
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2021, № 2, с. 200–210

200

РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ
Pinus sylvestris L. В СЕВЕРОТАЕЖНЫХ ЛИШАЙНИКОВЫХ
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Исследованы виталитетная структура древостоев и годичный прирост стволов особей сосны обык-
новенной разных категорий состояния в северотаежных средневозрастных лишайниковых сосно-
вых лесах и редколесьях (Кольский п-ов). Установлено, что в древостоях сосновых лесов и редколе-
сий по числу преобладают (60–75%) ослабленные и сильно ослабленные особи, доля здоровых не
превышает 20%, но по запасу составляет не менее 30%. Отмечено, что через 30–85 лет после пожара
радиальный прирост деревьев сосны в изученных сообществах снижается в 1.5–3.5 раза, а площа-
дь годичного кольца увеличивается в 1.5–5 раз. Обнаружено, что дифференциация деревьев раз-
ных категорий состояния по приросту достоверно проявляется начиная с 50 лет после пожара.
Зафиксировано, что соотношение значений площади годичного кольца здоровых, ослабленных,
сильно ослабленных и усыхающих особей в сосновых лесах и редколесьях составляет соответствен-
но 8 : 5 : 2.5 : 1 и 11 : 5.5 : 3.5 : 1. Показано, что различия ресурсных потенциалов сосновых редколесий
и лесов (1 : 1.6) проявляются на уровне сообществ, но не проявляются на уровне отдельных особей.

DOI: 10.31857/S0002332921020053

Годичный прирост деревьев формируется под
влиянием большого числа внутренних и внешних
по отношению к особи факторов. В качестве ос-
новных внутренних факторов выступают видовая
специфика, генетические различия, возраст, он-
тогенетическое состояние (Крамер, Козловский,
1983; Methods …, 1990; Ваганов, Шашкин, 2000;
Vaganov et al., 2006). Среди внешних факторов вы-
деляются внутриценотические, связанные с внут-
ри- и межвидовой конкуренцией особей в лесных
сообществах; экотопические, обусловленные ха-
рактеристиками почвообразующих пород, почв и
климата; природные катастрофические (массовые
ветровалы, пожары, инвазии вредителей) и антро-
погенные (рубки, пожары, мелиорации, промыш-
ленное загрязнение) нарушения (Methods …, 1990;
Schweingruber, 1996).

Ряд аспектов влияния внешних факторов на
прирост древесных растений привлекает особое
внимание исследователей. Это прежде всего касает-
ся климатических изменений (Битвинскас, 1974;
Fritts, 1976; Бузыкин и др., 1986; Шиятов, 1986; Ва-

ганов и др., 1996; Briffa et al., 1996; Monserud, Ster-
ba, 1996; Шашкин, Ваганов, 2000; Моисеев, 2002;
Алексеев, Сорока, 2003; Кузьмин и др., 2011; Ни-
колаева и др., 2015; Vacek et al., 2017) и различных
видов антропогенного воздействия (Björkdahl,
Eriksson, 1989; Ярмишко, 1997; Pärn, 2003; Ярмиш-
ко, Ярмишко, 2004; Wilczyński, 2006; Danek, 2007;
Черненькова и др., 2012; Juknys et al., 2014; Ма-
хныкина и др., 2017; Ярмишко и др., 2017; Vacek
et al., 2017).

В меньшей степени изучена проблема связи
показателей роста с внутриценотическими фак-
торами, конкурентными отношениями особей в
составе древостоев и ценопопуляций древесных
видов (Буяк, Карпов, 1983; Бузыкин и др., 1986;
Nilsson, Gemmel, 1993; Monserud, Sterba, 1996;
Bigler, Bugmann, 2003; Горшков, Катютин, 2009;
Das, 2012), проявляющимися, в частности, в есте-
ственной дифференциации деревьев по степени
развития и уровню жизненного состояния (Алек-
сеев, 1989; Solberg, 1999; Бебия, 2000; Торлопова,
Ильчуков, 2003; Dobbertin, 2005; Демидко, 2006;

УДК 581.524.342

ЭКОЛОГИЯ



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ 201

Демидко и др., 2010; Ставрова и др., 2010; Горш-
ков и др., 2013).

Цель исследования – оценка возрастной дина-
мики радиального прироста (по ширине и площа-
ди годичных слоев) деревьев сосны обыкновен-
ной разных категорий жизненного состояния в
средневозрастных северотаежных сосновых лесах
и редколесьях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование выполнено на территории Коль-
ского п-ова в районе среднего течения р. Лива
(67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) в лишайни-
ковых сосновых лесах с суммой площадей сечений
14–16 м2/га и лишайниковых сосновых редколесьях
с суммой площадей сечений 7–9 м2/га и средней
плотностью соответственно 1200 и 650 шт./га
(табл. 1), сформировавшихся после катастрофи-
ческих пожаров 20-х годов прошлого века. На
территории исследований не проводились лесо-
хозяйственные мероприятия.

Лишайниковые сосновые леса и редколесья
распространены на вершинах и склонах холмов и
речных террасах, сложенных песчаными, ледни-
ковыми и водно-ледниковыми отложениями. На
этих высоководопроницаемых и бедных элемента-
ми минерального питания почвообразующих по-
родах под сосновыми лесами и редколесьями фор-
мируются почвы, относящиеся к отделу Al–Fe-гу-
мусовых почв: подзолы иллювиально-железистые
ненасыщенные, мелкоподзолистые, иллювиаль-
но-малогумусовые, песчаные, среднескелетные
(Шишов и др., 2004). Они отличаются коротким
почвенным профилем (до 60 см) и накоплением

оксалаторастворимых соединений Al и Fe в иллю-
виальном горизонте при низком содержании в
нем (не более 1.5%) фульватного гумуса (Нико-
нов, 1987; Переверзев, 2004).

В исследованных сообществах основу древес-
ного яруса (70–100% по запасу) составляют особи
Pinus sylvestris L. послепожарного происхождения.
Допожарный компонент, возраст которого пре-
вышает давность последнего пожара, представ-
лен единичными экземплярами только в трех со-
обществах (табл. 1). В травяно-кустарничковом
ярусе преобладают Vaccinium vitis-idea L., Vaccinium
myrtillus L., Empetrum hermaphroditum Hagerup. В
мохово-лишайниковом покрове преобладают ли-
шайники рода Cladonia (C. stellaris (Opiz.) Brodo,
C. rangiferina (L.) Nyl., C. mitis (Sandst.) Hustich).
Среди мхов встречаются в основном Pleurozium
schreberi (Brid) Mitt. и Dicranum polysetum Sw.

Исследования выполнены на 6 постоянных
пробных площадях (ППП) размером 0.10–0.15 га
(3 ППП в лишайниковых лесах и 3 ППП в лишай-
никовых редколесьях). На каждой пробной пло-
щади у 30–100 деревьев сосны обыкновенной в
возрасте 70–80 лет (первое послепожарное поко-
ление, формирующее основу древостоя) буравом
Пресслера отбирали керны на высоте 1.3 м. Измере-
ние радиального прироста проводилось по обще-
принятым методикам (Шиятов, 1986; Methods …,
1990) с использованием микроскопа МБС-10 и по-
луавтоматической установки LINTAB-6 с точно-
стью 0.01 мм.

Категории жизненного состояния 70–80-лет-
них деревьев сосны обыкновенной определялись с
учетом имеющихся рекомендаций (Алексеев В.А.,
1989; Алексеев А.С., 1990; Ярмишко, 1997; Мето-

Таблица 1. Характеристики древостоев Pinus sylvestris в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях

Примечание. ПП – пробная площадь; D1.3 – диаметр на высоте 1.3 м; S – сумма площадей сечений. * – деревья допожарного
происхождения.

№
ПП

Размер
ПП, га

Древесный ярус

возраст,
лет

D1.3, см высота, м число деревьев, 
экз./га S, м2/га

Сосняк лишайниковый
97 0.10 70 10.8 9.8 1670 15.29
82 0.15 313* 35.6 17.7 40 3.98

76 13.5 12.6 667 9.54
81 0.10 315* 48.1 14.0 10 1.82

76 13.0 10.1 1080 14.33
Сосновое лишайниковое редколесье

56 0.10 68 10.1 8.0 970 7.77
92 0.15 188* 34.2 12.0 13 1.19

85 11.8 9.2 453 4.95
96 0.15 73 20.0 9.3 293 9.20
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ды …, 2002; Ярмишко и др., 2003; Санитарные …,
2006) на основе сравнения плотности кроны с
плотностью кроны эталонной особи, принимае-
мой за единицу. Эталонная особь представляет
собой растение с минимальным угнетением, ко-
торое максимально реализует потенциальные
возможности роста и развития вида в данных усло-
виях местопроизрастания. Плотность ее кроны
максимальна для данного вида. Выделяли 5 кате-
горий состояния: I – неугнетенные (здоровые)
особи – относительная плотность кроны (CD) >
> 0.75–1.0, II – умеренно угнетенные (умеренно
ослабленные) особи – CD > 0.5–0.75, III – сильно
угнетенные (сильно ослабленные) особи – CD >
> 0.25–0.5, IV – усыхающие особи – CD > 0–0.25,
V – сухие особи.

Оценка участия деревьев разного состояния в
формировании древесного яруса проводилась как
по числу особей, так и по запасу древесины. Доля
участия каждого дерева в формировании общего
запаса рассчитывалась на основе условной вели-
чины – произведения площади ствола на высоте
1.3 м на высоту дерева.

Для расчета площади годичного кольца дере-
вьев могут быть использованы разные методиче-
ские подходы (Волков, Тартаковский, 2011). В
данной работе на основании измеренных вели-
чин рассчитывали средние показатели линейного
радиального прироста и площади годичного
кольца древесины у живых деревьев P. sylvestris,
согласно разработанному нами методу (Лянгузов
и др., 2017). Была проанализирована динамика
радиального роста особей в интервале давности
пожара 30–85 лет. Исходные данные были сгруп-
пированы по типам леса (сосновое редколесье и
сосняк лишайниковый) и категориям жизненно-
го состояния особей.

Для каждого дерева вычисляли приближенные
значения площади годичных колец, предполагая,
что годичное кольцо представляет собой разность
кругов с соседними радиусами. Годичный ради-
альный прирост (P) каждого дерева был представ-
лен числовым рядом P1, …, Pn (мм) за период от
условно первого года (первый радиус R1) до по-
следнего. Радиусы колец (R) вычисляли последо-
вательным суммированием R1 = P1, R2 = R1 + P2,
R3 = R2 + P3, …, Rn = Rn – 1 + Pn (или обратной про-
цедурой вычитания из полного радиуса ствола
Rn – 1 = Rn – Pn …). Затем последовательно вычис-

ляли площади кругов по формуле Si = . Для
расчета площади годичного прироста (dSi) древе-
сины из площади большего вычитали площадь
меньшего круга (dSi = Si – Si – 1).

Для обработки и представления результатов
использовали написанный нами скрипт на сво-
бодном языке программирования R (The Compre-
hensive…). Скрипт решал задачи предварительной

2
iRπ

сортировки данных, вычисления площади годич-
ных колец, группировки значений по статусу де-
ревьев и временным интервалам, оценивания па-
раметров распределения показателей с помощью
бутстрэп-метода, построения графиков.

Для выявления основных закономерностей
изменения (или стабильности) исследуемых пока-
зателей значения массивов данных разделяли по
временным интервалам (1945–1966–1982–1996–
2015 гг.) на четыре группы. Для анализа результатов
с помощью метода бутстрэпа оценивали медиан-
ное (непараметрическое среднее) значение показа-
теля (толщина и площадь годичного кольца) в каж-
дой группе и процентили (2.5, 17, 83, 97.5) выборки.
Найденные значения представляли графически в
виде “ящик-с-усами”. Значимость различий пока-
зателей в разных группах оценивали с использо-
ванием медианного теста.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Распределения деревьев сосны обыкновенной

по категориям жизненного состояния в двух разных
условиях местопроизрастания достоверно различа-
ются (медианный тест: MMT = 8.59, p < 0.01). В ли-
шайниковых лесах в составе древесного яруса по
числу преобладают сильно ослабленные (40%)
особи и приблизительно одинаково (~20%) пред-
ставлены здоровые, ослабленные и усыхающие
(рис. 1а). Древесный запас в равной мере (~30%)
распределен между здоровыми, ослабленными и
сильно ослабленными. В лишайниковых редко-
лесьях (рис. 1б) по числу преобладают ослаблен-
ные и сильно ослабленные особи (в сумме ~75%).
Основной вклад в формирование запаса древостоя
вносят ослабленные особи (40%), доли здоровых и
сильно ослабленных составляют соответственно 30
и 25%. Особи крайних категорий состояния (здоро-
вые и усыхающие) отличаются противоположным
соотношением доли участия по числу и запасу. Это
свидетельствует о том, что в древостоях средневоз-
растных северотаежных сосновых лесов продолжа-
ется интенсивный процесс дифференциации и от-
пада наиболее ослабленных особей. Аналогичные
закономерности виталитетной структуры были
выявлены и в 140-летних древостоях сосны кед-
ровой в условиях южной тайги на территории За-
падной Сибири (Демидко и др., 2010).

В лишайниковых лесах у 70–80-летних дере-
вьев независимо от уровня жизненного состоя-
ния 55 лет назад (через 30 лет после пожара) ради-
альный прирост не имел достоверных различий и
составлял в среднем 1.5 мм/год. Через 30–85 лет
после пожара у всех категорий особей происходи-
ло последовательное снижение радиального при-
роста, на фоне которого наблюдалось расслоение
по скорости роста (рис. 2а). За указанный период
радиальный прирост здоровых деревьев снизился
в 1.8, сильно ослабленных и ослабленных – в 2.3–
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2.5, усыхающих – в 3.5 раза. Достоверные разли-
чия радиального прироста у особей, имеющих
разный уровень жизненного состояния, начали
проявляться через 50 лет после пожара. К концу
анализируемого периода (через 85 лет после по-
жара) деревья всех категорий состояния имели
достоверные (но не более чем двукратные) разли-
чия по значениям радиального прироста (рис. 2а).

В южно-таежных кедровых лесах устойчивое
соответствие между радиальным приростом и
жизненным состоянием деревьев сосны кедровой
сибирской было отмечено после 70 лет. За по-
следние 30 лет в 140-летних древостоях скорость
роста здоровых деревьев была выше, чем ослаб-
ленных и сильно ослабленных соответственно в
1.5 и 3 раза (Демидко и др., 2010).

Вариабельность радиального прироста дере-
вьев сосны обыкновенной в лишайниковых ле-
сах, оцененная с помощью коэффициента осцил-
ляции (KD), в рассматриваемый период сукцессии
у здоровых и ослабленных деревьев не изменя-
лась, варьируя от 1.9 до 2.5, а у особей двух низ-
ших категорий виталитета она увеличилась от

2.5–3 до 3.7–5. При этом абсолютный диапазон
значений радиального прироста у всех категорий
особей уменьшился от 3.6–4 до 1.7–2.1 мм (табл. 2).

Площадь годичного кольца 70–80-летних де-
ревьев сосны обыкновенной в лишайниковых
сосновых лесах через 30–85 лет после пожара
имела принципиально иной характер динамики.
При давности пожара 30 лет значения этого показа-
теля у всех категорий особей достоверно не разли-
чались и составляли в среднем около ~1 см2/год.
Через 30–65 лет лет после пожара у здоровых,
ослабленных и сильно ослабленных деревьев
площадь годичного кольца увеличилась соответ-
ственно в 4, 1.7 и 1.4 раза, а у усыхающих уменьши-
лась в 2 раза, и в дальнейшем достоверно не изменя-
лась (рис. 3а). Начиная с 50 лет после пожара, пло-
щадь годичного кольца у деревьев разных категорий
состояния имела достоверные различия и к концу
анализируемого периода, через 85 лет после пожа-
ра, соотношение площади годичного кольца здоро-
вых, ослабленных, сильно ослабленных и усыхаю-
щих особей составило 8 : 5 : 2.5 : 1.

Рис. 1. Виталитетные спектры древостоев сосны обыкновенной в лишайниковых сосновых лесах (а) и редколесьях (б)
Кольского п-ва с давностью пожара 85 лет. n и v – встречаемость различных категорий жизненного состояния, % об-
щего числа особей и % запаса древесины соответственно. I–V – здоровые, ослабленные, сильно ослабленные, усыха-
ющие и сухие соответственно.
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Рис. 2. Динамика радиального прироста деревьев сосны обыкновенной разных категорий состояния в процессе после-
пожарного восстановления лишайниковых сосновых лесов (а) и редколесий (б). I–IV – категории состояния: здоро-
вые, ослабленные, сильно ослабленные, усыхающие соответственно; для рис. 2 и 3.
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Диапазон значений площади годичного коль-
ца у здоровых, ослабленных и сильно ослаблен-
ных особей сосны обыкновенной в течение от 30 до
85 лет после пожара направленно не изменялся, ва-
рьируя в основном от ~10 до 14 см2/год (табл. 3).
За этот же период значние коэффициента осцил-
ляции площади годичного кольца уменьшилось у
здоровых деревьев в 6, у ослабленных и сильно
ослабленных – в 2–2.5 раза. У усыхающих особей
коэффициент осцилляции площади годичного
кольца в течение 30–50 после пожара увеличился
в 3.5–4 раза и в дальнейшем не изменялся, оста-
ваясь на высоком уровне. При давности пожара
30 лет по значению коэффициента осцилляции
выделялись только усыхающие особи, у которых
оно было в среднем в 2 раза ниже, чем у здоровых,
ослабленных и сильно ослабленных (табл. 3). На
стадии средневозрастных древостоев (85 лет по-
сле пожара) различия этого показателя у разных

виталитетных групп стали более отчетливыми.
Наименьшая вариабельность площади годичного
кольца (KD = 3) наблюдалась у здоровых деревьев,
у ослабленных и сильно ослабленных она была
примерно в 2, а у усыхающих – в 9 раз выше.

В лишайниковых сосновых редколесьях был
проанализирован прирост деревьев сосны трех ка-
тегорий состояния (здоровых, ослабленных и
сильно ослабленных), поскольку доля усыхающих
особей оказалась очень низкой. В начале анализи-
руемого периода (через 30 лет после пожара) сред-
ний радиальный прирост деревьев разных катего-
рий в сосновых редколесьях, также как в сосняках
лишайниковых, практически не различался и со-
ставлял в среднем 1.4 мм/год. При увеличении
давности пожара от 30 до 50 лет у здоровых особей
значение прироста выросло до 1.8, у ослабленных
достоверно не изменилось (1.1 мм/год), у сильно

Таблица 2. Абсолютный диапазон (D) и коэффициент осцилляции (KD) линейного радиального прироста особей
сосны обыкновенной разных категорий состояния в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях с разной дав-
ностью пожара

Примечание. “–” – не определялись; для табл. 2–4.

Давность
пожара, лет

Категория состояния дерева

здоровые ослабленные сильно ослабленные усыхающие

D, мм KD D, мм KD D, мм KD D, мм KD

Лишайниковые сосновые леса
30 4.0 2.5 3.61 2.3 3.97 3.0 3.75 2.6
50 2.44 1.9 2.72 2.2 2.76 2.8 3.13 3.6
65 2.28 2.3 2.02 2.3 1.91 2.9 2.24 3.8
85 2.07 2.4 1.74 2.5 1.84 3.7 2.10 5.3

Лишайниковые сосновые редколесья
30 4.19 2.7 3.85 3.2 8.94 6.7 – –
50 4.68 2.6 3.96 3.5 3.00 3.8 – –
65 3.13 2.1 3.21 2.9 2.95 3.5 – –
85 2.89 2.6 2.60 3.0 2.32 3.2 – –

Рис. 3. Динамика площади годичного кольца стволов сосны обыкновенной разных категорий состояния в процессе
послепожарного восстановления лишайниковых лесов (а) и редколесий (б).
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ослабленных уменьшилось до 0.8 мм/год (рис. 2б). В
конце указанного периода различия значений ради-
ального прироста у особей разных категорий состо-
яния были максимальными. В интервале от 50 до
85 лет после пожара радиальный прирост у здоро-
вых и ослабленных особей снизился соответствен-
но до 1.1 и 0.9 мм, а у сильно ослабленных оставался
без изменения. В связи с этим к концу исследован-
ного периода разброс значений приростов особей
разных категорий состояния сократился: у крайних
категорий он не превышает 1.5 раза.

Абсолютный диапазон значений радиального
прироста у особей всех категорий состояния в ли-
шайниковых редколесьях за изученный времен-
ной интервал снизился (табл. 2). У здоровых и
ослабленных особей снижение было незначи-
тельным (примерно в 1.5 раза), а у сильно ослаб-
ленных – более существенным (в 4 раза). Коэффи-
циент осцилляции радиального прироста у здоро-
вых и ослабленных деревьев сосны через 30–85 лет
после пожара не изменялся, у сильно ослаблен-
ных уменьшился в 2 раза (табл. 2).

Площадь годичного кольца особей крайних
категорий состояния в лишайниковых сосновых
редколесьях в начале анализируемого периода
при давности пожара 30 лет различалась не более
чем в 1.5 раза: 0.88 и 0.55 см2/год у здоровых и
сильно ослабленных деревьев соответственно
(рис. 3б). Через 30–65 лет после пожара у здоро-
вых особей прирост по площади увеличивался в 5
раз и затем достоверно не изменялся. У ослаблен-
ных особей значимый рост отмечался начиная с
давности пожара 50 лет, и в целом за исследован-
ный период площадь годичного кольца возросла
примерно в 3 раза. У сильно ослабленных дере-
вьев в течение 30–50 лет наблюдалось снижение

площади прироста, а через 50–85 лет после пожа-
ра он увеличился в 5.5 разa. Наибольшая диффе-
ренциация особей разных категорий состояния
по площади годичного прироста отмечалась при
давности пожара 65 лет. В конце исследуемого пе-
риода соотношение площадей годичных колец
здоровых, ослабленных и сильно ослабленных
особей по отношению к соответствующей значе-
нию у усыхающих особей в лишайниковых лесах
составило соответственно 11 : 5.5 : 3.5.

Абсолютный диапазон значений площади го-
дичного кольца в сосновых лишайниковых ред-
колесьях у здоровых и ослабленных особей возрос
за исследованный период соответственно в 1.7 и
3.5 раза, а у сильно ослабленных особей не изме-
нился (табл. 3). Значения коэффициента осцил-
ляции у всех категорий особей в первой половине
исследованного периода (до 50 лет после пожара)
были выше, чем во второй: у здоровых и ослаб-
ленных в 1.5–3, у сильно ослабленных в среднем
в 4 раза.

Сравнение характера динамики линейного ра-
диального прироста и площади годичного кольца
у особей сосны обыкновенной при давности по-
жара 30–85 лет свидетельствует об их существен-
ных различиях. В лишайниковых сосновых лесах
линейный радиальный прирост за указанный вре-
менной интервал у особей всех категорий состоя-
ния снижался (в среднем в 2 раза). Аналогичное
изменение в том же возрастном интервале было за-
регистрировано в сосновых культурах на террито-
рии Брянской обл. (Марченко и др., 2014). Долго-
временная тенденция снижения радиального при-
роста деревьев, следующая за непродолжительным
периодом его увеличения в первые годы жизни осо-
бей, отмечалась во многих исследованиях для

Таблица 3. Абсолютный диапазон (D) и коэффициент осцилляции (KD) площади годичного кольца особей сосны
обыкновенной разных категорий состояния в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях с разной давностью
пожара

Давность
пожара, лет

Категория состояния дерева

здоровые ослабленные сильно ослабленные усыхающие

D, см2 KD D, см2 KD D, см2 KD D, см2 KD

Лишайниковые сосновые леса
30 14.15 15.6 13.68 11.5 12.21 14.8 7.41 7.0
50 10.97 5.6 12.70 8.5 11.26 12.2 13.13 26.7
65 10.95 3.4 14.33 7.0 10.90 10.1 9.28 27.2
85 9.43 2.6 11.23 5.5 6.92 6.0 10.07 23.9

Лишайниковые сосновые редколесья
30 10.41 11.8 3.90 5.6 10.23 18.5 – –
50 13.06 4.8 8.91 10.1 11.45 46.5 – –
65 13.42 3.1 11.09 6.3 10.59 11.4 – –
85 17.27 4.1 13.26 6.3 10.48 7.8 – –
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разных лесообразующих видов бореальных лесов
(Щекалев, Тарханов, 2007; Гончарова и др., 2012;
Демаков, 2013; Полоскова и др., 2013; Демаков,
Андреев, 2014; Николаева и др., 2015; Ярмишко
и др., 2017).

В отличие от радиального прироста площадь
годичного кольца у большей части особей (за ис-
ключением усыхающих) в изученных сообществах
как минимум до 65 лет после пожара возрастала.
Эта закономерность характерна как для лишайни-
ковых сосновых лесов, так и для лишайниковых
редколесий. Для северотаежных сосновых древо-
стоев она отмечалась ранее (Ярмишко и др., 2017).

Дифференциация особей разных категорий
состояния по значениям площади годичного коль-
ца выражена значительно четче, чем по значениям
линейного радиального прироста: в первом случае
различие здоровых и сильно ослабленных особей
3-кратное, во втором – и 1.5–1.8-кратное. Следует
отметить, что многие авторы (Антанайтис, Загре-
ев 1969; Алексеев, Лайранд, 1993; Усольцев, 1997)
указывали на более высокую объективность показа-
теля площади годичного прироста для отражения
динамики годичной продукции древесины.

Изученные типы северотаежных сообществ –
лишайниковые сосновые леса и редколесья – за-
метно различаются по динамике площади годич-
ного кольца особей сосны обыкновенной разных
категорий жизненного состояния. У ослабленных
и сильно ослабленных особей, составляющих по
числу и запасу основу древостоев (60–75%), среднее
значение площади годичного кольца в сосняках ли-
шайниковых более высокое, чем в лишайниковых
редколесьях. Максимальные различия (30–40%) на-
блюдаются при давности пожара 50 лет. Стабилиза-
ция площади годичного кольца в сосняках ли-
шайниковых (65 лет после пожара) наступает
раньше, чем в сосновых редколесьях, где до 85
лет после пожара продолжает увеличиваться
прирост ослабленных и сильно ослабленных
особей (рис. 2б). Однако к концу периода иссле-
дований средние значения площади годичного
кольца у ослабленных (2.06 и 2.09 см2/год) и силь-
но ослабленных (1.15 и 1.34 см2/год) особей в двух
типах сообществ достоверно не различались.

Характер динамики коэффициента осцилля-
ции площади годичного кольца у ослабленных и
сильно ослабленных особей в двух изученных ти-
пах сосновых сообществ одинаковый, во второй
половине изученного временнóго интервала он
снижается в 1.5–4 раза (табл. 3).

Динамика площади годичного кольца у здоро-
вых особей в двух изученных типах сообществ
также имеет ряд различий, которые начинают
проявляться позже, чем у ослабленных и сильно
ослабленных (с 50 лет после пожара и сохраняют-
ся до 85 лет после пожара). Через 50–65 лет после
пожара площадь годичного кольца здоровых де-

ревьев сосны в сосняках лишайниковых на 30%
ниже, чем в лишайниковых редколесьях. Однако
к концу исследованного периода (85 лет после пожа-
ра) различия, оставаясь статистически достоверны-
ми, сокращаются до 10%. Вариабельность площади
годичного кольца у здоровых особей сопоставима в
двух изученных типах сообществ и наиболее высо-
кая до 30 лет после пожара (KD = 12–16), к 50 годам
после пожара она снижается в 2–3 раза, а к 65 го-
дам – в 4 раза и в дальнейшем стабилизируется.

Результаты выполненных сравнений позволя-
ют сделать следующие основные заключения: до
50 лет после пожара, т.е. в период до восстановле-
ния основных средостабилизирующих функций
лишайникового покрова, условия для роста по-
давляющего большинства особей (ослабленных и
сильно ослабленных) в сосновых лишайниковых
редколесьях менее благоприятные, чем в лишай-
никовых сосновых лесах. Это обусловлено тем,
что почвы сосновых редколесий отличаются бо-
лее низкой влагоудерживающей способностью в
связи с повышенной долей фракции крупного
песка (Ставрова и др., 2015).

Главные характеристики, определяющие ста-
билизацию режима влажности верхних горизон-
тов почв, – плотность и высота мохово-лишайни-
кового покрова и толщина подстилки (Siren, 1955;
Kershaw, 1975; Санников, 1992). Согласно имею-
щимся данным (Горшков и др., 2005) восстанов-
ление этих параметров в северотаежных лишай-
никовых сосновых лесах завершается в течение
70–100 лет после пожара. В результате увеличе-
ния высоты и плотности лишайникового покро-
ва, восстановления толщины подстилки и стаби-
лизации водного режима почв через 85 лет после
пожара, площадь годичного прироста большин-
ства деревьев сосны в лишайниковых лесах и ред-
колесьях становится практически одинаковой.

Относительно небольшое число особей в сосно-
вых редколесьях, которые на момент исследования
относились к категории здоровых, по-видимому,
развивается в микроместообитаниях, где различия
гранулометрического состава не имеют решающего
значения. Это могут быть, в частности, участки с не-
догоревшей подстилкой, на которых рост особей
сосны в сосновых лесах и редколесьях может быть
одинаковым или даже более успешным на от-
дельных этапах в условиях редколесий.

В целом можно заключить, что при давности
пожара >80 лет различие в продуктивности ме-
стообитаний северотаежных сосновых лишайни-
ковых лесов и редколесий проявляется на уровне
сообществ (в плотности и сумме площадей сече-
ний древостоев), но не проявляется на уровне от-
дельных особей.

На основе таких показателей, как средняя плот-
ность особей на единицу площади, соотношение
числа особей разных категорий состояния и среднее



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ 207

значение площади годичного кольца особей каж-
дой категории, может быть оценен ресурсный по-
тенциал древостоев (суммарная площадь годичного
прироста всех деревьев). Установлено, что общий

ресурсный потенциал лишайниковых сосновых ле-
сов в 1.6 раза превышает ресурсный потенциал ред-
колесий (табл. 4). Различие формируется в основ-
ном за счет здоровых и сильно ослабленных особей,
ресурсный потенциал которых в лишайниковых ле-
сах соответственно в 2.2 и 1.6 раза выше, чем в ред-
колесьях. Ресурсный потенциал ослабленных де-
ревьев в двух рассматриваемых типах сообществ
практически одинаков.

На долю здоровых особей в лишайниковых
сосновых лесах и редколесьях приходится соответ-
ственно 40 и 30% общего ресурсного потенциала, на
долю ослабленных – 28 и 43%, сильно ослаблен-
ных – 27 и 26% (табл. 4).

К наиболее продуктивным категориям деревьев
относятся здоровые и умеренно ослабленные. В ред-
колесьях здоровые деревья на фоне существенно бо-
лее низких значений плотности (до 2–2.5 раза) при
сходной средней площади годичного прироста
имеют в 2 раза более низкий ресурсный потенциал
по сравнению с потенциалом здоровых деревьев в
лишайниковых лесах (табл. 5). Умеренно ослаб-
ленные особи в лишайниковых сосновых лесах и
редколесьях имеют одинаковую плотность, оди-
наковую площадь годичного кольца и соответ-
ственно примерно равный ресурсный потенциал
(табл. 5). Сильно ослабленные особи при сходном
приросте по площади, но примерно в 2 раза более
низкой плотности, как и здоровые деревья, отли-
чаются существенно более низким ресурсным по-
тенциалом в редколесьях по сравнению сосновы-
ми лесами (табл. 5).

Таблица 4. Оценка ресурсного потенциала деревьев разных категорий состояния в лишайниковых сосновых ле-
сах и редколесьях

Примечание. * – определен по непараметрической средней – медиане.

Категории
состояния

Число
стволов

Средний годичный 
прирост по площади, 

см2/год*

Суммарный 
годичный прирост, 

см2/год

Доля в общем 
годичном приросте,

%

Лишайниковые сосновые леса
Здоровые 222 3.69 819 40.7
Ослабленные 270 2.06 556 27.6
Сильно ослабленные 468 1.15 538 26.7
Усыхающие 240 0.42 101 5.0

Всего 1200 – 2014 100
Лишайниковые сосновые редколесья

Здоровые 91 4.16 379 30.3
Ослабленные 260 2.09 543 43.3
Сильно ослабленные 247 1.34 331 26.4
Усыхающие 52 – – –

Всего 650 – 1253 100

Таблица 5. Соотношение числа, запаса древесины и
прироста особей сосны обыкновенной разных катего-
рий жизненного состояния в лишайниковых сосновых
лесах и редколесьях с давностью пожара 85 лет

Параметр Редколесья/леса

Общая плотность 0.54
Здоровые особи

Плотность 0.41
Доля по запасу 0.91
Радиальный прирост 1.25
Площадь годичного кольца 1.13
Ресурсный потенциал 0.46

Ослабленные особи
Плотность 0.96
Доля по запасу 1.33
Радиальный прирост 1.25
Площадь годичного кольца 1
Ресурсный потенциал 0.98

Сильно ослабленные особи
Плотность 0.53
Доля по запасу 0.81
Радиальный прирост 1.46
Площадь годичного кольца 1.17
Ресурсный потенциал 0.62
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполненное исследование показало, что дре-

востои постпирогенных средневозрастных севе-
ротаежных лишайниковых сосновых лесов и ред-
колесий на 60–75% состоят из ослабленных и
сильно ослабленных особей, на долю здоровых
деревьев приходится не более 20%. Различия в
скорости роста ствола у деревьев разных катего-
рий состояния начинают достоверно проявляться
с 50 лет после пожара. В период от 30 до 85 лет у
всех особей в составе древостоев наблюдается
снижение радиального прироста, более резко вы-
раженное у сильно ослабленных и усыхающих (в
2.5–3.5 раза) по сравнению со здоровыми и уме-
ренно ослабленными (в 1.5–2 раза). В отличие от
радиального прироста величина прироста по
площади годичного кольца в указанном возраст-
ном интервале возрастает: более существенно
(4–5-кратно) у здоровых деревьев, в меньшей
степени (в среднем 2-кратно) – у сильно ослаб-
ленных. Наблюдаемые в период от 65 до 85 лет за-
медление или прекращение увеличения площади
годичного кольца и снижение вариабельности го-
дичных приростов отражают, по-видимому, с одной
стороны переход к выраженному конкурентному
взаимодействию особей в составе сосновых древо-
стоев, с другой – восстановление средостабили-
зирующих функций сообществ. Различие в про-
дуктивности местообитаний лишайниковых сос-
новых лесов и редколесий проявляется на уровне
сообществ (в плотности и сумме площадей сечений
древостоев), но не проявляется на уровне отдель-
ных особей.

Работа выполнена при финансовой поддержке
программы Президиума РАН № 41 “Биоразнообра-
зие природных систем и биологические ресурсы
России”, а также с привлечением ресурсов Ресурс-
ного центра “Обсерватория экологической безопас-
ности” Научного парка Санкт-Петербургского го-
сударственного университета.
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Forests and Woodlands
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The vitality structure of stands and annual increment of Scots pine individuals of differing vitality in the
Northern taiga middle-aged lichen pine forests and woodlands have been studied in the Kola peninsula. It
was found that in the stands of Scots pine forests and woodlands, weakened and strongly weakened individ-
uals predominate in number (60–75%), the proportion of healthy individuals does not exceed 15–20%, but
in terms of stock it is at least 30%. In the interval of 30–85 years after the fire, the radial growth of Scots pine
trees in the studied communities decreases by 1.5–3.5 times, and the basal area increment increases by 1.5–
5 times. Differentiation of trees of different vitality state in terms of the growth rate is reliably manifested start-
ing from 50 years after the fire. The ratio of the basal area increment of healthy, weakened, strongly weakened
and dying individuals in Scots pine forests and woodlands is, respectively, 8 : 5 : 2.5 : 1 and 11 : 5.5 : 3.5 : 1. It
was shown that the difference in the resource potential of Scots pine woodlands and forests (1 : 1.6) is mani-
fested at the level of communities, but not at the level of individuals.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


