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Обсуждаются проблемы перехода сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) из состояния устойчивого
к неустойчивому равновесию, смены равновесной популяции на неравновесную в результате по-
тепления климата. Цель исследований – изучить состояние генеративной сферы южной и цен-
тральной лесостепных популяций сосны обыкновенной; по признаку полнозернистости оценить их
жизненное состояние в 2020 г. по сравнению с 2016 – годом дестабилизации сосновых лесов, а также
относительно состояния степной популяции в урожайном 2017 г. Объектами исследования служили
центральная и южная лесостепные популяции сосны, произрастающие на экологически благопри-
ятной территории Воронежской и Белгородской областей. В 2015 г. зафиксирован переход их из
равновесия в слабо неравновесную систему. Уровень полнозернистости ступинской и белгородской
популяций снизился соответственно на 25.6 и 24.6%, число семян – на 37.7 и 22.4%, уровень смерт-
ности семяпочек повысился в 3.9 и 4.0 раза. Сравнение показателей семенной продуктивности в
2013, 2016 и 2020 гг. показало, что в настоящее время оба насаждения представляют равновесные си-
стемы. Центральная популяция вернулась к региональной норме (устойчивого равновесия), юж-
ная находится в состоянии неустойчивого равновесия. Дисперсионный анализ выявил суще-
ственное (57.8%) влияние фактора “ГТК” на генеративную сферу белгородской популяции по
признаку полнозернистости. В последнее десятилетие число оптимальных лет в ЦЧР уменьшилось
с 7–8/10 лет до 5. Для возвращения сосновых лесов в равновесие требуется 3 оптимальных года. Вы-
сокие темпы потепления климата могут повлечь за собой нарушение равновесия и повторную де-
стабилизацию. Дальнейшее сокращение числа оптимальных лет делает почти невозможным воз-
вращение сосновых лесов к региональной норме.
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тивность, смена жизненного состояния. 
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Изменение климата не раз происходило в ис-
тории Земли. В эти периоды ускорялось движе-
ние видовых ареалов, одни виды-эдификаторы
сменялись на другие. Сегодня мир вновь вступил
в эпоху климатической нестабильности. В разных
странах изменение климата происходит неравно-
мерно (Dias et al., 2015; IPCC, 2017). В России по-
вышение среднегодовой температуры составляет
0.47°С/10 лет, что в 2.5 раза выше роста глобаль-
ной температуры (Доклад …, 2021). Биология ви-
дов перестает соответствовать среде обитания, что
является причиной ослабления лесов, перехода в

более низкое жизненное состояние и даже гибели
(Allen et al., 2010; Касимов и др., 2011; Alberto et al.,
2013; Gauthier et al., 2015; Kuznetsova et al., 2019).

Изменение климата Среднерусской лесостепи
началось во второй половине ХХ в. За первые
25 лет летняя температура повысилась на 0.6°С, к
концу века – на 1.9°С (Акимов, Задорожная,
2018). В ХХI веке темпы потепления возросли, что
подтверждается ростом активных температур
(Виноградова, 2014; Виноградова и др., 2015). С
2000 по 2012 гг. их уровень достиг 2600–3000°С,
что выше многолетних показателей на 250–
350°С. Установлено, что нарушение термического
режима связано с блокированием переноса запад-
ных воздушных масс, перемещением жаркого тро-

1 Работа выполнена в рамках государственного задания, ре-
гистрационный номер АААА-А17-117041800012-4.
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пического воздуха и длительным его стационирова-
нием на юге Европейской России (Акимов, Задо-
рожная, 2018). Индекс SCEI снизился с –1 до –1.5,
ГТК – с 1.0 до 0.5–0.6 (Виноградова, 2014; Вино-
градова и др., 2015). Увлажненные территории
стали превышать засушливые всего на 10–15%. В
2007–2014 гг. в Центрально-Черноземном районе
произошла мощная тепловая волна, которая
включала 4 сильные засухи (2007, 2010, 2012,
2014 гг.) (Кузнецова и др., 2021). Началась “рас-
качка” сосновых лесов, которая вызвала их деста-
билизацию.

В данном исследовании мы использовали две
концепции, согласно которым лесные экосисте-
мы на территории ареала могут находиться в рав-
новесном и неравновесном состоянии (Крамер,
Ван дер Верф 2010; Iglesias, Whitlock, 2020). Каж-
дое из них, в свою очередь, подразделяется на две
формы – устойчивую и менее устойчивую. Сос-
новые леса как сложные динамичные системы
представляют в порядке убывания следующий
ряд: устойчиво равновесные, неустойчиво равно-
весные, слабо неравновесные, неравновесные,
мертвые. Дифференциация, по-видимому, являет-
ся следствием падения энергетического статуса:
максимальный – у равновесных популяций, более
низкий – у неравновесных, нулевой – у мертвых.
Преимущество данного системного подхода заклю-
чается в том, что он дает возможность анализиро-
вать динамику изменчивости оптимально структу-
рированных равновесных популяций, которые
под воздействием климатического стресса могут
переходить из одной формы в другую, а при до-
стижении предельно допустимого порога скач-
ком спускаться в более низкое жизненное состо-
яние.

В центре ареала большинство популяций сос-
ны обыкновенной находятся в состоянии устой-
чивого или неустойчивого равновесия. Общее
жизненное состояние (ОЖС) сосновых лесов на
индивидуальном и популяционном уровне при-
нято оценивать по комплексу вегетативных и ге-
неративных признаков (Боголюбов и др., 1999). Ге-
неративная сфера сосны более чувствительна к сре-
де обитания, часто используется как биоиндикатор
для оценки ее изменения (Alaquori et al., 2020). В оп-
тимальные годы диапазон изменчивости показате-
лей биопродуктивности шишек низкий, отклоне-
ния относительно флуктуаций внешней среды об-
ратимы (Кузнецова и др., 2021). Это является
подтверждением того, что популяции развивают-
ся в режиме равновесной системы. В данном жиз-
ненном состоянии (ЖС) сосновые леса, как упо-
рядоченные системы, характеризуются высоким
бонитетом и устойчивостью к региональным
стрессорам.

Смена равновесного жизненного состояния на
более низкое (слабо неравновесное) существенно

изменяет функционирование предшествующих
структур и функций, ведет к реорганизации мета-
болических процессов (Раутиан, 1993). В нерав-
новесных популяциях нормы реакции деревьев
перекрываются, что придает устойчивость как са-
мому растению, так и популяции в целом. Поддер-
жание гомеостаза и основных систем жизнеобеспе-
чения растений в условиях, не соответствующих их
биологии, невозможно без дополнительных энерге-
тических затрат (Чудинова, Орлова, 2016). Переход
лесных экосистем на менее затратный путь разви-
тия сопряжен с перестройкой энергетических
процессов, что, с одной стороны, обеспечивает
выживание растений в изменившихся условиях, а
с другой – снижает их жизненный статус. При
этом страдает вегетативная и генеративная сфера
деревьев. Неравновесные популяции, как менее
упорядоченные системы, в большей степени за-
висят от факторов внешней среды, имеют более
низкую продолжительность жизни, бонитет, уро-
жайность, качество семян.

Цель исследований – изучить состояние генера-
тивной сферы южной и центральной лесостепных
популяций сосны обыкновенной; по признаку пол-
нозернистости оценить их жизненное состояние в
2021 г. по сравнению с 2015 г. дестабилизации сос-
новых лесов, а также относительно состояния степ-
ной популяции в урожайном 2017 г.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Ступинский тест-объект (Воронежская обл.,

Рамонский р-н, 55–60-летние лесные культуры,
контроль) – типичное по вегетативной и семен-
ной продуктивности насаждение сосны в центре
лесостепной зоны, объект 34-летнего монито-
ринга и комплексных эколого-генетических ис-
следований (Kuznetsova, 2012; Клушевская, Куз-
нецова, 2016). Граничит с Воронежским заповед-
ником, где эмиссионная нагрузка в 3.7 раза ниже,
чем в Воронежской области (Куролап и др., 2010).
Опытный объект – южная лесостепная популя-
ция сосны (Белгородская обл., Красненский р-н,
30-летние лесные культуры) является объектом мо-
ниторинга с 2010 г. Насаждение произрастает на се-
рых лесных почвах широкой приовражной полосы
в 50–60 км от пессимальной зоны ареала сосны.

Выборка включает 30 случайно взятых дере-
вьев, объем одной пробы – 10–15 шишек типич-
ной для дерева формы и размера. Интенсивность
семеношения определялась по шкале В.Г. Каппера
и трем признакам семенной продуктивности – пол-
нозернистости (%), числу семян на шишку (шт.),
смертности оплодотворенных семяпочек (%). Эти
экологически зависимые признаки имеют раз-
ную природу и порог чувствительности к засухе
(Kuznetsova, 2012). Признак полнозернистости
характеризует выживание зародышей в эмбрио-
генезе, начинает реагировать на раннюю засуху,
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вычисляется как отношение количества полных
семян к общему их числу (полные + пустые).
Мелкие пустые капсулы из анализа исключаются.
Второй показатель – число семян на шишку бо-
лее устойчив к засухе. Его величина зависит от
объема фертильной зоны шишки (Свинцова,
2002). Для определения частотного распределе-
ния деревьев диапазон изменчивости признаков
разбит на 4 класса. Их границы по признаку полно-
зернистости: I – 0–24.9%; II – 25.0–49.9%; III –
50.0–74.9%; IV – 75% и выше; по числу семян: I –
0–9.9; II – 10.0–19.9; III – 20.0–29.9; IV – 30.0 се-
мян и больше. Смертность оплодотворенных се-
мяпочек определялась как соотношение пустых
капсул к числу выполненных семян (Иванов
и др., 2015). Размах изменчивости признака оце-
нивался по классам в границах: I – 0–29.9%; II –
30.0–69.9%; III – 70.0–99.9%; IV – 100.0% и выше.
Характеристика признаков и показателей ЖС,
связанных со сменой ЖС популяций сосны
обыкновенной, приведена в предыдущей работе
(Кузнецова и др., 2021).

Статистическая обработка данных выполнена
с помощью пакета программного обеспечения
MS Excel-2010. Для сравнения выборок и оценки
силы влияния факторов использовали однофак-
торный дисперсионный анализ (ANOVA). С по-
мощью двухвыборочного t-критерия с различны-
ми дисперсиями осуществляли оценку достовер-
ности между выборками.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Среднерусская лесостепь – зона физико-гео-

графического оптимума вида сосны обыкновен-
ной (Обновленский, 1962). Средний уровень ГТК
составляет 1.0–1.2. Его величина между лесосте-
пью и степью переходит через единицу. Перио-
дичность засух – 2–3 в десятилетие. Зональная
граница сосны на данном участке ареала совпада-
ет с южным пределом зоны видового оптимума.

Сосновые леса (естественные, производные) ве-
ками на ее территории развивались по принципу
взаимодействия “генотип-среда”, и большинство
из них до конца ХХ в. находилось в состоянии
устойчивого равновесия (Романовский, 2002;
Kuznetsova et al., 2019). Сбалансированное разви-
тие (средний бонитет I,7-II,0) обеспечивали бла-
гоприятные природно-климатические условия. В
оптимальные годы интенсивность семеношения
стабильно высокая (около 80%).

Сосновые леса развиваются в режиме равно-
весной системы в том случае, если они на следую-
щий год после возмущения возвращаются к ис-
ходному состоянию и природно-климатические
условия экологической ниши соответствуют био-
логии вида сосны обыкновенной (Кузнецова,
2021). Ступинская и белгородская лесостепные
популяции на начальном этапе мониторинга так-
же являлись равновесными системами. Их отли-
чала устойчивость и сбалансированное развитие
вегетативной и генеративной сферы большинства
деревьев. В этом случае реакция на засуху пред-
ставляла генетически обусловленный отклик,
протекающий на базе неспецифической и специ-
фической реакции (Kuznetsova, 2012). На следую-
щий год их показатели всегда возвращались к ре-
гиональной норме. Так, после неурожайного за-
сушливого 2012 г. уровень полнозернистости
ступинской популяции составил 82.1 ± 2.62%,
белгородской – 80.4 ± 2.08% (табл. 1). Показатели
смертности оплодотворенных семяпочек имели
близкие значения. Число семян на шишку у дере-
вьев белгородской популяции достоверно превы-
шало уровень контрольного объекта.

Тепловая волна 2007–2014 гг. вызвала на тер-
ритории ЦЧР ослабление сосновых лесов и мас-
совое размножение вредителей. В последний год
ее протекания в регионе произошли две засухи.
Особенно жесткой была поздняя засуха 2014 г., во
время которой за три осенних месяца выпало все-

Таблица 1. Показатели семенной продуктивности шишек и качества семян ступинской и белгородской популя-
ций сосны обыкновенной

* Различия достоверны при Р < 0.05; ** – различия достоверны при Р < 0.01.

Год исследований Полнозернистость,
%

N семян 
на шишку, шт.

Смертность 
оплодотворенных 

семяпочек, %

Лабораторная 
всхожесть, %

Ступинский тест-объект
2013, opt
2016, дестабилизации
2020, opt

82.1 ± 2.62
61.1 ± 3.40*

80.8 ± 1.34

23.6 ± 1.39
14.7 ± 1.21**
28.0 ± 1.36

21.4 ± 1.85
83.6 ± 13.17**
25.6 ± 2.49

82.1 ± 1.6
70.4 ± 3.3*
86.5 ± 1.2

Белгородская популяция
2013, opt
2016, дестабилизации
2020, opt

80.4 ± 2.08
60.6 ± 3.64*
61.4 ± 3.02*

29.9 ± 1.64
23.2 ± 2.70*
32.5 ± 1.83

23.6 ± 1.74
94.0 ± 17.24**
76.3 ± 12.23**

81.8 ± 2.7
64.6 ± 4.6*
79.7 ± 2.4
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го 20% от нормы осадков. Деревья ушли в зиму
сильно ослабленными. Вероятно, уровень внут-
ренней разбалансировки (дестабилизации) до-
стиг критической точки, или точки невозврата.
Деревья потеряли устойчивость, и весной следу-
ющего года при выходе из покоя они скачком пе-
решли из основного равновесного состояния в
качественно более низкий режим функциониро-
вания – слабо неравновесную систему. Подтвер-
ждением является то, что все показатели генера-
тивной сферы сосны в оптимальном 2015 г. и в
последующие годы были ниже региональной
нормы (Кузнецова и др., 2021). В годы дестабили-
зации у ступинской популяции отмечены следу-
ющие изменения: снижение годового прироста
терминальных побегов, урожайности деревьев,
семенной продуктивности шишек и лаборатор-
ной всхожести семян. Обратный процесс – воз-
врат к региональной норме продолжался в тече-
ние 3-х лет. В Воронежской области этому спо-
собствовали благоприятные погодные условия
вегетационных сезонов 2015–2017 гг. В 2018 г. сту-
пинская популяция вновь находится в состоянии
равновесия и реагирует на засуху как равновесная
система. Что касается Белгородской области, то
летом 2016 г. на ее территории произошла слабая
засуха, что не позволило опытной популяции
вернуться к состоянию устойчивого равновесия.

В оптимальные годы пустосемянность лесо-
степных популяций составляет около 20% (Свин-
цова, 2002; Kuznetsova, 2012). Такие количествен-
ные показатели шишек, как полнозернистость и
число семян на шишку, на популяционном уров-
не маркируют генетическую структуру равновес-
ных популяций с приблизительно одинаковым
для каждого параметра соотношением между
классами продуктивности (Kuznetsova, 2012). Не-
смотря на то, что данные показатели имеют раз-
ную природу, они связаны друг с другом обратно
пропорциональной зависимостью. Признак пол-
нозернистости более чувствителен к погодному
стрессу и начинает реагировать на слабую засуху.
Количество семян снижается в сильную засуху.
Параметр “смертность оплодотворенных семяпо-
чек” позволяет оценить на индивидуальном и попу-
ляционном уровне число погибших семяпочек в за-
сушливые и оптимальные годы и, что более важно,
степень разбалансировки равновесных лесных эко-
систем в результате потепления климата.

Данные изучения семенной продуктивности
деревьев опытной и контрольной популяций в
три оптимальных для развития генеративной
сферы сосны года (2013, 2016 и 2020 гг.) приведе-
ны в табл. 1. Популяционный анализ показал, что
в урожае второго 2016 года дестабилизации по от-
ношению к 2013 у обоих насаждений сохранялось
достоверное снижение всех анализируемых при-
знаков. При этом отметим, что во время дестаби-
лизации особенно высокие отличия имели место

по смертности семяпочек: превышение состави-
ло 3.9 раз у ступинской и 4.0 раз у белгородской
популяции (табл. 1). Данные различия подтвер-
ждаются высокой вариабельностью признака.
Так, у ступинской популяции коэффициент вари-
ации (CV, %) выборки повысился с 9.2 до 86.3%.
Мониторинг систем семенного размножения
позволил сделать вывод, что популяции, произ-
растающие в центре и на юге лесостепной зоны, в
течение 3 оптимальных лет (2015–2017 гг.) нахо-
дились в состоянии слабо неравновесной систе-
мы (Кузнецова и др., 2021).

Анализ состояния генеративной сферы попу-
ляций в 2020 г. выявил, с одной стороны, суще-
ственные отличия по уровню полнозернистости и
смертности семяпочек, а с другой – среднее ко-
личество семян в шишках белгородской популя-
ции (32.5 ± 1.83 шт.) несколько превысило уро-
вень 2013 г. (табл. 1). Сравнение показателей
смертности оплодотворенных семяпочек в уро-
жае 2013 и 2020 гг. показало, что у белгородской
популяции между годами сохраняются высокие
различия. Его модальное значение превышает
уровень 2013 г. в 3.2 раза (CV = 70.3%, диапазон
изменчивости – 12.5–280%).

Полученные данные можно объяснить тем,
что популяции находятся в равновесном состоя-
нии, но в разных ее формах: ступинская – устой-
чивого, а белгородская – неустойчивого равнове-
сия. Их различия по ЖС подтверждаются данны-
ми частотного распределения деревьев по уровню
смертности семяпочек (рис. 1). Выборка ступин-
ской популяции представлена растениями I и II
класса (рис. 1а). В III класс входит 1 дерево, а объ-
ем I класса больше в 2.75 раза, чем II-го. Белго-
родская популяция включает деревья всех четы-
рех классов, с модой признака в области II класса
(рис. 1б). Принимая во внимание, что уровень
смертности семяпочек опытного объекта во вре-
мя дестабилизации составлял 94.0 ± 17.24%, то те-
кущий уровень ее внутренней разбалансировки
(76.3 ± 12.23) близок к критической точке перехо-
да на более низкий режим функционирования –
неравновесной системы.

После трех оптимальных лет климатическая
ситуация в регионе вновь коренным образом из-
менилась. 2020 и 2021 гг. оказались самыми теп-
лыми за всю историю метеонаблюдений. В 2020 г.
среднегодовая температура Воронежской области
достигла нового рекорда – 9.8°С. Произошла
сильная почвенная засуха, которая продолжалась
с середины июля до конца октября. ГТК снизился
до 0.7, что соответствует влагообеспеченности
центра района степей. Засуха негативно отрази-
лась на состоянии вегетативной сферы сосны. В
сосновых лесах наблюдалось массовое пожелте-
ние и опад хвои. При этом погодный стресс не за-
тронул генеративную сферу сосны.
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Учитывая все сказанное выше, проанализиру-
ем текущее состояние генеративной сферы юж-
ной и центральной лесостепных популяций. В
Воронежской области термо- и влагообеспечен-
ность первой половины вегетационного сезона
2020 г. были близкими к региональной норме.
Наиболее чувствительные стадии репродуктив-
ного цикла сосны обыкновенной приходятся на
конец апреля, май и июнь. Это определило высо-
кий уровень интенсивности семеношения сту-
пинской популяции (4 балла). Урожайность и
кривая распределения деревьев внутри выборки
соответствуют уровню оптимальных лет: полно-
зернистость семян 80.8 ± 1.34%, при размахе ва-
рьирования признака 56.6–90.4% (табл. 2). Диа-
пазон изменчивости признака ниже, чем в
предыдущие годы: коэффициент вариации ра-

вен 9.2%. Сила влияния ГТК составляет всего
12.5%, что свидетельствует о слабом влиянии дан-
ного фактора на конечный результат половой ре-
продукции.

На диаграмме рис. 2 приведены данные ча-
стотного распределения деревьев ступинской и
белгородской популяций по классам продуктив-
ности признака полнозернистости. У ступинской
популяции кривая изменчивости имеет асиммет-
ричный, типичный для оптимальных лет тип рас-
пределения. Растения низких I–II классов про-
дуктивности отсутствуют (рис. 2а). Выборка
представлена двумя продуктивными классами, из
них 4/5 деревьев относятся к высокопродуктив-
ному IV классу. Лабораторная всхожесть семян
высокая – 86.5 ± 1.24% при размахе варьирования
73.5–98%.

Рис. 1. Частотное распределение деревьев сосны обыкновенной по классам уровня смертности оплодотворенных се-
мяпочек на ступинской и белгородской популяциях, урожай 2020 г.
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Таблица 2. Влияние ГТК на признак полнозернистости ступинской и белгородской популяций сосны обыкно-
венной в 2020 г.

* Различия достоверны при Р < 0.05.

Популяция ГТК (за май–июль) Полнозернистость семян, % Сила влияния фактора, %

Ступинская
Белгородская

1.0
0.7

80.8 ± 1.34
61.4 ± 3.02*

12.5
57.8

Рис. 2. Частотное распределение деревьев сосны обыкновенной по классам продуктивности признака полнозернисто-
сти на ступинской (а) и белгородской (б) популяциях сосны обыкновенной, урожай 2020 г.
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Несколько отличные результаты получены у
белгородской популяции. Уровень полнозерни-
стости составил 61.4 ± 3.0%, что достоверно ниже
контроля (табл. 2). Коэффициент вариации по
сравнению со Ступино в 2.3 раза выше – 21.3%.
Диапазон изменчивости реализованной нормы
реакции увеличился до 62.6% за счет смещения
показателей деревьев в область нижних значений:
88.9–26.3%. Половина деревьев выборки отно-
сится к III классу (рис. 2б). Резко снизилась доля
растений высокопродуктивного IV класса. По-
явился низко продуктивный II класс. Его объем
сопоставим с количеством высокопродуктивных
форм в выборке. Растения с уровнем полнозерни-
стости ниже 25% отсутствуют. Согласно данным
дисперсионного анализа, доля изменчивости, обу-
словленная фактором “ГТК”, составляет 57.8% от
общей изменчивости, и он, как основной стрессор
переходной зоны лесостепи, существенно влияет на
снижение урожайности белгородской популяции.

Дополнительно проведен дисперсионный ана-
лиз изучения влияния фактора “жизненное состоя-
ние популяции” (ЖС) на изменчивость признака
полнозернистости у трех объектов сосны в разные
годы: центрального лесостепного (2016 – год деста-
билизации, 2020 – оптимальный год), южного ле-
состепного (2016 – год дестабилизации), кантеми-
ровского степного (2017 – оптимальный год) – по
отношению к параметру белгородского насажде-
ния (2020 г.). Как сказано выше, ступинская и
белгородская популяции перешли в слабо нерав-
новесное состояние в 2015 г. Степная популяция
(Воронежская область, Кантемировский район,
35-летние лесные культуры) произрастает в райо-
не степей на экологически благоприятной терри-
тории (Сердюкова, 2020). Это пессимальная зона
ареала сосны обыкновенной, где природно-кли-
матические условия соответствуют биологии вида
лишь частично. Насаждение представляет слабо не-
равновесную систему. В оптимальном 2017 году оно
характеризовалось пониженной семенной продук-
тивностью: полнозернистость –71.2 ± 3.48%, число
семян на шишку – 18.5 ± 1.03 шт. (Сердюкова,
2020; Degtyareva, 2021). Показатели коэффициен-

тов вариации, полнозернистости и результатов
однофакторного дисперсионного анализа их по-
вариантного сравнения приведены в табл. 3.

Сравнение показателей лесостепной белгород-
ской (2020 г.) со степной кантемировской популя-
цией (2017 г.) показал, что сила влияния фактора
“ЖС” на уровень полнозернистости незначительна
и составляет 7.2% (табл. 3). Минимальное влияние
фактора выявлено при сопоставлении данных сту-
пинской и белгородской популяций в 2016 г. –
1.1–1.2%. Существенные различия (54.3%) уста-
новлены лишь в варианте сравнения контрольно-
го и опытного объектов в 2020 г. Из проведенного
анализа следует, что в настоящее время только
сосна ступинского тест-объекта представляет
устойчивую равновесную систему.

Второй признак – число семян на шишку – ха-
рактеризуется высокой изменчивостью и зависит
от генотипических особенностей материнских
растений, индивидуальной продуктивности мега-
стробилов дерева и величины фертильной зоны
шишек. В районе исследований потенциальная
продуктивность мегастробилов составляет 14–
76 семяпочек (Свинцова, 2002), что существенно
выше, чем у сосны обыкновенной лесной зоны
(Романовский, 1997). Заморозки, недоопылен-
ность и повреждение насекомыми являются ос-
новными причинами их элиминации (Романов-
ский, 1997; Свинцова, 2002; Kuznetsova, 2012).
Прогамная фаза репродуктивного цикла доста-
точно устойчива к флуктуациям внешней и внут-
ренней среды. Гибель семяпочек невысокая –
~5% (Свинцова, 2002), так как погодный стресс в
период заложения семенных чешуй и формиро-
вания семяпочек, как правило, не превышает
верхний порог их устойчивости. У ступинской
популяции число семян на шишку в 2020 г. соста-
вило 28.0 ± 1.36 шт. (17.3–46.2 шт.) (табл. 1). Это
новый максимум, который не укладывается в
диапазон изменчивости модальных значений вы-
борки, полученных в ходе мониторинга 22 опти-
мальных лет (19.6–26.1 шт.). Мода признака нахо-
дится в области деревьев III класса (20–30 шт.).
Группа низко продуктивного II класса представ-

Таблица 3. Влияние жизненного состояния (ЖС) популяции на признак полнозернистости белгородского объ-
екта сосны обыкновенной в 2020 г.

* Различия достоверны при Р < 0.05.

Популяция Год Тип ЖС Полнозернис-
тость, % CV, % Сила влияния

фактора, %

Белгородская 2020 Неустойчиво равновесная 61.4 ± 3.0 2.7 –
Белгородская 2016 Слабо неравновесная 60.6 ± 3.6 18.5 1.2
Ступинская 2020 Устойчиво равновесная 80.8 ± 1.3* 9.2 54.3
Ступинская 2016 Слабо неравновесная 61.1 ± 3.4 3.0 1.1
Кантемировская 2017 Слабо неравновесная 71.2 ± 3.5 26.6 7.2
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лена 5 растениями. Деревья с числом менее 10 се-
мян отсутствуют. У опытного объекта модальное
значение признака еще выше – 32.5 ± 1.83 шт.
Различия между ступинской и белгородской по-
пуляцией недостоверны. Норма реакции смеще-
на в область высокопродуктивных форм и включает
три класса продуктивности. 2/3 деревьев имеют
больше 30 семян. Лабораторная всхожесть – 79.9 ±
± 2.83%, при более широком размахе варьирова-
ния признака – 42.0–98.0%.

Высокие показатели числа семян и лаборатор-
ной всхожести указывают на то, что белгородская
популяция, в отличие от степной кантемиров-
ской, является равновесной системой. Понижен-
ный уровень полнозернистости свидетельствует о
том, что насаждение находится в состоянии не-
устойчивого равновесия, что, по-видимому, ха-
рактерно для лесостепных популяций сосны,
произрастающих в переходной зоне ареала.

Из приведенного анализа данных следует,
что повышенный вдвое уровень пустосемянно-
сти, по-видимому, результат действия сил ста-
билизирующего отбора, который обеспечивает
высокое качество семян в условиях более тепло-
го и сухого климата. Стабилизирующий отбор
является важной функцией полового воспроиз-
ведения (Щербаков, 2005). Согласно литератур-
ным данным, линейные размеры зародышей на
начальной стадии роста характеризуются высо-
кой изменчивостью на индивидуальном уровне
и в пределах кроны деревьев. В ходе формирова-
ния семян их изменчивость снижается и дости-
гает минимума на стадии завершения роста
(Свинцова, 2002). Климатическая нестабиль-
ность усиливает разбалансировку экологически
зависимых процессов и количественных при-
знаков в пределах диапазона изменчивости их
норм реакции. Повышенная изменчивость
уменьшается в ходе стабилизирующего отбора,
который ограничивает избыточную изменчи-
вость путем удаления из семенного генофонда
генетически нарушенных, инбредных, несовме-
стимых с эндоспермом, отклоняющихся по раз-
мерам и форме генотипов. Морфологически
данное явление выражается в виде увеличения
пустосемянности шишек в урожаях оптималь-
ных лет.

Потепление климата выводит биоклиматиче-
скую систему региона из состояния гомеостаза.
На территории Среднерусской лесостепи неста-
бильность со стороны климатической ее состав-
ляющей реализуется путем сокращения более чем
на треть числа оптимальных лет и увеличения вдвое
частоты экстремальных событий (засух, тепловых
волн). Это увеличивает вероятность перехода высо-
копродуктивных сосновых лесов в более низкое
жизненное состояние, а шансы для их возврата к
региональной норме, наоборот, падают.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ступинская и белгородская лесостепные по-

пуляции в 2013 г. находились в состоянии устой-
чивого равновесия. 8-летняя тепловая волна и за-
суха 2014 г. весной следующего года вызвали их
переход на другой режим функционирования –
слабо неравновесной системы. В оптимальном
2016 г. состояние дестабилизации сохранялось:
уровень полнозернистости относительно 2013 г.
снизился соответственно на 25.6 и 24.6%, число
семян – на 37.7 и 22.4%, уровень смертности се-
мяпочек повысился в 3.9 и 4.0 раза.

Благоприятные погодные условия Воронеж-
ской области в течение трех лет обеспечили воз-
врат центральной ступинской популяции к реги-
ональной норме (устойчивого равновесия). Ана-
лизируемые признаки семенной продуктивности
в урожаях 2013 и 2020 гг. характеризуются неболь-
шой амплитудой изменчивости и близки между
собой по количественным параметрам.

Южная белгородская популяция из-за погод-
ного стресса смогла вернуться только в состояние
неустойчивого равновесия, в котором находится
до настоящего времени. Число семян и их каче-
ство высокое. Уровень смертности семяпочек
снизился, но он по-прежнему очень высокий
(76.3 ± 12.23%). Полнозернистость ниже уровня
2013 г. на 23.6%. Сила влияния фактора “ГТК” со-
ставляет 57.8%. Причиной данного явления, по-
видимому, является стабилизирующий отбор.
Его действие в системе “родители-потомки”
обеспечивает высокое качество ее семян, сохра-
нение и передачу от поколения к поколению ре-
гиональной нормы вида, что достигается за счет
повышенной пустосемянности шишек и поддер-
жания гомеостаза внутренней среды в условиях
климатической нестабильности.

Из трех признаков семенной продуктивности
смертность оплодотворенных семяпочек характе-
ризуется самой высокой амплитудой изменчиво-
сти в оптимальные годы, отражая степень внут-
ренней разбалансировки равновесных лесных
экосистем сосны обыкновенной на индивидуаль-
ном и популяционном уровне их организации.
Для оценки степени экологического неблагопо-
лучия лесостепных популяций в результате по-
тепления климата данный признак может слу-
жить предиктором приближения ЖС популяций
к нижнему пределу устойчивости равновесного
состояния сосны обыкновенной.

Среднерусская лесостепь характеризуется вы-
сокими темпами потепления климата, что нега-
тивно отражается на ОЖС сосновых лесов. В по-
следнее десятилетие количество оптимальных лет
в регионе сократилось с 7–8/10 лет до пяти. Гид-
ротермический стресс во время засухи повышает
вероятность перехода сосны на более низкий уро-
вень функционирования. Для возвращения из
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неравновесного состояния в равновесие требует-
ся энергия, которая может накапливаться только
в оптимальные годы. Дальнейшее сокращение их
числа делает практически невозможным возврат
сосновых лесов к региональной норме.
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Scots Pine Generative Sphere as an Indicator of the Climate-Determined Change
in Vital States of the Populations
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The problems of transition of Scots pine (Pinus sylvestris L.) from the stable state to an unstable equilibrium
and the change of equilibrium population to non-equilibrium as a result of the global warming are discussed.
The purpose of the research is to study the state of the southern and central forest-steppe Scots pine popula-
tions’ generative sphere on the basis of its seed fullness, assess their vital state in 2020 compared to 2016 – the
year of the pine forests’ destabilisation, as well as compared to the state of the steppe populations in the abun-
dant year of 2017. The objects of the study were the central and southern forest-steppe pine populations grow-
ing in the ecologically favourable territory of the Voronezh and Belgorod regions. In 2015, their transition
from equilibrium to a slightly nonequilibrium systems was recorded. The level of seed fullness in the Stupino
and Belgorod populations decreased by 25.6 and 24.6%, respectively, the number of seeds by 37.7 and 22.4%,
and the mortality rate of ovules increased by 3.9 and 4.0 times. Comparison of the seed productivity indicators
in 2013, 2016 and 2020 showed that at present both plantations can be considered equilibrium systems. The
central population has returned to the regional norm (stable equilibrium), the southern one is in a state of
unstable equilibrium. The analysis of variance revealed a significant (57.8%) inf luence of the HTC factor
on the generative sphere of the Belgorod population on the basis of full grain. In the last decade, the num-
ber of optimal years in the CCR has decreased from 7–8/10 years to 5. It takes 3 optimal years to return
pine forests to equilibrium. High rates of the global warming can lead to an imbalance and re-destabiliza-
tion. A further reduction in the number of optimal years makes it almost impossible for pine forests to re-
turn to the regional norm.

Keywords: climate change, Scots pine, forest-steppe populations, seed productivity, changes in vital state. 
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