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Изучены эколого-ценотическая структура живого напочвенного покрова и структурно-функцио-
нальные особенности лесных подстилок для трех типов леса: березняка волосисто-осокового, бере-
зово-осинового леса волосисто-осокового, березняка щучкового, образующих последовательный
ряд по мере увеличения гидроморфизма в пределах склона приводораздельной депрессии. Эколо-
гическая характеристика живого напочвенного покрова основана на группировке эколого-ценоти-
ческих свит по А.А. Ниценко и экологических шкал Л.Г. Раменского и Х. Элленберга. Увеличение
гидроморфизма сопровождается ростом эколого-ценотического разнообразия. Общий балл троф-
ности возрастает в условиях высокого гидроморфизма в сочетании с низкими баллами отношения
к кислотности по Х. Элленбергу. Напротив, максимальные баллы по этим показателям, при высо-
ком варьировании, принадлежат березово-осиновому лесу, занимающему промежуточные позиции
в ряду возрастающего гидроморфизма. Для изученных насаждений характерны деструктивные и
ферментативные подстилки. По мере усиления гидроморфизма запасы подстилок увеличиваются с
400 до 1400 г/м2 с одновременным возрастанием доли детрита в подгоризонте L. Около 60% от всего
запаса органического вещества, сосредоточенного в подстилках мелколиственных насаждений,
приходится на легкоразлагаемые фракции. Максимальная зольность характерна для фракции дет-
рита подгоризонта L. Параметры экологической характеристики, положенные в основу метода
главных компонент, показали хорошую группировку изученных фитоценозов по степени увлаж-
ненности, особенно при использовании общих свойств подстилок (запасы, мощность, доля детри-
та). Выявлена целесообразность использования свойств подстилок при установлении сходства и
различия изученных фитоценозов как характеристик, интегрально отражающих особенности
увлажнения. Параметры живого напочвенного покрова в сопряжении с рядом структурных и функ-
циональных особенностей лесных подстилок являются индикаторами степени гидроморфизма.
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ВВЕДЕНИЕ

Подстилки мелколиственных лесов изучаются
в различных целях – от вопросов их генезиса [26]
до проблем мониторинга экосистем [14]. Мел-
колиственные леса в зонах тайги и хвойно-ши-
роколиственных лесов могут существовать как
субклимаксное растительное сообщество при
определенных условиях (например, повышен-
ное увлажнение), так и в качестве стадии сукцес-
сии. Так, роль мелколиственных лесов и харак-
терных для них особенностей биологического
круговорота признана при анализе этапов зарас-
тания хвойных вырубок [29], при этом подчерки-
ваются быстрые темпы восстановлении свойств
лесных почв в сочетании с коротким периодом со-
хранения достигнутого уровня. Подстилки мелко-

лиственных лесов играют определенную роль в
процессе постагрогенного восстановления орга-
нического вещества почв [17].

Следует отметить использование показателей
опада и подстилок в мелколиственных лесах при
оценке депонирования углерода [20], включая
слежение за процессами деструкции. Исследуют-
ся закономерности изменения экологического
состояния городских и пригородных мелколист-
венных лесов по сравнению с хвойными [16], в
том числе на основе детального анализа лесных
подстилок. Получены уникальные материалы по
установлению специфики распределения корней
и их запасов в подстилках [10] и почвах мелко-
лиственных и хвойных насаждений. Показано,
что гидроморфизм благоприятствует накопле-
нию органического вещества [23], в том числе за
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счет травяного покрова – последний является
важным фактором накопления органического ве-
щества почвы. Для березовых насаждений южной
тайги Сибири показаны особенности простран-
ственного распределения кислотности, содержа-
ния золы и других показателей в подстилках [7, 9,
38], которые обусловлены как составом опада и
живого напочвенного покрова, так и внешними
факторами (глубина залегания грунтовых вод, от-
ложения из поверхностных вод и т.д.). Зольный
состав подстилки детерминирован как составом
опада, так и степенью ее разложения [8].

Разнообразны зарубежные исследования мел-
колиственных лесов. В частности, проведена
сравнительная оценка потоков углерода в систе-
ме подстилок сосново-еловых и березовых на-
саждений [39]. Ряд работ посвящен связыванию
углерода в березовых лесах в зависимости от ат-
мосферного увлажнения [33, 37]. Осиновые на-
саждения и накапливаемое ими органическое ве-
щество почв и подстилок имеют особенности в
связи с составом древесного опада и специфиче-
ским микроклиматом, который создает осина
(накопление влаги подстилкой, относительно по-
вышенное богатство почвы элементами питания
при высокой затененности). Осиновые насажде-
ния предложено занести в глобальный природо-
охранный контекст, так они могут служить моде-
лью для сохранения биоразнообразия [36]. Пока-
зано влияние дополнительного внесения азота и
серы на процессы разложения в осиновом лесу
[40]. Проведены исследования по оценке дыха-
ния в зимний период в полевых и лабораторных
условиях для подстилок осинового леса [30, 35].

Подстилки мелколиственных лесов, особенно
заболоченных, на сегодняшний день изучены не-
достаточно [9], что связано с ограниченным рас-
пространением подобных экосистем. Вместе с
тем очень важно понимание влияния степени
гидроморфизма, а также состава мелколиствен-
ного древостоя на аккумуляцию подстилкой ор-
ганического углерода. Важным индикатором харак-
тера увлажнения является живой напочвенный по-
кров, который быстрее реагирует на локальные
экологические условия и их изменения, нежели
древостой [12, 13, 28]. В частности, в заболочен-
ных и болотных экосистемах определенные виды
живого напочвенного покрова и их сочетания со-
ответствуют эвтрофному, олиготрофному или
мезотрофному типам торфа [1].

Показатели живого напочвенного покрова и
подстилок имеют существенную информацион-
ную значимость для ряда характеристик лесной
экосистемы.

Цель работы – изучить индикационную роль
живого напочвенного покрова и лесных подсти-
лок в определении степени гидроморфизма и ин-
тенсивности биологического круговорота приме-

нительно к мелколиственным лесам. В задачи ис-
следования входило:

1) определение влияния увлажнения на пара-
метры живого напочвенного покрова (биомассу,
флористический состав и эколого-ценотические
характеристики),

2) определение структурных и функциональ-
ных параметров подстилок в насаждениях, разли-
чающихся по степени увлажненности и составу
древостоя.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили на территории Сол-

нечногорского района Московской области в
окрестностях учебно-опытного почвенно-эколо-
гического центра “Чашниково”. Объектами по-
служили три мелколиственных биогеоценоза,
расположенных на пологом склоне, переходящем
в приводораздельную депрессию и образующих
единую почвенно-геохимическую катену [25].
В пределах катены вниз по склону последователь-
но увеличивается гидроморфизм местообитания
и влажность почв, изменяется характер живого
напочвенного покрова, что связано с повышени-
ем уровня залегания почвенно-грунтовых вод.
Почвообразующие породы представлены по-
кровными суглинками, подстилаемыми мореной.

Березняк волосисто-осоковый расположен в
пределах краевой верхней части приводораздель-
ной депрессии, прилегающей к опытным полям
агробиостанции. Растительность представлена
березовым лесом (древостой 10Б), в напочвенном
покрове которого преобладают осока волосистая
(Carex pilosa) – 80%, зеленчук желтый (Galeobdolon
luteum) и копытень европейский (Asarum europaeum).
Почва – дерново-подзолисто-глеевая [11] (Albic
Gleyic Retisol (Loamic)). Профиль состоит из сле-
дующих горизонтов: О(0–3 см)–AY(3–14)–AEL(14–
20)–ELg(20–34)–BELg(34–55)–BTg(55–87)–BCg.
Легкий суглинок на глубине горизонта ELg ста-
новится опесчаненным, при переходе к BELg и
глубже – средним суглинком. Почвенно-грунто-
вые воды вскрываются на глубине более 100–120 см.
Следует отметить, что данный фитоценоз наибо-
лее приближен к находящемуся выше по склону
распаханному полю, которое может являться ис-
точником дополнительного поступления мелко-
зема с делювиальным стоком.

Березово-осиновый волосисто-осоковый лес
(древостой 8О2Б) расположен в середине склона,
примерно в 75–100 м от предыдущего фитоцено-
за. В напочвенном покрове преобладает осока во-
лосистая (22%), но появляются такие виды, как
щитовник мужской (Dryopreris filix-mass), хвощ
лесной (Equisetum sylvaticum) и вербейник обык-
новенный (Lysimachia vulgaris). Почва – пере-
гнойно-подзолисто-глеевая (Albic Gleyic Retisol
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(Loamic)). Строение профиля: О(0–5 см)–H(5–13)–
AEL(13–17)–Elg(17–36)–BELg(36–53)–BTg(53–81)–
BCg. Горизонты AEL и EL – легкосуглинистые,
нижележащие горизонты – среднесуглинистые.
Почвенно-грунтовые воды вскрываются на глу-
бине 80–110 см.

Березняк щучковый расположен недалеко от
центра депрессии рельефа в нижней части кате-
ны, примерно в 50–70 м от березово-осинового
леса. Растительность представлена березовым лесом
(древостой 10Б), в напочвенном покрове преоб-
ладают виды, соответствующие условиям повы-
шенного увлажнения: щучка дернистая (Des-
champsia caespitosa) – 50%, ситник тонкий (Juncus
tennius) – 5%, таволга вязолистная (Filipendula ul-
maria) – 10%. Кроме того, фрагментарно развит
моховой ярус, образованный Pleurozium shreberii.
Почва – торфяно-перегнойно-подзолисто-глее-
вая (Albic Gleyic Histic Retisol (Loamic)). Строе-
ние профиля: О(0–8 см)–T(8–13)–H(13–25)–
ELg(25–39)–BELg(39–50)–BTg. Легкий сугли-
нок в горизонте ELg ниже сменяется средним су-
глинком. Почвенно-грунтовые воды вскрывают-
ся на глубине 40–60 см.

Во всех фитоценозах на площади 10 × 10 м
провели геоботанические описания, а также от-
бор укосов живого напочвенного покрова с пло-
щадок 50 × 50 см в 5-кратной повторности (точки
отбора расположены случайно примерно в 5 м
друг от друга) с последующим разбором на виды.
Запасы биомассы живого напочвенного покрова
рассчитывали на абсолютно сухое вещество (вы-
сушенное при 105°С) в г/м2. Для экологических
характеристик напочвенного покрова использо-
вали классификацию эколого-ценотических свит
по А.А. Ниценко [18], а также экологические
шкалы Л.Г. Раменского [22], Э. Ландольта [32] и
Х. Элленберга [31]. С помощью шкал Л.Г. Рамен-
ского для живого напочвенного покрова каждого
из укосов рассчитывали средневзвешенные бал-
лы влажности и трофности (средневзвешенная
середина интервала). В соответствии со шкалой
отношения растений к кислотности почвы (по
Х. Элленбергу) рассчитывали средневзвешенный
балл отношения к кислотности. В полевых усло-
виях проводили морфологическое описание под-
стилок и определение мощности каждого их под-
горизонта. Классификационную принадлежность
подстилок определяли по Л.Г. Богатыреву [3]. В со-
ответствии с этой классификацией, деструктив-
ные маломощные подстилки морфологически
состоят из опада прошлых лет (единственный
подгоризонт L), что свидетельствует о высокой
скорости трансформации растительного опада.
При снижении скорости разложения опада фор-
мируются подстилки более сложного строения
ферментативные (L–F), которые кроме подгори-
зонта L включат ферментативный (F) подгори-
зонт, характеризующийся средней степенью раз-

ложения органического вещества. Образцы лесных
подстилок отбирали в 9-кратной повторности с
площадок 25 × 25 см (все подгоризонты отдель-
но). Повторности в пределах участка расположе-
ны случайно – примерно 1 на 10 м2, поскольку в
приствольных и подкроновых пространствах су-
щественных различий между подстилками в дан-
ном случае нет. Запасы подстилок и их компонен-
тов рассчитывали на абсолютно сухое вещество в
г/м2. Подоризонт L разбирали на отдельные ком-
поненты: листья, ветошь (опад трав), шишки,
ветки и т.д. К детриту относили компоненты L,
происхождение которых установить не представ-
лялось возможным. Помимо запасов и компо-
нентного состава подстилок, рассчитывали долю
легкоразлагаемых компонентов (листьев и вето-
ши) и детрита в подгоризонте L, а также соотно-
шение запасов подгоризонтов L и F. Зольность
подстилок и их компонентов определяли путем
сжигания при температуре 450°С. Рассчитывали
показатели средневзвешенной зольности подго-
ризонта L, запасов зольных элементов в L, запасы
зольных элементов в легкоразлагаемых компо-
нентах (листья и ветошь – под последней пони-
мали опад трав) и их отношение к общим запасам
золы в подгоризонте L. Определяли рН водной
суспензии во всех подгоризонтах подстилок. Об-
работку полученных результатов осуществляли с
помощью программ Exсel и Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Растительность. Живой напочвенный покров

изученных биогеоценозов существенно различа-
ется. Для березняка волосисто-осокового выяв-
лено наименьшее разнообразие эколого-ценоти-
ческих свит (рис. 1), среди которых преобладает
неморальная теневая (осока волосистая – Carex
pilosa), а также встречаются виды других немо-
ральных свит. В березняке щучковом, где увлаж-
нение существенно больше, число свит увеличи-
вается вдвое, в том числе за счет видов торфяно-
луговой (щучка дернистая Deschampsia caespitosa),
черноольховой (таволга вязолистная Filipendula
ulmaria) и болотно-кустарничковой (вербейник
обыкновенный Lysimachia vulgaris) свит. Специ-
фикой эколого-ценотической структуры живого
напочвенного покрова березово-осинового леса
является преобладание неморальных и еловых
черничных свит, характерных для дренирован-
ных почв, в сочетании с наличием видов болотно-
кустарничковой группы, которая служит индика-
тором повышенного увлажнения.

Надземная биомасса живого напочвенного по-
крова значимо повышена в березняке щучковом по
сравнению с другими фитоценозами (рис. 2) – за
счет доминирования высокопродуктивных ви-
дов, таких как щучка дернистая и камыш лесной
(Scirpus sylvaticus). В то же время именно для забо-
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лоченного березняка выявлено максимальное ва-
рьирование биомассы живого напочвенного по-
крова в пространстве, что связано с увеличением
его видового и эколого-ценотического разнооб-
разия. Для этого фитоценоза установлен макси-
мальный средневзвешенный балл увлажнения по
Л.Г. Раменскому.

Балл трофности возрастает вниз по склону,
наиболее значимо увеличиваясь в березняке щуч-
ковом. В то же время для живого напочвенного
покрова березняка щучкового выявлены самые
низкие средневзвешенные баллы отношения к
кислотности по Х. Элленбергу, что говорит о пре-
обладании ацидофилов. Максимальный балл от-
ношения к кислотности соответствует березово-
осиновому лесу, где видов-ацидофилов гораздо
меньше. Как видно, трофность является сложной
категорией, которая не связана напрямую с отно-
шением к кислотности и другими отдельно взя-
тыми показателями, о чем неоднократно упоми-
налось в литературе [2, 34]. Вероятно, трофность
в данном случае связана с относительной обога-
щенностью почвенно-грунтовых вод различны-
ми макроэлементами, в том числе кальцием и
магнием, а также с возможной латеральной ми-
грацией вод вниз по склону. Действительно, ра-
нее для данной катены установлено увеличение
содержания кальция и магния в почвенных вы-
тяжках с <1 до 20 мг/л вниз по склону [4], что де-
терминировано в том числе составом почвенно-
грунтовых вод, глубина залегания которых вниз
по склону уменьшается.

Подстилки. Подстилки мелколиственных на-
саждений представлены деструктивным и фермен-

тативным типами с преобладанием ферментатив-
ного типа (>70%). По мере увеличения степени
увлажнения биогеоценозов доля ферментатив-
ных подстилок увеличивается, и в березняке щуч-
ковом встречаются только ферментативные под-
стилки. В ряду березняк волосисто-осоковый – бе-
резово-осиновый волосисто-осоковый – березняк
щучковый значимо увеличиваются мощность и
запасы подстилок, достигая максимума по мощ-
ности (6 см) и запасам (1400 г/м2) в последнем
биогеоценозе (рис. 3). По мере увеличения
увлажнения в общих запасах подстилки суще-
ственно возрастает доля запасов верхнего де-
структивного подгоризонта L c 20 до 60%.

Несмотря на то, что для подстилок всех насаж-
дений преобладающими фракциями являются
листья (40–60%) и ветки (20–40%), именно в под-
стилках березово-осинового леса наблюдается
максимальная доля фракции листьев (63.6%), а в
березняке щучковом – максимальная доля фрак-
ции ветоши, вероятно, из-за высокой продуктив-
ности травяного яруса. Наличие значительного
объема легкоразлагаемых компонентов в под-
стилках березово-осинового волосисто-осоково-
го леса связано с большим объемом поступающе-
го листового опада осины, тогда как в подстилках
березняка щучкового – с повышенным увлажне-
нием, которое создает неблагоприятные условия
для функционирования микроорганизмов и сни-
жает скорость вовлечения органического веще-
ства и зольных элементов в биологический круго-
ворот. По мере увеличения увлажнения, в 2 раза
возрастает долевое участие фракции детрита в

Рис. 1. Соотношение видов разных эколого-ценотических свит в живом напочвенном покрове: 1 – еловая черничная,
2 – неморальная теневая, 3 – неморальная опушечно-полянная, 4 – неморальная высокотравная полянная, 5 – полу-
неморальная, 6 – черноольховая, 7 – болотная кустарничковая, 8 – торфяно-луговая, 9 – эвритопы. a – березняк во-
лосисто-осоковый; b – березово-осиновый волосисто-осоковый; c – березняк щучковый.
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подгоризонте L (рис. 4), запасы его при этом уве-
личиваются в 3 раза.

Определение содержания зольных элементов
во фракциях подстилки березняка щучкового
(табл. 1) показало, что максимальной зольностью
характеризуются детрит (15%) и ветошь (22%).
Зольность листьев (9%) ниже зольности детрита,
тогда как зольность веток еще ниже (4%), что со-
ответствует литературным данным [24, 27]. Золь-
ность всех фракций в подстилках березняка воло-
систо-осокового больше, чем аналогичных фрак-
ций в березняке щучковом, что, прежде всего,
относится к листьям, семенам и детриту, а также
содержанию золы в подгоризонте F (в 2–3 раза).
Для подстилок березово-осинового леса почти
все эти характеристики в 1.4–2 раза превышают
значения соответствующих показателей для бе-

резняка щучкового. Значительные различия меж-
ду изученными биогеоценозами отмечаются и по
другим показателям функционирования подсти-
лок (табл. 2). По мере усиления гидроморфизма
величина соотношения мощности подгоризонтов
L/F снижается в 5 раз, тогда как запасы детрита
увеличиваются в 3 раза.

Запас легкоразлагаемых компонентов макси-
мален в березово-осиновом волосисто-осоковом
лесу и составляет 479 г/м2, что сопоставимо с за-
пасом в подстилках березняка щучкового и в 2 ра-
за превышает запас легкоразлагаемых компонен-
тов в подстилках березняка волосисто-осокового.
Аналогичны закономерности для запасов золы
подстилки в общем и золы подгоризонта L в част-
ности. При этом средневзвешенная зольность
подгоризонта L в подстилках березняка волоси-

Рис. 2. Количественные характеристики живого напочвенного покрова изученных фитоценозов: a – биомасса живого
напочвенного покрова, г/м2; b – средневзвешенный балл увлажнения по Раменскому; c – средний балл трофности
по Раменскому; d – средневзвешенный балл отношения к кислотности по Элленбергу. 1 – березняк волосисто-осо-
ковый, 2 – березово-осиновый волосисто-осоковый, 3 – березняк щучковый. I – среднее, II – стандартная ошибка,
III – стандартное отклонение.
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сто-осокового в 1.5 раза выше по сравнению с бе-
резняком щучковым и несколько ниже, чем в бе-
резово-осиновом. Таким образом, подстилки бе-
резово-осинового леса отличаются повышенным

запасом фракции листьев. Согласно литератур-
ным данным, зольность листьев осины больше,
нежели зольность листьев березы [20, 21], что
обусловливает отличие подстилок березово-оси-

Рис. 3. Мощность подстилки, см: a – общая, b – по подгоризонтам (L и F). Запасы подстилки, г/м2: c – общие, d – по
подгоризонтам. 1 – березняк волосисто-осоковый, 2 – березово-осиновый волосисто-осоковый, 3 – березняк щучко-
вый. I – среднее, II – стандартная ошибка, III – стандартное отклонение.
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Таблица 1. Зольность компонентов подстилок, % (± ошибка среднего)

Горизонт Компонент Березняк
волосисто-осоковый

Березово-осиновый 
волосисто-осоковый Березняк щучковый

L Листья 19 ± 2 17 ± 1 9 ± 3
Ветви 7 ± 1 12 ± 3 4 ± 1
Ветошь 30 ± 6 23 ± 2 25 ± 8
Семена 13 ± 3 8 ± 2 4 ± 0.4
Детрит 28 ± 3 36 ± 5 15 ± 2

F 41 ± 10 43 ± 5 22 ± 5
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нового леса от других по перечисленным показа-
телям. Необходимо отметить, что повышенные
значения зольности компонентов подстилки бе-
резняка волосисто-осокового, который наиболее
близко расположен к сельскохозяйственным уго-
дьям выше по склону, показывают, что для под-
стилок этот показатель может отражать влияние
механической миграции, проявляющейся в виде
ветрового переноса и поверхностного стока твер-
дых частиц с полей.

Кислотность подстилок имеет тенденцию к
увеличению от L к F (рис. 5), но значимые разли-
чия между L и F выявлены только для подстилок
березняка щучкового, поскольку подстилки этого

фитоценоза как наиболее увлажненного имеют
более сложное строение. Именно подгоризонт F,
который в отличие от L связан в большей степени
с факторами разложения органического веще-
ства, нежели с химическим составом опада, реа-
гирует повышенной кислотностью на гидрологи-
ческий режим как важный фактор кислотных
свойств подстилки [9]. Следует отметить, что рас-
пределение показателей рН подстилок, особенно
ферментативных подгоризонтов, адекватно дан-
ным, полученным для баллов отношения расте-
ний травяного яруса к кислотности – наиболь-
шая кислотность подстилок соответствует наи-
меньшему баллу отношения к кислотности видов
живого напочвенного покрова. Для подстилок

Рис. 4. Фракционный состав подгоризонта L, %: a – березняк волосисто-осоковый, b – березово-осиновый волоси-
сто-осоковый, c – березняк щучковый.
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Таблица 2. Показатели функционирования подстилок

Параметр Березняк
волосисто-осоковый

Березово-осиновый 
волосисто-осоковый

Березняк 
щучковый

Соотношение L/F 4.5 2.5 0.9

Легкоразлагаемые 
компоненты

Запасы, г/м2 201 ± 8 479 ± 22 417 ± 16

Доля, % 55.3 62.7 60.3

Детрит Запасы, г/м2 28 ± 5 71 ± 8 105 ± 8

Доля, % 7.5 14.9 23.7

Тип подстилки % деструктивных 37 22 0

% ферментативных 63 78 100

Средневзвешенная зольность горизонта L, % 14 ± 2 18 ± 2 9 ± 1

Запас зольных элементов в подгоризонте L, г/м2 45 ± 5 98 ± 23 72 ± 8

Общие запасы зольных элементов в подстилке, г/м2 62.2 231.8 230.0

Запасы зольных элементов в составе 
легкоразлагаемых компонентов, г/м2

30 ± 2 94 ± 25 50 ± 8

Доля зольных элементов легкоразлагаемых
фракций в общей сумме зольных элементов
подгоризонта L, %

66.5 97.0 69.4

Рис. 5. Величина рН подстилок: 1 – березняк волосисто-осоковый, L, 2 – березняк волосисто-осоковый, F, 3 – бе-
резово-осиновый волосисто-осоковый, L, 4 – березово-осиновый волосисто-осоковый, F, 5 – березняк щучковый, L,
6 – березняк щучковый, F. I – среднее, II – стандартная ошибка, III – стандартное отклонение.
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Таблица 3. Факторные координаты переменных на основе корреляций

Переменная Фактор 1 Фактор 2

Анализ с учетом характеристик живого напочвенного покрова
Биомасса 0.794429 –0.218523
Доля видов водно-болотных свит 0.929238 –0.061177
Балл увлажнения (по Раменскому) 0.736724 –0.264188
Балл трофности (по Раменскому) 0.593499 –0.544928
Доля влаголюбивых видов (по Элленбергу) 0.825666 –0.012949
Доля видов, соответствующих органогенным почвам (по Ландольту) 0.939828 –0.111051
Доля видов, соответствующих нейтральным почвам (по Элленбергу) –0.639263 –0.739402
Доля видов-нитрофилов (по Элленбергу) –0.455425 –0.858284

Анализ с учетом показателей биологического круговорота
Запасы фракции листьев в L –0.487413 0.839442
Запасы фракции ветоши в L 0.799649 0.552158
Доля фракции листьев в L –0.676651 0.436721
Доля фракции ветоши в L 0.870179 0.237558
Зольность фракции листьев –0.476820 –0.173514
Запас золы фракции листьев –0.640830 0.692320
Запас золы фракции ветоши 0.788301 0.529413

Анализ с учетом показателей подстилки, связанных со степенью увлажнения
Мощность подстилки –0.751349 –0.094330
Запасы общие –0.851117 0.335517
Запасы F –0.894910 0.234018
Запасы детрита –0.319379 –0.910902
Доля детрита в L –0.139345 –0.955845

березово-осинового леса отмечено наибольшее
значение рН (5.8), что значимо выше величины
реакции среды подстилок березняков (рН 5.2).
Возможно, последнее связано с содержанием в
осиновых листьях кальция, которое больше, не-
жели в березовых [20].

Многие из определенных параметров как жи-
вого напочвенного покрова, так и подстилок, от-
личаются для изученных фитоценозов не только
по абсолютным величинам, но и по степени про-
странственного варьирования. Так, существенно
увеличена по сравнению с другими фитоценоза-
ми биомасса живого напочвенного покрова в бе-
резняке щучковом, а также ее варьирование внут-
ри фитоценоза – последнее связано с увеличением
флористического и эколого-ценотического раз-
нообразия травянистых растений, имеющих раз-
ную продуктивность. Общие запасы подстилки
сильно варьируют в березово-осиновом лесу, воз-
можно, это обусловлено повышенным разнооб-
разием локальных экологических ниш фитоцено-
за, занимающего промежуточное положения по
фактору увлажненности.

Для того, чтобы выявить степень влияния раз-
личных факторов на особенности живого напоч-
венного покрова, а также показатели структуры и
функционирования лесных подстилок, все полу-

ченные данные были проанализированы методом
главных компонент. Проведены три серии анали-
за по следующим группам свойств (табл. 3): ха-
рактеристики живого напочвенного покрова; по-
казатели подстилок, связанные непосредственно
с растительным опадом; показатели подстилки,
связанные со степенью увлажнения.

Анализ данных по живому напочвенному по-
крову (табл. 3) показал, что фактор 1 связан с до-
лей видов, соответствующих высокой степени
увлажненности и предпочитающих органогенные
почвы (коэффициенты корреляции 0.82–0.94).
Поэтому точки 11–15 (березняк щучковый) обра-
зуют выраженную отдельную группу (рис. 6а). Бе-
резняк волосисто-осоковый отчетливо отделен от
общего массива, поскольку характеризуется чрез-
вычайно низким разнообразием живого напоч-
венного покрова, в котором полностью отсут-
ствуют влаголюбивые виды.

Результаты анализа по свойствам подстилок,
непосредственно связанных с увлажнением, по-
казывают, что фактор 1, отрицательно коррели-
рующий с запасами подстилки в целом и подго-
ризонта F (–0.85 и –0.89 соответственно), почти
полностью отделяет подстилки березняка щучко-
вого как наиболее увлажненного от остальной со-
вокупности. Повторности, которые соответству-
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Рис. 6. Результаты анализа данных методом главных компонент, выполненных с учетом: a – характеристик живого на-
почвенного покрова; b – показателей биологического круговорота; c – показателей подстилки, связанных со степе-
нью увлажнения. Расположение объектов исследования в плоскости двух первых компонент. a: 1–5 – березняк воло-
систо-осоковый, 6–10 – березово-осиновый волосисто-осоковый, 11–15 – березняк щучковый. b, c: 1–9 – березняк
волосисто-осоковый, 10–18 – березово-осиновый волосисто-осоковый, 19–27 – березняк щучковый.
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ют березово-осиновому лесу, не так обособлены
на графике. Видимо, промежуточное положение
по гидроморфизму обусловливает относительно
высокое разнообразие локальных экологических
ниш. Фактор 2 коррелирует с долей и запасами
детрита и отделяет группу повторностей, соответ-
ствующих наиболее дренированному березняку
волосисто-осоковому.

Анализ данных по свойствам подстилок, свя-
занным с опадом, показал следующее. Фактор 1,
связанный с запасами и долей ветоши (коэффи-
циент 0.8–0.85), отделяет почти все точки, соот-
ветствующие березово-осиновому лесу, от
остальных точек. Действительно, именно в этом
лесу выявлена очень низкая биомасса живого на-
почвенного покрова и, как следствие, низкий за-
пас ветоши. Следовательно, надземный опад трав
не влияет на емкость и интенсивность биологиче-
ского круговорота. Доля листьев в подгоризонте L,
а также запасы зольных элементов в них суще-
ственно отличаются в большую сторону от
остальных фитоценозов. Точки, соответствую-
щие березняку щучковому, также составляют от-
четливую группу, поскольку запасы биомассы и,
соответственно, ветоши здесь, напротив, макси-
мальны из трех фитоценозов.

В условиях повышенной влажности снижается
активность функционирования микроорганизмов
и скорость разложения органического вещества,
что способствует его накоплению в форме слабо-
разложившихся остатков (фракция детрита в под-
горизонте L). Уменьшение соотношения мощно-
сти и запасов подгоризонтов L/F также свидетель-
ствует о накоплении органического вещества в
разной степени разложения, но уже в ферментатив-
ном F. Влияние гидроморфизма на скорость разло-
жения органического вещества и, как следствие,
интенсивность круговорота, особенно показатель-
но при сравнении свойств подстилок, соответству-
ющих фитоценозам с одинаковым эдификаторам:
березняков волосисто-осокового и щучкового.

Влияние дерева-эдификатора на свойства под-
стилок проявляется, прежде всего, в соотношении
фракции листьев и веток. Для подстилки березово-
осинового леса отмечена максимальная зольность
подгоризонтов L и F, а также запасов зольных эле-
ментов, что связано с высокой обогащенностью
осинового опада зольными элементами [6, 15, 26].

Влияние живого напочвенного покрова на
фракционный состав наиболее ярко проявляется в
березняке щучковом, где значительная фитомасса
напочвенного покрова соответствует максималь-
ному долевому участию ветоши в фракционном
составе подстилки данного фитоценоза. Живой
напочвенный покров вносит определенный вклад
в накопление подстилкой зольных элементов, в
формирование определенного соотношения угле-

рода и азота и, как следствие, на скорость преобра-
зования органического вещества [19].

В данном случае имеют место несколько факто-
ров, определяющих структурные и функциональ-
ные особенности, а также некоторые химические
свойства подстилок мелколиственных лесов:

1) степень гидроморфизма, которая зависит от
уровня залегания грунтовых вод, которые могут
быть источником дополнительного поступления
элементов питания,

2) состав древостоя – в данном случае соотно-
шение березы и осины. Строение кроны, в свою
очередь, детерминирует развитие травяного яруса
благодаря фактору затенения. Живой напочвенный
покров, хотя и мало участвует в биологическом кру-
говороте по сравнению с опадом древостоя, служит
четким индикатором условий увлажнения и, как
следствие, особенностей накопления наземного
детрита в виде подстилок,

3) степень удаленности от источника поступле-
ния минеральных частиц на поверхность лесной
подстилки (распаханное поле вверх по склону).

В березняке волосисто-осоковом минимально
выражен гидроморфизм, что находит отражение в
малой мощности и запасах подстилок, а также от-
носительно низком запасе детрита. Высокая
зольность многих компонентов подстилки по
сравнению с зольностью аналогичных компонен-
тов в другом березняке, вероятно, обусловлена
именно привносом минеральных компонентов.

Березово-осиновый волосисто-осоковый лес
характеризуется не только повышенным поступ-
лением зольных элементов с опадом листвы оси-
ны, но и более высокой степенью гидроморфиз-
ма. Однако в данном случае почвенно-грунтовые
воды расположены глубоко (80–110 см), чтобы не
вызывать постоянный застой влаги, который су-
щественно снижал бы интенсивность разложе-
ния органического вещества. Березово-осиновый
фитоценоз, занимая промежуточное положение
по увлажненности, существенно отличается от
остальных фитоценозов по следующим призна-
кам, не связанным со степенью гидроморфизма:
1) эдификатор (осина, отличающаяся листьями с
высокой зольностью); 2) крайне низкая роль жи-
вого напочвенного покрова в круговороте (по
причине затенения, создаваемого осиной). Оси-
новый опад характеризуется соотношением C/N
118, тогда как березовый – 76 [5], что создает не-
однозначную картину интенсивности разложе-
ния осинового опада, несмотря на повышенную
зольность последнего, а также повышенное со-
держание кальция и калия по сравнению с бере-
зовым листовым опадом. Эти различия находят
существенное отражение в свойствах подстилок,
таких как запасы легко разлагаемых фракций,
зольность компонентов и запасы зольных эле-
ментов в подстилке и ее фракциях.
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Наконец, березняк щучковый наиболее увлаж-
нен, а также максимально удален от источника
поверхностного поступления минеральных ком-
понентов. При постоянном переувлажнении
почв разложение органического вещества замед-
лено, что находит отражение на таких показате-
лях, как мощность, запасы подстилки, запасы
детрита, значения которых существенно превы-
шают аналогичные значения для менее увлаж-
ненного березняка. При этом зольность почти
всех компонентов подстилки березняка щучково-
го ниже, чем в подстилках березняка волосисто-
осокового, и подстилки первого накапливают
зольные элементы исключительно за счет своей
массы, а не за счет высокой зольности. Возмож-
но, поступление дополнительных элементов ми-
нерального питания с почвенно-грунтовыми вода-
ми несколько увеличивает скорость разложения
органического вещества, поскольку при такой
степени увлажненности ферментативные под-
стилки несколько нетипичны – обычно при ана-
логичных условиях увлажнения развиты гумифи-
цированные и(или) перегнойные подстилки [7].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Живой напочвенный покров является индика-
тором степени увлажнения, при возрастании по-
следней увеличивается не только доля влаголю-
бивых видов, но и доля ацидофилов. Биомасса
живого напочвенного покрова максимальна для
наиболее увлажненных насаждений. Смена де-
структивных типов подстилок на ферментатив-
ные с одновременным повышением запасов под-
стилок и доли детрита в подгоризонте L в ряду
изученных типов леса является показателем сни-
жения скорости разложения органического ве-
щества при увеличении степени увлажнения.
Подстилки осиновых насаждений по сравнению
с подстилками березовых содержат в подгоризон-
те L больше листовой фракции, а также накапли-
вают больше зольных элементов почти во всех
фракциях. Установлена взаимосвязь живого на-
почвенного покрова и подстилок как сопряжен-
ных индикаторов степени гидроморфности почв.
Показано, что полученные характеристики по
степени возрастания информативности для уста-
новления уровня различия экосистем заболочен-
ных мелколиственных лесов окрестностей Чаш-
никова можно выстроить в ряд: биомасса живого
напочвенного покрова и состав древесного опада –
экологические параметры живого напочвенного
покрова – тип и характеристика подстилок.
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ТЕЛЕСНИНА и др.

The Litters and the Living Ground Cover as Informational Characteristics 
of Biogeocenoses for Moscow Oblast Small-Leaved Forests

V. М. Telesnina1, *, O. V. Semenyuk1, and L. G. Bogatyrev1

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: vtelesnina@mail.ru

The ecological and coenotic structure of the living ground cover and the structural and functional features of
forest litter for three types of forests were studied: hairy-sedge birch forest, birch-aspen hairy-sedge, soddy-
pike birch forest, forming a sequential row as hydromorphism increases within the slope, gradually to the cen-
ter of the drive-dividing depression. The ecological characteristic of the living ground cover is based on the
grouping of ecological-coenotic formations according to A.A. Nitsenko and ecological scales L.G. Ramensky
and H. Ellenberg. Increasing hydromorphism is accompanied by an increase in ecological and cenotic diver-
sity. The total trophicity score also increases under conditions of increased hydromorphism – in the soddy
pike birch forest – in combination with low Ellenberg acidity index. Conversely, the maximum scores for
these indicators, with high variation, belong to the birch-aspen forest, which occupies intermediate positions
in the series of increasing hydromorphism. It was established that the studied stands are characterized by destruc-
tive and fermentative litters. As hydromorphism increases, the litter deposit increases from 400 to 1400 g/m2 with
a simultaneous increase of detritus part in L subhorizon. About 60% of total organic matter deposit concen-
trated the litter of small-leaved plantations is accounted by easily decomposing fractions. With a regular in-
creasing ash content in the system of subhorizons L–F, the maximum ash content is obtained for detritus
fraction of L subhorizon. With a regular increase in the ash content in the system of subhorizons L–F, the
maximum ash content is characteristic of the detritus fraction of the subhorizon L. The parameters of the
ecological characteristics underlying the method of principal components showed a good grouping of the
studied phytocenoses according to the degree of moisture, especially when using the general properties of lit-
ter (stocks, thickness, detritus content). The expediency of using the properties of litter to establish the simi-
larities and differences of the studied phytocenoses as characteristics that integrally ref lect the characteristics
of moisture is revealed. The parameters of the living ground cover in conjunction with a number of structural
and functional features of forest litter are adequate indicators of the degree of hydromorphism.

Keywords: ground detritus, biological cycling, hydromorphism, Albic Gleyic Retisols, Albic Gleyic Histic
Retisols



<<
  /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


