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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность темы. Рациональное использование, восста­
новление и охрана ресурсов биосферы, в частности лесных, ста­
новятся все более актуальной проблемой человечества. Научuюй 
основой решения этой проблемы является экологи~. развитие 
которой- одно из важнейших на•правлений современной науки. 

В настоящее время леса з.ем,ного шара испытывают мощное 

и все усиливающееся а1нтропогенное воздействие. Плсщадь их 
на всех континента.х катастрофически уменьшается, видовой 
сост.ав и генофонд обедняются, а продуктиВiность, стабильность 
и природозащитны·~ функции падают. Острейшей проблемой 
стало ЛlеСОВОССТа/НIОВЛ~НIИе. 

XXVII съезд КПСС пос11авил задачу улучшения воспронз· 
водства лесов на зональной основе. Успешное решение пробле­
мы может быть достигнуто путем разумного сочетания естест­
в•еНiнюго и искусственного лесовосст.ановл,еiНия на основе ленин­

ского принципа максимального использования 'естественных 

производительных сил. Эффективное управление естественными 
лесовосста1новителыН!ыми процесоами возможно лишь на базе 
фундаментального географо-эк·ологического изучения их зако­
номерностей. Мtежду тем, урове1нь экологической изученности 
возобновJiения гл.авiНейши,х лесаобразующих видов СССР, в 
час11Н1ости сосны обыкновенной, явно недостаточен и не соот­
ветствует современ1ному уровню биологиЧiеских наук и запросам 
лесоводства. В большинстве предшествующих работ возобнов­
л•ение древесных растений рассМJатривалось в статике и вне 
связи с изменениями структуры 1популяций и факторов среды. 
Мuюгочис.'11енные, !НО ч.асто противоречивые факты и закономер­
/Ности .')Того процесса не 1получили объяснения на единой тео" 
ретической основе. 

Экология есте~тв'·=нного возобновления древесных расте­
IНИЙ - один из юа рдинальных, но слабо разрабатыва.емых раз­
делов их популяциоНiной экологии и лесной био11еоценологии 
(Сукачев, 1964; Harper. 1977; Карпов, 1969; Мелехов, 1980; 
Са,нников, Санникова, 1985). Возобновление главных лесаобра­
зующих видов-эдификаторов- ключевой ценапопуляцион­
ный процесс, исход которого во многом определяет структуру 
продуктив1ность, с11абильность и всю дальнейшую динамику 
л·есного биогеоценоза. Сл.аб.ая изученность экологии и геогра­
фии лесовозобновления, во многом абусловпечная медленным 
проник:новеннем идей и методов популяционной экологии и био­
географИи в лесоведение, одна из главных причин неудач мер 
сод,ействия ест.ествеНiному возобновлению и тотального перехо­
да к лесным культурам, который биолоrо-эконом!}_чески далеко 
не всегд.а обоснован (Побепунrvий, 1984. 1986· Ti5masius, 1981; 
Стадницкий, 1985; Тigerstedf;-4'f·982; Lyndkvist, 1982; Leibundgut, 
1987). 



В целом, актуальность пробл,ем.ы фундаменталыноrо эколо­
гического и географического изучения закономерностей 'естест­
венного возобновления популяций главных лесаобразующих 
в·идов определяется необходимостью: а) развития теоретических 
основ современной л1есной экологии и биогеоце1нологии; б) изу­
чения и пролноз.а экологических ,последствий таких глобальных 
форм антропогенного воздействия на лес, как пожары и рубки 
(в частности по Программе МАБ ЮНЕСКО, Проект 2а Совет­
ской национальной программы); в) науЧJного обоснова1ния 
зонально-типологических систем лесоводетвенных мероприятий 
по возобновлению_ 

Цель и задачи исследований. Целыю настоящей работы яв­
лялось систематизирова,нное и разностороншее изучение с пази~ 

ций совj.Jем,енной популяционной экологии, биогеоценологии и 
биогеографии основных экологических и зонально-географиче­
ских законом,ерностей ес'f!ественного возобновления ценопог.-у­
ляций сосны обыкновенной (Pinus sylvestris iL_) на примере 
равнинных сосновых лесов западной части Западной Сибири 
(Зауралья) и Северного Тургая и попытка теоретического 
обобщения этих закономерностей 1на базе эволюционного 
УЧеiН'ИЯ-

0СНОВНЬ!Iе заДiачи: 
а) разрабо'Гiать iпринци,пы и методы ценопопуляционного, 

микроэкосиСТiемного и ценагеографического аiН·ализа, дифферен­
цироваlнную классификацию типов макро- и микробпотопов 
естествеiНIЮго возобновления популяций древесных растений, 
принцилы построения и схему ордИ!Нации клим,атически заме­

щающих типов равнинных сосновых лесов; 

б) изучить возрасти~ динамику биологических свойств 
сеянцев и деревЬiев, а также динамику главнейших факторов 
среды в разлиЧ!нiЫх типа!Х биотопов и оценить С'flепень ее соот­
ветствия темпу развития самосева; 

в) дать сравнителыный анализ семеношения, инспермации и 
динамики основных показателей структуры ювенильных поко­
лений ценополуляций сосны- плотности поселения, возраст­
ной структуры, выжив,а~ния, динамики числ,енности, роста и 
ценотической роли- в з·ависимости от структуры и функций 
древостоев и главнейших факторов среды в различных подзо­
нах, типах леса и биотопов; 

г) выявить зоналын'Ь!е ценагеографические з1акономерности 
и тенденции возобновления сосны; 

д) эксперим,ентально изучить средопреобразующую роль 
пожаров, их влияние на основные компоненты биогеоценозов 
и возобновление древеоных растений; 

е) попытаться теоретически обобщить закономерности 
~естествеююго возобновлеtНия популяций сосны на эволюционно­
эко.'lоrv.ческой оанове; 
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ж) экологически обосновать принцилы зонально-типологи­
ческой системы мер содействия естественному возобновлещtю 
соаны в лесах Заnадаюй Сибири и Зауралья. 

Основные результаты и научная новизна. В итоге исследо· 
ваний получены следующие новые научные результаты: 

1. Разработаны и апробироваllfы дифферинцированная клас­
сификадия МtЗкро-, микробпотопов и типов Jlf,апочвенного субст­
ра~а для возобновления популяций древесных растений, прин· 
ципы nостроения и схема ординации климатически замещаю­

щих энтопически а1налогич1Ных тиnов равнИНlНЫ:Х сосновых лесов, 

принцилы и методы ценопопуляционного, микроэкосистемного 

и ценагеографического ,анализа возобновл.ения, в том числе 
некоторые оригиНiалыные количественные методы. 

2. Изучена возрастная специфика биологических свойств 
сеянцев и деревьев сосны в природных популяциях и предлож•е­

на схема расчленения стадий и этапов ее онтогенеза. Показ,а·но, 
что по сочетанию и дин,амике почвенных, экоклиматических, 

фито-, зоо- и микробоценотических факторов предiПочитаемая 
сред.а для начальных, решающих этапов развития самосева 

складывается IHia открытых гарях, тогда как ·антропогенно пару• 

шешная среда сплошных вырубок явно 1не соответствует требо­
ваниям и темпу развития самосева. 

3. Экспериментально показаны резкие достоверные разли· 
чия в режимах главнейших факторов среды, динамике выжива­
IННЯ, роста, и численности сеянцев сосны в преобл,адающих типах 
мИкробпотопов (nарцелл) -1на грубогумусном, обожженном и 
«минерализованном» субстратэос-в пределах одного биог.со­
ценоз,а. Уст.ановлено, что почти во всех :подзоН!ах- от предлесо­
ту1Ндры до степи- и типах леса при близких условия.х инспер­
м,ации плотность самосева сосны в естественных и близких к 
ним тиlflax биотопов (стихийные гари и вырубки-гари) сущест­
веНIНО выше, чем в ·антропогенных биотопах (сплошные вы­
рубки). 

4. Развито представление о есrествеН!Ном возобновлении 
сосны как имnульсном, стимулируеМ0м экзогенными юатастро­

фамИ волновом во времени и мозаиЧiном в пространстве цено­
поnуляциоН!ном nроцессе, СТОХ!ЗСТИЧеСКИ дет,ерМИНИрОВЗIННОМ 
структурой и функциями древостоя, субстратом и конкуренцией 
сопутствующих видов фитоц1еноза. На количествен1ном уровне 
выявлеtiы ведущие факторы числеН!ности и роста подроста, 
возрастные тенденции изм,енений фитасреды и возобновления 
ценапопуляций под пологом сосняков. Поюазана способность 
последних к авторегуляции восстановительных функций в ши­
роких пределах изменений структуры древостоев и биогеоцено­
лого-географической среды. 

5. Дана сопоставимая сравниrелыная количественная или 
качественная ХJарактеристика «1параметров» семеношения, рас­

пространения семян, структуры и динамики юв•енильных ;поко-
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леJНий ценапопуляций соаны - плотности поселения, кривых 
выживания, дИtнамики численности и роста, возрастной и верти­

кальной структуры, ценотической роли -в различных подзо­
нах, типах Л·еса и биотопов. 

6. Впервые выявлены зоНJальные экагеографические законо­
М•ерности и тенденции изме~нений семеношения, инспермации и 
главнейших параметров структуры и ди!Намики юв•енилыного 
поколения ценапопуляций сосны на всем меридионалыном про­
тяжении ее ареала. Установлены региональные биогеоценоти­
ческие оптимумы, •а 11акж1е биологич·еские «нормы» пло11н.ости 
естественных пирагенных моладняков соаны. Показана О11Носи­

тельная стабильность возобновляемости ценапопуляций в пре­
дел1ах большей части лесной зоны и снижение ее к границам 
ареала и в экстрем•альных экотопах. Поставлена проблема 
развития количественной ценюгеографии популяций и эко· 
систем. 

7. Экспериментально изучена многообраЗiная средаиреобра­
зующая роль пожаров и их влияние 1н1а основные компонооты 

биогеоценозов, возобновлеJНие сосны и сопутствующих видов 
раст.ений, по сравнению со сплошными рубками. Эмпирически 
обобщены современ1ные представления о биогеоценотической и 
эволюционной роли циклически повторяющихся пожаров в 
светлохвойных лесах Евразии. 

8. Р.азработана и обоанована обширным фактическим мате­
риалом гипотез•а «петропсаммофитности-1Пирофитности» естест­
ВI€1нного возобновления 1популяций соаны обыкновенной. В ка­
честве следствия выведена гипотеза «импульсной пирагенной 
стабильности» популяций сосны. 

ПриведеНiные основные результаты выносятся 1на защиту. 
Теоретическое и методологическое значение. Совокупность 

экологических и географических закономерностей восст.ановле­
ния ценопопуляций, выявленных на примере сосны обыкновен­
ной, имеет основопол1агающее значение для развития теории их 
структурьi, динамики и стабильности, так как возобновление­
КЛIЮчевnй механизм программирования и авторегуляции струк­
туры и функций популяциоНiных систем. Принцилы и методы 
микроэкосистемного анализа могут иапользоваться при изуче­

нии ценаnопуляций многих видов и компонентов биогеоценозов, 
а методы ценагеографического !ПОдхода, сИtнтезирующего прин­
цилы ландшафтной географии и биогеоценологии,- для срав­
нительного количественного изучения популяций и экасистем 
разлиЧiных подзон и провинций. Дифференцированная класси­
фикация биотопов и представление о типе л1еса как ~апериоди­
чески расщепляющейся экосистем·е позволяют лучше понять 
причины мозаичности и многообразия путей динамики биогео­
ценотических структур. Существенным вкладом в лесную эко­
логию представляется концепция о циклически повторяющихся 

пожарах как одном из важнейших факторов иреобразования 
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с·rруктуры, возобновления, динамики и эволюции биогеоцено­
зов. И, ~КОIН·ец, фундаментальное ЗIН\ачение для экологии сосны 
имеет гипотеза петропсаммофиmости-пирофитности ее возоб­
новления, н.а базе которой систематизируются и объясняются 
частные факты и закОIНОмерности, выведена гипотеза «импульс­

IНОЙ пирагенной стабильности» популяций сосны и может быть 
дан прогноз тенденций возобновления в ноосфере. 

Практическое значение. Выявленные экологические и цено­
географические закономерности возобновления сосны обык.но­
венной.- одного из главнеЙШИiХ лесаобразующих видов 
СССР,- дифферинцированные по преобладающим типам леса 
и биотопов 7 лесорастителыных подзон, а также обобщающие 
11еоретические положения, сформулирован!Ные в работе, пред­
ставляют 1Н1аучную базу для управления естественными лесо­
восстановительными процессами в равниНiных сооновых лесах 

Западной Сибири и Северного Казахстана, а также- с опре· 
деленными корректив1ами- и в сосняках географически анало­
ГИЧIНJы.х регионов Русской равнины на •единой зонально-типо.'lо­
гической основе. При1Нципи.альное значение для обоснования 
кру.пномасштабной стратегии лесавосстановительных работ 
имеет показа/Н/Нiая в работе успешность последующего естест­
венного возобновл,ения сос1ны в большинстве типов леса и 
подзон. 

Практическое использование результатов иоследов•аниii 
наиболее целесообразно и перспектИВIНIО в следующих формах: 

а) разработюа зо1нально-типологической системы лесоводет­
венных мер сод1ействия естественному возобновлению сосны и 
шкал оценки его успешНIОiсти в равнинных лесах Зауралья и 
Западщuй Сибири (на основе географо-экономико-экологиче­
ских принципов, предложенных в приложении диссертации); 

б) разработка номограмм и моделей потенциальной возоб­
новляемости сосны на гарях и вырубках в зависимости от под­
зоны, типа леса, условий обоеме.Неrния и степени минерализации 
почвы; 

в) разработка оптимальных нормативов плотности естест­
венных и иску;сствеНJных молодняков; экологический монито­
рИ!нг и прогнозирование антропогенных изменений структуры и 
продуктивности малодняков _на основе естествеНiных пираген­

ных «эталонов»; 

г) разработюа .агротехники выращивания посадоЧiного М•ате­
риала в питомниках (теплицах), культур и ес11ественных дре­
востоев с учетом биологической специфики стадий и этапов 
онтогенеза сосны. 

Результаты исследований использованы для разработки: 
шкал оценки и мер содействия возобновлению сосны (Санни­
ков, 1961), внедренных при лесоустройстве в лесхозах Сверд­
ловекой области (на площади около 1 млн. га); инструкции по 
содействию естественному лесовозобновлению в лесах Северо-
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Запада РСФСР (1969 г.), переданной Министерствам лесного 
хозяйства РСФСР и Коми АССР; схемы лесовосстановитель­
ных мероприятий в лесах Тюменской области ( 1970 г.), пере· 
данной Тюменскому областному управлению десного хозяйст­
ва; огнемеханического способа подготовки почвы под посев и 
посадку лесных культур (Санников, 1969; авт. св. N~ 243312, 
СССР). Положения и выводы работы использованы в лекциях 
и учебниках по лесоводству и лесной пирологии. 

Апробация. Результаты ИJсследований представлялись и 
обсуждались 1на региональных совещашиях и конференциях по 
типологии, рациональному использованию и воспроизводству 

лесов Урала (Свердловск, 1956, 1967, 1970, 1986), Западной 
Сибири (Новосибирск, 1957, 1970; Тюмень, 1974) и Казахстана 
(Алма-Ата, 1958); на секции ВБО (Ленинград, 1971) и НТО 
Лаборатории лесоведения АН СССР (с. Успенское Московской 
области, 1972), 1на воесоюзных конференциях и совещаниях по 
экологии и физиологии растений ( Свердловск, 1964), на коор­
динационном и всесоюзных совещаниях «Горение и пожары в 
лесу» (Красноярск, 1971, 1978, 1984); на Международном сим­
позиумЕ: по программе МАБ ЮНЕСКО «ПродуктиВiность и ст:а­
билыюсть лесных экосис11ем» (Тбилиси, 1982); 1на совещании 
по лесной типологии (Львов, 1983); на XVIII Мировом лесном 
конгрессе ИЮФРО (Югосл,авия, ЛюблЯJн:а, 1986); экспонирова­
лись на ВДНХ СССР на выставке «Развитие между;народной 
программы ЮНЕСКО «Человек и биосфера» (Москва, 1980) и 
отмечены золотой медалью. 

Личное участие автора. Сбор, анализ и интерпр.ет&ция всех 
фактических материалов, приведеиных в диссерТiации, выпол­
нены самим автором, или при его непосредствеНiном участии 

под его руководJством. Совместные исследова1ния оформлеf!ы 
:r1уб.11икацией статей и монографии в соавторстве, в котороых 
личный вклад ,автора является основным. 

Публикации. Оановное содержание диссертации опублико­
ва;но в 55 работах (в том числ'е 2 монографии, 25- в централь­
,ной и международной печати) с общим объемом 49 печатных 
листов. 

Объем и структура работы. Диссертация состоит из введе­
ния, 11 глав, заключения и списка использованной литературы 
( f,ftl наименований, в том числе !tft? работ иностра.нных авто­
ров). Общий объем. работы- i'Л" страниц, в том числе -298 ~fp. 
основного текста, lt'. таблиц, tfl рисунков, .J. стр. приложе­
ний. 

Объем основных материалов. Для ко.'Iичествен1ной ха---ркте­
ристики факторов среды, семеношения (ИJнспермации), пара­
метров самосева псж:ледующих и подроста предварительных ге­

нераций древесных растений в 32 изучавшихся типах л1еоа 7 
подзон заложено и проа:нализировано 82 пробных площади 
(око.11о 4000 учетных' площадок) под пологом леса (в том числе 
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19 для «микроэкосистемного» анализа), и 189 про()ных площа­
дей (5600 площадок) на открьiтых местообитаниях- гарях и 
сплошных вырубках. Учтено и обмерено свыше 11000 деревьев 
(с определением Zv ствола), из tних 245 модельных, более 
50000 экз. самосева и подроста. Семеношение (по числу опав­
ших: шишек) учтено на 3500 площадка~ а Иlнспермация (по чис­
лу наJ1етевших семян) - 380 семеномерами. Выполнено около 
9700 опред,елений толщИIН.ЬJ подстилки и проективного покры­
тия растений, свыше 5000 определений ФАР, · 6500- влажно­
сти, 2500- температуры, 900- химических и физических пара­
метров субстрата и почвы. ·Стационарные наблюдения за дина­
микий факторов среды, появления, выживания и роста сеянцев 
соаН!ы велись на 6 экаперимеrнталыных уч,астках в трех подзо­
нах (по 3-9 биотопов в каждой) в течение 4-10 сезонов более 
чем на 500 площадках и 21 микроэкологической станции. 
Численность мелких млекопитающих учтена в течение 900 ло­
вушка-суток, а потребление семян птицами и грызунами -на 
260 микроплощадкаtх. 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Г л а в а 1. СОВРЕМЕННЫЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ 

ЕСТЕСТВЕННОГО ВОЗОБНОВЛЕНИЯ ПОПУЛЯЦИИ СОСНЫ 

Даны краткий обзор и критичесКtая оценка работ предшест· 
вующего «ЛtесоводствеНJного» этапа изучения естественного во­

~обновления сосны с позиций популяционной экологии, биогео­
ценологин и биогеографии. Поставлена задача перехода от фе­
номенологического к количественному экологическому изуче­

нию ,на новой Мtетодологической основ-е, соотвеrствующей 
современному уровню развития биологических \Нiаук. 

Подчеркнуто, что естественное возобновление древеоных 
растений- ключевой , программирующий ценопопу.'lяционныи 
проц•есс, отражающий ·способаюсть популяции к восстановле­
нию и авторегуляции структуры, степень ее адаптации и ста­

бильnrости в данном биотопе, во мноr:ом определяющий тенден­
ции ее динамики численности, про,qуктивности, ценотической 

роли, ·а часто и всю последующую .ШНJамику лесного биог.еоце­
ноза. Исходя из этого определено значение экологического изу­
чения процессов остественного возобновления природных попу" 
ляций древеоных растений как одного из кардИ1нальны.х осново­
полагающих разд.елов их популяционной экологии Цель этого 
раздела- выявление, анализ и ин11ерпре11ация tна эволюцион· 

ной основе закономерностей возникновения, выживания и на­
чальных фаз формирования ювенильных поколений популяций 
в связи с динамикой структуры и функций взросдых поколений 
и главнейших факторов внешней среды. 
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Показано, что в отличие от традиционных в лесоведении 
методов изучения структуры и функций лесов в пределах М·;!К· 
сим.алыJЮ однородJных древостоев «элементов леса» ценапопу­

ляционный принцнп соотв·етствует биологиЧJеской специфике 
основных объектов лесной экологии- популяций и бногеоцено­
зов, а также задачам и:х сравнительного экологического изуче­

ния, так как позволяет выявить влияние факторов среды био­
топа на те или иные фенатипические признаки (параметры) 
локальных популяций в рамках 011носи-rельно однородного ге­
нофонда. Отмечено недостаточное развитие ценопопуляционно­
экологических исследований древесных растений. 

На основе обзора литературных источников определены 
узловые теано вз1аимосвязанные проблемы (направления) эко­
логии естественного возобновления соанrы обыкновеНiной и дру­
гих лесаобразующих видов, а именно: дифференцированной 
классификации макро-, мезо- и микробиотопов возобновления 
популяций; построения ординационных рядов климатич<ески 
з•амещающих типов леса; возрастной биологии (стадий онтоrе­
не31а) и возрастных тенденций возобновления; ди1намики и мо­
заиЧiности факторов среды в различных типах биотопов; сопо­
ставимой оценки факторов среды, инспермации и параметров 
поселения, выживания, динамики численности и ст,руктуры 

ювенильнЬIIх покол•ений ценапопуляций в различных типах леса 
и биотопах; з1ависимости возобновления от структуры и функ­
ций древостоев; экологической и эволюционной роли пожаров; 
зональна-ценагеографических закономернос11ей возобновления. 
В качестве конечной цели подчеркнута необходимость разра-
ботки теории естественного возобновJllеtния на эвоJJюционао­
экологической оан:ове. 

Г л а в а 11. ПРИНЦИПЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Методические принципы. В соответствии с целью работы 
основными принцилами изучения являлись: а) дифференuиро­
ваiНный экахоралогический-изучение ес11ественного возобнов­
ления популяций на нескольких соподЧИ!Нiенных уровнях клас­
сификации биотопов и их ландшаф11нЫ:Х комплексов; б) зональ­
н·ый ценагеографический-сравнительное изучение структуры 
и возобновления це1нопопуляций в различных подзонах на осно­
ве трансзональных рядов энтопически аналогичных типов леса; 

в) микроэкосистем!НIЬIЙ- анализ зависимости численности и 
состояния подрос11а от структуры и фу!нкций древостоя и фак­
торов микросреды в пределах биогеоU;еноза; г) эколого-онтоге­
нетический (динамический) -расчленение онтогенеза сосны на 
стадии и этапы, а диНiамики среды и возобновления на фазы с 
выявлением н1а юаждой из них с11епени соответствия ПОСJlедней 
требованиям самосева; д) экамониторинга-сравнение усло­
вий среды и возобновления соооы в наиболее распространен-
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ных естествеНJных (на гарях) и антропогенных биогеоценозах 
(на вырубках). 
Принцhnы классификации биотопов. Разработа1на и использо­
вана 4-ступенчатая классификация типов макро- и микрабиото­
nав возобновления ценапопуляций в пределах лесараститель­
ных подзон (по Колесникову, 1960), представленных типом 
массива сосняков на песча1ных IНадпойменных террасах: тип 
лсаа (коре!шой тип биогеоценоза)- тип местообитания (:под 
пологом леса или открытый)- тип лесовозобновительных усло­
вий (lсовокуппюсть биогеоценозов с однородным IНЗJпочвенным 
субстратом)- тип микробиотопа (серия микроучастков с одно­
родным субстратом в предел1а-х биог~оценоза). В целом, вклю­
чая подзоны, воэобновление ценапопуляций сосны изучалось на 
5 биохорологических уроВIНJЯХ. ОбосновыВiается необходимость 
выделения перечисленных единиц классификации биотопов, 
раскрываю11ся их содержание, объем и соотпюшение. В плане 
развития хоралогического асnек11а динамической (генетиче­
ской) лесной типологии дано определение типа леоа юак типа 
экосист,ем, оходJНJых по структуре и тенденциям ди1намики фито­
ценоза и всего биогеоLIJеноза, представлеНiных сериями тшюв 
дигрессивно-демутационных рядов возобновления и разви гия 
биогеоценозов в предел1ах одJного типа лесарастительных у,сло­
вий и одного ла1НIДШ\аф1lного региона (лесного массива). 

Принципы построения рядов клим.атически замещающих ти­

пов леса. Основные типы экатопов и соответств}"ющие им типы 
равниrнных сосновых лесов геоморфологической обл,асти над­
поймен-1\ных песчанных террас Зауралья сведены в 6 сопряжен­
ных в региональНЫIХ топаэкологических профилях рядов энто­
пически аналогичных типов сос1н,яков (рис. 1) : 1- на наиболее 
сухих и дренированных песчаiН'ЫХ почвах вершИ!н высоких буг­
ров; 11- Нlа умеренно C)IIXИX и хорошо дренированных песча­
ных почвах верхJНих частей покатых склонов 1невысоких бугров; 
111 -11~а средНИIХ по увлажнению и дренированности песчаных 
подстилаемых супесью (суглинком) почвах пологих склонов 
увалов; IV -JН!а хорошо увлажненных сл;або дренированных 
песчано-суглинистых почвах нижних частей склонов и плоских 
вершин; V- на обильно увлажненных плохо дренированных 
оглее1нных 1песчано-суглинистых почвах окраин западин релье­

фа; и Vl- на краЙ!н€ вл1ажных и очень плохо дренированных 
торфяных почвах замюн:утых заJпадин. На рис. 1 показ,аны 47 
преобл~дающих типов сосняков з,ападной части Западной Си­
бири и Северного Тургая. 

Изучение стадий онтогенеза. Возрастная дИiнамика морфо­
логических, экологических и физиологических признаков сеян­
пев и деревьев проележена 1На примере «Пышминской» группы 
популяций сосны n контролир}'lемых условиях среды посевов на 
открытой nари, близких 'по плотности к модальной плотности 
самосева, и в пирагенных древостоях разлиЧJного возраста-
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Рис. 1. Ряды ординации климатически замещающих энтопкчески аналогич­
ных типов сосновых лесов равнинного Заур·алья 11 Северного Тургая. 

1-VI- ряды ronoallll3:nonи~ныx 'I'ИПОВ леоа. Групnы т.иmов леса: лш (пункmрный тон­
кий круr- обводюи) - лишай01111ковая; .зм (оплошной д,еойноА) - зелеиомошная; дм (пунк­
тирный }ЮИJ)НЫЙ) - долгомош,.ая; сф (сплошн.ой ЖЩJIНЫй) - сфа~!Ювая; мп (ПУ:Н.К"I'НРный 
двой!Юй) - мe_pmвooroкJ>,OOIII!aя; ·МТ, Р'Т!Р. хв ос (сплошной Т<JНП<ий) - СО<111Ветственаю мел­
кот.\)8111Н8я, разио11Р81ВН·ая, Х!ВОЩЕ!вая н ОСIОКОВая. Сокраще111ия ·В номi!IJU(Латуре -mшов ле­
са: бг- баrУЛ!>НiИКОВО-.•. ; б.Р- брусп;ич•ио-. .; вк- вереоково-..• ; вш - вншняково· .. ; 
гл- го.чубнчоо·. .: зл- злаково-. .: лш- лншаl!!!иtкооо- •.. ; мп- мертвопок.ровно-... ; 
мт- м.елко1'J).8В1LО-..• ; QРл- орляково- .•. : ос- оооково-... ; пл- плауново-. . пн-

nолынно-... ; Р1Р- разнотравно·. .: сп- сnнреi!но- ... ; т л- "I'ОЛокнянково·. .; ''-
черннчно-. Ш1111иховкой пок.аза-н c.1oii торфа, стрелкам-и- фитоценоm-ческ.ие аналоги. 
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от 20 до 200 лет- в сосняках-зеленомошниках. Общеприня­
тые методы исследований описаны в диссертации. Критериями 
для выделения стадий и э11апов развития служили переломные 
мо~енты в морфоrенезе и росте особей и их органов, в ИJНтен­
сиwюсти и продуктивности :физиологических функций, в требо­
ваниях и устойчивости к факторам среды. 

Микроэкосистемный анализ возоб .. овления под пологом ле­
са. В отличие от традиционных методов микроэкосистеМIНЫЙ 
подход к изучению структуры и возобновления ценоrюпуляций 
древесных растений, разработанный нами (Санников, Санни­
кова, 1979, 1985), позволяет на количественном уровне выявить 
зависимость плотности и роста подроста от главнейших факто­
ров его среды. Сущность его заключается в сопряжен,ном выбо­
рочном уче11е и математико-статистическом а1I-11ализе изменений 
структуры и функций подрос11а в предJелах относительно одно­
родного экатопа одного биогеоценоза, 1но в возможно более ши­
роком диапазоне вариаций структуры древостоя и мИкросреды. 
С этой цель:ю на пробных площадях систематически размеща­
лось по 60-120 круговых уче11НiЫХ площадок с радиусом, рав­
ным максимальной длине латеральных корней деревЬiев (от 7 
до 20 м). Каждая такая площадка характеризуется количсст­
веНiНIОЙ спецификой структуры и взаимоотношений древостоя, 
подрос11а .и микробпотопа и может ра1ссматриваться как элемен­
тарная структурно-функциональная часть биолеоценоза -
«микроэкосистем1а» (Сукачев, 1964), по объему близкая «цена­
ячейке» (Ипатов, 1966). В рамках 11аких мокроэкасистем все 
интересующие нас компоненrгы- древостой, подрост и его сре­
да- наиболее 11есно связаiН'ЬI, глаВiным образом через корневую 
конкуренцИIЮ деревьев (ККД), но за их пределами связь этих 
компонентов резко осл1абевает. 

На всех круговых площадках опред1елялись количество и 
размещение деревьев, их диаметр и текущий прирост ствола во 
объему (Zv). Исходя из допущения, что ККД пропорциональ­
на Zv его ствола и основываясь 1на регрессии ЛlатералЬiного рас­
предJеления его сосущих корней в фитагенном поле отдельного 
дерева (Санникова, 1979), в качестве ин:деК!са ККД на расстоя­
нии D от дереВiа прИiнято о11ношение Zv/D, ·а в древостое- сум­
ма индексов ККд всех n деревьев, охватыва,емых круговой пло­
щадкой: ~ Zv/D. Исследования в различных типах леса и под­
зонах показали, что коэффициенты корреляции объемного [1ри­
рос11а подрос11а с нашим ИIН1дексом ККд численно усrойчивы ,и 
наМiного выше, чем с «Иiндексами конкуренции» других авторов 

(Stern, '1966; Н:egyi, 1974; Danie1s, 1976). 
В центрах круговых площадок на учетных площадках с 

размерами 1 Х 1 м определялись семеношение (по числу опав­
ших шишек и полных семян в 1Нiих), численность, жизнеспособ­
IНОсть, :rюзраст и ход роста подроста, тип субстрата, толщина 
подстилки, проективное покрытие, высота и фитамасса мохово-
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го, лишайникового и травяно-кустарничкового ярусов, ФАР и 
ьлажность почвы. Данны~е подвергзлись корреляционному, рег­
рессионному и факториому iаiНiализу IЩ ЭВМ СМ-3. 

Сравнительное изучение возобновления ценопопуляций сос­
ны в различных типах леса и биотопов. Для характеристики 
осноВiных факторов среды, и1нспермации, плотности, жизнеспо­
собности, выживаемости, рос11а и ценотической роли подроста 
СОСНЫ И СОПУТСТВУЮЩИХ ВИДОВ iПОД ПОЛОГОМ МОДЗ.'IЬНЫХ древо­

СТОеВ в различных подзонах и типах л-еса заложено 63 проб­
ных площади (по 0,5-1,0 га) с 20-40 учетными площадками 
( 1 Х 1 м) на каждой. С той же целью на открытых местообита-
IНИЯХ- стихий1ных гарях и вырубках-гарях с высокой и средней 
интенсивностью поЖJара (толщина недогоревшего слоя подстил­
ки соответственно 0,6-1,5 и 1,6-2,5 см), представляющих 
естественный (и близкий к нему), «эталонный» тип биотопов, а 
также 1Н1а сплоШiных вырубках (антропогенный тип биотопов)­
заложе!Но 189 пробных площадей (1по 20-50 площадок разме­
ром 2Х2 м, сист,сматически размещенных на расстоянии от 5 
до 150 м от стен и куртин леса) на участках с давностью пожа­
ра или рубки от одного года до 25-27 лет. Инспермация от 
IDерифериЙiных древостоев изучалась с помощью семеномеров 
f!З «ключевых» пробных площадях в различных типах леоа и 
на основе эмпирических уравнений регрессии расчитывалась 
для всех других изучавшихся г.арей и вырубок. Точность опре­
деления средней ·плотности подроста сосны под пологом леоа-
10-15%, самосева :на открытых местообита1ниях (на расстоя­
IНИИ до 50 м от сrен леса) -15-25%. 

Построение кривых выживания, динамики численности са­
мосева и подроста. На основе данных учета поюдичной дина­
мики семеноше1ния под шологом леса, расче11а годовых уровней 

инспермации на смежных открытых местообитаниях и учета 
плотности соответствующих nенераций ювенильной сосны на 
пробных площадях построены кривые выживания подроста и 
{'lамосева в разЛИЧIНIЫХ подзонах, типах леса и биотопах (рис. 2). 
Корректир,овка их выполнена по эмпирическим кривым выжи­
ваlния, полученным Hta участках стационарных наблюдений. 

В свою очередь, кривые выживания и данные учета возрас11ной 
структуры подроста и самосева послужили основой для пост­

роения кривых ретроспектив-но восстановленной динамики по­

селения и числеНJности ювешильных .поколений ценапопуляций 
•СОСНЫ В раЗЛИЧНЫХ ПОДЗОНiаХ И ТИПIЭ.Х леса (рис. 3). 

Стационарное изучение типов микробиотопов. Сравнитель­
ные исследования сезоНiной и поrодиЧ!ной динамики физических 
и химических свойств почвы, гидро11ермич'еского режима субст­
рата и приземного слоя воздуха, осадков, ФАР, численности 
мелких млекопи11ающих и потребления семян ими, 1а также ди­
намики прорастания семян, появления, выживания, численности, 

роста, морфогенеза и физиологии проростков и всходов сосны 
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проводились в течение 4--10 лет на опытных участках под по­
логом деса и на открытых местообит,аниях в сосняюах-зелено­
мошниках и лишайниковых подзон предлесостепи, южной И 
средней тайги. Изучались 3 типа микробиотопов, соответствую­
щих сериям микроучастков: а) с ненарушенной грубогумусной 
подстилкой (или моховым, лишаЙiниковым покровом); б) «МИ­
нерализованной» поверхностью почвы; и в) с обожж,енным суб­
стратом (толщиiН.а IН'едогоревшего слоя-- от 0,5 до 2,5 см). 
В к;аждом из них ежегодно закладывалось по 10--20 площадок 
(50Х50 см) экспериментальных посевов и столько же площа­
док для отбора образцов ра-стений. ИсследоваJния выполнены 
общепринятыми методами почвоведения, микроклиматологии, 
экологической морфологии и физиологии растений, эксперимен• 
тальной фитоценологии, эко.11огии животных. Разработаны и 
использованы оригин1алыные методы количественной оценки: 
ин:сfllерм.ации, выживаемости и uенотической роли самосева 
сосны, корневой конкуренции и степени огневого повреждения 
древостоя, Иlн'Генсивности пожаров, электрометрические методы 

определения влажности и толщины подсrилки и другие (Сан-
ников, Оанникова, 1985). fl 

Зонально-ценогеографическое изучение структуры v возобнов­
ления популяций. ЗоНiалыню-географические законом.ерности 
структуры древостоев, фитоценозов и возобновления популяций 
сосны выявлялись пу11ем сопоставления средних статистических 

параметров пробных площадей Нlа базе системы эколого-био­
географически обосноваНJных при1нципов и м~етодов, главней­
шие из которых заключались: 13) в анализе этих параметров по 
ордиНiационным рядам (географически 1Профилям) климэтиче­
ски замещающих энтопически аналогичных типов леса; б) в 

сравнении mараметров ювенилыНJых покалеший в ценопопу.пя­

циях, характеризупощихся одинаковыми стадией возрастного 

развития и полнотой основного покол,ения древостоя, фазой во­
зобшювления, близкими (сопоставимыми) параметрами инспер­
Мiации и субстрат1а. 

Г .н в а 111. ЗОНАЛЬНО-ГЕОГРАФИЧЕСКИй АНАЛИЗ 

УСЛОВИЯ СРЕДЫ И СТРУКТУРЫ СОСНОВЫХ ЛЕСОВ 

ЗАУРАЛЬЯ И ТУРГАЯ 

В качестве объекта иоследова,ний избраJНiа меридиональная 
цепь массивов интра- и экстразональных сосновых лесов запад­

ной части Западной Сибири и Северного Тургая (Тургайской 
ложбины), протянувшаяся !На 1500 км от сев,ерной до южной 
гра1ницы а реала соС!Ны обыкновенной-- от низовьев р. Сын и 
(предл,есотундра) до Наурзумского бора (южная степь). Этот 
ряд дизъюнкций а реала сосны, расположешных на фоне одiю­
родной геоморфологической области песчаных надпоймеНJных 
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террас, исключительно ровного мегарельфа и почти строго ши­
ротной ориентации ландшафтных зон, представляет уникадьное 
биоГеографическое явление и почти идеалыный объект для зо­
нально-географическоrо изучения структуры и функций попу­
Ляций сосны, сопутствующих видов и экасистем сосновы.х лесов. 

На основе специализироваtн.ных клим1а- и эдафодиаграмм, 
построенных для 7 подзон, даtн детащтый анализ климатиче­
ских и почвенно-rидроrермических условий произрастания и 
возобновления сосновых лесов, метеоусловий воЗiникновения и 
циклиЧJНости леаных пожаров. Описаны геоморфология и рель­
еф боровых приречных лtандшафтов, типы почв сосновых Jlecoв. 
На основе схемы ординационных рядов климатически з.ам.еща­
ющих типов леса и оригИiчального метода зональных «фитоце­
нодиаграмм» устtаtновлены основные географические особенно­
сти структуры и функций клим:азамещающих модальных дре­
востоев и ярусного сложения фитоценозов сосняков. 

Г л а в а IV. А•РЕАЛ И ВОЗРJ\СТНАЯ БИОЛОГИЯ СОСНЫ 

На основе литературных данных кратко обобщена геогра­
фическая и экологич1еская специфика структуры 'а реал;а Pinus 
sylvestris 1L. В качестве основной черты последнего подчеркну­
та приуроченность ее преобладающих по площади равнинных и 
предгорных местооби11аний к северным внутриконтиtнентальным 
регионам Евразии. в пределах преимущественно лесной и лесо­
степной зон умерен1ного пояса с «радиациОIНным индексом су­

хостИ>) от 0,45 до 1,5 (за исключением регионов с вечной мерз­
лотой). Сделан вывод, что фитоценотический оптимум популя­
ций r.осны почти во всех регионах приурочен к эдафически 
экстремальным,- как прави.'lо, tнаиболее олиготрофным, эро­
дированным, относит.ельно сухим или заболоченным местооби­
таниям. Отсюд.а- «диполярность» фитоценотического оптиму­
ма, дизъюнктивность и интразональность ареала этого 

вида. ~ 

В итоге исследований и эмпирического обо'iцения литера­
турных д~аННЫiХ в процесое онтогенеза сосны обыкнове•нной вы­
делены следующие 7 с11адий: 1- эмбриональНiая; 11- герме-

'""t налыная (с этапами «прорастания сем~» и «формирования 
проростка»); 111- ювенильная (с этапами «укоренения и при­
живания всход:а 1-2-летнего возраста», «начtалtа прогрессиру­
ющего роста в высоту сеянца 3-5-летнего возрас11а» и «про­
грессирующего рос11а о11носиrельню устойчивого сеЯJнца старше 
5-летнего возраста»); IV -виргинильная (от 12-15 до 36-40 
лет); V- вегетативно-репродуtктивная (40-160 лет); VI- ре-
1Проду.кт1Ивная (16{}.-300 лет) .и VII- оенильная (старше 300 
лет). 
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Глава V. ДИНАМИКА Н МИКРОЭКОСИСТЕМНЫFI АНАЛИЗ 
ВО~ОБНОВЛЕНИЯ ЦЕНОПОПУЛЯЦИFI СОСНЫ ПОД ПОЛОГОМ ЛЕСА 

Семеношение древостоев 

Семенная продуктивность древостоев сосны в суходольных 
типах биогеоценозов существенно возраст.ает от северной тайги 
(140-160 тыс. поЛJных семя.НJ/год/га) к предлесостепи (290-
590 тыс.), достигает резко выраж16нного максимума в южной 
лесостепи (81 0-2790 ты с.), 1а затем вновь снижается к южной 
границе а реала ( 480-790 ты с.). Урожаи семян маКiсимальны в 
111 ряду энтопически аНJалогичных типов леса и снижаются к 
крайним ряд.ам (за исключением предлесотундры, ГдJе они выше 
воего в I ряду топоаналогов) и резко, нерегулярно колеблются 
по годам. Повышенные урожаи повторяются через 5-8 лет в 
предлесостепи и 2-4 года в л·есостепи и степи. На ОЕ'вере аре­
алlа из-за хронического д'ефици11а тепла замет.н.ые урожаи отме.­
чаю11Ся не чаще одного раза в 10 лет (Бойченко, 1970). 
В общем, почти во воех подзонах, кроме предл,есотундры и в 
отдельные годы северной тайги, «репродуктивный .потенциал» 
популяций вполне достаточ•ен для непрерыв.ного возобновления. 

Среднее количество шишек н1а одном Дiереве увеличивается 
в обратшой зависимости от подноты древостоя: примерно в 5 
раз при уменьшении последней с 1,3 до 0,5. Связь семеношения 
с полнотой древостоя аппроксимируется параболой с максиму­
мом при полноте 0,6-0,7. Д01статочный для возобновления уро­
жай оемян наблюдается в диаПiазоне полшоты от 0,4 до 1,0 и 
лишь при пол;ню'f'е ниже 0,2 или выше 1,1 он· резко пад1ает. Это 
свидетельстВУJеТ о высокой способности популяций сооны к 
авторегуляции репродуктивной функции. 

Низовые пожары как фактор возобновления 

«Пусковым» фактором процесса возобновления попушщий 
сосны под пологом естественных лесов в ПОДiавляющем боль­
ШИНiстве случаев являются пожары и лишь изредка- ветрова­

лы и роющая дея'flельность живот.ных, а в а1нтропогенных ·Ле­

са•х- постепенные рубки, сопровождающиеся минерализацией 
поВ'ерХiности почвы (Ткаченко. 1911; Clements; 1912; Тюрин, 
1925; Чудников, 1925, 1931; Miiller, 1929; Мелехов, 1944, 1948; 
Молчанов, 1949; Vanselow, 1949; Olberg, 1957; Санников, 1960, 
1964, 1973; Побединский. 1965; Бузыющ 1969; Кол,ес;ников и др., 
1973; Zarkrisson, 1977; Санников, Санникова, 1985). 

Средаобразующая роль пожаров. Детальное с11ационар1Ное 
изучение динамики главнейших факторов- почвенных, эко­
климатических, фито- и зооценотических- показала, что в пер­
вые 2-3 года после пожаров высокой и •средней интенсивности 
в преобладающих в л.есной зоне типах леса груmпы Pinet1a 
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hylocomiosa складываются близкие к предпочи11аемым условия 
среды для появления, выживания и роста всходов сосны. 

Поеsднее по мере ухудшения субстрата, усиления конкуренции 
фитоценоза, а также возрастного развития подрос11а, среда 

все менее соответствует его требованиям. 
Влияние на возобновление ценопопуляций сосны. В экспери­

мент-альных посевах на га рях в сосняКiах-зеленомошниках 

плотность пасел•ения всходов сосны, гиперболически возрастая 
в связи (ч 0,38-0,67) с увеличением степени выгорания IПОД­
стилки или мохового покров·а, обыЧJню в 5-20 раз, их выжива­
емость в десятки раз, а фитоМiасса в несколько раз выше, чем 
на ,негорелом субстрате. В целом, почти во все..х изучавшихся 
подзонах и типах л1еса шютность, жизненность и выжива·емость 

подроста сосны на гарях под пологом леоа на l-2 порядка 
величин выше, чем 1на д1авно (свыше 25 лет) ;негорелых участ­
ках тех же типов биогеоценозов. При этом отмечается тенден­
ция повышения коэффициентов возобновительной эффектив­
Iюсти пожаров в направлениях снизу вверх в региональных 

топаэкологических профилях и с юnа на еевер в рядах клима­
тически замещающих типов леса. 

Динамика численности подроста 

Поселение и возрастная структура. Массовое поселение 
всходов сосны в зависимости от подзоны и типа л1еса обычно 
охватывает период 5-7 дет (рис. 3). В дJалынейшем в 11есной 
связи (r= -0,84) с увеличением давности пожара числеНiность 
и выживаемость генераций быстро уменьшаются. Максимум 
всходов n десной зоне появляется в годы с повышенными уро­
жаями оемян и неоенне-ле11ними осадКiами не ;ниже нормы, а в 

лесостепи и степи- в· оТiносительно влажные годы. В предде­
состЕши плотность генераций тесно и достоверно (r= +0,9'2± 
±0,03) связаl-l.а с атмосферным увJllажнением. Для северной 
тайги ~а рактерна сравнительно равномерная (с • перерывами), 
для пред.!Jесостепи -1неравномерная, а ддя южнои десостепи -
дискретНiаЯ «скользящая» возрастная структура подроста. 

Выживание. Крутизна падения кривых выживания подро­
ста сосны; аПIПроксимируемых обратной с11епенной функцией 
у=а. х-в, за1метно увелич:wвается с у·меньшением степени вла­
гообеспеченности экатопов в топаэкологических профилях. Вы­
живаемость на порядок величин снижается при переходе от 
северной тайги к юЖtной лесостепи (рис. 2), и существенно 
меньше в более поздних гешерациях всходов, по сравнению с 
первыми («возрастной отбор»). 

динамика численности. Р;езко выраженные пирагенные 
«водны» (вспышки) численности подроста почти во всех под­
зонах и тишах леса имеют сходную форму (рис. 3), но сущест~ 
веНIНО различаются ценапопуляционными nараметрами- высо 
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той ~аксимума с продолжительностью фаз. Уровень, .форма -и 
устончивость кривых динамики- числен.ности зависят от пого­

дичных измен.енJJй в соот1ношении величин посе.11ения и отпада 
особей (О дум, 1975, 1986; Pielou,. 1977). Общая (интеграль-
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Рис. 2. Кривые выживеиня ювеиильных rе!И!раций (второй. и 
третьей) ценопопуляций сосны под пологом леса (а, б, в) и 
на открытых местообитаниях ('г, д, е) в 111 ряду энтопиче-

ски аналогичных типов леса: 

Т с- тайга средняя; Плс- предлесостепь; Лею -лесостепь южная; 

1- на rарях, 2- на подстилке (моховом покрове); 3- на ~о~ннералн­
зованной почве. 

пая) численность подрос'tа Nт через Т лет по~ле IIIOЖapa опре­
деляется как сумма всех выживших rен~ераций предшествую-

п 

щих лет: Nт=J:.Nli· (10t)-hi; где Nli- исходная численность 
1 

генерации i в год появления; n- число генераций; ki- коэффи­
циент регрессии, отражающuй интенсивность от111аДа всходов в 
ге.нерацuu i; t- число лет жuзни генерации i на гари до мо-
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мента Т. В целом, кривые посл·епожарной динамики численно­
сти ювенильны,х поколений ценапопуляций могут быть подраз­
делены на 3 фазы: I -«массового поселения и накопления 
всходов»; II- «относительной стабилизации» (или максимума, 
резко выраж.енного в юЖJной лесостепи); III- «депрессии» 

Т ер численности. Максимумы 
численности, отражающие 

~411tJI lr,:[, ',,· 

1 

сравнительную nотенциаль-ную возобновляемость цено-
популяций и достигающие 
десятков и даже сотен ты-

сяч особей на 1 га (рис. 3, в), 
а также жизненность под-

Пел , Joi D роста, как правило, умень-
"' шаются от II-III рядов то-
~ ts поаналогов ( «биогеоценоти-
~ ческий оптимум») к край-
~ ' ·---
Q, # ним и от подзоны предлесо-

~ JlltlfU степи ( «зонально-географи-
~ t е ческий оптимум») к грани-

Лею I'.Fo 20 /t -==.; це ареала (см. рис. 7). 
•: 

1 
• , Жизненность и рост. Под 

1 1 
1 сомкнутым пологом модаль-

о l'a zo о to 2о ных древостоев (с полнотой 
да~ноС'лrll ;-,о.жа;vа (/lyt:fкщ' ./lem более 0,6-0,7) максим аль-

Рис. 3. ДинаМIИ!Ка поселения и ный возраст сохранения 
численности ювенильных поколе- жизнеспособности ( стабили-
ний ценапопуляций сосны под по-
логом леса (а, б, в) и на откры- зированного прироста глав-
тых местообитакиях (г, д, е) в ной оси) подроста сосны 
различных подзонах и типах био- уменьшается с 45-55 лет в 
топов (111 ряд топоаналогов): северной тайге до 2-3 лет 

Те - тайг.а северная; Т еР - тal\ra В СТеПИ, а предеЛЬНЫЙ ВОЗ-
сfJед,няя; Плс - ntreдлecocтen~: Лс 10 - 5 
лесостепь южна.я. 1 -гари; 2- вы- раст его выживания на -
р:убки. Веi>'l'Икальные лиии·и- числен- 1 О лет больше. Жизненность 

ность rенераций. 
подроста падает с увеличе­

нием давности пожара и уменьшенww влагообеспеченности эко-
топов. 

h\икрозкосистемный анализ возобновления 

Общая численность подрос-nа во всех .подзоНiах и типах леса 
наиболее тесно и достоверно связана с толщИJной подстилки 
( ТJ от 0,42 до 0,66, рис. 4а), а рост .его в типа:х .11еса 1 -II ряд.а 
топоа.налогов подзон с:еверной 11айги, предлесостепи и ЮЖ!НОЙ 
степи- с индексом ККд ( ТJ от 0,59 до 0,89; рис. 46), 1а также 
с такими минимум-факторами среды, как влажность почвьt в 
суходольныос сосняках !IОЖ!Ной части ареала (ТJ 0,38-0,58) и 
ФАР в высокополнотных (0,9-1,1) древостоях сосняков брус-
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НИЧIК'О·черничных предлесостепи ('11 0,61-0,72). От.носительная 
«напряженность» ККд, оцениваемая по росту особей: подроста 
при одинаковом индексе ККд, увеличивается от экологиче~ки 
оптимальных местообитакий и регионов к экстрем,альным. 
Конкурен11ная роль травяно-кустарничкового яруса по отно­
шению к подросту mод пологом леса в большинстве типов сос­
няков, в которых фитомасоа трав, как правило НJа порядок 
величин :\1еньше годичного прироста древостоя, проявля-ется 

" lttмщина 

: ~'.F-x-8.i'4' 

",..,J;!·:c·'-81 

1 

§-'= H.?·r-u 

/ §/=- o7.f"·x·'-' 

50 

Рис. 4. Зависимость плотности размещения (а) и роста (,б) подроста сосны 
от ведущих экологических факторов в сосняках 11 ряда топоаналогов: 

1 - тайга северная; 2- предлесостепь; 3- степь южная. КХД- индекс корневой кон· 
куренцнн древостоя. 

слабо (r от 0,11 до 0,35), так как затушевывается влия.нием 
ККД, з,а исключением сосняков-черничников и зл,аково-мелк:о­
травных предлесостепи (r до -0,41), В целом, как и в ельни­
ках Русской равни,ны (Карпов, 1969), ККД оказывает решаю­
щее влияние на рост, структуру и динамику подроста и цено­

популяций растений ниЖJних ярусов сосновых лесов. 

Возрастные тенденции возобновления 

В процесое возрастного развития сосновых лесов- в период 
от «виргинильной» до «репродуктивной» стадии (с 50 до 180 
лет) - в связи с закономерным ростом семеношения древосто­
ев и улучшением главнейших факторов фитасреды для появ.llе­
ния, выживания и роста подроста (субстрата, ФАР, ККд и 
т. д.) --его численность, жизнеспособность и рост уве.тшчива­
ются в несколько раз (см. рис. 8). 

Г л а в а Vl. ДИНАМИКА И МОЗАИЧ Н ОСТЬ Г ЛАВНЕЯШИХ 
ФАКТОРОВ СРЕДЫ САМОСЕВА НА ОТКРЫТЫХ МЕСТООБИТЛИНЯХ 

Динамика среды. К числу наиболее широко распространен­
ных типов открытых местообитакий в сосновых лесах, возника-
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ющих в результате действия экзогенных «.Jiесоразрушающих» 
факторов, относятся сплошные стихийные гари и вырубки, При 
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Рис. 5. Сравнительная д:инамика фа;кторов среды самосева в естественных и 
ашропогенных типах о'!1Крытых местообитаний в типе леса «сосняк бруснич-

Jю-черннчно-зеленомошный» подзоны предлесостепи: 
а- проективное покрытие травостоя; 6- относительная ФАР; в- максима.1ьная тем­
пература субстрата (на глубине 1 см); г- влажность субстрата (0-2 см); д- отно­
сительная численность мытевидных грызунов н бурозубок; е- толщина подстил.ки; 
ж, з, к- химические свойства субстрата (0-5 см); и- минеральные формы азота 

(0-20 см), по З. Н. Арефьевой ( 1963); 1- гарн; 2- вырубки. 

кажущейся однотиmности влияния на лесную экоеистему верхо­
вого пожара и сплошной рубки- соотв;етственно природного 
и ,антропоге~нноrо факторов- их биогеоценотическая (средо-
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преобразующая) роль принципиально отличается. Интенсив­
ный пож1а р вызывает элиминацию древостоя и коренное пре­
обрщзование всех компонентов биогеоценоза и всех групп вза­
имосвяз·а!Нных факторов среды для возобновления популяций, 
т. е. биотопа в целом (см. гл. Х). Рубка по своим экологиче­
ским последствиям далеко не аналогич.НJа пожару, так как 

несмотря НIЗ устрашение оЕ>Ю древостоя, подстилка (субстрат 
для появления всходов), часть подроста, почвенного банка се­
мян, р1астений IНИЖiНiИХ ярусов (с их диаспорами), а также жи­
вотного населения и микробоц,еtноза осrnются неповрежденны­
ми и их потенциальные возобновительная и конкурентная спо­

собноспr. сохраняются. 

В большинстве коренных типов сосновых лесов, по крайней 
мере в преобладающей в лесной зоне группе Pineta .hylocomiosa, 
после Иlнтенсивного верхового пож,ара (или пала по свежей 
вырубке) условия среды как по исходному сочетанию, так и по 
многолетней и сезонной динамике всех главнейших факто­
ров- субстрата, почвенных, экоклиматических, фито-, зоо- и 
микробоценотических- более или менее соответствуют темпу 
онтогенез:а и фенаритму особей оамооева сосны (рис. 5). По­
видимому, это свидетельствует о филогенетической адаптации 

ювенильной сосны к режимам среды открытых га рей. 
Напротив, на сплошных вырубках исходные сочетания и 

изменения оановных абиотических и биотических факторов 
среды для появления, выжиВ!ания роста самосева соаны с 

увеличением давности рубки идут «вразрез» с возрастно-ста­
дийными изм•енениями его биологических свойств (рис. 5), 
Посел,ению всходов в первые годы после рубки препятствуют 
грубогумусная подстилюа с ее крайне небJliагоприятным гидро­
термическим режимом (Попов, 1954; Са~нников, 1965, 1970) и 
раСiхищение семян мышевидными грызунами, а выжив~а;нiИю и 

росту редкого самос·ева в последующие годы- интенсивная 

конкуренция травЯJнистых и мелколиственных древеоных расте­

ний (за исключением 1-11 рядов топоаналогов). 
Типы микробиотопов. Нtа сплошных вырубках в пределах 

одного биогеоценоза необходимо выделять 3 основных мозаично 
представлеmных типа на1почв·енного субстрата и соответствую­
щих им типа микробиотопов: 1) ненарушенную подстилку; 
2) мИiнерализованную почву; 3) обожженную подстилку. К1аж­
дый из них :ха рактериз)'1ется особым режимом специфично 
изменяющихся во времени факторов среды для возобновления 
микропопуляций древесных растений и 1своим темпом и уров­
нем динамики поселения, выживания, числеНiности, роста и 

других функций ювенильной сосны. Микробиотопические ра~­
личия в режимах гл1аВ1Нейших факторов среды, в плотности и 
росте самосева весьма существенны (Са1нников, 1965, 1970) и 
могут намного превосходить соотв:етствующую разницу между 

соседними биогеоценозами и Д;аже подзонами. 
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Глава VII. СТРУКТУРА И ДИНАМИКА ВQЗОБНОВJIЕНИЯ 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИА СОСНЫ НА ОТКРЫТЫХ 

ЕСТЕСТВЕННЫХ МЕСТООБИТАВИЯХ 

(сплошных rарях) 

Инспермация открытых биотопов. Опособность к расселе· 
!НИЮ, особеНiно у таких пионерно-экспл•ерентных видов. как сос­
на обыкнов:нная,- один из важных параметров популяцпй, 
отражающии их «жизненную стратегию» и определяющий 
потенциальные возможности их восстЗiновления mосле лока.пь­
шых нарушений структуры (Van der Pijl, 1969; Stern, Rocl1e, 
1974; Harper, 1977; Noвle, Slaty.er, 1977; Rowe, 1983; Willson, 
1983). На стихийных гарях вследствие парце1ярной структуры 
биогеоценозов и моЗiаичности горения, .zь.?же после сильных 
верховых пожаров, почти всегда сохранЯТся отделыные источ­
ники инспермации, а в из режеиных огнем популяциях -lнеко­

торый минимальный уровень обсеменения субстрата (см. гл V). 
Количество •Семян, 1налетающих на расстоЯiние D от стены Jleca, 
существ:енно изменяясь в зависимости от высоты древостоя Н, 

достаточно хорошо (Р- 90-95%) аппроксимируется уравне­
нием Nsn=0,5 NrsF·e-hD!н; где NsF-среднегодовой урожай 
семян в лесу, е- основание 1натуральных логарифмов, к­
коэффициент регрессии. На ра:сстоянии до 50 м от древостоя 
уроВiНIИ инапермации в южной лесостепи в 2-4 раза выше, чем 
в предл·есостепи и южной степи, и в 6-20 раз выше, чем в 
северной и средней тайге, составляя 12-30% от семеношения 
в л:есу. При этом, обсеменение биотопов в типах леса 111 ряда 
топоаналогов в 2-5 раз обильнее, чем в крайних рядах (1 и 
Vl). Инспермация от небольших куртин древостоя (50XfiO, 
25Х25 м) в 2-4 раза меньше, чем от оплошных стен. леса. 

Динамика поселения, выживания и численности самосева. 
Для изучавшихся типов леоа всех подзон, за исключением 
предл:есотундры, Хiаракт·ерно интенсивное, иногда бурное mосе­

ление и накопление самосева сосны в первые 5-10 лет (чаще 
всего- в первые 3-5 лет, когда условия среды паиболее 
благоприятны для появления всходов, см. гл. Vl) после пожа­
ра с максимумом численt!юсти на 2-5-й годы (рис. 3, 6) и 
последующим плавным ениженнем ее, усиливtающимся по мере 

увеличения степени сомкнутости, кою<уренции и ранговой 
дифференциации древесных расте1ний. Всходы появляются 
преимущественно в годы, относительно обеспеченные семено­
шением и осадКJами (роль последних возрастает к югу а реала). 
На границах ареала сразу после «всплеска» численности в кас 

кой-либо год следует фаза депрессии численности. Кривые 
выживания самосева па открытых гарях ,характеризуются 

крутым падением в первые 3-5 лет (пока всходы ,недостаточ­
но укоренились) и резким уменьшением отпада в последую­
щие годы (рис. 2). 
22 



Воэобновляемость ценапопуляций в раэличных типах леса 
и подэонах. В пределах большей части лесной зоны, за иск.'!ю­
чением северной тайги, средняя плотность жиЗiНенного самосева 
сосны старше 5 лет на гарях при близких условиях инсперма­
ции (на расстоянии до 50 м от стены Л·еса) относительrnо ста­
бильна во всех рядах топааналогов- 13-20 тыс. особей на 
1 na. Исключение сос11ав.[Iяют сосняки 1 ряда топоаналогов, где 
tюзобuювляемость достоверно ниже (8-10 тыс.),- главным 
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Рис. 6. Динамика численности жизнеспособного самосева сосны (ста!)ше 
5-летнеrо возраста) на открытых местообнтаниях при близких условиях 

инспермации (на расстоянии 0-50 м от одной стены леса): 
Тер- тайга средняя; Тю -тайга южная; Плс- предлесостепь; Лею- степь южная; 

J-IV- ряды энтопнчески аналогичных типов леса; :1 -гари; 2- вырубки «Летние~; 
3 -•вырубки «зимние~. 

образом, из-эа хронически недостаточной влажности субстрата 
и в 2-3 раза более низкой, чем в 11-III рядах выжив,аемости 
самосева,- а также сосняки IV ряд.а предлесостепи (10-
13 ты с.), где выживанию самосева препятствует кюнкуренция 

травянистых и мелколиственных древ·есных растений. В север­
ной тайге и юж.1:1ой лесо:степи плотность самосева сосны на 

гарях в преобладающих тиnах Л•еса 11-111 рядов rопоанало-
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гов уменьшается, по сравнению с основной частью ареала, в 
2-3 раза, а на границах последнего резко падает, не превы­

шая 1-3 тыс. экз./га. 
Раэмещение самосева. З;начительная вариабельность плот­

ности и встречаемости ювенилЬiных особей сооны на площ;ади 
гарей связана, прежде всего, с мозаичностью размещения, 
конкуренции и семеношения сохранившихся деревьев, их групп 

и куртин. Плотность самосеВiа гперболически уменъшаеrея по 
мере уд1але~ния от стены леса в соответствии (Р-90%) с эмпи­
рически~ уравнением Nsn=2,5 NsF·Csv·e-k·DIH; где NsF-сред­
негодовой урожай семян в лесу; Н- высота древостоя; Csv­
коэффицие;Н!т выживания самосева в даtюм биотопе; е- осно­
ваlние логарифмов; к- коэффициент регрессии. 

Ценотическая роль. Видовой состав пирогеНIНЫх молодияков 
отраж1ает специфику видовой структуры и расселения потомст­
ва сгоревшего и окружающего древостоя. В большинстве слу­
чаев сосна доминирует, а доля ее увеличивается с давностью 

пожара и от IV-V к 1 ряду топоаналогов (с 50-85 до 
85-100%). Х1арактерно, что самосев сосны . 1н.а гарях растет 
лишь немнагим медле\Ннее самосева березы и осины (численно 
преобладающего Нlад их вегетативным потомством) и на фазе 
смыкания полог,а крон распола11ается в одном ярусе с ;ними, не 

испытывая сильного «верхового» угнетения. 

Г л а в а Vlll. СТРУКТУРА И ДИНАМИКА ВОЗОБНОВЛЕНИЯ 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИИ СОСНЫ НА ОТКРЫТЫХ 

АНТРОПОГЕННЬIХ МЕСТООБИТАНИЯХ 

(сплошных вырубках) 

Успех возобновления ценапопуляций сосны на ,сплошных 
вырубках зависит не только и часто не столько от природных 
географо-экологических факторов, сколько от антропогеннhlх ле-

( ""'"'"-<"if'; /§Г'J ! соводственно-технологических, определяющих «тип вырубl<ю~· 

С позиций генетической (динамической) лесной типологии к 
одному типу аплошных вырубок следует относить их совокуп­
ность в пределах одного типа леса, ,характеризующуюся сходст­

вом уровня численности и видового сос11ава сохранившегася 

подроста, условий инсперм,ации, типа напочвенного субстрата 
и, как следствие, направления восстановления и динамики глав­

ного древесного яруоа и всех других Iюмпонентов биогеоценоза. 
Таким образом, различные типы вырубок (как и типы гарей, 
см. гл. Х), представляют качественно неодинаковые (альтер­
нативные) по успешности восстановления ценапопуляций глав­
ного лесаобразующего вида дигрессивно-демутационные ряды 
ра~вития лесныхt биогеоценозов (Санников, 1970). 

При близких и даже совершенно одинаковых условиЯ\Х ин­

спермации возобновление ценапопуляций сосны на вырубках, в 
vсловиях антрапогенно нарушенной среды, резко отличающей­
ся от естественной среды гарей (см. гл. Vl), по всем парамет-
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рам структуры и динамики качественно отличается от в.озобнов­
ления на гарях и вырубках-гарях. Кроме того, суще-ственные 
количественные различия отмечаются в возобновлении сосны 
между подтипами вырубок «зимнего» и «.11етнего» сезонов в 

пределах одного тиmа леса. 

Общая оценка возобновляемости ценопопуляций сосны на 
вырубках. В лесной зоне на вырубках зимнего сезона с шири­
ной до 100-200 м общая возобновляемость ценопопуJiяций сос­
ны (подрост плюс самосев) в сосняках 1 рядJа топааналогов 
(2,5-3,0 тыс. экз./га) в большинстве случаев в 2...,--3 раза, 
111 ряда (5-12 тыс.) -в 2-4 раза, IV ряда (1,3-2,5 тыс.) -
в 3-10 раз ниже, чем на гаряос в тех же типах леса, а во 11 ря­
ду ( 12-47 тыс.) и V ряду топааналогов (11-17 тыс.) несущест­
венно отличается от послепожарной. Доля подроста уменьша­
ется с 81-99% во 11 ряду до 14-81% в 1 и 7-41% в IV рядах 
топоаналогов. На вырубках летнего ,сезона во 11-111 рядах то­
поаналогов подзон средней и южной тайги, где абсолютная 
убыль подроста во время рубки весьма значительна, общая 
возобновляемость сосны в 1,5-10 раз ниже, чем на зимних вы­
рубках, а в предлесостепи примерно равна ей. В южной лесо­
степи плотность самосева на инсолируемых 40-120-метровых 
вырубках также в Z.-3 раза меньше, чем на гарях. 

Условия инспермации. Уровни обсеменения вырубок (с шири­
ной до 100-200 м в лесной зоне и до 40-120 м в лесостепи) 
увеличиваются с 7-23% от урожаев семян под пологом леса в 
средней тайге до 25-41% в южной тайге, 34-64% в предлесо­
степи и 43-62% в южной лесостепи. В целом, вырубки за счет 
«внутрилесосечных» источников получают в 1,5-2 раза больше 
семян, чем гари, и вполне обеспечены семенами, за исключением 
вырубок в средней тайге. 

«Последующая» возобновляемость ценопопуляций. На зим­
них вырубках, большей частью покрытых грубогумусной под­
стилкой, препятствующей прорастанию семян сосны, плотность 
ее жизненного сам:осева почти во всех изучавшихся подзонах. и 

птах леса обычно не превышает 0,6-2,5 тыс. особей на 1 га, 
т. е. Нlа порядок величин меньше, чем на гарях (рис. 6), и недо­
статочна для нормального восстановления ценопопуляций. Лишь 
на узких (20-30 м) «котловинных» отеняемых и обильно обсе­
меняемых стенами леса вырубках в южнолесостепных борах 
возобновляемость достигает 9-/Jтыс. экз./га, но и здесь она в 
2-3 раза ниже, чем на гарях. На летних вырубках с частичной 
миnерализацией поверхности почвы ( 10-27%) плотность само­
сева сосны, изменяясь в тесной зависимости от последней 
(r=0,72-0,81), достоверно выше, чем на зимних. и достигает 
4-12 тыс. экз./га в тайге и предлесостепи и 6-25 тыс. в южной 
лесостепи. 

Мозаичность возобновления. Семенная возобновляемость и 
выживаемость самосева всех древесных растений (кроме Piпus 
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siblrica) на минерализованных и паловых участках вырубок 
на l-2 порядка величин выше, чем на ненарушенной подстил­
ке. Моз·аичность возобновления ценапопуляций древесных рас­
тений, а также трав, кустарничков и мхов, обусловленная гете­
рогенностью субстрата, приводит, tno крайней мере на первых 
этапах восстановительных сукцессий, к парцеллярности гори­
зонтальной структуры биогеоценозов, формирующихся на 
сплошных вырубках. 

Динамика поселения, выживания и численности самосева со­

сны. Кривые динамики численности жизнеспособного с·амосева 
сосны, несмотря на общность их формы, по уровню максиму­
мов существенно различаются между подзонами и типами леса, 

но в гораздо большей степени (в большинстве случаев досто­
верно)- между типами и подтипами вырубок в пределах од­
ного типа леса (рис. 6). Для зимних вырубок характерно мед­
ленное, «вялое» поселение и накапление самосева, обычно 
прекращающееся на 5-6-й годы после рубки в связи с возра­
стающей конкуренцией фитоценоза и другими неблагаприятны­
ми изменениями биогеоценотической среды (см. рис. 3, 6). 
Летним же вырубкам, как и гарям, присущ быстрый подъем 
численности в первые 2-3 года и в несколько раз более высо­
кий ее уровень на фазе «стабилизrации» с последующим посте­
пенным снижением. При этом, как и на гарях, ~арактерно зако­
номерное уменьшение выживаемости всходов более поздних 
генераций. 

Ценотическая роль сосны. Численное участие ценапопуля­
ций сосны в видовом составе молодияков последующих генера­

ций на вырубках, как правило, увеличивается от IV к 1 ряду 
топааналогов (с 10-30 до 85-90%), но во 11-IV рядах обыч­
но в 1,5-4 раза меньше, чем на гарях. В 111 же и IV рядах 
сукцессии вплоть до стадии смыкания древесного яруса проте­

кают с доминированием мелколиственных видов. «Коэффици­
ент фитоценотической роли» популяций сосны, отражающий 
отнuсительную среднюю высоту и общее проективное покрытие 
особей, уменьшается с 95-97% в 1 ряду топааналогов до 
4-7% в IV ряду. Характерно ,преобладание вегетативного nо­
томства березы и осины, что приводит к формированию порос­
левых аоколений популяций, которые отличаются от семен·ных 
поколений пониженной продуктивностью и стабильностью При 
одинаковых условиях обсеменения в типе леса «сосняк брус­
нично-черничный» предлесостепи общая продукция стволовой 
массы древесины в 30-летнем древостое с доминированием по­
рослевой березы на вырубке (130 м3/1'1а) оказалась на 17%, а 
продуктивность (l2м3/гаjгод)- на 25% ниже, чем в пираген­
ном сосняке (9,5 м3/га/год). При этом, доля сосны в общей 
продукции древесины на гари была в 2 раза больше, чем на 
вырубке. 
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Сравнительно редкий самосев сосны на вырубках растет n 
высоту намного медленнее вегетативных поколений березы и 

осины и на стадии смыкания древесного яруса оказывается под 

пологом их крон (IV-V ряды топоаналогов) или в его ниж­
ней части (11-111 ряды). Подрост же сосны обычно распо:•а· 
гается в одном ярусе с мелколиственными видами во 11 и III 
рядах типов лес·а и лишь незначительно отстает от них в IV ря­
ду, формируя основу будущего древостоя. 

Г J1 а в а IX. ЗОНАЛЬНО-ЦЕНОГЕОГРАФИЧЕСI(ИЕ 
ЗАI(ОНОМЕРНОСТИ ВОЗОБНОВЛЕНИЯ ПОПУЛЯЦИЯ СОСНЫ 

Зонально-ценогеографический пощход, сочетающий принци­
лы JJандшафтной биогеографии и биогеоценологии, позволяет 
провести количественное и качественное сопоставление паря­

метров структуры и функций ценапопуляций на основе транс­
зональных систем ординационных рядов климэтически заме­

щающих типов биогеоценозов. Главнейшие зонально-ценогео­
графические закономерности и тенденции естественного возоб­
новл~ния популяций сосны обыкновенной, выявленные нами на 
примере энтопически аналогичных типов равнинных сосновых 

лесов 7 подзон Зауралья и Северного Тургая, сводятся к сле­
дующему. 

Семеношение, биоэкология семян и всходов. По мере пере­
хода от северной границы а реала сосны к южной лесостепи во 
всех рядах топааналогов закономерно увеличиваются, достигая 

максимума, урожаи семян (рис. 7) и их частота, всхожесть и 
энергиft прорастания семян. Далее к югу эти показатели «ре­
продуктивного потенциала» популяций вновь снижаются. В том 
же направлении- с севера на юг ареала- возрастают средние 

размеры и вес семЮI и Проростков, глубина унюренения послед­
них, засухоустойчивость прорастающих семян и ксероморфизм 
ВСХОДО& СОСНЫ. 

Возобновление ценопопуляций под пологом леса. Наиболее 
отчетливые зональные закономерности изменений численности 
и жизненности ювенильны,х поколений ценапопуляций сосны 
прослеживаются под пологом взрослых древостоев, близких по 
биологическому возрасту и полноте, пройденных устойчивым 
пожаром 6-20-летней давности. Во всех ряд·ЗiХ топоаналогов, 
кроме 1 и VI, максимум обилия жизнеспособного подроста 
(«географический оптимум возобновления»), по-видимому, 
обусловленный наиболее благоприятным соотношением основ­
ных экологических факторов- влаги, тепла, ФАР, толщины 
подстилки, семеношения, конкуренции древостоя и нижних 

ярусов фитоценоза- отмечен в предлесостепи, реже- в сред­
ней тайге (50-125 тыс. экз./га). На фоне общего снижения 
возобновляемости ценапопуляций сосны от центральной части 
к границам ареала в региональных топологических профилях 
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наблюдается ее уменьшение от средних к крайним местополо­
жения;"' ·(до 10-25 тыс.). Жизненность, выжив·аемос1ь и рав­
номерность размещения подроста понижаются с севера на юг~ 
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Рис. 7. Зонально-ценоrеоrрафиче­
сКJие профили репродукции и во­
зобнов-ляемости ценопопуляп:ий 
сосны (на примере 111 ряда энто: 
пически аналогичных типоо сос­

новых лесов Зауралья и Тургая): 
а- семеношеаие модальных древоето­

ев: б - плоl'ность оод.роста под поло­
гом леса; в-. выжива,н:ие СЭ1Мосева к 

6-летне"у возрасту (пJ>Оцент от числа 
семян); г- плот-ность .саtмосева на от­
крытых местообктан~иях n.Р.и бл.изких 
условиях и.нспермаl.llwи: Т с- тайга се­

верная: Т ер- тайга средняя: Т 10 -
тайга южная: Плс- .предлесостепь: 
Л с ю- ,,есостепь южная: Ст 10- степь 

ЮЖI<а•я: 1 -вырубки: 2- r.a,JЖ. 

а максимальный возраст 
его · выживания - с 55-
60 лет в северной тайге 
до 3-5 лет в степи. 

Возобновление цено-
популяций на открытых 
местообитаниях. Отмечен­
ная в главе Vll относи­
тельная стабильность 
плотности самосева на 

гарях (при близких ус­
Jювиях инспермации) в 
пределах большей части 
лесной зоны (8-1 О ты с. 
экз.jга в 1 ряду и 13-
20 тыс. во 11-IV рядах 
топоаналогов) свидетель­
ствует о способности по­
пуляций сосны к авторе­
гуляции своей структу­
ры в широком диапазо­

не ландшафтно-географи­
ческих и биогеоценотиче­
ских условий. Однако в 
северной тайге, где во­
зобновление лимитирует­
ся урожаями семян и 

слабым выгоранием под­
стилки, и в южной лесо­
степи, где ему препятст­

вуют избыток инсоляции 
и хроническая сухость 

субстрата, возобновляе­
мость сосны в 2-3 раза 
ниже (4-10 тыс.), а на 
границах ареала она па­

дает еще на порядок ве­

личин (до 0,6 тыс.). При 
этом топаэкологический 
оптимум возобновления 
ценапопуляций на севере 

ареала смещается со средних на повышенные энтопии, а на 

юге, напротив, в понижения рельефа («правило предваре­
ния» В. В. Алехина). Выживаемость самосева незначительно 
колеблется (7-9%) в пределах лесной зоны во 11 и 111 рядах 
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топааналогов (рис. 7), но уменьшается в 2-3 раза к югу 
этой зоны в 1 и IV рядах. При переходе же от предлесостепи к 
южной лесостепи она резко падает (в 10-20 раз) во всех рядах 
топоаналогов. 

Зональные различия в возобновлении ценапопуляций сосны 
на сплошных вырубках выражены слабо, так как его успех, 
передко определяемый количеством сохранившегася подроста. 
зависит не только от природных условий региона, сколько от 

давности последнего пожара, технологии и сезона рубки и дру­

гих антропогенных факторов. Последующее же возобновление 
сосны на слабор·азложившейся грубогумусной подстилке оди­
наково плохо протекает во всех подзонах и типах лес·а (рис. 6). 
В целом, отмечается несколько более успешное- за счет со­
хранения обильного подроста (до 30-50 тыс. экз./га)- возоб­
новление в «перестойных» сосняках таежной зоны (1 и 111 ря­
ды тошоаналогов) Заметный след в возрастных спектрах юве­
нильных поколений ценапопуляций на открытых местообита­
ниях в таежной зоне оставляют годы повышенной семенной 
продукции, в предлесостепи-годы совпадения нормальных 

или повышенных урожаев семян и осадков, а! южной лесосте­
пи- годы с осадками выше нормы. В видовом составе молод­
ияков с ~евера на юг ареала увеличивается доминирование 
сосны. 

Г л а в а Х. ЛЕСНЬIЕ ПОЖАРЬ! КАК ФАКТОР 

ПРЕОБРАЗОВАНИЯ СТРУКТУРЬI, ВОЗОБНОВЛЕНИЯ 

И ЭВОЛЮЦИИ БИОГЕОЦЕНОЗОВ 

На основе многолетних стациоца рнЬ!Iх исследований в сос­
новых лесах Зау.ралья и эмпирического об&iцения современных 
представлений о эколог,ической роли лесных пожаров в светло­
хвойных лесах умеренного пояса Евразии и всего северного по­
лушария их следует считать одним из важнейших факторов 
преобразuвания и динамики условий среды, структуры, вовоб­
новления и эволюции популяций и биогеоценозов (Санников, 
1973, 1981' 1983, 1984, 1985). 

Пожары- естественный экологический фактор трансфор­
мации биогеоценоэов. Лесные, 1а также степные, тундровые и 
болотные пожары от молний и извержений вулканов являются 
не случайным эпизодическим феноменом, а атрибутом земной 
среды, глобальной формой связи атмосферы с биосферой, не­
преходящим естественным экзогенным эволюционно-экологи­

ческим фактором. В зависимости от региона и типа леоа пожа­
ры закономерно повторяются с той или иной цикличностыю (в 
сосняка'Х Евразии- с интервалом от 20 до 135 лет) и интен­
сивностью, вызывая единовременную более или менее глубокую 
деструкцию или косвенные изменения и последующие демута­

ционные сукцессии всех взаимосвязанных компонентов биогео-

29 



ценоза, существенно ИЗ!\4еняя их соотношение и обмен веществ 
и Эf!ергии между ними. Обобщенная схема влияния пожаров 
на основные компоненты биогеоценоза светлохвойного леса 
таежной зоны Евразии приведена в диссертации. 

Пирогенная стимуляция «волн» возобновления ценопопуля· 
ций. В светлохвойных лесах на свежих умеренно гумусирован­
JJЫх почвах интенсивные пожары, чаще всего повторяющиеся с 

интервалом около 40-60 лет, существенно улучшают все глав­
нейшие факторы среды для появления, выживания и роста 
подроста сосны и лиственниц. (Larioc siЫrica, L. Gme\.ini) - поч­
венные, микроклиматические, фита-, зоо- и микробоценотиче­
rкие. Менее бл·агоприятная для возобновления ценапопуляций 
этих видов послепожарная среда складывается в биоrеоценозах 

Рис. 8. Схема цикдичесжой пирагенной индукции волн возсбновлеН'ИЯ ценопо­
нуляций сосны (а) и чередования смен сосны и ели в составе подроста (б) 

при средней продолж,ительнос11И межпожарного цикла 40 лет: 
1 - дрt'востоА сосны: 2- подрост сосны; 3- подрост ели ( Plcea obov ata); 4 - повтор­

ные пожарr)l, 

на крайне сухих олиготрофных и избыточно влажных экото­
пах. Повторные пожары индуцируют циклические волны диliа­
мики численности подроста и ценапопуляций светлохвойных 
видов в це"1ом (рис. 8) (высота которых закономерно нарастает 
в ходе возрастного развития биогеоценозов), прерывая их воз­
растные смены темнохвойными видами и формируя мозаично­
ступенчатую возрастно-высотную структуру древостоев с раз­

рывом поколений не менее 30-60 лет во времени и обычно не 
более 150-300 м в пространстве Благодаря этому даже после 
верховых пожаров на стихийных гарях почти всегда сохраня­
ются источники инспермации и обеспечивается <<Импульсная 
пирагенная стабильность» популяций под которой мы понима­
ем их непрерывную способность возf.>бновляться и выживать в 
циклически пирагенной среде. 
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Типы гарей как дигрессивно-демутационные ряды развития 
биогеоценозов. Как показано в главах V и VII, мозаичность 
выгорания субстрат·а и древостоя, обусловленная mарцелляр­
ностью структуры допожарного · биогеоценоза, образ,.-ует свое­
образную «матрицу» для возобновления ценапопуляций сосны 
и формирования горизонтальной структуры пирагенного фито­
ценоза. В зависимости от типа и интенсивности пож·ара, степе­
ни огневой деструкции древостоя (~елехов, 1948) и других 
компонен·rов биогеоценоза, размещения, rонкуренции и семено­
шения сохранившихся деревьев, выгорания подстилки и расте­

ний нижних ярусов в пределах одного коренного типа леса фор­
мируются, по крайней мере в mервом поколении, качественно 
различные по направлению смен доминант главного древесного 

яруса дигрессивно-демутационные ряды возобновления и раз­
вития биогеоценозов, или типы гарей. С позиций динамической 
типологии в каждом тиiПе лес-а светлохвойной формации целе­
сообразно выделить 3 типа га рей: 1) гари под пологом .ТJеса с 
направдением восстановительно-возрастных смен от светло­

хвойных видов к темнохвойным (в таежной зоне) или без сме­
ны; 2) открытые гари с источниками инспермации светлохвой­
ных видов (восстановление с доминированием последних); 
3) открытые гари без обсеменителей светлохвойных (смена 
последних на мелколиственные виды). 

О эво.люционных последствиях пожаров. ~ожно предпо.1а­
гать, что, вызывая вспышки численности, 1пространственную 

изоляцию, интенсивный отбор, а возможно, и мутации и, таким 
образом, единовременно и резко активизируя все элементар­

ные эволюционные факторы (в смысле Н. В. Тимофеева-Ресов­
ского и· др., 1977), циклически повторяющиеся пожары могут 
приводить к качественным необратимым изменениям генофон­
да попу.пяций сосны и сопутствующих видов растений, живот­
ных и микроорганизмов, населяющих светлохвойные леса. 
Напротив, в межпожарные циклы генофонд популяций, по-ви­
димому, находится в состоянии относительного гомеостаза. 

В светлохвойных лесах Евразии в ходе их филоценогенеза, в 
позднем кайнозое протекавшего в условиях континентального 
клим·ата и частых пожаров, неоднократных на протяжении 

жизни одного поколения сообществ, сложился специфичный 
состав ·видов и экобиоморф. В них широко представлены раз­
личные по «жизненной стратегии» пирофиты, под которыми мы 
понимаем относительно пожараустойчивые виды растений, хо­
рошо адаптированные к пирагенной среде, популяции которых 
способны после пажара не только успешно выживать и возоб­
новляться, но и повышать свою ценQтическую роль (Санников, 
1966, 1973, 1981, 1983). В древесном ярусе этих лесов домини­
руют такие ярко выраженные пирофиты, как сосна обыкновен­
ная и различные виды лиственниц, а в травяно-кустарничка­

вам- гео- и гемикр.Иiптофиты, способные сразу после пожара 
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восстанавливаться из диасnор, сохранивши.хся в nочве ишt 

подстилке. Зон·ально-ценогеографический •анализ аnектров эко­
биоморф травяно-кустарничкового яруса сосняков Зауралья 
nоказал, что nри nереходе от северной тайги к стеnи доля по­
жароустойчивых видов возрастает с 55-60 до 80-90%, а неvс­
тойчивые к огню ВИДЫ элиминируются. Возможно, это связано 
с частотой пожаров от молний, которая в указанном nрофиле 
увеличивается в 20 раз. 

Разностороннее изучение и эволюционная интерnретация 
многообразных эколого-генетических nоследствий nожаров в ле­
сах и других биомах земного шара на разных биохорологиче~ 
ских уровнях- одно из nерсnективных направлений современ­

ной эволюционной экологии, которое можно назвать 4'Эволюiiи­
нной пироэкологией» (Санников, 1984). 

Г л а в а Xl. ГИПОТЕЗА «ПЕТРОПСАММОФИТНОСТИ-ПИРОФИТНОСТИ» 
ЕСТЕСТВЕННОГО ВОЗОБНОВЛЕНИЯ ПОПУЛЯЦИИ 

СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОИ 

Обобщая итоги исследований по экологии и географии сос­
ны обыкновенной, а т~кже современные !Представления попу.'Iя­
ционной биологии, биогеоценологии, палеогеографии и эволю­
ционного учения можно предложить гипотезу «петропсаммо­

фитности- пирофитности» естественого возобновления поnуля­
ций ЭТОГО ВИД·а. 

На основе концепции о цикличности гелио- и геофизических 
процессов, постулатов о цикличности климата и лесных пожа­

ров, процессов эрозии и денудации земной поверхности («з:акон 
Дэвиса») и о ксероморфизме хвои у сосен подрода Pinus, при­
ходим к формулировке гипотезы. В позднем кайнозое (конец 
миоцена- плиоцен) в ходе эволюции, :протекавшей на фоне 
vвеличения континентальности, 1похолодания и колебаний кли­
мата Северной Евразии, частоты и интенсивности пожаров, по­
пуляции ,~осны обыкновенной, ранее произраставшие на откры­
тых эродированных аренах (минеральном субстрате), преиму­
щественно в горных редколесьях, почти не подвергавшихся по­

жарам, расселились в предгорья и на равнины, где, пропэрас­

тая в сомкнутых древостоях, подверженных частым пожарам, 

адаптировались к условиям среды гарей (обожженному орга­
ническому субстрату). При этом, унаследованные от предшест­
вующих этапов эволюции ксероморфизм и связанные с ним 
лейноморфизм и гелиофильность сыграли nредадаптивную 
роль. В итоге сосн-а получила свойства пионерно-эксплерентно­
го вида с двойственной природой: с одной стороны, петропсам­
мофита, способного к возобновлению .и выживанию на щеб­
нисто-гравийных и nесч·аных субстратах, а с другой, явно вы­
раженного пирофита, хорошо адаптированного к циклически 
пирагенной среде. 
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Если гипотеза «петропсаммофитности- пирофитности» сос­
ны справедлина, то можно ожидать, что: 

а) взрослые деревья сосны обладают устойчtшостью к 
повторным воздействиям огня и механическим травмqм; 

б) после нарушения структуры популяции уровень инспер· 
мации ее местообитания будет сохраняться (или даже воз­
растать); 

в) самосеву сосны присущи пионерные свойства; 
г) сочетания и динамика режимов среды на гаревых и эро­

дированных местообитаниях близки к предпочитаемым для 
всходов сосны; 

д) после К:аждой деструкции фитоценоза и субстрата должна 
происходить вспышка возобновления ценапопуляции сосны; 

е) у особей и популяций сосны возможен «диморфизм» 
признаков, позволяющий выжива1:ь как в эрозионной, так· и в 
пирагенной среде; 

ж) у многих ке1Нстантных видов биоценозов сосновых лесов 
также вероятны адаптации к эрозионно-пожарной среде; 

з) популяции и биоценозы сосняков должны обладать «им­
шульс::ной стабильностью». 

Перечисленные выше следствия эволюционно-экологической 
гипотезы петропсаммофитности- пирофитностн популяций 
СОСНЫ ПОДТВерЖ.J.DЮТСЯ бо"1ЬШИ11СТВОМ фаКТОВ. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Возобновление ценапопуляций главных лесаобразующих ви­
дов-эдификаторов- ключевой «программирующий» процесс, 
отражающий их способность к восстановлению и 'авторегудя­
ции структуры, степень адаптации и стабильности в данном 
биотопе, тенденции динамики численности, продуктивности и 
ценотической роли, а передко определяющий и всю последую~ 
щую динамику лесного биогеоценоза Экология естественного 
возобновления древесных растений-:- один из кардинальных, 
основоuюлагающих, но сдабо разрабатываемых разделов их 
популяционной экологии. Цель этого раздела- выявление, 
анализ и интерпретация на эволюционно-экологической основе 
закономерностей возникновения, выживания и начальных фаз 
формирования ювенильных поколений .популяций в тесной свя· 
зи с динамикой структуры и функций взрослых лаколений и 
главнейших факторов биогеоценотической и географической 
среды. 

Целью настоящей работы являлось систематизированное и 
разностороннее изучение с позиций популяционной экологии, 
би01·еоценологии и биогеографии основных экологических и зо­
нально-географических закономерностей естественного возоб­
новления ценапопуляций сосны обыкновенной- одного из глав­
нейших лесаобразующих видов Евразии~ на примере уникаль-
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ной меридиональной цепи массивов равнинных сосняков За­
уралья и Северного Тургая и попытка их теоретического обоб­
щения на базе эволюционного учения. Выполнение поставлен­
ной цели обеспечивалось на основе разработанных автором си­
стемы взаимосвязанных принцилов и методов ценопопуляцион­

Jюго, микроэкосистемного и ценогеографического анализа, диф­
ференцированной классификации биотопов и схемы ординации 
климаточески замещающих типов леса. При этом, развивая хо­
рологический аспект динамической лесной типологии, мы пони­
мали тип леса как тип экосистем, сходных по условиям место­

обитаний, структуре и общим тенденциям динамики, которые: 
nод влиянием экзогенных нарушений могут апериодически рас­
щепляться на серии качественно различных по доминантам 

главного яруса фитоценозов дигрессивно-демутационных рядов 
восстановления и развития биогеоценозов. 

Сущность установленных нами основных эмпирических за­
кономерностей и теоретических положений с'Еiодится к следую­
щему. 

Естественное возобновление ценаnопуляций сосны- им­
пульсный, стимулируемый экзогенными катастрофами волновой 
во времени и мозаичный в пространстве процесс, стохастически 
детерминированный структурой и функциями древостоя, суб­
стратом и конкуренцией фитоценоза. Главными «nусковымИ>.' 
факторами возобновления сосны в равнинных лесах являются 
пожары и рубки, сопровождающиеся радю<альным нарушением 
структуры биогеоценоза и улучшением субстрата. 

Успех возобновления ценапопуляций сосны зависит от их 
структуры (возрастной, пространственной) и функций (репро­
дукция, рост, корневая конкуренция), а также от степени соот­
ветствия сочетания и динамики факторов среды того ищ1 иного 
биотопа требованиям и темпу развития ювенильных особей. 
В онтогенезе сосны обыкновенной можно выделить 7 стадий. 
Решающее значение для возобновления имеют первые постэмб­
риональные стадии- «герменальная» и «ювенильная»- до за­

вершения этапа «укоренения сеянца 3-5-летнего возраста». 
Начальная плотность самосева сосны зависит, главным обра­
зом, от толщины подстилки и влажности субстрата («факторы, 
не зависимые от плотности популяции»), на открытых местооби­
таниях, кроме того,- от инспермации, а его дальнейшие выжи­
вание, рост и динамика численности- от конкуренции древо­

стоя и нижних ярусов фитоценоза («факторы, зависимые от 
ПЛОТНОСТИ»). 

По сочетанию и динамике ведущих факторов- субстрата, 
почвенных, экоклиматических, фито-, зоо- и микробиоценотиче­
ских- предпочитаемая среда для всходов сосны, соответствую­

щая их требованиям и темпу онтогенеза, складывается на от­
крытых гарях, а в первые 2 года- и на гарях под пологом ле­
са, тогда как динамика антропогенно нарушенной среды сплош-
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ных вырубок идет вразрез с требованиями самосева. При бдиэ­
ких условиSJ:х инспермации почти во всех подзонах и типах леса 

еозобновление ценапопуляций сосны в антропогенных местооби" 
таниях по всем параметрам-динамике поселения, выживания, 

численности, возрастной и вертикальной структуре, ценотиче­
ской роли ювенильных поколений- качественно отличается от 
такового в естественных пирагенных биотопах. Плотность само­
сева сосны на гарях на порядок величин выше, чем на «::?имних» 

вырубках с ненарушенной грубогумусной подстилкой, и суще­
ственно выше, чем на «летних» вырубках с частичной «минера­
лизацией» поверхно:ти почвы. 

Экспериментально установленные нами достоверные rа~ли­
чия в режимах среды и динамике численности сеянцев сослы в 

преобладающих типах микробнотапав в пределах одного биогео­
ценоза могут превосходить соответствующую разницу между 

типами леса и даже подзонами. Тесная связь возобновляемости 
сосны с состоянием субстрата и инспермацией позволяет моде­
лировать этот важнейший ценапопуляционный параметр по ти­
пам леса. и биотопов. 

Для динамики численности ювенильных поколений ценапо­
nуляций сосны после их локальной деструкции характерны 
быстрый (логистический) рост в первые 3-7 лет, относительная 
стабилюация в начале смыкания фитоценоза и последующее 
снижение по мере увеличения его конкуренции. /Кизнеспособ­
ные поколения сосны обыкновенной- типичного пионерно-экс­
плерентного вида- формируются толыю на открыт&IХ место­
обитаниях (вне сферы корневой конкуренции древостоя). Под­
рост же ее, апериодически возникающий под пологом леса, не­
долговечен, по-видимому, представляя лишь «страховой фонд» 
стабильности популяций. 

Равнинным сосновым лесам Зауралья и Северного Тургая 
присущи отчетливые зональные ценагеографические закономер­
ности возобновления популяций сосны, проявляющиеся в семе­
ношении древостоев, биоэкологии семян, всходов и многих пара­
метрах структуры и динамики ювенильных поколений под поло­
гом леса и на открытых гарях, но слабо выраженные на сплош­
ных вырубках. 

В светлохвойных лесах умеренного пояса Евразии одним из 
важнейших естественных экологических факторов преобразова­
ния структуры и функций, динамики и эволюции популяций и 
биогеоценозов являются пожары. Цикличность пожаров и вос­
производимая ими мозаи...-чно-ступенчатая возрастно-высотная 

структура древостоев сосны обусловливают цикличность волн 
возобновления, динамики численности популяций и их «импульс­
ную пирагенную стабильность». 

Выявленные в настоящей работе и ранее известные экологи­
ческие и географические закономерности естественного_ возоб­
Еовления ценапопуляций сосны обыкновенной достаточно хоро-
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шо объясняются и согласуются на базе предложенной нами ги­
потезы «петропсаммофитности- пирофитностю> этого вида, ло­
гические следствия которой подтверждаются большинством 
фактов. 

Результаты проведеиных исследований представляют науч­
ную основу для широкомасштабного управления естественными 
лесавосстановительными процессами в равнинных сосновых ле­

сах Зауралья и Западной Сибири на единой географо-экологи­
ческой базе и, прежде всего, для разработки дифференцирован­
ной зонально-типологической системы лесоводетвенных мер се­
действия возобновлению сосны. Принципиальная схема этих 
мер приведсна в приложении диссертации. 
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