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Рассматривается роль генетико-эволюционных факторов в устойчивости лесных экосистем, в част-
ности роль гомеостаза. Анализируются взаимосвязи устойчивости популяций древесных растений и
лесных экосистем. Обсуждаются прикладные вопросы генетической устойчивости лесных насажде-
ний.
Лесные экосистемы, популяции, устойчивость, полиморфизм, гомеостаз.

Важность роли генетико-эволюционных фак-
торов в устойчивости любых экосистем (в том
числе и лесных) общепризнанна, однако приме-
нительно к лесным сообществам необходимы
специальные исследования этого вопроса, кото-
рые практически не ведутся. Как известно, гене-
тико-эволюционной основой устойчивости лес-
ных экосистем является стабильность популяций
лесных древесных растений. Внутривидовой по-
лиморфизм, определяющий эту стабильность,
обычен в популяциях и формируется в процессе
стабилизирующего отбора.

"С генетико-селекционной точки зрения попу-
ляция - наименьшая по величине система, способ-
ная существовать на протяжении теоретически
неограниченного числа поколений" [21, с. 2S].
Однако стабильность популяций нередко нару-
шается, причем варианты таких нарушений раз-
личны. Например, лесные культуры нередко со-
здаются из семян, полученных от небольшого
числа деревьев, что приводит к снижению поли-
морфизма и как следствие к меньшей устойчиво-
сти создаваемых насаждений. Особенно часто это
происходит при формировании интродукционных
популяций. Снижение полиморфизма при созда-
нии искусственных лесных насаждений не только
предполагается a priori, но и доказано экспери-
ментально, например в исследованиях З.Х. Шига-
пова [19].

К сожалению, роль полиморфизма в создании
устойчивых лесных экосистем недооценивается
практикой лесного хозяйства. Основным методом
современной лесной селекции является плюсовая
селекция, имеющая как достоинства, так и недо-
статки, один из которых - нарушение стабильно-
сти создаваемых лесных насаждений. Лучшие де-
ревья отбирают по хозяйственно важным призна-
кам, чаще всего - по быстроте роста. Однако
любой отбор снижает уровень полиморфизма и

лучше всего адаптированы к условиям среды осо-
би со средними значениями признака (в том числе
и быстроты роста), по определению Ю.П. Алтухо-
ва [2], оптимальные "средние" фенотипы. В свяэд
с этим предлагались разные способы сохранения
полиморфизма при отборе плюсовых деревьев i
насаждений, однако в практику лесного хозяйств!
они не вошли.

При создании искусственных лесных насажде
ний на генетико-селекционной основе важней
шей целью является выращивание деревьев а
стабильным проявлением хозяйственно-ценны:
признаков. Требуемая стабильность обеспечива
ется двумя факторами: индивидуальным гомео
стазом генотипа и системным гомеостазом поп)
ляции, состоящей из определенного числа генота
пов [16]. Напомним, что генетический гомеостаз
это способность популяции поддерживать огне
сительную стабильность и целостность генотшп
ческой структуры в изменяющихся условиях ср<
ды. Принципиальная возможность использован»
индивидуального гомеостаза доказана достиж<
ниями в клоновой селекции многих видов древе'
ных растений. Примером популяционного гоме<
стаза служат природные популяции лесных др
весных растений, хорошо адаптированные
конкретным условиям среды. По мнению В.М. Poi
с соавт. [16], эволюционные процессы сформир
вали два типа популяций. Первый тип наблюдае
ся в оптимальных условиях среды, когда выжив
емости генотипов способствовала их конкурент
способность. Если это свойство коррелирует
быстротой роста, популяция должна состоять
быстрорастущих особей, приспособленных к о
ределенным внешним условиям. Второй тип фс
мируется в неблагоприятных условиях (северш
районы, высокогорье и пр.), где выживают осо(
адаптированные к меняющимся экологическ!
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условиям и обладающие высоким гомеостазом,
но не обязательно высокой продуктивностью.

На практике популяции древесных растений
представляют собой разные сочетания обоих ти-
пов. Следует отметить, что эффект стабилизации
популяционных систем основан, по-видимому, на
более сложном механизме, чем генетический го-
меостаз простейшей полиморфной популяции [3].
Как известно, популяции находятся в состоянии
той или иной степени гомеостаза в периоды
обычных медленных изменений их структуры
при сравнительно слабом воздействии микроэво-
люционных факторов [12, 17 и др.]. В последние
десятилетия антропогенное воздействие на лес-
ные экосистемы нарастает, поэтому необходимо
повысить их устойчивость, важнейшим фактором
которой является биоразнообразие лесных дре-
весных растений, в частности их внутривидовой
полиморфизм.

Благодаря полиморфизму "популяция приоб-
ретает необходимую пластичность приспособле-
ния к гетерогенной и постоянно изменяющейся
во времени среде обитания. Генетическая гетеро-
генность популяций позволяет виду использовать
не только новые наследственные изменения, воз-
никшие за время жизни одного поколения, но и
возникшие и сохраненные за целый ряд предыду-
щих поколений". В этом смысле гетерогенность
популяций является "мобилизационным резер-
вом" [5]. "Определенный уровень генетической
гетерогенности популяций, отражая общие свой-
ства генотипа и весь комплекс взаимодействий
организма со средой, обеспечивает и некоторую
оптимальную приспособленность популяции в
каждый данный момент времени" [18, с. 102].
Приведенные материалы о генетической гетеро-
генности (или полиморфизме) популяций харак-
теризуют адаптивные возможности и, следова-
тельно, стабильность не только самих популяций,
но и формируемых ими экосистем. Интересно,
что при сильном антропогенном воздействии в
популяциях лесных древесных растений может
возрастать уровень полиморфизма, что наглядно
показано, например, в исследованиях сосны
обыкновенной [4]. Таким образом, "мобилизаци-
онный резерв" популяции стремится сохранить ее
стабильность.

Ссылаясь на работы Т.А. Работнова, Б.М. Мир-
кин [13] указывает, что даже в генетически одно-
родной популяции формируются разные ценоти-
ческие группы - процветающие, угнетенные, ин-

|дифферентные особи, которые по-своему
[используют среду. Эти группы (у лесных деревьев
[отражаемые в какой-то степени классами роста)
I также гетерогенны, и в конечном итоге (посколь-
|ку в ценопопуляциях нет двух идентичных осо-

&) каждое растение по-своему использует среду
занимает свою микронишу. Такая гетероген-

ность ценопопуляций - один из механизмов под-
держания их стабильности и как следствие этого
стабильности всего многовидового сообщества.

Особо следует остановиться на устойчивости
широко распространенных в природе гибридных
популяций древесных растений. Естественный
отбор, и в частности стабилизирующий, обычно
направлен против гибридизации. Так, несмотря
на наличие постоянной интрогрессии Larix sibirica
и Larix gmelinii и фертильность их гибридов, дав-
ление отбора на гибридные формы очень велико
и родительские виды остаются фенотипически
чистыми и приуроченными к свойственным им
местообитаниям.

Механизмы поддержания устойчивости лес-
ных экосистем на основе высокого полиморфиз-
ма популяций древесных растений могут быть
различными. Кроме приведенных выше приме-
ров из области лесовосстановления, следует обра-
тить внимание, в частности, на проблемы лесоза-
щиты. Известно, что отдельные особи в популя-
ции обладают различной степенью иммунитета к
вредным насекомым и болезням, и это в значи-
тельной степени определяет уровень устойчивос-
ти популяции и лесной экосистемы в целом. К со-
жалению, генетика иммунитета лесных древес-
ных растений и их селекция на устойчивость к
патогенным факторам разработаны пока недо-
статочно.

Говоря о взаимосвязи устойчивости популяций
и экосистем лесных древесных растений, необхо-
димо отметить, что наиболее наглядно она прояв-
ляется в одновидовых экосистемах, которые од-
нако встречаются крайне редко (например, чис-
тые мертвопокровные сосняки на песках), и в
таких экосистемах их стабильность определяется
главным образом стабильностью популяций. За-
метная роль генетико-эволюционных факторов
отчетливо проявляется также в устойчивости "ос-
тровных", (изолированных) лесных экосистем,
что установлено, например, при изучении изоли-
рованных популяций сосны обыкновенной в За-
байкалье [6, 8, 11 и др.] Определяющее значение
стабильности популяций в устойчивости лесных
экосистем наглядно проявляется также при срав-
нительном анализе лесных насаждений, произра-
стающих в резко контрастных условиях, напри-
мер в болотных и плакорных местообитаниях [14,
15 и др.].

В целом же устойчивость многовидовых лес-
ных экосистем в связи с большой продолжитель-
ностью жизни и поздним вступлением в репродук-
тивный период большинства древесных растений,
по-видимому, в меньшей степени, чем в экосисте-
мах других организмов, зависит от генетико-по-
пуляционных факторов. Но различие здесь толь-
ко в масштабах времени. С другой стороны, у ле-
соводов преобладает эколого-систематический
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подход к популяциям, рассматривающий их как
ценопопуляции, по А.А. Корчагину [10], или ме-
стные популяции, по К.М. Завадскому [7]. При та-
ком подходе взаимосвязь между популяцией и
экосистемой проявляется особенно наглядно.

В общем же стабильность многовидовых
лесных, как и других экосистем, зависит от рав-
новесия структуры популяций всех видов, вхо-
дящих в эти экосистемы, т.е. от состояния, кото-
рое И.И. Шмальгаузен [20, с. 458] назвал "биоце-
нотическим гомеостазом"

Кстати, с генетической точки зрения кажутся
несколько схоластичными давние лесоводствен-
ные дискуссии о большей устойчивости смешан-
ных лесных насаждений, чем чистых. Если чис-
тые насаждения сформированы видом, имеющим
значительный внутривидой полиморфизм, и раз-
личные его формы хорошо адаптированы к усло-
виям среды, то такие насаждения будут не менее
устойчивы, чем смешанные. Это наглядно видно,
в частности, на примере чистых лиственничных
насаждений северо-восточных районов Сибири.

Нам известно очень немного работ, в которых
анализируется или моделируется взаимосвязь ус-
тойчивости отдельных популяций лесных древес-
ных растений и формируемых ими экосистем. На-
пример, К. Штерн и Л. Рош [2S] предприняли по-
пытку рассмотреть в совокупности популяции
древесных растений и лесные экосистемы, осно-
вываясь на теории информации (работы Уод-
дингтона и др.). По их образному выражению,
экосистема является регулятором популяции, и
совпадение экологической ниши и фенотипа
обеспечивает ее стабильность.

К. Штерн и Л. Рош рассмотрели много приме-
ров и частных случаев взаимосвязей отдельных
популяций и целых экосистем. Их вывод (сделан-
ный еще раньше И.И. Шмальгаузеном) о том, что
экосистема является регулятором популяции, в
лаконичной форме характеризует эти взаимосвя-
зи. Как частные случаи рассматриваются широко
известные примеры взаимосвязей отдельных по-
пуляций и экосистем: коэволюция, взаимоотно-
шения "дерево-насекомое", "хищник-жертва",
"паразит-хозяин" и др. Здесь, конечно, еще много
нерешенных с генетико-эволюционной точки
зрения проблем, обусловленных, например, несо-
впадением сроков жизни поколения дерева и дру-
гих организмов, в частности насекомых. К сожа-
лению, упомянутая работа [25] несколько устаре-
ла, а более поздние исследования в основном
касались только частных случаев взаимодействия
и устойчивости популяций в лесной экосистеме.
Здесь в первую очередь следует назвать извест-
ную работу А.С. Исаева и Г.И. Гире [9].

Из других работ можно отметить интересную
статью В.Г. Суховольского с соавт. [24], в кото-
рой отмечается, что существуют два основных

подхода к проблеме связи разнообразия и ycroi
чивости экосистем. Согласно Р.Х. Мак-Артур
[22] с увеличением разнообразия экосистемы е
устойчивость возрастает. По Р.М. Мэю [23], н<
против, чем больше видов в экосистеме и чем те<
нее и интенсивнее связи между видами, тем ни»
устойчивость экосистем.

В качестве примера устойчивых экосисте
сторонники точки зрения Р.Х. Мак-Артура npi
водят тропические леса с их высоким уровнем в
дового разнообразия. Однако и хвойные леса б
реальной зоны, формируемые преимуществен!
одной породой (например, лиственницей или пи
той) с низким видовым разнообразием, устойчи!
существуют по меньшей мере последние 4-5 ть:
лет. Высокий уровень устойчивости хвойных л
сов можно рассматривать как подтверждение г
потезы P.M. Мэя, однако с этой точки зрения тр
пические леса должны быть предельно неустс
чивыми. Тот факт, что тропические
бореальные леса равно устойчивы, можно сч
тать парадоксом, не укладывающимся ни в од
из теоретических представлений о связи устойч
вости и разнообразия [24].

Пытаясь объяснить этот парадокс, авторы в
двигают и обосновывают гипотезу о том, что;
тойчивость тропических лесов может быть свя:
на с высокими показателями морфологическс
разнообразия, а устойчивость бореальных хве
ных лесов (преимущественно однопородных) •
разнообразием типов жизненной стратегии. Н
представляется, что здесь возможно более п]
стое объяснение: устойчивость тропических ле<
связана с высокими показателями морфология
кого разнообразия на видовом уровне, а бореа
ных хвойных — на внутривидовом. Например, хв
ные леса Сибири сформированы как максимум
мью видами, но все эти виды занимают обширн
ареалы и подразделяются (генетически, эколо
чески, морфологически и т.д.) на внутривидов
таксоны, которые и являются в этом регионе
новными компонентами биоразнообразия.

Как отмечалось, стабильность популяцщ
экосистем формируется в процессе стабилизи
ющего отбора. Нарушение устойчивости попу
ций является результатом действия другого TI
естественного отбора - движущего отбора, ве
щего к включению в популяцию новых мутаци
комбинаций, которые при изменении условий
шествования оказываются хорошо приспос
ленными к этим изменениям. Таким образок
ходе нормального эволюционного процесса с
ществляется только перестройка популяции
разрушается она при формировании так назьн
мого генетического груза, т.е. появления в пс
ляции летальных и других отрицательных щ
ций, вызывающих гибель особей или снижени<
жизнестойкости.
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В последние годы генетические аспекты ус-
тойчивости популяций лесных древесных расте-
ний обсуждаются с точки зрения лесохозяйствен-
ной практики. Ф.Д. Авров [1] считает, что воспро-
изводство устойчивых в онтогенезе и в ряду
поколений лесных насаждений возможно лишь
семенами деревьев из этих же насаждений. Автор
даже предлагает называть лесовосстановлением
только такое воспроизводство лесов, а создание
насаждений из инорайонных семян, которое, по
его мнению, может иметь целью лишь выращива-
ние целевых плантаций, он предлагает называть
лесовыращиванием. В связи с этим подвергается
сомнению практика переброски семян и в целом
лесосеменного районирования. По Ф.Д. Аврову,
"перемещенное за пределы материнских популя-
ций семенное потомство, интродуценты и селек-
ционные сорта часто могут превосходить по по-
казателям роста местный экотип. Однако такие
культуры неустойчивы и не способны к самопро-
изводству в ряду поколений" [1, с. 35].

Несмотря на кажущуюся логичность этих умо-
заключений (местное должно быть устойчивее
чужеродного) и трудность их экспериментальной
проверки "в ряду поколений" древесных расте-
ний, нам они представляются надуманными, еще
одной версией устаревшего и отвергнутого пра-
вила немецкого лесоводства: "Zuriick zur Natur"
("Назад к природе"). Выводы Ф.Д. Аврова, в ча-
стности, опровергаются многочисленными при-
мерами успешной многовековой практики интро-
дукции древесных растений, в том числе и для со-
здания устойчивых лесных насаждений.

Заключение. Таким образом важность и нере-
шенность рассматриваемой проблемы должны
привести уже в ближайшее время к обобщению
имеющихся исследований и моделированию ус-
тойчивости лесных экосистем на основе моделей
структуры входящих в них популяций.
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Genetic and Evolutionary Bases of Forest System Stability
L. I. Milyutin

Stability of forest tree populations is a genetic and evolutionary basis for the forest ecosystem stability. In-
traspecific polymorphism, responsible for this stability, is usual in tree populations and develops in the process
of stabilizing selection. The increase of anthropogenic impact on forests in the last ten years demands to pay
special attention to their stability. Biodiversity of forest tree plants, their polymorphism in particular, is one of
the most important factors of their stability.
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