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Аннотация. Лесостепь центрально-Черноземного района относится к зоне высоко-
продуктивных сосновых лесов. в 2015 г. на его территории впервые зафиксирована 
частичная, затронувшая популяционный, организменный и клеточный уровни деста-
билизация сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.). дестабилизация вызвана 8-летней 
тепловой волной 2007–2014 гг., сопровождавшейся резким падением уровня грунтовых 
вод и четырьмя сильными засухами (2007, 2010, 2012 и 2014 гг.). анализ проводили 
на двух участках лесных культур сосны, произрастающих на экологически благопри-
ятной территории: ступинский тест-объект (воронежская обл., типичное для цен-
трально-Черноземного р-на насаждение) и усманский объект (Липецкая обл., земли 
с повышенным уровнем грунтовых вод). Представлены результаты морфологическо-
го, цитогенетического и биохимического изучения модельных деревьев ступинского 
тест-объекта в периоды: 4 оптимальных по погодным условиям года, засушливый 2014 г. 
и 2015 г. – год дестабилизации. выявлено, что продолжительный гидротермический 
стресс вызвал переход сосны из основного равновесного состояния в слабо неравно-
весное состояние. Пусковым механизмом стала сильная почвенная засуха 2014 г., по-
сле которой растения ушли в зиму ослабленными. в 2015 г., несмотря на то, что он 
был оптимальным по погодным условиям, отмечены уменьшение биопродуктивности 
шишек по признакам полнозернистости и общему числу семян на шишку, изменение 
структурированности популяционной выборки, увеличение числа патологий митоза, 
повышение содержания пролина в хвое. Процесс возвращения вида в исходное состо-
яние изучался 3 последующих оптимальных года на примере ступинской и усманской 
популяций. Экспериментальные данные свидетельствуют, что процессы нормализации 
жизненного состояния сопряжены с глубокими изменениями метаболизма и требуют 
определенных энергетических затрат. ступинской популяции для возвращения к ре-
гиональной норме понадобилось больше времени. Это указывает на разную глубину 
дестабилизации  генетического материала деревьев двух исследуемых популяций.
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Abstract. Forest steppe of the Central Chernozem Region (CCR) of Russia belongs to the 
zone of highly productive pine forests. In 2015, for the first time a partial destabilization of 
Scots pine (Pinus sylvestris L.) was recorded within the territory of the CCR. It affected the 
population, organism and cellular levels of Scots pine (Pinus sylvestris L.). The destabilization 
was caused by the 8-year heatwave of 2007–2014 followed by a sharp drop in the water table 
and four severe droughts (2007, 2010, 2012, and 2014). The analysis was carried out on two 
sites of pine forest plantations growing in the environmentally sound region: the Stupino test 
site (Voronezh region, typical plantation for the CCR) and the Usman site (Lipetsk region, lands 
with elevated groundwater level). The results of morphological, cytogenetic and biochemical 
studies of model trees of the Stupino test site during the following periods are presented:  
4 optimal years in terms of weather conditions, 2014 drought year and 2015 destabilization 
year. It was found that prolonged hydrothermal stress resulted in the transition of pine from the 
basic equilibrium state to a slightly nonequilibrium state. The trigger mechanism for changing 
their vital state was a severe autumn soil drought in 2014, after which the plants became 
weakened right before winter. A decrease in cone bioproductivity by the traits of seed fullness 
and the total number of seeds per cone, a change in population sampling structure, an increase 
in the number of mitosis pathologies, and an increase in proline content in needles were 
observed despite optimal weather conditions in 2015. The recovery of species was studied 
for three subsequent optimal years on the example of the Stupino and Usman populations. 
Experimental data indicate that the processes of vital state normalization involve profound 
changes in metabolism and require certain energy expenditures. It took the Stupino population 
longer to return to the regional norm, which indicates a different depth of destabilization of the 
tree genetic material of the studied populations. 
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Введение

Лесостепь центрально-Черноземного района (цЧр) до середины ХХ сто- 
летия характеризовалась гомеостазом (постоянством) природной среды. истори-
чески здесь взаимодействовали две формации: лес и степь. их пространствен-
но-функциональные связи находились под влиянием температуры, влажности 
почвы и воздуха. на юге видового оптимума сосны обыкновенной (Pinus syl-
vestris L.) достаточно сбалансировано соотношение имеющихся ресурсов и 
потребностей этого дерева, что обуславливало высокий бонитет сосновых ле-
сов, наиболее благоприятную для отдельных экземпляров плотность распре-
деления популяций, численность в них растений, равновесие между половой 
репродукцией и выживаемостью деревьев, соответствие подавляющего числа 
растений генотипической и фенотипической норме и др. в настоящее время 
естественные сосновые боры на территории цЧр сохранились в основном в 
заповедниках. в регионе прогнозируют ухудшение ситуации [32]. есть веро-
ятность дестабилизации сосновых лесов, трансформации в элемент переклю-
чения (tipping element) [27, 30] и реализации самого негативного сценария – 
последующей их гибели. Этот прогноз уже частично подтвердился: усилилась 
континентальность климата, понизился уровень грунтовых вод, увеличилось 
число засух [8, 12]. с 2010 г. отмечается депрессия прироста сосны, пыление 
сместилось на более ранние сроки [8, 10].

в центре ареала сосна встречается в двух жизненных состояниях [31, 34]: 
основном равновесном и слабо неравновесном. основное равновесное состояние –  
зона видового оптимума. большинство деревьев в популяциях соответствуют 
генотипической и фенотипической норме вида, максимально обеспечивают пе-
редачу наследственной информации от родителей к потомкам, на базе неспец-
ифической и специфической реакции реагируют на погодный стресс [28]. При 
устранении внешнего воздействия система возвращается в исходное состояние. 
слабо неравновесное состояние (частичная, глубокая, полная дестабилизация) – 
зона видового оптимума и пессимума (южная и северная граница ареала, болота, 
высокогорья, техногенно загрязненные территории). При частичной и глубокой 
дестабилизации популяции деревья характеризуются повышенной изменчиво-
стью признаков, стерильностью, пониженной жизнеспособностью, более слабым 
откликом на дополнительный стресс, карликовостью и уродствами. в пессималь-
ной зоне эти качества сохраняются в системе «родители–потомки», что указыва-
ет на стабильность данного жизненного состояния. При полной дестабилизации 
происходит гибель растений и лесных экосистем – необратимый, предсказуемый 
из-за нарушений, несовместимых с жизнью, конечный результат. 

цель исследований – оценка изменчивости морфологических, биохими-
ческих и цитогенетических признаков сосны обыкновенной на основе изучения 
процессов, происходящих на ступинском тест-объекте в год дестабилизации и 
в предшествующие ему оптимальный и засушливый годы, и семенной продук-
тивности шишек в контрастных местообитаниях ступинской и усманской попу-
ляций сосны в оптимальные годы.  

Объекты и методы исследования

исследования проводили на двух экспериментальных площадках, примы-
кающих к воронежскому биосферному заповеднику. ступинский тест-объект 
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(контроль) с 1987 г. является местом изучения систем семенного размноже-
ния сосны. Это типичное для цЧр по вегетативной и семенной продуктив-
ности насаждение сосны, произрастающее на песчаном склоне левого берега  
р. воронеж (воронежская обл., рамонский р-н, 55–60-летние культуры, 30 дер.). 
территория относится к числу эталонных земель с ненарушенным раститель-
ным покровом [17]. тип условий местности – а2, сосняк травяной, тип почвы –  
влажные пески, что подходит для сосны. усманский опытный объект находит-
ся северо-восточнее контрольного на 25–30 км (Липецкая обл., усманский р-н, 
30-летние лесные культуры, 30 дер.). насаждение расположено в бассейне р. 
усманки и ее притока девицы на землях с высоким уровнем залегания грунто-
вых вод (не глубже 1 м), поэтому гидрологические риски для данного лесного 
массива в засуху существенно ниже, чем для ступинской популяции.

все деревья контрольного и опытного объектов относятся к категории 
нормальных деревьев. По состоянию – здоровые, по семенной и вегетативной 
продуктивности – плюсовые, нормальные лучшие, нормальные. интенсивность 
семеношения оценивали визуально по обилию шишек с применением 5-балль-
ной шкалы в.г. каппера. с каждого дерева брали по 10–14 неповрежденных 
шишек и определяли число полных и пустых семян. Полнозернистость вычис-
ляли для каждого дерева и объекта как отношение количества полных семян к 
общему числу семян. для определения частотности весь диапазон изменчиво-
сти деревьев в оптимальные годы был разбит на 4 класса продуктивности. Пол-
нозернистость семян в границах: I – 0,0–24,9 %; II – 25,0–49,9 %; III – 50,0–74,9 %; 
IV – 75,0–100,0 %; число семян на шишку: I – 0,0–9,9 семян; II – 10,0–19,9 се-
мян; III – 20,0–29,9 семян; IV – 30,0 семян и выше.

биохимические исследования начаты в 2013 г. образцы хвои отбирали 
в начале 3-й декады мая с побегов 2-го года жизни (ступинский тест-объект,  
11 модельных дер.). содержание свободного пролина определяли в воздуш-
но-сухих пробах методом Bates [22] с использованием нингидринового реак-
тива (30 мл ледяной уксусной кислоты + 20 мл 6м н3ро4 + 1,25 г нингидрина). 
интенсивность окраски оценивали спектрофотометрическим методом при дли-
не волны λ = 520 нм. Полученное значение пересчитывали в мкмоль/г, учитывая 
массу навески и объем экстракта.

цитогенетический мониторинг семенного потомства 6 модельных де-
ревьев сосны ступинского тест-объекта проводится с 2010 г. Проростки ко-
решков длиной 0,5–1,0 см фиксировали в утренние часы в спиртово-уксусной 
смеси. давленые препараты (10 корешков проростков для каждого дерева) изго-
тавливали по методике Л.а. топильской и др. [18] и окрашивали ацетогематок-
силином. анализировали не менее 100 делящихся клеток корневой меристемы 
с каждого препарата. микросъемку проводили с помощью цифровой камеры 
окуляра DCM500 (WEBBERS Myscope 500 M). учитывали частоту и спектр 
патологий митоза (Пм).

статистическую обработку результатов осуществляли с помощью програм-
мы Statistica 6. для сравнения выборок разных лет по патологиям митоза и содер-
жанию пролина использовали непараметрический Х-критерий ван-дер-вардена, 
т. к. эти признаки не подчиняются нормальному распределению.

за годы мониторинга в регионе произошло 7 засух. Последние 4 сильные 
засухи (2007, 2010, 2012, 2014 гг.) сопровождались понижением уровня грун-
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товых вод (с 2–3 до 5–6 м) и представляют собой самую продолжительную и 
мощную тепловую волну за всю историю метеонаблюдений [8].

Результаты исследования и их обсуждение 

устойчивость равновесных лесных экосистем проявляется в способности 
сохранять ими характеристики видовой нормы до определенных пределов флук-
туации внешней среды [14, 35]. многие признаки вегетативной и генеративной 
сферы сосны обыкновенной достаточно изменчивы, что обеспечивает жизнеспо-
собность и экологическую стабильность вида на большей части ареала.

Оптимальные годы. мониторинг генеративной сферы сосны в условиях 
лесостепного района цЧр проводится с начала 70-х гг. ХХ в. [2, 3, 15, 29]. ин-
тенсивность цветения исследуемых популяций в оптимальные по погодным ус-
ловиям годы высокая – 4 балла (2–5 баллов у отдельных деревьев). Показатели 
семенной продуктивности – полнозернистость и число семян на шишку – явля-
ются генетически обусловленными и экологически зависимыми. они, как и все 
количественные признаки, характеризуются потенциальной и реализованной 
(адаптивной) нормой реакции. 

Потенциальная норма реакции по полнозернистости семян составляет 
0–100 %. реализованная норма оптимальных лет вдвое уже потенциальной и 
смещена к левому пределу. урожайность сосны в типичные по погодным усло-
виям годы на обоих объектах высокая (рис. 1, а). модальные значения признака 
изменяются от 76,2 до 87,7 %; у деревьев – 49,2–95,7 % (ступино) и 67,0–96,8 % 
(усмань) [28]. 4/5 растений от объема выборок составляет высокопродуктив-
ный IV класс, во II класс входят единичные формы, а I – отсутствует. 

Потенциальная норма реакции по числу семян на шишку – 0–50 шт.  
ее максимальную амплитуду мы приняли за 100 %. Число семян на обоих объ-
ектах соответствует региональной норме (22–23 шт., рис. 1, б) при варьировании 
средних значений признака 19,6–26,1 шт. (ступино) и 20,8–25,5 шт. (усмань).  
у деревьев ее размах равен 6,8–44,0 шт. (ступино) и 7,5–46,9 шт. (усмань), это со-
ставляет соответственно 74,4 и 78,8 % от потенциальной. бóльшая часть растений 
и модальные значения признака приходятся на область II и III класса бонитета.  
в I низко- и IV высокопродуктивный класс входят по 2–4 растения. такие данные 
свидетельствуют о том, что обе популяции находятся в равновесном состоянии и 
достаточно устойчивы к засухе – основному типу погодного стресса в регионе.  
в оптимальные годы различия между ступинской и усманской популяциями по 
признакам полнозернистости и числу семян статистически недостоверны.

Частота и спектр аномалий митоза, которые в системе «норма–патоло-
гия» отражают степень нарушения хромосомного аппарата хвойных растений, 
являются наиболее чувствительными к погодному стрессу параметрами [5, 25]. 
установлено, что у семенного потомства деревьев ступинского объекта в опти-
мальные годы уровень частоты Пм составляет 1,4±0,2 %, что в 3,5 раза ниже 
нормы спонтанного мутирования 5 % [1].

вегетативная сфера сосны ступинской популяции оценивалась весной 
и осенью по содержанию пролина в свежесобранной хвое модельных де-
ревьев. доказано, что данная аминокислота вырабатывается в значительных 
количествах в клетках в ответ на засуху и повышенную температуру [7, 36].
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Пролин как стрессовый метаболит обладает полифункциональными свой-
ствами: поддерживает внутриклеточный гомеостаз, способствует адаптации 
растений к неблагоприятным условиям [24, 36]. на рис. 2 представлена дина-
мика изменения содержания пролина в образцах хвои в 2013–2015 гг. весной 
оптимального 2013 г. хвоя содержала небольшое количество пролина – 2,96± 
±0,27 мкмоль/г (варьирование признака – 1,84–4,53 мкмоль/г) [6]. осенью его 
концентрация стала несколько выше, 3,75±0,50 мкмоль/г. амплитуда изменчи-
вости увеличилась за счет сдвига верхней границы, 1,86±0,02–8,35±0,33 мкмоль/г. 
различия между весенними и осенними пробами статистически недостоверны.

Засушливый 2014 год. выживание растений в экстремальных погодных 
условиях требует энергетических затрат [23, 26]. считается, что стабильность 
деревьев и популяций в такие годы достигается направлением энергетических 
потоков или на защиту, или на онтогенез, или на половые процессы (чаще пе-
рераспределение между перечисленным) [13, 33]. в первом случае от засухи 
больше страдает генеративная сфера, во втором – развитие дерева, в третьем –  
частично функционирование обеих систем. Показано, что засуха инициирует 

рис. 1. динамика изменения полнозернистости семян (а) и числа семян на шишку (б) 
для ступинской и усманской популяций сосны обыкновенной в течение 6 лет: опти-

мальные 2013, 2016–2018 гг., засушливый 2014 г. и 2015 г. – год дестабилизации 

Fig. 1. Dynamics of changes in seed fullness (а) and number of seeds per bud (б) for the Stu-
pino and Usman populations of Scots pine over 6 years: 2013, 2016–2018 optimal years, 2014 

drought year and 2015 destabilization year

рис. 2. содержание про-
лина (мкмоль/г) в хвое 
сосны обыкновенной: ве-
сенние (ряд 1) и осенние 

(ряд 2) образцы 

Fig. 2. Proline content 
(µmol/g) in Scots pine nee-
dles: spring (row 1) and au-

tumn (row 2) samples
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развитие у сосны неспецифической и специфической реакций [28]. на следу-
ющий год стресс-реакция исчезает, а генетическая система возвращается к ре-
гиональной норме. способность популяций к самовосстановлению после засу-
хи, во-первых, является одним из показателей устойчивости вида к погодному 
стрессу и, во-вторых, свидетельствует, что популяции находятся в равновесном 
состоянии. 

в 2014 г. наблюдалось два засушливых периода – слабая весенняя ат-
мосферная и осенняя почвенная засухи. весенняя засуха привела к незначи-
тельному снижению урожайности сосны ступинской популяции. уровень 
полнозернистости выборки составил 71,0±1,8 %, что на 12 % ниже показателя 
оптимальных лет. диапазон изменчивости признака увеличился до 37,7–88,9 %. 
Число семян в шишках соответствовало числу в хорошие по погодным услови-
ям годы (25,2±1,5 шт. при вариации 9,1–42,1 шт.). генеративная сфера усман-
ской популяции от данной засухи не пострадала: полнозернистость и число се-
мян на шишку – 85,6±2,1 % и 25,5±2,0 шт. соответственно. значимые различия 
выявлены только для полнозернистости.

Число Пм у семенного потомства увеличилось почти вдвое (2,7±0,3 %), 
это достоверно выше, чем в предыдущем оптимальном году. в засуху 2010 г. 
спектр Пм представлен 9–10 типами нарушений, в 2014 г. их количество умень-
шилось до 7 [11]. мосты на стадиях ана- и телофазы являются преобладающим 
типом структурных нарушений. По литературным данным, увеличение их ча-
стоты в спектре Пм свидетельствует об активности функционирования систем 
репарации в клетках [4]. 

в весенних пробах хвои содержание пролина осталось на уровне 2013 г. –  
2,56±0,36 мкмоль/г в пределах 1,32±0,14–5,07±0,01 мкмоль/г, т. к. в мае количе-
ство почвенной влаги еще было достаточным. Произошло лишь расширение в  
1,4 раза границ признака. в ноябре (конец 2-го засушливого периода) средние 
значения выросли почти в 1,5 раза за счет существенного смещения нижней 
границы в сторону бóльших показателей. минимум составил 3,11±0,06 мкмоль/г, 
что в 1,7 раза выше минимума осени 2013 г. и практически сопоставимо со 
средними показателями. максимальные значения 8,36±0,02 мкмоль/г не отли-
чаются от максимума 2013 г. достоверные отличия между образцами двух лет 
не зафиксированы. 

в засуху погодный стресс, то усиливаясь, то ослабевая, «расшатывает» 
популяции и растения на всех уровнях организации. изменчивость признаков, 
как правило, не выходит за пределы равновесного состояния. в последний год 
тепловой волны состояние генеративной сферы деревьев усмани и ступино 
было близким к нормальному. отклик ступинской популяции на слабую весен-
нюю засуху типичен для генеративной сферы сосны. на популяционном уровне 
это первая ступень трансформации семенного генофонда, протекающая на базе 
неспецифической и специфической реакций [28]. Погодный стресс отразился 
на полнозернистости семян и числе Пм, в то время как их спектр и число се-
мян на шишку остались на уровне оптимальных лет. как показывает биохими-
ческий анализ, осенью вегетативная сфера сосны, вероятно, еще находилась в 
состоянии равновесия.

Дестабилизация сосны. в цЧр негативные последствия глобального из-
менения климата становятся все более явными [8, 12]. каждое десятилетие ока-
зывается теплее предыдущего, ежегодно фиксируются новые температурные 
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рекорды, увеличиваются число волн тепла и напряженность засух. тепловая 
волна 2007–2014 гг. была самой мощной и продолжительной. 4-я ее засуха су-
щественно усугубила экологическую ситуацию в регионе. количество осадков 
за вегетационный сезон 2014 г. составило 55 % от нормы. осенью осадков вы-
пало менее 20 % от нормы: сентябрь – 8 %, октябрь – 36 %, ноябрь – 15 %. об-
мелели реки. в октябре уровень грунтовых вод в докучаевском колодце снизил-
ся до 7,6 м. сосна ушла в зиму в ослабленном состоянии. в сентябре у многих 
деревьев начали раскрываться шишки, пожелтела и стала массово опадать хвоя. 
вероятность перехода сосновых лесов из равновесного в слабо неравновесное 
состояние существенно возросла. для реализации необходим был лишь неболь-
шой толчок. весной таким толчком, вероятно, стал выход сосны из состояния 
покоя. 

2015 г. был оптимальным по погодным условиям. среднегодовое коли-
чество осадков соответствовало многолетней норме (96,2 %). в течение года 
они выпадали равномерно. уровень грунтовых вод колебался в пределах 5–6 м. 
однако сосна, несмотря на благоприятные погодные условия, не вернулась к 
региональной норме. такое произошло впервые за историю наблюдений. ин-
тенсивность цветения и семеношения снизилась на 7 объектах воронежской, 
Липецкой и белгородской областей. Признаком ослабления сосновых лесов 
цЧр стало широкое распространение в 2015–2016 гг. очагов соснового пилиль-
щика. осенью значительная часть шишек на деревьях была повреждена личин-
ками шишковой смолевки. в августе отмечены пожелтение хвои, частичная 
дефолиация крон. 

Эти данные свидетельствуют, что произошло переключение популяций 
сосны на качественно другой тип упорядоченности. Покинув равновесное со-
стояние, они сменили его на энергетически менее затратное слабо неравновес-
ное состояние (частичной дестабилизации). слабо неравновесные системы –  
это системы, которые способны достичь состояния нового равновесия в изме-
ненных условиях [19]. на такие системы распространяются законы термоди-
намики, их поведение достаточно предсказуемо. до достижения критического 
уровня изменения идут по накопительному принципу, смена типа осуществля-
ется скачкообразно. она затрагивает клеточный, организменный и популяцион-
ный уровни организации вида. 

биохимические исследования подтвердили смену жизненного состояния 
сосны. сравнивая соотношение между образцами проб, видим, что в мае 2015 г. 
произошел резкий скачок концентрации пролина в хвое (см. рис. 2). его содер-
жание составило 7,08±0,81 мкмоль/г, статистически достоверное превышение – 
2,4 раза по сравнению с весенними и 1,9 раза по сравнению с осенними показа-
телями 2013 г.; 2,8 раза по сравнению с показателями весны 2014 г. амплитуда 
признака достигла максимума – 7 мкмоль/г (4,12±0,1 до 11,21±0,28 мкмоль/г).  

Частичный дисбаланс – один из способов выживания вида в условиях, 
когда его биология и экологическая ниша перестают совпадать полностью. По 
теории стресса [16], сосна весной находилась в фазе шока. уровень пролина 
был максимальным. в это время реализуются возможности растений к адапта-
ции под условия среды в новом жизненном состоянии, происходит поиск путей 
изменения внутриклеточного метаболизма. затем начинается непосредственно 
перестройка метаболизма, а за ней следует фаза стабилизации, когда растения 
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приспосабливаются к функционированию в условиях слабо неравновесной си-
стемы. осенью наметилась лишь неотчетливая тенденция снижения в 1,2 раза 
концентрации пролина (5,92±0,71 мкмоль/г). При этом область распределения 
признака высокая – 8,66 мкмоль/г. максимальные значения сохраняются на 
прежнем уровне 11,28±0,17 мкмоль/г, тогда как минимальные приблизились к 
уровню оптимальных лет 2,62±0,11 мкмоль/г.  

дестабилизация затронула оба признака биопродуктивности шишек. сред-
няя полнозернистость составила 61,4±3,6 %, что достоверно ниже полнозернисто-
сти в оптимальные годы на 25 % и в засушливый 2014 г. – на 13,5 % (см. рис. 1, а). 
амплитуда изменчивости деревьев увеличилась, и реализованная норма реакции 
приблизилась к потенциальной (16,2–87,2 %). асимметричный характер кривой 
распределения деревьев кардинально изменился. мода признака переместилась в 
область III класса. Число высокопродуктивных форм снизилось более чем в 2,5 ра- 
за, низкопродуктивного II класса, наоборот, повысилось. Появились два расте-
ния, полнозернистость которых соответствует I классу. Число семян на шишку 
уменьшилось на 20 % (18,0±1,3 шт.), структура выборки изменилась (см. рис. 1, 
б). верхняя граница реализованной нормы реакции сдвинулась в область более 
низких значений, диапазон изменчивости стал уже (8,3–28,0).

реакция усманской популяции, не пострадавшей от засухи 2014 г., на сме-
ну жизненного состояния была аналогичной (см. рис. 1, а). урожайность рез-
ко снизилась относительно уровня двух предыдущих лет: полнозернистость –  
61,6±3,4 %; число семян – 17,7±1,8 шт. При этом значения сопоставимы с по-
казателями ступинской популяции. распределение деревьев по классам про-
дуктивности такое же, как на контрольном объекте, а диапазон изменчивости 
признаков несколько шире (14,7–89,9 % и 9,8–34,4 шт.). различия между по-
казателями двух предыдущих лет достоверны. Полученные данные свидетель-
ствуют о том, что на обоих объектах произошла разбалансировка систем семен-
ного размножения сосны. 

Частота Пм в 2015 г. соответствует показателю предыдущего засушливо-
го года и вдвое ниже уровня оптимальных лет. максимальный показатель отме-
чен у дерева № 98 (4,5±1,1 %). качество семенного потомства после перехода 
насаждений в слабо неравновесное состояние в целом удовлетворительное.    

обращаясь к причинам дестабилизации, отметим, что переход сосновых 
лесов в слабо неравновесное состояние сопряжен с понижением их энергети-
ческого статуса. растения вынуждены тратить часть энергии на поддержание 
гомеостаза в условиях более сухого и теплого климата. Пониженный уровень 
энергии не может обеспечить высокую упорядоченность систем, это ведет к 
уменьшению продуктивности деревьев и увеличению изменчивости признаков 
и процессов по причине прямой связи энергии, структуры и функции. индиви-
дуальные нормы реакции расширяются и перекрываются, отклик растений на 
дополнительную стрессовую нагрузку становится более сглаженным, а группо-
вая изменчивость исчезает [9]. 

Выход из состояния дестабилизации. Любая неравновесная система при 
нормализации внешних условий стремится вернуться в равновесие. информация 
о продолжительности и этапах перехода сосны к региональной норме (с уровня 
энергетически более низкого к высокому) в условиях ex situ отсутствует. как от-
мечалось, переключение развития с одного типа системы на другой и адаптация 
к ним связаны с перестройкой внутриклеточного метаболизма. однако если 
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при переходе из равновесного в более низкое, неравновесное, состояние высво-
бождаемая энергия становится источником энергии для перестройки метаболиз-
ма, то для реализации обратного процесса растение должно решить проблему 
аккумуляции ресурсов, а они могут накапливаться только в оптимальные годы.  

температурный режим 2016–2018 гг. соответствовал региональной норме 
или несколько превышал ее. 2016 г. был дождливым. в апреле выпал 431 % от 
нормы осадков, и в почве скопился достаточный запас влаги. в 2017 г. коли-
чество осадков находилось на уровне оптимальных лет. зима и весна 2018 г. 
характеризовались обильными снегопадами и дождями. Повышенный уровень 
грунтовых вод сохранялся до конца июня. на рис. 1 приведена динамика изме-
нения урожайности ступинской и усманской популяций в течение трех опти-
мальных лет. 

анализ структуры урожая 2016 г. ступинской популяции показал, что 
биопродуктивность шишек уменьшилась только по числу семян. Полнозерни-
стость осталась на уровне предыдущего года – 61,1±3,4 %. наметилась лишь 
тенденция к сужению диапазона изменчивости признака (27,8–86,9 %), что от-
разилось на структурированности выборки. исчез I низкопродуктивный класс, 
и число классов сократилось до трех. только на 3-й год начался активный выход 
сосны из состояния дестабилизации. благоприятные погодные условия вегета-
ционного сезона 2017 г. во многом способствовали этому: ровные по темпера-
турному режиму май–июль и достаточный запас влаги в почве из-за обильных 
дождей в апреле–мае. урожайность сосны в этот год повысилась на 23 % и 
вышла на нижний уровень региональной нормы (78,9±2,1 %). размах варьиро-
вания признака и его структурированность оказались в соответствии с регио-
нальной нормой (45,9–94,9 %). в 2018 г. урожайность сосны вернулась к норме 
и составила 82,7±1,3 %.

в 2016 г. модальное значение по числу семян стало меньше на 18 %, чем 
в 2015 г.: 14,7±1,2 шт., при размахе варьирования признака 4,5–27,5 семян. раз-
личия с 2013 и 2014 гг. являются достоверными. количество деревьев низко-
продуктивного I класса достигло 7. в 2017 г. оно стабилизировалось на ми-
нимальном уровне (14,1±1,7 семян), число экземпляров I класса сократилось 
с 7 до 4. только на 3-й год началось повышение показателей. в 2018 г. семян 
стало 17,4±0,9 шт., что, однако, меньше региональной нормы. верхняя граница 
реализованной нормы реакции переместилась в область высокопродуктивных 
классов (5,6–33,6 семян). Число семян восстановилось до среднего региональ-
ного уровня (23,7±1,8) в 2019 г., т. е. только на 4-й год после дестабилизации.

Период восстановления генеративной сферы сосны усманской популя-
ции оказался на год короче (см. рис. 1), чем период восстановления ступинской.  
в 2016 г. наметился сдвиг в направлении повышения урожайности, причем 
только по полнозернистости семян (66,0±3,5 %). достоверных различий меж-
ду 1-м и 2-м годом дестабилизации (2015 и 2016 гг.) по данному показателю 
обнаружено не было. реализованная норма признака, несмотря на некоторое 
смещение в область высоких значений (22,1–92,1 %), по-прежнему варьирует в 
широких пределах – 70 %. в последующие два года полнозернистость вышла 
на уровень региональной нормы: 79,5±2,1 (2017 г.) и 82,7±1,3 % (2018 г.). 

в 2016 г. среднее число семян на шишку у усманской популяции, как и 
в ступино, еще раз понизилось и составило 14,5±1,2 шт. (6,1–27,7 семян), что 
достоверно ниже, чем в 2013 и 2014 гг. распределение деревьев по классам 
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продуктивности близко к контролю. на следующий год мода признака суще-
ственно не изменилась – 14,0±1,2 шт. (6,6–30,2 семян). его величина начала 
повышаться на 3-й год, причем также в 2 этапа. в 2018 г. число семян достигло 
уровня 19,8±1,5 шт.; в 2019 г. – региональной нормы (22,5±1,1 шт.). следова-
тельно, восстановление усманской популяции по 2-му признаку было на год ко-
роче по сравнению с контролем, что свидетельствует о глубине дестабилизации 
генетического материала. 

объяснение полученных данных дает теория стабилизирующего отбора 
[20] и консервативной функции полового процесса [21]. так, по многолетним 
данным, пустосемянность сосны в цЧр составляет около 20 %. в оптимальные 
годы из семенного генофонда удаляется во время эмбриогенеза бóльшая часть 
генетически нарушенных, инбредных, отклоняющихся по форме и размерам ге-
нотипов. Показано, что в засуху структуры репродукции в прогамный (от опы-
ления до оплодотворения) период развития достаточно устойчивы к погодному 
стрессу, а ранний эмбриогенез чувствителен к нему, что является причиной ре-
дукции биопродуктивности шишек в такие годы [28]. развитие структур репро-
дукции в слабо неравновесном состоянии менее упорядочено, что повышает 
вариабельность размерных показателей зародышей [15]. в 1-й год дестабили-
зации (2015 г.) уровень пустосемянности на обоих объектах увеличился вдвое. 
одним из механизмов, стабилизирующих отбор, по-видимому, является повы-
шенная эмбриональная смертность, не позволяющая зародышам, наиболее от-
клоняющимся по форме и размерам, перейти от глобулярной стадии развития к 
внутренней дифференциации.  

гаметогенез у сосны протекает в течение двух вегетационных сезонов в 
шишках 1-го и 2-го годов развития. в конце 1-го вегетационного сезона гибель 
семяпочек в фертильной зоне шишки происходит в основном по причине не-
доопыленности. в начале 2-го вегетационного сезона отстающие в росте семя-
почки погибают из-за летальности женских гаметофитов. в районе исследова-
ний степень редукции потенциальной семенной продуктивности в прогамный 
период низкая и составляет в оптимальные годы около 6 % [15]. При деста-
билизации количество семян в шишках снижается в течение двух лет более 
чем на треть, а затем еще год сохраняется на минимальном уровне. Процесс 
восстановления числа семян до региональной нормы также осуществляется в 
два этапа. то есть морфологический эффект редукции и восстановления в обо-
их случаях растянут на два года. вероятно, это объясняется тем, что в 1-й год 
уменьшение количества семян обусловлено повышенной гибелью семяпочек в 
шишках только 2-го года развития. на следующий год проявляется кумулятив-
ный эффект дисбаланса гаметогенеза двух лет, годов опыления и оплодотворе-
ния. По этой причине восстановление биопродуктивности шишек по данному 
признаку также происходит в 2 этапа. 

Заключение

Проведен морфологический, биохимический и цитогенетический анали-
зы перехода сосны обыкновенной из основного равновесного состояния в слабо 
неравновесное. одной из причин переключения сосновых лесов на данный путь 
развития является потепление климата в цЧр и тепловая волна, во время кото-
рой более аридная среда перестала совпадать с биологией вида Pinus sylvestris L.  
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индуктором перехода выступила сильная почвенная засуха 2014 г. так как 
энергия прямо связана со структурой и функцией, то эффект дестабилизации в 
первую очередь проявился в снижении жизненного состояния популяций. При 
этом пострадали генеративная и вегетативная сферы деревьев одновременно. 
Понизилась устойчивость сосновых древостоев к вредителям, уменьшилось 
количество и качество семенной продукции, произошла разбалансировка био-
химических процессов, увеличилось число хромосомных аномалий.

впервые в пределах онтогенеза прослежен путь восстановления дестаби-
лизированного семенного генофонда до региональной нормы. Показано, что у 
ступинской популяции сосны, произрастающей в типичных для цЧр условиях, 
данный срок составил 4 года; усманской популяции, испытывающей меньший 
гидрологический стресс, потребовалось 3 года. 4 оптимальных года подряд 
бывают в регионе редко, особенно в последние десятилетия. Произошедшая 
дестабилизация в зоне высокопродуктивных сосновых лесов является очень 
тревожным знаком. 
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