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Аннотация. В статье рассмотрены характерные особенности видового и функционального аспектов об­
щей структуры комплекса патогенных трутовых грибов на дубе черешчатом, или ^ие^сиз гоЪиг -  Ро1уроге -  
ксиломикопатокомплекса (ф-Р-ценокомплекса), сложившихся в семенных и семенно-порослевых древостоях 
дубравы «Лес на Ворскле» (Борисовский район, Белгородская область РФ). Дана оценка распространенности 
отдельных видов Р-микоценоза в древостоях дубравы «Лес на Ворскле». Представлены результаты сравнитель­
ного анализа видового и функционального аспектов структуры ф-Р-ценокомплекса в древостоях «Леса на 
Ворскле» и в порослевых древостоях антропогенно трансформированных дубрав Белгородской области.
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В веден и е

Для каждой лесообразующей породы можно выделить комплекс патогенных видов тру­
товиков (Ро1урогасеае 8. 1.), выполняющих эволюционно определенную функцию «ослабления 
и летализации» [Стороженко, 2009] в ценопопуляциях растения-хозяина, что является непо­
средственным проявлением процесса трансформации вещества и энергии в лесных экосисте­
мах. Характер взаимоотношений «лесообразующая порода -  микопатокомплекс» находит вы­
ражение в особенностях структуры микоценоза и позволяет судить о состоянии и развитии фи­
тоценоза и биоценоза в целом.

На живых деревьях ^ егси з  гоЪиг Ь., который является основной лесообразующей по­
родой автохтонных лесостепных дубрав Восточной Европы, в условиях юго-запада Среднерус­
ской возвышенности отмечено около 10-11 видов патогенных трутовиков [Харченко и др.,
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2010; Бипауеу е1 а1., 2014], относящихся к порядкам Адапса1в8, Иутепоскае1а1е8, Ро1урога1в8 
(класс А §ап сот1се1е8 , отдел Ва8Шютусо1а [К1гк е1 а1., 2008]).

Авторами данной статьи обследованы многие порослевые антропогенно трансформи­
рованные дубравы Белгородской области. Вырисовываются общие представления о структуре 
комплекса патогенных трутовых, приуроченных к дубу [Бипауеу е1 а1., 2014]. Однако картина 
все еще остается неполной вследствие отсутствия исследований в заповедных семенных дубра­
вах, моделирующих в некотором смысле первозданные древостои. Исследование комплекса 
патогенных трутовых грибов на дубе черешчатом, или ^. гоЪиг -  Ро1уроге -  ксиломикопато­
комплекса (ф-Р-ценокомплекса), в дубовых древостоях заповедной дубравы «Лес на Ворскле» 
восполнило бы имеющийся пробел в знаниях о структуре консорции дуба и микоценозах дуб­
рав лесостепи. В связи с вышесказанным была определена цель настоящего исследования: Вы­
явить особенности встречаемости (распространенности) и приуроченности патогенных видов 
трутовых грибов (ПТГ) в семенных и семенно-порослевых дубовых древостоях в составе дубра­
вы «Лес на Ворскле» и провести структурный анализ ф-Р-ценокомплекса, сложившегося в 
этих древостоях. В соответствие цели были поставлены следующие задачи. 1. Уточнить список 
видов ПТГ, встречающихся на дубе черешчатом в семенных и семенно-порослевых древостоях.
2. Оценить встречаемость (распространенность) видов ПТГ в семенных и семенно-порослевых 
дубовых древостоях и выявить особенности их приуроченности. 3. Провести анализ видовой и 
функциональной структур ф-Р-ценокомплекса, сложившихся в семенных и семенно­
порослевых древостоях дубравы «Лес на Ворскле», и сравнить их с таковыми, сложившимися в 
порослевых антропогенно трансформированных дубравах Белгородской области.

О бъ екты  и  м етодика

Объектом настоящего исследования выступил ф-Р-ценокомплекс отдельных лесорас­
тительных участков в древостоях семенного и смешанного происхождения в составе заповед­
ной дубравы «Лес на Ворскле» (Борисовский район, Белгородская область РФ). Непосред­
ственным предметом исследования явилась структура ф-Р-ценокомплекса в двух ее важных 
аспектах: видовом (видовая структура) и функциональном (функциональная структура).

ф-Р-ценокомплекс -  не искусственно выделяемое образование, а органичная часть 
консорции дуба и биоценоза дубравы. В биоценологическом аспекте, согласно имеющимся 
представлениям [Мазинг, 1965], ф-Р-ценокомплекс являет собой биотическое сообщество, 
включающее дуб как ядро консорции на ценопопуляционном уровне и одну из компонентных 
группировок круга консортов 1-го порядка, каковой выступает сообщество ПТГ. В микоценоло- 
гическом аспекте ф-Р-ценокомплекс представляет собой один из трофо-топических слоев (суб­
стратно и пространственно обособленную микосинузию по [Стороженко, 2009]) ^. гоЪиг -  
ксиломикокомплекса (термин «ксиломикокомплекс» употребляется в работах С.П. Арефьева 
[2008]), или ценомикокомплекса (термин «ценомикокомплекс» употребляется в работах 
И.В. Ставишенко [2008]). В микоценотическом аспекте ф-Р-ценокомплекс, без актуализации 
ценотической роли субстратной составляющей, представляется совокупностью грибных орга­
низмов близкой природы, объединенных сходными требованиями к происхождению и состоя­
нию субстрата, или микоценозом [Каламээс, 1975; Сафонов, 2006].

В данной статье ф-Р-ценокомплекс рассматривается как экобиологическая система, 
включающая две составляющие: ф-ксилокомплекс и микоценоз ПТГ (Р-микоценоз).
ф-ксилокомплекс образуют совокупности живых и мертвых (косных) древесных единиц дуба в 
составе дубравного биоценоза. Совокупность живых единиц охватывает вегетирующие особи 
^. гоЪиг и представляет собой ф-ценопопуляцию. Совокупность мертвых единиц представляют 
сухостойные, сломанные на корню, вываленные деревья дуба, а также -  дубовые пни.

Детальные полевые обследования проводились в 2014 г. в квартале 8, на выделах 7 и 10. 
Дополнительно было проведено рекогносцировочное обследование дубовых древостоев с охва­
том других выделов в кв. 8. Таксационное описание выделов, где проводились детальные поле­
вые обследования в 2014 г. по состоянию на 1986 г. [Перспективный план ..., 1986], представ­
лено ниже.

Кв. 8, выдел 7. 1-ый ярус. Элемент леса Дч. Древостой: 9Д1Яо+Лп. Длительно­
производный. Происхождение естественное семенное. Бонитет II, тип условий местопроизрас­
тания (ТУМ) Д2, тип леса Ды, класс возраста IX, возраст 90 лет, группа возраста -  средневоз­
растная. Средняя высота 24 м. Средний диаметр 32 см. Полнота 0.8. 2-ой ярус. Элемент леса 
Кло. Состав: 8Кло2Лп. Возраст 40 лет. Средняя высота 9 м. Средний диаметр 8 см. Полнота 0.2. 
Подрост: Кл, Лп, Яо, высота 1 м, средней густоты, равномерный. Подлесок: бересклет бородав­
чатый, боярышник кроваво-красный. Покров: сныть обыкновенная, осока волосистая, ясмен­
ник душистый. Почва серая лесная средне оподзоленная. Положение: склоны разных 
экспозиций.
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Кв. 8, выдел 10. 1-ый ярус. Элемент леса Дч. Древостой: 10Д единично Лп, Яо. Длитель­
но-производный. Происхождение естественное, семенно-порослевое, преобладает порослевое. 
Бонитет II, ТУМ Д2, тип леса Д1-В, класс возраста IX, возраст 85 лет, группа возраста -  средне­
возрастная. Средняя высота 24 м. Средний диаметр 32 см. Полнота 0.8. 2-ой ярус. Элемент леса 
Кло. Состав древостоя: 6Кло4Лп. Возраст 40 лет. Средняя высота 10 м. Средний диаметр 8 см. 
Полнота 0.2. Подрост: Кло, Лп, Ил, высота 1-4 м, густой, равномерный. Подлесок: бересклет 
бородавчатый, единично. Покров: осока волосистая, звездчатка ланцетолистная, сныть обык­
новенная, будра плющевидная. Почва серая лесная средне оподзоленная. Положение: склоны 
разных экспозиций.

Принятые сокращения: Д, Дч -  дуб черешчатый, Яо -  ясень обыкновенный, Лп -  липа 
мелколистная, Кло -  клен остролистный; Ил -  вяз шершавый (ильм); Д2 -  свежая дубрава; Д1-Б 
-  дубняк осоковый; Дьв -  дубняк звездчатково-осоковый.

Полевые обследования проводились согласно методикам лесопатологических, фитопа­
тологических и микоценологических исследований [Руководство по планированию ..., 2007; 
Мухин, 1993; Сафонов, 2006].

Детальные обследования проводились следующим образом. Выбиралось направление 
полосы сплошного обследования дубового древостоя. В полосе обследования производился 
учет всех древесных единиц ф-ксилокомплекса с перечетом количества древесных единиц, на 
которых развивается тот или иной вид ПТГ, по принципу «одна единица субстрата -  один об­
разец» [Мухин, 2006]. Единица субстрата представляет собой либо живой, либо косный эле­
мент: отдельное живое (вегетирующее) дерево дуба, отдельное сухостойное дерево, отдельный 
вывал, слом или дубовый пень. Учет типа субстрата необходим для более полного исследова­
ния функциональной структуры Р-микоценоза в составе ф-Р-ценокомплекса.

Присутствие образца того или иного вида ПТГ на субстрате определялось по наличию 
характерных плодовых тел, их остатков, а в отношении отдельных видов, нерегулярно образу­
ющих плодовые тела, и косвенных признаков заселения субстрата. Как показывает практика, 
эта методика количественного учета достаточно действенна [Сафонов, 2006]. Заметим, что в 
процессе полевых обследований в отдельных случаях отмечалось присутствие биотрофных ви­
дов Р-микоценоза (в виде старых плодовых тел, их остатков или признаков характерной гнили) 
на косном субстрате, однако в видовом составе функционального субмикоценоза косной древе­
сины дуба они не учитывались, поскольку на ней они не жизнеспособны.

По результатам детальных полевых обследований и учетов определялись такие показа­
тели как встречаемость вида ПТГ на субстрате (этот показатель вычисляется в виде доли дре­
весных единиц, заселенных данным видом, выраженной в %); и доля находок вида ПТГ в об­
щей численности находок ПТГ, выраженная в %. Для выделения классов доминирования по 
численности была использована шкала Е.Л. Любарского [1975]: 0 ^ < 4  малозначимый вид; 
4 ^ < 1 6  второстепенный вид; ^<N<36 субдоминант; 3 6 ^ < 6 4  доминант; 6 4 < ^ 10 0  абсолют­
ный доминант; где N -  доля (находок) вида в общей численности (находок), %.

При рекогносцировочных обследованиях производился беглый осмотр древесных еди­
ниц ф-ксилокомплекса на предмет присутствия представителей Р-микоценоза. При обнаруже­
нии последних делалась отметка о видовой принадлежности их и типе заселяемого субстрата.

Все натурные данные заносились непосредственно в полевой журнал. Камеральная об­
работка данных осуществлялась с позиций системно-структурного анализа [Ушаков, 2005; Са­
фонов, 2006] и применением аналитических методов микоценологии [Мухин, 1993; Сафонов,
2006] и вариационной статистики [Лакин, 1990].

Р езул ьтаты  и  и х  обсуж ден и е

В сезон 2014 г. на выделе 7 (кв. 8) в полосе сплошного учета было обследовано 146 суб­
стратных единиц ф-ксилокомплекса. В том числе: 89 вегетирующих деревьев дуба (средний 
диаметр Б1.3ср.=46.9±1.19 см., средняя категория состояния КС=2.50±0.073 балла) и 57 единиц 
косного субстрата. Из которых: 17 сухостойных деревьев (Бх.3ср.=35.6 ±1.21 см.), 6 сломов 
(Бх.3ср.=33.2±4.82 см.), 17 вывалов (Бх.3ср.=30.8±3.06 см.), 17 пней. Процентное соотношение 
живого и косного субстрата: 61.0:39.0.

На выделе 10 (кв. 8) в полосе сплошного учета было обследовано также 146 субстратных 
единиц ф-ксилокомплекса. В том числе: 90 вегетирующих деревьев дуба (средний диаметр 
Бх.3ср.=45.1±1.40 см., средняя категория состояния КС=2.62±0.070 балла) и 56 единиц косного 
субстрата. Из которых: 13 сухостойных деревьев (Бх.3ср.=40.1 ±2.89 см.), 4 слома
(Бх.3ср.=33.2±0.94 см.), 20 вывалов (Бх.3ср.=24.6±2.29 см.), 19 пней. Процентное соотношение 
живого и косного субстрата: 61.6:38.4.

Рекогносцировочным обследованием были охвачены следующие выдела в кв. 8: 7, 10, 4,
5, 6, 21.
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На основании первичных данных полевых обследований, как детальных, так и реко­
гносцировочных, было установлено, что из списка известных для дубрав Белгородской области 
видов ПТГ [Бипауеу еБ а1., 2014] в дубовых древостоях дубравы «Лес на Ворскле» на дубовом 
субстрате встречаются следующие виды (табл. 1): печеночница обыкновенная РШикпа кераНса 
(8сБаеГБ) 'й й . ,  серно-желтый трутовик Ьае&рогш 8и1ркигеи8 (Ви11.) МштШ., ложный дубовый 
трутовик Роткоропа гоЪи81а (Р. Каг8Б) Р а̂88оп & № ете1а [=РкеШпи8 г о Ъ ш и  (Р. Каг8Б) 
Вошгйо! & СаЫп], дуболюбивый трутовик 1поси1к  ёгуоркйа (Вегк.) Р1а88оп & № ете1а 
[=1п о п о и  ёгуоркйш  (Вегк.) МштШ], дубравный корневой трутовик Р8викотопо1и8 ёгуаёеш  
(Рег8.) Т. 'а § п е г  & М. Р18сЬ. [=1попо1и8 ёгуаёеш  (Рег8.) МиггШ], дубовая губка Баека1еа 
диегста (Б.) Рег8., шафранный трутовик Нара1орйш сгосеи8 (Рег8.) Бопк., грифола курчавая 
Сг/о1а/гопко8а (Бюкз.) Сгау, настоящий трутовик Роте8/отеМагш8 (Б.) Рг.

Такие виды как Р. кераНса, Ь. 8и1ркигеш, Р. гоЪи81а, Р. ктуакеиз, Б. диегста были от­
мечены и при детальных и при рекогносцировочных обследованиях. Такие виды как I. ёгуорЫ- 
1а, Н. сгосеиз, Р. /отеШапиз были обнаружены на дубе при рекогносцировочных обследовани­
ях в кв. 8. Такой вид как С. /гопёо8а встречается на дубе по сообщениям работников заповед­
ника «Лес на Ворскле».

Не были отмечены чешуйчатый трутовик Ро1уроги8 8диато8и8 (ИиЙ8.) Рг., и трутовик 
Швейница Ркаео1и8 8сктеткт  (Рг.) Ра!, которые вообще редко встречаются на дубовом суб­
страте и являются случайными поселенцами для дуба в дубравах региона [Бипауеу еБ а1., 2014], 
что, однако, вовсе не исключает возможности их нахождения на дубовом субстрате в составе 
фитоценозов «Леса на Ворскле» при более длительных и масштабных обследованиях.

Первичные данные для анализа структуры ф-Р-ценокомплекса и структуры 
Р-микокоценоза в составе ф-Р-ценокомплекса в обследованных дубовых древостоях дубравы 
«Лес-на-Ворскле» приведены в табл. 1. Предваряя структурный анализ, приведем в контексте 
изложения основные соображения о структуре вообще и о структуре ф-Р-ценокомплекса в 
частности.

Структура, как известно, есть некоторая устоявшаяся совокупность частей и элементов 
единого целого в их взаимоотношениях и взаимосвязях. С точки зрения системно-структурного 
подхода [Ушаков, 2005] ф-Р-ценокомплекс представляет собой экобиологическую систему, 
подсистемами которой являются ф-ксилокомплекс и Р-микоценоз. Эти подсистемы, в свою 
очередь, являются системами, включающими более простые составляющие.

ф-ксилокомплекс в свете единого целого с Р-микоценозом может быть представлен 
группами деревьев, или, точнее, древесных единиц, имеющих отношения к представителям 
Р-микоценоза в качестве определенного типа субстрата. В более общем и упрощенном видении 
вопроса это по сути две следующие группы. Группа живого субстрата, включающая вегетиру­
ющие деревья дуба и, вероятно, свежий сухостой и свежие прижизненные сломы, встречающи­
еся, однако, достаточно редко. Группа косного субстрата, включающая сухостойные деревья, 
старые сломы, вывалы, пни; а в случае интенсивной лесохозяйственной деятельности, и обруб­
ки стволов.

ф-ксилокомплекс в свете единого целого с Р-микоценозом может быть представлен 
группами деревьев, или, точнее, древесных единиц, имеющих отношения к представителям 
Р-микоценоза в качестве определенного типа субстрата. В более общем и упрощенном видении 
вопроса это по сути две следующие группы. Группа живого субстрата, включающая вегетиру­
ющие деревья дуба и, вероятно, свежий сухостой и свежие прижизненные сломы, встречающи­
еся, однако, достаточно редко. Группа косного субстрата, включающая сухостойные деревья, 
старые сломы, вывалы, пни; а в случае интенсивной лесохозяйственной деятельности, и обруб­
ки стволов.

Р-микоценоз в свете единого целого с ф-ксилокомплексом может быть представлен, в 
первую очередь, группами видов с определенным типом питания. В более общем и упрощен­
ном видении вопроса это следующие группы. Группа видов вполне жизнеспособных только на 
вегетирующих деревьях дуба, доживающих и отмирающих на свежеусохших и свежесломанных 
деревьях. Это т. н. биотрофы [Сафонов, 2006]. Группа видов, жизнеспособных как на косном, 
так и на живом субстрате. При этом, активность разных видов из этой группы на косном и жи­
вом субстрате может быть разной. Обозначим эту группу, в противовес биотрофам, условными 
сапротрофами (или, в контексте данного изложения, просто сапротрофами), куда будем вклю­
чать факультативных сапротрофов и факультативных патогенов. Следует заметить, что истин­
ных сапротрофов, не проявляющих патогенных свойств, авторы в данной статье не рассматри­
вают.



Таблица 1 
ТаЫе 1

Структурные составляющие ф—Р-ценокомплекса в дубовых древостоях дубравы «Лес на Ворскле»
8 1:гис1т1га1 сотропепТ.ч оГ Й1е ф—Р -сеп осотр 1ех т  оак чТапсГч оак Го гее!: «Ье* па УогеИе»

Лесорастительный участок кв. 8, выдел 7 кв. 8, выдел 10

Типы субстрата С)-ксилокомплекса, число ед. 
учета, нгг (доля от общего числа ед., 96)

Вегетирующие деревья, 
89 (61.0)

Косный субстрат, 
57  (3 9 -0 )

Вегетирующие деревья, 
90 (61.6)

Косный субстрат,
56 (38.4)

Трофические группы Р-микоценоза биотрофы сапротрофы биотрофы сапротрофы биотрофы сапротрофы биотрофы сапротрофы

о Е *  
И Я г

Р. кераНса - о (о.о/о.о) - 3 (50.0/5.3) - о (о.о/о.о) - 3 (3 7 -5/5 -4 )

8 Е “О Й Й 
и &  5

Ь. зи1ркигеиз - 4  (3 3 -3/6 .6) - з  (50.0/5.3) - 3 (37 -5/3 -3) - 3 (3 7 -5/5 -4 )
О н у 
Я 5  8

« ^  а
з з а. 
д я В 

Е

Р. гоЬизШ 7*
(5 8 -3 /7-9)**

- - - 4 (50.0/4.4) - - -

I. ёгуоркИа о (о.о/о.о)*** - - - о (о.о/о.о)*** - - -

§ 1  о
9  я о 
я 3  3 
Е е о

Р. йгуайенз 1 (8.3/1.1) - - - 1 (12.5/1.1) - - -

Б. уиегста -
0

(о.о/о.о)*** -
0

(о.о/о.о)*** - о (о.о/о.о) -
2 (25.0/3.6)

***
Я Он н м Ен Н
8 з !
1 § й Й о щ
! § *  ^

Н. сгосеиз -
0

(о.о/о.о)***
- о (о.о/о.о) - о (о.о/о.о) + - о (о.о/о.о)

С./гопёоза 0
(о.о/о.о)**** - - -

О
(о.о/о.о)**** - - -

я з я-

с  а  о
н ч

Р. ] ЪтепШтчиз -
0

(о.о/о.о)*** - о (о.о/о.о) -
о (о.о/о.о), 

+ - о (о.о/о.о)

Итого, шт., (96) 8+4=12 (ю о .о ) 0.0 6 (ю о .о ) 5+3=8 (ю о .о ) 0.0 8 (ю о .о )

Примечание: ‘'число находок данного вида на дубовом субстрате при детальных обследованиях; **в числителе -  доля вида в общей численности (96), в знаменате­
ле -  встречаемость на субстрате (96); ***представители вида обнаружены на дубе при рекогносцировочных обследованиях в кв. 8.; ****представители вида встречаются на 
дубе по сообщениям наблюдателей.
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Таким образом, структура ф-Р-ценокомплекса может быть представлена с качествен­
ной и количественной сторон. Качественная сторона понимается как набор разных элементов, 
количественная -  как их взаимосвязь и соотношение. При этом ксилокомплекс дуба выступает 
своего рода матрицей, определяющей облик и структуру микоценоза ПТГ, так что в области 
однородного состояния субстрата структура ф-Р-ценокомплекса сводится к структуре 
Р-микоценоза.

Поскольку структура сообщества многогранна, то при ее исследовании приходится ак­
центировать внимание на отдельных ее аспектах [Миркин и др., 1989; Сафонов, 2006]. Наибо­
лее важными в биоценозе представляются видовая и функциональная структуры, так как они 
отражают видовое разнообразие и особенности трансформации вещества и энергии в сообще­
стве. Такое своеобразное биотическое сообщество как ф-Р-ценокомплекс представлено в гра­
ницах одной из подсистем единственным видом ^ие^сиз гоЪиг Ь., индивиды и косные древес­
ные единицы которого выступают в качестве субстрата, а в границах другой подсистемы -  со­
обществом нескольких видов ПТГ (Ро1урогасеае 8. 1.), использующих индивиды и косные дре­
весные единицы гоЪиг как трофо-топический субстрат. Поэтому в случае анализа видового 
аспекта структуры ф-Р-ценокомплекса правильнее, на наш взгляд, говорить о субстратно­
видовой составляющей общей структуры. То же самое относится и функциональному аспекту 
структуры ф-Р-ценокомплекса, который может рассматриваться как субстратно­
функциональная составляющая общей структуры.

Обратимся к данным таблицы 1. На вегетирующих деревьях дуба в составе обследован­
ных древостоев «Леса на Ворскле» нами отмечены 3 вида ПТГ, которые встречаются во многих 
дубравах Белгородской области в составе Р-микоценозов [Бипауеу е!. а1., 2014]: Р. гоЪизШ, 
Р. ёгуаёеиз, Ь. зиркитеиз. Р. гоЪизШ и Р. ёгуаёеиз -  биотрофы, Ь. зиркитеиз -  сапротроф (фа­
культативный сапротроф). Доли данных видов в составе Р-микоценоза обследованного участка 
на выделе 7 (см. табл. 1): 58.3, 8.3, 3 3 -3 % соответственно. Доли данных видов в составе 
Р-микоценоза обследованного участка на выделе 10 (см. табл. 1): 50.0, 12.5, 37.5% соответ­
ственно. Разница между приведенными цифрами незначительна, что нетрудно проверить с 
помощью статистического метода оценки разности между долями [Лакин, 1990, с. 120-122]. Это 
может свидетельствовать о сходном состоянии и развитии Р-микоценозов вегетирующей части 
ксилокомплекса дуба в семенных и семенно-порослевых дубовых древостоях малоэксплуатиру- 
емых дубрав, одной из которых является заповедная дубрава «Лес на Ворскле». Упомянутые 
виды -  Р. гоЪизШ, Р. ёгуаёеиз, Ь. зи1ркигеиз -  составляют видовую основу Р-микоценозов веге­
тирующих деревьев дуба в обследованных древостоях дубравы «Лес на Ворскле». Из числа этих 
видов в соответствие с известной шкалой Любарского [1975], используемой для выделения 
классов доминирования по численности, выделяются такие виды как Р. гоЪиз1а и Ь. зи1ркитеиз: 
первый выступает доминантом (выдела 7, 10), второй субдоминантом (выдел 7) и содоминан- 
том (выдел 10). Р. ёгуаёеиз выступает в роли второстепенного вида (выдела 7, 10).

Так как доля участия вида в микоценозе прямо пропорциональна его встречаемости на 
субстрате, то наиболее высокой встречаемость на живых деревьях дуба характерна для Р. го­
ЪизШ (см. табл. 1) (7.9% в древостое выдела 7, 4.4% -  выдела 10), затем -  Ь. зи1ркигеиз (6.6% и 
3.3% соответственно) и Р. ёгуаёеиз (1.1%). Сравним эти показатели с таковыми, полученными 
для порослевых антропогенно трансформированных дубрав [6]. В первую тройку наиболее 
распространенных на вегетирующем дубе видов ПТГ в древостоях порослевых антропогенных 
дубрав входят: Р. керайса (0.5-12.5%, в среднем 3.6%), Ь. зи1ркигеиз (0.5-6.0%, в среднем 2.7%), 
Р. гоЪизШ (0 .5 -3 .9 %, в среднем 1.2%). Как видим, Р. гоЪизШ занимает, как правило, 3-е место по 
численности в составе Р -микоценозов в порослевых антропогенных дубравах и может высту­
пать только на ролях субдоминанта, тогда как доминирующим видом чаще всего выступает 
Р. кераНса. Ь. зи1ркигеиз сохраняет позиции субдоминанта и содоминанта.

В продолжение сравнения небезынтересно будет отметить, что в порослевых антропо­
генных дубравах плодовые тела Р. кераНса в подавляющем числе случаев образуются в комле­
вых и прикомлевых дуплах вегетирующих деревьев [Дунаев и др., 2014], а также в гнездовых 
нишах; реже на пнях, и еще реже на стволах деревьев в трещинах коры. В обследованных дре­
востоях дубравы «Лес на Ворскле» плодовые тела Р. кераНса встречались на стволах мертвых 
деревьев дуба, прикрепленные основанием в местах летных отверстий насекомых-ксилофагов. 
Данное обстоятельство позволяет предположить, что в семенных и семенно-порослевых дубо­
вых древостоях с участием дуба, имеющего благополучное состояние комлевой части и при- 
комлевого окружения, Р. кераНса распространяется преимущественно с помощью ксилофагов, 
входящих в консорцию дуба, и заселяет вероятнее всего усыхающие и усохшие деревья. Ча­
стичным подтверждением этому служит факт представленности Р. кераНса в древостоях дуб­
равы «Лес на Ворскле» только на косном субстрате (см. табл. 1).
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Состав Р-микоценоза косной древесине дуба (см. табл.1) включает виды, жизнедея­
тельные на отмерших древесных единицах. Это Р. кераНса (выдела 7, 1 0 ) (см. табл.1), 
Ь. 8и1ркигеи8 (выдела 7, 1 0 ) и Б. диегста (выдел 1 0 ). Они выступают сапротрофами, кото­
рые могут поселяться и на живых деревьях дуба. Однако в условиях дубравных ценозов 
«Леса на Ворскле» такую возможность, очевидно, реализует только Ь. 8и1ркигеи8 (см. табл.
1). Р. кера&са и Ь. 8и1ркигеи8 в соответствии с придержками шкалы Любарского [1975] яв­
ляются доминантами Р-микоценоза косной древесины. Доли их численности в общей чис­
ленности условных сапротрофов (см. табл. 1) составляют 50 и 50% (выдел 7), 37.5 и 37.5% 
(выдел 10) соответственно. Б . диегста может проявлять себя как субдоминант (выдел 10, 
доля численности 25.0%) (см. табл. 1).

Таким образом, субстратно-видовая структура ф-Р-ценокомплекса складывается из 
двух подструктур, связанных между собой процессами преобразования вещества и энергии в 
направлении живое ^  косное. Это подструктура, включающая вегетирующие деревья дуба и, 
связанный с ними, Р-микоценоз, и подструктура, включающая косные древесные единицы ду­
ба (сухостойные деревья, сломы, вывалы, пни) и связанный с ними Р-микоценоз. В границах 
каждой из подструктур субстратно-видовой аспект структуры сводится к видовому составу и 
соотношению видов ПТГ. В состав Р-микоценоза вегетирующих деревьев дуба в обследован­
ных семенных и семенно-порослевых древостоях дубравы «Лес на Ворскле» входят следующие 
основные виды: Р. гоЪшШ, Ь. 8и1ркигеьз, Р. ёгуаёеш. Р. гоЪи81а выступает доминантом, 
Ь. 8и1ркигеи8 субдоминантом и содоминантом, Р. ёгуаёеи8 является второстепенным видом. В 
противоположность этому в древостоях порослевых антропогенно трансформированных дуб­
рав в составе Р-микоценоза вегетирующих деревьев дуба чаще доминирует Р. кераНса. Р. го- 
Ъи81а занимает, как правило, 3-е место по численности и может выступать только на ролях суб­
доминанта. Ь. 8и1ркигеи8 сохраняет позиции субдоминанта и содоминанта. Видовую основу 
Р-микоценоза косной древесины дуба в обследованных древостоях дубравы «Лес на Ворскле» 
составляют Р. кераНса, Ь. 8и1ркигеи8, Б. диегста. Явными доминантами выступают Р. кераНса 
и Ь. 8и1ркигеиз.

Под субстратно-функциональнаой составляющей общей структуры ф-Р-ценокомплекса 
как некоторого биотического сообщества следует понимать устойчивую форму его организации 
на основе взаимоотношения отдельных видов [Мазинг, 1965]. В этих взаимоотношениях при­
менительно к ф-Р-ценокомплексу мы различаем: 1) отношения отдельных видов
Р-микоценоза между собой и 2) отношения отдельных видов Р-микоценоза к субстрату, т. е. к 
ф-ксилокомплексу.

Функциональная структура выходит за рамки отдельного сообщества, так как его функ­
ция реализуется в контакте с другими компонентами биогеоценоза и неотделима от функции 
биогеоценоза в целом. Своеобразие функционирования ф-Р-ценокомплекса в составе биогео­
ценоза дубравы заключается в осуществлении процессов Р-микоценоз-зависимого селективно­
го преобразования вегетирующей части ценопопуляции дуба, перевода древесных единиц дуба 
из состояния вегетирующей особи в состояние косной древесной единицы («ослабления и ле- 
тализации» [Стороженко, 2009] и частичной утилизации косных единиц дуба. Перечисленны­
ми процессами достигается следующий уровень трансформации и утилизации субстрата, под­
держиваемый за счет других субстратспецифичных сообществ, встроенных, как и рассматрива­
емый ф-Р-ценокомплекс, в единый целостный биогеоценоз.

Качественную сторону субстратно-функциональной структуры ф-Р-ценокомплекса 
представляют биотрофный и сапротрофный элементы Р-микоценоза, которые определяют 
характерные пути биологического разрушения субстрата (биотрофный, патогенный сапро- 
трофный, сапротрофный). Дополняет качественную представленность субстратно­
функциональной структуры такие атрибут биотрофных и сапротрофных элементов как тип 
гнили (белая коррозионная/бурая деструктивная) [Сафонов, 2006]. Количественную сторону 
характеризует соотношение встречаемостей биотрофных и сапротрофных элементов на суб­
страте. Причем, встречаемость представителей сапротрофного вида ПТГ, способного существо­
вать на косном и живом субстрате, следует учитывать отдельно на косном и отдельно на живом 
субстрате, поскольку в первом случае данный вид представляет сапротрофный путь биоде­
струкции, а во втором -  патогенный.

Исходя из соображений, что все древесные единицы в составе ф-ксилокомплекса рав­
нозначны в плане функциональной структуры, как вегетирующие индивиды, так и мертвые 
ксилоэлементы, при анализе субстратно-функциональной структуры ф-Р-ценокомплекса 
встречаемость отдельных видов ПТГ определялась как отношение древесных единиц, заселен­
ных данным видом к общему числу обследованных древесных единиц.

Необходимые данные позволяющие анализировать субстратно-функциональные струк­
турные особенности ф-Р-ценокомплекса в обследованных древостоях дубравы «Лес на Ворск-
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ле» приведены в таблице 2. Первичные данные о биотрофности/сапротрофности, количестве 
заселенных древесных единиц (числе находок на дубовом субстрате при детальных обследова­
ниях) содержаться в табл. 1. Общее число обследованных древесных единиц субстрата и на вы­
деле 7 (89+57) (см. табл. 1) и на выделе 10 (90+56) равно 146. Характеристики типов гнили по 
особенностям протекания процессов разрушения субстрата для каждого из рассматриваемых 
видов ПТГ вполне известны [Сафонов, 2006] и проверены собственными исследованиями ав­
торов данной статьи.

Биотрофный путь биодеструкции (см. табл. 2) представляют такие виды как Р. гоЪизШ и 
Р. ёгуаёвиз -  возбудители белой коррозионной гнили древесины. Доля деревьев, подвергаю­
щихся разрушению этими биотрофами, составляет: 5.5% (4.8+0.7) (выдел 7) (см. табл. 2) и 3.4% 
(2.7+0.7) (выдел 10). В среднем -  4.4%. Сапротрофный путь биодеструкции представляют такие 
виды как Р. кераНса, Ь. 8и1ркигеи8 и Б. уиегста -  возбудители бурой деструктивной гнили дре­
весины. Доля древесных единиц, подвергающихся разрушению этими видами, составляет: 
4.0% (2.0+2.0) (выдел 7) (см. табл. 2) и 5.4% (2.0+2.0+1.4) (выдел 10). В среднем -  4.7%. Пато­
генный сапротрофный путь биодеструкции представляет Ь. 8и1ркигеи8. Доля деревьев, подвер­
гающихся разрушению этим патогенным сапротрофом, составляет 2.8% (выдел 7) (см. табл. 2) 
и 2.1% (2.7+0.7) (выдел 10). В среднем -  2.4%.

Таблица 2 
ТаЫе 2

Составляющие субстратно-функциональной структуры ф—Р-ценокомплекса в обследован­
ных древостоях дубравы «Лес  на Ворскле»

СотропепТв оГ виЪвТгаТе-Гипсйопа вТгисТиге оГ ТЬе ф—Р-сепосотр1ех т  вигуеуей *>Тапс1,ч оак
ГогевТ «Ьев па Vо^8к1е»

Вид ПТГ
Группа по типу 

заселяемого 
субстрата

Встречаемость на субстрате, % Тип гнили по характеру 
гниенияВыд.7 Выд.10

Р. керакса сапротроф 2.0 2.0 бурая деструктивная
Ь. 8и1ркигеи8 сапротроф 4.8 (2.8+2.0)* 4.1 (2.1+2.0) бурая деструктивная
Р. гоЪшШ биотроф 4.8 2.7 белая коррозионная
Р. йтуайеиз биотроф 0 .7 0 .7 белая коррозионная
Б. диетста сапротроф 0.0 1.4 бурая деструктивная

Примечание: *в скобках: первое слагаемое -  встречаемость вида на живых деревьях, второе -  на 
косном субстрате.

Таким образом, в обследованных дубовых древостоях дубравы «Лес на Ворскле» преоб­
ладают два равнозначных пути биодеструкции древесины -  биотрофный, осуществляемый при 
участии биотрофных видов ПТГ: Р. гоЪизШ и Р. ёгуаёеш  (преимущественно Р. гоЪизШ); и са­
протрофный, осуществляемый при участии Р. кераНса, Ь. 8и1ркигеи8 и Б. уиегста (преимуще­
ственно Р. кераНса и Ь. 8и1ркигеи8). Такое положение вещей вполне согласуется с объективны­
ми представлениями о состоянии семенных и семенно-порослевых дубовых древостоев в запо­
ведных дубравах. Благополучное состояние комлевой части и прикомлевого окружения веге­
тирующих деревьев дуба препятствует распространению патогенных сапротрофов, тяготеющих 
к неблагополучной комлево-стволовой сфере; успешность же распространения биотрофных 
видов, заселяющих жизнеспособные деревья, не только не снижается, а увеличивается с воз­
растом и физиологическим ослаблением древостоев. Интенсификация процессов ослабления и 
летализации посредством биотрофов, а также возрастная дифференциация древостоев -  при­
водят к накоплению мертвого субстрата дуба, что, в свою очередь, приводит к развитию и рас­
пространению сапротрофных видов ПТГ. Патогенный сапротрофный путь биодеструкции, как 
можно предполагать, имея перед собой пример обследованных древостоев дубравы «Лес на 
Ворскле», не играет большой роли в семенных и семенно-порослевых дубовых древостоях. 
Напротив, последний путь биодеструкции приобретает существенное значение в порослевых 
антропогенно трансформированных дубравах [Дунаев и др., 2014], что свидетельствует об 
ускорении процессов мобилизации биофильных элементов древесины основной лесообразую­
щей породы -  дуба черешчатого, дегенерация которой продолжатся в современных поросле­
вых дубравах лесостепи.

В ы воды

1. Субстратно-видовая структура ф-Р-ценокомплекса складывается из двух подструк­
тур. Первая включает ф-ценопопуляцию и Р-микоценоз вегетирующих деревьев дуба. Вторая -  
совокупность косных древесных единиц дуба и Р-микоценоз косной древесины. В границах
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каждой из подструктур субстратно-видовой аспект структуры сводится к видовому составу и 
соотношению видов Р-микоценоза. В состав Р -микоценоза вегетирующих деревьев дуба в об­
следованных семенных и семенно-порослевых древостоях дубравы «Лес на Ворскле» входят 
следующие основные виды: Р. гоЪизШ, Ь. зи1ркигеиз, Р. ёгуаёеш. Р. гоЪизШ выступает доми- 
нантом, Ь. зи1ркигеиз субдоминантом и содоминантом, Р. ёгуаёеиз является второстепенным 
видом. В противоположность этому в древостоях порослевых антропогенно трансформирован­
ных дубрав в составе Р-микоценоза вегетирующих деревьев дуба чаще доминирует Р. керабса, 
а также -  Ь. зи1ркигеиз. Р. гоЪиз1а занимает, как правило, 3-е место по численности и может 
выступать только на ролях субдоминанта. Видовую основу Р -микоценоза косной древесины 
дуба в обследованных древостоях дубравы «Лес на Ворскле» составляют Р. керабса, Ь. 
зи1ркигеиз, Б. уиетста. Явными доминантами выступают Р. кераНса и Ь. зи1ркигеиз.

2. В обследованных дубовых древостоях дубравы «Лес на Ворскле» преобладают два 
равнозначных пути биодеструкции древесины -  биотрофный, осуществляемый при участии 
биотрофных видов ПТГ: Р. гоЪизШ и Р. ёгуаёеиз (преимущественно Р. гоЪизШ); и сапротроф- 
ный, осуществляемый при участии Р. кераНса, Ь. зи1ркигеиз и Б. уиегста (преимущественно Р. 
керабса и Ь. зи1ркигеиз). Выраженность биотрофного пути объясняется благополучным состо­
янием комлевой части и прикомлевого окружения вегетирующих деревьев дуба, что препят­
ствует распространению патогенных сапротрофов, тяготеющих к неблагополучной комлево­
стволовой сфере, и успешностью распространения биотрофных видов, заселяющих жизнеспо­
собные деревья. Выраженность сапротрофного пути может быть связана с накоплением мерт­
вого субстрата дуба в дубравных ценозах «Леса на Ворскле». Патогенный сапротрофный путь 
биодеструкции, как можно предполагать, имея перед собой пример обследованных древостоев 
дубравы «Лес на Ворскле», не играет значительной роли в семенных и семенно-порослевых 
дубовых древостоях. Напротив, последний путь биодеструкции приобретает существенное зна­
чение в порослевых антропогенно трансформированных дубравах, что свидетельствует об 
ускорении процессов мобилизации биофильных элементов древесины основной лесообразую­
щей породы -  дуба черешчатого, дегенерация которой продолжатся в современных поросле­
вых дубравах лесостепи.
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