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Оценка проявления реакции деревьев сосны обыкновенной на ослабляющее действие Heterobasidion 

annosum (Fr.) Bref. актуальна с позиции потенциальных возможностей дальнейшего естественного возобновле-

ния леса. Основной причиной снижения биологической устойчивости соснового насаждения стало развитие 

очага корневой губки. За трехлетний период 2017-2019 гг. средневзвешенная категория санитарного состояния 

деревьев на пробной площади увеличилась с 2,21 до 2,52. Более устойчивыми в женской генеративной сфере 

оказались морфометрические показатели шишек. Значительнее вариабельность была отмечена для выхода пол-

нозернистых семян и количества стерильных чешуй апекса. Относительно высокая сохранность семязачатков 

выявлена в первом и во втором вегетационных периодах развития в границах средних значений. Для деревьев 

разных категорий состояния за все время наблюдений она составила соответственно 70,60–81,77 и 79,07–

88,35 %, что свидетельствовало о достаточном качестве опыления и выраженной совместимости мужских и 

женских генотипов, на фоне снижения жизненности материнских деревьев. Сохранность эмбрионов в экспери-

менте достигла 63,44–81,48 %. Доказана чувствительность генеративной сферы сосны обыкновенной к стрессу, 

вызванному развитием заболевания. Подтверждено достоверное уменьшение средних длины и диаметра зрелых 

шишек и относительное увеличение показателей женской репродукции при ослаблении и отмирании деревьев 

сосны, зараженных корневой губкой. Возможность выделения отдельных периодов сохранности семязачатков 

на протяжении гаметофитного и эмбрионального циклов и ежегодная регулярность семеношения позволяют 

рекомендовать сосну обыкновенную для мониторинга состояния женской генеративной сферы и оценивать по-

тенциальные возможности вида к выживанию при действии агрессивных стрессовых факторов, таких как Het-

erobasidion annosum (Fr.) Bref. 

Ключевые слова: сосна обыкновенная, очаг корневой губки, категории состояния деревьев, семена, со-
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Благодарности: Автор благодарит за помощь в сборе полевого материала инженера-лесопатолога пер-

вой категории Брянского филиала Калужского центра защиты леса Игоря А. Шепеля (г. Брянск), студента Ар-

тема Воскобойникова (БГИТУ, г. Брянск). 

Автор благодарит рецензентов за вклад в экспертную оценку статьи. 

Конфликт интересов: автор заявил об отсутствии конфликта интересов. 

 

Для цитирования: Кистерный, Г. А. Состояние женской генеративной сферы сосны обыкновенной 

в действующем очаге корневой губки (Heterobasidion annosum (Fr.) Bref.) / Г. А. Кистерный // Лесотехнический 

журнал. – 2022. – Т. 12. – № 4 (48). – С. 31–46 – Библиогр.: с. 43–46 (20 назв.). – 

DOI: https://doi.org/10.34220/issn.2222-7962/2022.4/3. 

 

Поступила 18.05.2022.  Пересмотрена 11.12.2022.  Принята 12.12.2022.  Опубликована онлайн 26.12.2022. 

 



 
Естественные науки и лес 

–––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––– 

32       Лесотехнический журнал 4/2022 

Article 
THE STATE OF THE FEMALE GENERATIVE SPHERE OF SCOTS PINE 

IN THE ACTIVE FOCUS OF THE ROOT FUNGUS (Heterobasidion annosum (Fr.) Bref.) 

 

Grigorii A. Kisternyi , kisterniy@mail.ru 0000-0002-0119-4279 

 
1 Federal State Budget Educational Institution of Higher Education “Bryansk State Engineering Technological 

University”, Dimitrov Stanke Ave., 3, Bryansk city, 241037, Russian Federation, Russian Federation 

 

Abstract 

Evaluation of the manifestation of Scots pine trees reaction to the weakening effect of Heterobasidion anno-

sum (Fr.) Bref. is relevant from the perspective of the potential opportunities for further natural regeneration of the for-

est. The main reason for the decrease in the biological stability of the pine plantation was the development of the root 

sponge focus. Over the three-year period 2017-2019 the weighted average tree health category in the sample area in-

creased from 2.21 to 2.52. The morphometric parameters of cones turned out to be more stable in the female generative 

sphere. Greater variability was noted for full-grain seed yield and the number of sterile apex scales. Relatively high 

preservation of seed ovules was found in the first and second vegetative periods of development within the boundaries 

of average values. For trees of different status categories during the whole period of observations it was 70.60-81.77 

and 79.07-88.35% respectively, which indicated sufficient quality of pollination and marked compatibility of male and 

female genotypes against the background of reduced viability of mother trees. Embryo survival in the experiment 

reached 63.44-81.48%. The sensitivity of the generative sphere of Scots pine to the stress caused by the development of 

the disease has been proved. A significant decrease in the average length and diameter of mature cones and a relative 

increase in female reproduction rates were confirmed with the weakening and dying out of pine trees infected with root 

sponge. The possibility of identifying separate periods of preservation of ovules during gametophytic and embryonic 

cycles and the annual regularity of seed production allow us to recommend Scots pine for monitoring the state of the 

female generative sphere and assess the potential of the species to survive the action of aggressive stressors, such as 

Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. 

Keywords: Scots pine, root sponge focus, tree condition categories, seeds, seed-bearing and embryo preserva-

tion. 
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Введение 

В лесном фитоценозе часто развиваются со-

бытия, приводящие к последовательному сниже-

нию и потере биологической устойчивости. В каче-

стве дестабилизирующего фактора может высту-

пать Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. –наиболее 

опасный возбудитель заболевания сосны обыкно-

венной (Pinus sylvesris L.) – корневой губки [1–3].  

Известно, что корневая губка расстраивает 

сосняки, и способна, в случае накопления инфек-
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ционного начала, развиваться в эпифитотии, вызы-

вая отмирание деревьев в зоне заражения достаточ-

но быстро – при совместном действии со стволо-

выми вредителями [3, 4]. Установлена высокая па-

тогенность некоторых генотипов возбудителя кор-

невой губки, способных развиваться на молодых 

сеянцах сосны [2]. 

В ходе роста и развития сосна реагирует на 

все условия существования, но наиболее сильное 

воздействие оказывают факторы, ограничивающие 

процветание вида и сказывающиеся на внутрипо-

пуляционной изменчивости [5, 6, 7]. В нашем слу-

чае – это корневая губка, которая препятствует 

полноценному развитию насаждений сосны обык-

новенной в России и в других странах [3, 4]. 

Сосну рекомендуют использовать как тесто-

вую породу при мониторинге природных систем за 

негативными естественными и антропогенными 

процессами, при оценке жизненного состояния де-

ревьев и отборе устойчивых продуктивных форм в 

насаждениях [8, 9]. По снижению семенной про-

дуктивности судят о степени загрязнения место-

обитаний. Семенная продуктивность сосны обык-

новенной может изменяться под влиянием ано-

мальных погодных и антропогенных условий [7,8]. 

На качество шишек и семян видов сосен и их 

изменчивость оказывают влияние географическое 

положение объекта, высота над уровнем моря и 

климат региона [10–12]. Вместе с тем, имеется не-

достаточно сведений о состоянии генеративной 

сферы насаждений при поражении болезнями [13, 

14].  

Сосна обыкновенная – анемофильный вид, и 

поэтому эффективность опыления предопределяет 

дальнейшее развитие женского гаметофита. Се-

мязачатки погибают при неопылении, образуя от-

деляемые и неотделяемые крылатки в зрелых шиш-

ках. Это явление характеризует первый вегетаци-

онный период, на второй год после закладки при-

мордиев макросторобилов, когда неопыленные се-

мязачатки прекращают развитие на начальной ста-

дии нуклеарного гаметофита [15]. 

Опыленные семязачатки способны продол-

жить развитие во втором вегетационном периоде, 

т.е. на третий год развития женских репродуктив-

ных структур. Он сопровождается возобновлением 

свободноядерных делений в женском гаметофите, 

развитием архегониев, сингамиеей и ростом заро-

дышей до полного созревания семян. Критические 

нарушения эмбриогенеза завершаются пустосемян-

ностью [15]. 

Отчетливое разделение роста семязачатков 

на гаметофитный и эмбриональный этапы, замет-

ные различия в их размерах до и после оплодотво-

рения, редкое явление партеноспермии делает воз-

можным детальное исследование женской репро-

дукции сосны обыкновенной с применением мето-

дики количественного анализа сохранности семяза-

чатков и эмбрионов [16].  

Выраженная регулярность семеношения вы-

ступает в качестве основания для проведения мо-

ниторинга состояния женской генеративной сферы. 

Важна оценка проявления стресс-реакции 

деревьев на действие ослабляющего фактора по 

корневому типу с позиции потенциальных возмож-

ностей дальнейшего естественного возобновления 

сосны обыкновенной.  

Цель исследования – оценка состояния жен-

ской генеративной сферы сосны обыкновенной (P. 

sylvestris L.) и выявление ее чувствительности к 

стрессу при снижении устойчивости деревьев в 

очаге заболевания. 

Материалы и методы  

Ведущим отрицательным лесопатологиче-

ским фактором в условиях эксперимента выступил 

действующий очаг корневой губки в квартале 18, 

выделе 5 участкового Водославского лесничества 

ГКУ Брянской области «Мглинское лесничество», 

в брусничном типе леса, с индексом лесорасти-

тельных условий В2. В границах выдела обнаруже-

ны окна из-за выпадения части соснового древо-

стоя. Объект исследования – пробная площадь в 

лесных культурах состава 10С+Б в возрасте 70 лет, 

I класса бонитета с относительной полнотой – 0,7.  

При сборе материала и последующего его 

сравнительного анализа с целью исключения до-

полнительных факторов, способных повлиять на 

размеры, число фертильных семенных чешуй и 

раскрываемость шишек, руководствовались выбо-

ром одного участка лесных культур с наличием 

деревьев разных категорий состояния (КС), одно-

родным рельефом и абиотическими условиями. 
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Материал собирали осенью, в течение 3-х 

лет, определяя и уточняя КС 126 деревьев в трех-

кратной повторности, по комплексу лесопатологи-

ческих признаков ослабления [17, 18]. У деревьев 

III и IV КС оценено состояние корневых лап на 

наличие плодовых тел H. annosum (Fr.) Bref. и ком-

левой гнили, а стволов и ветвей на признаки других 

заболеваний, заселенность вторичными стволовы-

ми вредителями. 

Оценивали показатели репродукции урожаев 

шишек 2017–2018 гг., на примере 20 деревьев, в 

двукратной повторности, из первых четырех КС и в 

2019 г. II, III, IV и V КС – 12 деревьев в пределах 

пробной площади. Проанализировали 237 шишек, 

по 4–6 шт. с каждого дерева. Длины и диаметры 

замеряли штангенциркулем. Коэффициент формы 

шишек определяли отношением их длины к диа-

метру.  

Для установления показателей сохранности 

семязачатков сначала разрушали основания зрелых 

шишек, стерильные чешуи которых всегда исклю-

чаются из репродуктивного процесса. Далее после-

довательно отделяли чешуйки фертильной зоны– 

от основания к апексу – и подсчитывали количе-

ство крылаток, мелких, пустых и выполненных се-

мян под ними. Для точного определения факта пу-

стосемянности и степени развития зародыша и эн-

досрема каждое семя, достигшее нормального раз-

мера, вскрывали. 

Сохранность семязачатков первого вегета-

ционного периода определяли отношением суммы 

полных пустых и недоразвитых семян к общему 

количеству семязачатков фертильной зоны вместе с 

крылатками для каждой шишки. Сохранность се-

мязачатков во второй вегетации – отношением 

суммы полных и пустых семян к количеству се-

мязачатков, доживших до оплодотворения. Со-

хранность эмбрионов находили как отношение ко-

личества выполненных семян к сумме пустых и 

полных, приходящихся на каждую шишку отдель-

но. Все показатели сохранности выражали в про-

центах [16]. 

Исследованию подвергли 10 показателей 

женской репродукции сосны обыкновенной. Экс-

периментальные данные анализировали, используя 

стандартные статистические методы и прикладные 

пакеты программ в среде Microsoft Exel. 

Сравнение различий между выборками осу-

ществляли с помощью непараметрического U-

критерия – Манна-Уитни. Оценку уровней измен-

чивости показателей репродукции проводили со-

гласно существующим рекомендациям (Мамаев, 

1974) [14]. 

Результаты и обсуждение 

В чистых лесных культурах дереворазруша-

ющие грибы, способны быстро наращивать вегета-

тивную массу и патогенность, получив конкурент-

ное преимущество подавлять деятельность других 

участников микоценоза и приводить насаждения к 

преждевременному разрушению [2]. 

В нашем случае это – H. annosum (Fr.) Bref. – 

триггер, запускающий процессы распада древостоя, 

особенно быстро, когда в качестве мишени высту-

пают доминанты-строители. 

Средневзвешенная категория санитарного 

состояния (СКС) насаждений по числу стволов в 

2017 г. составила 2,21. Отметили последовательное 

накопление сухостойных деревьев, как следствие – 

увеличение СКС: в 2018 до 2,33 и до 2,52 в 2019 гг. 

Весной 2018 г. началось активное заселение усы-

хающих деревьев анализируемой части насаждения 

сосновыми лубоедами. Произошло заметное ухуд-

шение санитарной и лесопатологической ситуации 

в действующем очаге корневой губки. Процесс от-

мирания деревьев среди анализируемой части 

насаждения ускорился. Текущий и общий отпад по 

числу стволов в 2019 г. увеличился по сравнению с 

2017 г. на 3,96 и 7,93%% соответственно.  

Доказано, что повреждение сосны обыкно-

венной, патогенными грибами приводит к сниже-

нию количественных показателей половой репро-

дукции [13], а формирование полноценных семян 

сосны после успешного опыления и оплодотворе-

ния определяется большей частью факторами эндо-

генного характера. Обилие семеношения и качество 

семян зависит от физиологического состояния ма-

теринских деревьев. Особенности половой репро-

дукции отмирающих сосен связаны с совпадением 

интенсивного увядания и соответствующей фазы 

развития женского гаметофита. Установлены изме-

нения морфологии шишек в процессе ослабления 
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при поражении деревьев корневой губкой на при-

мере средних внутригрупповых показателей. По-

следовательно, от I КС к IV, происходило умень-

шение длины и диаметра шишек с деревьев сосны 

(табл. 1), что достоверно, например, при сравнении 

выборок урожая 2018 г. I и IV КС как по длине, так 

и по диаметру (Uфакт. = 56,5 и 35,4 Ust. = 158  

при p = 0,01 %). На фоне продолжающегося ослаб-

ления снижался выход семян – конечный результат 

женской репродукции (табл. 2). 

Таблица 1 

Морфометрические параметры и коэффициенты формы шишек деревьев сосны обыкновенной 
Table 1 

Morphometric parameters and shape coefficients of Scots pine cones  

Категории состояния 
деревьев | 

Tree condition catego-
ries 

Длина шишек, см | 
Cones length, cm 

Диаметр шишек, см | 
Diameter of cones, cm 

Коэффициент формы | 
Form factor 

Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % 

2017 г. 

I 4,63±0,09 10,01 2,16±0,04 8,79 2,14±0,03 5,91 

II 4,51±0,09 9,98 2,10±0,03 6,28 2,15±0,04 8,93 

III 4,57±0,11 10,95 2,13±0,04 9,82 2,15±0,03 6,18 

IV 4,18±0,10 11,94 2,04±0,03 8,22 2,05±0,04 9,33 

2018 г. 

I 4,71±0,15 15,36 2,14±0,05 12,07 2,19±0,04 8,40 

II 4,45±0,07 8,10 2,14±0,03 7,32 2,08±0,02 5,09 

III 4,11±0,10 12,47 1,95±0,04 10,32 2,10±0,03 6,30 

IV 3,53±0,08 11,16 1,73±0,04 9,73 2,05±0,04 8,50 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 

Таблица 2  

Полнозернистые семена, фертильная и апикальная стерильная зоны шишек сосны обыкновенной 

Table 2 

Full-grained seeds, fertile and apical sterile zones of Scots pine cones 

Категории 
состояния 
деревьев | 
Tree condi-
tion catego-

ries 

Выход полнозернистых се-
мян, шт. | 

Yield of full-grain seeds, pcs. 

Фертильная зона, шт. | 
Fertile zone, pcs.  

Стерильная зона апекса, шт. | 
Sterile zone apex, pcs. 

Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % 

2017 г. 

I 17,04±1,23 35,40 40,75±1,07 12,85 2,29±0,14 30,12 

II 17,92±1,39 37,89 38,92±1,36 17,13 2,67±0,17 30,62 

III 18,05±0,86 22,39 38,41±1,33 16,24 2,05±0,15 35,31 

IV 17,42±1,38 38,94 34,75±1,30 18,32 2,37±0,15 29,93 

2018 г. 

I 18,26±1,76 46,27 40,00±1,66 19,89 2,26±0,16 33,25 

II 18,21±1,45 39,04 38,29±1,73 22,18 2,25±0,12 27,02 

III 17,46±1,05 30,79 36,15±1,34 18,84 2,38±0,10 20,81 

IV 10,52±0,94 42,97 28,26±1,50 25,36 2,00±0,09 21,32 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 
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Варьирование морфометрических параметров 
и коэффициентов формы шишек с деревьев разных 
КС находилось на низком и среднем уровне. 
Наибольшей стабильностью отличался коэффициент 
формы. Для деревьев первых трех КС ситуация с 
выходом нормальных семян более однозначная, чем 
для усыхающих. Среднее количество семян, прихо-
дящихся на одну шишку, составляло 17,61 в 2017 и 
16,11 шт. в 2018 г. для всей совокупности исследо-
ванных КС.В очаге корневой губки количество пол-
нозернистых семян не отличалось стабильностью и 
заметно варьировало по группам КС, что свидетель-
ствовало о неустойчивом характере процесса созре-
вания семян. Генеративная сфера сосны обыкновен-
ной реагирует на действие стрессовых факторов [6]. 
Например, доказано наличие факта редукции полно-
зернистости в засушливые вегетационные периоды, 
сопровождающие этапы эмбриогенеза [12].  

На объекте исследований наблюдали более 

выраженную однородность формирования фер-

тильной зоны шишек сосны обыкновенной, за ис-

ключением IV КС, особенно по итогам оценки 

урожая 2018 г. Основание шишки всегда исключа-

лось из репродуктивного процесса; часть семяза-

чатков под чешуйками апекса также не развива-

лось, элиминируя в первой вегетации или не обра-

зуясь вовсе.  

Стерильная зона апекса шишек характеризо-

вался, как правило, малым количеством недоразви-

тых чешуй – 1–3, реже 4–5, при этом варьирование 

признака выше среднего. Наиболее важные показа-

тели женской генеративной сферы сосны обыкно-

венной связаны с сохранностью семязачатков и 

эмбрионов (табл. 3). 

 

Таблица 3  

Средние значения и коэффициенты вариации сохранности семязачатков и эмбрионов сосны обыкновенной, % 

Table 3 

Average values and coefficients of variation of seed and embryo preservation of Scots pine, % 

Показатели сохранности | 
Safety indicators 

Категории состояния деревьев | 
Tree condition categories 

I II III IV 
2017 г.  

Сохранность семязачатков 1-го вегета-
ционного периода | Preservation of ov-
ules of the 1st growing season 

70,71±2,28 
15,77 

77,19±1,40 
8,88 

74,14±1,60 
10,15 

78,20±1,82 
11,38 

Сохранность семязачатков 2-го вегета-
ционного периода | Preservation of ov-
ules of the 2nd growing season 

79,57±1,86 
11,47 

81,89±2,08 
12,44 

83,71±1,80 
10,08 

84,98±1,69 
9,72 

Общая сохранность семязачатков | 
General safety of ovules 

56,59±2,52 
21,81 

63,23±2,02 
15,66 

62,16±2,00 
15,11 

66,76±2,40 
17,61 

Сохранность эмбрионов | 
Embryo survival 

71,85±2,17 
14,81 

70,82±2,52 
17,41 

75,85±1,46 
9,02 

72,15±2,49 
16,94 

2018 г. 
Сохранность семязачатков 1-го вегета-
ционного периода | Preservation of ov-
ules of the 1st growing season 

75,40±1,94 
12,36 

78,37±1,60 
9,99 

73,40±1,42 
9,84 

71,39±1,87 
12,54 

Сохранность семязачатков 2-го вегета-
ционного периода | Preservation of ov-
ules of the 2nd growing season 

80,47±2,42 
14,41 

84,75±1,94 
11,19 

85,02±1,60 
9,58 

79,07±3,14 
19,03 

Общая сохранность семязачатков | 
General safety of ovules 

61,01±2,72 
21,41 

66,43±2,13 
15,68 

62,53±1,89 
15,45 

56,91±2,97 
25,06 

Сохранность эмбрионов | 
Embryo survival 

71,53±2,58 
17,32 

70,19±2,14 
14,95 

76,21±1,67 
11,18 

63,44±3,78 
28,58 

Примечание. В знаменателе – коэффициенты вариации сохранности семязачатков и эмбрионов 

Note. The denominator shows the coefficients of variation of semen and embryo preservation 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 
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Именно этим объясняется конечный резуль-

тат репродукции – выход полноценных семян, 

обеспечивающий естественное возобновление. Со-

хранность семязачатков первого вегетационного 

периода больше зависит от условий опыления, 

складывающихся в насаждении. Элиминация се-

мязачатков и эмбрионов сосны обыкновенной – 

механизм естественного отбора на всех этапах раз-

вития женской генеративной сферы сосны – проис-

ходила из-за недоопыления и нарушений в ходе 

макрогаметофитогенеза и эмбриогенеза.  

Относительно невысокая разница между 

средними параметрами сохранности в первый веге-

тационный период развития подчеркивала каче-

ственную стабильность опыления макростробилов 

деревьев всех КС как для урожая 2017 г., так и для 

2018. Второй вегетационный период характеризо-

вался более высокими показателями сохранности 

семязачатков, чем первый по всем вариантам опы-

та. Различия сохранности между деревьями II и IV 

КС в урожае 2018 г. составили 5,68%, что также 

явилось существенным (Uфакт. =127,5 Ust. =166 при 

p = 0,01%) Увеличилась соответственно разница 

общей сохранности между ними – до 9,52%, но при 

Uфакт. =170,5 нулевая гипотеза сохранилась. 

Более высокие коэффициенты вариации (Сх) 

сохранности семязачатков, как правило, характер-

ны для деревьев I КС. Варьирование сохранности 

семязачатков по всей совокупности наблюдений 

значительно шире, чем у морфометрических пока-

зателей. Эти данные также подтвердили неодно-

родность выборок шишек по череззернице. 

По данным урожая 2017 г., среди деревьев 

IV КС преобладали шишки с низкой череззерницей 

– Kср. = 0,91, соответственно низкочереззерных 

форм – 66,67%. 

Шишки с деревьев остальных категорий 

имели Kср. в границах 0,73–0,83, т.е. ниже установ-

ленного предела – 0,85, но достаточно близки к 

нему. В результате ослабления деревьев не проис-

ходило однозначное ухудшение женской репро-

дукции. Так, для деревьев IV КС в урожае 2018 г. 

наблюдали некоторое снижение большинства пока-

зателей, по сравнению с предыдущим периодом.  

Различия между гаметофитной сохранно-

стью семязачатков I, II и III КС деревьев в урожае 

2017 и 2018 гг. были не выражены, а для IV катего-

рии – заметны.  

Между сохранностью семязачатков первого 

и второго вегетационных периодов отсутствовала 

достоверная связь, так как эти периоды характери-

зуют разные этапы формирования женского гаме-

тофита. Так, для деревьев I КС в урожае 2018 г. 

уравнение регрессии приняло вид:  

y= 0,400х+50,308 при R2 =0,1034 и количестве 

наблюдений – N=23. Тенденция прямой линейной 

связи наблюдалась между общей гаметофитной и 

эмбриональной сохранностью: y= 0,427х+45,48 при 

R2 =0,2025, N=23. Коэффициент корреляции  

r =0,45±0,195, tr =2,31, tst =2,08 при p =0,05%. 

Большинство Сх изученных показателей 

находились на среднем уровне, что приемлемо для 

деревьев, оказавшихся в критическом состоянии из-

за ослабления по корневому типу.  

Изменчивость показателей женской репро-

дукции усыхающих деревьев проявлялась неодно-

значно. В урожае 2017 г. она выше, чем в 2018 г. за 

исключением деревьев III КС. Заметные колебания 

Сх подчеркивали нестабильность развития семяза-

чатков у отмирающей части популяции в очаге 

корневой губки. 

Более высокие Сх сохранности семязачатков 

сосны деревьев IV КС, чем II и III можно рассмат-

ривать как проявление стресс-реакции генератив-

ной сферы на негативное изменение условий суще-

ствования.  

Приведенные данные подтвердили слож-

ность оценки влияния экологических факторов на 

развитие женского гаметофита сосны обыкновен-

ной. Чем длиннее период формирования структур 

женской репродукции, тем больше существует раз-

нообразных факторов, способных повлиять на ход 

формирования семязачатков и семян. Используя 

существующие данные по качеству семян и разме-

рах урожая, полученных на долгосрочной основе в 

районах с коротким вегетационным периодом, ко-

гда естественная регенерация ограничена, можно 

ожидать удовлетворительное возобновление леса, 

особенно в семенные годы. Потенциальные воз-

можности женской генеративной сферы сосны 

обыкновенной в оптимальных климатических 

условиях хвойно-широколиственных лесов России 
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достаточны для естественного возобновления после 

проведения санитарно-оздоровительных мероприя-

тий в очагах корневой губки.  

Наблюдали относительно низкую пустосе-

мянность деревьев сосны в действующем очаге 

заболевания.  

В урожае 2018 г. сохранность эмбрионов 

максимальна для совокупности деревьев III КС и 

минимальна для IV КС (Uфакт. =79; Ust. =182 при 

p =0,01%).  

Процессы формирования семязачатков в 

2019 г. также отличаются нестабильностью (табл. 4).  

Деревья, отмеченные как текущий отпад, 

успели образовать мелкие шишки с полнозерни-

стыми семенами. 

 

Таблица 4  

Статистические показатели репродукции деревьев II–IV категорий состояния к концу  

вегетационного периода 2019 года 

Table 4 

Statistical indicators of reproduction of trees of the II-IV categories of condition by the end  

of the growing season of 2019 

Показатели репродукции| 

Reproduction indicators 

Категории состояния деревьев | 

Tree condition categories 

II III IV 

Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % Mx±mMx Cx, % 

Длина шишек, см | 

Cones length, cm 
4,19±0,08 6,28 3,82±0,09 7,80 3,64±0,05 5,15 

Диаметршишек, см | 

Diameter of cones, cm 
1,97±0,05 7,35 1,89±0,06 10,70 1,93±0,05 8,65 

Коэффициент формы | 

Form factor 
2,13±0,04 6,33 2,03±0,03 5,29 1,89±0,03 5,76 

Фертильныйярус, шт. | 

Fertile tier, pcs. 
30,20±1,1 11,87 30,83±1,24 13,96 35,77±1,27 12,82 

Выходполнозернистыхсемян, шт. | 

Yield of full-grain seeds, pcs. 
15,80±1,33 26,65 12,83±1,01 27,16 21,00±0,95 16,38 

Количество стерильных чешуй апек-

са, шт. | 

Number of sterile apex scales, pcs. 

1,50±0,17 35,14 2,25±0,22 33,50 2,23±0,20 32,50 

Сохранность семязачатков 1-го веге-

тационного периода, % | 

Preservation of ovules of the 1st grow-

ing season, % 

76,52±2,56 10,58 70,60±1,74 8,56 81,77±1,48 6,55 

Сохранность семязачатков 2-го веге-

тационного периода, % | 

Preservation of ovules of the 2nd grow-

ing season, % 

87,29±2,37 8,59 85,48±3,01 12,21 88,35±1,71 6,97 

Общая сохранность семязачатков, % | 

Generalsafetyofovules, % 
66,85±2,97 14,05 60,67±3,13 17,86 72,41±2,33 11,62 

Сохранность эмбрионов, % | 

Embryo survival, % 
76,87±2,43 9,98 68,11±3,00 15,24 81,48±1,98 8,76 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 
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Ослабление сосны обыкновенной в вегета-

ционном периоде 2019 г. сопровождалось перехо-

дом ряда деревьев изученной части насаждения в 

КС более низкой жизненности. По периферии очага 

поражение затронуло здоровую часть насаждения. 

Слабо зараженные деревья были практически неот-

личимы от здоровых на основании оценки состоя-

ния кроны. Сначала происходило ухудшение кро-

ны, что проявлялось в ее дехромации, усыхании 

отдельных ветвей при нарушении корневого пита-

ния, и в конечном итоге они погибали от инфекции 

[18]. Увеличилось количество деревьев II КС. Два 

дерева III КС перешли в разряд усыхающих, а три 

дерева IV КС утратили жизненность, вероятно, как 

отклик на развитие болезни и заселение их сосно-

выми лубоедами – Blastophagus piniperda (L.) и 

Blastophagus minor (Hart.). Ослабление и отмирание 

деревьев происходит быстрее в результате ком-

плексного биотического воздействия, при сочета-

нии заражения болезнью и нападении стволовых 

вредителей [19]. 

Редукция размеров шишек при ухудшении 

жизненности сосны обыкновенной по результатам 

урожая 2019 г. показана на рис. 1. Коэффициент 

формы шишек – стабильная величина. Наблюдали 

частичное несоответствие между визуальной оцен-

кой состояния деревьев V КС с реальной картиной 

полной утраты жизненности. На некоторых погиб-

ших деревьях сформировались мелкие шишки со 

средними: длиной 3,26±0,12 см, диаметром – 

1,63±0,04 см, коэффициентом формы – 2,00±0,06, 

фертильным ярусом – 30,00±1,46 и количеством 

зрелых семян, приходящихся на одну шишку – 

16,50±1,43 шт. – в данном случае – значительным 

варьированием признака – 29,97%. Редукция раз-

меров шишек возникает из-за чувствительности 

раннего эмбриогенеза к стрессу [7]. Относительно 

низкое варьирование наблюдалось для сохранности 

семязачатков первого и второго вегетационных 

периодов – 8,14 и 6,84% при средних значениях 

показателей – 80,43±1,89 и 87,37±1,72 соответ-

ственно. 

 
Рис. 1 Морфометрические параметры шишек у деревьев сосны различных категорий состояния 

Figure 1 Morphometric parameters of cones in pine trees of various categories of condition 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 

Средняя арифметическая зависит от всей со-

вокупности значений вариационного ряда, поэтому 

для характеристики важнейших показателей жен-

ской репродукции использованы медианы и квар-

тили – структурные характеристики рядов распре-

деления вариант, приведенные на рис. 2-4. 

Общая сохранность семязачатков сосны 

обыкновенной количественно характеризует весь 
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прогамный период женской репродукции. Сравне-

ние показателей общей сохранности деревьев III 

КС за три года наблюдений позволяет определиться 

насколько стабильны эндогенные процессы, проте-

кающие в женском гаметофите до начала оплодо-

творения, если произошло опыление семязачатков 

фертильной пыльцой у деревьев, еще сохраняющих 

жизненность. Рис. 2 иллюстрирует колебания об-

щей сохранности семязачатков для деревьев III КС 

за все годы наблюдения. Отмечаем стабильность 

репродуктивного процесса с относительно лучшей 

общей сохранностью семязачатков в вегетацион-

ный период 2018 г. 

 
Рис. 2 Общая сохранность семязачатков у деревьев третьей категории состояния 

Figure 2 General safety of ovules of ovules in trees of the third category of condition 

Источник: собственная композиция автора 

Source: author’s composition 

Общая сохранность семязачатков деревьев 
IV КС снизилась при увеличении размаха колеба-
ний по сравнению с деревьями III КС (рис. 3), а в 
2019 г., наоборот, увеличилась.  

Выбор деревьев III и IV КС для сравнения 
изменений в женской генеративной сфере объясня-
ется наступлением критических событий в жизни 
растений, связанных с потерей их устойчивости, 
привлекательностью для заселения сосновыми лу-
боедами, ускоряющими процесс отмирания в очаге 
болезни. 

В вегетационный период 2019 г. отчетливо 
проявились процессы дестабилизации в исследуе-
мой части соснового насаждения. Целесообразно 
сравнить общую гаметофитную сохранность се-
мязачатков за текущий, более стрессовый период, с 
предыдущим – 2018 г. для деревьев двух категорий 
состояния – третьей и четвертой. Из рисунка видно, 

что в 2018 общая сохранность семязачатков для 
усыхающих деревьев оказалась ниже, а в 2019 г. – 
значительно выше по сравнению с сильно ослаб-
ленными деревьями. Это обстоятельство можно 
считать проявлением стресс реакции на системную 
потерю жизненности. Линии между средними зна-
чениями показывают увеличение или уменьшение 
данного показателя от одного периода к другому. 
Это свидетельствует о неоднородности процессов, 
протекающих в женской репродуктивной сфере на 
фоне ослабления деревьев. Все параметры сохран-
ности находятся в границах квартилей, точки вы-
бросов отсутствуют. Размах рядов сузился. Разница 
между минимальными и максимальными значени-
ями составила для деревьев III КС в 2018 г. – 37,50 
и в 2019 г. – 36,92% при последовательном сниже-
нии показателей, а для IV КС – 58,33 и 27,77% со-
ответственно, при их росте от года к году.  
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Также неоднороден процесс формирования 

эмбрионов (рис. 4), сохранность которых в среднем 

для деревьев III КС – снижалась в вегетационном 

периоде 2019 г. по сравнению с предыдущим. 

 

 
Рис. 3. Общая сохранность семязачатков у деревьев третьей и четвертой категорий состояния в урожае 

2018 и 2019 гг. 

Figure 3.Overall safety of ovules in trees of the third and fourth categories of condition in the harvest of 2018 

and 2019 

Источник: собственная композиция автора 

Source: author’s composition 

 
Рис. 4. Сохранность эмбрионов у деревьев сосны обыкновенной третьей и четвертой категорий 

состояния в урожае 2018 и 2019 гг. 

Figure 4 Preservation of embryos in common pine trees of the third and fourth categories of condition 

in the harvest of 2018 and 2019 

Источник: собственная композиция автора 

Source: author’s composition 
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Во время эмбриогенеза удаляется часть гене-

тически нарушенных, инбредных генотипов [7]. 

Для деревьев IV КСв урожае 2018 г. значительно 

увеличилась разница между минимальным и мак-

симальным значением сохранности эмбрионов и 

составила – 65,00%. Появились точки выбросов – за 

пределами первого квартиля. В 2019 г. показатель 

эмбриональной сохранности выше, но размах дан-

ных значительно меньше – 25,33%.  

Медиана, иногда практически совпадала со 

средней арифметической, например, для сохранно-

сти эмбрионов в вегетационный период 2018 г. 

Отмечалось отсутствие точек выбросов за 

пределами четвертого квартиля для всех рядов рас-

пределения. Сохранность эмбрионов деревьев IV 

КС заметно возросла в вегетации 2019 г. и состави-

ла 77,66±3,64 при Cx – 9,80%.  

В целом на сохранность эмбрионов линейно 

не влияли другие показатели репродукции (рис. 5), 

за исключением выхода полнозернистых семян:  

y= 0,233х-1,591 при R2 =0,3527 при N=12. Наблю-

далась устойчивая тенденция прямой линейной 

связи. Коэффициент корреляции r =0,59±0,254, tr 

=2,23, tst =2,33 при p =0,05%. 

 
Рис. 5. Регрессионные линии связи сохранности эмбрионов и некоторых показателей репродукции для деревьев 

V категории состояния в урожае 2019 года 

Figure 5 Regression lines of communication between the survival of embryos and some indicators of reproduction for 

trees of the V categories of condition in the harvest of 2019 

Источник: собственные вычисления автора 

Source: own calculations 

Наиболее значителен показатель фертильной 

зоны шишек для деревьев IV КС. Также в этой 

группе более выражена сохранность семязачатков и 

эмбрионов по сравнению с III и V КС, в основном 

при более низких уровнях изменчивости. Разница 

общей сохранности семязачатков для деревьев IV и 

V КС несущественна (Uфакт. =57,5; Ust. =51 при p 

=0,05%) и достоверна – для III и V КС (Uфакт. =32).  

Различия в сохранности эмбрионов суще-

ственны только между III и IV КС (Uфакт. =19; Ust. 

=39 при p =0,01%). Деревья IV КС в 2019 г. имели 

показатели выхода полноценных семян и сохранно-

сти эмбрионов более высокие по сравнению со 

всеми вариантами текущего и предшествующих 

периодов. Сравнительно небольшой объем фер-

тильной зоны, несколько меньший выход полно-

зернистых семян определялся малыми размерами 

шишек.  

Количество чешуй фертильной зоны, прихо-

дящихся на единицу длины средней шишки, соста-

вило – 9,20 шт./см, а количество зрелых семян – 

5,06 шт./см, при лучших показателях деревьев сос-

ны без признаков ослабления в урожае 2018 г. – 

8,49 шт. и 3,88 шт./см соответственно. Если в 
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предшествующий вегетационный период осу-

ществлялось опыление сформированных без откло-

нений семязачатков, то в последующем на фоне 

отмирания деревьев завершалось дозревание семян. 

В перспективе остается открытым вопрос о разра-

ботке эффективных мер борьбы против вирулент-

ных и агрессивных штаммов возбудителя корневой 

губки, способных поражать сосну обыкновенную в 

ювенильном возрасте [2, 20]. 

Заключение 

Увядание деревьев, при заражении H. anno-

sum(Fr.) Bref., системно детерминировано, носит 

необратимый характер и, на наш взгляд, провоци-

рует развитие стресс-реакции со стороны женской 

генеративной сферы при переходе деревьев из со-

стояния высокой жизненности (I КС) последова-

тельно к ее полной утрате (V КС). 

Наблюдаемые негативные изменения в 

насаждении, связанные со снижением биологиче-

ской устойчивости, оказывают некоторое положи-

тельное влияние на конечный результат репродук-

ции – сохранность эмбрионов и образование семян. 

Выход полноценных семян сосны обыкно-

венной в очаге болезни потенциально достаточен 

для успешного естественного возобновления, не-

смотря на явное деструктивное состояние древес-

ного яруса, но нормальное развитие соснового фи-

тоценоза в данных условиях возможно лишь при 

проведении комплекса оздоровительных мероприя-

тий, ограничивающих распространение корневой 

губки. 

Особенность репродуктивного процесса сос-

ны обыкновенной может стать основой для прове-

дения мониторинга состояния женской генератив-

ной сферы с определением способности вида к вы-

живанию в очагах корневой губки. Актуален поиск 

новых естественных мер борьбы с заболеванием. 

Начальный этап – оценка репродуктивного потен-

циала сосны в очагах и выявление генотипов, 

наиболее устойчивых к действию патогена в них. 
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