойчивая 
фаза естественного развития лесных сообществ, 
наиболее соответствующая экологическим ус-
ловиям местности (Шмитхюзен, 2014).

Всемирным фондом дикой природы (WWF) 
составлен перечень более 200  экорегионов с 
очень высоким уровнем биологического раз-
нообразия, в которых сосредоточено 90 % всех 
видов живых организмов («Global 200»). К од-
ним из таких экорегионов отнесена Алтае-Саян-
ская горная система, которая, наряду с Дальним 
Востоком и Кавказом, является приоритетным 
местом реализации экорегионального подхода 

в деятельности Российского представительства 
Всемирного фонда дикой природы (Система…, 
2001). Для сохранения таких экорегионов при-
оритетное значение имеют исследования уни-
кальных сообществ, к которым с полной уверен-
ностью можно отнести единичные фрагменты 
старовозрастных лесов, сохранившихся на тер-
ритории Алтае-Саянской горной системы в Рес
публике Алтай.

Согласно проведенным в 50–60-е годы ХХ в. 
исследованиям лесов Алтая (Куминова, 1960; 
Крылов, Речан, 1965), в  Прителецком Алтае 
(800–1500  м  н.  у.  м.) широко распространены 
кедровники из Pinus sibirica кустарничково-зе-
леномошные и разнотравно-папоротниковые, 
а на восточных, северных и западных хребтах 
Алтая (1800–2000 м н. у. м.) – ерниково-лишай-
никово-зеленомошные и разнотравные, в кото-
рых возраст кедра составляет 100–200, редко 
около 300 лет, при этом обнаружен только один 
массив (нижнее течение р. Кыга, 500 м н. у. м.) 
неморального кедрового леса с примесью пих-
ты и мощным крупнотравно-папоротниковым 
наземным ярусом, где возраст отдельных де-
ревьев кедра превышал 500 лет. Как справедли-
во отмечал Е. А.  Жуков (2007), в большинстве 
лесных ландшафтов Алтае-Саянского региона 
все реже встречаются отдельные экземпляры 
старых деревьев кедра и лиственницы возрастом 
более 400 лет, в связи с чем отдельные лесные 
ландшафты с участками сохранившихся старо-
возрастных лесов, в древесном ярусе которых 
присутствуют экземпляры старых деревьев, 
представляют большой интерес.

В начале XXI в. в верховьях р. Актру (гор-
но-ледниковый узел Биш-Иирду, Северо-Чуй-
ский хребет) на абсолютных высотах более 
2160  м были обнаружены кедровые леса, дре-
весный ярус которых состоит их четырех поко-
лений кедра: основного, возрастом 410–490 лет, 
второго – 220–360, третьего – 90–190; четверто-
го  – 50–80  лет. В  этих лесах встречаются еди-
ничные деревья кедра возрастом 650–730 и даже 
830  лет (Бочаров, 2011; Тимошок и  др., 2022; 
Timoshok et  al., 2022). Выраженная разновоз-
растность древесного яруса, наличие окон во
зобновления, большого количества валежа кедра 
разной степени разложения и высокое флорис
тическое разнообразие  – 104  вида сосудистых 
растений (Тимошок и др., 2010), составляющее 
почти половину флоры кедровых лесов Респу-
блики Алтай (236  видов, Куминова, 1960), по-
зволяют отнести эти леса к старовозрастным.

Е. Е. Тимошок, Е. Н. Тимошок И. И. Гуреева
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Цель настоящей работы  – выявление видо-
вого богатства, ценотического и экологическо-
го своеобразия старовозрастных кедровников 
Северо-Чуйского хребта на верхнем пределе их 
распространения в Республике Алтай (2160–
2300 м н. у. м.).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

В качестве объекта исследований были вы-
браны старовозрастные кедровники, произрас-
тающие в наиболее возвышенной части Севе-
ро-Чуйского хребта  – горно-ледниковом узле 
Биш-Иирду, в верховьях р. Актру (50°05ʹ с. ш., 
87°45ʹ в. д.). Горно-ледниковый узел находится 
в зоне высокогорного расчлененного рельефа, 
сложенного моренным чехлом разного возрас-
та, в составе которого преобладают сильно дис-
лоцированные серицито-хлоритовые сланцы. 
В долину спускаются морены ледников Малый 
и Большой Актру (Ледники…, 1987). Климат 
суровый высокогорный: среднегодовая темпе-
ратура –5.2  °С, среднесуточная температура 
июня – августа 8.7 °С; средняя многолетняя го-
довая сумма осадков 520 мм, около 75 % кото-
рых выпадает с мая по сентябрь (Севастьянов, 
1998). Период вегетации короткий: дней с тем-
пературой выше 10 °С – 40–50, сумма активных 
температур на высоте 2150  м  н.  у.  м.  – около 
600  °С, на верхней границе сомкнутых лесов 
(2300  м  н.  у.  м.)  – около 500  °С; относитель-
ная влажность воздуха высокая  – около 70  %. 
В июле ночью температура нередко понижается 
до 0–4 °С, днем повышается до 15–18 °С; в июне 
и августе ночные температуры нередко отри-
цательные (до –5…–8  °С), дневные 14–15  °С. 
Средняя амплитуда суточного хода температуры 
воздуха в июне – августе около 12 °С. Такой кон-
траст ночных и дневных температур в сочетании 
с высокой влажностью воздуха обусловливает 
высокую ночную конденсацию влаги.

Изучение старовозрастных кедровых лесов 
проводилось в течение 23 лет (1999–2021 гг.) на 
высотных экологических профилях, заложен-
ных в нижних частях северного, западного и 
восточного склонов долины р. Актру от нижней 
(2160 м) до верхней (2300 м н. у. м.) границы их 
распространения. В обследованных кедровниках 
выполнено около 70 полных геоботанических 
описаний с детальной характеристикой древес-
ного, кустарникового, травяно-кустарничкового 
и мохово-лишайникового ярусов. Проективное 
покрытие каждого вида сосудистых растений, 

мхов и напочвенных лишайников, каждого яру-
са и общее проективное покрытие растений 
(ОПП) оценивались в процентах, сомкнутость 
крон древесного яруса – в десятых долях от еди-
ницы, состав древесного яруса записан в виде 
формулы древостоя.

Для оценки местообитаний старовозраст-
ных кедровников по важнейшим абиотическим 
факторам – увлажнению и активному богатству 
почв  – геоботанические описания обработаны 
с помощью программно-информационного обес
печения исследований растительного покрова 
IBIS (Зверев, 2007), базирующегося на стан-
дартных экологических шкалах Л. Г. Раменско-
го  – И.  А.  Цаценкина (Раменский и  др., 1956; 
Цаценкин, 1967).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что 
уникальные старовозрастные кедровники со-
хранились в долине р.  Актру выше обширных 
полей каменистых россыпей, что обеспечило их 
многовековую сохранность от пожаров. Ниже 
этих полей с высоты 2150 м н. у. м. в лесном поя-
се Северо-Чуйского хребта господствуют моло-
дые лиственничники, восстановившиеся после 
пожаров середины – конца XIX в., зарегистри-
рованных на этой территории в 1898 г. профес-
сором В. В. Сапожниковым (1901).

На пологих (3–5°) северных склонах в при-
ледниковой зоне на высотах 2200–2300 м н. у. м. 
выявлено три массива старовозрастных кедров-
ников, разделенных молодыми моренами ледни-
ка Малый Актру. В современную регрессивную 
фазу малого ледникового периода эти массивы 
располагаются выше и ниже молодых морен 
этого ледника, во время значительных похоло-
даний климата и наступания ледника в течение 
малого ледникового периода, продолжавшегося 
на Алтае около 400 лет (с конца XIV до середи-
ны XIX в. (Окишев и др., 2000)) эти леса произ-
растали в непосредственной близости от него. 
В этих экологических условиях древесный ярус 
старовозрастных лесов сформирован только 
кедром (10К). В  зависимости от особенностей 
мезорельефа и сомкнутости древесного яруса в 
приледниковых местообитаниях выделено три 
варианта кедровников: бруснично-баданово-зе-
леномошные, ерниково-злаково-лишайниково- 
зеленомошные и ерниково-зеленомошные.

Кедровники бруснично-баданово-зеленомош-
ные со средней сомкнутостью древесного яру-
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са (0.4–0.5) приурочены к вершинам и склонам 
каменистых грив. В  их составе отмечено наи-
большее число видов сосудистых растений  – 
39, 8 видов мхов и 3 вида напочвенных лишай-
ников. Редкие кустарники: Betula rotundifolia 
Spach, Juniperus sibirica Burgsd., Lonicera altaica 
Pall., L.  hispida Pall. ex Schult., Salix glauca  L. 
(ОПП около 5 %), сомкнутого яруса не образу-
ют. В  хорошо развитом травяно-кустарничко-
вом ярусе (34 вида, ОПП около 40 %) домини-
руют Bergenia crassifolia (L.) Fritsch (20  %) и 
Vaccinium vitis-idaea  L. (10 %); с низким проек-

тивным покрытием участвуют Empetrum nigrum 
L., Festuca altaica Trin., Poa altaica Trin. и  др. 
В хорошо развитом мохово-лишайниковом ярусе 
(ОПП 40 %) преобладают Hylocomium splendens 
(Hedw.) Schimp., Pleurozium schreberi (Brid.) 
Mitt., Stereodon revolutus Mitt. (см. таблицу).

Кедровники ерниково-злаково-лишайниково- 
зеленомошные с низкой сомкнутостью древес-
ного яруса (0.2–0.3) приурочены к выровненным 
участкам. В этих кедровниках зарегистрирова-
но 34 вида сосудистых растений, 8 видов мхов, 
1 вид напочвенных лишайников.

Видовой состав и проективное покрытие основных видов сосудистых растений, мхов и лишайников (%) 
в высокогорных старовозрастных кедровниках (Северо-Чуйский хребет, Республика Алтай)

Вид
Склон

северный восточный западный
1 2 3 4 5 6 7 8

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Кустарниковый ярус
Betula rotundifolia 2–3 20 60 – 3–5 – – –
Juniperus sibirica ед. 3–5 ед. – ед. 1–2 < 1 < 1
Lonicera altaica 1–2 3–5 1–2 ед. 50 5 ед. < 1
L. hispida ед. – – – ед. ед. – –
Salix glauca ед. ед. 1–2 – – – – –
S. sajanensis – – – – – ед. – ед.
S. sapozhnikovii – ед. 3–5 – – ед. – –
S. vestita < 1 < 1 < 1 – – – – –

Травяно-кустарничковый ярус
Aconitum decipiens ед. ед. – – < 1 – – –
A. altaicum – – – 5 – – – –
A. leucostomum – – – 1 1–3 – – –
Aegopodium alpestre < 1 1–2 ед. 1–3 ед. < 1 – 1–2
Antennaria dioica – – – – – – – ед.
Anthoxanthum alpinum ед. ед. ед. – – ед. – 5
Bergenia crassifolia 20 1–2 1 – – – 10 1
Bistorta major – < 1 – < 1 < 1 – – –
B. vivipara < 1 < 1 < 1 ед. – 1–2 – 1
Calamagrostis pavlovii < 1 10 < 1 5–7 10 20 < 1 < 1
Carex macroura ед. 2–3 % – 5 % – – < 1 –
C. sabynensis ед. – 3–5 – – 1–3 – < 1
C. tristis ед. <1 – – – – – –
Cerastium pauciflorum ед. <1 – ед. ед. < 1 – –
Cicerbita azurea ед. ед. ед. ед. ед. – – –
Delphinium elatum ед. ед. – ед. – – – –
Dianthus superbus – ед. – ед. – – –
Empetrum nigrum 1–3 ед. – – – – 20 1
Festuca altaica 2–3 1–2 1–2 – – 10 1–2 2–3
F. sphagnicola – – – – – – 2–3 5
F. tristis < 1 – – – – ед. ед. 1–2
Gentiana grandiflora ед. ед. ед. – – – ед. –
Geranium albiflorum – ед. < 1 < 1 1–2 – – –
Hedysarum neglectum 1 < 1 ед. – – – – –
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В развитом кустарниковом ярусе (ОПП 
30 %) преобладает Betula rotundifolia (20 %), за-
метное участие принимают Juniperus sibirica и 
Lonicera altaica. В травяно-кустарничковом яру-
се (29 видов, ОПП около 30 %) наиболее обиль-
ны Calamagrostis pavlovii (Roshev.) Roshev. 
(10–12 %) и Vaccinium vitis-idaea (5–7 %), низ-
кое проективное покрытие имеют Aegopodium 
alpestre Ledeb., Bergenia crassifolia, Carex 
macroura Meinsh., Festuca altaica, Poa sibirica 
Roshev. и др. В хорошо развитом мохово-лишай-
никовом ярусе (ОПП 50 %) содоминантами яв-

ляются Cladonia stellaris (Opiz) Pouzar et Vězda, 
Hylocomium splendens и Pleurozium schreberi 
(см. таблицу).

Кедровники ерниково-зеленомошные зани-
мают понижения рельефа. Они представляют 
собой обширные кедровые редины (сомкнутость 
0.1), в которых имеется многочисленный валеж 
деревьев кедра диаметром 1  м и более, свиде-
тельствующий о том, что их древесный ярус в 
недавнем прошлом был более сомкнут. В таких 
кедровниках зарегистрировано 29  видов сосу-
дистых растений, 5 видов мхов и 3 вида напоч-

Окончание таблицы

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Linnaea borealis ед. – – – – – < 1 ед.
Lupinaster pentaphyllus – – – ед. ед. – – –
Luzula parviflora ед. ед. – – – ед. – –
L. sibirica ед. ед. ед. ед. ед. – – –
Moehringia umbrosa ед. – ед. – – – – –
Pedicularis brachystachys – ед. ед. – – – – –
P. compacta – – – – – ед. ед. ед.
P. elata – – – ед. ед. – – –
P. incarnata ед. ед. ед. – – – – –
Pleurospermum uralense – – – < 1 ед. – – –
Poa altaica 2–3 < 1 – – – – – –
P. sibirica < 1 2–3 ед. 3–5 3–5 < 1 – –
P. ursulensis < 1 – – < 1 ед. – – –
Potentilla gelida ед. – ед. – – – – ед.
Pyrola incarnata ед. ед. – ед. – – ед. –
Saussurea parviflora ед. – ед. – – – – –
Swertia marginata <1 ед. ед. – – ед. – –
Stellaria peduncularis – ед. – – – ед. – –
Tephroseris integrifolia ед. – – – – – – ед.
Thesium repens – – ед. – – – – ед.
Vaccinium vitis-idaea 7–10 5–7 <1 15 1–2 1 2–3 1–2
Veratrum lobelianum ед. – ед. – – – – ед.
Viola altaica ед. – ед. – – – – ед.

Мохово-лишайниковый ярус 
Aulacomnium palustre – ед. 15 – – ед. – ед.
Dicranum spadiceum 2–3 ед. 10 ед. ед. ед. – –
Hylocomium splendens 10 10 40 30 30 15 – 2–3
Pleurozium schreberi 10 10 – – – – 3 10
Polytrichum juniperinum 1–2 5 1–2 – – – –– –
P. strictum – – – 5 5 – – –
Rhytidium rugosum 1–2 – – 20 15 5 10 2–3
Sanionia uncinata 2–3 ед. 2–3 5 10 10 – ед.
Stereodon revolutus 10 5 – – – – – –
Cladonia stellaris 5 20 3–5 – – 50 30 15

Примечания. Цифрами в колонках показано проективное покрытие вида (в %), ед. – единично, прочерк – вид отсутствует. 
1–8 – кедровники. Северный склон: 1 – бруснично-баданово-зеленомошный, 2 – ерниково-злаково-лишайниково-зеленомош-
ный, 3 – ерниково-зеленомошный; восточный склон: 4 – злаково-бруснично-зеленомошный, 5 – жимолостно-зеленомошный; 
западный склон: 6 – овсяницево-вейниково-зеленомошно-лишайниковый, 7 – баданово-шикшево-лишайниковый, 8 – злако-
во-зеленомошно-лишайниковый.
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венных лишайников. В  этих местообитаниях в 
густом кустарниковом ярусе (ОПП около 70 %) 
господствует Betula rotundifolia (60  %), менее 
обильны Salix saposhnikovii A.  K.  Skvortsov, 
S.  glauca, Lonicera altaica. Травяно-кустар-
ничковый ярус очень разрежен (24  вида, ОПП 
7–10  %); проективное покрытие видов очень 
низкое, кроме Carex sabynensis Less. ex Kunth. 
(3–5 %). В моховом ярусе (ОПП около 80 %) до-
минирует Hylocomium splendens, со значитель-
ным покрытием ему сопутствуют Aulacomnium 
palustre (Hedw.) Schwägr. и Dicranum spadiceum 
J. E. Zetterst (см. таблицу).

В целом приледниковые кедровники на се-
верном склоне характеризуются богатым видо-
вым составом, в них зарегистрировано 46 видов 
сосудистых растений, 9  видов мхов и 5  видов 
напочвенных лишайников. Все варианты при-
ледниковых кедровников приурочены к грубо-
гумусовым оглеенным криоземам, к середине 
июля оттаивающим на глубину 40–60 см, ниже 
располагается льдистая мерзлота (Давыдов, Ти-
мошок, 2010; Davydov, Timoshok, 2010). В этих 
экологических условиях диапазон увлажнения 
составляет 4 ступени (67.0–70.0). Самые низкие 
значения этого показателя (67.1–68.1  ступени) 
характерны для бруснично-баданово-зелено-
мошных кедровников на вершинах и склонах 
каменистых грив; несколько выше увлажнение в 
ерниково-злаково-лишайниково-зеленомошных 
лесах (69.3–69.6  ступени), более увлажненные 
местообитания (69.5–70 ступени) занимают раз-
реженные ерниково-зеленомошные кедровники 
в понижениях мезорельефа. Анализ данных по 
второму важнейшему абиотическому фактору – 
активному богатству почв – показал, что место-
обитания приледниковых кедровников имеют 
узкий диапазон этого показателя – 1.6  ступени 
(7.0–7.6).

В экологических условиях приледниковья 
различия между кедровыми фитоценозами по 
этому фактору незначительны: в бруснично-ба-
даново-зеленомошных кедровниках на верши-
нах и склонах каменистых грив диапазон актив-
ного богатства почв составляет 7.1–7.2 ступени, 
в ерниково-злаково-лишайниково-зеленомош-
ных  – 7.1–7.6  ступени, в ерниково-зеленомош-
ных – 7.0–7.3 ступени.

На восточном (10–20°, 2180  м) и западном 
(5–15°, 2160  м  н.  у.  м.) склонах долины, нахо-
дящихся соответственно в 300 и 1100  м от ко-
нечно-моренного вала середины XIX в. ледника 
Малый Актру, расположены долинные старовоз-
растные кедровники, которые в малом леднико-

вом периоде находились на таком же расстоянии 
от наступавшего ледника.

На восточном склоне отмечено 2  варианта 
кедровников: злаково-бруснично-зеленомош-
ные и жимолостно-зеленомошные, древесный 
ярус в них сформирован только кедром (10К).

Кедровники злаково-бруснично-зеленомош-
ные со средней сомкнутостью древесного яруса 
(0.4–0.6) в напочвенном покрове имеют 21 вид 
сосудистых растений, 7 видов мхов и 1 вид на-
почвенных лишайников. Кустарниковый ярус 
отсутствует. В хорошо развитом травяно-кустар-
ничковом ярусе (20 видов, ОПП 40 %) доминиру-
ет Vaccinium vitis-idaea (15 %), значительно уча-
стие Calamagrostis pavlovii, Poa sibirica, Carex 
macroura и Aconitum altaicum Steinb. В моховом 
ярусе (ОПП 60  %) преобладают Hylocomium 
splendens и Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. 
(см. таблицу).

Кедровники жимолостно-зеленомошные с 
сомкнутостью крон 0.1–0.2 в напочвенном по-
крове имеют 19  видов сосудистых растений, 
7  видов мхов и 1  вид лишайников. В  хоро-
шо развитом кустарниковом ярусе (ОПП око-
ло 60  %) господствует Lonicera altaica (50  %), 
в травяно-кустарничковом ярусе (15  видов, 
ОПП около 20  %) преобладает Calamagrostis 
pavlovii (10  %), менее значительно участие 
Poa sibirica, Aconitum leucostomum Vorosch., 
Geranium albiflorum Ledeb., Vaccinium vitis-idaea 
и др. В моховом ярусе (ОПП 60 %) доминиру-
ют Hylocomium splendens и Rhytidium rugosum 
(Hedw.) Kindb. (таблица).

В целом в кедровниках восточного склона 
отмечено 26 видов сосудистых растений, 8  ви-
дов мхов, напочвенные лишайники отсутству-
ют. Под кедровниками хорошо дренированного 
восточного склона развиты типичные дерново- 
подбуры, вечная мерзлота отсутствует (Давы-
дов, Тимошок, 2010; Davydov, Timoshok, 2010). 
Местообитания этих кедровников характери-
зуются диапазоном увлажнения 2.4 (67.5–68.9) 
ступени. В  жимолостно-зеленомошных кедров-
никах увлажнение на 1  ступень выше (68.1–
68.9  ступени), чем в злаково-бруснично-зеле- 
номошных (67.5–67.9  ступени). Диапазон ак-
тивного богатства почв в этих условиях также 
узок  – 1.4 (7.6–8.0) ступени, однако местооби-
тания этого склона немного (на 1  ступень) бо-
гаче, чем приледниковые. Различия между ме-
стообитаниями кедровников по этому фактору 
незначительны: в жимолостно-зеленомошных – 
7.6–7.8, в  злаково-бруснично-зеленомошных  – 
7.7–8.0 ступени.

Е. Е. Тимошок, Е. Н. Тимошок И. И. Гуреева



СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024	 17

В условиях западного склона к господствую-
щему в древесном ярусе к кедру примешивает-
ся лиственница сибирская (8К2Л). В настоящее 
время старовозрастные кедровники здесь разре-
жены (сомкнутость крон 0.1–0.2), но большое 
количество крупного валежа кедра (стволы до 
1 м в диаметре) разной степени разложения по-
казывает, что ранее их сомкнутость была выше. 
На западном склоне нами выделено три вариан-
та кедровников: овсяницево-вейниково-зелено-
мошно-лишайниковые, баданово-шикшево-ли- 
шайниковые и злаково-зеленомошно-лишайни- 
ковые.

Кедровники овсяницево-вейниково-зелено-
мошно-лишайниковые приурочены к пологим 
мелкокаменистым участкам. В напочвенном по-
крове отмечено 19 видов сосудистых растений, 
5 видов мхов, 1 вид напочвенных лишайников. 
Редкие кустарники: Lonicera altaica, L. hispida, 
Juniperus sibirica, Salix sajanensis Nasarow, 
S.  sapozhnikovii, яруса не образуют. В  хорошо 
развитом травяно-кустарничковом ярусе (14 ви-
дов, ОПП 30–40 %,) доминируют Calamagrostis 
pavlovii (20 %) и Festuca altaica (10 %), низкое 
проективное покрытие отмечено для Bistorta 
vivipara (L.) S.F.  Gray, Carex sabynensis и  др. 
В хорошо развитом мохово-лишайниковом яру-
се (ОПП 80  %) господствует Cladonia stella
ris (50  %), значительно участие Hylocomium 
splendens и Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske 
(см. таблицу).

Кедровники баданово-шикшево-лишайни-
ковые на некрутых (3–5°) среднекаменистых 
участках склона характеризуются наименьшим 
видовым разнообразием: 14  видов сосудистых 
растений, 2 вида мхов и 1 вид напочвенных ли-
шайников. Кустарниковый ярус отсутствует. 
В  хорошо развитом травяно-кустарничковом 
ярусе (ОПП 40 %) доминируют Empetrum nigrum 
(20 %) и Bergenia crassifolia (10 %), низкое уча-
стие имеют Vaccinium vitis-idaea, Festuca altaica, 
F. sphagnicola B. Keller и др. В хорошо развитом 
мохово-лишайниковом ярусе (ОПП 40  %) пре-
обладает Cladonia stellaris (30  %), значительно 
участие Rhytidium rugosum (см. таблицу).

Кедровники злаково-зеленомошно-лишай-
никовые описаны нами на более крутых (15–20°) 
крупнокаменисто-глыбовых участках. В напоч-
венном покрове отмечено 22  вида сосудистых 
растений, 5 видов мхов, 1 вид напочвенных ли-
шайников. Редкие кустарники Lonicera altaica, 
L.  hispida, Salix sajanensis яруса не образуют, 
встречаются отдельными особями. В мозаичном 
травяном ярусе (19 видов, ОПП 20 %), форми-

рующемся в нишах между крупными камнями и 
глыбами, наиболее значительно участие злаков: 
Anthoxanthum alpinum Á. Löve et D. Löve, Festuca 
sphagnicola, F. аltaica, F. tristis Krylov (суммар- 
ное проективное покрытие около 15  %), явля-
ющихся здесь коллективным доминантом; низ-
кое проективное покрытие имеют Aegopodium 
alpestre, Vaccinium vitis-idaea и  др. В  мохо-
во-лишайниковом ярусе (ОПП 30  %) домини-
руют Cladonia stellaris (15–20  %) и Pleurozium 
schreberi (см. таблицу).

В целом кедровниках западного склона от-
мечено 32  вида сосудистых растений, 6  видов 
мхов и 3  вида напочвенных лишайников. Под 
кедровниками этого склона развиты скелетные 
грубокаменистые маломощные подбуры. Диа-
пазон увлажнения местообитаний кедровников 
2.4 ступени (66.7–68.1). Более сухие местообита-
ния занимают кедровники овсяницево-вейнико-
во-зеленомошно-лишайниковые (66.7–67.6  сту-
пени) и злаково-зеленомошно-лишайниковые 
(66.8–67.1 ступени), немного выше увлажнение 
в баданово-шикшево-лишайниковых кедров-
никах (67.1–68.1 ступени). Диапазон активного 
богатства почв здесь также узок и составляет 
1.7 ступени (7.0–7.7). По этому фактору место-
обитания различаются незначительно: в овсяни-
цево-вейниково-зеленомошно-лишайниковых 
кедровниках этот показатель составляет 7.5–
7.6  ступени, в  баданово-шикшево-лишайнико-
вых – 7.0–7.5, в злаково-зеленомошно-лишайни-
ковых – 7.3–7.7 ступени.

Все обследованные старовозрастные кедров-
ники экологически приурочены к боковым мо-
ренам ледника Актру аккемской стадии, язык 
которого около 4000 лет назад занимал всю верх-
нюю часть долины р.  Актру и имел мощность 
200 м (Душкин, 1965). На этих моренах массивы 
старовозрастных кедровых лесов развивались 
по мере отступания ледника аккемской стадии; в 
древесном ярусе этих лесов в основном поколе-
нии преобладают деревья кедра возрастом более 
400 лет, а возраст единичных деревьев достигает 
700 и даже 800 лет, отмечено большое количе-
ство крупного валежа кедра разной степени раз-
ложения.

Среди обследованных кедровников с более 
высоким видовым богатством сосудистых расте-
ний характеризуются приледниковые, где число 
видов изменяется от 29 в разнотравно-ернико-
во-зеленомошных до 39 видов в бруснично-ба-
даново-зеленомошных и в целом составляет 
46 видов. В долинных кедровниках, как на вос-
точном (26 видов), так и на западном (32 вида) 
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склоне видовое разнообразие сосудистых расте-
ний в 1.4–1.8 раза ниже. Для всех кедровников, 
кроме самого кедра сибирского (Pinus sibirica), 
выявлено 9 общих видов сосудистых растений: 
Juniperus sibirica, Lonicera altaica, Aegopodium 
alpestre, Bistorta vivipara, Calamagrostis pavlovii, 
Cerastium pauciflorum, Poa sibirica, Pyrola 
incarnatа  L., Vaccinium vitis-idaea. Для прилед-
никовых и долинных кедровников, располо-
женных в верховьях одной долины, выявлено 
значительное число специфических видов. Наи-
большее число таких видов (11) зарегистрирова-
но в условиях северного склона в приледнико-
вой зоне, среди них сосудистые растения: Salix 
glauca, S.  vestita Pursh, Carex tristis, Hedysarum 
neglectum Ledeb., Pedicularis brachystachys 
Bunge, Poa altaica, Saussurea parviflora (Poir.) 
DC., мхи: Polytrichum juniperinum Hedw., 
Stereodon revolutus Mitt., напочвенные лишай-
ники: Cladonia degenerans (Flörke) Spreng., 
C. gracilis (L.) Willd. (см. таблицу). В долинных 
кедровниках специфических видов значительно 
меньше, на восточном склоне их 7 – сосудистые 
растения: Aconitum altaicum, A. leucostomum, 
Pedicularis elata Willd., Pleurospermum uralense 
Hoffm., Lupinaster pentaphyllus Moench., мхи: 
Brachythecium rivulare Schimp., Polytrichum 
strictum Menzies ex Brid.; на западном скло-
не – только 5 видов сосудистых растений: Larix 
sibirica Ledeb., Salix sajanensis, Antennaria dioica 
(L.) Gaertn., Festuca sphagnicola, Pedicularis 
compacta Stephan ex Willd. (см. таблицу).

Следует отметить, что в старовозрастных 
кедровниках отсутствуют папоротники, кото-
рые довольно часто встречаются на каменистых 
россыпях, молодых и старых моренах ледников 
Малый и Большой Актру, расположенных выше 
этих лесов (Гуреева, Тимошок, 2016; Gureeva, 
Timoshok, 2016). Папоротники не обнаружены 
в обследованных кедровниках ни на скалистых 
и каменистых субстратах, ни на почве.

Обследованные кедровники различаются не 
только видовым своеобразием, но и своеобра-
зием ценотической структуры. В кедровниках 
приледниковой зоны на оглеенных криоземах, 
в зависимости от сомкнутости древесного яру-
са, мезорельефа и каменистости субстрата, ку-
старниковый ярус имеет разное развитие: от его 
отсутствия на вершинах и склонах каменистых 
грив при средней сомкнутости древесного яру-
са до хорошо развитого с господством Betula 
rotundifolia в понижениях мезорельефа в кед
ровых рединах. Обратная зависимость отмечена 
для развития травяно-кустарничкового яруса: 

в рединах с господством Betula rotundifolia (60–
70  % проективного покрытия) травяно-кустар-
ничковый ярус разрежен (7–20 % проективного 
покрытия), тогда как на участках со средней сом-
кнутостью древесного яруса и отсутствующим 
или разреженным кустарниковым ярусом, тра-
вяно-кустарничковый ярус достигает 30–40  % 
проективного покрытия. В зависимости от мезо-
рельефа и каменистости субстрата в приледни-
ковой зоне мы наблюдаем и смену доминантов 
травяно-кустарничкового яруса: на каменистых 
гривах преобладает Bergenia crassifolia, на вы-
ровненных участках  – Calamagrostis pavlovii, 
в понижениях мезорельефа доминирующие 
виды отсутствуют. Различия есть и в мохово-ли-
шайниковом покрове: хотя во всех кедровни-
ках этой зоны отмечено значительное участие 
Hylocomium splendens, на каменистых гривах 
кедровникам сопутствуют Pleurozium schreberi 
и Stereodon revolutus, а в рединах, расположен-
ных в понижениях мезорельефа, – Aulacomnium 
palustre и Dicranum spadiceum.

В отличие от приледниковых кедровников 
северного склона, различия в составе и струк-
туре кустарникового и травяно-кустарничко-
вого ярусов кедровников на восточном склоне 
на типичных дерново-подбурах, определяются, 
главным образом, сомкнутостью древесного яру- 
са. Так, в рединах доминантом кустарникового 
яруса является Lonicera altaica, травяно-кустар-
ничкового яруса  – Calamagrostis pavlovii; на 
среднесомкнутых участках кустарниковый ярус 
отсутствует, а в травяно-кустарничковом преоб-
ладает Vaccinium vitis-idaea. В условиях восточ-
ного склона значимые отличия в составе и оби-
лии доминантов мохового яруса в рединах и на 
сомкнутых участках отсутствуют

В кедровниках, произрастающих в экологи-
ческих условиях западного склона, при отсут-
ствующем или невыраженном кустарниковом 
ярусе наиболее значительные различия в соста- 
ве и обилии доминирующих видов отмечены 
в  травяно-кустарничковом ярусе: на пологих 
мелкокаменистых участках в травяно-кустар-
ничковом ярусе доминируют Calamagrostis 
pavlovii и Festuca altaica, на среднекамени-
стых – Empetrum nigrum и Bergenia crassifolia, на 
крутых крупнокаменистых склонах коллектив-
ным доминантом являются злаки Anthoxanthum 
alpinum, Festuca sphagnicola, F. altaica, F. tristis. 
В мохово-лишайниковом ярусе всех трех вари-
антов кедровников этого склона преобладает ли-
шайник Cladonia stellaris.

Е. Е. Тимошок, Е. Н. Тимошок И. И. Гуреева
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Во всех обследованных кедровниках разре-
женность травяно-кустарничкового яруса при 
высокой сомкнутости кустарникового связана, 
вероятно, с более низкой освещенностью под 
пологом кустарников. Мерзлотность не влияет 
на развитие травяного яруса: при отсутствии 
кустарникового яруса травяно-кустарничковый 
развит хорошо (проективное покрытие 40  %) 
как на мерзлотных почвах (приледниковые ке-
дровники), так и на почвах без мерзлоты (кед
ровники на восточном и западном склонах).

Как показали проведенные исследования, 
в ороклиматических условиях высокогорий Се- 
веро-Чуйского хребта все местообитания старо-
возрастных кедровников по увлажнению зани-
мают диапазон 4-й ступени (67.0–70.0) – влаж- 
нолесные серии местообитаний, а по активно-
му богатству почв – 2-й ступени (7.0–8.0) – се-
рии мезотрофных местообитаний. Наибольшее 
увлажнение характерно для местообитаний при-
ледниковых кедровников на северных склонах, 
несколько ниже оно на западном склоне; ме-
стообитания восточного склона занимают про-
межуточное положение. По фактору активного 
богатства почв различия еще менее значитель-
ны. Все местообитания по этим важнейшим 
экологическим факторам находятся в зоне оп-
тимума кедра сибирского (Тимошок и др., 2014; 
Timoshok et  al., 2014). В целом же диапазоны 
изменчивости этих показателей в кедровниках, 
сформировавшихся на моренном чехле ледника 
аккемской стадии невелики. Под кедровника-
ми на разных склонах в отличающихся усло-
виях рельефа и микроклимата сформировались 
разные типы почв: в условиях северного скло-
на – грубогумусовые оглеенные криоземы, вос-
точного  – дерново-подбуры, западного  – гру-
бокаменистые маломощные подбуры. Близкие 
значения диапазонов увлажнения и активного 
богатства почв разного типа обусловлены боль-
шим количеством осадков, высокой влажностью 
воздуха, большой разностью ночных и днев-
ных температур, сопровождающейся сильной 
ночной конденсацией влаги (обильные росы), 
различными термическими условиями склонов 
разной ориентации, слабой сформированостью 
и небольшой мощностью почв на моренах ак-
кемской стадии.

Сумма активных температур на высотах 
2150–2300 м н. у. м. в верховьях р. Актру сос
тавляет 500–600  °С. Это позволяет сделать за-
ключение о том, что кедр сибирский в этих оро-
климатических условиях находится в диапазоне 
доминирования этого вида, показанного для гор 

Южной Сибири  – 350–800  °С (Поликарпов 
и др., 1986). Среднегодовое количество осадков 
(520  мм) ниже необходимого для доминирова-
ния кедра в горах Южной Сибири (750–1350 мм 
и > 1500 мм), но соответствующее его экологи-
ческим требованиям (>  450 мм), относительная 
влажность воздуха (70  %) выше оптимальной, 
показанной для кедра (45–50  %) (Поликарпов 
и др., 1986). Наряду с этим, спектр экологичес
ких условий местообитаний старовозрастных 
кедровников по факторам увлажнения и актив-
ного богатства почв входит в расчетный диа-
пазон оптимальных условий их эдификатора  – 
кедра сибирского, с чем, по-видимому, и связа-
на большая продолжительность жизни кедра  – 
до  570, реже до 650–730 (830)  лет, и большая 
длительность генеративного периода  – более 
500 лет (Тимошок и др., 2009). Таким образом, 
вся совокупность благоприятных экологических 
факторов обусловливает устойчивое существо-
вание и многовековое развитие старовозрастных 
кедровников в верховьях р.  Актру на верхней 
границе их распространения на абсолютных вы-
сотах 2160–2300 м н. у. м., в том числе и в не-
посредственной близости от ледников, в течение 
многих столетий. В климатических условиях об-
следованного горно-ледникового бассейна при 
мало различающихся показателях увлажнения 
и активного богатства почв, за 600-летний пе-
риод на склонах разной ориентации и крутизны 
сформировались кедровники, значительно раз-
личающиеся по ценотической структуре, фло
ристическому составу и обилию доминирующих 
видов сосудистых растений, мхов и лишайников, 
структуре и проективному покрытию всех под-
чиненных ярусов. Высокое ценотическое разно-
образие старовозрастных кедровников, приуро-
ченных к различным типам почв, определяется, 
прежде всего, длительностью их существования 
(более 600  лет) в условиях высокой мозаично-
сти, а также – значительной пространственной и 
микроклиматической гетерогенностью занимае-
мых ими местообитаний.

Учитывая заключение Е.  А.  Жукова (2007) 
о  том, что в большинстве лесных ландшафтов 
Алтае-Саянского региона редко встречаются 
только лишь отдельные экземпляры старых де-
ревьев кедра возрастом более 400  лет, следует 
констатировать, что обследованные на Северо- 
Чуйском хребте старовозрастные кедровники, 
не затронутые пожарами, охватившими Алтай 
во второй половине XIX в. (Сапожников, 1901), 
в древесном ярусе которых основное поколение 
кедра сибирского достигает возраста 400 и бо-
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лее лет, имеют огромное научное значение как 
эталоны старовозрастных девственных лесов 
Республики Алтай, объекты для комплексных 
климато-экологических исследований, индика-
торы мониторинга биологического разнообра-
зия лесов на региональном и государственном 
уровнях, и, в  соответствии с Конвенцией ООН 
(1993), на экосистемном, популяционном и ви-
довом уровнях. Необходимость их сохранения 
обусловлена их уникальностью, ненарушенно-
стью и значительным возрастом деревьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате 23-летних исследований край-
не редких в Республике Алтай старовозраст-
ных кедровников в ороклиматических условиях 
Северо-Чуйского хребта на абсолютных высо-
тах 2160–2300 м н. у. м. впервые выявлены их 
своеобразная ценотическая структура, неодно-
родный видовой состав, экологическая приуро-
ченность к моренам аккемской стадии ледника 
Актру. В  зависимости от особенностей место
обитаний – близости или удаленности от морен 
ледников, ориентации и крутизны склонов, типа 
почв, сомкнутости древесного яруса, старовоз-
растные кедровые леса отнесены к трем значи-
тельно различающимся группам: приледнико-
вой на северном склоне, долинной на восточном 
и западном склонах. Весь спектр экологических 
условий местообитаний старовозрастных кед
ровников по термическим показателям входит 
в  диапазон доминирования кедра сибирского, 
а по увлажнению и активному богатству почв – 
в  диапазон оптимальных для этого вида зна-
чений, что и обусловает длительное развитие 
кедровников на моренах аккемской стадии лед-
ника Актру. В этих экологических условиях кедр 
сибирский является неизменным эдификатором 
лесов, которые устойчиво существуют более 
600 лет, включая почти 400 лет малого леднико-
вого периода, как в непосредственной близости 
от долинных ледников бассейна Актру, так и на 
незначительном расстоянии от них. Ценотиче-
ское своеобразие старовозрастных кедровни-
ков, сформировавшееся в ходе их длительного 
развития в экологических условиях северного, 
восточного и западного склонов, проявляется 
в значительных отличиях состава и обилия до-
минирующих видов кустарникового, травя-
но-кустарничкового и мохово-лишайникового 
ярусов. Сохранение старовозрастных кедровни-
ков в ненарушенном состоянии важно для буду-
щих климато-экологических исследований, что 

обусловливает необходимость включения опи-
саний этих лесов в следующие издания «Зеле-
ной книги Сибири» и «Зеленой книги России».

Исследование выполнено в рамках бюджет-
ного проекта СО РАН № FWRG-2021-0003 Ин-
ститута мониторинга климатических и эко-
логических систем и государственного задания 
Министерства науки и высшего образования 
Российской Федерации, проект № FSWM-2020-
0019.
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COMPOSITION, STRUCTURE AND ECOLOGICAL FEATURES 
OF HIGH-MOUNTAIN OLD-GROWTH SIBERIAN STONE PINE FORESTS 
OF THE NORTH CHUYA RANGE

E. E. Timoshok1, E. N. Timoshok1, I. I. Gureeva2
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The results of 23-year study of the species composition, vertical and horizontal structure, and ecological characteristics 
of old-growth high-mountain Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) forests survived in the valley of the Aktru 
River (North-Chuysky Range, Republic of Altai) at altitudes of 2160–2300 m above sea level and not exposed to 
human impact and fires throughout their existence are presented. The studies were carried out on ecological profiles 
laid on the northern, western and eastern slopes of the Aktru River valley. For the ecological assessment of habitats, 
the method of standard ecological scales by L. G. Ramensky – I. A. Tsatsenkin, implemented in the IBIS software 
were used. In total, eight variants of old-growth P. sibirica forests were identified on the territory of the Aktru 
mountain-glacial basin, characterized by significant differences in the composition and structure of the shrub layer 
and ground cover: three variants in the periglacial zone on the northern slope, two variants on the eastern slope 
and three variants on the western one. The richest species composition of vascular plants, mosses and lichens, is 
characteristic of the periglacial P. sibirica forests on the northern slope: 46 species of vascular plants, nine species 
of mosses and five species of ground lichens occur here; in the western slope forests, 32 species of vascular plants, 
six species of mosses and three species of lichens were found; on the eastern slope, 26 species of vascular plants 
and 8 species of mosses were discovered. In total, 104 species of vascular plants were identified in the composition 
of old-growth P. sibirica forests. The main generation of the trees of P. sibirica is over 400 years old. Despite being 
confined to different types of soils (cryozems, thin podburs, soddy podburs), forests are characterized by a narrow 
range of moisture (4 grades) and active soil richness (2 grades). The studied forests are of high scientific importance 
for understanding the formation and functioning of high-mountain forests. The necessity to preserve these forests 
is due to their rarity, undisturbed and significant age of the trees.

Keywords: high-mountain old-growth Siberian stone pine forests, species diversity, cenotic structure, ecological 
scales, Altai-Sayan mountain system.
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ВВЕДЕНИЕ

Бореальные леса играют значительную роль 
в глобальном углеродном цикле вследствие де-
понирования углекислого газа (CO2) из атмос-
феры в биомассу и почву, что в значительной 
степени способствует смягчению последствий 
антропогенных эмиссий парниковых газов 
(Subke, Tenhunen, 2004; Crowther et  al., 2016; 
Peichl et al., 2023).

Оценка запасов надземной фитомассы (НФМ) 
дает важную информацию о круговороте угле-
рода и питательных веществ на уровне экосис­
тем и используется при составлении кадастров 
поглощений парниковых газов. Точные измере-
ния НФМ в экосистемах необходимы для совер-
шенствования существующих региональных и 
глобальных моделей растительности, которые, 
в частности, определяются НФМ (Scheiter et al., 
2013; Martin et al., 2014). Однако крупным источ-
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Происходящие изменения климата в бореальной зоне оказывают влияние на углероддепонирующую способ-
ность лесных экосистем. Экологические условия и таксономическое разнообразие растительного покрова 
биогеоценозов определяют актуальность исследования фракционного состава их фитомассы и пигментного 
комплекса в устойчивости и регуляции активности фотосинтетического аппарата. Живой напочвенный по-
кров, как правило, недооценивается или исключается при оценках лесной фитомассы в связи с отсутствием 
стандартных уравнений. В настоящем исследовании для смешанного леса средней тайги проведена оценка 
запаса надземной фитомассы и разработан набор аллометрических уравнений у широко распространённых 
видов, произрастающих в смешанном лесу средней тайги: линнея северная (Linnaea borealis L.), багуль-
ник болотный (Ledum palustre L.), черника обыкновенная (Vaccinium myrtillus L.), голубика обыкновенная 
(V. uliginosum L.), брусника обыкновенная (V. vitis-idaea L.). Наибольшей встречаемостью в лесном биогео­
ценозе (60 %) характеризуется брусника. Доминантфом яруса выступает черника обыкновенная, запас ко-
торой составляет 21.2 ± 52.8 г/м2. Соотношение среднего запаса листовой фитомассы к древесной колеб- 
лется от 0.08 ± 0.17 для черники обыкновенной до 0.73 ± 1.04 для брусники. Определены индекс листо-
вой поверхности и концентрация основных фотосинтетических пигментов у преобладающих видов в кус­
тарничковом ярусе растительности. Индекс варьировал от 0.027 ± 0.062 м2  /м2 для черники обыкновенной 
до 0.097 ± 0.077 м2 /м2 для багульника болотного. В смешанном биогеоценозе среднетаежной зоны наиболь-
шее количество хлорофиллов и каротиноидов обнаружено в листьях голубики, а наименьшее – брусники. 
Фотосинтетический аппарат изучаемых видов характеризуется довольно стабильным накоплением фотосин-
тетических пигментов, относящихся к светособирающему комплексу.

Ключевые слова: кустарнички, смешанный лес, средняя тайга, запас надземной фитомассы, индекс листо-
вой поверхности, хлорофиллы, каротиноиды.
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ником неопределенности в количественной 
оценке запасов углерода является отсутствие 
стандартных моделей для преобразования инди-
видуальных измерений древесных растений при 
учете фитомассы (Temesgen et al., 2015).

Структура фитомассы лесных биогеоцено-
зов и ее отдельные показатели различаются как 
у разных древесных пород, так и у представите-
лей подчиненных ярусов растительности. Отме-
чается значительное варьирование фитомассы и 
ее структуры в зависимости от климатических 
и почвенных условий, возраста, уровня продук-
тивности и общего запаса древостоев. Прямое 
измерение структуры фитомассы трудоемко и 
проводится либо деструктивным методом (руб-
ка модельных деревьев, разделение на фракции, 
высушивание образцов и взвешивание) (Liang, 
2022), либо наземным, или дистанционным, 
лидарным сканированием (Gleason, Im, 2012). 
Запасы надземной фитомассы и углерода древо-
стоев, а также ряд конверсионных коэффициен-
тов определяются далее на основе полученных 
аллометрических уравнений (Schepaschenko 
et al., 2018; Duncanson et al., 2019). Практическое 
применение знаний о структуре живой фитомас-
сы – ее оценка для национальной отчетности в 
Секретариат Межправительственной группы 
экспертов по изменению климата (МГЭИК).

Несмотря на то, что аллометрические урав-
нения первоначально требуют деструктивного 
отбора образцов, в дальнейшем эти уравнения 
могут быть использованы как неразрушающий 
метод для оценки запасов НФМ и углерода 
(Cornet et al., 2015; Roxburgh et al., 2015). Спо-
соб определения фитомассы без нарушения на-
почвенного покрова особенно важен в местах 
регулярного мониторинга запасов и обменных 
потоков углерода, в том числе методом турбу-
лентных пульсаций (Eddy covariance) (Burba, 
Anderson, 2010).

В настоящее время глобальные модели вклю-
чают диаметр ствола на высоте груди (т. е. 1.3 м 
от уровня земли) в качестве переменной-пре-
диктора НФМ для особей древостоев, которые 
часто представлены одним стволом (Brown, 
2002). В  российской национальной Методике 
количественного определения поглощений пар-
никовых газов учитывается высота дерева, для 
подчиненных ярусов древесной растительности 
диаметр ствола на высоте груди не учитывает-
ся, используется только высота (Приложение…, 
2022).

Пулы фитомассы древостоев в лесных экоси-
стемах изучены достаточно полно, тогда как фи-

томасса кустарникового и кустарничкового яру-
сов оценивается крайне редко (Dickinson, Zenner, 
2010; Усольцев и др., 2023). При этом некоторые 
авторы (Conti et  al., 2019) отмечают наличие 
у кустарничков большой площади фотосинтети-
ческой поверхности по сравнению с лесообра-
зующими породами, что может предполагать 
их большую продуктивность на единицу массы 
и поверхности листа (Götmark et al., 2016). Ве-
ресковые карликовые кустарнички повсеместно 
распространены в бореальном биоме и вносят от 
3 до 61 % в чистую первичную продуктивность 
биогеоценозов (Kulmala et al., 2011; Wardle et al., 
2012; Ikawa et al., 2015). Они обеспечивают эко-
системные услуги за счет увеличения фитомас-
сы экосистем (Dyderski, Jagodziński, 2021), спо-
собствуют снижению эрозии почвы (Castro-Díez 
et  al., 2019) и образуют легкоминерализуемую 
подстилку, влияющую на круговорот питатель-
ных веществ (Horodecki, Jagodziński, 2017).

Характеристики фотосинтетического аппа-
рата, такие как запас фотосинтезирующей фито-
массы, ее листовая поверхность, а также содер-
жание фотосинтетических пигментов, отражают 
способность растения поглощать свет и соответ-
ственно продуцировать фитомассу при фотоас-
симиляции СО2 атмосферы (Bussotti, Pollastrini, 
2015). Изучение этих составляющих способ-
ствует пониманию функциональной экологии 
растений разных компонентов лесных ценозов 
(Kaitaniemi, Lintunen, 2010).

Цель исследования заключалась в определе-
нии структурно-функциональной организации 
фитомассы кустарничкового яруса смешанного 
леса подзоны средней тайги в зоне охвата стан-
ции высотной мачты ZOTTO.

В работе решались следующие задачи:
– количественная оценка запасов надземной 

фитомассы и разработка аллометрических моде-
лей, учитывающих ее фракционный состав;

– определение индекса листовой поверхно-
сти;

– измерение концентрации и запасов фото-
синтетических пигментов у доминантных видов 
кустарничков.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Район и объекты исследования. Изуча-
емая территория расположена в южной ча-
сти Туруханского района Красноярского края, 
в зоне охвата станции высотной мачты ZOTTO 
(60.72° с. ш., 89.13° в. д.) (Zotino…, 2024). Сред-
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негодовая температура воздуха –3.3 °С; средне-
годовое количество осадков 558 мм (Mахныкина 
и др., 2020; Makhnykina et al., 2020; Park et al., 
2021). Типичными почвами данного региона 
являются подзолы иллювиально-железистые 
(Dymov et al., 2022). Подробное описание лесо-
растительных условий представлено в множе-
стве работ (Панов и др., 2009; Трефилова и др., 
2011; Климченко и  др., 2011; Карпенко и  др., 
2022).

Настоящее исследование проводилось в 
40-летнем смешанном типе леса  – формула 
5Б3С2Ос+П (Koshurnikova et al., 2015), восста-
новившемся после сплошной рубки. В древо-
стое представлены все основные лиственные 
и хвойные лесообразующие породы Сибири: 
береза повислая (Betula pendula Roth), осина 
(Populus tremula L.), сосна обыкновенная (Pinus 
sylvestris  L.), лиственница сибирская (Larix 
sibirica Ledeb.), сосна сибирская кедровая (Pinus 
sibirica Du Tour), ель обыкновенная (Picea abies 
(L.) H.  Karst.), пихта сибирская (Abies sibirica 
Ledeb.). В кустарниковом ярусе встречаются ря-
бина сибирская (Sorbus sibirica  L.), шиповник 
иглистый (Rosa acicularis Lindl.) и ольховник ку-
старниковый (Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar).

Обильно представлен травяно-кустарнич-
ковый ярус, проективное покрытие которо-
го достигает 70  %. Основными доминантами 
выступают виды вечнозеленых  – брусника 
(Vaccinium vitis-idaea  L.), багульник болотный 
(Ledum palustre  L.), листопадных  – голубика 
(Vaccinium uliginosum  L.), черника обыкновен-
ная (V. Myrtillus L.), водяника черная (Empetrum 
nigrum L.), линнея северная (Linnaea borealis L.), 
и кустарничков. Мохово-лишайниковый покров 
представлен перьевыми мхами  – плевроциум 
Шребера (Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) 
Mitt.), гилокомиум блестящий (Hylocomium 
splendens (Hedw.) Schimp.), дикранум метловид-
ный (Dicranum scoparium (Hedw.), и лишайни-
ками  – кладония звездчатая (Cladonia stellaris 
(Opiz) Pouzar et Vězda), к. оленья (C. rangiferina 
(L.) F. H. Wigg.), цетрария исландская (Cetraria 
islandica (L.) Ach.)).

На поверхности мохово-лишайникового яру-
са проводилась регистрация освещенности (lux) 
и температуры с помощью логгера Hobo Pendat 
MX Temp/light (США).

В работе исследованы все виды кустарнич-
кового яруса, представленные в выбранном сме-
шанном типе леса: брусника, багульник болот-
ный, голубика, черника обыкновенная, водяника 
черная, линнея северная.

Оценка запасов фитомассы и регрессион-
ные (аллометрические) модели/уравнения. 
Встречаемость каждого вида рассчитывалась 
по следующему уравнению (Polosukhina et al., 
2020):

	
B 100 %,

N
N

= ×ó÷

îáù

	 (1)

где В – встречаемость, Nуч – число учетных пло-
щадок, на которых отмечен вид, Nобщ  – общее 
число учетных площадок.

Запасы фитомассы кустарничков определя-
ли методом укосов на 40  учетных площадках 
(S  =  400  см2), заложенных на расстоянии не 
менее 5  м друга от друга. Для оценки морфо-
метрических характеристик (высота, диаметр 
стволика) кустарничков было отобрано не менее 
100 модельных растений каждого исследуемого 
вида (нарастающим итогом, начиная с первой 
учетной площадки). Фитомасса фракций каждо-
го из модельных растений (листья, ветви и стеб-
ли) получена взвешиванием после высушивания 
при температуре 105 °С (точность определения 
массы до 0.005 г.).

Далее проводился расчет аллометрических 
уравнений для каждого вида:
	 M = a X b,	 (2)

где М – масса фракции (листья, ветки и стволик), 
X – высота или диаметр стеблей у корневой шей-
ки в см, a и b – коэффициенты аллометрического 
уравнения для фракций надземной фитомассы.

Для сравнения точности полученных алло-
метрических уравнений был использован стати-
стический анализ, а именно коэффициент детер-
минации (R2) и среднеквадратичная стандартная 
ошибка (Root Mean Square Error), рассчитанная 
по уравнению
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где Xobs  – наблюдаемая величина (масса); Xest  – 
расчетная величина (масса), N – выборка.

Пространственная вариация рассчитывалась 
как

	
CV SD

M
= × 100 %, 	 (4)

где CV – коэффициент вариации, SD – стандарт-
ное отклонение, M – среднее значение.

Определение функциональных признаков 
листьев. Площадь листовой поверхности ли-
стьев (n = 50–70 шт. в трех повторностях) каждого 
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26	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024

исследуемого вида измеряли с помощью анали-
за сканированного изображения (300  dpi) сра-
зу после отбора, используя программу ImageG 
(Rueden, Eliceiri, 2017). Измерения проводились 
в период максимального развития фитомассы в 
середине вегетационного сезона (июль).

Удельную площадь листа (УПЛ или SLA, 
specific leaf area) рассчитывали как отношение 
площади листьев к их сухой массе; удельную 
листовую массу (УЛМ или LMA, leaf mass per 
area) – как отношение массы листьев к площади 
их поверхности; индекс листовой поверхности 
(ИЛП, или LAI, leaf area index) – как отношение 
площади листьев к площади поверхности участ-
ка (Уткин и др., 2008).

Экстракция и содержание фотосинтети-
ческих пигментов. Для экстракции пигментов 
использовали навеску из не менее 10 функци-
онально активных листьев (150–200  мг сырой 
массы) 3–5 отдельных растений.

Процедура экстракции проводилась непо-
средственно после сбора образцов листьев. 
В  пробирку объемом 20  мл с навеской расти-
тельного материала добавляли 10  мл диметил-
сульфоксида (ДМСО), помещали в водяную 
баню 5drops-2S (UED Group, Россия) и инкуби-
ровали в течение 2 ч при 65 °C согласно методи-
ке J. D. Barnes и соавт. (1992). Полученные экс-
тракты помещали во флаконы темного стекла и 
хранили в холодильнике при 4 °С до проведения 
анализа.

Содержание фотосинтетических пигментов 
определяли спектрофотометрически, без разде-
ления в течение менее 10 дней после экстрагиро-
вания, как рекомендовано A. R. Wellburn (1994) 
и H. K. Lichtenthaler с соавт. (2007). Концентра-
ция пигментов в экстрактах получена на основе 
анализа спектров поглощения с использованием 
спектрофотометра VarianCary 100 (AgilentCorp., 
США). Спектры записывали в диапазоне 350–
700 нм, с шагом 1 нм. Содержание хлорофиллов 
(Хл.) и суммы каротиноидов (Кар.) рассчитыва-
ли по уравнениям (Wellburn, 1994)
	 Са = 12.47 × А665 – 3.62 × А649,	 (5)
	 Сb = 25.06 × А649 – 6.5 × А665,	 (6)

	 Сх + с = (1000 × А480 – 1.29Са – 
	 – 53.78Сb) / 220,	 (7)
где Са, Сb и Сх + с – массовые концентрации Хл. а, 
Хл. b и Кар. в растворе с ДМСО соответствен-
но, мг/см3; А480, А649, А665  – оптическая 
плотность раствора при длине волны 480, 665 и 
649 нм соответственно.

Полученные концентрации фотосинтети-
ческих пигментов пересчитаны на абсолютно 
сухую массу и далее приведены, как и все рас-
четные величины, в формате среднего арифме-
тического ± стандартное отклонение. Описа-
тельная статистика проведена на основе всех 
имеющихся значений для каждого вида. Стати-
стическую значимость оценивали при уровне 
p < 0.05.

На основании полученных данных по запа-
сам фитомассы листьев и содержания фотосин-
тетических пигментов рассчитан проективный 
запас хлорофиллов и каротиноидов кустарнич-
кового яруса.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Встречаемость видов кустарничкового яруса 
в исследованном фитоценозе составила: брусни-
ки – 60 %, багульника болотного – 45 %, голу-
бики – 45 %, черники обыкновенной – 42.5 %, 
линнеи северной – 42.5 %.

Запасы фитомассы и регрессионные (ал-
лометрические) модели/уравнения. Средние 
запасы фитомассы кустарничкового яруса для 
каждого вида в исследованном смешанном дре-
востое варьировали от 3.0 ± 5.3 г/м2 для линнеи 
северной до 37.9 ± 56.3 г/м2 для багульника бо-
лотного (табл. 1).

Запас общей надземной фитомассы кустар-
ничкового яруса в этом насаждении варьировал 
по учетным площадкам от 17.4 до 611.9  г/м2 и 
в среднем составил 106.2  ±  110.5  г/м2. Значе-
ния запаса травяно-кустарничкового яруса для 
среднетаежных сосняков Сибири, приведенные 
Г.  А.  Ивановой и соавт. (2014), составляли от 
22 ± 7 до 68 ± 8 г/м2 при доминирующем вкладе 
кустарничков (> 90 %).

При сравнении морфометрических харак-
теристик видов кустарничков выявлено, что 
наибольшей средней высотой характеризуется 
голубика (30.2  см), при этом ее минимальная 
высота составляла 8.7  см, а максимальная  – 
74.3 см. Также она обладает наибольшим сред-
ним диаметром у корневой шейки (0.28 см) при 
минимальном диаметре 0.10 см и максимальном 
0.69 см. Наименьшей средней высотой (длиной 
побега) (13.6  см) обладает линнея северная – 
минимальная 4.2 см и максимальная – 25.7 см. 
Линнея северная также имеет и наименьший 
средний диаметр у корневой шейки (0.09  см) 
при минимальном диаметре 0.02  см и макси-
мальном 0.13 см.
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Соотношение среднего запаса листовой фи-
томассы к стволовой для черники обыкновенной 
составляет 0.08 ± 0.17, голубики – 0.10 ± 0.15, 
багульника болотного – 0.19 ± 0.32, линнеи се-
верной  – 0.54  ±  0.77, брусники  – 0.73  ±  1.04. 
Таким образом, у черники обыкновенной, голу-
бики, багульника болотного преобладала фито-
масса древесных органов, а у линнеи северной 
и брусники – фитомасса листьев. При этом наи-
большей средней фитомассой древесных орга-
нов характеризуется голубика – 29.8 ± 49.4 г/м2, 
а наибольшей средней фитомассой листьев – ба-
гульник болотный – 10.0 ± 15.9 г/м2. Наимень-
шую среднюю фитомассу древесных органов 
и листьев имеет линнея северная  – 1.4  ±  2.6 и 
1.0 ± 2.1 г/м2 соответственно.

В результате построения зависимости фито-
массы в абсолютно сухом состоянии от высоты 
и диаметра отобранных растений были получе-
ны коэффициенты аллометрических уравнений 
для всех пяти видов кустарничков по фракциям 
их фитомассы (рис. 1, табл. 2).

Наибольшим значением коэффициента де-
терминации (R2) характеризуется зависимость, 
полученная от высоты растений. Вместе с тем, 

исходя из расчитанной среднеквадратичной 
стандартной ошибки (RMSE) от наблюдаемой 
и прогнозируемой на основе аллометрического 
уравнения фракций фитомассы, наиболее значи-
мой зависимостью от высоты растения характе-
ризовались брусника, линнея северная, тогда как 
багульник болотный, голубика и черника обык-
новенная – зависимостью от диаметра у корне-
вой шейки. Полученные закономерности сви-
детельствуют, что фитомасса ветвящихся видов 
наиболее адекватно описывается зависимостью 
от диаметра (p < 0.001), а для видов со слабым 
ветвлением – от высоты (p < 0.001).

На основе полученных аллометрических 
уравнений проведены оценки запасов надземной 
фитомассы всех представителей кустарничково-
го яруса на учетных площадках и их сравнение 
с  прямыми измерениями их запасов, получен-
ных методом укосов (рис. 2).

Смоделированные запасы фитомассы, рас-
считанные как с использованием высоты, так 
и диаметра растений, характеризуются силь-
ной корреляцией с измеренными на учетных 
площадках: для общей надземной фитомас-
сы – r = 0.95 (p < 0.001) и 0.97 (p < 0.001), для 

Таблица 1. Морфометрические характеристики, фракционный и общий запас надземной фитомассы 
кустарничкового яруса в смешанном лесу

Вид Значение
Высота Диаметр Фитомасса, г/м2

см общая 
надземная

древесных 
органов листьев

Линнея 
северная*

Макс. 25.7 0.13 17.4 9.2 9.5
Мин. 4.2 0.02 0.0 0.0 0.0

Среднее ± ст. откл. 13.6 ± 5.7 0.09 ± 0.02 3.0 ± 5.3 1.4 ± 2.6 1.6 ± 2.7
Медиана 12.2 0.09

Багульник 
болотный

Макс. 73.5 0.50 213.3 143.9 69.4
Мин. 4.3 0.05 0.0 0.0 0.0

Среднее ± ст. откл. 28.4 ± 14.7 0.20 ± 0.10 37.9 ± 56.3 28.0 ± 41.4 10.0 ± 15.9
Медиана 25.3 0.20

Черника 
обыкновенная

Макс. 52.5 0.52 506.3 458.6 47.7
Мин. 6.7 0.09 0.0 0.0 0.0

Среднее ± ст. откл. 20.2 ± 10.3 0.21 ± 0.09 21.1 ± 80.7 19.0 ± 73.2 2.0 ± 7.6
Медиана 17.6 0.20

Брусника Макс. 30.7 0.32 47.3 26.8 22.3
Мин. 4.2 0.06 0.0 0.0 0.0

Среднее ± ст. откл. 14.6 ± 5.4 0.10 ± 0.04 8.8 ± 21.3 4.3 ± 6.2 4.5 ± 6.5
Медиана 14,0 0.10

Голубика Макс. 74.3 69 280.3 240.3 40.0
Мин. 8.7 0.10 0.0 0.0 0.0

Среднее ± ст. откл. 30.2 ± 12.3 0.30 ± 0.11 35.4 ± 58.1 29.8 ± 49.4 5.5 ± 8.9
Медиана 29.8 0.25

* Длина побега.

Фракционный состав фитомассы и фотосинтетические пигменты кустарничкового яруса смешанного лесав...
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Рис. 1. Зависимость фитомассы в абсолютно су-
хом состоянии по фракционному составу кустар-
ничков черники обыкновенной от высоты.
а  – для общей надземной фитомассы (НФМ), б  – для 
листьев, в – для древесных органов.

Таблица 2. Параметры аллометрических уравнений 
вида M = a Х b, полученные в зависимости от высоты 
(числитель, масса, мг) и диаметра у корневой шейки 
(знаменатель, масса, г) для отдельных видов 
кустарничкового яруса в смешанном лесу

Константы 
уравнения и 

его параметры

Фитомасса
общая 

надземная
древесных 

органов листьев

Линнея северная*

a 4.671
19.889

1.0711
22.304

3.8313
5.4466

b 1.0461
2.426

1.2753
2.795

0.9051
2.171

R2 0.76
0.60

0.78
0.53

0.61
0.45

RMSE 2.15
3.35

0.84
1.44

1.59
1.99

Багульник болотный

a 0.3807
32.652

0.1262
26.29

0.3143
7.2498

b 2.2086
2.7297

2.4215
2.8381

1.9077
2.5379

R2 0.93
0.91

0.91
0.89

0.87
0.87

RMSE 34.39
25.99

21.90
19.31

12.68
9.96

Черника обыкновенная

a 0.1416
72.615

0.0725
81.35

0.0783
8.0332

b 2.7446
3.1437

2.8980
3.3146

2.3213
2.8446

R2 0.93
0.86

0.91
0.86

0.81
0.76

RMSE 36.43
32.99

22.37
28.36

6.30
6.35

Брусника

a 0.6366
256.43

0.2949
209.83

0.2595
101.96

b 2.076
3.5947

2.0663
3.8408

2.1764
3.5083

R2 0.90
0.66

0.91
0.63

0.80
0.53

RMSE 5.92
19.22

2.97
11.33

5.42
9.24

Голубика

a 0.4691
15.482

0.2411
14.168

0.4722
1.6992

b 2.1932
2.1498

2.3276
2.2508

1.6699
1.7622

R2 0.92
0.86

0.91
0.85

0.81
0.81

RMSE 30.75
26.44

28.60
21.16

6.00
5.98

Примечание. R2  – коэффициент детерминации; RMSE – 
среднеквадратичная стандартная ошибка. * Длина побега.
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древесных органов – r = 0.95 (p < 0.001) и 0.97 
(p < 0.001), для листьев – r = 0.91 (p < 0.001) и 
0.95 (p  <  0.001) соответственно, при использо-
вании в аллометрических уравнениях высоты и 
диаметра.

Функциональные признаки листьев. Эко-
лого-морфологические признаки листа влияют 

на стратегию растений и отражают их адапта-
цию к среде (Лидер и др., 2016). Виды с более 
крупными листьями имеют большую удель-
ную площадь (Шидаков, Онипченко, 2007), 
хотя в пределах отдельных видов зависимость 
противоположная (Ахметжанова и  др., 2011; 
Akhmetzhanova et  al., 2011). В изучаемом сме-

Рис. 2. Соотношение смоделированных даннных запаса фитомассы кустарничков и ее 
фракционного состава с фактическими значениями на учетной площадке.
а – высота; б – диаметр.

Фракционный состав фитомассы и фотосинтетические пигменты кустарничкового яруса смешанного лесав...
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шанном лесу наибольшая УПЛ у линнеи север-
ной – 65.8 ± 4.7 см2/г и наименьшая – у багуль-
ника – 43.8 ± 0.9 см2/г (табл. 3).

Полученные результаты близки к значениям, 
приводимым P. A. Moore с соавт. (2022) для эко-
систем высоких широт Сенейского националь-
ного заповедника (Мичиган, США). Так, для 
кустарничков кальмии многолистной (Kalmia 
polifolia Wangenh.) и голубики узколистной 
(V. angustifolium Aiton) удельная площадь листа 
составила 122.0 ± 1.8 и 62.4 ± 3.1 см2/г соответ-
ственно. В смешанном биогеоценозе среднета-
ежной зоны Скандинавии удельная площадь ли-
стьев брусники составляет 48.7 ± 1.8 см2/г (Wijk 
et al., 2005), в арктических тундрах она возраста-
ет до 53–65 см2/г (Абиско, Швеция), для альпий-
ского пояса Кавказа приводится существенно 
более высокое значение  – 104  см2/г (Шидаков, 
Онипченко, 2007). Сходные значения УПЛ от-
мечены и для водяники черной: в смешанном 
лесу среднетаежной подзоны Средней Сибири 
они составили 65.8  ±  4.6  см2/г, в  арктических 
тундрах – 41 см2/г (Wijk et al., 2005), а в альпий-
ском поясе Кавказа – 84 см2/г (Шидаков, 2009), 
в  высокопродуктивных широколиственных ле-
сах Китая – 140–180 см2/г (Ishihara, Hiura, 2011). 
Таким образом, УПЛ кустарничкового яруса 
в лесных биогеоценозах имеет свою видоспе­

цифичность, а также определяется влиянием 
внешних экологических условий произрастания 
видов и, в частности, различиями в доступности 
ФАР в экотопах.

Удельная площадь листьев влияет на ско-
рость фотосинтеза и транспирации растений, по-
этому ИЛП является одним из наиболее важных 
показателей при моделировании фотосинтеза 
экосистем, эвапотранспирации и микроклима-
та (Weiss et al., 2004). В исследуемом типе леса 
видовая принадлежность имеет значимое влия-
ние на индекс листовой поверхности (р = 0.002), 
однако ИЛП достоверно не отличается между 
видами, относящимся к листопадным и вечно-
зеленым жизненным формам. Относительно 
высокие значения ИЛП присущи багульнику бо-
лотному и голубике, имеющим большую высоту 
в сравнении с брусникой, черникой обыкновен-
ной, линнеей северной и водяникой черной, что 
может обусловливать получение ими большего 
количества ФАР в биогеоценозе и конкурентное 
преимущество в растительном сообществе сме-
шанного леса.

Суммарно для кустарничкового яруса смешан­
ного ценоза ИЛП составил 0.268 ± 0.256 м2/м2. 
У  вечнозеленых растений показатель соот-
ветствует 0.037  ±  0.033  м2/м2 для брусники и 
0.097  ±  0.077  м2/м2 для багульника болотного 

Таблица 3. Функциональные признаки листьев основных доминантов кустарничков смешанного леса 
Средней Сибири

Вид Значение Площадь листьев, 
см2

Удельная площадь 
листа, см2/г

Индекс листовой 
поверхности, м2/м2

Линнея северная Макс. 61.1 68.9 0.075
Мин. 60.1 60.4 0.003

Среднее ± ст. откл. 60.5 ± 0.5 65.8 ± 4.7 0.030 ± 0.025
Медиана 60.3 68.1 0.029

Багульник болотный Макс. 64.7 44.5 0.304
Мин. 63.0 42.7 0.003

Среднее ± ст. откл. 64.0 ± 0.9 43.8 ± 0.9 0.097 ± 0.077
Медиана 64.4 44.1 0.087

Черника 
обыкновенная

Макс. 57.1 54.8 0.257
Мин. 56.1 52.7 0.001

Среднее ± ст. откл. 56.5 ± 0.6 53.9 ± 1.1 0.027 ± 0.062
Медиана 56.1 54.4 0.008

Брусника Макс. 79.9 50.0 0.108
Мин. 70.081 46.6 0.002

Среднее ± ст. откл. 74.4 ± 5.0 48.6 ± 1.8 0.037 ± 0.033
Медиана 73.1 49.3 0.024

Голубика Макс. 60.8 64.9 0.250
Мин. 60.7 59.0 0.002

Среднее ± ст. откл. 60.8 ± 0.1 62.4 ± 3.0 0.077 ± 0.060
Медиана 60.8 63.4 0.063
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(табл.  3). Среди листопадных видов наимень­
шими ИЛП характеризуются черника обыкно- 
венная – 0.027 ± 0.062 м2/м2 и линнея северная – 
0.030  ±  0.025  м2/м2, наибольшим голубика  – 
0.077 ± 060 м2/м2.

Полученные нами данные согласуются с при-
водимыми для Северной Финляндии, где ИЛП 
вечнозеленых кустарничков составляло 0.13  ± 
± 0.15 м2/м2, а у листопадных – 0.04 ± 0.12 м2/м2 
(Räsänen et  al., 2020). Для кустарничков от-
крытых омбротрофных болот Канады приво-
дятся существенно более высокие ИЛП  – от 
0.82 ± 0.30 м2/м2 в мочажине до 2.18 ± 0.28 м2/м2 
на грядах (Sonnentag et al., 2007). Не менее высо-
кие их значения отмечены для кустарничкового 
яруса болот Сенейского национального запо-
ведника (Мичиган, США): 2.02 м2/м2 на буграх 
и 1.79  м2/м2 в мочажинах (Moore et  al., 2022), 
в экосистемах тундр Северной Швеции данный 
показатель для водяники черной соответство-
вал 1.13 ± 0.41 м2/м2 (Azevedo et al., 2021), для 
голубики – 0.1–0.5 м2 /м2 и водяники гермафро-
дитной (Empetrum hermaphroditum Hagerup)  – 
0.25–1.00  м2/м2 (Spadavecchia et   al., 2008), а в 
кустарничковой тундре Сибири (район п.  Тик-
си) он не превышал 0.6  м2/м2 (Juutinen et  al., 
2017; Mikola et  al., 2018), в канадских тундрах 
у лиственных кустарничков – 1.04 ± 1.02 м2/м2, 
а у вечнозеленых – 2.60 ± 0.43 м2/м2 (Chen et al., 
2009).

Функциональные признаки листьев, такие 
как удельная площадь листа и индекс листовой 
поверхности, у видов кустарничкового яруса в 
смешанном лесу в подзоне средней тайги суще-
ственно ниже, чем на открытых пространствах – 
болотах и тундрах. Данный факт может быть 
обусловлен различиями в условиях освещенно-
сти. Так, в рассматриваемом нами лесном сооб-
ществе кустарничковый ярус развивается под 
сомкнутым пологом древостоя, определяющим 

существенное снижение (до 43 %) поступающей 
солнечной радиации.

Фотосинтетические пигменты. Содержа-
ние пигментов в фотосинтезирующих органах 
широко применяется для определения потен-
циальной фотосинтетической продуктивности 
растений (Зарубина, Коновалов, 2009) и оценки 
ежегодного атмосферного стока углерода (Ды-
мова, Головко, 2019; Dymova, Golovko, 2019), а 
также используется как индикатор влияния из-
менений экологических условий и стресс-фак-
торов (Голубева и др., 2019). Все исследованные 
виды кустарничков характеризуются четко вы-
раженными различиями в содержании суммы 
хлорофиллов (Хл. а + b) (р = 0.0002). Отношение 
Хл. a/b варьирует в пределах 2.28–2.75 и являет-
ся пониженным (табл. 4).

Данный факт свидетельствует о принадлеж-
ности существенной доли зеленых пигментов 
в исследованных видах кустарничкового яру-
са к ССК фотосистем (59–67  %). Полученные 
результаты хорошо согласуются с диапазоном 
50–65  %, выявленным для растений Европей-
ского Северо-Востока (Головко и  др., 2010) и 
свойственно представителям флоры бореальной 
зоны. По литературным источникам (Шмако-
ва, Марковская, 2010; Shmakova, Markovskaya, 
2010), значение ССК (пул пигментов) может до-
стигать 92  %. Повышенное содержание антен-
ного хлорофилла может объясняться компенса-
цией низкого уровня накопления хлорофиллов 
и связан с адаптацией фотосинтетического ап-
парата к световым условиям обитания (Головко 
и др., 2010).

Наибольшей концентрацией хлорофиллов 
характеризуется голубика  – 15.69  ±  5.49  мг/г 
а.  с.  м. Минимальное содержание Хл.  а  +  b в 
кустарничках исследованного смешанного дре-
востоя выявлено у брусники – 4.81 ± 0.91 мг/г 
а. с. м. (от 3.84 до 5.64), что соотносится со зна-

Таблица 4. Организация пигментного аппарата основных доминантов кустарничков смешанного леса 
Средней Сибири

Вид
Хл. а + b Кар.

Хл. a / b Хл. / Кар. ССК, %
мг/г сухой массы

Голубика 15.69 ± 5.49 2.00 ± 0.69 2.28 ± 0.21 7.84 ± 0.65 67
Брусника 4.81 ± 0.91 0.83 ± 0.17 2.65 ± 0.07 5.84 ± 0.24 60
Багульник болотный 10.40 ± 1.22 1.64 ± 0.19 2.70 ± 0.05 6.35 ± 0.03 59
Черника обыкновенная 9.29 ± 1.39 1.51 ± 0.23 2.66 ± 0.07 6.16 ± 0.23 60
Водяника черная 8.51 ± 5.04 1.50 ± 0.89 2.75 ± 0.07 5.68 ± 0.07 59
Линнея северная 12.72 ± 0.84 1.75 ± 0.17 2.44 ± 0.06 7.27 ± 0.34 64

Примечание. ССК – светособирающий комплекс.
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чениями, полученными на территории заповед-
ника «Красноярские Столбы» – 6.00 ± 0.42 мг/г 
а.  с.  м. (Пахарькова и  др., 2014). Для хвойных 
лесов Мурманской области (Голубева и  др., 
2019) для брусники приводится близкое коли-
чество общего хлорофилла  – 5.84  мг/г а.  с.  м. 
Для остальных представителей кустарничково-
го яруса оно существенно более низкое по срав-
нению с нашими данными: у  голубики  – 3.38, 
у  черники обыкновенной  – 3.84, у  багульни-
ка болотного  – 2.95  мг/г а.  с.  м. Вместе с тем 
в этой работе выявлена значительная вариация 
(в  2  раза) суммарного содержания хлорофилла 
в пределах одного вида растений, произраста-
ющих в различных экотопах. Еще более высо-
кое пространственное варьирование значений 
содержания Хл.  а + b приведено для среднета-
ежных лесов Ханты-Мансийского автономно-
го округа (Устинова и  др., 2019): для черники 
обыкновенной – от 1.64 до 6.33 мг/г а. с. м., а для 
брусники – от 1.24 до 3.98 мг/г а. с. м.

В смешанном лесу все исследованные нами 
виды кустарничков характеризуются видо-
специфичностью в содержании каротиноидов 
(р  =  0.0005). При этом выявлено существен-
но более высокое содержание каротиноидов в 
сравнении с литературными данными, приводи-
мыми для кустарничкового яруса хвойных ле-
сов средней тайги Сибири. Так, в заповеднике 
«Красноярские Столбы» у брусники оно состав-
ляет 0.60 ± 0.01 мг/г а. с. м. (Пахарькова и др., 
2014), а в Западной Сибири у черники обыкно-
венной – 0.62 ± 0.11 мг/г а. с. м., у брусники – 
0.52  ±  0.12  мг/г а.  с.  м. (Устинова и  др., 2019) 
По этому показателю изученные нами виды сме-
шанного леса более сходны с кустарничками, 
растущими в тундрах Западного Шпицберге-
на – 1.1−1.6 мг/г (Марковская, Шмакова, 2017). 
Относительно высокое содержание желтых пиг-

ментов в листьях исследованных кустарничков 
может обусловливать адаптацию, направленную 
на повышение устойчивости фотосинтетическо-
го аппарата в условиях затенения, и способство-
вать более эффективному использованию сол-
нечной радиации в течение вегетации.

Концентрация каротиноидов характеризуется 
высокой положительной корреляцией с содержа-
нием хлорофиллов (r = 0.95, p < 0.001) (рис. 3).

Наличие тесной прямой связи этих показа-
телей отмечается в ряде работ (Головко и  др., 
2010; Дымова, Головко, 2019; Dymova, Golovko, 
2019), что обусловливает высокую активность 
фотосинтетического аппарата растений.

По отношению хлорофиллов к каротинои-
дам (Хл./кар.) виды исследуемых кустарнич-
ков достоверно не различаются (р  =  0.72), оно 
варьирует от 5.68 ± 0.86 у водяники черной до 
7.84  ±  0.65 у линнеи северной (табл.  4). Для 
растений Европейского Северо-Востока оно ва-
рьирует от 3 до 7 (Головко и др. 2010). По ли-
тературным данным (Дымова, Головко, 2019; 
Dymova, Golovko, 2019), этот показатель корре-

Рис. 3. Зависимость содержания хлорофил-
лов и каротиноидов в листьях кустарничков.

Рис. 4. Проективный запас хлорофиллов (1) и каротиноидов (2) в листьях исследуемых кустарничков (а) и 
суммарный запас пигментов кустарничкового яруса в исследованном смешанном древостое (б).
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лирует с проективным запасом хлорофиллов в 
растительном покрове.

В настоящем исследовании, исходя из рас-
считанных выше запасов фитомассы листьев и 
содержания фотосинтетических пигментов, рас-
считан проективный запас хлорофиллов и каро-
тиноидов кустарничкового яруса.

Наибольший проективный запас фотосинте-
тических пигментов в исследованном древостое 
отмечен у багульника болотного, а наимень-
ший – у брусники (рис. 4, а).

Суммарный проективный запас хлорофил-
лов кустарничкового яруса составил около 
240 мг/м2, а каротиноидов – 70 мг/м2 (рис. 4, б).

По литературным данным (Дымова, Головко, 
2019; Dymova, Golovko, 2019), на территории 
Северной Евразии проективный запас пигмен-
тов всех ярусов растительного покрова может 
варьировать от 3500–4000 мг/м2 в южной и сред-
ней тайге до 300–400 мг/м2 в тундре.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В исследованном среднетаежном смешанном 
лесу Средней Сибири для широко распростра-
ненных в бореальном поясе видов кустарничко-
вого яруса впервые проведена детальная оценка 
запасов надземной фитомассы и разработан на-
бор аллометрических уравнений для определе-
ния структуры его фитомассы по фракциям.

Наибольшей встречаемостью характеризует-
ся брусника (60 %) и меньшей (42.5 %) – чер-
ника обыкновенная и линнея северная. Запас 
надземной фитомассы кустарничкового яруса 
для отдельно взятых видов характеризуется 
значительной пространственной вариацией: ба-
гульника болотного – 148 %, голубики – 164 %, 
линнеи северной  – 177  %, брусники  – 242  %, 
черники обыкновенной  – 382  %. Однако запас 
общей надземной фитомассы кустарничкового 
яруса характеризовался существенно меньшей 
пространственной вариацией – 104 %, что сви-
детельствует о достаточно эффективном заня-
тии этой экологической ниши в смешанном лесу 
средней тайги.

По соотношению среднего запаса листо-
вой фитомассы к древесным органам черника 
обыкновенная, голубика, багульник болотный 
характеризуются преобладанием фитомассы 
древесных органов, а линнея северная и брус-
ника  – фитомассы листьев. При этом наиболь-
шую среднюю фитомассу древесных органов 
имеет голубика, а наибольшую среднюю фито-
массу листьев – багульник болотный, наимень-

шую среднюю фитомассу древесных органов и 
листьев – линнея северная.

Аллометрические уравнения общей надзем-
ной фитомассы и ее фракций, включающие пе-
ременную диаметра у корневой шейки, обладают 
значительно лучшей прогностической способно-
стью для багульника болотного, голубики и чер-
ники обыкновенной, а включающие переменную 
высоту – брусники и линнеи северной. Получен-
ные закономерности свидетельствуют, что фито-
масса ветвящихся видов наиболее адекватно опи-
сывается зависимостью от диаметра, а для видов 
без существенного ветвления – от высоты.

Достоверных отличий удельной площади и 
массы листа у исследуемых видов, относящих-
ся к листопадным и вечнозеленым жизненным 
формам, не обнаружено. Значения индекса лис­
товой поверхности обусловлены экологически-
ми условиями местообитания видов, а именно 
произрастанием под развитым пологом древо-
стоя и ослаблением ФАР.

Установлена тесная связь содержания зеле-
ных и желтых пигментов у всех исследуемых 
видов. Большая часть хлорофиллов относится к 
светособирающему комплексу, что свойственно 
представителям флоры бореальной зоны. В це-
лом для кустарничков смешанного леса подзоны 
средней тайги характерно невысокое содержа-
ние хлорофиллов, соотношение Хл. a/b находит-
ся в пределах 2.2–2.8.

Полученные результаты дополняют имею-
щиеся сведения о флористическом разнообра­
зии таежных экосистем и в дальнейшем их 
можно использовать как базовые при прогнози-
ровании продуктивности, оценки стока углеро-
да, верификации спектральных характеристик 
растительного покрова, полученных методами 
дистанционного зондирования.

Работа выполнена при поддержке важней-
шего инновационного проекта общегосудар-
ственного значения: «Разработка системы на-
земного и дистанционного мониторинга пулов 
углерода и потоков парниковых газов на тер-
ритории Российской Федерации, создания сис
темы учета данных о потоках климатически 
активных веществ и бюджете углерода в ле-
сах и других наземных экологических системах» 
(№  123030300031-6). Натурные наблюдения и 
обработка экспериментальных данных выпол-
нены в рамках базовых проектов Института 
леса им. В. Н. Сукачева СОРАН № FWES-2024-
0023 и №  FWES-2024-0040 государственного 
задания.

Фракционный состав фитомассы и фотосинтетические пигменты кустарничкового яруса смешанного лесав...
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FRACTIONAL COMPOSITION OF PHYTOMASS 
AND PHOTOSYNTHETIC PIGMENTS OF THE SHRUB LAYER 
OF THE MIXED FOREST IN THE MIDDLE TAIGA SUBZONE
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The ongoing climate changes in the boreal zone affect carbon sequestration capacity of forest ecosystems. Thus, 
the environmental conditions and taxonomic diversity of the plant cover of ecosystems determine the relevance of 
studying the fractional composition of their phytomass and pigment complex in the stability and regulation of the 
activity of the photosynthetic apparatus. Living ground cover is typically underestimated or excluded when estimating 
forest phytomass due to the lack of standard equations. In this study, we assessed the stock of aboveground phytomass 
and developed a set of allometric equations for widespread species of living ground cover growing in the mixed forest 
of the middle taiga: Vaccinium vitis-idaea L., Ledum palustre L., Vaccinium uliginosum L., Vaccinium myrtillus L., 
Linnaea borealis L. The highest percentage of occurrence in the forest ecosystems (60 %) is characterized by the 
species V. vitis-idaea. The dominant species is V. myrtillus, the reserve of which is 21.2 ± 52.8 g/m2. The ratio of 
the average supply of leaf phytomass to wood phytomass ranged from 0.08 ± 0.17 for V. myrtillus to 0.73 ± 1.04 for 
V. vitis-idaea. Leaf area index and photosynthetic pigments for the study objects were also determined. The index 
varied from от 0.027 ± 0.062 м2 м–2 for V. myrtillus to 0.097 ± 0.077 м2 м–2 for L. palustre. In the mixed forest of 
the middle taiga zone, the largest amount of chlorophylls and carotenoids was found in the leaves of V. uliginosum, 
and the smallest – in V. vitis-idaea. The photosynthetic apparatus of the studied species is characterized by a fairly 
stable accumulation of photosynthetic pigments belonging to the light-harvesting complex.

Keywords: shrubs, mixed forest, middle taiga, aboveground phytomass stock, leaf area index, chlorophyll, 
carotenoids.
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ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время в связи с наблюдаемы-
ми изменениями климата в научном сообще-
стве значительный интерес представляют лесо-
тундровые экотоны полярных и высокогорных 
областей (Chapin et al., 2005; Pauli et al., 2012). 
Известно, что растительность в этих экстре-
мальных климатических условиях является 
надежным индикатором их изменений (Горча-
ковский, Шиятов, 1985; Hagedorn et al., 2014). 

В  последние десятилетия они наблюдаются в 
структуре древесной растительности, а так-
же в продвинувшейся верхней границе леса во 
многих высокогорных регионах мира (Harsch 
et al., 2009; Kullman et al., 2009) и практически 
на всех континентах планеты. В то же время 
оценка экспансии кустарниковой раститель-
ности изучена значительно в меньшей степени 
(Boulanger-Lapointe et al., 2016). В основном та-
кие исследования проводились в равнинных эко-
системах Арктики (Forbes et al., 2010), в горных 
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Мониторинг распространения древесно-кустарниковой растительности на верхней границе леса в горных 
регионах относится к наиболее простым и эффективным методам получения доказательств последствий 
климатических изменений для растительности. В условиях плато Путорана одним из наиболее крупных и 
распространенных кустарниковых видов является ольховник кустарниковый (Duschekia fruticosa (Rupr.) 
Pouzar). В западной части плато Путорана в пределах экотона лес – горная тундра на склонах разной экспо-
зиции был проведен анализ возрастной и морфологической структуры этого растения, произрастающего на 
разной высоте над уровнем моря (200–600 м) в древостоях разной сомкнутости. Установлено, что в ХХ в., 
преимущественно в его второй половине, происходила интенсивная экспансия ольховника кустарникового 
в горные тундры, редины и редколесья на склонах всех экспозиций массива Сухие горы. Выявлено влия-
ние древостоев лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen) на распространение и морфологическую 
структуру ценопопуляций ольховника кустарникового. Заселение и распространение ольховника кустар-
никового происходит сопряженно с древостоями лиственницы Гмелина. Установлены зависимости между 
высотой снега и суммой проекций крон кустарников (R 2 = 0.582). Выявлено, что при отсутствии снежного 
покрова ольховник кустарниковый не может существовать. Установлены значительные различия в распро-
странении ольховника кустарникового в зависимости от экспозиции, на южных и восточных склонах оно 
выше. Наибольшее количество кустов произрастает преимущественно в нижней части экотона, где снежные 
массы накапливаются в большем количестве. Наиболее вероятным объяснением увеличения плотности и 
продвижения выше в горы ольховника кустарникового может быть общее изменение климатических условий 
в районе исследования.

Ключевые слова: Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar, Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen, экотон верхней границы 
леса, изменение климата, плато Путорана, Субарктика.
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регионах – единично (Myers-Smith et al., 2018), 
преимущественно дистанционными методами 
(Van den Bergh et al., 2018; Terskaia et al., 2020).

В условиях субарктических горных реги-
онов России, таких как Полярный Урал, плато 
Путорана, Чукотка, Камчатка одним из наиболее 
крупных и распространенных кустарниковых 
видов являются представители рода ольховник 
(Duschekia Opiz) (Куваев, 1980), в частности 
ольховник кустарниковый (Duschekia fruticosa 
(Rupr.) Pouzar). Эти крупные кустарники вы-
полняют важную фитоценотическую роль в сло-
жении высокогорных растительных сообществ, 
местами формируя сомкнутые заросли, дости-
гающие высоты 4–6 м (Горчаковский, Шиятов, 
1985). В настоящее время в специальной лите-
ратуре имеется очень ограниченное количество 
материалов, посвящённых исследованию рас-
пространения, морфологической и возрастной 
структурам ольховника кустарникового в гор-
ных регионах, а также его значимости в сложе-
нии высокогорных растительных сообществ.

Наши исследования показали, что в запад-
ной части плато Путорана происходила интен-
сивная экспансия верхней границы древесной 
растительности вдоль высотного градиента 
(Grigoriev et al., 2022) (рис. 1). Были выявлены 
значительные различия в скорости смещения 
верхней границы древесной растительности в 
зависимости от экспозиционных особенностей 

склонов. В ходе проведения этих исследований 
обнаружено, что помимо древесной раститель-
ности на плато Путорана в переходной полосе 
лес – горная тундра значительные площади за-
нимают ценопопуляции ольховника кустарнико-
вого, местами выступающие в качестве домини-
рующего вида (рис. 2).

Целью работы стала оценка современного 
распространения, возрастной и морфологичес
кой структуры ценопопуляций ольховника ку-
старникового, произрастающих в экотоне лес – 
горная тундра в западной части плато Путорана.

Исследовательский подход был реализован в 
следующих задачах:

– проанализировать морфологическую и воз-
растную структуру ценопопуляций ольховника 
кустарникового на заложенных высотных про-
филях на склонах с различной экспозицией;

– оценить возможное влияние лиственнич-
ных древостоев на структуру и распространение 
ольховника кустарникового в пределах лесо
тундрового экотона;

– изучить распределение снежного покрова и 
оценить его возможное влияние на структуру и 
динамику ольховника кустарникового.

Научная гипотеза состояла в том, что экспо-
зиционные и микроклиматические особенно-
сти склона играют ключевую роль в характере 
изменения структуры древесно-кустарниковой 
растительности и ее распространении в таком 

Структура и динамика ценопопуляций ольховника кустарникового в экотоне лес – горная тундра...

Рис. 1. Общий вид экотона верхней границы древесной растительности западной части плато 
Путорана.
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субарктическом регионе, как плато Путорана. 
Сформулировано предположение, что помимо 
ранее выявленной динамики древесной расти-
тельности, активно продвигается в редколесья, 
редины и тундры кустарниковая раститель-
ность, в частности ольховник кустарниковый.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

В период с 2017 по 2019  г. на массиве Су-
хие горы, в экотоне верхней границы древесной 
растительности (Горчаковский, Шиятов, 1985), 

были заложены четыре высотных профиля на 
склонах с разными экспозициями – южной, вос-
точной, северной и западной (рис. 3).

Каждый высотный профиль состоял из четы-
рех уровней:

1 – на границе отдельных деревьев в тундре, 
где сомкнутость составляла менее 0.05;

2 – у верхней границы редколесий, сомкну-
тостью от 0.05 до 0.1;

3  – у верхней границы сомкнутых лесов, 
сомкнутостью от 0.2 до 0.3;

4  – на 50–70 м ниже границы сомкнутого 
леса, где сомкнутость составляла от 0.4 до 0.5.

С. О. Вьюхин, А. А. Григорьев, Д. С. Балакин, А. С. Тимофеев, П. А. Моисеев

Рис. 2. Заросли ольховника кустарникова на массиве Сухие горы.

Рис. 3. Карта-схема района исследований.
Высотные профили: 1 – восточный; 2 – южный; 3 – западный; 4 – северный.
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На каждом высотном уровне было заложе-
но несколько пробных площадей (пп) размером 
0.04 га (от 3 до 5 шт.), а также несколько полиго-
нов площадью от 0.05 до 0.15 га (от 2 до 3 шт.). 
Поверхность склона на всех пп – ровная. Общая 
характеристика пп приведена в табл. 1.

Для подсчета и датировки годичных колец 
ольховника кустарникового использовались 
стандартные дендрохронологические методы 
(Шиятов и др., 2000; Ваганов и др., 2008). По-
лученные образцы древесины (радиальные спи-
лы) в лабораторных условиях были измерены на 
полуавтоматической установке Lintab 5. Для ис-
ключения ложных и выявления выпадающих ко-
лец была построена обобщенная древесно-коль-
цевая хронология длительностью 100 лет.

В целом на общей площади 1.47  га были 
определены морфометрические параметры 
1281 деревьев и 760 особей (кустов) ольховника 
кустарникового (в том числе: 176  – на восточ-
ном, 198 – южном, 213 – западном, 173 – север-
ном склонах). Возраст установлен у 573 особей 
ольховника кустарникового.

На этих площадях определялись следующие 
характеристики ольховника кустарникового: 
точное местоположение, высота, диаметр кроны 
в двух взаимно перпендикулярных направлени-
ях, диаметр основания у каждого стволика. Воз-
раст определялся с помощью взятия поперечно-
го спила у основания самого толстого стволика. 
На этих же пробных площадях были измерены 

основные морфометрические и площадные по-
казатели всех деревьев, а также определен их 
возраст. Данные результаты опубликованы в ра-
боте А. А. Grigoriev с соавт. (2022).

Измерение высоты снежного покрова на за-
ложенных высотных профилях проводилось во 
второй половине апреля 2019 г.

На каждой пробной площади на четырех 
профилях при помощи лавинного зонда с насеч-
ками  (цена деления 1  см, длина зонда 300  см) 
проводились измерения по двум линиям на пп 
через центр площадки (по горизонтали и по вер-
тикали), на каждой линии – не менее 40 изме
рений.

Все пп были подобраны с учётом отсутствия 
значительного антропогенного воздействия 
(массив удалён от крупных промышленных 
центров  – 100  км от Норильска). Обследова-
ние радиальных спилов древесины с живых и 
полуископаемых деревьев с пп в предыдущих 
исследованиях показало, что за последние как 
минимум 500 лет пожаров на данных участках 
не было.

Данные о средней крутизне склона на ана-
лизируемых участках были получены на основе 
цифровой модели рельефа в геоинформацион-
ной системе ArcGIS с использованием функции 
«Уклоны» в модуле пространственного анализа.

Ввиду труднодоступности района исследо-
ваний отдельно по экспозиции почва изучена 
слабо. По данному району в литературе имеет-

Структура и динамика ценопопуляций ольховника кустарникового в экотоне лес – горная тундра...

Таблица 1. Характеристика физико-географических и геоморфологических показателей 
исследованных участков склонов

Высотный 
уровень Экспозиция

Крутизна 
склона, 

град.

Высота над 
уровнем 
моря, м

Географические координаты, град.

с. ш. в. д.

1 В 35 620 69.400010 90.667011
2 В 21 458 69.400011 90.683001
3 В 35 413 69.400010 90.683003
4 В 31 358 69.400009 90.683004
1 Ю 21 604 69.383016 90.750002
2 Ю 33 586 69.383014 90.750003
3 Ю 32 563 69.383015 90.750001
4 Ю 26 515 69.383014 90.733.017
1 З 27 650 69.407017 90.889067
2 З 30 579 69.40805 90.885933
3 З 34 500 69.407633 90.882883
4 З 29 458 69.407467 90.87995
1 С 47 – – –
2 С 26 335 69.415617 90.898300
3 С 30 258 69.416833 90.896067
4 С 21 224 69.417067 90.895367
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ся общая характеристика почв. В подгольцовом 
поясе в зарослях ольховника кустарникового, 
а также в лиственничных рединах широко рас-
пространены неоподзоленные каменистые мало-
мощные почвы – горные подбуры. Особенность 
их формирования связана с хорошим дрена-
жем, который обусловлен крутизной склонов и 
сильной щебнистостью почвы. На более крутых 
склонах (18–35°) темные подбуры характеризу-
ются небольшой мощностью горизонтов А0 и 
А1 (Норин и др., 1986). Т. В. Пономарева (2008) 
описывает общие свойства почвы: в регионе по-
всеместно развиты криомезоморфные почвы  – 
подбуры, формирующиеся на хорошо дрени-
рованных участках (нагорные и надпойменные 
террасы) и каменисто-мелкоземистых породах. 
Гранулометрический состав почв варьирует от 
супеси до среднего суглинка с преобладанием 
фракций песка и крупной пыли.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты расчетов показали, что в иссле-
дованных ценопопуляциях ольховника кустар-
никового наблюдаются различия в морфоло-
гической структуре в зависимости от высоты 
произрастания ольховника кустарникового над 
уровнем моря (табл. 2).

Высота кустов имеет тенденцию к уменьше-
нию средних показателей по мере продвижения 
в гору. Средний возраст ольховника кустарни-
кового близок по значениям на всех склонах и 
уровнях. Наименьшие средние значения возрас-
та наблюдаются на верхних уровнях. Несмотря 
на довольно однородные средние показатели 
диаметра кроны на всех пробных площадях, 
максимальные значения уменьшаются с повы
шением высоты над уровнем моря. Густота 
насаждения достигает максимума на нижних 
уровнях, за исключением восточного склона, 
где он зафиксирован на уровне  2, и южного  – 
на уровне 3. Наибольшая площадь проективного 
покрытия наблюдается на нижних уровнях всех 
высотных профилей.

Результаты исследования возрастной струк-
туры показали, что все ныне живущие особи 
ольховника кустарникового на исследованных 
участках склонов появились в ХХ  в., причем 
наиболее массово процесс заселения происхо-
дил в его второй половине (рис. 4).

На северном профиле заселение происходи-
ло с 1940-х годов, наиболее массово – в 1960-х 
годах. На восточном склоне (600 м н.  у. м.) на 
уровне  1 кусты малочисленны и заселялись 
только во второй половине XX  в. На уровне  2 
и 3 наиболее массово процесс зарастания про-
исходил с 1960-х годов. Для нижнего уровня на 

Таблица 2. Средние морфометрические по казатели кустов ольховника кустарникового на различных склонах 
по сторонам света (среднее ± стандартное отклонение)

В
ы

со
тн

ы
й 

ур
ов

ен
ь

Эк
сп

оз
иц

ия

В
ы

со
та

 
н.

 у.
 м

., 
м

Диаметр ствола 
у основания, см Высота, м Возраст, лет Диаметр кроны, м
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ед
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й

ма
кс

и-
ма
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й

ср
ед
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й

ма
кс

и-
ма

ль
ны

й

1 В 620 4.5 ± 2.1 9 1.3 ± 0.8 2.8 35 ± 21 67 1.6 ± 0.8 2.7 141 56
2 В 458 2.7 ± 1.5 7.5 1.4 ± 0.5 3 36 ± 21 108 1.4 ± 0.6 3.3 1073 622
3 В 413 3.5 ± 2.1 8 1.8 ± 0.8 3.8 56 ± 25 88 1.4 ± 0.8 3.1 987 481
4 В 358 4.0 ± 1.8 7 2.3 ± 0.9 4.5 45 ± 23 93 1.9 ± 1.4 5.1 1494 325
1 Ю 604 – – – – – – – – – –
2 Ю 586 4.8 ± 1.9 8.9 2.0 ± 0.7 4 39 ± 19 64 2.7 ± 1.0 4.5 1368 217
3 Ю 563 3.7 ± 1.4 7 2.0 ± 0.7 4 46 ± 23 116 1.8 ± 1.1 5 2513 767
4 Ю 515 3.4 ± 1.9 14 2.1 ± 0.8 5 36 ± 18 88 2.1 ± 1.1 4.3 2965 667
1 З 650 3.3 ± 1.9 8 1.6 ± 0.6 2.6 34 ± 19 78 2.7 ± 1.7 6 665 100
2 З 579 5.2 ± 2.9 14 2.5 ± 1.0 5 51 ± 26 106 2.6 ± 1.2 5.9 2336 375
3 З 500 5.8 ± 3.0 12 2.4 ± 0.8 4 52 ± 26 102 2.5 ± 0.8 4 1119 213
4 З 458 2.0 ± 0.9 7 1.9 ± 0.6 4 37 ± 15 86 1.6 ± 0.7 3.3 2738 1283
1 С – – – – – – – – – – –
2 С 335 3.2 ± 1.7 7 1.6 ± 0.6 2.8 44 ± 19 88 2.0 ± 0.8 3.3 580 173
3 С 258 4.1 ± 1.8 11 2.8 ± 0.6 4.7 46 ± 18 91 2.5 ± 0.8 4.6 2137 380
4 С 224 5.6 ± 1.5 10 2.9 ± 0.7 4.4 49 ± 16 82 3.7 ± 1.1 5.5 2976 260
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восточном профиле характерно самое меньшее 
число особей по сравнению с другими профи-
лями. В целом можно отметить, что чем ниже 
высота над уровнем моря, тем в большем ко-
личестве и раньше начал заселяться ольховник 
кустарниковый. Наибольшее количество кустов 
на нижнем уровне наблюдается на склонах юж-
ной и западной экспозиций. На верхнем уровне 
южного склона кусты ольховника кустарнико
вого отсутствуют.

Исследование высоты снежного покрова по
казало, что этот показатель существенно разли-
чается в зависимости от экспозиции склона и 
высоты над уровнем моря. Наибольшее коли-
чество снега аккумулируется в средней части 
профиля (на верхней границе редколесий) юж-
ного склона, где она составляет в среднем около 
166 см и в максимуме – до 255 см (табл. 3).

Таблица 3. Средняя высота снежного покрова (см) 
на заложенных высотных профилях

В
ы

со
тн

ы
й 

ур
ов

ен
ь

Значе-
ние

Высотный профиль

восточ-
ный южный запад-

ный
север-
ный

1 Мин. 0 0 5 55
Макс. 145 85 195 140
Средн. 34 ± 2 20 ± 1 70 ± 3 88 ± 2

2 Мин. 0 50 25 105
Макс. 190 255 207 215
Средн. 75 ± 2 166 ± 3 128 ± 4 161 ± 2

3 Мин. 0 50 76 105
Макс. 246 190 191 230
Средн. 76 ± 4 106 ± 2 131 ± 2 140 ± 3

4 Мин. 55 90 80 105
Макс. 205 170 195 190
Средн. 132 ± 3 124 ± 2 130 ± 4 134 ± 3

Рис. 4. Распределение числа кустов ольховника кустарникового по периодам их появления на заложенных 
высотных профилях.
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Более многоснежен северный склон (от  88 
до 140  см), а наименее  – восточный (от  34 до 
76 см). Тенденция к увеличению высоты снеж-
ного покрова на 20–60 см наблюдается на юж-
ном и северном склонах при переходе от ниж-
него к среднему уровню, а при переходе от 
среднего к верхнему уровню высота снежного 
покрова снижается на 70–140 см. На восточном 
и западном склонах такая тенденция не наблю-
дается, здесь происходит постепенное снижение 
высоты снежного покрова по мере снижения вы-
соты над уровнем моря.

В предыдущих исследованиях было показа-
но, что в данном районе происходила интенсив-
ная экспансия древесной растительности выше 
в горы, особенно интенсивно этот процесс про-
исходил во второй половине ХХ  в. (Grigoriev 
et al., 2022). Наиболее значительные изменения 
в распределении покрытых лесной растительно-
стью площадей произошли на склонах южной 
и юго-западной экспозиций. При маршрутном 
обследовании района исследований и закладки 
пробных площадей выявлено, что значительный 
вклад в формирование растительного покрова 
вносит ольховник кустарниковый, местами об-
разуя труднопроходимые заросли.

Исследования возрастной и морфологичес
кой структуры ольховника кустарникового, 
произрастающего на заложенных ранее вы-
сотных профилях, показали, что наблюдаются 
незначительные различия в среднем возрасте 
ольховника кустарникового в пределах экотона 
лес – горная тундра в зависимости от высоты ее 
произрастания над уровнем моря, а также экс-
позиции склона. В целом наиболее массовый 
период заселения из ныне живущих особей про-
исходил во второй половине XX в. Наибольшее 
количество ольховника кустарникового сосредо-
точено на нижних уровнях северной и западной 
экспозиций. Наименьшее количество ольхов-
ника кустарникового наблюдается на верхних 
уровнях.

Схожие тенденции выявлены на севере Аляс
ки (Terskaia et  al., 2020), где отмечается резкое 
увеличение числа деревьев и высоких кустар-
ников при сравнении исторических ортофото-
планов со спутниковыми изображениями. Была 
установлена связь между изменением климата и 
увеличением количества древесной раститель-
ности в горах Аляски (Terskaia et al., 2020).

Для объективной оценки структуры и засе-
ления ольховника кустарникового важно знать 
ареал обитания в прежний период и количество 
погибших особей до настоящего времени. Для 

большинства лесов это проблематично, так как 
валежник практически полностью разлагается 
за 60–80 лет, но в субарктической границе леса 
он может сохраняться без заметных изменений 
в течение сотен лет. Исходя из полученных дан-
ных, на верхнем уровне возраст кустов ольхов-
ника кустарникового значительно меньше, чем 
на нижних уровнях, из чего можно сделать вы-
вод, что массовое заселение кустов на верхнем 
уровне произошло позднее и наблюдается опре-
деленная динамика данного древесно-кустар-
никового вида вверх по склону. Возраст самой 
старой обнаруженной особи составил 116  лет. 
Вероятно, в прошлом (например, в средневеко-
вое потепление климата) на исследуемых участ-
ках склонов ольховник кустарниковый появлял-
ся и произрастал при прошлых сдвигах верхних 
границ леса. Однако объективно оценить этот 
тренд не представляется возможным, так как 
остатков древесины прошлого не осталось.

Наблюдаемые различия в распространении 
зарослей ольховника кустарникового, вероятно, 
могут быть обусловлены различиями в экспози-
ции склонов (в  теплообеспеченности склонов), 
неравномерным распределением снежных масс 
по склону, в свою очередь, связанным с разли-
чиями в сомкнутости крон древостоев в зави-
симости от высоты над уровнем моря. Данные, 
представленные на рис. 5 свидетельствуют, что 
на заложенных пробных площадях наблюдается 
взаимосвязь между сомкнутостью крон ольхов-
ника кустарникового и высотой снежного по-
крова.

Ранее было показано, что существует тесная 
связь между высотой снежного покрова и рас-
пространением кустарников в арктических эко-
системах Аляски (Sturm et al., 2001). Чем больше 
высота снежного покрова, тем выше температу-
ра поверхности почвы, что способствует более 
раннему высвобождению питательных веществ, 

Рис. 5. Зависимость суммы проекций крон ольховника 
от высоты снежного покрова.
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положительно сказывающихся на росте кустар-
ников (Sturm et al., 2001).

На массиве Сухие горы на участках в преде-
лах экотона верхней границы леса, где снежный 
покров отсутствует, по-видимому, ольховник ку-
старниковый не может существовать. Например, 
на верхнем уровне южного склона, где наблюда-
ются минимальные значения снежного покрова 
(средняя высота 20 см), ольховник кустарнико-
вый полностью отсутствует.

Установлена довольно тесная связь между 
суммой проекций крон ольховника кустарни-
кового и древостоев лиственницы (Larix Mill.) 
(рис. 6). В целом можно констатировать, что за-
селение и распространение ольховника кустар-
никового происходит под защитой древостоев 
лиственницы. По данным Н.  Н.  Лащинского 
(2015), в районе Кузнецкого Алатау ольховник 
кустарниковый располагается на верхних участ-
ках лесного пояса на переувлажненных место-
обитаниях. Результаты проведенного исследо-
вания свидетельствуют, что на массиве Сухие 
горы в условиях Субарктики на более прогре-
ваемых и сухих склонах южной и западной экс-
позиций количество ольховника кустарникового 
значительно меньше, чем на склонах восточной 
и северной экспозиций.

Результаты исследования показали суще-
ственную неоднородность структуры ценопо-
пуляций ольховника кустарникового на склонах 
различных экспозиций. На нижнем и верхнем 
уровнях северного и западного склонов наблю-
дается более массовое заселение ольховником 
кустарниковым, что мы связываем с более мощ-
ным снегонакоплением. Глубина снега напря-
мую определяет степень промерзания почвы зи-
мой (Kammer et al., 2009) и наиболее выраженно 

наблюдается на восточном склоне. Исследо-
вание времени распространения снежного по-
крова показало, что позже всех это происходит 
на северном склоне и, по-видимому, отстает от 
южного и западного склона на неделю (Moiseev 
et al., 2022).

Для северного склона характерна занижен-
ная верхняя граница леса (335  м н.  у.  м.), что 
в 2 раза ниже по сравнению с другими склонами 
(620–650 м н. у. м.). На склонах южной и смеж-
ных с ней экспозиций количество поступающей 
солнечной энергии больше, чем на северных 
склонах благодаря большему поступлению сол-
нечной радиации.

Анализ данных метеостанции «Дудинка», 
ближайшей к району исследования, показал, что 
за период с 1906 г. по настоящее время наблю-
дается тенденция к изменению в температурном 
режиме летних (июнь  – сентябрь) месяцев на 
1.1 °С, зимних (с ноября по апрель) – на 0.9 °С, 
а также к увеличению на 4–7 дней вегетацион-
ного периода (Grigoriev et al., 2022).

ВЫВОДЫ

В настоящем исследовании приведены до-
казательства продвижения кустарниковой рас-
тительности под пологом редколесий, редин 
и отдельных деревьев в тундре в горах плато 
Путорана. Анализ данных метеостанции реги-
она позволяет сделать предположение, что из-
менения климатических параметров, вероятно, 
играют роль в трансформации кустарникового 
покрова. Если возобновление и рост ольховника 
кустарникового продолжат увеличиваться таки-
ми же темпами, то в течение следующих деся-
тилетий на отдельных участках может образо-
ваться более густой и сомкнутый покров этого 
крупного кустарника. Это может существенно 
повлиять на растительность тундры, структуру 
ландшафта и экосистемные процессы в высо-
когорьях плато Путорана. Результаты данного 
исследования позволяют реконструировать ско-
рость и темпы трансформации высокогорных 
растительных сообществ, а также могут быть 
использованы для получения надежных прог
нозов будущих изменений окружающей среды 
в подобных биомах Субарктики.

Сбор данных выполнен за счет средств 
гранта РНФ № 17-14-01112, обработка и ана-
лиз данных, подготовка текста и рисунков – за 
счет средств гранта РНФ № 21-14-00137.

Рис. 6. Зависимость суммы проекций крон ольхи 
кустарниковой от суммы проекций крон древостоев 
лиственницы.

Структура и динамика ценопопуляций ольховника кустарникового в экотоне лес – горная тундра...



46	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Ваганов Е. А., Круглов В. Б., Васильев В. Г. Дендрохроно-
логия: учеб. пособ. Красноярск: Сиб. фед. ун-т, 2008. 
120 с.

Горчаковский П. Л., Шиятов С. Г. Фитоиндикация условий 
среды и природных процессов в высокогорьях. М.: На-
ука, 1985. 208 с.

Куваев В. Б. Высотное распределение растений в горах Пу-
торана. Л.: Наука. Ленингр. отд-ние, 1980. 264 с.

Лащинский Н. Н. Редкие кустарниковые сообщества лес-
ного пояса заповедника «Кузнецкий Алатау» // Вестн. 
Том. гос. ун-та. Биол. 2015. № 1 (29). С. 56–67.

Норин Б. Н., Белоусова Ж. М., Березовский В. А. Горные 
фитоценотические системы Субарктики. Л.: Наука, 
1986. 292 с.

Пономарева Т. В. Содержание и распределение серы в 
мерзлотно-таежных почвах плато Путорана  // Хвой-
ные бореал. зоны. 2008. Т. 25. № 3–4. С. 290–294.

Шиятов С. Г., Ваганов Е. А., Кирдянов А. В., Круглов В. Б., 
Мазепа В. С., Наурзбаев М. М., Хантемиров Р. М. Мето-
ды дендрохронологии. Ч. I: Основы дендрохронологии. 
Сбор и получение древесно-кольцевой информации: 
Учеб.-метод. пособие. Красноярск: КГУ, 2000. 80 с.

Boulanger-Lapointe N., Lévesque E., Baittinger C., Schmid N. M. 
Local variability in growth and reproduction of Salix arc-
tica in the High Arctic // Polar Res. 2016. V. 35. Article 
number: 24126. 11 p.

Chapin F. S., Sturm M., Serreze  M.  C., McFadden  J.  P., 
Key  J.  R., Lloyd  A.  H., McGuire  A.  D., Rupp  T.  S., 
Lynch A.  H., Schimel  J.  P., Beringe  J., Chapman  W.  L., 
Epstein H. E., Euskirchen E. S., Hinzman L. D., Jia G., 
Ping C.-L., Tape K. D., Thompson C. D. C., Walker D. A., 
Welker  J.  M. Role of land-surface changes in Arctic 
summer warming  // Science. 2005. V.  310. Iss.  5748. 
P. 657–660.

Forbes B. C., Fauria M. M., Zetterberg  P. Russian Arctic 
warming and “greening” are closely tracked by tundra 
shrub willows  // Glob. Change Biol. 2010. V. 16. Iss. 5. 
P. 1542–1554.

Grigoriev A. A., Shalaumova Y. V., Vyukhin S. O., Balakin D. S., 
Kukarskikh  V.  V., Vyukhina  A.  A., Camarero  J.  J., Moi-
seev P. A. Upward treeline shifts in two regions of Sub-
arctic Russia are governed by summer thermal and win-
ter snow conditions // Forests. 2022. V. 13. Iss. 2. Article 
number: 174. 20 p.

Hagedorn F., Shiyatov S. G., Mazepa V. S., Dev N. M., Grigo
riev A. A., Bartysh A. A., Fomin V. V., Kapralov D. S., Ter-

ent’ev M., Bugman H., Rigling A., Moiseev P. A. Treeline 
advances along the Urals mountain range  – driven by 
improved winter conditions? // Glob. Chang. Biol. 2014. 
V. 20. Iss. 11. P. 3530–3543.

Harsch M. A., Hulme P. E., McGlone M. S., Dunca R. P. Are 
treelines advancing? A  global meta-analysis of treeline 
response to climate warming  // Ecol. Lett. 2009. V.  12. 
Iss. 10. P. 1040–1049.

Kammer A., Hagedorn F., Shevchenko  I., Leifeld  J., Gug-
genberger  G., Goryacheva  T., Rigling A., Moiseev  P. A. 
Treeline shifts in the Ural mountains affect soil organic 
matter dynamics // Glob. Change Biol. 2009. V. 15. Iss. 6. 
P. 1570–1583.

Kullman L., Öberg L. Post-little Ice Age tree line rise and 
climate warming in the Swedish Scandes: a landscape 
ecological perspective  // J. Ecol. 2009. V.  97. Iss.  3. 
P. 415–429.

Moiseev P. A., Hagedorn F., Balakin  D.  S., Bubnov  M.  O., 
Devi N. M., Kukarskih V. V., Mazepa V. S., Viyukhin S. O., 
Viyukhina A. A., Grigoriev A. A. Stand biomass at treeline 
ecotone in Russian Subarctic mountains is primarily relat-
ed to species composition but its dynamics driven by im-
provement of climatic conditions // Forests. 2022. V. 13. 
Iss. 2. Article number 254. 21 p.

Myers-Smith I. H., Hik D. S. Climate warming as a driver of 
tundra shrubline advance // J. Ecol. 2018. V. 106. Iss. 2. 
P. 547–560.

Pauli H., Gottfried M., Dullinger  S., Abdaladze  O., Akha-
latsi  M., Alonso  J.  L.  B., Coldea  G., Dick  J., Erschba
mer B., Calzado R. F., Ghosn D., Holten J. I., Kanka R., 
Kazakis  G., Kollár  J., Larsson  P., Moiseev  P.  A., Moi-
seev D. A., Molau U., Molero M. J., Nagy L., Pelino G., 
Puşcaş M., Rossi G., Stanisci A., Syverhuset A. O., Theuri-
llat  J. P., Tomaselli M., Unterluggauer P., Villar L., Vit-
toz  P., Grabherr  G. Recent plant diversity changes on 
Europe’s mountain summits  // Science. 2012. V.  336. 
Iss. 6079. P. 353–355.

Sturm M., Racine C., Tape K. Climate change: increasing shrub 
abundance in the Arctic // Nature. 2001. V. 411. N. 6837. 
P. 546–547.

Terskaia A., Dial R. J., Sullivan  P.  F. Pathways of tundra 
encroachment by trees and tall shrubs in the Western 
Brooks Range of Alaska // Ecography. 2020. V. 43. Iss. 5. 
P. 769–778.

Van den Bergh T., Körner  C., Hiltbrunner  E. Alnus shrub 
expansion increases evapotranspiration in the Swiss 
Alps  // Reg. Environ. Change. 2018. V.  18. Iss.  5. 
P. 1375–1385.

С. О. Вьюхин, А. А. Григорьев, Д. С. Балакин, А. С. Тимофеев, П. А. Моисеев



СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024	 47

STRUCTURE AND DYNAMICS OF CENOPOPULATIONS 
OF SHRUB ALDER IN FOREST – MOUNTAIN TUNDRA ECOTONE 
IN THE WESTERN PART OF THE PUTORANA PLATEAU

S. O. Vyukhin, A. A. Grigoriev, D. S. Balakin, A. S. Timofeev, P. A. Moiseev

Institute of Plant and Animal Ecology, Russian Academy of Sciences, Ural Branch
8 Мarta str., 202, Yekaterinburg, 620144 Russian Federation

E-mail: Sergey.vyuhin@mail.ru, grigoriev.a.a@ipae.uran.ru, dmitrijbalakin047@gmail.com, 
artyom-timofeev-98@mail.ru, moiseev@ipae.uran.ru

Monitoring the distribution of tree and shrub vegetation at the upper forest limit in mountainous regions is one of 
the simplest and most effective methods for obtaining evidence of the effects of climate change on vegetation. One 
of the largest and most widespread shrub species on the Putorana plateau is the shrub alder (Duschekia fruticosa 
(Rupr.) Pouzar). The study presents an analysis of the age and morphological structure of shrub alder thickets, which 
grow at different altitudes (200–600 m above sea level) within the forest – tundra ecotone in forest stands of different 
density on slopes with different exposures of the Putorana plateau. It has been established that the intensive expansion 
of shrub alder into mountain tundras, sparse and open forests on the slopes of all exposures of the Sukhie Gory 
massif occurred in the 20th century, mainly in its second half. The influence of Gmelin larch (Larix gmelinii (Rupr.) 
Kuzen) stands on the distribution and morphological structure of shrub alder cenopopulations was revealed. The 
colonization and spread of shrub alder occurs in conjunction with larch stands. We established relationships between 
snow depth and the sum of projections of shrub crowns (R2 = 0.582). Shrub alder cannot survive in the absence of 
snow cover. There are significant differences in the distribution of shrub alder depending on the slope exposure. 
The distribution of shrub alder is higher on the slopes of southern and eastern exposures. The largest number of 
shrubs grow mainly in the lower part of the ecotone, where snow masses accumulate in greater quantities. The most 
likely explanation for the increase in density and advance to the mountains of alder shrub may be a general change 
in climatic conditions in the study area.

Keywords: Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar, Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen, ecotone of the upper forest limit, 
climate change, Putorana plateau, Subarctic.
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ВВЕДЕНИЕ

Изменению климата в Сибири посвящено 
множество исследований, в некоторых из них 
указывается, что наибольшие климатические 
сдвиги наблюдаются в южных районах Запад-
ной и Средней Сибири (Чебакова, Парфенова, 
2006; Паромов и др., 2017; Гончарова, Кнорре, 
2018). При этом потепление зимнего периода 
выражено наиболее ярко в сравнении с летним 
периодом и среднегодовым повышением темпе-
ратур в целом.

Так, по данным Н. М. Чебаковой и Е. И. Пар-
феновой (2006), с 50-х годов до конца XX в. на 

территории Средней Сибири зимнее потепление 
на юге, особенно в горах, составило 2–4 °С, в то 
время, как летнее потепление для всего регио-
на оценивается лишь в 1 °С. Изменения осадков 
за тот же период имеют более сложный харак-
тер, однако для юга Сибири отмечается общее 
уменьшение их количества на 4–8  % (Кнорре 
и др., 2021).

Схожие тенденции отмечены В.  В.  Паро-
мовым с соавт. (2017) на территории Западной 
Сибири. Среднегодовые температуры воздуха 
за 1986–2015  гг. в этом регионе повсеместно 
увеличились по отношению к климатической 
норме (1966–1985  гг.). При этом наиболее зна-
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Исследованы многолетние вариации параметров снежного покрова в подтаежной и горно-таежной группе 
лесов заповедной территории национального парка «Красноярские Столбы». Выявлено значительное со-
кращение сроков залегания устойчивого снежного покрова (~20 дней) за счет более позднего установления 
и более раннего схода. Показана возможность расчета влагозапаса в снеге по мощности снежного покрова 
(r  =  0.74–0.96; p  <  0.001) в конкретных условиях. Определены наиболее стабильные участки территории 
с высотой снега 50–70 см (V < 50 %), на которые приходилось в разные годы от 52 до 71 % всей террито-
рии ООПТ, за исключением критически многоснежного 2021  г. (всего 28 % территории). Общий суммар-
ный влагозапас снежного покрова на начало снеготаяния в зависимости от погодных условий конкретного 
года варьировал от 46.6 до 89.7  ·  106  м3 при средневзвешенном влагозапасе на единицу площади от 98.8 
до 190.1 мм. Представленные данные сопоставимы с ранее опубликованными для других территорий Крас-
ноярского края (Буренина и др., 2013) и Сибири (Доклад…, 2019–2023), что дает возможность дальнейшего 
углубленного анализа связи расчетных данных по влагозапасу снега с климатическими параметрами среды 
на более длительной временной шкале.

Ключевые слова: влагозапас снежного покрова,биоклиматическая поясность, климатические изменения, 
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чимые изменения отмечены в зимний период 
года в ландшафтных зонах средней  – южной 
тайги (на  1.5  °С) и южной тайги  – лесостепи 
(на 1.4 °С), в то время как температура летнего 
периода показала рост на 0.5–0.6 °С.

В связи с данной климатической тенденцией 
рассматриваются как адаптационные возможно-
сти различных хвойных пород к происходящим 
изменениям (Пахарькова, Михальчук, 2015; Ти-
хонова, Корец, 2021), так и возможные сцена-
рии дальнейшей трансформации растительного 
покрова в регионе с изменением расположения 
растительных зон в Сибири (Парфенова и  др., 
2004; Чебакова, Парфенова, 2006). Зоной свое
образного трансформационного напряжения, 
по мнению указанных авторов, является широ-
кая полоса растительного покрова, проходящая 
по долине р. Енисей вплоть до южной границы 
плато Путорана. В нее попадают и таежные эко-
системы национального парка «Красноярские 
Столбы».

Яркой иллюстрацией уже начавшейся транс-
формации растительного покрова этой особо 
охраняемой природной территории (ООПТ) яв-
ляется массовая гибель пихты сибирской (Abies 
sibirica Ledeb.) вследствие масштабной инвазии 
короеда уссурийского полиграфа (Polygraphus 
proximus Blandford) (Кнорре и др., 2015). Инва-
зия данного вида приобрела масштабный харак-
тер и затронула практически всю территорию 
России с участками произрастания данного вида 
пихты. Наиболее вероятная причина ослабления 
пихты, способствовавшей столь губительно-
му влиянию короедов-инвайдеров, по мнению 
В. И. Харука с соавт. (2019; Kharuk et al., 2019), 
в нашем регионе – длительный водный стресс, 
наличие которого подтверждается усилением за-
висимости индекса радиального прироста (ИП) 
пихты сибирской от индекса сухости (SPEI) и 
влажности корнеобитаемого слоя (ВКС) с 1985 
по 2017 г.

В результате синергетического воздействия 
водного стресса и короедов, размножению кото-
рых также благоприятствовало увеличение веге-
тационного периода, наибольшие повреждения 
пихтовых древостоев произошли в течение все-
го 3 лет (2014–2016 гг.) и охватили к 2017 г. 75 % 
площади пихтарников ООПТ (Харук и др., 2019; 
Kharuketal., 2019). Обработка материалов дис-
танционного зондирования Земли, выполненная 
специалистами Центра защиты леса Красно-
ярского края (филиал ФБУ «Рослесозащита»), 
показала, что суммарная площадь поврежден-
ных древесных насаждений на данной терри-

тории к началу августа 2019 г. составила свыше 
20 тыс. га (Шайдуров и др., 2019).

Влияние температурного фактора на ак-
тивность фотосинтетического аппарата пих-
ты сибирской и ели сибирской (Picea obovate 
Ledeb.) в осенне-зимний период на территории 
национального парка оценивалось методом 
РАМ-флуориметрии (Пахарькова, Михальчук, 
2015). Установлено, что роль температур для 
возобновления фотосинтетической активности 
по показателю эффективного фотохимического 
квантового выхода Y(II) в зимне-весенний пери-
од ожидаемо выше, чем в осенний. В  осенний 
период фотосинтетическая активность наиболее 
сильно коррелировала с ходом максимальных 
дневных, а не среднесуточных температур. При 
этом авторы исследования указывают на тот 
факт, что реакция на температурные изменения 
более ярко выражена у хвои второго года жиз-
ни, по сравнению с хвоей первого года, а пихта 
и ель в осенний период более чувствительны к 
изменениям температуры по сравнению с пред-
ставителями рода сосна (Pinus L.).

Активизация фотосинтетической активности 
ранней весной и неизбежное усиление транспи-
рации при отсутствии поступления воды из поч
вы приводит к обезвоживанию хвои, вплоть до 
ее усыхания. Особенно страдает хвоя первого 
года жизни, имеющая менее плотную кутику-
лу. Среди хвойных пород национального парка 
именно пихта наиболее подвержена этому явле-
нию, особенно молодые деревья, а частота его 
проявления в последние годы заметно увеличи-
лась в связи с ростом ранневесенних темпера-
турных аномалий.

В большинстве упомянутых исследований 
основное внимание уделялось температурно-
му фактору и его влиянию на физиологические 
процессы. Отсутствие непосредственной связи 
ИП пихты с осадками при достоверном наличии 
водного стресса (Харук и др., 2019; Kharuk et al., 
2019) и одновременно опровержение наличия 
процессов иссушения климата другими автора-
ми (Tchebakova et al., 2022) заставляет обратить 
более пристальное внимание на вопрос форми-
рования почвенного влагозапаса к началу веге-
тационного периода.

Огромное значение для наполнения почвы 
влагой имеет влагозапас в снежном покрове, на-
копленный к началу активного снеготаяния.

Проблеме оценки снегозапасов на лесных 
территориях как в Сибири, так и за ее преде-
лами посвящено множество работ, в которых 
используются различные подходы (Онучин, 
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Протопопов, 1984; Протопопов, Онучин, 1992; 
Григорьев, Телегина, 2015; Онучин, Данилова, 
2017; Онучин, Буренина, 2018), рассматривает-
ся влияние отдельных факторов среды, включая 
антропогенные воздействия (Онучин, Данилова, 
2012; Буренина и др., 2013).

При интенсификации климатических сдви-
гов особую актуальность приобретает оценка 
пространственно-временной динамики влагоза-
паса снежного покрова (СП) как основы попол-
нения ресурсов почвенных вод. Понимание мас-
штаба этих флуктуаций, возможно, даст ключ 
к пониманию механизмов формирования водно-
го стресса у чувствительных видов растений, та-
ких как пихта сибирская.

В данной работе оценивался современный 
диапазон варьирования общего влагозапаса СП, 
сформированный к началу марта в низкогорьях 
Восточного Саяна, находящихся на контакте 
с лесостепью. Оценка влагозапаса СП проводи-
лась на основе масштабной снегомерной съемки 
территории национального парка «Краснояр-
ские Столбы» за период 2018–2023  гг. Для ре-
ализации поставленной цели были решены сле-
дующие задачи:

1) проанализирована пространственная не-
однородность снежного покрова по его высоте 
с использованием статистических и картографи-
ческих методов;

2) выполнены расчеты влагозапаса СП на ос-
нове данных натурных исследований, регресси-
онного анализа и ГИС-технологий;

3) определены зоны максимальной неста-
бильности снегонакопления по критериям высо-
ты снега и влагозапаса СП;

4) выполнен сравнительный анализ итогово-
го влагозапаса СП с данными из официальных 
источников;

5) представлен результат исследования на 
фоне многолетних трендов по срокам залегания 
постоянного СП за 70 лет метеонаблюдений на 
данной территории.

Настоящая работа является частью програм-
мы комплексного экологического мониторинга, 
проводимого на территории национального пар-
ка «Красноярские Столбы».

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Объектом исследования послужила террито-
рия национального парка «Красноярские Стол-
бы», расположенная в северо-западной оконеч-
ности Куйсумского хребта Восточного Саяна. 

В  геоморфологическом отношении  – это меж-
дуречье правых притоков р.  Енисей (Базаихи, 
Маны и Большой Слизневой), 93.5 % площади 
которого находится в диапазоне абсолютных от-
меток от 300 до 700 м н. у. м. Участки с высотой 
местности свыше 700 м н. у. м. занимают незна-
чительную площадь территории (2.2  %), как и 
участки ниже 300 м н. у. м. (4.3 %). Максималь-
ные высоты – Кайдынский хребет (832 м н. у. м., 
южная оконечность) и г. Абатак (803 м н. у. м., 
восточная оконечность).

Центральная часть территории приподнята, 
неоднородна по своей структуре и состоит из 
трех хребтов, переходящих один в другой. Вы-
сокие водоразделы южной и центральной части 
национального парка часто представлены типич-
ными выровненными поверхностями древнего 
пенеплена, переходящими в покатые склоны, а 
местами  – обрывающиеся структурно-денуда-
ционными уступами. В  направлении с юга на 
север снижается абсолютная высота местности. 
В северной части и по периферии рельеф име-
ет сильно расчлененный характер, среди форм 
преобладают гребневидные водоразделы, эро-
дированные крутые склоны, иногда с осыпями 
и выходами скал. Долины большинства ручьев и 
речек узкие и слабо разработанные (рис. 1).

Благодаря такому орографическому строе-
нию на территории выделяется два высотных 
пояса  – нижний (до  500  м н.  у.  м.) и верхний 
(500–800 м н. у. м.), примерно равных по площа-
ди (50.5 и 49.5 % соответственно), но отличаю-
щихся не только формами рельефа, но и клима-
тическими характеристиками, и растительным 
покровом. Т. Н. Буториной (1961) они определе-
ны как средне- и низкогорный.

Биоклиматические пояса имеют концентри-
ческую структуру размещения (Назимова и др., 
2010):

– пояс горной темнохвойной тайги с вклю-
чением интразональных сосняков, занимающий 
центральную, наиболее возвышенную, часть 
ООПТ;

– пояс светлохвойных и мелколиственно- 
светлохвойных лесов с элементами степных со-
обществ, долинными лугами и долинными тем-
нохвойными (преимущественно еловыми) леса-
ми, расположенный по периферии.

Растительный покров нижнего пояса нацио-
нального парка крайне неоднороден, поскольку 
вмещает биогеоценозы (БГЦ) с характерными 
специфическими чертами трех ботанико-гео-
графических районов: Красноярской лесосте-
пи, горной тайги Восточного Саяна и подтайги 
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Среднесибирского плоскогорья (Андреева, Ту-
пицына, 2014).

До инвазии короеда полиграфа уссурийско-
го, уничтожившего большую часть пихтовых 
древостоев, 98 % земель ООПТ были покрыты 
лесом. Доля нелесных земель (степи, луга, ска-
лы, каменистые осыпи и пр.) не превышала 2 %. 
Среди лесообразующих пород абсолютно пре-
обладали сосняки (45.5 %) и пихтачи (29.6 %), 
роль в структуре лесов ели, осины (Populus 
tremula  L.) и лиственницы (Larix Mill.) была 
заметно ниже (7.5; 6.7 и 6.3 % соответственно) 
(Проект…, 2007).

Горно-таежный пояс национального парка 
характеризуется умеренно холодным климатом. 
Среднегодовая температура воздуха за послед-
ние 20 лет составила 0.6 °С. Средние многолет-
ние температуры самого холодного месяца (ян-
варь)  –16.3  °С, самого жаркого (июль) 16.8  °С 
(Андреева, Тупицына, 2014). Средняя относи-
тельная влажность воздуха 77 %, от трети до по-
ловины годовой нормы осадков приходится на 
летние месяцы. Продолжительность залегания 
устойчивого снежного покрова к началу XXI в. 
составляла в среднем 200 дней.

Климат пояса лиственно-светлохвойных ле-
сов, в сравнении с климатом горно-таежного 
пояса, менее холодный, но с более резко выра-
женной континентальностью (годовая амплиту-
да температур воздуха 34.2 °С). Здесь выпадает 
примерно на 25  % меньше осадков, а средняя 
относительная влажность воздуха – 66 %. Веге-
тационный период в нижнем поясе продолжи-
тельнее примерно на 2 нед.

Многолетними данными, полученными на 
метеостанции «Столбы» (горно-таежный пояс, 
532 м н. у. м.), подтверждается не только общее 
потепление климата данной территории, но и 
заметное потепление зим. За период с 1947 по 
2016 г. среднегодовая температура увеличилась 
на 1.8 °С, а средняя температура зимы возросла 
на 2.6 °С (Гончарова, Кнорре, 2018). Параллель-
но с потеплением последние два десятилетия 
развивается устойчивый тренд на уменьшение 
среднегодового количества осадков: с  1947 по 
2006 г. по десятилетним циклам оно составляло 
в среднем 680.0 мм; с 2007 по 2016 г. – 629.3 мм; 
с 2017 по 2022 г. – 566.8 мм. Таким образом, на-
блюдается не просто снижение годового поступ
ления осадков, но и интенсификация данного 
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Рис. 1. Гипсометрическая карта-схема территории национального парка «Красноярские 
Столбы» (Проект…, 2007).
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процесса во времени. Причем длительные изме-
нения в накоплении зимних осадков (ноябрь  – 
март) также имеют тенденцию на снижение 
(Кнорре и др., 2021).

Поступление твердых атмосферных осадков 
как одного из метеопараметров среды определя-
ется на м/с «Столбы» классическим методом с 
использованием осадкомера Третьякова. Наблю-
дения за динамикой снегонакопления и снего-
таяния осуществляются на шести  постоянных 
снегомерных площадках: в горно-таежном поя-
се – на м/с «Столбы»; в низкогорном – на 5 пло-
щадках, расположенных по периферии нацио-
нального парка.

Для детализации пространственного распре-
деления снежного покрова по территории ООПТ 
в конце зимнего периода (конец февраля – первая 
декада марта) осуществлялись единовременные 
снегомерные наблюдения на постоянных марш-
рутах с учетом общих рекомендаций Росгидро-
мета (Наставление…, 1969). Ежегодная протя-
женность снегомерных маршрутов в среднем за 
период составила 330.7 км и охватила большую 
часть национального парка с различными оро-
графическими условиями. Измерения высоты 
снега на маршрутах выполнялись с интервалом 
около 1 км на участках без явных признаков ме-
телевых наносов и влияния крон темнохвойных 
пород (чтобы исключить перехват снега).

По результатам снегомерной съемки с 
GPS-позиционированием средних значений 
в программе ArcGIS с использованием ин-
терполятора обратно взвешенных расстояний 
(InverseDistanceWeighted  – IDW) построены 
карты высоты снежного покрова (ВСП). Основ-
ные классы легенды выделялись с шагом 10 см 
высоты снега. Начальный класс включал все ма-
лоснежные участки – с высотой снега до 30 см 
включительно, а конечный – участки с высотой 
снега более 100 см. Изменение размерности 
краевых классов легенды обусловлено крайне 
низкими суммарными площадями участков с 
экстремальными значениями высоты снега (как 
минимальными, так и максимальными). На по-
лученном картографическом материале в про-
грамме ArcGIS проводился расчет площадей по 
классам ВСП. При этом подразумевалось, что 
классы ВСП отражают различия не только по 
высоте, но и по структуре снежной толщи, по-
скольку высота является функцией режима сне-
гонакопления.

Плотность снега определялась на 22 посто-
янных участках мониторинга химического сос
тава снежной воды, расположенных в разных 

ландшафтных условиях национального парка 
(Тропина, Кнорре, 2019). Пробы отбирались 
на всю глубину снежного покрова (Василенко 
и др., 1985) с помощью полимерной трубы ди-
аметром 10.3 см. Плотность снега определялась 
из осредненной пробы общей массой не менее 
3.5 кг (3 керна и более в зависимости от высоты 
снега).

Эмпирические данные о высоте и плотности 
снега на опорных пунктах послужили основой 
для определения математической зависимости 
влагозапаса (у) от высоты снежного покрова 
(х) для каждого зимнего периода. Влагозапас 
СП рассчитывался для всех участков ООПТ с 
известной высотой снега и координатами че-
рез уравнения линейной регрессии (Львовский, 
1988). На основании полученных эмпирических 
и расчетных данных влагозапаса СП построены 
рабочие карты для каждого зимнего периода. 
Основные классы влагозапаса в легенде выде-
лены с размерностью в 10 мм, размер крайних 
классов, в силу незначительной площади с экс-
тремальными значениями немного расширен 
(< 20 мм… > 10 мм). Для каждого выделенного 
класса влагозапаса в программе ArcGIS прове-
ден расчет занимаемой площади (в га). В даль-
нейшем полученные по классам влагозапаса 
СП средние объемы снежной воды суммирова-
лись. Средневзвешенный показатель рассчиты-
вался как отношение суммарного влагозапаса 
к площади. Статистическую обработку данных 
проводили в программе Excel (Microsoft Office 
Professional Plus 2016) с использованием стан-
дартного пакета анализа данных.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Пространственный рисунок снежного по-
крова (по ступеням высоты) в конце зимнего 
периода в разные годы исследования отличается 
высокой изменчивостью, особенно в пределах 
Центрального хребта (рис. 2).

Наибольшим сходством территориального 
распределения участков с различной высотой 
снега характеризуются карты ВСП за 2018, 2019 
и 2022  гг. Пространственная неоднородность 
СП в 2020 и 2021  гг. имеет экстремально про-
тивоположные варианты для 6-летнего периода 
(min количество классов ВСП и max количество 
классов ВСП соответственно) (табл. 1).

Группировка данных по классам ВСП в три 
более крупные категории – малоснежные участ-
ки (< 50 см), со средней мощностью снежного 
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покрова (50–70 см) и многоснежные (> 70 см), 
показала, что основу снежного покрова ООПТ 
к концу зимнего периода в 5 случаях из 6 (ис
ключая 2021  г.) составили участки с ВСП 50–
70  см, в то время как соотношение мало- и 
многоснежных участков по годам сильно изме-
нялось (рис. 3).

Кроме того, было выполнено ранжирование 
результатов снегомерной съемки по показате-

лю абсолютной высоты местности, результаты 
статистической обработки которого приведены 
в табл. 2.

Наибольшая ошибка среднего для участков 
с абсолютными отметками свыше 700 м н. у. м. 
обусловлена меньшей частотой измерений в 
данной категории. Тем не менее в 6-летнем сре-
зе ошибка средней высоты снега во всех рангах 
имеет близкие значения.

Рис. 2. Пространственная неоднородность снегонакопления на территории национального парка «Красноярские 
Столбы» за 2018–2023 гг. (точки отражают GPS-привязку снегомерной съемки).
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Максимальные значения средней высо-
ты снега по всем рангам абсолютных отметок 
ожидаемо зафиксированы зимой 2021 г., мини-
мальные выявлены в разные годы: на участках 
с высотой местности до 400 м н. у. м. – в 2020 г., 
400–500 м и 600–700 м н. у. м. – в 2022 г., 500–
600 м и свыше 700 м н. у. м. – в 2023 г. Зимы 2018 
и 2019 гг. продемонстрировали средний диапа-
зон ВСП для всех рангов абсолютных отметок 
(не отмечено ни одного экстремума).

Изменение мощности снежного покрова (по 
осредненным за 6-летний период данным) с рос
том абсолютной высоты местности на данной 
территории имело экспоненциальную зависи-
мость (рис. 4).

Увеличение интенсивности нарастания мощ-
ности снега на каждые 100 м высоты отмечалось 
с отметки около 500 м н. у. м.

Для 22 участков постоянной сети мониторин-
га на основании эмпирических данных о плотно-

Таблица 1. Пространственно-временная динамика площадей с разной высотой снежного покрова 
на территории национального парка «Красноярские Столбы» за 2018–2023 гг.

Год
Распределение площадей (%) по высоте снежного покрова, см

< 30 30–40 40–50 50–60 60–70 70–80 80–90 90–100 > 100

2018 0.003 5.563 27.486 36.432 24.532 4.701 1.253 0.030
2019 0 0.820 17.830 36.690 26.640 16.060 1.910 0.050 0
2020 0.427 8.467 23.136 49.818 15.505 2.194 0.326 0.127 0
2021 0 0.004 0.288 5.172 22.524 22.792 25.117 12.041 12.062
2022 0.027 4.294 29.812 35.313 16.561 9.641 3.925 0.425 0.003
2023 0.042 3.250 19.350 48.447 22.862 5.234 0.760 0.052 0.004
V, % 203.69 99.27 69.17 48.43 32.54 68.81 154.55 205.70 244.05

Рис. 3. Соотношение площадей, относящихся к различным категориям 
ВСП по уровню снежности, за 2018–2023 гг.

Таблица 2. Средняя высота снежного покрова (с ошибкой среднего) по градиенту абсолютной высоты 
местности за 2018–2023 гг.

Год
Средняя высота снега (см) на участках с разной абсолютной высотой местности, м н. у. м.

< 200 200–300 300–400 400–500 500–600 600–700 > 700

2018 47.33 ± 4.43 54.39 ± 1.16 61.54 ± 1.31 69.94 ± 1.73 69.84 ± 1.84 73.65 ± 2.87 87.14 ± 6.55
2019 42.00 ± 1.98 48.29 ± 0.71 52.22 ± 0.88 58.60 ± 1.29 61.37 ± 1.43 67.21 ± 1.80 81.33 ± 5.51
2020 28.50 ± 1.07 39.37 ± 0.93 46.67 ± 0.89 51.67 ± 1.16 57.72 ± 1.51 65.73 ± 1.95 86.29 ± 6.89
2021 55.60 ± 1.96 65.64 ± 1.40 70.83 ± 1.04 75.53 ± 1.66 83.03 ± 2.72 95.93 ± 3.35 103.56 ± 11.48
2022 37.38 ± 1.17 44.49 ± 1.00 48.22 ± 0.92 51.00 ± 1.24 57.97 ± 1.89 65.07 ± 3.37 79.71 ± 2.59
2023 43.50 ± 1.38 45.62 ± 1.57 48.04 ± 1.31 51.60 ± 1.74 53.81 ± 1.73 68.64 ± 2.83 77.47 ± 2.65

И т о г о 42.39 ± 3.73 49.63 ± 3.78 54.59 ± 3.93 59.72 ± 4.33 63.96 ± 4.41 72.71 ± 4.81 85.92 ± 3.85

Примечание. Полужирным курсивом выделены экстремумы.
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сти и высоте снега был рассчитан фактический 
его влагозапас. Высокий уровень прямой корре-
ляции (r = 0.74–0.96; p < 0.001) между высотой и 
влагозапасом СП на контрольных участках дает 

возможность оценить влагозапас для всех участ-
ков с известной выстой снега через применение 
регрессионного анализа (табл. 3).

Исходя из полученных результатов, наиболее 
достоверные расчетные значения влагозапаса 
СП получены за зимние периоды 2018 и 2022 гг.

Средняя ошибка аппроксимации (Ā), вы-
ходящая за пределы 10  %, может указывать 
на необходимость увеличения количества 
определений плотности снега при проведе-
нии дальнейших исследований. Тем не менее 
 индекс детерминации R2 свидетельствует о пра-
вомерности использования приведенных линей-
ных уравнений для расчета влагозапаса по дан-
ным о высоте снега. Статистические параметры 
полученных расчетных выборок влагозапаса 
СП по каждому зимнему периоду приведены 
в табл. 4.

Незначительные показатели коэффициен-
та вариации (V) и ошибки среднего (m) под-
тверждают удовлетворительное качество полу-
ченных расчетных значений содержания воды 
в снеге. Сравнительный анализ расчетного вла-
гозапаса с фактическими данными по количе-
ству выпавших твердых осадков и количеству 
снежных дней за сезон не выявил статистически 
значимых связей (r = 0.43–0.33; p < 0.005 соот-
ветственно).

Рис. 4. Распределение усредненных данных высоты 
снежного покрова за 2018–2023 гг. по классам абсо-
лютной высоты местности.
1 – < 200 м; 2 – 200–300 м; 3 – 300–400 м; 4 – 400–500 м; 
5 – 500–600 м; 6 – 600–700 м; 7 – > 700 м).

Таблица 3. Параметры регрессионного анализа зависимости влагозапаса в снеге от его высоты 
на территории национального парка за 2018–2023 гг.

Год n h, см
min – max

Уравнение линейной 
регрессии R2 Ā, % Z, 106 м3 Zср. вз, мм

2018 267 39–110 у = 2.556х – 25.614 0.92 7.84 66.7520 141.478
2019 389 30–95 у = 2.1326х + 5.4468 0.60 11.33 61.9258 131.249
2020 379 20–110 у = 1.5385х + 17.241 0.63 14.95 46.5935 98.753
2021 374 37–160 у = 3.11х – 58.397 0.83 13.49 89.6862 190.086
2022 324 25–105 у = 2.191х – 7.9323 0.93 6.37 53.9130 114.266
2023 316 15–118 у = 1.8548х + 15.787 0.87 15.57 56.3820 119.499

Примечание. n – число измерений; h – диапазон высот; R2 – индекс детерминации; Ā – средняя ошибка аппроксимации; 
Z – суммарный влагозапас в снеге до начала снеготаяния; Zср. вз – средневзвешенный влагозапас в снеге.

Таблица 4. Статистические параметры полученных расчетных выборок влагозапаса СП (мм) 
на фоне данных по твердым осадкам за 2018–2023 гг.

Год
Влагозапас снега, мм

SD V, % n Количество твер-
дых осадков, мм

Число дней 
с осадкамиmin max Xcp ± m

2018 74 256 139 ± 2.13 34.79 25.05 245 166.60 44
2019 69 206 125 ± 1.33 26.20 20.88 367 165.70 35
2020 48 186 95 ± 1.14 22.23 23.43 357 207.66 49
2021 57 439 179 ± 3.11 60.16 33.65 352 211.00 53
2022 47 222 107 ± 1.74 31.26 29.20 302 96.45 44
2023 44 201 113 ± 1.64 29.20 25.78 294 84.95 46

Примечание. SD – стандартное отклонение; V – коэффициент вариации; n – объем выборки.
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Таким образом, за проанализированный 
6-летний период влагозапас снежного покрова, 
сформированный на территории национального 
парка к концу первой декады марта, изменял-
ся в довольно широком диапазоне значений: 
ΔZ 43.1 · 106 м3 или ΔZср. вз 91.34 мм на единицу 
площади в жидком эквиваленте. Минимальная 
амплитуда влагозапаса СП наблюдалась меж-
ду двумя первыми зимами в периоде (2018 и 
2019 гг.) и двумя последними (2022 и 2023 гг.) 
(ΔZср. вз  10.23 и 5.23  мм соответственно); более 
значительные расхождения выявлены между зи-
мами 2019 и 2023  гг. (ΔZср. вз  11.75  мм); 2020 и 
2022 гг. (ΔZср. вз 15.52 мм). Влагозапас СП зимних 
периодов 2020 и 2021 гг. отличается в 1.92 раза, 
2021 и 2022 гг. – в 1.66 раз.

Для данной территории выявлена не только 
выраженная межгодичная динамика влагозапа-
са СП, но и неравномерное его распределение 
по биоклиматическим поясам (условная грани-
ца между поясами 500 м н. у. м), статистически 
достоверные различия между которыми наблю-
дались во всех рассматриваемых зимних перио-
дах (t > 2.5758 при уровне значимости p = 0.01) 
(табл. 5).

Характерно, что максимальные расхожде-
ния в объеме накопленной снежной воды между 
поясами проявилась в годы с экстремальными 
значениями общего влагозапаса, а амплитуда ко-
лебаний среднего влагозапаса в горно-таежном 
поясе в  1.79  раза выше, нежели в поясе свет-
лохвойных и смешанных лесов ООПТ.

Существенная погодичная вариация линей-
ных показателей снегонакопления (высота СП), 
расчетных показателей снежного влагозапаса 
(Z), существенные расхождения значений пос
леднего в экстремальные по погодным усло-
виям годы в биоклиматических поясах ООПТ 
свидетельствуют о разной степени уязвимости 
экосистем таежного и подтаежного типа в ус-
ловиях сильной межгодичной вариабельности 
климата. Исходя из представленных результа-
тов таежные экосистемы испытывают на себе 
более существенное трансформационное воз-

действие со стороны климатических факторов, 
особенно те, что находятся на контакте с под-
тайгой.

Полученные для территории национально-
го парка «Красноярские Столбы» расчетные 
значения влагозапаса СП вполне сопоставимы 
с данными других авторов, работавших на тер-
ритории Красноярского края (Буренина и др., 
2013), с соответствующей поправкой на высоту 
снежного покрова. Кроме того, полученные ре-
зультаты сверялись с данными Росгидромета по 
стране в целом и по двум квазиоднородным кли-
матическим регионам (VI – Центр и юг Восточ-
ной Сибири; VIII – Алтай и Саяны), на границе 
которых расположена территория национально-
го парка (Доклад…, 2019–2023). Особого внима-
ния заслуживают годы, наиболее контрастные 
по итоговому влагозапасу СП.

Так, продолжительность залегания снежного 
покрова зимой 2019/20  г. в среднем по России 
оказалась значительно меньше климатической 
нормы, а аномалия продолжительности зале-
гания снежного покрова на территории Алтая 
и Саян попала в десятку наибольших отрица-
тельных значений (Доклад…, 2021). Кроме того, 
в целом для страны запас воды в снеге на лесном 
маршруте оказался ниже климатической нормы. 
На региональном уровне положительная анома-
лия по влагозапасу в лесу сформирована макси-
мальным запасом воды в снеге лесных угодий 
Алтайского края, значительно превысившим 
норму зимой 2019/20  г. и нивелировавшим ло-
кальные отклонения противоположной направ-
ленности, характерные для территории нацио-
нального парка.

Зимой 2020/21 г. на территории Алтая и 
Саян, как и в среднем по стране, максимальная 
высота снежного покрова оказалась значительно 
выше климатической нормы и попала в десят-
ку наибольших значений в ранжированном ряду 
(за 1967–2021 гг.). Кроме того, для гор Южной 
Сибири отмечены положительные аномалии 
запаса воды в снеге как на открытых простран-
ствах, так и под лесом (Доклад…, 2022).

Таблица 5. Достоверность различий (по t-критерию Стьюдента) накопленного влагозапаса снега 
в биоклиматических поясах национального парка «Красноярские Столбы» за 2018–2023 гг.

Высота, 
м н. у. м.

Годы
2018 2019 2020 2021 2022 2023

Zср , мм t Zср , мм t Zср , мм t Zср , мм t Zср , мм t Zср , мм t

< 500 130.37
6.55

117.78
8.77

86.53
11.30

160.06
11.13

95.70
9.11

104.97
7.27

> 500 160.30 142.60 112.65 243.98 131.05 130.33
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Таким образом, полученные нами результаты 
не противоречат общим климатическим трендам 
рассмотренных зимних периодов. Удовлетвори-
тельность результатов статистического анализа 
расчетных значений влагозапаса СП свидетель-
ствует о правомочности дальнейшего примене-
ния использованного нами комбинированного 
подхода для определения данного показателя 
в более длительной перспективе и возможности 
поиска основных факторов, обусловливающих 
его изменчивость.

Влагозапас снежного покрова, безусловно, 
является интегральной комплексной величиной 
сопряженного влияния большого числа метео-
рологических условий, включая осадки зимнего 
периода (их общее количество, обилие и харак-
тер распределения внутри сезона), температур-
ный режим (ход температур и экстремумы) и 
ветровую нагрузку. Анализ связей влагозапаса 
снега с конкретными метеопоказателями являет-
ся предметом отдельных изысканий. В контексте 
настоящего исследования уместно сопоставить 
полученные результаты с общей продолжитель-
ностью залегания устойчивого снежного покро-
ва на данной территории.

В течение рассматриваемого нами периода 
(зимы 2018–2023 гг.) установление постоянного 
снежного покрова в верхнем поясе националь-
ного парка неизменно происходило в первой 
декаде ноября, а сход его колебался в интервале 
с 25 апреля по 10 мая. Таким образом, средняя 
за 6 лет продолжительность залегания устойчи-

вого снежного покрова в горно-таежном поясе 
составила 178 дней, а в нижнем поясе – 156 дней, 
что заметно ниже многолетней нормы (200 дней 
к началу ХХ в.). Тенденция на сокращение пери-
ода снегонакопления отражает многолетний ха-
рактер изменений в сроках установления и схода 
снежного покрова (рис. 5).

Указанные сдвиги в формировании и раз-
рушении устойчивого снежного покрова явля-
ются естественным откликом на существенное 
потепление весеннего и осеннего периода, уд-
линения сезона с положительными темпера-
турами воздуха. Эти тенденции не могли не 
отразиться на общем снегонакоплении на раз-
ных высотно-поясных уровнях национального 
парка. Сравнительный анализ снегонакопления 
по усредненным данным высоты СП для ниж-
него пояса национального парка и возвышенной 
центральной его части до 1980-х годов и после 
показал существенное снижение ВСП, наибо-
лее выраженное в нижнем поясе (Кнорре и др., 
2023). Однако высота снега – это лишь один из 
критериев, определяющих его влагозапас, не 
менее важна плотность снега. Показатель вла-
гозапаса как функция двух указанных факторов 
наибольшую нестабильность демонстрирует в 
верхнем поясе национального парка, особенно 
на контакте двух биоклиматических поясов.

В условиях современных климатических 
изменений особенности снегонакопления в гор-
ных экосистемах играют существенную роль 
в  формировании почвенной влаги, используе-

Рис. 5. Сроки установления (1) и полного схода (2) устойчивого снежного покрова на мониторинговой 
площадке метеостанции «Столбы» за 1946–2022 гг. Аппроксимирование полиномом 2-й степени с уров-
нем достоверности аппроксимации (R2).
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мой в начале вегетации. Многолетняя практика 
возделывания сельскохозяйственных культур 
в  засушливых регионах нашей страны свиде-
тельствует о том, что запас продуктивной влаги 
в почве формируется именно в зимний период, 
а ирригационные приемы не дают такого поло-
жительного эффекта, как снегонакопление (Гу-
сев, 1992).

По аналогии можно предположить, что и 
в  лесных сообществах водный стресс, обу-
словленный недостатком продуктивной влаги 
в весенний период, не будет компенсироваться 
в полной мере поступлением атмосферных осад-
ков в течение теплого времени года. Возможно, 
по этой причине оценка происходящих в лесных 
экосистемах изменений с помощью общеприня-
тых индексов увлажнения или сухости не дает 
желаемой ясности.

Изучение влияния процессов формирования 
продуктивной почвенной влаги в лесных экосис
темах на их устойчивость к происходящим кли-
матическим изменениям, на устойчивость кон-
кретных лесообразующих пород, на наш взгляд, 
является одним из актуальных и перспективных 
направлений.

Безусловно, важное влияние на формиро-
вании почвенного влагозапаса весной, кроме 
влагозапаса в снеге, будет оказывать и характер 
снеготаяния, который определяется интенсив-
ностью нарастания положительных темпера-
тур воздуха, глубиной и степенью промерзания 
почвогрунтов, количеством и обилием дождей 
в период схода снега. Тем не менее влагозапас 
снежного покрова является ключевым фактором 
формирования продуктивной почвенной влаги в 
умеренных широтах, во многом определяющим 
вегетацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведена оценка влагозапаса снежного 
покрова в национальном парке «Красноярские 
Столбы» за 2018–2023 гг. с использованием дан-
ных снегомерной съемки и методов современно-
го картографирования. Получены статистически 
достоверные данные по показателям снегона-
копления на разных орографических уровнях. 
Показано сокращение продолжительности зале-
гания снежного покрова за период наблюдений 
более 70 лет.

Полученные результаты дают возможность 
проведения в дальнейшем более подробного 
анализа по 1) определению зон наибольшей уяз-
вимости растительного покрова из-за дефицита 

почвенного влагозапаса в начале вегетационно-
го периода; 2)  оценке влияния влагозапаса СП 
на формирование объема весеннего половодья 
в водотоках национального парка и принимаю-
щих их водных объектах; 3) определению коли-
чественных параметров поступления поллютан-
тов в составе снежных осадков на территорию 
национального парка как части балансового 
уравнения в круговороте элементов на данной 
территории.

Расчет влагозапаса в разных единицах изме-
рения позволяет в дальнейшем легко использо-
вать эти данные для решения различных задач. 
Так, средневзвешенный показатель влагозапаса 
СП очень удобно сравнивать с количеством ат-
мосферных осадков, а суммарный показатель – 
использовать в водно-балансовых расчетах.

Представленные в статье данные о высокой 
вариабельности показателей снегонакопления 
(ВСП, Zср), наиболее существенно отражающих 
особенности современного изменения климата, 
свидетельствуют о различной уязвимости лес-
ных экосистем национального парка на разных 
орографических уровнях. Горная тайга ООПТ 
более уязвима к происходящим изменениям сре-
ды, нежели подтаежные комплексы.

Работа выполнена при финансовой под-
держке АО «РУСАЛ Красноярск» (договор 
№  29.03.02/2022 от 01.03.2022) по проекту 
«Мониторинг антропогенного (техногенного) 
воздействия на лесные экосистемы националь-
ного парка «Красноярские Столбы».

Авторы выражают глубокую признатель-
ность государственным инспекторам отдела 
охраны заповедной территории национального 
парка «Красноярские Столбы» за существен-
ный вклад в осуществление ежегодных снего-
мерных работ.
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Long-term data on variations in snow cover parameters in the subtaiga and mountain-taiga group of forests in 
the protected area of the National Park Krasnoyarsk Stolby are presented. A significant reduction in the period of 
occurrence of stable snow cover (~ 20 days) was revealed due to later snow formation and earlier melting. To evaluate 
the water storage in snow, we use the thickness of the snow cover (r = 0.74–0.96; p< 0.001) in specific conditions 
for period 2018–2023. According of our estimation the territory with snow depths in the intervals of 50–70 cm 
(V, % < 50) is identified as a most stable areas (from 52 to 71 % of all protected area) in different years, except for 
2021 yrs. (only 28 % of the territory) with the critically low amount of the snow. The total amount of the water storage 
in snow at the beginning of snowmelt, depending on the weather conditions of a different years, varied from 46.6 
to 89.7 · 106 m3 with an average weighted water storage per unit area from 98.8 to 190.1 mm. The presented data are 
comparable with those previously published for other territories of the Krasnoyarsk region (Burenina et al., 2013) 
and Siberia (Report..., 2019–2023), which makes it possible to further in-depth analysis of the relationship between 
evaluated data on water storage in snow and climatic parameters of the environment in longer time scale.
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ВВЕДЕНИЕ

Представителей рода тополь (Populus  L.) 
считают одними из самых перспективных ви-
дов для плантационного выращивания (Лебеде-
ва, Таранов, 2019; Царев и др., 2019а, б; Nelson 
et al., 2019). Выращиванием тополей на планта-
циях в настоящее время активно занимаются во 
многих странах мира (Lasarus et al., 2015; Царев, 
Царева, 2017). Древесную массу тополей актив-
но используют в качестве биотоплива и сырья 
при производстве этанола (Bacenetti et al., 2016; 
Nelson et al., 2018, 2019). Развивается направле-
ние по переработке зелени, почек и древесины 
тополя для получения ценных химических сое-
динений и эндофитных бактерий (Исаева и др., 
2016; Аксенов, Кузьмина, 2018; Rubert-Nason, 
Lindroth, 2021).

В России для различных целей выращивают 
более 30 видов тополей (Царев и др., 2019а). То-
поль считают удобным модельным объектом для 
генетико-селекционных исследований (Douglas, 
2017; Лебедева, Таранов, 2019; Сиволапов А. И., 
Сиволапов В. А., 2020). Тополя легко скрещива-
ются, поэтому методы их гибридизации полу-
чили очень широкое распространение. Межви-
довые гибриды тополя очень часто проявляют 
гетерозис и дают рекордный ежегодный при-
рост (Царев и  др., 2019а,  б). Получение высо-
копродуктивных гибридов – это очень сложная, 
длительная селекционная работа, которая может 
занимать десятилетия (Лебедев, Шестибратов, 
2015). Тем не менее российские лесоводы до-
стигли значительных результатов в получении 
гибридов тополей (Царев, 2019; Сиволапов, 
2020; Тараканов и др., 2021).
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Обсуждается запатентованная методика введения в культуру in vitro и способ получения регенерантов от мо-
лодых побегов плюсового дерева тополя корейского (Populus koreana Rehder) мужского генотипа. Для куль-
тивирования использовали модифицированные на основе MS и ½ MS среды, дополненные антибиотиком 
цефатоксином и гормонами. Активация пазушной меристемы происходила при помощи комбинации гормо-
нов в следующих концентрациях: N6-бензиаминопурин (ВА) – 0.2 мг/л; тидиазурон (TDZ) – 0.05–0.1 мг/л; 
нафтолаленоцетиновая кислота (NAA) – 0.01 мг/л. Мультипликацию побегов проводили на тех же сре-
дах, используя гормоны: (BA) – 0.4–0.6 мг/л и 3-индолил масляную кислоту (IBA) – 0.1 мг/л. Рост побегов 
происходил под влиянием 0.1 мг/л кинетина, а процесс ризогенеза – при использовании гормонов: IBA – 
0.25–0.5 мг/л и кинетина – 0.1 мг/л. Растения укоренялись в стерильном субстрате, состоящем из равных 
частей песка, вермикулита и лесной почвы. Регенеранты тополя различались по скорости роста, при этом не 
наблюдали морфологических изменений растений. Одна часть растений отличалась быстрым ростом в высо-
ту, другие растения развивались очень медленно. Наиболее высокие экземпляры отмечены у клонов 1/1, 1/8 
и 1/14, их высота варьировала от 18 до 30 см. Сделан вывод, что появление растений с различной скоростью 
роста – результат проявления сомаклональной изменчивости вида при его культивировании in vitro. Однако 
это явление требует дальнейшего подтверждения. Полученные данным способом растения не имеют гриб-
ных, бактериальных и вирусных инфекций и способны размножаться черенкованием. Предложенная техно-
логия в будущем может быть использована в практических целях.
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Наличие небольшого генома у тополя по-
зволило генетикам сократить срок получения 
новых высокопродуктивных генотипов при по-
мощи искусственной генной модификации. За 
рубежом уже получены гибриды тополей, обла-
дающие высокими ростовыми показателями и 
уменьшенным содержанием в древесине лигни-
на (Shani et al., 2004; Wang et al., 2013; Van Acker 
et al., 2014; Лебедев, Шестибратов, 2015). Обзор 
зарубежных статей по выращиванию модифици-
рованных деревьев (Eriksson et al., 2000; Лебедев, 
Шестибратов, 2021; Lebedev, Shestibratov, 2021) 
позволил установить следующее. В настоящее 
время трудно оценить успешность выращива-
ния модифицированных деревьев без продолжи-
тельных полевых испытаний и моделирования 
этого процесса. Модификация лигнина, выпол-
няющего защитные функции, по мнению авто-
ров, увеличивает риск нарушения устойчивости 
деревьев к различным стрессовым факторам. 
Полагают, что эти факторы могут привести не 
только к снижению продуктивности растений, 
но, возможно, к их полной гибели (Лебедев, 
Шестибратов, 2021; Lebedev, Shestibratov, 2021). 
В  настоящее время обсуждается устойчивость 
тополевых плантаций в условиях изменения 
климата на планете (Ahuja, 2021).

Наряду с искусственной гибридизацией и 
модификацией различных видов тополя раз-
вивается направление по введению в культуру 
его естественных гибридов (Климов, Прошкин, 
2018; Эрст и  др., 2019). Некоторые из них не 
способны размножаться стеблевыми черенка-
ми. Быстрое получение посадочного материала 
тополей в промышленных масштабах сегодня 
возможно путем их микроклонального размно-
жения (Лебедев, Шестибратов, 2015).

Большой интерес представляют миксопло-
иды и полиплоиды тополя, триплоиды осины 
(Populus tremula L.), обладающие соматическим 
гетерозисом (Cai, Kang, 2011; Машкина, 2016; 
Машкина и др., 2019; Царев и др., 2019а). Наи-
большую ценность имеют полиплоиды тополя 
сереющего (Populus  × canescens (Aiton) Sm.), 
зарегистрированные как сорта для промышлен-
ного разведения (Сиволапов, 2020). Разработа-
на также методика получения мутантов высо-
копродуктивных генотипов тополя сереющего 
с использованием метода индуцированного му-
тагенеза в условиях культуры in vitro (Шабунин, 
Бутенко, 2021).

Экспериментально установлено, что со-
маклональная изменчивость растений при их 
выращивании in  vitro может иметь как отрица-

тельные, так и положительные эффекты (Лебе-
дев и др., 2012). Сомаклональная изменчивость 
представляет собой спонтанный мутагенез, воз-
никающий в культуре тканей растений при их 
выращивании in vitro. Изменчивость отдельных 
видов древесных растений уже рассматривалась 
в ряде работ (Константинов, Пантелеев, 2014; 
Петрова, Калашникова, 2014). Эксперименты 
по размножению in vitro пирамидального топо-
ля (Populus nigra var. italica Münchh.) показали 
возможность получения, отбора и размножения 
его быстрорастущих клонов (Gamburg, Voinikov, 
2013).

На Дальнем Востоке России род тополь 
представлен 9 видами (Сосудистые растения…, 
1995). Тополь корейский (Populus koreana 
Rehder) относится к секции Tacamahaca Spach 
(бальзамические тополя) и растет в поймах рек. 
Высота дерева может достигать 30–35 м, а диа
метр ствола 1.5  м и более. Деревья этого вида 
отличаются интенсивным ростом, в природе 
встречаются как мужские, так и женские особи 
(Сосудистые растения…, 1995). Как наиболее 
перспективный вид для плантационного выра-
щивания (Алексеенко, Никитенко, 2017; Орехо-
ва, 2019) он был выбран для экспериментальных 
работ по размножению in vitro.

Цель исследований  – разработать методику 
клонального микразмножения in vitro для топо-
ля корейского, позволяющую получить макси-
мальный выход жизнеспособных регенерантов, 
различающихся интенсивностью роста. Основ-
ные задачи исследования: разработать методи-
ку стерилизации эксплантов; подобрать состав 
сред и гормонов для активации пазушной мери-
стемы листа, мультипликации и роста побегов; 
установить оптимальный состав среды и кон-
центрацию гормонов для ризогенеза побегов; 
разработать методику адаптации регенерантов 
к почвенным условиям.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Для экспериментов по размножению in vitro 
было выбрано мужское дерево тополя корейско-
го. В первой декаде марта c дерева были нареза-
ны только удлиненные побеги 60–70 см с множе-
ством почек. Ветки поместили в сосуды с водой 
для получения зеленых побегов в лабораторных 
условиях. В  качестве эксплантов использова-
ли части молодого зеленого побега длиной от 
1.5–2.0  см. Число эксплантов в экспериментах 
варьировало от 50 до 100 шт. (рис. 1, а).

Т. П. Орехова
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Древесные породы, растущие в муссонном 
климате Дальнего Востока, имеют высокую за-
раженность вирусными заболеваниями. Уста-
новлено также, что ткани древесины разных 
видов тополя содержат большое количество 
бактериальных эндофитов (Аксенов, Кузьмина, 
2018), потому была разработана многоступенча-
тая методика стерилизации эксплантов тополя. 
Обработка осуществлялась следующим обра-
зом: в течение 30  мин растительный материал 
промывали сначала под струей водопроводной 
воды и пены от хозяйственного мыла; затем его 
помещали на 20 мин в 0.1%-й раствор Твин-80; 
в последующем материал 5 раз промывали ди-
стиллированной водой, затем в течение 30 мин 
стерилизовали в 20%-м растворе Dоmestos, со-
держащим гипохлорид натрия, с последующим 
пятикратным промыванием в дистиллирован-
ной воде.

Основную стерилизацию проводили в ла-
минарном боксе (Lamsystems, Россия). Расти-
тельный материал первоначально обрабатывали 
в течение 1–2 мин раствором 70%-го этилового 
спирта и пятикратно промывали в стерильной 
воде. Потом экспланты стерилизовали продол-
жительностью 2–5  мин (в  зависимости от их 
толщины) в 0.2%-м растворе диацида (растворы 
солей этанолмеркур хлорида и цетилпиридиния 
хлорида). После обработки диацидом, расти-
тельный материал пятикратно промывали в сте-
рильной воде и помещали на 30  мин в 0.7%-й 
раствор антибиотика цефотаксима. В  процессе 
стерилизации колбу с эксплантами помещали 
в шейкер (100  оборотов / 6  мин) для лучше-
го проникновения в ткани дезинфицирующих 
растворов.

Согласно литературным данным, наиболее 
оптимальными для выращивания эксплантов то-
поля являются среды МS и ½ МS (с половинным 
содержанием макросолей) (Gamburg, Voinikov, 
2013; Машкина, 2016). В качестве субстрата для 
активации пазушной меристемы и последую-
щего побегообразования использовали базовые 
среды MS и ½ MS (Murashige, Skoog, 1962), 
в  которые были введены дополнительные ком-
поненты и гормоны (табл. 1). Автоклавирование 
среды проводили при температуре 120 °C в тече-
ние 20 мин. Среда имела рН 5.8. Растворенные 
в стерильной воде витамины, гормоны добавля-
ли в ламинарном боксе в охлажденную среду, 
пропуская их через стерильный мембранный 
фильтр (0.20 мкмоль, Hyundai Micro Co., Korea), 
последним вносили в среду раствор антибиотика.

После стерилизации экспланты вертикаль-
но погружали в среду, разлитую в стеклянные 
пробирки объемом 25  мл на глубину 0.2  см 
(рис. 1, а). Среды для активации пазушной ме-
ристемы листа состояли из компонентов, приве-
денных в табл. 1, а также использовали гормоны: 
тидиазурон в концентрации 0.05–0.1 мг/л (TDZ), 
0.2  мг/л 6-бензиламинопурина (6-BAP) и наф-
толаленацетиновую кислоту (NAA) в концен-
трации 0.01  мг/л. В  экспериментах применяли 
разные среды и разные концентрации гормонов.

Экспланты культивировали при температуре 
25  °C и 16-часовом освещении люминесцент-
ными лампами (OSRAM L 36W/765 (Russia/
Poland). Очередной пассаж растений на каждом 
этапе культивирования проводили через каждые 
15–20 дней на тех же средах и при тех же усло-
виях. В процессе культивирования на конце экс-
планта, погруженного в среду, образовывался 

Размножение тополя корейского in vitro

Рис. 1. Экспланты тополя корейского на среде ½ MS (а) и рост побега из пазушной меристе-
мы листа под действием гормонов (0.2 мг/л BA; 0.1 мг/л TDZ; 0.01 мг/л NAA) (б).
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конгломерат каллусных клеток. Побеги размно-
жали на тех же средах, в которые вводили гормо-
ны: 6-BAР (от 0.4 до 0.6 мг/л) и по 0.1 мг/л IBA.

Побеги культивировали в плоскодонных кол-
бах объемом 100 мл в течение 15–20 дней при 
температуре 25 °C и 16-часовом освещении. На 
конгломерате каллуса развивались многочис-
ленные побеги.

Побеги размером 2  см и более переносили 
на среду для последующего роста и удлинения. 
Среда содержала те же компоненты (табл. 1), но 

в нее вводили цефотаксим (400 мг/л) и гормон 
для роста побегов – кинетин (0.1 мг/л) (табл. 1).

Культивировали растения в течение 15–
20  дней при 25  °C и 16-часовом освещении. 
Дальнейшее увеличение числа побегов осуще
ствлялось путем переноса каллусной массы с за-
чатками побегов на новую среду для размноже-
ния и культивировали в течение 15–20 дней при 
тех же условиях. Побеги доращивали до высоты 
3–4 см, затем их отделяли от каллуса для после-
дующего укоренения.

Таблица 1. Состав среды для культивирования тополя корейского in vitro 

Компоненты, мг/л
Индукция 

пазушной меристемы 
и побегообразование

Мультипликация 
побегов

Рост и удлинение 
побегов

Образование 
корней

½ MS макросоли
NH4NO3 825 825 825 825

KNO3 950 950 950 950
CaCl22H2O 220 220 220 220

MgSO47H2O 185 185 185 185
KH2PO4 85 85 85 85

Na2ЭДTA 18.65 18.65 18.65 18.65
FeSO47H2O 13.9 13.9 13.9 13.9

MS микросоли
H3BO3 6.2 6.2 6.2 6.2

MnSO44H2O 22.3 22.3 22.3
CoCl26H2O 0.025 0.025 0.025 0.025
CuSO45H2O 0.025 0.025 0.025 0.025
ZnSO47H2O 8.6 8.6 8.6 8.6

Na2MoO42H2O 0.25 0.25 0.25 0.25
КI 0.83 0.83 0.83 0.83

Витамины и органические вещества, входящие в состав среды MS
Инозитол 100 100 100 100
Глицин 2.0 2.0 2.0 2.0

Тиамин – HCl 1.0 1.0 1.0 1.0
Пиридоксин HCl 0.5 0.5 0.5 0.5

Никотиновая кислота 0.5 0.5 0.5 0.5
Сахароза 20000 20000 20000 10000

Агар 7000 7000 7000 7000
Дополнительные компоненты и гормоны, введенные в среду

Аскорбиновая кислота 1.0 1.0 1.0 1.0
Глютамин 20 20 20 20

Цефотаксим 800 600 400 400
TDZ (тидиазурон) 0.05–0.1 – – –

ВА (N6-бензиаминопурин) 0.2 0.4–0.6 – –
NAA (нафтолаленацетиновая 

кислота)
0.01 – – –

IBA (3-индолилмасляная 
кислота)

– 0.1 – 0.25–0.5

Кинетин – – 0.1 0.1

Т. П. Орехова
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Для укоренения использовали среды, со-
держащие меньшее количество сахарозы 
(10000 мг/л). В среде присутствовали цефотак-
сим (400 мг/л) и гормоны: кинетин (0.1 мг/л) и 
IBA (от 0.25 до 0.5 мг/л). Побеги, помещенные 
на среду для укоренения, находились сначала 
5  дней в темном помещении, а затем их пере-
носили в условия освещения при температуре 
25 °C на 15–20 дней. Побеги, образовавшие кор-
ни, пересаживали в стерилизованный субстрат, 
состоящий из равных частей песка, вермикулита 
и лесной почвы, взятой под деревьями тополя. 
Почвенный субстрат обильно поливали дистил-
лированной водой, сосуды прикрывали крыш-
кой для сохранения влаги. По мере увеличения 
размеров растений, их с почвенным комом пе-
реносили в сосуд большего объема и добавляли 
уже не стерильную лесную почву. Полученные 
данные обработаны статистически с помощью 
компьютерной программы Microsoft Office Excel 
и Статистика (версия 13.3, Stat Soft Inc., USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Стерилизация растительных эксплантов, ис-
пользуемых в экспериментах, предполагала как 
увеличение ее длительности, так и расширение 
перечня дезинфицирующих веществ. Наиболее 

эффективными оказались более длительные 
(от  2 до 3  мин в зависимости от толщины по-
бега) обработки материала дезинфицирующими 
веществами и добавление в среду антибиотика 
(табл. 2).

Наличие скрытой внутренней инфекции у 
поверхностно стерилизованных эксплантов то-
поля подтвердили экспериментальные работы. 
На среде без антибиотика у основания эксплан-
та уже на 10-й день культивирования появлялась 
бактериальная инфекция. Подобранные экспе-
риментально варианты стерилизации и среды 
с антибиотиком (табл.  2) позволили получить 
95  % стерильность эксплантов. Для индукции 
пазушной меристемы листа тополя использова-
ли MS, ½ MS среды и разный состав гормонов. 
Пробуждение меристемы происходило не оди-
наково при использовании различных концен-
траций гормонов (табл. 3).

Активация пазушных меристем листа у 
эксплантов начиналась с появления зеленого 
бугорка в пазухе листа на 6-й  день, а массо-
вые зачатки побега появились на 10–12-й  день 
культивирования (рис. 1, б). В опыте 3 и 4 рост 
меристемы наблюдали у максимального количе-
ства эксплантов (табл. 3). Следует заметить, что 
эффективность использования TDZ для культу-
ры тканей древесных растений отмечали ранее 
(Huetteman, Preece, 1993).

Таблица 2. Количество стерильных эксплантов, полученных при разных 
способах стерилизации

Номер 
опыта

Обработка, мин Количество 

раствором 
Domestos

70%-м 
этиловым 
спиртом

0.2%-м 
диацидом

цефотаксима 
в среде, мг/л

стерильных 
эксплантов 

на 10-й день 
культивирования, %

1 10 0.5 1 – 4
2 20 0.5 2 400 62
3 20 1 3 600 70
4 30 1 3 800 83
5 30 2 3 800 95

Таблица 3. Влияние состава среды и гормонов на рост пазушной меристемы 
листа тополя корейского

Номер 
опыта

Число 
эксплантов, 

шт.
Среда Гормоны, мг/л

Рост 
пазушной 

меристемы, %

1 50 MS 0.2 ВА, 0.05 TDZ 67
2 60 ½ MS 0.2 ВА, 0.1 TDZ 74
3 75 MS 0.2 ВА, 0.05 ТDZ, 0.01 NNA 81
4 100 ½ MS 0.2 ВА, 0.1 TDZ, 0.01 NAA 92

Размножение тополя корейского in vitro
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Использование смеси гормонов для актива-
ции пазушной меристемы имело положитель-
ный эффект и в работе с побегами пирамидаль-
ного тополя (Gamburg, Voinikov, 2013). В наших 
опытах самым эффективным оказалось приме-
нение трех гормонов (TDZ, BA и NAA) для акти-
вации меристемы при культивировании на среде 
½ MS (табл. 3).

Причем, в опыте 4 увеличение количества 
TDZ до 0.1  мг/л привело к повышению числа 
пробудившихся почек на 11  %. Активное раз-
витие побега и появление от 1 до 3 листочков 
наблюдали с 30-го дня посадки эксплантов 
(рис. 1, б). После двух пассажей подросшие по-
беги пересаживали на среду для размножения.

На находящейся в этой части экспланта ак-
тивно нарастала каллусная масса. Побеги топо-
ля активно разрастались на конгломерате каллу-
са под действием гормонов ВА и IBA (рис. 2).

Эти побеги различались по скорости роста и 
размерам, при этом морфологических различий 
у них не наблюдали.

Отдельные клоны различались по количе-
ству продуцирующих побегов. За год культиви-
рования тополя корейского от каждого эксплан-
та получено от 60 до 267 побегов-регенерантов 
(табл. 4).

Например, клоны 1/1, 1/8 и 1/14 формиро-
вали на каллусе максимальное число побегов. 
Применение разных концентраций ВА (от 0.4 до 
0.6 мг/л) и наличие в среде IBA (0.1 мг/л) спо-
собствовало активному образованию побегов. 
Тем не менее наибольшее число побегов образо-
валось при концентрации в среде ВА в количе-
стве 0.6 мг/л (табл. 4).

В эксперименте с побегами осины, выра-
щенными in vitro, также были получены расте-
ния двух типов: обладающие быстрым ростом 
и медленно растущие (Петрова, Калашникова, 
2014). По морфологическим показателям эти 
растения не отличались друг от друга, однако 
проведенные авторами биохимические исследо-
вания выявили различия по содержанию в них 
растворимых фенольных соединений.

Генетическая нестабильность обнаружена 
у клонов березы (Betula  L.), полученных в ре-
зультате сомаклональной изменчивости расте-
ний при выращивании in  vitro (Константинов, 
Пантелеев, 2014). К  сожалению, нами пока не 
установлены ни химические, ни генетические 
различия среди полученных нами клонов топо-
ля корейского.

Исследованиями некоторых авторов показа-
но (цит. по: (Лебедев и др., 2012)), что на частоту 
сомаклональной изменчивости растений влияют 
генотип растений, источник эксплантов, кон-
центрация гормонов, состав среды и продолжи-
тельность культивирования. В экспериментах, 
например, наибольшее количество побегов по-
являлось на начальных этапах культивирования. 
При дальнейших четырех-пяти пассажах число 
побегов, как правило, уменьшалось, а их жизне-
способность снижалась.

Следующим этапом культивирования была 
пересадка регенерантов на среду для роста (см. 
табл.  1). Побеги после пересадки их на среду 
с  кинетином постепенно увеличивались в раз-
мерах. Изменчивость по высоте побегов тополя 

Рис. 2. Образование множества побегов тополя ко-
рейского на конгломерате каллусных клеток на среде 
½ MS под действием гормонов (0.5 мг/л ВА и 0.1 мг/л 
IBA).

Таблица 4. Влияние количества ВА на появление 
побегов при выращивании тополя корейского in vitro

Номер 
клона Среда Гормоны, мг/л

Число побегов, 
образовавшихся 
за год культиви-

рования, шт.

1/1
1/3
1/6
1/8
1/14

½ MS 0.4 ВА, 0.1 IBA

102
60
87
118
98

1/1
1/3
1/6
1/8
1/14

½ MS 0.5 ВА, 0.1 IBA

167
91
103
152
148

1/1
1/3
1/6
1/8
1/14

½ MS 0.6 ВА, 0.1 IBA

267
194
183
197
202

Т. П. Орехова
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корейского проявлялась и при дальнейшем их 
выращивании. Наблюдали спонтанное появле-
ние корней на среде для роста. Такое явление 
отмечено во время культивирования разных ли-
ственных пород.

Например, образование корней у берез про-
исходило и на безгормональной среде (Машкина 
и др., 2019).

Достигшие длины 3 см и более регенеранты 
тополя пересаживали на среду для укоренения, 
содержащую IBA и кинетин (табл. 1). Укореня-
лось около 97 % побегов, отдельные побеги име-
ли мощную корневую систему, состоящую из 
3–4 корней (рис. 3).

Длина корней у регенерантов варьировала 
от  1 до 5–7  см. Незначительное число побегов 
(менее 5  %) пожелтело и засохло, не образуя 
корней. Далее растения с корнями пересажи-
вали для адаптации в стерильный субстрат, со-
стоящий из равных частей песка, вермикулита 
и лесной почвы. Для сохранения влаги сосуды 
накрывали крышками (рис  4).

При контейнерном выращивании древесных 
пород за рубежом большое внимание уделяют 
почвенным условиям, а особенно содержанию 
в почве микоризообразующих грибов (Бурцев, 
2014). При адаптации растений к нестерильно-
му субстрату нами использовалась лесная почва 
из-под деревьев тополя.

Более мощные и высокие растения тополя 
успешно переносили пересадку, а слабые кло-

ны усыхали и погибали при тех же условиях 
выращивания. При этом морфологических от-
клонений от развития, полученных микрораз-
множением растений, не обнаружено. В сред-
нем высота полученных регенерантов тополя 
варьировала от 10 до 20 см. Одна часть растений 
отличалась быстрым ростом в высоту, другие 
растения развивались очень медленно. Наибо-
лее высокие экземпляры растений были у кло-
нов 1/1, 1/8 и 1/14, их высота варьировала от 18 
до 30 см (табл. 5, рис. 5).

Анализ экспериментальных данных показал, 
что коэффициент варьирования высоты всех по-
лученных клонов имеет широкий диапазон из-
менчивости (от 20 до 60 %): у клона 1/3 отмечен 

Рис. 3. Образование корней у тополя корейского на среде ½ MS, содержащей 10000 мг/л 
сахарозы, 0.5 мг/л IBA и 0.1 мг/л кинетина.

Рис. 4. Адаптация клонов тополя корейского на суб-
страте песок – вермикулит – почва.

Размножение тополя корейского in vitro
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самый низкий коэффициент варьирования вы-
соты, у самого высокого клона 1/1 он оказался 
около 30  %, а  у  имеющие средние данные по 
высоте клонов 1/8 и 1/14 он был максимальным 
(табл. 5).

Можно предположить, что в данном случае 
(рис.  5) появление растений с различной ско-
ростью роста  – результат проявления сомакло-
нальной изменчивости. Однако этот факт требу-
ет дальнейшего подтверждения.

В настоящее время есть гипотеза, согласно 
которой существует своеобразный «порог» со-
маклональной изменчивости растений. Он пред-
ставляет собой аналог «бутылочного горлыш-
ка» эволюции, пройти через который смогут 
только жизнеспособные сомаклоны, а растения, 
содержащие вредоносные мутации, погибнут 
(Wang Q. M., Wang L., 2012).

Возможно, подтверждением такой гипотезы 
может служить гибель в наших экспериментах 
более 30  % клонов, перенесших «стресс» при 

пересадке сначала в стерильный субстрат и да-
лее при переносе растений в почвенные усло-
вия. Усыхание побегов тополя наблюдали, как 
отмечалось выше, и на среде для ризогенеза.

Таким образом, при размножении тополя 
корейского in  vitro были получены стерильные 
растения-регенеранты разной высоты (рис.  5). 
Вероятно, это результат проявления сомакло-
нальной изменчивости вида. Однако это явление 
требует подтверждения на основе генетических 
исследований полученных растений. На при-
мере тополя корейского подтверждены выводы 
K. Z. Gamburg и V. K. Voinikov (2013) о возмож-
ности получения растений с разной скоростью 
роста при выращивании тополя in vitro без его 
генной модификации.

В настоящее время резкое истощение эксплу-
атационных лесов на Дальнем Востоке России 
ведет к снижению динамики заготовки древе-
сины (Лашина, 2023). Развитие плантационного 
выращивания быстрорастущих деревьев – един-
ственный путь получения сырья для лесной про-
мышленности региона.

По этому пути активно идет Китайская На-
родная Республика, которая лидирует в мире 
по получению плантационной древесины. Мас-
штабы работ по выращиванию тополей в Китае 
огромны, государственная программа предпо-
лагает в будущем ежегодно заготавливать по 
150 млн м3 тополевой древесины (Царев, Царе-
ва, 2017).

В 2016 г. ДальНИИЛХ (Хабаровск) впервые 
проведена работа по интродукции 16 сортов вы-
сокопродуктивных тополей селекции ВНИИЛ-
ГИСбиотех (Воронеж). Приживаемость черен-
ков в среднем составила 50 %, а сохранившиеся 
растения успешно перенесли зиму (Алексеен-
ко, Никитенко 2017). Тем не менее авторы этой 
работы полагают, что более адаптированы для 
плантационного выращивания в специфических 
условиях Дальнего Востока местные виды топо-
лей. Следует заметить, что интродукцией и раз-
ведением тополя корейского, например, активно 
занимаются в Белоруссии (Кулагин и др., 2016), 
где получены высокие ростовые показатели.

На заповедных территориях Дальнего Вос-
тока еще сохранились гигантские по своим раз-
мерам деревья разных видов тополей, дуба мон-
гольского (Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.) и 
ильма долинного (Ulmus propinqua). Вероятно, 
среди них встречаются и перспективные для 
размножения полиплоидные особи. Поиски 
естественных гибридов и полиплоидов быстро-
растущих деревьев в сочетании с современными 

Таблица 5. Показатели изменчивости высоты клонов 
при размножении тополя корейского in vitro

Номер 
клона

Высота растений, см
min – max x ± Sx CV, %

1/1 1.52–30.00 14.97 ± 4.49 29.99
1/3 9.07–12.31 10.40 ± 2.04 19.62
1/6 2.04–10.52 6.78 ± 3.32 48.96
1/8 2.02–24.50 9.58 ± 5.76 60.13

1/14 5.01–18.04 9.00 ± 5.47 60.70

Примечание. x  – среднеарифметическое значение при-
знака в выборке; Sx – среднеквадратичное отклонение; min – 
max  – диапазон варьирования признака; СV  – коэффициент 
варьирования признака; n = 30–50 растений.

Рис. 5. Изменчивость высоты клонов тополя корей-
ского при размножении in vitro.

Т. П. Орехова
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биотехнологическими методами размножения 
могут стать альтернативным и дешевым спосо-
бом получения высокопродуктивных и устойчи-
вых деревьев по cравнению с их модификацией. 
Тополь корейский можно считать одной из самых 
перспективных в регионе древесных пород для 
создания будущих промышленных плантаций 
(Алексеенко, Никитенко 2017; Орехова, 2019).

В целях создания ресурсной базы для разви-
тия плантационного выращивания деревьев не-
обходимо провести на Дальнем Востоке России 
генетические исследования уникальных экзем-
пляров местных древесных видов. Необходимы 
ревизия и создание новых объектов ЕГСК ос-
новных лесообразующих и ценных древесных 
пород. Дальнейшее развитие системы лесополь-
зования и лесовосстановления невозможно се-
годня без внедрения в лесное хозяйство региона 
современных биотехнологических методов раз-
множения и выращивания древесных пород.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результатом данных исследований является 
запатентованная технология размножения рас-
тений тополя корейского in vitro (Орехова и др., 
2019). При выращивании регенерантов тополя 
корейского in  vitro были получены растения, 
обладающие разными ростовыми показателя-
ми. Цикл получения растений по предложенно-
му методу (от момента обрезки побегов топо-
ля до получения регенерантов, выращенных в 
горшках с закрытой корневой системой) состав-
ляет от 12 до 14 мес. Полученные in vitro расте-
ния не имеют грибных, бактериальных и вирус-
ных инфекций, не образуют «пуха» и способны 
размножаться черенкованием.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания Министерства науки и высшего 
образования Российской Федерации для ФНЦ 
биоразнообразия наземной биоты Восточной 
Азии ДВО РАН, темa № 121031000144-5.
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REPRODUCTION OF KOREAN POPLAR in vitro

T. P. Orekhova
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The patented method for introducing in vitro culture and obtaining regenerates from young shoots of Korean poplar 
(Populus koreana Rehder) plus tree of the male genotype are discussed in the article. Modified MS and ½ MS 
media supplemented with an antibiotic and hormones were used for cultivation. To activate the axillary meristem, 
a combination of hormones was used in the following concentrations: 0.2 mg/l BA; 0.05–0.1 mg/l TDZ; 0.01 mg/l 
NAA. The shoots were multiplied on the same media using hormones: 0.4–0.6 mg/l BA and 0.1 mg/l IBA. Shoot 
growth was performed using the hormone 0.1 mg/l kinetin, and shoot rhizogenesis in the presence of 0.25–0.5 mg/l 
IBA and 0.1 mg/l kinetin.The sterile substrate consisting of equal parts of sand, vermiculite and forest soil was used 
for plants rooted. Poplar regenerants are differed in growth rate, but no morphological changes among them were 
observed. Some of the plants are characterized by rapid growth in height, while other plants developed very slowly. 
The tallest plant specimens in clones 1/1, 1/8 and 1/14 were observed, and their height varied from 18 to 30 cm. 
We believe that the appearance of plants with different growth rates is the result of the manifestation of somaclonal 
variability poplar during its cultivation in vitro. However, this phenomenon requires further confirmation. The plants 
obtained by this method do not have fungal, bacterial or viral infections and are able to reproduce by cuttings. 
The proposed technology enables for their further reproduction poplar for practical purposes.

Keywords: Populus koreana Rehder, explant, media, hormones, meristem, shoot, callus, rhizogenesis.
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ВВЕДЕНИЕ

Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris  L.) 
имеет важное экономическое значение и отно-
сится к основным лесообразующим породам 
в лесах России. По итогам первого цикла го-
сударственной инвентаризации лесов (ГИЛ) 
выявлено, что насаждения с ее участием зани-
мают значительные площади в европейской 
части страны, особенно в Мурманской области 
и Республике Карелия (Филипчук и  др., 2022). 
Большую роль сосна играет при искусственном 
лесовосстановлении на местах вырубок, гарей и 
погибших древостоев, а в условиях лесостепи и 
степи считается одной из основных пород для 

лесоразведения (Родин и  др., 2023). Важность 
этой лесообразующей породы подтверждается 
многочисленными исследованиями, направлен-
ными на изучение использования, охраны, за-
щиты и воспроизводства сосновых лесов (Гал-
дина и  др., 2012; Чучалина, Санникова, 2013; 
Демичева и  др., 2015; Эбель и  др., 2019; Про-
кошева и др., 2021; Берденгалиева, 2023; Дубе-
нок и  др., 2023). В  последние десятилетия на 
фоне возрастающего значения декарбонизации 
сосновые леса рассматриваются в качестве ин-
струмента по депонированию атмосферного 
углерода (Уткин и  др., 2004; Сунгурова и  др., 
2019). Учитывая важность сосны обыкновен-
ной для лесного хозяйства в Европейской части 
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Учитывая важность сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) для лесного хозяйства в Европейской части Рос-
сии, необходимо иметь инструменты, позволяющие принимать обоснованные решения по управлению про-
цессом лесовыращивания и планированию лесопользования. Цель работы – создание динамической модели 
роста и производительности сосновых древостоев естественного происхождения Европейской части России 
с использованием данных повторных наблюдений на 99 постоянных пробных площадях с 1862 по 2023 г. 
Модель роста и производительности древостоев состоит из отдельных уравнений зависимостей средней вы-
соты, среднего диаметра и числа растущих деревьев от начального и конечного возрастов и начальных значе-
ний соответствующих таксационных показателей и зависимости средней видовой высоты от средней высоты 
древостоя. Разработанная в исследовании модель обеспечивает прогнозирование таксационных показателей 
в рамках установленной лесоустроительной инструкцией точности, обеспечивая уверенный прогноз в сред-
нем на 9 лет. Средняя абсолютная ошибка для средних высот, диаметров и видовых высот не превышает 
5 %, а для числа деревьев, суммы площадей сечений и запаса – 15 %. Разработанная модель может служить 
альтернативой традиционным таблицам хода роста при проектировании и обосновании лесохозяйственных 
мероприятий, при таксации лесов методом актуализации, а также для принятия управленческих решений при 
ведении хозяйства в сосновых лесах. В сочетании с дополнительными уравнениями она может использовать-
ся для прогнозирования углероддепонирующего потенциала сосновых древостоев.

Ключевые слова: сосна обыкновенная, прогнозирование роста древостоев, динамическая модель роста 
древостоев.
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России, необходимо иметь инструменты, позво-
ляющие принимать обоснованные решения по 
управлению процессом лесовыращивания, пла-
нированию лесопользования, проектированию 
лесохозяйственных мероприятий и повышению 
эффективности выполнения древостоями эколо-
гических функций.

Для прогнозирования роста древостоев, про-
ектирования лесохозяйственных мероприятий 
(назначение рубок ухода, обоснование возрастов 
спелости и др.) широкое применение находят 
эмпирические модели роста и производитель-
ности древостоев, одной из простых разновид-
ностей которых являются таблицы хода роста. 
За многолетнюю историю практического ис-
пользования в нашей стране был выявлен ряд 
критических недостатков, например: 1)  табли-
цы не отражают реальный рост насаждений ни 
индивидуально по каждому насаждению, ни по 
их совокупности, а дают лишь представление 
об усредненной таксационной характеристике 
(Кузьмичев, 1977, 2013; Богачев, 2007; Дубенок, 
Лебедев, 2023); 2) не учитывают изменяющиеся 
во времени параметры климатической системы, 
антропогенные воздействия, которые влияют на 
рост древостоев (Сеннов, 1999; Кузьмичев, 2013; 
Pretzsch et al., 2014); 3) при составлении таблиц 
многими авторами предпринимается попытка 
выдать изменения таксационных показателей, 
полученных путем однократных измерений, за 
истинную динамику древостоев (Кузьмичев, 
2013; Лебедев, 2023); 4)  несовершенство клас-
сификационной основы (бонитетная, лесотипо-
логическая и  др.) для составления таблиц (Ро-
гозин, 2013; Хлюстов, Лебедев, 2016). Несмотря 
на недостатки, таблицы хода роста древостоев 
продолжают использоваться в лесном хозяйстве 
(Pretzsch et al., 2008), будучи одним из важней-
ших достижений лесной науки (Prodan, 1968).

С середины XIX в. составлено большое коли-
чество таблиц хода роста сосновых древостоев 
Европейской части России (Варгас де Бедемар, 
1850; Тюрин, 1913; Павлов, 1965; Левин, 1966; 
Таблицы…, 2008). В последней четверти XX в. 
в нашей стране сформировалось мнение, что на 
смену традиционным таблицам должны прийти 
более совершенные эмпирические модели рос­
та и производительности древостоев. Этому 
способствовало развитие математико-статисти-
ческих методов и использование электронных 
вычислительных машин при анализе лесотакса-
ционных материалов. В 1991 г. А. В. Богачевым 
(1991) опубликована модель роста сосновых 
древостоев, в которой основой прогноза дина-

мики таксационных показателей служит исход-
ная характеристика: возраст, число деревьев, 
средняя высота, средний диаметр и протяжение 
кроны. В.  К.  Хлюстовым (1993) представлены 
результаты исследований по разработке моде-
лей прогнозирования динамики таксационных 
показателей растущей части древостоев. Про-
гноз в них осуществляется исходя из начальных 
значений возраста, средних высот и диаметров, 
количества деревьев.

В последние десятилетия в европейских 
странах для разработки моделей роста древо-
стоев активно используются алгебраический 
разностный подход (ADA) и его обобщенная 
версия (GADA). Ростовые кривые, получаемые 
с применением ADA, являются либо анаморф­
ными с разными асимптотами, либо полиморф­
ными с одной асимптотой (Bailey, Clutter, 1974), 
что не отвечает сложившимся представлениям 
о динамке таксационных показателей древо­
стоев. Эти недостатки были устранены в GADA 
(Cieszewski, Bailey, 2000). C  использованием 
двух этих подходов получены модели роста 
основных лесообразующих пород в Испании 
(Diéguez-Aranda et  al., 2006; Rojo-Alboreca 
et al., 2017), Болгарии (Stankova, 2014), Польше 
(Socha, Ochał, 2017; Socha et al., 2021), Норвегии 
(Allen et  al., 2020), Швеции (Johansson, 2013), 
Сирии (Suliman et al., 2021) и др., которые слу-
жат альтернативой таблицам хода роста и устра-
няют некоторые характерные для них недо-
статки. В России такие модели разработаны на 
ограниченном материале (Лебедев, Кузьмичев, 
2022; Лебедев, 2023).

Цель настоящих исследований – разработка 
динамической модели роста и производитель-
ности сосновых древостоев Европейской части 
России с использованием данных повторных на-
блюдений на постоянных пробных площадях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

В исследовании использованы данные по 
99 постоянным пробным площадям в сосновых 
древостоях естественного происхождения Евро-
пейской части России, наблюдения на которых 
проводились с 1862 по 2023 г. (табл. 1).

Географически охвачены Архангельская, 
Брянская, Вологодская, Костромская, Ленин-
градская, Мурманская, Московская и Свердлов-
ская области, г.  Москва, республики Карелия, 
Коми и Марий-Эл в пределах природного ареала 
сосны обыкновенной от 53 до 68° с. ш. Пробные 
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площади неравномерно распределены по субъ-
ектам Российской Федерации – от 4 в Респуб­
лике Карелии и Мурманской области до 21 на 
территории Костромской области. Возраст на-
саждений составил от 5 до 201  лет. Методика 
проведения полевых работ на пробных площа-
дях и камеральной обработки результатов рас-
сматривается в источниках, содержащих ориги-
нальные данные.

Сформированный набор данных о динамике 
растущей части сосновых древостоев естествен-
ного происхождения Европейской части России 
включает следующие основные показатели: ка-
лендарный год проведения таксационных работ, 
возраст, средние высота и диаметр древостоя, 
число деревьев на 1  га, сумма площадей попе-
речных сечений и запас древесины. Описатель-
ные статистики для каждого показателя приве-
дены в табл. 2.

Средние высоты находятся в диапазоне 0.3–
40.2 м, средние диаметры – 1.3–58.4 см, суммы 
площадей сечений  – 0.7–46.9  м2/га и запасы  – 
1–671 м3/га.

Модель роста и производительности древо-
стоев состоит из отдельных уравнений: 1) зависи-
мостей средней высоты (H2), среднего диаметра 
(D2) и числа растущих деревьев (N2) от началь-
ного и конечного возрастов (A1, A2) и начальных 
значений соответствующих таксационных пока-
зателей (H1, D1, N1) и 2) зависимости средней ви-
довой высоты (HF) от средней высоты древостоя 
(H). Сумма площадей сечений (G) рассчитыва-
ется как произведение площади сечения средне-
го дерева на число растущих деревьев, а запас – 
как произведение суммы площадей сечений на 
среднюю видовую высоту древостоя. Уравнения 
прогнозирования таксационных показателей, за-
ложенные в модель, приведены в табл. 3.

А. В. Лебедев

Таблица 1. Распределение пробных площадей по регионам и источники оригинальных данных

Регион

Число 
пробных 

площадей, 
шт.

Годы 
наблюдений

Возраст, 
лет Источник данных

Архангельская область 6 1949–2019 28–200 Неволин и др., 2008; Ильинцев и др., 2016; 
Вахтомина, Ивкина, 2020 

Брянская область 5 1933–2017 5–205 Тихонов, 2006; Кишенков и др., 2017
Вологодская область 8 1946–2017 68–198 Писанов, 1992; Мухин, 2019
Костромская область 21 1962–2001 5–124 Мальщукова, 2003
Ленинградская область 9 1963–2014 33–198 Федорчук и др., 1998; Данилов, 2016
Москва и Московская 

область
20 1862–2021 30–187 Абатуров, Меланхолин, 2004; 

Полякова и др., 2009; Мерзленко, Мельник, 2015; 
Дубенок и др., 2020; Лежнев и др., 2022

Мурманская область 4 1962–2023 33–97 Третьяков и др., 2024
Республика Карелия 4 1985–2013 30–125 Гаврилов, 2011; Матюшкин, Мошников, 2018
Республика Коми 3 1982–2018 90–201 Пахучий и др., 2019
Республика Марий-Эл 8 1981–2016 60–116 Демаков, Исаев, 2017
Свердловская область 11 1975–1999 70–170 Тукачева, 2019
И т о г о… 99 1862–2023 5–205 –

Таблица 2. Описательные статистики сформированного набора данных

Показатель mean std min max n

Календарный год 1969 35 1862 2023 469
Возраст, лет 92 41 5 201 469
Средняя высота, м 20.7 7.4 0.3 40.2 457
Средний диаметр, см 24.8 11.4 1.3 58.4 467
Число деревьев, шт./га 1376 3337 7 34 600 462
Сумма площадей сечений, м2/га 25.2 10.0 0.7 46.9 469
Запас, м3/га 249 130 1 671 441

Примечание. mean – средняя арифметическая; std – среднеквадратическое отклонение; 
min – минимальное значение; max – максимальное значение; n – число наблюдений.
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Для описания роста по средним высоте и 
диаметру отдано предпочтение динамическому 
уравнению, основанному на ростовой функции 
F. X. Schumacher (1939). В работе T. V. Stankova 
и U.  Diéguez-Aranda (2014) в уравнении есте-
ственного изреживания в качестве независимой 
переменной выступает верхняя высота древо-
стоев. Так как при таксации лесов России этот 
показатель не определяется, то вместо него в 
уравнение включен возраст древостоя.

Для моделирования динамики таксационных 
показателей данные долговременных наблюде-
ний были представлены в виде последователь-
ных парных значений: начальный и конечный 
возраст, начальный и конечный таксационный 
показатель (средние высота и диаметр, число 
деревьев). В  набор данных включались только 
соседние наблюдения, чтобы исключить воз-
можное влияние изменений в климатической 
системе и воздействие хозяйственных меро-
приятий на рост древостоев. Качество моделей 

оценивалось с использованием метрик качества: 
квадратный корень из среднеквадратической 
ошибки (RMSE), средний абсолютный процент 
ошибки (MAPE), средняя абсолютная ошибка 
(MAE), среднее смещение ошибки (MBE) и ко-
эффициент детерминации (R2) (Лебедев, 2023). 
Статистические выводы сделаны при p = 0.05. 
Анализ данных выполнен в R 3.6.3.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Оценки параметров уравнений динамики 
таксационных показателей сосновых древосто-
ев и метрики качества приведены в табл. 4.

Числовые значения параметров для всех 
уравнений статистически значимы при p < 0.05. 
Полученные модели хорошо объясняют боль-
шую часть вариации зависимых переменных: 
коэффициенты детерминации (R2) составили 
от 0.930 до 0.972. Средняя абсолютная ошибка 
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Таблица 3. Уравнения, заложенные в модель динамики сосновых древостоев

Показатель Уравнение Источник

Средняя высота
1

21 2
2 0 2 0 1 1 1 1

0

1exp , ln( ) (ln ( ) 4 )
2

c cbH X A X H H b A
X

    
= − = + −         

Cieszewski, 2004

Средний диаметр
1

21 2
2 0 2 0 1 1 1 1

0

1exp , ln( ) (ln ( ) 4 )
2

c cbD X A X D D b A
X

    
= − = + −         

Cieszewski, 2004

Число деревьев

2
3

3

2
3

1

1 exp

1 exp

2 1

b

b

b
A

b
AN N

  −  −
    

  −  −
    =

Stankova, 
Diéguez-Aranda, 2014

Видовая высота 0 1HF b b H= + Шевелев, Ефремова, 
2018

Примечание. b, c – параметры уравнений.

Таблица 4. Оценки параметров и метрики качества уравнений, заложенных в модель динамики 
сосновых древостоев

Уравнение Параметр Оценка
Метрики качества

RMSE MAPE MAE MBE R2

Средняя высота b1 77.194 1.546 4.937 0.986 –0.121 0.948с –0.804

Средний диаметр b1 68.659 1.830 4.724 1.112 –0.219 0.971с –0.648

Число деревьев b2 –4.421 560.243 11.726 147.014 15.989 0.930b3 0.928

Видовая высота
b0 1.676

0.492 4.133 0.325 0.032 0.972b1 0.390
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(MAPE) для средних высот, диаметров и видо-
вых высот не превышает 5   %, а для числа де-
ревьев – 15 %. Для средних высот средняя аб-
солютная ошибка (MAE) составляет 1.0 м, для 
средних диаметров – 1.1 см, для числа деревь-
ев – 147 шт./га и для средней видовой высоты – 
0.3 м. Используемый комплекс метрик качества 
указывает на возможность получения достаточ-
но уверенных прогнозов для рассматриваемых 
таксационных показателей. Проведенное срав-
нение фактических и прогнозируемых значений 
для каждого уравнения показывает, что система-
тические ошибки отсутствуют, а большинство 
точек располагается вдоль линии соответствия 
(рис. 1).

Наборы смоделированных кривых роста по 
средней высоте и среднему диаметру в сопос­
тавлении с рядами изменения этих таксацион-

ных показателей на пробных площадях пред-
ставлены на рис. 2 и 3. В каждом фактическом 
древостое рост происходит по индивидуальной 
траектории, что подтверждает ранее приводив-
шиеся в литературе выводы (Кузьмичев, 1977, 
2013; Сеннов, 1999; Богачев, 2007; Лебедев, 
2023). На отдельных (непродолжительных) вре-
менных промежутках смоделированные кривые 
синхронны с рядами изменения средних высот 
и диаметров на пробных площадях, что может 
указывать на наличие неучтенных факторов, не 
позволяющих давать прогнозы на длительный 
период.

Например, для многих географических рай-
онов показано, что на рост и производитель-
ность древостоев существенное влияние оказы-
вают происходящие климатические изменения 
(Sharma et al., 2012; Pretzsch et al., 2014; Socha, 

Рис. 1. Соответствие фактических и прогнозируемых таксационных показателей.
а – средняя высота; б – средний диаметр; в – число деревьев; г – видовая высота.

А. В. Лебедев
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Ochał, 2017). Полученный набор кривых дина-
мики средних высот, дифференцированных от 
5 до 33  м в возрасте 100  лет с градацией 4  м, 
имеет минимальные расхождения (в  среднем 
± 2–5 %) со шкалой классов бонитета нормаль-
ных сосновых древостоев Северной Евразии 
(Таблицы…, 2008; Лебедев, Кузьмичев, 2022) 
(рис. 2). Практически совпадение двух бонитет-
ных шкал объясняется тем, что в используемой 
для моделирования выборке с данными посто-
янных пробных площадей средний календар-
ный год составил 1969, а при обобщении таблиц 
хода роста А. З. Швиденко с соавт. (Таблицы…, 

2008) использовали, главным образом, материа-
лы советского периода. Имеющиеся материалы 
не позволяют в полной мере учесть изменения 
в последние десятилетия степени воздействия 
многих влияющих на рост древостоев факторов.

Кривые роста по средней высоте и средне-
му диаметру полиморфны с множественными 
асимптотами, что соответствует биологичес­
ким и географическим особенностям рассмат­
риваемых процессов (Загреев, 1978). Наличие 
множества асимптот позволяет устанавливать 
соответствие между предельными значениями 
таксационных показателей и качеством условий 

Рис. 3. Смоделированные кривые роста по среднему диаметру (1) со значениями 10, 15, 20, 25, 
30, 35, 40 и 45 см в 100 лет и данные с пробных площадей (2).

Рис. 2. Смоделированные кривые роста по средней высоте (1) со значениями 5, 9, 13, 17, 21, 25, 
29 и 33 м в 100 лет и данные с пробных площадей (2).

Динамическая модель роста сосновых древостоев Европейской части России по данным повторных наблюдений
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произрастания. В  условиях, приближенных к 
экологическому оптимуму, древостои будут до-
стигать максимальных значений средних высот 
и диаметров, в то время как с возрастанием роли 
лимитирующих факторов будет происходить 
снижение их производительности. Каждая от-
дельно взятая смоделированная кривая характе-
ризуется индивидуальной формой и скоростью 
роста в отдельные возрастные этапы. Например, 
при ухудшении условий произрастания относи-
тельный рост древостоев (отношение таксаци-
онного показателя в произвольно взятом возрас-
те к его значению в базовом возрасте 100  лет) 
замедляется в молодом возрасте, но с увели-
чением возраста темпы относительного роста 
возрастают и процесс происходит по времени 
дольше, чем в хороших условиях. Набор смоде-
лированных кривых естественного изреживания 
сосновых древостоев в сопоставлении с рядами 
изменения количества деревьев на пробных пло-
щадях показан на рис.  4. Модель представляет 
упрощенное отображение процесса изрежива-
ния и позволяет отразить только общую тенден-
цию по уменьшению числа растущих деревьев 
с увеличением возраста. В качестве недостатка 
стоит отметить анаморфность кривых, что ха-
рактерно для многих разработанных динамичес­
ких моделей такого типа, поэтому они не отра-
жают общую закономерность, согласно которой 
в высокогустотных древостоях интенсивность 
изреживания выше, чем в низкогустотных (Бу-
зыкин, Пшеничникова, 2011; Пшеничникова 

и др., 2022). Для различных сочетаний началь-
ных значений числа деревьев в одном возрасте 
прогнозируемый по уравнению отпад для них 
будет одинаковым. Несмотря на это, на коротких 
временных промежутках для многих пробных 
площадей смоделированные кривые синхронны 
с динамикой в фактических данных.

По сравнению с традиционными таблица-
ми хода роста полученная модель прогнозирует 
наиболее вероятную кривую изменения коли-
чества деревьев в древостое с увеличением его 
возраста, а не при фиксированной полноте.

Как показано во многих исследованиях 
(Кузьмичев, 1977, 2013; Рогозин, Разин, 2015; 
Лебедев, 2023), полнота не является стабильной 
на протяжении всего периода лесовыращивания 
и зависит от ценотических факторов и внешних 
воздействий. Для оценки относительной полно-
ты и предельно возможного количества деревьев 
в заданном возрасте могут применяться подхо-
ды, основанные на расчете индексов густоты 
древостоев, нормальных сумм площадей сече-
ний на основании прогнозируемых по уравне-
ниям средних высот и диаметров. Использова-
ние предельных значений позволяет переходить 
к обоснованию режимов лесохозяйственных 
мероприятий, например установлению сроков 
повторяемости и интенсивности рубок ухода в 
соответствии с действующими рекомендациями 
и наставлениями.

С использованием моделей динамики сред-
них высот и диаметров, естественного изрежи-

Рис. 4. Смоделированные кривые естественного изреживания древостоев (1) со значениями 100, 
250, 500, 1000, 1500, 2000 и 2500 деревьев на 1 га в 100 лет и данные с пробных площадей (2).

А. В. Лебедев
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вания выполнены прогнозы сумм площадей се-
чений и запасов древесины. На значения метрик 
качества оказывают влияние, во-первых, ошиб-
ки прогнозирования таксационных показателей, 
используемых в расчетах, и, во-вторых, наличие 
случайных ошибок (табл. 5). Для сумм площадей 
сечений средняя абсолютная ошибка (MAPE) 
составила 13.3  %, для запасов  – 14.6  % при 
средних абсолютных ошибках (MAE) 3.0  м2/га 
и 33.1 м3/га соответственно. Средние смещения 
ошибок (MBE) имеют отрицательные значения, 
что указывает на тенденцию к некоторому завы-
шению прогнозируемых показателей.

Полученные модели позволяют объяснять 
89.6  % вариации сумм площадей сечений и 
88.5 % запасов. Сравнение фактических и прог­
нозируемых таксационных показателей показа-
но на рис. 5, где большинство точек располага-
ется вдоль линии соответствия.

В соответствии с Приказом Министерства 
природных ресурсов и экологии Российской Фе-
дерации от 5 августа 2022 г. № 510 «Об утверж-
дении лесоустроительной инструкции» (2022) 
при таксации лесов методом актуализации до-

пустимые случайные ошибки определения так-
сационных показателей составляют для запаса 
± 30 %, средней высоты – ± 15 %, среднего ди-
аметра – ± 20 %. Разработанная в исследовании 
модель обеспечивает прогнозирование данных 
таксационных показателей в рамках установ-
ленной нормативами точности, обеспечивая 
уверенный прогноз в среднем на период 9 лет. 
Учитывая влияние большого количества раз-
нообразных факторов на динамику древостоев, 
к  прогнозированию таксационных показателей 
на более длительные периоды нужно подходить 
с осторожностью, так как они могут приводить 
к возникновению значительных отклонений.

Данные, использованные при разработке ди-
намической модели роста сосновых древостоев 
Европейской части России, имеют ряд ограни-
чений. Во-первых, это отсутствие единых ме-
тодических подходов к проведению работ на 
постоянных пробных площадях, обработке ре-
зультатов полевых измерений и преследуемых 
целей при их закладке. Во-вторых, неравномер-
ная представленность древостоев в градиенте 
лесорастительных условий Европейской части 
России, а также отдельных возрастных групп 
и уровней производительности. Практически 
отсутствуют в наборе данных молодняки, а экс-
траполяция прогнозов на этот возрастной пери-
од может приводить к ошибкам в таксационных 
показателях. В-третьих, значительный времен-
ной охват наблюдений на пробных площадях, 
что потребовало использования только соседних 
парных наблюдений для минимизации влияния 
не учитываемых моделью изменяющихся фак-
торов внешней среды. Этих ограничений будут 

Таблица 5. Метрики качества прогнозирования сумм 
площадей сечений и запасов сосновых древостоев

Критерий 
соответствия

Сумма площадей 
сечений Запас

RMSE 4.439 47.920
MAPE 13.338 14.578
MAE 2.968 33.120
MBE –1.104 –15.162

R2 0.896 0.885

Рис. 5. Соответствие фактических и прогнозируемых таксационных показателей.
а – сумма площадей сечений; б – запас.

Динамическая модель роста сосновых древостоев Европейской части России по данным повторных наблюдений
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лишены данные, полученные в ходе первого и 
последующих циклов ГИЛ, которые позволят 
сформировать репрезентативную выборку с ма-
териалами, собранными по единой методике на 
территории всей страны. Зарубежный опыт по-
казывает, что повторные наблюдения на посто-
янных пробных площадях, заложенных в ходе 
проведения ГИЛ, могут стать надежной основой 
для разработки новых моделей динамики такса-
ционных показателей древостоев (McCullagh 
et al., 2017; Allen et al., 2020; Maleki et al., 2022).

Применяемые в отечественном лесном хо-
зяйстве таблицы хода роста древостоев по 
классификации H.  Pretzsch (2009) относятся к 
моделям второго поколения, использование ко-
торых ограничено строго увязанными с класса-
ми бонитета рядами изменения средних высот 
и диаметров, числа деревьев, сумм площадей 
сечений, запасов и  т.  д. Для решения многих 
практических задач требуются инструменты, 
позволяющие прогнозировать динамику дре-
востоев при различных сочетаниях начальных 
значений таксационных показателей и при раз-
личных вариантах лесопользования (Vanclay, 
2010). Разработанная модель для сосновых дре-
востоев Европейской части России относится к 
современным моделям прогнозирования такса-
ционных характеристик на уровне отдельного 
древостоя, к преимуществам которой относится 
инвариантность относительного базового воз-
раста и возможность давать прогнозы в широ-
ком диапазоне значений начальных параметров.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Новые регрессионные уравнения для прогно-
зирования динамики средних высот и диаметров, 
естественного изреживания в совокупности 
формируют модель роста и производительности 
чистых одновозрастных сосновых древостоев 
Европейской части России. Разработанная мо-
дель может служить альтернативой традицион-
ным таблицам хода роста при проектировании 
и обосновании лесохозяйственных мероприя-
тий, при таксации лесов методом актуализации, 
а также для принятия управленческих решений 
при ведении хозяйства в сосновых лесах. В со-
четании с дополнительными уравнениями она 
может использоваться для прогнозирования 
углерододепонирующего потенциала сосновых 
древостоев.

Исследование выполнено за счет гранта 
РНФ № 23-76-01016.
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DYNAMIC MODEL OF GROWTH OF PINE TREE STANDS 
IN THE EUROPEAN PART OF RUSSIA ACCORDING 
TO REPEATED OBSERVATIONS

A. V. Lebedev

Russian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy
Timiryazevskaya st., 49, Moscow, 127434 Russian Federation

E-mail: alebedev@rgau-msha.ru

Given the importance of Scots pine (Pinus sylvestris L.) for forestry in the European part of Russia, it is necessary 
to have tools that allow one to make informed decisions on managing the forest growing process and planning forest 
use. The aim of the study is to develop a dynamic model of the growth and productivity of pine forest stands in the 
European part of Russia using data from repeated observations on permanent sample plots. The data used in the study 
are represented by 99 permanent sample plots in natural pine stands in the European part of Russia, observations 
of which were carried out from 1862 to 2023. The growth and productivity model of stands consists of separate 
equations for the dependence of the average height, average diameter and number of growing trees on the initial and 
final ages and initial values of the corresponding stand indicators and the dependence of the average form height on 
the average height of the stand. The model developed in the study provides forecasting of stand indicators within the 
accuracy established by the Forest measurement instructions, providing a confident forecast for an average period 
of 9 years. The average absolute percentage of error for average heights, diameters and form heights does not exceed 
5 %, and for the number of trees, the stand basal areas and stand volume does not exceed 15 %. The developed model 
can serve as an alternative to traditional course growth tables in the design and justification of forestry activities, 
in the inventory of forests using the updating method, as well as for making management decisions when managing 
pine forests. In combination with additional equations, it can be used to predict the carbon sequestration potential 
of pine stands.

Keywords: Scots pine, prediction of tree stand growth, dynamic model of tree stand growth.
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Динамическая модель роста сосновых древостоев Европейской части России по данным повторных наблюдений
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ВВЕДЕНИЕ

Главной задачей лесного хозяйства было и 
остается повышение продуктивности лесов и 
выхода полезной лесной продукции с единицы 
лесной площади, рациональная система рубок, 
изучение взаимоотношений между растениями 
и средой в процессе онтогенеза. На этой основе 
должно быть обеспечено качественное воспро-
изводство лесов, непрерывное и неистощитель-

ное лесопользование (Мелехов, 1953; Сукачев, 
1972; Моисеев, 2012), что является главной за-
дачей лесной отрасли России в соответствии со 
«Стратегией развития лесного комплекса Рос-
сии до 2030  года» (2021). Для лесной отрасли 
Архангельской области приоритетным направ-
лением в решении главной задачи должна стать 
также лесоосушительная мелиорация (Тарака-
нов, 2004), позволяющая значительно повысить 
физиологическую и ростовую активность де-
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Приведены результаты исследований физиологических процессов (дыхание корней, интенсивность фото-
синтеза и транспирации, содержание пигментов, рост хвои и побегов) деревьев сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) разных групп соподчинения 230-летнего осушенного одновозрастного сосняка вахто-сфагнового 
и влияния на них выборочной (приисковой) рубки. Положение сосны в древостое согласовалось с физиоло-
гическим состоянием дерева. Самую высокую интенсивность физиологических и ростовых процессов отме-
чали у господствующих деревьев (по Г. Крафту, деревья II класса) – в 1.5–2 раза выше, чем у других групп 
деревьев (согосподствующие, угнетенные). Самую низкую активность физиологических и ростовых процес-
сов наблюдали у угнетенных деревьев, располагающихся в нижней части полога (деревья IVа класса). После 
выборочной рубки освещенность под пологом древостоя увеличилась в 3.2 раза по сравнению с контролем 
без рубки (составила до 47.9 % от освещенности открытого места) и стала благоприятной даже для подроста. 
У оставленных на выращивание деревьев сосны дыхание корней возросло в 1.5 раза, интенсивность фото-
синтеза и транспирации – в 1.2–1.5 раза, содержание хлорофиллов уменьшилось на 15–42 %, каротиноидных 
пигментов – на 5–32 % по сравнению с контролем. Самую высокую физиологическую и ростовую реакцию 
на проведенную выборочную рубку проявили господствующие деревья II класса Крафта, а самую низкую – 
угнетенные деревья IVа  класса. Приисковые рубки не изменили структурную дифференциацию деревьев 
в пологе, но усилили их физиологическую активность, рост хвои и побегов.
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ревьев (Коновалов, Зарубина, 2010, 2011, 2019, 
2020; Зарубина, Коновалов, 2014).

Известно, что любое одновозрастное насаж
дение ввиду сложных внутривидовых отно-
шений между деревьями по своей структуре 
неоднородно. Эта структура может быть охарак-
теризована в соответствии с известной класси-
фикацией Г.  Крафта (Морозов, 1970), позволя-
ющей учитывать индивидуальные особенности 
роста и развития деревьев. На рост и морфоло-
гические признаки деревьев влияют экологичес
кие, климатические, почвенные условия и дру-
гие факторы (Морозов, 1970; Сукачев, 1972).

Изучение морфологической дифференци-
ации деревьев в границах определенного типа 
леса с учетом экологических условий и их флук-
туаций в процессе индивидуального развития 
способно многое дать для познания происходя-
щих в нем процессов борьбы за существование 
и формирования на этой основе структуры дре-
востоев (Пугачевский, 1983; Рыбакова, 2021). 
Оно также крайне важно для познания метабо-
лизма, определяющего особенности ростовых 
процессов у древесного растения и продуктив-
ность древостоев в экосистемах в зависимости 
от экологических условий их местопроизрас-
тания, условий выращивания. Морфологичес
кую дифференциацию необходимо учитывать 
также при моделировании хода роста деревьев, 
прогнозирования продуктивности древостоев. 
В  осушенных лесах изучение морфологичес
кой дифференциации деревьев необходимо для 
оценки качественного состояния осушительной 
сети, исключения возможности повторного за-
болачивания территории. Знание дифференциа-
ции деревьев представляет определенный инте-
рес и с научной точки зрения для исследования 
развития самого древесного растения в связи с 
проблемами регулирования водного, пищевого и 
светового питания в лесных сообществах, взаи-
мосвязей между отдельными особями и видами.

Предложено несколько подходов к обосно-
ванию причин структурной дифференциации 
деревьев в одновозрастных древостоях, однако 
окончательного решения в этом вопросе ввиду 
недостаточности экспериментальных данных 
еще не получено. Согласно исследованиям не-
которых авторов (Гулидова, 1960; Тимофеев, 
1972), основными причинами структурной диф-
ференциации деревьев в насаждениях являются 
не только особые для каждой категории деревь-
ев условия существования (режим освещения, 
минерального питания, обеспеченность влагой), 
но и различие в качестве исходного материала, 

его генетическом коде, передаваемом по наслед-
ству от материнского дерева, проявляющемся 
уже на ранних стадиях развития в виде разной 
интенсивности физиологических и ростовых 
процессов. Напряженность конкурентных вза-
имодействий между растениями меняется в 
процессе их онтогенеза, в результате измене-
ния процессов выращивания, с трансформаци-
ей пространственной организации фитоценоза. 
В  связи с появлением значительных площадей 
осушенных лесов (Тараканов, 2004) и сокраще-
нием лесоэксплуатационных площадей хвой-
ных лесов, перед лесной отраслью встал вопрос 
об эффективном использовании осушаемых ле-
сов. Одним из возможных путей их освоения 
могут быть выборочные рубки, основанные на 
использовании при разработке лесосек особен-
ностей дифференциации деревьев с учетом их 
роста и физиологического состояния. Доказано, 
что осушение и выборочные рубки существенно 
повышают физиологическую и ростовую актив-
ность деревьев, их продуктивность, позволяют 
получать дополнительное количество высоко-
качественнной хвойной древесины с единицы 
лесной площади (Тараканов, 2004; Коновалов, 
Зарубина, 2010, 2011, 2019, 2020; Зарубина, Ко-
новалов, 2014).

Цель настоящего исследования  – изучить 
влияние выборочной рубки на интенсивность 
физиологических процессов (дыхание корней, 
фотосинтез, содержание пигментов, транспи-
рацию и рост) сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) в зависимости от структурной диф-
ференциации деревьев в условиях осушаемого 
сосняка вахто-сфагнового в северной подзоне 
тайги.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования проводили в 2018  г. в Ар-
хангельской области на территории Холмогор-
ского участкового лесничества (п. Почтовое) в 
230-летнем древостое с преобладанием сосны 
обыкновенной. Для исследований был выбран 
участок осушенного в 1972  г. сосняка вах-
то-сфагнового. Вахта трехлистная (Menyanthes 
trifoliata  L.) преобладает в нижнем ярусе. Тип 
леса за прошедший после осушения период 
(46  лет) не изменился. Почва на участке тор-
фяная осушенная низинная на средних торфах, 
подстилаемых тяжелым моренным суглинком. 
В 1992 г. на части древостоя была проведена 
приисковая рубка с вырубкой части деревьев II 

Влияние структурной дифференциации деревьев и выборочной рубки на физиологические процессы сосны...
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и III классов по Г. Крафту (64 % по запасу, 32 % 
по числу стволов). В 2018 г. были заложены две 
постоянные пробные площади (ппп), каждая по 
1.0 га, контроль – без рубки и опыт – с выбороч-
ной рубкой в 1992 г. В контрольном древостое и 
на участке с опытной рубкой вся межканальная 
территория представляла собой осушенный уча-
сток. Почвенно-грунтовые воды располагались 
ниже корнеобитаемого горизонта.

Состав первого яруса контрольного древо-
стоя в 2018 г. 10С+Б, ед. Е, полнота 0.7, класс бо-
нитета Vа, высота сосны 14.6 м, диаметр 22.1 см, 
прирост по диаметру 0.65 мм/год, состав второ-
го яруса 6Б3Е1С. Состав первого яруса опытно-
го древостоя 8С2Б, ед. Е., класс бонитета V, пол-
нота 0.45, высота сосны 13.6 м, диаметр 19.4 см, 
прирост по диаметру 1.43 мм/год; состав второ-
го яруса 7Б3Е, ед. С

Высотная дифференциация деревьев по клас-
сам роста и развития на ппп четко выражена. 
В соответствии с классификацией Г. Крафта (Мо-
розов, 1970), на объектах исследования в  пер- 
вом ярусе были выделены следующие группы 
деревьев сосны: господствующие (господствую-
щие с хорошо развитыми кронами, по Крафту – 
деревья II класса), согосподствующие (со слабее 
развитыми и несколько сдавленными кронами, 
по Крафту  – деревья III  класса), угнетенные 
(крона угнетена, но более-менее одинаковая со 
всех сторон и помещается в нижней части об-
щего полога, (по Крафту – деревья IVа класса). 
В  контроле господствующие деревья (II  клас-
са) включали деревья высотой больше 14.0  м 
с сильно развитыми кронами, при этом высота 
согосподствующих деревьев (III класса) была на 
1.5–2.0 м, а у угнетенных – на 3–4 м ниже высо-
ты господствующих деревьев.

Изучали влияние выборочной (приисковой) 
рубки и структурной дифференциации деревьев 
на интенсивность физиологических процессов 
(дыхание корней, интенсивность фотосинтеза, 
содержание пигментов, транспирация) и рост 
сосны обыкновенной. Для исследований были 
подобраны группы из близко растущих деревь-
ев сосны по 3–5 шт. в каждой в соответствии с 
установленной в насаждении их структурной 
дифференциации и высоты (классом Крафта). 
Для подъема в крону и отбора с деревьев образ-
цов побегов с хвоей из подсобного материала 
были изготовлены рабочие лестницы (8–10 м) и 
рабочий шест (4–5 м), на верхней части которого 
укреплялся секатор со шнуром для привода его 
в рабочее состояние. Часть особенно крупных 
деревьев спиливалась, а их хлысты с помощью 

трактора трелевались на погрузочную площад-
ку. Для определения морфометрических показа-
телей исследовали свежесобранную хвою 2-го 
года с 2-летних побегов из кроны самых верх-
них мутовок дерева с его юго-западной стороны. 
Масса побегов определялась в камеральных ус-
ловиях в воздушно-сухом состоянии.

Скорость фотосинтеза у сосны измеряли в 
2018  г. методом радиоуглеродной метки с ис-
пользованием стабильного изотопа углерода-14 
(период полураспада элемента 5 тыс. лет) (Воз-
несенский и  др., 1965). Для опыта готовилась 
замкнутая система, состоящая из газгольдера 
(в виде полиэтиленовой канистры объемом 10 л) 
и ассимиляционной камеры. Для регистрации 
интенсивности фотосинтеза камера готовилась 
из оргстекла с вмонтированным в нее термо-
метром, который использовался с целью учета 
в ней температуры и недопущения возможного 
перегрева. Камера, через которую с помощью 
резиновой груши прокачивалась газовая радио-
активная смесь в виде 14СО2 + 12СО2, герметично 
соединялась с газгольдером резиновыми шлан-
гами. Удельная радиоактивность газовой смеси 
в замкнутой системе при изучении фотосинтез 
равнялась 0.2  МБк/л, продолжительность про-
качки радиоактивной смеси составляла 10 мин. 
При изучении фотосинтеза в камеру укладыва-
лось по 2–3 образца побегов с 2-летней хвоей, 
взятых одновременно со всех групп учетных де-
ревьев (всего не менее 30 образцов), что обеспе-
чивало для побегов однородность световых ус-
ловий. Одновременно над камерой через каждые 
2 мин с помощью люксметра Ю-116 М замеряли 
освещенность. По ее данным устанавливался 
средний показатель, по показаниям термомет
ра – температура в камере. В случае перегрева 
камера с образцами побегов и хвои помещалась 
в ванночку с холодной водой, которая периоди-
чески заменялась свежей.

Отобранные с модельных деревьев опытные 
образцы побегов с хвоей после измерения фо-
тосинтеза с целью прекращения их дальнейшей 
физиологической активности фиксировались в 
стеклянном стакане на металлической решетке, 
установленной над парами кипящего этанола. 
После окончания фиксации побеги с хвоей, взя-
тые с определенного учетного дерева, помеща-
лись в индивидуальные пенициллиновые буты-
лочки. В  лаборатории абсолютно высушенный 
радиоактивный материал (хвоя) в медной ступке 
с ребристой нарезкой с помощью медного пес
тика измельчался в порошок. Уровень радиоак-
тивности собранных образцов (учет количества 
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распадов ядер 14С поглощенного радиоуглерода 
в виде имп./(мин · г) замеряли на низкофоновом 
радиометре Б-3 с применением торцового счет-
чика ß-частиц МСТ-17. Все исследования прово-
дили в теплую солнечную погоду в июне и июле 
2018 г. в околополуденное время. Образцы брали 
одновременно в опыте и контроле со всех групп 
деревьев. Для расчета интенсивности фотосин-
теза пользовались формулами (Вознесенский 
и др., 1965). Результаты исследований приведе-
ны в таблице, в которой все данные представле-
ны в виде средних арифметических показателей, 
полученных из 6–8 повторных определений для 
каждого опытного образца хвои.

Интенсивность дыхания мелких корней (диа
метром менее 1.5  мм) определялась методом 
Бойсен – Йенсена с помощью учета, выделяемо-
го ими СО2 путем титрования опытных и конт
рольных растворов слабой щавелевой кислотой 
с добавлением в растворы для их окрашивания 
и удобства титрования по 2–3 капли спиртового 
раствора фенолфталеина (Вознесенский и  др., 
1965). При выделении фракции корней пользо-
вались классификацией А. Я. Орлова, С. П. Ко-
шелькова (1971). Период отделения  корней от 
дерева и до включения их в опыт (помещения 
в марлевых мешочках в колбы с налитым в них 
баритом) длился не более 30 мин. За такой ко-
роткий временной промежуток отделенные от 
дерева корни не теряли своей первоначальной 
интенсивности и соответствовали дыханию ин-
тактных корней (Мамаев, 1984). Опыт прово-
дился в течение часа. Все расчеты выполнялись 
на 1 г воздушно-сухих корней.

Содержание пигментов в хвое у сосны опре-
деляли общепринятым спектрофотометричес
ким методом в безводных ацетоновых экс-
трактах, приготовленных из свежесобранных 
образцов двухлетней хвои (Шлык, 1971). В связи 
с качественными особенностями отдельных час
тей хвои (Коновалов, Зарубина, 2010) для опре-
деления концентрации пигментов использовали 
только срединную часть хвоинок, а верхнюю и 
нижнюю части отбрасывали. Измельченные с 
помощью ножниц образцы хвои взвешивались, 
помещались в индивидуальные пробирки и фик-
сировались безводным ацетоном, затем пробир-
ки закрывались пробками из пробкового дерева 
и парафинились. В лаборатории зафиксирован-
ные образцы растирали и отмывали со 100%-м 
безводным ацетоном. Объединенный экстракт 
фильтровали и замеряли его объем. Плотность 
элюата (вытяжки) с содержанием в нем пигмен-
тов промерялась на спектрофотометре СФ-46 М 

в двукратной повторности и переводилась на 
грамм навески сырой хвои. Концентрация пиг-
ментов в исследуемом материале (хвое) устанав-
ливалась по общепринятым формулам (Шлык, 
1971). Расчет хлорофилла в светособирающем 
комплексе (ССК) и хлорофиллбелковых ком-
плексах (ХБК ФС I и ФС II) проводили согласно 
Б. А. Рубину с соавт. (1988) и Т. В. Кирпичнико-
вой с соавт. (1995). Рост осевых побегов второго 
года вегетации на латеральных побегах самых 
верхних мутовок замерялся не менее чем у 10–12 
латеральных ветвей у каждой группы деревьев, 
взятых из 1/3 верхней части кроны юго-западной 
стороны для получения среднего показателя. 
Все исследования проводились в 2018 г. Общая 
для древостоя освещенность определялась в 13 ч 
по 30–35 постоянным точкам расположенными 
в натуре перпендикулярно к солнцу и закреплен-
ными деревянными колышками на высоте 1.5 м. 
Статистическая обработка полученных данных 
выполнена с использованием общепринятых ме-
тодик (Доспехов, 2011) и программного обеспе-
чения Microsoft Office Excel 2016.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Световой режим леса среди факторов внеш-
ней среды является ведущим экологическим 
фактором, непосредственно воздействующим 
на состояние биологической системы (Алексе-
ев, 1975; Чибисов, Нефедова, 2003). Проведен-
ные в 2018 г. исследования показали, что в око-
лополуденное время (13 ч) под полог соснового 
древостоя в контрольном древостое проникает 
не более 14.9 % света от открытого места, что 
значительно ниже уровня достаточной обеспе-
ченности для нормального роста светолюбивой 
сосны (Алексеев, 1975; Lieffers et al., 1999). На 
участке с выборочной рубкой световые условия 
под пологом насаждения (47.9  %) способство-
вали успешному росту ее подроста (Коновалов, 
Зарубина, 2010).

Известно, что фактическая реализация 
возможностей фотосинтетического аппарата 
определяется, прежде всего, потребностями 
морфологических процессов целого растения 
(Любименко, 1935). Влияние выборочной рубки 
на биометрические показатели деревьев сосны 
разного соподчинения показано в табл. 1.

Отмечено, что в целом у сосны на латераль-
ных ветвях дерева верхних мутовок самые длин-
ные годичные побеги (4.1–6.6 см) и масса хвои 
на них (1.20–3.77  г)  – у  деревьев на вырубке. 

Влияние структурной дифференциации деревьев и выборочной рубки на физиологические процессы сосны...
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В контрольном древостое длина побегов на 19–
72 % короче (3.4–5.4 см), а масса хвои на них в 
1.4–2.6 раза меньше (0.87–1.4 г), чем на вырубке. 
Среди структурных групп подчинения деревьев 
на латеральных ветвях верхних мутовок самые 
длинные годичные побеги (в контроле 5.38 см, 
на вырубке 6.60 см) и самое большое количество 
двойных хвоинок на них (в контроле 47 шт., на 
вырубке 85 шт.) – у господствующих деревьев. 
Эта особенность позволяет им более активно 
осуществлять физиологическую деятельность, 
а также процессы, связанные с наращивани-
ем биомассы и повышением продуктивности. 
У угнетенных деревьев длина годичных побегов 
почти в 2 раза меньше, чем у господствующих, и 
на 3–49 % они короче, чем у соподчиненных де-

ревьев. Аналогичные этим результаты у деревь-
ев сосны разных групп подчинения ранее нами 
были получены в условиях Крайнего Севера в 
28-летних одновозрастных сосняках лишайни-
ковых и в 47-летних одновозрастных осушен-
ных сосняках кустарничково-сфагновых (Коно-
валов, Зарубина, 2010, 2011; Придача, Сазонова, 
2010).

Недостаток света и тепла, высокая корневая 
конкуренция в лесу негативно влияли на рост и 
обмен веществ сосны. Наши исследования ды-
хания корней в 2018 г. показали, что в контроль-
ном древостое корни сосны при дыхании выде-
ляют в 1.5 раза меньше СО2 , чем в насаждении, 
пройденном выборочной рубкой интенсивно-
стью 64 % по запасу (табл. 2).

Таблица 1. Влияние выборочной рубки на биометрические показатели деревьев сосны разных классов 
Крафта в осушенном сосняке вахто-сфагновом 

Показатель

Контрольный древостой Выборочная рубка (64 %)
Деревья

господству-
ющие

согоспод-
ствующие угнетенные господству-

ющие
согоспод-
ствующие угнетенные

Масса побега, мг 220 ± 11 171 ± 9 121 ± 5 588 ± 12 548 ± 15 241 ± 7
Длина побега, см 5.38 ± 0.6 3.55 ± 0.5 3.44 ± 0.5 6.60 ± 1.0 6.10 ± 0.9 4.09 ± 0.7
Масса хвои на побеге, г 1.43 ± 0.02 1.26 ± 0.02 0.87 ± 0.01 3.77 ± 0.07 2.53 ± 0.05 1.20 ± 0.04
Средняя длина хвоинки, см 4.61 ± 0.12 4,03 ± 0.10 3.62 ± 0.06 5.41 ± 0.13 5.15 ± 0.11 4.73 ± 0.07
Средняя масса 100 пар хвои, г 3.04 ± 0.02 2.56 ± 0.02 2.23 ± 0.02 4.44 ± 0.03 3.54 ± 0.04 2.42 ± 0.03
Число пар хвоинок на побеге, шт. 47 ± 3 43 ± 2 36 ± 1 85 ± 2 71 ± 2 49 ± 2

Таблица 2. Интенсивность физиологических процессов у деревьев сосны разных классов роста и развития 
(по Крафту) в 230-летнем сосняке вахто-сфагновом

Показатель Древостой Вырубка (64 %)
Деревья

господству-
ющие

согоспод-
ствующие угнетенные господству-

ющие
согоспод-
ствующие угнетенные

Хлорофилл, мкг/г:
а
b

а + b

944 ± 7
348 ± 6
1293 ± 6

1081 ± 22
431 ± 6

1521 ± 14

859 ± 13
323 ± 11
1182 ± 22

666 ± 28
244 ± 16
910 ± 36

966 ± 4
379 ± 10
1345 ± 11

751 ± 7
282 ± 7
1033 ± 5

а : b 2.72 2.53 2.66 2.73 2.60 2.60
ССК, мкг/г 766 950 711 535 829 620

ХБК ФС I и ФС II, мкг/г 526 572 471 374 514 413
ССК/ХБК 1.46 1.56 1.51 1.43 1.61 1.50

Каротиноиды, мкг/г 177 ± 4 196 ± 9 160 ± 9 120 ± 4 188 ± 2 145 ± 3
Хлорофилл /каротиноиды 7.35 7.38 7.39 7.51 7.15 7.15
Фотосинтез, мг СО2/(г · ч) 24.9 ± 1.2 21.9 ± 0.5 19.1 ± 0.8 31.4 ± 0.9 24.2 ± 0.8 21.8 ± 1.6

Дыхание корней, мг СО2/(г · ч) 1.08 0.96 0.88 1.39 1.21 0.93
Транспирация, мг Н2О/(г · ч) 194 ± 10 169 ± 5 162 ± 6 242 ± 12 202 ± 8 188 ± 9
Транспирация /фотосинтез 7.79 7.92 8.50 7.71 8.35 8.62
Длина осевого побега, см 5.38 ± 0.6 3.55 ± 0.5 3.44 ± 0.5 6.60 ± 1.0 6.10 ± 0.9 4.09 ± 0.7

Примечание. Данные приведены для хвои второго года вегетации.
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Ю. Л. Цельникер (2005), изучая дыхание 
корней у древесных растений в разных типах 
лесорастительных условий, установила, что 
при снижении освещенности в 10 раз интенсив-
ность дыхания корней у древесных пород падает 
в 3 раза и более. В нашем опыте, проведенном 
в июле, у сосны средняя интенсивность дыха-
ния мелких корней при температуре 14.9 °С на 
контрольной делянке у господствующих де-
ревьев составляла 1.08 ± 0.08, у согосподствую-
щих – 0.96 ± 0.06, у угнетенных – 0.88 ± 0.09 мг 
СО2/(г · ч); на участке с выборочной рубкой  – 
соответственно 1.39  ±  0.10, 1.21  ±  0.08, 0.96  ± 
± 0.05  мг СО2/(г · ч). Статистическая проверка 
различий интенсивности дыхания корней с по-
мощью критерия Стьюдента подтвердила досто-
верность разницы по этому показателю между 
средними значениями в контрольном древостое 
и на вырубке лишь для господствующих и со-
господствующих деревьев: tфакт = 3.2 и 3.9 соот-
ветственно (при tst 0.95 = 2.4). Для угнетенных де-
ревьев эти различия оказались недостоверными 
(tst 0.95 = 0.8).

Неоднозначность световых условий в дре-
востое и на участке с рубкой у деревьев сос
ны соответствующим образом проявилась и 
в содержании пигментов. На время проведе-
ния исследований (июль) у сосны в однолет-
ней хвое в контроле в ССК содержание хлоро-
филла составляло 711–950  мкг, в ХБК ФС  I и 
ФС  II – 471–562 мкг, на участке с выборочной 
рубкой – 535–829 и 374–516 мкг соответствен-
но. Концентрация каротиноидных пигментов у 
деревьев в контроле была 160–196 мкг, на участ-
ке с рубкой – 120–188 мкг. Содержание зеленых 
пигментов в опыте по сравнению с контролем 
было ниже на 15–42 %, а содержание каротино-
идных пигментов – на 5–32 %. Особенно суще-
ственно на вырубке содержание хлорофилла (на 
42 %) и каротиноидных пигментов (на 32 %) со-
кратилось у господствующих в пологе деревьев 
(tфакт = 10.0 и 13.0 соответственно). У согоспод-
ствующих и угнетенных деревьев концентрация 
хлорофилла на вырубке уменьшилась на 13 и 
14 %, каротиноидных пигментов – на 5 и 10 % 
соответственно.

Структурная дифференциация деревьев сос
ны по категориям роста у сосны определенным 
образом проявилась в концентрации в хвое фо-
тосинтетических пигментов. Анализ их содер-
жания показал, что самая высокая концентрация 
в контрольном древостое и на вырубке отмече-
на у категории согосподствующих деревьев  – 
1521  ±  14 и 1345  ±  11  мкг/г соответственно. 

В  хвое господствующих деревьев хлорофилла 
содержалось на 15 и 32  %, в хвое угнетенных 
деревьев – на 22 и 24 % соответственно мень-
ше, чем у согосподствующих деревьев. Отме-
чено, что в древостое согосподствующие де-
ревья в хвое накапливают хлорофилла на 18 % 
больше, чем господствующие (tфакт  =  3.6) и на 
29  % значительнее, чем угнетенные деревья 
(tфакт = 5.2), на вырубке – соответственно на 48 
и 30 % больше (tфaкт = 8.3 и 8.0 соответственно). 
Господствующие деревья, занимая в пологе ли-
дирующее положение, в древостое содержали 
хлорофилла на 9 % больше, чем угнетенные, а 
на участке с рубкой – на 14 % меньше их. Раз-
ница достоверна на уровне статистической зна-
чимости 0.95 (tфaкт  =  3.2 и 4.5 соответственно). 
Отношения между зелеными и каротиноидными 
пигментами (7.15–7.59), между хлорофиллом а 
и хлорофиллом b (2.53–2.73) у деревьев сосны 
разной соподчиненности, а также у деревьев в 
древостое и на вырубке находятся в одних пре-
делах, и в зависимости от условий их роста и со-
подчиненности не претерпела несущественных 
изменений.

Известно, что в энергопреобразующей систе-
ме хлоропластов клетки хлорофилл распределен 
между двумя энергетическими комплексами: 
хлорофилл-белковыми комплексами фотоси-
стем I и II (ХБК ФС I и ФС II), с которыми не-
посредственно связан синтез органического ве-
щества, и светособирающим комплексом (ССК) 
(Рубин и др., 1988; Ладыгина, Семенова, 1993). 
От характера качественного распределения хло-
рофилла между этими двумя энергетическими 
комплексами во многом зависит продуктивность 
растения. Считается, чем плотнее отношение 
между этими двумя энергетическими комплек-
сами, чем больше пигмента содержится в ХБК, 
тем выше продуктивность растения и его сорта 
(Рубин и др., 1988; Кирпичникова и др., 1995). 
Такая зависимости продуктивности дерева от 
характера распределения хлорофилла в его 
энергопреобразующей системе неоднократно 
нами наблюдались у сосны и ели (Picea A. Dietr.) 
при использовании в насаждениях удобрений, 
при разных видах рубок, при лесомелиоратив-
ных работах (Коновалов, Зарубина, 2010, 2011). 
В нашем опыте у деревьев разного соподчине-
ния на вырубке и в древостое существенных 
изменений в соотношениях между этими двумя 
энергетическими комплексами не отмечено. Эти 
отношения у них находится в пределах 1.43–1.61 
(табл. 1). Можно лишь указать на более низкую 
вариабельность показателя у господствующих в 
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пологе деревьев (1.43–1.46). Следовательно, ос-
новная причина более высокой продуктивности 
деревьев, занимающих лидирующее положение 
в пологе, в контрольном древостое и на вырубке, 
состоит в особых световых условиях для них в 
местах их индивидуального роста, подтвержда-
емая у них в более значительном содержании 
хлорофилла в ХБК по сравнению с другими 
структурными группами деревьев.

Особые специфические световые условия 
местопроизрастания в древостое и на участке 
с рубкой для разных категорий деревьев сосны 
определенным образом сказались у них и на ин-
тенсивности фотосинтеза. Исследования показа-
ли, что наиболее высокие значения фотосинтеза 
у деревьев отмечены на вырубке (21.8–31.4  мг 
СО2/(г · ч)). В  контрольном древостое интен-
сивность фотосинтеза у деревьев в 1.2–1.5 раза 
ниже, чем на вырубке (tфaкт = 2.4–6.9). Повыше-
ние интенсивности фотосинтеза у деревьев на 
вырубке, согласно литературным данным, может 
вызываться возросшей под действием дополни-
тельного света активностью фотосинтетических 
ферментов (РДФ-карбоксилазы) (Семененко, 
1982; Цельникер, 2005), особой структурой 
хвои, сформировавшейся под действием допол-
нительного света (Малкина, 1984), и возросшей 
деятельностью корней в результате дополни-
тельного притока к ним из кроны энергетиче-
ского субстракта (ассимилятов) (Коновалов, За-
рубина, 2011, 2019, 2020; Зарубина, Коновалов, 
2014, 2016). Ускоренное освобождение ассими-
ляционного аппарата от продуктов фотосинтеза 
у господствующих деревьев в контроле и у де-
ревьев на вырубке под действием дополнитель-
ного притока к ним солнечной радиации также 
могло способствовать повышению фотосинтеза 
(Чиков, Бакирова, 2004; Chikov, Bakirova, 2004; 
Коновалов, Зарубина, 2019, 2020). В солнечные 
и с переменной облачностью дни интенсивность 
фотосинтеза у господствующих деревьев была 
на 23–28 % выше, чем у подчиненных категорий 
деревьев (tфaкт = 3.5–3.8). Полученные данные в 
целом можно рассматривать как доказательство 
качественного улучшения состояния ассимиля-
ционного аппарата у деревьев сосны после вы-
борочных рубок.

Структурная дифференциация деревьев сос
ны по скорости роста и развития в пологе на-
ряду с содержанием пигментов определенным 
образом проявилась у них и в интенсивности 
фотосинтеза. В контроле и на участке с рубкой 
наиболее высоким фотосинтезом отличались 
господствующие в пологе деревья (24.9–31.4 мг 

СО2/(г · ч)). У  согосподствующих деревьев, по 
сравнению с господствующими деревьями, фо-
тосинтез был на 15–26  % ниже (в древостое 
tфaкт = 3.5, на вырубке – 5.9), несмотря на более 
высокое у них содержание пигментов. Угнетен-
ные деревья в этих условиях фотосинтезировали 
на 30–44 % слабее, чем господствующие деревья 
(в древостое tфaкт = 3.8, на вырубке – 5.19), и на 
11–15  % хуже, чем согосподствующие деревья 
(в  древостое  – tфaкт  =  1.06, на вырубке  – 1.34). 
Наибольшую реакцию на изреживание древо-
стоя проявили господствующие деревья сосны 
(II  класса по Крафту). После проведенной вы-
борочной рубки интенсивность фотосинтеза 
у них повысилась на 26 % (tфaкт = 5.34), у согос
подствующих деревьев – на 11 % (tфaкт = 3.19), 
у  угнетенных деревьев  – на 14  % (tфaкт  =  3.60) 
по сравнению с контролем. Полученные данные 
перекликаются с данными по осине (Populus 
tremula  L.)  – в  20-летних чистых осинниках с 
полнотой 0.85 наиболее высокую отзывчивость 
на изреживание полога после удаления из насаж
дения части деревьев проявили деревья осины 
II класса роста, у которых продуктивность фо-
тосинтеза после разреживания насаждения ста-
новилась в 2.4 раза выше, чем у деревьев I клас-
са. Реакция фотосинтеза на проведенную рубку 
у деревьев III  класса Крафта была в 10.5  раза 
ниже, чем у деревьев II класса роста и в 7.6 раза 
слабее, чем у господствующих деревьев (Коно-
валов, Зарубина, 2010).

Отношение фотосинтез/хлорофилл (имеется 
в виду отношение интенсивности фотосинтеза к 
сумме хлорофиллов a и b, мг) у отдельных кате-
горий деревьев в контрольном древостое равно 
14.4–19.3, на вырубке – 17.9–34.5. Наиболее вы-
сокий индекс в контроле и на вырубке отмечен у 
господствующих деревьев (19.3–34.5), а самый 
низкий (14.4–17.9)  – у  согосподствующих де-
ревьев на вырубке. Среднее положение по зна-
чению этого показателя занимают угнетенные 
деревья, у  которых индекс фотосинтез/хлоро-
филл равен 16.1–21.1. Из этого следует, что наи-
более высокая работоспособность хлорофилла 
у деревьев сосны  – на вырубке, а среди них  – 
у господствующих деревьев, постоянно находя-
щихся в условиях повышенной освещенности. 
У согосподствующих деревьев в контрольном 
насаждении и на вырубке в условиях недостатка 
света по сравнению с господствующими эффек-
тивность фотосинтеза ниже. На это у них ука-
зывает низкий индекс фотосинтез/хлорофилл, 
равный 14.4–18.0.

Л. В. Зарубина, С. С. Макаров, И. Б. Кузнецова
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Следовательно, основная причина отмечае-
мой разной продуктивности деревьев, занима-
ющих в пологе древостоев неоднозначное вы-
сотное положение, состоит в особых световых 
условиях в местах их индивидуального роста и 
мало зависит от характера распределения хло-
рофилла в их энергопреобразующей системе. 
Господствующие в пологе деревья, имея неогра-
ниченный доступ к свету и слабую конкуренции 
со стороны согосподствующих и угнетенных 
деревьев, имеют самые высокие физиологиче-
скую активность и интенсивность роста. Согос
подствущие и угнетенные деревья, напротив, 
постоянно испытывая недостаток света и конку-
рентное давление со стороны господствующих в 
пологе деревьев, имеют пониженную физиоло-
гическую и ростовую активность.

Неоднородность освещенности в контроле 
и в пологе древостоев у деревьев сосны сказа-
лась и на интенсивности транспирации. Анализ 
данных исследования показал, что удаление 
части конкурирующих деревьев и повышение 
в результате этого освещенности в насаждении 
с рубкой способствовало у оставленных на вы-
ращивание деревьев существенному повыше-
нию интенсивности транспирации (табл.  2). 
Через 26 лет после проведенного разреживания 
древостоя интенсивность транспирации у сосны 
на вырубке в 2018 г. увеличилась по сравнению 
с контролем на 16–25 %. Особенно существен-
но интенсивность транспирации возросла у гос
подствующих деревьев  – на 25  % (tфaкт  =  4.9), 
несколько меньше (на 19.5 %) – у согосподству-
ющих (tфaкт = 5.2). Угнетенные деревья, постоян-
но находясь под двойным пологом господствую-
щих и согосподствующих групп деревьев, после 
изреживания древостоя повысили транспира-
цию лишь на 16 % (tфaкт = 3.7).

В целом следует отметить, что наиболее вы-
сокая интенсивность транспирации в древостое 
и на участке с рубкой характерна для господ-
ствующих деревьев, корневая система которых 
активно работает и бесперебойно снабжает над-
земную часть дерева почвенной влагой и мине-
ральными веществами, а крона хорошо освеще-
на и способствует активному испарению влаги. 
Эти особенности способствуют у господствую-
щих деревьев активизации ростовых и синте-
тических процессов. Интенсивность транспи-
рации у согосподствующих деревьев сосны на 
15–20 % слабее, чем у господствующих (в дре-
востое – tфaкт = 4.10, на вырубке tфaкт = 4.33), но на 
4–7 % выше, чем у угнетенных деревьев (в дре-
востое – tфaкт = 0.90, на вырубке tфaкт = 1.75).

Важным критерием качественной оценки 
эффективности проводимых лесохозяйственных 
мероприятий и роста деревьев в древостоях яв-
ляется степень утилизации растениями воды во 
время фотосинтеза, характеризуемая транспи-
рационно-ассимиляционным коэффициентом. 
Считается, что в высокопродуктивных фитоце-
нозах этот показатель у деревьев всегда ниже, 
а транспирация всегда продуктивнее, чем в низ
копродуктивных фитоценозах. В высокопродук-
тивных фитоценозах деревья расходуют поч-
венную воду на синтез единицы органической 
массы более экономно, чем в низкопродуктив-
ных древостоях (Спивак, 1975). Наши расчеты 
показали, что в ненарушенном рубкой древостое 
отношение транспирация/фотосинтез у сосны 
равно 7.8–8.5. На вырубке, несмотря на умень-
шение числа конкурирующих деревьев и уве-
личение освещенности, в 2018  г., через 26  лет 
после проведенной в 1992 г. выборочной рубки, 
этот индекс у деревьев не изменился (7.7–8.6), 
что обусловлено возросшей у них в равной мере 
интенсивности всех физиологических процес-
сов. Наиболее низкие значения этого показате-
ля (7.7–8.6) и более экономная транспирация 
в древостое и на вырубке выявлены у деревьев, 
занимающих в пологе господствующее положе-
ние, что свидетельствует об их более высокой 
продуктивности по сравнению с другими струк-
турными группами деревьев (Рубин и др., 1988; 
Кирпичникова и др., 1995). Согосподствующие 
и угнетенные деревья, по сравнению с господ-
ствующими, транспирируют менее интенсивно 
и транспирационную воду при синтезе едини-
цы биомассы расходуют менее эффективно. На 
это указывает высокий индекс «транспирация/
фотосинтез». В насаждении и на вырубке дан-
ный индекс был самым высоким у угнетенных 
деревьев (8.5–8.6), что свидетельствует об их 
низкой продуктивности и менее «экономной» 
транспирации по сравнению с другими группа-
ми деревьями. У  согосподствующих деревьев 
сосны показатель транспирация/фотосинтез ра-
вен 7.92–8.35 и близок к показателям угнетен-
ных деревьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование, проведенное в осушенном 
одновозрастном спелом сосняке вахто-сфагно- 
вом, показало, что высотная дифференциация 
деревьев сосны в древостое выражена отчетли-
во. Были выделены следующие группы деревь-
ев сосны: господствующие (по Крафту, деревья 
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II класса высотой более 14.0 м), согосподствую-
щие (III, 12.0–12.5 м), угнетенные (IVа, 10–11 м). 
Удаление 64 % запаса при выборочной рубке не 
повлияло на структурную дифференциацию де-
ревьев.

Проведенная в 1992 г. выборочная (прииско-
вая) рубка привела к увеличению биометричес
ких показателей деревьев сосны разных классов 
Крафта и активизации их физиологических про-
цессов. Самые длинные осевые побеги на лате-
ральных ветвях верхних мутовок кроны у  гос
подствующих деревьев (в  древостое 5.38  см, 
на вырубке 6.60 см). У подчиненных групп де-
ревьев они в 1.1–1.6 раза короче, чем у господ-
ствующих. В контрольном древостое корни сос
ны при дыхании выделяют в 1.5  раза меньше 
СО2, чем в насаждении, пройденном рубкой. 
Интенсивность фотосинтеза и транспирации 
у  деревьев на вырубке была выше на 9–26  %, 
а содержание пигментов, напротив, ниже на 13–
42 % по сравнению с контролем без рубки.

Выявлено, что в осушаемых древостоях сос
ны структурная дифференциация существенно 
влияет на физиологическое состояние и рост 
деревьев. Влияние рубок сильнее всего отра
зилось на уровне метаболизма господствующих 
деревьев. Так, в древостое и на вырубке самые 
высокие показатели интенсивности дыхания 
корней (1.08 и 1.39 мг СО2/(г · ч) соответствен-
но), высокая интенсивность фотосинтеза (24.9 
и 31.4  мг СО2/(г · ч)) и транспирации (194 и 
242  Н2О/(г · ч)) отмечены у господствующих 
деревьев. У  согосподствующих деревьев, по 
сравнению с господствующими деревьями, фо-
тосинтез на 15–26  % ниже, несмотря на более 
высокое у них содержание пигментов. Угнетен-
ные деревья в этих условиях фотосинтезируют 
на 30–44  % слабее, чем господствующие, и на 
11–15 % хуже, чем согосподствующие деревья.

Согласно проведенным исследованиям, ис-
пользование физиологических процессов в ка-
честве подхода для обоснования причин, обу-
словливающих структурную дифференциацию 
деревьев в пологе одновозрастных контрольных 
и пройденных выборочными рубками осушен-
ных сосновых древостоев, вполне возможно, и 
не раз подтверждено научно. Использование при 
разработке лесосеки особенностей структурной 
дифференциации деревьев на основе изучения 
у них интенсивности физиологических процес-
сов, может позволить получить дополнительное 
количество высокосортной древесины с едини-
цы лесной площади.
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The results of studies of physiological processes (root respiration, intensity of photosynthesis and transpiration, 
pigment content, growth of needles and shoots) of Scots pine (Pinus sylvestris L.) trees of different groups of 
subordination of a 230-year-old drained same-aged shift-sphagnum pine forest and the influence of selective (mine) 
felling. The position of the pine tree in the tree stand was consistent with the physiological state of the tree. The 
highest intensity of physiological and growth processes was noted in dominant trees (according to G. Kraft, trees 
of class II)  – 1.5–2 times higher than in other groups of trees (co-dominant, oppressed). The lowest activity of 
physiological and growth processes was observed in oppressed trees. After selective felling, the illumination under 
the canopy of the tree stand increased by 3.2 times compared to the control without felling (up to 47.9 % of the 
illumination of the open area) and became favorable even for the growth of undergrowth. In pine trees left for 
cultivation, root respiration increased by 1.5 times, the intensity of photosynthesis and transpiration increased by 
1.2–1.5 times, the content of chlorophylls decreased by 15–42 %, carotenoid pigments  – by 5–32 % compared 
to control. The highest physiological and growth response to the selective cutting was shown by dominant trees 
of Kraft’s class II, and the lowest – by deppressed trees of class IVa. Mine cuttings did not change the structural 
differentiation of trees in the canopy, but increased their physiological activity, the growth of needles and shoots.

Keywords: Pinus sylvestris L., dominant, co-dominant and deppressed trees, drained lands, root respiration, 
photosynthesis, pigments, transpiration, shoot growth.
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ВВЕДЕНИЕ

В условиях загрязнения городских экосис­
тем остро встает проблема создания многолет­
них насаждений с высоким адаптационным 
потенциалом к действию антропогенных фак­
торов и уровнем жизнеспособности древесных 
растений (Бухарина и др., 2007; Поляков, 2009; 
Корниенко, Калаев, 2018, 2022; Кулакова и др., 
2021). При озеленении промышленных городов, 

находящихся в степной зоне, в связи с особенно­
стями влияния экологических факторов на ради­
альный прирост стволов деревьев эта проблема 
приобретает ещё большее значение (Каплина, 
Селочник, 2015; Netsvetov et  al., 2017, 2018, 
2021; Kharchenko et  al., 2021; Каплина, 2022). 
Одним из самых изучаемых видоа среди древес­
ных растений, с учетом разработанности темы 
(например, Институтом лесоведения РАН (Вом­
перский и др., 2019)), остается дуб черешчатый 
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Представлены результаты исследования биоэкологических особенностей (аллометрии, жизнеспособности, 
морфометрии) дуба черешчатого формы пирамидальная (Quercus robur L. var. рyramidalis) в условиях антро­
погенного загрязнения промышленного г. Донецка юга Восточно-Европейской равнины (Донецкий кряж). 
Показана более высокая жизнеспособность контрольной группы растений (1  балл, здоровые деревья) по 
сравнению с экспериментальной (1.5 ± 0.5 балла, здоровые деревья, редко ослабленные), произрастающих на 
территориях с антропогенным загрязнением. Диаметр стволов деревьев экспериментальной группы в сред­
нем выше на 34 %, чем в контрольных насаждениях, объем ствола и фитомасса различных фракций, произ­
растающих в условиях антропогенной нагрузки, больше на ~ 50–70 %, чем на контрольной территории. При 
этом аллометрические зависимости на двух территориях имеют одинаковые закономерности и подчиняются 
степенной регрессии. Аллометрическое соотношение диаметра к длине ствола (d : l) как для контрольной, 
так и экспериментальной группы имело высокое значение и составляло 0.04–0.05. Деформации стволов не 
наблюдались в связи с высокой механической устойчивостью. Архитектоника кроны подвергалась трансфор­
мации при наличии скелетных ветвей с соотношением диаметра к длине d : l < 0.01. В ходе исследований 
архитектоники кроны выявлены необратимые деформации скелетных ветвей различного порядка (в основ­
ном мелких) на двух территориях в равной степени, но при этом разрывов и изменения сомкнутости кроны 
не наблюдалось, степень аварийности растений была на низком уровне (отсутствие обломов после снятия 
нагрузок). Деревья дуба черешчатого пирамидальной формы рекомендуется использовать при формирова­
нии многолетних насаждений в промышленных городах, так как они сохраняют высокую жизнеспособность, 
механическую устойчивость и стабильные аллометрические показатели, от которых зависит устойчивость 
всего растения.

Ключевые слова: урбосистема, дуб черешчатый, состояние и устойчивость растений, фитомасса, архи-
тектоника кроны, Донбасс.
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(Quercus robur  L.) (Попова, 2021). Исследова­
ния направлены на выявление лесопатологий 
стволов растений (Крюкова, Царалунга, 2010; 
Царалунга и др., 2014), изучение физико-меха­
нических свойств и строения древесины (Шир­
нин, 1999; Ширнин, Крюкова, 2015; Gričar et al., 
2013; Корниенко и  др., 2018), активно ведутся 
дендрохронологические и дендроклиматиче­
ские исследования (Prokop et al., 2016; Tumajer 
et  al., 2016; Matveev et  al., 2018; Goncharenko 
et al., 2020; Netsvetov et al., 2018, 2021), изуче­
ние цитогенетических характеристик и морфо­
логических показателей семенного потомства 
(Калаев, Попова, 2014), а также работы в облас­
ти моделирования откликов фитомассы лесов 
на  изменения температуры (Усольцев, Цепор­
дей, 2020). Многие авторы отмечают высокие 
декоративные свойства дуба, полезные функции 
и ценность как породы в целом (Ерофеев и др., 
2014; Горбачева и  др., 2017; Михин, Михина, 
2018; Domínguez-Delmas, 2020). В основном та­
кие работы направлены на изучение раскидис­
той (обыкновенной) формы дуба черешчатого 
(в  естественных условиях  – лесные массивы), 
и лишь малая часть работ посвящена изучению 
его декоративной (пирамидальной) формы в 
условиях городской среды (Филимонова, 2008; 
Морозова, Иозус, 2015). Многие авторы отмеча­
ют комплексную устойчивость дуба черешчато­
го формы пирамидальная (Quercus robur L. var. 
pyramidalis) к абиотическим факторам в усло­
виях сухой степи Нижнего Поволжья (Филимо­
нова, 2008; Крючков, Маттис, 2014; Морозова, 
Иозус, 2015).

В условиях промышленных городов юга Вос­
точно-Европейской равнины (Донецкий кряж) 
оценка биоэкологических особенностей дуба 
черешчатого формы пирамидальная является 
актуальной и мало изученной темой. Так, мор­
фология ствола, архитектоника кроны и алломет­
рические зависимости этого растения практи­
чески не рассмотрены в работах, посвященных 
изучению дендрофлоры мегаполисов. Также не 
рассматривались вопросы оценки механической 
устойчивости деревьев с пирамидальной фор­
мой кроны в контексте экологических исследо­
ваний. Изучение вышеуказанных параметров и 
свойств растений позволит оценить их потен­
циал при использовании в качестве защитных 
и озеленительных насаждений в условиях степ­
ной зоны при антропогенном прессинге.

Целью работы было исследование биоэко­
логических особенностей дуба черешчатого 
формы пирамидальная в озеленении промыш­

ленных городов юга Восточно-Европейской 
равнины (Донецкий кряж) на примере города 
Донецка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

В качестве объекта исследования выбран дуб 
черешчатый формы пирамидальная. Деревья 
выделяются архитектоникой кроны – узкопира­
мидальной (15 деревьев, рис. 1, а), а также встре­
чаются экземпляры с более рыхлой широкопи­
рамидальной формой (17 деревьев, рис. 1, б).

Исследования повреждений ствола проводи­
лись с разной частотой в период 2009–2023 гг., 
остальные замеры (морфометрия ствола и кро­
ны, биомеханические испытания, построение 
математических моделей)  – с  2022  г. (зимний, 
летний и осенний сезоны) по 2023  г. (зимний, 
весенний и летний сезон). Скелетные ветви дуба 
черешчатого формы пирамидальная направлены 
строго вертикально, часто наблюдаются их не­
обратимые изгибы, связанные с влиянием при­
родно-климатических факторов и необратимой 
деформацией тканей. Извилистая форма ветвей 
придает растению высокие декоративные каче­
ства (Филимонова, 2008).

Территориями проведения исследований для 
оценки эколого-биологических особенностей 
дуба черешчатого формы пирамидальная были 
выбраны две аллеи:

1 – деревья произрастают вдоль центральной 
аллеи Южного массива Донецкого ботаническо­
го сада (контроль). Длина участка около 200 м 
(рис. 2).

Аллея была сформирована в 1973 г. трехлет­
ними саженцами (возраст деревьев в настоящее 
время 53  года), общее количество исследован­
ных деревьев составило 15 экз.;

2  – деревья, произрастающие в условиях 
антропогенного загрязнения, располагаются на 
территории, прилегающей к зданию админи­
страции г.  Донецка (пересечение центральной 
ул. Артема и перпендикулярно расположенных 
пр. Мира и пр. Ватутина) (рис. 3).

Длина участка  – около 220  м. Аллея возле 
здания городского совета сформирована в 1967–
1968 гг. (возраст деревьев 58–59 лет), общее чис­
ло растений – 17 экз.

Антропогенное загрязнение на эксперимен­
тальной территории определяли по интенсивно­
сти движения автотранспорта, уровню вибраци­
онно-акустического шума, а также загрязнению 
атмосферного воздуха токсикантами.

В. О. Корниенко, В. Н. Калаев
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Интенсивность движения автотранспорта 
вдоль исследуемых участков на всех террито­
риях исследования оценивалась по количеству 
единиц автотранспорта определенного типа, 
проезжающих мимо точки измерения во всех на­
правлениях за единицу времени (ГОСТ 20444-85, 

1985). Уровень звукового давления (дБА) изме­
ряли с помощью цифрового шумомера Benetech 
GM1351, вибрационные спектры – с  помощью 
портативного осциллоскопа.

Исследования атмосферного воздуха на на­
личие загрязняющих веществ вдоль автомаги­

Жизнеспособность дуба черешчатого в условиях города Донецка

Рис. 1. Вариации крон дуба черешчатого формы пирамидальная на исследуемых территориях.
а – узкопирамидальная; б – широкопирамидальная.

Рис. 2. Аллея деревьев дуба черешчатого формы пирамидальная, произрастающих в условиях 
дендрария Донецкого ботанического сада (контроль).
а – начало аллеи (48°00.712′ с. ш.); б – окончание аллеи (37°88.084′ в. д.).
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стралей проводили с 2021 по 2022 г. Для забора 
воздуха и дальнейшего его анализа использо­
вали универсальный газоанализатор ГАНК-4. 
Анализ содержания в атмосферном воздухе ток­
сикантов проводили согласно руководящему до­
кументу РД 52.04.186-89 (Руководство…, 1989). 
На атомно-абсорбционном спектрофотометре 
(ААС) исследовали содержание тяжелых метал­
лов в почве по ГОСТ 28168-89 (1989). Пробы 
почв в месте произрастания деревьев (линейные 
насаждения) в зоне влияния транспортных ма­
гистралей отбирали методом конверта по ГОСТ 
174.3.01-83 (1983).

Дендрарий (Южный массив Донецкого бота­
нического сада) по периметру огражден бетон­
ными конструкциями и лесозащитными наса­
ждениями от автотрассы, которые препятствуют 
прохождению вибрационно-акустического шума 
(значения находятся в пределах значений есте­
ственного шума в лесу – 45 ± 5 дБА) и токсикан­
тов за пределы ограждения. В почвах и воздуш­
ной среде концентрации токсикантов находятся 
в пределах ПДК и не имеют превышений. В свя­
зи с этим территорию можно рассматривать как 
экологически чистую, или контрольную (Корни­
енко, Калаев, 2022; Kornienko, Kalaev, 2022).

Территории исследований имеют один тип 
почв  – обыкновенный чернозем мощный сред­
невыщелоченный (Поляков, 2009; Корниенко, 
Калаев, 2021a). pH почв на территории Донецко­
го ботанического сада колеблется от нейтраль­
ной (6.98) до слабощелочной (7.61), на терри­
тории с антропогенной нагрузкой минимальное 

значение pH в течение сезона составляет 6.94, а 
среднее 7.64 ± 0.39.

Оценку жизнеспособности контрольных и 
экспериментальных насаждений дуба черешча­
того формы пирамидальная проводили согласно 
интегральной шкале В. А. Алексеева (1989).

Результаты визуального осмотра исследуе­
мых древесных растений фиксировались с по- 
мощью фотоаппарата Nikon Coolpix S2600, 
дальнейшую обработку и анализ изображений 
проводили в программе AxioVision Rel.  4.8. 
В  результате выполнения работы для изучения 
площади и размаха кроны, углов отхождения 
ствола и скелетных ветвей от нормали было об­
работано свыше 100  электронных фотографий. 
В  программе AxioVision Rel.  4.8. углы измеря­
лись с точностью до 1°. Диаметр ствола измеря­
ли мерной вилкой.

Аллометрическое соотношение диаметра 
к длине ствола (d : l) оценивали согласно патен­
ту на изобретение RU №  2759764 (Корниенко, 
Калаев, 2021б). Так, при значениях d  :  l ≤ 0.01 
считали, что они подвержены необратимой де­
формации и механически неустойчивы.

Оценку объема ствола, фитомассы различ­
ных фракций деревьев дуба черешчатого формы 
пирамидальная и моделирование их динамики 
проводили с использованием аллометрических 
зависимостей, установленных Ю.  П.  Демако­
вым с соавт. (2015).

Объем ствола (V, м3) определяли по формуле
	 V = a · 10–5 · hb · (d + 1)2.	 (1)

Рис. 3. Аллея деревьев дуба черешчатого формы пирамидальная, произрастающих в условиях 
антропогенной нагрузки г. Донецка.
а – начало аллеи (48°01.699′ с. ш.); б – окончание аллеи (37°80.154′ в. д.).

В. О. Корниенко, В. Н. Калаев
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Надземную фитомассу (Mобщ, кг) дерева с ли­
ствой рассчитывали согласно формуле
	 Mобщ = a · 10–2 · hb · (d + 1)2.	 (2)

Фитомассу ветвей (Mветвей, кг) оценивали по 
формуле
	 Mветвей = a · 10–3 · hb · (d + 1)2.	 (3)

Фитомассу ассимиляционного аппарата де­
рева (Mлистьев, кг) определяли по уравнению
	 Mлистьев = a · 10–3 · (d + 1)b.	 (4)

Фитомасса корней дерева (Mкорней, кг) теоре­
тически была оценена согласно формуле
	 Mкорней = a · 10–3 · (d + 1)b,	 (5)

для всех формул a и b  – параметры из регрес­
сионных уравнений (Демаков и др., 2015), h  – 
высота дерева, м; d – диаметр ствола на высоте 
1.3 м, см.

Расчет параметров механической устойчиво­
сти (RRB, EI, Pcr и mcr) проводили по следующим 
формулам:

RRB – относительное сопротивление изгибу 
(Niklas, Spatz, 2010):

	

2

,
4

r MOERRB =
ρ

	 (6)

где r – радиус основания ствола; MOE – модуль 
упругости; ρ – плотность древесины;

EI – сопротивление древесного ствола расте­
ния или его скелетных ветвей изгибу при дей­
ствии динамических или статических нагрузок, 
отражает способность растений выдерживать 
нагрузки и определяется произведением модуля 
упругости и второго момента сечения:
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где Pcr  – предельно допустимая нагрузка; mcr  – 
критическая масса; I – момент инерции сечения; 
l – длина ствола; g – ускорение силы тяжести.

Параметры отражают конкретные значения 
массы (кг или Н), при действии которой ствол 
древесного растения или его скелетные ветви 
начинают деформироваться или обламывать­
ся от ветровых или гравитационных нагрузок 
(Niklas, 2016).

Для статистической обработки данных ис­
пользовали программу Excel 2010 (Microsoft 
Corp.). При построении графиков выводили 
уравнения регрессии и оценивали достовер­
ность аппроксимации (R2). Достоверность раз­
личий средних значений в опыте и контроле 
(объем ствола, фитомасса различных фракций, 
морфометрические параметры стволов, а также 
параметры механической устойчивости для кон­
трольных и экспериментальных групп) деревьев 
дуба черешчатого формы пирамидальная, опре­
деляли с использованием t-критерия Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты антропогенного загрязнения 
территории исследований. Анализ интенсив­
ности транспортного потока на исследуемой 
территории Донецка оценивали в начале, сере­
дине и конце рабочего дня. На основании расче­
тов составлена усредненная таблица антропоген­
ной нагруженности территории исследования 
(табл. 1).

Установили, что преобладающим видом 
транспорта является пассажирский легковой 
автотранспорт, преимущественно автомобили 
иностранного производства (60  %). На долю 
легковых отечественных автомобилей прихо­
дится 23 %, а на внедорожники – 15.5 %.

Максимумы значений уровня звукового дав­
ления располагаются в диапазоне 80–110  дБА, 
со спектром частот на максимуме энергии 400–
800 Гц. Среднее значение вибрационно-акусти­
ческого загрязнения вблизи автомагистралей 
составляло 80 ± 2 дБ (табл. 2).

На экспериментальной территории выяв­
лены превышения концентраций сероводорода 
(0.025 ± 0.005), концентрации угарного газа бы- 
ли  у верхней границы ПДК (4.3  ±  0.5), также 
обнаружено содержание аммиака (0.11  ±  0.1), 
в почвах со стороны автомагистралей – только 
превышения по содержанию меди (202.3 ± 217.6), 
при удалении от автомагистрали (ул.  Артема, 
пр. Ватутина, пр. Мира) в сторону аллеи значе­
ния токсикантов находились в пределах ПДК.

Жизнеспособность деревьев дуба череш-
чатого формы пирамидальная. При сравне­
нии жизнеспособности контрольных древосто­
ев дуба черешчатого формы пирамидальная и 
произрастающих в условиях городской среды, 
выяснили, что в контроле практически отсут­
ствуют механические повреждения ствола (за­
фиксировано только наличие мелких заросших 

Жизнеспособность дуба черешчатого в условиях города Донецка
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морозобоин). На территории с антропогенной на­
грузкой для деревьев характерны значительные 
механические повреждения стволовой части: 
в редких случаях – отслоение коры (рис. 4, а, б) 
и большое количество морозобойных трещин 
различного характера (рис. 4, в, г, табл. 3).

Морозобойные трещины являются специфи­
ческими патологическими признаками для ви­
дов рода дуб (Quercus L.) (Царалунга и др., 2014). 
В условиях антропогенной нагрузки г. Донецка 
морозобоины выявлены у большинства выборки 
(73 %) и варьировали по длине трещины и сте­
пени зарастания. Длина морозобоин в среднем 
составляла 30  ±  10  см (часто несколько на од­
ном стволе), но были и очень глубокие, длиной 
1.0–2.2 м (рис. 4, в). При детальном анализе мо­
розобоин (наблюдения велись с зимнего сезона 
2009/10 г.) установлено, что к настоящему вре­

мени (2021–2023 гг.) они полностью затянулись, 
и деревья находятся в стабильном состоянии. 
В условиях антропогенного загрязнения количе­
ство поврежденных стволов от морозобоин до­
стоверно выше, чем в контроле (табл. 3).

Зигзагообразность скелетных ветвей дуба 
черешчатого формы пирамидальная была отме­
чена в среднем у 88 % исследованных растений 
как в опыте, так и в контроле. Раздвоение ствола 
или многоствольность также были отмечены у 
всех исследуемых растений. Для дуба череш­
чатого с раскидистой кроной (обыкновенного) 
В. В. Царалунга с соавт. (2014) установили, что 
при увеличении числа стволов уменьшается ме­
ханическая устойчивость целого дерева к дей­
ствию экологических факторов в виде ветровых 
нагрузок, осадков, а также собственной био­
массы дерева, действующей на ствол растения. 

Таблица 1. Интенсивность движения автотранспорта на территории исследований г. Донецка, ед./ч

Территория исследования

Вид автотранспорта

Суммагрузовые пассажирские 
легковые муниципальный

тяжелые легкие а б в

Ул. Артёма между пр. Ватутина и пр. Мира < 10 < 3 678 264 144 12 (2-й маршрут) 1111
Пр. Мира < 5 < 1 577 240 207 4 (8-й маршрут) 1034
Пр. Ватутина < 3 < 1 426 138 84 – 652
В с е г о  по территории… ~ 18 ~ 5 1681 642 435 16 2797

Примечание. а – иномарки легковые; б – легковые российские ВАЗ, Lanos и т. д.; в – иномарка внедорожник.

Таблица 2. Средние значения шумового загрязнения на территории исследований г. Донецка, дБ

Территория исследования
Расстояние от автомагистрали, м

0.5 2 8 15

Ул. Артема между пр. Ватутина и пр. Мира 80 ± 2 77 ± 2 68 ± 2 65 ± 2
Пр. Мира 79 ± 1 75 ± 1 70 ± 1 66 ± 1
Пр. Ватутина 81 ± 1 72 ± 3 68 ± 2 64 ± 3

Рис. 4. Механические повреждения стволов дуба черешчатого формы пирамидальная, произраста­
ющего в условиях г. Донецка.
а, б – отслоения коры; в, г – морозобойные трещины.

В. О. Корниенко, В. Н. Калаев
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Однако для дуба черешчатого формы пирами­
дальная также необходимо учитывать и сниже­
ние центра масс, что увеличивает механическую 
устойчивость дерева (Корниенко, Калаев, 2018). 
Для экспериментальной территории высота 
развилки составляла в среднем 1.6 ± 0.7 м, а на 
высоте 0.3–0.5 м от земли, для нескольких рас­
тений отмечено многостволие с 7–10 стволами, 
для растения контрольной группы высота раз­
вилки находилась ниже (в основном на высоте 
20–50 см) (табл. 3).

С учетом всех патологий, по интегральной 
шкале В.  А.  Алексеева (1989), жизнеспособ­
ность контрольной группы растений оценена в 
1 балл (100 % деревьев) – это в основном здо­
ровые деревья, которые не имеют критических 
повреждений кроны и ствола, густота обыч­
на для этого вида растений в условиях города, 
сухобочинность и суховершинность кроны не 
наблюдаются. Для экспериментальной группы 
растений жизнеспособность составляла в сред­
нем 1.5 ± 0.5 балла (различия с контролем досто­
верны (p < 0.05)). Снижение жизнеспособности 
для некоторых экземпляров помимо механиче­
ских повреждений ствола также было связано с 
трансформацией формы кроны в связи с чрез­
мерным удлинением некоторых скелетных вет­
вей, снижением густоты и наличием сухих вет­
вей в нижней части кроны.

Аллометрические и морфометрические 
исследования. Данные по аллометрическим и 
морфометрическим показателям деревьев дуба 
черешчатого формы пирамидальная, произрас­
тающих на опытных и контрольных территори­
ях, представлены в табл. 3.

В условиях антропогенной нагрузки г.  До­
нецка морфометрические параметры стволов 
деревьев имеют в среднем диаметра ствола 

выше на 34 %, чем в контрольных насаждениях 
(различия достоверны (p  <  0.01)), для некото­
рых экземпляров он достигал 85–114 см. В ходе 
проведения вычислений оценили аллометричес­
кие зависимости объема ствола и фитомассы 
различных фракций деревьев контрольных и 
экспериментальных насаждений. Установлено, 
что объем ствола (с учетом многостволия) был 
достоверно выше в среднем на 69 % у деревьев, 
произрастающих на опытной территории, ре­
грессионная зависимость имеет степенной вид и 
высокий коэффициент детерминации (R2 = 0.99) 
(рис. 5).

Для контрольных насаждений в среднем этот 
параметр составлял 0.5 ± 0.2 м3. Расчеты по мо­
делированию фитомассы различных фракций 
деревьев дуба черешчатого формы пирамидаль­
ная, произрастающих в дендрарии и в условиях 
антропогенной нагрузки г.  Донецка, показали, 
что фитомасса ветвей (+68  %), ассимиляцион­
ного аппарата (+56 %), корней (+60 %) и фито- 

Таблица 3. Аллометрические и морфометрические показатели стволов деревьев дуба черешчатого формы 
пирамидальная в условиях антропогенной нагрузки и в контроле (дендрарий ботанического сада)

Параметры Эксперимент Контроль

Высота развилки, м 1.6 ± 0.7** 0.5 ± 0.2
Площадь кроны, м2 42.93 ± 23.3* 23.7 ± 5.0
Угол отхождения скелетных ветвей первого порядка, град. 25.0 ± 7.9** 31.6 ± 9.7
Размах кроны, м 6.4 ± 2.2** 4.7 ± 1.0
Морозобоины и др. механические повреждения стволов, % 73 %** 27 %
Жизнеспособность, балл  1 (41 %)*

2 (59 %)
1 (100 %)

Диаметр на высоте 1.3 м, см 51.5 ± 14.9** 33.9 ± 4.5

* Различия с контролем достоверны, р < 0.05.
** То же, р < 0.01.

Рис. 5. Зависимость объема ствола (V) от диаметра 
на высоте 1.3 м (d) для дуба черешчатого формы пи­
рамидальная, произрастающего в условиях дендра­
рия (1) и городской территории (2).

Жизнеспособность дуба черешчатого в условиях города Донецка
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масса надземной части в целом (+70 %) для экс­
периментальных насаждений выше, чем кон­
трольных (рис. 6).

Несмотря на различия в средних значениях, 
аллометрические зависимости на двух террито­
риях имеют одинаковую тенденцию (степенной 
вид регрессии) к нарастанию объема ствола и 
фитомассы различных фракций деревьев от раз­
мера растения.

Аллометрическое соотношение диаметра к 
длине ствола (d  :  l) как для контрольной, так и 
экспериментальной группы имело высокое зна­
чение и составляло 0.04–0.05 (рис. 7).

Деформации стволов не наблюдались. По­
казатели относительного сопротивления изгибу 
(RRB) для стволов имели степенную зависи­
мость (рис. 7, а).

Для деревьев, произрастающих в услови­
ях антропогенной нагрузки, жесткость ствола 
на изгиб в среднем составляла 6.5 · 107  кг, что 
на порядок выше, чем в условиях контроля 
(EI = 4.6 · 106 ) (рис. 7, б). При этом критическая 
масса и нагрузка, которую способны выдержать 

деревья при действии экологических факторов, 
для таких растений выше на 85 % (рис. 7, в, г). 
Степенные зависимости отличаются углом нак­
лона, для деревьев произрастающих на терри­
тории с антропогенной нагрузкой, характерно 
большее нарастание критической массы от ал­
лометрического соотношения d : l (значение по­
казателя степени 4.62 к 4.17).

При d : l = 0.04 значения критической мас­
сы на контрольных территориях ниже на 15 % и 
при дальнейшем нарастании аллометрического 
показателя различия всё более значительны.

Таким образом, можно сделать вывод об 
определенной адаптивной стратегии деревьев 
дуба черешчатого формы пирамидальная в ответ 
на антропогенный прессинг, связанной с увели­
чением объема ствола и фитомассы различных 
фракций, а также о биомеханической устойчи­
вости организма к действию природно-климати­
ческих факторов среды (динамические и стати­
ческие нагрузки).

На территории с антропогенной нагрузкой 
площадь кроны всех исследованных деревьев 

Рис. 6. Зависимость фитомассы различных фракций от диаметра ствола (на высоте 1.3 м) деревьев 
дуба черешчатого формы пирамидальная, произрастающего на контрольной (1) и эксперименталь­
ной (2) территориях.
Фитомасса: а – листьев, б – корней дерева, в – скелетных ветвей кроны, г – общая дерева.

В. О. Корниенко, В. Н. Калаев
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в  среднем составляла 42.93  ±  23.3  м2 и была 
больше (p  <  0.05), чем на контрольной терри­
тории. При этом угол отхождения скелетных 
ветвей первого порядка для дуба черешчатого 
формы пирамидальная в среднем составляет 
25.0 ± 8.0° в условиях антропогенной нагрузки 
и 31.6 ± 10° на территории дендрария (табл. 3).

Установлено, что при соотношении диамет­
ра скелетных ветвей к их длине (d  :  l)  >>  0.01 
рост имеет строго вертикальное направление, а 
значения критической массы много больше ре­
ально действующей в условиях природно-кли­
матических факторов (ветер, осадки, оледене­
ние). Даже порывы ветра, не наносят ущерб 
растениям, имеющим соотношение d  :  l ~ 0.03. 
Для деревьев, произрастающих на исследован­
ных территориях, наблюдались необратимые 
изгибы скелетных ветвей первого и второго 
порядков, которые чрезмерно удлинились и от­
ношение d : l которых приближалось к критиче­
скому (<< 0.01) (согласно патенту № 2759764). 
Рассчитанные значения критической массы ске­
летных ветвей, подвергшихся необратимой де­

формации, составляли в среднем 19.9  ±  2.2  кг, 
а критической высоты (Hcr) – 7.63 ± 1.98 м, что 
соответствует реально полученным данным 
замеров на двух территориях. В  ходе исследо­
ваний архитектоники кроны хотя и были вы­
явлены необратимые деформации скелетных 
ветвей различного порядка (в основном мелких) 
на двух территориях в равной степени, но при 
этом разрывов и изменения сомкнутости кроны 
не наблюдалось, степень аварийности растений 
была на низком уровне (отсутствие обломов пос­
ле снятия нагрузок).

Проведя анализ всех полученных данных 
можно сделать вывод о том, что, сохраняя высо­
кую жизнеспособность, механическую устойчи­
вость и общие аллометрические соотношения, 
от которых зависит устойчивость всего расте­
ния, деревья дуба черешчатого формы пирами­
дальная способны формировать долгосрочные 
насаждения в промышленных городах. Пирами­
дальная форма кроны растений будет отличным 
решением при благоустройстве узких городских 
улиц или автомагистралей с ограниченным про­

Рис. 7. Зависимость параметров механической устойчивости от отношения диаметра к длине стволов дуба че­
решчатого формы пирамидальная, произрастающего на контрольной (1) и экспериментальной (2) территориях.
а – относительное сопротивление изгибу; б – жесткость на изгиб; в – критическая масса; г – предельно допустимая 
нагрузка.
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странством тротуарной части. Для предотвраще­
ния изменения архитектоники кроны (выпаде­
ния скелетных ветвей вследствие необратимой 
деформации) при действии экологических фак­
торов следует применять ускоренный метод 
оценки механической устойчивости по мор­
фометрическому соотношению d  :  l скелетных 
ветвей дуба черешчатого формы пирамидальная 
в городской среде (Корниенко, Калаев, 2021б).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенных исследований 
жизнеспособность дуба черешчатого формы пи­
рамидальная контрольной группы растений по­
лучила оценку 1 балл (здоровые деревья), а экс- 
периментальной – 1.5 ± 0.5 балла (здоровые де­
ревья, редко ослабленные).

Установлено, что морфометрические пара­
метры стволов экспериментальной группы име­
ют в среднем диаметр на 34 % выше, чем конт­
рольные насаждения.

Объем ствола и фитомасса различных фрак­
ций деревьев, произрастающих в условиях ан­
тропогенной нагрузки больше на ~ 50–70 %, чем 
для контрольной территории. При этом алло­
метрические зависимости на двух территориях 
имеют одинаковые закономерности и подчиня­
ются степенной регрессии.

Аллометрическое соотношение диаметра 
ствола к длине (d  :  l) как для контрольной, так 
и экспериментальной группы имело высокое 
значение  – 0.04–0.05. Деформации стволов не 
наблюдались в связи с высокими показателями 
механической устойчивости. Архитектоника 
кроны подвергалась трансформации при нали­
чии скелетных ветвей с соотношением диаметра 
к длине d : l < 0.01.

Исследование выполнено в рамках молодеж-
ной лаборатории «Диагностика и механизмы 
адаптации природных и антропогенно транс-
формированных экосистем Донбасса» № FRRE-
2024-0018, Рег. НИОКТР №  1023110700153-4-
1.6.19;1.6.11;1.6.12.
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Bioecological characteristics (allometry, viability, morphometry) of the pyramidal shape of pedunculate oak (Quercus 
robur L. var. pyramidalis) under conditions of anthropogenic pollution of the city of Donetsk in the south of the East 
European Plain (Donetsk Ridge) were studied. The higher viability of control group of trees (1 point, healthy trees) 
compared with the experimental group (1.5 ± 0.5 points, healthy trees, rarely weakened) growing in anthropogenically 
polluted areas. The diameter of the trunks of the experimental group is on average 34 % higher than the diameter 
in control pedunculate oak stands. The volume of the stem and phytomass of various fractions of pyramidal 
pedunculate oak trees growing under conditions of anthropogenic load are ~ 50–70 % greater than for the control area. 
Moreover, the allometric dependencies in the two territories have the same patterns and are subject to power-law 
regression. The allometric ratio of the diameter to the length of the trunk (d : l) for both the control and experimental 
groups had a high value and amounted to 0.04-0.05. Deformations of the stems were not observed due to the high 
mechanical stability. The crown architecture underwent transformation in the presence of skeletal branches with 
a diameter to length ratio d : l < 0.01. In the course of studies of crown architectonics, irreversible deformations 
of skeletal branches of various orders (mostly small ones) were revealed in two territories equally, but no breaks 
or changes in crown closure were observed, the degree of plant accidents was at a low level (no breakages after 
removal of loads). Pedunculate oak trees are recommended for use in the formation of long-term plantings in industrial 
cities, because they retain high viability, mechanical stability and stable allometric indexes on which the stability 
of the entire plant depends.
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Растения в процессе жизненного цикла получают питательные вещества из почвы и удобрений, поглощаю-
щихся их корнями. Высшие растения обладают дополнительным способом поглощения питательных веществ 
при опрыскивании их листьев раствором определенной концентрации. Количество удобрений, вносимых 
в почву, определяется на основе анализа ее состава. Для внекорневой подкормки такого жесткого критерия 
нет, поскольку свойства листьев зависят не только от вида растений, но и от условий, в которых они произрас-
тали. В настоящей работе впервые предложен способ оптимальных концентраций внекорневых подкормок 
исходя из строения и оптических свойств листа растения. В ОПХ «Курагинское» в 2023 г. был заложен поле-
вой опыт по внекорневой подкормке сорта яровой мягкой пшеницы (Triticum L.) Новосибирская 31. Изучали 
четыре варианта: 1) контроль; 2) одна подкормка в фазу кущения; 3) две подкормки: в фазу кущения и выхода 
трубку; 4) три подкормки: фаза кущения, выхода трубку, начало колошения. На основе ряда электронных 
микрофотографий проведена оценка стандартного отклонения размеров тилакоидов в качестве установле-
ния меры упорядочения. На основе моделей одномерных фотонных кристаллов были рассчитаны графики 
плотности фотонных состояний. Из анализа полученных флуоресцентных спектров флаговых листьев видны 
изменения в интенсивности и ширинах линий спектра. При сравнении контуров пика, соответствующего фо-
тосистеме (ФС) II, наблюдается различие полуширин, что, в свою очередь, свидетельствует о более активной 
перекачке энергии в случае с подкормками. По приведенным в работе методам был рассчитан близкий к еди-
нице коэффициент корреляции, что свидетельствует о высокой связи данных параметров. По итогам работы 
установлено, что основным механизмом увеличения урожайности при внесении подкормок является более 
эффективный перенос энергии из ФС II в ФС I.

Ключевые слова: фотосинтез, хлоропласт, фотонный кристалл, электронная микроскопия, флуоресцент-
ная спектроскопия, численное моделирование.
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ВВЕДЕНИЕ

Растения находятся в постоянно изменяю-
щихся условиях: интенсивность света, темпе-
ратура, количество воды в почве, влажность 
воздуха. Поэтому для повышения продуктивно-
сти используют различные подходы: селекцию 
стресс-устойчивых сортов, внесение удобрений 
в почву, предпосевную обработку семян, вне-
корневую обработку растений (Стасик и  др., 
2013; Li et al., 2020b).

Внесение повышенных доз удобрений суще-
ственно увеличивает продуктивность, но чрез- 
мерное внесение удобрений приводит к отрица
тельным результатам, более того, становится не
безопасная по качеству полученная продукция.

Внекорневая обработка листьев растений 
позволяет сбалансировать элементы питания, 
в том числе в микроколичестве. Микроэлементы 
выполняют уникальную функциональную роль 
как в строении клеток, так и в обмене веществ. 
В условиях засухи и высокого содержания солей 
эффективность некорневого удобрения выше, 
чем внесение удобрений в почву. Это обусловле-
но проникновением необходимых питательных 
веществ непосредственно внутрь листьев (0.5–
2 ч для азота, 10–24 ч для калия) в независимо-
сти от корневой деятельности и наличия влаги 
в почве (Hu et  al., 2008; Егоров, Дзержинская, 
2015). Этот способ внесения удобрений более 
экономически выгодный по сравнению с тра-
диционными. Кроме того, сохраняется качество 
почвы и агросистемы в целом (Ehsan et al., 2014; 
Zaitseva et al., 2021).

Важную роль в перемещении питатель-
ных соединений внутрь листа играют поверх-
ностно-активные вещества (Fageria et al., 2009; 
Foliar..., 2013; Melash et  al., 2019), способные 
изменять скорость проникновения катионов и 
анионов, что может способствовать изменению 
наноструктуры листа и оптимизации условий 
минерального питания растений (Foliar..., 2013).

В естественных условиях получить макси-
мально возможную продуктивность любого сор
та затруднительно из-за разнообразия стрессо-
вых состояний, возникающих при отклонении 
внешних условий от оптимальных, при которых 
был получен этот сорт сельскохозяйственной 
культуры (Li et al., 2020b).

Эффективность фотосинтеза можно изме-
рить на разных этапах процесса: накопление и 
рост биомассы, выделение кислорода в резуль-
тате расщепления воды в фотосистеме (ФС)  II, 
измерение флуоресценции.

Флуоресцентные методы позволяют по-
лучить информацию о первичных процессах, 
определяющих способность избирательно пе-
ренаправлять свет с различной длиной волны и 
регулировать его поглощение.

С использованием этого метода в работе 
Е.  Р.  Буханова с соавт. (2024) было показано 
влияние структурных элементов растений на 
эффективность фотосинтеза. Световые реакции 
фотосинтеза у зеленых растений опосредуются 
четырьмя крупными белковыми комплексами, 
встроенными в тилакоидную мембрану хлоро-
пласта (ФС I и II, светособирающие комплексы I 
и II) (Dekker, Boekema, 2005). В большинстве ра-
бот (Kamiya, Shen, 2003; Ferreira et al., 2004; Liu 
et al., 2004) принято исследовать влияние малых 
комплексов путем их извлечения из системы. 
Между тем более щадящим подходом является 
добавление в систему активных добавок, вза-
имодействующих с отдельными комплексами 
и таким образом влияющие на структурные и 
оптические свойства растений. Одним из таких 
способов является внекорневая подкормка.

Способность листьев растений при вне-
корневой обработке изменять структурные и 
оптические характеристики за более короткий 
интервал времени, чем созревание, позволяет 
предсказывать влияние реагентов, используе-
мых для подкормки на урожайность.

Целью работы было установление влияния 
внекорневой подкормки растений пшеницы 
(Triticum L.) в стадии кущения на структурные и 
оптические характеристики листьев.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Выращивание образцов. Современные сор
та яровой пшеницы, возделываемые в крае, ха-
рактеризуются повышенными требованиями к 
условиям минерального питания. При прежнем 
уровне агротехники и минерального питания 
урожайность их, как правило, ниже, чем экстен-
сивных и полуинтенсивных сортов, которые воз-
делывались в крае раньше. Необходима высокая 
степень сбалансированного минерального пи-
тания для того, чтобы интесивные сорта смогли 
формировать повышенные и высокие урожаи.

Объектом исследования стала яровая мягкая 
пшеница сорта Новосибирская  31. Производ-
ственный опыт проводился в ОПХ «Курагин-
ское» ФИЦ КНЦ СО РАН на четырех участках. 
На первом контрольном участке проведена толь-

Е. Р. Буханов, К. А. Афанасова, В. В. Вагнер и др.
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ко химическая обработка для защиты растений 
от сорняков, корневых гнилей. На трех участ-
ках кроме средств защиты осуществлена вне-
корневая подкормка, состоящая из карбамида 
(12  кг/га), сульфата магния (1.5  кг/га) и гуми-
натрия (1  л/га). Вторая внекорневая подкормка 
аналогичного состава проведена на третьем и 
четвертом участках 22  июня 2023  г., третья  – 
удобрением такого же химического состава, как 
и в первых двух, осуществлена 28 июня 2023 г.

Электронная микроскопия. Для структур-
ных исследований использовались флаговые 
листья, собранные на этапе колошения. Листья 
фиксировали в 2.5 % растворе глутарового аль-
дегида на какодилатном буфере (рН 7.4) с после-
дующей фиксацией в 1 % растворе тетраоксида 
осмия. Образцы обезвоживали в спиртах восхо-
дящей концентрации и ацетоне с последующей 
заливкой в эпон (EMbed 812 Kit, Merck). Ультра-
тонкие срезы полученных образцов получали 
на ультрамикротоме Leica EM UC7. Для повы-
шения контраста использовали уранилацетат 
и цитрат свинца. Более подробно технология 
пробоподготовки описана в К. А. Шабановой и 
соавт. (2021).

Электронные микрофотографии были по-
лучены при помощи просвечивающего элект
ронного микроскопа Hitachi HT7700. Данный 
прибор позволяет исследовать тонкие срезы 
биологических образцов с сохранением тканей 
в  условиях глубокого вакуума и под воздейст
вием пучка электронов с реализацией высокого 
разрешения прибора.

Образцы исследовались при ускоряющем 
напряжении 90 кВ в режиме светлого поля, вы-
бранном для избежания деградации образцов 
под воздействием электронного пучка. Съемка 
проводилась при разных углах, чтобы отследить, 
когда упорядоченные тилакоидные мембраны 
(полосы) начинали располагаться перпендику-
лярно пучку электронов и выглядели более вы-
раженными, так как мембраны в хлоропластах 
располагаются не в одной плоскости.

Спектроскопия. Спектры испускания флу-
оресценции листьев пшеницы регистрирова-
лись с помощью спектрофлуориметра СМ-2203 
(производитель – ЗАО «Спектроскопия, Оптика 
и Лазеры – Авангардные разработки» (SOLAR), 
Республика Беларусь). Конструкция прибора 
состоит из осветителя, двух сдвоенных моно
хроматоров (монохроматора возбуждения и мо- 
нохроматора регистрации) и кюветного отде-
ления для размещения исследуемого образца. 

Источником излучения служит импульсная ксе- 
ноновая лампа FX-4401, приемником излуче-
ния  – ФЭУ R928. Управление прибором, ре
гистрация спектров, их обработка и сохранение 
автоматизированы с помощью специализиро-
ванного программного обеспечения, установ-
ленного на внешнем ПК, соединенном с при-
бором. Регистрация флуоресценции в приборе 
реализована в 90-градусной геометрии (угол 
между направлением возбуждения и направле-
нием регистрации составлял 90°).

Для эксперимента из свежего листа пшени-
цы вырезался участок длиной 20–25  мм в на-
правлении роста листа. Получившийся образец 
крепился на специальном металлическом дер-
жателе с помощью двух магнитных пластинок. 
На держателе образец ориентировался гори-
зонтально (т. е. таким образом, чтобы длинной 
стороной находиться в плоскости «направление 
возбуждения – направление регистрации»), под 
углом 60° к направлению регистрации.

Флуоресценция возбуждалась на длине вол-
ны 425 нм при спектральной ширине щели мо-
нохроматора возбуждения 20 нм и регистрирова-
лась в диапазоне 600–800 нм при спектральной 
ширине щели монохроматора регистрации 5 нм. 
Спектр сканировали с шагом 1 нм, на минималь-
ной скорости и при максимальной чувствитель-
ности ФЭУ. Геометрия эксперимента представ-
лена на рис. 1.

В отличие от всех известных и широко ис-
пользуемых фотопреобразователей энергии све-
та, эффективность работы фотосинтетических 
реакционных центров значительно выше.

В настоящее время принято считать, что рас-
сеяние света и флуоресценции на внутриклеточ-
ном уровне имеет решающее значение в процес-
се фотосинтеза.

Влияние внекорневых подкормок на структурные и оптические свойства пшеницы

Рис. 1. Геометрия эксперимента.



110	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты урожайности оказались следую-
щие: на контрольном поле – 22 ц/га, на участках 
с одной подкормкой  – 23.3  ц/га, на участках с 
двумя подкормками – 27 ц/га и с тремя – 28 ц/га. 
Следует отметить, что 2023 г. для юга Красно-
ярского края был засушливым. Так как влияние 
числа подкормок оказало прямую зависимость 
на урожайность, в данной работе приведены 
сравнения результатов структурных и оптиче-
ских характеристик крайних вариантов, а имен-
но растений, не получавших дополнительных 
подкормок и получивших три подкормки.

На рис. 2 представлены электронные микро-
фотографии структуры хлоропластов листьев 
пшеницы от образцов без подкормки и с тремя 
подкормками.

Из рисунков видно, что во втором случае 
(рис.  2,  б) структура более упорядочена, чем в 
первом (рис. 2, а).

Тилакоиды образуют длиннопериодическую 
структуру, размер которой сопоставим с длиной 
волны видимого света, поэтому можно говорить 
о том, что такая структура является квазикри-
сталлом.

На основе ряда изображений структур хлоро-
пластов, полученных с помощью просвечиваю-
щей электронной микроскопии, были измерены 
оценочные значения размеров тилакоидов. Для 
данной выборки отбирались только те граны, 
где были отчетливо видны края каждого тилако-
ида в стопке. Оценка размеров тилакоидов про-
водилась по методу, описанному в работе M. Li 
с соавт. (2020a). На основе полученного набора 
данных размеров было рассчитано стандартное 
отклонение в процентном отношении к средне-
му размеру (s).

Помимо измерения стандартного отклоне-
ния размеров целых тилакоидов оценивались 
также белковая часть и строма / просвет. Резуль-
таты статистических расчетов представлены в 
табл. 1.

Из данных табл. 1 видно, что разброс значе-
ний отличается в разы. Это особенно отражено 
на значениях ширины тилакоидов. Стандартные 
отклонения размеров тилакоидов различаются 
более чем в 5 раз.

Таким образом, с учетом полученных кон-
кретных значений разупорядочения структуры, 
можно построить модель с подобным случай-
ным изменением значений параметров слоев 
периодической структуры и оценить насколько 
изменится плотность фотонных состояний. Для 
этого изначально следует рассчитать коэффици-
ент пропускания структуры с помощью метода 
трансфер матриц:
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где A0 и B0 – амплитуды падающей и отраженной 
волны соответственно.

Далее плотности фотонных состояний опре-
деляются по формуле, предложенной G. D. Agu
anno с соавт. (2004):

	

22
2

20

2

1 ( )
2

,

L

I

dEcz E dz
L dz

c E

Σ ω
ω ω

Σ
ω

ω

 
+ ε + 

ω  ρ =
∫

	

(2)

где Eω  – амплитуда электрической составляю-
щей электромагнитного поля; Eω

I  – амплитуда 
падающей ω волны; εω(z)  – диэлектрическая 
проницаемость от координаты; LΣ – общая тол-
щина структуры.

Рис. 2. Структуры хлоропластов растений, не получавших добавок (а) и полу-
чавших три добавки (б).

Е. Р. Буханов, К. А. Афанасова, В. В. Вагнер и др.
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В результате была построена оценочная мо-
дель одномерного фотонного кристалла, состо-
ящая из 30 чередующихся слоев, как это было 
предложено в работе Е. Bukhanov с соавт (2021). 
Размеры слоев рассчитывались в относитель-
ных единицах (Шабанов и  др., 2019) с толщи-
ной L1 = 2 и L2 = 1. Преломление для белковой 
составляющей было 1.5 и для остального про-
странства – 1.3. Частота ω рассчитывалась в от-
носительных единицах по формуле
	 ω = 2πνL/c,	 (3)
где L – линейный размер слоев; ν – частота; с – 
скорость света.

На рис. 3 представлены результаты расчетов 
плотности фотонных состояний для одномерно-
го фотонного кристалла с соответствующими 
образцам стандартными отклонениями толщи-
ны слоев соответственно.

Из расчетов, представленных на рис. 3, было 
выявлено, что плотность фотонных состояний 
имеет максимальное значение 1.5 для случая 
со  стандартным отклонением структурных па-
раметров, соответствующего трем подкормкам, 
тогда как для другого оно составило 1.15.

На рис. 4, а представлены спектры флуорес-
ценции от образцов листьев пшеницы с участ-
ков без подкормки и с тремя подкормками.

Анализ полученных спектров показал изме-
нения в интенсивности и ширине линий спек-
тра. Для количественных измерений на рис. 4, б 
показано разделение контуров, а также отмечена 
ширина пиков флуоресценции на полувысоте.

Из результатов спектроскопии видно, что 
в  случае с тремя подкормками длинноволно-
вый пик стал выше коротковолнового, тогда как 
в случае без подкормок коротковолновый слегка 
выше. Это свидетельствует о том, что в первом 
случае происходит активная перекачка энергии 
в систему ФС I. Контуры пика флуоресценции 
ФС II на рис. 4, б представлены для обоих слу-
чаев. Видно, что ширина пиков на полувысоте 
отличается на 5 нм.

Наноструктурированные биологические объ-
екты широко распространены в природе как 
у животных, включая насекомых, так и в  фо-
тосинтезирующих организмах, находящихся 
внутри хлоропластов (Vigneron, Simonis, 2012; 
Bukhanov et al., 2021). Изучение микромеханиз-
мов работы фотосинтетического аппарата важно 
как с теоретической, так и с практической точек 
зрения. При фотосинтезе растения превращает 
энергию солнечного света в энергию образую-
щихся при этом химических органических сое-
динений (Тихонов, 1996; Garab, 2016; Буханов 
и др., 2018), питающих все живое. Кроме того, 
в качестве побочного продукта выделяется кис-
лород, поддерживающий жизненно важный сос
тав атмосферы.

Самым первым элементарным актом фото
синтеза является поглощение света структури
рованными комплексами листа растений, 
состоящими из пигментов: а) хлорофиллов, изо-
лированные молекулы которых имеют полосы 

Таблица 1. Относительное стандартное отклонение 
размеров структурных единиц хлоропласта, %

Показатель Без подкормки С тремя 
подкормками

Белок 20 11
Строма / просвет 41 9
Тилакоид 23 5

Рис. 3. Плотность фотонных состояний одномерного фотонного кристалла с разупорядочением, 
соответствующему растениям, не получавших добавок (а) и получавших три добавки (б).

Влияние внекорневых подкормок на структурные и оптические свойства пшеницы



112	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 4. 2024

поглощения в областях λ  =  430–450  нм и λ  = 
= 660–680  нм; б)  коротиноидов, молекулы ко-
торых поглощают свет в области 450–480  нм. 
В полярных растворителях полосы поглощения 
молекулы пигментов уширяются и сдвигаются 
в красную область. В спектрах поглощения ли-
стьев живых растений край полосы поглощения 
находится гораздо дальше в длинноволновой 
области, чем в спектре свободной молекулы. 
С целью выяснения этого механизма были про-
ведены многочисленные исследования с исполь-
зованием как сильнополярных растворителей, 
так и растворителей с большим показателем 
преломления.

Лишь в последнее время выяснено, что та-
кое смещение полосы поглощения в красную 
область возрастает, если структурный параметр 
комплекса сравним с длиной волны света (Буха-
нов и др., 2018; Коршунов и др., 2018; Korshunov 
et al., 2018). Для расчета оценочных оптических 
характеристик построена модель одномерного 
фотонного кристалла с относительными разме-
рами слоев. При расчете спектров плотности 
фотонных состояний учитывались значения 
стандартных отклонений размеров тилакоидов 
по образцам. В результате, как было показано 
на рис. 3 были получены максимальные значе-
ния плотности фотонных состояний на краях 
стоп-зоны: 1.5 для структуры, соответствую-
щей образцам с тремя подкормками, и 1.2 для 
структуры, соответствующей образцам, не по-
лучавшим подкормку. Разница в максимальных 
значениях плотностей фотонных состояний от-
личается в 1.25  раз в пользу образцов с тремя 

подкормками. В соответствии с Золотым прави-
лом Ферми, это свидетельствует о том, что ско-
рость протекания реакций в листьях, получав-
ших три подкормки, будет выше, чем в листьях, 
не получавших подкормки.

Поглощение квантов структурированным 
комплексом приводит к возбуждению элек-
тронной системы молекул, из которых состоит 
комплекс. Оптические свойства комплексов в 
первом приближении определяются свойствами 
отдельных молекул. Влияние взаимодействий 
между молекулами учитывается в виде допол-
нительной энергии.

В работе А. С. Давыдова (1973) показано, 
что особенности поглощения и люминесцен-
ции света молекулярными кристаллами связа-
ны с процессом миграции энергии в кристалле, 
обусловленным резонансным взаимодействием 
между молекулами.

Энергия возбуждения Δε кристалла согласно 
находится в виде

	 ,D′ ′∆ε = ∆ε = ∆ε + + εì 	 (4)
где Δεм′ – энергия возбуждения одной молекулы; 
D  – разность энергий взаимодействия возбуж-
денной и находящейся в нормальном состоянии 
со всеми остальными молекулами; E′ – передача 
энергии возбуждения в виде волновых функций
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где N  – число молекул в кристалле; n  – номер 
матрицы, находящейся в возбужденном состоя-
нии  f ; k



 – волновой вектор.

Рис. 4. Спектры флуоресценции (а) от образцов листьев пшеницы с участков без подкормки (1) 
и с тремя подкормками (2) и контур, соответствующий пику ФС II (б).

Е. Р. Буханов, К. А. Афанасова, В. В. Вагнер и др.
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Такие возбужденные состояния называются 
экситонными возбуждениями (Давыдов, 1973).

Перенос энергии электронного возбужде-
ния играет большую роль в светособирающих и 
светоизлучающих устройствах на основе полу-
проводниковых наноструктур (Understanding…, 
2017) в биосенсорах (Shi et al., 2015), при изуче-
нии клеток (Pietraszewska-Bogiel, Gadella, 2011).

Измеряя выход флуоресценции, можно по-
лучить информацию об обмене энергии в фо-
тосинтезирующих клетках без нарушения их 
жизненных процессов. Процессы в живых клет-
ках обладают удивительной способностью пе-
редавать энергию, поглощаемую одним из ком-
плексов к комплексу с более низким уровнем 
возбуждения, и последний может ее испускать 
в виде флуоресценции, даже если присутствует 
в очень низких относительных концентрациях. 
Выход флуоресценции приводит к укорочению 
естественного времени жизни возбужденного 
состояния.

Относительный показатель эффективности 
переноса энергии электронного возбуждения 
(Eэфф) между системами ФС II и ФС I определя-
ется уравнением

	
A

A D

,JE
J J

=
+ýôô 	 (6)

где JA  – интенсивность акцептора; JD  – интен-
сивность донора.

Значения Eэфф для листьев растений без под-
кормки равно 0.61, а с тремя подкормками – 0.73.

Таким образом, основная причина увели-
чения урожайности в рассматриваемом случае 
обусловлена изменением структурных парамет
ров хлоропласта, вызвавших рост эффективно-
сти переноса энергии электронного возбужде-
ния между системами ФС II и ФС I.

При рассмотрении отношения результатов 
приведенных выше методов оценки между об-
разцами, можно заметить, что они практически 
совпадают. Отношение между крайними резуль-
татами урожайности составило 28/22  =  1.27; 
максимальное значение плотности фотонных 
состояний – 1.5/1.15 = 1.3; отношение ширины 
пиков спектров флуоресценции на полувысо-
те – 30/25 = 1.2; отношение показателей эффек-
тивности переноса энергии электронного воз-
буждения между системами ФС II и ФС I – 1.2. 
Таким образом, все методы оценки структурных 
и оптических характеристик находятся в одном 
диапазоне относительных значений. Для приве-
денных выше результатов каждого метода оцен-
ки листьев рассчитан коэффициент корреляции, 

составивший 0.84, что соответствует высокой 
связи данных параметров.

Данный факт позволяет нам считать, что ос-
новным механизмом увеличения урожайности 
при внесении подкормок является более эффек-
тивный перенос энергии из ФС II в ФС I.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты показали эффективность внекор-
невых подкормок даже в годы с неблагоприят-
ным сочетанием среднесуточной температуры 
воздуха и выпавших осадков во время вегетации 
растений. Основным механизмом повышения 
урожайности при внесении внекорневых удоб
рений является более эффективный перенос 
энергии из ФС II в ФС I.

Исследования выполнены на оборудовании 
центра коллективного пользования ФИЦ КНЦ 
СО РАН.
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THE INFLUENCE OF FOLIAR FERTILIZING ON THE STRUCTURAL 
AND OPTICAL PROPERTIES OF WHEAT
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Throughout its life cycle a plant receives nutrients from the soil and fertilizers that are introduced into it and then 
absorbed by the roots. Higher plants have an additional ability to absorb nutrients when their leaves are sprayed with 
a solution of a certain concentration. The amount of fertilizers applied to the soil must be determined in accordance 
with the analysis of its composition. However, it’s not obligatory when we apply foliar fertilization method, since 
the properties of the leaves depend not only on the type of plant, but also on the conditions in which it grew. 
This study for the first time introduces a method for determining optimal concentrations of foliar fertilization based 
on the structure and optical properties of the plant leaf. In 2023, Kuraginskoe production farm was chosen as a site 
of a field experience aimed at studying foliar fertilization of Novosibirskaya 31 spring soft wheat (Triticum L.). 
The experiment was conducted in 4 ways: 1) control; 2) one-time foliar fertilizing in the tillering phase; 3) two times 
foliar fertilizing: in tillering and shooting phase; 4) triple fertilizing: in tillering phase, the shooting, and the beginning 
of earing. We used electron microscopy pictures to assess the standard deviation of thylakoids size as a degree 
of ordering. Based on models of one-dimensional photonic crystals, graphs of the density of photonic states were 
calculated. From the analysis of the obtained fluorescent spectra of the flag leaves, changes in the intensity and width 
of the spectrum lines are visible. Comparison of contours of the peak corresponding to photosystem (PS) II shows a 
difference in half-widths, which indicates a more active pumping of energy in a plant treated with triple fertilizing. 
The methods used in the study let us calculate a correlation coefficient equal almost to 1, which means strong link 
of these parameters. The study has shown that the main mechanism for increasing crop yield when applying foliar 
fertilizing is a more efficient transfer of energy from PS II to PS I.

Keywords: photosynthesis, chloroplast, photonic crystal, electron microscopy, fluorescence spectroscopy, numerical 
modeling.
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