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Растительный покров большинства торфяных болот северного полушария – само-
организующаяся эндогенно развивающаяся экосистема и эта ее способность опреде-
ляется сфагновыми мхами, благодаря их эдификаторной роли. В условиях Приамурья
начальная фаза постпирогенной сукцессии на торфяных болотах является детерми-
нантной (Kopoteva, Kuptsova, 2016а), потому что с самого начала доминируют терми-
нальные виды, являвшиеся доминантами и до пожара (Titlyanova et al., 1993). Но это
относится только к кустарничково-травяному ярусу, сукцессии мохообразных разви-
ваются по своим закономерностям и они изучены очень слабо. Мхи – исключительно
чувствительный компонент, хорошо отражающий даже небольшие изменения физи-
ко-химических условий среды, которые часто не проявляются на уровне сосудистых
растений (Proktor, 1982; Schofield, 1985). Мхи способны к репарации фотосинтетиче-
ской деятельности после весенних и осенних заморозков и сухих периодов летом, что
свидетельствует о высокой устойчивости фотосинтетического аппарата, и позволяет
им занимать заметное место в сообществах (Shpak, 2008). Сфагновые же мхи относят-
ся к “ключевым видам” (эдификаторам) мезо-олиготрофных болот, так как создают
среду, в которой снижаются темпы минерализации опада сосудистых растений и сами
по себе являются главным материалом в процессе торфообразования, что доказано в
экспериментах. Поэтому считается, что восстановление мезо-олиготрофной болот-
ной экосистемы не может рассматриваться как успешное, до тех пор, пока не восста-
новлено растительное сообщество с доминированием сфагновых мхов. Но продуктив-
ность сфагновых мхов находится в сильной зависимости от гидрологического режима
в летний период. По данным наших исследований доля продукции сфагновых мхов от
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общей продукции мезотрофных болотных фитоценозов Приамурья колеблется от 8
до 57%. На мезотрофных болотах Европейской части России эти колебания находятся
в пределах 30–34% (Elina et al., 1984). В засушливые годы в Приамурье сфагновые мхи
образуют лишь 7–9% от собственной фитомассы. Во влажные годы их продукция до-
стигает 90–96% от запасов своей фитомассы (3.2–4.6 т/га). Доля сфагновых мхов в
надземной фитомассе периодически выгораемых мезотрофных болот Приамурья ва-
рьирует от 45 до 62% (Kopoteva, 1999). Таким образом, они являются самым важным и
одновременно наиболее уязвимым компонентом растительного покрова торфяных
болот.

В последнее время проявляется большой интерес исследователей к проблеме вос-
становления напочвенного покрова с моховым ярусом после пожаров и палов в лес-
ных экосистемах, как наиболее уязвимого компонента растительного покрова. По-
явился целый ряд публикаций, описывающих результаты наблюдений восстановле-
ния после пожаров, в том числе после экспериментальных контролируемых
выжиганий (Gorshkov et al., 1995; Perevosnikova et al., 2007; Sofronov et al., 2008; Kovale-
va et al., 2011; Kovaleva, Ivanova, 2013; Volokitina et al., 2013; Kovaleva, 2015; Ivanova et al.,
2017). Результатов же исследований восстановления мохового яруса после пожаров на
торфяных болотах и пирогенных сукцессий мхов на торфе крайне мало (Popov, 2000;
Kopoteva, 2008; Kosykh, 2011). Между тем, уничтожение мохового покрова приводит к
нарушению основной биосферной функции торфяных болот, в результате чего они
перестают какое-то время быть стоком углерода (Naumov et al., 2009). По результатам
исследований состояния верховых “островных” болот лесостепи Западной Сибири
пирогенный фактор играет здесь ключевую роль. Деградация болота проявляется в ви-
де разрастания кустарников и кустарничков, снижения скорости накопления торфа
вследствие выгорания сфагновых мхов (Naumov et al., 2009). Те же процессы мы на-
блюдаем и в наших исследованиях (Kopoteva, Kuptsova, 2016 а).

Мезотрофные болота Приамурья так же, как и на юге Западной Сибири, занимают
в регионе южный форпост распространения и тоже находятся в условиях неустойчи-
вого увлажнения. Хотя годовое количество осадков в Приамурье в 2 раза больше, вы-
сокая частота повторяемости пожаров (из-за контрастности увлажнения) наносит
процессам торфообразования невосполнимый ущерб. Пирогенный фактор в Приаму-
рье считается ландшафтообразующим (Kopoteva, 1999; Burenina, 2006). Крупные лес-
ные пожары, при которых выгорают и болота, за последние десятилетия наблюдались
с периодичностью 8 лет (Sokolova et al., 2009). Для сравнения: рассчитанный для забо-
лоченных лиственничников Средней Сибири зоны северной тайги межпожарный ин-
тервал составляет от 73 ± 8 до 138 ± 18 лет при ведущей роли природной составляющей
в возникновении пожаров (Kharuk et al., 2005).

Все эти данные заставляют задуматься о пересмотре концепции, рассматривающей
торфяные болота северного полушария, как абсолютный сток углерода (O’Neyll,
2002). Поскольку многократное воздействие пожаров может трансформировать эко-
системы в источники углерода не только за счет прямых его выбросов при сгорании
биомассы и косвенных воздействий пожаров на тепловой и водный режим, но и меня-
ет структуру и функционирование экосистем.

Целью нашей работы было: проследить изменения видового состава и динамику
фитомассы мхов на начальном этапе пирогенной вторичной сукцессии и выявить осо-
бенности восстановления сфагнового покрова в условиях Приамурья.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучение хода восстановления растительного покрова проводилось в течение 10 лет
на Бичевском болотном массиве (47°48' с.ш., 135°39' в.д.), типичном для Среднеамур-
ской низменности, на котором в середине июня 2008 г., в конце засушливого периода,
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прошел пожар. До пожара доминантами растительного покрова были: Chamaedaphne
calyculata + Ledum palustre + Carex globularis + Sphagnum fuscum. Пожаром было уничто-
жено более 80% растительного покрова на площади болота, в том числе древесный
ярус, состоявший из угнетенной лиственницы Vа класса бонитета. Однако из-за быст-
рого прохождения огня при сильных порывах ветра на торфяных болотах остаются от-
дельные редкие неповрежденные огнем участки (Kopoteva, Kuptsova, 2016 b). Прогора-
ние было мозаичным, в основном на глубину сфагнового очеса на 5–10 см в пониже-
ниях и 20–30 см на подушках, местами выгорел торф. На пройденных огнем участках
были полностью уничтожены: надземные живая фитомасса и мортмасса кустарничко-
во-травяного яруса, живая фитомасса и значительная часть мортмассы (очеса) мохо-
вого яруса, обнажились кочки пушицы влагалищной, ранее скрытые моховым покро-
вом, погибли возобновление и подрост лиственницы, 95% взрослых деревьев. На пер-
вом этапе восстановления происходило уплотнение верхнего торфяного слоя и
сохранившегося сфагнового очеса, их проседание и подъем уровня болотных вод. Это
отмечалось после катастрофических пожаров на торфяных болотах и другими иссле-
дователями (Tsaregradskaja, Kositsin, 1999).

Моховый ярус до пожара состоял из сфагновых мхов с очень небольшой примесью
видов рода Polytrichum. Проективное покрытие (ПП) мохового яруса составляло до
пожара 80–90%, в микрорельефе преобладали подушки и ковры, образованные
Sphagnum fuscum (Schimp.) Klinggr., с небольшой примесью S. divinum1 Flatb. et K. Hassel.
Склоны подушек в смешанных со S. divinum дернинах занимал S. balticum (Russ.) Russ.
ex C. Jens., днища понижений были заняты только S. balticum. Более подробное описа-
ние растительности болотного фитоценоза до пожара приводится в более ранних на-
ших работах (Kopoteva, Kuptsova, 2016 а, 2016 б).

Торфяная залежь мощностью 2–2.5 м низинно-переходного типа имеет типичное
для мезотрофных болот Среднеамурской низменности строение, сложена, главным
образом, травяно-древесно-кустарничковыми, кустарничково-травяными торфами, в
основном низинными, лишь в верхней части переходными (Kopoteva, 2011).

С 2008 по 2018 г. проводились наблюдения за восстановлением растительного по-
крова на выгоревших и ненарушенных пожаром (сохранившихся) участках болота. В
апреле 2014 г. прошел повторный пал слабой интенсивности, так как моховый ярус
был насыщен водой и местами под снегом. Обгорели кустарнички и ветошь травяни-
стых на тех же площадях, которые пострадали от первого пожара, мхи пострадали не-
значительно. В июне 2018 г. прошел еще один пал. Поскольку уровень болотных вод
был ниже, выгорели не только надземные части кустарничков и ветошь, но и значи-
тельная часть верхушек моховых дернин, в основном политриховых. Оба пала захва-
тили только территорию уже пройденного пожаром 2008 г. массива болота. Ненару-
шенные первым пожаром участки были слегка задеты палом 2018 г. только по краям,
растительный покров на них не пострадал.

Восстановительные сукцессии бриофитов изучались на 10 учетных площадках, за-
ложенных на обоих участках случайным методом: каждая площадка размером 1 м2 по-
сле удаления растений кустарничково-травяного яруса зарисовывалась в масштабе,
отмечались видимые на обнаженном торфе мхи и в камеральных условиях определял-
ся процент проективного покрытия по видам. Учитывая высокую степень мозаично-
сти растительности и контагиозности распределения возобновляющихся видов, про-
водилось также описание 50 площадок по 1 м2 на трансекте с глазомерной оценкой
ПП бриофитов без удаления растений кустарничково-травяного яруса. До 2012 г. на-

1 Ранее широко распространенным в Северном пулушарии считался Sphagnum magellanicim Brid. Однако со-
всем недавно молекулярными и экспериментальными исследованиями было установлено, что S. magella-
nicim встречается только на Огенной Земле, а широко распространенным в Северном полушарии является
S. divinum (Hassel, et al., 2018).
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Таблица 1. Динамика восстановления растительного покрова после пожара, ПП, %
Table 1. Dynamics of recovering of the vegetation cover after a fire, projective cover, %

Примечание. * – над чертой живые мхи, под чертой – погибшие от пала (обгоревшие).
Note. * – above the line there are alive mosses, below the line there are mosses dead from the burn.

Год
Year

Голый торф
с мелкими бриевыми

Bare peat with small 
Bryidae

Poly-
trichum 
strictum

Sphagnum 
divinum S. fuscum

S. balticum + 
+ S. fallax +

+ S. capilifolium

Фитомасса сосуди-
стых растений, г/м2

Phytomass of vascular 
plants, g/m2

2009 89.5 ± 2.9 12.5 ± 3.4 1.4 ± 0.5 0.6 ± 0.5 0 151.0 ± 25.0
2010 61.2 ± 8.1 26.8 ± 3.6 13.0 ± 5.0 2.3 ± 1.9 0 275.0 ± 26
2011 49.6 ± 5.5 27.1 ± 7.6 9.5 ± 2.5 8.5 ± 4.4 5.9 ± 1.6 419.0 ± 49
2012 52.3 ± 6.4 25.0 ± 7.3 11.7 ± 4.1 9.7 ± 2.3 1.3 ± 0.5 456.7 ± 23.0
2013 42.8 ± 5.5 17.7 ± 3.2 27.2 ± 5.0 4.0 ± 2.8 7.8 ± 2.6 685.2 ± 64.0
2014 71.2 ± 6.4 10.7 ± 1.8 15.9 ± 5.1 0.9 ± 0.5 1.3 ± 0.7 312.8 ± 29.9
2015 41.7 ± 9.1 2.0 ± 1.4 35.4 ± 6.1 8.4 ± 4.5 11.5 ± 5.6 378.6 ± 27.0
2016 23.0 ± 6.8 16.9 ± 6.0 45.0 ± 7.6 10.3 ± 2.3 4.8 ± 3.0 313.0 ± 20.9
2017 23.5 ± 8.5 26.9 ± 6.6 31.7 ± 6.1 14.3 ± 4.3 4.2 ± 3.6 346.43 ± 29.7
2018

24.5 ± 8.3 0 258.5 ± 20.4±
±

10.8 3.3*
12.7 5.4

±
±

27.2 7.6*
20.8 6.7

±
±

1.5 0.7*
5.0 3.1
блюдения проводились только за надземной частью фитоценоза. Для наблюдений за
динамикой процессов в акротельме с 2012 г. вырезались монолиты (10 × 10 см) на глу-
бину 30 см в количестве 10 повторностей на уцелевшем от огня участке и выгоревшем.
В камеральных условиях монолиты разбирались, определялась фитомасса мхов в аб-
солютно-сухом состоянии, у политриховых отделялся годичный прирост – пигменти-
рованная фотосинтезирующая часть (Korchagin, 1960; Goncharova, 2008) и боковые столо-
новидные побеги (Ignatov, Ignatova, 2003). Живая фитомасса Polytrichum strictum Brid.
приравнена к годичному приросту. У S. fuscum она рассчитана для длины побега 5 см
от вершины головки, у S. divinum – 10 см (Malysheva, 1970).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В первый год восстановления (2009) количество атмосферных осадков теплого пе-
риода (апрель-октябрь) – 693 мм – было в пределах среднемноголетней нормы
(685 мм). Последующие 2 года были влажными: на 38 и 13% больше нормы, что отчасти
предотвратило внедрение сосудистых растений-эксплерентов и создало благоприятные
условия для восстановления растений мохового яруса. В это время на поверхности голо-
го торфа активно развивалась сукцессия Marchantia polymorpha L. и мелких бриевых
мхов: Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid., и Cynodontium strumiferum (Hedw.) Lindb. Эти мхи
занимали более половины поверхности обнаженного торфа (табл. 1).

Развивались споровые поселения политриховых, главным образом P. strictum, зна-
чительно менее распространены P. commune Hedw. и P. piliferum Hedw. Переувлажнение
этих двух лет, по-видимому, способствовало сокращению времени течения сукцессии
мелких бриевых: их ПП на голом торфе снизилось с 40% ± 2.6 в 2010 г., до 13% ± 1.4 в
2011 г. При обработке монолитов в 2012 г. выделялось 51.1 ± 13.8 г/м2 их вещества, в
2013 г. – 101.8 ± 33.6 г/м2, а в 2014 – 46.9 ± 35.0 г/м2 соответственно, в 2015 г. их уже по-
чти не было. Таким образом, длительность существования сукцессии мелких бриевых
мхов после пожара на торфе не более 5 лет. Споровые возобновления политриховых
происходили прямо на сплошном покрытии торфа мелкими бриевыми мхами. Разви-
тие сукцессии P. strictum на обнаженном торфе началось раньше, чем на негоревшем
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участке с ненарушенным сфагновым покровом. Уже в 2012 г. была одна полностью
сформировавшаяся дернина (0–30 см) из 10 повторностей и 3 активно формирующие-
ся. В 2013 г. тоже одна, возраст растений 4–5 лет, но количество фитомассы в поверх-
ностном покрове снизилось (табл. 2). В 2014 г. тоже только одна дернина и три на ста-
дии активного формирования. В 2015 г. фитомасса P. strictum очень мала, в 2016 г.
опять увеличение: 2 сформировавшиеся и 4 формирующиеся дернины. В конце 2017 г.
мы фиксировали уже 8 полностью сформированных дернин из десяти повторностей
(табл. 2). После пала 2018 г. в дернинах в горизонте 0–10 см начали активно расти бо-
ковые столоновидные побеги: нитевидные образования 6–8 см длиной розового цве-
та. Поскольку поверхности дернин обгорели, и обычный для этих растений верхушеч-
ный рост стал невозможен, политриховые мхи таким образом пытаются восстановить
дернину (табл. 3). Как видно из данных, приведенных в таблице, на развитие сукцес-
сии P. strictum июньский пал 2018 г. оказал очень сильное влияние: на ненарушенном
участке оно положительное, на горевшем ранее пока отрицательное, т.к. обгорели
дернины и стал невозможен верхушечный годичный прирост, но в дальнейшем сук-
цессия может возобновиться с прежней силой.

Распределение P. strictum по площади выгоревшего болота очень неравномерное,
мозаичное, поэтому по запасам фитомассы трудно судить о причинах такой динамики
(мало повторностей из-за большой трудоемкости обработки). Судя по всему развитие
сукцессии P. strictum происходит очень быстро, отрицательное влияние оказывает
конкуренция со стороны растений кустарничково-травяного яруса: их надземная фи-
томасса здесь в 2–2.5 раза превышает фитомассу ненарушенного участка (табл. 4).
Также отрицательное влияние оказывают повторные палы: слабое в 2014 г. и очень
сильное в 2018 г. Кроме того, сказываются, по-видимому, сезонные различия увлаж-
нения: самые низкие показатели фитомассы в горизонте 0–10 см у него в холодном и
влажном 2015 г., самые высокие в сухом 2016 г., при среднегодовой норме осадков
736 мм (рисунок 1, табл. 2).

На ненарушенных пожаром участках болота сукцессия политриховых происходит
иначе, чем на выгоревшей до торфа поверхности. Во первых, сукцессия P. strictum
здесь начала развиваться позже: на пятый год после пожара (табл. 2). Во вторых, рас-
тения P. strictum здесь стали прорастать прямо в дернине S. fuscum, постепенно вытес-
няя доминанта. До пожара P. strictum отмечался в моховом покрове единично (Kopote-
va, Kuptsova, 2016а). Еще в 2012 г. его фитомасса ничтожно мала (табл. 2), растения
только начинают развиваться из проникших в дернину S. fuscum спор, к концу 2013 г.
уже 2 полностью сформированные дернины. А к концу 2016 г. политриховые уже со-
здают мощные дернины более 30 см в 9 из 10 повторностей и их фитомасса в горизонте
0–10 см практически равна общей фитомассе сфагновых в этом горизонте (табл. 2).
К концу 2017 г. живая фитомасса (продукция) P. strictum на негоревшем участке не-
много снизилась (табл. 2, 3), видимо из-за переувлажнения (рисунок), а в 2018 г. – рез-
ко увеличилась, вероятно из-за влияния пала.

К концу десятого года наблюдений на ненарушенном участке P. strictum, постепен-
но накапливая фитомассу с 6.5 т/га, образовал около 26 т/га в акротельме горизонта
0–30 см. На выгоревшем от пожара 2008 г. участке болота его фитомасса в этом слое
колебалась с 0.4 до 13 т/га. В отечественной литературе очень мало данных фитомассы
и продукции политриховых. Мы нашли их только в работах С.Э. Вомперского c соав-
торами (Vomperski et el., 1999): фитомасса Polytrichum commune (255 г/м2 год–1) и
О.В. Шпак (Shpak, 2008): годичный прирост того же вида (94 г/м2).

Восстановление сфагновых мхов на выгоревшем участке находится в сильной зави-
симости от глубины прогорания во время пожара и степени увлажнения в постпиро-
генный период. Возобновление, наряду со споровым, идет также вегетативно из со-
хранившейся живой ткани очеса, поэтому в первую очередь восстанавливаются мхи,
имеющие наиболее длинный стебель с живой тканью. В частности, S. divinum здесь
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Таблица 3. Динамика годичного прироста (ANP) Polytrichum strictum (в дернинах), г/м2 
Table 3. Dynamics of annual growth (ANP – annual net weight production) of Polytrichum strictum (in
cushions), g/m2

Фитомасса/Phytomass 2016 2017 2018

Ненарушенный участок/Undisturbed site
ANP верхушечный рост, г/м2

ANP apical growth, g/m2 130.8 ± 27.8 96.8 ± 34.5 201.1 ± 41.2

Боковые столоны, г/м2

Lateral stolons, g/m2 0 0 0.6 ± 0.6

Итого:
Total: 130.8 ± 27.8 96.8 ± 34.5 201.7 ± 41.3

Доля ANP от своей фитомассы горизонта 0–10 см, %
Proportion of ANP from its phytomass of layer 0–10 cm, % 21 23 30

Выгоревший участок/Burnt site
ANP верхушечный рост, г/м2

ANP apical growth, g/m2 101.2 ± 43.7 114.9 ± 32.7 31.1 ± 9.0

Боковые столоны, г/м2

Lateral stolons, g/m2 0 0 11.2 ± 5.4

Итого:
Total: 101.2 ± 43.7 114.9 ± 32.7 42.3 ± 10.5

Доля ANP от своей фитомассы горизонта 0–10 см, %
Proportion of ANP from its phytomass of layer 0–10 cm,% 25 31 12
имеет явное преимущество перед S. fuscum на ранних этапах сукцессии. Первые посе-
ления сфагновых мхов на торфе, в основном S. divinum, отмечены уже в 2009 г.: очень
редкие головки на наименее обгоревшем очесе подушек. По данным геоботанических
описаний в восстанавливающемся сфагновом покрове горевшего участка доля ПП
S. divinum в 2012 г. составляла 51%, далее она увеличилась, колеблясь с 63 до 88% (табл. 1).
Показатели и ПП, и фитомассы S. divinum за все время наблюдений значительно вы-
ше, чем у S. fuscum (табл. 1, 2). На девятый год восстановления величина живой фито-
массы S. fuscum уже выше, чем у S. divinum, но от июньского пала 2018 г. первый вид
пострадал значительно сильнее и среди мхов появился Aulacomnium palustre (Hedw)
Schwāgr., правда в небольшом количестве. Сфагновые мхи здесь довольно медленно
восстанавливаются в относительно сухие годы, темпы увеличиваются во влажном 2015 г. и
снижаются после сухого 2016 г. Начиная с 2015 г. можно говорить об успешном восста-
новлении сфагнового покрова – долевое участие сфагнов приближается к показате-
лям на ненарушенном участке в 2012 г. (табл. 4). В 2017 г. в снижении доли сфагнов
возможно виновна усилившаяся конкуренция политриховых.

В сфагновом покрове на ненарушенном участке также происходили изменения. Ес-
ли доля ПП S. divinum в сфагновом покрове в первые 3 года исследований колебалась в
пределах 10%, с 2012 г. она начинает увеличиваться. Живая фитомасса S. divinum, учи-
тывавшаяся при отборе монолитов, тоже увеличивается и к концу наблюдений уже
практически равна фитомассе S. fuscum (табл. 2). Это вызвано скорее всего активной
экспансией P. strictum, который предпочитает фусковые дернины. Началась она
с 2013 г., на пятый год после пожара. Возможно, с 2017 г. сукцессия политриховых
здесь пошла бы на спад, но ее явно стимулировал июньский пал 2018 года.

Данные, приведенные в таблице 4, позволяют проанализировать динамику долево-
го участия в живой надземной фитомассе фитоценоза сфагновых мхов и P. strictum. На
ненарушенном участке доля P. strictum постоянно возрастает, темпы снижаются во
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Таблица 4. Динамика долевого участия сфагновых мхов в составе живой надземной фитомассы
негоревшего (А) и горевшего (Б) участков сообщества 
Table 4. Dynamics of proportion of the Sphagnum mosses in the composition of alive phytomass on un-
disturbed (A) and burnt (B) sites of community

Примечание. * – над чертой доля живых сфагновых мхов, под чертой – только живые политриховые мхи.
** – не включена фитомасса мелких бриевых мхов.
Note. * – above the line: the proportion of alive Sphagnum mosses, below the line: proportion of alive Polytrichaceae
mosses. ** – phytomass of small Bryidae mosses is not included.

Год
Year

Живая фитомасса мхов, г/м2/
Phytomass of alive mosses,

g/m2

Живая фитомасса сосудистых
растений, г/м2/Phytomass

of alive vascular plants, g/m2

Доля мхов в надземной 
фитомассе, %/Proportion 
of mosses in underground

phytomass, %

А Б А Б А Б

2012 456.7 107.3** 220.8 456.7

2013 375.2 170.4** 262.9 685.2

2014 452.4 283.1 221.0 312.8

2015 559.6 343.3 215.9 378.6

2016 526.3 554.3 166.0 313.0

2017 536.2 476.1 108.7 347.1

2018 634.0 387.4 126.6 258.5

67.3*
0.05

6.6
12.9

48.9
9.9

16.6
3.3

56.4
10.8

34.1
13.4

63.3
10.8

57.3
0.4

57.0
19.0

52.2*
11.7

68.1
15.0

43.9*
14.0

56.8
26.5

53.4*
6.5
влажные годы: 2015, 2017. Участие сфагновых снижается в 2013 г., в этом году годовая
сумма осадков не дотягивает до нормы, а 2012 г. был сухой (рисунок).

Фитомасса P. strictum увеличивается в самые сухие годы (2012, 2014, 2016), исключе-
ние составляет 2017 г. Самая низкая фитомасса у P. strictum во влажные 2013, 2015 гг.,
при высоких показателях фитомассы сосудистых. Можно сказать, что кустарнички,
как доминанты кустарничково-травяного яруса, являются конкурентами политрихо-
вым мхам, сдерживающими их развитие. В то время как со сфагновыми мхами у них
взаимоотношения обратные.

Политриховые мхи – эндогидрильные виды, получают влагу по внутренней систе-
ме листьев и других тканей, в отличие от эктогидрильных сфагновых мхов, всасываю-
щих воду всей поверхностью благодаря процессу диффузии (Proktor, 1982; Schofield,
1985). При длительном отсутствии осадков, что весьма характерно для первой полови-
ны лета в Приамурье, эктогидрильные мхи теряют в 2–3 раза больше влаги из листьев,
чем эндогидрильные (Shpak, 2008). Но проводящая система политриховых еще очень
примитивна и они, как и сфагновые, предпочитают компенсировать потери воды в
плотных дерновинах, благодаря чему создается дополнительная капиллярная система
для поднятия воды (Igumnova, Shamurin, 1965). Кроме того, скорость испарения у
плотной подушки Polytrichum в 25 раз меньше, чем у отдельного растения (Stocker,
1956b). И наши наблюдения показывают, что P. strictum образует значительно боль-
шую фитомассу в фусковых дернинах, чем на торфе (табл. 2), где для него менее ком-
фортные условия увлажнения.



1053ПИРОГЕННЫЕ СУКЦЕССИИ В МОХОВОМ ЯРУСЕ

Рис. 1. Динамика годовых сумм осадков и сумм положительных температур по метеостанции Бичевая (По-
года и климат. https:rp.5.ru)
Fig. 1. Variations in annual precipitation and annual positive cumulative temperatures at the Bichevaya settlement ar-
ea (Weather and climate. https:rp.5.ru)
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По результатам геоботанических исследований в лесных сообществах взаимоотно-
шений сфагновых и политриховых в двухвидовых синузиях, первые в конце концов
вытесняют политриховые в ходе формирования конечной фазы смен сосняков долго-
мошных сосняками сфагновыми (Zhuravleva, Ipatov, 2003). На открытых верховых бо-
лотах, как считает С.Ю. Попов, олиготрофная (допожарная) гидросерия временно
сменяется мезоолиготрофной гидросерией (“пирогенный динамический ряд”), затем
восстанавливается допожарная растительность (Popov, 2000). Автор проводил иссле-
дования через 20 лет после пожара и на их основе, ссылаясь на Н.Я. Кац (Kats, 1934),
делает вывод, что “олиготрофный ряд представляет собой циклическую сукцессию,
способную существовать веками”. Некоторые исследователи тоже считают, что “Ре-
грессивная эволюция болотных экосистем, спровоцированная торфяными пожарами,
является обратимым процессом” (Efremova, Efremov, 2006). В Приамурье, с его специ-
фическим крайне неравномерным распределением атмосферных осадков и частой по-
вторяемостью пирогенного фактора эта закономерность может нарушаться, приводя к
необратимым изменениям природы. У нас имеются факты наблюдений полной дегра-
дации кустарничково-сфагновых болот и трансформации их в безмоховые ерники под
влиянием пирогенного фактора в Нанайском р-не Хабаровского края. Такие процес-
сы наблюдаются и на юге Западной Сибири (Naumov et al, 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, на первом этапе после катастрофического пожара развивается сук-
цессия Marchantia polymorpha и мелких бриевых мхов: Ceratodon purpureus и Cynodon-
tium strumiferum. Длительность существования маршанциевой стадии 2 года, мелких
бриевых – не более 5 лет. Одновременно, на второй год после пожара начинает разви-
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ваться сукцессия политриховых. На выгоревших участках болота их распространение
и рост происходит очень быстро, мозаично, отдельными пятнами. В течение 4 лет они
способны образовывать дерновину мощностью 30 см с генеративными органами (ко-
робочками), но чаще всего полного развития не происходит. Однако повторные палы
слабой и особенно средней интесивности, а также засушливые периоды пролонгиру-
ют течение сукцессии политриховых.

Восстановление сфагновых мхов на выгоревших участках происходит со сменой
олиготрофных видов на мезоолиготрофные и мезотрофные. Не выгоревшие во время
пожара участки болота с сохранившимся сфагновым покровом через некоторое время
по мере развития сукцессии политриховых и увеличения банка их спор подвергаются
активной экспансии P. strictum. В сфагновом покрове на этих участках также происхо-
дит временная смена видов олиготрофной гидросерии на мезоолиготрофную и мезо-
трофную. Повторные палы средней интенсивности существенно затормаживают вос-
становление сфагнового покрова.

Подводя итоги десятилетним наблюдениям за восстановлением мохового яруса,
можно с уверенностью сказать, что полностью сфагновый покров восстановится толь-
ко тогда, когда мощность сфагновой дернины на подушках и коврах будет не менее
30 см. С учетом того, что в условиях Приамурья S. divinum прирастает за год в среднем
на 3 см, а S. fuscum на 2 см, потребуется еще не менее 10 лет при благоприятных для
сфагновых мхов условиях увлажнения.
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PYROGENIC SUCCESSION IN MOSS LAYER ON MESOTROPHIC PEAT BOG 
OF OUTER MANCHURIA (PRIAMURYE)
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The results of a decade-long observation of changes in the species composition and dynam-
ics of moss phytomass after a catastrophic fire on a peat bog are presented. The studies were
carried out by the methods of geobotanical descriptions and selection with the subsequent
processing of peat monoliths collected from the area burnt and the acrotelm of the non-
burnt area with undisturbed organic mat. The patterns of Polytrichum strictum succession
have been found. It was concluded that the repeated fire made effect on the process of re-
storing of the sphagnum cover. Data on the phytomass and production of Polytrichum stric-
tum and the effect of pyrogenic stress on them are presented for the first time.

Keywords: sphagnum mosses, Polytrichum strictum, pyrogenic succession, phytomass, pro-
duction

REFERENCES

Burenina T.A. 2006. Poslepozharnaya dinamika v listvennichnyh lesah Severo-Vostochnoj Azii.
[Post-fire Dynamics in Larch Forests of Northeast Asia]. – In: Lesnye ehkosistemy Severo-Vostochnoj
Azii i ih dinamika. Materialy Mezhdunarodnoi konferentsii. Dal’nauka. Vladivostok. P. 152–156 (In
Russ.).

Efremova T.T., Efremov S. P. 2006. Pyrogenic transformation of organic matter in soils of forest
bogs. – Eurasian Soil Science. 12: 1441–1450 (In Russ.).

Elina G.A., Kuznetsov O.L., Maksimov A.I. 1984. Strukturno-funkcional’naya organizaciya i di-
namika bolotnykh ekosistem Karelii. Leningrad. 127 p. (In Russ.).

Goncharova I.А. 2008. Features of Mat structure and moss productivity in the forest-bog complexes
of Western Siberia. – Contemporary Problems of Ecology 4: 607–617.

Gorshkov V.V., Bakkal I.Yu., Stavrova N.I. 1995. Restoration of the lower tiers of pine forests after
fires. – Botanicheskii Zhurnal. 80 (5): 35–46 (In Russ.).

Hassel K., Kyrkjeeide M.O., Yousefi N., Prestø T., Stenøien H.K., Show J.A., Flatberg K.I. 2018.
Sphagnum divinum (sp. nov.) and S. medium Limpr. and their relationship to S. magellanicum Brid. –
Journal of Bryology. 40 (3): 197–222.

Ignatov M. S., Ignatova E. A. 2003. Moss f lora of the middle part of European Russia. Vol. 1. Mos-
cow. 608 p. (In Russ.).

Igumnova Z.S., Shamurin V.F. 1965. Water regime of lichens and mosses in tundra communities. –
Botanicheskii Zhurnal. 50 (5): 702–709 (In Russ.).

Ivanova G.A., Ivanov V.A., Kovaleva N.M., Konard S.G., Zhila S.V., Tarasov P.A. 2017. Vegetation
succession after a high-intensity fire in a lichen pine. – Contemporary Problems of Ecology 1: 61–71.



1057ПИРОГЕННЫЕ СУКЦЕССИИ В МОХОВОМ ЯРУСЕ
Kac N.Ya. 1934. K izucheniyu stroeniya i metodike ucheta torfopodstilochnogo sloya. [To study the
structure and method of accounting for the peat-bedding layer]. – Torfyanoe delo. 1: 35–40 (In Russ.).

Кharuk V.I., Dvinskaya M.L., Ranson K.J. 2005. Spatio-temporal pattern of fires in Northern Taiga
Larch Forest of Central Siberia. – Ecology. 36 (5): 302–311.

Kopoteva T.A. 1999. Pirogennyj faktor i dinamika rastitel’nogo pokrova bolot Priamur’ya. [Pyro-
genic factor and vegetation dynamics of the Amur bogs]. – In: Bolota i zabolochennye lesa v svete za-
dach ustojchivogo prirodopol’zovaniya. Materialy Mezhdunarodnoi konferentsii. Moscow. P. 58–61
(In Russ.).

Kopoteva T.A. 2008. Transformatsiya rastitel’nosti na mezotrofnykh bolotakh Priamur’ya. [Trans-
formation of vegetation on mesotrophic of the Amur region]. – In: Fundamentalnye i prikladnye prob-
lemy botaniki v nachale XXI veka. Materialy Vseross. konferentsii Ch. 5. Petrozavodsk. P. 145–147
(In Russ.).

Kopoteva T.A. 2011. Rol pozharov v formirovanii torfyanoj zalezhi i dinamika nadzemnykh fito-
massy i produktsii v postpirogennyj period na mezotrofnykh kustarnichkovo-sfagnovykh bolotakh
Sredneamurskoj nizmennosti. [The role of fires in the formation of peat deposits and the dynamics of
elevated phytomass and products in the post-pyrogenic period on mesotrophic shrub-sphagnum bogs
of the Middle Amur lowland]. – In: Rezervuary i potoki ugleroda. Materialy Mezhdunarodnoi konfer-
entsii. Syktyvkar. P. 81–86 (In Russ.).

Kopoteva T.A., Kupcova V.A. 2016 b. Vliyanie pozharov na dinamiku fitomassy i pervichnoj pro-
duktsii mezotrofnogo kustarnichkovo-sfagnovogo bolota v Priamur’e. [The impact of fires on the dy-
namics of phytomass and primary products of mesotrophic shrub-sphagnum bogs in the Amur region]. –
Zhurnal obshchej biologii. 77 (5): 397–405 (In Russ.).

Kopoteva T.A., Kuptsova V.A. 2016. Effect of fires on the functioning of phytocenoses of peat bogs
in the Middle-Amur Lowland. – Ecology. 47 (1): 11–18.

Korchagin A.A. 1960. Opredelenie vozrasta i dlitel’nosti zhizni mkhov i pechenochnikov. [Determi-
nation of the age and life expectancy of mosses and liverworts]. – Polevaya geobotanika. Leningrad.
P. 279–314 (In Russ.).

Kosyh N.P. Pirogennaya sukcessiya na bolotakh lesostepnoj zony. [Pyrogenic succession in the
marshes of the forest-steppe zone]. – In: Zapadno-Sibirskie torfyaniki i tsikl ugleroda, proshloe i nas-
toyashchee. Materialy III Mezhdunarodnogo polevogo simpoziuma. Novosibirsk. P. 183–185 (In
Russ.).

Kovaleva N.M., Ivanova G.A. 2013. Recovery of Living Ground Vegetation at the Initial Stage of
Pyrogenic Succession. – Contemporary Problems of Ecology. 2: 203–213.

Kovaleva N.M., Ivanova G.A., Kukavskaya E.A. 2011. Vosstanovlenie napochvennogo pokrova
posle nizovykh pozharov v srednetaezhnykh sosnyakakh. [Restoration of ground cover after bottom
fires in middle taiga pine forests]. – Lesovedenie. 5: 30–35  (In Russ.).

Kovaleva. I.M. 2015. The dynamics of the phytomass of the living ground cover of pine forests after
ground fires. – Rastitelnye resursy. 51 (2): 145–153  (In Russ.).

Malysheva T.V. 1970. To the method of distinguishing living and dead parts of mosses when taking
into account their phytomass. – Botanicheskii Zhurnal. 55 (5): 704–709  (In Russ.).

Naumov A.V., Kosykh N.P., Parshina E.K., Artymuk S.Yu. 2009. Forest-steppe reised bogs, their
condition and monitoring. – Contemporary Problems of Ecology. 2: 251–259.

O’Neill K.P. 2002. Role of bryophyte-dominated ecosystems in the global carbon budget. – Bryo-
phyte Boilogy. Cambridge. P. 344–368.

Perevoznikova V.D., Ivanova G.A., Ivanov V.A., Kovaleva N.M. 2007. Transformation of the living
ground cover under the inf luence of fires in the pine forests of Central Siberia. – Ecology. 6: 476–480.

Popov S.Yu. 2000. Pyrogenic successions of sphagnum moss in Central Russia. – Botanicheskii
Zhurnal. 85 (2): 89–96  (In Russ.).

Proctor M.C.F. 1982. Physiological Ecology: Water relation, Light and temperature responses, car-
bon balance. – Bryophyte Ecology. P. 333–381.

Schofield W.B. 1985. Introduction to bryology. Department of Botany. University of British Colum-
bia. 23. Physiology. P. 309–329.

Shpak O.V. 2008. Ekologo-fiziologicheskaya kharakteristika nekotorykh vidov mkhov v Hibinakh
[Ecological and physiological characteristics of some species of mosses in the Khibiny]: Abstr. … Diss.
Kand. Sci. Kirovsk. 98 p. (In Russ.).



1058 КОПОТЕВА
Sofronov M.A., Volokitina A.V., Sofronova T.M. 2008. Wildfires and pyrogenic successions in the
forests of the Southern coastal Baikal lake area. – Contemporary Problems of Ecology. 3: 381–380.

Sokolova G.V., Glagolev V.A., Kogan R.M. 2009. Razrabotka avtomatizirovannogo metoda otsenki
i prognoza pozharnoj opasnosti territorii po pogodnym i meteorologicheskim usloviyam. [Develop-
ment of an automated method for assessing and predicting the fire hazard of a territory according to
weather and meteorological conditions]. – Lesnoe hozyajstvo. 4: 43–45  (In Russ.).

Stocker O. 1956. Die Transpiration der Tallophyten. Handb. d. Pf lanzenphysiologie, III.
Titlyanova A.A., Afanas’ev A.N., Naumova N.B. et al. 1993. Sukcessii i biologicheskij krugovorot.

[Successions and the biological cycle]. Novosibirsk. 157 p. (In Russ.).
Tsaregradskaja S.Yu., Kositsin V.N. 1999. Ocenka sostoyaniya rastitel’nogo pokrova posle sil’nogo

torfyanogo pozhara. [Evaluation of vegetation cover after a strong peat fire]. – In: Bolota i zabolochen-
nye lesa v svete zadach ustojchivogo prirodopol’zovaniya. Materialy Mezhdunarodnoi konferentsii.
Moscow. P. 156–158 (In Russ.).

Volokitina A.V., Sofronova T.M., Belyankin A.A. 2013. Vosstanovlenie napochvennogo pokrova
posle lesnykh nizovykh pozharov v Yuzhnom Pribajkal’e. [Restoration of ground cover after forest
ground fires in the Southern Baikal]. – Lesnoj zhurnal. 2: 58–66  (In Russ.).

Vomperskij S.Eh., Vomperskaya M.I., Valyaeva N.A., Zaznobin M.Yu. 1999. Korotkoperiodnye
kolebaniya otorfovannosti zabolochennykh lesov. [Short-period f luctuations otorfofannosti swamp
forests]. – In.: Bolota i zabolochennye lesa v svete zadach ustojchivogo prirodopol’zovaniya. Materialy
Mezhdunarodnoi konferentsii. Moscow. P. 42–45  (In Russ.).

Zhuravleva E.N., Ipatov B.C. 2003. Relationships of the species of the genus Sphagnum (Sphagna-
ceae) and Polytrichum commune (Polytrichaceae) in the swamp pine forests. – Botanicheskii Zhurnal.
88 (8): 20–27  (In Russ.).


	МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
	РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
	ЗАКЛЮЧЕНИЕ
	СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
	REFERENCES


<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


