
ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2022, № 2, с. 115–131

115

МЕЛКОЛИСТВЕННЫЕ ЛЕСА ЦЕНТРА РУССКОЙ РАВНИНЫ: ЭКОЛОГИЯ 
И ПЕРСПЕКТИВЫ ВОЗОБНОВЛЕНИЯ КОРЕННЫХ СООБЩЕСТВ1

© 2022 г.   Н. Г. Беляеваа, *, О. В. Морозоваа, Т. В. Черненьковаа, К. А. Корзниковb, Е. Г. Сусловаc

аИнститут географии РАН, Старомонетный переулок, 29, Москва, 119017 Россия
bБотанический сад-институт ДВО РАН, ул. Маковского, 142, Владивосток, 690024 Россия

cМосковский государственный университет им. М.В. Ломоносова, Ленинские горы, 1, Москва, 119991 Россия
*E-mail: belyaeva@igras.ru

Поступила в редакцию 08.07.2021 г.
После доработки 12.07.2021 г.

Принята к публикации 01.12.2021 г.

Мелколиственные леса центра Русской равнины имеют широкое распространение, и их площадь
продолжает увеличиваться в связи с зарастанием брошенных сельскохозяйственных земель. В Мос-
ковской области они занимают почти половину всех лесов региона. Рассмотрены состав, экология
и динамика лесов с доминированием березы (Betula pendula, B. pubescens), осины (Populus tremula),
ольхи серой (Alnus incana) и ольхи черной (Alnus glutinosa) в центре Русской равнины на примере
Московского региона. На основе эколого-фитоценотической классификации выделены 11 групп
ассоциаций, из которых 8 относятся к производным и 3 – к условно-коренным типам сообществ.
Установлено, что основным экологическим фактором, влияющим на различия состава лесов, явля-
ется увлажнение почв. Такие факторы, как освещенность, кислотность и богатство почв азотом,
дифференцируют сообщества на следующих уровнях в рамках двух кластеров групп различного
увлажнения почв. Участие основных коренных лесообразующих видов деревьев меняется в зависи-
мости от экологических условий местообитаний мелколиственных лесов. Ель европейская (Picea
abies) наиболее активна в среднем диапазоне экологических условий, в крайних значениях экологи-
ческих факторов ее участие уменьшается. Липа мелколистная (Tilia cordata) и дуб черешчатый
(Quercus robur) чаще отмечены в условиях увеличения богатства почв и хорошего дренажа, а сосна
(Pinus sylvestris) – только в условиях хорошего освещения, которые складываются в березовых лесах
кустарничково-травяно-сфагновой группы. В подросте условно-коренных серо- и черноольховых
лесов высоко участие ольхи серой и ольхи черной, в то время как в производных березовых и оси-
новых сообществах преобладает в основном ель. Вероятно, при отсутствии нарушений березняки
широкотравные, осинники широкотравные и влажнотравно-широкотравные скорее остальных бу-
дут заменены условно-коренными хвойно-широколиственными сообществами, поскольку на фоне
преобладания ели в подросте в данных группах хорошо возобновляется липа, а также отмечается
примесь широколиственных пород в древостое.
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Основными лесообразующими породами
хвойно-широколиственной зоны Русской равни-
ны, согласно взглядам С.Ф. Курнаева (1968), яв-
ляются ель европейская (Picea abies)2 и липа мелко-
листная (Tilia cordata). Такие леса должны занимать
господствующее положение на водораздельных
пространствах, особенно на покровных суглинках,
подстилаемых моренными отложениями. Со-
гласно альтернативной точке зрения (Разумов-

ский, 2011), коренным типом растительности
этой полосы являются дубравы с дубом черешча-
тым (Quercus robur). Однако вследствие многове-
ковой хозяйственной деятельности коренные ле-
са на этой территории повсеместно были сведены, а
на их месте в настоящее время существуют разного
рода производные3 сообщества, существенная доля
которых приходится на мелколиственные леса.

Хвойно-широколиственные леса Русской рав-
нины начали массово сводиться под пашни еще в

1 Работа выполнена по теме ИГ РАН № 0148-2019-0007.
2 Названия видов сосудистых растений приведены по С.К. Че-

репанову (1995), мхов – по М.С. Игнатову и Е.А. Игнатовой
(2003).

3 Производные сообщества – это серийные биогеоценозы
(сообщества) после пожаров, антропогенных нарушений,
мелиорации и т.д. (Сукачев, 1934).
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XI–XII вв., а к началу XVI в. “уровень распашки
приблизился к максимально возможному”. По-
скольку поддерживать плодородие на постоян-
ных полях не получалось, трехпольное земледе-
лие сочеталось с переложным, по крайней мере,
до второй половины XIX в. (Абатуров, 2000; Ми-
лов, 2006). Это приводило к высокому участию бе-
резовых и осиновых лесов в лесном покрове хвой-
но-широколиственной зоны. Создание культур
еловых и сосновых лесов в XX веке и изменение
способов ведения сельского хозяйства несколько
снизили участие мелколиственных сообществ,
однако в последние десятилетия наблюдается ак-
тивное зарастание заброшенных сельскохозяй-
ственных угодий (Potapov et al., 2015), что приводит
к увеличению их доли в лесном покрове центра Рус-
ской равнины. На территории Московской обла-
сти уже к концу XVIII в. леса в основном были
производными мелколиственными (Рахилин,
1997; Беляева, Попов, 2016). По официальным дан-
ным, в настоящее время мелколиственные леса
произрастают на 40.6% ее лесопокрытой площади
(Лесной план, 2018), среди них березовые составля-
ют 77% (Лесной план, 2018).

К мелколиственным видам деревьев иногда
относят только березу и осину (Алехин, 1951),
другие авторы включают также ольху серую и ивы
(Ниценко, 1972). Ивовые леса из ивы козьей (Sa-
lix caprea), а также пойменные из ивы белой (Salix
alba) и ивы ломкой (S. fragilis), которые тянутся
прерывистыми полосами вдоль рек, формируют
небольшие массивы в регионе. Не все мелколист-
венные леса являются производными. Условно-
коренные4 типы сообществ (которые иногда рас-
сматриваются как длительнопроизводные) при-
урочены главным образом к переувлажненным ме-
стообитаниям (заболоченным различного типа,
приручьевым и пойменным). Авторы ранее опубли-
кованных работ сообщают о высоком типологиче-
ском разнообразии производных и условно-корен-
ных мелколиственных лесов (Ниценко, 1972; Аба-
туров и др., 1982; Василевич, 1996; Василевич,
Щукина, 2001). Для территории Европейской
России А.А. Ниценко (1972) на основе экологиче-
ских условий местообитаний выделено 13 групп
ассоциаций только для березовых лесов, а ассо-
циаций всех мелколиственных лесов, выделен-
ных на основе доминирования видов, насчитыва-
ется несколько десятков. Такое дробное деление
ограничивает статистическую обработку и кор-
ректный анализ в рамках данной работы. Для Се-
веро-Запада России на основе доминантно-фло-
ристического подхода описана 31 ассоциация

4 Условно-коренные сообщества – устойчивые стадии в про-
цессе развития демутационных смен с нарушениями пер-
воначального состояния. Их современный состав и облик
близок коренному сообществу, но они испытывают пря-
мое или косвенное антропогенное воздействие (Емельяно-
ва, Огуреева, 2006).

формаций сероольховых, березовых и осиновых
лесов (Василевич, 1996; Бибикова, 1998; Василе-
вич, 1998). Причины высокого ценотического
разнообразия связаны с различным сукцессион-
ным состоянием сообществ и с широким эколо-
гическим ареалом основных лесообразователей, в
первую очередь, березы пушистой и березы по-
вислой (Atkinson, 1992; Ветчинникова, 2004).
Осина является гораздо более требовательной к
условиям произрастания – она не переносит кис-
лых и плохо дренированных почв (Ниценко, 1972;
Possen et al., 2011), плохо растет на сухих и небога-
тых почвах (Blumenthal, 1942), однако хорошо
возобновляется как семенным, так и вегетатив-
ным способом и заселяет вырубки даже активнее,
чем береза (Ниценко, 1972), при условии подхо-
дящего местообитания и наличия источника се-
мян. При сочетании экологических условий (до-
статочно дренированные и богатые местообита-
ния) лесообразующими породами являются и
береза, и осина, а в травяно-кустарничковом яру-
се принимают участие виды неморальной и нит-
рофильно-неморальной групп.

Мелколиственные леса играют важную роль в
лесном покрове: улучшают качество почв (увели-
чивается содержание калия, кальция, магния),
выполняют водорегулирующую и противоэрози-
онную функции, участвуют в стоке атмосферной
углекислоты, формируют местообитания для
многих видов живых организмов, поддерживают
биоразнообразие, обладают высокой продуктив-
ностью (Ниценко, 1972; Perala, Alm, 1990; Brandt-
berg et al., 2000; Organisation …, 2003; Ferm, 1993;
Гульбе и др., 2016). Одна из важнейших функций
мелколиственных лесов – создание условий для
спонтанного (естественного) восстановления
условно-коренных сообществ. Несмотря на ши-
рокое распространение мелколиственных лесов,
систематизированному изучению их видового и
типологического состава исследователи уделяли
гораздо меньше внимания по сравнению с услов-
но-коренными хвойными, хвойно-широколист-
венными и широколиственными лесами.

Цель исследования – выявление типологиче-
ского разнообразия мелколиственных лесов и
оценка перспектив возобновления коренных ти-
пов сообществ на основе анализа состава подро-
ста и экологической приуроченности разных ти-
пов сообществ на примере территории Москов-
ского региона.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Район исследований включает всю террито-

рию Московской области, которая располагается
в центральной части Русской равнины (35°10′–
40°15′ в.д., 54°12′–56°55′ с.ш.) и относится в ос-
новном к зоне широколиственно-хвойных лесов,
а на юге – широколиственных (Курнаев, 1973;
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Грибова и др., 1980). Перепад высот составляет
90–320 м, а средние уклоны – 2° (Chernenkova et al.,
2020).

В данной работе к мелколиственным сообще-
ствам отнесены березовые, осиновые, серооль-
ховые и черноольховые леса. Традиционно счита-
ется, что береза повислая и береза пушистая в
центре Русской равнины разделяются по эколо-
гическим предпочтениям: береза пушистая мо-
жет произрастать в переувлажненных местооби-
таниях, в то время как береза повислая предпочи-
тает хороший дренаж (Ветчинникова, 2004). На
практике оба вида берез по морфологическим
признакам трудно различимы, поскольку облада-
ют высокой полиморфностью, к тому же в приро-
де широко распространены гибриды этих видов
(Perala, Alm, 1990). Молекулярно-генетические
исследования показали (Маслов и др., 2019), что
оба вида берез могут встречаться в различных
условиях увлажнения. В связи с этим при анализе
сообществ с участием берез мы вслед за А.А. Ни-
ценко (1972) и В.И. Василевичем (1996) не выде-
ляем формации из березы пушистой и березы по-
вислой, а рассматриваем их в рамках одной фор-
мации березовых лесов.

Работа основана на анализе полного видового
состава сосудистых растений и мохообразных
435 геоботанических описаний, собранных в
1998–2019 гг. и выполненных по стандартной ме-
тодике. Нами принято традиционное обозначе-
ние ярусной структуры сообществ: А – древесный
ярус (иногда с двумя ярусами), В – деревья и ку-
старники высотой 1–10 м; С – травяно-кустар-
ничковый ярус (в том числе деревья и кустарники
высотой ниже 1 м); D – мохово-лишайниковый
ярус. Классификация сообществ проведена с ис-
пользованием эколого-фитоценотического под-
хода (Черненькова, Морозова, 2017). Выделены
синтаксоны уровня групп ассоциаций на основе
представленности эколого-морфологических групп
видов подчиненных ярусов и доминирующему ви-
ду (видам) в древостое. По содержанию синтаксо-
ны согласуются с типологическими категориями,
используемыми в отечественной геоботанической
школе (Рысин, Савельева, 2007; Огуреева и др.,
2008). Названия синтаксонов продублированы ла-
тинским вариантом в соответствии с кодексом но-
менклатуры (Нешатаев, 2001). Для формальной
проверки классификации применен линейный
пошаговый дискриминантный анализ в програм-
ме IBM SPSS Statistics 22. В качестве переменных
предикторов использованы значения покрытий
видов древостоя и сумма покрытий видов, относя-
щихся к определенной эколого-ценотической
группе (ЭЦГ). Отнесение видов к ЭЦГ выполнено
по модифицированной схеме В.Э. Смирнова с со-
авторами (2006) c учетом диагностических видов
классов растительности в системе Браун-Бланке
(Ермаков, 2012; Mucina et al., 1993).

Для выявления приуроченности типов сооб-
ществ к экологическим условиям местообитаний
проведена NMDS ординация описаний в среде
статистического программирования R (R Core
Team, 2019). На основе экологических шкал Эл-
ленберга (Ellenberg et al., 1991) для каждого описа-
ния в программе Juice 7.0 (Tichý, 2002) рассчитаны
показатели кислотности почв (R), увлажнения
почв (M), богатства почв азотом (N) и освещен-
ности (L) с учетом покрытия вида (weighted by
species cover). В видовом списке мелколиствен-
ных лесов региона (по нашим описаниям) 84%
видов присутствуют в списке Элленберга (Ellen-
berg et al., 1991).

Для отображения изолиний участия коренных
видов деревьев в составе сообществ (ели, сосны,
липы и дуба) на ординационном пространстве
посчитана сумма значений проективных покры-
тий каждого вида во всех ярусах (A, B, C) для каж-
дого описания. По экологическим переменным
(шкалам Элленберга) построено дерево решений
в программе R. Для построения дерева решений
по участию коренных видов деревьев в производ-
ных мелколиственных лесах были случайным об-
разом отобраны по 10 описаний и использованы
значения покрытий сосны, ели и широколист-
венных видов отдельно по ярусам A, B и C. От-
дельно по среднему проективному покрытию
подроста в ярусе В построены накопительные ги-
стограммы для всех 11 групп.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Мелколиственные леса отнесены к 11 группам

ассоциаций, из которых большая часть (6 групп)
принадлежит формации березовых лесов, 2 –
осиновых, 2 – черноольховых, 1 – сероольховых
лесов (табл. 1).

Согласно проведенному дискриминантному
анализу, общее качество классификации состав-
ляет 79.5%. Предсказанная принадлежность ана-
лизируемых синтаксонов к определенным клас-
сам различна. С наилучшим качеством (100%)
выделяются сероольховые влажнотравно-широ-
котравные леса (группа 9), что в значительной
степени объясняется доминированием серой оль-
хи в древостое только в этой группе. Самое низ-
кое качество классификации наблюдается для бе-
резовой мелкотравно-широкотравной группы
(66.7%) (группа 1), причем почти 17% описаний,
отнесенных по экспертной оценке к данной груп-
пе сообществ, анализ распознал как березовые
широкотравные леса. Это связано со сложностью
отнесения сообществ к мелкотравно-широко-
травным или же к широкотравным сообществам
внутри одной формации, поскольку наблюдают-
ся естественные плавные переходы соотношения
видов мелкотравья и широкотравья. Сообщества
остальных групп ассоциаций по результатам ана-
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лиза были отнесены к предсказанному классу с
вероятностью 70% и более. Если же анализ распо-
знавал сообщество ближе к другой группе, то в
большинстве случаев относил его в группу той же
формации или того же характера травяно-кустар-
ничкового яруса.

Ниже дана общая характеристика сообществ
выделенных групп ассоциаций.

Группа 1. Березовые мелкотравно-широкотравные
леса. Проективное покрытие (представлены сред-
нее и стандартное отклонение) яруса А – 59 ± 18.5,
B – 34 ± 21.1, C – 55 ± 25.6, D – 17 ± 15.4. Первый
ярус древостоя сформирован березой (Betula pen-
dula, B. pubescens), иногда с примесью Picea abies и
Populus tremula. Второй ярус, если он выражен, об-
разует Picea abies. В ярусе B обычен подрост ели,
иногда присутствует Corylus avellana. В травяном
ярусе преобладает Oxalis acetosella, часты бореаль-
ные виды – Maianthemum bifolium, Pyrola rotundifo-
lia, Rubus saxatilis. С меньшим проективном по-
крытием, но высокой встречаемостью, отмечены
Ajuga reptans, папоротники (Athyrium filix-femina,

Dryopteris carthusiana, D. filix-mas), Galeobdolon lu-
teum, Lysimachia nummularia. В нескольких описа-
ниях высокое покрытие отмечено для Aegopodium
podagraria и хвощей (Equisetum pratense и E. sylvati-
cum). Ярус мхов образован Pleurozium schreberi,
Hylocomium splendens, Rhytidiadelphus triquetrus, Cir-
riphyllum piliferum.

Группа 2. Березовые широкотравные леса. Про-
ективное покрытие яруса A – 64.8 ± 17.4, B –
40.9 ± 21.6, C – 66.3 ± 17.9, D – 8.5 ± 9.2. Первый
ярус древостоя сформирован Betula pendula и
B. pubescens, как примесь встречаются Acer plata-
noides, Picea abies, Populus tremula, Quercus robur,
Tilia cordata. P. abies также формирует второй дре-
весный ярус, который развит не всегда. Ярус В
очень хорошо выражен и состоит в основном из
Corylus avellana и подроста P. abies. В травяном
ярусе с относительно высоким проективным по-
крытием встречается группа неморальных видов:
Aegopodium podagraria, Carex pilosa, Galeobdolon lu-
teum, Pulmonaria obscura, иногда Mercurialis peren-
nis. Часто встречаются, но не образуют высокого

Таблица 1. Группы ассоциаций мелколиственных лесов Московской области

№ группы Формация и группа ассоциаций Число описаний

Формация березовых лесов Betuleta pubescentis-pendulae
1 Березовая мелкотравно-широкотравная

Betuleta pendulo-pubescentis parvi-nemoraloherbosa
36

2 Березовая широкотравная
Betuleta pendulo-pubescentis nemoraloherbosa

154

3 Березовая влажнотравно-широкотравная
Betuleta pendulo-pubescentis nitrophilo-nemoraloherbosa

12

4 Березовая травяно-болотная
Betuleta pendulo-pubescentis uliginoherbosa

18

5 Березовая разнотравная
Betuleta pendulo-pubescentis varioherbosa

23

6 Березовая кустарничково-травяно-сфагновая
Betuleta pendulo-pubescentis fruticuloso-herboso-sphagnosa

10

Формация осиновых лесов Populeta tremulae
7 Осиновая широкотравная

Populeta tremulae nemoraloherbosa
85

8 Осиновая влажнотравно-широкотравная
Populeta tremulae nitrophilo-nemoraloherbosa

15

Формация сероольховых лесов Alneta incanae
9 Сероольховая влажнотравно-широкотравная

Alneta incanae nitrophilo-nemoraloherbosa
28

Формация черноольховых лесов Alneta glutinosae
10 Черноольховая влажнотравно-широкотравная

Alneta glutinosae nitrophilo-nemoraloherbosa
23

11 Черноольховая травяно-болотная
Alneta glutinosae uliginoherbosa

31
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проективного покрытия виды: Ajuga reptans, Asa-
rum europaeum, папоротники (Athyrium filix-femina,
Dryopteris carthusiana, D. filix-mas), Ranunculus cas-
subicus, Stellaria holostea. Моховой ярус развит сла-
бо, к наиболее часто встречающимся видам мхов
относятся Atrichum undulatum, Cirriphyllum pil-
iferum, Plagiomnium cuspidatum.

Группа 3. Березовые влажнотравно-широко-
травные леса. Проективное покрытие яруса A –
57.5 ± 18.5, B – 33.8 ± 20.6, C – 71.7 ± 18.8, D –
9.3 ± 6.1. Лесной полог сформирован Betula pendu-
la и B. pubescens с примесью Populus tremula. Во
втором древесном ярусе, при его наличии, при-
сутствуют Picea abies, Betula pendula и B. pubescens,
редко – Alnus incana, Quercus robur, Salix caprea.
Ярус В разреженный, его образуют Corylus avella-
na, Frangula alnus, Sorbus aucuparia, а также под-
рост Picea abies, Betula pendula и B. pubescens. Тра-
вяно-кустарничковый ярус состоит из двух подъ-
ярусов. Верхний подъярус образован Filipendula
ulmaria, папоротниками (Athyrium filix-femina,
Dryopteris filix-mas, D. carthusiana), иногда встре-
чаются группировки Urtica dioica. Во втором
подъярусе обычны Ajuga reptans, Deschampsia cespi-
tosa, Geum rivale, Ranunculus repens, ряд бореаль-
ных видов – Equisetum sylvaticum, E. pratense, Luzu-
la pilosa и Rubus saxatilis. В ярусе мхов наиболее ча-
сто встречаются Atrichum undulatum и Cirriphyllum
piliferum.

Группа 4. Березовые травяно-болотные леса.
Проективное покрытие яруса A – 63.6 ± 10.0, B –
28.6 ± 15.0, C – 82.5 ± 10.2, D – 32.2 ± 25.9. Древо-
стой сформирован преимущественно Betula pu-
bescens, иногда с примесью Populus tremula, Alnus
glutinosa, изредка с участием Padus avium, Salix ca-
prea и S. pentandra. Древостои, как правило, одно-
ярусные, второй ярус, если он развит, образован
Picea abies. В ярусе В чаще всего встречаются
Frangula alnus и Salix cinerea. В травяном ярусе
преобладают Filipendula ulmaria, Calamagrostis ca-
nescens, Phragmites australis, а также осоки (Carex
acuta, C. appropinquata, C. elongata), образующие
кочки, часто встречается Deschampsia cespitosa.
Между кочками произрастают Carex vesicaria,
Scirpus sylvaticus, Ranunculus repens. Иногда встре-
чаются Comarum palustre, Caltha palustris, Thyselium
palustre. В ярусе мхов наиболее обычны Climacium
dendroides и Aulacomnium palustre.

Группа 5. Березовые разнотравные леса. Проек-
тивное покрытие яруса A – 57.8 ± 20.4, B – 18.7 ±
± 16.4, C – 71.9 ± 18.8, D – 9.0 ± 11.1. Древостои
двухъярусные. Первый состоит из Betula pendula и
B. pubescens с примесью Populus tremula и Salix ca-
prea. Второй сложен деревьями Betula pendula,
B. pubescens, Picea abies, Populus tremula, Salix ca-
prea, редко с участием широколиственных пород.
Ярус В развит слабо, но иногда велико покрытие
подроста Picea abies, часто встречаются Frangula

alnus, Sorbus aucuparia, Padus avium, Corylus avella-
na. В травяном ярусе по проективному покрытию
преобладают виды лугово-опушечной группы:
Fragaria vesca, Chamaenerion angustifolium, Veronica
chamaedrys, Festuca rubra, Poa pratensis. Часто
встречаются Angelica sylvestris, Deschampsia cespito-
sa, Lysimachia nummularia, Ajuga reptans, Convallaria
majalis, Solidago virgaurea, Taraxacum officinale. Мо-
ховой покров почти не выражен, наиболее разви-
ты куртинки Atrichum undulatum.

Группа 6. Березовые травяно-кустарничково-
сфагновые леса. Проективное покрытие яруса A –
49.0 ± 20.8, B – 31.5 ± 21.9, C – 63.5 ± 16.0, D –
90.5 ± 1.6. Древостой одноярусный, сформирован
Betula pubescens, в редких случаях с примесью Pi-
nus sylvestris, Picea abies или Populus tremula. Ярус В
развит слабо, его образуют Frangula alnus и подрост
Picea abies, Pinus sylvestris, часто встречается Salix ci-
nerea. В травяно-кустарничковом ярусе преоблада-
ют болотные кустарнички и травы: Chamaedaphne
calyculata, Vaccinium uliginosum, Eriophorum vagina-
tum, Carex lasiocarpa. В ярусе мхов обычны Poly-
trichum commune, Aulacomnium palustre, Climacium
dendroides, Sphagnum magellanicum и Sphagnum spp.

Группа 7. Осиновые широкотравные леса. Про-
ективное покрытие яруса A – 62.5 ± 18.3, B –
42.8 ± 23.7, C – 64.4 ± 21.1, D – 8.8 ± 7.9. Первый
древесный ярус состоит из Populus tremula с при-
месью Betula pendula и B. pubescens, зачастую так-
же с участием Picea abies, Tilia cordata, Quercus ro-
bur. Второй ярус обычно развит, сложен преиму-
щественно деревьями Picea abies, с участием
широколиственных видов (в т.ч. Ulmus glabra).
Ярус В хорошо развит, его образует Corylus avella-
na, часто отмечается подрост Picea abies, Quercus
robur, Acer platanoides, Tilia cordata. Травяной ярус
состоит преимущественно из неморальных трав и
отличается полидиминантностью: Aegopodium po-
dagraria, Asarum europaeum, Carex pilosa, Galeobdo-
lon luteum, Galium odoratum, Mercurialis perennis,
Pulmonaria obscura. Обычны Ajuga reptans, папо-
ротники (Athyrium filix-femina, Dryopteris filix-mas,
D. carthusiana), Paris quadrifolia, Ranunculus cassubi-
cus, Stellaria holostea. В моховом покрове чаще
других видов встречаются Atrichum undulatum, Cir-
riphyllum piliferum, Eurhynchium angustirete, Oxyr-
rhynchium hians, Plagiomnium cuspidatum, Sciuro-
hypnum curtum.

Группа 8. Осиновые влажнотравно-широкотравные
леса. Проективное покрытие яруса A – 61.7 ± 21.7,
B – 44.3 ± 19.6, C – 76.3 ± 13.8, D – 18.1 ± 15.1.
Первый ярус древостоя сформирован Populus
tremula со значительной примесью Betula pendula
и B. pubescens, изредка – Quercus robur, Picea abies,
Alnus incana, A. glutinosa. Второй ярус развит и
присутствует почти всегда. Образован, в основ-
ном, Picea abies, изредка Padus avium, Acer platanoi-
des, Betula pendula, B. pubescens, Quercus robur, Tilia



120

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2022

БЕЛЯЕВА и др.

cordata. Ярус В хорошо развит, в основном обра-
зован Corylus avellana, Lonicera xylosteum, иногда
встречаются Frangula alnus и Sorbus aucuparia.
Обилен подрост Picea abies, подрост других дре-
весных видов (Populus tremula, Quercus robur, Tilia
cordata) встречается реже и с меньшим покрыти-
ем. В травяном ярусе преобладают Athyrium filix-
femina, Crepis paludosa, Filipendula ulmaria, Geum ri-
vale, Pulmonaria obscura. Часты Ajuga reptans, Asa-
rum europaeum, Dryopteris carthusiana, Equisetum
pratense, Lysimachia nummularia, L. vulgaris, Paris
quadrifolia, Ranunculus cassubicus. В моховом ярусе
обычны Atrichum undulatum, Brachythecium rutabu-
lum, Cirriphyllum piliferum, Climacium dendroides,
Plagiomnium cuspidatum, Rhizomnium punctatum, Sci-
uro-hypnum curtum.

Группа 9. Сероольховые влажнотравно-широко-
травные леса. Проективное покрытие яруса A –
58.0 ± 14.0, B – 33.2 ± 16.4, C – 94.5 ± 8.5, D –
28.1 ± 19.2. Древостой одноярусный, состоит из
Alnus incana с примесью Padus avium. В подросте
яруса В представлена в основном ольха серая. Pi-
cea abies и широколиственные виды почти всегда
отсутствуют. Среди кустарников в ярусе В изред-
ка встречаются Corylus avellana, Lonicera xylosteum,
Sambucus racemosa. Травяной ярус состоит из двух
подъярусов. Верхний образован Urtica dioica,
Campanula latifolia, Filipendula ulmaria, Rubus idae-
us. Нижний – Aegopodium podagraria, Chrysospleni-
um alternifolium, Galeobdolon luteum, Geum rivale,
Glechoma hederacea, Lamium maculatum, Mercurialis
perennis, Myosoton aquaticum. Моховой ярус сфор-
мирован Plagiomnium undulatum, часто встречают-
ся Brachythecium rutabulum, Oxyrrhynchium hians.

Группа 10. Черноольховые влажнотравно-широ-
котравные леса. Проективное покрытие яруса A –
70.2 ± 14.3, B – 20.7 ± 16.3, C – 84.7 ± 18.3, D –
8.3 ± 8.5. Древостой образован Alnus glutinosa,
иногда с примесью Betula pubescens и Picea abies.
Другие древесные виды встречаются единично.
Второй подъярус, который отмечается редко,
образован Alnus glutinosa, Picea abies, редко с при-
месью Padus avium, Acer platanoides. В ярусе В от-
мечаются Padus avium, Ribes nigrum, Sorbus aucu-
paria. В подросте яруса В – Picea abies, Alnus glutino-
sa. Для травяно-кустарничкового яруса характерна
мозаичность, сформированная приствольными
повышениями, мочажинами и кочками из Carex
elongata. Доминируют Urtica dioica, Filipendula ul-
maria, Impatiens noli-tangere. Часто встречаются
Athyrium filix-femina, Crepis paludosa и немораль-
ные травы (Milium effusum, Paris quadrifolia, Ranun-
culus cassubicus). В мочажинах встречаются Scirpus
sylvaticus, редко Carex vesicaria и C. riparia. Среди
наземных мхов преобладают Brachythecium rutabu-
lum, Climacium dendroides, Plagiomnium cuspidatum.

Группа 11. Черноольховые травяно-болотные ле-
са. Проективное покрытие яруса A – 76.8 ± 12.9, B –
30.3 ± 15.7, C – 92.7 ± 8.1, D – 23.3 ± 13.9. Древо-
стой образован Alnus glutinosa, иногда с примесью
Betula pendula и B. pubescens, редко c участием Pi-
cea abies, и широколиственных видов деревьев.
Ярус В разреженный, в нем чаще всего встречает-
ся Padus avium, Ribes nigrum, Salix cinerea, а также
Picea abies и Alnus glutinosa. В травяном ярусе вы-
ражено два подъяруса. В верхнем преобладают
Urtica dioica и Filipendula ulmaria, иногда встреча-
ются Phragmites australis и Calamagrostis canescens,
кочкообразующие осоки Carex appropinquata и
C. cespitosa. Мочажины между кочками могут
быть обводнены, в них часто встречается Scirpus
sylvaticus, иногда Carex vesicaria. В нижнем подъ-
ярусе наибольшие встречаемость и покрытие от-
мечены у Lysimachia nummularia и Ranunculus rep-
ens. Среди мхов преобладают Climacium dendroi-
des, Aulacomnium palustre, Plagiomnium spp.

Производные и условно-коренные мелко-
лиственные леса распространены в широком диа-
пазоне экологических условий: от дренирован-
ных участков водоразделов до переувлажненных
понижений (Ниценко, 1972). На графике дерева
решений (рис. 1) видно, что основной фактор,
дифференцирующий состав мелколиственных
лесов (первый узел), – влажность почв. По этому
фактору сообщества подразделяются на две боль-
шие группы. Более “сухие” объединяют березо-
вые мелкотравно-широкотравные (группа 1), бе-
резовые широкотравные (группа 2), осиновые
широкотравные (группа 7), березовые разнотрав-
ные (группа 5) и часть сероольховых влажно-
травно-широкотравных (группа 9) лесов. Другая
группа состоит из лесов со значительным увлаж-
нением почв: березовые влажнотравно-широко-

Рис. 1. Дерево решений по экологическим перемен-
ным: M – увлажненность почв; L – освещенность;
N – богатство почв азотом; R – кислотность почв.
Расшифровка номеров групп приведена в таблице.

M < 6.395M < 6.395M < 6.395

L < 5.67L < 5.67L < 5.67 M < 7.22M < 7.22M < 7.22

N < 6.59N < 6.59N < 6.59
M < 6.25M < 6.25M < 6.25

M < 5.86M < 5.86M < 5.86

R < 4.12R < 4.12R < 4.12

R < 5.145R < 5.145R < 5.145 N < 5.09N < 5.09N < 5.09 N < 5.135N < 5.135N < 5.135

R < 5.195R < 5.195R < 5.195 M < 6.985M < 6.985M < 6.985
1

2
2

3 4

5

6

7
8

9 9

10
11
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травные (группа 3), березовые травяно-болотные
(группа 4), березовые травяно-кустарничково-сфаг-
новые (группа 6), осиновые влажнотравно-широко-
травные (группа 8), часть сероольховых влажнотрав-
но-широкотравных (группа 9), черноольховые
влажнотравно-широкотравные (группа 10) и чер-
ноольховые травяно-болотные (группа 11).

Если рассматривать левую часть графика дерева
решений, то видно, что следующим после влажно-
сти узлом является разделение по условиям осве-
щения, – при повышенных значениях освещенно-
сти выделяется березовая разнотравная группа
(группа 5), в остальных группах более сухих лесов
освещение меньше. Значимость данного фактора
для березняков разнотравных подтверждается ре-
зультатами ординации – на ординационной схеме
они хорошо отделяются как по освещению, так и
по пониженным значениям почвенного богатства
и по повышенной кислотности почв (рис. 2). В ме-
стообитаниях с повышенным богатством почв
(узел 3) встречается часть сероольховых лесов
(группа 9). На четвертом узле идет разделение по
реакции почв: более кислая реакция почв характер-
на для березовой мелкотравно-широкотравной
группы (группа 1). На ординационной схеме (рис. 2)
также видно, что для этих лесов характерно мень-
шее богатство почв, чем для широкотравной груп-
пы. Для березовой широкотравной и осиновой ши-
рокотравной групп характерна менее кислая реак-

ция почв. При этом осиновые широкотравные леса
(группа 7) встречаются в более увлажненных ме-
стообитаниях, чем березовые, хотя разделение про-
исходит лишь по шестому узлу. Слабая дифферен-
циация березовой и осиновой широкотравных
групп хорошо видна также на ординационной схе-
ме (рис. 2). Эти наиболее распространенные в ре-
гионе леса образуют плотное перекрывающееся
скопление точек, находясь практически в одном
экологическом пространстве. Для них характерны
не переувлажненные достаточно богатые место-
обитания со средними значениями кислотности
почв, а их подчиненные ярусы плохо освещены.

В правой части дерева в составе сообществ бо-
лее влажных условий местообитаний второй узел
также отвечает за влажность, таким образом, разде-
ляя “влажные” (левая часть) и переувлажненные
леса (правая часть) (рис. 1). Среди последних бере-
зовая кустарничково-травяно-сфагновая группа
(группа 6) распространена в местообитаниях с бо-
лее кислой реакцией почв (узел 3), также для нее
характерна высокая освещенность подчиненных
ярусов (рис. 2). Березовую и черноольховую тра-
вяно-болотные группы дифференцирует богат-
ство почв (узел 4): чернольховая травяно-болот-
ная (группа 11) встречается в чуть более богатых
местообитаниях, чем березовая (группа 4). На схе-
ме ординации (рис. 2) заметно также, что данные

Рис. 2. NMDS ординация сообществ. Расшифровка номеров групп дана в таблице, обозначение экологических фак-
торов приведено на рис. 1.
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сообщества березовой формации встречаются в
местообитаниях с более кислой реакцией почв.

Группу “влажных” лесов можно назвать влаж-
нотравно-широкотравной, поскольку сюда входят
4 формации со сходным характером травяно-ку-
старничкового яруса (влажнотравно-широкотрав-
ные леса). Их первое разделение происходит по
фактору богатства почв (узел 3), – при повышен-
ном богатстве встречаются сероольховые леса
(группа 9) (часть сообществ, не попавших в левый
кластер более сухих лесов). Данные леса характе-
ризуются максимальным богатством почв, что хо-
рошо видно на ординации (рис. 2). Следующее
разделение (узел 4) происходит также по богатству
почв: в самых бедных местообитаниях отмечаются
березовые влажнотравно-широкотравные леса.
Осиновые (группа 8) и черноольховые (группа 10)

влажнотравно-широкотравные леса дифференци-
рует влажность – в чуть более влажных местооби-
таниях отмечаются черноольховые сообщества.

В зависимости от конкретных экологических
режимов местообитаний в различных типах сооб-
ществ участие основных коренных лесообразую-
щих видов деревьев (ель, сосна, дуб, липа) варьи-
рует в широких пределах. Оценка связи эдифика-
торных древесных видов с основными факторами
среды позволяет оценить текущее их распределе-
ние и перспективы возобновления.

Наибольшее участие ели отмечается в оптиму-
ме условий существования мелколиственных ле-
сов со смещением в сторону чуть более кислой ре-
акции почв. В наиболее экстремальных экологи-
ческих условиях по режимам увлажнения и
питания участие ели снижается (рис. 3). По на-

Рис. 3. Распределение в экологическом пространстве мелколиственных лесов основных лесообразующих видов дере-
вьев в составе всех ярусов, а – Picea abies; б – Pinus sylvestris; в – Tilia cordata и г – Quercus robur.
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шим данным, участие сосны в большинстве групп
не отмечается вовсе. Однако в условиях сниже-
ния конкуренции в неблагоприятных режимах
питания и переувлажненности и лучшего освеще-
ния сосна начинает встречаться во всех ярусах.
Это заметно на примере березовой кустарничко-
во-травяно-сфагновой группы, где древостой
сильно разрежен (рис. 3).

В лесном покрове региона отмечено большое
число широколиственных видов деревьев (клен,
ясень (Fraxinus excelsior), дуб, липа, вязы (Ulmus
glabra и Ulmus laevis) и др.), однако наибольшее
участие в сообществах у липы и дуба. Максималь-
ная примесь липы отмечена в широкотравных
группах (березовой и осиновой) (рис. 3), где поч-
венное богатство достаточно высоко и отсутству-
ет переувлажнение, а высокое затенение не явля-
ется лимитирующим фактором для ее возобнов-
ления. По нашим данным, участие дуба в
мелколиственных сообществах ниже, чем липы.
В целом наличие его примеси и возобновления
увеличивается по мере уменьшения влажности,
но меньше, в отличие от липы, зависит от богат-
ства почв (рис. 3).

Различия в участии коренных лесообразую-
щих видов деревьев (ели, сосны, липы и дуба) в
разных ярусах в производных сообществах (бере-

зовых и осиновых) (группы 1–8) наглядно отсле-
живаются на графике дерева решений (рис. 4). На
первом этапе происходит разделение сообществ
по участию широколиственных видов деревьев в
древостое. Правая часть дерева включает сообще-
ства с более богатыми местообитаниями: широко-
травные группы (осиновую и березовую), а также
осиновую влажнотравно-широкотравную. Следу-
ющий узел в правой части дерева дифференциру-
ет сообщества по участию широколиственных ви-
дов деревьев в составе яруса С. Их участие больше
в широкотравных группах (2, 7). В древесном яру-
се в группе березовых широкотравных лесов (2)
участие широколиственных видов может быть
как выше 4%, так и ниже, а в осиновой широко-
травной оно всегда превышает 4% (узел 3). В
группе осиновых широкотравных лесов (узел 4)
еще и участие ели в ярусе В выше, чем в березо-
вой. Для части сообществ осиновой широкотрав-
ной группы (7) характерно меньшее участие ши-
роколиственных пород в ярусе С, но при этом бо-
лее высокое участие этих видов, а также ели в
ярусе В. В осиновой влажнотравно-широкотрав-
ной группе (8) ниже участие как широколиствен-
ных видов, так и ели.

В левой части дерева в сообществах с меньшим
участием широколиственных видов деревьев за сле-

Рис. 4. Дерево решений по проективному покрытию Picea abies, Pinus sylvestris и основных широколиственных видов
(Tilia cordata, Quercus robur) в разных ярусах производных мелколиственных лесов: A – древостой; B – ярус В (крупный
подрост); С – травяно-кустарничковый ярус (мелкий подрост). Расшифровка номеров групп приведена в таблице.
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дующий узел разделения сообществ отвечает доля
сосны в ярусе С. Ее участие отмечено в березовой
травяно-кустарничково-сфагновой группе (6) и од-
нозначно ее отделяет от остальных. Следующий
узел (узел 3) отделяет березовую влажнотравно-ши-
рокотравную группу по признаку более высокого
участия широколиственных пород в ярусе В. При
условии более низкого участия (узел 4) в березовой
травяно-болотной группе (4) наблюдается более
низкое участие ели в древостое, в то время как в бе-
резовой мелкотравно-широкотравной группе оно
самое высокое из всех рассмотренных групп.

Таким образом, в березовой влажнотравно-
широкотравной группе наблюдается наименьшее
возобновление коренных пород, в то время как в
осиновой широкотравной оно наибольшее. Бере-
зовая травяно-кустарничково-сфагновая группа
является единственной, где довольно часто отме-
чается сосна. Березовые разнотравные леса (груп-
па 5) не могут быть выделены в самостоятельную
группу вследствие очень низкой выраженности
подроста в целом и приблизительно равного уча-
стия видов в нем. Среди производных мелколист-
венных лесов осиновые леса (две группы) и бере-
зовые широкотравные сообщества отличаются
более высоким участием широколиственных ви-
дов в древостое, в то время как березовая мелко-
травно-широкотравная выделяется по высокому
участию ели в древостое.

Состав и обилие подроста позволяют оценить
перспективы развития лесов. Если рассматривать
все группы лесов по участию в ярусе В основных
ранне- и позднесукцессионных видов, то замет-
но, что практически во всех группах ель составля-

ет большую часть подроста (рис. 5). Участие ели в
подросте максимально в березовой мелкотравно-
широкотравной группе (1) (15%), которая являет-
ся самой бореальной по составу подчиненных
ярусов; здесь редко встречаются другие виды де-
ревьев (рис. 3, 4). В березовой широкотравно-
влажнотравной группе (3) ель также составляет
практически весь подрост, хотя он характеризуется
меньшей величиной проективного покрытия (8%).
Также очень высоко участие ели в подросте в бере-
зовой травяно-болотной группе (4) (14%). Ель со-
ставляет менее 1% только в сероольховой влаж-
нотравно-широкотравной группе (9), где практи-
чески весь подрост представлен ольхой серой.
Также достаточно низкое участие ели отмечается
в березовой разнотравной группе (5), однако в
данных сообществах общее проективные покры-
тие подроста в ярусе В всего около 5% в среднем –
самое слабое возобновление деревьев среди всех
мелколиственных лесов.

Из широколиственных пород в регионе основ-
ной является липа (Курнаев, 1968), больше всего
ее в березовой (2) и осиновой широкотравной (7),
а также в осиновой влажнотравно-широкотрав-
ной (8) группах (5%, 2% и 2% соответственно). В
составе подроста этих трех групп все же преобла-
дает ель, однако в березовой широкотравной груп-
пе соотношение ели и липы близко (8% и 5% соот-
ветственно). Дуб встречается практически во всех
сообществах, однако его доля в подросте невелика и
в среднем составляет лишь 1% и менее. Березовые
кустарничково-травяно-сфагновые (группа 6) леса
отличаются от остальных значительным участием
в подросте сосны (4%) и березы (9%), хотя ель и
здесь достаточно заметна (8%). В черноольховых

Рис. 5. Среднее проективное покрытие основных древесных видов в ярусе B в группах ассоциаций мелколиственных
лесов. Расшифровка номеров групп приведена в табл. 1.
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группах (10, 11) в подросте в основном участвуют
ель и черная ольха, причем в черноольховой тра-
вяно-болотной группе проективное покрытие этих
видов выше (7% и 9% соответственно), чем во влаж-
нотравно-широкотравной (по 4%). Береза, помимо
кустарничково-травяно-сфагновых лесов, заметна
в травяно-болотных лесах – березовых (группа 4) и
черноольховых (группа 11), где ее проективные по-
крытие составляет чуть менее 3%.

ОБСУЖДЕНИЕ
Экологические факторы. В зависимости от гео-

графического охвата исследования и рассматри-
ваемого набора сообществ на первый план выхо-
дят разные экологические факторы, в первую
очередь влияющие на видовой состав лесов. Для
относительно однородных по составу березовых
бореальных лесов Норвегии (Bakkestuen et al.,
2010) основным фактором, влияющим на диффе-
ренциацию состава сообществ, является измене-
ние значений pH, а также концентрации в почве
кальция, калия и серы. Для черноольховых лесов
северо-запада России – увлажненность почв (Ва-
силевич, Щукина, 2001), а черноольховых лесов
Словакии – помимо увлажненности еще и поч-
венное богатство (Slezák et al., 2011).

Основным экологическим фактором, влияю-
щим на состав мелколиственных лесов централь-
ной части Русской равнины, является влажность –
наиболее контрастный из всех рассмотренных
факторов. Перераспределение влаги является
функцией рельефа. Мелколиственные леса могут
произрастать в диапазоне от заболоченных ме-
стообитаний в понижениях и долинных элемен-
тах рельефа (березовые кустарничково-травяно-
сфагновые леса, черноольховые травяно-болотные
и др.) до наиболее сухих и дренированных - на мо-
ренных холмах и склонах. По увлажненности почв
строго дифференцируются мелкотравно-широко-
травные, широкотравные и разнотравные леса (как
менее увлажненные) и влажнотравно-широкотрав-
ные, травяно-болотные и кустарничково-травяно-
сфагновые сообщества (как более влажные). Един-
ственной группой, в которой наблюдаются зна-
чительные различия по степени увлажнения, яв-
ляется сероольховая влажнотравно-широко-
травная. Т.А. Работнов (1939) отмечает, что для
овражно-долинных сероольховых лесов наблю-
даются различия увлажнения и, соответственно,
состава и доминантов травяного яруса в связи с
положением сообщества в рельефе – близостью
русла, выровненностью рельефа или склоновым
положением. По мере увеличения увлажнения он
выделяет леса с доминированием крапивы, кра-
пивы и таволги и таволги. По нашим данным,
также отмечается изменение участия более влаго-
любивых видов в сообществах этой группы. Так,
для части лесов, которые располагаются в более

дренированных склоновых местообитаниях, ха-
рактерен более неморальный состав подчинен-
ных ярусов с доминированием Urtica dioica, Aegop-
odium podagraria, Galeobdolon luteum, Stellaria holos-
tea. В местообитаниях с худшими условиями
дренажа (например, выровненные поймы) суще-
ствуют леса с доминированием Filipendula ulmaria,
Urtica dioica, Geum rivale, значительным участием
Chrysosplenium alternifolium, Lysimachia nummularia,
Ranunculus repens, иногда Scirpus sylvaticus. Крапива
является одним из доминантов в обоих вариантах
сероольховых лесов. Участие более влаголюбивых
видов увеличивается плавно, и четко разделить со-
общества на две группы невозможно, к тому же
большинство видов отмечается во всей группе се-
роольховых лесов, только с разным соотношени-
ем долевого участия.

Возобновление коренных видов деревьев и пер-
спективы развития производных лесов. О перспек-
тивах развития производных сообществ можно
судить по составу и состоянию подроста. Поселе-
ние тех или иных коренных пород деревьев под
пологом леса при отсутствии нарушений зависит
как от условий местообитаний, так и от возмож-
ности заноса семян (Korotkov et al., 2001). В ре-
зультате при различном спектре видов в подросте
прогнозируются и разные по длительности сук-
цессионные стадии, которые зависят от продол-
жительности жизни деревьев, выходящих в ос-
новной полог (Korotkov et al., 2001). По нашим
данным, ель и липа наиболее активно участвуют в
составе производных мелколиственных лесов, а
участие дуба во всех группах примерно равное и
небольшое (не более 1%). Липа чаще отмечается в
широкотравных группах сообществ, где для нее
благоприятны условия почвенного богатства и
дренажа, а ее теневыносливость позволяет возоб-
новляться при слабом освещении. Доля ели еще
выше по сравнению с липой, наибольшее ее уча-
стие наблюдается в экологическом оптимуме
мелколиственных лесов с небольшим смещением
в сторону меньшего почвенного богатства и по-
вышенной кислотности (березовые мелкотравно-
широкотравные леса). Высокое участие ели мо-
жет объясняться не только ее естественным воз-
обновлением, но и созданием посадок. Из-за не-
надлежащего ухода за культурами посадки еще на
ранних этапах развития зарастают мелколиствен-
ными видами (особенно березой) и формируются
производные мелколиственные леса с участием
ели (Chernenkova et al., 2020). Так, треть лесных
массивов березовой широкотравной группы в
юго-западном Подмосковье, по нашим данным,
составляют культуры ели и сосны, заросшие бе-
резой. Подрост дуба во всех производных сооб-
ществах (за исключением березовых кустарнич-
ково-травяно-сфагновых лесов) встречается при-
мерно с одинаковым покрытием (около 1%).
Таким образом, дуб, во-первых, менее “активен”,
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чем липа, в мелколиственных лесах (что может в
некоторой степени подтверждать точку зрения
С.Ф Курнаева о коренных липово-еловых лесах
региона), а во-вторых, отсутствие варьирования
значений его покрытий свидетельствует о мень-
шей требовательности к богатству почв по срав-
нению с липой (рис. 3). Клен – еще одна часто от-
мечаемая широколиственная порода, участие ко-
торой в сообществах в последние десятилетия
увеличивается (Маслов, 2012). Однако клен не
формирует древостои и встречается только в виде
примеси. Вязы (вяз голый и вяз гладкий) участву-
ют в составе лесов довольно редко, хотя и форми-
руют небольшие массивы в богатых и увлажен-
ных местообитаниях.

Березовые (группа 2) и осиновые (группа 7)
широкотравные, а также осиновые влажнотрав-
но-широкотравные (группа 8) леса характеризу-
ются максимальным возобновлением липы среди
всех типов мелколиственных сообществ региона,
они распространены в местообитаниях с высо-
ким богатством почв и достаточным дренажем (за
исключением осиновой влажнотравно-широко-
травной группы). Также эти три группы лесов отли-
чаются от остальных по более высокому участию
широколиственных видов в древостое (рис. 5).

Сообщества березовой мелкотравно-широко-
травной группы (1) отличаются значительным
участием бореальных видов в подчиненных яру-
сах и абсолютным преобладанием ели в подросте.
Для данных сообществ прогнозируется развитие
в сторону бореальных и бореально-неморальных
ельников.

Березовые влажнотравно-широкотравные
(группа 3) и березовые травяно-болотные леса
(группа 4) обычно встречаются небольшими мас-
сивами в понижениях, слабопроточных ложби-
нах разной степени переувлажненности. Здесь
также в подросте преобладает ель. Широколист-
венные виды не отмечены в связи с высоким
увлажнением местообитаний данных сообществ.
Вероятно, коренными сообществами здесь явля-
лись еловые леса с большим количеством влаго-
любивых видов.

Березовые кустарничково-травяно-сфагновые
леса (группа 6) характеризуются участием в под-
росте березы наравне с елью, а также только здесь
постоянно отмечается сосна. Участие сосны свя-
зано с отсутствием конкуренции со стороны дру-
гих видов деревьев из-за заболоченности место-
обитаний и хорошими условиями освещенности
под разреженным пологом древостоя. Здесь ожи-
дается смена на сосновые и еловые сфагновые и
долгомошные леса, однако значительное участие
березы в подросте может замедлять смену лесооб-
разующих пород.

Березовые разнотравные леса (группа 5) с вы-
соким покрытием видов лугово-опушечной груп-

пы являются наиболее нарушенными лесами, ко-
торые могут развиваться в мезофильных условиях
при значительной рекреационной нагрузке, а в
прошлом и хозяйственной деятельности (сеноко-
сы, выпас) и обычно встречаются на периферии
лесных массивов. В связи с этим, подрост дере-
вьев здесь выражен слабо, и дальнейшее развитие
этих сообществ зависит от условий местообита-
ний и заноса семян. Вероятно, сообщества этой
группы дольше остальных будут восстанавливать-
ся до условно-коренных лесов.

Таким образом, широкотравные (березовые и
осиновые) и осиновые влажнотравно-широко-
травные леса потенциально наиболее быстро по
сравнению с другими группами производных
мелколиственных лесов могут смениться услов-
но-коренными липово-еловыми лесами. Березо-
вые мелкотравно-широкотравные, влажнотрав-
но-широкотравные и травяно-болотные леса
скорее будут заменены еловыми лесами. Однако
для прогнозирования смены производных лесов
условно-коренными и ее скорости необходима
также оценка жизненного состояния подроста. В
случае, если оно не удовлетворительное, – смена
состава верхнего полога может значительно за-
медлиться.

Сукцессионный статус групп сообществ мелко-
лиственных лесов. Большинство групп сообществ
березовых лесов (березовые мелкотравно-широ-
котравные, березовые широкотравные, березо-
вые влажнотравно-широкотравные, березовые
разнотравные), а также все осиновые (осиновые
широкотравные, осиновые влажнотравно-широ-
котравные) являются однозначно производны-
ми, возникшими на месте хвойных, хвойно-ши-
роколиственных или широколиственных лесов.
Происхождение части сообществ с участием березы
не столь очевидно. С одной стороны, существует
точка зрения (Ниценко, 1972; Абатуров и др., 1982),
что все березовые леса являются производными,
при этом березовые кустарничково-травяно-сфаг-
новые возникли на месте долгомошных и сфагно-
вых хвойных лесов (Ниценко, 1972; Абатуров и др.,
1982), а также выгоревших переходных болот. С
другой стороны, С.Ф. Курнаев (1968) отмечал ко-
ренной характер березняков из березы пушистой
в замкнутых понижениях (травяно-болотные со-
общества). По результатам наших исследований,
в большинстве сообществ березовых лесов преоб-
ладает подрост не березы, а других видов (преиму-
щественно ели), хотя на бедных почвах и при за-
стойном увлажнении ель с возрастом может выпа-
дать. Исключение составляет только березовая
кустарничково-травяно-сфагновая группа, где в
подросте наряду с елью и сосной достаточно много
березы (проективное покрытие 9%), а также бере-
зовая травяно-болотная, в которой проективное
покрытие подроста мелколиственных видов со-
ставляет 5%.
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Черноольховые леса, распространенные по
долинам водотоков и замкнутым понижениям
(влажнотравно-широкотравные и травяно-бо-
лотные), мы рассматриваем как условно корен-
ные. В данных лесах в подросте ель и ольха черная
возобновляются примерно в равных долях, одна-
ко ель, по-видимому, не может успешно суще-
ствовать в экологическом режиме черноольховых
лесов, так как она редко выходит в первый ярус.
Сероольховые леса в зависимости от местообита-
ния могут быть как производными, так и корен-
ными. Иногда они являются пионерными сооб-
ществами на месте антропогенных нарушений
(Ликсакова, 2004). Однако гигрофитные немо-
ральные леса (влажнотравно-широкотравные в
рамках принятой классификации) считаются
условно-коренными (Работнов, 1939; Коротков,
Морозова, 1986; Ellenberg et al., 1992). В серооль-
ховых влажнотравно-широкотравных лесах в
подросте отмечается преобладание и высокое
участие ольхи серой, другие виды деревьев отме-
чаются гораздо реже. Основываясь на этом, мож-
но подтвердить условно-коренной характер дан-
ных сообществ.

ВЫВОДЫ

1. Мелколиственные леса центральной части
Русской равнины разнообразны по типологиче-
скому составу. В рамках принятого эколого-фи-
тоценотического подхода выделено 11 групп ассо-
циаций мелколиственных лесов, относящихся к
4 формациям.

2. Мелколиственные леса произрастают в ши-
роком диапазоне экологических условий хвойно-
широколиственной зоны. При этом основным
фактором, влияющим на варьирование видового
состава мелколиственных сообществ, является
увлажненность почв. По этому фактору четко
разделяются, с одной стороны, более сухие мел-
котравно-широкотравные, широкотравные и
разнотравные леса, а с другой – влажнотравно-
широкотравные, травяно-болотные и кустарнич-
ково-травяно-сфагновые сообщества.

3. Леса из ольхи серой и ольхи черной могут
быть отнесены к условно-коренным. В серооль-
ховых влажнотравно-широкотравных сообще-
ствах основной породой подроста является серая
ольха, что подтверждает мнение некоторых ис-
следователей о коренном статусе этих сообществ.
В черноольховых лесах подрост черной ольхи и
ели находится примерно в равных пропорциях,
однако ель редко выходит в первый ярус.

4. Мелколиственные леса из березы и осины
создают условия для восстановления условно-ко-
ренных сообществ. Ель является основной поро-
дой, которая возобновляется в мелколиственных
лесах региона. Она отмечается во всех типах сооб-

ществ, причем максимально ее участие в мелко-
травно-широкотравных березовых лесах. Отме-
тим, что создание культур могло значительно уве-
личить участие ели в мелколиственных лесах.

5. В березняках травяно-кустарничково-сфаг-
новых отмечается наибольшая освещенность под
пологом древостоя, и наблюдается максимальное
участие березы в ярусе B. По этой же причине, а
также из-за отсутствия конкуренции сосна встре-
чается здесь во всех ярусах.

6. Березовые и осиновые широкотравные, а
также осиновые влажнотравно-широкотравные
сообщества, вероятно, скорее остальных сменят-
ся условно-коренными елово-липовыми лесами.
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Small-Leaved Forests of the Centre of the East European Plain:
Ecology and Regeneration Perspectives of Native Forests

N. G. Belyaeva1, *, O. V. Morozova1, T. V. Chernen’kova1, K. A. Korznikov2, and Ye. G. Suslova3

1Institute of Geography of the RAS, Staromonetniy ln., 29, Moscow, 119017 Russia
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Small-leaved forests of the centre of the East-European Plain are widespread, and their area continues to in-
crease due to the overgrowing of abandoned agricultural lands. In the Moscow region, they occupy almost
half of all forests in the region. The study of the composition, ecology and dynamics of forests dominated by
birch (Betula pendula), B. pubescens), aspen (Populus tremula), gray alder (Alnus incana) and black alder (Al-
nus glutinosa) in the center of the East-European Plain was carried out on the example of the Moscow region.
On the basis of the ecological-phytocenotic classification, 11 groups of associations were identified, of which
8 belong to secondary and 3 to native community types. It was found that the main ecological factor influ-
encing the differences in forest composition is soil moisture. Factors such as light, soil reaction and nutrients
differentiate communities further within two main group clusters with different soil moisture. The participa-
tion of the main indigenous forest-forming tree species varies with the ecological conditions in the small-
leaved forests. The European spruce (Picea abies) is most active in the medium range of environmental con-
ditions; while the environmental factors’ extreme values decrease its participation in communities. Linden
(Tilia cordata) and oak (Quercus robur) are more often observed in conditions of increased soil richness and
good drainage, and pine (Pinus sylvestris) – only in good lighting conditions, which are formed in birch forests
of the dwarf shrubs–herbal-sphagnum group. In the undergrowth of gray and black alder forests, the share of
gray alder and black alder is high, while in the secondary birch and aspen communities, spruce predominates.
Probably due to the absence of disturbances, birch broad herb forests, broad herb and broad herb – moist herb
aspen forests will most likely be replaced by native coniferous-broad-leaved communities, since against the
background of the predominance of spruce in the undergrowth in these groups, linden is showing a good re-
growth rate, and an admixture of broad-leaved species in the stand is also noted.

Keywords: small-leaved forests, typological diversity, secondary and native forests, Moscow region, habitats’ ecol-
ogy, decision trees. 
Acknowledgements: The research has been carried out within the framework of the Institute of Geography’s
research theme № 0148-2019-0007.
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