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Для изучения популяционных механизмов первичной сукцессии древесной растительности проведены онтогене-

тические учеты популяций ив (Salix triandra, S. viminalis, S. acutifolia) на молодых участках поймы (2-й год сукцессии – 
стадия заселения). Проанализированы связи между характеристиками местообитаний и популяционной плотностью раз-
личных групп, выделенных в составе популяций по критериям онтогенетического состояния и уровня жизненности. Вы-
явлена разногодичная изменчивость в распределении видов по местоположениям и в количественном соотношении меж-
ду разными видами, а также пространственная изменчивость популяционной плотности у каждого вида. Это лучше всего 
можно объяснить изменчивостью сроков половодья, а также особенностями диссеминации видов (сроками, локальной 
интенсивностью). Для Salix acutifolia (вида с ранними сроками диссеминации и низкой продукцией семян) выявлена наи-
более тесная связь популяционной плотности с относительной высотой местоположения и наименее выраженная разного-
дичная изменчивость пространственного распределения, то есть узкая экологическая амплитуда по отношению к залива-
нию субстрата. Для Salix triandra (вида с наиболее поздними сроками диссеминации) выявлены тесные связи популяцион-
ной плотности с покрытием наилка, травянистых растений и мхов на субстрате в год поселения и слабая изменчивость 
пространственного распределения – косвенные признаки высокой толерантности к продолжительному заливанию суб-
страта. Для Salix viminalis (вида с промежуточными сроками диссеминации) выявлена наиболее резко выраженная измен-
чивость пространственного распределения при слабо выраженной в каждом участке разногодичной изменчивости попу-
ляционной плотности; это может отражать изменчивость семенного дождя, поступающего на разные участки.  
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Abstract 
To study primary succession of floodplain woody vegetation data were collected on recently appeared places of coast in 

the 2nd year after willow establishment. Invading willow species are Salix triandra, S. viminalis, S. acutifolia; all plants of these 
species were counted on sample plots, also ontogenetic stage and vitality of the specimens were registered as well as environment 
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conditions on the plots (such as relative elevation, cover of silt, herbs and mosses). Analysis of correlations between population 
density and environment conditions reveals few significant relationships; it could be explained through severe inter-annual fluc-
tuations of spring-flow regime which determine establishment processes of each year. Among the studied species, distribution of 
Salix acutifolia (species of the earliest dissemination time) demonstrates the strongest relationship with plot elevation and sharp 
spatial heterogeneity, the last may be influenced by distance from its seed sources. Distribution of S. triandra (species of the latest 
dissemination time) demonstrates relationships with cover of silt and other plant species on the plots; this indirectly indicates high 
tolerance to long inundation. Distribution of S. viminalis is spatially varying, that can reflect heterogeneity of seed rain.  

Keywords: floodplain, alluvium afforestation, willows (Salix L.), populations. 
 
Аллювиальные виды семейства Salicaceae иг-

рают большую роль в закреплении и аккумуляции реч-
ных наносов, формировании пойм равнинных рек, по-
этому для рационального планирования природополь-
зования в поймах необходимо изучение биологии и 
экологии этих пионерных видов. В ряде публикаций 
содержится обзор исследований биологии и экологии 
рода Salix L. на организменном уровне, в том числе 
аллювиальных видов [2, 4, 6, 10, 21, 27]. Популяцион-
ные исследования аллювиальных видов Salicaceae бы-
ли с разной степенью детальности проведены в речных 
поймах ряда регионов умеренного климата [2, 5, 11, 16, 
18, 20, 22, 23, 24, 25, 26, 28, 29, 30]. Анализ этих работ 
показывает, что в каждом регионе динамика популя-
ций и определяемый ею ход первичной сукцессии при-
русловой растительности имеют специфику, обуслов-
ленную гидрологическим режимом в конкретной пой-
ме и местным набором пионерных аллювиальных дре-
весных видов с их сходством/различием организмен-
ных и популяционных свойств. В связи с большим 
разнообразием режимов рек и сочетаний пионерных 
видов популяционные исследования аллювиальных 
видов семейства Salicaceae в их природных местооби-
таниях в разных географических регионах остаются 
актуальными до настоящего времени. В подзоне север-
ной тайги Европейской России таких исследований до 
сих пор не было. Специфика же этой территории, по 
сравнению с регионами Европейской России и Запад-
ной Сибири, где исследования проводились, заключа-
ется в том, что в местной флоре отсутствуют такие 
аллювиальные лесообразователи как ива белая (Salix 
alba L.), ива ломкая (S. fragilis L.) и виды рода тополь 
(Populus L.); пионерные аллювиальные виды представ-
лены здесь ивой корзиночной (S. viminalis L.), ивой 
остролистной (S. acutifolia Willd.), ивой трехтычинко-
вой (Salix triandra L.) и ивой шерстистопобеговой (S. 
dasyclados Wimm.). Мы поставили перед собой цель: на 

примере поймы Северной Двины в нижнем течении 
уточнить представления о популяционных процессах, 
лежащих в основе формирования прирусловой древес-
ной растительности этими видами. Для этого мы реша-
ли следующие задачи: 1) выявить плотность и онтоге-
нетический состав популяций всех видов на начальной 
стадии первичной сукцессии, 2) проанализировать 
варьирование популяционных параметров у разных 
видов совместно с условиями местообитаний. Ряд ис-
следователей подчеркивают, что наибольшее значение 
для поселения видов Salicaceae на пойме имеет соот-
ношение сроков их диссеминации со сроками освобо-
ждения от воды разных высотных уровней и скорость 
иссушения грунта (связанная с его гранулометриче-
ским составом) [2, 3, 11, 18, 20, 25, 26, 28, 30]. На осно-
ве этих представлений мы определили набор факторов, 
которые необходимо учесть в исследовании.  

Исследования проведены в приустьевом отрезке 
течения Северной Двины на пойменном острове Крас-
нофлотский (южная окраина г. Архангельска; 
64˚29�59,90� с.ш., 40˚36�57,65� в.д.). Северная Дви-
на – река I порядка, ее сток составляет в среднем 
109 км3/год, суммарный сток наносов равен в среднем 
4,5 млн. т/год. Продолжительность весеннего полово-
дья на Северной Двине – более месяца (конец апреля – 
май) [7]. Период вегетации наземной растительности 
длится в районе исследований с мая по сентябрь. 
Среднемноголетний максимальный уровень весеннего 
половодья составляет 321 см относительно нуля водо-
мерного поста, наибольший максимальный уровень – 
507 см, а наименьший максимальный – 181 см [9]. В 
приустьевой части Северной Двины (как и других рек, 
впадающих в Белое море) выражены приливные явле-
ния, поэтому даже в период межени уровень воды еже-
дневно колеблется с амплитудой 0,6-0,8 м [8]. В сред-
нем и нижнем течении Северной Двине свойственна 
русловая многорукавность, в русле активно формиру-
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ются пойменные острова-осередки (одним из них явля-
ется о. Краснофлотский). К берегам островов периоди-
чески причленяются побочни (русловые гряды) раз-
личной величины; после их причленения к берегу, уси-
ливается аккумуляция новых аллювиальных наносов 
на их поверхности [7], в результате чего верхушки гряд 
начинают освобождаться от воды в период межени и 
становится возможным поселение на них наземной 
растительности. Многолетняя пионерная раститель-
ность поймы представлена здесь сформировавшимися 
на слаборазвитых аллювиальных слоистых песчаных 
почвах ивняками ассоциации Salicetum triandro-
viminalis Lohm. 1952, которые можно отнести к фаци-
ям typicum и Salix viminalis в малопокровной фазе их 
динамики [13].  

Для исследований был выбран не затронутый 
хозяйственной деятельностью и наименее посещаемый 
северо-западный берег в ухвостье (нижней оконечно-
сти) острова Краснофлотский, где на прирусловом по-
бочне представлена стадия заселения аллювия [2, 5, 
14]: несомкнутые микрогруппировки трав и молодых 
ив высотой не более 1,2 м. Исследование было прове-
дено в августе 2014 г. на 3-х участках прируслового 
побочня. Для учетов популяций ив закладывали пло-
щадки величиной 4 м2, располагая их одиночно таким 
образом, чтобы отразить разнообразие наблюдаемых 
условий экотопа и структуры растительности; было 
заложено в общей сложности 12 площадок. Помимо 
учетов ив, на площадках были выполнены геоботани-
ческие описания по общепринятым методикам. При их 
выполнении характеризовали условия экотопов: ме-
стоположение площадок в мезорельефе, высотные от-
метки их поверхности относительно максимального 
уровня прилива (измеренные при помощи гидроуров-
ня) и покрытие наилка на поверхности. Регистрировали 
проективное покрытие следов пешеходов и транспорта 
на площадках и вокруг них.  

В учетах популяций всех видов ив в качестве 
счетной единицы служил один стволик. Для всех ство-
ликов регистрировали онтогенетическое состояние и 
уровень жизненности [15]. Применяли следующие 
критерии онтогенетических состояний. Проросток (p) – 
одноосное растение с семядольными листьями, успев-
шее сформировать на главном побеге не более 1-2 уко-
роченных междоузлий с очень мелкими листьями. 
Ювенильное состояние (j) – одноосное растение, уже 

утратившее семядольные листья и развившее несколь-
ко листьев на главном побеге; при нормальной жиз-
ненности – находящееся на 1-м году жизни (далее – 
сеголетнее [14]), при пониженной жизненности – на 2-
м году жизни (далее мы называем ивы на 2-м году 
жизни не годовалыми [14], а 2-летними – исходя из 
структуры их побеговых систем). Имматурное состоя-
ние (im) – разветвленное 2-летнее растение, сформиро-
вавшее одну 2-летнюю побеговую систему, состоящую 
из главной оси (стволика) и боковых побегов на ней; у 
особей нормальной жизненности эта 2-летняя побего-
вая система относится к ростовому типу [1], у особей 
пониженной жизненности – к осваивающему типу (там 
же).  

В ходе статистической обработки результатов 
учетов рассчитали для каждого участка, на котором 
были выполнены учеты, показатели варьирования ха-
рактеристик местообитаний и популяционной плотно-
сти ив (раздельно по онтогенетическим состояниям и 
уровням жизненности), а также парные корреляции 
(непараметрический коэффициент Кэндалла, p<0,05) 
между характеристиками местообитаний и плотностью 
разных онтогенетических групп ив. Статистическая 
обработка данных популяционных учетов выполнена в 
программе PAST 3.1 [19].  

Все ивы, отмеченные в учетах популяций, вне-
дряются на прирусловой побочень при помощи семян. 
Самые многочисленные виды – Salix triandra и S. 
viminalis. Им значительно уступает по популяционной 
плотности S. acutifolia (табл. 1). S. dasyclados не была 
отмечена в наших учетах. Для S. acutifolia и S. dasycla-
dos характерны более ранние сроки цветения, чем у S. 
triandra и S. viminalis [2, 4] и, соответственно, более 
ранние сроки диссеминации. А так как семена ив не 
могут закрепиться и прорасти на субстрате, покрытом 
водой, из-за чего поселение ив на аллювии происходит 
только после его освобождения от вод половодья [2, 4, 
11, 17, 25], то слабая активность внедрения S. acutifolia 
и S. dasyclados на участки 1-3, вероятно, обусловлена 
небольшой высотой обследованного прируслового 
побочня и слишком длительным половодьем на нем, 
охватывающим почти весь период диссеминации этих 
видов. На более старых высоких гривах острова Крас-
нофлотский эти два вида нередко произрастают – на 
тех участках, где появлялся незадернованный грунт в 
результате антропогенных нарушений растительности.  
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Таблица 1.  
Онтогенетическая структура популяций ив и их плотность (число растений на 4 м2) на стадии заселения аллювия 

№ участка (число площадок) 1 (3) 2 (3) 3 (6) 
Количественный показатель выборки Min* Max Med Min Max Med Min Max Med 

Относительная высота местоположения, см 40 40 40 -10 40 0 15 30 20 
Покрытие наилка, % 0 100 100 0 100 100 5 100 35 
Покрытие следов, % 7 15 10 3 12 4 2 40 10 

Покрытие трав, % 5 15 5 1 5 1 6 38 9 
Покрытие мхов и нитчатых водорослей, % 1 40 1 0 40 40 0 90 5 

S. acutifolia 

сеголетние 
p пониж.** 0 4 3 0 0 0 0 0 0 

j норм. 7 15 7 0 11 2 0 0 0 

2-летние 
j пониж. 0 5 0 0 32 3 0 0 0 
im норм. 0 1 1 0 1 0 0 0 0 

im пониж. 0 7 1 0 11 5 0 0 0 

S. triandra 

сеголетние 
p пониж. 6 25 16 0 16 14 0 183 6 

j норм 17 20 18 1 27 5 5 396 106 

2-летние 
j пониж. 1 15 4 6 81 43 0 13 1 
im норм. 9 25 24 16 66 55 0 3 0 

im пониж. 3 32 18 13 30 25 0 16 2 

S.viminalis 

сеголетние 
p пониж. 30 87 83 0 33 11 0 3 1 
j норм. 205 317 294 0 51 29 1 77 9 

2-летние 
j пониж. 2 39 3 2 136 44 0 11 0 
im норм. 14 27 22 7 40 27 0 1 0 

im пониж. 9 64 18 15 121 24 0 4 0 

 
Примечания. *Min – минимум для участка, Max – максимум для участка, Med – медиана выборки участ-

ка (рассчитана вместо среднего значения в связи с небольшим число учетных площадок). **Условные обозна-
чения онтогенетических состояний см. в разделе «Материалы и методы»; обозначения жизненности: норм. – 
нормальная, пониж. – пониженная.  

 
Но на невысоких молодых формах рельефа 

прирусловой поймы S. acutifolia и S. dasyclados могут 
поселяться только в нерегулярно случающиеся годы с 
ранним окончанием половодья. 

На стадии заселения аллювия популяции ив 
включают растения в онтогенетических состояниях p, j, 
im (табл. 1). Известно, что в 1-й год развитие ив после 
прорастания семян на подходящем субстрате идет бы-
стро, а не попавшие сразу в подходящие условия семе-
на быстро теряют всхожесть [2, 3, 11, 25]. Поскольку в 
период наших исследований (август) у всех аллюви-
альных ив уже закончился период диссеминации, то 
мы заключили, что сеголетние растения, перешедшие к 
этому времени в ювенильное состояние, характеризу-
ются нормальной жизненностью, а оставшиеся в со-
стоянии проростков – пониженной. 

Обычно в составе микрогруппировок вместе 
произрастают сеголетние и 2-летние растения, но один 
из возрастов преобладает. Популяционная плотность 
сеголетних S. triandra и S. viminalis очень вариабельна 

на разных участках, причем в пределах учетной пло-
щадки обычно только у одного из этих видов бывает 
высокой (табл. 1). Разница между участками выражена 
также в том, что на одном из них (участок 3) совсем 
отсутствует Salix acutifolia. Двулетние растения S. tri-
andra и S. viminalis нередко произрастают совместно, 
причем в этих случаях каждый – с достаточно высокой 
плотностью; и на тех же площадках участков 1 и 2 со-
поставимой с ними плотности достигают 2-летние рас-
тения S. acutifolia. Значимых корреляций между попу-
ляционной плотностью разных онтогенетических 
групп ив и характеристиками местообитаний было 
выявлено мало (табл. 2). 

В целом, корреляционный анализ варьирования 
плотности ив показал, что сеголетние S. viminalis и S. 
acutifolia, в отличие от S. triandra, больше приурочены 
к микрогруппировкам 2-летних ив, причем S. acutifolia 
– к тем, которые сформировались на более высоких 
местоположениях (табл. 2).  

У S. triandra популяционная плотность пророст- 
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Таблица 2  
Парные корреляции (коэффициент Кэндалла) между плотностью онтогенетических групп ив и  

характеристиками местообитаний 
Характеристики  
местообитаний 

Вид, состояние 

Относительная 
высота местополо-

жения 

Покрытие 
наилка 

Покрытие 
следов 

Покрытие 
трав 

Покрытие 
мхов и 

водорослей 

Суммарная плотность 
2-летних ив 

S. triandra 

p пониж. -* 57,3** 47,6** - 48,8** - 
j норм. - - - - - - 
j пониж. - - - -47,9 - x**** 
im норм. - - - -58,3*** - x 
im пониж. - - - - - x, 

S. viminalis 

p пониж. - 45,6** - - - 47,2** 
j норм. - - - - - - 
j пониж. - - - - - x 
im норм. - - - - - x 
im пониж. - - - - - x 

S. acutifolia 

p пониж. 46,7** - - - - - 
j норм. - - - - - 56,5** 
j пониж. - - - - - x 
im норм. 61,7*** - - - - x 
im пониж. - - - - - x 

 
Примечания. * p > 0,05. ** p < 0,05. *** p < 0,01. ****корреляция не рассматривается, т.к. одна из вели-

чин входит в состав другой как слагаемое. Условные обозначения онтогенетических состояний см. в разделе 
«Материалы и методы», уровней жизненности – в табл. 1. 

 
ков, имеющих пониженную жизненность, наиболее 
высокая на площадках с заиленным грунтом, на кото-
ром уже развился сплошной покров мхов и нитчатых 
водорослей, а плотность 2-летних (ювенильных пони-
женной жизненности, имматурных нормальной жиз-
ненности) – на площадках с малым покрытием травя-
нистых растений.  

В литературе можно встретить сведения как о 
заметных различиях между аллювиальными ивами в 
приуроченности к местоположениям с разным суб-
стратом и разной продолжительностью заливания [5, 
11, 12, 17, 25, 26], так и о нередком совместном произ-
растании нескольких видов [2, 14]. Поселение разных 
видов ив на разные высотные уровни объясняют час-
тичным несовпадением сроков их диссеминации, очень 
высокой требовательностью прорастающих семян к 
влажности грунта и очень быстрой потерей всхожести 
их семенами [2, 3, 11, 25]. Эти причины снижают веро-
ятность совместного поселения, если грунт, освобо-
дившись от воды, быстро высыхает. Указывают, что к 
самым низким (поздно освобождающимся от воды) и 
заиленным местоположениям приурочены только 
всходы S. triandra – вида с наиболее поздними, среди 

аллювиальных ив, сроками диссеминации [2, 4, 25, 26]. 
В наших данных это тоже отчасти прослеживается.  

Совместное произрастание аллювиальных ив с 
разными сроками диссеминации отмечают в тех случа-
ях, когда после раннего окончания половодья влаж-
ность грунта долго сохраняется. Например, это наблю-
дается на молодых местоположениях низких уровней 
[2]; в сходных условиях (на низком ухвостье острова) 
были проведены и наши исследования. Кроме того, 
специфика нашего объекта в приустьевом отрезке те-
чения Северной Двины, заключается в том, что невы-
сокие прирусловые местоположения ежесуточно дваж-
ды заливает прилив, в результате чего даже после ран-
него окончания половодья влажность грунта на них 
поддерживается; это может способствовать совмест-
ному поселению разных видов и формированию ивня-
ков смешанного состава. Таким образом, совместное 
произрастание 2-летних растений разных видов на 
прирусловом побочне могло быть обусловлено ранним 
окончанием половодья в 2013 г., благоприятным для 
поселения некоторых особей S. viminalis и S. acutifolia 
на местоположениях, которые в обычных условиях 
заселила бы только S. triandra. В 2014 г., видимо, низ-
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кие местоположения освободились от воды не так ра-
но, поэтому S. viminalis и S. acutifolia могли поселяться 
только на более высоких, уже довольно плотно засе-
ленных в предыдущий год. Также на популяционную 
плотность видов может влиять удаленность источни-

ков семян: например, этим может быть обусловлено 
отсутствие S. acutifolia на участке 3.  

Работа выполнена при поддержке РФФИ (14-
34-50640). 
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К ВОПРОСУ О РЕИНТРОДУКЦИИ ЛЕОПАРДА НА ЗАПАДНОМ КАВКАЗЕ 
Н. Е. Воронин1  

доктор биологических наук, профессор Н. Н. Харченко2 

1 – Центр  восстановления леопарда на Кавказе ФГБУ «Сочинский национальный парк»,  
г. Сочи, Российская Федерация 

2 – ФГБОУ ВО «Воронежский государственный лесотехнический университет имени Г.Ф. Морозова»,  
г. Воронеж, Российская Федерация 

 
Интенсивное освоение человеком горных территорий, а также бесконтрольное истребление переднеазиатского 

леопарда, привели к тому, что сейчас этот хищник практически полностью исчез с российской части Кавказа. В настоя-
щее время самовосстановление кавказской популяции леопарда признано невозможным, а единственным способом вы-
хода из сложившейся ситуации является реинтродукция вида в бывшие места обитания. Для решения этой задачи, в рам-
ках фундаментальных исследований Российской Академии Наук, при поддержке WWF-Россия, была разработана Про-
грамма по восстановлению  популяции переднеазиатского леопарда на Кавказе. Для реализации программы, в Сочин-
ском национальном парке создан «Центр  восстановления леопарда на Кавказе».  Промежуточные результаты деятельно-
сти  Центра доказывают возможность восстановления популяции переднеазиатского леопарда путем реинтродукции. 
Обустройство, оснащение и применяемая методика работы способны обеспечить стабильное получение потомства от 
содержащихся в неволе леопардов, а также успешное проведение подготовки молодых хищников к самостоятельной 
жизни в естественной среде обитания. Поддержанию врожденного страха перед человеком уделяется особое внимание, 
так как, залогом успешного выживания хищников в природе является проявление особой формы оборонительного пове-
дения – реакции избегания. В июле 2016 года, на территории Кавказского природного биосферного заповедника впервые 
был реализован выпуск в естественную среду трех переднеазиатских леопардов, рожденных и прошедших подготовку в 
Центре. Выпущенные в природу леопарды успешно охотятся, адаптируются к условиям среды и осваивают территорию. 
В настоящее время ведутся работы по  организации системы мониторинга выпущенных в природу особей. 

Ключевые слова: переднеазиатский леопард, реинтродукция популяции, разведение в неволе, Западный 
Кавказ 


