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Актуальность и цель. Отечественная геоботаника имеет глубокие традиции изучения не-
однородности растительного покрова. Однако число исследований мозаичности сложно органи-
зованных хвойно-широколиственных лесов весьма ограничено, и полученные результаты неодно-
значны. Кроме этого, назрела необходимость разобраться с «терминологическим вопросом». Це-
лью настоящего исследования была оценка мозаичности растительного покрова широко распро-
страненных на Москворецко-Окской равнине типов лесных фитоценозов.  

Материал и методы. Приведен обзор публикаций по внутриценотической неоднородно-
сти лесного покрова и сделана попытка систематизировать имеющуюся терминологию. Полевые 
исследования проведены на территории Валуевского лесопарка (Новомосковский АО, г. Москва). 
В работе использованы традиционные геоботанические методы и различные современные методы 
статистического анализа данных. 

Результаты и заключение. Полученные результаты показывают, что различия в раститель-
ности намного сильнее выражены на уровне фитоценозов, чем на уровне микрогруппировок. Под-
тверждено наиболее сильное эдификаторное воздействие ели. Возможными причинами, опреде-
ляющими слабую дифференциацию растительности на уровне микрогруппировок, являются: вли-
яние соседних микрогруппировок, недостаточная для заметной трансформации растительности 
продолжительность воздействия отдельных деревьев и наследование в структуре и видовом со-
ставе предшествующих состояний за длительный период времени.

Ключевые слова: хвойно-широколиственные леса, мозаичность, фитоценоз, микрогруппи-
ровка, Москворецко-Окская равнина
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Современные представления о мно-
гоуровневой (иерархической) органи-
зации растительного покрова позволя-
ют рассматривать его как совокупность 
разномасштабных пространственных 
(или территориальных) единиц (Со-
чава, 1972; Маслов, 1990; Заугольнова, 
1999). Изучение неоднородности рас-
тительного покрова — его фундамен-
тального свойства — имеет глубокие 
традиции в отечественной фитоцено-
логии (Корчагин, 1976). Признавая фи-
тоценоз основной единицей раститель-
ного покрова, исследователи выделяли 
и описывали его структурные элемен-
ты и анализировали причины, вызыва-
ющие неоднородность. А. П. Шенников 
в 1920-х годах ввел в научный обиход 
термины «мозаичность» и «микро-
группировка». Учение о мозаичности 
растительного покрова получило свое 
развитие в работах П. Д. Ярошенко 
(1953, 1958, 1969), позже А. А. Корчагин 
(1976) в очень подробном обзоре обоб-
щил результаты исследований внутри-
ценотической неоднородности. Следу-
ет отметить, что ученые уже давно об-
ращали внимание на проблему терми-
нологии, на разное понимание объема 
и содержания используемых понятий, 
когда одни и те же пространственные 
единицы назывались по-разному или 
же один термин использовался для 
обозначения разных объектов. На ос-
нове обзора результатов исследований, 
связанных с изучением внутриценоти-

ческой неоднородности лесных сооб-
ществ, мы попробуем систематизиро-
вать терминологию, для чего сопоста-
вим определения ключевых понятий 
и подчеркнем расхождения в понима-
нии терминов разными авторами.

 П. Д. Ярошенко (1953, с. 6.) опреде-
лил фитоценоз (растительную группи-
ровку, растительное сообщество), как 
«совокупность растений, занимающих 
определенный участок и объединен-
ных взаимодействиями со средой, а че-
рез посредство среды и между собою». 
Он особо подчеркивал, что сообщество 
должно рассматриваться не как про-
стая сумма особей, а как целое, облада-
ющее своими новыми специфически-
ми качествами, что в настоящее время 
определяется понятием эмерджентно-
сти. Под микрогруппировками (или 
микрофитоценозами) П. Д. Ярошенко 
(1969, с. 45) понимал «мелкие сочета-
ния растений внутри сообщества», ко-
торые включают все ярусы сообщества. 
Структурные элементы фитоценоза, 
тождественные микрогруппировкам, 
М. И. Сахаров (1950) называл «цено-
элементами», однако П. Д. Ярошен-
ко (1953, с. 45) считал, что «термин 
„микро группировка“ излишне заменять 
каким-либо другим».

А. А. Корчагин для пространствен-
ной единицы, совпадающей по объему 
и содержанию с микрогруппировкой 
Ярошенко, предложил термин микро-
ценоз, которому он дает следующее 



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2021, Т. 4. № 3. Статья № 88

Е. В. Тихонова, Г. Н. Тихонов

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

3

определение (Корчагин, 1976, с. 110): 
«Микроценоз — это закономерно сло-
жившаяся, наименьшая по размерам 
структурная единица горизонтального 
расчленения всего сообщества, вклю-
чающая все ярусы, обособленная по 
всей вертикальной толще во всех яру-
сах от других окружающих ее микро-
ценозов этого же сообщества и отли-
чающаяся от них по составу, экобиоло-
гическим свойствам своих компонен-
тов, фитосреде, структуре, динамике, 
а также находящаяся во взаимосвязи 
и взаимодействии (обмене веществом 
и энергией) с условиями среды и с дру-
гими микроценозами и обладающая 
некоторой целостностью». 

Под микрогруппировкой же 
А. А. Корчагин (1976, c. 114) понимал 
структурные элементы, которые мож-
но выделить в пределах каждого яруса, 
т. е. относящиеся к внутриярусной мо-
заике. Отметим, что Л. О. Карпачевский 
с соавторами (2007) предлагали ис-
пользовать термин «предельные эле-
менты» для обозначения такого рода 
объектов (ветровально-почвенных 
комплексов, муравьиных куч, валежа).

Н. В. Дылис ввел понятие парцел-
лы как элемента горизонтальной неод-
нородности биогеоценоза. «Биогеоце-
нотическими парцеллами называют-
ся структурные части горизонтального 
расчленения биогеоценоза, отличаю-
щиеся друг от друга составом, структу-
рой и свойствами своих компонентов, 

спецификой их связей и материально-
энергетического обмена. Обособлены 
парцеллы друг от друга в пространстве 
на всю вертикальную толщу биогеоце-
ноза» (Дылис, 1969, с. 12). Он указы-
вает достаточно большой диапазон 
размеров парцелл — от нескольких до 
десятков и сотен квадратных метров. 
Из данного уточнения следует, что 
Н. В. Дылис не отождествлял парцел-
лу исключительно с отдельным дере-
вом и его фитогенным полем, но так-
же с группой деревьев (куртиной) или 
участком ветровального окна. По мне-
нию Н. В. Дылиса, одиночные деревья 
могут формировать парцеллу при ус-
ловии их хорошего развития и суще-
ственных отличий от своего окружения.

Н. В. Дылис отмечал, что парцеллы 
по объему и содержанию близки к це-
ноэлементам Сахарова, а раститель-
ный компонент парцеллы соответству-
ет понятию микрогруппировки Яро-
шенко (или микроценоза Корчагина). 
По оценкам Н. В. Дылиса (1969), лесные 
биогеоценозы подзоны хвойно-широ-
колиственных лесов могут включать 
от 2 до 14 парцелл. Наименьшее число 
парцелл свойственно лесам с бедным 
составом древесного яруса и слабо раз-
витым ярусом кустарников. Простую 
парцеллярную структуру имеют мо-
лодые лиственные леса с однородной 
структурой древостоя и молодые сом-
кнутые ельники. Большее число пар-
целл (5–8) характерно для позднесук-
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цессионных широколиственно-еловых 
лесов, а также для производных бе-
резняков и осинников на стадиях их 
смены елью. Однако наиболее слож-
ная парцеллярная структура отмечена 
в средневозрастных и приспевающих 
широколиственно-еловых лесах, в ко-
торых при регулярном проведении са-
нитарных и проходных рубок создают-
ся производные парцеллы.

Почвенный компонент парцелл 
был детально изучен Л. О. Карпачев-
ским (Карпачевский, 1977; Карпачев-
ский и др., 1980). Л. О. Карпачевский 
(1977) указывал на некоторую нечет-
кость определения парцеллы, данного 
Н. В. Дылисом, и в качестве «рабочей» 
предложил следующую формулиров-
ку: «парцелла — структурная часть БГЦ, 
площадь которой определяется грани-
цами распространения данных доми-
нантов и данных (конкретных, индиви-
дуальных) эдификаторов» (Карпачев-
ский, 1977, с. 46). Эдификатором (цен-
тром, «организатором») «может быть 
дерево, куст, даже геометрический 
центр окна» (Карпачевский и др., 1980, 
с. 3), вокруг этого центра формируется 
фитогенное поле (в понимании Ура-
нова, 1965). Таким образом, парцеллу 
Л. О. Карпачевский отождествляет с фи-
тогенным (биогеоценотическим) полем, 
а ее почвенный компонент — с тессерой 
Г. Иенни (Карпачевский, 1977; Карпа-
чевский и др., 1980). Каждое растение 
обладает фитогенным полем, и в био-

геоценозах поля разного порядка нахо-
дятся во взаимодействии друг с другом. 
Однако эдификатор парцеллы форми-
рует наиболее сильное биогеоценотиче-
ское поле, приводящее к закономерно-
му изменению свойств почв по радиусу 
парцеллы (Карпачевский и др., 1980). 
Парцеллы было предложено называть 
по эдификатору и доминантам напо-
чвенного покрова: елово-волосисто-
осоковая, березово-мертвопокровная, 
крупнопапоротниковая в окне и т. д.

Достаточно единодушны разные 
авторы в понимании взаимоотноше-
ний между парцеллами (микрогруп-
пировками, ценоэлементами) и биоге-
оценозом (фитоценозом). Л. О. Карпа-
чевский с соавторами (1980) отмеча-
ли, что парцеллы представляют собой 
подсистемы в более крупной системе — 
биогеоценозе, элементом которой они 
являются. Примерно о том же говорил 
А. А. Корчагин (1976, c. 12): «Ценоэле-
менты не представляют самостоятель-
ных единиц, а являются лишь частями, 
кирпичиками растительного сообще-
ства — пространственно, экологически 
и фитоценотически единой, до некото-
рой степени целостной системы, пер-
вичной конкретной единицы расти-
тельного покрова». Н. В. Дылис (1969) 
отмечает, что существование каждой 
парцеллы зависит от окружающих ее 
парцелл, входящих в данный биогео-
ценоз. Любое изменение окружения 
приводит к нарушению связей между 
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реагируют на эти изменения другие 
члены растительного сообщества. 

Надо отметить, что почти одновре-
менно с теорией А. А. Уранова о фито-
генном поле была разработана очень 
близкая к ней концепция, получившая 
название «single-tree influence circles» 
(Zinke, 1962). В ней описываются зоны 
влияния отдельных деревьев, пред-
ставляющие радиально-симметрич-
ные структуры, в пределах которых 
закономерно меняются свойства почв. 
Эта концепция получила широкую из-
вестность за рубежом, но в публикаци-
ях отечественных ученых она практи-
чески не упоминается.

С момента создания А. А. Урано-
вым теории фитогенного поля шло 
активное накопление фактических 
данных по разным видам растений из 
разных типов растительных сообществ 
и из разных географических регионов, 
и одновременно разрабатывались ме-
тоды количественной оценки параме-
тров фитогенного поля растений. Надо 
отметить, что преобладающее число 
исследований посвящено фитогенным 
полям деревьев. 

В структуре фитогенных полей де-
ревьев обычно выделяют несколько 
зон: пристволовую, внутреннюю (ос-
новную), ограниченную проекцией 
кроны, и внешнюю, выходящую за пре-
делы проекции кроны (Маслов, 1986; 
Черняева, Викторов, 2016). Некоторые 

компонентами парцеллы, что в конеч-
ном итоге влечет за собой глубокую пе-
рестройку и смену парцеллы на новую 
структуру. На этом основании Н. В. Ды-
лис заключает, что «представление 
о биогеоценотических парцеллах как 
специфических и по природным свой-
ствам достаточно сильно дифференци-
рованных ячейках биогеоценозов не 
противоречит представлению об из-
вестной целостности биогеоценоза как 
элементарного составляющего биогео-
сферы, а лишь отражает природные 
закономерности его горизонтального 
сложения, его мозаичность» (Дылис, 
1969, с. 36).

Большинство проведенных ис-
следований внутриценотической не-
однородности растительного покрова 
связаны с анализом фитогенного поля 
деревьев-эдификаторов. А. А. Уранов 
(1965), изучая взаимодействия меж-
ду растениями, пришел к выводу, что 
воздействие одного растения на дру-
гие совершается в основном путем из-
менения условий обитания («среды 
жизни»). Он сформулировал понятие 
фитогенного поля растения как «части 
пространства, в пределах которой сре-
да приобретает новые свойства, опре-
деляемые присутствием в ней данной 
особи растения» (Уранов, 1965, с. 251) 
и обозначил два основных вопроса при 
изучении фитогенного поля: 1) как из-
меняет каждое растение среду; 2) как 
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авторы выделяют как отдельную зону 
краевую полосу проекции кроны (Кры-
шень, 1998). В лесных фитоценозах 
фитогенные поля отдельных деревьев 
накладываются друг на друга с обра-
зованием зон интерференции (Маслов, 
1986; Ястребов, Лычная, 1993; Черняе-
ва, Викторов, 2016).

Понятие «напряженность фито-
генного поля» отражает величину из-
менений, вносимых особью растения 
в разных точках фитогенного поля, 
снижаясь по мере удаления от этой 
особи (Ипатов, Кирикова, 2001).

Были определены основные эколо-
гические и ценотические параметры, 
на которые оказывает влияние фито-
генное поле деревьев: освещенность, 
температура воздуха и почвы, коли-
чество и химический состав осадков, 
влажность, богатство и кислотность 
почвы, характер опада и др. (Økland et 
al., 1999; Ипатов, Кирикова, 2001; Ле-
бедева и др., 2007). Эти факторы в пре-
делах фитогенного поля закономерно 
и сильно изменяются и могут харак-
теризовать его напряженность. На-
пряженность фитогенного поля можно 
также оценить, используя в качестве 
индикатора растительность нижних 
ярусов (Ашик, Тиходеева, 2006).

Сила влияния дерева (т. е. глубина 
трансформации среды) обратно про-
порциональна расстоянию от дере-
ва и прямо пропорциональна размеру 
и возрасту дерева (Котов, 1983; Са-

мойлов, Тархова, 1993; Крышень, 1998; 
Ашик, Тиходеева, 2006).

Среди видов растений наиболее 
сильным фитогенным полем обладают 
деревья, и в европейской части России 
в этом плане обычно выделяют ель 
(Picea sp.). В. С. Ипатов и Л. А. Кирико-
ва (2001, с. 102) отмечают, что «в зоне 
максимальной напряженности свое-
го фитогенного поля ель в отличие от 
многих других древесных пород не из-
меняет напочвенный покров, а унич-
тожает его; в результате при высокой 
сомкнутости древостоя формируются 
мертвопокровные ельники». Однако 
фитогенное поле закономерно изменя-
ется с возрастом дерева. В исследова-
нии фитогенного поля ели в сосняках 
зеленомошных Неруссо-Деснянского 
полесья было показано, что в онтоге-
незе деревьев происходит значитель-
ное увеличение размеров фитогенных 
полей (Киричок и др., 2008). С возрас-
том ели также увеличивается высота 
прикрепления кроны, и с этим пара-
метром положительно связаны проек-
тивное покрытие и видовое богатство 
травяно-кустарничкового яруса под-
кроновых участков. На связь высоты 
прикрепления кроны ели со степенью 
развития напочвенного покрова обра-
щали внимание и другие авторы (Ипа-
тов, 2007; Лебедева и др., 2007).

Минимальные величины освещен-
ности (7–10% от освещенности на фо-
новых участках) отмечаются в при-
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стволовой части фитогенного поля ели. 
Увеличение освещенности происходит 
медленно до середины кроны, а после 
резко ускоряется (Ипатов, Кирикова, 
2001). Такой характер изменения ос-
вещенности в пределах фитогенно-
го поля связан с конусовидной фор-
мой кроны ели, когда протяженность 
кроны максимальна у ствола дерева 
и уменьшается в направлении перифе-
рии кроны (Ипатов и др., 2009). 

Было показано (Ипатов, Кирикова, 
2001), что задержание осадков крона-
ми елей зависит от интенсивности до-
ждя. Если в моросящий дождь кроны 
крупных елей задерживают до 95% 
осадков, то в сильный дождь — до 70% 
осадков. Меньше всего осадков при мо-
росящем дожде поступает в приство-
ловую часть — около 3% от выпавших 
за пределами кроны. При сильном до-
жде заметно увеличивается пропуска-
ние осадков в средней части кроны 
и у края оно достигает 60–70% вы-
павших на открытом месте. Стволовой 
сток для ели составляет в среднем все-
го 3% от осадков на вырубке, в то вре-
мя как у осины и березы он достигает 
25 и 35% соответственно (Ипатов, Ки-
рикова, 2001). По сравнению с крона-
ми ели, кроны сосен (Pinus sylvestris L.) 
пропускают намного больше осадков. 
Перехват осадков древесным пологом 
в сосняках разной полноты в среднем 
составляет от 16 до 32% (Петров, 1983, 
цит. по Маслов, 1986). Пристволовые 

круги сосен получают осадков на 10–
30% меньше, чем межкроновые про-
странства (Волокитина, 1979, цит. по 
Маслов, 1986).

Ель оказывает заметное влияние 
на температурный режим в подполого-
вом пространстве, причем максималь-
ные температуры под кронами елей 
ниже, а минимальные — не отличают-
ся или несколько выше, чем за преде-
лами кроны. Соответственно, различа-
ются и перепады температур: в под-
кроновом пространстве разница меж-
ду максимальными и минимальными 
температурами составляет в среднем 
10 °C, в то время как на открытом ме-
сте достигает 15 °C (Ипатов, Кирикова, 
2001).

Фитогенные поля липы мелколист-
ной (Tilia cordata Mill.) были исследо-
ваны на северном пределе ее произ-
растания — в средней тайге Карелии 
(Платонова и др., 2006) и в подзоне 
южной лесостепи — в Белгородской об-
ласти (Ашик, Тиходеева, 2006). В обе-
их публикациях показано влияние 
липы на поддержание высокого видо-
вого разнообразия посредством изме-
нения эдафической среды ее фитоген-
ным полем. 

На юге Карелии благодаря вли-
янию липы обеспечивается поддер-
жание видов бореально-неморальной 
и неморальной эколого-ценотических 
групп (ЭЦГ) (Платонова и др., 2006). 
Результаты анализов показали, что 
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pH почвы во внутренней части фито-
генного поля липы (4.9–6.0) значимо 
выше, чем во внешней части ее фито-
генного поля (4.3–5.3) и под кронами 
хвойных деревьев (3.8–5.2). С помо-
щью корреляционного анализа была 
выявлена разная реакция видов тра-
вяно-кустарничкового покрова в зоне 
фитогенного поля липы. Проективное 
покрытие и встречаемость Convallaria 
majalis L., Viola mirabilis L. и Lathyrus 
vernus (L.) Bernh. снижались при уда-
лении от ствола липы, а у Vaccinium 
myrtillus L., Vaccinium vitis-idaea L. 
и Linnaea borealis L. эти показатели по-
вышались.

В работе Е. В. Ашик и М. Ю. Тихо-
деевой (2006) изучались фитогенные 
поля липы мелколистной разных воз-
растных групп, произрастающих в по-
садках сосны обыкновенной. Сквози-
стость крон взрослых лип в среднем 
составляла 5%, а сквозистость крон 
сосен на фоновых участках — около 
50%. Сильная затененность под поло-
гом лип определяла слабое развитие 
травяного покрова, проективное по-
крытие которого не превышало 10%. 
Авторы полагают, что накопление опа-
да под кронами лип можно объяснить 
снижением микробиологической ак-
тивности верхнего горизонта почвы, 
определяющей скорость минерализа-
ции растительных остатков. Было оце-
нено влияние фитогенного поля липы 
на характер распределения видов на-

почвенного покрова. Виды дубравной 
группы (Stellaria holostea L., Veronica 
chamaedrys L.) проявляют тяготение 
к кронам липы, но максимального 
проективного покрытия достигают на 
краю кроны, где лучше условия ос-
вещения и влажности и нет прямого 
воздействия солнечных лучей. Виды 
сосновой группы (Festuca ovina L., 
Veronica incana L., Hieracium pilosella L. 
и др.) и зеленые мхи ведут себя проти-
воположным образом: они отсутству-
ют под кронами взрослых лип и более 
обильны на фоновых участках.

Фитогенные поля березы повис-
лой (Betula pendula Roth) были иссле-
дованы в Новгородской и Тверской об-
ластях (Тарасова и др., 2003). Авторы 
отмечают, что сходство освещенности 
и параметров микроклимата под кро-
нами лиственных деревьев делает осо-
бенно интересным анализ почв, по-
скольку видоспецифичное воздействие 
фитогенных полей может проявиться 
именно в изменении характеристик 
почвы. Результаты химических анали-
зов почвы показали заметное влияние 
березы на pH и содержание в почве 
различных форм кальция, калия, фос-
фора, азота и углерода. Однако было 
установлено, что лишь немногие виды 
растений реагируют на изменения по-
чвенных характеристик, создаваемые 
березой. Ю. В. Тарасова с соавт. (2003) 
предлагают два объяснения этого ре-
зультата: небольшую величину из-
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менений и низкую чувствительность 
к изменениям большинства видов рас-
тений, обладающих широкими эколо-
гическими амплитудами.

Число научных работ, в которых 
проводилось сравнение фитогенных 
полей разных видов деревьев в сход-
ных экотопических условиях, весьма 
ограничено. В. Х. Лебедева с соавтора-
ми (2007) изучали фитогенные поля 
сосен, елей и берез в березняках чер-
ничных в Ленинградской и Псковской 
областях. Они показали, что средопре-
образующее влияние крон елей связа-
но со снижением освещенности и тем-
пературы, уменьшением количества 
проникающих осадков, образованием 
большого количества опада. В отличие 
от елей, березы оказывают слабое за-
теняющее действие, формируют опад 
хорошего качества и способствуют по-
вышению плодородия почвы благода-
ря усилению деятельности микрофло-
ры и почвенной фауны. 

И. В. Припутина с соавторами 
(2020) исследовали пространственную 
неоднородность почвенного покрова 
в многовидовых хвойно-широколи-
ственных лесах на территории Приок-
ско-Террасного заповедника (ПТЗ) на 
юге Московской области. В работе срав-
нивались виды деревьев, формирую-
щие первый ярус: береза, сосна и ель. 
Полученные результаты показали, что 
влияние разных видов деревьев на со-
держание углерода (Сорг) и азота (Nобщ) 

наиболее заметно прослеживается в го-
ризонте подстилки. Авторы отмечают, 
что, исходя из имеющихся в литерату-
ре данных, они ожидали получить для 
дерново-подбуров ПТЗ более явные 
связи между содержанием Сорг и Nобщ 
в почвенных горизонтах и простран-
ственно-видовой структурой древесно-
го полога. Для исследованного биогео-
ценоза с нерегулярным размещением 
деревьев характерно формирование 
поверхностного опада относительно 
сходного состава (смешанного из хвои 
и листвы многих видов деревьев). Это-
му может способствовать «эффект воз-
душного переноса опадающей листвы 
и хвои», который снижает простран-
ственную контрастность показателей 
содержания Сорг и Nобщ в горизонте под-
стилки. Одним из важных результатов 
исследования был вывод о том, что 
запасы углерода и азота в поверхност-
ных горизонтах почв межкроновых 
участков в среднем ниже, чем под кро-
нами деревьев.

Из обзора публикаций по внутри-
ценотической неоднородности лесно-
го покрова можно сделать следующие 
выводы: 1) большинство исследований 
посвящено оценке фитогенного поля 
одного древесного вида; 2) чаще ис-
следовались фитогенные поля одиноч-
ных деревьев, произрастающих в кон-
трастном окружении (на лугах, в лесах 
с сильно отличающимся видовым со-
ставом); 3) в большинстве исследова-
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ний проводится оценка внутренней 
структуры фитогенного поля (с чем 
связан типичный дизайн эксперимен-
та — описание растительности на пло-
щадках маленького размера, заложен-
ных по трансекте от ствола к перифе-
рии кроны).

Цель нашего исследования — оцен-
ка мозаичности растительного покро-
ва на уровне микрогруппировок в не-
скольких типах лесных фитоценозов, 
широко распространенных на Москво-
рецко-Окской равнине. Нашей задачей 
было выявить различия между микро-
группировками, связанные с воздей-
ствием фитогенных полей разных ви-
дов-эдификаторов, как в пределах од-
ного типа фитоценоза, так и в разных 
типах фитоценозов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Наземные исследования проведе-
ны в пределах Валуевского лесопарка, 
созданного в 1935 году как часть Лесо-
паркового защитного пояса г. Москвы. 
Общая площадь исследуемой терри-
тории составляет 1156.33 га (Публич-
ная…, 2020). Лесопарк расположен на 
Москворецко-Окской равнине и отно-
сится к Апрелевско-Кунцевскому ланд-
шафту (Ландшафты …, 1997), в кото-
ром доминируют местности морен-
ных равнин с абсолютными высотами 
190–210 м. Среднегодовое количество 
осадков — 706 мм, среднегодовая тем-

пература 5.3 °С (Справочная информа-
ция…, 2021). В почвенном покрове пре-
обладают дерново-подзолистые почвы 
на покровном суглинке. Почвообразу-
ющая порода характеризуется средне-
суглинистым гранулометрическим со-
ставом (Аккумуляция…, 2018). 

Характер растительности Валу-
евского лесопарка определяется его 
положением в полосе контакта двух 
крупных геоботанических районов — 
хвойно-широколиственных и широко-
лиственных лесов (Петров, Кузенкова, 
1968; Леса Южного Подмосковья, 1985), 
коренные типы леса на водоразделах 
характеризуются смешанным древо-
стоем из липы и ели (Курнаев, 1982). 
Современное разнообразие лесов во 
многом определяется историей приро-
допользования — границы между раз-
ными по составу древостоя лесными 
участками частично совпадают с гра-
ницами землевладений XVIII–XIX вв. 
(Юрков и др., 2019), их можно просле-
дить по сохранившимся межевым ка-
навам. Сообщества с доминировани-
ем хвойных пород (преимущественно 
ели) занимают 34%, липняки — 20%, 
мелколиственные леса — 46% терри-
тории Валуевского лесопарка (Мучник 
и др., 2020). Преобладающий возраст 
древостоев находится в диапазоне от 
60 до 110 лет (Материалы лесоустрой-
ства…, 2005). Подробная характери-
стика лесных сообществ с полными 
геоботаническими описаниями приве-
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дена в более ранней публикации (Ак-
кумуляция…, 2018).

Наличие сильно различающихся 
типов фитоценозов с участием разных 
древесных эдификаторов в пределах 
однородной по экотопическим услови-
ям территории делает Валуевский ле-
сопарк удобным модельным объектом 
для исследования мозаичности расти-
тельного покрова.

Геоботанические исследования 
и оценка биометрических параметров 
деревьев проводились на квадратных 
площадках двух размеров: 1) для опи-
сания фитоценозов — 20×20 м; 2) для 
описания микрогруппировок — 5×5 м. 
Площадки 20×20 м закладывались 
в пределах всего лесного массива для 
определения ценотического разноо-
бразия территории и получения харак-
теристик типов фитоценозов. 

Площадки 5×5 м располагались 
в пределах или рядом с некоторыми 
площадками 20×20 м, они закладыва-
лись вокруг дерева — центра (эдифи-
катора) микрогруппировки и обозна-
чались по виду дерева — Е (Picea abies), 
Д (Quercus robur), Б (Betula pendula), Лп 
(Tilia cordata). В качестве центральных 
деревьев выбирались деревья из пер-
вого яруса, с хорошо развитой кроной, 
генеративного онтогенетического со-
стояния (g2–g3). Всего было выполне-
но 63 описания на площадках 20×20 м 
и 41 описание на площадках 5×5 м, 
в том числе Е — 10 (на 3-х площадках 

20×20 м), Д — 10 (на 2-х площадках), 
Б — 9 (на 2-х площадках), Лп — 12 (на 
4-х площадках). Размер площадок для 
описания микрогруппировок (5×5 м) 
был достаточным для выявления ви-
дового состава (площадь проекции 
кроны дерева варьировала от 50 до 
75 м2). Принятый нами дизайн экспе-
римента (одна площадка, характеризу-
ющая одну микрогруппировку) позво-
лил получить достаточную по размеру 
выборку для проверки статистических 
гипотез.

Геоботанические описания на пло-
щадках 20×20 м были выполнены по 
общепринятым методикам (Mucina 
et al., 2000; Методические подходы…, 
2010). Были составлены списки видов 
растений, включая сосудистые рас-
тения и напочвенные мхи, с указани-
ем проективного покрытия каждого 
вида (в %). Дана оценка проективно-
го покрытия ярусов (древесного, ку-
старникового, травяного, мохового). 
Географические координаты (WGS84) 
местоположения площадок были уста-
новлены с использованием навигатора 
Garmin 64st. Описания на площадках 
20×20 м выполнены в летнее время 
в 2016–2020 гг.

Описания микрогруппировок были 
выполнены на площадках 5×5 м летом 
2019 г. Составлены списки видов (учиты-
вались только виды сосудистых расте-
ний) с указанием проективного покры-
тия каждого вида (в %), проведена оцен-
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ка проективного покрытия ярусов (дре-
весного, кустарникового, травяного). 

Для центральных деревьев были 
определены следующие параметры: 
высота дерева и расстояние до нижней 
живой ветви (при помощи лазерного 
высотомера Nikon Forestry Pro), диа-
метр ствола на уровне груди, площадь 
кроны (по формуле для эллипса через 
диаметры), протяженность кроны (как 
разность высоты и расстояния до ниж-
ней живой ветки). 

Для площадок в программе SpeDiv 
(Смирнов, 2006) были получены оцен-
ки экологических факторов по шкалам 
Элленберга (освещенность, влажность 
почвы, реакция почвы, богатство по-
чвы азотом) и доли ЭЦГ (бореальная — 
Br, луговая — Md, неморальная — Nm, 
нитрофильная — Nt) (Смирнов и др., 
2006). 

Дифференциация растительности 
на уровнях фитоценозов (использова-
ны полные списки видов описаний на 
площадках 20×20 м) и микрогруппи-
ровок (списки видов сосудистых рас-
тений травяного яруса на площадках 
5×5 м) продемонстрирована методом 
неметрического многомерного шка-
лирования (NMDS) с использованием 
метрики Брея-Кёртиса в пакете vegan 
в среде R (Oksanen et al., 2019). Интер-
претация осей ординации проведена 
путем установления связей осей с эко-
логическими факторами и долями ви-
дов ЭЦГ.

Для определения зависимости ви-
дового состава микрогруппировок от 
следующих факторов: а) типа фитоце-
ноза, б) вида эдификатора, в) площад-
ки 20×20 м был осуществлен ряд про-
верок статистических гипотез. В каче-
стве нулевой гипотезы H0 всегда пред-
полагалось отсутствие зависимости 
между фактором (или комбинацией 
факторов) и видовым составом микро-
группировки. Проверка гипотез произ-
водилась при помощи статистических 
пертурбационных тестов для стати-
стик, представленных соотношени-
ем средних расстояний Брея-Кёртиса 
между видовым составом микрогруп-
пировок внутри групп, заданных зна-
чением фактора, и всего массива дан-
ных. Реализованное в наблюдаемых 
данных значение статистики сравни-
валось с распределением статистики 
в рамках нулевой гипотезы, получен-
ным при помощи рандомизации груп-
повой принадлежности микрогруппи-
ровки. На основании экстремальности 
реализованного значения принима-
лось решение об отклонении гипотезы 
H0 на традиционно рассматриваемых 
уровнях статистической значимости 
(p = 0.001, 0.01, 0.05). Данный анализ 
был выполнен с использованием на-
бора базовых команд и инструментов 
программной среды R.

Для более детальной количествен-
ной оценки взаимосвязи между ви-
довым составом микрогруппировок 
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и различных факторов мы провели ста-
тистический анализ с использованием 
метода моделирования совместного 
распределения ансамбля видов (JSDM) 
(Warton et al., 2015). Данный подход 
совмещает методологию обобщенной 
линейной регрессии и факторного ана-
лиза в рамках единой статистической 
модели. Из доступного набора числен-
ных реализаций JSDM мы использова-
ли пакет Hmsc-R в программной среде 
R, который позволяет наиболее гибко 
учитывать специфику структуры на-
блюдаемых данных, а также использу-
ет аппарат байесовской статистики для 
численного расчета параметров моде-
ли (Ovaskainen et al., 2017; Norberg et al., 
2019; Tikhonov et al., 2020; Ovaskainen, 
Abrego, 2020). Построенная статисти-
ческая модель позволяет оценить ве-
роятность присутствия/отсутствия 
видов в микрогруппировках в зависи-
мости от экологических параметров, 
а также определить структуру межви-
довых ассоциаций для разных вариан-
тов объединения микрогруппировок. 
В качестве экологических параметров, 
используемых в компоненте линейной 
регрессии JSDM, были выбраны оценки 
по шкалам Элленберга по освещенно-
сти, увлажнению, кислотности и пло-
дородию почвы. 

Индикаторные виды микрогруп-
пировок и комбинаций микрогруппи-
ровок были определены с использова-
нием метода IndVal (вариант Multilevel 

pattern analysis) реализованного в па-
кете indicspecies в программной сре-
де R (De Cáceres, Legendre, 2009). Ин-
декс IndVal был предложен Dufrêne 
и Legendre (1997). Он представляет со-
бой комбинацию средних обилий ви-
дов и частоты их встречаемости в груп-
пах. Высокое индикаторное значение 
достигается при одновременном вы-
полнении двух условий: высокое сред-
нее обилие в пределах группы по срав-
нению с другими группами («специ-
фичность», specificity) и присутствие 
в большинстве описаний этой группы 
(«верность», fidelity). Группы описа-
ний могут быть определены различ-
ными способами. В нашей работе они 
соответствуют типам микрогруппиро-
вок, заданных эдификатором. Апосте-
риорная статистическая значимость 
индикаторных значений видов оцени-
вается с помощью перестановочного 
теста (Borcard et al., 2011). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Данные по морфометрическим па-
раметрам центральных деревьев ми-
крогруппировок представлены в табл. 1. 
Самый высокий возраст имели дубы 
и ели — до 100–115 лет. Возраст лип ва-
рьировал от 75 до 95 лет, берез — 75–80 
лет. Ели имели самые большие высо-
ты и диаметры стволов. Также у елей 
отмечена наибольшая протяженность 
кроны, при этом она довольно высоко 
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поднята: в среднем на 8–10 м от земли. 
Минимальные значения площади кро-
ны были получены для дубов. Таким 
образом, можно заключить, что среди 
исследованных деревьев ель отличает-
ся максимальными размерами и воз-
растом (эти параметры прямо связаны 
с силой фитогенного поля).

На рис. 1 показана ординация всех 
описаний площадок 20×20 м, выпол-
ненных в пределах Валуевского лесо-
парка, и отмечены площадки, на ко-
торых и в непосредственной близости 
с которыми были описаны микрогруп-
пировки. Можно увидеть, что в орди-
национном пространстве площадки 
образуют два скопления: справа на 
диаграмме расположены площадки 
липняков и березово-липовых фитоце-
нозов, слева — площадки дубово-ело-
вых лесов. Флористические различия 
между этими типами фитоценозов 
в основном определяются соотноше-
нием неморальных и бореальных ви-
дов. Площадка Val19-04 — березовый 

фитоценоз, по флористическому со-
ставу ближе к площадкам дубово-ело-
вых фитоценозов, чем к площадкам 
липовых и березово-липовых фито-
ценозов. Но по сравнению с другими 
типами для березового фитоценоза 
характерно увеличение доли нитро-
фильных и луговых видов, а также бо-
лее высокие значения факторов осве-
щенности и влажности почвы. Ранее 
было показано, что в зависимости от 
предшествующей истории природо-
пользования в пределах Москворец-
ко-Окской равнины формируются раз-
личные типы березняков (Коротков, 
1999). Так как было установлено, что 
по флористическому составу описания 
липовых и березово-липовых фитоце-
нозов очень близки между собой (что 
было ожидаемо, т. к. эти типы пред-
ставляют последовательные сукцесси-
онные стадии (Аккумуляция…, 2018)), 
в анализе микрогруппировок они рас-
сматривались как объединенный тип 
фитоценозов.

Таблица 1. Параметры эдификаторов микрогруппировок

Тип 
фитоценоза Эдификатор Число 

деревьев
Возраст, 

лет
Диаметр 

ствола, см
Высота 

дерева, м
Площадь 
кроны, м2

Длина 
кроны, м

Березовый Б 3 80 37.0 ± 9.5 21.7 ± 2.3 73.1 ± 13.6 13.7 ± 3.2

Дубово-
еловый

Е 10 100–115 57.5 ± 11.6 28.7 ± 4.5 63.1 ± 23.4 19.9 ± 4.4
Д 10 100–115 45.2 ± 8.3 22.6 ± 1.2 55.1 ± 17.4 11.9 ± 3.5

Лп 3 80 44.7 ± 7.5 24.0 ± 1.0 58.6 ± 20.3 15.0 ± 1.0
Липовый Лп 6 90–95 49.8 ± 7.9 22.5 ± 0.8 71.7 ± 27.7 8.8 ± 3.1

Березово-
липовый

Б 6 75 43.5 ± 8.6 24.5 ± 2.1 66.1 ± 21.5 12.0 ± 2.3
Лп 3 75 39.7 ± 4.5 23.7 ± 2.1 55.5 ± 12.4 9.0 ± 4.4
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Микрогруппировки на диаграмме 
NMDS-ординации (рис. 2) образуют ско-
пления, отражающие дифференциацию 
растительности на уровне типа фито-
ценоза (дубово-еловый, березово-липо-
вый, березовый). Первая ось ординации 
связана с соотношением неморальных 
и бореальных видов: микро группировки 

с абсолютным доминированием видов 
неморальной ЭЦГ расположены правее 
по 1-й оси ординации, а микрогруппи-
ровки с большим участием видов боре-
альной ЭЦГ — левее. Вторая ось ордина-
ции связана с долей видов лугово-опу-
шечной и нитрофильной ЭЦГ, по этой 
оси отчетливо дифференцированы бере-

Рисунок 1. Ординация методом NMDS площадок 20×20 м

Примечание: красными точками обозначены и подписаны 7 площадок, 
на которых были выполнены описания микрогруппировок
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зовые микрогруппировки из березового 
типа фитоценоза. Отметим, что липовые 
микрогруппировки из дубово-елового 
типа имеют большее сходство с еловыми 
и дубовыми микрогруппировками того 
же типа фитоценоза, чем с липовыми 
микрогруппировками из березово-липо-

вого типа. Результаты ординации не по-
зволяют уверенно говорить о различиях 
между микрогруппировками с разными 
эдификаторами в пределах одного типа 
фитоценоза.

Проведенные проверки статисти-
ческих гипотез о связи видового соста-

Рисунок 2. Ординация NMDS площадок 5×5 м

Примечания: цвет значков соответствует породам деревьев: красный — ель, зеленый — дуб, синий — береза, желтый — 
липа; тип значков обозначает пробные площади 20×20 м, к которым относятся микрогруппировки.
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ва микрогруппировок (табл. 2) позво-
ляют сделать следующие выводы:

1. Установлена значимая связь ви-
дового состава микрогруппировок 
с типом фитоценоза.

2. Установлена значимая связь 
видового состава микрогруппировок 
с площадкой 20×20 м, что можно объ-

яснить зависимостью расселения ви-
дов от расстояния, а также тем, что 
в пределах небольших участков сохра-
няются выровненные экотопические 
условия и одинаковая история приро-
допользования (в первую очередь это 
различные виды лесохозяйственных 
мероприятий).

Таблица 2. Результаты проверки статистических гипотез

№ Рассматриваемый экологический вопрос Формулировка гипотезы H0

Результат 
статистического 
теста

1
Микрогруппировки с одинаковым эдификатором 
имеют большее сходство между собой, чем 
с микрогруппировками с разными эдификаторами

Попарное расстояние между 
микрогруппировками 
не зависит от вида эдификатора

H0 отклонена 
с p-value 0.001

2

Микрогруппировки из одного типа фитоценоза 
имеют большее сходство между собой, чем 
с микрогруппировками из других типов 
фитоценозов

Попарное расстояние между 
микрогруппировками не 
зависит от типа фитоценоза

H0 отклонена 
с p-value 0.001

3

Микрогруппировки, расположенные близко 
друг от друга (на одной площадке 20×20 м) 
имеют большее сходство, чем микрогруппировки, 
расположенные на разных площадках 20×20 м

Попарное расстояние между 
микрогруппировками не 
зависит от того на каких 
площадках 20×20 м они 
расположены

H0 отклонена 
с p-value 0.001

4

В пределах одного типа фитоценоза сходство 
микрогруппировок с одинаковым эдификатором 
выше, чем сходство микрогруппировок с разными 
эдификаторами

Попарное расстояние между 
микрогруппировками в одном 
типе фитоценоза не зависит от 
вида эдификатора

H0 отклонена 
с p-value 0.05, 
но не может 
быть отклонена 
с p-value 0.01

5

В пределах одной площадки 20×20 м сходство 
микрогруппировок с одинаковым эдификатором 
выше, чем сходство микрогруппировок с разными 
эдификаторами

Попарное расстояние между 
микрогруппировками в 
пределах одной площадки 
20×20 м не зависит от вида 
эдификатора

H0 не может 
быть отклонена 
с p-value 0.05

6

Сходство микрогруппировок с одним 
эдификатором в одном типе фитоценоза выше, 
чем сходство микрогруппировок с одним 
эдификатором в разных типах фитоценозов

Попарное расстояние между 
микрогруппировками с одним 
видом эдификатора не зависит 
от типа фитоценоза

H0 отклонена 
с p-value 0.001

7

Сходство микрогруппировок в дубово-
еловом фитоценозе ниже, чем сходство 
микрогруппировок в липово-березовом 
фитоценозе

Попарное расстояние между 
микрогруппировками не 
зависит от того, находятся 
ли они в дубово-еловом или 
в липово-березовом фитоценозе

H0 отклонена 
с p-value 0.001
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3. Достоверность различий микро-
группировок разных эдификаторов 
внутри типа фитоценоза получила 
ограниченное подтверждение. При 
этом достоверность различий микро-
группировок разных эдификаторов 
внутри площадки 20×20 м не получи-
ла подтверждения.

4. Микрогруппировки с одним эди-
фикатором в разных типах фитоцено-
зов имеют меньшее сходство между 
собой, чем с микрогруппировками из 
«своего» фитоценоза. Выводы 3 и 4 го-
ворят о слабом влиянии одиночных 
деревьев-эдификаторов на видовой со-
став микрогруппировок. 

5. Видовой состав микрогруппиро-
вок в типе березово-липового фитоце-
ноза более выровненный по сравнению 
с видовым составом микрогруппиро-
вок в типе дубово-елового фитоценоза. 
Этот факт может быть связан с несколь-
кими причинами, в т. ч. с большим раз-
нообразием (видовое богатство, более 
сложная эколого-ценотическая струк-
тура) дубово-елового типа фитоцено-
за по сравнению с березово-липовым 
(меньшее видовое богатство, абсолют-
ное доминирование видов немораль-
ной ЭЦГ) (Носова и др., 2005), а также 
различиями в парцеллярной структу-
ре этих типов фитоценозов (Комаров 
и др., 2021).

Как показали результаты модели-
рования (рис. 3), фактор освещенности 
не влияет на присутствие/отсутствие 

видов в микрогруппировках. Это мож-
но объяснить тем, что в подкроновом 
пространстве условия освещенности 
не сильно различаются, а также не-
достаточной чувствительностью шкал 
Элленберга для выявления небольших 
различий. Установлена отрицательная 
связь видов из бореальной и нитро-
фильной ЭЦГ с фактором реакции по-
чвы и положительная — со многими 
неморальными видами (исключением 
являются Dryopteris carthusiana и Paris 
quadrifolia).

Значимая ассоциированность ви-
дов после учета влияния экологиче-
ских факторов была оценена на уровнях 
типа фитоценоза и площадок 20×20 м. 
Результаты анализа представлены на 
рис. 4 и 5. На уровне типа фитоценоза 
положительно связаны друг с другом 
(т. е. частота совместной встречи этих 
видов в определенном типе фитоценоза 
выше случайной) 8 видов — все они ха-
рактерны для дубово-елового типа фи-
тоценоза. Отрицательно связан с этой 
группой только один вид — Mercurialis 
perennis L., он распространен в березо-
во-липовых фитоценозах. На уровне 
площадки (после учета ассоциирован-
ности на уровне фитоценозов) выявле-
на положительная связь между груп-
пой, состоящей в основном из видов 
неморальной группы, с одной стороны, 
и группой видов, представляющих бо-
реальную и лугово-опушечную ЭЦГ, 
в нее же попала Lonicera xylosteum L. 
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Рисунок 3. Влияние экологических факторов на видовое распределение в JSDM

Примечания. Цветовая шкала слева показывает принадлежность видов к ЭЦГ: фиолетовый — бореальная, желтый — 
луговая, голубой — неморальная, зеленый — нитрофильная. Пары вид–фактор, для которых была определена 
статистически значимая связь на уровне, соответствующем апостериорной вероятности 95%, отображены красным 

(положительные связи) или синим (отрицательные связи), остальные пары отображены белым цветом. 
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Рисунок 4. Ассоциированность видов на уровне типов фитоценозов в JSDM

Примечания. Отображены только те виды сообществ, для которых была определена хотя бы одна статистически 
значимая ассоциативная связь (на уровне статистической значимости 

соответствующей апостериорной вероятности 95%).

Рисунок 5. Ассоциированность видов на уровне типов фитоценозов в JSDM
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Эти ассоциативные связи проявляются 
на локальном уровне и, вероятно, свя-
заны с сукцессионными процессами.

В результате анализа индикатор-
ных видов (табл. 3) было установлено, 
что липовые и дубовые микрогруппи-
ровки не имеют собственных индика-
торных видов. Большинство индика-
торных видов еловых микрогруппиро-
вок относится к бореальной ЭЦГ. Ком-
бинация березовых и липовых микро-
группировок представляет собой тип 
березово-липового фитоценоза, ее ин-
дикаторными видами являются Carex 

pilosa Scop., Aegopodium podagraria L. 
и Mercurialis perennis, представляю-
щие неморальную ЭЦГ. Список ин-
дикаторных видов для комбинации 
еловых и дубовых микрогруппировок 
значительно более длинный, он вклю-
чает виды разных ЭЦГ, наиболее вы-
сокие индикаторные значения среди 
них имеют Oxalis acetosella L. и Asarum 
europaeum L. Результаты анализа от-
ражают более сильное эдификаторное 
влияние ели по сравнению с листвен-
ными деревьями на растительность 
нижних ярусов, а также более выра-

Таблица 3. Индикаторные виды микрогруппировок с разными эдификаторами

Микрогруппировки/ 
комбинации 
микрогруппировок

Вид IndVal p-value

Б
Acer platanoides 0.775 0.002
Angelica sylvestris 0.471 0.039

Е

Rubus saxatilis 0.670 0.010
Maianthemum bifolium 0.665 0.010
Urtica dioica 0.586 0.010
Actaea spicata 0.548 0.030
Luzula pilosa 0.548 0.038

Б + Лп
Carex pilosa 0.837 0.001
Aegopodium podagraria 0.777 0.002
Mercurialis perennis 0.655 0.008

Е + Д

Oxalis acetosella 0.959 0.001
Asarum europaeum 0.928 0.001
Convallaria majalis 0.873 0.001
Sorbus aucuparia 0.828 0.009
Lonicera xylosteum 0.699 0.008
Corylus avellana 0.665 0.016
Impatiens parviflora 0.632 0.013
Athyrium filix-femina 0.605 0.015
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женные различия видового состава 
на уровне типов фитоценозов, чем на 
уровне микрогруппировок.

В нашем исследовании мозаично-
сти лесного покрова мы ставили за-
дачу выявления и оценки различий 
флористического состава микрогруп-
пировок в разных типах лесных фито-
ценозов. Обзор литературы позволяет 
говорить, что наиболее сильное воз-
действие на подпологовую раститель-
ность оказывают деревья-эдификато-
ры, но их влияние зависит как от кли-
матических и экотопических условий, 
так и от типов фитоценозов, а также от 
возрастного и жизненного состояния 
эдификатора.

Выраженность различий между 
микрогруппировками может быть свя-
зана с климатическими условиями. 
В исследовании Ястребова и Лычной 
(1993) показано, что изменения встре-
чаемости вереска и брусники под воз-
действием фитогенного поля сосны 
в Карелии выражены гораздо сильнее, 
чем в Ленинградской области. Авторы 
делают вывод о том, что «в более су-
ровых экологических условиях даже 
небольшое воздействие древостоя спо-
собно вызвать достаточно сильную ре-
акцию подчиненных ярусов».

Специфичность воздействия де-
ревьев-эдификаторов через формиро-
вание фитогенного поля проявляется 
в «подборе» ими определенных ви-
дов-спутников (Маслов, 1990). Извест-

но, что ель оказывает сильное влия-
ние на растительность нижних ярусов 
посредством изменения параметров 
верхнего горизонта почвы, связанных 
с хвойной подстилкой: повышение 
кислотности, уменьшение содержания 
оснований, более широкое отношение 
C/N, накопление подстилки и замед-
ление высвобождения питательных 
веществ. Это определяет увеличение 
доли ацидофильных видов, особен-
но корнеподстилочных, и снижение 
доли нитрофильных видов (Máliš et al., 
2012). Толстый слой подстилки может 
препятствовать распространению не-
которых травянистых видов, в то вре-
мя как другие виды способны расти 
в этих условиях (van Oijen et al., 2005).

В нашем случае влияние ели прояв-
ляется сильно, но оно заметно на уров-
не фитоценоза. Небольшие различия 
между микрогруппировками в преде-
лах дубово-елового типа фитоценоза 
определяются не отсутствием влияния 
ели, а слабым эдификаторным влияни-
ем лиственных деревьев (дуба и липы), 
которое не приводит к сильному изме-
нению растительности нижних ярусов.

Одной из причин слабо выражен-
ных различий между растительным 
покровом микрогруппировок в много-
видовых смешанных лесах может быть 
влияние соседних микрогруппировок. 
По оценкам Л. О. Карпачевского (1977), 
за пределы парцеллы выносится око-
ло 30% хвои и листьев. В случае когда 
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граничат парцеллы, сформированные 
разными эдификаторами, образуется 
опад смешанного состава, что снижает 
пространственную контрастность раз-
личий параметров верхних горизонтов 
почвы (Припутина и др., 2020). Кроме 
деревьев верхнего полога, в формиро-
вании смешанного опада участвуют 
деревья второго подъяруса и кустарни-
ки. Было показано (Маслов, 1990), что 
по влиянию на растительность ниж-
них ярусов рябина, жимолость и лещи-
на очень близки к широколиственным 
видам деревьев.

А. А. Маслов (1990) установил, что 
вклад деревьев в формирование моза-
ичности зависит не только от их эди-
фикаторной силы, но и от размещения 
особей по площади. Так, мозаичность 
липово-елового фитоценоза (состав 
древостоя 8Е2Лп ед. Д, Ос, Б) оказалась 
связанной не с отдельными деревьями, 
а с характером размещения достаточ-
но крупных по размеру куртин широ-
колиственных деревьев. 

В нашей работе установлено, что 
различия в растительности намного 
сильнее выражены на уровне фитоце-
нозов, чем на уровне микрогруппиро-
вок. Этот вывод согласуется с резуль-
татами многих авторов, полученными 
ранее. Например, П. Д. Ярошенко (1953, 
с. 46) описывает исследование микро-
группировок в буковых лесах в окрест-
ностях Львова (Украина), в которых 
определялись видовой состав, условия 

освещения, характер подстилки, кис-
лотность почвы и содержание гумуса 
в почве. Было показано, что «отдель-
ные микрогруппировки одного и того 
же лесного сообщества хотя и различа-
ются между собой по всем этим при-
знакам, но различия эти менее устой-
чивы, чем различия между разными 
лесными ассоциациями, т. е. типами 
самих сообществ».

С. В. Копцик с соавторами (2008) 
на основе результатов исследования 
мозаичности почвенного покрова в НП 
«Смоленское Поозерье» делают вывод, 
что «продолжительность воздействия 
отдельных деревьев в течение их жиз-
ни недостаточна для трансформации 
большинства почвенных свойств, от-
личающихся сравнительной консерва-
тивностью». Время существования ми-
крогруппировки, сформированной де-
ревом-эдификатором, ограничено про-
должительностью жизни этого дерева 
(в среднем редко больше 100–150 лет 
в условиях Центра Русской равнины). 
В многовидовых лесных сообществах 
на месте, освободившемся после гибели 
дерева, может сформироваться микро-
группировка с другим эдификатором.

Л. О. Карпачевский (1977) выявил 
большие различия в характере гуму-
сированности почв оконных парцелл 
широколиственно-еловых лесов (ис-
следования проводились на стациона-
ре «Малинки» в пределах Москворец-
ко-Окской равнины). Он отмечает, что 
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кроме состава растительности данной 
и соседних парцелл, «большое значе-
ние имеет возраст окна и особенности 
предыдущей парцеллы и характер ее 
смены: осиновая или еловая парцел-
ла была сформирована на месте окна 
раньше и произошла смена в резуль-
тате выворота или через стадию пня» 
(Карпачевский, 1977, с. 88).

Таким образом, можно говорить 
о том, что современный растительный 
покров наследует или запечатлевает 
в структуре и видовом составе пред-
шествующие состояния за длительный 
период времени. Это хорошо докумен-
тировано в работах многих авторов, от-
мечавших сохранение на протяжении 
столетий различий между лесными со-
обществами, сформировавшимися на 
участках с разной историей природо-
пользования (Коротков, 1999; Тихоно-
ва и др., 2012).

ВЫВОДЫ

Изучение внутриценотической не-
однородности растительного покрова 
в отечественной геоботанике имеет 
почти 100-летнюю историю. Но до сих 
пор остается много вопросов, связан-
ных с понятийным аппаратом данной 
области знаний. Проанализировав по 
многочисленным публикациям форму-
лировки и описания основных терми-
нов, предложенные разными авторами, 
мы пришли к выводу, что в качестве 

единицы для исследования внутри-
биогеоценотической неоднородности 
можно оставить парцеллу (в понима-
нии Н. В. Дылиса и Л. О. Карпачевско-
го), а при рассмотрении растительного 
компонента того же пространствен-
ного уровня использовать понятие 
микро группировки.

Результаты всех проведенных ана-
лизов мозаичности растительного по-
крова на уровне микрогруппировок 
в нескольких широко распространен-
ных на Москворецко-Окской равнине 
типах лесных фитоценозов показыва-
ют, что дифференциация раститель-
ности намного сильнее выражена на 
уровне фитоценозов, чем на уровне 
микрогруппировок. Среди рассмо-
тренных деревьев-эдификаторов (ель, 
дуб, береза, липа) наиболее сильное 
влияние на растительность нижних 
ярусов оказывает ель, этот вывод со-
гласуется с имеющимися в литературе 
результатами. 

Слабая дифференциация раститель-
ности на уровне микрогруппировок 
в рассмотренных типах елово-широко-
лиственных фитоценозов может опреде-
ляться рядом причин: влиянием сосед-
них микрогруппировок; недостаточной 
для заметной трансформации расти-
тельности нижних ярусов продолжи-
тельности воздействия отдельных дере-
вьев; наследованием в структуре и видо-
вом составе предшествующих состояний 
за длительный период времени.
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Relevance and purpose.The Russian geobotanical science has a profound tradition of studying the 
vegetation cover heterogeneities. However, the number of studies on the mosaics in complexly organized 
coniferous-deciduous forests is very limited, and there is high ambiguity in the obtained results. In addition, 
there has appeared a need to resolve the “terminological issue”. The aim of this study was to assess the 
vegetation cover mosaics of widespread forest phytocenoses in the Moskva-Oka Plain. 

Material and methods. We present a review of publications on the intracenotic heterogeneity of 
forest cover and make an attempt to systematize the existing terminology. The field studies were carried 
out on the territory of the Valuevsky forest park (Novomoskovsky AO, Moscow) using classical geobotanical 
methods. The acquired data was analyzed with various modern methods of statistical data analysis. 

Results and conclusion. The obtained results indicate that differences in vegetation are much more 
pronounced at the level of phytocenoses than at the level of microgroups. The most powerful edificatory 
effect of spruce has been confirmed. We identified the following reasons that determine the weak 
differentiation of vegetation at the level of microgroups: the co-influence of neighboring microgroups, the 
lack of individual trees’ impact duration for a noticeable transformation of vegetation, and legacies in the 
structure and species composition of previous states over a long period of time.

Key words: coniferous-deciduous forests, vegetation mosaics, phytocenosis, microgroups, Moskva-
Oka plain
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