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Корневая губка (Heterobasidion annosum) является одним из наиболее экономически значимых патогенных грибов 
сосновых насаждений Среднерусской лесостепи и Флориды. К настоящему времени рекомендован значительный ком-
плекс мер по защите сосны от корневой губки. Но проблема остаётся, поскольку рекомендованные защитные меры не 
являются удовлетворительными с экологических, экономических или социальных позиций или рекомендованные за-
щитные меры недостаточно эффективны. Цель данной работы – радикальное повышение эффективности превентивной 
защиты сосны от корневой губки на основе формирования насаждений, неблагоприятных для развития и распростране-
ния корневой губки. Наиболее интенсивные исследования в Среднерусской лесостепи проводятся с 2001 года, во Флори-
де – перманентно. Методики фитопатологических обследований и лабораторных микологических исследований стан-
дартные. Условия проведения исследовательских работ – высокогетерогенные ландшафты. В результате исследований 
установлено, что разбиение популяции патогена на достаточно малые репродуктивно изолированные субпопуляции по-
давляет популяцию патогена. Сущность феномена заключается в том, что в пределах субпопуляций неизбежно возраста-
ет вероятность близкородственного сексуального размножения патогена, что ведёт к увеличению гомозиготности по-
томств. Снижение уровня генетического разнообразия ухудшает приспособленность (fitness) субпопуляций патогена как 
способность выживать и воспроизводить потомство. Расчленение популяции патогена на субпопуляции достигается по-
средством формирования мозаичной структуры лесных экосистем. Эмпирически (на основании множественных лесных 
культур 1936 года и более поздних десятилетий в Среднерусской лесостепи) установлено: экологически изолированные 
участки сосны на площади 0,25 га достаточно неблагоприятны для развития и распространения патогена и могут быть 
эффективным фактором превентивной защиты сосновых насаждений от H. annosum. Групповое размещение селекцион-
но улучшенных деревьев усиливает эффект инбридинговой депрессии в субпопуляциях патогена. 
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Abstract 
The Annosum root rot (Heterobasidionannosum) is one of the most economically significant of the pathogens of pine 

plantings of the Central Russian forest-steppe and one Florida. The considerable package of measures on protection of a pine 
against Annosum root rot is so far recommended. But the problem remains as the recommended protective measures do not meet 
ecological, economic or social requirements, or they are insufficiently effective. The purpose of this work consists in the radical 
increase of efficiency of preventive pine protection against Annosum root rot on the basis of formation of plantings, adverse for 
development and distribution of the pathogen. The most intensive work in the Central Russian forest-steppe began in about 2001, 
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in Florida the researches in this field were carried out permanently. The methods of phytopathologic survey and methods of la-
boratory mycologic researches were standard. Research conditions were high-heterogeneous landscapes. As a result of researches 
it is established that splitting a pathogen population into the rather small reproductive isolated subpopulations suppresses patho-
gen population. The essence of this phenomenon is that within subpopulations the probability of pairing of genetically close indi-
viduals during change of generation inevitably increases. It causes the increase of homozygosity in the pathogen posterities. De-
crease in level of a genetic variety worsens fitness of a pathogen. The fitness characterizes ability of a survival and reproduction 
of population. The pathogen population splitting on subpopulation is reached by means of mosaic structure formation. It is empir-
ically established (on the basis of multiple forest cultures of 1936 and later decades in the Central Russian forest-steppe), that 
ecologically isolated pine sites on the patches of 0,25 ha are adverse for a development and distribution of the pathogen and can 
be an effective factor of preventive protection of pine plantings against H. annosum. Group placement of the selection improved 
trees strengthens effect of an inbridingovy depression in pathogen subpopulations. 

Keywords: Pathogen, fungi, pine, forest-steppe, forest protection, genetic diversity, inbreeding. 
 

Введение 
Корневая губка (Heterobasidion annosum), вызы-

вающая пёструю ядровую гниль корней и комлевой 
части деревьев хвойных пород, является одним из наи-
более распространённых и экономически значимых 
патогенов сосновых насаждений Среднерусской лесо-
степи и Флориды. К настоящему времени разработан 
значительный комплекс мер по защите сосны от кор-
невой губки [1, 2, 3]. Кроме сосны корневая губка по-
ражает и другие хвойные породы, но в меньшей степе-
ни. Поражение корневой губкой насаждений активи-
зирует атаки деревьев короедами сосны и сосновым 
бражником. Среди защитных мер предложено прово-
дить санитарные рубки, применять фунгициды и био-
препараты. В обоих регионах ведётся селекция сосны 
на резистентность к корневой губке. 

Но проблема остаётся, поскольку рекомендо-
ванные защитные меры не являются удовлетворитель-
ными с экологических, экономических или социальных 
позиций или они недостаточно эффективны. Защита 
сосновых насаждений от корневой губки является ак-
туальной интернациональной проблемой. 

Цель данной работы – радикальное повышение 
эффективности превентивной защиты сосны от корне-
вой губки на основе формирования насаждений, небла-
гоприятных для развития и распространения патогена 
H. annosum. 

Исследования проводились в условиях высоко-
гетерогенных ландшафтов Среднерусской возвышен-
ности и Северной Америки. Несмотря на большие 
природные различия исследуемых регионов, в особен-
ностях биологии патогена и развития эпифитотий есть 
общность. Прежде всего общность заключается в том, 

что сосновые деревья в любом возрасте чувствительны 
к инфекции. Первостепенное значение имеет тот факт, 
что предпосылкой проблемы корневой губки в обоих 
регионах являются выборочные рубки в чистых сосно-
вых насаждениях [4, 5, 6]. Сосновые насаждения, 
пройденные выборочными рубками, являются идеаль-
ным местом обитания корневой губки. 

Наиболее интенсивные эколого-генетические 
исследования по проблеме защиты сосновых насажде-
ний от корневой губки в Среднерусской лесостепи 
проводятся с 2001 года, во Флориде такие исследова-
ния проводятся перманентно. Методики рекогносци-
ровочных и детальных лесопатологических обследова-
ний и лабораторных микологических исследований 
стандартные. Детально обследовались центры инфек-
ционного развития болезни. Определялись параметры 
популяции патогена. Обилие спорофоров учитывалось 
как у основания стволов деревьев, так и на лесной 
хвойной подстилке, но как второстепенный показатель 
состояния популяций патогена. 

В результате исследований установлено, что 
разбиение популяции патогена на достаточно малые 
репродуктивно изолированные субпопуляции подавляет 
популяцию патогена. Сущность феномена заключается 
в том, что в пределах субпопуляций неизбежно возрас-
тает вероятность близкородственного сексуального раз-
множения патогена, что ведёт к увеличению гомози-
готности потомств. Снижение уровня генетического 
разнообразия ухудшает приспособленность (fitness) суб-
популяций патогена как способность выживать и вос-
производить потомство. В то же время в целом в лес-
ной экосистеме биологическое разнообразие как пока-
затель устойчивости лесных сообществ [4] повышается. 
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Расчленение популяции патогена на субпопуля-
ции достигается посредством формирования мозаич-
ной структуры лесных экосистем. Эмпирически (на 
основании множественных лесных культур 1936 года и 
более поздних десятилетий в Среднерусской лесостепи 
[7, 8, 9]) установлено, экологически изолированные 
участки сосны на площади 0,25 га достаточно неблаго-
приятны для развития и распространения патогена и 
могут быть эффективным фактором превентивной за-
щиты сосновых насаждений от H. annosum. Генотипи-
ческие изменения адекватно отражаются в фенотипе.  

Групповое размещение селекционно улучшен-
ных деревьев усиливает эффект инбридинговой де-
прессии в субпопуляциях патогена. Мозаичные лесные 
экосистемы наиболее соответствуют принципу устой-
чивого развития насаждений в условиях изменчивой 
среды. 

Методология 
В основе данной работы – анализ особенностей 

развития, распространения и контроля патогенного 
базидиомицета H. annosum в различных по видовой 
композиции, структуре и условиям произрастания со-
сновых насаждениях Среднерусской лесостепи и Фло-
риды. Был применён комплекс натурных, лаборатор-
ных и биометрических методов.  

Натурная инвентаризация лесонасаждений про-
водилась по методу систематически-случайного выбо-
ра пунктов учёта, позволяющего оперативно получать 
достоверную информацию о состоянии жизнеспособ-
ности (здоровья) насаждений, об уровне их разнообра-
зия, степени дигрессии и таксационно-лесовод-
ственных параметрах. Обследования проводились в 
июне-августе, когда основные изучаемые параметры 
наиболее выражены. Сеть пунктов учёта определялась 
на основе координатной сети (referenzgrid). Сторона 
каждого квадрата сети соответствовала расстоянию на 
местности 20 м. Точки пересечения горизонталей и 
вертикалей определяли места закладки пунктов на-
блюдений. На местности пункты наблюдений опреде-
лялись по плану лесонасаждений и спутниковому на-
вигатору GPS. 

В каждом пункте наблюдений закладывалась 
круговая пробная площадь с разбивкой на четыре сек-
тора, ориентированных по направлениям север-восток-
юг-запад. Радиус круговой пробной площади равен 
17,84 м, площадь – 1000 м2. В пределах каждого секто-

ра в случайном порядке отбирались 6 деревьев (всего 
для одной круговой пробной площади отбирались 24 
дерева) для оценки состояния здоровья (жизнеспособ-
ности деревьев). Жизнеспособность деревьев и насаж-
дений оценивалась по 6-балльной шкале (табл. 1). По-
ражённость деревьев корневой губкой определялась по 
наличию спорофоров патогена и язв развития гнили на 
корнях инфицированных деревьев. Дополнительная 
информация об особенностях патогена и поражённых 
тканях деревьев была получена при лабораторных ис-
следованиях.  

Уровень гетерогенности насаждений оценивал-
ся по формуле Клода Шеннона [1, 2, 3]: 

1
ln .

N

i i
i

H k p p


   ,                              (1) 

где Н – уровень гетерогенности, 
i – учитываемые источники разнообразия изу-

чаемой лесной экосистемы,  
pi  –  вероятность их проявления,  
N – число учтённых источников разнообразия,  
k  – константа). 
Встречаемость патогена определялась как 

процент пробных площадей, в которых патоген был 
обнаружен.  

Статистический анализ. Количественные 
оценки были получены на основе однофакторного ва-
риантного анализа. Их достоверность проверялась по-
средством χ2. Уровень значимости P ≤ 0,05.  

Результаты и их обсуждение 
Естественное распространение корневой губки 

в сосновых насаждениях зависит от уровня их гетеро-
генности (табл. 2). Насаждения с низким (3,62 бита) и 
средним (5,41 бита) уровнем гетерогенности воспри-
имчивы к H. annosum. Композиция древесных пород и 
структура древостоя имеют ключевое значение. Чис-
тые насаждения сосны более восприимчивы, чем сме-
шанные. 

Экспериментально на опытно-производствен-
ных объектах Среднерусской лесостепи установлено, 
что экологически изолированные участки насаждений 
площадью 0,25 га достаточны для проявления инбри-
динговой депрессии и аллельного дрейфа. Генотипи-
ческие изменения вполне адекватно выражаются в фе-
нотипической характеристике популяции патогена и 
являются основой превентивного контроля патогена. 
Мозаичная структура насаждений, для которых харак- 
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Таблица 1 
Шкала оценки состояния деревьев и насаждений 

Состояние деревьев Характеристика состояния Балл  состояния 
Здоровые деревья Без признаков значительных повреждений или ослабления 5 
Ослабленные деревья Крона заметно (≈ 5 %) ажурная и (или) тусклая; могут быть механические повреждения 4 
Больные 1-й степени Крона значительно (≈ 15 %) ажурная, прирост заметно (≈ 5 %) уменьшен; возможно выздо-

ровление    
3 

Больные 2-й степени Крона сильно (> 25 %) ажурная, прирост значительно (≈ 25 %) уменьшен; выздоровление 
маловероятно 

2 

Отмирающие деревья Отмирающие скелетные ветви составляют > 15 % кроны, прироста нет, могут быть следы 
внедрения стволовых насекомых  

1 

Отмершие деревья Без признаков жизни (зелёных элементов в кроне нет) 0 

 
Таблица 2 

Распространение корневой губки в сосновых насаждениях в зависимости от их уровня гетерогенности  

Уровень гетерогенности насаждений, бит 
Распространение  

патогена, % 
Общее состояние  
насаждений, балл 

Низкий уровень – 3,62. 
Линейные однопородные, одновозрастные культуры сосны. Подрост и под-
лесок отсутствуют. Напочвенный покров редкий.  

12* 3,16n.s. 

Средний уровень – 5,41. 
Линейные сосново-берёзовые одновозрастные культуры сосны. Подрост 
отсутствует, подлесок редкий. Напочвенный покров редкий.  

8* 3,24* 

Высокий уровень – 8,42. 
Мозаичная структура сосново-дубово-берёзовых насаждений. Подрост и 
подлесок редкие. Напочвенный покров хорошо развит. 

0 4,46* 

 
Примечание. *Достоверность различия 5 %. n.s. – различия недостоверны. 
 

терен наиболее высокий уровень гетерогенности (8,42 
бита), неблагоприятна для патогена H. annosum. В ре-
зультате репродуктивной изоляции популяция патоге-
на в мозаичных насаждениях расчленяется на доста-
точно малые субпопуляции. В пределах субпопуляций 
возрастает вероятность спаривания генетически близ-
ких особей патогена, вследствие чего при достаточно 
быстрой смене генераций повышается гомозиготность 
потомств. Соответственно этому снижается генетиче-
ское разнообразие и биологическая приспособлен-
ность, как способность к выживанию и репродукции. 
Инбридинг, возникающий в популяциях биологиче-
ских видов в результате сексульного размножения 
близкородственных родительских особей, широко рас-
пространён в природе. Актуальная задача заключается 
в том, чтобы использовать эффекты инбридинговой 
депрессии и генетического дрейфа для подавления 
патогенных организмов в искусственно создаваемых 
лесных экосистемах. 

Культуры сосны с низким (3,62 бит) и средним 
уровнем гетерогенности восприимчивы к H. annosum. 

Композиция древесных пород и структура древостоя 
имеют ключевое значение. 

Лесозащитный эффект инбридинговой депрес-
сии и аллельного дрейфа может быть значительно уси-
лен селекцией сосны на резистентность к патогену и 
активизацией микоризообразования, но основой кон-
троля патогена является композиция древесных пород 
и мозаичная структура лесных экосистем. Это положе-
ние относится как к сосновым лесам Среднерусской 
лесостепи, так и Флориды.  

В сосновых лесах Флориды наиболее значима 
сосна ладанная (Pinus taeda). Сосна ладанная является 
быстрорастущей высокорослой породой с тонкой де-
коративной светло-зелёной хвоей. В естественных ус-
ловиях Флориды растёт в низменных местах на доста-
точно сырых песчаных почвах. Хвоя и живица сосны 
ладанной обладает высокой антимикробной избира-
тельной активностью.  

Сосна ладанная широко используется в парко-
вых насаждениях. В естественных лесах сосна ладан-
ная Loblolly pine (Pinus taeda L., Pinaceae) образует пре-
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имущественно чистые древостои, но также смешанные 
с твердолиственными породами и другими видами 
сосны. Данный вид является очень агрессивным коло-
низатором и способен занимать смежные территории. 
С середины 1950 года проводится селекция сосны ла-
данной на резистентность к корневой губке. Ладанная 
сосна стала первым видом, у которого полностью оп-
ределён геном.  

Распространению эпифитотий H. annosum в 
Среднерусской лесостепи и Флориде способствуют 
выборочные рубки (thinning). Жаркая сухая погода, 
нередкая в обоих исследуемых регионах, не способст-
вует прорастанию спор патогена. Проникновению спор 
через почву к корням способствуют осадки. Видимые 
надземные симптомы болезни отчётливо проявляются 
в фенотипических признаках и свойствах через 2-3 
года после инфицирования. Хорошо дренированные 
песчаные и супесчаные почвы являются основой для 
распространения патогена.  

В сосняках Среднерусской лесостепи отбор 
плюсовых деревьев на резистентность к корневой губ-
ке и другим патогенным организмам проводится с 
1979 г. Семена плюсовых по резистентности деревьев 
высевались на опытно-производственном участке лес-
ных культур [3] в бывшем очаге корневой губки. По 
состоянию на 2016 г. выживаемость разновозрастных 
потомств составляет 35 %. 

Роль гетерогенности насаждений в распростра-
нении корневой губки проявляется в насаждениях со-
сны различных видов. Инициирующим фактором 
обычно являются выборочные рубки (табл. 3). 

Как следует из табл. 2, достоверные различия в 
оценке влияния выборочных рубок (thinning) на рас-
пространение патогена проявились в отношении освет-
ления, прочистки и прореживания. Наибольшее влия-

ние оказывает прореживание – встречаемость патогена 
после 5-летнего периода возросла до 85,78 %. 

Патоген H. annosum является доминирующим 
видом в чистых сосновых насаждениях Среднерусской 
лесостепи и в сосновых лесах Флориды [10, 11, 12, 13, 
14]. Редкие и скрытые виды лесного биоценоза в чис-
тых сосняках сосны подавляются. Актуальная задача 
заключается в том, чтобы радикально увеличить био-
разнообразие сосновых насаждений. 

Прикладной аспект исследований 
В качестве основы превентивной защиты сосны 

от корневой губки рекомендуется формировать моза-
ичную структуру лесных экосистем (рис. 1). 

Дуб красный (Quercus rubra) рекомендуется для 
введения в мозаичное насаждение сосны обыкновен-
ной в качестве репродуктивного барьера для корневой 
губки. Данная порода является наиболее массовым в 
Европе североамериканским видом рода Quercus. Есте-
ственная регенерация насаждений дуба красного в бла-
гоприятных условиях произрастания обычно удовле-
творительная. 

Заключение 
Особенности контроля корневой губки в сосно-

вых лесах Среднерусской лесостепи и Флориды за-
ключаются в синергизме инбридинга, аллельного 
дрейфа, резистентности сосны к патогену и эктомико-
ризного симбиоза. В определённом смысле мозаичная 
структура лесных экосистем соответствует драматиче-
скому призыву «назад к природе», поскольку активи-
зирует естественные интеграционные механизмы, и в 
данном случае является основой превентивной защиты 
сосны от корневой губки. Мозаичные лесные экоси-
стемы наиболее адекватны принципу устойчивого раз-
вития в условиях соременной изменчивости окружаю-
щей среды. 

Таблица 3 
Влияние выборочных рубок (thinning) на распространение H. annosum в чистых сосновых насаждениях 

Среднерусской лесостепи 

Виды рубок Возраст насаждений, лет 
Встречаемость H. annosum, %  

до рубки 5 лет после рубки 
Осветление 12 0,24 23,41* 
Прочистка 18 1,62 24,86* 
Прореживание 25 1,83 85,78* 
Проходная рубка 60 0,44 1,12n.s. 

 
Примечание. *Достоверность различия 5 %. n.s. – различия недостоверны. 
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Рис. 1. Мозаичная структура сосново-дубового насаждения: Ps – сосна обыкновенная, Or – дуб красный 
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