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ПРЕДИСЛОВИЕ 
 

В очередной, седьмой по счету, выпуск Научных трудов Госудасрт-
венного природного заповедника «Большая Кокшага» вошли статьи, 
посвященные изучению различных аспектов структурно-
функциональной организации и развития биогеоценозов.  

В трех первых работах отражены особенности сложения почвенного 
покрова в различных экотопах заповедника, показана вариабельность 
его физико-химических свойств и валового содержания многих зольных 
элементов. Эти материалы, имеющие прямое отношение к проблеме 
биологического круговорота в лесных экосистемах, дополняют пред-
ставленные в следующей статье данные о содержании в годичных побе-
гах ели, липы, дуба и вяза различных зольных элементов.  

Ряд работ посвящен выявлению закономерностей в динамике роста 
деревьев сосны, дуба и пихты в различных экотопах заповедника и при-
легающих территорий.  

В сборнике представлены также данные по динамике породного со-
става лесов Республики Марий Эл за длительный период времени, из-
менчивости формы и фенотипической структуре ценопопуляций дуба 
по массе и форме его желудей, структуре фитоценозов на песчаных на-
носах в пойме реки Большая Кокшага, сукцессиям растительности на 
заброшенных сельскохозяйственных землях, видовому разнообразию 
лишайников и водорослей заповедника.  

В трех заключительных статьях отражены особенности развития 
фауны заповедника и прилегающих территорий. 

Представленные в сборнике результаты очень разнообразных по те-
матика исследований сотрудников заповедника и различных сторонних 
организаций, значительно расширяют современные научные знания. 
Они, как мы надеемся, будут интересны и полезны широкому кругу 
биологов и экологов, а также аспирантам соответствующих специально-
стей и студентам вузов.  

Искренне благодарим за работу рецензентов сборника докторов 
биологических наук В.В. Рубцова и С.И. Чумаченко, а также М.А. Ша-
лагину за качественный перевод аннотаций статей.  

 
Ю.П. Демаков,  

научныйредактор сборника,  
д-р биологических наук 
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УДК 630*114 (470.343) 

ПОЧВЫ ПОСТОЯННЫХ ПРОБНЫХ ПЛОЩАДЕЙ  
СОСНОВЫХ БИОГЕОЦЕНОЗОВ ЗАПОВЕДНИКА 

 
А.В. Исаев, Р.Н. Шарафутдинов  

 
Приведены результаты исследований почв сосновых биогеоценозов в раз-

личных по увлажнению типах леса – от лишайниковых до сфагновых. Показано, 
что на вершинах дюн, а также на их пологих склонах формируются иллювиально-
железистые дерново-подзолы, на участках с близким залеганием грунтовых вод – 
торфяно-подбуры глеевые и торфяно-глееземы. В профиле автоморфных почв 
четко выделяются элювиальный и иллювиальный горизонты, а в гидроморфных 
элювиальный отсутствует. В гранулометрическом составе почв преобладают 
фракции крупного, среднего и мелкого песка. По содержанию физической глины 
все гумусовые и элювиальные горизонты классифицируются как рыхлопесчаные. 
Наиболее бедной по содержанию подвижных элементов является почва сосняка 
лишайникового и лишайниково-мшистого. Подстилка сосняка черничного, по 
сравнению с другими типами леса, более богата кальцием. 
 

Ключевые слова: сосновые биогеоценозы, почва, морфологические гори-
зонты, гранулометрический состав, подвижные элементы. 

 
 

Введение 

В заповеднике наибольшее распространение имеют древостои с пре-
обладанием в составе сосны обыкновенной, на долю которых приходит-
ся около 44% покрытой лесом площади [5]. Самой распространенной 
группой типов леса является брусничниковая – 26,4 % площади насаж-
дений заповедника; черничниковая группа типов леса занимает 19,4 %; 
лишайниковая и сфагновая составляют 5 % и 2,75 % соответственно. 
Каждый из типов леса имеет определенный экологический ареал, обу-
словленный характером рельефа и почвенно-грутновыми условиями. 

Почвы сосновых биогеоценозов заповедника правобережья и лево-
бережья р. Большая Кокшага изучались Р.Н. Шарафутдиновым [18], тем 
не менее, исследованиями не охвачено все их многообразие. Поэтому 
проводимые в настоящее время исследования поднимают новые вопро-
сы по морфологической характеристике и генетической диагностике 
почвенных профилей и ставят задачи по оценке свойств почв, решение 
которых давало бы лучшее понимание степени влияния сосновых лесов 
на почвообразование и характер их зависимости от эволюции почвенно-
грунтовых условий. Это вызвало необходимость продолжения изучения 
почвенного покрова различных типов лесорастительных условий (ТЛУ) 
сосновых биогеоценозов. 
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Объекты и методика работ 

Для выполнения поставленной цели в наиболее распространенных 
типах сосновых лесов были заложены постоянные и временные проб-
ные площади (ППП и ВПП) (рис. 1) на правобережье р. Большая Кок-
шага, согласно общепринятым методикам [12]. На каждой ПП произве-
ден сплошной перечет древостоя с определением основных таксацион-
ных показателей (табл. 1), описан ЖНП, заложен почвенный разрез, 
согласно общепринятым методам [14, 17]. 

ППП 9 заложена в кв. 89, выд. 15 на вершине дюны в сосняке ли-
шайниковом на расстоянии 1 км от русла реки. Рельеф участка слабо-
холмистый. Общее проективное покрытие (ПП) травяно-
кустарничкового яруса составляет 74 %. В живом напочвенном покрове 
(ЖНП) преобладают лишайники рода кладония с ПП 66 %, ТЛУ – А1 
(сухой бор). 

ППП 90-4-05 заложена в кв. 90, выд. 27 в сосняке лишайниково-
мшистом на пологом склоне дюнного всхолмления на расстоянии не 
более 350 м от русла реки. Рельеф участка ровный со слабым уклоном 
на юг. Основу ЖНП составляют лишайники (кладонии лесная и оленья) 
и зеленые мхи (плеврозий Шребера и дикранум волнистый), покры-
вающие до 90 % поверхности почвы; травяной покров очень редкий 
(покрытие менее 5 %) из марьянника лугового, ястребинки зонтичной, 
ландыша, ТЛУ – А2 (свежий бор). 

ППП 16 заложена в кв. 90, выд. 27 на средней части склона первой 
надпойменной террасы, на расстоянии 20 м от ППП 17 в сосняке брус-
ничном на расстоянии не более 150 м от русла реки. Рельеф участка 
слабобугристый. Общее ПП травяно-кустарничкового яруса составляет 
88 %. В ЖНП преобладают брусника с ПП 40 %, плевроциум Шребера с 
ПП 37 %, дикранум волнистый с ПП 42 %, ТЛУ – А2 (свежий бор). 

ППП 17 заложена в кв. 90, выд. 27 на нижней части склона первой 
надпойменной террасы, круто переходящей в пойму в сосняке липняко-
вом на расстоянии от начала поймы 20 м, русла реки не более 200 м. 
Рельеф участка ровный. Общее ПП травяно-кустарничкового яруса со-
ставляет 34 %. В ЖНП преобладают черника с ПП 9%, костяника с ПП 
4 %, молиния голубая с ПП 2 %, ТЛУ – В2 (свежая суборь). 

ППП 10 заложена в кв. 89, выд. 5 на нижней части склона первой 
надпойменной террасы, переходящей в пойму в сосняке черничном на 
расстоянии от русла реки 800 м. Рельеф участка ровный с наличием бу-
горков, образованных у оснований стволов деревьев. Общее ПП травя-
но-кустарничкового яруса составляет 110 %. В ЖНП преобладают чер-
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ника с ПП 51 %, плевроциум Шребера с ПП 34 %, дикранум волнистый 
с ПП 12 %, ТЛУ – А3 (влажный бор). 

 
Таблица 1 

Таксационная характеристика древостоев пробных площадей 

Состав 
древостоя 
по запасу 

Порода 
А, 
лет 

Hср, 
м 

Дср, 
м 

Бони-
тет 

Полнота Запас, м3/га 
абсолют, 

м2/га 
относи-
тельная 

растуще- 
го леса 

в т.ч. 
сухостой 

Сосняк лишайниковый (ППП-9) 
100С ед. Б Сосна 1 яр. 80 17,3 23,1 III 15,43 0,47 124 - 

Сосна 2 яр. * 13,5 13,2 * 8,3 0,27 54 - 
Береза * 10,5 12,2 * 0,43 0,03 3 - 

Сосняк лишайниково-мшистый (ППП 90-4-05) 
100С ед. Б Сосна 80 21,0 18,4 II 33,6 0,88 300  

Береза * - 16,3 * 0,23   - 
Сосняк брусничный (ППП-16) 

96С4Б ед. Е Сосна 80 26,9 23,2 I 39,14 1,06 462,6 6,2 
Береза * 28 21,4 * 1,53 0,05 19,5 0,5 
Ель * 20 19,1 * 0,11 0,003 1 - 

Сосняк липняковый (ППП-17) 
58С17Е17Ос
7Б 1Лп ед. Д 

Сосна 1 п**  180 31,5 55,2 I 9,75 0,25 129,3 0,8 
Сосна 2 п 80 27,1 22,4 I 9,43 0,25 111,6 0 
Береза 84 22,3 18,6 II 3,08 0,11 29,8 0,3 
Ель 1 яр. 54 27,9 26,4 Ia 4,03 0,1 52,2 0 
Ель 2 яр. * 14,4 14,2 * 2,2 0,08 15,6 0 
Липа * 11,8 12,4 * 0,69 0,03 4,3 0 
Осина * 23,6 26,1 * 6,46 0,19 67,8 9 
Дуб * 12 13,2 * 0,2 0,01 1,3 0 

Сосняк черничный (ППП-10) 
1) 
73С18Б9Ос 
 
 
2) 54Е31Б 
12С3Ос 

Сосна 1 яр. 80 22,7 27,7 II 23,84 0,67 242 - 
Береза 1 яр. * 20,8 23,1 * 6,49 0,25 61 - 
Осина * 22,0 31,4 * 2,79 0,09 30 - 
Сосна 2 яр. * 16,1 15,4 * 1,02 0,03 7 - 
Ель * 13,2 13,3 * 4,59 0,18 32 - 
Береза 2 яр. * 13,4 12,8 * 2,74 0,14 18 - 
Осина * 18 16,0 * 0,18 0,006 2 - 

Сосняк сфагновый (ВПП-49) 
93С7Б Сосна 1 яр. 80 19,4 27,3 III 30,7 0,9 267 - 

Сосна 2 яр. * 12,8 12,9 * 1,89 0,06 11 7 
Береза * 11,0 11,0 * 3,89 0,23 22 - 

Примечание: * – не определено; ** – поколение; яр. – ярус. 
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ВПП 49 заложена в кв. 90, выд. 29 в замкнутой междюнной западине 
первой надпойменной террасы в сосняке сфагновом на расстоянии от 
русла реки не более 400 м. Рельеф участка ровный. Общее ПП травяно-
кустарничкового яруса составляет 128 %. В ЖНП преобладают сфагнум 
Гиргензона с ПП 93 %, голубика с ПП 8 %, мирт болотный с ПП 7 %, 
ТЛУ – А5 (мокрый бор). 

 

  А       Б 
 

  В        Г 
Рис. 1. Общий вид биогеоценозов: А – сосняк лишайниковый, Б – сосняк брусничный, 

В – сосняк черничный, Г – сосняк липняковый 
 
Отобранные образцы почвы и подстилки высушивались до воздуш-

но сухого состояния, и в лаборатории Поволжского государственного 
технологического университета проведены их анализы на основе обще-
принятых методик [1]. Определены следующие показатели: гигроскопи-
ческая влага, гранулометрический состав, зольность (для лесной под-
стилки), содержание гумуса, сумма обменных оснований, подвижный 
фосфор и обменный калий, кислотность почвы водной и солевой вытя-
жек, гидролитическая кислотность и степень насыщенности основания-
ми. Цифровой материал обработан на ПК с использованием стандарт-
ных методов математической статистики. Названия почв даются в соот-
ветствии с Классификацией и диагностикой почв России [9], лесной 
подстилки – по Л.Г. Богатыреву [2-4]. 
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Морфологическое описание почвенных разрезов 

Сосняк лишайниковый (рис. 2А) 
OL 0-1,5 см. Деструктивный слой лесной подстилки типа модер, 

листоватый, рыхлый, сухой. Состоит из полуразложившихся органиче-
ских остатков. Содержит минеральную примесь, в небольшом количе-
стве присутствуют мелкие корни. 

AY 1,5-11 см. Темно-серый, бесструктурный, рыхлый, рыхлопесча-
ный, свежий. Содержит мелкие и скелетные корни деревьев в неболь-
шом количестве. Включения представлены скоплением мелких углей, 
равномерно распределенных по всему горизонту. Переход в следующий 
горизонт постепенный, граница размытая волнистая. 

E 11-23 см. Белесый, бесструктурный, уплотненный, рыхлопесча-
ный, свежий. Содержит очень мало мелких корней, единично скелетные 
корни. Включения – мелкие угли в незначительном количестве. Переход 
в следующий горизонт постепенный, граница размытая волнистая. 

ЕBF 23-32 см. Белесовато-охристый, бесструктурный, уплотненный, 
рыхлопесчаный, свежий. Окраска горизонта обусловлена доминирова-
нием охристых оттенков с пятнами белесоватого цвета. Новообразова-
ния представлены охристыми вкраплениями окисного железа. Единично 
встречаются мелкие корни.  

BF1 32-60 см. Охристый, бесструктурный, уплотненный, рыхлопес-
чаный, свежий. Единично встречаются мелкие корни. В данном гори-
зонте начинается ожелезненная корневина шириной 3-4 см, сложенная 
песчаным материалом насыщенного ржавого цвета с более плотной 
упаковкой. Переход в следующий горизонт постепенный, заметен по 
окраске и плотности. 

BF2 60-84 см. Немного бледнее горизонта BF1, бесструктурный, ме-
нее плотный, чем BF1, рыхлопесчаный, свежий. Содержит единичные 
скелетные корни диаметром 2-3 мм. Продолжение ожелезненной корне-
вины. Переход в следующий горизонт постепенный. 

BCff 84-110 см. Бледно-охристый, бесструктурный, по плотности 
схож с горизонтом BF2, рыхлопесчаный, свежий. Новообразования – 
псевдофибры. Корни отсутствуют. Ожелезненная корневина заканчива-
ется в данном горизонте. 

Грунтовые воды не обнаружены, вскипания от HCl нет. 
Почва: дерново-подзол иллювиально-железистый ненасыщенный 

неглубокоосветленный псевдофибровый рыхлопесчаный. 
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Сосняк лишайниково-мшистый (рис. 2Б) 
OL – 0-2,5 см. Деструктивный слой лесной подстилки типа модер из 

прошлогоднего опада (листва, кора, хвоя, шишки, мелкие ветки), сухой. 
Входит слой зеленых мхов с доминированием плевроциума Шребера. 

OF 2,5-3,5 (4) см. Ферментативный слой лесной подстилки. Содер-
жит значительную примесь остатков разложившейся древесины, встре-
чающейся повсеместно. Очень густо пронизан корнями растений. 

OFH 3,5 (4)-5,0 (6,0) см. Ферментативно-гумифицированный слой 
лесной подстилки. По описанию схож с А0'', отличается бóльшим со-
держанием минеральной части и большей степенью деструкции остат-
ков органического материала. На границе с горизонтом AY много кор-
ней растений. 

AY 5,0 (6,0)-12 см. Темно-сизый, бесструктурный, слегка уплотнен-
ный, рыхлопесчаный, свежий. Включения представлены небольшим 
скоплением углей, равномерно распределенных по верхней части гори-
зонта. Повсеместно присутствует присыпка выбеленных зерен кварца, 
придающая сизый оттенок горизонту. Содержит много мелких корней 
растений, а также скелетные корни. Переход в следующий горизонт 
постепенный. Граница перехода размытая волнистая. 

AYЕ 12,0-22,0 см. Сизый с темноватым оттенком за счет небольшого 
количества гумусовых веществ, сконцентрированных на поверхности 
минеральных зерен кварца, бесструктурный, слегка уплотненный, рых-
лопесчаный, свежий. Содержит мало мелких корней растений, имеются 
вертикальные и горизонтальные скелетные корни. Переход в следую-
щий горизонт заметен по окраске. Граница перехода размытая волни-
стая. 

E 22-54 см. Белесый, бесструктурный, уплотненный, рыхлопесча-
ный, свежий. Состоит преимущественно из выбеленных зерен кварца – 
минерального скелета почвы с незначительной присыпкой более мелко-
го материала белесого цвета. Содержит крупные корни диаметром до 
0,4 см, корневины крупных корней заполнены полуразложившимся ор-
ганическим материалом. Переход в следующий горизонт заметен по 
окраске и плотности – постепенный, небольшими затеками. 

ЕВFfn 54-65 см. Сочетает признаки подзолистого горизонта и иллю-
виального, связнопесчаный, свежий. Характеристика белесых пятен 
сходна с подзолистым горизонтом. Остальная часть имеет световую 
палитру от светло-коричневой до темно-коричневой. Окраска обуслов-
лена наличием присыпки на поверхности зерен кварца. Темно-
коричневые участки сцементированы, очень плотные, образуют орт-
штейны. Светло-коричневые – менее плотные, при усилии рассыпаются. 
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Встречаются палевые участки. Переход заметен по окраске и плотно-
сти – постепенный. 

BF1fn 65-110 (120) см. Окраска от светло-коричневых тонов до тем-
но-коричневых, изредка встречаются палевые участки. Темно-
коричневые участки сцементированы, очень плотные, образуют орт-
штейны. Светло-коричневые – менее плотные, при усилии рассыпаются. 
Связнопесчаный, свежий. Горизонт содержит мало живых мелких и 
скелетных корней, а также корневины. 

BF2fn 110 (120)-145 см. Охристый, бесструктурный, рыхлый, рых-
лопесчаный, влажный. 

BF3f 145-160 см. Кофейный, бесструктурный, рыхлый, связнопесча-
ный, влажный.  

BFСf 160-170 см. Светло-охристый, бесструктурный, рыхлый, рых-
лопесчаный, влажный.  

Сg 170 см и более. Белесый песок, бесструктурный, уплотненный, 
рыхлопесчаный, влажный. 

Грунтовые воды не обнаружены, вскипания от HCl нет. 
Почва: палео-дерново-подзол иллювиально-железистый оруденелый 

ненасыщенный глубокоосветленный рыхлопесчаный. 
 
Сосняк брусничный (рис. 2В) 
OL – 0-1,5 см. Деструктивный слой лесной подстилки типа модер из 

прошлогоднего опада (листва, кора, хвоя, шишки, мелкие ветки), сухой. 
OF 1,5-4,5 см. Ферментативный слой лесной подстилки. Содержит 

значительную примесь остатков разложившейся древесины, встречаю-
щейся повсеместно. Очень густо пронизана корнями растений. 

OHF 4,5-5,0 см. Ферментативно-гумифицированный слой лесной 
подстилки. По описанию схож с А0'', отличается бóльшим содержанием 
минеральной части и большей степенью деструкции органического ма-
териала. 

AY 5-15 см. Серый, бесструктурный, слегка уплотненный, рыхло-
песчаный, свежий. Включения представлены скоплением углей. В гори-
зонте присутствуют прослои органического вещества мощностью до 
1,5 см, насыщенные углями и разложившимися остатками древесины. 
Переход в следующий горизонт заметен по окраске и плотности. Грани-
ца перехода неровная – затеками. 

E 15-35 см. Белесый, бесструктурный, уплотненный, рыхлопесча-
ный, свежий. Включения представлены наличием небольшого количе-
ства мелких углей. Встречаются ходы землероев, корневины. Переход в 
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следующий горизонт заметен по окраске и плотности – постепенный, 
небольшими затеками. 

ВFff 35-65 см. Грязновато-оранжевый, бесструктурный, уплотнен-
ный, связнопесчаный, свежий. Новообразования представлены редкими 
скоплениями псевдофибров.  Переход заметен по окраске. 

BCff 65-89 см. Бледно-желтый, бесструктурный, уплотненный, рых-
лопесчаный, свежий. Новообразования представлены псевдофибрами. 
Горизонт содержит мало живых мелких и скелетных корней, а также 
корневины. 

С 89-100 см. Белый, бесструктурный, рыхлый, рыхлопесчаный, све-
жий. Содержит мелкие живые вертикальные и горизонтальные корни. 

Грунтовые воды не обнаружены, вскипания от HCl нет. 
Почва: дерново-подзол иллювиально-железистый ненасыщенный 

глубокоосветленный псевдофибровый рыхлопесчаный. 
 
Сосняк липняковый (рис. 2Г) 
OL 0-1,8 см. Деструктивный слой лесной подстилки из прошлогод-

него опада (листва, кора, хвоя, шишки, мелкие ветки), сухой, тип муль-
модер. 

OH 1,8-2,5 см. Гумифицированный слой лесной подстилки из хоро-
шо разложившихся остатков, крупных ветвей, разложившихся, но со-
хранивших форму шишек; насыщен корнями травянистых растений, 
органическое вещество перемешано с минеральной частью; видны ходы 
землероев. 

AY 2,5-12 см. Темно-бурый, бесструктурный, свежий, сухой рыхло-
песчаный, уплотненный. Содержит угли, кремнеземистую присыпку, 
много скелетных горизонтальных корней. Переход в следующий гори-
зонт постепенный, граница перехода волнистая. 

E 12-27 см. Грязно-сизый бесструктурный, свежий, рыхлопесчаный, 
уплотненный. Угли, скелетные корни, мелких корней мало, корневины; 
встречаются карманы, пропитанные веществом розовой окраски (воз-
можно, скопления марганца). Переход в следующий горизонт затеками, 
граница слабо выражена. 

BF1е' 27-60 см. Грязно-охристый с темными ржавыми языками бес-
структурный, связнопесчаный, местами супесчаный, свежий. Более 
плотный, чем Е, имеются более плотные карманы, приуроченные к хо-
дам корней (более ржавой окраски), скелетные корни, мелкие корни, 
корневины. Переход в следующий горизонт слабо выражен, заметен по 
окраске. 
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BF1fn'' 60-80 см. Светло-охристый, бесструктурный, связнопесча-
ный, свежий, неравномерно уплотненный. Содержит очень плотные 
сцементированные участки насыщенно ржавого цвета небольшого раз-
мера. Включения – корневины единично, горизонтальных корней не-
много. Переход в следующий горизонт выражен слабо, заметен по окра-
ске; граница перехода волнистая. 

BF2g 80-100 см. Белесоватый с охристыми примазками окисленного 
железа, бесструктурный, слегка уплотненный, свежий, связнопесчаный. 
Содержит карман горизонта BF1fn''. Переход в следующий горизонт 
слабо выражен, граница неровная. 

BF3g 100-130 см. Светло-кремовый, бесструктурный, уплотненный, 
влажноватый, связнопесчаный.  Переход слабо выражен, заметен по 
окраске. 

BFCg 130-150 см. Белесоватый, бесструктурный, уплотненный, 
влажный, супесчаный. Горизонт содержит карманы более темного цве-
та, насыщенные корнями древесный растений, присутствует мелкая го-
ризонтальная слоистость грязно-сизой окраски (более тяжелого грану-
лометрического состава, возможно легкий суглинок). 

Cg1 150-190 см. Белесоватый, бесструктурный, уплотненный, влаж-
ный, связно-песчаный. Присутствуют сизые прослойки более тяжелого 
гранулометрического состава. 

Cg2 190-220 см. Грязно-серый, бесструктурный, уплотненный (но 
более рыхлый за счет повышенной влажности), связнопесчаный. Более 
влажный, чем С1g. Содержит корневины, а также суглинистые серые 
прослойки. До грунтовой воды около 20 см. 

Почва: дерново-подзол глеевый иллювиально-железистый ненасы-
щенный неглубокоосветленный псевдофибровый связнопесчаный. 
Вскипания от HCl нет. 

 
Сосняк черничный (рис. 2Д) 
OF 0-5 см. Ферментативный слой лесной подстилки, влажный. 
OH 5-10 см. Гумифицированный слой лесной подстилки, влажный. 
Н 10-18 см. Черный, мажущий, рыхлый (слегка вязкий), легко сли-

пающийся при нажатии, влажный. Содержит мелкие и скелетные корни. 
Включения – угли, корневины. Переход в следующий горизонт заметен 
по окраске, резкий, граница волнистая. 

BHG 18-33 см. Темно-коричневый, вязкий, слегка уплотненный, 
рыхлопесчаный, сырой. Скелетных и мелких корней мало. Переход в 
следующий горизонт ясный, граница перехода волнистая. 
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G 33-55 см. Сизый, бесструктурный, слегка уплотненный, рыхлопес-
чаный, сырой. Граница перехода в следующий горизонт ровная, переход 
ясный. 

CG 55-80 см. Грязно-дымчатый, бесструктурный, рыхлый, рыхло-
песчаный, мокрый. Водоносный горизонт. 

Грунтовые воды обнаружены с глубины 70 см, вскипания от HCl 
нет. 

Почва: торфяно-подбур глеевый ненасыщенный рыхлопесчаный. 
 
Сосняк сфагновый (рис. 2Е) 
ТО1 0-10,5 см. Очес светло-бурый, листоватый, рыхлый, сухой. Со-

стоит из полуразложившегося сфагнума (степень разложения менее 
50%), содержит остатки стволов деревьев диаметром 5 см, мелкие кор-
ни, шишки. Очень густо пронизана корнями растений. 

ТО2 10,5-16,0 см. Бурый, листоватый, рыхлый, свежий. Состоит из 
разложившегося сфагнума (степень разложения менее 50 %), содержит 
скелетные и мелкие корни. 

Н1 16-32 см. Темно-коричневый, непрочно-комковатый, уплотнен-
ный, свежий. Представляет хорошо разложившуюся (более 50 %), одно-
родную мажущую массу. Содержит мелкие и скелетные корни. В гори-
зонте выделяются горизонтальные прослои темной окраски мощностью 
1,5-2 см. 

Н2 32-53 см. Черный, при нажатии распадается на ореховатые от-
дельности, уплотненный, влажный. Представляет хорошо разложив-
шуюся (более 50 %), однородную мажущую массу. Содержит мелкие и 
скелетные корни. В горизонте также выделяются горизонтальные про-
слои темной окраски мощностью 1,5-2 см. 

G 53-62 см. Грязно-коричневый, бесструктурный, уплотненный, лег-
косуглинистый, влажный. Содержит отмершие скелетные корни диа-
метром до 5 мм. Переход в следующий горизонт постепенный, языками. 

CG 62-95 см. Грязно-охристый, бесструктурный, уплотненный, рых-
лопесчаный, влажный. По корневинам темные пленки, образованные 
переносом органического вещества. 

Грунтовые воды не обнаружены, вскипания от HCl нет. 
Почва: торфяно-глеезем торфяно-перегнойный маломощный нена-

сыщенный. 
 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

18 
 

     
А   Б   В 

 

     
Г    Д   Е 

Рис. 2. Почвенные разрезы: А и В – дерново-подзол иллювиально-железистый нена-
сыщенный неглубокоосветленный псевдофибровый рыхлопесчаный, Б – палео-дерново-
подзол иллювиально-железистый ненасыщенный глубокоосветленный рыхлопесчаный,  
Г – дерново-подзол глеевый иллювиально-железистый ненасыщенный неглубокоосвет-
ленный псевдофибровый связнопесчаный, Д – торфяно-подбур глеевый ненасыщенный 
рыхлопесчаный, Е – торфяно-глеезем торфяно-перегнойный маломощный ненасыщенный 

 
 

Результаты исследований и их интерпретация 

Морфологическая характеристика. На вершинах дюн, а также на 
их пологих склонах под сосняками лишайниковыми, лишайниково-
мшистыми, брусничными и липняковыми, формируются автоморфные 
ненасыщенные, иллювиально-железистые дерново-подзолы со следую-
щим строением почвенного профиля: L-(FH)-AY-(AYE)-Е-(EBF)-BF-C. 
В зависимости от типа леса и почвы формируется и соответствующий 
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тип лесной подстилки. Под сосняками лишайниковыми – деструктив-
ная, среднесопряженная, примитивная, маломощная, хвойная лесная 
подстилка, под липняковыми – гумифицированная, среднесопряженная, 
субпримитивная, маломощная, хвойно-лиственная, под лишайниково-
мшистыми и брусничными – ферментативная, среднесопряженная, 
сложная, маломощная, хвойная. Под лесной подстилкой автоморфных 
почв формируется гумусовый горизонт с неустойчивыми морфохрома-
тическими признаками в виде слабого равномерного повсеместного ос-
ветления за счет наличия выбеленных минеральных зерен кварца. Его 
наличие в южнотаежной зоне Л.Г. Богатырев [3] рассматривает как про-
цесс, относительно независимый от характера явлений, происходящих в 
подстилках, спектр которых весьма широк и связан с типом леса, грану-
лометрическим составом и подстилающей породой. 

Нижняя часть профиля этих почв формируется в результате актив-
ного несбалансированного выноса железа, т.е. преобладает вынос желе-
за с током гравитационной влаги над его биогенным поступлением в 
результате разложения растительных остатков [6]. Это проявляется в 
интенсивной окраске иллювиального горизонта в ржавые тона, а также 
в наличии оранжевых пленок, обволакивающих минеральные зерна 
кварца. Растворение и вынос железа, обусловлен переходом его нерас-
творимых окисных (трехвалентных) форм в закисные (двухвалентные) 
при анаэробных и кислых условиях среды, а также доминировании 
глееобразования, что имеет место во время снеготаяния [6, 7]. 

В профиле автоморфных почв на различной глубине отмечается сег-
регация окисного железа, проявляющаяся в виде образования псевдо-
фибров, ортзандов, ржавых пленок, сформировавшихся на границе 
подъема капиллярной воды, что ранее отмечалось нами для почв лево-
бережья и правобережья [18]. Особенно отчетливо это проявляется в 
почвенном профиле сосняка лишайниково-мшистого, где под мощным 
подзолистым горизонтом залегает сцементированный окислами железа 
темно-коричневый иллювиальный горизонт. Морфологическая характе-
ристика этого иллювиально-железистого палео-дерново-подзола свиде-
тельствует о том, что когда-то тип лесорастительных условий в гидро-
генный период эволюции почвы больше соответствовал ТЛУ А3-А4. В 
прошлом, возможно, здесь сформировался мелкоторфянистый подзол, 
но в процессе «высушивания» почвенной толщи наложился дерновый 
процесс. 

Серогумусовые (AY) горизонты рассматриваемых почв сравнитель-
но не сильно отличаются по мощности межу собой (коэффициент ва-
риации 21,1 %), тогда как элювиальные и иллювиальные, наоборот, 
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имеют высокую вариабельность (табл. 2). Так почва сосняка лишайни-
ково-мшистого, в отличие от других, характеризуется наибольшим по 
мощности подзолистым горизонтом (32 см), подстилаемым ортзандом. 
Наличие последнего, как указывает С.В. Зонн [7], связано с процессами 
предшествующего почвообразования. Формирование мощного подзоли-
стого горизонта обусловлено более высоким уровнем грунтовых вод, 
чем в настоящее время (более 2 м), когда уровень реки Большая Кокша-
га был выше современного. Ортзандовые песчано-железистые образова-
ния связаны с непрерывностью бокового притока ожелезненных вод [7]. 

 
Таблица 2 

Сравнительная оценка мощности горизонтов автоморфных почв 

Тип леса 
Индекс горизонта и его мощность, см 

Всего, см 
OL OF OH AY AYE E EBF BF ВС 

Лишайниковый 1,5 - - 9,5 - 12,0 9,0 52,0 26,0 84,0 
Лишайниково-
мшистый 

2,5 1,5 2,0 6,0 10,0 32,0 11,0 95,0 10,0 160,0 

Брусничный 1,5 3,0 0,5 10,0 - 20,0 - 30,0 24,0 60,0 
Липняковый 1,8 - 0,7 9,5 - 15,0 - 103,0 20,0 130,0 
Mx 1,8 2,3 1,1 8,8 10,0 19,8 10,0 70,0 20,0 108,0 
V, % 25,8 - 76,4 21,1 - 44,6 - 49,7 35,6  

 
Генезис автоморфных почв связан также с действием пожаров, что 

находит отражение в наличии мелких угольков в профиле гумусовых и 
элювиальных горизонтов. 

Почвы полугидроморфного и гидроморфного ряда под сосняками 
черничными и сфагновыми представлены следующим набором генети-
ческих горизонтов: LFH-T-(H)-BHG-G-CG. Лесная подстилка под пер-
выми торфянистая, сильносопряженная, субпримитивная, среднемощ-
ная, мохово-травяная, под сфагновыми – представлена моховым очесом. 
Профиль почв маломощный; на поверхности, в результате доминирова-
ния анаэробных процессов над аэробными, разложение органического 
материала заторможено, что приводит к его накоплению и образованию 
торфяного горизонта различной степени зольности и мощности. Песча-
ные горизонты не обнаруживают признаков выноса материала, а также 
признаков сегрегации окисных форм железа, так как профиль в продол-
жение длительного времени насыщен грунтовыми водами. Деревья, 
корневая система которых сконцентрирована в основном в органоген-
ных горизонтах, часто подвержены ветровалу, о чем косвенно свиде-
тельствует неровная граница перехода между торфянистым и минераль-
ным горизонтом, формируемая при вывалах. Так, на рис. 2Д морфогене-
тический профиль почвы очень проблематичен с точки зрения диагно-
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стики, поскольку здесь наблюдается артефакт механического турбиро-
вания за счет вывала дерева и засыпания образовавшегося микропони-
жения смесью перегнойной массы и песчаного субстрата. Вывалы – яв-
ления хотя и типичные для лесов, но нарушают «типичность» почвен-
ных профилей. По нашим наблюдениям, при относительно однородном 
песчаном гранулометрическом составе границ карманного или крупно-
волнистого типа не наблюдается, если нет трансформации минеральной 
массы (вывалы деревьев, провалы по корневинам, внутрипочвенное мо-
розное пучение или оттаивание), поскольку передвижение и осаждение 
веществ отмечалось или на границе капиллярно-подвешенной почвен-
ной влаги, или капиллярно-подпертой влаги от грунтовых вод, а на 
рыхлых песках граница капиллярной каймы относительно ровная. 

Гранулометрический состав. Общей закономерностью грануло-
метрического состава почв сосновых лесов является явное преоблада-
ние в них фракций крупного, среднего и мелкого песка (1,0-0,05 мм), 
составляющих от 78 до 97 % (табл. 3). Однако соотношение между ними 
для каждого типа леса специфично. В сосняках брусничном и чернич-
ном доминирует фракция мелкого песка, в лишайниковом и лишайни-
ково-мшистом – крупного и среднего. В сосняке липняковом сущест-
венно возрастает доля мелкой пыли. На доминирование в грануломет-
рическом составе фракции мелкого песка в песчаных почвах правобе-
режья заповедника нами указывалось ранее [18], тогда как в левобере-
жье исключительное доминирование принадлежит только фракциям 
крупного и среднего песка. 

Известно, что грубозернистая фракция является наиболее инертной, 
мало изменяемой в ходе почвообразования, поэтому по ее содержанию в 
пределах почвенного профиля можно судить об однотипности происхож-
дения отложений или о слоистости их песчаных толщ. Это можно отнести 
к более неравномерному характеру отложений песчаной толщи. Возмож-
но, такое соотношение обуславливает степень богатства почв элементами 
питания растений, вопрос об этом будет рассмотрен ниже.  

По содержанию физической глины все гумусовые и элювиальные 
горизонты классифицируются как рыхлопесчаные. Иллювиально-
железистые горизонты, характеризующиеся накоплением полуторных 
оксидов с преобладанием оксидов железа, имеют несколько повышен-
ное содержание фракции физической глины за счет доминирования в 
них коллоидных фракций и классифицируются как связнопесчаные, 
только в сосняке лишайниково-мшистом – рыхлопесчаные с долей ме-
нее 5 %. В материнской породе содержание физической глины мини-
мально. 
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Таблица 3 
Гранулометрический состав почв сосновых биогеоценозов 

Горизонт и  
глубина, см 

Гигроскоп 
влага, % 

Содержание фракции, %; размер частиц, мм 
1,0-
0,25 

0,25-
0,05 

0,05-
0,01 

0,01-
0,005 

0,005-
0,001 

<0,001 
сумма 
<0,01 

Сосняк лишайниковый  
AY            1,5-11 0,18 51,57 44,33 1,86 0,12 0,48 1,64 2,24 
Е                11-23 0,10 50,08 46,98 0,66 1,00 0,08 1,20 2,28 
ЕBF           23-32 0,22 52,93 41,75 1,12 0,40 1,34 2,46 4,20 
BF1            32-60 0,27 47,59 46,75 0,98 0,52 0,78 3,38 4,68 
BF2            60-84 0,18 42,30 55,22 0,24 0,40 0,38 1,46 2,24 
BCff          84-110 0,14 41,43 56,56 0,04 0,04 0,05 1,85 1,94 

Сосняк лишайниково-мшистый 
AY               6-12 не опр. 60,5 23,2 12,6 1,3 1,9 0,5 3,7 
AYE          12-22 не опр. 71,9 21,5 4,8 0,6 0,9 0,3 1,8 
Е                30-40 не опр. 71,5 22,1 3,8 1,0 1,2 0,4 2,6 
EBF           55-65 не опр. 69,5 21,8 3,6 1,6 2,8 0,7 5,1 
BF1          80-100 не опр. 60,0 26,0 6,3 1,4 4,9 1,4 7,7 
BF2        120-140 не опр. 61,6 31,0 3,3 0,7 2,6 0,8 4,1 
BF3        145-160 не опр. 53,1 34,9 6,0 1,2 3,8 1,0 6,0 

Сосняк брусничный  
AY               5-15 0,19 32,80 59,96 2,88 0,96 0,54 2,86 4,36 
Е                15-35 0,10 39,73 53,87 2,82 0,84 0,91 1,83 3,58 
ВF              35-65 0,51 25,47 64,03 2,62 1,27 2,55 4,06 7,88 
BCff            65-89 0,19 31,10 64,70 1,04 0,04 0,31 2,81 3,16 

Сосняк липняковый 
AY            2,5-12 не опр. 33,8 44,9 17,3 15,0 2,0 0,5 4,0 
E                15-25 не опр. 50,2 39,1 7,6 1,21 1,5 0,5 3,1 
BF1e'         35-55 не опр. 42,9 40,3 9,9 1,5 4,1 1,3 6,9 
BF1ff''        65-75 не опр. 45,6 37,5 10,9 1,6 3,4 1,0 6,0 
BF2g          85-95 не опр. 46,4 38,0 8,8 2,0 3,8 1,0 6,8 
BF3g      105-125 не опр. 55,1 29,3 9,9 1,8 3,1 0,8 5,7 

Сосняк черничный  
Н                10-18 6,30 торфяной горизонт 
BHG          18-33 0,14 40,29 54,89 1,87 0,25 0,35 2,35 2,95 
G                33-55 0,10 41,29 54,30 1,98 0,28 0,39 1,85 2,52 
CG             55-80 0,10 35,20 59,96 1,92 0,20 0,56 2,16 2,92 

Сосняк сфагновый  
ТО2     10,5-16,0 не. опр. торфяной горизонт 
Н1              16-32 7,69 торфяной горизонт 
Н2              32-53 6,04 торфяной горизонт 
G                53-62 1,23 29,95 40,16 7,95 4,33 4,44 13,17 21,94 
CG             62-95 0,25 36,90 59,58 0,30 0,12 0,40 2,70 3,22 

 
В зависимости от водного  режима отмечаются различия в распреде-

лении фракций по почвенному профилю. Автоморфные почвы, в силу 
периодически-промывного водного режима, обнаруживают накопление 
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фракций физической глины в иллювиальных горизонтах, тогда как в 
почвах гидроморфного ряда такого не прослеживается. Вызвано это 
проявлением процесса глееобразования, который при застойном водном 
режиме не вызывает заметной гранулометрической дифференциации 
профиля почвы [6]. Значительное содержание физической глины в поч-
ве сосняка сфагнового в горизонте G определено, скорее всего, его гене-
зисом: когда ранее здесь формировался аккумулятивный горизонт, про-
исходил смыв материала со склонов в понижение. 

Физико-химические свойства типичны для данных типов почв и 
схожи с описанными нами ранее [18]. Распределение содержания гуму-
са по профилю, согласно типам распределения вещества по Б.Г. Розано-
ву [16], носит аккумулятивно-элювиально-иллювиальный характер: 
максимальные значения свойственны верхнему гумусово-элювиальному 
и иллювиальному горизонтам (табл. 4). Распределение по вертикально-
му профилю подвижных элементов имеет элювиально-иллювиальный 
тип: они сконцентрированы в органогенных горизонтах, где их содер-
жание оценивается как очень высокое (более 60 мг/100 г почвы), в ми-
неральных же – резко снижается. Актуальная кислотность в основном 
слабокислая и только в оторфованных почвах – кислая. Гидролитиче-
ская кислотность максимальна в органогенных горизонтах.  

Почвы отличаются исключительной бедностью минеральных гори-
зонтов основаниями – кальцием и магнием, только органогенные гори-
зонты – повышенным. Аккумуляция подвижных элементов (Ca, Mg, Р, 
K) в органогенных горизонтах обусловлена высоким коэффициентом их 
биологического поглощения растениями [11], которые извлекают эле-
менты из почвенной толщи. В дальнейшем они с опадом возвращаются 
в поверхностные горизонты, где после минерализации постепенно нака-
пливаются, и затем опять поглощаются корнями растений. Такая био-
генная аккумуляция препятствует выщелачиванию химических элемен-
тов за пределы почвенного профиля. 

Особенностью рассмотренных почв является доминирование содер-
жания в некоторых горизонтах магния над кальцием, более четко это 
выражено в сосняке брусничном с глубины 15 см, а также в органоми-
неральных и торфяных горизонтах. 

Наиболее бедной по содержанию подвижных элементов является 
почва сосняка лишайникового и лишайниково-мшистого, что может 
быть обусловлено минимальными значениями концентрации минераль-
ных элементов в хвое, формирующей опад и лесную подстилку. Н.П. 
Ремезовым и др. [15] установлено, что минимальные значения концен- 
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Таблица 4 
Физико-химические свойства почв 

Горизонт  и 
глубина, см 

Гумус, 
% 

Обменные основания Гидрол. 
кисл-ть СНО, 

% 

pH 
Р2О5 К2О 

Са2+ Мg2+ сумма вод-
ная 

соле-
вая мг-экв./100 г почвы мг/100 г 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 
Сосняк лишайниковый 

OL 0-1,5 16,25* 12,0 10,4 22,4 81,8 21,50 5,31 3,30 14,5 65,0 
AY 1,5-11 3,06 1,2 3,3 4,5 4,9 47,87 5,32 3,02 следы 2,0 
Е   11-23 0,89 0,8 1,2 2,0 1,31 60,42 6,02 3,60 следы 1,4 
ЕBF 23-32 1,38 1,2 - 1,2 2,63 31,33 5,80 3,88 3,6 1,4 
BF1 32-60 0,42 2,4 0,4 2,8 1,75 61,54 5,97 4,37 6,4 1,8 
BF2 60-84 0,12 2,0 2,8 4,8 1,23 79,60 5,85 4,39 5,4 2,3 
BCff    84-110 0,04 0,8 0,4 1,2 1,05 53,33 4,74 4,73 1,93 1,8 

Сосняк лишайниково-мшистый 
OL    0-2,5 9,5* 10,0 5,0 15,0 не опр. -//- -//- 3,45 16,4 101,4 
OF 2,5-3,5 11,4* 10,0 5,0 15,0 -//- -//- -//- 3,10 14,8 85,0 
OFH  3,5-5 21,4* 6,5 4,5 11,0 -//- -//- -//- 2,75 14,8 58,4 
AY  6-12 3,5 0,6 0,25 0,85 -//- -//- -//- 2,80 0,6 1,2 
AYE  12-22 0,66 следы следы следы -//- -//- -//- 3,01 0,4 0,5 
Е     30-40 - следы следы следы -//- -//- -//- 3,57 0,3 0,4 
EBF 55-65 0,1 0,4 0,13 0,53 -//- -//- -//- 3,51 1,2 0,5 
BF1    80-100 0,55 следы следы следы -//- -//- -//- 3,85 18,8 1,0 
BF2  120-140 0,32 -//- -//- -//- -//- -//- -//- 4,0 -//- -//- 
BF3  145-160 0,3 -//- -//- -//- -//- -//- -//- 3,4 -//- -//- 

Сосняк брусничный 
OLFH      0-5 9,72* 19,2 32,8 52,0 81,8 38,86 5,28 3,02 20,3 75,7 
AY    5-15 3,0 2,0 1,0 3,0 8,88 25,25 5,46 2,84 2,1 2,3 
Е    15-35 0,78 1,4 4,2 5,6 2,51 69,05 5,31 3,25 следы 1,6 
ВF   35-65 1,72 1,2 3,6 4,8 3,77 56,01 5,76 4,34 12,6 2,0 
BCff     65-89 0,74 1,0 3,0 4,0 1,68 70,42 5,81 4,52 5,4 3,4 

Сосняк липняковый 
OL    0-1,8 4,6* 24,0 10,0 34,0 -//- -//- -//- 4,35 25,5 128,0 
OH 1,8-2,5 19,7* 21,5 7,5 29,0 -//- -//- -//- 3,95 13,3 51,2 
AY  2,5-12 6,00 0,9 0,9 1,8 -//- -//- -//- 3,15 0,8 3,0 
E   15-25 0,46 следы следы следы -//- -//- -//- 3,20 0,7 0,7 
BF1e'   35-55 0,66 следы следы следы -//- -//- -//- 4,14 7,8 1,3 
BF1ff''  65-75 0,54 следы следы следы -//- -//- -//- 4,30 1,2 1,6 
BF2g    85-95 0,48 следы следы следы -//- -//- -//- 4,10 1,5 1,2 
BF3g105-125 0,19 -//- -//- -//- -//- -//- -//- 4,15 -//- -//- 

Сосняк черничный 
OF      0-5 3,78* 32,0 40,0 72,0 113,6 38,79 5,58 4,5 60,0 195,0 
OH     5-10 13,27* 24,0 28,0 52,0 11,9 31,73 4,77 3,2 97,0 75,0 
Н     10-18 18,67* 5,2 3,8 9,0 135,3 6,24 4,97 2,7 12,8 31,5 
BHG 18-33 1,88 3,5 1,5 5,0 75,2 6,23 4,0 3,2 2,9 6,0 
G     33-55 1,03 1,2 0,8 2,0 1,75 53,33 5,03 3,6 следы 1,8 
CG   55-80 0,67 2,0 0,6 2,6 2,19 54,28 5,74 4,01 2,1 2,0 
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Окончание таблицы 4 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 
Сосняк сфагновый 

O** 2,26* 19,2 12,8 32,0 91,85 25,84 4,55 3,23 21,4 449,0 
TO1 0-10,5 2,29* 4,0 21,6 25,6 152,8 14,35 4,10 2,40 36,0 39,0 
ТО210,5-16,0 8,29* 4,8 9,6 14,4 157,0 8,40 4,60 2,40 7,0 38,5 
Н1   16-32 7,15* 9,6 4,8 14,4 177,5 7,50 4,55 2,55 следы 16,2 
Н2   32-53 15,93* 12,0 8,8 20,8 150,3 12,16 4,99 3,14 следы 7,9 
G     53-62 6,39 2,4 1,6 4,0 23,03 14,80 4,34 3,37 2,7 2,0 
CG   62-95 1,37 1,2 2,4 3,6 4,27 45,74 5,61 4,0 3,0 1,8 

Примечание: СНО – степень насыщенности основаниями; * - зольность, ** - анализ 
сделан также и для живого слоя мха. 

 
трации минеральных элементов в хвое свойственны для сосны лишай-
никового типа леса, максимальные – для сосны черничного типа. Под-
стилка сосняка черничного, по сравнению с другими типами леса, выде-
ляется богатством кальция, что может быть обусловлено высоким его 
содержанием в листьях кустарников и травянистых растений, наиболее 
развитых в этом типе леса, по сравнению с другими типами [8]. Показа-
тели, характеризующие свойства верхних горизонтов почв, свидетель-
ствуют об улучшении их плодородия в связи с усложнением состава 
насаждений, что отмечалось другими исследователями [10]. 

Особый интерес представляют данные зольности органоминераль-
ных горизонтов в сосняке сфагновом, которые отражают эволюционный 
процесс образования почвенного профиля. Так, «олиготрофная» часть 
(TО1 и ТО2) составляет 15-16 см, ниже залегает хорошо разложившийся 
торф, который по данным зольности не проходил стадию верхового бо-
лота, а вероятнее переходного болота. Горизонты Н1 и Н2 не торфяные 
(степень разложения более 50 %), а перегнойные. Такие почвы харак-
терны для мезопонижений (карстовые провалы, небольшие междюнные 
впадины), когда на начальном этапе на дне за счет аккумуляции прив-
носимых веществ трофность эдафотопа в условиях песчаных отложений 
достаточно велика и способствует формированию торфа переходного 
типа, по мере же нарастания торфяной толщи происходит отрыв ее от 
грунтовых вод и поселяются уже олиготрофы. Зольность лесной под-
стилки в других типах леса с глубиной закономерно увеличивается 
вследствие увеличения доли минеральных частиц почвы. 

Результаты исследований позволяют сделать ряд выводов. 
1. Под сосняками лишайниковыми формируется деструктивная, 

среднесопряженная, примитивная, маломощная, хвойная лесная под-
стилка; под липняковыми – гумифицированная, среднесопряженная, 
субпримитивная, маломощная, хвойно-лиственная; под брусничными и 
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лишайниково-мшистыми – ферментативная, среднесопряженная, слож-
ная, маломощная, хвойная; под черничными – торфянистая, сильносоп-
ряженная, субпримитивная, среднемощная, мохово-травяная; под сфаг-
новыми – моховой очес. 

2. Почвенные профили автоморфных почв под сосняками лишайни-
ковыми, лишайниково-мшистыми, брусничными и липняковыми диф-
ференцированы по элювиально-иллювиальному типу, в гидроморфных 
дифференциация отсутствует. 

3. В гранулометрическом составе преобладает фракция крупного, 
среднего и мелкого песка, составляющая от 92 до 97 %, зачастую фрак-
ция мелкого песка является доминирующей, лишь иногда уступая фрак-
циям крупного и среднего песка. 

4. Водный режим почв определил различия в распределении фрак-
ций по почвенному профилю. Автоморфные почвы, в силу периодиче-
ски промывного водного режима, обнаруживают накопление фракций 
физической глины в иллювиальных горизонтах, тогда как в почвах гид-
роморфного ряда такого не прослеживается. 

5. Распределение содержания гумуса по профилю носит аккумуля-
тивно-элювиально-иллювиальный характер: максимальные значения 
свойственны верхнему гумусово-элювиальному и иллювиальному гори-
зонтам. Распределение по вертикальному профилю подвижных элемен-
тов имеет элювиально-илювиальный тип: они сконцентрированы в ор-
ганогенных горизонтах, где их содержание оценивается как очень высо-
кое (более 60 мг/100 г почвы), в минеральных же – резко снижается. 
Актуальная кислотность в основном слабокислая и только в оторфован-
ных почвах – кислая. Гидролитическая кислотность максимальна в ор-
ганогенных горизонтах. Почвы отличаются исключительной бедностью 
минеральных горизонтов основаниями – кальцием и магнием и только 
органические – повышенным. 

6. Наиболее бедной по содержанию подвижных элементов фосфора 
и калия, а также обменных оснований является почва сосняка лишайни-
кового, наиболее богатой – почва сосняка черничного, почва сосняка 
брусничного занимает промежуточное положение. Особенностью рас-
смотренных почв является доминирование содержания в некоторых 
горизонтах магния над кальцием, более четко это выражено в сосняке 
брусничном, а также в органоминеральных и торфяных горизонтах. 

7. Развитие почвенного покрова в мезопонижениях на начальном 
этапе педогенеза происходит в достаточно богатых условиях за счет 
аккумуляции привносимых веществ, по мере нарастания торфяной тол-
щи происходит отрыв ее от грунтовых вод и формируется олиготроф-
ный торф. 
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SOILS OF PERMANENT STUDY AREAS (PINE BIOGEOCENOSES) 
IN THE «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATURE RESERVE  

 
А.V. Isaev, R.N. Sharafutdinov 

 
 
Research results of the soils of pine biogeocenoses of different moisture level (lichen pine 

forest → bog moss pine forest) are given. It was shown that on the top of the dunes and on the  
smooth hillslopes, iron-pan sod-podzol soils are formed;  peat podzolized brown gley soils and  
peaty gley soils are formed on the territory with high ground waters occurrence. Eluvial and 
illuvial horizons are easy to see in automorphic soil profile, but there is no eluvial horizon in  
hydromorphic soil profile. Fractions of large, medium, and small sand prevail in soil texture. All 
the humus and eluvial horizons are classified by the physical clay content as friable sand. The 
soil of lichen pine forest and lichen mossy pine forest is the poorest one by labile soil nutrients 
content. In comparison with other forest types, bilberry pine forests litter is richer in calcium. 
 

Keywords: pine biogeocenoses, soil, morphological horizons, soil texture, labile soil nu-
trients. 
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УДК 630*181 (470.343) 

ВАРИАБЕЛЬНОСТЬ СОДЕРЖАНИЯ ЗОЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ  
В НАПОЧВЕННОМ ПОКРОВЕ И ВЕХНЕМ СЛОЕ ПОЧВЫ  

СОСНЯКА ЛИШАЙНИКОВОГО  
 

Ю.П. Демаков, А.В. Исаев, В.И. Таланцев  
 

Приведены данные по вариабельности абсолютно сухой массы напочвенного 
покрова в сосняке лишайниковом, а также содержании в нем и верхнем слое поч-
вы толщиной 20 см летучих органических фракций и зольных элементов. Пока-
зано, что при изучении биологического круговорота веществ в этом типе леса не-
обходимо отбирать не менее 20 образцов, сводя их в средние послойные выбор-
ки, которые, в свою очередь, должны быть тщательно перемешаны и разделены 
для проведения химического анализа на 3-5 частей. 

 
Ключевые слова: сосняк лишайниковый, почва, подстилка, зольные элемен-

ты, валовое содержание, вариабельность. 
 

Введение 

Почва, как известно, – важнейший компонент лесных экосистем, во 
многом определяющий их структурную организацию, продуктивность и 
закономерности развития [9-11]. Она, в свою очередь, находится под 
мощным воздействием комплекса биотических и абиотических факто-
ров, вызывающих пространственно-временные изменения всех ее 
свойств [1, 8]. Изучение свойств почвы, их структурной организации и 
функциональной роли в лесных биогеоценозах особенно важно в запо-
ведниках [4, 5], на территории которых, находящихся под особым ре-
жимом охраны, природные процессы протекают естественным путем 
без вмешательства человека.  

Цель нашей работы заключалась в оценке вариабельности массы ор-
ганического вещества и зольных элементов в напочвенном покрове и 
верхних слоях почвы сосняка лишайникового, позволяющей обосновать 
объем выборки, необходимый для достижения требуемой точности при 
изучении закономерностей протекания в лесных экосистемах биологи-
ческого круговорота веществ и ведении экологического мониторинга. 
Она является продолжением начатых нами исследований [2], имеющих 
долговременный характер. 

Материал и методика. Исходный материал собран на пробной 
площади № 9, заложенной в 2005 году в кв. 89 заповедника в 80-летнем 
сосняке лишайниковом, расположенном на дюнном всхолмлении вто-
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рой террасы р. Б. Кокшага. Рельеф участка ровный. В живом напочвен-
ном покрове, проективное покрытие которого составляет 74 %, преоб-
ладают кладонии лесная и оленья. Почва дерново-подзолистая иллюви-
ально-железистая рыхлопесчаная на псевдофибровых аллювиальных 
песках (подробное описание этой почвы содержится в статье А.В. Исаева 
и Р.Н. Шарафутдинова «Почвы постоянных пробных площадей сосновых 
биогеоценозов заповедника», представленной в данном сборнике). 

Для оценки валового содержания в напочвенном покрове органичес-
кого вещества и зольных элементов на пробной площади было заложено 
пять площадок размером 25×25 см, на которых специальным пробоот-
борником взяты образцы почвы из двух слоев: 0-10 см и  10-20 см (за 
нулевую отметку принят минеральный слой почвы с удаленным напоч-
венным покровом). Отобранные образцы напочвенного покрова и почвы 
разделяли на три части, каждую из которых высушивали до абсолютно 
сухого состояния при температуре 105°С, измельчали, взвешивали и 
сжигали в муфельной печи при температуре 450°С. Содержание эле-
ментов в золе определяли в лаборатории Поволжского государственного 
технологического университета на атомно-абсорбционном спектромет-
ре AAnalyst 400 по типовым методикам [6, 7]. Всю мерную посуду (пи-
петки, колбы) предварительно откалибровали по дистиллированной 
воде. Стандартные калибровочные растворы и растворы исследуемых 
образцов вводили в пламя горелки последовательно через распылитель. 
В качестве горючего газа использовали ацетилен, окислителя – воздух, а 
калибровочного раствора – 0,1 М раствор НNO3. Каждую пробу анали-
зировали на спектрометре три раза и вычисляли среднее значение по 
образцу. Цифровой материал обработан на ПК с использованием стан-
дартных методов математической статистики. 

Результаты исследований и их интерпретация 

Анализ исходного материала показал, что величина абсолютно су-
хой массы напочвенного покрова, зольного остатка и концентрации в 
нем химических элементов очень сильно варьирует в пространстве эко-
топа (табл. 1). Особенно велика вариабельность концентрации никеля, 
свинца и цинка. Меньше всего изменяется концентрация марганца.  

На первом месте в ранговом ряду зольных элементов по их содержа-
нию в напочвенном покрове находится кальций, составляющий основу 
растительных клеток, которому лишь незначительно уступает железо. 
Довольно велико содержание в нем калия и марганца, хотя оно значи-
тельно меньше, чем предыдущих элементов. Очень мало содержание в 
напочвенном покрове меди и никеля. Содержание стронция, кобальта и 
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хрома, сведения о которых не вошли в таблицу, не превышает 0,05 
мг/кг, а кадмия – 0,015 мг/кг. Содержание летучей фракции органики, 
состоящей в основном из углерода, водорода, кислорода и азота, гораз-
до меньше, чем в других изученных нами ранее экотопах [2]. Значи-
тельно ниже, чем в других экотопах, содержание в нем и оцениваемых 
зольных элементов, что связано, главным образом, с флористическими 
различиями его состава.  

 
Таблица 1 

Показатели изменчивости массы напочвенного покрова в сосняке  
лишайниковом и концентрации в нем зольных элементов 

Параметр Мера 
Значения статистических показателей 

M x mx min max Sx V p 

Масса кг/м2 4,58 0,52 3,37 6,50 1,17 25,6 11,4 

Зола % 53,8 3,5 31,2 80,0 15,9 29,5 6,4 

Ca2+ мг/кг 1476,0 79,3 769,0 2486,0 531,6 36,0 5,4 

Fe3+ то же 1161,0 54,1 827,1 2024,0 363,2 31,3 4,7 

K+ – // – 490,2 22,3 249,2 782,2 149,4 30,5 4,5 

Mn2+ – // – 115,2 4,9 67,7 177,9 33,0 28,7 4,3 

Zn2+ – // – 19,42 1,20 2,75 33,25 8,06 41,5 6,2 

Pb2+ – // – 8,82 0,72 4,82 20,87 4,80 54,4 8,1 

Cu2+ – // – 2,53 0,11 1,65 3,75 0,74 29,3 4,4 

Ni2+ – // – 1,77 0,15 0,42 4,68 1,03 58,5 8,7 

Здесь и далее: M x – среднее арифметическое значение показателя; mх – ошибка сред-
него арифметического; min, max – минимальное и максимальное значения; Sх – среднее 
квадратическое (стандартное) отклонение показателя; V – коэффициент вариации показа-
теля, %;  р – ошибка опыта, %. 

 
Расчеты показали, что содержание в образцах напочвенного покрова 

сосняка лишайникового некоторых зольных элементов довольно тесно 
коррелирует между собой (табл. 2). Так, с содержанием кальция тесно 
связано содержание марганца и калия, с содержанием железа – содер-
жание свинца и никеля, калия – содержание марганца и цинка. Все хи-
мические элементы напочвенного покрова объединяются между собой 
по характеру изменения содержания в образцах в три кластера (рис. 1), в 
первый из которых вошли кальций, калий и марганец, являющиеся био-
фильными. К этому кластеру близко примыкают цинк и медь, также 
относящиеся к биофильным элементам. Третий кластер слагают железо, 
свинец и никель, присутствие которых в напочвенном покрове не связа-
но с деятельностью растительности, а обусловлено, на наш взгляд, с 
поступлением атмосферной пыли и песчинок, выбиваемых каплями до-
ждя из почвы.  
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Таблица 2 
Матрица коэффициентов корреляции между содержанием  
зольных элементов в образцах напочвенного покрова 

Элемент 
Значения коэффициента корреляции между элементами 

Ca2+ Fe3+ K+ Mn2+ Zn2+ Pb2+ Cu2+ Ni2+ 

Ca2+ 1,00        
Fe3+ -0,32 1,00       
K+ 0,75 0,23 1,00      

Mn2+ 0,90 0,09 0,92 1,00     
Zn2+ 0,49 0,51 0,82 0,77 1,00    
Pb2+ -0,36 0,96 0,17 0,04 0,53 1,00   
Cu2+ 0,34 0,59 0,70 0,65 0,88 0,66 1,00  
Ni2+ -0,29 0,79 0,24 0,08 0,47 0,77 0,53 1,00 
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Рис. 1. Дендрограмма сходства элементов по их содержанию в напочвенном покрове 
сосняка лишайникового, построенная способом Варда 

 
Вариабельность содержания многих химических элементов в верх-

них слоях почвы сосняка лишайникового гораздо выше, чем в напоч-
венном покрове (табл. 3). Особенно сильно варьирует валовое содержа-
ние в почве марганца и цинка. Меньше всего изменяется содержание в 
ней меди, особенно в самом верхнем слое. Вариабельность содержания 
летучих фракций органики, марганца и цинка в слое почвы 10-20 см по 
сравнению с расположенным выше слоем снижается, а железа, калия, 
кальция, свинца и меди, наоборот, несколько возрастает. 
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Таблица 3 
Статистические показатели концентрации летучих фракций органического  

вещества и зольных элементов в верхних слоях почвы 

Элемент 
Значения статистических показателей* 

M x mx min max Sx V p 

Слой почвы 0-10 см 
Органика 2,22 0,24 1,35 4,02 0,92 41,2 10,6 

Fe3+ 668,0 49,9 398,0 1443,0 335,0 50,2 7,5 
K+ 66,8 2,84 49,7 105,6 19,0 28,5 4,2 
Mn2+ 10,5 1,98 2,03 38,3 13,3 126,3 18,8 
Ca2+ 7,52 0,39 3,83 13,2 2,64 35,2 5,2 
Zn2+ 4,33 0,67 0,62 15,7 4,47 103,2 15,4 
Pb2+ 2,00 0,09 1,03 3,33 0,61 30,3 4,5 
Cu2+ 0,40 0,01 0,33 0,52 0,06 13,9 2,1 

Слой почвы 10-20 см 
Органика 0,88 0,07 0,42 1,23 0,25 28,9 7,5 

Fe3+ 991,8 99,5 190,6 1873,0 667,8 67,3 10,0 
K+ 76,9 5,71 28,1 120,4 38,3 49,8 7,4 
Mn2+ 20,7 2,45 1,03 39,5 16,4 79,5 11,9 
Ca2+ 7,52 0,52 2,00 12,1 3,46 46,1 6,9 
Zn2+ 2,35 0,31 0,16 9,3 2,05 87,6 13,1 
Pb2+ 0,62 0,06 0,00 1,14 0,43 69,5 10,4 
Cu2+ 0,314 0,014 0,174 0,457 0,095 30,3 4,5 

Примечание: * – концентрация летучих фракций органики выражена в %, а зольных 
элементов – в мг на кг абсолютно сухой массы почвы 

 
Концентрация и ранговое расположение химических элементов в 

верхних слоях почвы, как свидетельствуют приведенные данные, со-
вершенно иные, чем в напочвенном покрове. Лидирующее положение 
по концентрации в почве занимает железо, на порядок превосходящее 
другие металлы. Содержание летучих фракций органики составляет в 
слое почвы 0-10 см всего лишь 4,8 % от их содержания в напочвенном 
покрове (табл. 4). В слое почвы 10-20 см их содержится еще меньше. 
Намного меньше в почве и концентрация зольных элементов. По мере 
возрастания глубины почвы концентрация в ней железа, калия и мар-
ганца увеличивается, а цинка, свинца и меди снижается. Концентрация 
кальция в обоих проанализированных слоях почвы почти одинакова. 

 
Таблица 4 

Отношение концентрации летучих фракций органики и массы зольных элементов 
между напочвенным покровом и различными слоями почвы 

Слой почвы 
Доля элементов по отношению к подстилке и верхнему слою почвы, % 

Органика Fe3+ K+ Mn2+ Ca2+ Zn2+ Pb2+ Cu2+ 

I (0-10 см) 4,8 57,5 13,6 9,1 5,1 22,3 22,7 15,8 
II (10-20 см) 1,9 85,4 15,7 18,0 5,1 12,1 7,0 12,4 

II / I 39,6 148,5 115,1 197,1 100,0 54,3 31,0 78,5 
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Расчеты показали, что концентрация в образцах почвы ряда элементов 
довольно сильно коррелирует между собой (табл. 5). Так, в слое почвы 
0-10 см концентрация железа, калия, марганца и кальция варьирует наи-
более синхронно. Концентрация кальция, в свою очередь, тесно связана 
с концентрацией цинка. Все элементы по своей концентрации в суб-
страте этого слоя объединяются между собой в два кластера (рис. 2), 
которые коренным образом отличаются от кластеров напочвенного по-
крова. В первый кластер вошли летучие фракции органики, медь и сви-
нец, а во второй – все остальные элементы. В слое  почвы  10-20 см  ха-
рактер  взаимной  связи  элементов  совершенно  иной (рис. 3). Здесь 
большинство из них объединяются в один кластер, особняком от кото-
рого отстоят летучие фракции органики и особенно цинк. Объединение 
элементов в один кластер указывает на сходство процесса их вымыва-
ния из подстилки, приводящего к синхронности изменения концентра-
ции в образцах почвы. Наиболее высокоорганизованна система химиче-
ских элементов, как показали расчеты, в слое почвы 10-20 см (табл. 6). 
Наиболее же слабо – в слое почвы 0-10 см, который является границей 
двух сред и ареной активных перестроечных геохимических процессов.  

 
Таблица 5 

Матрица коэффициентов корреляции между относительным содержанием летучих 
фракций органики и зольных элементов в образцах почвы 

Элемент 
Значения коэффициента корреляции между элементами 

Органика Fe3+ K+ Mn2+ Ca2+ Zn2+ Pb2+ Cu2+ 

Слой почвы 0-10 см 
Органика 1,00        

Fe3+ -0,44 1,00       
K+ -0,47 0,97 1,00      
Mn2+ -0,53 0,97 0,92 1,00     
Ca2+ -0,21 0,79 0,75 0,85 1,00    
Zn2+ 0,19 0,59 0,52 0,55 0,71 1,00   
Pb2+ 0,43 -0,15 0,02 -0,32 -0,13 0,04 1,00  
Cu2+ 0,91 -0,24 -0,29 -0,29 0,12 0,42 0,34 1,00 

Слой почвы 10-20 см 
Органика 1,00        

Fe3+ 0,75 1,00       
K+ 0,76 0,99 1,00      
Mn2+ 0,79 0,96 0,98 1,00     
Ca2+ 0,77 0,97 0,96 0,91 1,00    
Zn2+ 0,26 0,35 0,41 0,38 0,46 1,00   
Pb2+ 0,80 0,91 0,92 0,88 0,94 0,50 1,00  
Cu2+ 0,80 0,86 0,91 0,94 0,84 0,53 0,89 1,00 
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Рис. 2. Дендрограмма сходства элементов по их содержанию в слое почвы 0-10 см 
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Рис. 3. Дендрограмма сходства элементов по их содержанию в слое почвы 10-20 см 
 

Таблица 6 
Параметры организованности химического состава напочвенного 

покрова и разных слоев почвы в сосняке лишайниковом 

Слой 
Статистические параметры матрицы коэффициентов корреляции*  

M R mR min max SR 
Покров 0,461 0,073 -0,363 0,963 0,386 
0-10 см 0,251 0,095 -0,530 0,973 0,500 
10-20 см 0,765 0,042 0,259 0,991 0,222 

Примечание: *  –  M R – среднее арифметическое значение коэффициента корреля-
ции; mR – ошибка среднего арифметического значения коэффициента корреляции; min, 
max – его минимальное и максимальное значения; SR – среднее квадратическое отклоне-
ние от среднего арифметического значений коэффициентов корреляции. 
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Исследования показали, что масса летучих фракций органики и 
зольных элементов в напочвенном покрове и верхних слоях почвы 
варьирует в пространстве экотопа так же сильно, как и их концентрация 
(табл. 7). В напочвенном покрове особенно сильно варьирует масса ни-
келя и свинца, в слое почвы 0-10 см – марганца и цинка, а в слое 10-20 
см – марганца, свинца и железа. Меньше всего изменяется масса меди, 
особенно в слое почвы 0-10 см, а также летучих фракций органики, осо-
бенно в напочвенном покрове.  

 
Таблица 7 

Масса летучих фракций органики и зольных элементов в напочвенном  
покрове и верхнем слое почвы сосняка лишайникового 

Элемент 
Значения статистических показателей* 

M x mx min max Sx V p 

Напочвенный покров и подстилка 
Органика 21,55 2,06 15,6 28,2 4,60 21,4 9,6 

Fe3+ 53,66 9,89 30,64 79,36 22,12 41,2 18,4 
K+ 22,72 4,35 11,86 33,39 9,73 42,9 19,2 

Mn2+ 5,30 0,92 3,22 7,78 2,05 38,6 17,3 
Ca2+ 67,52 13,05 39,43 105,6 29,19 43,2 19,3 
Zn2+ 0,88 0,17 0,40 1,36 0,39 44,2 19,7 
Pb2+ 0,40 0,10 0,20 0,74 0,22 54,4 24,3 
Cu2+ 0,11 0,02 0,07 0,16 0,04 32,9 14,7 
Ni2+ 0,08 0,02 0,03 0,13 0,04 51,6 23,1 

Слой почвы 0-10 см 
Органика 30,32 5,14 19,78 49,23 11,48 37,9 16,9 

Fe3+ 935,9 245,0 624,7 1911,3 547,8 58,5 26,2 
K+ 93,2 14,3 70,0 148,4 31,9 34,2 15,3 

Mn2+ 15,1 9,57 3,28 53,1 21,4 141,7 63,4 
Ca2+ 10,5 1,91 5,60 17,1 4,27 40,6 18,2 
Zn2+ 5,96 2,48 1,18 13,67 5,56 93,3 41,7 
Pb2+ 2,75 0,33 2,08 3,96 0,73 26,6 11,9 
Cu2+ 0,56 0,03 0,48 0,64 0,06 10,9 4,9 

Слой почвы 10-20 см 
Органика 13,08 1,75 6,56 16,38 3,91 29,9 13,4 

Fe3+ 1482,4 496,2 307,4 2744,1 1109,5 74,8 33,5 
K+ 114,9 28,4 44,1 177,5 63,5 55,2 24,7 

Mn2+ 30,9 12,21 1,78 57,2 27,3 88,3 39,5 
Ca2+ 11,2 2,54 4,69 17,6 5,68 50,6 22,6 
Zn2+ 3,48 0,95 1,35 6,84 2,12 60,9 27,2 
Pb2+ 0,92 0,30 0,00 1,51 0,68 74,4 33,3 
Cu2+ 0,47 0,07 0,29 0,65 0,15 32,3 14,5 

Примечание: * – содержание летучих фракций органики выражено в т / га, а зольных 
элементов – в кг/га. 
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Приведенные данные показывают, что в сосняке лишайниковом 
масса летучих фракций органики, цинка, свинца и меди наиболее велика 
в слое почвы 0-10 см, а в напочвенном покрове сконцентрирована ос-
новная масса кальция (табл. 8), скорость движения которого в биологи-
ческом круговороте мала. Наиболее подвижны железо, калий и марга-
нец, валовое содержание которых с глубиной неуклонно увеличивается. 

 
Таблица 8 

Отношение содержания летучих фракций органики и массы зольных элементов 
между напочвенным покровом и различными слоями почвы 

Слой почвы 
Доля элементов по отношению к подстилке или верхнему слою 

Органика Fe3+ K+ Mn2+ Ca2+ Zn2+ Pb2+ Cu2+ 

I (0-10 см) 1,41 17,44 4,10 2,85 0,16 6,77 6,88 5,09 
II (10-20 см) 0,61 27,63 5,06 5,83 0,17 3,95 2,30 4,27 

II / I 0,43 1,58 1,23 2,05 1,07 0,58 0,33 0,84 
 
Высокая пространственная вариабельность концентрации химиче-

ских элементов в напочвенном покрове и почве свидетельствует о необ-
ходимости оптимизации объема выборки при изучении биологического 
круговорота веществ в лесных экосистемах и взятии необходимого чис-
ла образцов. Объем выборки (N, шт.) для достижения требуемой точно-
сти учета при проведении исследований можно вычислить по известной 
формуле математической статистики N = t⋅(V/p)2, где t – критерий 
Стьюдента, величина которого зависит от объема выборки и уровня ве-
роятности; V – коэффициент вариации, %; р – заданная точность опыта 
(относительная ошибка измерения), %. Расчеты показали, что для оцен-
ки содержания летучих фракций органики с погрешностью ±10 % на 
95 %-ном уровне вероятности необходимо взять 10 образцов подстилки, 
29 образцов из слоя почвы 0-10 см и 19 – из слоя 10-20 см (табл. 9). Для 
оценки же содержания зольных элементов необходим еще более значи-
тельный объем выборки, осуществить который не совсем реально.  

 
Таблица 9 

Число образцов, необходимое для достижения 10 %-ной точности оценки массы 
зольных элементов в подстилке и почве с вероятностью 95 % 

Слой 
Число образцов для различных компонентов 

Органика Fe3+ K+ Mn2+ Ca2+ Zn2+ Pb2+ Cu2+ 

Подстилка 10 35 37 30 38 39 59 23 
Почва 0-10 29 68 24 392 34 170 15 4 
Почва 10-20 19 110 61 152 51 74 108 22 
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Результаты проделанной нами работы показывают, таким образом, 
что даже в таком относительно простом биогеоценозе, как сосняк ли-
шайниковый, изучение биологического круговорота веществ сопряжено 
со значительными трудностями методического и технического характе-
ра, обусловленных значительным варьированием содержания всех оце-
ниваемых химических элементов. Для снижения стоимости лаборатор-
ных работ и обеспечения приемлемой точности оценки валового содер-
жания элементов в напочвенном покрове и почве необходимо отбирать 
не менее 20 образцов, сводя их в средние послойные выборки, которые, 
в свою очередь, должны быть тщательно перемешаны и разделены при 
проведении химического анализа на 3-5 частей.  

На основе результатов проведенного исследования можно сделать 
следующие выводы. 

1. Величина абсолютно сухой массы напочвенного покрова, зольно-
го остатка и концентрации в нем химических элементов очень сильно 
варьирует в пространстве экотопа. Особенно велика вариабельность 
концентрации никеля, свинца и цинка. Меньше всего изменяется кон-
центрация в напочвенном покрове марганца. 

2. На первом месте в ранговом ряду зольных элементов по их со-
держанию в напочвенном покрове находится кальций, которому лишь 
незначительно уступает железо. Довольно велико содержание в нем 
калия и марганца, хотя оно значительно меньше, чем предыдущих эле-
ментов. Замыкают ранговый ряд элементов медь, никель, стронций, ко-
бальт, хром и кадмий. Содержание летучей фракции органики и всех 
оцениваемых нами зольных элементов в напочвенном покрове сосняка 
лишайникового гораздо ниже, чем в сосняках лишайниково-мшистых.  

3. Вариабельность содержания многих зольных элементов в верх-
них слоях почвы сосняка лишайникового гораздо выше, чем в напоч-
венном покрове. Особенно сильно варьирует содержание в почве мар-
ганца и цинка. Меньше всего изменяется содержание в ней меди, осо-
бенно в самом верхнем слое. Вариабельность содержания летучих 
фракций органики, марганца и цинка в слое почвы 10-20 см по сравне-
нию с выше расположенным слоем снижается, а железа, калия, кальция, 
свинца и меди, наоборот, несколько возрастает. 

4. Концентрация и ранговое расположение химических элементов в 
верхних слоях почвы совершенно иные, чем в напочвенном покрове. 
Лидирующее положение по концентрации в почве занимает железо, на 
порядок превосходящее другие металлы. Содержание летучих фракций 
органики составляет в слое почвы 0-10 см всего лишь 4,8 % от их со-
держания в напочвенном покрове. В слое почвы 10-20 см оно еще ниже. 
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Намного меньше в почве и концентрация зольных элементов. По мере 
возрастания глубины почвы концентрация в ней железа, калия и мар-
ганца увеличивается, цинка, свинца и меди снижается, а кальция остает-
ся неизменной. 

5. Основная масса кальция сконцентрирована в напочвенном по-
крове. Масса же летучих фракций органики, цинка, свинца и меди наи-
более велика в слое почвы 0-10 см, а железа, калия и марганца – в слое, 
расположенном ниже. 

6. Быстрее всего вымываются из напочвенного покрова и мигриру-
ют в почве железо, калий и марганец, а наименее подвижен кальций.  

7. Высокая пространственная вариабельность концентрации хими-
ческих элементов в напочвенном покрове и почве свидетельствует о 
необходимости оптимизации объема выборки при изучении биологиче-
ского круговорота веществ в лесных экосистемах. Для снижения стои-
мости лабораторных работ и обеспечения приемлемой точности оценки 
необходимо отбирать не менее 20 образцов, сводя их в средние послой-
ные выборки, которые, в свою очередь, должны быть тщательно пере-
мешаны и разделены на 3-5 частей.  
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VARIABILITY OF ASH CONSTITUENTS CONTENT  
IN THE SOIL COVER AND TOPSOIL 

(LICHEN PINE FOREST) 
 

Yu.P. Demakov, А.V. Isaev, V.I. Talantsev 
 
The data on variability of oven-dry weight of soil cover in lichen pine forest as well as con-

tent in it and in the  topsoil (20 сm) of volatile organic fractions and ash constituents are given. It 
is shown that it is important to use no less than 20 samples when studying biocycle of the mat-
ters in this forest type. All the samples should be brought to the mean stratified samplings, which 
should be thoroughly mixed and divided into 3-5 parts for a chemical analysis. 

 
Keywords: lichen pine forest, soil, litter, ash constituents, total content, variability. 
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УДК 630*114 (470.343) 

ВАРИАБЕЛЬНОСТЬ ПАРАМЕТРОВ ПОЧВЫ  
ПОЙМЕННОГО БИОГЕОЦЕНОЗА 

 
А. В. Исаев, Ю. П. Демаков, Т. Х. Гордеева, А. А. Бажина  

 
Приведены результаты исследований по вариабельности физических, хими-

ческих и микробиологических параметров верхнего слоя аллювиальной луговой 
поверхностно-оглеенной почвы в пойменном экотопе. Показано, что основным 
источником вариации валового содержания зольных элементов в почве, часть из 
которых изменяется в пространстве экотопа сопряженно, являются случайные 
факторы-шумы, обусловленные неоднородностью рельефа и наносов аллювия в 
пределах экотопа, а обилия микроорганизмов – древесные породы (больше всего 
их под деревьями липы, а меньше всего – под деревьями ели). По мере удаления 
от стволов всех пород деревьев численность олиготрофов и микромицетов неук-
лонно возрастает. Подобным же образом изменяется численность целлюлозоде-
структоров и сапротрофов под деревьями дуба и ели. Установлено также, что 
обилие всего комплекса микробиоты в определенной мере зависит от валового 
содержания в почве зольных элементов. Наиболее чутко реагируют на это мик-
ромицеты, изменяя свое обилие обратно пропорционально содержанию боль-
шинства ионов металлов. Только хром и стронций в пределах существующего в 
пойменных экотопах диапазона концентрации оказывают на рост их колоний по-
ложительное влияние. 

Сделан вывод о том, что для получения надежных выводов о свойствах поч-
вы в пойменных экотопах и влиянии на них древесных растений необходимо от-
бирать не менее 20 образцов пропорционально доле участия пород в насаждении 
или площади определенных парцелл, сводя их в средние послойные выборки. 

 
Ключевые слова: пойменный экотоп, почва, физические, химические и мик-

робиологические показатели, вариабельность, древесные породы, влияние. 

 
 

Введение 

Почва – «зеркало ландшафта». Этот тезис В.В. Докучаева наглядно 
иллюстрирует отклик растительности на состояние почвенного покрова. 
Однако в процессе развития и сама почва изменяется в пространстве и 
во времени в зависимости от комплекса биотических и абиотических 
факторов среды. Даже в пределах одного биогеоценоза, являющегося 
элементарным природным комплексом [39], свойства почв достаточно 
сильно флуктуируют, это так называемая внутрибиогеоценозная измен-
чивость [17], о которой и пойдет речь в данной статье.  

Одним из факторов флуктуации свойств почв является пространст-
венная неоднородность размещения компонентов биогеоценоза, в част-
ности горизонтальная неоднородность растительного покрова, форми-
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рующая парцеллы [17, 18, 36, 41]. Внутри самой парцеллы, где струк-
турными элементами являются отдельные деревья, речь может идти о 
влиянии феномена фитогенного поля растений, гипотезу о котором вы-
двинул А.А. Уранов [43]. 

Вопрос о влиянии древесной растительности на почвенный покров, 
несмотря на длительную историю его изучения и большое число опуб-
ликованных работ [2, 5, 9, 12; 15, 17, 18, 21-24, 31-33], не потерял своей 
актуальности и поныне, что связано: 1) с его большим практическим 
значением; 2) разнообразием природно-климатических условий и почв, 
обуславливающих специфику проявления биогеоценотических процес-
сов в различных регионах России и Земного шара; 3) совершенствова-
нием методов и аппаратуры почвенно-экологических исследований, 
позволяющих вскрыть ранее не изученные явления; 4) наличием проти-
воречий в результатах различных авторов.  

Результаты многочисленных исследований [1, 2, 6, 12, 15, 17-19; 21, 
22; 25, 29, 37, 41, и др.] показали, что эдификаторная роль древесных 
растений выражается в изменении температурно-гидрологического ре-
жима биогеоценоза, состава атмосферных осадков, массы опада и лес-
ной подстилки, структуры и биомассы подпологовой растительности, 
численности и активности различных деструкторов органического ве-
щества. Характер и степень влияния древесных растений на почву зави-
сит от их вида, возраста, степени сомкнутости полога леса, рельефа ме-
стности и климата. В частности установлено, что в ризосфере деревьев 
по мере удаления от приствольной зоны к периферии существенно из-
меняются значения многих физических, химических и биологических 
параметров почвы. Характер изменений зависит при этом от многих 
факторов: вида древесного растения, его возраста, степени сомкнутости 
древесного полога, типа почвы и физико-географических условий мест-
ности. Так, в приствольных микрозонах кислотность почвы и содержа-
ние основных элементов питания растений выше, чем в межкроновом 
пространстве древесных парцелл. С увеличением трофности почв раз-
личия между микрозонами становятся более выраженными. Одним из 
мощных экологических факторов воздействия растительности на почвы 
являются прижизненные выделения (экзометаболиты) и вещества, вы-
мываемые из их опада.  

Таким образом, несмотря на значительный объем накопленных дан-
ных, характеризующих вариабельность свойств почвы и факторов, ее 
определяющих, актуальность работы имеет место в связи с высокой 
пестротой почвенного покрова и условий, ее формирующих. Исследо-
вания по данному вопросу проведены в основном на почвах автоморф-
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ного ряда, тогда как почвы гидроморфного ряда, в особенности аллюви-
альные, в этом отношении пока практически не изучены, что и опреде-
лило выбор темы нашей работы. 

Цель работы – оценить вариабельность физико-химических пара-
метров аллювиальной луговой поверхностнооглеенной почвы и выявить 
определяющие ее факторы. 

Объект и методика изучения 

Исследования проведены на постоянной пробной площади, зало-
женной на территории заповедника в центральной части поймы             
р. Большая Кокшага в липняке с дубом крапивно-будровом среднепой-
менном, произрастающем на аллювиальной луговой поверхностноогле-
енной сильно гумусированной среднеглинистой почве, подстилаемой 
слоистыми глинисто-песчаными отложениями [14]. Оценка изменения 
параметров почвы осуществлена в градиенте фитогенного поля трех 
деревьев: дуба, липы и ели, находящихся в разных частях экотопа. Для 
этого на расстоянии 50, 100, 200 и 300 см от ствола каждого дерева сде-
ланы почвенные прикопки и проведено их морфологическое описание. 
Образцы для определения параметров почвы, с которой была предвари-
тельно удалена подстилка, взяты специальным буриком объемом 275,9 
см3 из двух верхних слоев (0-10 и 10-20 см), которые, исходя из морфо-
логического строения почвенного профиля, представляют собой два 
генетических горизонта: гумусовый и переходный гумусово-
иллювиальный. Отбор проб осуществляли в середине июля 2013-2014 
года. Методика отбора проб в пределах фитогенного поля деревьев вы-
брана с позиции оценки «индивидуального» влияния дерева на почву, 
на что указывал Л.О. Карпаческий [17]. 

Анализ образцов проведен в лаборатории Поволжского государст-
венного технологического университета. Гранулометрический состав 
почв определяли на лазерном анализаторе размеров частиц Analysette 22 
Micro Tecplus. Потери при прокаливании оценивали по ГОСТ 26213-91 
[47], величину рН водной и солевой вытяжек почвы – ГОСТ 26423-85 
[48] и ГОСТ 11623-89 [49]; гидролитической кислотности – ГОСТ 
26212-91 [50]; содержание гумуса – ГОСТ 26213-91 [47], подвижных 
соединений Ca и Mg – ГОСТ 26487-85 [51]; железа – ГОСТ 27894.7-88 
[52]; фосфора и обменного калия – ГОСТ Р 54650-2011 [53]; нитратного 
азота – ГОСТ 26951-86 [54].  

Содержание валовых форм металлов определяли по типовым мето-
дикам [26, 27]: почву высушивали в шкафу при температуре 105±2ºС до 
постоянной массы, взвешивали на электронных весах VibraHT/HTR-
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120E [ShinkoDensy, Japan, 2008] с точностью до 0,0001 г, измельчали, 
помещали в фарфоровые тигли и озоляли в муфельной печи при темпе-
ратуре 500±10ºС в течение 8 часов. После озоления тигли помещали в 
эксикаторы с безводным хлоридом кальция для охлаждения, после ко-
торого определили массу золы и вычисляли зольность образцов. Полу-
ченную золу растворяли в смеси кислот, состоящей из 1 мл концентри-
рованной химически чистой азотной и 3 мл концентрированной особо 
чистой соляной. Полученные растворы пропускали через обеззоленные 
фильтры в мерные колбы и разбавляли их дистиллированной водой, 
доводя объем до 25 мл. Определение содержания в золе ионов металлов 
проводили на атомно-абсорбционном спектрометре AAnalyst 400 [Per-
kinElmer, USA, 2008] методом градуировочного графика, для построе-
ния которого использованы государственные стандартные образцы рас-
творов. Полученные данные были отфильтрованы с помощью                 
t-критерия Стьюдента, сомнительные значения отбракованы. 

Образцы почвы для микробиологического анализа отбирали только 
из слоя почвы 0-10 см методом Красильникова [40]. Учет численности 
микроорганизмов проводили путем посева на агаризованные питатель-
ные среды. Микроорганизмы, использующие органические источники 
азота, учитывали на мясопептонном агаре (МПА); актиномицеты и бак-
терии, усваивающие минеральные формы азота, – на крахмалоаммиач-
ном агаре (КАА); микромицеты – на подкисленной среде Чапека; олиго-
трофы – на почвенном агаре (ПА); целлюлозодеструкторы и азотобак-
теры – на среде Гетчинсона и Эшби методом обрастания комочков поч-
вы [28]. 

Обработка цифрового материала проведена на ПК с использованием 
стандартных методов математической статистики и пакетов прикладных 
программ. 

Результаты исследований и их интерпретация 

Одним из важнейших параметров почвы, отражающих как воздейст-
вие на нее растительности, так и ее плодородие, является мощность гу-
мусового горизонта, которая в пределах экотопа изменяется от 10,5 до 
14,5 см (коэффициент вариации составляет 13,2 %). Наибольшая мощ-
ность горизонта отмечена под дубом, а наименьшая – под елью (табл. 
1), хотя достоверных различий величины этого параметра почвы под 
разными породами установить не удалось (табл. 2). Не установлено раз-
личий и между прикопками, находящимися на разном удалении от 
стволов деревьев, что обусловлено, возможно, перекрытием зон влияния 
разных пород в сложном пойменном древостое. 

 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

45 
 

Таблица 1 
Мощность гумусового горизонта почвы под разными породами деревьев 

Порода 
Расстояние от ствола Среднее 

значение, см 
Коэффициент 
вариации, % 50 см 200 см 300 см 

Дуб 14,5 11,0 14,5 13,3 15,2 
Липа 13,5 11,0 11,5 12,0 11,0 
Ель 11,0 11,5 10,5 11,0 4,5 
В целом 13,0 11,2 12,2 12,1 13,2 

 
Таблица 2 

Результаты дисперсионного анализа мощности гумусового  
горизонта почвы под разными породами деревьев 

Источник 
дисперсии 

Сумма 
квадратов 

Степени 
свободы 

Средний 
квадрат 

Критерий Фишера Доля 
влияния, 

% Fфакт. F0,05 

Древесная порода 8,222 2 4,111 2,31 6,94 40,3 
Расстояние от ствола 5,056 2 2,528 1,42 6,94 24,8 
Шумы (погрешности) 7,111 4 1,778 - - 34,9 

 
Морфологическое строение гумусового горизонта почвы под разны-

ми породами деревьев, как показал анализ проведенных нами описаний, 
достаточно схоже. Для него характерны темно-бурая окраска, рыхлое 
сложение, мелкоореховатая структура, устойчивая к механическому 
воздействию, высокая насыщенность мелкими корнями растений, ко-
пролитами дождевых червей и мелкими остатками органического веще-
ства. Под елью встречаются более светлые сизые агрегаты, возникшие в 
результате деятельности червей либо мелких грызунов. Строение сле-
дующего за ним переходного гумусово-иллювиального горизонта, 
имеющего охристо-коричневую окраску, обусловленную присутствием 
в значительном количестве новообразований F2O3, тоже во многом 
схоже между прикопками. Его структура представлена крупно-
комковатыми отдельностями, состоящими из более мелких агрегатов 
(при усилии крупные агрегаты распадаются на более мелкие, которые 
устойчивы к механическому воздействию). Под деревьями ели и липы 
содержатся железисто-марганцевые ортштейны (дробовины) диаметром 
до 1 см, которые являются индикатором глееобразования, возникающе-
го в результате переувлажнения почв грунтовыми водами в условиях их 
застойно-промывного режима [10]. Их формирование связано со сменой 
окислительно-восстановительных процессов, чередованием периодов 
избыточного увлажнения и иссушения почвенного профиля, сменой 
нейтральной реакции на кислую и с достаточным наличием в почвен-
ных растворах подвижных форм железа и марганца [11, 13]. Под дубом 
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ортштейны не обнаружены, но присутствуют остатки неразложившего-
ся органического вещества и копролиты червей. После высушивания 
разница между горизонтами становится более существенной: почва из-
под ели приобретает белесую окраску, тогда как из-под других пород – 
полихромную с преобладанием коричневых тонов. Дифференциация 
профиля выражена очень слабо. 

Довольно значительно изменяется в пределах экотопа грануломет-
рический состав почвы, существенно различающийся у разных ее слоев: 
в верхнем слое преобладает фракция крупной пыли, а в нижнем – мел-
кой (табл. 3). Наиболее сильно варьирует содержание в ней частиц раз- 

 
Таблица 3 

Значения статистических показателей гранулометрического состава почв (n=6) 

Фракция 
Значения статистических показателей* 

Mx max min Sx mx V р 

Слой почвы 0-10 см 

0,25-0,05 мм 10,3 16,5 6,9 3,34 1,36 32,3 13,2 
0,05-0,01 мм 48,1 50,9 42,2 3,37 1,38 7,0 2,9 
0,01-0,005 мм 3,6 5,2 2,4 0,92 0,38 25,8 10,5 
0,005-0,001 мм 28,1 32,1 25,3 2,30 0,94 8,2 3,3 

<0,001 мм 9,9 11,4 8,4 1,03 0,42 10,5 4,3 
Физ. глина 41,5 47,0 38,9 2,83 1,15 6,8 2,8 

Слой почвы 10-20 см 

0,25-0,05 мм 2,2 3,6 0,9 1,18 0,48 53,6 21,9 
0,05-0,01 мм 29,1 46,1 18,7 10,3 4,18 35,3 14,4 
0,01-0,005 мм 1,6 2,9 1,0 0,71 0,29 46,1 18,8 
0,005-0,001 мм 45,5 53,1 34,2 6,79 2,77 14,9 6,1 

<0,001 мм 21,7 26,9 13,2 5,00 2,04 23,0 9,4 
Физ. глина 68,7 80,4 50,3 11,3 4,60 16,4 6,7 

Примечание: * – Мх, min, max – среднее, минимальное и максимальное значения 
признака; Sx – среднее квадратическое (стандартное) отклонение, mx – ошибка среднего; V 
– коэффициент вариации, %; р – точность опыта, %. 

 
мером 0,25-0,05 и 0,005-0,001 мм, причем изменчивость более высокая в 
образцах из нижнего слоя. В слое почвы 0-10 см меньше всего варьиру-
ет содержание частиц размером 0,01-0,05 и 0,001-0,005 мм, а в нижнем – 
только размером 0,001-0,005 мм. Изменчивость гранулометрического 
состава почвы обусловлена как неравномерностью отложения аллювия в 
пространстве экотопа, так и различиями в скорости процессов почвообра-
зования, в том числе вертикальной миграции частиц и мощности накоп-
ления гумуса. Степень изменчивости доли фракции почвы, отображаемая 
коэффициентом вариации (V, %), в определенной мере зависит от средне-
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го значения признака (Х, %). Эту зависимость аппроксимирует уравнение 
регрессии V = 55,9Х0,402 (R2 = 0,482; Fфакт. = 7,44 > F0,05 = 5,32). 

Анализ исходных данных показал, что одной из причин варьирова-
ния гранулометрического состава почвы являются древесные растения. 
Так, в верхнем слое почвы глинистых частиц содержится больше всего 
под дубом, а мелкого песка (0,05-0,25 мм) – под елью (табл. 4). В ниж-
нем же слое почвы глины больше всего под липой, а мелкого песка – 
под дубом. Коэффициент сходства гранулометрического состава почв 
изменяется между древесными породами и слоями от 0,72 до 0,42 
(табл. 5). Наиболее схож гранулометрический состав верхнего слоя поч-
вы под дубом и липой (Kg =0,64), а нижнего слоя – под липой и елью 
(Kg =0,64). Наибольшее же сходство между слоями почвы отмечается 
под дубом (Kg =0,72), а наименьшее – под липой (Kg =0,43). Различия в 
содержании фракций между породами обусловлены, скорее всего, слу-
чайными причинами, в том числе неоднородностью отложения аллювия 
в пространстве экотопа. 

 
Таблица 4 

Гранулометрический состав почвы под различными породами деревьев 

Древесная 
порода 

Глубина, 
см 

Доля фракций (%) различного размера, мм 

0,25-0,05 0,05-0,01 
0,01-
0,005 

0,005-
0,001 

<0,001 
физ. 
глина 

Дуб 
0-10 7,4 48,4 3,3 30,3 10,6 44,2 
10-20 3,5 36,7 2,0 39,8 18,0 59,8 

Липа 
0-10 10,2 50,1 4,4 26,0 9,3 39,7 
10-20 0,9 18,9 1,6 52,4 26,2 80,2 

Ель 
0-10 13,4 45,9 3,0 28,1 9,6 40,7 
10-20 2,3 31,5 1,1 44,0 21,1 66,2 

 
 

Таблица 5 
Матрица коэффициентов сходства гранулометрического состава образцов почв,  

взятых из разных слоев из-под различных пород деревьев  

Древесная 
порода 

Глубина, 
см 

Значение коэффициентов Жаккара между разными  
породами деревьев и слоями почвы 

дуб липа ель 

0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 

Дуб 
0-10 1,00      
10-20 0,72 1,00     

Липа 
0-10 0,64 0,64 1,00    
10-20 0,43 0,43 0,43 1,00   

Ель 
0-10 0,43 0,43 0,43 0,45 1,00  
10-20 0,42 0,42 0,42 0,45 0,59 1,00 
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В пределах изученного экотопа существенно изменяются также зна-
чения физико-химических параметров почвы (табл. 6), что является, по-
видимому, обычным явлением, поскольку агрофон даже в лесных пи-
томниках, несмотря на технологические приемы его выравнивания, ока-
зывается довольно неоднородным [7]. В верхнем слое почвы особенно 
сильно изменяется содержание нитратного азота (V = 83,4 %) и под-
вижных форм оксида железа (V = 55,9 %), а меньше всего – содержание 
подвижных  ионов  кальция (V = 5,1 %),  значения  рН  (V = 2,8-5,0 %) и  

 
Таблица 6 

Вариабельность физико-химических параметров  
почвы и содержания в ней подвижных ионов 

Параметр 
Значения статистических показателей 

Mx max min Sx mx V р 
Слой почвы 0-10 см (n=12) 

Влажность весовая, % 26,6 29,9 20,6 3,09 0,89 11,6 3,4 
Плотность сложения, г/см3 0,7 0,8 0,6 0,06 0,02 8,4 2,4 
Гигроскопическая влажность, % 8,8 10,9 7,3 1,06 0,31 12,1 3,5 
Содержание гумуса, % 5,2 6,3 4,0 0,73 0,21 14,1 4,1 
Потери при прокаливании, % 23,2 30,4 18,7 2,89 0,83 12,4 3,6 
Значение рН вод. 6,2 6,5 5,9 0,18 0,05 2,8 0,8 
Значение рН KCl 5,1 5,4 4,6 0,26 0,07 5,0 1,5 
Гидролит. кислотность, ммоль в 100 г 6,4 9,8 4,5 1,72 0,50 26,7 7,7 
Содержание нитратного азота, мг/кг 3,2 10,2 0,7 2,68 0,77 83,4 24,1 
Содержание Р2О5, мг/кг 13,7 25,1 9,3 4,38 1,27 32,1 9,3 
Содержание К2О, мг/кг 93,3 121,0 77,0 12,84 3,71 13,8 4,0 
Содержание Fe2O3, мг/100 г 51,3 136 26,5 28,64 8,27 55,9 16,1 
Содержание подвижного Са2+, ммоль в 100 г 28,6 30,5 25,5 1,5 0,4 5,1 1,5 
Содержание подвижного Mg2+, ммоль в 100 г 8,1 10,6 6,8 0,9 0,3 11,7 3,4 
Степень насыщенности основаниями, % 85,2 88,8 78,7 3,09 0,89 3,6 1,1 

Слой почвы 10-20 см (n=12) 
Гигроскопическая влажность, % 6,5 7,2 6,1 0,37 0,11 5,6 1,6 
Плотность сложения, г/см3 1,0 1,1 0,9 0,11 0,04 10,9 4,4 
Содержание гумуса, % 3,0 4,3 1,8 0,75 0,22 24,7 7,1 
Потери при прокаливании, % 10,9 12,8 8,6 1,27 0,37 11,6 3,4 
Значение рН KCl 4,4 4,9 3,4 0,52 0,15 11,8 3,4 
Гидролит. кислотность, ммоль в 100 г 10,9 16,6 6,8 2,92 0,84 26,7 7,7 
Содержание нитратного азота, мг/кг 0,7 1,4 0,5 0,28 0,08 37,7 10,9 
Содержание Р2О5, мг/кг 10,5 21,0 3,0 5,70 1,65 54,3 15,7 
Содержание К2О, мг/кг 62,8 78,0 49,0 9,54 2,75 15,2 4,4 
Содержание Fe2O3, мг/100 г 105,6 145,5 68,0 22,5 6,48 21,3 6,1 
Содержание подвижного Са2+, ммоль в 100 г 15,2 18,0 12,5 1,83 0,53 12,0 3,5 
Содержание подвижного Mg2+, ммоль в 100 г 3,6 8,3 1,0 2,04 0,59 57,5 16,6 
Степень насыщенности основаниями, % 63,6 73,2 54,3 6,32 1,83 9,9 2,9 
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степени насыщенности основаниями (V = 3,6 %). Коэффициент вариа-
ции остальных параметров почвы изменяется в пределах от 8,4 до 
32,1 %. В слое почвы 10-20 см более всего варьирует содержание под-
вижного магния и фосфора, а меньше всего изменяются, как и в верхнем 
слое, значения степени насыщенности основаниями и рН. 

С увеличением глубины почвы вариабельность большинства физи-
ко-химических показателей возрастает, что может являться как следст-
вием разной мощности гумусового горизонта, так и неоднородности 
строения почвенной массы, вызванной различными факторами среды. 
Особенно сильно это выражено у таких показателей, как содержание 
подвижного магния (коэффициент вариации возрастает в 4,9 раза с 11,7 
до 57,5 %) и фосфора (с 32,1 до 54,3 %). В нижнем слое почвы также в 
2-3 раза увеличивается вариабельность содержания гумуса (с 14,1 до 
24,7 %), подвижного кальция (с 5,1 до 12,0 %), суммы подвижных осно-
ваний (с 3,6 до 9,9 %) и значения рНKCl (с 2,8 до 11,8 %). Вариабель-
ность же содержания оксида железа, нитратного азота, гигроскопиче-
ской влаги и плотности сложения, наоборот, снижается. 

Одним из источников вариации параметров почвы в пределах экото-
па являются древесные породы, воздействующие на нее своим опадом, а 
также кроновыми и корневыми выделениями (экзометаболитами), со-
став и концентрация которых сугубо видоспецифичны [1, 17, 24, 28, 33, 
34, 37 и др.]. Анализ исходных данных показал, что содержание гумуса 
в верхнем слое почвы наиболее велико в подкроновом пространстве 
дерева ели, а в нижнем слое – липы (табл. 7). Наименьшее же содержа-
ние гумуса в верхнем слое почвы отмечается под деревом дуба, а в 
нижнем – ели, где реакция среды наиболее кислая (под дубом значения 
рН и степени насыщенности основаниями наибольшие, а гидролитиче-
ской кислотности наименьшие). Нитратного азота больше всего содер-
жится в почве под дубом (в обоих слоях), а меньше всего – под липой (в 
верхнем слое) и елью (в нижнем слое). Содержание подвижного фосфо-
ра в верхнем слое почвы под всеми породами деревьев примерно одина-
ковое, в нижнем же оно под елью и липой почти в два раза снижается, а 
под дубом в 1,2 раза увеличивается, превышая в 2,2-2,8 раза отметки 
под другими породами деревьев. Содержание подвижного калия в верх-
нем слое почвы под всеми породами также примерно одинаковое, а в 
нижнем слое оно наиболее велико под липой. Оксида железа в обоих 
слоях почвы содержится больше всего под дубом, а меньше всего – под 
липой. Содержание подвижного кальция под всеми породами деревьев 
примерно одинаково в обоих слоях почвы, подвижного же магния 
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больше всего под елью. Плотность сложения верхнего слоя почвы наи-
более высока под дубом, а под липой же она наименьшая. 

 
Таблица 7 

Влияние древесных пород на физико-химические  
параметры разных слоев почвы (n=4) 

Параметр* 
Значения параметров разных слоев почвы под деревьями 

дуба липы ели 
0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 

Плотность сложения 0,78 1,10 0,70 0,90 0,76 0,90 
Содержание гумуса 4,68 2,95 5,03 3,73 5,78 2,40 
Потери при прокаливании 22,8 11,6 21,6 10,2 22,5 11,0 
Значение рН KCl 5,25 4,78 5,20 4,42 4,89 3,96 
Гидролитическая кислотность 5,41 8,17 5,66 11,3 8,24 13,3 
Содержание нитратного азота 5,93 0,92 1,55 0,73 2,15 0,58 
Содержание Р2О5 14,2 17,3 14,6 7,98 12,2 6,25 
Содержание К2О 28,1 56,3 28,2 72,3 29,6 60,0 
Содержание Fe2O3 76,1 113,6 33,5 92,2 44,1 111,0 
Содержание Са2+ 28,1 15,1 28,2 16,4 29,6 14,2 
Содержание Mg2+ 7,79 3,09 7,76 3,03 8,94 4,55 
Степень насыщенности основа-
ниями 86,9 69,2 86,4 63,0 82,4 58,7 

Примечание: * – единицы измерения параметров приведены в табл. 6. 
 
Значения физико-химических параметров почвы изменяются также 

по мере удаления от стволов деревьев. Так, в непосредственной близо-
сти у стволов деревьев всех пород значения рН почвы, содержание нит-
ратного азота и подвижного калия более высокие, чем на расстоянии 2-
3 м от них (рис. 1 и 2). Значения же гидролитической кислотности в 
верхнем слое почвы по мере удаления от ствола, наоборот, возрастают, 
особенно под елью (рис. 3). В нижнем слое под этой породой они, на-
оборот, снижаются, а под дубом и липой флуктуируют почти бессис-
темно, находясь в противофазе по отношению друг к другу. Содержание 
оксида железа в верхнем слое почвы под дубом снижается по мере уда-
ления от его ствола, а в нижнем слое, наоборот, увеличивается (рис. 4). 
У липы же и ели оно в обоих слоях почвы неуклонно возрастает.  

Несмотря на довольно четко выраженное изменение состояния поч-
вы под разными породами деревьев в пределах их фитогенного поля, 
доказать достоверность воздействующих факторов удалось далеко не 
для всех показателей из-за значительной их вариабельности (табл. 8).  
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Рис. 1.  Изменение значений рН верхнего (слева) и нижнего слоев почвы по мере уда-

ления от стволов деревьев 
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Рис. 2.  Изменение содержания нитратного азота (слева) и обменного калия в верхнем 

слое почвы по мере удаления от стволов деревьев 
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Рис. 3.  Изменение значений гидролитической кислотности верхнего (слева) и нижне-

го  слоев почвы по мере удаления от стволов деревьев 
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Рис. 4.  Изменение содержания оксида железа в верхнем (слева) и нижнем  слоях поч-

вы по мере удаления от стволов деревьев 
 

Таблица 8 
Результаты дисперсионного анализа вариабельности  

физико-химических свойств почвы  

Показатель 

Источники дисперсии и доля их влияния 
Порода (F0,05 = 5,14) Расстояние (F0,05 = 4,76) Доля внут-

рипробной 
дисперсии, 

% 
Fфакт. 

доля  
влияния, 

% 
Fфакт. 

доля  
влияния, % 

Слой почвы 0-10 см 
Влажность весовая 8,72 49,4 3,95 33,6 17,0 
Значение рНвод. 8,04 44,4 4,70 39,0 16,6 
Значение рН KCl 6,80 42,3 4,19 39,1 18,6 
Гидролитическая кислотность 20,4 60,4 6,92 30,8   8,9 
Содержание азота нитратов 9,65 57,1 2,83 25,1 17,7 
Содержание К2О 5,39 24,8 8,89 61,4 13,8 
Содержание Mg2+ 5,18 40,5 3,07 36,0 23,5 
Степень насыщенности основа-
ниями 13,3 45,9 8,40 43,7 10,3 

Слой почвы 10-20 см 
Содержание гумуса 10,8 57,9 3,22 26,0 16,1 
Значение рН KCl 8,94 46,4 4,88 38,0 15,6 
Гидролитическая кислотность 7,07 57,5 1,49 18,2 24,4 
Содержание Р2О5 12,3 78,4 0,27   2,5 19,1 
Содержание К2О 6,47 55,9 1,40 18,1 25,9 

 
Исследования показали, что в пространстве экотопа значительно из-

меняются не только физико-химические параметры почвы, но и числен-
ность различных групп микроорганизмов (табл. 9). Наиболее сильно 
варьируют встречаемость азотфиксирующих бактерий и численность 
актиномицетов. Меньше же всего изменяется численность микромице-
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тов. Коэффициент вариации численности остальных групп микроорга-
низмов изменяется в небольших пределах: от 41,9 % (у олиготрофов) до 
58,6 % (у аминоавтотрофов), причем эти изменения в пространстве эко-
топов происходят у них более или менее синхронно, о чем убедительно 
свидетельствуют данные корреляционного анализа (табл. 10). Наиболее 
тесно связаны между собой аминоавтотрофы, сапротрофы и олиготро-
фы, которые входят в один кластер (рис. 5). Азотфиксаторы отстоят от 
остальных групп микроорганизмов особняком. 

 
Таблица 9 

Вариабельность обилия различных групп почвенных микроорганизмов (n=12) 

Группы микроорганизмов 
Значения статистических показателей 

Mx max min Sx mx V р 
Азотфиксаторы, % 2,69 12 0,0 3,76 1,09 139,7 40,3 
Актиномицеты, млн. кол./г 1,78 4,1 0,2 1,46 0,42 81,7 23,6 
Аминоавтотрофы, млн. кол./г 4,84 8,9 1,9 2,83 0,82 58,6 16,9 
Сапротрофы, млн. кол./г 6,03 12 2,3 3,35 0,97 55,7 16,1 
Олиготрофы, млн. кол./г 5,56 9,5 3,0 2,33 0,67 41,9 12,1 
Целлюлозодеструкторы, тыс. 
кол./г 

10,9 21,4 4,5 5,82 1,68 53,2 15,4 

Микромицеты, тыс. кол./г 96,9 137 74,0 19,2 5,53 19,8 5,7 
 

Таблица 10 
Характер взаимных связей между различными группами почвенной микробиоты 

Группы микроорганизмов 
Значения коэффициента корреляции  

между группами организмов 
№ 1 № 2 № 3 № 4 № 5 № 6 

1. Азотфиксаторы 1,00      
2. Актиномицеты 0,81 1,00     
3. Аминоавтотрофы 0,71 0,94 1,00    
4. Сапротрофы 0,43 0,80 0,93 1,00   
5. Олиготрофы 0,86 0,94 0,95 0,79 1,00  
6. Целлюлозодеструкторы 0,13 0,34 0,42 0,58 0,39 1,00 
7. Микромицеты 0,03 -0,15 -0,18 -0,30 -0,05 -0,13 

 
Одним из факторов пространственной вариабельности численности 

почвенной микробиоты являются древесные растения, выделяющие в 
окружающую среду свои экзометаболиты, по-разному воздействующие 
на почву и биологические объекты. Так, под деревом липы численность 
всех микроорганизмов, кроме микромицетов и целлюлозодеструкторов, 
наибольшая, а под деревом ели наименьшая (табл. 11), что подтвержде-
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но статистически (табл. 12). Достоверность же влияния напряженности 
фитогенного  поля  деревьев  на  численность  почвенной микробиоты в  

0 1 2 3 4 5 6
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Рис. 5. Дендрограмма сходства различных групп почвенных микроорганизмов, вы-
полненная способом Варда по матрице нормированных данных их обилия 

 
большинстве случаев доказать не удалось, поскольку она изменяется у 
каждой породы по-разному. Так, численность олиготрофов и микроми-
цетов по мере удаления от стволов всех пород деревьев неуклонно воз-
растает (рис. 6). Подобным же образом изменяется численность целлю-
лозодеструкторов и сапротрофов под деревьями дуба и ели. Под дере-
вом же липы она наиболее велика на расстоянии 0,5 от ствола, а далее 
неуклонно снижается. Причиной этого может являться, на наш взгляд, 
воздействие фитогенного поля соседних деревьев.  

 
Таблица 11 

Влияние древесных пород на обилие почвенной микробиоты в слое почвы  0-10 см  

Группы микроорганизмов  
Численность микроорганизмов под разными деревьями 

дубом липой елью 
Азотфиксаторы, % 1,6 6,2 0,3 
Актиномицеты, млн кол./г 1,0 3,6 0,7 
Аминоавтотрофы, млн кол./г 3,5 8,4 2,6 
Сапротрофы, млн кол./г 5,1 9,7 3,4 
Олиготрофы, млн кол./г 4,5 8,4 3,8 
Целлюлозодеструкторы, тыс. кол./г 13,2 12,2 7,4 
Микромицеты, тыс. кол./г 82,3 92 116,5 
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Таблица 12 
Данные дисперсионного анализа численности  
различных групп почвенной микробиоты 

Группа микроорганиз-
мов 

Источники дисперсии и доля их влияния 
Порода (F0,05 = 5,14) Расстояние (F0,05 = 4,76) Доля внутри-

пробной 
дисперсии, % Fфакт. 

доля  
влияния, % 

Fфакт. 
доля  

влияния, % 
Азотфиксаторы 7,51 48,2 3,37 32,5 19,3 
Актиномицеты 45,5 87,9 2,19 6,4 5,8 
Аминоавтотрофы 57,1 89,0 2,71 6,3 4,7 
Сапротрофы 7,82 68,6 0,39 5,1 26,3 
Олиготрофы 337,6 81,2 50,0 18,1 0,7 
Целлюлозодеструкторы 1,03 20,7 0,63 19,0 60,3 
Микромицеты 37,1 61,6 13,4 33,4 5,0 
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Рис. 6.  Изменение численности почвенных микроорганизмов по мере удаления от 
стволов деревьев: А – олиготрофы, Б – микромицеты, В – целлюлозоразрушители, Г – 
сапротрофы 

 

В Г 

А Б 
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Изменение численности почвенных микроорганизмов обусловлено в 
определенной мере также физико-химическими параметрами почвы 
(табл. 13). Расчеты показали, что численность микромицетов (Y, тыс. 
колоний на 1 г) прямо пропорциональна значению гидролитической 
кислотности почвы (Х, моль на 100 г) и обратно пропорционально вели-
чине рН кислотной вытяжки (рис. 7), что наилучшим образом описыва-
ют линейные уравнения регрессии Y = 10,73⋅Х + 27,94, и Y = 451,25 - 
69,31⋅рН, объясняющие соответственно 92,6 и 87 % общей дисперсии 
показателя. На изменение других параметров почвы, в том числе и на 
содержание гумуса, эти микроорганизмы практически не реагируют. На 
варьирование численности целлюлозодеструкторов (Y, тыс. колоний на 
1 г) достоверно влияют значения двух параметров: содержания гумуса 
(Х , %) и суммы обменных оснований (Z, ммоль /100 г). Эту зависи-
мость описывает множественное уравнение регрессии Y = 80,0 –
 2,24⋅Х – 1,57⋅Z, объясняющее 55,6 % общей дисперсии показателя. На 
варьирование же численности олиготрофов (Y, млн. колоний на 1 г) 
гораздо большее влияние оказывает не содержание гумуса, а потери при 
прокаливании почвы (Х , %), отражающие общее содержание в ней ор-
ганического вещества. Эту зависимость описывает множественное ли-
нейное уравнение регрессии Y = 27,4 – 0,38⋅Х – 0,35⋅Z, объясняющее 
всего 40,5 % общей дисперсии показателя. На варьирование численно-
сти аминоавтотрофов и сапротрофов (Y, млн колоний на 1 г почвы) дос-
товерно влияют два других параметра: содержание нитратного азота 
(Х , мг/кг) и сумма обменных оснований (Z, ммоль /100 г). Эту зависи-
мость наилучшим образом также описывают множественные линейные 
уравнения регрессии: 

- для аминоавтотрофов Y = 31,2 – 0,487⋅Х – 0,673⋅Z,  R2 = 0,484; 
- для сапротрофов Y = 43,1 – 0,414⋅Х – 0,972⋅Z,  R2 = 0,518. 
 

Таблица 13 
Влияние физико-химических свойств почвы на различные  

группы микроорганизмов (n=12) 

 Группы  
микроорганизмов 

Значения коэффициентов корреляции с различными параметрами 

гумус 
рН 
KCl 

Р2О5 К2О  Hr* Са Mg Fe2O3  азот 

Сапротрофы -0,07 0,27 0,24 -0,23 -0,34 -0,60 -0,57 -0,46 -0,33 
Аминоавтотрофы, -0,16 0,17 0,08 -0,31 -0,28 -0,45 -0,52 -0,48 -0,46 
Олиготрофы -0,29 0,05 -0,16 -0,47 -0,16 -0,36 -0,48 -0,48 -0,55 
Актиномицеты -0,18 0,20 0,07 -0,24 -0,30 -0,41 -0,47 -0,50 -0,52 
Целлюлозодеструкторы -0,32 0,14 -0,15 -0,47 -0,09 -0,62 -0,48 -0,30 -0,19 
Микромицеты 0,43 -0,93 -0,59 -0,07 0,96 0,30 0,34 -0,34 -0,54 
Азотфиксаторы -0,33 -0,06 -0,28 -0,53 -0,12 -0,23 -0,35 -0,27 -0,44 

Примечание: *Hr – гидролитическая кислотность. 
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Рис. 7. Влияние кислотности на количество микромицетов в слое почвы 0-10 см. 
 
Изменение численности микроорганизмов обусловлено также варь-

ированием температуры и влажности почвы в пространстве экотопов. 
Так, нами было установлено [6], что даже весной вскоре после полово-
дья температура почвы под слоем подстилки на глубине 5 см варьирует 
от 8,9 до 11,3°С (табл. 14). Величина стандартного отклонения показа-
теля, отражающего степень варьирования температуры почвы, изменя-
ется по градиенту глубины не монотонно: наиболее низкие значения 
показателя отмечены на глубине 10 и 80 см, а наиболее высокие – 5 и 40 
см. Причина этого явления связана с действием в пойме паводковых 
вод, которые приводят к нивелированию температурного фона почвы до 
глубины 10 см. После схода паводка температура поверхности почвы в 
разных точках экотопа варьирует еще в более значительных пределах, 
что связано с неоднородностью полога древостоя. 

 

Таблица 14 
Статистические показатели температуры  

почвы по данным измерений 11-12 мая 2010 года 

Глубина, 
см 

Значения статистических показателей 
M x min max Размах Sx mx V p 

5 9,7 8,9 11,3 2,4 0,76 0,27 7,8 2,8 
10 8,5 7,7 9,1 1,4 0,50 0,18 5,8 2,1 
20 7,7 6,6 8,6 2,0 0,79 0,28 10,2 3,6 
40 6,2 5,0 7,1 2,1 0,86 0,30 14,0 4,9 
60 5,0 3,9 5,4 1,5 0,52 0,18 10,4 3,7 
80 3,6 2,7 4,2 1,5 0,50 0,18 13,8 4,9 
 
Все прикопки по комплексу характеризующих их физико-

химических и микробиологических признаков почв объединяются меж-
ду собой, как показал кластерный анализ, в четыре группы (рис. 8). В 
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первую из них вошли прикопки, заложенные под деревом липы, во вто-
рую и третью – под деревом дуба на расстоянии 200-300 см и 50-100 см 
от ствола соответственно, в четвертую – под деревом ели. Почвы под 
различными деревьями отличаются друг от друга главным образом по 
признакам 12, 13-17 и 19 (рис. 9), характеризующим содержание азота и  
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Рис. 8. Дендрограмма сходства прикопок по комплексу физико-химических и микро-

биологических признаков слоя почвы 0-10 см. 
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Рис. 9. Относительная величина значений различных параметров почв, относящихся к 
разным кластерам. 1 – гигроскопическая влажность; 2 – плотность сложения; 3 – гумус; 4 
и 5 – рН Н2О и рН KСl; 6 –P2O5; 7 – K2O; 8 – гидролитическая кислотность; 9 и 10 – Са2+ и 
Mg2+; 11 – подвижные формы железа; 12 – азот нитратов; 13 – сапротрофы; 14 – аминоав-
тотрофы; 15 – олиготрофы; 16 – актиномицеты; 17 – целлюлозодеструкторы; 18 – микро-
мицеты; 19 – азотфиксаторы. 
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численность микробиоты. По значениям физико-химических показате-
лей и численности микромицетов (признак 18) прикопки не различают-
ся между собой. 

Значительно варьирует в пространстве экотопа также валовое со-
держание в почве зольных элементов, особенно стронция и кадмия, 
концентрация которых очень мала (табл. 15). Велика вариабельность 
содержания в верхнем слое почвы хрома, марганца и свинца, а в ниж-
нем, кроме того, и кальция. Меньше всего изменяется содержание в 
почве железа, кобальта и выгорающих фракций органического вещества 
(углерода, кислорода, азота). Доминантом по валовому содержанию в 
почве является железо, что отмечают и другие исследователи [5]. Ос-
тальные элементы образуют в порядке снижения концентрации ранго-
вые ряды, сугубо специфичные для каждого слоя почвы:  

- верхнего – Ca > Mn > K > Zn > Ni > Cr > Pb > Cu > Co > Sr > Cd,  
- нижнего – Mn > K > Ca > Zn > Ni > Cr > Co > Pb > Cu > Sr > Cd.  

 
Таблица 15 

Вариабельность валового содержания в почве зольных элементов 

Пара- 
метр 

Значения статистических показателей у разных элементов* 
орга-
ника 

Fe3+ Ca2+ K+ Mn2+ Zn2+ Ni2+ Cr6+ Pb2+ Cu2+ Co2+ Sr2+ Cd2+ 

Слой почвы 0-10 см 
Mx 23,2 31,52 3,01 2,74 1,88 68,8 28,88 19,66 9,65 8,87 7,56 3,36 0,28 
max 30,6 49,34 4,98 3,83 3,81 135,6 42,82 34,51 14,40 12,22 10,78 9,95 0,69 
min 17,8 18,58 1,25 1,31 0,60 35,9 14,03 0,30 0,88 4,16 5,42 0,64 0,00 
Sx 3,19 6,19 0,78 0,49 0,71 15,3 6,64 9,25 3,41 1,73 1,08 2,42 0,17 
mx 0,38 0,42 0,05 0,03 0,05 1,043 0,452 0,629 0,232 0,118 0,074 0,165 0,002 
V 13,8 19,6 25,8 17,9 37,7 22,3 23,0 47,0 35,4 19,5 14,3 72,0 62,0 
p 1,6 1,34 1,76 1,22 2,56 1,5 1,6 3,2 2,4 1,3 1,0 4,9 0,7 

Слой почвы 10-20 см 
Mx 10,6 36,78 0,93 1,98 2,65 57,7 28,33 17,42 7,10 6,49 9,59 1,42 0,24 
max 13,6 50,27 2,04 3,19 6,74 164,5 49,82 28,32 11,99 12,29 13,92 5,01 0,65 
min 7,8 23,35 0,27 1,25 0,41 24,5 13,48 2,04 0,00 3,54 5,17 0,00 0,00 
Sx 1,54 6,51 0,47 0,52 1,41 15,1 8,13 6,82 2,70 2,02 1,70 1,23 0,18 
mx 0,2 0,44 0,03 0,04 0,10 1,027 0,553 0,464 0,184 0,137 0,116 0,084 0,012 
V 14,5 17,7 51,2 26,1 53,2 26,2 28,7 39,2 38,0 31,1 17,7 86,5 77,3 
p 1,7 1,20 3,49 1,78 3,62 1,8 2,0 2,7 2,6 2,1 1,2 5,9 5,3 

Примечание: * – содержание выгоревшей органики выражено в %, железа, марганца, 
калия и кальция – в г/кг абсолютно сухой массы почвы, а остальных элементов – в мг/кг; 
количество образцов для органики составило 72, для остальных элементов – 216. 
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Установлено, что значение коэффициента вариации содержания в 
почве у большинства элементов с глубиной возрастает, снижаясь только 
у железа и хрома. Одной из причин возрастания вариации является не-
однородность почвенного образца: если образец почвы с глубины 0-10 
см относится исключительно к гумусовому горизонту, то с глубины 10-
20 см еще и к нижележащему иллювиальному.  

Расчеты показали наличие достоверности различия валового содер-
жания большинства зольных элементов в анализируемых слоях почвы 
(табл. 16). Различий содержания не выявлено только у никеля и кадмия. 
В слое почвы 10-20 см железа и марганца содержится больше, чем в 
выше расположенном слое, что связано, возможно, с нарастанием здесь 
степени оглеения в результате подтока к поверхности обогащенных 
этими элементами грунтовых вод [10, 11]. О накоплении железа и мар-
ганца в слое почвы 10-20 см свидетельствует и присутствие дробовин. 
Количество органического вещества с глубиной уменьшается в резуль-
тате его вымывания и естественной минерализации. Такой характер 
вертикального распределения элементов в почве определяется особен-
ностями их потребления растениями и образования труднорастворимых 
в воде соединений. 

 
Таблица 16 

Оценка достоверности различия содержания  
элементов в различных слоях почвы (n=216) 

Значение критерия Стьюдента между содержанием элементов в различных слоях почвы 

органика Fe Ca K Mn Zn Ni Cr Pb Cu Co Sr Cd 

31,2 8,60 33,3 15,5 7,12 8,81 0,61 2,87 8,61 13,1 14,78 10,44 2,28 

Примечание: при р - 0,99 для всех элементов; t кр. = 2,79 для органики t кр. = 2,61. 
 
Результаты дисперсионного анализа показали, что основным источ-

ником вариации валового содержания органического вещества и золь-
ных элементов в почве являются случайные факторы-шумы (табл. 17), 
обусловленные неоднородностью рельефа и наносов аллювия в преде-
лах экотопа. Доля их влияния на характер пространственного распреде-
ления содержания многих элементов в различных слоях почвы состав-
ляет более 70 %, несколько снижаясь только у марганца, кобальта и вы-
горающих фракций органического вещества (54,6-67,2 %). Влияние же 
вида древесной породы и расстояния от ствола дерева на содержание 
зольных элементов весьма мало (табл. 18 и 19). Только у хрома и мар-
ганца оно составляет более 20 %. Доля влияния расстояния от ствола 
дерева наиболее значительна по содержанию кобальта  в верхнем слое 
почвы (25,4 %) и марганца в нижнем слое (20,4 %). 
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Таблица 17 
Результаты дисперсионного анализа валового содержания  
органики и зольных элементов в почве пойменного экотопа 

Фактор* 
Значения 

органика Fe Ca K Mn Zn Ni Cr Pb Cu Co 
Доля влияния факторов (%) для слоя почвы 0-10 см 

А 8,0 2,8 6,2 9,9 27,4 - 1,2 22,2 1,3 2,0 0,7 
В 11,9 13,0 15,2 9,4 12,1 - 3,0 6,0 3,9 14,0 25,4 

А×В 20,4 9,3 7,3 7,3 5,9 - 5,1 0,6 4,1 9,2 6,8 
Шум 59,7 74,9 71,3 73,4 54,6 - 90,8 71,2 90,8 74,7 67,2 

Доля влияния факторов (%) для слоя почвы 10-20 см 
А 15,9 3,8 7,4 11,2 3,3 20,0 2,7 7,7 4,8 8,8 7,8 
В 17,3 4,2 0,5 2,5 20,4 0,7 11,0 2,7 10,0 0,5 14,3 

А×В 29,8 9,4 8,3 5,8 4,7 13,5 8,8 1,1 5,3 17,9 11,7 
Шум 36,9 82,6 83,7 80,5 71,6 65,8 77,5 88,5 79,9 72,8 66,2 

Уровень значимости фактора для различных элементов для слоя почвы 0-10 см 
А 0,023 0,024 <0,001 <0,001 <0,001 - 0,270 <0,001 0,247 0,063 0,366 
В 0,012 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 - 0,083 <0,001 0,036 <0,001 <0,001 

А×В 0,006 <0,001 0,003 0,003 0,002 - 0,083 0,950 0,168 <0,001 0,003 
Уровень значимости фактора для различных элементов для слоя почвы 10-20 см 
А <0,001 0,010 <0,001 <0,001 0,0104 <0,001 0,030 <0,001 0,003 <0,001 <0,001 
В <0,001 0,018 0,742 0,100 <0,001 0,521 <0,001 0,103 <0,001 0,730 <0,001 

А×В <0,001 0,0011 0,003 0,027 0,0397 <0,001 0,001 0,860 0,041 <0,001 <0,001 

Примечание: *А – древесная порода, В – расстояние от ствола дерева, А×В – взаимо-
действие факторов. Для цинка дисперсионный анализ верхнего слоя не проведен из-за 
отсутствия данных по ряду прикопок. 

 
 

Таблица 18 
Валовое содержание зольных элементов в почве под деревьями разных пород (n=72) 

Показатель 
Содержание элементов под древесными породами, мг/кг  

дуб липа ель 
1 2 3 4 

Слой почвы 0-10 см 
Органика, % 24,1±0,49 22,0±0,41 23,4±0,84 

Fe 33427,2±916,4 31768,3±450,5 29432,7±709,9 
Ca 3324,6±94,5 2999,4±75,51 2705,3±92,2 
K 2921,25±56,28 2742,1±51,2 2544,4±57,31 

Mn 2330,4±77,3 1948,1±77,67 1386,1±55,45 
Zn 67,9±1,63 78,1±2,1 60,9±1,27 
Ni 29,35±0,77 29,5±1,05 27,8±0,39 
Cr 14,9±1,05 18,6±0,96 25,4±0,87 
Pb 9,2±0,47 10,1±0,43 9,6±0,29 
Cu 9,06±0,23 8,97±0,23 8,59±0,15 
Co 7,36±0,12 7,56±0,12 7,76±0,14 
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Окончание таблицы 18 

1 2 3 4 
Слой почвы 10-20 см 

Органика, % 11,4±0,27 9,95±0,23 10,5±0,35 
Fe 36122,6±1052,5 38947,2±560,7 35235,5±565,5 
Ca 1056,1±60,4 879,9±40,7 852,8±64,6 
K 2189,3±81,59 1954,2±30,6 1810,6±55,5 

Mn 2330,3±89,1 3183,7±186,83 2406,6±183,33 
Zn 52,98±1,36 64,90±1,69 52,94±0,95 
Ni 29,44±0,70 29,09±1,34 26,45±0,64 
Cr 15,71±1,06 16,50±0,77 20,04±0,29 
Pb 6,91±0,30 7,90±0,35 6,50±0,29 
Cu 6,21±0,23 7,32±0,23 5,94±0,22 
Co 8,94±0,16 9,77±0,22 10,06±0,20 

 
Таблица 19 

Валовое содержание зольных элементов в почве на разном  
удалении от ствола деревьев (n=48) 

Показатель 
Содержание элементов на разном удалении от ствола деревьев, м 
0,5 1,0 2,0 3,0 

Слой почвы 0-10 см 
Органика, % 24,8±0,50 22,8±0,71 23,2±0,89 21,9±0,62 

Fe 34093,98±574,93 33030,6±1014,36 29381,6±797,98 27881,4±1137,40 
Ca 3610,3±129,11 2841,5±99,29 2879,0±74,16 2870,9±109,28 
K 2966,0±60,32 2776,6±65,21 2588,9±65,18 2614,2±64,49 

Mn 2017,9±99,16 2347,7±151,24 1513,7±74,57 1883,9±104,13 
Zn 69,0±1,90 72,02±2,57 62,9±2,14 68,1±2,04 
Ni 30,36±0,892 29,46±1,157 27,72±0,775 27,53±0,826 
Cr 22,32±1,043 21,44±1,170 17,89±1,275 16,98±1,398 
Pb 10,46±0,371 10,16±0,415 8,93±0,497 9,06±0,533 
Cu 9,59±0,208 9,51±0,245 8,84±0,251 7,86±0,237 
Co 8,2±0,112 8,22±0,221 6,93±0,082 7,12±0,106 

Слой почвы 10-20 см 
Органика, % 11,7±0,41 10,4±0,26 10,2±0,31 10,2±0,31 

Fe 37767,9±697,96 38677,6±1063,32 34577,8±872,79 38254,4±1461,16 
Ca 1126,6±74,66 1202,4±202,2 991,1±87,53 1144,9±184,79 
K 2143,5±73,68 1995,9±91,49 1894,5±68,96 2000,3±67,59 

Mn 2139,6±67,41 4204,6±360,46 2475,1±143,24 2523,8±188,87 
Zn 57,7±1,16 56,7±2,04 56,6±1,39 59,8±3,09 
Ni 25,8±0,64 32,5±1,42 28,8±1,02 26,2±0,98 
Cr 19,2±0,66 17,4±0,73 16,2±1,0 16,8±1,20 
Pb 8,26±0,20 7,58±0,29 6,16±0,39 6,43±0,47 
Cu 6,41±0,20 6,68±0,32 6,56±0,32 6,32±0,24 
Co 9,43±0,11 10,66±0,30 8,95±0,19 9,32±0,22 
 
Высокая пространственная изменчивость значений физических, хи-

мических и микробиологических параметров почвы свидетельствует о 
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необходимости оптимизации объема выборки при проведении исследо-
ваний и взятии необходимого числа образцов. Объем выборки (N, шт.) 
для достижения требуемой точности учета можно вычислить по извест-
ной формуле математической статистики N = t⋅(V/p)2, где t – коэффици-
ент Стьюдента, зависящий от числа образцов в исходной выборке, V – 
коэффициент вариации оцениваемого параметра в исходной выборке, 
%; р – заданная точность опыта (относительная ошибка измерения), %. 
Расчеты показали, что для оценки большинства параметров почвы в 
слое 0-10 см с погрешностью ±5 % достаточно взять 10-12 образцов 
(табл. 20). Для оценки содержания гидролитической кислотности с той  

 
Таблица 20 

Число измерений, необходимое для достижения  
требуемой точности оценки параметров почвы 

Оцениваемый показатель 

Число измерений показателя  
при разной точности оценки, шт. 

слой почвы 0-10 см слой почвы 10-20 см 
± 5 % ± 10 % ± 5 % ± 10 % 

1 2 3 4 5 
Плотность сложения 6 2 10 3 
Содержание гумуса 17 4 54 13 
Значение рН вод. 1 1 - - 
Значение рН KCl 2 1 12 3 
Гидролитическая кислотность 63 16 63 16 
Содержание нитратного азота 612 153 125 31 
Содержание Р2О5 91 23 259 65 
Содержание К2О 17 4 20 5 
Содержание Fe2O3 275 69 40 10 
Содержание подвижного Са 2 1 13 3 
Содержание подвижного Mg 12 3 291 73 
Степень насыщенности основаниями 1 1 9 2 
Азотфиксаторы 1717 429 - - 
Актиномицеты 587 147 - - 
Аминоавтотрофы 302 76 - - 
Сапротрофы 273 68 - - 
Олиготрофы 154 39 - - 
Целлюлозодеструкторы 249 62 - - 
Микромицеты 34 9 - - 
Содержание железа 30 8 25 6 
Содержание кальция 52 13 206 51 
Содержание калия 25 6 53 13 
Содержание марганца 111 28 222 55 
Содержание цинка 39 10 54 13 
Содержание никеля 41 10 65 16 
Содержание хрома 173 43 120 30 
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Окончание таблицы 20 

1 2 3 4 5 
Содержание свинца 98 25 113 28 
Содержание меди 30 7 76 19 
Содержание кобальта 16 4 25 6 
Содержание стронция 406 102 587 147 
Содержание кадмия 301 75 468 117 

 
же погрешностью требуется увеличить объем выборки до 63 учетных 
единиц, содержания Fe2O3 – до 275, а нитратной формы азота – уже до 
612, что не только трудоемко, но и вообще нереально. Еще более значи-
тельного объема выборки требует оценка микробиологических пара-
метров почвы. Даже для достижения 10 %-ной точности оценки данных 
показателей требуется большой объем выборки. Выходом из этой си-
туации является объединение многочисленных образцов почвы в свод-
ную выборку, из которой после тщательного перемешивания необходи-
мо брать не менее пяти образцов для проведения лабораторных анали-
зов. Отбор образцов почвы в пойменных экотопах следует проводить 
пропорционально доле участия в насаждениях древесных пород или 
площади парцелл. С меньшими трудозатратами можно оценивать толь-
ко показатели рН почвы, плотности ее сложения, степени насыщенно-
сти основаниями, содержания гумуса, подвижных катионов кальция, 
магния и калия, для получения значений которых в верхнем слое 0-10 
см с погрешностью ±5 % достаточно отбирать 15-20 образцов, а с по-
грешностью ±10 % – не более пяти. 

Оценка параметров почвы, проведенная без учета их пространствен-
ной вариабельности и достоверности полученных значений, может при-
вести к неправильным выводам, не соответствующим реальной дейст-
вительности. Так, к примеру, по данным исследований, проведенных в 
2013 году, было установлено, что валовое содержание многих зольных 
элементов выше всего в почве под деревом липы (табл. 21). В слое поч-
вы 0-10 см оно ниже всего под елью, а в слое 10-20 см – под дубом. Ис-
ключением являются лишь кальций и стронций, которых больше всего в 
этом слое содержится под дубом, а меньше всего под елью. Статистиче-
ски не доказана достоверность влияния древесных пород на изменение 
содержания в верхнем слое почвы кальция и кобальта, а в нижнем – ни-
келя, хрома, меди и кадмия. Было установлено также, что древесные 
породы оказывают влияние и на интенсивность вертикальной миграции 
ионов металлов в почве. Под елью в нижнем слое почвы, по сравнению 
с верхним, значительно увеличивается содержание железа, марганца, 
кобальта и кадмия.  Меньше же всего оно у них  изменяется  под  дубом,  
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Таблица 21 
Валовое содержание органики и зольных элементов в почве под разными  

породами деревьев по материалам оценки 2013 года (n= 36) 

Элемент 

Содержание элементов под разными породами деревьев 
в различных слоях почвы, мг/кг  

Содержание элемен-
тов в нижнем слое 

почвы по отношению 
к верхнему под 

разными породами 
дубом липой елью 

0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см дубом липой елью 
Fe3+ 27112,5 28192,5 34287,5 40820,0 26447,5 36672,5 1,04 1,19 1,39 
Ca2+ 2821,8 654,1 2938,8 610,7 2384,8 386,9 0,23 0,21 0,16 
K + 2487,8 1555,5 2770,0 1835,8 2298,0 1464,8 0,63 0,66 0,64 

Mn 2+ 2218,0 1946,8 2502,5 4253,5 1395,0 3566,0 0,88 1,70 2,56 
Zn2+ 76,7 58,5 86,2 72,8 67,9 58,8 0,76 0,84 0,87 
Ni 2+ 31,1 28,1 37,7 39,2 30,3 29,6 0,90 1,04 0,98 
Cr6+ 23,5 24,2 26,1 22,5 32,0 21,5 1,03 0,86 0,67 
Pb2+ 12,7 8,73 13,4 10,7 11,8 8,02 0,69 0,80 0,68 
Co2+ 7,43 8,23 8,33 10,9 7,26 11,1 1,11 1,31 1,53 
Cu2+ 7,37 4,67 9,08 6,53 7,99 5,25 0,63 0,72 0,66 
Sr2+ 0,73 1,24 1,26 0,49 2,53 1,06 1,70 0,39 0,42 
Cd2+ 0,44 0,29 0,44 0,44 0,31 0,39 0,66 1,00 1,26 

 
где концентрация марганца и кадмия в нижнем слое снижается по срав-
нению с верхним, а концентрация хрома и стронция, наоборот, возрас-
тает. Концентрация свинца меньше всего снижается под липой, а на 
интенсивность вертикальной миграции ионов калия, кальция, цинка, 
никеля и меди древесные породы влияния практически не оказывают. 
На основе анализа полученного материала была также доказана досто-
верность изменения валового содержания элементов в почве по мере 
удаления от стволов деревьев, которое у каждой породы происходило 
по-своему. По данным же оценки, проведенной в 2014 году под другими 
деревьями этих же пород, картина получилась иной (табл. 22). 

На основе материалов исследований, разносторонне характеризую-
щих аллювиальную луговую поверхностно оглеенную почву, было ус-
тановлено, что содержание некоторых зольных элементов в почве изме-
няется в пространстве экотопа сопряжено, о чем свидетельствует до-
вольно высокое значение коэффициентов корреляции между ними 
(табл. 23). Наиболее тесная прямая связь в верхнем слое почвы отмеча-
ется между содержанием железа и калия (r = 0,793), кальция и калия 
(r = 0,741), калия и меди (r = 0,724), хрома и свинца (r = 0,809). В слое 
почвы 10-20 см тесно связано между собой содержание кальция и калия 
(r = 0,826), марганца и никеля (r = 0,794), марганца и кобальта 
(r = 0,859), хрома и свинца (r = 0,741). Взаимные связи между другими 
элементами слабые или вообще отсутствуют. 
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Таблица 22 
Валовое содержание органики и зольных элементов в почве под разными  

породами деревьев по материалам оценки 2014 года (n= 36) 

Элемент 

Содержание элементов под разными породами деревьев 
в различных слоях почвы, мг/кг  

Содержание элемен-
тов в нижнем слое 
почвы по отноше-
нию к верхнему дубом липой елью 

0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см 0-10 см 10-20 см дубом липой елью 
Fe3+ 40314,5 44771,9 29246,8 38111,1 32419,1 33798,3 1,11 1,30 1,04 
Ca2+ 3827,5 1538,5 3060,0 1173,5 3055,1 1318,7 0,40 0,38 0,43 
K+ 3354,9 2880,6 2714,2 2983,2 2790,7 2156,4 0,86 1,10 0,77 

Mn2+ 2453,2 2790,9 1393,5 2212,5 1377,3 1247,3 1,14 1,59 0,91 
Zn2+ 56,1 47,4 68,4 56,3 54,02 47,13 0,85 0,82 0,87 
Ni2+ 27,55 30,77 21,38 26,57 25,25 23,26 1,12 1,24 0,92 
Cr6+ 6,38 7,27 11,17 8,27 18,87 18,63 1,14 0,74 0,99 
Cu2+ 10,72 7,75 8,85 9,11 9,19 6,64 0,72 1,03 0,72 
Co2+ 7,28 9,65 6,78 7,90 8,25 8,99 1,33 1,17 1,09 
Pb2+ 5,72 5,08 6,83 5,88 7,41 4,99 0,89 0,86 0,67 
Sr2+ 5,91 2,95 4,25 4,37 5,46 2,00 0,50 1,03 0,37 
Cd2+ 0,21 0,18 0,09 0,16 0,15 0,10 0,85 1,80 0,64 

 
Таблица 23 

Матрица коэффициентов корреляции между содержанием ионов металлов 

Элемент Органика Fe Ca K Mn Zn Ni Cr Pb Cu Co Sr 
Слой почвы 0-10 см 

Fe 0,096 1,000           
Ca 0,464 0,433 1,000          
K 0,156 0,793 0,741 1,000         

Mn 0,061 0,595 0,339 0,414 1,000        
Zn -0,124 -0,103 0,091 -0,064 0,202 1,000       
Ni -0,077 0,219 -0,114 0,050 0,512 0,014 1,000      
Cr -0,015 -0,322 -0,432 -0,411 -0,035 0,154 0,545 1,000     
Pb 0,005 -0,279 -0,256 -0,336 0,193 0,281 0,530 0,809 1,000    
Cu 0,198 0,514 0,588 0,724 0,180 -0,361 -0,001 -0,316 -0,255 1,000   
Co -0,147 0,528 0,047 0,272 0,512 0,041 0,521 0,349 0,175 0,187 1,000  
Sr 0,303 0,380 0,590 0,596 -0,156 -0,283 -0,430 -0,558 -0,697 0,609 -0,081 1,000 
Cd 0,033 -0,056 -0,040 -0,081 0,570 0,240 0,687 0,497 0,652 -0,170 0,338 -0,461 

Слой почвы 10-20 см 
Fe 0,149 1,000           
Ca 0,152 0,341 1,000          
K 0,186 0,604 0,826 1,000         

Mn -0,036 0,605 -0,398 -0,161 1,000        
Zn -0,088 0,191 -0,365 -0,329 0,570 1,000       
Ni 0,070 0,432 -0,325 -0,091 0,794 0,293 1,000      
Cr 0,252 -0,317 -0,628 -0,639 0,196 0,388 0,344 1,000     
Pb 0,414 0,153 -0,468 -0,351 0,511 0,622 0,544 0,741 1,000    
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Окончание таблицы 23 

Элемент Органика Fe Ca K Mn Zn Ni Cr Pb Cu Co Sr 
Cu -0,194 0,355 0,439 0,364 0,139 -0,023 0,042 -0,430 -0,270 1,000   
Co 0,034 0,659 -0,241 -0,070 0,859 0,357 0,672 0,285 0,468 0,079 1,000  
Sr 0,165 0,069 0,534 0,585 -0,233 -0,413 -0,039 -0,415 -0,376 0,187 -0,318 1,000 
Cd 0,131 0,136 -0,597 -0,316 0,637 0,395 0,680 0,512 0,589 -0,281 0,494 -0,112 

Примечание: объем выборки для металлов 203 образца, для органического вещества 
– 72; жирным цветом выделены достоверные значения при 95% уровне значимости. 

 
Множественный пошаговый регрессионный анализ показал, что не-

которые из элементов объединяются между собой в корреляционные 
плеяды, внутри которых они тесно связаны между собой. Эти зависимо-
сти можно аппроксимировать следующими уравнениями, объясняющи-
ми 63-88% дисперсии зависимой переменной:  

по слою почвы 0-10 см:  
Y1 = 38,851×X1

0,733×X2
0,441  R2 =0,772; Fфакт. = 113,37 > Fкрит. = 2,67; 

Y2 = 0,147×X3
0,676×X1

0,987  R2 =0,633; Fфакт. = 58,68 > Fкрит. = 2,68; 
Y3 = 2,976×X4

0,455×X3
 -0,1952×X5

0,303×X6
0,136  R2=0,851; Fфакт. = 91,32 > Fкрит.  = 4,64; 

Y4=4,98×10-3×X4
1,292×X7

0,359×X8
-0,465×X9

0,383 R2=0,770; Fфакт. = 52,05> Fкрит.=4,62; 
по слою почвы 10-20 см: 

Y1 = 210,01×X1
0,456×X2

0,456 R2 = 0,848; Fфакт. = 187,38 > Fкрит. = 2,67; 
Y2 = 0,10× X1

1,474×X10
-0,392×X6

0,499  R2 = 0,824; Fфакт. = 98,39 > Fкрит. = 3,63; 
Y3 = 0,142× X4

0,708×X5
0,353×X6

-0,163  R2 = 0,879; Fфакт. = 157,14 > Fкрит. = 3,65; 
Y4 = 15,64× X8

0,542× X2
1,574×X9

0,249  R2 = 0,884; Fфакт. = 127,81 > Fкрит. = 3,50; 

где Y1 – содержание Fe, мг/кг; Y2 – Са; Y3 – К; Y4 – Mn; X1 – К; X2 – Со; 
X3 – выгоревших фракций органики, %; X4 – Fe; X5 – Са; X6 – Cu; X7 – 
Zn; X8 – Ni; X9 – Cd; X10 – Mn. 

Сравнение данных, полученных с помощью выявленных уравнений, 
с фактическими значениями содержания элементов в образцах почвы 
показало, что стандартная ошибка оценки изменяется от 6,3 до 21,6 %, а 
максимальная ошибка от 16,3 до 74,4 % (табл. 24). 

Анализ представленных уравнений показывает, что плеяды слагает в 
основном небольшое число элементов, наиболее часто встречающимися 
среди которых являются калий, железо и кобальт. Основная часть эле-
ментов взаимодействует между собой в плеядах положительно, т.е. из-
менения содержания одних из них в почве приводят к прямопропорцио-
нальному изменения содержания других. Эти элементы являются по 
отношению друг к другу синергистами. Однако между некоторыми 
элементами существует антагонистические отношения, о чем свиде-
тельствует обратнопропорциональное изменение их содержания в поч-
ве. Такая связь в верхнем слое почвы отмечается между содержанием 
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выгоревших фракций органического вещества и содержанием калия, а 
также между содержанием никеля и марганца. В нижнем же слое почвы 
увеличение содержания марганца приводит к снижению содержания 
кальция, а содержание меди к обратнопропорциональному изменению 
содержания марганца.  

 
Таблица 24 

Значения ошибок уравнений  

Ошибка оценки, % 
Значения ошибки у элементов, являющихся  

зависимыми переменными 
Fe Ca K Mn 
Слой почвы 0-10 см 

Средняя квадратическая 8,8 17,5 6,3 20,1 
Максимальная 22,5 74,4 16,3 62,8 
Минимальная -26,9 -28,8 -12,7 -35,5 

Слой почвы 10-20 см 
Средняя квадратическая 7,2 21,6 8,7 16,4 
Максимальная 16,3 48,9 26,0 65,2 
Минимальная -15,2 -53,7 -14,7 -41,6 

 
Определенное влияние на валовое содержание зольных элементов в 

почве оказывает ее гранулометрический состав. Так, литературные дан-
ные [3, 10, 20, 45 и др.] указывают на то, что между содержанием ионов 
Cr, Pb, Ni, Cu и количеством мелких частиц (< 0,005 мм) имеется доста-
точно тесная связь, а илистая фракция содержит до 50 % общего коли-
чества гидроксида железа в почве и до 60-80 % общего количества меди. 
Расчеты показали, что в пойменном экотопе достаточно тесная положи-
тельная связь отмечается между содержанием в слое почвы  0-10 см 
частиц крупной и средней пыли и (0,005-0,01 мм), с одной стороны, и 
железа, марганца, калия, цинка, никеля, свинца, кобальта и кадмия, с 
другой (табл. 25). В нижнем слое почвы достаточно тесная положитель-
ная связь содержания ионов этих элементов имеется с частицами мел-
кой пыли и илистой фракции, а связь с частицами крупной и средней 
пыли сменяется с прямой на обратную. Увеличение доли частиц или-
стой фракции (<0,001 мм), составляющих основу почвенно-
поглощающего комплекса, приводит к снижению содержания в почве 
многих из оцененных нами элементов, которые сконцентрированы в 
более крупных фракциях. Так, содержание хрома и стронция в слое 
почвы 0-10 см достаточно тесно коррелирует с долей фракции мелкого 
песка (r = 0,589 и 0,887 соответственно), тогда как с другими фракциями 
связь обратная. В слое почвы 10-20 см содержание стронция достаточно 
тесно связано с долей фракции мелкого песка (r = 0,935) и крупной пы-
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ли (r = 0,931), а содержание хрома – с фракцией средней пыли 
(r = 0,938). Содержание ионов меди в нижнем слое почвы обратно про-
порционально доле частиц мелкого песка, тогда как в верхнем слое – 
мелкой пыли и ила. На концентрацию ионов кальция гранулометриче-
ский состав почвы влияния почти не оказывает. 

 
Таблица 25 

Матрица коэффициентов корреляции содержания ионов  
металлов от фракций гранулометрического состава почвы 

Элемент 
Размер фракции гранулометрического состава почвы, мм 

0,25-0,05 0,05-0,01 0,01-0,005 0,005-0,001 <0,001 физ. глина 
Слой почвы 0-10 см 

Fe -0,081 0,615 0,596 -0,822 -0,475 -0,647 
Mn -0,455 0,661 0,403 -0,446 -0,068 -0,256 
K -0,562 0,790 0,159 -0,441 0,070 -0,281 
Ca -0,370 0,329 -0,082 0,002 0,203 0,049 
Zn -0,469 0,683 0,480 -0,455 -0,147 -0,267 
Ni 0,031 0,429 0,357 -0,704 -0,264 -0,552 
Cr 0,589 -0,125 -0,358 -0,407 -0,267 -0,545 
Pb -0,675 0,715 0,452 -0,292 0,075 -0,062 
Co 0,073 0,501 0,509 -0,846 -0,463 -0,691 
Cu 0,237 0,364 0,202 -0,772 -0,423 -0,716 
Sr 0,887 -0,545 -0,305 -0,225 -0,305 -0,394 
Cd -0,651 0,586 0,471 -0,141 0,071 0,065 

Слой почвы 10-20 см 
Fe -0,848 -0,520 -0,123 0,595 0,475 0,562 
Mn -0,733 -0,498 -0,285 0,530 0,514 0,530 
K -0,561 -0,398 0,248 0,462 0,285 0,421 
Ca -0,072 -0,333 0,333 0,283 0,268 0,311 
Zn -0,859 -0,696 0,093 0,720 0,637 0,723 
Ni -0,677 -0,468 0,037 0,497 0,437 0,497 
Cr 0,193 0,527 0,938 -0,492 -0,591 -0,500 
Pb -0,625 -0,455 0,382 0,513 0,329 0,480 
Co -0,649 -0,339 -0,286 0,394 0,353 0,376 
Cu -0,709 -0,458 0,177 0,472 0,438 0,491 
Sr 0,935 0,931 0,333 -0,961 -0,871 -0,945 
Cd -0,784 -0,451 -0,109 0,515 0,426 0,493 
 
Связь между содержанием в почве валовых и подвижных форм 

зольных элементов в большинстве случаев крайне слабая и не остается 
постоянной в различных ее слоях (табл. 26). Выявлена достаточно тес-
ная зависимость содержания в верхнем слое почвы хрома и стронция от 
содержания гумуса. В нижнем слое с содержанием гумуса тесно корре-
лирует содержание кальция, цинка и свинца. Последний из них, как от-
мечается в литературе [4, 45], прочно связывают гуматы. Отмечено на-
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личие обратной связи в верхнем слое почвы между значениями гидро-
литической кислотности и валовым содержанием большинства элемен-
тов. Исключением являются только стронций и хром, у которых эта 
связь прямая. В нижнем слое почвы с гидролитической кислотностью 
тесно коррелирует только содержание кальция, изменяющееся обратно-
пропорционально ее значениям. 

 
Таблица 26 

Показатели тесноты связи между физико-химическими параметрами  
почвы и валовом содержанием в ней зольных элементов (n=12) 

Эле
мент 

Значение коэффициента корреляции между различными  
физико-химическими параметрами 

гумус 
рН 
Н2О 

рН 
KCl 

Р2О5 К2О Hg* Са Mg Fe2O3 
азот 
нит-
рат. 

Слой почвы 0-10 см 
Fe -0,109 0,179 0,451 0,395 0,138 -0,553 -0,027 -0,269 -0,024 -0,066 
Ca 0,058 0,237 0,323 0,619 0,052 -0,407 -0,232 -0,399 0,250 0,463 
K -0,254 0,508 0,677 0,465 0,175 -0,764 -0,167 -0,238 -0,190 0,005 

Mn -0,324 0,461 0,595 0,424 -0,063 -0,737 -0,056 -0,349 0,435 0,466 
Zn -0,365 0,433 0,622 0,403 -0,078 -0,738 -0,223 -0,467 -0,051 0,084 
Ni -0,031 0,152 0,411 0,426 0,167 -0,491 0,010 -0,242 0,058 0,072 
Cr 0,706 -0,428 -0,475 -0,021 0,696 0,561 0,517 0,673 -0,241 -0,328 
Pb -0,337 0,402 0,509 0,287 -0,094 -0,708 -0,196 -0,308 0,014 0,098 
Cu 0,127 -0,126 0,109 0,224 0,246 -0,130 0,166 -0,037 -0,370 -0,306 
Co -0,041 0,206 0,389 0,423 0,206 -0,480 0,166 -0,169 0,375 0,295 
Sr 0,671 -0,655 -0,691 -0,148 0,405 0,792 0,365 0,435 -0,350 -0,381 
Cd -0,494 0,629 0,724 0,426 -0,123 -0,811 -0,167 -0,513 0,404 0,512 

Слой почвы 10-20 см 
Fe 0,305 - -0,313 -0,658 0,473 0,454 0,152 0,113 0,269 -0,240 
Ca 0,730 - 0,830 0,619 0,214 -0,744 0,488 -0,273 -0,443 0,282 
K 0,641 - 0,025 -0,059 0,781 -0,094 0,149 -0,364 -0,015 0,491 

Mn 0,204 - -0,130 -0,485 0,048 0,456 0,088 0,444 0,214 -0,299 
Zn 0,761 - 0,144 -0,251 0,451 0,099 0,399 0,082 -0,048 0,012 
Ni 0,502 - 0,221 -0,160 0,199 0,044 0,444 0,150 0,205 -0,237 
Cr 0,234 - 0,286 0,688 -0,198 -0,538 0,050 -0,208 0,494 0,574 
Pb 0,810 - 0,304 0,001 0,524 -0,223 0,434 -0,307 -0,014 0,258 
Cu 0,620 - 0,099 -0,131 0,054 0,129 0,372 0,337 0,250 -0,221 
Co 0,044 - -0,321 -0,564 0,012 0,545 -0,078 0,445 0,381 -0,359 
Sr -0,403 - 0,213 0,632 -0,659 -0,376 -0,202 0,091 0,271 0,128 
Cd 0,253 - -0,189 -0,437 0,056 0,419 -0,033 0,370 0,321 -0,102 

Примечание: * Hg – гидролитическая кислотность. 
 
Валовое содержание в почве зольных элементов отражается, как по-

казали наши исследования, на обилии всего комплекса микробиоты 
(табл. 27). Наиболее чутко реагируют на это микромицеты, изменяя свое 
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обилие обратно пропорционально содержанию большинства ионов ме-
таллов. Только хром и стронций в пределах существующего в поймен-
ных экотопах диапазона концентрации оказывают положительное дей-
ствие на рост их колоний. Повышение же концентрации этих элементов 
в почве приводит, как показывает анализ литературы [8], ведет к сниже-
нию каталазной активности чернозема и его способность к разложению 
целлюлозы.  

 
Таблица 27 

Показатели тесноты связи между обилием в почве различных групп  
микроорганизмов и валовым содержанием в ней зольных элементов (n=12) 

Эле-
мент 

Значение коэффициента корреляции между различными группами микроорганизмов 

сапротро-
фами 

аминоав-
тотрофами 

олиготро-
фами 

актиноми-
цетами 

целлюлозо-
деструкто-

рами 

микро-
мицета-

ми 

азотфик-
саторами 

Fe 0,534 0,675 0,588 0,726 -0,183 -0,418 0,514 
Ca 0,382 0,261 0,087 0,127 0,052 -0,388 -0,174 
K 0,692 0,687 0,535 0,642 0,120 -0,669 0,308 

Mn 0,455 0,461 0,330 0,381 -0,053 -0,727 0,237 
Zn 0,713 0,746 0,625 0,682 0,088 -0,680 0,453 
Ni 0,610 0,638 0,472 0,561 -0,094 -0,425 0,239 
Cr -0,413 -0,373 -0,413 -0,307 -0,585 0,612 -0,360 
Pb 0,638 0,699 0,598 0,682 0,132 -0,612 0,543 
Cu 0,559 0,616 0,501 0,506 -0,195 -0,056 0,189 
Co 0,276 0,355 0,226 0,363 -0,328 -0,413 0,189 
Sr -0,302 -0,301 -0,316 -0,309 -0,337 0,815 -0,381 
Cd 0,385 0,356 0,228 0,324 0,050 -0,834 0,206 

 
 

Заключение 

Результаты проведенного исследования показали, таким образом, 
что значения всех параметров аллювиальной луговой поверхностно-
оглеенной почвы довольно значительно варьируют в пространстве пой-
менного экотопа. С увеличением глубины почвы вариабельность боль-
шинства показателей возрастает, что может являться как следствием 
разной мощности гумусового горизонта, так и неоднородности строения 
почвенной массы, вызванной различными факторами среды. 

Одним из источников вариации многих физических, химических и 
биологических параметров почвы в пределах экотопа являются древес-
ные породы, воздействующие на нее своим опадом, а также кроновыми 
и корневыми выделениями (экзометаболитами), состав и концентрация 
которых сугубо специфичны. Содержание гумуса в верхнем слое почвы 
наиболее велико в подкроновом пространстве деревьев ели, а в нижнем 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

72 
 

слое – липы. Наименьшее же содержание гумуса в верхнем слое почвы 
отмечается под деревом дуба, а в нижнем – ели. Под деревьями дуба 
значения рН и степени насыщенности основаниями наибольшие, а гид-
ролитической кислотности наименьшие. Нитратного азота больше всего 
содержится под деревьями дуба, а меньше всего в слое почвы 0-10 см – 
под деревьями липы, а в слое 10-20 см – ели. Содержание подвижного 
фосфора в верхнем слое почвы под всеми породами деревьев примерно 
одинаковое, в нижнем же оно под деревьями дуба в 2,2-2,8 раза выше, 
чем под деревьями ели и липы. Содержание подвижного калия в верх-
нем слое почвы под всеми породами также примерно одинаковое, а в 
нижнем слое оно наиболее велико под липой. Оксида железа в обоих 
слоях почвы содержится больше всего под дубом, а меньше всего – под 
липой. Содержание подвижного кальция под всеми породами деревьев 
примерно одинаково в обоих слоях почвы, а подвижного магния больше 
всего содержится под деревьями ели. Плотность сложения верхнего 
слоя почвы наиболее высока под деревьями дуба, а под липой же она 
наименьшая. 

Значения физико-химических параметров почвы изменяются также 
по мере удаления от стволов деревьев. Так, в непосредственной близо-
сти у стволов деревьев всех пород значения рН почвы, содержание нит-
ратного азота и подвижного калия более высокие, чем на расстоянии 2-3 
м от них. Значения же гидролитической кислотности в верхнем слое 
почвы по мере удаления от стволов, наоборот, возрастают, особенно под 
деревьями ели. В нижнем же слое почвы под деревьями этой породы 
они, наоборот, снижаются, а под деревьями дуба и липы флуктуируют 
почти бессистемно, находясь в противофазе по отношению друг к дру-
гу. Содержание оксида железа в верхнем слое почвы под деревьями ду-
ба снижается по мере удаления от их ствола, а в нижнем слое, наоборот, 
увеличивается. Под деревьями липы и ели оно же в обоих слоях почвы 
неуклонно возрастает.  

Основным источником вариации валового содержания зольных эле-
ментов в почве являются случайные факторы-шумы, обусловленные 
неоднородностью рельефа и наносов аллювия в пределах экотопа. Доля 
их влияния на характер пространственного распределения содержания 
многих элементов в различных слоях почвы составляет более 70 %, не-
сколько снижаясь только у марганца, кобальта и выгорающих фракций 
органического вещества (54,6-67,2 %). Влияние же вида древесной по-
роды и расстояния от ствола дерева на содержание зольных элементов 
весьма мало. Только у хрома и марганца оно составляет около 20 %. 
Доля влияния расстояния от ствола дерева наиболее значительна по со-
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держанию кобальта в верхнем слое почвы (25,4 %) и марганца в нижнем 
слое (20,4 %).  

Численность почвенных микроорганизмов, кроме микромицетов и 
целлюлозодеструкторов, наибольшая под деревьями липы, а наимень-
шая под деревьями ели, что подтверждено статистически. По мере уда-
ления от стволов всех пород деревьев численность олиготрофов и мик-
ромицетов неуклонно возрастает. Подобным же образом изменяется 
численность целлюлозодеструкторов и сапротрофов под деревьями дуба 
и ели. Под деревьями липы она наиболее велика на расстоянии 0,5 от 
ствола, а далее неуклонно снижается. Изменение численности почвен-
ных микроорганизмов обусловлено в определенной мере также физико-
химическими параметрами почвы. Так, численность микромицетов из-
меняется прямо пропорциональна значениям гидролитической кислот-
ности почвы и обратно пропорционально величине рН среды, что опи-
сывают соответствующие уравнения регрессии, объясняющие 87-93 % 
общей дисперсии показателя. На изменение других параметров почвы, в 
том числе и на содержание гумуса, эти микроорганизмы практически не 
реагируют. На варьирование численности целлюлозодеструкторов дос-
товерно влияют значения двух параметров: содержания гумуса и суммы 
обменных оснований. На варьирование же численности олиготрофов 
гораздо большее влияние оказывает не содержание гумуса, а потери при 
прокаливании почвы, отражающие общее содержание в ней органиче-
ского вещества. На варьирование численности аминоавтотрофов и са-
протрофов достоверно влияют два других параметра: содержание нит-
ратного азота и сумма обменных оснований. Обилие всего комплекса 
микробиоты в определенной мере зависит от валового содержания в 
почве зольных элементов. Наиболее чутко реагируют на это микроми-
цеты, изменяя свое обилие обратно пропорционально содержанию 
большинства ионов металлов. Только хром и стронций в пределах су-
ществующего в пойменных экотопах диапазона концентрации оказыва-
ют на рост их колоний положительное действие.  

Валовое содержание некоторых зольных элементов в почве изменя-
ется в пространстве экотопа сопряжено, о чем свидетельствует довольно 
высокие значения коэффициентов корреляции между ними. Наиболее 
тесная прямая связь в верхнем слое почвы отмечается между содержа-
нием железа и калия (r = 0,793), кальция и калия (r = 0,741), калия и ме-
ди (r = 0,724), хрома и свинца (r = 0,809). В слое почвы 10-20 см тесно 
связано между собой содержание кальция и калия (r = 0,826), марганца 
и никеля (r = 0,794), марганца и кобальта (r = 0,859), хрома и свинца 
(r = 0,741). Взаимные связи между другими элементами слабые или во-
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обще отсутствуют. Связь между содержанием в почве валовых и под-
вижных форм зольных элементов в большинстве случаев крайне слабая 
и не остается постоянной в различных ее слоях. Выявлена достаточно 
тесная зависимость содержания в верхнем слое почвы хрома и стронция 
от содержания гумуса. В нижнем слое с содержанием гумуса тесно кор-
релирует содержание кальция, цинка и свинца. Тесная обратная связь в 
верхнем слое почвы отмечена между значениями гидролитической ки-
слотности и валовым содержанием большинства элементов. Исключе-
нием являются только стронций и хром, у которых эта связь прямая. В 
нижнем слое почвы с гидролитической кислотностью тесно коррелиру-
ет только содержание кальция, изменяющееся обратно пропорциональ-
но ее значениям. 

Высокая пространственная изменчивость значений физических, хи-
мических и микробиологических параметров почвы свидетельствует о 
необходимости оптимизации объема выборки при проведении исследо-
ваний и взятии необходимого числа образцов. Так, к примеру для оцен-
ки содержания гидролитической кислотности в слое почвы 0-10 см с 
погрешностью ±5 % требуется взять 63 образца, содержания Fe2O3 – 
275, а нитратной формы азота – 612, что не только трудоемко, но и во-
обще нереально. Еще более значительного объема выборки требует 
оценка микробиологических параметров почвы. Даже для достижения 
10 %-ной точности их оценки необходимо отобрать очень большое чис-
ло проб. Выходом из этой ситуации является объединение многочис-
ленных образцов почвы в сводную выборку, из которой после тщатель-
ного перемешивания необходимо отбирать не менее пяти образцов для 
проведения лабораторных анализов. Отбор образцов почвы в поймен-
ных экотопах следует проводить пропорционально доле участия в наса-
ждениях древесных пород или площади парцелл. С меньшими трудоза-
тратами можно оценивать только показатели рН почвы, плотности ее 
сложения, степени насыщенности основаниями, содержания гумуса, 
подвижных катионов кальция, магния и калия, для получения значений 
которых в слое 0-10 см с погрешностью ±5 % достаточно отбирать 15-20 
образцов, а с погрешностью ±10 % – не более пяти. Оценка параметров 
почвы, проведенная без учета их пространственной вариабельности и 
достоверности полученных значений, может привести к неправильным 
выводам, не соответствующим реальной действительности. 
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VARIABILITY OF SOIL CHARACTERISTICS IN FLOODPLAIN B IOGEOCENOSE  
 

А.V. Isaev, Yu.P. Demakov, Т.Kh. Gordeeva, А.А. Bazhina 
 

Research results on physical, chemical, and microbiological parameters of the top of alluvi-
al-meadow  surface-water gley soils in the floodplain ecotope are given. It was shown that the 
major source of variation of  ash constituents content in the soil (some part of ash constituents 
varies in the ecotope in conjugate manner) were random noise factors, specified by relief and 
alluvium heterogeneity within an ecotope, and microorganisms number were specified by woody 
plants (most – under lime, least – under spruce). The farther it is from the stems of any tree spe-
cies, the higher number of oligotrophic plants and micromycetes is. Number of cellulose decom-
posers and saprotrophs under the oak and spruce is measured in a similar manner. It was also 
determined that abundance of microbiota definitely depends on the ash constituents content in 
the soil. Micromycetes are very sensitive to ash constituents content. Abundance of micromy-
cetes is changed inversely proportional to the content of most metal ions. Chrome and strontium 
are the only metal ions showing some positive effect on the microbiota in floodplain ecotopes. 

It was concluded that it was necessary to select no less than 20 samples proportionately 
with  the share of tree species in a stand or a square of definite parcels to obtain positive conclu-
sions on soil characteristics in floodplain ecotopes and influence of woody plants on them. 

 
Keywords: floodplain ecotope; soil; physical, chemical and microbiological parameters; 

variability; woody species; impact.  
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УДК 630*18 (470.343) 

СОДЕРЖАНИЕ ЗОЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ В ПОБЕГАХ  
РАЗЛИЧНЫХ ДРЕВЕСНЫХ ПОРОД 

 
А. В. Исаев, Ю. П. Демаков, В. И. Таланцев 

 
Приведены данные о содержании в годичных побегах ели, липы, дуба и вяза 

золы и девяти различных элементов. Больше всего золы содержат, как это ни па-
радоксально, побеги липы, что свидетельствует о высокой потребности этой дре-
весной породы в элементах питания и низкой эффективности использования ею 
почвенного потенциала. Высоко содержание в них кальция и свинца, концентра-
ция которых меньше всего в побегах ели. Самую низкую зольность имеют побеги 
дуба, который хорошо приспособлен к жизни в пойменных лесах и очень эффек-
тивно использует почвенный потенциал для образования биомассы. Зато высока 
концентрация в них марганца и меди, содержание которых особенно мало в побе-
гах ели и вяза. Побеги ели отличаются от других наибольшим содержанием ка-
лия, цинка и никеля, а побеги вяза – стронция, которого меньше всего в побегах 
ели. 

 
Ключевые слова: пойменный экотоп, древесные растения, ель, липа, дуб, 

вяз, побеги, зольность, зольные элементы.  
 
 
 

Введение 

Цель работы – оценка зольного состава побегов различных пород 
деревьев, отображающая роль древостоя в биологическом круговороте 
веществ в краткопойменном экотопе. 

Материал и методика. Образцы побегов высушивали до абсолютно 
сухого состояния при температуре 110°С, измельчали, взвешивали и 
сжигали в муфельной печи при температуре 450°С. Содержание эле-
ментов в золе определяли на атомно-абсорбционном спектрометре AA-
nalyst 400, а пробоподготовку образцов проводили по типовым методи-
кам [6, 7]. Содержание элемента оценивали по формуле СЭ = СР×VP×МЗ / 
МН×МС , где СЭ – содержание элемента в сухом образце, мг/кг; СР – кон-
центрация элемента в растворе, мг/л; VP – объем раствора, в котором 
была растворена зола (50 мл для Ca, K, Mn, Zn, Fe, Cu и 25 мл для Pb, 
Ni, Cd и Со); МЗ – масса золы, г; МН – масса навески, г; МС - масса вы-
сушенного образца, г. Цифровой материал обработан на ПК с использо-
ванием стандартных методов математической статистики. 
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Результаты исследований и их интерпретация 

Анализ результатов исследований (табл. 1) показал, что годичные 
побеги древесных растений больше всего содержат кальция, состав-
ляющего основу оболочек клеток; максимальные значения концентра-
ции которого могут доходить до 31,3 г/кг сухого вещества, что совпада-
ет с данными других исследователей [2]. На втором месте в ранговом 
ряду элементов, расположенных в порядке снижения концентрации, со 
значительным отрывом от кальция находятся калий, железо и марганец 
(6,9, 0,25 и 0,45 г/кг сухого вещества соответственно). Замыкают ранго-
вый ряд медь, никель и свинец. Концентрация таких элементов, как 
кадмий, кобальт, никель, стронций и хром очень мала, и данные о них 
не включены в таблицу. Почти аналогичный ранговый ряд получен для 
зольного состава древесины различных пород деревьев [3, 4], что гово-
рит о сходстве в содержании металлов в различных частях деревьев.  

 
Таблица 1 

Пределы изменчивости содержания зольных элементов в древесине  
различных пород деревьев 

Параметр 
Значения статистических показателей у разных элементов, мг/кг 

зола, % Ca2+ K+ Fe3+ Mn2+ Zn2+ Sr2+ Cu2+ Ni2+ Pb2+ 
Mx 5,38 21353,0 5186,3 183,3 155,8 24,95 14,38 5,16 3,10 1,50 
max 6,56 31321,0 6949,0 249,1 446,5 32,63 21,14 8,89 4,87 3,69 
min 3,90 14341,0 3069,0 132,5 31,0 17,30 7,21 2,58 1,03 0,61 
mx 0,26 961,3 249,2 4,7 26,3 0,84 0,80 0,37 0,16 0,14 
Sx 0,91 5767,7 1495,1 28,1 157,6 5,02 4,78 2,23 0,97 0,85 
V 16,9 27,0 28,8 15,3 101,1 20,1 33,2 43,3 31,2 56,5 

 

Содержание элементов в образцах побегов варьирует в довольно 
больших пределах, что связано с особенностями поглощения их каждой 
древесной породой. Особенно высока изменчивость содержания в побе-
гах марганца и свинца. Меньше всего изменяется содержание золы, Fe, 
Zn, Ca, К, Cr и Ni. Больше всего золы содержат, как это ни парадоксаль-
но, побеги липы (табл. 2), что свидетельствует о высокой потребности 
этой древесной породы в элементах питания и низкой эффективности 
использования ею почвенного потенциала. Высоко содержание в них 
кальция и свинца, концентрация которых меньше всего в побегах ели 
(рис. 1). Самую низкую зольность имеют побеги дуба, который хорошо 
приспособлен к жизни в пойменных лесах и очень эффективно исполь-
зует почвенный потенциал для образования биомассы. Зато высока кон-
центрация в них марганца и меди, содержание которых особенно мало в 
побегах ели и вяза. Побеги ели отличаются от других наибольшим    
содержанием калия, цинка и никеля, а побеги вяза – стронция, которого  
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Таблица 2 
Результаты дисперсионного анализа валового содержания  

зольных элементов в побегах разных пород 

Показатель 
Среднее содержание элемента у деревьев, 

мг/кг  Fфакт. НСР0,05 
Доля  

внутрипробной 
дисперсии, % ели липы дуба вяза 

Зола, % 5,25 6,51 4,11 5,66 111,3 0,31 2,3 
Ca(2+) 15106,8 29274,2 17486,4 23544,4 164,9 2536,8 6,1 
К(1+) 6825,3 6386,4 4158,3 3375,1 395,1 432,6 2,6 
Fe(3+) 187,5 213,0 146,3 186,3 31,1 25,3 25,6 
Mn(2+) 103,2 66,7 420,3 33,1 1200,9 26,4 0,9 
Zn(2+) 31,5 18,0 24,3 25,9 171,5 2,2 5,9 
Sr(2+) 7,76 16,69 12,77 20,30 452,9 1,3 2,3 
Cu(2+) 2,76 5,77 8,43 3,67 620,6 0,52 1,7 
Ni(2+) 4,27 2,84 3,18 2,13 19,8 1,02 35,0 
Pb(2+) 0,87 2,76 1,36 1,01 44,3 0,66 19,4 
Сумма 22269,9 35986,4 22261,34 27191,91 - - - 
Доля, % 42,0 55,4 54,3 47,7 - - - 

Примечание: F0,05  для зольности равен 4,07, а для остальных элементов - 2,90. 
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Рис. 1. Ранговый ряд древесных пород по содержанию различных металлов в годич-

ных побегах: 1 – кальций, 2 – калий, 3 – железо, 4 – марганец. 
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меньше всего в побегах ели. Характерной чертой побегов вяза является 
также самое низкое содержание калия, марганца и никеля. Следует от-
метить, что нами определен далеко не весь спектр элементов, состав-
ляющих зольный остаток. Для охвоенных побегов ели определено со-
держание только 42 % их массы, липы – 55 %, дуба – 54 % и вяза 47 %. 
В изученный ряд не вошли такие широко распространенные элементы, 
как алюминий, кремний, магний, натрий, бор. 

Содержание в древесине побегов большинства элементов довольно 
слабо связано между собой, а также с величиной зольности (табл. 3). 
Тесная связь отмечена только между зольностью побегов и содержани-
ем в них кальция, железа и марганца, а также между содержанием мар-
ганца и меди, цинка и свинца. Зависимости, которые можно использо-
вать для оценки содержания одного элемента по содержанию другого, 
отображаются следующими уравнениями: 

Cа = 5110,2×Z -6162,3;    R2 = 0,618; 
Fe = 26,58×Z+40,17 ;    R2 = 0,705; 
Mn = 23088×exp(-0,998×Z);    R2 = 0,851, 

где Cа, Fe, Mn – содержание в древесине соответствующего элемента, 
мг/кг; Z – содержание золы в древесине, %. 
 

Таблица 3 
Матрица коэффициентов корреляции между содержанием элементов в древесине 

Элемент 
Значения коэффициентов корреляции между содержанием разных элементов 
Зола Ca2+ K+ Fe3+ Mn2+ Zn2+ Sr2+ Cu2+ Ni2+ 

Зола 1,000         
Ca2+ 0,786 1,000        
K+ 0,388 -0,014 1,000       

Fe3+ 0,840 0,613 0,414 1,000      
Mn2+ -0,847 -0,462 -0,261 -0,738 1,000     
Zn2+ -0,418 -0,790 0,056 -0,239 0,014 1,000    
Sr2+ 0,453 0,766 -0,612 0,262 -0,335 -0,548 1,000   
Cu2+ -0,461 0,086 -0,290 -0,464 0,830 -0,519 0,085 1,000  
Ni2+ -0,190 -0,508 0,596 -0,129 0,180 0,527 -0,760 -0,155 1,000 
Pb2+ 0,543 0,708 0,337 0,327 -0,114 -0,804 0,288 0,348 -0,081 

 
На основе данных по содержанию зольных элементов в древесине 

этих же пород, произрастающих в лесопарке Дубовая роща близ г. 
Йошкар-Олы в пойме р. Малая Кокшага [4], было установлено, что в 
побегах оно значительно выше (табл. 4), хотя ранговые ряды элементов 
в них во многом схожи. Меньше всего разница прослеживается по со-
держанию стронция и меди. Наиболее велики различия между побегами 
и древесиной у ели в содержании калия, никеля и золы, у дуба – в со-
держании марганца, калия, цинка и золы, у липы – в содержании свин-
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ца, железа, кальция и золы. У вяза, по сравнению с другими породами, 
различия почти по всем элементам наименьшие. По отношению же к 
верхнему слою почвы (0-10 см) в годичных побегах содержится гораздо 
больше только кальция, калия и стронция (табл.  5). Остальных же эле-
ментов, особенно железа, в побегах во много раз меньше, чем в почве, 
что свидетельствует о низкой потребности в них растений. Исключени-
ем является, пожалуй, только медь, которой в побегах дуба несколько 
больше, чем в почве.  

 
Таблица 4 

Содержание элементов в побегах разных  
пород по отношению к их содержанию в древесине 

Древесная  
порода 

Величина отношения разных элементов, доля единицы 
зола Ca2+ K+ Fe3+ Mn2+ Sr2+ Zn2+ Cu2+ Ni2+ Pb2+ 

Ель 15,0 10,8 27,8 17,0 10,6 0,6 4,1 1,8 27,2 7,9 
Дуб 13,3 18,8 5,6 10,2 53,3 3,3 18,8 4,1 6,1 13,2 
Вяз 4,9 10,3 1,2 9,7 8,2 2,0 6,1 1,3 3,5 8,7 
Липа 12,5 15,7 8,1 17,3 7,1 2,0 7,0 4,8 5,1 20,3 

 
 

Таблица 5 
Содержание элементов в побегах разных  

пород по отношению к их содержанию в почве 

Древесная 
порода 

Величина отношения разных элементов, доля единицы 

Ca2+ K+ Fe3+ Mn2+ Sr2+ Zn2+ Cu2+ Ni2+ Pb2+ 
Ель 6,33 2,97 0,01 0,07 3,07 0,46 0,35 0,14 0,07 
Дуб 6,20 1,67 0,01 0,19 17,49 0,32 1,14 0,10 0,11 
Липа 9,96 2,31 0,01 0,03 13,25 0,21 0,64 0,08 0,21 

 
Результаты проведенных исследований позволяют сделать следую-

щие выводы: 
1. Годичные побеги древесных растений больше всего содержат ка-

тионов кальция, максимальные значения которого могут доходить до 
31,3 г/кг сухого вещества. На втором месте со значительным отрывом 
находится калий, железо и марганец – 6,9, 0,25 и 0,45 г/кг сухого веще-
ства соответственно. Замыкают ранговый ряд медь, никель и свинец. 
Концентрация таких элементов, как кадмий, кобальт, никель, стронций 
и хром очень мала.  

2. Содержание золы и зольных элементов в побегах растений зна-
чительно выше, чем в древесине, хотя ранговое расположение элемен-
тов в них во многом схоже. Меньше всего разница прослеживается по 
содержанию стронция и меди. 
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3. Содержание зольных элементов в побегах существенно различа-
ется между породами деревьев, что связано с особенностями их погло-
щения растениями из почвы. Особенно велика разница содержания в 
побегах разных растений марганца и свинца. Больше всего золы содер-
жат, как это ни парадоксально, побеги липы, а меньше всего – дуба, что 
свидетельствует о высокой эффективности использования этой породой 
почвенного потенциала для образования биомассы. Побеги ели отлича-
ются от других наиболее высоким содержанием калия, цинка и никеля, 
а побеги вяза – низким содержанием этих элементов и высоким содер-
жанием стронция, которого меньше всего в побегах ели. 

4. Содержание в годичных побегах кальция, калия и стронция зна-
чительно выше, чем в верхнем слое почвы под соответствующими дре-
весными породами. Остальных же элементов, особенно железа, в побе-
гах во много раз меньше, чем в почве, что свидетельствует о низкой 
потребности в них растений. Исключением является, пожалуй, только 
медь, которой в побегах дуба несколько больше, чем в почве. 
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ASH CONSTITUENTS CONTENT IN THE SHOOTS OF VARIOUS W OOD SPECIES  

 
А.V. Isaev, Yu.P. Demakov, V.I. Talantsev 

 
The data on the content of  ash and nine other elements in the annual shoots of  spruce, lime, 

oak, and elm are given. It is strange but lime shoots contain more ash than the shoots of other 
species, which is the evidence of high need of this tree species in the fertilizer elements and  low 
efficiency of its use of soil resources. There is also a lot of calcium and plumbum in lime shoots, 
but the lowest concentration of the elements is in spruce shoots. Oak has the least concentration 
of ash in its shoots as it is well-adapted to grow in floodplain forests and  effectively uses soil 
resources to form the biomass. But concentration of manganese and cuprum is high in oak 
shoots. It is important to note there is particularly low concentration of the elements in elm and 
spruce shoots. Spruce shoots contain more  potassium, zink, and nickel than shoots of other 
species, elm shoots contain more strontium. The least concentration of strontium is in spruce 
shoots. 
 

Keywords: floodplain ecotope, woody plants, spruce, lime, oak, elm, shoots, ash content, 
ash constituents.  
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УДК 630*181 (470.343) 

ДИНАМИКА ПОРОДНОГО СОСТАВА  
ЛЕСОВ РЕСПУБЛИКИ МАРИЙ ЭЛ 

 
Ю. П. Демаков, А. В. Исаев 

 
Приведены данные по динамике породного состава лесов Республики Марий 

Эл с 1926 по 2013 годы. Показано, что площадь покрытых лесом земель возросла 
за истекший период времени на 137,2 тыс. га за счет облесения пустырей, выру-
бок и гарей. Наиболее значительные изменения происходили в период с 1945 по 
1950 гг. Породный состав лесов республики за истекший период времени изме-
нился не в лучшую сторону: значительно снизилась доля хвойных лесов, особен-
но ельников, и увеличилась доля березняков. Изменения породного состава дре-
востоев происходили в каждом типе лесорастительных условий по-своему. 
 

Ключевые слова: Республика Марий Эл, леса, породный состав, динамика, 
закономерности, факторы.  
 

Введение 

Леса, покрывающие более 50 % территории Республики Марий Эл и 
выполняющие важные социально-экономические, средообразующие и 
средоохранные функции, давно и активно эксплуатируются человеком, 
что приводит к значительным изменениям их эколого-ресурсного 
потенциала, которые необходимо отслеживать и анализировать для 
принятия адекватных управленческих решений.  

Цель нашей работы заключалась в выявлении тенденций изменения 
структуры лесов Республики Марий Эл за период с 1926 года, когда 
была проведена первая достаточно точная их инвентаризация, по 
настоящее время. Исходным материалом для анализа служили 
литературные источники [1-8, 10] и данные государственного учета 
лесного фонда. Мате-матическая обработка материала проведена на ПК 
с использованием стандартных методов математической статистики и 
пакетов прикладных программ. 

Анализ цифрового материала показал, что в динамике состояния 
лесного фонда республики проявлялись как позитивные, так и 
негативные тенденции. Первые из них выражались в том, что площадь 
покрытых лесом земель возросла за истекший период времени на 137,2 
тыс. га за счет облесения пустырей, вырубок и гарей. Наиболее 
значительные изменения происходили в период с 1945 по 1950 гг. 
(рис. 1, табл. 1), которые были связаны с широкомасштабным созданием 
лесных культур на вырубках военного времени и пустырях, возникших 
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после катастрофических пожаров 1921 года. Затем до 1966 года темпы 
лесовосстановительных работ отставали от темпов вырубки леса, что 
привело к снижению покрытой лесом площади на 59,3 тыс. га. Площадь 
лесов резко снизилась в 1972 году в результате массовых пожаров, 
повредивших около 180 тыс. га насаждений. Лесовосстановительные 
работы завершились на гарях в очень короткие сроки благодаря 
хорошей технической оснащенности лесхозов, широкому участию в 
лесокультурных работах населения республики, грамотной и 
требовательной деятельности органов управления лесным хозяйством. 
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Рис. 1. Динамика площади лесов Марий Эл (вверху) и доли хвойных древостоев в них 
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В 2003 году лесопокрытая площадь достигла максимальной отметки, а 
затем стала неуклонно снижаться, особенно после засухи и пожаров 
2010 года. Темпы создания лесных культур на гарях сейчас гораздо 
ниже, чем 40 лет назад, и на части площадей возобновление древостоев 
произойдет, вероятно, естественным путем. Снижение площади 
покрытых лесом земель происходит в настоящее время также в 
результате усиления деятельности вредных насекомых и болезней. 
 

Таблица 1 
Динамика породной структуры лесов Марий Эл 

Год 

Площадь лесного фонда республики 

покрытая 
лесом, тыс. га 

в том числе по преобладающим породам деревьев, % 

сосны ели березы осины липы ольхи прочими 

1926 945,0 41,9 38,4 н/д н/д н/д н/д 1,7 
1940 963,1 34,7 29,9 20,9 7,3 3,3 1,5 2,4 
1950 1097,0 37,2 25,4 22,6 7,5 3,4 1,9 2,1 
1953 1080,1 39,3 22,7 22,9 7,4 3,7 2,0 2,0 
1960 1067,5 38,4 18,3 25,9 8,9 4,5 2,1 1,9 
1963 1073,5 38,6 16,0 26,2 10,0 4,2 2,6 2,4 
1966 1037,7 39,9 16,1 25,7 9,5 4,3 2,2 2,3 
1973 913,6 38,8 13,8 27,4 9,7 5,2 2,8 2,3 
1978 1020,3 39,0 12,6 30,5 8,5 4,9 2,5 2,1 
1983 1050,4 40,8 12,7 31,0 7,1 4,5 2,0 1,8 
1988 1082,7 41,9 11,4 32,6 5,8 4,8 2,3 1,3 
1993 1068,7 42,4 11,9 31,7 5,5 4,8 н/д н/д 
1998 1100,8 40,6 9,6 35,2 5,4 5,5 2,6 1,2 
2003 1127,4 40,6 10,3 34,8 5,2 5,3 2,6 1,2 
2008 1082,2 39,8 10,7 35,3 5,0 5,3 2,7 1,1 
2013 1071,8 38,1 10,0 36,8 5,1 6,0 3,0 1,0 

 
За истекший с 1926 года период времени существенно и не в 

лучшую сторону изменился породный состав лесов республики, что 
выразилось в значительном снижении доли хвойных лесов, особенно 
ельников, и увеличении доли березняков. Доля площади сосняков, 
которые прежде доминировали в лесном фонде республики, но 
постепенно сдавали свои позиции березнякам, варьировала в этот 
период от 34,7 до 41,9 %. Особенно значительное снижение их 
площади, составившее 62,2 тыс. га, произошло с 1926 по 1940 гг. До 
1990 года их доля неуклонно увеличивалась, а затем начала постепенно 
снижаться. Доля осинников, варьирующая в пределах 5-10 %, была 
наиболее высокой в 1963-1973 годах. В настоящее время она опустилась 
до минимальной отметки. Доля липняков и черноольшаников медленно, 
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но неуклонно возрастала, а дубняков – снижалась. Эти изменения 
наилучшим образом аппроксимируют следующие уравнения регрессии: 

Y1 = 38,7⋅ехр(-4,05⋅10-2⋅Х ) + 49,8; Fфакт. = 396,4 > F0,01 = 9,07; 
Y2 = 39,8⋅ехр(-2,81⋅10-2⋅Х ) + 5,9; Fфакт. = 489,0 > F0,01 = 9,07; 
Y3 = 18,9⋅[1 – ехр(-3,60⋅10-2⋅Х )]  5,266 + 20,4; Fфакт. = 615,0 > F0,01 = 9,33; 
Y4 = 100Х / (0,32⋅Х2 + 14,8⋅Х + 514,6); Fфакт. = 24,0 > F0,01 = 9,33; 
Y5 = 0,03⋅Х  + 2,89; Fфакт. = 38,1 > F0,01 = 9,33; 
Y6 = 2,63⋅[1 – ехр(-4,58⋅10-2⋅Х )]; Fфакт. = 15,97 > F0,01 = 9,85; 
Y7 = 2,03 – 0,013⋅Х  ; Fфакт. = 44,0 > F0,01 = 9,07, 

где Y1 – доля площади хвойных древостоев, %; Y2 – доля площади 
ельников, %; Y3-7 – доля площади березняков, осинников, липняков, 
ольшаников и дубняков, %; Х = t - 1920, где t – календарный год. 

Не в лучшую сторону изменилась за истекшее время и возрастная 
структура лесов, в которой сильно снизилась доля спелых, а особенно 
перестойных древостоев, преобладавших в 1926 году (табл. 2). Доля же 
средневозрастных древостоев с 1940 года неуклонно увеличивалась, 
достигнув в 2003 году максимальной отметки. Менее всего изменялась 
во времени площадь приспевающих древостоев и молодняков.  

 
Таблица 2 

Динамика возрастной структуры лесов Марий Эл 

Год 
Площадь лесов по группам возраста, % 

Молодняки 
Средневозрастные Приспевающие Спелые Перестойные 

1 класса 2 класса 
1926 19,1 17,2 11,4 52,3 
1940 35,5 10,5 8,5 45,5 
1950 19,8 16,2 13,7 10,7 23,4 16,3 
1953 19,5 15,0 15,6 12,0 22,3 15,6 
1960 26,3 15,4 17,5 11,1 18,2 11,6 
1963 22,9 18,5 19,4 11,4 17,6 10,3 
1966 25,4 18,5 19,8 11,2 16,5 8,5 
1973 17,6 21,1 32,3 10,6 13,4 5,0 
1978 22,6 19,2 33,0 9,8 11,3 4,2 
1983 28,4 18,1 31,8 9,1 9,0 3,6 
1988 24,2 14,6 34,7 10,9 11,4 4,2 
2003 15,2 19,9 38,2 12,9 10,8 3,1 
2008 14,2 19,8 37,1 14,4 11,3 3,2 
2013 9,0 15,8 41,3 16,2 13,8 3,9 

 
Существенные изменения возрастной структуры произошли не во 

всех лесах, а только в хвойных, на которые приходилась основная 
эксплуатационная нагрузка. В настоящее время лесосечный фонд в них 
истощен и основные запасы спелой древесины сосредоточены в 
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лиственных насаждениях, особенно в березняках (табл. 3). Интересно 
отметить, что до 1983 года ельники превосходили сосняки по ресурсам 
спелой и перестойной древесины. Тенденции изменения запасов в 
спелых и перестойных древостоях описывают следующие уравнения 
регрессии: 

YС = 25,4⋅ехр[-1,262⋅10-3⋅(t - 1940)2,213 ] + 6,77; R2 = 0,982;  
YЕ = 39,7⋅ехр[-1,022⋅10-3⋅(t - 1940)2,139 ] + 5,91; R2 = 0,987;  
YБ = 2,31⋅sin(2π t / 45,2 - 0,777) + 8,00; R2 = 0,606;  
YОс = 1,10⋅sin(2π t / 54,4 + 0,426) + 6,30; R2 = 0,665, 

где YС – запас древесины в спелых и перестойных сосняках (ельниках, 
березняках, осинниках), млн. м3; t – календарный год. 

 
Таблица 3 

Динамика запаса стволовой древесины в спелых и перестойных лесах Марий Эл 

Год 
Запас различных древостоев, млн. м 3 

сосны ели березы осины всех  лиственных в целом 
1940 32,20 43,80 7,00 5,10 18,87 94,90 
1950 27,59 43,02 9,15 5,89 23,56 94,20 
1953 25,06 37,21 9,14 6,35 23,72 86,30 
1956 18,84 33,45 7,92 5,66 22,05 73,93 
1963 15,00 20,36 10,85 8,16 27,19 63,01 
1966 12,68 18,91 8,91 6,72 22,60 54,29 
1973 6,41 12,13 9,21 7,06 23,75 38,66 
1976 6,52 11,64 5,79 7,53 19,71 37,95 
1983 5,32 9,14 3,78 5,67 15,55 30,07 
1988 8,56 8,82 7,49 5,71 19,39 36,81 
1993 7,43 7,63 5,53 5,85 16,21 31,32 
1998 7,26 4,70 11,15 5,92 15,82 38,21 
2003 6,60 4,38 9,91 5,99 24,60 35,58 
2008 6,85 4,01 10,51 5,78 24,39 35,25 
2013 7,87 4,11 13,82 7,07 31,81 43,79 

 
Важнейшими параметрами эколого-ресурсного потенциала лесов, 

кроме площади и запаса древесины, распределенных по 
преобладающим породам и группам возраста, являются также общая 
фитомасса древостоев и фитомасса их ассимиляционного аппарата 
(хвои и листвы), которые отражают количество депонированного ими 
углерода, ежегодную величину его поглощения, выделения и 
транспирации воды. Для их оценки используются так называемые 
конверсионно-объемные коэффициенты, предложенные группой 
российских исследователей [9, 11]. Проведенные нами расчеты 
показали, что за истекший период происходили значительные 
изменения этих параметров (рис. 2, табл. 4). Так, общая фитомасса 
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древостоев республики с 1950 по 1973 гг. снизилась на 15 млн тонн, 
упав до минимального за весь анализируемый отрезок времени 
значения. Затем она начала возрастать, достигнув в 2003 году 
максимума, значительно превышающего отметку 1950 года. Динамика 
этого показателя у сосняков была несколько иной: в 1956 году она упала 
до минимума, а затем стала возрастать. Общая фитомасса лиственных 
древостоев, особенно березняков, с 1940 года неуклонно увеличивалась, 
а ельников, наоборот, снижалась. Фитомасса ассимиляционного 
аппарата сосняков, березняков, липняков и всех древостоев в целом за 
истекший период времени сильно варьировала, но в целом неуклонно 
возрастала, а ельников снижалась. Основную работу по поглощению 
солнечной энергии в лесах республики выполняют хвойные древостои, 
особенно молодые, роль же спелых и перестойных неуклонно 
снижается (рис. 3).  
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Рис. 2. Динамика фитомассы древостоев в лесах Марий Эл. 
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Таблица 4 
Динамика фитомассы ассимиляционного аппарата деревьев в лесах Марий Эл 

Год 
Фитомасса ассимиляционного аппарата в различных древостоях, млн т 

сосны ели березы осины липы прочих в целом 

1940 1,79 2,79 0,48 0,16 0,05 0,12 5,40 
1950 2,07 2,87 0,64 0,18 0,07 0,13 5,96 
1953 2,00 2,58 0,63 0,17 0,08 0,10 5,57 
1956 1,88 2,39 0,63 0,17 0,07 0,11 5,25 
1963 2,59 1,92 0,83 0,21 0,10 0,16 5,82 
1966 2,58 1,83 0,77 0,19 0,09 0,13 5,59 
1973 2,81 1,67 0,79 0,20 0,09 0,16 5,72 
1976 2,92 1,65 1,03 0,23 0,14 0,14 6,11 
1983 3,05 1,54 1,08 0,20 0,14 0,12 6,13 
1988 2,84 1,30 1,24 0,18 0,20 0,09 5,85 
1993 2,78 1,26 1,17 0,17 0,21 0,10 5,69 
1998 3,20 1,26 1,71 0,17 0,22 0,11 6,68 
2003 3,13 1,25 1,72 0,17 0,23 0,11 6,61 
2008 3,22 1,29 1,60 0,16 0,22 0,10 6,60 
2013 3,04 1,43 1,58 0,17 0,23 0,11 6,56 
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Рис. 3. Динамика доли массы ассимиляционного аппарата древостоев в лесах Марий Эл. 

 
Изменение породной структуры древостоев происходило в каждом 

типе лесорастительных условий сугубо специфически. Так, к примеру, в 
свежих суборях практически во всем возрастном диапазоне развития 
лесов доминируют сосняки, неуклонно увеличивающие долю своего 
присутствия (рис. 4). Доля лиственных древостоев, среди которых 
преобладают березняки, наиболее велика в третьем десятилетии. В 
дальнейшем она неуклонно снижается, и после 90 лет лиственные 
древостои встречаются здесь крайне редко. Значительное отрицательное 
отклонение от линии тренда, приходящееся на третье десятилетие, 
связано с лесными пожарами 1972 г., естественное восстановление 
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биогеоценозов после которых в данном эдафотопе произошло в 
основном со сменой пород. Небольшие отрицательные отклонения от 
тренда, приходящиеся на восьмое и двенадцатое десятилетия, также 
связаны с лесными пожарами 1921 и 1882 гг. Доля лиственных 
древостоев, среди которых преобладают березняки, наиболее велика в 
третьем десятилетии. В дальнейшем она неуклонно снижается, и после 
90 лет лиственные древостои встречаются в свежих суборях крайне 
редко. Доля ельников в пределах всего возрастного интервала развития 
лесов в этом ТЛУ очень мала. Небольшое ее повышение приходится на 
второе десятилетие и связано с созданием лесных культур. Затем, в 
результате слабого ухода за насаждениями, происходит заглушение ели 
лиственными породами и, как следствие, снижение доли ельников. В 
последующем, начиная с 50-60 лет, в результате естественных причин из 
состава древостоев постепенно выпадают береза и осина, что 
автоматически приводит к увеличению доли ельников. После 110 лет 
доля ельников в лесах под действием биотических и абиотических 
факторов вновь начинает неуклонно снижаться. 

 

0

20

40

60

80

100

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Классы возраста по десятилетиям

Д
ол

я 
 у
ча

ст
ия

, %

Сосна Ель Лиственные

 
Рис. 4. Возрастные изменения породной структуры древостоев в свежих суборях 

 
Во влажных суборях доля сосняков по мере развития лесов также не-

уклонно возрастает, хотя очень долго (до 60-70 лет) в них доминируют 
лиственные древостои (рис. 5). Доля же ельников в этом ТЛУ, в отличие 
от предыдущего, более высокая, но характер ее динамики такой же: не-
большое повышение во втором десятилетии, спад до пятого десятилетия, 
новый подъем и спад после 110 лет. В сырых суборях, где практически 
никогда не проводят рубок ухода и не создают лесных культур, доля ли-
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ственных древостоев в лесах остается очень высокой вплоть до 80–90-
летнего возраста (рис. 6). Доля сосняков неуклонно увеличивается, и 
после 100 лет они становятся здесь доминирующими формациями. Доля 
ельников до 80–100 лет остается весьма незначительной, но затем в те-
чение двух десятилетий она резко увеличивается, что объясняется выпа-
дением из состава древостоев лиственных пород. После 120 лет ельники 
распадаются и практически исчезают из состава лесов. В заболоченных 
суборях сосняки, доля которых значительно варьирует под действием 
различных факторов, в том числе лесоосушительной мелиорации, начи-
нают абсолютно преобладать над лиственными древостоями только   
после 100 лет (рис. 7). 
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Рис. 5. Возрастные изменения породной структуры древостоев во влажных суборях 
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Рис. 6. Возрастные изменения породной структуры древостоев в сырых суборях 
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Рис. 7. Возрастные изменения породной структуры древостоев в заболоченных суборях  

 
Породная структура древостоев в сураменях также не остается по-

стоянной с увеличением их возраста, а существенно изменяется под 
влиянием лесохозяйственной деятельности (создание лесных культур и 
проведение рубок ухода), а также естественных факторов. Так, в ТЛУ С2 
доля ельников наиболее велика в возрастном интервале от 11 до 20 лет 
(рис. 8), что связано отчасти с их искусственным восстановлением. За-
тем, в результате слабого ухода за насаждениями, происходит заглуше-
ние ели лиственными породами и, как следствие, снижение доли ельни-
ков. В последующем, начиная с 50-60 лет, в данном ТЛУ из состава дре-
востоев постепенно выпадают береза и осина, что автоматически при-
водит к увеличению доли ельников. После 110 лет под действием био-
тических и абиотических факторов доля ели в древостоях начинает не-
уклонно снижаться, а доля липы, наоборот, возрастать. Следует отме-
тить, что процесс постепенного увеличения доли участия липы в свежих 
сураменях начинает отчетливо проявляться уже с 60-летнего возраста, 
однако на некоторых участках он полностью не завершается даже в 160 
лет и состав древостоя в них остается далеким от стабильного («корен-
ного» или климаксного) состояния. Об этом, в частности, свидетельст-
вует широкое распространение многих пород деревьев в перестойных 
древостоях и наличие в Марийском Заволжье небольшого числа участ-
ков 160-летних дубняков и практически чистых 200-летних сосняков.  
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Рис. 8.  Динамика породной структуры древостоев в свежих сураменях 

 
Во влажных сураменях влияние лесохозяйственной деятельности 

проявляется еще слабее, чем в свежих, и березняки очень долго (до 90-
100 лет) остаются доминирующими формациями, хотя доля их в лесах 
неуклонно снижается (рис. 9). Доля осинников наиболее велика (26,7 %) 
в возрастном интервале от 31 до 40 лет, и они полностью исчезают к 120 
годам. Доля липняков увеличивается здесь лишь до 100 лет, составляя в 
этом возрасте 25,2 %, а далее резко снижается, и они полностью исче-
зают к 140 годам. Доля ельников в данном ТЛУ, в отличие от предыду-
щего, долго остается очень низкой, существенно увеличиваясь лишь к 
90-100 годам. Максимум их участия в сложении структуры древостоев 
отмечается в возрасте 120-130 лет. Главным отличием лесов влажных 
сураменей от свежих является большое присутствие дубняков, доля 
участия которых неуклонно увеличивается с возрастом, и они со 120-
130 лет становятся доминирующими формациями, хотя в составе пере-
стойных лесов широко распространены многие породы деревьев. 

В сырых сураменях, где практически никогда не проводят рубок 
ухода и не создают лесных культур, доля березняков остается очень 
высокой и стабильной (66,6-73,3 %) вплоть до 100-летнего возраста, а 
доля осинников очень низкой (рис. 10). В число преобладающих дре-
весных пород на ряде участков входит ольха черная. Наиболее велика 
доля черноольшаников в возрастном интервале от 30 до 60 лет, а далее 
она резко снижается. Доля ельников в данном ТЛУ до 60 лет очень низ-
ка, а далее неуклонно под действием естественных биоценотических 
факторов увеличивается и со 120 лет они становятся доминирующими 
формациями, хотя в составе перестойных лесов широко распространены 
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многие породы деревьев, особенно береза и сосна. В заболоченных су-
раменях во всем возрастном диапазоне развития насаждений безраз-
дельно господствуют черноольшаники, доля которых варьирует под 
действием различных природных факторов от 61 до 94 % (рис. 11). Им 
часто сопутствуют березняки, а представленность других формаций 
очень мала, хотя в составе древостоев широко распространены многие 
породы деревьев. 
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Рис. 9.  Динамика породной структуры древостоев во влажных сураменях 
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Рис. 10.  Динамика породной структуры древостоев в сырых сураменях 
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Рис. 11.  Динамика породной структуры древостоев в заболоченных сураменях 

 
Результаты исследований свидетельствуют, таким образом, о том, 

что действия органов управления лесным хозяйством республики по 
регулированию объемов изъятия древесины и лесовосстановлению в 
истекшие годы были не совсем верными, поскольку привели к 
негативным тенденциям породной и возрастной структуры лесов, не 
обеспечивающей выполнения ими надлежащим образом всех ресурсных 
и экологических функций. Для исправления сложившейся ситуации 
потребуются не только огромные затраты, но и очень длительный 
период времени, поскольку леса являются крайне инерционными 
системами. В ход их развития часто вмешиваются также стихийные 
факторы, полностью устранить которые человек пока не может, и часть 
насаждений неизбежно погибает, не достигнув возраста спелости. 
Обеспечить стабильность лесопользования в настоящее время можно 
лишь за счет создания плантаций из быстрорастущих пород деревьев, 
выборочных рубок древостоев, а также снижения возраста их 
технической спелости, которая должна определяться целями 
потребления. Принятие управленческих решений должно опираться при 
этом на данные мониторинга за состоянием лесов и природной среды, а 
также запросов общества. 
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SPECIES COMPOSITION DYNAMICS IN THE FORESTS  
OF THE REPUBLIC OF MARI EL  

 
Yu.P. Demakov, А.V. Isaev 

 
The data on species composition dynamics in the Republic of Mari El for 1926-2013 years 

were given. It was shown that the area of forested lands has increased for the passed period of 
time for 137,2 thousand ha through the afforestation of waste lands, logging areas, and fire-sites. 
More significant changes took place in 1945-1950 years. Species composition of the Republic of 
Mari El has worsened for the passed period of time as the share of coniferous trees has signifi-
cantly decreased (fir groves in particular), but the share of birch groves has increased. Changes 
in species composition of stands had their own peculiarities in different forest site types. 

 
Keywords: Mari El Republic, forests, species composition, dynamics, regularities, factors.  
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УДК 630*228:582.475 (470.343) 

ЗАКОНОМЕРНОСТИ ДИНАМИКИ ПРИРОСТА ДЕРЕВЬЕВ  
СОСНЫ В РАЗЛИЧНЫХ ТИПАХ ЛЕСА ЗАПОВЕДНИКА  

 
Ю. П. Демаков, А. В. Исаев, М. Г. Сафин 

 
Приведены данные по динамике радиального прироста деревьев сосны 

обыкновенной Pinus sylvestris L. в различных типах леса заповедника «Большая 
Кокшага», которая сугубо специфична в каждом из них. Установлено, что вели-
чина прироста слагается из возрастного тренда, длинноволновой компоненты и 
шумовой составляющей, обусловленной флуктуациями различных факторов. Ос-
новная доля дисперсии величины прироста приходится на возрастной тренд, наи-
более резко выраженный в сосняках брусничниковых, черничниковых и поймен-
ных. В сосняках лишайниковых, лишайниково-мшистых и сфагновых довольно 
велик также вклад в дисперсию прироста длинноволновой компоненты, причи-
ной возникновения которой является цикличность развития лесной подстилки, 
влияющей на влажность почвы и содержание элементов питания в ризосфере. 
Вклад шумовой компоненты во всех экотопах невелик. Показано, что ценопопу-
ляции деревьев сосны во всех типах леса довольно неоднородны по характеру 
роста слагающих их особей и реакции на внешние возмущения.  

 
Ключевые слова: сосна обыкновенная, ценопопуляции, типы леса, годичный 

радиальный прирост, динамика, закономерности, факторы.  

 

 

Введение 

Способность древесных растений являться чуткими естественными 
мониторами и банками хранения информации о состоянии внешней 
среды и динамике биогеоценотических процессов давно подмечена ис-
следователями и широко используется для решения различных научных 
и прикладных задач. Несмотря на то, что изучению динамики прироста 
деревьев посвящено огромное число публикаций, многие вопросы яв-
ляются дискуссионными или слабо освещенными, что связано с разно-
образием лесных экосистем и характера внешних воздействий на них. 
Исследователи давно пытаются получить ответы на вопросы о том, 
имеются ли общие закономерности в динамике прироста деревьев, при-
сутствуют ли в ней строго детерминированные волновые компоненты и 
какова их природа, насколько синхронны колебания индексов прироста 
древостоев в разных экотопах и природных зонах. Причем большой ин-
терес к этим вопросам проявляют не только специалисты в области ле-
соведения, но и других научных дисциплин.  
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Многими исследователями хотя и выявлено наличие в дендрохроноло-
гических рядах различных волновых компонент [2, 4, 7, 29-31, 34, 42, 43], 
однако их частотно-амплитудные характеристики настолько широки и 
изменчивы, что, во-первых, практически исключает всякие попытки вы-
деления общих закономерностей и, во-вторых, позволяет при желании 
связать их генезис со всеми известными земными и космическими рит-
мами. Накопленные наукой данные свидетельствуют о неоднозначности 
реакции деревьев в ответ на одни и те же изменения внешних условий. 
И, наоборот, разные по природе воздействия могут отражаться на вели-
чине годичного прироста сходным образом, поэтому однозначное соот-
ветствие между шириной годичного кольца и динамикой какого-либо 
одного из факторов установить принципиально невозможно. В лесах 
умеренной зоны мощность воздействия любого фактора на деревья по 
отношению к другим изменяется как в течение одного сезона, так и в 
многолетнем разрезе. Следует также принимать во внимание тот факт, 
что следствие всего лишь объясняет причину, но не предопределяет 
ее, то есть по ходу отклика деревьев на изменение условий среды, обу-
словленного многими причинами, невозможно восстановить динамику 
каждого отдельного фактора, а тем более прогнозировать ход дальней-
шего изменения его мощности, как это часто делают исследователи. Для 
повышения точности прогнозов динамики природных процессов необ-
ходимо использовать широкий спектр экотопов и видов древесных рас-
тений. Только тогда можно добиться положительного результата. 

Колебания годичного прироста деревьев, как показали наши иссле-
дования [12-14, 17, 21-24, 26], являются чаще всего отражением биогео-
ценотических процессов, а не колебаний климата. Ценопопуляции дре-
весных растений к тому же довольно неоднородны по характеру роста 
слагающих их индивидуумов. Волновой характер прироста деревьев 
обусловлен инерционностью «работы» основного механизма саморегу-
ляции лесных экосистем, действующего на основе принципа обратной 
связи между слагающими их элементами. Чередование внешних воздей-
ствий различной мощности и природы, не отличающихся особой регу-
лярностью, формируют, во взаимосвязи с внутренними свойствами эко-
систем, сложный квазипериодический ход древесного прироста, сугубо 
специфичный для каждого экотопа.  

Цель наших исследований заключалась в поиске закономерностей 
динамики годичного радиального прироста деревьев сосны обыкновен-
ной (Pinus sylvestris L.), произрастающих в различных типах леса запо-
ведника «Большая Кокшага», и оценке роли определяющих ее факторов. 
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Объекты  и  методика 

Исходным материалом для проведения дендрохронологического 
анализа, который проведен по двум шкалам времени (абсолютной хро-
нологической и возрастной биологической), послужили керны древеси-
ны, взятые с помощью возрастного бурава Преслера у 166 модельных 
деревьев сосны обыкновенной (по одному с каждого дерева на высоте 
0,3-0,5 м от поверхности почвы), произраставших в 14 экотопах различ-
ных типов леса заповедника и прилегающих территорий. Выбранные 
деревья не имели каких-либо внешних повреждений. Измерение шири-
ны годичных колец проведено с помощью бинокулярного микроскопа 
на высушенных и защищенных острым ножом кернах с погрешностью 
±0,05 мм. Для обработки цифрового материала использован персональ-
ный компьютер и пакеты прикладных программ Excel и Statistica. 

Результаты исследований и их интерпретация 

Ширина годичных колец у деревьев сосны, как показали измерения, 
варьирует во всех типах леса в очень больших пределах (от 0,1 до 10 
мм), однако ее средние значения в некоторых экотопах, несмотря на это, 
существенно различаются между собой (табл. 1). Наиболее широкие 
годичные кольца деревья имеют в сосняке-черничнике, а самые узкие – 
на верховых болотах. Величина стандартного отклонения ширины го-
дичных колец наиболее велика у деревьев в сосняках лишайниково-
мшистых, а наименьшая – в сосняках сфагновых. 

 
Таблица 1 

Показатели изменчивости ширины годичных колец деревьев в разных экотопах 

Тип 
леса 

Объем  выборки, шт. Показатели ширины годичных колец, мм 

экотопов деревьев колец M x min max Sx 

ЛШ 1 15 1115 1,57 0,10 8,30 0,93 
ЛШМ 4 49 3858 1,66 0,10 10,00 1,10 
БР 1 14 1039 1,39 0,20 7,70 0,92 
ЧЕР 2 20 1528 1,70 0,10 6,80 0,79 
ЛПК 1 16 1934 1,60 0,10 8,30 1,00 

ПОЙМ 1 7 932 1,52 0,15 4,70 0,83 
СФ 4 45 4938 0,85 0,05 5,50 0,61 

Примечание: ЛШ – лишайниковый, ЛШМ – лишайниково-мшистый; БР – бруснич-
никовый; ЧЕР – черничниковый; ЛПК – липово-кисличниковый; ПОЙМ – пойменный; 
СФ – сфагновый; M x – среднее арифметическое значение ширины годичных колец де-
ревьев в выборке; min, max – минимальное и максимальное значения ширины годичных 
колец; Sx – среднее квадратическое (стандартное) отклонение ширины годичных колец  
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Представленные в таблице данные показывают лишь общую карти-
ну вариабельности ширины годичных колец деревьев и характеризуют в 
определенной мере степень благоприятности лесорастительных усло-
вий, но не отражают характера изменений радиального годичного при-
роста, происходящих в течение всей их жизни. Для оценки реакции де-
ревьев на изменение условий среды их обитания необходимо использо-
вать иные параметры и другие методические приемы.  

Изменчивость ширины годичных колец деревьев, как давно было ус-
тановлено исследователями, в определенной мере связана с их возрас-
том (t), что проявляется в виде некоего тренда, который наилучшим об-
разом аппроксимирует функция Ципфа-Парето  

Y = K⋅exp(-a⋅tb) + m 
Все параметры этой функции имеют конкретный биофизический 

смысл: К – исходный потенциал роста деревьев; m – нижний предел, к 
которому стремится ширина их годичного кольца; а – скорость сниже-
ния ширины годичного кольца с возрастом, связанная с истощением 
ресурсов среды вследствие избыточной густоты древостоя; b – способ-
ность деревьев к преодолению сопротивления среды в экотопе их росту.  

Расчеты показали, что линии возрастного тренда годичного прирос-
та деревьев каждой ценопопуляции, в результате воздействия на нее 
всего комплекса биогеоценотических факторов, проходят на плоскости 
в выбранной системе координат сугубо специфично (рис. 1). Особенно-
сти формы линий тренда хорошо отражают значения параметров ап-
проксимирующих их функций, которые изменяются в широких преде-
лах (табл. 2). Наиболее высоким исходным потенциалом роста, как сви-
детельствуют приведенные данные, обладает ценопопуляция сосны в 
сложном древостое состава 4Е3Лп2С1Б, произрастающем на богатых 
элювиальных почвах в прибрежной зоне оз. Шушьер (кв. 35), затопляе-
мой во время весеннего половодья водами р. Большая Кокшага. Не-
сколько меньший потенциал роста у ценопопуляций деревьев в сосня-
ках лишайниково-мшистых и черничниковых. Самый же низкий исход-
ный потенциал роста имеют ценопопуляции сосны на верховых боло-
тах, где условия среды наиболее жесткие. Скорость снижения ширины 
годичного кольца деревьев с возрастом наивысшая в сосняках лишай-
никово-мшистых, что связано с напряженными конкурентными отно-
шениями в ценопопуляциях, возникшими в результате избыточной их 
густоты. Наименьшее значение этого параметра функции имеет ценопо-
пуляция в редкостойном сосняке лишайниковом, деревья в которой об-
ладают наиболее высокой способностью к преодолению сопротивления 
среды их росту.  
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Рис. 1. Линии возрастного тренда динамики средней ширины годичных колец деревь-

ев в различных типах леса заповедника «Большая Кокшага» 
 

Таблица 2 
Значения параметров функции возрастного тренда радиального прироста  
деревьев сосны в различных типах леса заповедника «Большая Кокшага»  

Тип 
леса 

Значения параметров функции Y = K⋅exp(-a⋅t b) + m 

K m a⋅10-3 b R 2  

ЛШ 2,83 0,00 0,355 1,793 0,973 
ЛШМ 3,83 0,63 258,8 0,473 0,929 
БР 2,85 0,99 30,48 1,405 0,967 
ЧЕР 3,62 0,00 106,9 0,567 0,967 
ЛПК 3,41 0,00 75,13 0,567 0,862 

ПОЙМ 5,49 0,00 78,00 0,631 0,989 
СФ 1,28 0,25 181,5 0,419 0,937 
 
Для оценки реакции деревьев на изменение условий среды их обита-

ния обычно используют не абсолютные величины прироста, а индексы, 
которые представляют собой отношение фактических значений ширины 
годичного кольца к теоретическим, вычисленным по параметрам функ-
ции возрастного тренда. От правильности и корректности процедуры 
выделения этой функции, представляющей своеобразный «позвоноч-
ник» жизненного цикла роста дерева, полностью зависят все последую-
щие характеристики временных рядов, в том числе значения индексов и 
их частотно-амплитудных параметров. Исследователи обычно подби-
рают ее по выборке годичного прироста деревьев из какого-либо кон-
кретного экотопа или типа леса, усредняя полученные данные по каж-
дому календарному году. Такой подход к решению задачи правомочно 
использовать только при анализе одновозрастных ценопопуляций де-
ревьев одинаковой густоты, произрастающих в пределах одного типа 
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леса. Для анализа характера роста разновозрастных древостоев он уже 
не подходит. Этот подход нельзя использовать также для анализа роста 
древостоев, различающихся между собой по густоте и типам леса, так 
как каждому из них присуща своя сугубо специфическая функция воз-
растного тренда. Форма и степень выраженности этой функции, как по-
казали наши предыдущие исследования [12, 21, 24, 26], порой сущест-
венно различаются даже у деревьев в пределах одной ценопопуляции.  

Где же выход из создавшейся ситуации? Как правильно выбрать ли-
нию возрастного тренда? Мы считаем, что эта линия должна проходить 
через точки средних значений годичного прироста деревьев, произра-
стающих во всех экотопах, исключая верховые болота, где лесорасти-
тельные условия сугубо специфические. Такой подход к выделению 
функции тренда мы считаем более обоснованным, чем традиционно 
используемый исследователями, так как он позволяет проводить срав-
нительную оценку характера роста как отдельных деревьев, так и цено-
популяций в целом, соотнося их с некоторым биологическим этало-
ном, отображающим истинный характер возрастных изменений, свя-
занных с особенностями развития древостоев и воздействия биоценоти-
ческих факторов, а не с результатом сглаживания рядов фактических 
значений годичного прироста. Так, к примеру, если дерево появляется 
под пологом леса, то его прирост длительное время может находиться 
на очень низком уровне или же будет медленно возрастать по мере вы-
хода особи в основной ярус в результате освобождения жизненного 
пространства. Совершенно иная картина будет наблюдаться в том слу-
чае, если дерево возникает на свободе. В результате линии возрастных 
трендов этих древостоев станут существенно различаться, и индексы их 
годичного прироста нельзя будет сравнивать между собой. Использова-
ние этого методического приема особенно целесообразно в разновозра-
стных древостоях, где для развития каждой особи или поколения цено-
популяции складываются свои сугубо специфические условия среды, 
накладывающие отпечаток на характер возрастной динамики ширины 
годичных колец деревьев.  

На основе расчетов установлено, что генеральную линию возрастно-
го тренда годичного прироста деревьев во всех типах леса, исключая 
сфагновые, наилучшим образом аппроксимирует уравнение 

Y = 7,455⋅exp(-0,699⋅t0,249);  R2 = 0,940, 
где Y – величина радиального годичного прироста, мм; t  – возраст дере-
ва, лет. Генеральную же линию возрастного тренда годичного прироста 
деревьев в сосняках сфагновых описывает другое уравнение 

Y = 1,902⋅exp(-0,333⋅t0,264);  R2 = 0,928. 
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Величина индекса годичного прироста деревьев во всех экотопах 
изменяется, как показали расчеты, в весьма значительных пределах 
(табл. 3), что свидетельствует о большой мощности воздействующих на 
ценопопуляции экологических факторов и высоких адаптационных воз-
можностях сосны, способной произрастать в широком диапазоне усло-
вий среды. Особенно велика вариабельность значений индексов, выра-
женная величиной их стандартного отклонения, в сосняках сфагновых, 
пойменных и липово-кисличниковых, что указывает на нестабильность 
условий среды в данных экотопах, значительно изменяющейся во вре-
мени под действием климатических и биоценотических факторов (оцен-
ка вклада этих факторов в изменение величины индексов прироста бу-
дет дана в процессе последующего анализа). Меньше всего величина 
индекса прироста деревьев изменяется в сосняках черничниковых. 
Средняя величина индекса прироста наибольших значений достигает в 
пойменном экотопе, а наименьших – в сосняке-брусничнике. Неболь-
шое отклонение ее от 100 % свидетельствует о правильности выбора 
функции возрастного тренда.  

 
Таблица  3 

Показатели изменчивости индексов прироста деревьев в различных экотопах 

Параметр 
Значения статистических параметров в различных экотопах 

ЛШ ЛШМ БР ЧЕР ЛПК ПОЙМ СФ 

М х 92,2 97,3 79,0 96,6 112,2 124,7 113,5 

min 4,0 6,6 15,5 4,3 10,9 13,4 6,3 

max 291,8 356,7 265,3 293,7 416,0 332,1 556,0 

Sx 50,6 49,3 35,8 30,6 56,3 59,9 74,0 
 
Анализ полученных данных показал, что динамика индексов годич-

ного прироста деревьев в каждом экотопе сугубо специфична и разделя-
ется на ряд этапов. Так, в сосняке лишайниковом, представленном ус-
ловно-одновозрастным негустым древостоем, возникшим на гари 1932 
года, в динамике величины индекса прироста деревьев четко выявляется 
волновая компонента с периодом 68 лет (рис. 2), описываемая синусои-
дальным уравнением 

Y = 49,4⋅sin(2⋅π⋅t /68 – 0,211) + 93,2;  R2 = 0,741, 
где Y – величина индекса радиального годичного прироста деревьев, %; 
t  – календарный год. Приведенные данные показывают, что до 1975 
года в течение 34 лет величина индекса прироста деревьев постоянно 
находилась ниже среднего генерализованного уровня, а с 1976 по 2009 
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год – выше его. При этом она до 1952 года неуклонно снижалась, а за-
тем начала флуктуировать и постепенно увеличиваться. Особенно рез-
кое возрастание значений индекса прироста произошло на очень корот-
ком временном отрезке с 1974 по 1978 годы. После этого вновь нача-
лось неуклонное снижение показателя.  
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Рис. 2. Динамика индексов радиального прироста деревьев в сосняке лишайниковом 
 
Какова же причина возникновения волновой компоненты в динами-

ке индексов годичного прироста деревьев? Однозначно ответить на этот 
вопрос довольно сложно, однако уверенно можно сказать, что она не 
связана с изменением погодных условий, поскольку в рядах значений 
метеорологических параметров длинноволновая составляющая отсутст-
вует, о чем мы неоднократно писали [16, 20, 22], и динамика их значе-
ний представляет собой практически бессвязный «шум» с размытым 
спектром (рис. 3). Не связана она и с изменением солнечной активности 
и возмущений магнитного поля Земли, поскольку динамика значений 
индексов прироста значительно отличается от них по частоте и ампли-
туде колебаний значений. 

Возникновение длинноволновых колебаний величины индексов ши-
рины годичных колец связано, на наш взгляд, с существованием меха-
низма саморегуляции развития ценопопуляции деревьев, действующего 
на основе ее обратной связи с развитием напочвенного покрова, состоя-
нием самой почвы и грунтовых вод, являющихся такими же равноправ-
ными компонентами биогеоценозов, как и древостой. Падение прироста 
деревьев в начальный период относительно его среднего уровня (этало-
на) связано с уничтожением пожаром живого напочвенного покрова и 
подстилки, которые предохраняют их корни от перегрева и иссушения. 
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Рис. 3.  Динамика суммы осадков за май-август (А), средней месячной температуры 

воздуха в течение летних (Б) и зимних (В) месяцев года по ГМС Йошкар-Ола 
 
Большая конкуренция самосева сосны на гарях за питательные ве-

щества и влагу идет в начальный период с травами, что негативно отра-
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жается на его росте. Сдерживает рост молодняков сосны и быстрая 
убыль элементов питания в почве, обусловленная отсутствием на пер-
вых порах их возврата в биологический круговорот или слабым его по-
ступлением от разложения опада. По мере развития напочвенного по-
крова и нормализации процесса разложения опада в экотопе, а это на 
гарях в сосняках лишайниковых стабилизируется лишь через 20-25 лет 
[15], прирост деревьев начинает постепенно увеличиваться. Дальнейшее 
же развитие лишайникового покрова отрицательно отражается на росте 
деревьев, так как он начинает перехватывать основную часть посту-
пающих атмосферных осадков и элементов питания [5, 25, 27, 41], вы-
деляя в почву экзометаболиты, неблагоприятно действующие на древо-
стой. Волновой характер динамики прироста деревьев обусловлен также 
запаздыванием ответных реакций каждого из этих взаимодействующих 
между собой компонентов, составляющих систему «ресурс – потреби-
тель». В такой системе, состояние которой регулируется посредством 
отрицательных обратных связей, обязательно возникают автоколебания, 
нарушаемые в определенной мере внешними факторами [1]. Если при-
нять эту гипотезу за основу, то все становится вполне объяснимым. 

Важную роль подстилки в лесных экосистемах отмечали многие ис-
следователи [5, 6, 8, 28, 39, 41], указывая на то, что она является не 
только одним из основных их компонентов и продуктов жизнедеятель-
ности, но и фактором, влияющим на все биогеоценотические процессы, 
в том числе на рост и продуктивность древостоя. Лесная подстилка, 
обеспечивая жизнедеятельность грибов, почвенной мезофауны и много-
численных микроорганизмов, является важным звеном в биологическом 
круговороте веществ и энергии, поставляя растениям углекислоту, азот 
и элементы минерального питания. Темпы накопления и разложения 
подстилки зависят от многих факторов: состава древостоя, климата, 
почв, численности почвенной мезофауны, активности грибов и микро-
организмов. Исследования процесса развития подстилки в свежих борах 
Брянской области, проведенные И.И. Смольяниновым [39], показали, 
что в динамике ее массы отмечаются три периода: интенсивного накоп-
ления, стабилизации запаса и медленного его уменьшения. Развитие 
лесной подстилки – не простое изменение ее массы, а сложный процесс 
разложения и превращения накопленного в ней органического вещест-
ва, заканчивающееся его полной минерализацией, протекающий нели-
нейно. Лесная подстилка, таким образом, развивается циклически, что 
естественно отражается на ходе роста деревьев.  

Удаление подстилки приводит, по данным К.М. Габдрахимова [8], к 
иссушению почвы на довольно значительную глубину, уменьшению 
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подвижных форм фосфора, калия и обменных оснований. Искусствен-
ное же ворошение подстилки, как показали результаты опыта [39], спо-
собствует ускорению ее разложения, усилению развития ассимиляцион-
ного аппарата деревьев и скорости их роста. 

Для оценки термоизоляционных свойств подстилки нами в сосняке 
лишайниково-мшистом в 2013 году был проведен опыт, показавший, 
что ее удаление на площадках размером 3х3 м приводит к весьма значи-
тельному изменению температуры почвы до глубины 80 см (рис. 4). На 
глубине 5 см разница температур между площадками с подстилкой и 
без нее достигала в июле и августе 5,5°С, а на глубине 80 см – 0,9-1,5°С. 
К осени различия постепенно сглаживались, но оставались ощутимыми 
вплоть до середины октября. 
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Рис. 4. Температура почвы на разной глубине в сосняке лишайниково-мшистом меж-

ду площадками с напочвенным покровом и без него по данным измерений, проведенных в 
середине июля (слева) и августа 2013 года 
 

В динамике индексов прироста деревьев в сосняках лишайниково-
мшистых также довольно четко выражена этапность, однако в каждом 
экотопе она сугубо специфична. Так, на ППП 66-1-95 в загущенных 
культурах сосны 1905 года в первые 18 лет их развития отмечается не-
уклонное снижение величины индекса прироста (рис. 5), связанное с 
теми же причинами, что и в сосняках лишайниковых, то есть с иссуше-
нием и обеднением почвы в результате развития сорной растительности, 
малой мощности лесной подстилки и слабого ее разложения. После за-
сушливого 1921 года его величина начинает неуклонно возрастать, дос-
тигая наиболее высоких значений в 1943-1953 гг., что связано с посте-
пенным развитием лесной подстилки и мохово-лишайникового покрова. 
После этого начинался новый этап роста древостоя, в течение которого 
происходит неуклонное снижение индекса прироста деревьев, завер-
шившееся в 1973-1974 гг. после жесточайшей засухи 1972 года. Это 
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падение прироста деревьев связано, как и в сосняках лишайниковых, с 
усилением негативного воздействия на них напочвенного покрова, дос-
тигшего наиболее мощного развития и перехватывающего значитель-
ную часть атмосферных осадков и входящие в них элементы минераль-
ного питания, особенно после слабых дождей, что привело к постепен-
ному иссушению и обеднению корнеобитаемого слоя почвы. Биогеоце-
ноз как бы автоматически подготавливал условия для возникновения 
лесного пожара, который по тем или иным причинам здесь не возник. 
Затем величина индекса прироста деревьев начала быстро и неуклонно 
возрастать, что можно связать с губительным действием засухи на мо-
хово-лишайниковый покров и постепенным ослаблением его мощности.  

 

0

50

100

150

200

250

1905 1915 1925 1935 1945 1955 1965 1975 1985 1995 2005

Год

И
нд

ек
с 

 п
ри

ро
ст

а,
 %

ППП 66-1-95

ППП 66-2-95

ППП 90-(3+4)-05

 
Рис. 5. Динамика индексов прироста деревьев в сосняках лишайниково-мшистых 
 
В примыкающем к нему древостое естественного происхождения на 

ППП 66-2-95, который имеет меньший возраст и полноту, динамика 
индексов прироста деревьев во многом схожа и отличается только зна-
чительно большей флуктуацией значений. Здесь, так же как на смежном 
участке, наиболее высокие значения показателя отмечались в 1953 году, 
после чего индекс прироста деревьев начинал неуклонно снижаться, 
достигнув минимума в 1973 году. Затем его величина резко возросла и с 
1978 года начала флуктуировать, не изменяя в целом общего направле-
ния своего движения. 

В динамике индексов прироста деревьев на ППП 90-3-05 и 90-4-05, 
заложенных в сосняках естественного происхождения, возникших на 
гари 1932 года, также четко просматриваются этапы, связанные с разви-
тием напочвенного покрова. В течение первых 25 лет развития молод-
няков индекс прироста неуклонно снижался, достигнув минимального 
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значения в 1957 году. Затем началась фаза возрастания прироста, кото-
рая продолжалась до 1992 года. Засуха 1972 года привела к резкому 
снижению индекса прироста деревьев, но не изменила общей тенденции 
его динамики. После 1992 года величина индекса прироста деревьев 
начала постепенно снижаться.  

Длинноволновую компоненту величины индексов прироста древо-
стоев в разных экотопах описывают следующие уравнения: 

на ППП 66-1-95   Y = 39,7⋅sin(2⋅π⋅t /46 – 0,708) + 107,1;  R2 = 0,822; 
на ППП 66-2-95   Y = 37,1⋅sin(2⋅π⋅t /58 – 2,228) + 149,6;  R2 = 0,566; 
на ППП 90-3-05   Y = 19,8⋅sin(2⋅π⋅t /64 + 0,813) + 78,6;   R2 = 0,626; 
на ППП 90-4-05   Y = 36,3⋅sin(2⋅π⋅t /62 + 0,914) + 90,5;   R2 = 0,626. 

Большую информацию о происходивших в биогеоценозе процессах 
несут деревья-долгожители, прошедшие через горнило всех природных 
аномалий и антропогенных воздействий. Самым старым в сосняках ли-
шайниково-мшистых является дерево сосны на ППП 90-3-05, имевшее 
на момент учета возраст 218 лет и диаметр 37,7 см без коры. Появилось 
оно в 1780 году, вероятнее всего, под пологом леса, который начал бы-
стро распадаться, о чем свидетельствует возрастание индекса прироста, 
продолжавшееся 20 лет вплоть до 1805 года (рис. 6). Затем последовал 
резкий спад прироста и длительный период его депрессии, продолжав-
шийся вплоть до 1865 года, после которого начался бурный рост, за-
вершившийся в 1894 году. После этого вновь начался спад прироста, 
завершившийся в 1938 году депрессией, продолжавшейся до 1980 года. 
Далее последовал очередной цикл.  
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Рис. 6. Динамика индексов годичного прироста самого старого дерева на ППП 90-3-05 

 
С чем же связана подобная ритмика роста дерева? Ответить на этот 

вопрос довольно сложно, однако однозначно можно сказать, что она 
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обусловлена исключительно биогеоценотическими факторами и не свя-
зана с изменениями климата, которые способны вызвать лишь коротко-
волновые флуктуации прироста. 

В динамике индексов прироста деревьев в сосняках брусничниковых 
естественного происхождения, также возникших на гари 1932 года, 
длинноволновая компонента выражена гораздо слабее (рис. 7), чем в 
сосняках лишайниково-мшистых, и имеет меньшую амплитуду. Мате-
матически она описывается синусоидой с периодом 48 лет 

Y = 14,9⋅sin(2⋅π⋅t /48 + 1,955) + 77,3;   R2 = 0,414. 
На первом этапе развития молодняков на гари, продолжавшемся 

около 25 лет, отмечается снижение величины индексов прироста, свя-
занное с иссушением и обеднением почвы бурно развившейся после 
пожара растительностью. На втором этапе, завершившемся в 1993 году, 
происходило в целом некоторое увеличение значений показателя, а на 
третьем – опять снижение, сопровождавшееся значительными флуктуа-
циями в результате колебаний погодных условий. Резкие снижения ин-
декса прироста произошли в 1956-1957, 1974-1975, 2002-2003 и 2010 
годах, а его возрастания – в 1977, 1985 и 1993.  
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Рис. 7. Динамика индексов прироста деревьев в сосняке-брусничнике 

 
В динамике индексов прироста деревьев в постпирогенных сосняках 

черничниковых длинноволновая компонента вообще не проявляется, но 
четко выражена тенденция неуклонного снижения их величины (рис. 8), 
связанная с постепенным заболачиванием экотопа в результате нараста-
ния мохового покрова, в котором в текущий момент времени преобла-
дает кукушкин лен обыкновенный Polytrihum commune, негативно воз-
действующий на развитие древостоя. Установить этот факт удалось 
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лишь благодаря использованию функции возрастного генерализованно-
го тренда изменения ширины годичных колец деревьев в сосняках раз-
личных типов леса. Расчет значений индексов прироста по функции 
возрастного тренда в сосняках только этого экотопа не позволил бы по-
лучить такого результата. В колебаниях величины показателя, которые 
довольно значительны, отсутствует четко выраженная периодичность. 
Значительные возрастания индексов прироста отмечались в 1940, 1953, 
1968, 1970, 1983, 1995 и 2008 годах, а его снижения – в 1942-1948, 1956, 
1974, 1987, 1996-2002 и 2010.  
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Рис. 8. Динамика индексов прироста деревьев в сосняке-черничнике 

 
В разновозрастном сосняке липово-кисличниковом естественного 

происхождения, длительное время не повреждавшемся пожарами, в 
возрастной динамике индексов прироста деревьев очень четко проявля-
ются этапы, время наступления и продолжительность которых, а также 
их причинная обусловленность существенно отличаются от сосняков 
других экотопов. Так, у деревьев старого поколения выделяются три 
волны подъема и спада величины показателя (рис. 9). Продолжитель-
ность первой волны составляет 118 лет, из которых в течение первых 70 
лет величина индекса прироста неуклонно увеличивалась, затем в тече-
ние 48 лет снижалась, второй – 48, а третьей – всего 32 года. У деревьев 
молодого поколения, появившегося в период депрессии прироста де-
ревьев старшего поколения, индекс прироста в течение первых 30 лет 
неуклонно снижался, а затем увеличивался (рис. 10). Причиной волно-
образных колебаний величины показателя являются в основном биогео-
ценотические факторы, связанные с процессом изреживания древостоя, 
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смены его породного состава и развития подстилки, оказывающей нега-
тивное воздействие на него в периоды наибольшего накопления массы.  
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Рис. 9. Динамика индексов прироста деревьев старого поколения в сосняке липово-

кисличниковом 
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Рис. 10. Динамика индексов прироста деревьев молодого поколения в сосняке липово-

кисличниковом 
 
В пойменном экотопе, где доля участия деревьев сосны в сложении 

ценоза невелика, а пожары практически отсутствуют, возрастная дина-
мика индексов их прироста обусловлена исключительно действием био-
геоценотических факторов. Здесь до 1964 года отмечалось неуклонное 
снижение величины этого параметра, затем небольшой подъем, завер-
шившийся в 1997 году, и последующий спад (рис. 11). Сильнейшие до-
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кументально зафиксированные засухи 1921 и 1972 годов не вызвали 
больших изменений индексов прироста деревьев. 
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Рис. 11. Динамика индексов прироста деревьев сосны в пойменном экотопе. 

 
Характер динамики индексов прироста деревьев в сосняках сфагно-

вых не только коренным образом отличается от такового во всех преды-
дущих экотопах, но и имеет сугубо специфические черты в каждом бо-
лотном массиве. Так, на верховом болоте Кундышское, расположенном 
в кв. 73 заповедника, в динамике индексов прироста деревьев за истек-
шие 240 лет четко проявилось пять волн, имеющих разную продолжи-
тельность и высоту подъема (рис. 12). Пики этих волн приходятся на 
1784, 1816, 1870, 1927 и 2001 годы. Периоды депрессии прироста отме-
чались в 1796-1801, 1825-1856, 1876-1881 и 1939-1973 годах. Первая 
волна была самой короткой и продолжалась с 1770 по 1800 год. В мо-
мент ее пика отмечалась наибольшая величина показателя за весь пери-
од роста деревьев. Вторая волна прироста, которая продолжалась с 1800 
по 1840 год, отличалась от первой гораздо меньшей величиной пика 
значений показателя и более протяженным периодом депрессии. Третья 
волна по продолжительности и высоте подъема практически не отлича-
лась от второй. Четвертая волна прироста деревьев была наиболее про-
должительной и по высоте подъема значений почти не уступала первой. 
Пятая волна прироста началась в 1968 году и в настоящее время близит-
ся к завершению. Характерной чертой последних двух волн является 
наличие мощных коротковолновых колебаний величины индексов при-
роста деревьев. 
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Рис. 12. Динамика индексов прироста деревьев сосны на верховом болоте Кундышское 

 
В динамике индексов прироста деревьев на верховом болоте «Крас-

ноярское», расположенном в кв. 72-73 заповедника, проявилось всего 
две мощные волны (рис. 13). В течение всего XIX века условия для де-
ревьев в этом экотопе были очень неблагоприятными, что привело к 
длительной депрессии их прироста. Особенно плохо росли деревья в 
период с 1823 по 1847 годы. В период с 1853 по 1873 годы их прирост 
ненамного увеличился. Значительно улучшаться условия роста деревьев 
стали с начала ХХ столетия, и максимум пришелся на 1938 год. Затем 
отмечается неуклонное снижение величины индекса прироста, продол-
жавшееся до 1970 года. После этого началась новая волна в динамике 
прироста деревьев, которая, как и в болоте Кундышское, близится к за-
вершению. 
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Рис. 13. Динамика индексов прироста деревьев сосны на верховом болоте Красноярское 
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На сплавине оз. Кошеер в период с 1880 по 1899 годы происходило 
снижение величины индексов прироста деревьев, затем до 1910 года 
небольшое ее увеличение, потом снова быстрое и непродолжительное 
снижение (рис. 14). С 1915 года начался новый подъем волны значений 
показателя, пик которой пришелся на 1937 год. Затем условия для роста 
деревьев стали постепенно ухудшаться, о чем свидетельствует сниже-
ние индекса прироста, минимальное значение которого отмечено в 1963 
году. После этого началась новая волна в динамике прироста деревьев, 
пик которой пришелся на 1991 год. 
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Рис. 14. Динамика индексов прироста деревьев сосны на сплавине оз. Кошеер 

 
На заболоченном берегу оз. Кошеер древостой относительно моло-

дой, возникший, вероятнее всего, после засухи 1921 года. В динамике 
индексов прироста деревьев в этом экотопе длинноволновых колебаний 
не проявляется, а присутствуют лишь короткие волны с периодом от 5 
до 15 лет (рис. 15). Наиболее высокие значения индекса прироста при-
ходятся на 1941, 1978 и 1990 годы, а самые низкие – на 1931-1932, 1948, 
1970-1971, 1983-1984 и 1994 годы. Длительный период депрессии при-
роста деревьев отмечался в 1945-1974 годах. 

В динамике обобщенного (генерализованного) ряда индексов ради-
ального годичного прироста деревьев на верховых болотах, несмотря на 
существенные различия между экотопами, можно четко выделить бла-
гоприятные и неблагоприятные периоды для существования ценопопу-
ляций сосны. Хороший рост деревьев отмечался в 1775-1802, 1909-1951 
и 1975-2010 годах, а плохой – в 1823-1861, 1875-1892 и 1957-1970 
(рис. 16). Все эти периоды связаны не с колебаниями метеорологиче-
ских показателей, а с другими факторами, скорее всего с процессами, 
протекающими в торфяном слое, где происходит постоянная борьба 
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корней деревьев с мхами за кислород и элементы питания, а также с 
изменениями уровня грунтовых вод на прилегающих территориях, ко-
торые возникают в результате колебаний величины транспирации дре-
востоями в разные периоды их роста. На выявление этих факторов и 
познание закономерностей связанных с ними процессов, протекающих в 
каждой территориальной бассейновой экосистеме сугубо специфически, 
должны быть направлены сейчас усилия исследователей. 
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Рис. 15. Динамика индексов прироста деревьев сосны на заболоченном берегу оз. Кошеер 
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Рис. 16. Генерализованный ряд индексов прироста деревьев сосны на верховых болотах 

 
Исследования показали, что ценопопуляции сосны во всех экотопах 

крайне неоднородны по характеру роста слагающих их особей, о чем 
свидетельствуют данные корреляционного анализа рядов динамики го-
дичного прироста деревьев (табл. 4). Показателем гетерогенности цено-
популяций является также стандартное отклонение коэффициента кор-
реляции в выборке, которое изменяется от 0,110 до 0,361. Дополнитель-
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ным свидетельством гетерогенности ценопопуляций деревьев является 
бессистемное варьирование во времени величин стандартного отклоне-
ния индексов прироста в пределах каждого календарного года (табл. 5, 
рис. 17), а также коэффициентов корреляции между значениями индек-
сов прироста одних и тех же деревьев в смежные между собой годы 
(рис. 18), отражающих характер ответных реакций особей на внешние 
воздействия.  

Наиболее однородны ценопопуляции деревьев в лесных культурах 
на ППП 66-1-95 и одновозрастном постпирогенном сосняке лишайнико-
во-мшистом естественного происхождения на ППП 90-4-05. Особенно 
же гетерогенны разновозрастные ценопопуляции на ППП 66-2-95, мо-
лодого поколения на ППП 90-3-05, а также деревьев на сплавине и забо-
лоченном берегу оз. Кошеер. Неоднородность ценопопуляций деревьев, 
что мы в своих работах отмечали уже неоднократно [13, 14, 21, 24, 26], 
является одной из форм биологического разнообразия. Гетерогенность 
ценопопуляций служит необходимым условием их существования, спо-
собствуя снижению напряженности конкурентных отношений между 
особями и поддержанию гомеостаза, обеспечиваемому благодаря ниве-
лированию годичного прироста биомассы. 

 
Таблица  4 

Параметры изменчивости значений коэффициента корреляции между рядами  
индексов радиального годичного прироста деревьев в разных экотопах 

Экотоп, 
номер ПП 

Значения  статистических  показателей* 

N A NR Mx min max Sx 

ЛШ, 9 59 105 0,617 -0,012 0,916 0,184 

ЛШМ, 66-1-95 78 36 0,597 0,202 0,820 0,129 

ЛШМ, 66-2-95 34 55 0,255 -0,576 0,779 0,309 

ЛШМ, 90-3-05 ( I) 129 21 0,201 -0,164 0,536 0,185 

ЛШМ, 90-3-05 ( I I ) 60 55 0,494 -0,316 0,846 0,361 

ЛШМ, 90-4-05 65 45 0,760 0,497 0,911 0,110 

БР, 16 70 78 0,264 -0,461 0,763 0,270 

ЧЕР, 17 70 190 0,184 -0,575 0,722 0,237 

ЛПК, 18 69 120 0,088 -0,630 0,682 0,298 

ПОЙМА, Шушьер  109 21 0,182 -0,392 0,755 0,276 

СФ, Кундышское 116 36 0,358 -0,104 0,659 0,186 

СФ, Красноярское 104 66 0,159 -0,388 0,661 0,232 

СФ, Кошеер, сплавина 42 36 0,286 -0,454 0,745 0,319 

СФ, Кошеер, берег 54 55 0,181 -0,353 0,878 0,333 

Примечание: * – N A – оцененная протяженность временных рядов, лет; NR – число 
значений коэффициентов корреляции в выборке 
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Таблица  5 
Параметры изменчивости значений величины стандартного отклонения индексов 

прироста деревьев в разных экотопах в разрезе каждого календарного года 

Экотоп, 
номер ПП 

Значения  статистических  показателей 

N A Mx min max Sx 

ЛШ, 9 72 31,8 14,1 58,5 8,4 
ЛШМ, 66-1-95 83 29,6 12,6 49,4 8,0 

ЛШМ, 66-2-95 51 51,4 27,0 83,9 14,2 

ЛШМ, 90-3-05 ( I) 144 34,2 5,6 99,1 12,1 

ЛШМ, 90-3-05 ( I I ) 63 24,5 9,2 35,2 5,8 

ЛШМ, 90-4-05 67 24,5 7,5 48,3 8,9 

БР, 16 73 36,8 18,2 60,2 9,5 

ЧЕР, 17 73 27,8 16,7 48,3 5,9 

ЛПК, 18 132 49,2 18,5 109,6 16,4 

ПОЙМА, Шушьер  131 52,2 15,7 96,8 15,5 

СФ, Кундышское 134 53,6 11,0 132,5 22,6 

СФ, Красноярское 131 71,6 23,5 130,2 22,0 

СФ, Кошеер, сплавина 49 33,2 18,5 51,8 8,6 

СФ, Кошеер, берег 54 51,4 22,9 149,6 23,4 
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Рис. 17. Динамика стандартного отклонения индексов прироста деревьев в различных 

ценопопуляциях заповедника 
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Рис. 18. Динамика значений коэффициента корреляции между рядами индексов го-

дичного прироста текущего и предыдущего годов у одних и тех же деревьев в выборках 

 
О неоднородности ценопопуляций сосны по характеру роста сла-

гающих их особей свидетельствуют также результаты дисперсионного 
анализа рядов индексов годичного прироста (табл. 6), показавшие, что 
большая доля изменчивости параметра во всех экотопах приходится на 
случайные факторы, так называемые шумы, которые связаны со специ-
фичностью реакций деревьев на колебания условий среды. Особенно 
велика доля шумов среди деревьев первого поколения на ППП 90-3-05 и 
на болоте «Красноярское» в сосняке сфагновом. 

 
Таблица  6 

Результаты дисперсионного анализа рядов индексов прироста деревьев  

Экотоп, 
номер ПП 

Доля влияния различных факторов дисперсии, % 

деревьев годов шумов 

ЛШ, 9 6,9 58,5 34,6 
ЛШМ, 66-1-95 3,8 53,2 43,0 
ЛШМ, 66-2-95 18,2 33,0 48,8 
ЛШМ, 90-3-05 ( I) 3,7 28,9 67,4 
ЛШМ, 90-3-05 ( I I ) 8,0 35,4 56,6 
ЛШМ, 90-4-05 8,0 60,3 31,7 
БР, 16 33,8 21,2 45,0 
ЧЕР, 17 25,0 16,0 59,0 
ЛПК, 18 40,8 9,1 50,1 
ПОЙМА, Шушьер  22,5 21,4 56,1 
СФ, Кундышское 12,2 37,2 50,6 
СФ, Красноярское 16,2 16,2 67,6 
СФ, Кошеер, сплавина 17,0 30,5 52,5 
СФ, Кошеер, берег 21,4 18,6 60,0 
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В результате гетерогенности ценопопуляций и различий характера 
роста отдельных особей происходит постоянная перегруппировка ран-
гового положения деревьев и связь текущего их диаметра с предыду-
щим во всех экотопах, особенно в сосняках сфагновых, неуклонно осла-
бевает, постепенно исчезая полностью (табл. 7-10).  

 
Таблица  7 

Связь между диаметрами деревьев в разном их возрасте в сосняке лишайниковом 

Возраст  
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметром деревьев в возрасте 

10 лет 20 лет 30 лет 40 лет 50 лет 60 лет 

20 лет 0,889 1,000     
30 лет 0,775 0,944 1,000    
40 лет 0,522 0,750 0,903 1,000   
50 лет 0,498 0,711 0,873 0,974 1,000  
60 лет 0,517 0,733 0,874 0,954 0,988 1,000 
70 лет 0,446 0,664 0,798 0,895 0,948 0,980 
 

Таблица  8 
Связь между диаметрами деревьев в разном их возрасте на ППП 66-1-95 

Возраст  
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметром деревьев в возрасте 

20 лет 30 лет 40 лет 50 лет 60 лет 70 лет 80 лет 

30 лет 0,955 1,000      
40 лет 0,898 0,975 1,000     
50 лет 0,832 0,920 0,977 1,000    
60 лет 0,705 0,829 0,912 0,973 1,000   
70 лет 0,654 0,789 0,881 0,950 0,995 1,000  
80 лет 0,655 0,783 0,865 0,929 0,976 0,990 1,000 
90 лет 0,617 0,753 0,842 0,892 0,934 0,957 0,982 

 

Таблица  9 
Связь между диаметрами деревьев в разном их возрасте в сосняке-черничнике 

Возраст  
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметром деревьев в возрасте 

15 лет 25 лет 35 лет 45 лет 55 лет 65 лет 75 лет 

25 лет 0,898 1,000      

35 лет 0,751 0,956 1,000     

45 лет 0,616 0,874 0,971 1,000    

55 лет 0,515 0,801 0,923 0,981 1,000   

65 лет 0,479 0,761 0,880 0,949 0,989 1,000  

75 лет 0,444 0,724 0,838 0,906 0,957 0,986 1,000 

85 лет 0,393 0,666 0,769 0,839 0,904 0,950 0,986 
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Таблица  10 
Связь между диаметрами деревьев в разном их возрасте в сосняке сфагновом 

Возраст  
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметром деревьев в возрасте 

20 лет 30 лет 40 лет 50 лет 60 лет 70 лет 80 лет 90 лет 

30 лет 0,920 1,000       

40 лет 0,786 0,941 1,000      

50 лет 0,651 0,843 0,960 1,000     

60 лет 0,552 0,764 0,901 0,981 1,000    

70 лет 0,445 0,673 0,833 0,935 0,979 1,000   

80 лет 0,340 0,570 0,746 0,868 0,928 0,981 1,000  

90 лет 0,286 0,497 0,677 0,811 0,877 0,944 0,987 1,000 

100 лет 0,219 0,419 0,615 0,767 0,838 0,908 0,963 0,989 

 
Непостоянной является и связь текущего годичного прироста де-

ревьев с их диаметром в предшествующем году (рис. 19). В отдельные 
годы или даже целые периоды она либо полностью исчезает, либо ста-
новится обратной. Это указывает на наличие в ценопопуляциях мощно-
го механизма стабилизирующего отбора, управляющего ростом каждой 
отдельной особи, перераспределяющего потоки вещества и запасенной 
энергии в биогеоценозе. Периоды снижения тесноты связи текущего 
годичного прироста деревьев с их диаметром в предшествующем году 
или смены ее знака в экотопах не совпадают между собой, что свиде-
тельствует об их внутренней причинной обусловленности и полностью 
исключает гипотезу о влиянии на этот процесс внешних факторов.  
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Рис. 19. Динамика значений коэффициента корреляции между площадью годичного  

кольца деревьев в разных экотопах и их диаметром в предшествующем году 
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В ценопопуляциях деревьев, несмотря на разный характер их роста и 
реакции на условия среды, четко выделяются, как показал множествен-
ный пошаговый регрессионный анализ, определенные группы-плеяды, 
тесно связанные между собой и взаимодействующие в процессе распре-
деления наличных ресурсов в биогеоценозе. Связи индексов прироста 
деревьев в этих плеядах, где число особей изменяется от трех до восьми, 
наилучшим образом аппроксимируют следующие уравнения регрессии: 

• в сосняках лишайниковых:  
а) для самого старого дерева: 

;676,0 474,0
12

542,0
71 ХXY ⋅⋅=  R2 = 0,588;  Fфакт.= 39,98 > F0,05 = 2,56; 

б) для самого крупного дерева диаметром 29,2 см: 

;422,0 169,0
15

324,0
12

343,0
10

349,0
9

155,0
6

417,0
4

271,0
23 ХХХХХХXY ⋅⋅⋅⋅⋅⋅⋅= −−   

R2 = 0,932;  Fфакт.= 100,5 > F0,05 = 7,51; 
в) для самого тонкого дерева диаметром 17,0 см:  

;382,2 294,0
12

331,0
10

204,0
8

382,0
6

271,0
5

610,0
3

343,0
29

−−− ⋅⋅⋅⋅⋅⋅⋅= ХХХХХХXY   

R2 = 0,906;  Fфакт.= 69,97 > F0,05 = 7,51; 
г) для самого молодого дерева:  

;786,8 369,0
12

387,0
11

605,0
10

278,0
6

585,0
4

706,0
315 ХХХХХXY ⋅⋅⋅⋅⋅⋅= −−   

R2 = 0,795;  Fфакт.= 33,56 > F0,05 = 6,52; 
• в сосняках сфагновых на верховом болоте Кундышское:  
а) для самого старого дерева: 

;217,1 368,0
8

381,0
6

517,0
4

283,0
21

−⋅⋅⋅⋅= ХХХXY   

R2 = 0,519;  Fфакт.= 21,65 > F0,05 = 4,80; 
б) для самого крупного дерева диаметром 34,2 см: 

;347,4 317,0
9

184,0
8

212,0
7

608,0
5

144,0
12 ХХХХXY ⋅⋅⋅⋅⋅= −−   

R2 = 0,551;  Fфакт.= 19,43 > F0,05 = 5,79; 
в) для самого молодого дерева:  

;463,0 355,0
5

761,0
310 ХXY ⋅⋅=  R2 = 0,423;  Fфакт.= 30,06 > F0,05 = 2,82; 

• в сосняках сфагновых на верховом болоте Красноярское:  
а) для самого старого дерева: 

;002,8 178,0
12

416,0
10

363,0
91

−⋅⋅⋅= ХХXY  R2 = 0,759;  Fфакт.= 79,94 > F0,05 = 3,72; 

б) для самого крупного дерева диаметром 36,2 см: 

;96,44 393,0
15

227,0
12

350,0
11

258,0
7

335,0
13

−− ⋅⋅⋅⋅⋅= ХХХХXY   

R2 = 0,513;  Fфакт.= 14,74 > F0,05 = 5,70. 
В представленных выше уравнениях регрессии подстрочные цифры 

при переменных, соответствующих величине индекса прироста, обозна-
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чают номера деревьев в выборке, расположенные в порядке снижения 
их возраста. Их анализ показывает, что по характеру влияния каждого 
члена плеяды на другого все деревья разделяются на две группы, между 
которыми существуют либо сотрудничество и взаимопомощь, либо ан-
тагонизм и конкуренция. Об этом свидетельствует знак числа в степени 
при переменной. Если индексы прироста деревьев изменяются в проти-
вофазе по отношению друг к другу и знак числа степени отрицатель-
ный, то они являются сотрудниками, выделяя через корни в ризосферу 
некоторые излишки элементов питания, помогающие связанным с ними 
особями повысить свой ранг в ценозе. Дерево более высокого ранга яв-
ляется в этом случае донором, а низкого – акцептором. Это высказыва-
ние не плод воображения, не домысел. Оно основано на реальных фак-
тах, подтвержденных экспериментально. Так, к примеру, А.И. Ахро-
мейко [3] показал, что радиоактивный изотоп фосфора очень быстро 
перемещается из крон деревьев, водным раствором которого они были 
обработаны, в корни, а из них – в почву, поступая затем в другие расте-
ния ближайшего окружения. Причем эти растения представлены разны-
ми видами по отношению к дереву-донору.  

Тесное сотрудничество между деревьями неуклонно увеличивается с 
возрастом благодаря срастанию их корневых систем (рис. 20), в резуль-
тате чего в биогеоценозе иногда встречаются «живые» пни [9, 44] или 
же сухостой с живым комлем [18]. Срастание корневых систем деревь-
ев, широко распространенное в лесу [33, 35, 38, 44], указывает на то, что 
древостой является не простой совокупностью особей, а единой и цель-
ной системой, в которой каждая особь играет свою роль и широко рас-
пространена взаимовыручка. Отпад деревьев в этой системе происходит 
не в результате корневой конкуренции, как это считают некоторые ис-
следователи [36, 37], а в результате недостатка света. Подтверждением 
этого является наличие сухостоя с живым комлем и преобладание вер-
шинного типа отмирания деревьев при естественном изреживании дре-
востоя, активное участие в котором принимают насекомые-ксилофаги, 
особенно сосновая вершинная смолевка [10, 11, 19]. Процесс непрерыв-
ного отпада части особей в ценопопуляции подобен, по нашему мне-
нию, процессу отмирания нижних ветвей у деревьев, в результате кото-
рого поддерживается определенный баланс между массой их ассимиля-
ционного аппарата и массой корней. Оставшиеся живые деревья исполь-
зуют для своего существования общую корневую систему. 
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Рис. 20. Срастание корневых систем деревьев сосны на верховом болоте 
 
Наличие в ценопопуляциях диаметрально противоположных по ха-

рактеру роста групп деревьев, сотрудничающих между собой в перерас-
пределении запасов питательных веществ и влаги путем изменения ве-
личины годичного прироста, подтвердил также кластерный анализ 
(рис. 21, 22). Колебания прироста деревьев разных групп происходят в 
каждом экотопе сугубо специфически (рис. 23-25), что указывает на 
действие мощного фактора стабилизирующего отбора особей, приводя-
щего к постепенному снижению вариабельности их диаметра (рис. 26), 
выявленному и другими исследователями [32]. 
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Рис. 21. Дендрограмма сходства рядов индексов прироста деревьев в сосняке лишай-
никовом (номера деревьев соответствуют их рангу по снижению возраста) 
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Рис. 22. Дендрограмма сходства рядов индексов прироста деревьев в сосняке лишай-

никово-мшистом на ППП 90-3-05 и 90-4-05 
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Рис. 23. Динамика относительной величины годичного прироста деревьев разных   

кластеров в сосняке лишайниковом 
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Рис. 24. Динамика относительной величины годичного прироста деревьев разных   

кластеров в сосняке лишайниково-мшистом на ППП 90-3-05 и 90-4-05 
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Рис. 25. Динамика относительной величины годичного прироста деревьев разных   

кластеров в сосняке лишайниково-мшистом на ППП 66-1-95 
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Рис. 26. Динамика коэффициента вариации диаметра деревьев в разных выборках 
 
После выделения временного тренда и длинноволновых компонент в 

рядах радиального прироста деревьев остаются так называемые шумо-
вые составляющие, связанные с воздействием текущих погодных усло-
вий и иных факторов, доля вклада которых в общую дисперсию шири-
ны годичных колец, как показали расчеты, очень мала (табл. 11). Де-
тальный анализ шумовых компонент, который был проведен нами в 
предыдущих публикациях [21, 24], показал наличие в них большого 
набора маломощных коротковолновых гармоник, имеющих сугубо спе-
цифические для каждого экотопа значения параметров. Проведенные 
нами расчеты показали также, что влияние солнечной активности, воз-
мущения магнитного поля Земли, средней месячной температуры воз-
духа как текущего, так и предыдущего года на величину коротковолно-
вой составляющей прироста древостоев крайне мало и проявляется во 
всех биогеоценозах по-разному. Основной вклад в общую дисперсию 
прироста деревьев оказывает их возраст, а также биоценотические фак-
торы, вызывающие длинноволновые колебания ширины годичных ко-
лец. Возрастной тренд годичного прироста деревьев особенно резко 
выражен в сосняках брусничниковых, черничниковых и пойменных, где 
его вклад в дисперсию показателя достигает 96 %. В сосняках лишайни-
ковых и сфагновых он проявляется гораздо слабее, однако и здесь его 
вклад не опускается ниже 40 %. Вклад длинноволновых компонент в 
дисперсию годичного прироста деревьев в сосняках лишайниковых и 
сфагновых, наоборот, наиболее велик, а в сосняках брусничниковых, 
черничниковых и пойменных ничтожен. 
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Таблица  11 
Доля вклада различных компонент в дисперсию величины годичного  

прироста деревьев в различных экотопах заповедника 

Экотоп, 
номер ПП 

Вклад различных компонент в общую дисперсию, % 

возрастного  
тренда  

длинноволновой 
компоненты  

шумов 

ЛШ, 9 41,1 46,1 12,8 
ЛШМ, 66-1-95 60,4 32,6 7,0 
ЛШМ, 66-2-95 76,6 13,2 10,2 
ЛШМ, 90-3-05 ( I) 66,0 30,0 4,0 
ЛШМ, 90-3-05 ( I I ) 62,3 23,6 14,1 
ЛШМ, 90-4-05 55,8 32,3 11,9 
БР, 16 96,1 2,8 1,1 
ЧЕР, 17 95,2 0,0 4,8 
ЛПК, 18 78,2 14,9 6,9 
ПОЙМА, Шушьер  95,7 2,7 1,6 
СФ, Кундышское 59,7 32,6 7,7 
СФ, Красноярское 74,4 24,3 1,3 
СФ, Кошеер, сплавина 40,8 54,4 4,8 
СФ, Кошеер, берег 69,4 17,4 13,2 

 
Наличие четко выраженного возрастного тренда и длинноволновых 

компонент в динамике прироста древостоев позволяет сделать долго-
срочный прогноз их развития. Расчеты показали, что текущее снижение 
величины годичного прироста деревьев продолжится в сосняках ли-
шайниковых и лишайниково-мшистых до 2018-2035 годов (рис. 27). 
Этот отрезок времени будет наиболее опасным в пожарном отношении, 
поскольку снижение прироста деревьев, как отмечалось выше, связано с 
иссушением почвы в результате блокады поступления атмосферных 
осадков мощно развитым в этих экотопах напочвенным покровом. Для 
предотвращения этого явления и снижения пожарной опасности в дре-
востоях необходимо провести либо ворошение лесной подстилки, как 
рекомендует И.И. Смольянинов [39], либо сделать управляемый ее от-
жиг. Увеличение годичного прироста деревьев в сосняке лишайниковом 
на ППП 9 начнется с 2025 года и продолжится вплоть до 2060. В сосня-
ке лишайниково-мшистом на ППП 90-4-05 волна годичного прироста 
деревьев сдвинута вправо на 10 лет, а в лесных культурах на ППП 66-1-
95 она значительно короче, в результате чего ее подъем, который нач-
нется в 2018 году, завершится в 2040. 
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Рис. 27. Прогноз динамики радиального годичного прироста деревьев в разных экотопах  

 
Результаты проведенного анализа позволяют сделать ряд выводов. 
1. Величина радиального годичного прироста варьирует у деревьев 

сосны в очень больших пределах, что свидетельствует о высокой чувст-
вительности их к флуктуациям условий среды и больших адаптацион-
ных возможностях. 

2. В динамике ширины годичных колец деревьев четко выделяется 
возрастной тренд, длинноволновые колебания, которые в ряде случаев 
могут быть сложными апериодическими, и шумовая компонента, обу-
словленная флуктуациями различных факторов, в том числе погодных 
условий, солнечной активности и возмущений магнитного поля Земли. 
Основная доля дисперсии величины прироста деревьев приходится на 
возрастной тренд, наиболее резко выраженный в сосняках бруснични-
ковых, черничниковых и пойменных. В сосняках лишайниковых, ли-
шайниково-мшистых и сфагновых довольно велик также вклад в дис-
персию длинноволновых компонент, причиной возникновения которых 
является цикличность развития лесной подстилки, влияющей на влаж-
ность почвы и содержание элементов питания в ризосфере. Вклад шу-
мовой компоненты в дисперсию величины годичного прироста деревьев 
во всех экотопах невелик. 

3. Значения параметров функции возрастного тренда и длинновол-
новой компоненты рядов динамики годичного прироста деревьев, кото-
рые зависят от типа леса и густоты древостоя, сугубо специфичны для 
каждого экотопа.  

4. Ценопопуляции сосны во всех экотопах довольно неоднородны 
по характеру роста слагающих их особей и реакции на внешние возму-
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щения. Гетерогенность ценопопуляций является одной из форм биоло-
гического разнообразия, способствующего поддержанию гомеостаза в 
ценозе благодаря нивелированию годичного прироста биомассы и по-
вышению эффективности использования индивидуумами энергетиче-
ских и материальных ресурсов среды.  

5. По характеру влияния друг на друга все деревья в ценопопуляци-
ях разделяются на две группы, между которыми существует либо со-
трудничество и взаимопомощь, либо антагонизм и конкуренция. Роль 
сотрудничества между деревьями в ценопопуляциях с возрастом неук-
лонно увеличивается благодаря срастанию их корневых систем, в ре-
зультате чего древостой становится цельной системой, в которой каж-
дая особь играет свою роль. Отпад особей в этой системе, происходя-
щий в результате недостатка света для них, подобен отмиранию нижних 
ветвей у деревьев. 

6. Ростом древостоев можно в определенной мере управлять, регу-
лируя густоту ценопопуляций, а также периодически проводя в сосня-
ках лишайниковых и лишайниково-мшистых ворошение напочвенного 
покрова или его выжигание, что позволит дополнительно снизить уро-
вень пожарной опасности в лесу. 
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REGULARITIES OF DYNAMICS OF PINE INCREMENT IN DIFFE RENT FOREST 
TYPES OF THE «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATURE RESERVE  

 
Yu.P. Demakov, А.V. Isaev, М.G. Safin 

 
The data on dynamics of radial increment of Scots pine (Pinus sylvestris L.) in various for-

est types of the «Bolshaya Kokshaga» nature reserve, which is very special in all the forest types, 
are given. It was determined that the increment value was composed of age peculiarities, long-
wave aspect, and noise term, specified by fluctuations of different factors. The essential part of 
dispersion of the increment value falls at the age peculiarities (it is more pronounced in cowberry 
pine forest, bilberry pine forest, and floodplain forest). In lichen pine forest, lichen moss pine 
forest, and  bog moss pine forest longwave aspect has also a great impact on dispersion of the  
increment value. It is important to note that the cyclicity of forest litter development, influencing 
on the water content in soil and nutrient concentration in the rhizosphere, causes the occurrence 
of longwave aspect. Noise term does not play an important role in all the ecotopes. It was shown 
that cenopopulations of pine in all forest types were not uniform in the nature of growth and 
response to external disturbances.  

 
Keywords: Scots pine (Pinus sylvestris), cenopopulation, forest type, annual radial incre-

ment, dynamics, regularities, factors.  
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УДК 630*561.24 (470.343) 

ЗАКОНОМЕРНОСТИ ДИНАМИКИ РАДИАЛЬНОГО ПРИРОСТА 
ДЕРЕВЬЕВ ДУБА В ПОЙМЕННЫХ ЛЕСАХ ЗАПОВЕДНИКА  

 
Ю.П. Демаков, А.В. Исаев 

 
Приведены данные по динамике радиального прироста деревьев дуба череш-

чатого Quercus robur L. в пойменных лесах заповедника «Большая Кокшага». По-
казано, что возрастной тренд его величины у большинства деревьев выражен до-
вольно слабо или практически отсутствует, а изменения значений годичного при-
роста обусловлены в основном действием комплекса биогеоценотических факто-
ров и трудно прогнозируемы. Вклад климатических факторов в общую диспер-
сию годичного прироста незначителен. По характеру роста все деревья в ценопо-
пуляциях разделяются на ряд групп, колебания прироста у которых происходят 
асинхронно. 

 
Ключевые слова: дуб черешчатый, ценопопуляции, леса пойменные леса, 

годичный радиальный прирост, динамика, закономерности, факторы.  

 
Введение 

Дуб черешчатый Quercus robur L., который является одним из наи-
более требовательных к условиям среды и долгоживущих древесных 
растений [29], широко распространен в пойменных лесах заповедника 
[11]. Особенности строения и развития его ценопопуляций, которые в 
большинстве случаев являются разновозрастными, достаточно хорошо 
изучены [3-6, 8-11, 15-21, 28], однако отсутствуют сведения о динамике 
годичного прироста слагающих их деревьев, являющихся чуткими есте-
ственными мониторами и банками хранения информации о состоянии 
внешней среды и динамике биоценотических процессов [1, 2, 7, 12, 14, 
22-27, 29, 31, 32]. Целью наших исследований являлось восполнение 
этого пробела в знаниях. 

Исходным материалом для анализа послужили керны древесины, 
взятые с помощью возрастного бурава Преслера у 30 модельных де-
ревьев, произраставших в 3 пойменных экотопах. Диаметр деревьев 
изменялся от 14 до 69 см, а их возраст – от 54 до 186 лет. Измерение 
ширины годичных колец проведено с помощью бинокулярного микро-
скопа на высушенных и защищенных острым ножом кернах с погреш-
ностью ±0,05 мм. Для обработки цифрового материала использованы 
персональный компьютер и пакеты прикладных программ. 

Анализ полученных данных показал, что ширина годичных колец у 
деревьев дуба, как и у деревьев других пород [12, 14], варьирует в очень 
больших пределах (табл. 1). Наиболее широкие годичные кольца у де-
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ревьев на ПП 8, а самые узкие – на ПП 20, что связано с особенностями 
пойменных экотопов и развития в них древостоев. 

 
Таблица  1 

Показатели изменчивости ширины годичных колец деревьев дуба в разных экотопах 

Номер 
ПП 

Объем  выборки, шт. Значения статистических показателей 
деревьев колец M x ± mx, мм min, мм max, мм Sx, мм V, % 

8 16 1102 2,12 ± 0,03 0,30 7,10 1,09 51,4 
15 5 488 1,98 ± 0,04 0,30 5,30 0,80 40,4 
20 9 1237 1,31 ± 0,02 0,10 5,00 0,79 60,3 

 
Характер динамики годичного прироста деревьев в каждом экотопе 

сугубо специфичен (рис. 1). Так, на ПП-15 величина прироста очень 
сильно и практически бессистемно флуктуирует по годам, тогда как на 
ПП-8, а особенно на ПП-20 в липняке будровом с дубом и елью, она 
изменяется волнообразно, но с различной периодичностью, составляю-
щей 35-40 лет на первой из них и 100-120 – на второй. На ПП-20 вели-
чина годичного прироста с 1835 до 1880 года неуклонно снижается, а 
затем до 1940 года повышается и после этого вновь снижается. На ПП-8 
пики волн прироста приходятся на 1901-1917, 1955-1957 и 1986-1989 
годы, а впадины – на 1933 и 1971.  
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Рис. 1. Динамика фактической величины годичного прироста деревьев дуба в пой-

менных экотопах заповедника «Большая Кокшага» 
 
Средние абсолютные величины годичного прироста деревьев в раз-

новозрастных древостоях не вполне пригодны для анализа динамики их 
отклика на изменение экологических условий в биогеоценозах. Для этой 
цели лучше использовать индексы прироста, представляющие собой 
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отношение фактических значений ширины годичного кольца к некото-
рому эталону, за который принимается функция возрастного тренда. 
Подбирать эту функцию и вычислять значения ее параметров можно 
либо по усредненным данным всех выборок, в которых календарная 
хронологическая шкала заменена на возрастную, либо индивидуально 
по рядам значений прироста каждого дерева. Эти подходы к решению 
задачи дополняют друг друга, позволяя гораздо полнее отразить карти-
ну происходящих изменений и точнее оценить роль экологических фак-
торов в динамике прироста деревьев. Так, используя первый из них, мы 
исключаем влияние возраста деревьев и оцениваем роль всех остальных 
факторов. Во втором же случае дополнительно исключается влияние 
размера дерева и изменения микроценотической обстановки возле него. 

Расчеты, проведенные на основе обобщенных данных, показали, что 
генеральную линию возрастного тренда годичного прироста деревьев 
дуба в пойменных экотопах аппроксимирует уравнение  

Y = 1,96⋅exp(-2,43⋅10-3⋅t);  R2 = 0,523;  Fфакт. = 194,1 > F0,01 = 6,82, 
где Y – величина радиального годичного прироста, мм; t  – возраст дере-
ва, лет; R2 – коэффициент детерминации; F – критерий Фишера.  

Величина индекса годичного прироста, вычисленного на основе 
первого подхода, варьирует у деревьев дуба столь же значительно, как и 
ширина их годичных колец (табл. 2), что свидетельствует о большой 
чувствительности этой древесной породы к изменению условий среды. 
Максимальная величина индекса достигает 369 %, а минимальная – 
7,2 %. Наиболее значительно варьирует значение показателя на ПП-8 в 
дубняке вязовом разнотравном, а меньше всего – на ПП-15 в дубняке 
липово-крапивном, что связано с особенностями пойменных экотопов и 
развития в них древостоев (на ПП-8 доля участия дуба в составе древо-
стоя составляет 70 %, а на ПП-15 – 36 %). 

 
Таблица  2 

Статистические показатели значений индекса прироста деревьев в разных экотопах 

Номер 
ПП 

Значения статистических показателей, % 

M x min max Sx V p 

По обобщенной функции возрастного тренда 
8 118,3 15,5 369,1 60,6 51,2 1,5 
15 118,4 16,2 280,5 44,8 37,8 1,7 
20   80,6 7,2 287,3 48,0 59,6 1,7 

По индивидуальным функциям возрастного тренда деревьев 
8 100,2 24,8 291,5 36,6 36,6 1,1 
15   98,6 27,7 217,7 35,6 36,1 1,6 
20 100,8 13,1 476,9 46,8 46,5 1,3 
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Характер динамики значений показателя в каждом экотопе сугубо 
специфичен (рис. 2). Так, на ПП-8 величина индекса прироста, вычис-
ленная по обобщенной функции возрастного тренда, в период с 1900 до 
1934 года неуклонно снижалась, затем до 1960 года повышалась, потом 
вновь в течение 14 лет снижалась. С 1975 года начался новый подъем 
значений индексов, завершившийся в 1988 году. Пики волн отмечались 
в 1900, 1960 и 1988 годах, а впадины – в 1934 и 1974. На ПП-20 пики 
волн отмечались в 1840 и 1943-1957 годах, а впадины – в 1880-1890 и 
1995-2005, т.е. период колебаний значений индексов прироста был го-
раздо продолжительнее. В динамике индексов прироста деревьев на 
ПП-15 также выделяются волны, однако фазы их подъема и спада силь-
но изменяются во времени: фазы подъема значений показателя прихо-
дятся на 1850-1888, 1902-1910, 1919-1927, 1951-1958 и 1981-1989 годы, 
а фазы снижения – на 1888-1893, 1912-1919, 1927-1951 и 1958-1978. Пи-
ки волн отмечались в 1854, 1864, 1888, 1910, 1927, 1958 и 1989, а впади-
ны – в 1843-1846, 1893-1902, 1918-1920, 1951 и 1977-1981 годах. В тече-
ние 165 лет величина индексов прироста в данном экотопе была выше 
100 %. Только в период с 1964 по 1983 годы она опускалась несколько 
ниже этого уровня. Синхронное падение значений показателя во всех 
трех экотопах отмечалось лишь в очень короткие отрезки времени: с 
1960 по 1974 и с 1989 по 1996 годы. В остальной период времени коле-
бания индексов прироста деревьев в экотопах не совпадали между со-
бой, т.е. происходили асинхронно.  
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Рис. 2. Динамика сглаженного по текущим 7-летиям среднего значения индексов при-

роста деревьев дуба в пойменных экотопах, вычисленного по обобщенной функции воз-
растного тренда 
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Расчеты, проведенные на основе индивидуальных рядов прироста 
деревьев, показали, что форма и степень выраженности возрастного 
тренда у каждого дерева различны. Так, у 10 деревьев в выборке (33 %) 
он либо вообще отсутствует, либо выражен очень слабо (R2 < 0,01). У 
восьми деревьев прирост с возрастом в целом убывает, а у шести воз-
растает (рис. 3). У трех деревьев он отображается выпуклой куполооб-
разной кривой, а еще у трех – вогнутой. Коэффициент детерминации 
функции возрастного тренда изменяется от 0,129 до 0,532, что указыва-
ет на его слабую выраженность. 
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Рис. 3. Вариабельность линий возрастного тренда ширины годичных колец деревьев 

дуба в пойменных экотопах реки Большая Кокшага 
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Характер динамики значений индексов прироста деревьев, вычис-
ленных по индивидуальным функциям возрастного тренда, в каждом 
экотопе также сугубо специфичен (рис. 4). У деревьев на ПП-20 четко 
выражены длинноволновые колебания с периодом 100-115 лет, вклад 
которых в дисперсию индексов прироста составлял 80 %. С 1835 по 
1887 год величина индексов прироста деревьев в данном экотопе неук-
лонно снижалась, затем до 1922 года повышалась и до 1961 года держа-
лась на отметках 120-130 %. С 1962 года началось падение значений 
показателя, а с 2005 – подъем. На ПП-15 период колебаний индексов 
прироста составлял в среднем 22 года, а вклад длинноволновой компо-
ненты в дисперсию показателя – всего 35 %. Пики волн отмечались в 
1855, 1880, 1888, 1909, 1926 и 1989 годах, а впадины – в 1863, 1895, 
1917, 1978 и 2004. Наиболее высокой была волна 1926 года, а наиболее 
глубокие впадины 1863 и 1978 годов. В динамике индексов прироста 
деревьев на ПП-8 происходили лишь апериодические колебания. Фазы 
подъема значений приходились на 1910-1919, 1933-1960, 1974-1987 и 
1997-2003 годы, а фазы снижения – на 1901-1908, 1922-1933, 1960-1974 
и 1987-1997. Синхронное падение значений индекса прироста деревьев 
во всех трех экотопах отмечалось лишь в 1988-1996 годах. В остальной 
период времени колебания значений показателя происходили в экото-
пах асинхронно.  
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Рис. 4. Динамика сглаженного по текущим 7-летиям среднего значения индексов при-

роста деревьев дуба в пойменных экотопах, вычисленного по индивидуальным функциям 
возрастного тренда 
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В динамике обобщенного (генерализованного) ряда индексов ради-
ального годичного прироста деревьев дуба в пойменных лесах заповед-
ника, несмотря на существенные различия между экотопами, можно 
четко выделить благоприятные и неблагоприятные периоды для суще-
ствования его ценопопуляций, которые попеременно сменяли друг дру-
га. В 1860-1897 годах наблюдалась длительная депрессия роста деревь-
ев, после которой произошло три подъема и спада значений индексов 
прироста (рис. 5). Пики волн отмечались в 1923-1927, 1958 и 1989 годах, 
а впадины – в 1935, 1980 и 1997. Все эти периоды роста деревьев дуба 
не связаны с колебаниями метеорологических показателей (табл. 3), что 
является, видимо, вполне закономерным. Так, даже в сухих дубравах 
Воронежской области сила влияния величины летних осадков на вели-
чину радиального прироста деревьев дуба составляет, по данным неко-
торых авторов [25, 26], 30-38 %, а температуры воздуха – 13 %. Они 
обусловлены, на наш взгляд, процессами распада древостоев и появле-
ния нового поколения, происходящими в каждом экотопе по-своему, 
исходя из особенностей их породной и возрастной структуры, степени 
жизнеспособности и силы воздействующих негативных факторов. Де-
ревья дуба в пойменных лесах четко разделяются на ряд поколений 
(рис. 6 и 7), между которыми обычно существует большой временной 
разрыв [15-17]. Причиной дискретности возрастной структуры ценопо-
пуляций дуба является недостаток света под пологом леса, в результате 
которого непрерывно отмирает большое количество его подроста и 
всходов, появляющееся почти ежегодно из огромного числа желудей 
[13, 17]. Каждое последующее поколение растет достаточно быстро 
только после изреживания или полного разрушения предыдущего [15], 
развиваясь циклически, но по-своему (рис. 8).  
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Рис. 5. Генерализованные ряды индексов прироста деревьев дуба 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

146 
 

Таблица  3 
Значения метеорологических параметров в различные периоды роста деревьев дуба  

Месяц или период 
Хороший  рост Плохой  рост 

1954-1964 гг. 1985-1995 гг. 1968-1984 гг. 1997-2010 гг. 
Средняя месячная температура воздуха, °С 

Май 10,9...15,9   9,0...14,5   7,2...15,9   7,6...15,8 
Июнь 12,8...19,5 14,7...20,5 12,8...19,5 12,7...20,1 
Июль 14,9...21,1 15,8...22,3 16,0...21,8 16,9...23,0 

Июнь-июль 15,6...19,7 15,4...20,9 15,0...20,7 16,4...20,9 
Август 13,9...17,9 14,4...18,6 12,6...21,8 13,9...20,1 

Май-август 14,8...17,4 13,9...17,8 13,2...18,2 15,2...19,1 
Декабрь-февраль -5,8…-18,9 -7,6…-14,2 -6,6…-18,7 -6,7…-14,4 

Сумма осадков, мм 
Май 5...78 26...72 10...99 19...81 
Июнь 15...106 9...90 35...152 14...158 
Июль 46...157 39...101 1...175 7...160 

Июнь-июль 88...243 62...174 60...234 22...229 
Август 17...76 25...102 1...159 30...113 

Май-август 145...354 164...294 99...376 101...347 
Октябрь-апрель 112...291 157...375 157...334 215...376 

 
Оценить силу влияния всего комплекса абиотических и биоценоти-

ческих факторов на прирост деревьев дуба нам пока не удалось из-за 
недостатка имеющейся информации, но даже если бы мы смогли это 
сделать, то математические модели все равно бы не имели прогностиче-
ского свойства из-за большой динамичности и непредсказуемости изме-
нений экологических условий в пойменных лесах.  
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Рис. 6. Структура выборки модельных деревьев дуба по времени их появления в пой-

менных экотопах заповедника «Большая Кокшага» 
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Рис. 7. Структура дубового древостоя в пойме реки Илеть по времени появления в 

нем деревьев (по данным А.К. Денисова, 1948) 
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Рис. 8. Динамика фактической величины годичного прироста деревьев дуба разных 

поколений в пойменных экотопах заповедника «Большая Кокшага» 
 
Результаты исследований показали, что существенно различаются 

между собой по характеру динамики индексов прироста не только эко-
топы, но и деревья в них, о чем убедительно свидетельствует высокая 
изменчивость коэффициентов корреляции между рядами их значений 
(табл. 4, рис. 9). Дополнительным свидетельством различия характера 
роста деревьев является бессистемное варьирование во времени вели-
чины стандартного отклонения значений анализируемого показателя в 
разрезе каждого календарного года (рис. 10), а также коэффициентов 
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корреляции между значениями индексов прироста одних и тех же осо-
бей в смежные между собой годы (рис. 11), отражающих характер их 
ответных реакций на внешние воздействия.  

 
Таблица  4 

Параметры изменчивости значений коэффициента корреляции между рядами  
индексов радиального годичного прироста деревьев дуба в экотопах 

Годы 
Значения  статистических  показателей* 

NД NR Mx min max Sx 

1833-1892 7 21 0,120 -0,391 0,594 0,290 

1893-1942 9 36 0,094 -0,707 0,782 0,368 

1943-2013 27 351 0,071 -0,622 0,818 0,250 
Примечание: * – NД – число деревьев в выборке; NR – оцененное число значений ко-

эффициентов корреляции в ней. 
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Рис. 9. Характер распределения значений коэффициента корреляции между рядами 

годичного прироста деревьев дуба в пойменных леса на отрезке с 1955 по 2007 годы 
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Рис. 10. Динамика стандартного отклонения индексов прироста деревьев дуба на ПП-8 
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Рис. 11. Динамика значений коэффициента корреляции между рядами индексов го-

дичного прироста текущего и предыдущего годов у одних и тех же деревьев дуба на ПП-8 

 
О различиях характера роста деревьев свидетельствуют также ре-

зультаты дисперсионного анализа (табл. 5). Наибольшее влияние на ве-
личину радиального прироста оказывает энергия роста деревьев, опре-
деляющая 51 % исходной дисперсии показателя. Велика доля вклада так 
называемых шумов, обусловленных специфичностью реакций деревьев 
на изменения условий среды. Вклад же погодных условий, на которые 
деревья отреагировали синхронно, составляет всего 7,1 %.  
 

Таблица  5 
Результаты дисперсионного анализа динамики радиального  

прироста деревьев дуба за период с 1954 по 2007 гг.  

Источники  
вариации 

Сумма  
квадратов 

Число 
степеней 
свободы 

Средний 
квадрат 

Критерий Фишера Доля  влияния  
фактора, % Fфакт. F0,05 

Деревья 866,4 28 30,94 64,47 1,48 51,0 
Годы 121,4 53 2,29 4,77 1,35 7,1 
Шумы 712,2 1484 0,48   41,9 
Сумма 1699,9 1565    100,0 
 
Различия в характере роста деревьев приводят к перегруппировке их 

рангового положения в ценозе, а также неуклонному снижению тесноты 
связи между исходным и последующим диаметрами ствола (табл. 6, 
рис. 12). Значения коэффициента корреляции между площадью годич-
ного кольца деревьев и их диаметром в предшествующем году изменя-
ются вне всякой связи с динамикой индексов прироста, то снижаясь, то 
опять возрастая (рис. 13). Все это указывает на наличие в ценопопуля-
циях мощного механизма, перераспределяющего в них потоки вещества 
и энергии. 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

150 
 

Таблица  6 
Связь между диаметрами деревьев дуба в разном их возрасте  

Возраст  
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметром деревьев в возрасте 

10 лет 20 лет 30 лет 40 лет 50 лет 60 лет 70 лет 

20 лет 0,914 1,000      
30 лет 0,837 0,971 1,000     
40 лет 0,773 0,919 0,971 1,000    
50 лет 0,721 0,882 0,946 0,990 1,000   
60 лет 0,449 0,738 0,862 0,947 0,989 1,000  
70 лет 0,573 0,772 0,864 0,923 0,970 0,991 1,000 
80 лет 0,613 0,809 0,869 0,911 0,962 0,985 0,996 
 

y = 2,05x + 12,31
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Рис. 12. Характер связи между диаметром деревьев дуба в возрасте 10 и 60 лет 
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Рис. 13. Динамика значений коэффициента корреляции между площадью годичного 

кольца деревьев дуба и их диаметром в предшествующем году на ПП-8 
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Исследования показали, что деревья дуба в ценопопуляциях, не-
смотря на разный характер их роста и реакции на условия среды, объе-
диняются между собой в определенные группы-кластеры (рис. 14 и  15), 
взаимодействующие друг с другом в использовании и распределении 
имеющихся ресурсов среды. Колебания годичного прироста у разных 
групп деревьев происходят асинхронно (рис. 16 и 17). 
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Рис. 14. Дендрограмма сходства рядов индексов годичного прироста деревьев дуба (номера 
деревьев соответствуют их рангу по снижению возраста) 
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Рис. 15. Дендрограмма сходства рядов относительного годичного прироста деревьев 
дуба 
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Рис. 16. Динамика индексов годичного прироста деревьев дуба разных кластеров в 

пойменных лесах заповедника «Большая Кокшага» 
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Рис. 17. Динамика относительной величины годичного прироста деревьев дуба раз-

ных кластеров в пойменных лесах заповедника 
 
Результаты проведенного исследования позволяют сделать следую-

щие выводы. 
1. Величина радиального годичного прироста варьирует у деревьев 

дуба в очень больших пределах, что свидетельствует о высокой чувст-
вительности их к флуктуациям условий среды и больших адаптацион-
ных возможностях. 
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2. Характер динамики годичного прироста ценопопуляций деревьев 
в каждом экотопе сугубо специфичен, что связано с особенностями их 
породной и возрастной структуры, степенью жизнеспособности и силой 
воздействующих негативных факторов, которые в пойменных лесах 
весьма динамичны и изменяются стохастично. Синхронное изменение 
значений годичного прироста деревьев происходит во всех экотопах 
лишь в очень короткие отрезки времени.  

3. В динамике годичного прироста деревьев в некоторых экотопах 
четко выделяются сложные апериодические длинноволновые колеба-
ния, обусловленные биоценотическими процессами, связанными с рас-
падом древостоя, разделенного на ряд поколений, между которыми 
обычно существует большой временной разрыв.  

4. Существенно различаются между собой по характеру динамики 
прироста не только ценопопуляции, но и деревья в них, каждое из кото-
рых имеет свое ценотическое окружение, развивающееся сугубо специ-
фически. Форма и степень выраженности возрастного тренда у каждого 
дерева различны. У 33 % деревьев в выборке он либо вообще отсутству-
ет, либо выражен очень слабо. У 27 % деревьев прирост с возрастом в 
целом снижается, а у 20 % увеличивается. У некоторых деревьев он 
отображается либо выпуклой куполообразной кривой, либо вогнутой. 
Значение коэффициента детерминации функции возрастного тренда 
изменяется от 0,129 до 0,532.  

5. По характеру роста все деревья в ценопопуляциях разделяются на 
ряд групп, которые взаимодействуют между собой в использовании и 
распределении имеющихся ресурсов среды. Колебания прироста у раз-
ных групп деревьев происходят асинхронно.  

6. Наибольшее влияние на величину радиального прироста оказы-
вает энергия роста деревьев, определяющая 51 % исходной дисперсии 
показателя. Велика доля вклада так называемых шумов, обусловленных 
специфичностью реакций деревьев на изменения условий среды. Вклад 
же погодных условий, на которые деревья реагируют синхронно, со-
ставляет всего 7,1 %.  
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PECULIARITIES OF DYNAMICS OF ENGLISH OAK INCREMENT  
IN FLOODPLAIN FORESTS OF THE «BOLSHAYA KOKSHAGA»  

NATURE RESERVE 
 

Yu.P. Demakov, А.V. Isaev 
 

The data on dynamics of radial increment of English oak (Quercus robur L.) in floodplain 
forest of the «Bolshaya Kokshaga» nature reserve are given. It was shown that age peculiarities 
of most trees was expressed quite poorly or was practically absent, the changes in the annual 
increment value were mainly  determined by the  complex of holocoenotic factors and they were 
hard to predict. Impact of climatic factors into the general dispersion of annual increment is  
minor. All the trees in  cenopopulations are divided into several groups in the nature of growth, 
increment fluctuation  in the groups are asynchronous. 

 
Keywords: English oak (Quercus robur L.), cenopopulation, floodplain forest, annual 

radial increment, dynamics, regularities, factors.  
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УДК 630*228:674.032.16 (470.343) 

ЗАКОНОМЕРНОСТИ РОСТА ДЕРЕВЬЕВ ПИХТЫ  
СИБИРСКОЙ В ПОЙМЕННЫХ ЭКОТОПАХ  

 
Ю.П. Демаков, А.В. Исаев 

 
Отражены результаты исследований по поиску закономерностей роста де-

ревьев пихты сибирской (Abies sibirica Ldb.) в пойменных экотопах рек Малой и 
Большой Кокшаги. Показано, что ценопопуляции пихты неоднородны по харак-
теру роста слагающих их особей, а величину радиального прироста деревьев оп-
ределяют в большей степени биогеоценотические факторы.  

 
Ключевые слова: пойменные леса, пихта сибирская, деревья, рост, факторы.  

 
 
 

Введение 

Дендрохронология как один из разделов биогеоценологии находится 
сейчас, на наш взгляд, в состоянии глубокого кризиса. Несмотря на не-
прекращающийся поток публикаций и огромный накопленный матери-
ал, собранный по всему миру титаническим трудом многих ученых [2-
11, 16-18, 20-35, 37-42], некоторые вопросы остаются дискуссионными 
или слабо освещенными. Это связано с разнообразием лесных биогео-
ценозов, экологических воздействий на них, а также подходов исследо-
вателей к решению поставленной задачи, которые часто сильно сужают 
поле своей деятельности, обращая свое внимание на выделение в рядах 
прироста деревьев только климатического сигнала и упуская из виду их 
отклик на воздействие других факторов.  

Следует также отметить, что очень немногие работы в области ден-
дроклиматохронологии вносят какие-либо новые идеи в дальнейшее 
развитии биогеоценологии и практического лесоводства [4-
8, 13, 14, 32, 33], а основная их часть, представляющая собой, по образ-
ному выражению С.В. Мейена [29], своеобразную коллекцию марок, 
засасывается «информационной трясиной» и редко всплывает на по-
верхность. Бесчисленные публикации растут, а суть вопроса остается 
либо не решенной, либо, наоборот, давно изученной и слегка видоизме-
ненной. Поэтому, как справедливо отмечает В.А. Алексеев [1], необхо-
димо сначала досконально разработать теорию вопроса, выдвинуть но-
вые гипотезы и лишь после этого проверять их практически. Чаще всего 
исследователи идут в обратном направлении – от опытных данных к 
теоретическим обобщениям.  
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Особенности роста деревьев пихты сибирской в условиях Республи-
ки Марий Эл изучены пока очень слабо [15, 23, 24]. Имеющийся мате-
риал отражает лишь частные моменты и не позволяет сделать обоб-
щающих выводов. Это обстоятельство послужило причиной выбора 
нами объекта и предмета исследований, цель которых заключалась в 
поиске закономерностей роста деревьев этой породы в пойменных лесах 
Марийского Полесья и оценке роли определяющих их факторов. 

 
Объекты  и  методика исследования 

 
Исследования проведены в четырех сложных по составу и возрасту 

древостоях (табл. 1), произрастающих в поймах рек Большой и Малой 
Кокшаги, характеризующихся специфичностью экологических условий 
[19]. Для анализа, который проведен по двум шкалам времени (абсо-
лютной хронологической и возрастной биологической), использованы 
керны древесины, взятые буравом Пресслера у 71 дерева пихты сибир-
ской (по одному с каждого дерева на высоте 1-1,3 м от поверхности 
почвы), не имеющей каких-либо внешних повреждений. Измерение ши-
рины годичных слоев провели с помощью окуляр-шкалы бинокулярно-
го микроскопа при 16-кратном увеличении (цена деления равна в этом 
случае 0,05 мм) на предварительно высушенных и обработанных ост-
рым ножом кернах. В общей сложности было измерено 5187 годичных 
колец. При сборе и обработке материала использованы методические 
рекомендации [4, 7, 8, 21, 25-28, 38, 42], которые были несколько моди-
фицированы нами с учетом накопленного опыта.  

 
Таблица 1 

Краткая характеристика древостоя на объектах исследования 

Местонахождение  экотопа 
Состав  

древостоя 

Параметры модельных деревьев ели 

Диаметр, см Возраст, лет 

min max min max 

1. Старожильское л-во, кв. 46 3Е2П2Лп2Ос1Д 23,0 29,1 59 75 
2. Сосновая роща, кв. 14 3П3Лп2С1Д1Ос 11,2 42,6 38 138 

3. Дубовая роща, кв. 1  5Д3П2Лп+Ос, Б 13,5 25,4 44 70 

4. Кортинское л-во, кв. 74 7С2Е1П+Лп 5,9 19,1 46 94 
 

Для обработки цифрового материала использован персональный 
компьютер и пакеты прикладных программ Excel и Statistica, позволив-
ших провести расчет, корреляционный, регрессионный, дисперсионный, 
кластерный и спектральный анализ общепринятыми методами матема-
тической статистики. 
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Результаты исследований и их интерпретация 
 

Анализ полученных данных показал, что возраст у модельных де-
ревьев изменялся от 38 до 138 лет, а их диаметр – от 5,9 до 42,6 см. 
Связь между данными параметрами не очень тесная (рис. 1), что являет-
ся свидетельством разной скорости роста деревьев, область возможных 
возрастных изменений диаметра которых довольно обширна (рис. 2). 
Возрастные изменения величины диаметра деревьев и его стандартного 
отклонения в пределах от 1 до 90 лет описывают уравнения регрессии:  

Dmin = 0,05⋅A 1,10;  R2 = 0,988; 
D сред = 0,49⋅A 0,906;  R2 = 0,998; 
Dmах = 47,7⋅[1 - exp(-22,49⋅10-3⋅А) ] ;  R2 = 0,995; 
SD = 7,68⋅[1 - exp(-34,80⋅10-3⋅А) ] ;  R2 = 0,995, 

где D – возможный диаметр деревьев (минимальный, максимальный, 
средний), см; А – возраст деревьев, лет; SD – среднее квадратическое 
отклонение диаметра деревьев, см.  
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Рис. 1.  Связь между возрастом и диаметром деревьев пихты сибирской 

 
Изменение диаметра деревьев в каждом экотопе происходит сугубо 

специфически, исходя из особенностей породной и возрастной структу-
ры древостоев в них, что описывают следующие уравнения регрессии: 

- в Старожильском лесничестве (экотоп № 1)  
D ср. = 30,0⋅[1 - exp(-25,06⋅10-3⋅А) ] ;  R2 = 0,998; 
Dmin = 26,6⋅[1 - exp(-49,39⋅10-3⋅А) ] 2,091;  R2 = 0,996; 
Dmах = 34,2⋅[1 - exp(-40,28⋅10-3⋅А) ] ;  R2 = 0,999; 
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Рис. 2. Область возможных возрастных изменений диаметра ствола у деревьев пихты 
(слева) и среднего диаметра в разных экотопах 
 

- в лесопарке «Сосновая роща» (экотоп № 2) 
D ср. = 0,552⋅A 0,881;  R2 = 0,998; 
Dmin = 0,063⋅A 1,053;  R2 = 0,988; 
Dmах = 67,9⋅[1 - exp (-14,07⋅10-3⋅А) ] ;  R2 = 0,992; 

- в лесопарке «Дубовая роща» (экотоп № 3) 
D ср. =  0,671⋅A 0,817;  R2 = 0,992; 
Dmin = 0,290⋅A 0,939;  R2 = 0,998; 
Dmах = 0,855⋅A 0,904;  R2 = 0,998; 

- в Кортинском лесничестве (экотоп № 4) 
D ср. = 0,388⋅A 0,841;  R2 = 0,995; 
Dmin = 0,066⋅A 1,189;  R2 = 0,994; 
Dmах = 0,800⋅A 0,810;  R2 = 0,994, 

где D – средний, минимальный, максимальный диаметр деревьев, см;  
А – возраст деревьев, лет.  

Наиболее благоприятные условия для роста деревьев, особенно в 
возрасте до 50 лет, складывались в экотопе № 1, расположенном в Ста-
рожильском лесничестве, где пихта вместе с другими породами участ-
вует в сложении первого яруса древостоя. Наихудшие же показатели их 
роста отмечены, как следует из приведенных данных, в экотопе № 4, где 
пихта находится во втором ярусе под пологом соснового древостоя и 
испытывает с его стороны сильное угнетение. В экотопах № 2 и № 3, 
расположенных в лесопарках Сосновая и Дубовая роща, деревья пихты 
по величине среднего диаметра занимают на исследованном отрезке 
времени промежуточное положение, однако вследствие практически 
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линейного изменения они в возрасте 80 лет приближаются вплотную к 
отметкам экотопа № 1. В пределах одного смешанного насаждения де-
ревья пихты в течение всей своей жизни уступали по диаметру ствола 
другим хвойным породам, особенно сосне (рис. 3), обладающей в слу-
чае одновременного поселения в экотопе значительно большей энергией 
роста. Подавление пихты и ели сосной происходит при этом не в ре-
зультате борьбы за световой довольствие, так как они обладают доволь-
но высокой теневыносливостью, а в результате конкуренции за элемен-
ты питания в ризосфере.   
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Рис. 3. Динамика среднего диаметра деревьев разных пород в экотопах № 1 (слева) и № 4 
 

Расчеты показали, что по характеру изменения диаметра ствола с 
возрастом существенно различаются между собой не только экотопы, 
но и деревья в них, которые объединяются между собой в ряд класте-
ров, только часть из которых имеет типичную S-образную форму кри-
вой динамики значений показателя (рис. 4). Диаметр деревьев в ценопо-
пуляциях возрастает во времени не пропорционально его значению, 
достигнутому к тому или иному моменту времени, а в каждом случае 
сугубо специфически. В результате различий в характере роста деревьев 
происходит постоянная перегруппировка их рангового положения в 
древостое, что приводит к снижению тесноты связи текущего значения 
диаметра ствола с предыдущими (табл. 2, рис. 5), а также к снижению 
вариабельности его значений (рис. 6). Все это указывает на наличие в 
ценопопуляциях мощного механизма стабилизации размера деревьев, 
действие которого основано на перераспределении потоков энергии и 
вещества в экотопе. 
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Рис. 4. Динамика абсолютной (слева) и относительной величины среднего диаметра 

деревьев разных кластеров 
 

Таблица  2 
Связь между диаметром деревьев в разном возрасте в экотопе № 1 

Возраст 
деревьев 

Значения коэффициентов корреляции между диаметрами деревьев в возрасте 

5 лет 10 лет 15 лет 20 лет 25 лет 30 лет 35 лет 40 лет 45 лет 50 лет 

5 лет 1,000          
10 лет 0,878 1,000         
15 лет 0,749 0,959 1,000        
20 лет 0,629 0,881 0,974 1,000       
25 лет 0,536 0,809 0,932 0,988 1,000      
30 лет 0,453 0,734 0,879 0,959 0,989 1,000     
35 лет 0,402 0,670 0,824 0,921 0,962 0,990 1,000    
40 лет 0,340 0,613 0,776 0,883 0,935 0,974 0,995 1,000   
45 лет 0,274 0,550 0,716 0,831 0,891 0,940 0,970 0,988 1,000  
50 лет 0,233 0,504 0,670 0,789 0,852 0,905 0,941 0,966 0,993 1,000 
55 лет 0,196 0,460 0,622 0,744 0,809 0,865 0,906 0,937 0,976 0,994 

y = 10,17x0,40

R2 = 0,26
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Рис. 5. Характер связи между диаметрами деревьев пихты в возрасте 10 и 55 лет 
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Рис. 6. Динамика вариабельности диаметра деревьев пихты в разных экотопах 

 
На основе данных о возрастных изменениях диаметра деревьев 

можно вычислить ряд показателей, которые дополняют информацию об 
условиях развития древостоев. Одним из этих показателей является 
площадь пяти последних годичных колец деревьев, представляющая 
собой зону транзита воды и элементов питания от корней к кроне. Рас-
четы показали, что в экотопе № 1 (Старожильское лесничество) значе-
ния этого показателя у деревьев до 30 лет возрастают, а затем постепен-
но снижаются (рис. 7). Они, к тому же, до возраста 40-45 лет превосхо-
дят по величине значения показателей в других экотопах, где они неук-
лонно увеличиваются. Наиболее мала площадь водопроводящей зоны у 
деревьев в экотопе № 4, что свидетельствует о плохих условиях для их 
роста здесь, однако к возрасту 80 лет ее величина вплотную приближа-
ется к отметкам экотопа № 1. Деревья в экотопах № 2 и № 3 по значени-
ям этого показателя, отражающего их физиологическое состояние,  
после 55-60 лет превосходят деревья в других экотопах.  

С диаметром деревьев (D, см) тесно связаны, как показали наши 
расчеты, выполненные на основе цифрового материала, представленно-
го в монографии В.А. Усольцева [36], масса их хвои и масса корней  
(М, кг), что аппроксимируют следующие уравнения регрессии: 

М хвои = 16,59⋅10-3⋅(D + 1)2,134 
М корней = 8,906⋅10-3⋅(D + 1)2,528 

Значения этих параметров, которые несут очень важную информа-
цию об изменениях физиологического состояния деревьев в ценопопу-
ляциях, наиболее велики у них до возраста 80 лет в экотопе, располо-
женном в Старожильском лесничестве (рис. 8), что свидетельствует о 
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наличии благоприятных условий для их роста. Наименьшая масса асси-
миляционного аппарата и корней отмечается у деревьев пихты, произ-
растающих под пологом сосняка (экотоп № 4). Деревья в экотопах № 2 
и № 3 по данным параметрам незначительно отличаются друг от друга и 
занимают промежуточное положение, однако в возрасте 80 лет вплот-
ную приближаются к деревьям в экотопе № 1.  
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Рис. 7. Возрастные изменения площади пяти последних годичных колец у средних по 

размеру деревьев пихты в различных пойменных экотопах 
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Рис. 8. Динамика массы хвои (слева) и корней у средних по размеру деревьев пихты в 

различных пойменных экотопах 

 
Еще более информативно не абсолютное значение фитомассы этих 

органов деревьев, а их отношение друг к другу, отражающее баланс  
между поступлением воды от корней и ее расходом на транспирацию 
кроной. Расчеты показали, что величина отношения М хвои / М корней  
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у деревьев пихты во всех биотопах с возрастом неуклонно снижается. 
Представленные на рис. 9 данные свидетельствуют, казалось бы, о том, 
что в ходе роста деревьев водоснабжение их кроны улучшается. На са-
мом деле все обстоит иначе, поскольку этот процесс обеспечивают не 
все корни, а только физиологически активные их окончания, которые 
образуются в течение каждого года. Натурными методами оценить их 
массу очень сложно, а порой и практически невозможно. Решить эту 
задачу довольно просто путем математических расчетов, показавших, 
что водоснабжение кроны деревьев с возрастом ухудшается. Особенно 
сильно это проявилось в экотопе № 1.  
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Рис. 9. Возрастные изменения отношения массы хвои к массе корней (слева) и к го-

дичному приросту массы корней у деревьев пихты в различных пойменных экотопах 
 
Диаметр деревьев, масса хвои и корней являются очень инертными 

показателями их состояния, не позволяющими оценивать текущие из-
менения условий среды. Для этой цели в дендрохронологии обычно ис-
пользуют годичный прирост деревьев. Анализ полученных данных по-
казал, что величина годичного прироста у деревьев пихты варьирует в 
пойменных лесах в очень больших пределах (табл. 3), изменяясь по го-
дам в каждом экотопе сугубо специфически, исходя из особенностей в 
них породной и возрастной структуры древостоев (рис. 10). Приведен-
ные данные свидетельствуют о том, что средний годичный радиальный 
прирост наиболее высок у деревьев в Старожильском лесничестве, где 
пихта вместе с другими породами участвует в сложении первого яруса 
древостоя. Величина стандартного отклонения прироста здесь также 
наибольшая, что связано с резким снижением ширины годичных колец 
по мере увеличения возраста деревьев. Меньше всего средний годичный 
прирост и величина его стандартного отклонения у деревьев в Кортин-
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ском лесничестве, где пихта находится во втором ярусе под пологом 
соснового древостоя. 

Таблица 3 
Общая изменчивость ширины годичных колец деревьев пихты в разных экотопах 

Экотоп  
Объем  выборки, шт. Значения статистических показателей 

деревьев колец Mx ± mx, мм min, мм max, мм Sx, мм 

Старожильское л-во 5 332 2,03 ± 0,08 0,15 7,10 1,39 

Сосновая роща 41 3378 1,60 ± 0,02 0,05 8,00 1,08 

Дубовая роща 12 711 1,65 ± 0,03 0,20 4,70 0,81 

Кортинское л-во 13 766 0,97 ± 0,02 0,10 4,10 0,58 
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Рис. 10. Динамика годичного прироста деревьев пихты в разных экотопах 
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Тренд динамики годичного прироста наиболее выражен у деревьев, 
произрастающих в экотопе № 1 в Старожильском лесничестве, где он 
приближается к классической форме, описываемой отрицательной экс-
поненциальной функцией, и в экотопе № 2, где он имеет куполообраз-
ную форму, отображаемую параболой. В двух других экотопах, особен-
но в Кортинском лесничестве, тренд радиального прироста выражен у 
деревьев менее четко и сильно осложнен годичными флуктуациями. 

Деревья в пределах каждого экотопа, как показали расчеты, сущест-
венно различаются между собой по характеру динамики годичного при-
роста, о чем свидетельствует изменчивость коэффициентов корреляции 
между рядами их значений (табл. 4), а также варьирование величины 
стандартного отклонения значений анализируемого показателя в разрезе 
каждого календарного года (рис. 11). Дополнительным свидетельством 
различия характера ответных реакций деревьев на внешние воздействия 
является также флуктуация значений коэффициентов корреляции между 
значениями прироста одних и тех же особей в смежные годы (рис. 12). 

 
Таблица  4 

Параметры изменчивости значений коэффициента корреляции между рядами  
значений радиального годичного прироста деревьев пихты в экотопах 

Экотоп 
Значения  статистических  показателей* 

NД NR Mx min max Sx 
Старожильское л-во 5 10 0,762 0,602 0,903 0,101 
Сосновая роща 41 820 0,212 -0,598 0,880 0,354 
Дубовая роща 12 66 0,236 -0,220 0,644 0,236 
Кортинское л-во 13 78 0,287 -0,406 0,748 0,274 

Примечание: NД – число деревьев в выборке; NR – оцененное число значений коэф-
фициентов корреляции в ней. 
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Рис. 11. Динамика стандартного отклонения годичного прироста деревьев пихты 
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Рис. 12. Динамика значений коэффициента корреляции между рядами значений 

годичного прироста текущего и предыдущего годов у одних и тех же деревьев пихты в 
лесопарке «Сосновая роща» 

 
О различиях характера роста деревьев свидетельствуют также ре-

зультаты дисперсионного анализа, показавшего, что в большинстве 
пойменных экотопов основной вклад в общую дисперсию величины 
радиального прироста вносят так называемые шумы, обусловленные 
специфичностью реакций особей на изменения условий среды (табл. 5). 
Вклад же возраста деревьев и других факторов, в том числе погодных 
условий, в дисперсию показателя изменяется от 13,6 до 78,1 %.  

 
Таблица  5 

Результаты дисперсионного анализа динамики рядов радиального  
прироста деревьев пихты сибирской в пойменных экотопах  

Экотоп 

Фактор дисперсии и значения его параметров  

Энергия роста деревьев Условия роста в разные годы  Вклад  
шумов, % Fфакт. F0,05 Вклад, % Fфакт. F0,05 Вклад, % 

№  1  3,56 2,41 1,3 15,1 1,38 78,1 20,6 
№  2  51,0 1,43 39,7 10,2 1,32 13,6 46,7 
№  3  11,4 1,85 12,8 4,36 1,36 26,4 60,8 
№  4  42,2 1,77 37,3 6,87 1,39 22,8 39,9 

 
Исследования показали, что деревья пихты в ценопопуляциях,  

несмотря на разный характер их роста и реакции на условия среды, объ-
единяются между собой в определенные группы-кластеры, взаимодей-
ствующие друг с другом в использовании и распределении имеющихся 
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ресурсов среды. В результате этого ранговое положение некоторых де-
ревьев по величине их радиального годичного прироста в ценозе диа-
метральным образом изменяется (рис. 13 и 14). У части же деревьев 
прирост может быть либо стабильно низким, либо, наоборот, стабильно 
высоким. Резкая смена рангового положения деревьев разных кластеров 
(рокировка) в некоторых экотопах, в частности в Дубовой роще, связана 
с определенными этапами их роста. В других же экотопах эта связь не 
прослеживается. 
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Рис. 13. Динамика прироста деревьев пихты разных кластеров в лесопарке «Сосновая 
роща» 
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Рис. 14. Динамика прироста деревьев пихты разных кластеров в лесопарке «Дубовая 

роща» 
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Для анализа характера ответных реакций деревьев на изменение 
среды, особенно в разновозрастных древостоях, где чаще всего и разви-
вается пихта, обычно используют не абсолютную величину прироста 
деревьев, а так называемые индексы, представляющие собой отношение 
фактических значений ширины годичного кольца к некоторому эталону, 
за который принимается функция возрастного тренда. Подбирать эту 
функцию и вычислять значения ее параметров можно либо по усред-
ненным данным всех выборок, в которых календарная хронологическая 
шкала заменена на возрастную, либо индивидуально по рядам значений 
прироста каждого дерева.  

Расчеты, проведенные на основе обобщенных данных (рис. 15) , по-
казали, что линию возрастного тренда среднего годичного прироста 
деревьев пихты в пойменных экотопах аппроксимирует уравнение  

Y = 2,50⋅exp(-87,9⋅10-3⋅t 0,492);  R2 = 0,878;  
Fфакт. = 777,2 > F0,01 = 6,90, 

где Y – величина радиального годичного прироста, мм; t  – возраст дере-
ва, лет; R2 – коэффициент детерминации; F – критерий Фишера.  

Величина индексов годичного прироста, вычисленных на основе 
этого уравнения, варьирует у деревьев пихты в очень больших пределах 
(табл. 6), не уступающих по величине другим породам деревьев, что 
свидетельствует о большой чувствительности пихты к изменению усло-
вий среды. Наиболее значительно варьируют значения показателя в 
Старожильском лесничестве, а меньше всего – в Кортинском, что связа-
но с особенностями пойменных экотопов и развития в них древостоев. 
Картина же характера динамики индексов прироста по сравнению с аб-
солютной величиной прироста принципиально не меняется (рис. 16). 
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Рис. 15. Динамика годичного прироста деревьев пихты (N = 71) в пойменных экото-

пах Республики Марий Эл по совокупности всех выборок 
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Таблица 6 
Изменчивость индекса годичного прироста деревьев пихты в разных экотопах 

Экотоп  
Объем  выборки, шт. Значения статистических показателей, % 

деревьев колец M x ± mx min max Sx 

Старожильское л-во 5 332 121,7 ± 3,9 11,3 330,3 71,2 

Сосновая роща 41 3378 108,0 ± 1,2 4,0 545,6 70,5 

Дубовая роща 12 711 101,8 ± 1,8 14,3 275,1 47,9 

Кортинское л-во 13 766 59,7 ± 1,2 6,6 218,3 32,8 
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Рис. 16. Динамика индексов прироста древостоев пихты в разных экотопах 

 
Анализ исходного материала показал, что форма и степень выра-

женности возрастного тренда у каждого дерева сугубо индивидуальна. 
Так, у 10 деревьев из 12 в выборке из Дубовой рощи прирост с возрас-
том в целом убывает, однако доля влияния этого фактора очень мала: 
лишь у двух деревьев она достигает 30,4-43,2 %, не превышая у осталь-
ных 22 %. У двух деревьев тренд аппроксимирует полином третьей сте-
пени, коэффициент детерминации которого составляет 0,319-0,357. Воз-
растные изменения величины годичного прироста деревьев, произра-
стающих в условно одновозрастном древостое Старожильского лесни-
чества, выражены гораздо сильнее: у трех деревьев из пяти тренд опи-
сывает функция Y = K⋅exp(-a⋅tb) + m, объясняющая 81-88 % общей дис-
персии показателя, а у двух – функция оптимума, отображаемая выпук-
лой куполообразной кривой, объясняющая 58 % изменчивости показа-
теля. Расчеты значений индексов прироста на основе индивидуальных 
уравнений возрастного тренда позволили установить, что картина про-
исходящих изменений принципиально не меняется (рис. 17). 
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Рис. 17. Динамика индексов прироста деревьев пихты в Старожильском лесничестве,  

вычисленных на основе разных функций возрастного тренда 
 
Как же реагировали деревья в каждом экотопе на изменение условий 

среды в процессе своего роста? В лесопарке «Сосновая роща» пики 
волн индексов прироста пришлись на 1915, 1937, 1940, 1953, 2000 и 
2007 годы, а впадины – на 1920-1925, 1948, 1975, 2003 и 2011-2012 го-
ды. Большие периоды депрессии роста, связанные с засухами, отмеча-
лись в 1920-1935 и 1970-1981 годах. В лесопарке «Дубовая роща», рас-
положенном чуть выше по течению Малой Кокшаги, периоды волн 
прироста деревьев пихты более продолжительны. Благоприятные усло-
вия для роста деревьев отмечались в 1952-1967 и 1979-1988 годах, а не-
благоприятные – в 1948-1950, 1968-1978 и 1990-1995 годах. В экотопе 
№ 4, расположенном чуть ниже по течению этой же реки в Кортинском 
лесничестве, с 1942 по 1974 годы отмечался подъем значений индексов 
прироста деревьев, завершившийся резким спадом, связанным с засухой 
1972 года. С 1978 года величина прироста флуктуировала вокруг сред-
него уровня. Пики волн пришлись на 1982, 1993 и 2000 годы. Резкое и 
необъяснимое снижение прироста произошло в 1992 году. В экотопе 
№ 1, расположенном в Старожильском лесничестве в пойме р. Б. Кок-
шага, пики волн индексов прироста отмечались в 1946, 1953, 1960 и 
1979, а впадины – в 1949, 1969 и 1990 годах. Периоды подъема и спада 
прироста деревьев в разных экотопах, как следует из изложенного вы-
ше, не совпадают между собой, и ряды их значений слабо коррелируют 
друг с другом (табл. 7). Наиболее схожи между собой ряды динамики 
индексов прироста деревьев в экотопах № 1 и № 3, № 2 и № 3. 
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Таблица 7 
Матрица коэффициентов корреляции между рядами значений индексов  

годичного прироста деревьев пихты в разных экотопах 

Экотоп  
Значения коэффициента корреляции между экотопами 

№ 1 № 2 № 3 № 4 

1. Старожильское л-во 1,000    
2. Сосновая роща 0,083 1,000   
3. Дубовая роща 0,459 0,456 1,000  
4. Кортинское л-во 0,307 -0,121 0,233 1,000 

 
Рассмотрим реакции деревьев различных пород, произрастающих 

совместно, на изменение условий среды. Установлено, что деревья пих-
ты и ели имеют схожий возрастной тренд динамики годичного прирос-
та, который существенно отличается от такового у деревьев сосны 
(рис. 18). Характер же динамики индексов прироста у этих пород де-
ревьев совершенно разный (рис. 19). Так, в экотопе № 1 корреляция  
между рядами индексов прироста деревьев пихты и ели очень слабая 
(r = -0,12), а в экотопе № 4 – умеренная (r = 0,40). Слабо связан с ними и 
ряд индексов прироста деревьев сосны (коэффициент корреляции меж-
ду пихтой и сосной составляет 0,21, а между елью и сосной – 0,35). Это 
наводит на мысль о том, что деревья слабо реагируют на текущие коле-
бания метеорологических параметров, изменяя величину годичного 
прироста таким образом, чтобы рационально использовать имеющиеся 
ресурсы среды и свести к минимуму напряженность конкуренции. 
Оценка влияния климатических факторов на величину годичного при-
роста деревьев затруднена различиями их отклика на внешние воздей-
ствия, что приводит к большой неопределенности полученных резуль-
татов (ошибка оценки среднего значения индекса прироста при объеме 
выборки 35-40 деревьев составляет ±10 %, а при объеме выборки 10-15 
деревьев – 20 %) и делает проблематичной саму постановку вопроса. 
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Рис. 18. Динамика годичного прироста деревьев в экотопах № 1 (слева) и № 4 
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Рис. 19. Динамика индексов годичного прироста деревьев в экотопах № 1 (слева) и № 4 

 
Большую информацию о происходящих в экотопах изменениях со-

храняют в своих годичных кольцах деревья-долгожители, прошедшие 
через горнило всех жизненных испытаний. Расчеты показали, что ха-
рактер динамики радиального годичного прироста у них во всех экото-
пах совершенно разный (рис. 20), что еще раз указывает на зависимость 
его от биоценотических, а не климатических факторов.  

Так, в лесопарке «Сосновая роща» самым старым является дерево 
пихты, имеющее возраст 138 лет и диаметр без коры 41,7 см, появив-
шееся, вероятнее всего, в разрыве полога леса, который начал быстро 
смыкаться, о чем свидетельствует резкое снижение прироста, упавшего 
за 14 лет (1875-1894 гг.) с 7,5 до 0,9 мм. Далее, как следует из приведен-
ного графика (см. рис. 20), в развитии дерева произошло несколько эта-
пов, связанных, по нашему мнению, с процессом изреживания древо-
стоя и появлением нового поколения [12]. С 1895 по 1903 годы ширина 
годичного кольца дерева начала постепенно увеличиваться, что связано 
с отмиранием деревьев ели и пихты основного полога в результате 
сильнейших засух, отмечавшихся в то время в пределах средней полосы 
европейской части России [16]. Далее начался спад величины прироста, 
продолжавшийся до 1936 года, связанный со смыканием древесного 
полога и усилением напряженности конкурентных отношений между 
деревьями за жизненное пространство в биогеоценозе. На фоне этого 
общего спада выделяются две небольшие волны подъема величины го-
дичного прироста, гребни которых пришлись на 1919 и 1930 годы. 
Сильная депрессия прироста отмечалась у дерева в 1936-1938 годах, 
которая была связана, вероятнее всего, с засухой 1935 года. После этого 
у него вновь последовало увеличение радиального годичного прироста, 
продолжавшееся до 1946 года и связанное, как и на предыдущем этапе, 
с отмиранием деревьев основного полога и снижением конкурентных 
отношений в ценозе. В дальнейшем, вплоть до 1974 года, величина ра-
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диального прироста дерева в связи со смыканием древесного полога 
неуклонно снижалась, сопровождаясь при этом незначительными флук-
туациями, связанными как с погодными, так и биоценотическими фак-
торами. Гребни волн пришлись на 1957 и 1969, а впадины – на 1964 и 
1974 годы. С 1975 по 1996 год происходил медленный подъем величины 
годичного прироста, резко перешедший с 1997 в очень большой. С 2001 
года начался резкий его спад, продолжавшийся вплоть до 2012 года, 
когда были взяты керны. 
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Рис. 20. Динамика усредненной по предшествующим пятилетиям ширины годичного 

кольца у наиболее старых деревьев пихты 
 
В лесопарке «Дубовая роща» самое старое дерево пихты появилось, 

судя по всему, под пологом изреженного дубового древостоя после за-
сухи 1921 года, приведшей к массовому отмиранию старого поколения 
деревьев ели и пихты. Появление молодого поколения пихты продол-
жалось вплоть до 1935 года, а затем резко прекратилось в результате 
смыкания полога леса. Величина годичного прироста дерева, появивше-
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гося в этом экотопе одним из первых, вначале флуктуировала, то под-
нимаясь, то вновь опускаясь, однако амплитуда колебаний была не 
очень высокой. Резкое повышение годичного прироста началось в 1949 
году, достигнув максимума в 1957. Затем прирост начал неуклонно 
снижаться, небольшой скачок отмечен лишь в 1979 году.  

В экотопе № 4 (Кортинское лесничество) самое старое дерево пихты 
на момент учета имело возраст 98 лет и диаметр без коры всего лишь 
19,1 см, что свидетельствует о плохих для него условиях роста. Появи-
лось оно в 1903 году, вероятнее всего, под пологом изреженного сосня-
ка, из состава которого выпали деревья ели. До 1921 года годичный 
прирост дерева увеличивался, а затем стал неуклонно снижаться, что 
связано с постепенным смыканием полога леса. Небольшое увеличение 
прироста отмечалось в 1946-1957 годах. 

В экотопе № 1 (Старожильское лесничество) деревья пихты и ели 
возникли почти одновременно под пологом изреженного дубового дре-
востоя, из которого после засухи 1921 года выпали старые деревья ели. 
За период роста дерева, которое на момент учета имело возраст 79 лет и 
диаметр без коры 29,0 см, отмечались три волны подъема и спада вели-
чины годичного прироста. Пики волн пришлись на 1935, 1946 и 1956 
годы, а впадины – на 1940, 1951 и 1980. Неуклонное падение прироста, 
связанное с усилением конкуренции между деревьями за жизненное 
пространство в лесу, началось с 1961 года. Небольшой подъем величи-
ны прироста отмечался с 1981 по 1987 год. 

Изменение состояния дерева и его ответных реакций на изменение 
условий среды более физиологически обоснованно отражает не ширина 
его годичных колец, а площадь их поперечного сечения, по которой 
осуществляется транзит воды и элементов питания от корней к кроне. 
Расчеты показали, что динамика значений этого показателя у деревьев 
иная, чем у ширины их годичных колец (рис. 21). Так, в лесопарке «Сос-
новая роща» площадь годичного кольца у наиболее старого дерева пих-
ты в течение всей его жизни была значительно выше, чем у дерева в 
лесопарке «Дубовая роща». Резко выраженный максимум значения по-
казателя пришелся на 2002 год. До этого же времени в росте дерева от-
мечались три этапа, первый из которых продолжался с 1875 по 1894, 
второй – с 1895 по 1937, третий – с 1938 по 1975 год. Каждый из этапов 
роста связан, на наш взгляд, с процессом распада древостоя. В лесопар-
ке «Дубовая роща» и в пойменном древостое Кортинского лесничества 
площадь годичного кольца изменялась во времени в гораздо меньших 
пределах, а этапы роста были значительно короче. В пойменном экотопе 
Старожильского лесничества на р. Б. Кокшага максимальное значение 
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площади годичного кольца у анализируемого дерева пришлось на 1961 
год. До этого времени на фоне общего увеличения значений показателя 
выделяются три волны его спада и подъема, гребни которых пришлись 
на 1937, 1946 и 1957 годы, а впадины – на 1940, 1951 и 1958. С 1961 по 
1979 год площадь годичного кольца дерева неуклонно снижалась, с 
1980 по 1987 год увеличивалась, а затем опять снижалась. Периоды 
подъема и спада в динамике площади годичных колец деревьев в раз-
ных экотопах, как следует из всего изложенного, не совпадают между 
собой, и ряды их значений слабо коррелируют друг с другом (табл. 8). 
Наиболее схожи между собой ряды динамики показателя в экотопах 
№ 2 и № 3. Дерево в экотопе № 4 существенно отличается по характеру 
роста от деревьев в остальных экотопах. 
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Рис. 21. Динамика усредненной по предшествующим пятилетиям площади годичного 

кольца у наиболее старых деревьев пихты 
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Таблица 8 
Матрица коэффициентов корреляции между сглаженными рядами значений  
площади годичных колец наиболее старых деревьев пихты в разных экотопах 

Экотоп  
Значения коэффициента корреляции между экотопами 

№ 1 № 2 № 3 № 4 

1. Старожильское л-во 1,000    
2. Сосновая роща 0,453 1,000   
3. Дубовая роща 0,513 0,639 1,000  
4. Кортинское л-во 0,274 -0,298 -0,011 1,000 

 
Располагая данными о динамике ширины годичных колец деревьев, 

можно, как было отмечено выше, установить закономерности изменения 
у них фитомассы хвои и корней. Расчеты показали, что в лесопарке «Со-
сновая роща» наиболее высокая напряженность в снабжении водой кроны 
деревьев отмечалась в 1933 – 1941 годах, а в лесопарке «Дубовая роща» – 
в 1985-1992 годах (рис. 22). В экотопе № 1 (Старожильское лесничество) 
до 1980 года происходило неуклонное увеличение значений отношения 
массы хвои к массе прироста корней, потом начался резкий спад, про-
должавшийся до 1990 года, а затем вновь подъем. В экотопе № 4 (Кор-
тинское лесничество) неуклонное увеличение значений пропорции про-
должалось вплоть до 1990 года, сопровождаясь небольшими подъемами и 
спадами, а также естественными флуктуациями; потом начался резкий 
спад, продолжавшийся до 1996 года, а затем вновь подъем. Периоды 
подъема и спада в динамике показателя, как следует из приведенных дан-
ных, не совпадают между собой, что свидетельствует о разном их генези-
се, связанном с протеканием биоценотических процессов.  
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Рис. 22. Динамика усредненного по предшествующим пятилетиям отношения массы 

хвои к массе прироста корней у наиболее старых деревьев пихты в пойменных экотопах 
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Результаты проведенного исследования позволяют сделать следую-
щие выводы. 

1. Ценопопуляции пихты в пойменных экотопах довольно неодно-
родны по характеру роста деревьев, в результате чего происходит по-
стоянная перегруппировка их рангового положения. Колебания прирос-
та у разных групп деревьев происходят часто асинхронно, что указывает 
на наличие в биогеоценозах мощного механизма распределения потоков 
энергии и вещества.  

2. Характер роста деревьев пихты в каждой ценопопуляции сугубо 
специфичен, что связано с особенностями генезиса древостоев, их по-
родной и возрастной структуры, а также воздействием других факторов, 
которые в пойменных лесах весьма динамичны и изменяются стохас-
тично. В динамике годичного прироста деревьев часто выделяются апе-
риодические длинноволновые колебания, обусловленные биоценотиче-
скими процессами, связанными с распадом древостоя после сильных 
засух.  

3. Основной вклад в общую дисперсию величины радиального при-
роста деревьев пихты вносят биогеоценотические факторы, связанные с 
их ближайшим окружением и проявляющиеся в виде шумов. Вклад же 
погодных условий незначителен.  

4. Наиболее благоприятные условия для роста деревьев пихты скла-
дываются в тех экотопах, где они появляются одновременно с другими 
породами и участвуют в сложении первого яруса древостоя. Под поло-
гом же других пород, особенно сосны, рост пихты сильно замедляется в 
результате сильной конкуренции в ризосфере за элементы питания. 

5. В одновозрастных насаждениях деревья пихты уступают по энер-
гии роста другим хвойным породам, особенно сосне.  

6. Снижение годичного прироста деревьев происходит в результате 
ухудшения снабжения их ассимиляционного аппарата водой и элемен-
тами питания.  

7. Для выявления закономерностей роста деревьев и оценки их ре-
акции на изменение условий среды обитания необходимо использовать 
комплекс показателей, а не ограничиваться анализом только ширины 
годичных колец.  

8. Для дендрохронологического анализа лучше всего использовать 
наиболее старые деревья, которые прошли через горнило всех жизнен-
ных испытаний и сохранили в своих годичных кольцах большой объем 
информации о всех событиях, прошедших в биогеоценозе.  
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REGULARITIES OF SIBERIAN FIR GROWTH IN FLOODPLAIN E COTOPES  

 
Yu.P. Demakov, А.V. Isaev 

 
The findings in the search of the peculiarities of Siberian fir (Abies sibirica Ldb.) growth in  

floodplain ecotopes of the Malaya Kokshaga and the Bolshaya Kokshaga were reflected. It was 
shown that Siberian fir cenopopulation was uneven on the nature of growth of different trees, 
and holocoenotic factors determined radial growth of trees to a greater extent.  

 
Keywords: floodplain forest, Siberian fir (Abies sibirica), trees, growth, factors.  
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УДК 582.632.2 (470.343) 

ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ ДУБА  
ЧЕРЕШЧАТОГО ПО МАССЕ И ФОРМЕ ЕГО ЖЕЛУДЕЙ 

 
А. В. Исаев, Ю. П. Демаков 

 
Приведены данные по изменчивости массы и формы желудей дуба черешча-

того в различных экотопах Республики Марий Эл. Сделан вывод о том, что оцен-
ку фенотипической структуры ценопопуляций дуба и отбор элитных деревьев в 
них для получения семенного материала лучше всего проводить не по форме же-
лудей, а по их массе, которая тесно связана с величиной произведения длины 
плода на квадрат его диаметра. 

 
Ключевые слова: дуб черешчатый, ценопопуляции, фенотипическая неод-

нородность, желуди, масса, форма.  
 

Введение 

Любая ценопопуляция деревьев, как известно, гетерогенна, что про-
является в ее фенотипической структуре, которая в разных биотопах и 
частях их ареала может из-за воздействия природных и антропогенных 
факторов значительно видоизменяться и существенно различаться меж-
ду собой. Изучение этого вопроса является одной из приоритетных за-
дач популяционной экологии. Особенно важно изучение фенотипиче-
ской структуры ценопопуляций редких видов, нуждающихся в сохране-
нии. В Республике Марий Эл таким видом является дуб черешчатый 
(Quercus robur L.), занимающий в ее лесах менее 1 % площади.  

К настоящему времени выделено несколько фенотипов дуба, разли-
чающихся между собой по срокам распускания и опадения листьев, 
форме коры, листьев и желудей [3]. Одними из важнейших фенотипиче-
ских признаков дуба черешчатого являются размер и форма его желудей 
[1]. Эти признаки наиболее полно отражают генотип дерева и слабо из-
меняются под воздействием факторов среды, чего нельзя сказать о дру-
гих фенотипических признаках.  

Цель нашей работы – выявление закономерностей изменчивости па-
раметров желудей дуба черешчатого и оценка фенотипической структу-
ры его ценопопуляций в различных биотопах Республики Марий Эл. 

Результаты исследований и их интерпретация 

Материал для анализа собран в 2008 и 2010 годах, когда отмечалось 
обильное плодоношение дуба черешчатого [2], в различных биотопах 
заповедника «Большая Кокшага», лесопарке «Дубовая роща», 
расположенном в пойме реки Малая Кокшага, и в плакорной дубраве 
возле городской больницы. В 2008 году желуди собирали в биотопах, не 
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разделяя их по деревьям, а в 2010 году – индивидуально у каждого 
дерева (по 30 экз.) в разных частях заповедника. Желуди взвешивали на 
электронных весах с погрешностью ± 0,02 г и измеряли 
штангенциркулем их длину и диаметр в наиболее широкой части с 
погрешностью ± 0,1 мм. В общей сложности было измерено 3223 
желудя. Математическую обработку материала провели на ПК с 
использованием стандартных методов математической статистики и 
пакетов прикладных программ. 

Анализ исходного материала показал, что желуди, собранные на 
территории заповедника «Большая Кокшага», имеют более высокую 
массу, чем в других биотопах (табл. 1). Они также и более округлы 
(рис. 1), о чем свидетельствует их коэффициент формы. По величине же 
длины и диаметра, вариабельность которых гораздо ниже, они практи-
чески не различаются от желудей, собранных в окрестностях г. Йошкар-
Олы. Ценопопуляция деревьев в лесопарке «Дубовая роща» существен-
но отличается от других по характеру распределения показателей на  

 
Таблица 1 

Параметры желудей дуба черешчатого в различных биотопах 

Параметр 
желудя 

Значения статистических показателей*  
M x ± m min max Sx V A E 

Заповедник «Большая Кокшага», ППП № 1, 2008 год, N = 372 
Длина L, мм 26,7 ± 0,09 20,0 32,0 1,68 6,3 -0,199 0,635 
Диаметр d, мм 15,2 ± 0,07 10,5 18,9 1,32 8,7 -0,165 0,767 
Отношение L / d 1,77 ± 0,01 1,40 2,19 0,13 7,4 0,167 0,530 
Масса, г 4,22 ± 0,05 1,82 6,89 0,88 20,7 0,130 0,404 

Заповедник «Большая Кокшага», 2010 год, N = 2400 
Длина L, мм 27,2 ± 0,08 12,5 62,1 3,97 14,6 0,499 2,230 
Диаметр d, мм 15,4 ± 0,04   9,5 29,6 2,09 13,6 0,411 0,990 
Отношение L / d 1,78 ± 0,01 1,04 2,76 0,25 14,0 0,687 0,954 
Масса, г 4,96 ± 0,07 1,26 9,57 1,48 29,8 0,071 -0,333 

Лесопарк «Дубовая роща», 2008 год, N = 254 
Длина L, мм 26,0 ± 0,18 19,5 32,9 2,85 11,0 0,286 -0,563 
Диаметр d, мм 14,5 ± 0,15   9,5 20,0 2,31 16,0 -0,276 -0,529 
Отношение L / d 1,86 ± 0,03 1,33 2,94 0,46 24,6 0,942 -0,570 
Масса, г 3,62 ± 0,07 1,34 8,01 1,12 30,9 0,613 0,704 

Лесопарк за городской больницей, 2008 год, N = 197 
Длина L, мм 26,8 ± 0,16 19,7 34,0 2,31 8,6 -0,543 1,351 
Диаметр d, мм 14,7 ± 0,08 11,3 17,0 1,09 7,4 -0,187 -0,024 
Отношение L / d 1,84 ± 0,09 1,41 2,43 0,18 9,5 0,407 1,362 
Масса, г 3,62 ± 0,05 1,76 5,38 0,70 19,3 -0,017 -0,294 

Примечание: М х – среднее значение параметра; mx – ошибка среднего; min, max – 
минимальное и максимальное значения показателя в выборке; Sx – среднее квадратиче-
ское отклонение; V – коэффициент вариации, %; А – коэффициент асимметрии, Е – коэф-
фициент эксцесса. 
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Рис. 1. Желуди, собранные в пойме р. Б. Кокшага (верхний ряд), в дубраве за город-
ской больницей (средний ряд) и в лесопарке «Дубовая роща» (нижний ряд) 

 
плоскости «масса желудя – отношение L/d»: облако рассеивания их 
значений более вытянуто и раздвоено (рис. 2), что свидетельствует о ее 
гетерогенности и присутствии в ней диаметрально противоположных 
фенотипов дуба. 
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Рис. 2. Соотношение между массой и формой желудей дуба в различных биотопах:   
А – заповедник, 2008 год; Б – заповедник, 2010 год; В – Дубовая роща, 2008 год; Г – лесо-
парк за городской больницей, 2008 год 
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Существенно различаются по параметрам желудей не только биото-
пы, но и отдельные деревья в них (табл. 2), что свидетельствует о боль-
шой гетерогенности фенотипической структуры ценопопуляций дуба и 
возможности отбора элитных деревьев в них для получения семенного 
материала с целью сохранения ценного генофонда и создания высоко-
продуктивных насаждений. Доля таких деревьев в ценопопуляциях не-
велика и составляет всего около 5 % (рис. 3). При отборе деревьев сле-
дует ориентироваться главным образом на массу желудей, которая 
должна составлять, как показали исследования, не менее 7 г.  

 
Таблица 2 

Результаты дисперсионного анализа параметров желудей у различных деревьев дуба 

Параметр 
желудя 

Показатели достоверности различия между деревьями и структуры 
дисперсии  

Фактическое значение 
критерия Фишера 

Доля межпробной  
дисперсии, % 

Доля внутрипробной 
дисперсии, % 

Длина L 73,84 71,5 28,5 
Диаметр d 65,36 69,0 31,0 
Отношение L / d 68,14 69,9 30,1 
Масса 61,62 68,2 31,8 

Примечание: F0,01 = 1,42. 
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Рис. 3. Характер распределения деревьев дуба черешчатого в пойменных лесах запо-

ведника «Большая Кокшага» по коэффициенту формы (слева) и массе их желудей.  
 
Расчеты показали, что масса желудей тесно связана с их шириной и 

длиной (рис. 4), что наилучшим образом описывает уравнение 
М = 0,658⋅L⋅d2, объясняющее 95 % дисперсии показателя в обобщенной 
выборке. Связь же между шириной и длиной желудей практически от-
сутствует (r = 0,038). Использование этой зависимости на практике по-
зволяет быстро и точно оценивать массу желудей по их размерам, что 
упрощает отбор элитных деревьев.  
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Рис. 4. Соотношение между массой желудей дуба в различных биотопах и величиной 

L⋅d2: А – Дубовая роща, 2008 год;  Б – лесопарк за городской больницей, 2008 год 
 

Выводы 

Исследования показали, что природные ценопопуляции дуба череш-
чатого в Республике Марий Эл довольно гетерогенны по морфометри-
ческим показателям желудей. Оценку фенотипической структуры цено-
популяций дуба и отбор элитных деревьев для получения семенного 
материала лучше всего проводить по массе желудей или величине L⋅d 2, 
так как эти показатели являются наиболее высокоинформативными, 
отражая индивидуальные особенности особей.  
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PHENOTYPIC STRUCTURE OF ENGLISH OAK CENOPOPULATION  

BY WEIGHT AND SHAPE OF ACORNS 
 

А.V. Isaev, Yu.P. Demakov 
 

The data on the variability of  weight and shape of English oak acorns in various ecotopes of 
the Republic of Mari El were given. It was concluded that it was better to assess the phenotypic 
structure of English oak cenopopulation  and  select the plus trees to obtain seed material by the 
weight of acorns, not the shape. The weight of acorns is closely related to the multiplication of 
acorn length and the square of its diameter, i.e. volume. 
 

Keywords: English oak (Quercus robur), cenopopulation, phenotypic heterogeneity, 
acorns, weight, shape.  
 

 
 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

190 
 

УДК 581.524 (470.343) 

РАСТИТЕЛЬНОСТЬ МОЛОДЫХ ПЕСЧАНЫХ НАНОСОВ 
ПОЙМЕННОГО УЧАСТКА МЕАНДРА В СРЕДНЕМ 

ТЕЧЕНИИ РЕКИ БОЛЬШАЯ КОКШАГА  
 

Г. А. Богданов, Л. Г. Богданова  
 

Приведены данные о структуре растительных сообществ, сформировавшихся 
на песчаных наносах в пойме реки Большая Кокшага на одном из ее многочис-
ленных меандров. Показано, что структура фитоценозов, в которые часто входят 
редкие для Марий Эл виды, закономерно изменяется по мере удаления от русла 
реки к центральной части поймы. 
 

Ключевые слова: поймы рек, аллювиальные отложения, растительность, 
структура. 

Введение 

Поймы рек представляют собой уникальное природное образование, 
вызванное эрозионно-аккумулятивной деятельностью потоков воды. 
Наиболее молодыми участками пойм являются меандры (излучины), где 
происходят очень динамичные изменения биогеоценозов, которые не-
обходимо всесторонне изучать для выявления закономерностей проте-
кающих здесь процессов [1].  

Материалы и методы исследования 

Материалы собраны в августе-сентябре 2010 года при обследовании 
молодых участков поймы реки Б. Кокшага в окрестностях п. Старо-
жильск. На одном из них, расположенном в кв. 32 Старожильского лес-
ничества в левобережье реки, вдоль трансекты, идущей от уреза воды к 
центральной части поймы, было заложено пять пробных площадей раз-
мером 5×5 м и 10×10 м (размер выбирали в зависимости от рельефа ме-
стности и однородности фитоценозов), на которых исследовали видовой 
состав растений и мохообразных. Часть видов идентифицировали на 
месте визуально, а незнакомые виды – в лаборатории с использованием 
микроскопа МБС-10 и определителя П.Ф. Маевского [2]. Названия се-
мейств, родов и видов растений указывали по сводке С.К. Черепанова 
[4]. Выделение эколого-ценотических групп и исторических свит расте-
ний проводили по монографии О.В. Смирновой с соавторами [3]. 

Результаты исследования и их интерпретация 

На заложенных нами пробных площадях обнаружено 55 видов выс-
ших сосудистых растений (табл. 1), относящихся к 22 семействам и 42 
родам. Ведущее место по количеству видов занимают семейства слож-
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ноцветных (9 видов) и злаковых (7 видов), что в общем-то характерно 
для основных луговых сообществ Республики Марий Эл. Наличие се-
мейства ивовые, представленного четырьмя видами, свидетельствует о 
начальных этапах смены луговых сообществ ивняками, а затем поймен-
ным лесом. Этот процесс более заметен на высоких участках поймы. 
Тремя видами представлены семейства гвоздичных, розоцветных и ма-
ревых. Представители первых двух семейств тоже являются типичными 
луговыми растениями, а маревые – сорными, которые оказались, скорее 
всего, занесенными с верховьев реки. Остальные семейства представле-
ны одним-двумя видами. 

 
Таблица 1 

Список высших сосудистых растений меандрируемого участка р. Большая Кокшага 

Семейство Латинское название вида Русское название вида 
Apiaceae  
Зонтичные 

Heracleum sibiricum L. Борщевик сибирский 
Pimpinella saxifraga L. Бедренец камнеломка 

Asteraceae  
Сложноцветные 

Artemisia vulgaris L. Полынь обыкновенная 
Bidens tripartita L. Череда трехраздельная 
Filaginella uliginosa (L.) Opiz Сушеница топяная 
Galatella rossica Novopokr. Солонечник русский 
Hieracium umbellatum L. Ястребинка зонтичная 
Petasites spurius (Retz.) Rchb. Белокопытник ложный 
Ptarmica cartilaginea (Ledeb. Ex Rchb.) Ledeb. Чихотник хрящеватый 
Tanacetum vulgare L. Пижма обыкновенная 
Tussilago farfara L. Мать-и-мачеха  

Boraginaceae 
Бурачниковые 

Myosotis caespitosa C. F. Schultz Незабудка дернистая 
Myosotis palustris (L.) L. Незабудка болотная 

Caryophyllaceae 
Гвоздичные 

Psammophiliella muralis (L.) Ikonn. Песколюбочка постенная 
Sagina procumbens L. Мшанка лежачая 
Silene tatarica (L.) Pers. Смолевка татарская 

Chenopodiaceae 
Маревые 

Chenopodium album L. Марь белая 
Chenopodium polyspermum L. Марь многосемянная 
Chenopodium rubrum L. Марь красная 

Cyperaceae  
Осоковые 

Scirpus sylvaticus L. Камыш лесной 
Carex acuta L. Осока острая 

Хвощевые Equisetum palustre L. Хвощ болотный 
Fabaceae  
Бобовые 

Vicia cracca L. Горошек мышиный 
Vicia sepium L. Горошек заборный 

Juncaceae  
Ситниковые 

Juncus bufonius L. Ситник жабий 
Juncus compressus Jacq. Ситник сплюснутый 
Juncus conglomeratus L. Ситник скученный 

Lamiaceae  
Губоцветные 

Glechoma hederacea L. Будра плющевидная 
Mentha arvensis L. Мята полевая 

Plantaginaceae 
Подорожниковые Plantago major L. Подорожник большой 

Poaceae  
Злаковые 

Agrostis canina L. Полевица собачья 
Agrostis gigantea Roth Полевица гигантская 
Agrostis stolonifera L. Полевица побегоносная 
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Окончание таблицы 1 

Семейство Латинское название вида Русское название вида 

Poaceae  
Злаковые 

Bromopsis inermis (Leyss.) Holub Кострец безостый 
Calamagrostis canescens (Web.) Roth Вейник сероватый 
Calamagrostis epigeios (L.) Roth Вейник наземный 
Leersia oryzoides (L.) Sw. Леерсия рисовидная 

Polygonaceae 
Гречишные 

Persicaria hydropiper (L.) Spach Горец перечный 
Rumex acetosa L. Щавель кислый 

Primulaceae 
Первоцветные 

Lysimachia vulgaris L. Вербейник обыкновенный 

Rhamnaceae 
Крушинные 

Frangula alnus Miller Крушина ольховидная 

Rosaceae  
Розоцветные 

Padus avium Mill. Черемуха обыкновенная 
Rosa majalis Herrm. Шиповник майский 
Rubus caesius L. Ежевика сизая 

Rubiaceae  
Мареновые 

Galium mollugo L. Подмаренник мягкий 

Galium rubioides L. 
Подмаренник мареновид-
ный 

Salicaceae  
Ивовые 

Salix acutifolia Willd. Ива остролистная 
Salix triandra L. Ива трехтычинковая 
Salix caprea L. Ива козья 
Salix viminalis L. Ива корзиночная 

Scrophulariaceae 
Норичниковые 

Veronica longifolia L. Вероника длиннолистная 
Linaria vulgaris Mill. Льнянка обыкновенная 

Sparganiaceae 
Ежеголовниковые 

Sparganium emersum Rehmann Ежеголовник всплывающий 

Urticaceaea 
Крапивные 

Urtica dioica L. Крапива двудомная 

Crassulaceae 
Толстянковые 

Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub Очитник трехлистный 

 
Видовое богатство растительности и ее состав закономерно изменя-

ются по мере удаления от русла реки. Наиболее близко расположен к 
кромке воды аллювиально-разнотравный луг шириной всего 2-4 метра, 
который покрыт постоянно увлажненным наилком. Здесь развиваются 
временные растительные сообщества, исчезающие после весеннего или 
осеннего половодья. В их состав входит 29 видов, а видовая плотность 
составляет 9,2 вида на 1 м2. Среднее проективное покрытие сосудисты-
ми растениями равно 56 %, в том числе проростками и молодыми эк-
земплярами ив (остролистной, козьей, трехтычинковой, корзиночной) 
высотой 0,3-0,4 м, которые всегда присутствуют здесь, – 40 %. Наи-
большую встречаемость имеют белокопытник ложный, сушеница топя-
ная, подорожник большой и ситник жабий. Только здесь в пределах 
всей трансекты произрастают горец перечный, ежеголовник всплываю-
щий, леерсия рисовидная, ситник жабий, ситник скученный, ситник 
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сплюснутый, хвощ болотный, череда трехраздельная и др. Покрытие 
мохообразными, среди которых наиболее часто встречаются маршанция 
многообразная, блазия крошечная, бриум Нолтона и серебристый, со-
ставляет около 18 %. Здесь обнаружен редкий вид мха, занесенный в 
Красную книгу Республики Марий Эл, – фискомитриум шаровидный, а 
также новый для республики вид – полия выводковая.   

Далее расположен белокопытниковый луг, занимающий полосу ши-
риной от 2 м по краям меандра и до 10 метров в его середине. В состав 
этого растительного сообщества входит 19 видов, а видовая плотность 
его составляет 4,8 вида на 1 м2. Среднее проективное покрытие расти-
тельностью равно 60 %, в том числе молодыми экземплярами ив – всего 
1 %, а мохообразными – 4 %. Основная доля покрытия приходится на 
белокопытник ложный (46 %) и сушеницу топяную (3,9 %). Только 
здесь в пределах всей трансекты произрастают горошек заборный, 
льнянка обыкновенная и осока острая. Видовой состав мохообразных 
мал, и среди них отсутствуют печеночники. 

В третьей зоне трансекты расположен кострецовый луг, который за-
нимает полосу шириной от 1,5 м по краям меандра до 6 м в его середи-
не. В состав этого сообщества входит всего 5 видов, а его видовая на-
сыщенность составляет 3,4 вида на 1 м2. Доминантом сообщества явля-
ется кострец безостый (88,4 %). Появляется чихотник хрящеватый, из-
редка встречаются вероника длиннолистная, пижма обыкновенная и ива 
трехтычинковая. Моховой покров отсутствует.  

В кострецовый луг на уровне середины излучины реки большим 
пятном диаметром 8 м вклинивается четвертое сообщество – вейнико-
вый луг, сложенный всего шестью видами, плотность которых составля-
ет 4 вида на 1 м2. Доминатом сообщества является вейник наземный, 
имеющий проективное покрытие 84 %. Довольно часто встречается 
здесь смолка татарская. Встречаемость от 40 до 60 % у полыни черной, 
белокопытника ложного, чихотника хрящеватого, пижмы обыкновен-
ной. Кустарники отсутствуют, а моховой покров очень редкий. 

Далее расположен ивняк кострецовый, который граничит с чере-
мушником ежевичным в центральной части поймы. Травяной покров 
очень густой, покрывающий 90 % площади поверхности почвы. Доми-
нирует в нем кострец безостый, довольно часто встречаются пижма 
обыкновенная, солонечник русский и очитник трехлистный, который 
является кормовым растением для гусениц парусника апполона, зане-
сенного в Красную книгу Республики Марий Эл. Кустарниковый ярус 
В1 имеет проективное покрытие 25 % и состоит из ивы остролистной, 
ивы корзиночной и черемухи обыкновенной высотой от 4 до 7 м. Кус-
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тарничковый ярус, состоящий из крушины ломкой, шиповника майско-
го, ежевики сизой, ивы трехтычинковой высотой от 0,5 до 2 м, имеет 
проективное покрытие 5 %. В состав сообщества входит 25 видов рас-
тений.  

В составе растительных сообществ обследованного нами участка 
поймы преобладают мезофиты (35 видов). Второе место по представи-
тельности занимают гигрофиты (15 видов). Мезогигрофиты и гигроме-
зофиты представлены соответственно одним и четырьмя видами (табл. 2). 

 
Таблица 2. 

Состав экологических групп растений на меандрируемом участке поймы 

Экологическая группа  
Количество видов на пробных площадях, % 

ПП-1 ПП-2 ПП-3 ПП-4 ПП-5 В целом 

Мезофиты 44,4 73,3 80,0 66,7 78,6 63,6 
Гигрофиты 51,9 26,7 0,0 16,7 7,1 27,3 
Гигромезофиты 3,7 0,0 20,0 16,7 10,7 7,3 
Мезогигрофиты 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 1,8 
В целом 100 100 100 100 100 100 

 
Растения сообществ принадлежат к девяти историческим свитам. 

Подавляющее большинство видов относится к травянисто-болотной 
свите (табл. 3). Открытые незадернелые песчаные участки меандра спо-
собствуют также развитию представителей аллювиально-травянистой, 
луговой, березняковой и бореально-ивняковой свит. Наиболее разнооб-
разен спектр исторических свит на молодых участках меандра в при-
брежной зоне на аллювиально-разнотравном и белокопытниковом лу-
гах, а также на участке зрелой поймы в ивняке кострецовом.  

 
Таблица 3 

Состав исторических свит растений на меандрируемом участке поймы 

Историческая свита 
Количество видов на пробных площадях, % 

ПП-1 ПП-2 ПП-3 ПП-4 ПП-5 В целом 

Травянисто-болотная 50,0 35,7 0,0 0,0 10,7 29,6 
Луговая 10,7 7,1 40,0 16,7 21,4 14,8 
Аллювиально-травянистая 17,9 14,3 20,0 50,0 7,1 14,8 
Березняковая 0,0 14,3 0,0 0,0 17,9 13,0 
Бореально-ивняковая 17,9 14,3 40,0 0,0 21,4 13,0 
Боровая 3,6 14,3 0,0 33,3 7,1 7,4 
Неморальная 0,0 0,0 0,0 0,0 7,1 3,7 
Ольшаниковая 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 1,9 
Таежная 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 1,9 
В целом 100 100 100 100 100 100 
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По жизненным формам в составе всех растительных сообществ в 
пределах трансекты преобладают многолетние травы, особенно длинно-
корневищные, стержнекорневые и короткокорневищные (табл. 4), кото-
рые хорошо закрепляются на субстрате и во время весеннего половодья 
противостоят напору воды. Однолетние травы больше всего встречают-
ся на аллювиально-разнотравном и белокопытниковом лугах, а гео-
ксильные кустарники – в ивняке кострецовом. В этих же биотопах от-
мечается наибольшее разнообразие жизненных форм растений. На вей-
никовом и вострецовом лугах однолетники отсутствуют. 

 
Таблица 4 

Состав жизненных форм растений на меандрируемом участке поймы 

Жизненная форма 
Количество видов на пробных площадях, % 

ПП-1 ПП-2 ПП-3 ПП-4 ПП-5 В целом 

Деревья 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 1,8 
Кустарники 14,3 13,3 20,0 0,0 21,4 12,7 
Однолетники 25,0 20,0 0,0 0,0 3,6 12,7 

Многолетние травы 

Длиннокорневищные  21,4 20,0 40,0 33,3 28,6 29,1 
Кистекорневые  3,6 0,0 0,0 0,0 3,6 3,6 
Корнеотпрысковые  0,0 6,7 0,0 0,0 10,7 1,8 
Короткокорневые  17,9 20,0 40,0 50,0 0,0 10,9 
Наземностолонные  3,6 6,7 0,0 0,0 0,0 1,8 
Плотнокустовые  7,1 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 
Ползучие  3,6 0,0 0,0 0,0 3,6 3,6 
Рыхлокустовые  3,6 0,0 0,0 0,0 3,6 3,6 
Стержнекорневые  0,0 13,3 0,0 16,7 17,9 12,7 
Суккуленты 0,0 0,0 0,0 0,0 3,6 1,8 
В целом 100 100 100 100 100 100 
 

Мохообразные, встреченные в составе только трех из пяти изучен-
ных сообществ на меандрируемом участке поймы, представлены 15 ви-
дами, из которых три вида являются печеночниками (блазия маленькая, 
маршанция многообразная, риччия пещеристая). Наибольшее количест-
во видов (13) обнаружено в прибрежной зоне на аллювиально-
разнотравном лугу, где их плотность составляет 6,8 вида на 1 м2, а 
среднее проективное покрытие – 18,2 %. Высокую встречаемость (80 %) 
имеют маршанция многообразная, лептобриум грушевидный, фиско-
митриум широкоустьевой, фискомитрелла отклоненная. Несколько ни-
же встречаемость (60 %) у бриума Нолтона, бриума серебристого, мни-
обриума Валенберга. Редко встречаются каллиергон сердцевиднолист-
ный, лептодикциум береговой (оба – болотные виды) и полия выводко-
вая. На белокопытниковом лугу обнаружено шесть видов мохообразных. 
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Их среднее проективное покрытие составляет 4 %, а плотность – 2,8 
вида на 1 м2. Наибольшую встречаемость и проективное покрытие име-
ет бриум Нолтона. Самое меньшее количество мхов (3 вида) обнаруже-
но на вейниковом лугу. Среднее проективное покрытие составляет здесь 
всего 1,4 %. Высокую встречаемость имеют бриум дернистый и полия 
поникшая. Хотя видовой состав мохообразных на обследованном участ-
ке небогатый, однако среди них обнаружены два новых для республики 
вида (полия выводковая и фискомитриум широкоустьевой), один – фис-
комитрелла отклоненная – является редким видом и занесена в Красную 
книгу.  

Выводы 

Меандрируемые участки поймы являются местом распространения 
уникальных закономерно сменяющих друг друга растительных сооб-
ществ, в составе которых встречаются редкие для республики виды. 
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VEGETATION ON YOUNG SAND DEPOSITS IN THE BOTTOMLAND  AREA OF A 
MEANDER IN THE MIDDLE REACH OF THE BOLSHAYA KOKSHAG A  

 
G. А. Bogdanov, L. G. Bogdanovа  

 
The data on the structure of plant communities, formed on the sand deposits in the flood-

plain of the Bolshaya Kokshaga river on one of its meanders are given. It was shown that the 
structure of plant communities (rare for the Republic of Mari El species are often included), 
naturally changes on the way to the central part of the floodplain. 

 
Кeywords: floodplain, alluvial deposits, vegetation, structure. 
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УДК 581.524 (470.343) 

СУКЦЕССИИ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ В ХОДЕ  
ЗАРАСТАНИЯ ЛЕСОМ ЗАБРОШЕННЫХ  
СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ ЗЕМЕЛЬ 

 
М. В. Бекмансуров, Г. А. Богданов, А. Ю. Еруханова  

 
Приведены данные по изменению видового состава, биоморфологической и 

эколого-ценотической структуры растительных сообществ на заброшенных в 
пределах территории заповедника «Большая Кокшага» землях сельскохозяйст-
венного использования. Показано, что сукцессионные процессы на них 
сопровождаются увеличением проективного покрытия травяно-кустарничкового 
яруса и снижением видового богатства и видовой насыщенности фитоценозов, 
что связано с вытеснением луговых видов лесными и сокращением числа руде-
ральных растений.. 
 

Ключевые слова: заброшенные сельскохозяйственные земли, фитоценозы, 
структура, сукцессии. 
 

Введение 

Познание закономерностей структурной организации и динамики 
фитоценозов, представляющих собой сложные системы, способные к 
саморегуляции, необходимо для разработки мероприятий, 
направленных на охрану и рациональное использование природных ре-
сурсов. При создании заповедников и коренном изменении формы 
хозяйствования в природных комплексах запускаются естественные 
механизмы их регуляции, в процессе которых происходит существенная 
трансформация многих биотопов [4]. В лесной зоне луга и заброшенные 
пашни часто зарастают древесной растительностью. 

Цель исследования заключается в изучении динамики структуры 
растительного покрова на заброшенных сельскохозяйственных землях, 
расположенных на территории государственного природного 
заповедника «Большая Кокшага». 

Материалы и методы исследования 

Объектами исследования являлись четыре пробные площади, зало-
женные в 2006 году в окрестностях деревни Шаптунга и в урочище 
Шаптунгский Конопляник в пределах территории заповедника «Боль-
шая Кокшага» на месте бывших сельскохозяйственных угодий. В 2014 
году на каждой пробной площади проведено повторное геоботаниче-
ское описание, в ходе которого на 20 учетных площадках размером 
1×1 м отмечали проективное покрытие каждого яруса растительности и 
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обилие растений, на основе которых оценивали видовое богатство рас-
тительных сообществ, их видовую насыщенность (среднее число видов 
на учетной площадке) и индекс β-разнообразия Уиттекера [2]. Для срав-
нения флористического состава исследованных сообществ использова-
ли коэффициент сходства Съеренсена. Эколого-ценотические группы и 
исторические свиты растений выделяли по монографии О.В. Смирновой 
и др. [3]. Обработку цифрового материала проводили на ПК с использо-
ванием специализированной программы Ecoscale_Win [1].  

Результаты исследования и их интерпретация 

Исследования показали, что в состав фитоценозов на пробных площа-
дях в 2006 году входило 117 видов высших сосудистых растений, отно-
сящихся к 89 родам и 36 семействам. Наибольшим количеством видов 
представлены семейства Asteraceae, Poaceae и Rosaceae (по 10 видов). В 
семейство Lamiaceae входит семь видов, в семействах Fabaceae и 
Caryophyllaceae – по шесть видов, Scrophulariaceae – четыре вида. В вось-
ми семействах имеется всего по два вида, а в остальных 19 – по одному 
виду. Сообщество на залежи в урочище Шаптунгский Конопляник отли-
чается меньшим числом представителей семейства Rosaceae, в то же вре-
мя здесь существенно выше участие видов семейства Lamiaceae, среди 
которых доминируют сорняки, которые пока еще не вытеснены луговыми 
видами. К 2014 году произошло снижение таксономического разнообра-
зия: было выявлено уже 89 видов, относящихся к 76 родам и 34 семейст-
вам (табл. 1). Исчезли представители девяти семейств: Brassicaceae (4 
вида), Chenopodiaceae (2 вида), Amaranthaceae, Apiaceae, Crassulaceae, 
Fagaceae и Malvaceae (по одному виду), существенно сократилось число 
видов доминирующего семейства Asteraceae, что обусловлено их свето-
любием, но появились семейства Aceraceae, Liliacea, Lithraceae, 
Polemoniaceae, Tiliaceae, Umbelliferae и Valerianaceae, каждое из которых 
представлено лишь одним видом. Число представителей 17 семейств ос-
талось прежним (рис. 1). 

 
Таблица 1 

Видовой состав фитоценозов на пробных площадях  

№ 
п/п Название вида 

Обилие вида на пробных площадях в разные годы 
ПП 1 ПП 2 ПП 3 ПП 4 

2006 2014 2006 2014 2006 2014 2006 2014 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
1 Acer platanoides L.  r       
2 Achillea millefolium L. +  2  2  r  
3 Agrostis canina L.   r  +    
4 Agrostis gigantea Roth   +   1  + 
5 Agrostis tenuis Sibth. + + 1 2 2 2   



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

199 
 

Продолжение таблицы 1 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
6 Ajuga reptans L. r        
7 Alchemilla acutiloba Opiz r  + r  r   
8 Amaranthus retroflexus L.       +  
9 Amoria hybrida L. r  r   r r  

10 Amoria repens L. r  +  r    
11 Androsace filiformis Retz.       +  
12 Anthoxanthum odoratum L. +  1 r + +   
13 Anthriscus sylvestris L.        + 
14 Arctium tomentosum Mill.        r  
15 Artemisia absinthium L.       r  
16 Artemisia vulgaris L.       2 2 
17 Atriplex patula L.       3  
18 Barbarea stricta Andrz.   r      
19 Betula pendula Roth 4 5 2 3 1 1  1 
20 Betula pubescens Ehrh. 1  2 r  +   
21 Campanula patula L. r r +  + r   
22 Capsella bursa-pastoris L.       r  
23 Carex lachenalii Schkuhr r 1 1 + + +   
24 Carex pallescens L. r    1    
25 Carex vulpina L.        + 
26 Cerastium holosteoides Fr.   r r 1    
27 Chamaenerion angustifolium L.      r r + 
28 Chenopodium album L.         
29 Chenopodium polyspermum L.       r  
30 Cirsium arvense L.       1 + 
31 Cirsium vulgare (Sovi) Ten.         
32 Coccyganthe flos-cuculi L..      +   
33 Convallaria majalis L.    +     
34 Convolvulus arvensis L.       2 1 
35 Conyza canadensis L.       1  
36 Dactylis glomerata L. 1 2 2 2 2 2 + 1 
37 Deschampsia cespitosa L.      +   
38 Dianthus deltoides L.        + 
39 Echinochloa crusgalli L.       +  
40 Elatine hydropiper L. +        
41 Elytrigia repens L.   +  +   2 
43 Epilobium ciliatum Rafin. r  +    +  
44 Epilobium montanum L.  r    r   
45 Equisetum arvense L. r  +  +    
46 Equisetum pratense Ehrh.    r  +   
47 Erigeron acris L.      +   
48 Erysimum cheiranthoides L.       1  
49 Fallopia convolvulus L.       + r 
50 Fallopia dumetorum L.       +  
51 Festuca pratensis Huds. +  2 +  r  + 
52 Filaginella uliginosa L.      + +  
53 Filipendula ulmaria L.        1 
54 Fragaria vesca L. 1 2  +  2   
55 Frangula alnus Mill.  r 1  +  r   
56 Galeopsis bifida Boenn.       +  
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Продолжение таблицы 1 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
57 Galeopsis speciosa Mill.     r  + + 1 
58 Galium mollugo L. r r  r  2  + 
59 Geum rivale L. +  +      
60 Geum urbanum L.  1  1  1 r  
61 Glechoma hederacea L.       + 1 
62 Heracleum sibiricum L.       r  
63 Hieracium caespitosum Dumort. +  r r 1 +   
64 Hylotelephium triphyllum Haw.       r  
65 Hypericum maculatum Crantz +  1 r + + + 1 
66 Hypericum perforatum L.   r  + +  + 
67 Juncus bufonius L. r  +  +  +  
68 Juncus filiformis L.     +    
69 Lappula squarrosa Retz.       +  
70 Leontodon autumnalis L.   r      
71 Leonurus quinquelobatus Gilib.        + 
72 Lepidotheca suaveolens Pursh.       r  
73 Leucanthemum vulgare Lam. +  r  r    
74 Linaria vulgaris Mi ll.       r + 
75 Luzula luzuloides Lam.      r   
76 Luzula multiflora Ehrh.     r    
77 Luzula pallescens Wahl.   r      
78 Luzula pilosa L. r        
79 Lysimachia nummularia L. + r +  +  +  
80 Lythrum virgatum L.        r 
81 Malus baccata L.  r       
82 Malus domestica Borkh.      r   
83 Malva pusilla Smith       r  
84 Melandrium album Mill.        +  
85 Mentha arvensis L.        r 
86 Mentha longifolia L.        + 
87 Moehringia trinervia L.  r       
88 Myosotis arvensis L.     r  r  
89 Myosotis micrantha Pall. ex Lehm.      r  r 
90 Myosotis sparsiflora Pohl       r  
91 Myosoton aquaticum L.       +  
92 Omalotheca sylvatica L.     +  r  
93 Phleum pratense L. +  1  1 1  1 
94 Picea X fennica Regel. + 1 r + + +   
95 Picris hieracioides L.      1   
96 Pinus sylvestris L. + + 1 1 3 3   
97 Plantago lanceolata L. r  1 + 1    
98 Plantago major L. r  +    +  
99 Plantago media L.   r      

100 Platanthera bifolia L..   r r     
101 Poa nemoralis L.  1  2     
102 Poa pratensis L.       r  
103 Poa trivialis L.        1 
104 Polemonium coeruleum L.        r 
105 Polygonum aviculare L.       1  
106 Populus tremula L. +  + + r    
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Окончание таблицы 1 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
107 Potentilla anserina L.       r  
108 Potentilla argentea L. +  +  +    
109 Potentilla intermedia L. + r r  + +   
110 Potentilla norvegica L.       +  
111 Prunella vulgaris L. 1 + 2 1 1 +   
112 Ptarmica vulgaris Hill .   r  r  2   
113 Quercus robur L.  r    r r  
114 Ranunculus acris L. +  1  + 1   
115 Ranunculus auricomus L.  r  +     
116 Ranunculus sceleratus L.     r    
117 Rorippa palustris L.       +  
118 Rubus idaeus L. + 3    1   
119 Rubus saxatilis L.  r       
120 Rumex acetosa L.   r   r   
121 Rumex acetosella L. r  r  1  r  
122 Sagina procumbens L.   +  r  r  
123 Salix caprea L. 2 + 1 +  r   
124 Salix cinerea L.  +  +     
125 Scutellaria galericulata L. r        
126 Setaria viridis L.       +  
127 Solidago virgaurea L. + +  + + r   
128 Sonchus arvensis L.       +  
129 Sorbus aucuparia L.  +  + r r   
130 Stachys palustris L. r r + r r   r 
131 Stachys sylvatica L.       1  
132 Stellaria alsine Grimm         
133 Stellaria graminea L. r  +  + r   
134 Stellaria media L..       2  
135 Stellaria nemorum L.       r  
136 Steris viscaria L.      +  r 
137 Tanacetum vulgare L.       + 2 
138 Taraxacum officinale F.H. Wigg. r + + r r    
139 Tilia cordata Mill.     +     
140 Trifolium pratense L.    r  r   
141 Ulmus laevis Pall.       r  
142 Urtica dioica L.       + 3 
143 Valeriana officinalis L.  r       
144 Verbascum thapsus L.       +  
145 Veronica anagallis-aquatica L.       r  
146 Veronica arvensis L.       r  
147 Veronica chamaedrys L. + + 1 1 1 2 r + 
148 Veronica longifolia L.       r 1 
149 Veronica serpyllifolia L. r  + r r    
150 Viburnum opulus L.   1 +     
151 Vicia cracca L.      r   
152 Vicia sepium L. r r       
153 Vicia tenuifolia Roth r        
154 Vicia tetrasperma L.    r     
155 Viola arvensis Murray   r      
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Рис. 1. Изменение спектра семейств растений в фитоценозах залежей 
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Видовой состав сообществ на каждой из пробных площадей сугубо 
специфичен. В 2006 году значение коэффициента сходства по Съерен-
сену между ПП-1 и ПП-2 составило 74 %, ПП-1 и ПП-3 – 73 %, ПП-2 и 
ПП-3 – 68 %. В 2014 году степень сходства существенно снизилась и 
составила соответственно 58, 52 и 57 %. 

В составе луговых сообществ произрастают виды, относящиеся к 12 
эколого-ценотическим группам (ЭЦГ), среди которых преобладает 
группа видов свежих лугов (табл. 2). Наиболее редкими в исследован-
ных сообществах являются травяно-болотные, адвентивные, аллюви-
альные, сухолуговые виды и представители бореально-опушечного вы-
сокотравья. В ряду ПП-1 и ПП-3 просматривается слабо различимая 
тенденция смены луговых видов древесными, которых по мере прибли-
жения к лесному массиву становится больше, а луговых, соответствен-
но, меньше. Сравнительно более высокое содержание нитрофильных 
видов на ПП-4 свидетельствует о богатстве почв азотом. Достаточно 
большое содержание на ней околоводных видов объясняется ее близо-
стью к пойме р. Б. Кокшаги. Адвентивными видами на ПП-1 и ПП-3 
являются яблоня домашняя Malus domestica Borkh. и яблоня ягодная 
Malus baccata (L.) Borkh., которые обосновались здесь благодаря чело-
веку. 

 
Таблица 2 

Изменение спектра эколого-ценотических групп растений на пробных площадях 

ЭЦГ* 

Число видов на разных пробных площадях по годам учета 

ПП-1 ПП-2 ПП-3 ПП-4 

2006 г. 2014 г. 2006 г. 2014 г. 2006 г. 2014 г. 2006 г. 2014 г. 

Br 5 6 3 5 3 6  1 
BrH 2 2  1 1 3 1 1 
Nm 3 6 3 8 1 5 3  
Nt 3 1 4 1 1 1 9 4 
Pn 2 1 2 1 3 3 3 1 
MDr 3 1 3 2 3 2 8 1 
MFr 24 12 31 18 23 22 25 17 
ExEd 1  1  2 2 2 2 
TrBl 1 1 1 1 1 1   
Wt 4 2 2 2 4 2 4 5 
Ad  1    1 1  
Al 1  1  1  4 2 
Kov       1  

*Эколого-ценотические группы сосудистых растений: Br – бореальная; BrH – бо-
реально-опушечное высокотравье; Nm – неморальная; Nt – нитрофильная; Pn – боровая; 
MDr – сухолуговая; MFr – свежих лугов; ExEd – опушечная; TrBl – травяно-болотная;    
Wt – околоводная; Al – аллювиальная; Ad – адвентивная, Kov – сухих степей. 
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Исследования показали, что за период с 2006 по 2014 годы значи-
тельно изменились все параметры структурной организации раститель-
ных сообществ (табл. 3). Так, на ПП-1 проективное покрытие увеличи-
лось с 13 до 60 %, что связано с изреживанием древостоя. Это, в свою 
очередь, привело к снижению видового богатства и видовой насыщен-
ности фитоценоза, а также к возрастанию его мозаичности, о чем свиде-
тельствует увеличение индекса β-разнообразия Уиттекера. На ПП-2, где 
зарастание древесными видами началось позже, чем на ПП-1, так как 
она расположена от кромки леса на 50 м дальше, наблюдается как сни-
жение проективного покрытия травяно-кустарничковым ярусом, так и 
уровня видового разнообразия. Это связано с хорошим развитием здесь 
древесно-кустарникового яруса, общее покрытие которым возросло с 
17,5 до 70 %. На ПП-3 и ПП-4 проективное покрытие почвы травяно-
кустарничковым ярусом изменилось за истекшие восемь лет незначи-
тельно, особенно на первой из них. Видовое же богатство фитоценозов 
на ПП-3 немного возросло, а на ПП-4 значительно снизилось. Видовая 
насыщенность обеих сообществ снизилась, а индекс β-разнообразия 
Уиттекера повысился. Степень сходства видового состава сообществ в 
2006 и 2014 годах, оцененная через коэффициент Съеренсена, на ПП-1 
составила 49 %, ПП-2 – 51 %, ПП-3 – 42 % и ПП-4 – всего 29 %. 
 

Таблица 3 
Динамика параметров структурной организации растительных сообществ 

Параметр разнообразия 
Значение параметра на пробных площадях 

ПП-1 ПП-2 ПП-3 ПП-4 

2006 год 
Проективное покрытие, % 13 55 63 75 
Видовое богатство 49 51 42 63 
Видовая насыщенность на 1 м2 10,05 15,95 12,20 19,80 
Индекс β-разнообразия Уиттекера 3,88 2,20 2,44 2,18 

2014 год 
Проективное покрытие, % 60 35 70 95 
Видовое богатство 33 39 48 34 
Видовая насыщенность на 1 м2 5,85 6,50 10,75 9,70 
Индекс β-разнообразия Уиттекера 4,64 5,00 3,47 2,51 

 
Выводы 

В ходе демутации растительных сообществ на заброшенных сель-
скохозяйственных землях различного целевого использования за истек-
шие восемь лет произошли существенные изменения, которые пока не 
закончились и будут продолжаться еще в течение длительного времени. 
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PLANT COMMUNITIES SUCCESSION WHEN FOREST COLONIZATI ON  
ON THE ABANDONED AGRICULTURE LANDS  

 
М.V. Bekmansurov, G.А. Bogdanov, А.Yu. Erukhanova  

 
The data on the changes in species composition, biomorphological and eco-coenotic struc-

tures of plant communities on the abandoned agriculture lands of the «Bolshaya Kokshaga» 
nature reserve were offered. It was shown that successional processes were accompanied by  the 
increase of projecting cover of grass and fruticulose layer and decrease of species wealth  and 
richness in species  of plant community. It is explained by substitution of meadow plants by 
forest plants and  the decrease in the number  of ruderal plants. 

 
Keywords: abandoned agriculture lands, phytocoenosis, structure, succession. 
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УДК 582.29 (470.343) 

АННОТИРОВАННЫЙ СПИСОК  
ЛИШАЙНИКОВ ЗАПОВЕДНИКА 

 
Г. А. Богданов 

 
Подведены итоги инвентаризации флоры лишайников Госудасртвенного 

природного заповедника «Большая Кокшага», проводившейся в течение 20 лет. 
Установлено, что на его территории обитает 335 видов, из которых 332 являются 
представителями отдела Ascomycota и всего три вида – отдела Basidiomycota. 
Оценена встречаемость различных видов лишайников, отмечены сопутствующие 
друг другу виды, дана характеристика их местообитаний, указаны виды, занесен-
ные в Красную книгу Республики Марий Эл. 
 
Ключевые слова: лишайники, видовой состав, встречаемость, экотопы. 

 

Введение 

Систематика, принятая в работе, изложена в книге: Ainsworth and 
Bisby's Dictionary of the Fungi. Kirk P. M. et al. (eds.). CABI Publishing. 
Wallingford, 2001. 655 p. 

В представленном ниже списке для каждого вида указываются суб-
страт, местообитание, встречаемость (встречен 1 раз – единичная на-
ходка, 2-4 раза – редко, 5-12 раз – изредка, более 12 раз – часто, более 20 
раз практически во всех местообитаниях – повсеместно). Обозначение + 
– Нелихенизированный гриб. 

 
ОТДЕЛ ASCOMYCOTA 
КЛАСС ASCOMYCETES 

 
Подкласс ARTHONIOMYCETIDAE  

Порядок Arthoniales Henssen ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 
Сем. Arthoniaceae Reichenb. ex Reichenb. (1841) 

1. Arthonia apatetica (A. Massal.) Th. Fr. (Артония апатетика) – на 
гладкой коре молодых осин по опушкам смешанных лесов, зарастаю-
щим вырубкам, на коре ив в прирусловой пойме. Изредка. 

2. Arthonia byssacea (Weigel) Almq. (Артония плесневая) – на коре 
широколиственных пород, ольхи черной в старовозрастных широколи-
ственных и смешанных лесах, черноольшаниках. Встречается в сообще-
стве с Cresponea chloroconia и Opegrapha vulgate. Изредка. 

3. Arthonia cinereoprunosa Schaer. (Артония пепельноприсыпанная) 
– на коре пихты в хвойно-широколиственном лесу и на старовозрастных 
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деревьях дуба в пойменных лесах. Изредка. 
4. Arthonia dispuncta Nyl. (Артония точечная) – на коре вяза гладко-

го и рябины в пойменном широколиственном лесу и в долинном осин-
нике еловом (кв. 75,76). Редко. 

5. Arthonia exilis (Flörke) Anzi (Артония тонкая) – на ветках осины 
среди кроны в старовозрастных елово-осиновых лесах и на молодых 
осинах по зарастающим вырубкам и опушкам. Изредка.  

6. Arthonia mediella Nyl. (Артония средняя) – на стволах у основа-
ния клена, рябины по опушкам и зарастающим вырубкам. Изредка. 

7. Arthonia patellulata Nyl. (Артония блюдечковидная) – на гладкой 
коре осины, рябины по опушкам смешанных лесов, на зарастающих 
лугах и вырубках. Часто. 

8. Arthonia punctiformis Ach. (Артония точковидная) – на гладкой 
коре липы, рябины, реже вяза и дуба в широколиственных и смешанных 
лесах. Часто. 

9. Arthonia radiata (Pers.) Ach. (Артония лучистая) – на гладкой коре 
ольхи черной, рябины, липы, клена, дуба, реже пихты в основании ство-
лов в пойменных лесах по р. Б. Кокшага и ее притоков. Часто. 

10. Arthotia ruana A. Massal. (Артония руанская) – на гладкой коре 
при основании ствола липы, на коре ствола и веток молодой пихты в 
хвойно-широколиственных лесах. Изредка.  

11. Arthonia spadicea Leight. (Артония каштановая) – на коре у осно-
вания стволов липы, клена в старовозрастных широколиственных и 
хвойно-широколиственных лесах в пойме р. Большая Кокшага и ее 
крупных притоков. Изредка.  

12. Arthonia zwackhii Sandst. (Артония Цвака) – на коре клена в низи-
не елово-липового леса близ ЛЭП-110 кВ (охранная зона, кв. 5 Старо-
жильского лесничества, 29.03.2002). Единичная находка. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл. 

 
 

Сем. Roccellaceae Chevall. (1826) 

13. Bactrospora dryina (Ach.) A. Massal. (Бактроспора дубовая) – на 
грубой коре (по трещинкам) дуба во влажных пойменных, старовозра-
стных широколиственных, хвойно-широколиственных, чаще в страус-
никовых лесах. Встречается на более освещенной стороне ствола, выше 
уровня максимального затопления (вероятно, не переносит затопления). 
Места произрастания зачищены от прямого попадания дождя и обычно 
находятся на нижней части наклоненного ствола. Растет без присутст-
вия эпифитных мхов, часто в непосредственной близости или в одном 
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сообществе с Calicium viride Pers. и Arthonia cf. cinereoprunosa Schaer., 
которые имеют такой же просто устроенный, тонкомучнистый или мел-
козернистый таллом, без корового слоя. Изредка. Вид занесен в Крас-
ную книгу Республики Марий Эл. 

14. Cresponea chloroconia (Tuck.) Egea et Torrente (Креспонея зелено-
конусная) – на коре липы в умеренно затененных и влажных липовых и 
липово-еловых лесах. Растет в одном сообществе с Calicium viride Pers. 
и видами рода Opegrapha. Изредка.  

15. Opegrapha niveoatra (Borrer) J. R. Laundon (Опеграфа снежно-
черная) – на коре липы и пихты в осиннике снытевом и костяничном 
(кв. 76). Редко. 

16. Opegrapha rufescens Pers. (Опеграфа рыжеватая) – на коре липы, 
дуба, берез, черемухи в пойменных и долинных липняках, дубово-
липовых древостоях. Изредка.  

17. Opegrapha varia Pers. (Опеграфа разнообразная) – на гладкой ко-
ре при основании стволов широколиственных пород, рябины, пихты в 
умеренно влажных, старовозрастных широколиственных и смешанных 
лесах. Часто.  

18. Opegrapha vulgata Ach. (Опеграфа обыкновенная) – на отшелу-
шивающей коре вяза гладкого, гладкой коре старовозрастных деревьев 
липы, дуба, пихты в широколиственных и смешанных лесах в пойме р. 
Большая Кокшага и их притоков. Изредка.  

19. Schismatomma pericleum (Ach.) Branth et Rostr. (Схизматомма 
пихтовая) – на стволах липы, пихты в пойменном липняке еловом хво-
щево-страусниковом и липняке широкотравном с елью и пихтой (кв. 63, 
76). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 
 

Подкласс DOTHIDEOMYCETIDAE  
Порядок Pleosporales Luttrell ex M. E. Barr (1987) 

Сем. Arthopyreniaceae W. R. Watson (1929) 

20. Arthopyrenia analepta (Ach.) A. Massal. (Артопирения буроватая) – 
на коре липы, вяза гладкого, пихты, ели в осинниках и пойменных лип-
няках (кв. 74-76, 90). Изредка. 

21. + Mycomicrothelia wallrothii (Hepp) D. Hawksw. (Микомикротелия 
Валльрота) – на коре берез в сосновых и смешанных лесах. Изредка. 

 
Сем. Dacampiaceae Körb. (1855) 

22. Eopyrenula leucoplaca (Wallr.) R.C. Harris (Эупиренула белопят-
нистая) – на коре вяза гладкого, клена, дуба в широколиственных лесах 
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и березняках. Изредка. 
 

Сем. Naetrocymbaceae Höhn. ex R. C. Harris (1995) 

23. + Leptorhaphis atomaria (Ach.) Szatala (Лепторафис неделимый) – 
на гладкой коре ольхи черной в березово-ольховом лесу в пойме            
р. Б. Кокшага и на коре осин на зарастающих полях и вырубках. Редко.  

24. + Leptorhaphis epidermidis (Ach.) Th. Fr. (Лепторафис эпидер-
мальный) – на гладкой коре берез на зарастающих березняком опушках, 
полях и вырубках. Часто. 

25. + Naetrocymbe punctiformis (Pers.) R. C. Harris (Нетроцимбе точ-
ковидная) – на гладкой коре лиственных (липа, вяз гладкий, дуб), реже 
хвойных (пихта, ель) пород в широколиственных и смешанных лесах. 
Чаще встречается на молодых ветках среди крон деревьев. Часто. 

 
Сем. Pleomassariaceae M. E. Barr (1979) 

26. + Peridiothelia fuliguncta (Norman) D. Hawksw. (Перидиотелия 
фулигункта) – на коре берез в сосновых и в пойменных широколиствен-
ных и смешанных лесах. Изредка.  
 

Порядок Pyrenulales Fink ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 
Сем. Monoblastiaceae W. R. Watson (1929) 

27. Acrocordia gemmata (Ach.) A. Massal. (Акрокордия кровяная) – на 
коре осины, дуба, вяза гладкого, реже липы в старовозрастных широко-
лиственных и хвойно-широколиственных, лесах и осинниках. Изредка. 

28. Anisomeridium biforme (Borrer) R. C. Harris (Анизомеридиум дву-
форменный) – на коре широколиственных пород и осины в широколи-
ственных лесах, осинниках, реже в сосняках. Часто. 
 

Семейства с неясным положением в п/кл Dothideomycetidae  
(Dothideomycetidae: Families of uncertain positions): 

 
Сем. Strigulaceae Zahlbr. (1898) 

29. Strigula stigmatella (Ach.) R. C. Harris (Стригула глазковая) – на 
коре молодых кленов, реже рябины в широколиственных лесах и зарас-
тающих вырубках. Изредка. 
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Подкласс LECANOROMYCETIDAE  
Порядок Agyriales Clem. & Shear (1931) 

Сем. Agyriaceae Corda (1838)  

30. Anzina carneonivea (Anzi) Scheid. in Vězda (Анзина телесно-
белоснежная) – на отмерших мхах Polytrichum juniperinum Hedw., упав-
ших веточках и шишках сосны в сосняке лишайниково-зеленомошном 
вокруг Шаптунгского болота (кв. 85). Единичная находка.  

31. Placynthiella dasaea (Stirt.) Tønsberg (Плацинтиелла пушистая) – 
на древесине валежа сосны в елово-осиновом лесу (просека кв.88/89). 
Единичная находка.  

32. Placynthiella icmalea (Ach.) Coppins et P. James (Плацинтиелла не-
красивая) – на торфяной и песчаной почвах, растительных остатках, 
древесине, при основании деревьев с кислой средой, на валеже дуба в 
пойменных лесах. Часто. 

33. Placynthiella oligotrotropha (J. R. Laundon) Coppins et P. James 
(Плацинтиелла олиготрофная) – на торфяной почве, растительных ос-
татках, гнилых пнях, выворотах на верховых болотах и в сосняках. 
Предпочитает освещенные местообитания. Часто. 

34. Placynthiella uliginosa (Schrad.) Coppins et P. James (Плацинтиелла 
болотная) – на растительных остатках, гнилой древесине, торфяной и 
песчаной почвах на болотах и сосняках. Изредка. 

35. +Sarea difformis (Fr.) Fr. (Зареа двуформенная) – на застывшей 
смоле сосны и ели в хвойных и смешанных лесах. Изредка. 

36. Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins et P. James (Трапелиопсис изви-
листый) – на обгорелой, гнилой и обработанной древесине в сосновых и 
смешанных лесах и населенных пунктах. Часто. 

37. Trapeliopsis granulosa (Hoffm.) Lumbsch (Трапелиопсис зерни-
стый) – на песчаной и торфянистой почвах, растительных остатках, от-
мерших мхах, на древесине и у основания хвойных деревьев в сосновых 
лесах и на болотах. Часто. 

38. Trapeliopsis viridescens (Schrader) Coppins et P. James (Трапелиоп-
сис зеленоватый) – на гнилой древесине в березняке сфагновом вместе с 
Micarea melaena (кв. 75). Единичная находка.  

 
Порядок Gyalectales Henssen ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 

Сем. Gyalectaceae (A. Massal.) Stizenb. (1862) 

39. Dimerella lutea (Dicks.) Trevis. (Димерелла желтая) – на коре липы 
в осиннике черничниковом (кв. 76). Сборы Г. Урбанавичюса. Единичная 
находка.  
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40. Dimerella pineti (Schrad. ex Ach.) Vězda (Димерелла сосновая) – на 
коре липы, березы белой, валеже и гнилой древесине, в хвойных и сме-
шанных, широколиственных лесах и осинниках. Произрастает в сооб-
ществе с Lepraria incana (L.) Ach. и мхами Neckera pennata Hedw., Or-
thodicranum montanum (Hedw.) Loeske, Platygyrium repens (Brid.) B.S.G. 
и печеночниками Ptilidium pulcherrimum (G.Web.) Vain., Radula compla-
nata (L.) Dum. Изредка. 

41. Gyalecta truncigena (Ach.) Hepp (Гиалекта ствольная) – на коре 
вяза гладкого, осины в пойменных широколиственных лесах и осинни-
ках. Редко. 

42. Pachyphiale fagicola (Hepp) Zwackh (Пахифиале буковая) – на ко-
ре осины, дуба и рябины в хвойных (сосновых), хвойно-
широколиственных, широколиственных, осиновых лесах. Изредка.  

 
Порядок Lecanorales Nannf. (1932) 
Сем. Acarosporaceae Zahlbr. (1906) 

43. Acarospora heppii (Nägeli ex Hepp) Nägeli (Акароспора Геппа) – на 
известковом щебне, насыпи железной дороги, железнодорожная стан-
ция Шаптунга (17.05.2002). Единичная находка.  

44. Sarcogyne regularis Körb. (Саркогина правильная) – на бетоне 
перрона бывшей железнодорожной станции Шаптунга (17.05.2002). 
Единичная находка.  

45. Strangospora moriformis (Ach.) Stein (Странгоспора трутиковая) – 
на обработанной древесине (заборы, столбы, доски) в населенных пунк-
тах, кордонах. Изредка. 
 

Сем. Bacidiaceae W. R. Watson (1929) 

46. Bacidia arceutina (Ach.) Arnold (Бацидия еловая) – на коре осины 
и ели в старовозрастных елово-осиновых долинных лесах (кв.74, 75), на 
коре черемухи в дубово-липовом лесу центральной поймы (кв. 91). Ред-
ко. 

47. Bacidia beckhausii Körb. (Бацидия Бекгауза) – на древесине сухо-
стойной сосны в молодом березняке сосновом пушицево-осоково-
сфагновом, восточный берег оз. Кошер (кв. 66), на коре осины и поверх 
мхов рода Sanionia в сосняке молиниево-сфагновом (кв. 75), на коре 
пихты в хвойно-широколиственном лесу (просека кв. 88/87). Редко. 

48. Bacidia circumspecta (Nyl. ex Vain.) Malme (Бацидия центриче-
ская) – на коре осины, вяза гладкого, липы в осиновых, осиново-
липовых, липово-еловых лесах. Изредка. 
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49. Bacidia igniarii (Nyl.) Oxner (Бацидия трутиковая) – на коре оси-
ны в старовозрастных пойменных осиновых (кв. 77), дубово-липовых 
(кв. 91) лесах, в водораздельных сосняках вейниково-зеленомошных 
(кв. 97). Изредка. 

50. Bacidia laurocerasi (Delise ex Duby) Zahlbr. (Бацидия лауроцераза) 
– на коре липы и ели в осиновых, елово-липовых долинных и березово-
черноольховых пойменных лесах. Изредка.  

51. Bacidia polychroa (Th. Fr.) Körb. (Бацидия многоцветная) – на ко-
ре осины и липы в осиновых, осиново-еловых, липовых, березовых, бе-
резово-еловых лесах. Изредка. 

52. Bacidia rubella (Hoffm.) A. Massal. (Бацидия красноватая) – на ко-
ре старовозрастных деревьев широколиственных пород и осины в пой-
менных и долинных осиновых, хвойно-широколиственных, широколи-
ственных лесах. Растет и на поверхности эпифитных мхов. Однажды 
собран на коре лиственницы в исскуственных посадках в д. Шаптунга. 
Часто. 

53. Bacidia subincompta (Nyl.) Arnold (Бацидия разлохмаченная) – на 
коре пихты в пойменном елово-липовом лесу (кв. 90), на коре осины в 
березняке осоковом (кв. 75). Редко. 

54. Bacidina assulata (Körb.) S. Ekman (Бацидина уподобившаяся) – 
на коре молодых деревьев лиственных пород (дуб, липа, вяз гладкий, 
ольха черная) и кустарников (ива трехтычинковая, ива пепельная, кру-
шина ломкая, смородина черная) в пойменных широколиственных, 
хвойно-широколиственных, березово-черноольховых лесах и ивняках. 
Часто. 

55. Bacidina delicata (Larbal. ex Leight.) V. Wirth et Vězda (Бацидина 
нежная) – на коре черемухи в пойменном черноольшанике березовом 
хвощево-осоковом (кв. 91). Редко. 

56. Bacidina inundata (Fr.) Vězda (Бацидина затопляемая) – на валеже 
деревьев и поверхности бетонных и железных труб, лежащих в воде 
ручьев (Ин энер и Шастолень энер). Переносит длительное затопление в 
течение 2-3 лет. Изредка.  

57. Bacidina phacodes (Körb.) Vězda (Бацидина беловатая) – на коре 
осины в еловых, елово-липовых, елово-осиновых, березовых лесах     
(кв. 74-76). Изредка. 

58. Biatora albohyalina (Nyl.) Bagl. et Caresta (Биатора бело-
бесцветная) – на коре липы, дуба, клена, осины, рябины, черемухи в 
пойменных широколиственных, долинных хвойно-широколиственных, 
осиновых, осиново-еловых лесах. Изредка. 
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59. Biatora efflorescens (Hedl.) Räsänen (Биатора цветущая) – на коре 
липы, дуба, вяза гладкого, осины, черемухи, березы белой в пойменных 
широколиственных и хвойно-широколиственных лесах. Часто. 

60. Biatora globulosa (Flörke) Fr. (Биатора шаровидная) – на коре ли-
пы, дуба, вяза гладкого, осины в пойменных широколиственных лесах. 
Изредка. 

61. Biatora helvola Körb. Ex Hellb. (Биатора бледно-розовая) – на коре 
березы белой, липы в елово-сосновых и пихтово-елово-липовых долин-
ных лесах (кв. 88, 89). Редко.  

62. Biatora meiocarpa (Nyl.) Arnold (Биатора мелкоплодная) – на коре 
молодой ольхи черной у комля в пушистоберезняке таволговом прите-
рассной поймы (кв. 91). Единичная находка.  

63. Biatora oceliformis (Nul.) Arnold (Биатора глазковидная) – на коре 
лиственных пород в пойменных и долинных широколиственных, мел-
колиственных, хвойных и хвойно-широколиственных лесах. Предпочи-
тает стволы молодых деревьев, поэтому чаще встречается на вырубках и 
опушках. Часто. 

64. Biatora vernalis (L.) Fr. (Биатора весенняя) – на коре пихты в 
хвойно-широколиственном лесу (просека кв. 87/88). Единичная находка.  

65. Catinaria atropurpurea (Schaer.) Vězda et Poelt (Катинария черно-
багровая) – на коре липы в пойменном липняке еловом крапивно-
страусниковом, близ железно-дорожного моста (кв. 63), на древесине 
сухостойной сосны в молодом березняке сосновом пушицево-осоково-
сфагновом по восточному берегу оз. Кошер (кв. 66), на осине в поймен-
ном дубово-липовом сочевичниково-хвощевом древостое (кв. 91). Ред-
ко.  

66. Lecania cyrtella (Ach.) Th. Fr. (Лекания кривенькая) – на коре мо-
лодых лиственных пород деревьев и кустарников близ основания в до-
линных лиственных и смешанных лесах. Часто. 

67. Lecania cyrtellina (Nyl.) Sandst. (Лекания кривеньковатая) – на ко-
ре лиственных деревьев в лиственных и смешанных лесах. Изредка. 

68. Lecania dubitans (nyl.) A. L. Sm. (Лекания сомнительная) – на ко-
ре дуба, вяза гладкого, черемухи, крушины, ивы трехтычинковой в пой-
менных широколиственных лесах и прирусловых ивняках (кв. 76, ур. 
Березовый Криуль). Изредка. 

69. Lecania naegelii (Hepp) Diederich. et Van den Boom (Лекания Не-
геля) – на коре осины, клена, вяза гладкого в пойменных широколист-
венных и долинных мелколиственных лесах. Часто. 
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Сем. Caliciaceae Chevall. (1826) 

70. Calicium abietinum Pers. (Калициум пихтовый) – на коре и древе-
сине сосны, на древесине березы белой в сосновых и березовых лесах, в 
верховых и переходных болотах. Часто. 

71. Calicium denigratum (Vain.) Tibell (Калициум почерневший) – на 
древесине ели в ельнике кислицево-зеленомошном с сосной (кв. 76). 
Единичная находка. 

72. Calicium glaucellum Ach. (Калициум сизоклеточный) – на древе-
сине и пнях сосны, ели, на древесине березы белой в хвойных лесах, в 
верховых и переходных болотах. Часто. 

73. Calicium salicinum Pers. (Калициум ивовый) – на коре лиственных 
деревьев близ основания, на пнях и древесине лиственных и хвойных 
деревьев в долинных лесах и по поймам малых рек. Изредка. 

74. Calicium trabinellum (Ach.) Ach. (Калициум балочный) – на пнях и 
сухостое сосны в сосновых лесах и болотах. Часто. 

75. Calicium viride Pers. (Калициум зеленый) – на коре дуба, липы, 
реже ели в пойменных и долинных широколиственных, хвойно-
широколиственных лесах и осинниках. Изредка. 

76. Cyphelium notarisii (Tul.) Blomb. et Forssell (Цифелиум Нотариза) 
– на древесине изгородей и старых деревянных построек в населенных 
пунктах и кордонах. Однажды обнаружен на коре лиственницы в искус-
ственных посадках (д. Шаптунга). Изредка. 

77. Thelomma ocellatum (Körb.) Tibell (Теломма глазковая) – на дре-
весине изгородей и старых деревянных построек в населенных пунктах 
и кордонах. Изредка. 
 

Сем. Candelariaceae Hakul. (1954) 

78. Candelariella aurella (Hoffm.) Zahlbr. (Канделяриелла золоти-
стенькая) – на бетоне и известковом щебне перрона бывшей железнодо-
рожной станции Шаптунга (17.05.2002), на коре и древесине на откры-
тых местах и населенных пунктах. Изредка.  

79. Candelariella vitellina (Hoffm.) Müll. Arg. (Канделяриелла желточ-
но-желтая) – на бетоне, кирпиче, известковом щебне, на коре листвен-
ных деревьев, на обработанной и обнаженной древесине. Повсеместно. 

80. Candelariella xanthostigma (Ach.) Lettau (Канделяриелла желто-
глазиковая) – на коре и древесине деревьев, на искусственных субстра-
тах в населенных пунктах, на одиночных хорошо освещенных старовоз-
растных деревьях в лесу и по опушкам. Часто.  
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Сем. Catillariaceae Hafellner (1984) 

81. Arthrosporum populorum A. Massal. (Артроспорум тополевый) – 
на коре ствола молодых деревьев осины, тополя бальзамического, ив 
или на скелетных ветках среди крон старовозрастных деревьев этих же 
пород в пойменных и долинных лиственных и смешанных лесах. Из-
редка 

82. Catillaria nigroclavata (Nyl.) Schuler (Катилярия чернобулавовид-
ная) – на коре липы, дуба, осины в пойменных широколиственных и в 
долинных мелколиственных лесах. Изредка 

 
Сем. Cladoniaceae Zenker (1827) 

83. Cladonia arbuscula (Wall.) Flot. ssp. arbuscula (Кладония лесная) – 
на почве, растительных остатках, гнилом валеже в сосновых, смешан-
ных, лиственных лесах, на болотах, по обочинам дорог, противопожар-
ным канавам, насыпи заброшенной железной дороги. Часто. 

ssp. mitis (Sandst.) Ruoss (Кладония мягкая) – на почве, растительных 
остатках, гнилом валеже в сосновых, смешанных, лиственных лесах, на 
болотах, по обочинам дорог, противопожарным канавам, насыпи за-
брошенной железной дороги. В пойме иногда встречается на незаливае-
мых стволах упавших деревьев. Чаще, чем предыдущий подвид. 

84. Cladonia botrytes (K. G. Hagen) Willd. (Кладония гроздевидная) – 
на гнилой валежине, горизонтальной поверхности пней в хвойных и 
смешанных лесах, на обработанной древесине изгородей и хозяйствен-
ных построек в населенных пунктах и на кордонах. Часто. 

85. Cladonia cariosa (Ach.) Spreng. (Кладония трухлявая) – на почве, 
растительных остатках по обочинам, насыпи дорог, железнодорожной 
насыпи, на пустошах вокруг населенных пунктов. Изредка. 

86. Cladonia cenotea (Ach.) Schaer. (Кладония пустоватая) – на почве, 
валеже, пнях, растительных остатках при основаниях стволов деревьев в 
хвойных и смешанных лесах, на верховых и переходных болотах. Часто. 

87. Cladonia cervicormis (Ach.) Flot. ssp. verticillata (Hoffm.) Ahti (syn. 
Cladonia verticillata Hoffm.) (Кладония мутовчатая) – на почве, валеже, 
растительных остатках в сосновых и смешанных лесах. Чаще по обочи-
нам дорог, противопожарным канавам, посадочным бороздам, опушкам 
лесов. Изредка. 

88. Cladonia chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng. (Кладония тем-
но-зеленая) – на песчаной почве, растительных остатках, пнях, накло-
ненных стволах хвойных и лиственных пород среди мхов в хвойных, 
смешанных, широколиственных долинных и пойменных лесах. Часто.  
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89. Cladonia coccifera (L.) Willd. (Кладония шариконосная) – на пес-
чаной и торфянистой почве в сосновых лесах вокруг Кундышского и 
Шаптунгского болот. Редко. 

90. Cladonia coniocraea (Flörke) Spreng. (Кладония порошистая) – на 
основании стволов деревьев, пней, древесине в сосновых и смешанных 
лесах. Часто. 

91. Cladonia cornuta (L.) Hoffm. (Кладония рогатая) – на почве, вале-
же, при основании деревьев в сосновых и смешанных лесах, пустошах 
вокруг населенных пунктов (д. Шаптунга и Шушер), среди щебня насы-
пи бывшей железной дороги. Часто. 

92. Cladonia crispata (Ach.) Flot. (Кладония курчавая) – на почве, ре-
же гнилой валежине в сосновых и смешанных с сосной лишайниковых, 
зеленомошных, брусничных лесах. Часто. 

93. Cladonia deformis (L.) Hoffm. (Кладония бесформенная) – при ос-
новании деревьев, на гнилых пнях и валежине, растительных остатках, 
почве по обочинам дорог и противопожарным канавам и посадочным 
бороздам в хвойных и смешанных долинных лесах. Часто.  

94. Cladonia digitata (L.) Hoffm. (Кладония пальчатая) – при основа-
нии деревьев хвойных пород и березы, на гнилых пнях и валежине в 
хвойных и смешанных долинных лесах. Изредка.  

95. Cladonia fimbriata (L.) Fr. (Кладония бахромчатая) – на почве, ва-
леже, при основании деревьев в сосновых и смешанных лесах, на пус-
тошах вокруг населенных пунков (д. Шаптунга и Шушер), среди щебня 
насыпи бывшей железной дороги. Часто. 

96. Cladonia floerkeana (Fr.) Flörke (Кладония Флерке) – на песчаной 
и торфянистой почве, валеже, сухостое в сосновых лесах и болотах. В 
населенных пунктах встречается на обработанной древесине изгородей, 
крыш хозяйственных построек. Часто. 

97. Cladonia furcata (Huds.) Schrad. (Кладония вильчатая) – на почве, 
реже гнилой валежине в сосновых и смешанных с сосной лишайнико-
вых, зеленомошных, брусничных лесах. Часто. 

98. Cladonia gracilis (L.) Willd. (Кладония стройная) – на обнаженной 
почве вдоль дорог и противопожарных канав, на гнилой валежине в со-
сновых и смешанных с сосной лишайниковых, зеленомошных, брус-
ничных лесах. Часто. 

99. Cladonia macilenta Hoffm. (Кладония тощая) – на стволах, часто 
наклоненных старовозрастных деревьев с грубой корой, покрытых мха-
ми, на гнилой древесине или среди замшелых оснований деревьев лист-
венных пород в широколиственных и смешанных долинных или пой-
менных лесах. Часто. 
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100. Cladonia ochrochlora Flörke (Кладония желто-зеленая) – на поч-
ве, основаниях стволов деревьев и пней в сосновых и смешанных лесах. 
Редко. 

101. Cladonia phyllophora Hoffm. (Кладония листоносная) – на пес-
чаной почве по обочинам и откосам дорог, реже на пнях и гнилой дре-
весине в сосновых лесах. Изредка.  

102. Cladonia pleurota (Flörke) Schar. (Кладония бокоплодная) – на 
песчаной почве, при основании сосны, ели в сосняке зеленомошно-
черничном (кв. 76). Редко. 

103. Cladonia pyxidata (L.) Hoffm. (Кладония крыночковидная) – на 
почве вдоль дорог и лесных тропинок, гнилом валеже, основании де-
ревьев, пнях, по откосам противопожарных рвов и посадочных борозд в 
сосновых и смешанных с сосной лесах. Изредка. 

104. Cladonia ramulosa (With.) J. R. Laundon (Кладония рамулеза) – 
при основании деревьев и на наклоненных стволах среди мхов в хвой-
ных и смешанных долинных и широколиственных пойменных лесах. 
Изредка. 

105. Cladonia rangiferina (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Кладония оленья) 
– на почве, растительных остатках, гнилом валеже в сосновых, смешан-
ных, лиственных лесах, на болотах, по обочинам дорог, противопожар-
ным канавам, насыпи заброшенной железной дороги, пустышам вокруг 
населенных пунктов. В пойме иногда встречается на незаливаемых 
стволах упавших деревьев. Повсеместно.  

106. Cladonia rei Schaer. (Кладония Рея) – на почве вдоль лесных до-
рог, звериных троп, противопожарных рвов в сосновых лесах, на насы-
пи заброшенной железной дороги, среди пустошей вокруг населенных 
пунктов. Изредка.  

107. Cladonia squamosa Hoffm. (Кладония чешуйчатая) – на гнилом 
валеже, при основании деревьев (чаще березы) и на пнях в смешанных с 
сосной лесах. Редко. 

108. Cladonia stellaris (Opiz) Pouzar et Vězda (Кладония звездчатая) – 
на почве и растительных остатках в сосняках лишайниковых и лишай-
никово-зеленомошных, чаще по суходолам вокруг болот.  

109. Cladonia subulata (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Кладония шиловид-
ная) – на почве и по посадочным бороздам в молодых сосново-
березовых лесах, по противопожарным бороздам, на валеже и гнилых 
пнях в сосновых лесах. Изредка. 

110. Cladonia turgida Hoffm. (Кладония вздутая) – по обочине дороги 
в сосняке брусничнике (охранная зона, 5 кв. Старожильского лесничест-
ва), в разреженном сосняке лишайниково-зеленомошном (кв. 83). Редко. 
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111. Cladonia uncialis (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Кладония дюймовая) 
– на песчаной почве в сосновых лесах. Чаще вдоль дорог и звериных 
троп и на суходолах вокруг верховых болот. Часто. 
 

Сем. Collemataceae Zenker (1827) 
 

112. Collema cf. fasciculare (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Коллема пучко-
ватая) – на незаливаемой части коры ивы белой в пойменном ветлянике, 
среди эпифитных мхов (охранная зона, кв. 6 Старожильского лесничест-
ва, 26.04.2001 г.). Определение Г. Урбанавичюса. Единичная находка.  

113. Collema flacidum (Ach.) Ach. (Коллема вялая) – на незаливаемых 
участках основания стволов старовозрастных деревьев липы и дуба в 
пойменных широколиственных лесах (кв. 90,91). Предпочитает откры-
тые освещенные местообитания. Редко. Вид занесен в Красную книгу 
Республики Марий Эл. 

114. Collema furfuraceum (Arnold) Du Rietz. (Коллема чешуйчатая) – 
на хорошо освещенной коре ствола старовозрастной осины, среди эпи-
фитных мхов и печеночников в пойменном елово-липовом лесу (кв. 91, 
1.04. 2002 г.). Единичная находка. Вид занесен в Красную книгу Рес-
публики Марий Эл. 

115. Collema ligerinum (Hy) Harm. (Коллема лигерийская) – на коре 
старовозрастных деревьев осины в пойменных осинниках, дубово-
липовых (кв. 77, ур. Прямик) и осиново-еловых лесах. Предпочитает 
открытые освещенные местообитания. Редко. Вид занесен в Красную 
книгу Республики Марий Эл. 

116. Collema limosum (Ach.) Ach. (Коллема топяная) – на глинистой 
обнаженной почве насыпи железной дороги, среди мелкого гравия (кв. 
74). Единичная находка. Вид занесен в Красную книгу Республики Ма-
рий Эл. 

117. Leptogium cyanescens (Rabenh.) Körb. (Лептогиум синеватый) – 
при основании ствола и выступающих корнях липы, дуба, ольхи черной, 
осины, вяза гладкого в пойменных, реже долинных широколиственных 
лесах, черноольшаниках, осинниках. Произрастает в смеси с зелеными 
мхами и печеночниками. Изредка встречается высоко на наклоненных 
стволах, гнилых пнях и упавших замшелых стволах деревьев. Часто. 

118. Leptogium rivulare (Ach.) Mont. (Лептогиум приручейный) – на 
выступающих корнях осины, реже ольхи черной, дуба, березы белой, 
липы по краям стариц, ручьев, в понижениях в пойменных широколист-
венных лесах, осинниках, реже черноольшаниках. Изредка. Переносит 
длительное затопление, на более высоких участках поймы замещается 
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предыдущим видом. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий 
Эл. 

119. Leptogium saturninum (Dicks.) Nyl. (Лептогиум насыщенный) – 
на коре осины в старовозрастных долинных, реже пойменных осиновых 
и осиново-еловых лесах. Изредка. 

120. Leptogium subtile (Schrad.) Torss (Лептогиум тонкий) – на коре 
осины в осиннике в условиях высокой поймы (кв. 76). Единичная на-
ходка. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

121. Leptogium tenuissimum (Dicks.) Körb. (Лептогиум наитончай-
ший) – на коре, пнях, валеже дуба, реже липы, ольхи черной, вяза глад-
кого в пойменных лесах. Изредка. Однажды обнаружен вместе с Bacidia 
igniarii на коре старовозрастной осины в долинном сосняке зеленомош-
но-вейниковом (кв. 97). Вид занесен в Красную книгу Республики Ма-
рий Эл. 

122. Leptogium teretiusculum (Wallr.) Arnold (Лептогиум валькова-
тый) – на коре широколиственных пород деревьев в пойменных широ-
колиственных лесах (кв. 76, 90, 91). Предпочитает освещенные участки 
поймы вдоль русла и стариц р. Большая Кокшага, опушки некогда ко-
симых полян. Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий 
Эл. 
 

Сем. Hymeneliaceae Körb. (1855) 

123. Aspicilia moenium (Vain.) G. Thor et Timdal (Аспицилия стенная) 
– на известковых камнях и искусственных каменистых субстратах (ши-
фер, бетон, кирпич) в населенных пунктах, вдоль линии электропередач, 
насыпи железной дороги. Часто. 

 
Сем. Lecanoraceae Körb. (1855) 

124. Lecanora albella (Pers.) Ach. (Леканора беловатая) – на коре ли-
пы в дубово-липовом хвощево-страусниковом древостое (кв. 33, 
17.08.2004 г.). Единичная находка. 

125. Lecanora albellula (Nyl.) Th. Fr. (Lecanora piniperda Körb.) (Ле-
канора беловатенькая) – на коре и древесине сосны, реже березы боро-
давчатой в сосновых, березово-сосновых лесах. Изредка. 

126. Lecanora allophana Nyl. (Леканора разнообразная) – на коре 
осины и других лиственных пород в лиственных, смешанных долинных 
и пойменных лесах. Часто.  
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127. Lecanora argentata (Ach.) Malme (Леканора серебристая) – на 
коре лиственных пород в лиственных и смешанных долинных и пой-
менных лесах. Изредка. 

128. Lecanora carpinea (L.) Vain. (Леканора грабовая) – на коре дуба, 
реже липы в пойменных широколиственных лесах и долинных березня-
ках. Изредка. 

129. Lecanora chlarotera Nyl. (Леканора нежноватая) – на коре осины 
в осиннике елово-черничниковом (просека кв. 88/89, 4.05.2004 г.). Еди-
ничная находка. 

130. Lecanora conizaeoides Nyl. ex Cromb. (Леканора пылеватенькая) 
– на древесине, коре хвойных и лиственных пород в пойменных и до-
линных лесах. Предпочитает субстрат с кислой средой. Повсеместно. 

131. Lecanora crenulata Hook. (Леканора мелкогородчатая) – на кир-
пичном здании, перроне бывшей железнодорожной станции Шаптунга, 
на бетонных столбах ЛЭП и сооружениях железобенного моста через 
реку Большая Кокшага. Изредка. 

132. Lecanora dispersa (Pers.) Sommerf. (Леканора рассеянная) – на 
искусственных каменистых субстратах (шифер, бетон, кирпич) в насе-
ленных пунктах, вдоль линии электропередач, насыпи железной дороги. 
Изредка.  

133. Lecanora expallens Ach. (Леканора бледнеющая) – на коре лист-
венных пород в пойменных лесах и на коре сосны и березы в молодом 
березняке пушицево-осоково-сфагновом с сосной (кв. 66, берег оз. Ко-
шер). Часто. 

134. Lecanora hagenii (Ach.) Ach. (Леканора Хагена) – на шифере, 
бетоне, кирпиче, ржавом железе, костях, древесине и коре деревьев в 
антропогенных ландшафтах населенных пунктов, кордонов, бывших 
пристаней. Часто. 

135. Lecanora impudens Degel. (Леканора бесстыдная) – на коре оси-
ны, других лиственных, реже хвойных пород в долинных и пойменных 
лесах. Часто. 

136. Lecanora intumescens (Rebent.) Rabenh. (Леканора вздувающая-
ся) – на коре лиственных пород деревьев (чаще на осине) в пойменных и 
долинных лесах. Часто.  

137. Lecanora populicola (DC) Dudy (Леканора тополевая) – на коре 
осины (чаще среди кроны) в пойменных и долинных лесах. Часто. 

138. Lecanora pulicaris (Pers.) Ach. (Леканора блошья) – на коре, 
древесине лиственных деревьев и кустарников в лиственных и смешан-
ных, реже хвойных долинных и пойменных лесах. Часто. 
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139. Lecanora rugosella Zahlbr. (Леканора мелкоморщинистая) – на 
коре дуба, осины ольхи в лиственных и смешанных пойменных и до-
линных лесах. Изредка.  

140. Lecanora saligna (Schrad.) Zahlbr. (Леканора ивовая) – на обра-
ботанной древесине в населенных пунктах, сухостое сосны в хвойных 
лесах и на верховых болотах. Изредка. 

141. Lecanora subrugosa Nyl. (Леканора морщинистоватая) – на коре 
липы в березняке черничниковом (кв. 73, 10.08. 2001 г.). Единичная на-
ходка. 

142. Lecanora symmicta (Ach.) Ach. (Леканора смешанная) – на сухой 
и обработанной древесине, коре лиственных, хвойных деревьев и кус-
тарников в пойменных и долинных лесах. Повсеместно.  

143. Lecanora thysanophora R. C. Harris (Леканора тизанофора) – на 
коре лиственных пород деревьев в старовозрастных, влажных широко-
лиственных лесах, осинниках и черноольшаниках. Часто. 

144. Lecanora varia (Hoffm.) Ach. (Леканора изменчивая) – на обра-
ботанной и сухой древесине, отдельно стоящих деревьях в населенных 
пунктах и кордонах, на грубой коре берез в пойменных и долинных ле-
сах. Часто.  

145. Lecidella elaeochroma (Ach.) M. Choisy (Лециделла оливковая) – 
на гладкой коре лиственных пород деревьев в долинных лиственных и 
смешанных лесах. Часто. 

146. Lecidella euphorea (Flörke) Hertel in Hawskw. (Лециделла эуфо-
ровая) – на гладкой коре лиственных пород деревьев (часто на осине) в 
долинных, реже пойменных лиственных и смешанных лесах. Часто. 

147. Pycnora sorophora (Vain.) Hafellner (Пикнора кучконосная) – на 
обработанной древесине в населенных пунктах, на обгорелой древесине, 
сухостое деревьев в освещенных местах хвойных лесов и болот. Часто. 

148. Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex Stenh.) Vězda (Сколи-
циоспорум зеленокосточковый) – на коре хвойных и лиственных де-
ревьев, древесине в пойменных и долинных лесах, в населенных пунк-
тах. Часто. 

149. Scoliciosporum umbrinum (Ach.) Arnold (Сколициоспорум ум-
броцветный) – на коре молодого дуба в сосняке (кв. 76), на вязе гладком 
в пойменном дубняке (кв. 74). Редко. 
 

Сем. Lecideaceae Chevall. (1826) 

150. Hypocenomyce anthracophila (Nyl.) P. James et Gotth. Schneid. 
(Гипоценомице углелюбивый) – на горелой древесине сосны в сосняке 
кустарничково-сфагновом (кв.73,  8.08.2001 г.). Единичная находка. 
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151. Hypocenomyce friesii (Ach. in Lilj.) P. James et Gotth. Schneid. 
(Гипоценомице Фриза) – на горелой и обработанной древесине в насе-
ленных пунктах, в сосновых лесах и болотах. Изредка. 

152. Hypocenomyce scalaris (Ach.) M. Choisy (Гипоценомице ступен-
чатый) – на древесине и коре (чаще обгорелой) сосны, березы бородав-
чатой и ели в хвойных и смешанных долинных лесах, реже на коре ста-
рых дубов в пойменных лесах на месте бывших пристаней. Часто. 

153. Lecidea erythrophaea Flörke ex Sommerf. (Лецидея темно-
красная) – на гладкой коре лиственных деревьев (клен, липа, осина) в 
лиственных и смешанных долинных лесах. Изредка. 

154. Lecidea plebeja Nyl. (Лецидея плебейская) – на древесине пня 
сосны в березняке сфагновом (кв. 76) и сосняке черничнико-
молиниевом (кв. 73). Редко. 

155. Lecidea sphaerella Hedl. (Лецидея шариковая) – на коре липы в 
ельнике шитовниково-кисличном (кв. 74), ельнике липовом (кв. 88) и 
осиннике липовом (охранная зона, кв. 5 Старожильского л-ва). Редко. 
 

Сем. Loxosporaceae Kalb et Staiger (1995) 
 

156. Loxospora cismonica (Beltr.) Hafellner. (Локсоспора сизмонская) – 
на коре пихты в ельнике пролесниковом с пихтой (охранная зона, просека 
кв. 5/6 Старожильского лесничества, 29.09.2001 г.), в ельнике липовом 
(кв. 75). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

157. Loxospora elatina (Ach.) A. Massal. (Локсоспора еловая) – на ко-
ре хвойных пород (ель, пихта, можжевельник) в хвойных и смешанных 
долинных лесах. Изредка. 

 
Сем. Micareaceae Vězda ex Hafellner (1984) 

158. Micarea denigrata (Fr.) Hedl. (Микарея почерневшая) – на гни-
лой древесине пней, сухостое сосны в старовозрастных сосновых и 
смешанных лесах. Изредка  

159. Micarea elachista (Körb.) Coppins et R. Sant. (Микарея крошеч-
ная) – на древесине пня сосны в березняке сфагновом (кв. 76). Единич-
ная находка. 

160. Micarea erratica (Körb.) Hertel, Rambold et Pietschm. (Микарея 
эрратика) – на силикатных валунах, насыпи железнодорожного полотна 
(кв. 74, 17.05.2002 г.). Единичная находка. 

161. Micarea melaena (Nyl.) Hedl. (Микарея черная) – на старой дре-
весине, сухостое сосны в средне- и старовозрастных сосновых лесах. 
Часто. 
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162. Micarea misella (Nyl.) Hedl. (Микарея несчастная) – на валеже, 
гнилой и сухой древесине сосны в сосновых и смешанных долинных 
лесах. Часто. 

163. Micarea nitschkeana (J. Lahm ex Rabenh.) Harm. (Микарея Нит-
шке) – на бересте березы, в сосняке кустарниково-сфагновом, (кв. 73, 
7.08.2001 г.). Единичная находка. 

164. Micarea prasina Fr. (Микарея светло-зеленая) – на древесине и 
коре сосны, растительных остатках, реже на почве в сосновых лесах. 
Часто.  

165. Micarea tuberculata (Sommerf.) R.A. Anderson (Микарея бугор-
чатая) – на известковом щебне, насыпи железной дороги, станция Шап-
тунга (17.05.2002 г.). Единичная находка.  

166. Psilolechia lucida (Ach.) M. Choisy (Псилолехия светлая) – на 
почве, кирпичах, вывороченных и выступающих корнях, коре и древе-
сине сосны, реже других пород в сосновых и смешанных долинных ле-
сах и на болотах, в населенных пунктах. Часто. 

 
Сем. Mycoblastaceae Hafellner (1884) 

 

167. Mycoblastus affinis (Schaer.) T. Schauer. (Микобластус родствен-
ный) – на коре березы белой в березняке сфагновом (кв. 75, обнаружен 
22.08.2001 г.). Единичная находка. Вид занесен в Красную книгу Рес-
публики Марий Эл. 

168. Mycoblastus sanguinarius (L.) Norman (Микобластус кроваво-
красный) – на коре, реже древесине сосны, можжевельника, березы бе-
лой в сосновых и смешанных долинных лесах и на болотах. Изредка.  

 
Сем. Parmeliaceae Zenker (1827) 

 

169. Bryoria capillaris (Ach.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория волосо-
видная) – на стволах и ветвях липы, дуба, ели и пихты в широколист-
венных, смешанных и еловых лесах. Изредка.  

170. Bryoria furcellata (Fr.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория мелко-
вильчатая) – на стволах, ветвях, древесине сосны, реже березы бородав-
чатой в освещенных местах сосновых лесов и на болотах. Часто.  

171. Bryoria fuscescens (Gyeln.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория буро-
ватая) – на ветвях, стволах деревьев, реже сухой древесине в еловых, 
сосновых, смешанных и широколиственных лесах, реже на болотах. 
Один из самых распространенных видов бриорий с коричневатым тал-
ломом. Часто. 
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172. Bryoria implexa (Hoffm.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория перепле-
тенная) – на стволе, среди крон липы и дуба в пойменных, реже долин-
ных широколиственных лесах. Изредка. 

173. Bryoria nadvornikiana (Gyeln.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория 
Надворника) – на древесине, стволах липы, дуба, ольхи черной, березы 
белой, реже бородавчатой, ольхи черной в пойменных и долинных ши-
роколиственных и смешанных, хвойных лесах. Один из самых распро-
страненных видов бриорий со светлым талломом. Часто. 

174. Bryoria osteola (Gyeln.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория пепель-
ная) – на стволах липы, реже дуба на освещенных участках поймы в 
широколиственных лесах (охранная зона, кв. 6, 7 Старожильского лес-
ничества). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

175. Bryoria subcana (Nyl. ex Stizenb.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория 
сивоватая) – на стволе липы, реже дуба, ольхи черной, ели в пойменных 
широколиственных, хвойно-широколиственных лесах и черноольшани-
ках, на сухих ветках ели, коре березы бородавчатой и сосны в сосняке 
зеленомошниково-черничном (кв. 76). Изредка. 

176. Bryoria trichodes (Michx.) Brodo et D. Hawksw. (Бриория волоси-
стая) – на стволах липы, реже пихты и ели в пойменных щироколист-
венных и смешанных лесах (ур. Долгая Старица). Редко. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл. 

177. Cetraria ericetorum Opiz (Цетрария вересковая) – на слегка 
утоптанной почве в осещенных местах сосновых лесов по суходолам 
вокруг Кундышского и Шаптунгского болот. Редко.  

178. Cetraria islandica (L.) Ach. (Цетрария исландская) – вдоль лес-
ных дорог и звериных троп, по просекам, опушкам вокруг населенных 
пунктов, сосновым суходолам вокруг болот в южной части заповедника. 
Изредка. 

179. Cetraria sepincola (Ehrh.) Ach. (Цетрария заборная) – на обрабо-
танной древесине в населенных пунктах, веточках березы бородавчатой, 
кустарников в сосновых и смешанных разреженных лесах и на болотах. 
Часто. 

180. Cetrelia cetrarioides (Del. ex Duby) W. Culb. et C. Culb. (Цетре-
лия цетрариевидная) – на коре ольхи черной в заболоченном чернооль-
шанике (кв. 77, 6.04.1999 г.), на коре молодого дуба в елово-смешанном 
лесу вдоль лесного ручья (охранная зона, кв. 6 Старожильского лесни-
чества). Редко. 

181. Cetrelia olivetorum (Nyl.) W. Culb. et C. Culb. (Цетрелия оливко-
вая) – на стволах липы, реже ольхи черной, в старовозрастных широко-
лиственных и смешанных лесах, черноольшаниках. Предпочитает уча-
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стки старовозрастных лесов с высокой влажностью воздуха. Изредка. 
Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

182. Evernia divaricata (L.) Ach. (Еверния растопыренная) – на ство-
ле и ветках липы, ольхи черной, березы бородавчатой и белой, ели, пих-
ты, реже сосны в широколиственных, хвойно-широколиственных, хвой-
ных пойменных, реже долинных лесах. Изредка. 

183. Evernia mesomorpha Nyl. (Еверния мезоморфная) – на древеси-
не, стволах и ветках деревьев и кустарниках в хвойных, лиственных и 
смешанных лесах, на болотах. Повсеместно. 

184. Evernia prunastri (L.) Ach. (Еверния сливовая) – на стволах и 
ветках липы, дуба, реже других лиственных пород деревьев и кустарни-
ков в пойменных и долинных широколиственных и смешанных лесах, 
реже на коре березы в долинных сосняках. Часто. 

185. Flavoparmelia caperata (L.) Hale (Флавопармелия козлиная) – на 
коре липы, дуба, ольхи черной, березы белой в пойменных широколист-
венных и смешанных лесах и в черноольшаниках по долинам малых 
рек. Часто. 

186. Hypogymnia physodes (L.) Nyl. (Гипогимния вздутая) – на сухой, 
гнилой и обработанной древесине, растительных остатках, бетонных 
изделиях, ветках, стволах деревьев и кустарников во всех лесах и боло-
тах заповедника. Повсеместно.  

187. Hypogymnia tubulosa (Schaer.) Hav. (Гипогимния трубчатая) – на 
коре березы бородавчатой, сосны, осины, реже липы, дуба, ольхи чер-
ной в хвойных, смешанных широколиственных долинных, реже пой-
менных лесах. Изредка. 

188. Hypogymnia vittata (Ach.) Parr. (Гипогимния ленточная) – на ко-
ре ольхи черной, березы белой в лесах по долинам малых рек и заболо-
ченных пойменных лесах. Иногда произрастает на коре сосны и березы 
белой в долинных сосняках зеленомошно-черничных (кв. 76). Редко. 
Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

189. Imshaugia aleurites (Ach.) S. L. F. Meyer (Имшаугия мучнистая) 
– на стволах сосен и елей, древесине, валеже, редко на березе бородав-
чатой в сосновых и смешанных долинных лесах, на верховых болотах. 

190. Melanelixia fuliginosa (Fr. ex Duby) O. Blanco et al. (Меланелик-
сия буро-черная) – на коре липы, дуба, ольхи черной в долинных и пой-
менных широколиственных и смешанных лесах и черноольшаниках. 
Изредка.  

191. Melanelixia subargentifera (Nyl.) O. Blanco et al. (Меланеликсия 
серебристоносая) – на коре осины, дуба, реже липы в пойменных и ши-
роколиственных, смешанных лесах и осинниках. Часто. 
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192. Melanelixia subaurifera (Nyl.) O. Blanco et al. (Меланеликсия зо-
лотоносная) – на коре лиственных пород деревьев в широколиственных 
пойменных, реже долинных лесах. Часто. 

193. Melanohalea exasperata (De Not.) O. Blanco et al. (Меланохалеа 
шерховатая) – на коре осины по опушкам лесов, разреженным соснякам 
сложным, зарастающим вырубкам, просекам. Изредка. 

194. Melanohalea exasperatula (Nyl.) O. Blanco et al. (Меланохалеа 
шерховатистая) – на коре лиственных пород, обработанной древесине в 
населенных пунктах, на местах пристаней в пойменных лесах. Предпо-
читает антропогенные местообитания. 

195. Melanohalea olivacea (L.) O. Blanco et al. (Меланохалеа оливко-
вая) – на коре и ветках лиственных, реже хвойных деревьев и сухой и 
обработанной древесине в пойменных и долинных лесах, населенных 
пунктах. Повсеместно. 

196. Melanohalea septentrionalis (Lynge) O. Blanco et al. (Меланоха-
леа северная) – на коре и ветках лиственных пород (чаще береза белая, 
ольха черная, реже дуб и др.) в пойменных и долинных лиственных и 
смешанных лесах. Изредка. 

197. Menegazzia terebrata (Hoffm.) A. Massal. (Менегацция пробу-
равленная) – на коре липы, березы белой, ольхи черной в старовозраст-
ных, влажных широколиственных, елово-осиновых, черноольховых до-
линных, реже пойменных лесах. Редко. Вид занесен в Красную книгу 
России и Республики Марий Эл. 

198. Nephromopsis laureri (Kremp.) Kurok. (Tuckneraria laureri 
(Kremp.) Randlane et Thell) (Нефромопсис или тукнерария Лаурера) – на 
нижних ветках ели в приручьевом ельнике по ручью Лор. Единичная 
находка. Вид занесен в Красную книгу России и Республики Марий Эл. 

199. Parmelia sulcata Taylor (Пармелия бороздчатая) – на сухой, гни-
лой и обработанной древесине, ветках, стволах деревьев и кустарников 
во всех лесах и болотах заповедника. Повсеместно.  

200. Parmelina tiliacea (Hoffm.) Hale (Пармелина липовая) – на коре 
лиственных пород в населенных пунктах и в пойме на месте бывших 
пристаней. Редко. Вид предпочитает антропогенные ландшафты. 

201. Parmeliopsis ambigua (Wulfen) Nyl. (Пармелиопсис сомнитель-
ный) – на коре и древесине сосны, ели, можжевельника, березы боро-
давчатой и кустарников, на валеже и древесине в сосновых и смешан-
ных лесах, на болотах. Часто.  

202. Parmeliopsis hyperopta (Ach.) Arnold. (Пармелиопсис темный) – 
на древесине и валежине в сосновых лесах. Изредка. 
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203. Platismatia glauca (L.) W. Culb. et C. Culb. (Платизмация сизая) 
– на коре березы бородавчатой, можжевельника, нижних ветках ели, 
реже сосны в сосновых и еловых лесах, заболоченных черноольшаниках 
по долинам ручьев. Изредка. 

204. Pseudevernia furfuracea (L.) Zopf (Псевдеверния зернистая) – на 
коре и древесине хвойных, березы бородавчатой, очень редко липы и 
других лиственных пород в хвойных и смешанных лесах, на болотах. 
Часто. 

205. Tuckermannopsis chlorophylla (Willd.) Hale (Тукерманопсис хло-
рофилловый) – на стволах и ветвях хвойных, реже лиственных пород в 
долинных, реже пойменных хвойных и смешанных лесах. Часто. 

206. Usnea dasipoga (Ach.) Nyl. (Usnea filipendula Stirt.) (Уснея гус-
тобородая) – на стволах лиственных и хвойных пород, на древесине и 
сухих ветках ели пихты, можжевельника в хвойных, смешанных, широ-
колиственных лесах и черноольшаниках. Часто. Один из самых распро-
страненных представителей рода. Часто.  

207. Usnea florida (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Уснея цветущая) – на 
стволе липы, дуба, реже сосны, ели, березы бородавчатой, ольхи чер-
ной, осины в пойменных широколиственных, в долинных хвойных, 
смешанных, широколиственных лесах и черноольшаниках. Изредка. 
Вид занесен в Красную книгу России и Республики Марий Эл. 

208. Usnea fragilescens Hav. ex Lynge v. mollis (Vain.) Clerc (Уснея 
ломающаяся) – на коре осины в осиннике бруснично-черничном с со-
сной и березой к северу от дороги Шаптунга-Коноплянник (кв.75, 
05.2004 г.), на коре и древесине дуба в пойменном дубняке (кв. 63 и ох-
ранная зона, кв. 7 Старожильского лесничества ) и осиннике черничном 
с березой (кв. 7 Старожильского лесничества). Изредка.  

209. Usnea fulvoreagens (Räs.) Räs. (Уснея рыжеющая) – на ольхе 
черной по берегу Долгой Старицы (кв. 38, 1.04.1999 г.), на стволе, на-
клоненной над рекой липы (кв. 90, 31.03.1999 г.). Редко. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл. 

210. Usnea glabrata (Ach.) Vain. (Уснея оголенная) – на коре ольхи 
черной в заболоченном черноольшанике (охранная зона, кв. 6. Старо-
жильского лесничества). Единственная находка. 

211. Usnea glabrescens (Nyl. ex Vain.) Vain. (Уснея оголяющаяся) – 
на стволе липы по берегам лесных речек (Ин энер и Шам, кв. 87, 63), на 
освещенных местах; на коре березы бородавчатой и сосны в сосняках 
вдоль лесных дорог, на открытых участках в пойменном дубняке и 
осиннике (ур. Конопляник и Осиновая Красная Горка). Изредка.  
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212. Usnea hirta (L.) Weber ex F. H. Wigg. (Уснея жесткая) – на дре-
весине, коре хвойных и лиственных пород в хвойных, смешанных, ши-
роколиственных лесах и на болотах. Повсеместно. 

213. Usnea lapponica Räs. (Уснея лапландская) – на стволе липы и 
дуба в широколиственных лесах по берегам рек (кв. 63, 87), на стволе 
березы бородавчатой вдоль лесных дорог в сосняках (кв. 9, 67). Редко. 
Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл.  

214. Usnea intermedia (A. Massal.) Jatta (Usnea rigida (Ach.) Motyka) 
(Уснея промежуточная) – на стволе липы, среди кроны в березняке ли-
повом (охранная зона, 5 кв. Старожильского лесничества). Редко. Вид 
занесен в Красную книгу Республики Марий Эл.  

215. Usnea subfloridana Stirt. (Уснея почти цветущая) – на стволах 
лиственных, реже хвойных пород деревьев в сосновых, широколиствен-
ных и хвойно-широколиственных лесах и черноольшаниках. Часто. 

216. Usnocetraria oakesiana (Tuck.) M.J. Lai et J. C. Wei (Усноцетра-
рия Океза) – на коре липы, ольхи черной, березы белой, ели, древесине 
пня сосны в долинных широколиственных, еловых, елово-липовых, 
елово-осиновых лесах и черноольшаниках. Изредка. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл. 

217. Vulpicida pinastri (Scop.) J. -E. Mattsson et M. J. Lai (Вульпицида 
сосновая) – на валежине, сухой древесине, стволах древесных и кустар-
никовых пород (чаще на сосне, ели и на березе бородавчатой) в хвойных 
и смешанных долинных, очень редко пойменных лесах. Часто. 

 
Сем. Phlyctidaceae Poelt & Vězda ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 

 

218. Phlyctis agelaea (Ach.) Flot. (Фликтис агелае) – на коре осины в 
осиннике черничном с березой (кв. 76). Единичная находка. Сборы       
Г. Урбанавичюса. 

219. Phlyctis argena (Spreng.) Flot. (Фликтис серебристый) – на коре 
лиственных пород деревьев и кустарников, реже на хвойных породах в 
долинных и пойменных широколиственных, смешанных лесах и черно-
ольшаниках. Часто. 

 
Сем. Physciaceae Zahlbr. (1898) 

220. Amandinea punctata (Hoffm.) Coppins et Scheid. (Амандинея то-
чечная) – на стволах и ветвях лиственных пород деревьев и кустарников 
(чаще на открытых освещенных местах), реже на древесине в смешан-
ных и лиственных лесах и населенных пунктах. 
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221. Anaptychia ciliaris (L.) Körb. (Анаптихия реснитчатая) – на коре 
осины в сосняках сложных, разреженных осинниках, реже дуба, липы, 
вяза гладкого и по берегам рек в широколиственных лесах. Часто.  

222. Buellia disciformis (Fr.) Mudd (Буэллия дисковидная) – на ство-
лах лиственных пород (чаще липы, осины, ольхи черной) в пойменных 
и долинных широколиственных, смешанных лесах и черноольшаниках. 
Часто. 

223. Buellia griseovirens (Turher et Borrer ex Sm.) Almb. (Буэллия се-
ро-зеленоватая) – на бересте березы, древесине сосны на верховых и 
переходных болотах, на коре можжевельника в сосняке долгомошнике. 
Редко. 

224. Buellia schaereri De Not. (Буэллия Шерера) – на коре дуба, ли-
пы, ольхи черной в пойменных разреженных дубняках, липняках и чер-
ноольшаниках на месте бывших пристаней. Изредка. 

225. Heterodermia speciosa (Wulfen in Jacq.) Trevis. (Гетеродермия 
видная) – на коре осины в осиннике медунично-кисличном (кв. 76), ре-
же липы в елово-липовом лесу (охранная зона, кв. 6 Старожильского 
лесничества). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий 
Эл. 

226. Phaeophyscia ciliata (Hoffm.) Moberg (Феофисция реснитчатая) 
– на стволах осин в осиновых и смешанных с осиной пойменных и до-
линных лесах. Изредка 

227. Phaeophyscia kairamoi (Vain.) Moberg (Феофисция Кайрамо) – 
на коре старовозрастных осин, вяза гладкого, ольхи черной в поймен-
ных осинниках, липняках и черноольшаниках. Изредка. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл. 

228. Phaeophyscia nigricans (Flörke) Moberg (Феофисция темнеющая) 
– на коре лиственных пород деревьев в пойменных осинниках, липня-
ках, вязовниках и черноольшаниках. Предпочитает освещенные место-
обитания вдоль стариц и русла реки. С большим обилием произрастает 
близ старых пристаней. Часто. 

229. Phaeophyscia orbicularis (Neck.) Moberg (Феофисция округлая) – 
на коре широколиственных пород деревьев и ольхе черной в пойменных 
осинниках, липняках, дубняках, вязовниках и черноольшаниках. Пред-
почитает освещенные местообитания вдоль стариц и русла реки. С 
большим обилием произрастает близ старых пристаней совместно с 
предыдущим видом. Часто. 

230. Phaeophyscia pusilloides (Zahlbr.) Essl. (Феофисция мелковатая) 
– на коре осины в осиново-липовом лесу (кв. 75), на коре тополя баль-
замического и лиственницы в д. Шаптунга. Редко. 
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231. Physcia adscendens (Fr.) H. Olivier (Фисция восходящая) – на ко-
ре лиственных пород деревьев и кустарников в пойменных и долинных 
лиственных и смешанных лесах, на обработанной древесине, бетонных 
столбах, шифере, кирпичах в населенных пунктах и на кордонах. По-
всеместно. 

232. Physcia aipolia (Ehrh. ex Humb.) Fürnr. (Фисция серо-голубая) – 
на стволах осины, ив в осинниках, смешанных с осиной лесах, приру-
словых ивняках, в населенных пунктах на бетонных столбах и тополе 
бальзамическом.  

233. Physcia caesia (Hoffm.) Fürnr. (Фисция сизая) – на кирпичах       
в д. Шушер. Единичная находка. Вид занесен в Красную книгу Респуб-
лики Марий Эл. 

234. Physcia dubia (Hoffm.) Lettau (Фисция сомнительная) – на коре 
одиночного дуба у комля в д. Шаптунга. Единичная находка.  

235. Physcia stellaris (L.) Nyl. (Фисция звездчатая) – на коре осины и 
ив в прирусловых пойменных и долинных лесах, на коре плодовых и 
декоративных деревьев и кустарников в населенных пунктах. Часто.  

236. Physcia tenella (Scop.) DC. in Lam. et DC. (Фисция нежная) – на 
стволах осины, ивы, яблони в лиственных лесах и населенных пунктах. 
Редко. 

237. Physconia detersa (Nyl.) Poelt (Фискония стертая) – на коре ши-
роколиственных пород, осины, рябины, ивы пятитычинковой в смешан-
ных и лиственных лесах. Часто. 

238. Physconia distorta (With.) J. R. Laundon (Фискония закрученная) 
– на стволах осин, дубов, лип в старовозрастных смешанных и листвен-
ных лесах. Часто. 

239. Physconia enteroxantha (Nyl.) Poelt (Фискония кишечно-желтая) 
– на коре вяза гладкого, ольхи черной, осины, липы и дуба в пойменных 
широколиственных лесах и черноольшаниках, на коре лиственницы       
в д. Шаптунга. Часто 

240. Physconia peresidiosa (Erichsen) Moberg (Фискония изидиозная) 
– на коре дуба, осины в пойменных дубняках, осинниках (кв. 63, 76, 90, 
91). Изредка.  

241. Rinodina archaea (Ach.) Arnold (Ринодина древняя) – на дере-
вянных изгородях и коре плодовых деревьев в населенных пунктах. 
Редко. 

242. Rinodina degeliana Coppins (Ринодина Дегелиуса) – на коре ли-
пы и рябины в осиннике щитовниково-черничном (кв. 75, 21.08.2001г.). 
Редко. 
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243. Rinodina efflorescens Malme (Ринодина цветущая) – на гладкой 
коре лиственных деревьев и кустарников в пойменных лесах, прирусло-
вых ивняках. Часто. 

244. Rinodina exigua (Ach.) Gray (Ринодина скудная) – на коре липы 
в елово-липовом лесу (охранная зона, кв. 5 Старожильского лесничест-
ва, 29.03.2002 г.). Единичная находка.  

245. Rinodina purina (Ach.) Arnold (Ринодина грушевая) – на гладкой 
коре стволов и веток деревьев и кустов в широколиственных и смешан-
ных пойменных лесах, ивняках, на обработанной древесине, плодовых и 
декоративных деревьях и кустарниках в населенных пунктах. Часто. 

 
Сем. Porpidiaceae Hertel & Hafellner (1984) 

246. Mycobilimbia cf. berengeriana (A.Massal.) Hafellner et V.Wirth 
(Микобилимбия Беренгера) – на замшелом основании лип в липняке 
еловом папоротниково-пролесниковом и липняке снытевом (просека кв. 
87/88, охранная зона, кв. 6 Старожильского лесничества). Редко.  

247. Mycobilimbia epixanthoides (Nyl.) Vitik., Ahti, Kuusinen, Lommi et 
T. Ulvinen (Микобилимбия желтоватая) – на замшелых основаниях ли-
ственных деревьев, пней в лиственных и смешанных долинных, реже 
пойменных лесах. Часто.  

248. Mycobilimbia carneoalbida (Mull. Arg.) Printzen (Микобилимбия 
телесно-беловатая) – на замшелых основаниях осины в долинных осин-
никах и смешанных с осиной лесах. Изредка.  

249. Mycobilimbia hypnorum (Lib.) Kalb et Hafellner (Микобилимбия 
гипновая) – на замшелом основании липы в липняке еловом папоротни-
ково-ясменниковом (кв. 87, 30.05.2002 г.) Единичная находка.  

250. Mycobilimbia tetramera (De Not.) Vitik., Ahti, Kuusinen, Lommi et 
T. Ulvinen (Микобилимбия четырехчленная) – на замшелых основаниях 
липы в осинниках, липняках елово-пихтовых и ельниках липовых. Из-
редка.  

251. Myxobilimbia microcarpa (Th.Fr.) Hafellner (Миксобилимбия 
мелкоплодная) – на комле осины, поверх мхов в осиннике щитовнико-
во-кисличном (кв. 75, 22.08.2001 г.). Единичная находка.  

252. Myxobilimbia sabuletorum (Schreb.) Hafellner (Миксобилимбия 
песчаная) – на коре старой осины в ельнике черничнике с осиной (ох-
ранная зона, 6 кв. Старожильского лесничества, 28.09.2001). Единичная 
находка.  

253. Porpidia crustulata (Ach.) Hertel et Knoph (Порпидия корковид-
ная) – на силикатных, реже известковых камнях насыпи железной доро-
ги (кв. 68, 08.2001 г.). Редко. 
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Сем. Ramalinaceae C. Agardh (1821) 

254. Ramalina dilacerata (Hoffm.) Hoffm (Рамалина разорванная) – на 
стволе тополя черного в прирусловой пойме (кв. 90), на стволах осин в 
сложных сосняках (охранная зона, кв. 11 Старожильского лесничества). 
Изредка. 

255. Ramalina farinacea (L.) Ach. (Рамалина мучнистая) – на стволах 
деревьев широколиственных пород, ольхи черной, осины в смешанных 
и широколиственных старовозрастных пойменных, реже долинных ле-
сах и черноольшаниках. Часто. 

256. Ramalina obtusata (Arnold) Bitter. (Рамалина притупленная) – на 
коре старовозрастных деревьев липы и дуба в широколиственных пой-
менных и долинных лесах (кв. 87, 76, охранная зона кв. 11 Старожиль-
ского лесничества). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики 
Марий Эл. 

257. Ramalina pollinaria (Westr.) Ach. (Рамалина пыльцеватая) – на 
стволах деревьев широколиственных пород, ольхи черной, осины в 
смешанных и широколиственных старовозрастных пойменных, реже 
долинных лесах и черноольшаниках. Часто. 

258. Ramalina roesleri (Hchst. ex Schaer.) Hue (Рамалина Реслера) – на 
коре березы белой, близ основания в заболоченном березняке (кв. 89, по 
р. Ин энер), на стволе одиночных дубов в пойме реки (кв. 76, ур. Коноп-
ляник). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

259. Ramalina sinensis Jatta. (Рамалина глубоковыемчатая или китай-
ская) – на стволе тополя черного в прирусловой пойме (кв. 90), на ство-
лах осин в сложных сосняках (охранная зона кв. 11 Старожильского л-
ва). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

260. Ramalina thrausta (Ach.) Nyl. (Рамалина ниточная) – на коре 
широколиственных пород деревьев, осины, березы, ольхи черной в 
пойменных, реже долинных широколиственных, смешанных лесах и 
черноольшаниках. Изредка. Вид занесен в Красную книгу Республики 
Марий Эл. 

 
Сем. Stereocaulaceae Chevall. (1826) 

 

261. Stereocaulon tomentosum Fr. (Стереокаулон войлочный) – на 
песчаной почве и на мелком силикатном гравии в молодом сосняке 
вдоль насыпи железной дороги (кв. 73). Единичная находка. Вид зане-
сен в Красную книгу Республики Марий Эл. 
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Сем. Vezdaeaceae Poelt & Vězda ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 

262. Vezdaea aestivalis (Ohlert) Tscherm.- Woess et Poelt (Вездеа лет-
няя) – на гладкой коре молодой черемухи у основания ствола в черно-
ольшанике по берегу ручья (охранная зона, кв. 6 Старожильского лес-
ничества). Единичная находка. 

 
Роды с неясным положением в порядке Lecanorales  

(Lecanorales: Genera of uncertain positions – No family) 
 

263. Biatoridium monasteriense J. Lahm ex Körb. (Биаторидиум мона-
стырский) – на коре ольхи черной в заболоченном черноольшанике по 
ручью Лор (кв. 93, 22.02.2001 г.). Единичная находка. 

264. Lepraria incana (L.) Ach. (Лепрария седая) – на пнях, коре лист-
венных пород деревьев (чаще дуба и липы), реже хвойных пород в пой-
менных и долинных лесах. Часто.  

265. Lepraria jackii Tønsberg (Лепрария Джека) – на гнилой древеси-
не, пнях, коре сосны и ели, березы бородавчатой и белой, ольхи черной 
в хвойных и смешанных лесах. Часто. 

 
Порядок Peltigerales W. Watson (1929) 

Сем. Lobariaceae Chevall. (1826) 

266. Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. (Лобария легочная) – на стволе 
широколиственных пород, ольхи черной, осины, реже ивы белой в пой-
менных, реже долинных широколиственных, хвойно-
широколиственных лесах, осинниках, черноольшаниках. Часто. Вид 
занесен в Красную книгу России и Республики Марий Эл.  

 
Сем. Nephromataceae Wetmore ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 

267. Nephroma bellum (Spreng.) Tuck. (Нефрома красивая) – на стволе 
(часто наклоненном), у основания липы, клена в широколиственных, 
хвойно-широколиственных лесах и заболоченных березняках еловых 
(кв. 87-90). Изредка. 

268. Nephroma parile (Ach.) Ach. (Нефрома одинаковая) – на накло-
ненном стволе липы, у основания березы белой среди мхов в широколи-
ственных, хвойно-широколиственных долинных, редко пойменных ле-
сах (кв. 88, 89, 90 заповедника; охранная зона, кв. 5 Старожильского 
лесничества). Изредка.  
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Сем. Peltigeraceae Dumort. (1822) 

269. Peltigera aphtosa (L.) Willd. (Пельтигера пупырчатая) – на зам-
шелых пнях и валеже, при основаниях деревьев, среди мохового покро-
ва в старовозрастных сосновых, еловых и хвойно-широколиственных 
долинных лесах (кв. 64, 79, 89). Изредка. 

270. Peltigera canina (L.) Willd. (Пельтигера собачья) – на почве, ва-
леже и основании стволов осины в сосновых зеленомошных и смешан-
ных лесах, их опушках, на суходольных лугах. Часто.  

271. Peltigera didactyla (With.) J. R. Laundon (Пельтигера двупалая) – 
по обочинам и зарастающим колеям лесных дорог, по речным и старич-
ным обрывам, на валеже в пойменных и долинных лесах. Часто. 

272. Peltigera horizontalis (Huds.) Baumg. (Пельтигера горизонталь-
ная) – на замшелом основании осины в осиннике черничном (кв. 26, 
7.05.2000 г.). Единичная находка.  

273. Peltigera leucophlebia (Nyl.) Gyeln. (Пельтигера беложилковая) – 
на кобле замшелого пня в пойменном пушистоберезняке осоково-
таволговом, на гнилой валежине в сосняке еловом кустарничково-
зеленомошном припойменной терассы (кв. 91, 7.10.2004 и 27.07.2004 г.). 
Редко.  

274. Peltigera malacea (Ach.) Funck (Пельтигера мягкая) – на песча-
ной почве и лесной подстилке вдоль обочин лесных дорог в сосновых и 
смешанных с сосной лесах, по лесным опушкам на границе с полем. 
Часто. 

275. Peltigera neckeri Hepp ex Müll. Arg. (Пельтигера Неккера) – на 
валеже в дубняке липовом крапивно-таволговом и крапивно-будровом 
центральной поймы (кв. 63, 90). Редко. 

276. Peltigera polydactylon (Neck.) Hoffm. (Пельтигера многопалая) – 
на гнилой валежине, на замшелых основаниях лиственных деревьев в 
долинных и пойменных лесах и вдоль русла лесных речек. Часто. 

277. Peltigera praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf (Пельтигера 
окаймленная) – на замшелых основаниях стволов деревьев лиственных 
деревьев, их валеже и гнилых пнях в смешанных, широколиственных и 
хвойно-широколиственных долинных, реже пойменных лесах. Один из 
самых распространенных видов рода Peltigera на территории заповедни-
ка. Часто. 

278. Peltigera rufescens (Weiss) Humb. (Пельтигера рыжеватая) – на 
сухой песчаной почве вдоль лесных дорог, противопожарных рвов, на-
сыпи железной дороги, по опушкам и лесным полянам в сосновых ле-
сах. Изредка. 
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Порядок Pertusariales M. Choisy ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 

Сем. Pertusariaceae Körb. ex Körb. (1885) 

279. Ochrolechia pallescens (L.) A. Massal. (Охролехия бледноватая) – 
на коре дуба, осины, березы бородавчатой в пойменных дубняках, реже 
в сосняках по окраинам болот. Изредка. 

280. Pertusaria albescens (Huds.) M. Choisy et Werner in Werner (Пер-
тузария белеющая) – на коре лиственных пород деревьев (чаще на оси-
не) в пойменных широколиственных и смешанных лесах. Часто. 

281. Pertusaria alpina Hepp ex H. E. Ahles (Пертузария альпийская) – 
на коре рябины и клена в ельнике черничном с осиной и липняке меду-
нично-снытевом с осиной (кв. 88, охранная зона, кв. 6 Старожильского 
лесничества). Редко. 

282. Pertusaria amara (Ach.) Nyl. (Пертузария горькая) – на коре ли-
пы, дуба, осины (реже на вязе гладком, ольхе черной, пихте, нижних 
сухих ветках ели, можжевельника, пихты) в хвойных, широколиствен-
ных, смешанных лесах. Часто.   

283. Pertusaria coccodes (Ach.) Nyl. (Пертузария краснеющая) – на 
коре липы и дуба в пойменных широколиственных лесах; на коре бере-
зы белой в сосняке чернично-сфагновом, на коре и сухих ветках пихты 
и ели в ельнике щитовниковом. Изредка. 

284. Pertusaria coronata (Ach.) Th. Fr. (Пертузария увенчанная) – на 
коре пихты в елово-пихтовом лесу (охранная зона кв. 6 Старожильского 
лесничества). Единичная находка. 

285. Pertusaria hemisphaerica (Flörke) Erichsen (Пертузария полуша-
ровидная) – на осине в пойменном дубово-липовом хвощево-
страусниково-будровом древостое, у железнодорожного моста (кв. 63, 
17.08.2004 г.), на коре средневозрастной липы в липняке медунично-
снытевом с осиной (кв. 88, 4.05.2004 г.). Редко. 

286. Pertusaria leioplaca DC. in Lam. et DC. (Пертузария гладкослое-
вищная) – на стволе молодого клена в липово-осиново-кленовый лесу 
(кв. 74, 05.2004 г.), на коре липы в осиннике снытевом (кв. 76, 23.08. 
2001 г.), на коре осины в осиннике черничниковом с елью (просека     
кв. 88/89, 4.05.2004 г.). Редко. 

287. Pertusaria ophthalmiza (Nyl.) Nyl. (Пертузария глазастая) – на 
коре липы, дуба, осины, сухих ветках ели в долинных ельниках и осин-
никах щитовниково-кисличных и черничных (кв. 73-75, 88,89), на за-
крученной бересте березы белой в приручьевом елово-березовом лесу 
по р. Лор (кв. 83). Изредка.  
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Порядок Teloschistales D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 

Сем. Fuscideaceae Hafellner (1984) 

288. Fuscidea arboricila Coppins et Tønsberg (Фусцидея деревооби-
тающая) – на гладкой коре ольхи черной, черемухи в пойменных широ-
колиственных лесах и черноольшаниках. Редко. 

289. Ropalospora viridis (Tønsberg) Tønsberg (Ропалоспора зеленая) – 
на липе, в осиннике щитовниково-черничном (кв. 75, 21.08. 2001 г.), на 
березе белой в осиннике бруснично-черничном с сосной и березой, к 
северу от дороги Шаптунга-Коноплянник (кв. 75, 05. 2004 г.). Редко. 

 
Сем. Teloschistaceae Zahlbr. (1898) 

290. Caloplaca cerina (Ehrh. ex Hedw.) Th. Fr. (Калоплака восковая) – 
на обработанной древесине в населенных пунктах, на коре осины, ивы и 
редко других лиственных пород в осиновых широколиственных лесах, 
мелколиственных молодняках и ивняках. Часто. 

291. Caloplaca cerinelloides (Flichsen) Poelt (Калоплака воскообраз-
ная) – на стволе молодого дуба в пойменном черноольшанике таволго-
во-крапивном (кв. 91, 6.07.2004 г.); на коре старовозрастной осины в 
сосняке зеленомошно-вейниковом (кв. 97, 27.04.2006 г). Редко. 

292. Caloplaca chrysophthalma Degel. (Калоплака золотистоглазая) – 
на коре старовозрастных осин в пойменных, редко долинных осиновых 
и смешанных с осиной лесах (кв. 76, 77, 90, 91). Изредка. Вид занесен в 
Красную книгу Республики Марий Эл.  

293. Caloplaca holocarpa (Hoffm. Ex Ach.) A. E. Wade (Калоплака го-
лоплодная) – на древесине, коре осин и других лиственных пород де-
ревьев в населенных пунктах, в пойменных и долинных лиственных и 
смешанных лесах и ивняках. Часто. 

294. Caloplaca obscurella (J. Lachm. et Körb.) Th. Fr. (Калоплака тем-
новатая) – на стволе близ основания лиственных пород деревьев в пой-
менных лесах. Часто. 

295. Caloplaca pyracea (Ach.) Th. Fr. (Калоплака огненная) – на об-
работанной древесине и искусственных субстратах в населенных пунк-
тах и в пойменных лесах близ старых пристаней и кордонов. Изредка. 

296. Caloplaca ulcerosa Coppins et P. James (Калоплака вогнутая) – на 
коре старовозрастной осины в пойменном осиновом лесу совместно с 
нитрофильным лишайником Phaeophyscia nigricans (Flörke) Moberg и 
эпифитным мхом Myrinia pulvinata (Wahlenb.) Schimp. (кв. 77, ур. Пря-
мик, 10.03.2004 г.). Единичная находка.  
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297. Xanthoria fallax (Hepp) Arnold (Oxneria fallax (Hepp) S. Kond. et 
Kärnefelt) (Ксантория обманчивая) – на стволе тополя бальзамического 
и лиственницы в населенных пунктах (д. Шаптунга). Изредка. 

298. Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. (Ксантория настенная) – на ство-
лах и ветвях осины и ив в смешанных и осиновых лесах, на других по-
родах вдоль лесных дорог, в населенных пунктах и близ кордонов и 
бывших пристаней, на шифере, обработанной древесине, листовом же-
лезе, железобетонных столбах ЛЭП. Повсеместно.  

299. Xanthoria polycarpa (Hoffm.) Th. Fr. ex Rieber (Ксантория мно-
гоплодная) – на стволе и ветвях лиственных деревьев и кустарников в 
населенных пунктах. Изредка 

300. Xanthoria ulophyllodes Räsänen (Oxneria ulophyllodes (Räsänen)  
S. Kond. et Kärnefelt) (Ксантория курчаволистоватая) – на стволе осины, 
вяза гладкого в пойменных широколиственных и осиновых лесах       
(кв. 76, 77, 90, 91). Изредка. 

 
Семейства с неясным положением в п/кл. Lecanoromycetidae  

(Lecanoromycetidae: Families of uncertain positions). 
 

Сем. Baeomycetaceae Dumort. (1829) 

301. Baeomyces rufus (Huds.) Rebent. (Беомицес рыжий) – на песча-
ных почвенных обнажениях вдоль лесных дорог и по откосам противо-
пожарных рвов (кв. 51, 66, 89). Изредка.  

 
Сем. Coniocybaceae Reichenb. (1837) 

302. Chaenotheca brachypoda (Ach.) Tibell (Хенотека коротконожко-
вая) – на древесине ели и пихты в еловых, елово-осиновых, елово-
широколиственных лесах. Часто. 

303. Chaenotheca brunneola (Ach.) Müll. Arg. (Хенотека коричнева-
тая) – на древесине, реже коре мелколиственных и хвойных пород де-
ревьев в долинных смешанных лесах. Изредка.  

304. Chaenotheca chlorella (Ach.) Müll. Arg. (Хенотека зеленая) – на 
обнаженной древесине старовозрастных деревьев осины в елово-
осиновых и осиновых лесах (кв. 87-90). Изредка. 

305. Chaenotheca chrysocephala (Turner ex Ach.) Th. Fr. (Хенотека зо-
лотистоголовая) – на старой коре и древесине дуба, липы, сосны, ели и 
пихты в смешанных хвойных и хвойно-широколиственных долинных и 
пойменных лесах. Часто. 
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306. Chaenotheca ferruginea (Turner ex Sm.) Mig. (Хенотека ржавая) – 
на коре и древесине хвойных пород, реже на березе бородавчатой в до-
линных хвойных и смешанных лесах. Часто.  

307. Chaenotheca furfuracea (L.) Tibell (Хенотека зернистая) – на 
корнях старых выворотов, глинистых обрывах, реже по трещинам коры 
при основании деревьев в еловых и смешанных лесах, черноольшани-
ках. Часто. 

308. Chaenotheca gracillima (Vain.) Tibell. (Хенотека грациознейшая) 
– на древесине сухостойной пихты в старовозрастном ельнике зелено-
мошно-сфагновом в долине р. Ин энер (кв. 75, 6.05.2003 г.). Единичная 
находка. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

309. Chaenotheca hispidula (Ach.) Zahlbr. (Хенотека щетинистая) – на 
коре старовозрастного дуба в пойменном дубняке (охранная зона, кв. 6 
Старожильского лесничества, 14.03.2003 г.). Единичная находка. Вид 
занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

310. Chaenotheca laevigata Nadv. (Хенотека гладкая) – на коре, реже 
древесине липы, пихты, дуба и осины в широколиственных, хвойно-
широколиственных лесах, березняках липовых, сосняках, осинниках 
липовых. Изредка. 

311. Chaenotheca phaeocephala (Turner) Th. Fr. (Хенотека темноголо-
вая) – на коре старовозрастного дуба в пойменном дубняке (кв. 91,      
ур. Прямик, 10.03.2004 г.); на древесине высокого пня сосны в сосняке 
чернично-брусничном (охранная зона, кв. 9 Старожильского лесничест-
ва, 24.04.2003 г.). Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Ма-
рий Эл. 

312. Chaenotheca stemonea (Ach.) Müll. Arg. (Хенотека порошистая) 
– на коре ели, пихты, реже сосны, дуба и липы в хвойных и смешанных 
лесах. Часто. 

313. Chaenotheca trichialis (Ach.) Th. Fr. (Хенотека волосовидная) – 
по трещинам коры хвойных (ель, пихта, реже сосна) и широколиствен-
ных деревьев, реже на древесине. Часто. 

314. Chaenotheca xyloxena Nadv. (Хенотека древесинная) – на древе-
сине сосны, реже ели и пихты в еловых и сосновых, реже смешанных 
лесах. Изредка. 

315. Sclerophora coniophaea (Norman) J.-E. Mattsson et Middelb. 
(Склерофора темноконусная) – на коре старого дуба в хвойно-
широколиственном лесу вдоль Долгой Старицы (кв. 50, 16.05.2004 г.); 
на коре дуба в липняке ландышево-хвощевом, (кв. 75, 31.07.2005 г.). 
Редко. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл.  
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316. Sclerophora pallida (Pers.) Y. J. Jao et Spooner. (Склерофора 
бледная) – на коре вяза гладкого в дубняке липово-страусниковом, по 
берегу ручья Лор, (кв. 91, 3.06.2004 г.). Вид занесен в Красную книгу 
Республики Марий Эл. 

 
Подкласс SORDARIOMYCETIDAE  

Порядки с неясным положением в кл. Ascomycetes  
(Ascomycetes: Orders of uncertain positions): 

 
Порядок Mycocaliciales Tibell & Wedin (2000) 
Сем. Mycocaliciaceae A. F. W. Schmidt (1970) 

317. +Chaenothecopsis fennica (Laurila) Tibell. (Хенотекопсис фин-
ский) – на древесине наклоненной сосны в сосняке сфагновом (кв.75, 
14.09.2004 г.). Единичная находка. 

318. +Chaenothecopsis pusilla (Ach.) A.F.W. Schmidt (Хенотекопсис 
крохотный) – на древесине лиственных и хвойных деревьев в хвойных и 
смешанных лесах и на болотах. Часто. 

319. +Chaenothecopsis pusiola (Ach.) Vain. (Хенотекопсис маленький) 
– на древесине сосны в ельнике кислицево-зеленомошном с сосной, 
(кв.75, 31.05.2003 г.) Единичная находка. 

320. +Mycocalicium subtile (Pers.) Szat. (Миокалициум нежный) – на 
сухой и обработанной древесине на освещенных участках лесов, в боло-
тах и населенных пунктах. Часто. 

321. +Stenocybe pullatula (Ach.) Stein (Стеноцибе темноватая) – на 
ветках ольхи черной и серой, реже ив в ольшаниках и пойменных ивня-
ках. Часто. 

 
Порядок Ostropales Nannf. (1932) 
Сем. Graphidaceae Dumort. (1822) 

322. Graphis scripta (L.) Ach. – (Графис письменный) – на гладкой 
коре деревьев широколиственных, реже других пород и кустарников 
(чаще рябины) в широколиственных, смешанных пойменных и долин-
ных лесах, ольшаниках и березняках. Повсеместно. 

 
Сем. Stictidaceae Fr. (1849) 

323. Absconditella lignicola Vězda et Pišut. (Абскондителла древесин-
ная) – на валеже сосны в сосновых лесах (кв. 76, 90). Редко. 

324. Absconditella sphagnorum Vězda et Poelt (Абскондителла сфаг-
новая) – на отмерших мхах Sphagnum balticum (Russ.) Russ. ex C. Jens., 
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S. fuscum (Schimp.) Klinggr., S. rubellum Wils. и печеночниках Gymnoco-
lea inflata (Huds.) Dumort., Mylia anomala (Hook.) Gray на ринхоспоро-
сфагновой сплавине оз. Кошер (кв. 66, 12.09.2002 г). Местообитание 
отличается высокой освещенностью, повышенной влажностью, всегда 
увлажнено (уровень воды на 10 см ниже поверхности мохового ковра). 
Единичная находка. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

 
Сем. Thelotremataceae (Nyl.) Stizenb. (1862) 

325. Diploschistes muscorum (Scop.) R. Sant. in Hawksw. (Диплосхи-
стес моховой) – на коре березы белой, липы, на горизонтальном талломе 
кладоний в пойменном заболоченном березняке и дубово-липовом дре-
востое (кв. 92, охранная зона, кв. 6 Старожильского лесничества). Редко. 

 
Порядок Trichotheliales Hafellner & Kalb (1995) 

Сем. Trichotheliaceae (Müll. Arg.) Bitter & F. Schill. (1927) 

326. Porina aenea (Wallr.) Zahlbr. (Порина бронзовая) – на гладкой 
коре осины и пихты в осинниках и хвойно-широколиственных лесах 
(кв. 75, 88, 89). Изредка. 

 
Порядок Verrucariales Mattick ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986) 

Сем. Verrucariaceae Zenker (1827) 

327. Agonimia allobata (Stizenb.) P. James (Агонимия лопастная) – на 
выступающих корнях и при основании липы и валеже дуба в поймен-
ных дубняках и липняках, а также на пнях и валеже сосны в сосняках. 
Произрастает совместно с мелкими мхами Serpoleskea subtilis (Hedw.) 
Loeske, Brachytheciastrum velutinum (Hedw.) Ignatov et Huttunen и более 
крупным мхом Brachythecium salebrosum (F. Weber et D. Mohr) B.S.G. 
Изредка. 

328. Verrucaria muralis Ach. (Веррукария стенная) – на бетоне пер-
рона бывшей железнодорожной станции Шаптунга и на известняковом 
щебне насыпи железной дороги. Изредка. 

 
Семейства с неясным положением в кл. Ascomycetes  

(Ascomycetes: Families of uncertain positions): 

Сем. Icmadophilaceae Triebel (1993) 

329. Icmadophila ericetorum (L.) Zahlbr. (Икмадофила пустошная) – 
на гнилом пне ели у д. Шаптунга (собр. Васильков Б. П. 6.08.1932). 
Единичная находка. 
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Сем. Microcaliciaceae Tibell (1984) 

330. Microcalicium disseminatum (Ach.) Vain. (Микрокалициум рассе-
янный) – на коре и древесине хвойных деревьев и на талломе лишайников 
рода Chaenotheca в старовозрастных сосновых, еловых, елово-
широколиственных лесах, заболоченных березняках и черноольшаниках 
(кв. 89, 90, 93, охранная зона кв. 6 Старожильского лесничества). Изредка. 

 
Сем. Thelenellaceae H. Mayrhofer (1986) 

331. +Julella fallaciosa (Stizenb. ex Arnold) R. Harris (Юлелла обман-
чивая) – на коре березы в смешанных сосново-березовых лесах, чаще 
освещенных местообитаниях. Редко. 

 
Сем. Thrombiaceae Poelt ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 

332. Thrombium epigaeum (Pers.) Wallr. (Тромбиум наземный) – на 
уплотненной супесчаной почве по лесным дорогам, противопожарным 
рвам и их откосам. Изредка.  

 
ОТДЕЛ BASIDIOMYCOTA 
КЛАСС BASIDIOMYCETES 

Подкласс AGARICOMYCETIDAE  
Порядок Agaricales Clem. (1909) 
Сем. Clavariaceae Chevall. (1826) 

333. Multiclavula corynoides (Peck.) R. H. Petersen (Мультиклавула 
булавовидная) – на влажной обнаженной супесчаной почве, образован-
ной после расчистки просеки ЛЭП -110 кВ от травы и древостоя совме-
стно с пионерными видами мхов атрихумом нежным и политрихумом 
можжевельниковидным (охранная зона, граница кв. 8/19 Старожильско-
го лесничества. 9.06.2008 г.). Единичная находка. Вид занесен в Крас-
ную книгу Республики Марий Эл. 

334. Multiclavula mucida (Pers.) R.H. Petersen (Мультиклавула слизи-
стая) – на гнилой древесине сосны, лежащей через ручей Шастолень 
энер в черноольшанике таволгово-кочедыжниковом. Единичная наход-
ка. Вид занесен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

335. Multiclavula vernalis (Schwein.) R. H. Petersen. (Мультиклавула 
весенняя) – на влажных песчаных и супесчаных обнажениях вдоль про-
секи ЛЭП -110 кВ по южной границе охранной зоны совместно с мхами 
– политрихумом обыкновенным и сфагнумом волосколистным (май-
начало июня 2010 года). Часто. 
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Таксономическая структура лишайников заповедника 

Таксон Количество видов 

  
ОТДЕЛ ASCOMYCOTA   
КЛАСС ASCOMYCETES  
Подкласс Arthoniomycetidae  
Порядок Arthoniales Henssen ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Arthoniaceae Reichenb. ex Reichenb. (1841) 12 
Сем. Roccellaceae Chevall. (1826) 7 
  
Подкласс Dothideomycetidae  
Порядок Pleosporales Luttrell ex M. E. Barr (1987)  
Сем. Arthopyreniaceae W. R. Watson (1929) 2 
Сем. Dacampiaceae Körb. (1855) 1 
Сем. Naetrocymbaceae Höhn. ex R. C. Harris (1995) 3 
Сем. Pleomassariaceae M. E. Barr (1979) 1 
  
Порядок Pyrenulales Fink ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Monoblastiaceae W. R. Watson (1929) 2 
Сем. Strigulaceae Zahlbr. (1898) 1 
  
Подкласс Lecanoromycetidae  
Порядок Agyriales Clem. & Shear (1931)  
Сем. Agyriaceae Corda (1838) 9 
  
Порядок Gyalectales Henssen ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Gyalectaceae (A. Massal.) Stizenb. (1862) 4 
  
Порядок Lecanorales Nannf. (1932)  
Сем. Acarosporaceae Zahlbr. (1906) 3 
Сем. Bacidiaceae W. R. Watson (1929) 24 
Сем. Caliciaceae Chevall. (1826) 8 
Сем. Candelariaceae Hakul. (1954) 3 
Сем. Catillariaceae Hafellner (1984) 2 
Сем. Cladoniaceae Zenker (1827) 29 
Сем. Collemataceae Zenker (1827) 11 
Сем. Hymeneliaceae Körb. (1855) 1 
Сем. Lecanoraceae Körb. (1855) 26 
Сем. Lecideaceae Chevall. (1826) 6 
Сем. Loxosporaceae Kalb et Staiger (1995) 2 
Сем. Micareaceae Vězda ex Hafellner (1984) 9 
Сем. Mycoblastaceae Hafellner (1884) 2 
Сем. Parmeliaceae Zenker (1827) 49 
Сем. Phlyctidaceae Poelt & Vězda ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 2 
Сем. Physciaceae Zahlbr. (1898) 26 
Сем. Porpidiaceae Hertel & Hafellner (1984) 8 
Сем. Ramalinaceae C. Agardh (1821) 7 
Сем. Stereocaulaceae Chevall. (1826) 1 
Сем. Vezdaeaceae Poelt & Vězda ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 4 
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Таксон Количество видов 

  
Порядок Peltigerales W. Watson (1929)  
Сем. Lobariaceae Chevall. (1826) 1 
Сем. Nephromataceae Wetmore ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 2 
Сем. Peltigeraceae Dumort. (1822) 10 
  

Порядок Pertusariales M. Choisy ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Pertusariaceae Körb. ex Körb. (1885) 9 
  

Порядок Teloschistales D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Fuscideaceae Hafellner (1984) 2 
Сем. Teloschistaceae Zahlbr. (1898) 11 
Сем. Baeomycetaceae Dumort. (1829) 1 
Сем. Coniocybaceae Reichenb. (1837) 15 
  

Подкласс Sordariomycetidae  
Порядок Mycocaliciales Tibell & Wedin (2000)  
Сем. Mycocaliciaceae A. F. W. Schmidt (1970) 5 
  

Порядок Ostropales Nannf. (1932)  
Сем. Graphidaceae Dumort. (1822) 1 
Сем. Stictidaceae Fr. (1849) 2 
Сем. Thelotremataceae (Nyl.) Stizenb. (1862) 1 
  

Порядок Trichothelial es Hafellner & Kalb (1995)  
Сем. Trichotheliaceae (Müll. Arg.) Bitter & F. Schill. (1927) 1 
  

Порядок Verrucariales Mattick ex D. Hawksw. & O. E. Erikss. (1986)  
Сем. Verrucariaceae Zenker (1827) 2 
Сем. Icmadophilaceae Triebel (1993) 1 
Сем. Microcaliciaceae Tibell (1984) 1 
Сем. Thelenellaceae H. Mayrhofer (1986) 1 
Сем. Thrombiaceae Poelt ex J. C. David & D. Hawksw. (1991) 1 
  

ОТДЕЛ BASIDIOMYCOTA  
КЛАСС BASIDIOMYCETES  
Подкласс Agaricomycetidae  
Порядок Agaricales Clem. (1909)  
Сем. Clavariaceae Chevall. (1826) 3 
  

Всего 335 видов, из них 4 вида занесено в Красную книгу РФ и 42 вида – в Красную книгу 
РМЭ. 
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A LIST OF LICHENS FOR THE «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATUR E RESERVE  
 

G.А. Bogdanov 
 

The results of the lichen flora inventory in the «Bolshaya Kokshaga» nature reserve are giv-
en (The inventory was carrying out during the last 20 years). Three hundred and thirty five  
species of lichens (332 – Ascomycota, 3– Basidiomycota) were found to grow on the territory of 
the nature reserve. Occurrence of different lichen species was assessed, the accompanying spe-
cies were mentioned, characteristics of their habitat was offered; the species, listed  in Red Book 
of the Republic of Mari El, were specified. 

 
Keywords: lichens, species composition, occurrence, ecotopes. 
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УДК 582.26/.27 (470.343) 

СПИСОК ВОДОРОСЛЕЙ ЗАПОВЕДНИКА 
 

Л. В. Рыжова 
 

Подведены итоги инвентаризации водорослей заповедника, проведенной в 
течение 20 лет различными исследователями и показавшей, что на его террито-
рии обитает 249 их видов, относящихся к 9 отделам. 
 
Ключевые слова: водоросли, видовой состав, таксономическая принадлежность. 

 
 

 
THALLOBIONTA НИЗШИЕ РАСТЕНИЯ 
ОТДЕЛ CYANOPHYTA СИНЕ-ЗЕЛЕНЫЕ 

 
1. Anabaena flos-aquae (Lyngb.) Breb. (Летопись природы, 1997; 

Оценка..., 1997; Мингазова и др., 1997).  
2. Anabaena spiroides f. talyschensis (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
3. Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 1997; Оценка, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
4. Aphanothaece clathrata Wet G.S.West (Летопись природы, 1997; 

Оценка, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
5. Dactylococcopsis irregularis G.M.Smith. (Мингазова и др., 2009) 
6. Dactylococopsis rhaphidioide Hansg. (Летопись природы, 1997).  
7. Gloeocapsa limnetica (Lemn.) Hollerb. (Оценка, 1999б). 
8. Gloeocapsa magma (Breb.) Kutz.emend.Hollerb. (Летопись приро-

ды, 1997; Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
9. Gloeocapsa minor (Kutz) Hollerb.ampl. (Мингазова и др., 2009) 
10. Gloeocapsa vacuolata (Skuja) Hollerb. (Летопись природы, 1997).  
11. Gomphosphaeria aponina Kutz (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997) . 
12. Gomphosphaeria lacustris Chod. (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997).  
13. Gomphosphaeria lacustris f. compacta (Lemn.) Elenk. (Мингазова и 

др., 2009) 
14. Holopedia geminate Lagerh. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и 

др., 2009).   
15. Lyngbya contorta Lemm. (Летопись природы, 1997; Мингазова и 

др., 2009).   
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16. Lyngbya limnetica Lemm. (Летопись природы, 1997; Оценка…, 
1999б; Мингазова и др., 2009). 

17. Merismopedia elegans A.Br. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

18. Merismopedia minima G.Beck (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

19. Merismopedia tennuissima Lemm. (Оценка..., 1999; Мингазова и 
др., 2009).  

20. Microcystis aeruginosa Kutz. (Летопись природы, 1997; Оценка…, 
1999б; Мингазова и др., 2009).   

21. Microcystis pulverea (Wood) Forti emend. Elenk (Летопись приро-
ды, 1997; Мингазова и др., 1997; Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

22. Oscillatoria limnetica Lemm (Летопись природы, 1997; Мингазова 
и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

23. Oscillatoria setigera Aptek. (Мингазова и др., 2009) 
 

ОТДЕЛ CHLOROPHYTA ЗЕЛЕНЫЕ 
 

1. Actinastrum hantzschii Lagerh. var. hantzschii (Мингазова и др., 
1997; Мингазова и др., 2009). 

2. Ancistrodesmus arcuatus Korsch. (Летопись природы, 1997).    
3. Ancistrodesmus bibraianus (Reinsch) Korsch.  (Летопись природы, 

1997).  
4. Characium sieboldii A.Br. var. sieboldii (Оценка..., 1999).  
5. Chlamidomonas sp. (Летопись природы, 1997; Оценка..., 1999; 

Мингазова и др., 2009). 
6. Chlorangium sp. (Оценка..., 1999).  
7. Chlorella vulgaris Beijer 1890 (Летопись природы, 1997; Оценка..., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
8. Closteriopsis longissima (Lemm)   (Летопись природы, 1997).  
9. Closterium sp. (Летопись природы, 1997).   
10. Closterium sp. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
11. Coelastrum microporum Nageli 1885 (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
12. Coenococcus policoccus (Korsch.) Hind 1977 (Летопись природы, 

1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
13. Cosmarium sp. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
14. Cosmarium contractum Kirchn. (Оценка..., 1999).  
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15. Crucigenia rectangularis (Nag) Komarek 1974 (Летопись природы, 
1997; Оценка, 1999б; Мингазова и др., 2009). 

16. Crucigenia tetrapedia (Kirchn.) W.et.G.S.West G.M.Stmith (Лето-
пись природы, 1997; Оценка..., 1999). 

17. Crucigeniella apiculata (Lemm.) Komarek (Оценка..., 1999). 
18. Dictyosphaerium pulchellum Wood 1872 (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
19. Didymocystis intermis (Fott) Fott (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
20. Elakatothis gloeocystiformes Korschik (Оценка..., 1999).  
21. Franceia tenuispina Korsch   (Летопись природы, 1997).  
22. Golenkinia radiata Chod. (Оценка, 1999б); Мингазова и др., 2009. 
23. Golenkiniopsis solitaria (Korsch.) Korschikoff, 1953 (Мингазова и 

др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
24. Granulocystisz pseudocoronata (Korsch.) Hindar 1977  (Летопись 

природы, 1997).  
25. Hydrianum pyrenoidiferum Mssjuk (Оценка..., 1999).  
26. Kirchneriella contorta (Schmidle) Bohl (Летопись природы, 1997). 
27. Kirchneriella lunaris (Kirchn.) Mubius, 1894 (Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
28. Koliella longiseta (Vischer) Hindak, 1963 (Оценка, 1999б; Мингазо-

ва и др., 2009). 
29. Lagerheimia genevensis (Chod.) Chodat 1895   (Летопись природы, 

1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
30. Lochmium piluliferum Printz   (Летопись природы, 1997; Мингазова 

и др., 2009).  
31. Micractinum pusillum Fres. (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
32. Monoraphidium arcuatum (Korsch.) (Оценка..., 1999; Мингазова и 

др., 2009). 
33. Monoraphidium contortum (Thur.) (Мингазова и др., 1997; Оценка, 

1999б; Мингазова и др., 2009). 
34. Monoraphidium minutum (Nag.) Kom.-Legn. (Оценка, 1999б; Мин-

газова и др., 2009). 
35. Oocystis lacustris Chodat 1897 (Летопись природы, 1997; Мингазо-

ва и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
36. Oocystis parva W.et.G.S. West 1898 (Летопись природы, 1997). 
37. Oocyctis submarina Lagerh. 1886 (Летопись природы, 1997; Мин-

газова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
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38. Pandorina morum (Mull.) Bory 1902   (Летопись природы, 1997; 
Мингазова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

39. Pediastrum boryanum var boryanum (Turp.) Menegh. (Летопись 
природы, 1997).  

40. Pediastrum boryanum var corntum (Racib.) Sulek 1969 (Летопись 
природы, 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

41. Pediastrum boryanum var longicorne Reinsch, 1867 (Мингазова и 
др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

42. Pediastrum duplex Meyen 1829 (Летопись природы, 1997; Минга-
зова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

43. Pediastrum tetras (Ehrenb.) Ralfs (Летопись природы, 1997; Оцен-
ка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

44. Pediastrum tetras var. tetrahedron (Corda) Rabehn (Мингазова и 
др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

45. Planctosphaeria gelatinosa (Мингазова и др., 1997; Мингазова и 
др., 2009). 

46. Polytoma spicatum Krass. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 
2009). 

47. Pteromonas angulosa Lemm. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 
2009). 

48. Raphidocelis danubiana (Hind.) marv. et al. (Оценка..., 1999; Мин-
газова и др., 2009). 

49. Scenedesmus acuminatus (Lagerh.) Chod (Мингазова и др., 1997; 
Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

50. Scenedesmus bernardii G.M.Smith (Оценка, 1999б; Мингазова и 
др., 2009). 

51. Scenedesmus bicaudata Deduss  (Летопись природы, 1997; Минга-
зова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

52. Scenedesmus bijugatus (Turp.) Kutz. (Летопись природы, 1997; 
Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

53. Scenedesmus denticulatus var australis Playfair (Летопись природы, 
1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

54. Scenedesmus falcatus Chodat, 1926 (Мингазова и др., 1997; Минга-
зова и др., 2009). 

55. Scenedesmus gutwinskii Chod. var. gutvwinskii (Оценка..., 1999; 
Мингазова и др., 2009). 

56. Scenedesmus obtusus Meyen, 1829 (Мингазова и др., 1997; Минга-
зова и др., 2009). 

57. Scenedesmus quadricauda (Turp.) Brebison 1835 (Летопись приро-
ды, 1997; Мингазова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
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58. Scenedesmus spinosus Chodot 1926 (Летопись природы, 1997; 
Мингазова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

59. Scenedesmus sublongipes (Оценка, 1999б). 
60. Scenedesmus subspicatus Chod. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
61. Scenedesmus verrucosus Roll 1925 (Летопись природы, 1997; Мин-

газова и др., 2009). 
62. Schroederia nitzschioides (G.S.West) Korschikoff, 1953 (Мингазова 

и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
63. Schroederia setigera (Schrod.) Lemm. (Оценка…, 1999б; Мингазо-

ва и др., 2009). 
64. Selenastrum bibrainus Reinsch. (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
65. Sphaerocystis planctonica (Korsch) Borr., 1896 (Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
66. Staurastrum micron West (Летопись природы, 1997).   
67. Staurastrum sublongipes G.M Smith (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 2009).   
68. Staurodesmus sp.  (Летопись природы, 1997).    
69. Tetraedron caudatum (Corda) Hansg. (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 1997). (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
70. Tetraedron incus (Feiling) G.M.Smith (Мингазова и др., 1997; 

Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
71. Tetraedron minimum (A.Br.) Hansg. (Летопись природы, 1997; 

Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
72. Tetraedron minutissimim Korschik., 1953 (Мингазова и др., 1997). 
73. Tetraedron triangulare Korschikoff 1953 (Летопись природы, 1997; 

Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
74. Tetrastrumglabrum (Roll.) (Оценка..., 1999). 
75. Tetrastrum staurogeniaeforme (Schrod) Lemmermann 1990 (Лето-

пись природы, 1997; Мингазова и др., 2009). 
76. Treubaria eurycantha (Schmidl)   (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
77. Treubaria triapendiculata Bern, 1908 (Мингазова и др., 1997; Мин-

газова и др., 2009). 
78. Westella botryoides (W.West) De 1897 (Летопись природы, 1997).  
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ОТДЕЛ BACILLARIOPHYTA ДИАТОМОВЫЕ 
 

1. Achnantes lanceolata (Breb) Grun (Летопись природы, 1997; Мин-
газова и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 

2. Amphora ovalis Kutz. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 1997; 
Мингазова и др., 2009). 

3. Asterionella formosa Hass. (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997; Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

4. Atteya Zachariassii Brun (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 
2009). 

5. Aulocosira granulata (Ehr.) Sim.  (Летопись природы, 1997; Оцен-
ка..., 1997; Мингазова и др., 1997). 

6. Aulocosira granulata var. angustissima (O. Mull.) Hust. (Мингазова 
и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

7. Aulocoseira islandica (O.Mull.) Sim. (Оценка…, 1999б; Мингазова 
и др., 2009). 

8. Aulocosira italica (Ehr.) Kutz. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 
2009). 

9. Aulocosira subarctica (O. Mill.) Haworth (Оценка…, 1999б; Минга-
зова и др., 2009). 

10. Chaetoceros Muelleri Lemm  (Летопись природы, 1997; Мингазова 
и др., 2009).   

11. Cocconeis placentula Ehr. (Летопись природы, 1997; Мингазова и 
др., 1997; Оценка..., 1997). 

12. Cocconeis placentula var. euglypta (Ehr.) Cl. (Оценка, 1999б; Мин-
газова и др., 2009). 

13. Cyclostephanos dubius (Fricke) Hust (Мингазова и др., 2009) 
14. Cyclotella bodanica Eulenst. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
15. Cyclotella comta var. glabriuscula Grun. (Оценка…, 1999б; Минга-

зова и др., 2009). 
16. Cyclotella meneghiniana Kutz. (Мингазова и др., 1997; Оценка..., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
17. Сyclotella sp. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
18. Cymbella affinis Rutz. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
19. Cymbella amphicephala Nag. (Летопись природы, 1997; Мингазова 

и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
20. Cymbella lanceolata (Ehr.) V.H. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 

2009). 
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21. Cymbella turgida (C. mesiana) (Greg.) Cl. (Оценка…, 1999б; Мин-
газова и др., 2009). 

22. Cymbella ventricosa Kutz (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

23. Diatoma anceps (Ehr.) Kirchn. (Оценка…, 1999б). 
24. Diatoma elongatum (Lyngb.) Ag. (Оценка…, 1999б). 
25. Epithemia argus Kutz. (Оценка…, 1999б). 
26. Epithemia muelleri Fricke (Оценка…, 1999б). 
27. Epithemia zebra (Ehr.) Kutz. (Оценка..., 1999). 
28. Eunotia sp. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
29. Eunotia septentrionalis Ostr. (Оценка, 1999б). 
30. Eunotia tenella (Grun.) Hust. (Оценка..., 1999). 
31. Fragillaria crotonensis Kitt (Летопись природы, 1997; Мингазова и 

др., 1997). (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
32. Gomphonema acuminatum Ehr. (Мингазова и др., 1997; Мингазова 

и др., 2009). 
33. Gomphonema constrictum Ehr. (Мингазова и др., 1997; Мингазова 

и др., 2009). 
34. Gomphonema constrictum var. capitatum (Ehr.) Cl. (Оценка..., 1999; 

Мингазова и др., 2009). 
35. Gomphonema truncatum Ehr. (Оценка…, 1999б). 
36. Gyrosigma sp. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
37. Gyrosigma acuminatum var. gallicum Grun. (Оценка, 1999б). 
38. Melosira italica (Ehr.) Kutz.   (Летопись природы, 1997; Оценка..., 

1997). 
39. Meridion circulare Ag. (Оценка…, 1999б). 
40. Meridion circulare var. gallicum Ag. (Оценка…, 1999б). 
41. Navicula bacillum Ehr. (Оценка…, 1999б). 
42. Navicula bicapitellata Hust (Летопись природы, 1997).  
43. Navicula cryptocephala Kutz (Оценка, 1999б). 
44. Navicula hungarica var. capitata Cl. (Оценка..., 1999; Мингазова и 

др., 2009). 
45. Navicula radiosa Kutz. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
46. Navicula sp. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009).  
47. Nitzschia acicularis W.Sm. (Мингазова и др., 2009). 
48.  Nitzschia palea var. debilis (Kutz.) Grun. (Оценка..., 1999; Минга-

зова и др., 2009). 
49. Nitzschia subacicularis Hust (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
50. Nitzschia sublinearis Hust. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
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51. Nitzschia thermalis var. minor Hilse (Оценка, 1999б; Мингазова и 
др., 2009). 

52. Pinnularia sp. (Оценка..., 1999). 
53. Pinnularia gibba var. mesogongyla f. inferrupta Cl. (Оценка..., 1999; 

Мингазова и др., 2009). 
54. Pinnularia legumen Ehr. (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
55. Rhizosolenia longiseta Zacharias (Мингазова и др., 1997; Мингазо-

ва и др., 2009). 
56. Rhoicosphaeria curvata (Kutz) Grun (Летопись природы, 1997; 

Оценка…, 1999б) 
57. Rhopalodia gibba (Ehr.) O.Mull. (Оценка…, 1999б). 
58. Stauroneis sp. (Оценка..., 1999). 
59. Stauroneis anceps Ehr. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
60. Stephanodiscus astraea (Ehr.) Grun. (Оценка…, 1999б; Мингазова и 

др., 2009). 
61. Stephanodiscus dibius (Fricke) Hust. (Летопись природы, 1997; 

Оценка..., 1999). 
62. Stephanodiscus hantzschii Grun. (Мингазова и др., 1997; Оценка..., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
63. Stephanodiscus sp. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009).   
64. Surirella delicatissima Lewis (Оценка, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
65. Surirella didyma Kutz (Оценка…, 1999б). 
66. Surirella linearis var. Helvetica (Brun) Meist (Оценка…, 1999б). 
67. Synedra acus Kutz. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009).  
68. Synedra beroliensis Lemm. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и 

др., 2009). 
69. Synedra tabulata (Ag.) Kutz. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
70. Synedra ulna (Nitzsch.) Ehr.  (Летопись природы, 1997; Мингазова 

и др., 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
71. Synedra sp. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
72. Tabellaria fenestrata (Lyngb.) Kutz. (Оценка..., 1999; Оценка, 

1999б; Мингазова и др., 2009). 
73. Tabellaria flocculosa (Roth.) Kutz. (Мингазова и др., 1997; Минга-

зова и др., 2009). 
74. Tabellaria sp. (Оценка..., 1997; Оценка..., 1999; Мингазова и др., 

2009). 
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ОТДЕЛ CHRYSOPHYTA ЗОЛОТИСТЫЕ 
 

1. Chrysococcus biporus Skuja (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997; Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

2. Chrysococcus heverlensis Conr. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

3. Chrysococcus punctiformis Pasch. (Мингазова и др., 1997; Минга-
зова и др., 2009). 

4. Chrysococcus rufescens Klebs (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997). (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009).  

5. Derepyxis amphora Stokes (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997; Мингазова и др., 2009). 

6. Dinobryon bavaricum Imh. (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997; Мингазова и др., 2009). 

7. Dinobryon divergens Imh. (Летопись природы, 1997; Оценка..., 
1997; Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

8. Dinobryon divergens var. angulatum (Sel.) Brunnth. (Оценка..., 1999; 
Мингазова и др., 2009). 

9. Dinobryon divergens var. shauinslandii (Оценка…, 1999б; Минга-
зова и др., 2009). 

10. Dinobryon sertularia Ehr. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 
2009). 

11. Dinobryon suecium var. longispinum Lemm. (Мингазова и др., 1997; 
Мингазова и др., 2009). 

12. Kephirion doliolum Conr. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
13. Kephirion mastigoforum Schmid (Мингазова и др., 1997).  
14. Kephirion mosquence Gus. (Оценка..., 1999). 
15. Kephirion rubri-claustri Conr. (Оценка..., 1999). 
16. Kephirion spirale (Lack.) Conr. (Оценка..., 1999).  
17. Malomonas acaroids Petry (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 

2009).  
18. Malomonas caudata Iwanoff em. Krieg. (Мингазова и др., 1997).  
19. Malomonas fusiformis Werm. (Оценка..., 1999).  
20. Malomonas tansurata Teil (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 1997). 
21. Microglena elliptica Conr. (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 1997; 

Мингазова и др., 2009). 
22. Ochromonas sp. (Мингазова и др., 2009) 
23. Pseudokephyrion сonicum (Schiller) Schmidt (Оценка…, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
24. Pseudokephyrion depressum Schmid (Оценка..., 1999). 
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25. Pseudokephyrion obtusum Schmid (Оценка..., 1999). 
26. Pseudokephyrion ovum (Pasch. et Ruttn.) Schmid (Оценка..., 1999). 
27. Stenokalyx cylindrica Schmid. (Мингазова и др., 1997). 
28. Stenokalyx (Pseudokephyrion) densata Schmid.  (Летопись природы, 

1997; Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 2009). 
29. Stenokalyx (Pseudokephyrion) monilifera Schmid (Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
 

ОТДЕЛ EUGLENOPHYTA ЭВГЛЕНОВЫЕ 
 

1. Cyclidiopsis acus Korsch. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 
2009). 

2. Euglena acus Ehr. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
3. Euglena geniculata Duj. emend. Schmitz. (Оценка, 1999б; Мингазо-

ва и др., 2009). 
4. Euglena pascheri Swir. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
5. Euglena viridis Ehr. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
6. Lepocinclis fusiformis (Мингазова и др., 1997; Оценка…, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
7. Monomorphina pyrum var. pseudonordstedtii (Pochm.) Popova (Ле-

топись природы, 1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 2009). 
8. Petalomonas irregularis (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 

2009). 
9. Phacus alatus Klebs. var. alatus (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 

2009). 
10. Phacus caudatus Hubner (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
11. Phacus longicauda (Ehr.) Duj. (Оценка…, 1999б; Мингазова и др., 

2009). 
12. Phacus monilatus Stokes var. monilatus (Мингазова и др., 1997; 

Мингазова и др., 2009). 
13. Phacus parvulus Klebs var. parvulus (Оценка…, 1999б; Мингазова 

и др., 2009). 
14. Phacus pleueronectes (Ehr.) Duj (Оценка…, 1999б). 
15. Phacus pleueronectes (Ehr.) Duj var. hamelii (Оценка…, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
16. Phacus pleueronectes (Ehr.) Duj var. hyalinus (Оценка…, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
17. Strombomonas acuminata (Schmarda) Defl. (Оценка..., 1999; Мин-

газова и др., 2009). 
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18. Strombomonas schaunslandii (Lemm.) Defl. (Летопись природы, 
1997; Оценка..., 1997; Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 

19. Trachelomonas abrupta var abrupta Snir (Летопись природы, 1997).  
20. Trachelomonas cervicula Stokes emend. Swir. (Оценка…, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
21. Trachelomonas curta Da Cunha (Мингазова и др., 1997; Мингазова 

и др., 2009).   
22. Trachelomonas cylindrica Ehr. (Оценка..., 1999; Мингазова и др., 

2009). 
23. Trachelomonas hexangulata (Оценка…, 1999б). 
24. Trachelomonas hispida (Perty) Stein  (Летопись природы, 1997; 

Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
25. Trachelomonas horrida Palmer (Мингазова и др., 1997; Мингазова 

и др., 2009). 
26. Trachelomonas oblonga Lemm. (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997; Мингазова и др., 2009).   
27. Trachelomonas obovata Stokes emend.Defl. (Летопись природы, 

1997; Оценка..., 1999; Мингазова и др., 2009). 
28. Trachelomonas ornata (Swir.) Skv.  (Летопись природы, 1997; 

Оценка..., 1997). 
29. Trachelomonas planctonica Swir. f. planctonica (Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
30. Trachelomonas volvochina Ehr. (Летопись природы, 1997; Оцен-

ка..., 1997; Мингазова и др., 1997).   
31. Urceolus sabulosus (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 

2009). 
 

ОТДЕЛ XANTOPHYTA ЖЕЛТО-ЗЕЛЕНЫЕ 
 

1. Aulacochloris areolata Pasch (Оценка…, 1999б). 
2. Ellipsoiden simplex Pasch   (Летопись природы, 1997; Оценка…, 

1999б). 
3. Ophiocytium capitatum Wolle (Оценка..., 1997; Мингазова и др., 

1997; Мингазова и др., 2009). 
4. Pseudostaurastrum hastatum (Reimsch) Chod (Летопись природы, 

1997). 
5. Vaucheria sessilis (Vauch.) (Мингазова и др., 1997; Оценка, 1999б; 

Мингазова и др., 2009). 
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ОТДЕЛ DYNOPHYTA ПИРОФИТОВЫЕ (ДИНОФИТОВЫЕ)  
 

1. Ceratium hirundinella (O.F.M.) Bergh (Мингазова и др., 1997; 
Мингазова и др., 2009). 

2. Glenodinum sp. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
3. Gymnodinium sp. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
4. Peridinium sp. (Мингазова и др., 1997; Мингазова и др., 2009). 
5. Peridinium bipes tab. travectum f. tabulatum (Her.) Lef. (Мингазова 

и др., 2009) 
6. Peridinium aciculiferum Lemm. (Оценка…, 1999б). 

 
ОТДЕЛ CRYPTOPHYTA КРИПТОФИТОВЫЕ  

 
1. Cryptomonas sp. (Мингазова и др., 2009) 

 
ОТДЕЛ RHODOPHYTA КРАСНЫЕ 

 
1. Батрахоспермум слизистый, или четковидный Batrachospermum 

gelatinosum (L.) DC. [B. Moniliforme Roth] (Красная книга, 2013). Зане-
сен в Красную книгу Республики Марий Эл. 

2. Lemanea nodosa Kutz. (Мингазова и др., 1997). 
 
 

Таксономическая структура водорослей заповедника 
 

THALLOBIONTA НИЗШИЕ РАСТЕНИЯ 
 

Таксон Число видов 
  
ОТДЕЛ  CYANOPHYTA СИНЕ-ЗЕЛЕНЫЕ   23 
ОТДЕЛ CHLOROPHYTA ЗЕЛЕНЫЕ 78 
ОТДЕЛ BACILLARIOPHYTA ДИАТОМОВЫЕ 74 
ОТДЕЛ CHRYSOPHYTA ЗОЛОТИСТЫЕ 29 
ОТДЕЛ EUGLENOPHYTA ЭВГЛЕНОВЫЕ 31 
ОТДЕЛ XANTOPHYTA ЖЕЛТО-ЗЕЛЕНЫЕ 5 
ОТДЕЛ DINOPHYTA ПИРРОФИТОВЫЕ 6 
ОТДЕЛ CRYPTOPHYTA КРИПТОФИТОВЫЕ 1 
ОТДЕЛ RHODOPHYTA КРАСНЫЕ 2 

Итого 249 видов, из них один занесен в Красную книгу Республики Марий Эл 
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A LIST OF ALGAE FOR THE «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATURE RESERVE  
 

L.V. Ryzhova 
 

The algae inventory in the «Bolshaya Kokshaga» nature reserve are summarized (The in-
ventory was carrying out during the last 20 years. Different researchers were working under it). 
According to the results of the inventory, there are 249 species of algae in the nature reserve. 

 
Keywords: algae, species composition, taxonomic affiliation. 
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УДК 577.4 (470.343) 

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ЗАЙЦА-БЕЛЯКА И НЕКОТОРЫЕ  
АСПЕКТЫ ЕГО ПОВЕДЕНИЯ В ЗАПОВЕДНИКЕ  

 
Ю. П. Демаков, В. А. Корнеев, М. Н. Князев  

 
Приведены данные, характеризующие динамику численности зайца-беляка 

на территории заповедника «Большая Кокшага» за 22 года наблюдений, получен-
ные на основе зимних маршрутных учетов. Показано, что изменение плотности 
его популяции представляло собой вспышку размножения с прохождением фаз 
нарастания численности (1994-2000 гг.), максимума (2001-2003), снижения (2004-
2005) и депрессии (2006-2015). Наиболее значимыми факторами динамики чис-
ленности являлись плотность его популяции в предыдущем году и сумма осадков 
за апрель-май того же года. В связи с введением заповедного режима на изучае-
мой территории наблюдалось изменение поведения зверьков: они нередко сво-
бодно передвигаются по угодьям днем, стали менее боязливыми и при дневных 
встречах ближе подпускают к себе. 
 
Ключевые слова: заяц беляк, динамика численности, факторы, поведение. 

 
 

Введение 

Заяц-беляк (Lepus timidus L., 1758) является не только одним их по-
пулярнейших объектов спортивной охоты, но и важным элементом лес-
ных биоценозов, играя определенную роль в питании хищных зверей и 
птиц [1, 4, 9, 12, 16, 23, 25]. Он служит также источником природно-
очаговых инфекций человека и животных, оказывает значительное 
влияние на лесовозобновление.  

Несмотря на большое количество исследований, касающихся раз-
личных сторон жизнедеятельности зайца-беляка, многие вопросы его 
биологии и популяционной экологии остаются пока неясными. Это ка-
сается прежде всего закономерностей динамики численности данного 
вида и причин ее цикличности, выявленной рядом авторов. Так, к при-
меру, по данным учета шкурок зверей компанией Гудзонова залива в 
Канаде за 200-летний период, четко выражены циклы численности зай-
ца-беляка и рыси с периодом 9-10 лет [14, 17, 29, 30]. В средней полосе 
европейской части России периоды депрессии численности зайца-
беляка длятся, по данным исследователей [15, 16], 5-7 лет, а на Севере – 
9-11 лет. Колебания его численности в Якутии также происходят цик-
лически, повторяясь через 8-13 лет, и идут асинхронно в различных ее 
частях [21]. В заповеднике «Столбы» периоды низкой численности бе-
ляка длятся от 3 до 9 лет [24], а на территории Зейского заповедника 
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Амурской области в ее динамике за 16 лет какой-либо ритмики не про-
явилось [19]. 

Цель данной работы – анализ динамики численности зайца-беляка за 
22-летний период функционирования заповедника и выявление опреде-
ляющих ее факторов. В данной работе, которая является продолжением 
наших долговременных исследований в области экологии позвоночных 
животных [10, 11], сделана также попытка проследить влияние заповед-
ного режима на поведение зверьков. 

 
Состояние вопроса 

 
Популяция каждого живого организма, взаимодействуя с окружаю-

щим миром, преследует свою основную жизненную цель, заложенную 
природой, – сохранять определенный уровень численности, соответст-
вующий имеющимся ресурсам среды. Динамика численности популя-
ций животных, в процессе которой происходят ее постоянные колеба-
ния, представляет собой отражение их борьбы за свое существование. 
Без этих колебаний, названных С.С. Четвериковым [27] «волнами жиз-
ни» и являющихся необходимым состоянием популяций, немыслима 
эволюция биосферы [13, 18, 26, 28].  

Взгляды исследователей на причины, вызывающие изменения чис-
ленности в популяциях животных, в том числе и зайца-беляка, различ-
ны. Этой проблеме посвящены тысячи публикаций, и она, по общему 
признанию специалистов, считается главной и наиболее сложной в эко-
логии [5, 17, 22]. Одна группа авторов связывает эти причины с погод-
ными условиями, другая – с состоянием кормовой базы, третья – с 
взаимовлиянием в системе «хищник-жертва» или внутрипопуляционной 
стресс-регуляцией, четвертая – с возникновением эпизоотий, пятая – с 
межвидовой конкуренцией в биоценозах, шестая – с генетической и 
экологической неоднородностью популяций, шестая – с отравлением 
токсинами, выделяемыми животными в процессе своей жизнедеятель-
ности. Дело в том, что факторы динамики численности животных до-
вольно разнообразны и взаимосвязаны между собой. Истинная роль 
каждого из них часто завуалирована различными «шумами» и трудно 
поддается количественной оценке. Поэтому каждый исследователь под-
ходит к решению проблемы, исходя из широты своих знаний и научных 
интересов. Так, В.А. Попов [20] выделяет четыре группы факторов, из-
меняющих численность беляка в Волжско-Камском крае: эпизоотии, 
метеоусловия, хищники и стихийные бедствия. Последние губительно 
влияют на пойменные группировки зайцев во время паводков. Погода 
напрямую воздействует мало, но наблюдались случаи гибели зайчат в 
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периоды с повышенным количеством осадков, сопровождающиеся по-
холоданием. Теплое начало зимы с поздним установлением снежного 
покрова может вызывать повышенную гибель вылинявших к этому 
времени беляков, в том числе и в результате охоты. С ростом численно-
сти в популяциях беляков распространяются заболевания, сокращаются 
запасы зимних кормов и снижается их качество, растет численность 
хищников, усиливается промысел [16]. Ослабление популяций зайца 
вызывает, по-видимому, комплекс факторов, в том числе и гельминто-
зы. Потомство становится более слабым, подверженным губительному 
воздействию внешних условий. В то же время интенсивность размно-
жения беляков в Якутии [21] остается довольно стабильной и не может 
рассматриваться как причина падения их численности. На ее пике сра-
батывают какие-то внутрипопуляционные, не выясненные пока меха-
низмы, приводящие к резкому сокращению поголовья зверьков.  

Многообразие теорий динамики популяций животных объясняется 
несколькими причинами. Во-первых, оно обусловлено многообразием 
жизненных форм организмов, различающихся по своим экологическим 
свойствам, стратегии поведения и способности занимать определенное 
положение в биоценозах. Так, к примеру, одни виды способны домини-
ровать в биоценозе, а другие – нет, численность одних видов довольно 
стабильна во времени, а у других же периодически возникают вспышки 
массового размножения, заканчивающиеся глубокой и продолжитель-
ной депрессией [5, 8, 22]. Во-вторых, сказывается недостаток фактиче-
ских материалов, особенно основанных на длительных комплексных 
наблюдениях за состоянием популяций на стационарных объектах. Эта 
проблема остается актуальной и сегодня.  

Единой теории, способной объяснить колебания численности всех 
живых организмов, быть, вероятно, не может. Исследователям, по вы-
ражению Э. Пианки [18], всегда следует опасаться излишних упроще-
ний и мышления в рамках одного фактора, так как большинство или 
даже все рассмотренные гипотетические механизмы изменения состоя-
ния популяций могут действовать сообща, приводя к наблюдаемым 
циклическим колебаниям их численности. Усилия ученых должны быть 
направлены, вероятно, на разработку частных теорий популяционной 
динамики конкретных видов растений и животных. 

Наибольшее признание среди экологов получила в настоящее время 
так называемая «синтетическая» теория, рассматривающая колебания 
численности популяций животных как автоматическое взаимодействие 
двух принципиально различных процессов: модификации и регуляции 
[2, 5, 7, 8]. Их противопоставление друг другу невозможно и по сущест-
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ву неправильно. Модификация вызывает подъемы и спады численности, 
обусловленные случайными по отношению к популяции изменениями 
факторов. Влияние модифицирующих факторов на популяцию живот-
ного может быть прямым или косвенным – через изменение состояния 
кормовых растений и активности естественных врагов и конкурентов. 
Регуляция, в отличие от этого, заключается в сглаживании возникаю-
щих случайных колебаний различными действиями механизмов, зави-
сящих от плотности популяции и действующих по принципу отрица-
тельной обратной связи (рис. 1). В качестве регуляторов выступают 
внутри- и межвидовые отношения, действие которых ограничено опре-
деленными порогами (рис. 2). Так, многоядные хищники наиболее эф-
фективно сдерживают рост численности популяции жертвы только при 
низкой ее плотности. В более широких пределах действует численная 
реакция специализированных хищников, которые сохраняют регули-
рующее значение не только в период низкой численности своих жертв, 
но и во время ее существенных подъемов. Регулирующая роль болезней 
животных обнаруживается, как правило, на высоких уровнях плотности 
популяции, когда начинают сказываться неблагоприятные последствия 
скученности особей. Предельным регуляторным механизмом служит 
внутривидовая конкуренция, которая вступает в действие на уровнях 
численности, близких к полному насыщению среды. 

 

 
 

Рис. 1. Принципиальная схема синтетической теории динамики численности популяций 
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Рис. 2. Ступенчатый механизм регуляции численности популяций организмов 
 

Материал и методика исследования 
 

Исходный материал собран сотрудниками заповедника во время 
зимних маршрутных учетов, выполненных по стандартной методике в  
1994-2015 годах. Маршруты, протяженность которых составила в целом 
за все годы учетов 6468 км, заложены в различных лесных экотопах. 
Дополнительно обработано и проанализировано 555 карточек встреч 
зайцев-беляков и их следов, заполненных сотрудниками заповедника, из 
них карточек с визуальными встречами, большинство которых про-
изошло в бесснежный период, – 244. 

Для анализа состояния популяции зайца-беляка использовали:  
1) плотность популяции, экз. на 1000 га; 
2) абсолютную величину прироста популяции, показывающую раз-

ность между плотностью популяции зайца в текущем году и плотно-
стью его популяции в предыдущем году, ± экз. на 1000 га; 

3) коэффициент прироста популяции, выражаемый отношением 
плотности популяции зайца в текущем году к плотности его популяции 
в предыдущем году, доля единицы; 

4) коэффициент успешности развития популяции, выражаемый че-
рез отношение коэффициента прироста популяции зайца в текущем го-
ду к максимально возможной величине этого показателя при плотности 
его популяции, отмечавшейся в предыдущем году, доля единицы. 

Цифровой материал обработан на ПК с использованием стандартных 
методов математической статистики и пакетов прикладных программ, 
позволивших провести множественный регрессионный анализ. 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

263 
 

Результаты исследований и их интерпретация 

Анализ исходного материала показал, что все показатели состояния 
популяции зайца-беляка изменялись на территории заповедника «Боль-
шая Кокшага» в рассмотренный отрезок времени в очень больших пре-
делах (табл. 1). Так, плотность его популяции колебалась в пределах 
1,0–41,2 особей на 1000 га угодий заповедника или от 21 до 886 голов на 
всей его территории. Эти значения соответствуют низкому уровню чис-
ленности беляка в европейской части России [4, 15, 16, 23, 25], где мак-
симальная плотность его популяции достигает 300 особей на 1000 га, 
составляя в среднем 14-23 особи. Очень высокая численность беляка 
отмечается в Якутии, где в периоды максимума она поднимается до 
1000-2000 особей на 1000 га [21], а в Северной Америке – до 700 особей 
на 1000 га [30].  

Численность популяции зайца в заповеднике «Большая Кокшага», 
где основную долю площади занимают малопригодные для его жизни 
сосняки лишайниково-мшистые и зеленомошные, замещающиеся час-
тично березняками [6], лимитируется кормовой базой. Благоприятных 
же для его обитания экотопов, особенно осиновых и березовых молод-
няков на вырубках, немного, и они, к тому же, постепенно сокращаются 
в связи с введением заповедного режима, что приводит к снижению 
численности зайца. По мере развития биогеоценозов заповедника и 
приближению их к стадии климакса численность беляка должна посте-
пенно стабилизироваться на уровне более низком, чем прежде. В Зей-
ском заповеднике, где, как и в заповеднике «Большая Кокшага», мало 
пригодных для жизни беляка стаций, численность его в период депрес-
сии снижается до 2,0–4,1 особей на 1000 га в малокормных местах и до 
10,0–14,6 в более благоприятных условиях [1]. 

 
Таблица 1 

Изменчивость популяционных показателей зайца-беляка на территории заповедни-
ка по данным зимних маршрутных учетов за 1994-2015 годы 

Параметр 
Значения статистических показателей 

M x min max Sx 

Плотность популяции, экз. на 1000 га 13,6 1,0 41,2 12,0 
Прирост популяции, ± экз. на 1000 га -0,1 -15,4 23,0 10,5 

Коэффициент прироста популяции 1,4 0,2 5,6 1,4 

Коэффициент успешности развития 0,8 0,1 3,1 0,7 

Примечание: M x – среднее арифметическое значение показателя; min, max – мини-
мальное и максимальное значения; Sх – среднее квадратическое (стандартное) отклонение 
показателя. 
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Амплитуда изменений плотности популяции зайца в анализируемый 
отрезок времени достигала в заповеднике 42-кратной величины, что в 
целом соответствует данным по европейской части России [25]. В Си-
бири же максимум плотности популяции беляка превосходит минимум 
в 65 раз, а в Якутии – подчас даже в 77 раз [21]. Динамика плотности 
популяции зайца в заповеднике представляла собой вспышку размно-
жения с прохождением фаз нарастания численности, максимума, сни-
жения  и депрессии (рис. 3), во многом сходную со вспышками массово-
го размножения вредных лесных насекомых [7].  

Тренд значений показателя, т.е. общее направление его изменения, 
описывает функция  

Y = 5,01⋅10-3⋅Х4,128⋅exp(-5,98⋅10-6⋅Х5,128) + 6,21; R2 = 0,753, 
где Y – плотность популяции зайца, экз. на 1000 га; Х = t – 1992, где t – 
календарный год по юлианскому календарю. 
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Рис. 3.  Динамика плотности популяции зайца беляка на территории заповедника 
 
Значения индекса плотности популяции беляка, представляющие 

собой отношение фактической величины к расчетной по функции вре-
менного тренда, изменялись от 16,1 до 258,8 % . В динамике показателя 
выделяются два пика, приходящиеся на 1997 и 2011 годы (рис. 4). Глу-
бокая депрессия отмечается в 2006-2010 годах. Абсолютная величина 
годичного изменения плотности популяции зайца варьировала от -15,4 
до 23,0 особей на 1000 га (рис. 5), а коэффициента прироста – от 0,2 до 
5,6 относительных единиц (рис. 6). Наибольшие абсолютные положи-
тельные изменения отмечались в 1997, 1999 и 2002 годах, а отрицатель-
ные – в 1998, 2001 и 2005 
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Рис. 4.  Динамика индекса плотности популяции беляка на территории заповедника 
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Рис. 5. Динамика абсолютной величины прироста популяции зайца-беляка 
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Рис. 6. Динамика коэффициента прироста популяции зайца-беляка 
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Коэффициент прироста популяции (Кп), который, согласно синтети-
ческой теории динамики численности, изменяется автоматически в за-
висимости от ее плотности в биотопе, регулирующей процессы встречи 
половых партнеров, рождаемости и смертности, обеспечивая соблюде-
ние баланса между потребностями популяции и возможностями среды, 
действует у зайца-беляка очень слабо (рис. 7). Средний уровень его зна-
чений аппроксимирует функция Кп = 2,38⋅exp(–16,09⋅10– 2⋅Х) + 0,75, 
объясняющая только 22,2 % общей дисперсии показателя. Биологиче-
ский предел значений коэффициента прироста популяции (Кsup.), т.е. 
максимально возможный его уровень, наилучшим образом описывает 
функция Кsup. = 4,86⋅exp(–5,53⋅10– 3⋅Х 1,711) + 1,24, где Х – плотность 
популяции зайца в предыдущем году, экз. /1000 га.  

Отношение фактического значения коэффициента прироста популя-
ции зайца к максимально возможному позволяет оценить успешность 
его развития при наблюдаемой численности. Величина этого параметра, 
названного нами коэффициентом успешности развития популяции, из-
меняется у беляка на территории заповедника от 0,1 до 3,1 относитель-
ных единиц. В динамике его значений выделяется пять пиков, отмечав-
шихся в 1997, 1999, 2002, 2011 и 2013 годах (рис. 8), которые во многом 
совпадают с пиками других параметров, описанных выше. С 2003 по 
2010 годы наблюдалась депрессия популяции, частично проявляющаяся 
и на всех предыдущих графиках. 
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Рис. 7. Зависимость коэффициента прироста популяции зайца-беляка от ее плотности 
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Рис. 8. Динамика коэффициента успешности развития популяции беляка в заповеднике 

 
Какие же факторы обусловливают подъем и спад численности зайца 

и почему в ее динамике нет четко выраженной ритмики, выявленной 
исследователями в других регионах? В 2007 году Д.Б. Гелашвили с со-
авторами [3] предприняли попытку увязать изменения численности 
крупных млекопитающих, в том числе и зайца-беляка, за 11-летний пе-
риод (1994-2004 годы) с погодными условиями, которая оказалась без-
успешной. Причиной этого является, на наш взгляд, не только короткий 
период наблюдений, на что указывают сами авторы, но и игнорирование 
при математической обработке материала предыдущей плотности попу-
ляции животных.  

Проведенные нами расчеты показали, что погодные условия, учиты-
ваемые совместно с фактором плотности популяции зайца, оказывают 
существенное влияние на колебания его численности в заповеднике. 
Эту зависимость, в которой наиболее значимыми предикторами явля-
лись плотность популяции зайца в предыдущем году (N, экз. /1000 га) и 
сумма осадков за апрель-май того же года (Х, мм), аппроксимирует 
уравнение регрессии Y = 14,42⋅N0,511⋅exp(–22,89⋅10– 3⋅Х), объясняющее 
55,7 % исходной дисперсии численности животного (Y, экз. /1000 га). 
Логически оно полностью соответствует имеющимся сведениям по эко-
логии этого вида [16], согласно которым холодная погода весной, а осо-
бенно обильные осадки, приводят к массовой гибели зайчат. Влияние 
факторов плотности популяции зайца и весенних осадков весной наибо-
лее сильно проявляется при низком уровне их значений. По мере же 
увеличения величины этих предикторов сила их воздействия медленно, 
но неуклонно снижается, приближаясь к определенному порогу (рис. 9). 
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Рис. 9. Зависимость текущей плотности популяции (ПП) беляка от предыдущей и 

суммы осадков за апрель-май предыдущего года 
 
Еще одним фактором, оказывающим достоверное и положительное 

влияние на изменение численности зайца на территории заповедника, 
является максимальная высота снежного покрова зимой предшествую-
щего года (Z, см). С учетом этого фактора уравнение регрессии объяс-
няет уже 62,6 % дисперсии оцениваемого параметра и выглядит сле-
дующим образом: Y = 7,30⋅N0,523⋅exp(11,56⋅10– 3⋅Z – 28,7⋅10– 3⋅Х ). Уве-
личение толщины снежного покрова способствует улучшению условий 
ночевки зайца и снижению эффективности охоты его хищников. Дос-
тичь более высокой точности уравнения, видимо, невозможно из-за 
ошибок в оценке численности зайца. 

Отсутствие четкой ритмики плотности популяции зайца на террито-
рии заповедника объясняется, на наш взгляд, влиянием большого ком-
плекса хищников (волка, рыси, енотовидной собаки, хоря, куницы, фи-
лина, бородатой неясыти), а не какого-либо одного из них. Так, в част-
ности, нами было установлено, что шерсть беляков содержится в 58 % 
исследованных волчьих экскрементов, а динамика численности рыси 
совпадает с таковой у зайца [11]. Резко выраженные колебания числен-
ности видов в системе «хищник-жертва» возникают, как было доказано 
математически А. Лоткой и В. Вольтеррой еще в начале ХХ столетия 
[2, 7, 8, 15, 17], лишь в случае явного доминирования одного из видов 
хищников и запаздывания ответных реакций каждой из взаимодейст-
вующих популяций, обусловленных в основном продолжительностью 
беременности самок.  
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Введение заповедного режима привело, как показал анализ карточек 
встреч, к некоторому изменению поведения зайцев, которые стали 
меньше бояться людей и подпускать их на более близкое расстояние к 
себе. Об этом убедительно свидетельствуют изменения величины ин-
декса встреч беляка, представляющего собой отношение числа зафикси-
рованных встреч к плотности его популяции в данном году и средней 
дистанции убегания, т.е. расстояния, на котором он находился в момент 
встречи и был потревожен наблюдателем. На величину этих показате-
лей влияет, безусловно, множество факторов, в том числе плотность 
популяции зайца, погодные условия, а также добросовестность наблю-
дателя и количество времени, проведенное им в лесу. Однако, несмотря 
на большую вариабельность этих факторов, четко проявляется тенден-
ция к неуклонному увеличению значения индекса встреч зайца (рис. 10) 
и сокращению дистанции убегания (рис. 11), величина которой практи-
чески не зависит от плотности популяции животного (r = 0,25). В тече-
ние первых шести лет существования заповедника беляки при встречах 
обычно не подпускали человека ближе 20 м, а через 15 лет – чаще всего 
уже на 5-10 м. При этом зверьки, особенно молодые зайчата, уходили 
спокойно, иногда подпуская человека очень близко. 

 

0,45
0,56

1,21

1,73

0,0

0,5

1,0

1,5

2,0

1995-1999 2000-2004 2005-2009 2010-2014

Годы

С
ре

дн
и
й 

 и
н
де

кс
  в

ст
ре

ч

 
Рис. 10. Изменение величины индекса встреч зайца-беляка на территории заповедника 

 
Вне заповедной территории встречи свободно передвигающихся 

днем по лесу зайцев-беляков бывают очень редки. Так, один из авторов 
в течение более полусотни лет постоянно и круглогодично занимался 
проведением полевых зоологических исследований в лесах Республики 
Марий Эл и регулярно находился на природе с другими целями, в том 
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числе посещал в течение тридцати лет современную территорию запо-
ведника до его образования на этом месте. За весь этот срок он в днев-
ное время только четыре раза встречал свободно передвигающихся по 
лесу зайцев, а не поднятых им с лежки, в том числе одна пара бегающих 
зверьков была встречена в марте во время гона. 
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Рис. 11. Изменение средней дистанции убегания беляка на территории заповедника 
 
В различные сезоны года дневная активность беляков не одинакова. 

На четыре осенне-зимних месяца (с ноября по февраль) приходится 
10,8 % всех зафиксированных встреч, на два весенних (март и апрель) – 
16,1 %, на май – 10,3 %, июнь – 38,6 %, июль – 13,0 %. Повышение час-
тоты встреч зайцев в летние месяцы объясняется обилием кровососу-
щих насекомых, вынуждающих их кормиться в основном днем. Остав-
лять лежку днем заставляют зайцев также иксодовые клещи, от которых 
они пытаются избавиться, «купаясь» в песке и пыли на лесных дорогах, 
что неоднократно отмечают в карточках встреч сотрудники заповедни-
ка. В каждом из последующих месяцев (августе, сентябре и октябре) 
количество встреч было примерно одинаковым – в целом 11,2 % от об-
щего их числа за год. 

В карточках встреч отмечено также, что в первой декаде марта 
зверьки часто держатся парами, иногда по три особи вместе. Это свиде-
тельствует о прохождении у зайцев в эти сроки гона. Встречи пар на-
блюдались также в третьей декаде апреля и во второй декаде мая. В ию-
не у зайцев проходит второй гон, и животные часто держатся парами, 
иногда по три и четыре особи. В июле также иногда встречаются пары 
беляков.  
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Количество зафиксированных встреч зайца весьма неравномерно 
распределяется по светлому времени суток: из 223 встреч 9,4 % прихо-
дится на утро, 82,5 % – на средину дня, 8,1 % – на вечер. Такое распре-
деление, однако, связано, вероятнее всего, с особенностями распорядка 
дня работников охраны, нежели с образом жизни зайцев.  

Выводы 

1. Плотность популяции зайца-беляка на территории заповедника 
колебалась в пределах 1,0–41,2 особей на 1000 га угодий, что соответст-
вует низкому уровню его численности применительно к европейской 
части России. 

2. Численность популяции зайца в заповеднике лимитируется кор-
мовой базой. 

3. Динамика плотности популяции зайца в заповеднике с 1994 по 
2015 год представляла собой вспышку размножения с прохождением 
фаз нарастания численности, максимума, снижения  и депрессии, во 
многом сходную со вспышками массового размножения вредных лес-
ных насекомых. В ней отсутствует какая-либо ритмичность. 

4. Наиболее значимыми факторами динамики численности зайца 
являются плотность его популяции в предыдущем году, сумма осадков 
за апрель-май того же года и максимальная высота снежного покрова, 
снижающая эффективность охоты хищников.  

5. Введение заповедного режима приводит к некоторым изменени-
ям поведения зайцев: они нередко свободно передвигаются по угодьям 
днем, становятся менее боязливыми и при встречах ближе подпускают к 
себе людей. 

6. Исследования в области популяционной экологии зайца-беляка, 
учитывая его важную роль в биоценозах заповедника, необходимо про-
должить, обратив особое внимание на роль хищников в динамике его 
численности, сроки гона и влияние погодных условий на выживаемость 
молодняка.  

 

Авторы выражают искреннюю благодарность всем сотрудникам 
заповедника, принимавшим активное участие в сборе материала. 
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POPULATION DYNAMICS OF LEPUS AND SOME ASPECTS OF IT S BEHAVIOUR 
IN THE «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATURE RESERVE  

 
Yu.P. Demakov, V.А. Korneev, М.N. Knyazev  

 
Keywords: Lepus timidus, population dynamic, factors, behaviour. 
 
Some data characterizing the population dynamics of lepus in the «Bolshaya Kokshaga» na-

ture reserve were given. The data include 22-year observations, obtained on the basis of winter 
route recordings. It was shown that change in density of lepus population was an explosion of 
population passing through the phases of population – growth (1994-2000), maximum (2001-
2003), decrease (2004-2005), and depression (2006-2015). Population density in the preceding 
year and precipitation in April and May of the same year were the most significant factors for 
population dynamics. Changes in behavior of lepus (lepus freely move along the territory of the 
nature reserve  during the day, they are less timid and let people approach ) was observed as a 
result of reservation conditions introduction in the studied territory. 
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УДК 598.2 (470.343) 

ОРНИТОФАУНА  СОПРЕДЕЛЬНЫХ  
С  ЗАПОВЕДНИКОМ  ТЕРРИТОРИЙ 

 
Ю. Г. Мальков  

 
Проведен сравнительный анализ видового состава и плотности орнитофауны, 

не отнесенной к объектам охоты, в различных биотопах Марийского Полесья на 
территориях, сопредельных с заповедником «Большая Кокшага». Оценено влияние 
на особенности ее формирования кормовых, защитных и гнездопригодных свойств 
лесных биогеоценозов. Наибольшее количество видов птиц (22), отмечено в лесных 
экотопах с преобладанием спелых ельников, несколько меньше их (17) в спелых со-
сняках. В луговых экотопах обитает 19 видов, в околоводных – 17. Наиболее беден 
состав орнитофауны (всего 7 видов) в сосновых молодняках. В лесных экотопах 
наиболее часто встречаются зяблик (Fringilla coelebs L.), дрозд-рябинник (Turdus pi-
laris L.), пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) и большая синица (Parus major 
L.), в полевых – трясогузка белая (Motacilla alba L.), луговой чекан (Saxicola rubetra 
L.), обыкновенный сверчок (Locustella naevia Bodd.), жаворонок полевой (Alauda 
arvensis L.), в околоводных – чайка озерная (Larus ridibundus L.), ворона серая (Cor-
vus cornix L.), трясогузка белая (Motacilla alba L.), воробей полевой (Passer monta-
nus L.) и ласточка деревенская (Hirundo rustica L.). 

 
Ключевые слова: орнитофауна, биотопы, разнообразие. 
 

Введение 

 Устойчивость экологических систем определяется многими факто-
рами, одним из которых является биологическое разнообразие, в том 
числе и орнитофауны, которое может служить надежным показателем 
степени антропогенной нагрузки на экологические системы и использо-
ваться при мониторинге их состояния. Видовой состав орнитокомплек-
сов и плотность населения птиц в биотопах определяются совокупно-
стью целого ряда факторов, влияющих на кормовые, защитные и гнез-
допригодные условия их обитания. 

Цель работы – оценка видового состава и плотности орнитофауны, не 
отнесенной к объектам охоты, в различных биотопах Марийского Поле-
сья на территориях, сопредельных с заповедником «Большая Кокшага».  

Объекты и методы 

 Исследованиями охвачены лесные, луговые, водные и околоводные 
экотопы в Медведевском и Килемарском муниципальных районах Рес-
публики Марий Эл, которые по физико-географическому районированию 
входят в состав Центрального агроклиматического района Марийской 
низменности [1, 4]. Орнитологические полевые исследования проведены 
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в 2011-2014 годах на площади 4 тысячи гектар. Учет видового состава и 
численности птиц проведен по стандартной методике [2, 3] в весенне-
летний период 2011-2014 годов на орнитологических маршрутах, охва-
тивших около 4 тысяч гектаров угодий. При возникновении трудностей в 
определении таксономической принадлежности птиц использовали фо-
тофиксацию с последующей идентификацией видов по определителям и 
прослушиванием аналогов их голосов с записывающих устройств. Рас-
стояние до встречаемых на учете птиц оценивали глазомерно в момент их 
обнаружения визуально или по голосу. Расчет плотности населения птиц 
выполнен для каждого из встреченных видов в отдельности по формуле  

N вида = (n1 × 40) + (n2 × 10) + (n3 × 3) / L, 
где: N вида – число особей на 1 км2; n1 – n3 – число особей, зарегистри-
рованных в полосах обнаружения соответственно 0-25 м, 25-50 м, 50-
100 м и более; 40, 10, 3 – пересчетные коэффициенты; L – протяжен-
ность маршрута, км. 

Результаты исследований и их интерпретация 

 В обследованных нами экотопах, как показал учет, обитает 51 вид 
птиц, включенных в 25 семейств (табл. 1). Наибольшим количеством 
видов представлены семейства Славковые (Sylvidae), Дятловые 
(Picidae), Вьюрковые (Fringillidae), Ястребиные (Accipitridae), Трясогуз-
ковые (Motacillidae) и Дроздовые (Turdidae). Все экотопы имеют сугубо 
специфический состав орнитофауны. В смешанных елово-лиственных 
лесах отмечены представители 12 семейств, в спелых и приспевающих 
сосняках – 11-13, в сосновых молодняках – 6, на лугах и полях – 7-9, в 
околоводных экотопах – 11-16. Больше всего семейств птиц обитает в 
экотопах, примыкающих к водным объектам Килемарского муници-
пального района.  

 
Таблица 1 

Распределение количества видов орнитофауны по биотопам 

Семейство 
Число видов по биотопам и районам* 

I II III IV V 
М К М К М К М К М К 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 
1. Врановые (Corvidae) 1  1 1   1 1 1 2 
2. Дятловые (Picidae) 1 2 2 5     2 2 
3. Жаворонки (Alaudidae)   1 1   1 1 1  
4. Славковые (Sylvidae) 3 4 5 5 2 2 2 2 2 6 
5. Овсянковые (Emberizidae) 1 1 1 1 1 1 3  1  
6. Синицы (Paridae) 2 3 1 1 1 1    2 
7. Мухоловковые (Muscicapidae) 1 1 1 1      2 
8. Дроздовые (Turdidae) 1 1 2 2   2 2 1 3 
9. Трясогузковые (Motacillidae)   1 1 1 1 3 3 3 3 
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Окончание таблицы 1 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

10. Скворцы (Sturnidae)  1        1 
11. Вьюрковые (Fringillidae) 4 3 1 1 1 1 1 1 1 3 
12. Поползни (Sittidae) 1 1         
13. Пищуховые (Certhiidae) 1 1         
14. Кукушки (Cuculidae) 1 1   1     1 
15. Удоды (Upupidae)   1        
16. Совы (Strigidae)          1 
17. Голуби (Columbidae) 1 1 1 2      1 
18. Иволги (Oriolidae)   1        
19. Соколиные (Falconidae)       1    
20. Ястребиные (Accipitridae)       4 4 3 2 
21. Ткачиковые (Ploceidae)         1  
22. Ласточки (Hirundinidae)         1  
23. Стрижи (Apodidae)          1 
24. Иволги (Oriolidae)          1 
25. Поползни (Sittidae)          1 

Всего видов 18 20 19 21 7 6 18 14 17 32 
Примечание: * I – cмешанные елово-лиственные леса, II – сосновые леса, 

III – сосновые молодняки, IV – луговые биотопы, V – околоводные биотопы; М – Медве-
девский муниципальный район; К – Килемарский муниципальный район. 
 

В смешанных елово-лиственных древостоях на территории обследо-
ванных муниципальных районов обитает почти одно и то же число ви-
дов птиц, однако плотность их населения выше в Медведевском районе 
(табл. 2). Наиболее распространенными являются зяблик, дрозд-
рябинник, пеночка-весничка, синица большая. Значительна плотность 
населения пеночки-теньковки, овсянки обыкновенной, поползня, славки 
садовой, большого пестрого дятла и пищухи. Реже встречаются дрозды 
певчий и белобровик, клест-еловик, пеночка-трещотка, чечевица обык-
новенная, кукушка обыкновенная и вяхирь. Коэффициент сходства 
Жаккара, вычисленный по плотности населения видов, между районами 
составляет 0,67. 

В спелых и приспевающих сосняках встречено практически то же 
количество видов птиц, что и в смешанных елово-лиственных древосто-
ях, однако их состав и численность иные (табл. 3). Наиболее распро-
странены зяблик, дрозд-деряба и большая синица. Часто встречаются 
также мухоловка-пеструшка, конек лесной, жаворонок лесной, черный 
дрозд, пеночка-теньковка. Коэффициент сходства плотности населения 
видов между районами составил 0,60. 

В сосновых молодняках обитает небольшое число видов птиц, одна-
ко плотность большинства из них очень значительна (табл. 4). Коэффи-
циент сходства плотности населения орнитофауны между районами 
составляет 0,52. 
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Таблица 2 
Видовой состав и численность орнитофауны в лесных экотопах  
с преобладанием смешанных елово-лиственных древостоев 

№ 
п/п 

Вид 
Плотность населения птиц  

в различных районах, шт./км 2 
Медведевском Килемарском 

1 Зяблик (Fringilla coelebs L.) 285 173 
2 Дрозд-рябинник (Turdus pilaris L.) 162 113 
3 Пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) 154 113 
4 Большая синица (Parus major L.) 131 113 
5 Пеночка-теньковка (Phylloscopus collybita Vieill.) 69 87 
6 Славка садовая (Silvia borin Bodd.) 62 53 
7 Овсянка обыкновенная (Emberica citrinella L.) 69 60 
8 Поползень обыкновенный (Sitta europea L.) 62 53 
9 Пищуха (Certia familiaris L.) 46 40 
10 Большой пестрый дятел (Dendrocopos  major L.) 46 40 
11 Ворона серая (Corvus cornix L.) 38 0 
12 Мухоловка малая (Muscicapa parva Bechst.) 38 33 
13 Дубонос (Coccothraustes coccothraustes L.) 31 0 
14 Лазоревка (Parus caeruleus L.) 31 27 
15 Клест еловик (Loxia curvirostra L.) 8 7 
16 Чечевица обыкновенная (Carpodacus erythrinus Pall.) 8 7 
17 Кукушка обыкновенная (Cuculus canoris L.) 5 6 
18 Вяхирь (Columba palumbus L.) 5 0 
19 Московка (Parus ater L.) 0 7 
20 Пеночка зеленая (Phylloscopus trochiloides Sundev.) 0 27 
21 Обыкновенный скворец (Sturnus vulgaris L.) 0 47 
22 Черный дятел (Dryocopus martius L.) 0 7 
23 Ястреб-тетеревятник (Accipiter gentilis L.) 0 2 
 Общее число видов птиц 18 20 
 Общая плотность населения птиц, шт./км 2 1250 1015 

 
 

Таблица 3 
Видовой состав и численность птиц в лесных экотопах  
с преобладанием спелых и приспевающих сосняков 

№ 
п/п 

Вид 
Плотность населения птиц  

в различных районах, шт./км 2 

Медведевском Килемарском 
1 2 3 4 
1 Зяблик (Fringilla coelebs L.) 157 127 
2 Дрозд-деряба (Turdus viscivorus L.) 143 91 
3 Большая синица (Parus major L.) 143 91 
4 Мухоловка-пеструшка (Muscicapa hypoleuca Pall.) 86 71 
5 Конек лесной (Anthus trivialis L.) 86 55 
6 Жаворонок лесной (Lullula arborea L.) 71 55 
7 Черный дрозд (Turdus merula L.) 71 18 
8 Пеночка-теньковка (Phylloscopus collybita Vieill.) 71 55 
9 Овсянка обыкновенная (Emberica citrinella L.) 57 36 
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Окончание таблицы 3 
1 2 3 4 
10 Пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) 57 55 
11 Удод обыкновенный (Upupa epops L.) 57 0 
12 Серая славка (Scotocerca communis Lath.) 43 21 
13 Славка садовая (Silvia borin Bodd.) 29 55 
14 Славка-черноголовка (Silvia Atricapilla L.) 29 45 
15 Сойка (Garrulus glandarius L.) 29 18 
16 Большой пестрый дятел (Dendrocopos  major L.) 14 9 
17 Черный дятел (Dryocopus martius L.) 14 9 
18 Горлица (Streptopelia turtur L.) 4 3 
19 Иволга (Oriolus oriolus L.) 4 0 
20 Вяхирь (Columba palumbus L.) 0 3 
21 Дятел зеленый (Picus viridis L.) 0 55 
22 Малый пестрый дятел (Dendrocopos minor L.) 0 9 
23 Вертишейка (Jynx torguilla L.) 0 9 
 Общее число видов птиц 19 21 
 Общая плотность населения птиц, шт./км 2 1165 890 

 
 

Таблица 4 
Видовой состав и численность птиц в сосновых молодняках 

№ 
п/п 

Вид 
Плотность населения птиц  

в различных районах, шт./км 2 
Медведевском Килемарском 

1 Большая синица (Parus major L.) 120 200 
2 Зяблик (Fringilla coelebs L.) 130 180 
3 Славка садовая (Silvia borin Bodd.) 40 120 
4 Конек лесной (Anthus trivialis L.) 90 200 
5 Пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) 90 186 
6 Овсянка обыкновенная (Emberica citrinella L.) 40 80 
7 Кукушка обыкновенная (Cuculus canoris L.) 10 0 
 Общее число видов птиц 7 9 
 Общая плотность населения птиц, шт./км 2 520 966 

 
В луговых экотопах видовое разнообразие птиц значительно боль-

ше, однако плотность их населения невелика (табл. 5). Наиболее рас-
пространены здесь трясогузка белая, чекан луговой, сверчок обыкно-
венный, жаворонок полевой. Коэффициент сходства обилия орнитофау-
ны между районами составил 0,52. 

Особенно велико обилие орнитофауны в околоводных экотопах 
(табл. 6.), где наиболее распространены чайка озерная, ворона серая, 
ласточка деревенская, трясогузка белая и воробей полевой. Реже встре-
чаются крачка черная, крачка речная, трясогузка желтая, конек лесной, 
чекан луговой и жаворонок полевой. Из дневных хищников здесь отме-
чены черный коршун, канюк, ястреб-тетеревятник. 
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Таблица 5 
Видовой состав и численность птиц в луговых экотопах 

№ 
пп 

Вид  
Плотность населения птиц  

в различных районах, шт./км 2 

Медведевском Килемарском 

1 Трясогузка белая (Motacilla alba L.) 77 67 
2 Чекан луговой (Saxicola rubetra L.) 77 100 
3 Сверчок обыкновенный (Locustella naevia Bodd.) 46 60 
4 Жаворонок полевой (Alauda arvensis L.) 46 60 
5 Овсянка обыкновенная (Emberica citrinella L.) 40 0 
6 Трясогузка желтая (Motacilla flava L.) 38 7 
7 Ворона серая (Corvus cornix L.) 38 93 
8 Овсянка обыкновенная (Emberica citrinella L.) 38 0 
9 Щегол обыкновенный (Carduelis carduelis L.) 31 53 
10 Камышовка-барсучок (Acrocephalus arundinaceus L.) 31 27 
11 Ястреб-тетеревятник (Accipiter gentilis L.) 15 4 
12 Канюк обыкновенный (Buteo buteo L.) 15 7 
13 Конек луговой (Anthus pratensis L.) 8 40 
14 Каменка обыкновенная (Oenanthe oenanthe L.) 8 27 
15 Лунь полевой  (Circus cyaneus L.) 8 2 
16 Кобчик  (Erythropus vespertinus L.) 8 0 
17 Овсянка камышовая (Emberisa schoeniclus L.) 8 0 
18 Коршун черный (Milvus korshun Gm.) 2 2 
19 Сверчок речной (Locustella fluviatilis (Wolf) 0 2 
 Общее число видов птиц 18 15 
 Общая плотность населения птиц, шт./км 2 534 551 

 
Таблица 6 

Видовой состав и численность птиц в водных и околоводных биотопах 

№ 
п/п 

Вид 

Плотность населения птиц  
в различных районах, шт./км 2 

Пруд  
д. Нолька 

Озеро 
Молевое 

Пойма реки 
Б. Кундыш 

1 2 3 4 5 
1 Чайка озерная (Larus ridibundus L.) 300 100  
2 Ласточка деревенская  (Hirundo rustica L 208   
3 Трясогузка белая (Motacilla alba L.) 154 400  
4 Воробей полевой (Passer montanus L.) 123   
5 Конек лесной (Anthus trivialis L.) 123 40  
6 Ворона серая (Corvus cornix L.) 77 300  
7 Грач (Corvus frugilegus L.)  60  
8 Крачка черная (Chlidonias nigra L.) 50 20  
9 Жаворонок полевой (Alauda arvensis L.) 46   
10 Луговой чекан  (Saxicola rubetra L.) 46   
11 Клинтух (Columba oenas L.)   13 
12 Стриж черный (Apus apus L.)   100 
13 Щегол (Carduelis carduelis L.) 31 40  
14 Иволга (Oriolus oriolus L.)   38 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

280 
 

Окончание таблицы 6 

1 2 3 4 5 
15 Трясогузка желтая (Motacilla flava L.) 31 100  
16 Крачка речная (Sterna hirundo L.) 30 30  
17 Пеночка-весничка (Phylloscopus trochilus L.) 15  100 
18 Большой пестрый дятел (Dendrocopos  major L.)   75 
19 Малый пестрый дятел (Dendrocopos minor L.)   13 
20 Лазоревка (Parus caeruleus L.)   13 
21 Кукушка обыкновенная (Cuculus canoris L.)   16 
22 Мухоловка-пеструшка (Muscicapa hipoleuca Pall.)   50 
23 Мухоловка серая (Muscicapa striata Pall.)   13 
24 Пеночка-теньковка (Phylloscopus collybita Vieill.)   25 
25 Пеночка-пересмешка (Hippolais icterina Vieill.)   13 
26 Поползень обыкновенный (Sitta europea L.)   63 
27 Соловей обыкновенный (Luscinia luscinia L.)   25 
28 Синица большая (Parus major L.)   88 
29 Дрозд черный (Turdus merula L.)   75 
30 Дубонос (Coccothraustes coccothraustes L.)   50 
31 Коршун черный (Milvus korshun Gm.) 2 6 0 
32 Ястреб-тетеревятник (Accipiter gentilis L.) 2   0 
33 Канюк (Buteo buteo L.) 2 6 0 
 Общее число видов птиц 16 11 20 
 Общая плотность населения птиц, шт./км 2 1240 1102 770 

 

Выводы 

1. На обследованных территориях в различных экотопах обитает 51 
вид птиц, относящихся к 25 семействам. Редких видов, занесенных в 
Красные книги РФ и Республики Марий Эл, не выявлено. 

2. Состав и обилие орнитофауны в каждом экотопе сугубо специ-
фичны и зависят от его кормовых, защитных и гнездопригодных 
свойств. Наиболее велико видовое разнообразие птиц в околоводных 
экотопах (поймах рек с заливными лугами, зарослями кустарников и 
куртинами деревьев, прибрежных участках прудов и озер). Немногим 
меньше обитает птиц в лесных экотопах со сложной структурой насаж-
дений, которые чередуются с небольшими участками открытых про-
странств. Самые бедные в видовом отношении орнитокомплексы скла-
дываются в сосновых молодняках, однако плотность некоторых видов 
птиц в них бывает очень значительна. 

3. В лесных экотопах наиболее часто встречаются зяблик, дрозд-
рябинник, пеночка-весничка  и большая синица, в полевых – трясогузка 
белая, луговой чекан, обыкновенный сверчок, жаворонок полевой, в 
околоводных – чайка озерная, ворона серая, трясогузка белая, воробей 
полевой и ласточка деревенская. 
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AVIFAUNA ADJACENT TO THE NATURE RESERVE AREAS  
 

Yu. G. Malkov 
 

A comparative analysis of species composition and density of bird faina (not the hunting 
area) in different biotopes of Mari forests in the cross-border to the «Bolshaya Kokshaga» nature 
reserve territories was carried out. Influence on the peculiarities of its formation feed, protective, 
and  suitable for nests-making characteristics of forest biogeocenoses was assessed. Most birds 
species (22) was found in the forests where mature fir prevails, there are a few less birds species 
(17)  in mature pine forests. Nineteen birds species dwell in the fields, seventeen birds species – 
in the close to the water territories. There are only 7 birds species in young pine forests. Chaf-
finch (Fringilla coelebs L.), snowbird (Turdus pilaris L.), willow warbler (Phylloscopus trochi-
lus L.), and great tit (Parus major L.) are more often met in forests; wagtail (Motacilla alba L.), 
whinchat (Saxicola rubetra L.), eastern grasshopper warbler (Locustella naevia Bodd.), field lark 
(Alauda arvensis L.) – in fields; lake seagull (Larus ridibundus L.), hooded crow (Corvus cornix 
L.), wagtail (Motacilla alba L.), field sparrow (Passer montanus L.), and   chimney swallow 
(Hirundo rustica L.) – in the close to the water territories. 

 
Keywords: bird fauna, structure, biotopical distribution of number of birds. 
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УДК 597.2/5:556.1 (470.343) 

ИХТИОФАУНА ЗАПОВЕДНИКА «БОЛЬШАЯ КОКШАГА» 
 

О. Н. Артаев 
 

Проведен сравнительный анализ рыбного населения в различных водных 
объектах заповедника: р. Большая Кокшага, ее затона, руч. Арьи, озер Шушер и 
Кошеер. Приведены краткие очерки по биологии и экологии отдельных видов 
рыб. В результате проведенного исследования установлено обитание в водных 
объектах заповедника 18 видов рыб. Доминантом по численности является плот-
ва, широко распространен также окунь. Наибольшее видовое разнообразие, ха-
рактерное для р. Большая Кокшага, постепенно уменьшается в водоемах по мере 
снижения связи с ней. Экологические условия в р. Большая Кокшага, а особенно 
в оз. Шушер, не вполне благоприятны для существования ихтиофауны, о чем го-
ворит низкая выровненность ее структуры. На оз. Шушер у рыб отмечены мор-
фологические аномалии. 
 
Ключевые слова: водные объекты, ихтиофауна, структура, условия обитания. 

 
На территории заповедника «Большая Кокшага» довольно много 

различных водных объектов [1], однако сведения о составе их ихтио-
фауны полностью отсутствуют. Для ликвидации этого пробела в науч-
ных знаниях была организована специальная экспедиция, которая рабо-
тала с 22 по 26 июля 2013 года. Результатом ее работы явилась данная 
публикация. 

Методика и материалы 

 Участниками экспедиции обследованы следующие водные объекты: 
р. Большая Кокшага (русловая часть и затон у кордона Шимаево), 
руч. Арья (русло), озера Шушер и Кошеер. Для отлова рыбы в русловой 
части и в затоне р. Большая Кокшага использовали бредень, в ручье 
Арья – бредень и ставные жаберные сети с ячеей 18 мм, на оз. Шушер и 
Кошеер – сети с ячеей 20 и 40 мм. Всего отловлено 659 экземпляров 
рыб. Основную часть материала обрабатывали на месте, а некоторые 
экземпляры рыб фиксировали в 4 %-м растворе формалина и обрабаты-
вали в лабораторных условиях. У ряда видов проводили по методике 
Правдина [5] с помощью штангенциркуля замер морфологических па-
раметров. Для оценки видовой структуры ихтиофауны использовали 
различные индексы [3, 4], а для оценки ее сходства между различными 
объектами – коэффициент Жаккара. Обилие видов в водоеме оценивали 
по шкале В.Г. Терещенко и С.Н. Надирова в модификации В.П. Иванче-
ва и Е.Ю. Иванчевой [2]. 
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Результаты исследований и их интерпретация 

 В обследованных водных объектах заповедника обитает в общей 
сложности 17 видов рыб. Однако в каждом из этих объектов, исходя из 
особенностей всего комплекса их физических, химических и биологиче-
ских параметров, состав ихтиофауны сугубо специфичен (табл. 1).  

 
Таблица 1 

Видовой состав ихтиофауны в различных водоемах заповедника 

Вид  рыбы 
Доля вида в сообществах различных водоемов, % 

Б. Кокшага, 
русло  

Б. Кокшага, 
затон  

Арья Оз. Шушер 

Плотва  67,0 56,5 43,9 62,8 
Окунь речной 9,0 13,9 9,8 17,5 
Елец 5,3 0,0 34,1 0,0 
Пескарь белоперый 5,3 0,0 0,0 0,0 
Лещ  2,7 1,9 0,0 1,6 
Язь  2,7 0,5 0,0 0,0 
Красноперка 2,1 18,7 0,0 14,8 
Голец усатый 1,6 0,0 7,3 0,0 
Щиповка сибирская 1,6 0,0 0,0 0,0 
Уклейка  1,1 6,7 0,0 0,0 
Пескарь обыкновенный 1,1 0,0 0,0 0,0 
Щука  0,5 1,4 0,0 0,5 
Густера  0,0 0,5 0,0 0,0 
Линь 0,0 0,0 0,0 1,1 
Ерш обыкновенный 0,0 0,0 4,9 0,5 
Жерех  0,0 0,0 0,0 0,5 
Голавль  0,0 0,0 0,0 0,5 

 
Наиболее богата ихтиофауна в русле р. Б. Кокшага, где обитает 12 ви-

дов рыб, среди которых доминирует плотва Rutilus rutilus. Структура 
рыбного населения устроена очень сложно, о чем свидетельствует значе-
ние индекса Маргалефа, но выравненность обилия видов слабая (табл. 2). 
В отловах отсутствовали налим и сом, которые, по словам местных жите-
лей, обитают здесь. В затоне этой реки видовой состав рыб беднее и до-
минирование плотвы меньше. Второе место по численности занимает 
красноперка, третье – окунь, четверное – уклейка. Еще беднее состав 
ихтиофауны и слабее выраженность доминирующего вида в руч. Арья, 
который является одним из притоков Б. Кокшаги. В оз. Шушер, которое 
во время половодья соединяется с Б. Кокшагой, параметры структуры 
рыбного населения практически такие же, как и в затоне реки, однако 
видовой состав ихтиофауны иной, о чем свидетельствует величина коэф-
фициента сходства (табл. 3). Здесь обитают жерех и голавль, не встречен-
ные в других водоемах, зато отсутствуют елец, пескарь белоперый, язь, 
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голец усатый, уклейка, щиповка сибирская и густера. Обитает здесь, ве-
роятно, и карась, однако в сети он не попал. Самая бедная ихтиофауна в 
озере Кошеер, где обитает только окунь.  

 
Таблица. 2 

Параметры структурной организации ихтиофауны водных объектов заповедника 

Параметр структуры 
Значения параметров ихтиофауны в различных объектах  
Б. Кокшага, 

русло 
Б. Кокшага, 

затон 
руч. Арья оз. Шушер 

Объем вылова, экз. 188 209 41 183 
Число видов 12 9 5 9 
Индекс доминирования 0,67 0,56 0,44 0,63 
Индекс Симпсона-Гибсона 2,15 2,65 3,06 2,23 
Индекс выравненности 0,18 0,29 0,61 0,25 
Индекс Маргалефа 2,10 1,50 1,08 1,54 

 
Таблица. 3 

Матрица коэффициентов сходства видовой структуры ихтиофауны водных объектов  

Водоем 
Коэффициент сходства ихтиокомплексов 

Б. Кокшага, 
русло 

Б. Кокшага, 
затон 

Арья Шушер 

Б. Кокшага, русло 1,00    
Б. Кокшага, затон 0,67 1,00   
Арья 0,47 0,89 1,00  
Шушер 0,44 0,77 0,79 1,00 

 
У наиболее распространенных видов рыб измерены морфометриче-

ские показатели, анализ которых показал значительную их изменчи-
вость, особенно у окуня в оз. Шушер (табл. 4-7), свидетельствующей о 
большой экологической пластичности этого вида и его способности из-
менять параметры своего тела в соответствии с условиями среды обита-
ния. У некоторых экземпляров рыб были обнаружены внешние анома-
лии. Так, у одного леща на оз. Шушер была замечена аномалия строения 
тела в виде эпителиального нароста на нижней губе и правой части 
верхней губы (рис. 1), а у плотвы отмечены увеличенные глаза и ис-
кривление боковой линии. В сетях на оз. Кошер многие рыбы были 
сильно поедены плавунцами (рис. 2). 

 
Таблица 4 

Биометрическая характеристика основных признаков плотвы из оз. Шушер  

Параметр 
Значения параметров (n = 9)* 

Mx min max Sx V 
1 2 3 4 5 6 

Длина тела, мм 154,3 120,6 193,0 25,5 16,5 
Длина головы, мм 36,7 27,6 43,9 5,9 16,1 
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Окончание таблицы 4 
1 2 3 4 5 6 

Значения параметров в долях длины тела, % 
Наибольшая толщина тела 14,9 13,2 16,9 1,1 7,4 
Наибольшая высота тела 30,8 27,5 32,5 1,5 4,9 
Наименьшая высота тела 9,9 9,6 10,5 0,3 3,0 
Антедорсальное расстояние 52,4 49,6 54,2 1,6 3,1 
Антевентральное расстояние 50,4 48,4 51,8 1,0 2,0 
Антеанальное расстояние 72,1 69,5 73,2 1,1 1,5 
Постдорсальное расстояние 34,9 31,0 38,5 2,5 7,2 
Длина хвостового стебля 18,4 16,4 20,2 1,1 6,0 
Длина основания D 13,9 12,3 15,0 0,8 5,8 
Высота D 22,0 20,3 25,8 1,6 7,3 
Длина основания A 11,0 9,6 12,4 0,8 7,3 
Высота A 13,3 12,5 14,1 0,6 4,5 
Длина P 17,7 16,7 18,7 0,7 4,0 
Длина V 17,0 15,2 18,4 1,2 7,1 
Расстояние PV 26,0 24,5 27,2 1,0 3,8 
Расстояние VA 20,8 19,5 24,3 1,4 6,7 

Значения параметров в долях длины головы, % 
Длина рыла 28,6 26,5 34,4 2,3 8,0 
Диаметр глаза 26,5 25,0 30,1 2,3 8,7 
Заглазничный отдел головы 50,7 44,9 60,5 4,4 8,7 
Высота головы 76,3 71,8 83,2 3,6 4,7 
Ширина лба 37,1 31,0 40,4 2,9 7,8 

Метрические признаки 
Общее число лучей A 12,0 11,0 13,0 0,6 5,0 
Общее число лучей D 12,0 12,0 12,0 - - 
Число чешуй в боковой линии 41,3 38,0 43,0 1,8 4,4 

Примечание: *Здесь и далее: Мх, min, max – среднее, минимальное и максимальное 
значения признака, Sx – среднее квадратическое  отклонение, V – коэффициент вариации, %. 

 
 

Таблица 5 
Биометрическая характеристика основных признаков ельца из руч. Арья  

Параметр 
Значения параметров (n = 8) 

Mx min max Sx V 

1 2 3 4 5 6 

Длина тела, мм 134,6 121,2 166,5 14,8 11,0 
Длина головы, мм 32,6 29,1 40,6 3,6 11,0 

Значения параметров в долях длины тела, % 
Наибольшая толщина тела 12,6 11,8 14,1 0,8 6,3 
Наибольшая высота тела 22,8 21,0 24,9 1,2 5,3 
Наименьшая высота тела 9,3 8,8 9,6 0,3 3,2 
Антедорсальное расстояние 51,1 49,7 52,5 1,0 2,0 
Антевентральное расстояние 46,7 24,6 51,8 9,0 19,3 
Антеанальное расстояние 69,0 65,7 73,0 2,5 3,6 
Постдорсальное расстояние 38,1 35,5 39,7 1,3 3,4 
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Окончание таблицы 5 

1 2 3 4 5 6 
Длина хвостового стебля 22,3 20,5 24,3 1,3 5,8 
Длина основания D 9,9 8,9 10,6 0,7 7,1 
Высота D 19,9 19,0 20,7 0,6 3,0 
Длина основания A 10,2 8,5 15,2 2,2 21,6 
Высота A 15,8 14,7 16,9 0,7 4,4 
Длина P 18,5 16,9 20,6 1,2 6,5 
Длина V 15,6 14,8 16,6 0,6 3,8 
Расстояние PV 25,4 23,5 27,1 1,4 5,5 
Расстояние VA 18,0 16,5 20,0 1,2 6,7 

Значения параметров в долях длины головы, % 
Длина рыла 27,7 25,4 30,2 1,5 5,4 
Диаметр глаза 26,3 24,2 28,3 1,6 6,1 
Заглазничный отдел головы 47,4 44,7 50,3 1,8 3,8 
Высота головы 62,6 58,4 65,9 2,3 3,7 
Ширина лба 32,2 30,7 33,3 1,0 3,1 

Метрические признаки 
Общее число лучей A 10,0 9,0 10,0 - - 
Общее число лучей D 9,0 9,0 9,0 - - 
Число чешуй в боковой линии 49,0 47,0 51,0 1,4 2,9 

 
Таблица 6 

Основные биометрические признаки красноперки из оз. Шушер 

Параметр 
Значения параметров (n = 10) 

Mx min max Sx V 

1 2 3 4 5 6 

Длина тела, мм 125,4 113,5 155,0 13,7 10,9 
Длина головы, мм 30,0 26,8 37,9 3,4 11,3 

Значения параметров в долях длины тела, % 
Наибольшая толщина тела 14,1 12,3 15,8 0,9 6,4 
Наибольшая высота тела 32,0 29,4 33,7 1,3 4,1 
Наименьшая высота тела 10,0 9,2 10,5 0,4 4,0 
Антедорсальное расстояние 57,5 54,5 60,9 1,7 3,0 
Антевентральное расстояние 47,9 45,0 50,8 1,7 3,5 
Антеанальное расстояние 69,3 65,9 71,6 1,7 2,5 
Постдорсальное расстояние 31,7 28,8 34,2 1,7 5,4 
Длина хвостового стебля 17,9 16,0 21,4 1,6 8,9 
Длина основания D 11,3 10,2 11,9 0,6 5,3 
Высота D 21,7 19,8 26,6 2,1 9,7 
Длина основания A 13,4 11,5 17,2 1,6 11,9 
Высота A 17,0 15,8 19,3 1,1 6,5 
Длина P 20,1 19,0 22,8 1,1 5,5 
Длина V 17,5 16,4 19,2 0,8 4,6 
Расстояние PV 23,9 21,6 26,2 1,6 6,7 
Расстояние VA 20,3 18,8 22,6 1,2 5,9 
Длина С 25,0 21,6 28,2 2,1 8,4 
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Окончание таблицы 6 

1 2 3 4 5 6 

Значения параметров в долях длины головы, % 

Длина рыла 27,0 24,3 29,1 1,7 6,3 
Диаметр глаза 30,2 25,7 33,1 2,3 7,6 
Заглазничный отдел головы 44,8 43,3 47,5 1,4 3,1 
Высота головы 75,2 69,8 79,6 2,8 3,7 
Ширина лба 37,2 35,2 39,8 1,6 4,3 

Метрические признаки 
Общее число лучей A 13,2 11,0 16,0 1,6 12,1 
Общее число лучей D 10,0 10,0 10,0 0,0 - 
Число чешуй в боковой линии 41,0 39,0 43,0 1,2 2,9 

 
Таблица 7 

Биометрическая характеристика основных признаков окуня из оз. Шушер  

Параметр 
Значения параметров (n = 10) 

Mx min max Sx V 

Длина тела, мм 165,3 115,8 275,0 58,3 35,3 
Длина головы, мм 53,2 36,5 84,7 17,6 33,1 

Значения параметров в долях длины тела, % 
Наибольшая толщина тела 33,4 14,1 125,7 45,2 135,3 
Наибольшая высота тела 65,3 25,8 259,7 95,2 145,8 
Наименьшая высота тела 19,9 7,5 79,2 29,1 146,2 
Антедорсальное расстояние 76,2 30,1 302,9 111,1 145,8 
Расстояние между спинными плавниками 7,1 2,4 25,0 8,8 123,9 
Длина хвостового стебля 58,2 20,9 235,1 86,7 149,0 
Длина основания D I 75,7 29,1 299,7 109,7 144,9 
Длина основания D II 41,6 16,3 165,1 60,5 145,4 
Длина основания A 26,6 9,7 107,1 39,5 148,5 
Высота A 41,6 13,0 176,9 66,3 159,4 
Расстояние от ануса до A 9,3 2,6 35,5 12,9 138,7 

Значения параметров в долях длины головы, % 
Длина рыла 38,1 24,6 99,1 29,9 78,5 
Диаметр глаза 27,3 19,5 54,4 13,5 49,5 
Заглазничный отдел головы 74,3 50,2 185,5 54,5 73,4 
Длина верхнечелюстной кости 56,9 36,8 145,1 43,3 76,1 
Высота головы 85,5 56,6 211,6 61,8 72,3 
Ширина лба 35,1 21,1 90,6 27,3 77,8 

Метрические признаки 
Общее число лучей A 10,5 10,0 11,0 0,5 4,8 
Общее число лучей D I 14,2 14,0 15,0 0,4 2,8 
Общее число лучей D II 15,7 14,0 18,0 1,4 8,9 
Число чешуй в боковой линии 60,5 58,0 63,0 1,9 3,1 



Научные труды Государственного природного заповедника «Большая Кокшага». Вып. 7 
 

288 
 

 

     

Рис. 1. Нарост на губах у леща (слева) и увеличенные глаза у плотвы из оз. Шушер. 
 

     
 

Рис. 2. Окуни в оз. Кошер, поеденные жуками-плавунцами. 
 

В результате проведенного исследования достоверно установлено 
обитание в водных системах заповедника «Большая Кокшага» 17 видов 
рыб. Еще как минимум три вида (карась, налим и сом), обитающие в 
них, в отловах не были обнаружены. Ихтиофауна каждого водоема су-
губо специфична, однако в большинстве из них доминирует плотва. Ис-
ключением является оз. Кошеер, где обитает только окунь, широко рас-
пространенный и в других водоемах. Наиболее разнообразна ихтиофау-
на в р. Большая Кокшага.  

Автор выражает благодарность О.Г. Гришуткину, Е.В. Варгот за по-
мощь в отловах рыб, а Н.Г. Баянову – в определении их питания. 
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ICHTHYOFAUNA  
OF «BOLSHAYA KOKSHAGA» NATURE RESERVE  

 
О.N. Artaev 

 
A comparative analysis of the ichthyofauna in various waterbodies of the «Bolshaya Kok-

shaga» nature reserve (the Bolshaya Kokshaga river and its backwater, the Arya river, lake 
Shusher, and lake Kosheer) was carried out. Brief description on biology and ecology of some 
fish species was given. As a result of the carried out research, 18 fish species were determined to 
live in the waters of the reserve. Roach is the dominant in the waters, but perch is also wide-
spread. There are more fish species in the Bolshaya Kokshaga river. The farther a body of water 
is located from the Bolshaya Kokshaga river, the less fish species live in it. Ecological conditions  
in the Bolshaya Kokshaga river, and lake Shusher in particular, are not favourable for  ichthyo-
fauna.  Low evenness of ichthyofauna structure is the proof of the idea. Lake Shusher fish was 
found to have some anatomical abnormalities. 

 
Keywords: waterbodies, ichthyofauna, structure, living conditions. 
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