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На примере северотаежных сосновых (Pinus sylvestris L.) лесов западной части Кольского полуостро-
ва (67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) изучена виталитетная структура средневозрастных древо-
стоев в сообществах лишайниковой, лишайниково-зеленомошной и зеленомошной групп типов
(12 постоянных пробных площадей). Установлено, что изученные древостои характеризуются пре-
обладанием по числу умеренно и сильно ослабленных деревьев (суммарная доля 55–70%), по объе-
му стволов – умеренно ослабленных и здоровых (суммарная доля – 50–75%). Значимыми фактора-
ми формирования виталитетной структуры средневозрастных сосновых древостоев является их гу-
стота, сумма площадей сечений древостоя и тип леса. Основной вклад в характер виталитетной
дифференциации деревьев вносит густота древостоя. Выявлены три основных типа виталитетных
спектров сосны, различающихся по величине индекса жизненного состояния древостоя.
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Анализ жизненного состояния деревьев и ви-
талитетной структуры древостоев лесообразую-
щих видов является одной из актуальных научных
задач не только для мониторинга и оценки раз-
личных видов антропогенного воздействия на
лесные сообщества (Tveite, 1987; Алексеев В.А.,
1990; Ярмишко, 1990, 1997; Черненькова, 2002;
Ярмишко и др., 2003; Dobbertin, 2005; Торлопова,
Ильчуков, 2007; Kozlov et al., 2009; Augustaitis et al.,
2010; Ставрова и др., 2010; Eichhorn, Roskams,
2013; Ярмишко, Игнатьева, 2019; Choi et al., 2021),
но и для выявления закономерностей организа-
ции и динамики естественных лесных экосистем,
развивающихся в отсутствие антропогенных на-
рушений (Бебия, 2000; Rötzer et al., 2005; Деми-
дко, 2006; Кривец и др., 2008; Шорохова, 2013;
Stavrova et al., 2020).

Идентификация разных виталитетных категорий
деревьев в составе древостоев может осуществляться
разными методами: на основе состояния крон и/или
фитомассы хвои (Tveite, 1987; Алексеев В.А., 1989;
Ярмишко, 1990, 1997; Roloff, 1991; Черненькова,
1993; Solberg, 1999; Ярмишко и др., 2003; Manual …,

2010; Михайлова и др., 2017; Катютин, Горшков,
2020), скорости роста в высоту и по диаметру, це-
нотического статуса (Oliver, Larson, 1996; Dobber-
tin, 2005; Dittmar, Elling, 2007; Горшков и др.,
2021), некоторых параметров активности физио-
логических процессов (Torelli et al., 1999;
Martínez-Trinidad et al., 2010; Johnstone et al., 2012;
Михайлова и др., 2017). Наиболее часто исследо-
вателями применяется метод визуальной оценки,
базирующийся на комплексе признаков, характе-
ризующих состояние кроны и ассимиляционного
аппарата, который при корректной количествен-
ной оценке и выделении оптимального числа ка-
тегорий (обычно 3–6) дает надежный результат и
обеспечивает сопоставимость данных для дере-
вьев разного возраста и разной видовой принад-
лежности.

Закономерным этапом изучения жизненного
состояния деревьев и древостоев является выяв-
ление природных и антропогенных факторов, его
определяющих. В лесах европейского севера Рос-
сии анализ воздействия антропогенных факторов
на состояние деревьев и древостоев, включаю-
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щий в большинстве случаев количественную
оценку “доза-эффект”, представлен в многочис-
ленных работах (Алексеев В.А., 1990; Алексеев А.С.,
1990; Ярмишко, 1990, 1997, 2009; Черненькова,
2002; Цветков, Цветков, 2012; Ярмишко и др.,
2003, 2005; Lyanguzova et al., 2018; Ярмишко, Иг-
натьева, 2019). В то же время влияние природных
(экологических, ценотических) факторов на ви-
талитетную дифференциацию особей в составе
древостоев исследовано не так широко и подроб-
но (Ярмишко и др., 2003; Торлопова, Ильчуков,
2007; Ставрова и др., 2010, 2016; Шорохова, 2013;
Stavrova et al., 2020).

В соответствии с этим, целью настоящего ис-
следования являлся анализ виталитетной струк-
туры древостоев средневозрастных северотаеж-
ных сосновых лесов и ее связи с характеристика-
ми сообществ.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследование выполнено на территории

Кольского полуострова (67°30′–68°10′ с.ш.,
33°57′–34°21′ в.д.) в сосновых лишайниковых
редколесьях (Subpinetum cladinosum), сосновых
лесах лишайниковой (Pinetum cladinosum), ли-

шайниково-зеленомошной (Pinetum hylocomioso-
cladinosum) и зеленомошной (Pinetum empetroso-
myrtillosum) групп типов. Изученные лесные сооб-
щества сформировались после катастрофических
пожаров 1920–1930-х гг. и в настоящее время ха-
рактеризуются отсутствием антропогенного воз-
действия в виде промышленного загрязнения,
рубки леса, лесохозяйственных мероприятий и
рекреационной деятельности.

В районе исследований лишайниковые, ли-
шайниково-зеленомошные и зеленомошные сос-
новые леса распространены на верхних, средних
и нижних частях склонов холмов, высоких реч-
ных террасах и равнинах, сложенных песчаными,
ледниковыми и водно-ледниковыми отложения-
ми. На этих почвообразующих породах, характери-
зующихся высокой водопроницаемостью и бед-
ностью элементами питания, под сосновыми ле-
сами и редколесьями формируются почвы,
относящиеся к отделу Al-Fe-гумусовых почв: под-
золы иллювиально-железистые ненасыщенные,
мелкоподзолистые, иллювиально-малогумусовые,
песчаные, средне скелетные (Шишов и др., 2004).
Они отличаются коротким почвенным профилем
(до 60 см) и накоплением оксалаторастворимых
соединений Al и Fe в иллювиальном горизонте при
низком содержании в нем (от 1.5 до 5%) фульватно-
го гумуса (Никонов, 1987; Переверзев, 2004).

Работа проводилась в 2010–2017 гг. на 12 по-
стоянных пробных площадях (ППП) размером
0.10–0.15 га (3 ППП в лишайниковых редколесьях
и по 3 ППП в сосняках лишайниковых, лишай-
никово-зеленомошных и зеленомошных). В ис-
следованных сообществах основу древесного яру-
са (деревья с диаметром ствола на высоте 1.3 м бо-
лее 4 см) формируют особи послепожарного
происхождения: сосна обыкновенная (Pinus syl-
vestris L.) (табл. 1) с участием березы пушистой
(Betula pubescens Ehrh.). В травяно-кустарничко-
вом ярусе преобладают брусника обыкновенная
(Vaccinium vitis-idaea L.), черника обыкновенная
(V. myrtillus L.), водяника гермафродитная (Em-
petrum hermaphroditum Hagerup). Мохово-лишай-
никовый ярус сформирован лишайниками рода
Cladonia (кладонией звездчатой (Cladonia stellaris
(Opiz.) Brodo), кладонией оленьей (C. rangiferina (L.)
Nyl.), кладонией мягкой (C. mitis (Sandst.) Hus-
tich.)) и зелеными мхами (плевроциумом Шребе-
ра (Pleurozium schreberi (Brid) Mitt. и дикранумом
многоножковым (Dicranum polysetum Sw.).

Категории жизненного состояния деревьев
определялись глазомерно с учетом имеющихся ре-
комендаций (Алексеев В.А., 1989, 1990; Ярмишко,
1997; Методы …, 2002; Ярмишко и др., 2003; Прави-
ла санитарной …, 2020) на основе сравнения
плотности кроны (которая понимается как сте-
пень заполненности объема кроны ассимиляци-
онными органами) с плотностью кроны эталон-

Таблица 1. Таксационные характеристики древостоев
сосны обыкновенной

Примечание: ППП – постоянная пробная площадь; * – де-
ревья допожарного происхождения; D1.3 м – диаметр на вы-
соте 1.3 м; H – высота; N – число особей; S – сумма площа-
дей сечений.

ППП Возраст, 
лет

Средние N, 
экз. га–1

S, 
м2 га–1D1.3 м, см Н, м

Сосновые лишайниковые редколесья
1 220* 38.2 12.6 11 1.2

71 9.6 8.0 1067 7.8
2 188* 34.2 12.0 13 1.2

72 11.8 9.2 453 5.0
3 73 20.0 9.3 293 9.3

Сосняки лишайниковые
4 315* 48.1 14.0 10 1.8

72 13.0 10.1 1080 14.3
5 313* 35.6 17.7 40 4.0

76 13.5 12.6 667 9.5
6 76 10.8 9.8 1670 15.4

Сосняки лишайниково-зеленомошные
7 70 11.9 11.5 1156 12.9
8 103* 30.0 16.7 73 5.3

81 17.6 15.0 420 10.2
9 69 15.9 12.0 655 13.1

Сосняки зеленомошные
10 69 10.9 10.5 3110 29.0
11 70 14.5 14.6 1480 24.6
12 75 14.9 14.2 1610 28.1
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ной особи. Эталонная особь характеризуется ми-
нимальным угнетением (отдельно стоящее
дерево или дерево на краю лесного массива) и
максимальной реализацией потенциальных воз-
можностей роста и развития в данных условиях
местопроизрастания. Плотность кроны эталон-
ной особи, как максимальная для данного вида,
принималась за единицу. Выделялось 5 категорий
состояния: I – здоровые (неугнетенные) особи –
относительная плотность кроны (CD) >75–100%,
II – умеренно ослабленные (умеренно угнетен-
ные) особи – CD >50–75%, III – сильно ослаблен-
ные (сильно угнетенные) особи – CD >25–50%,
IV – усыхающие особи – CD >0–25%, V – сухие
особи. При построении виталитетных спектров
оценка участия деревьев разного состояния в со-
ставе древостоя проводилась как по числу особей,
так и по объему стволов. Доля участия каждого
дерева в формировании общего объема рассчиты-
валась на основе условной величины – произве-
дения площади поперечного сечения ствола на
высоте 1.3 м на высоту дерева.

Индекс жизненного состояния древостоев по
числу особей рассчитывался как (Алексеев В.А.,
1989, 1990; Ярмишко, 2003):

где ki – относительная плотность кроны, скор-
ректированная по относительной массе хвои1

особей разных категорий состояния: здоровые –
1.0; ослабленные – 0.66; сильно ослабленные –
0.43; усыхающие – 0.13; сухие – 0; fi – доля уча-
стия особей i-той категории состояния по числу.
Аналогичным образом рассчитывался индекс со-
стояния древостоев по объему стволов (Lv).

Обработка данных проводилась с использова-
нием методов описательной статистики, регресси-
онного и дискриминантного анализов. Регрессион-
ный анализ применялся для выявления динамики
участия деревьев разных категорий состояния в со-
ставе древостоев по градиентам густоты древо-
стоя, полноты древостоя и доли лишайников в на-
почвенном покрове; дискриминантный анализ –
для выделения типов виталитетных спектров.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Виталитетные спектры, 

рассчитанные по числу особей
В отдельных сообществах численная доля уча-

стия здоровых особей сосны обыкновенной варь-

1 Величины относительной плотности кроны выявлены на
основе результатов специального исследования, в котором
определялась масса ассимиляционных органов деревьев
сосны обыкновенной разных категорий состояния (Катю-
тин, Горшков, 2020).

=
= 
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I
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ирует от 1 до 40%, умеренно ослабленных – от 13
до 43%, сильно ослабленных – от 19 до 49%, усы-
хающих – от 5 до 30%, сухих – от 1 до 19% (рис. 1).
Наиболее высоким уровнем вариабельности от-
личается участие особей крайних категорий со-
стояния – здоровых и сухих (коэффициент вари-
ации составляет соответственно 78 и 74%).

Обобщенный виталитетный спектр средневоз-
растных северотаежных сосновых лесов, рассчи-
танный по числу особей, характеризуется преобла-
данием умеренно (27 ± 9%2) и сильно ослабленных
(34 ± 10%) особей. Доля здоровых и усыхающих
деревьев в среднем одинакова и составляет соответ-
ственно 14 ± 11% и 15 ± 7%. Наиболее низкую долю
участия (7 ± 5%) имеют сухие особи (табл. 2). Ин-
декс жизненного состояния изученных древосто-
ев, рассчитанный по числу особей (Ln), в среднем
составляет 0.50 ± 0.11, варьируя от 0.40 до 0.61 в
разных типах сообществ.

Анализ связи виталитетной структуры сосно-
вых древостоев с их густотой, суммой площадей
сечений и типологической принадлежностью со-
обществ показал следующее. Доля участия здоро-
вых, а также суммарная доля здоровых и умеренно
ослабленных деревьев имеют достоверную отрица-
тельную связь с густотой соснового древостоя. С
наиболее высокой степенью точности эта связь
может быть аппроксимирована экспоненциаль-
ным уравнением (r = –0.82 и –0.84, p < 0.001), ко-
торое объясняет 68–70% дисперсии данных пара-
метров. Участие сильно ослабленных деревьев не
имеет достоверной связи с густотой соснового
древостоя. Участие в составе древостоя усыхаю-
щих особей достоверно возрастает с увеличением
его густоты, причем эта связь наиболее точно
описывается сигмоидной функцией (r = –0.86,
p < 0.001), которая объясняет 74% дисперсии. Ин-
декс жизненного состояния изученных сосновых
древостоев имеет с их густотой значимую отрица-
тельную экспоненциальную связь (r = –0.84, p <
< 0.001), объясняющую 71% дисперсии этого ин-
тегрального параметра.

Характер кривых (экспоненциальная и сигмо-
идная) показывает, что скорость изменения доли
участия здоровых, умеренно ослабленных и усы-
хающих особей с увеличением густоты древостоя
непостоянна: сначала она является более высо-
кой, а затем снижается. В частности, в интервале
густоты от ~290 до 1400 экз. га–1 доля здоровых
особей снижается в среднем на 2.5% при увеличе-
нии густоты на 100 экз. га–1, а в интервале от 1400
до 3100 экз. га–1 – лишь на 0.4%. Доля усыхающих
возрастает в первом интервале на 1.2%, во втором –
на 0.3%.

Связь доли участия здоровых деревьев с сум-
мой площадей сечений соснового древостоя явля-

2 Среднее значение и стандартное отклонение.
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ется более слабой, чем с густотой. Более высокую
точность аппроксимации дает экспоненциальная
функция (r = –0.63, p < 0.05), объясняющая 40%
дисперсии параметра. Суммарная доля здоровых
и умеренно ослабленных особей линейно связана

с суммой площадей сечений древостоя (r = –0.62,
p < 0.05; R2 = 39%). Доли участия умеренно и
сильно ослабленных деревьев с суммой площадей
сечений соснового древостоя не связаны. Участие
усыхающих и сухих особей, а также их суммарная

Рис. 1. Виталитетная структура древостоев низкой (а, в, д, ж) и высокой (б, г, е, з) густоты в средневозрастных северо-
таежных лишайниковых редколесьях (а – 293 экз. га–1, б – 1078 экз. га–1) и сосняках лишайниковых (в – 707 экз. га–1,
г – 1670 экз. га–1), лишайниково-зеленомошных (д – 493 экз. га–1, е – 1156 экз. га–1), зеленомошных (ж – 1610 экз. га–1,
з – 3110 экз. га–1). Примечание: n – число стволов; v – объем стволов; I – здоровые; II –ослабленные; III – сильно
ослабленные; IV – усыхающие; V – сухие.
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доля существенно зависят от суммы площадей се-
чений соснового древостоя. Для первых наиболее
высокую точность аппроксимации дает сигмоид-
ная функция (r = –0.79, p < 0.01), для вторых – ли-
нейная (r = 0.75, p < 0.01). Обе функции объясня-
ют примерно 60–65% дисперсии этих парамет-
ров. Изменение суммарного участия усыхающих
и сухих деревьев в зависимости от суммы площа-
дей сечений древостоя наиболее точно отражает
сигмоидная кривая (r = –0.88, p < 0.001), объясня-
ющая ~80% дисперсии указанного параметра. Ин-
декс жизненного состояния сосновых древостоев
характеризуется экспоненциальным снижением по
мере увеличения их полноты (r = –0.76, p < 0.01).
Экспоненциальная функция объясняет 57% дис-
персии величины индекса.

Характер кривых свидетельствует, что более
быстрое изменение долей участия здоровых и
усыхающих особей происходит в первой полови-
не изученного интервала полноты древостоя (6–
15 м2 га–1): при увеличении полноты на 1 м2 га–1

доля первых снижается на 1.6%, доля вторых воз-
растает на 1.1%. В интервале полноты древостоя
15–29 м2 га–1 соответствующие величины состав-
ляют 0.8 и 0.5%, т.е. являются в 2 раза более низ-
кими. Численная доля сухих особей равномерно
возрастает на всем изученном интервале полноты
(от 6.3 до 29 м2 га–1).

С долей лишайников в составе мохово-лишай-
никового яруса имеет функциональную связь
только доля сухих особей. Наиболее высокую
точность аппроксимации показывает линейная
функция (r = –0.88, p < 0.001), которая объясняет
77% дисперсии доли сухих деревьев. Таким обра-
зом, по мере увеличения доли лишайников в на-
почвенном покрове (и, соответственно, уменьше-

ния доли зеленых мхов) происходит последователь-
ное снижение доли сухих деревьев в сосновом
средневозрастном древостое.

На основе дискриминантного анализа выявле-
ны три достоверно различающихся типа витали-
тетных спектров. В качестве индикаторного пара-
метра была выбрана величина индекса жизнен-
ного состояния древостоя, рассчитанная по числу
особей.

В качестве предикторов были опробованы сле-
дующие группы переменных: 1) густота древостоя
и доля лишайников в общем покрытии мохово-
лишайникового яруса; 2) сумма площадей сече-
ний древостоя и доля лишайников в общем по-
крытии мохово-лишайникового яруса; 3) густота
древостоя и сумма площадей сечений древостоя;
4) густота древостоя, сумма площадей сечений
древостоя и доля лишайников в общем покрытии
мохово-лишайникового яруса. Необходимо от-
метить, что сумма площадей сечений является па-
раметром, достоверно скоррелированным как с
густотой древостоя (r = 0.81, P < 0.001), так и с до-
лей лишайников (r = 0.74, P < 0.01). В то же время
густота древостоя и доля лишайников в покрове
не являются скоррелированными параметрами.
Учитывая это, а также то, что первая группа пере-
менных показала высокую точность дискримина-
ции типов виталитетных спектров (для 1-ой и 2-
ой дискриминирующих функций величина χ2

равна соответственно 25.628 и 6.735; P = 0.000 и
0.009), она была выбрана в качестве основной.
Более высоким уровнем значимости во всех слу-
чаях отличалась 1-ая дискриминирующая функ-
ция, в которой переменной с более высоким значе-
нием коэффициента является густота древостоя.

Таблица 2. Средние значения участия (%) деревьев разных категорий состояния и индекс жизненного состояния
в разных группах типов сосновых лесов

Примечание. 1Над чертой – по числу особей; под чертой – по объему стволов.

Категория 
состояния

Редколесья 
лишайниковые Лишайниковые Лишайниково-

зеленомошные Зеленомошные В целом

Здоровые      

Ослабленные      

Сильно 
ослабленные      

Усыхающие      

Сухие      

Индекс      

±
±

123 15
39 7

±
±

17 14
33 22

±
±

11 3
21 11

±
±

9 7
15 10

±
±

15 11
27 16

±
±

36 7
36 7

±
±

24 10
30 2

±
±

31 7
49 8

±
±

23 9
36 10

±
±

29 9
38 10

±
±

31 10
20 5

±
±

36 11
31 19

±
±

38 2
24 9

±
±

32 14
32 18

±
±

34 10
26 13

±
±

7 3
2 1

±
±

19 10
5 3

±
±

14 3
3 1

±
±

21 4
8 2

±
±

15 7
5 3

±
±

3 3
3 6

±
±

5 1
2 1

±
±

6 3
3 3

±
±

15 4
9 7

±
±

7 5
4 5

±
±

0.61 0.07
0.72 0.02

±
±

0.51 0.13
0.66 0.14

±
±

0.50 0.03
0.64 0.05

±
±

0.40 0.07
0.53 0.10

±
±

0.50 0.11
0.64 0.10
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Виталитетный спектр 1-го типа отличается
наиболее высокой суммарной долей здоровых и
умеренно ослабленных деревьев (50–70%), наи-
более низкой долей усыхающих особей (<10%) и
наиболее высоким значением индекса состояния –
в среднем 0.60 (табл. 3).

Значения факторов-предикторов позволяют за-
ключить, что спектры этого типа свойственны ли-
шайниковым редколесьям и соснякам лишайнико-
вым (густота древостоя от ~300 до 1000 экз. га–1,

доля лишайников в напочвенном покрове – бо-
лее 94%).

Спектр 2-го типа имеет более низкую долю
особей двух высших категорий состояния (~30–
50%), повышенную (10–20%) долю усыхающих
особей и, как результат, более низкий индекс со-
стояния, находящийся в интервале от 0.40 до 0.50
(табл. 3). Древостои сосны, которым свойственна
виталитетная структура 2-го типа, отличаются до-
вольно широкими диапазонами густоты (500–

Таблица 3. Характеристики выделенных типов виталитетных спектров средневозрастных северотаежных сосно-
вых древостоев (по результатам дискриминантного анализа)

Примечание. Категории состояния: I – здоровые, II – умеренно ослабленные, IV – усыхающие. Индекс жизненного состоя-
ния: Ln – по числу особей, Lv – по объему стволов. S – сумма площадей сечений древостоя.
1 Среднее значение и стандартное отклонение.

Параметр
Тип спектра

1 2 3

По числу

Категории состояния

I + II, %    

IV, %    

Ln    

Характеристики сообществ

Густота, экз. га–1    

Доля лишайников, %    

По объему

Категории состояния

I + II, %    

IV, %    

Lv    

Характеристики
сообществ

Густота, экз. га–1    

Доля лишайников, %2    

±
−

157 8
48 70

±
−

41 6
33 47

±
−

15.5 0.7
15 16

±
−

9 4
5 16

±
−

16 4
11 21

±
−

27 3
25 30

±
−

0.60 0.06
0.53 0.69

±
−

0.47 0.05
0.40 0.52

±
−

0.35 0.02
0.34 0.37

±
−

697 333
293 1090

±
−

1082 494
493 1613

±
−

2390 1004
1680 3100

±
−

97 2
94 100

±
−

41 26
10 65

±
−

58 51
22 94

±
−

75 3
72 79

±
−

70 6
61 76

±
−

40 11
31 53

±
−

2.4 0.9
1 3

±
−

4 2
2 6

±9 0
9

±
−

0.73 0.03
0.70 0.77

±
−

0.64 0.04
0.60 0.69

±
−

0.48 0.03
0.45 0.51

±
−

697 333
293 1090

±
−

982 509
493 1613

±
−

2087 883
1480 3100

±
−

97 2
94 100

±
−

49 23
15 65

±
−

42 46
10 94
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1600 экз. га–1) и доли лишайников в напочвенном
покрове (10–65%). Эти цифры показывают, что
2-ой тип виталитетной структуры характерен,
прежде всего, для лишайниково-зеленомошных
и зеленомошных северотаежных сосновых лесов.

Для спектра 3-го типа характерно наиболее
низкое суммарное участие здоровых и умеренно
ослабленных деревьев (<20%) при относительно
высокой доле усыхающих (до 25–30%) и наиболее
низкое значение индекса состояния – в среднем
0.35. Такие спектры характерны для густых северо-
таежных сосновых древостоев (1700–3000 экз. га–1),
независимо от типологической принадлежности.
В исследованной выборке сообществ таким ти-
пом спектра обладают наиболее густой сосняк
лишайниковый и наиболее густой сосняк зелено-
мошный.

Виталитетные спектры, 
рассчитанные по объему стволов

В изученных сосновых древостоях виталитет-
ные спектры, рассчитанные по объему стволов,
имеют некоторые отличия от спектров, рассчи-
танных по числу особей. Доля участия здоровых
деревьев в общем объеме в разных сообществах
варьирует от 3 до 51%, доля ослабленных – от 28
до 58%, сильно ослабленных – от 14 до 53%, усы-
хающих – от 1 до 9%, сухих – от 0.5 до 17% (рис. 1).
Вариабельность объемных долей особей низших
категорий состояния (сильно ослабленных, усы-
хающих, сухих) является более высокой, чем вариа-
бельность их долей по числу, для особей высших ка-
тегорий состояния – здоровых и умеренно ослаб-
ленных, характерна обратная закономерность.

В обобщенном виталитетном спектре по объе-
му четко выражено преобладание умеренно
ослабленных деревьев (38 ± 10%), средняя доля
здоровых (27 ± 16%) примерно в 2 раза выше, чем
их доля по числу (табл. 2). Объемная доля сильно
ослабленных (26 ± 13%), усыхающих (5 ± 3%) и
сухих (4 ± 5%) особей, напротив, ниже, чем их
численная доля. Индекс жизненного состояния
изученных древостоев, рассчитанный по объему
стволов (Lv), в среднем составил 0.64 ± 0.10 (0.53–
0.72), т.е. был заметно более высоким, чем индекс
по числу стволов.

Объемная доля здоровых и суммарная доля
здоровых и умеренно ослабленных деревьев име-
ет довольно тесную отрицательную экспоненци-
альную связь (r = –0.79 и –0.83, p < 0.01 и 0.001;
R2 = 62 и 69% соответственно) с густотой сосно-
вого древостоя. Доли участия в общем объеме
сильно ослабленных и усыхающих особей поло-
жительно связаны с густотой древостоя. У первых
связь наиболее точно аппроксимируется линей-
ной функцией (r = 0.71, p < 0.01; R2 = 50%), у вто-
рых – сигмоидной (r = –0.70, p < 0.01; R2 = 50%).

Объемная доля участия умеренно ослабленных и
сухих деревьев достоверной функциональной
связи с густотой древостоя не имеет. Изменение
величины индекса жизненного состояния сосно-
вых древостоев, рассчитанного по объему ство-
лов, в зависимости от их густоты наиболее точно
аппроксимируется отрицательной экспоненци-
альной функцией (r = –0.77, p < 0.01; R2 = 60%).

Таким образом, объемная доля здоровых и усы-
хающих деревьев, так же, как их численная доля, в
изученном интервале густоты древостоя изменяет-
ся с разной скоростью. Более быстро – в первой по-
ловине интервала (от 290 до 1400 экз. га–1): при уве-
личении густоты на 100 экз. га–1 доля здоровых
особей снижается в среднем на 2.7%, доля усыха-
ющих возрастает на 0.5%. Во второй половине
интервала (густота от 1400 до 3100 экз. га–1) соот-
ветствующая величина у здоровых особей состав-
ляет 0.8%, у усыхающих – 0.06%. В то же время
доля сильно ослабленных деревьев равномерно
увеличивается во всем исследованном интервале
густоты.

Аналогичные тенденции прослеживаются в
отношении связи долей участия деревьев разных
категорий состояния с суммой площадей сечений
соснового древостоя. Доля здоровых особей в об-
щем объеме стволов, а также суммарная доля здо-
ровых и умеренно ослабленных имеют отрицатель-
ную экспоненциальную связь с полнотой древо-
стоя, однако менее тесную (r = –0.68 и –0.61, p <
< 0.05; R2 = 46 и 38% соответственно), чем с его
густотой. Доля участия усыхающих особей в об-
щем объеме стволов характеризуется положи-
тельной связью с полнотой древостоя. Связь мо-
жет быть с одинаковой степенью точности ап-
проксимирована линейной и экспоненциальной
функциями (r = 0.72–0.73, p < 0.01; R2 = 52–53%).
Изменение суммарной объемной доли усыхающих
и сухих деревьев по мере увеличения полноты дре-
востоя в большей степени соответствует экспо-
ненциальной кривой (r = 0.70, p < 0.01; R2 = 50%).
Индекс жизненного состояния древостоев, рассчи-
танный по объему стволов, демонстрирует экспо-
ненциальное снижение по мере увеличения пол-
ноты (r = –0.72, p < 0.01; R2 = 52%).

Доля здоровых особей в общем объеме стволов
имеет положительную линейную связь с долей
лишайников в напочвенном покрове (r = 0.63, p <
< 0.05; R2 = 28%). Изменение объемной доли усы-
хающих (r = 0.65, p < 0.05; R2 = 42%) и сухих (r =
= 0.72, p < 0.01; R2 = 52%) деревьев наиболее точ-
но описывает уравнение гиперболы: быстрое на-
чальное снижение сменяется значительно более
медленным.

Дискриминантный анализ выявил три типа
виталитетных спектров, в целом соответствую-
щих типам, выделяемым по числу особей. Инди-
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каторным признаком являлась величина индекса
жизненного состояния, рассчитанная по объему.
Предикторами служили так же, как в случае спек-
тров, рассчитанных по числу особей, густота дре-
востоя и доля лишайников в общем покрытии
мохово-лишайникового яруса. Для 1-ой и 2-ой
дискриминирующих функций величина χ2 равна
соответственно 12.403 и 4.252; P = 0.015 и 0.039.
На основе величин коэффициентов дискримина-
ции можно заключить, что оба предиктора при-
мерно в равной мере дискриминировали 3 выде-
ленные группы виталитетных спектров.

В виталитетных спектрах, рассчитанных по
объему стволов, суммарная доля здоровых и уме-
ренно ослабленных деревьев оказалась в 1.5–2.5 вы-
ше, а усыхающих – в 3–4 раза ниже, чем в спектрах
по числу особей (табл. 3). Это повлекло за собой со-
ответствующее увеличение индекса жизненного со-
стояния.

Результаты выполненного исследования пока-
зали, что в древостоях средневозрастных северо-
таежных сосновых лесов по числу преобладают
умеренно и сильно ослабленные деревья, а основ-
ными виталитетными категориями деревьев,
формирующими общий объем стволов, являются
умеренно ослабленные и здоровые. Это согласу-
ется со сделанными нами ранее выводами (Горш-
ков и др., 2013; Ставрова и др., 2016) о характере
виталитетной структуры древостоев лишайнико-
вых северотаежных сосновых лесов, имеющих
возраст от 80 до 380 лет.

В связи с этим следует упомянуть о высказан-
ном еще в 60-х гг. прошлого века положении о
том, что оптимальным путем развития особей
древесных растений является развитие не на вы-
соком, а на среднем уровне жизненности (Левин,
1966). Такие особи, развивающиеся в условиях
“умеренного фитоценотического пресса”, спо-
собны пройти полный жизненный цикл, активно
мобилизуя свой биологический потенциал и про-
являя наибольшую жизнестойкость в условиях
конкуренции. Согласно результатам специальных
исследований, деревья 2–3 классов Крафта харак-
теризуются наиболее эффективным использовани-
ем площади питания для ростовых процессов
(Нагимов, 2000, цит. по Рогозин, 2019). Именно
такие деревья в итоге должны формировать осно-
ву господствующего компонента ценопопуляций
древесных растений. Данные целого ряда иссле-
дований, выполненных на примере разных лесо-
образующих видов – ели сибирской (Picea obo-
vate) (Алексеев, Ярмишко, 1990; Ставрова и др.,
2010), пихты сибирской (Abies sibirica) (Махатков,
1991), пихты кавказской (Abies caucasica) (Бебия,
2000), сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica)
(Демидко, 2011; Кривец и др., 2014), сосны обык-
новенной (Шорохова, 2013), подтверждают этот
вывод.

В то же время в некоторых работах указывается
на преобладание в северо- и среднетаежных лесах
разного возраста по числу и объему здоровых де-
ревьев (Ярмишко, 1997; Торлопова, Ильчуков,
2007; Ярмишко, Игнатьева, 2019). Можно предпо-
лагать, что имеющиеся расхождения обусловлены
тем, что указанные исследования имели целью изу-
чение влияния промышленного загрязнения на со-
стояние сосновых древостоев и в соответствии с
этим в них использовались несколько иные подхо-
ды к оценке жизненного состояния деревьев на не-
загрязненных территориях.

Для обоснования закономерности выявленно-
го типа виталитетной структуры средневозраст-
ных сосновых лесов логично обратиться к дан-
ным о возрастной динамике виталитетной струк-
туры древостоев в процессе послепожарного
восстановления северотаежных сосновых и ело-
во-сосновых лесов Кольского полуострова. В мо-
лодых древостоях, сформировавшихся через 30–
40 лет после пожара, абсолютно доминируют здо-
ровые деревья (80–90%), через 50–60 лет их доля
снижается до 50%, а доля умеренно ослабленных
возрастает до 30% (Ярмишко и др., 2005). К 80-
летнему возрасту виталитетное разнообразие осо-
бей сосны реализуется в полной мере: в его соста-
ве присутствуют деревья пяти разных категорий
состояния, при этом доля участия здоровых осо-
бей не превышает в среднем 20%, а преобладаю-
щими по числу (60–70%) являются умеренно и
сильно ослабленные (Горшков и др., 2013; Став-
рова и др., 2016). Наличие выраженной тенден-
ции повышения виталитетного разнообразия в
возрастном ряду древостоев показано, в частно-
сти, на примере коренных северо- и среднетаеж-
ных сосняков в Республике Коми (Торлопова,
Ильчуков, 2007), древостоев из пихты Дугласа
(Pseudotsuga menziesii) на территории Северной
Америки (Binkley, 2004), сосны кедровой сибир-
ской в кедровниках Горного Алтая (Демидко,
2006, 2011). При этом авторы сообщают о 2–3-
кратном снижении объемной доли здоровых де-
ревьев и 3–4-кратном увеличении суммарной до-
ли ослабленных и сильно ослабленных с увеличе-
нием возраста древостоев.

Дифференциацию особей по скорости роста и
биомассе, уровню конкурентоспособности и
жизненности (степени доминирования) в про-
цессе развития древостоя обычно связывают, с
одной стороны, с возрастным изменением актив-
ности метаболизма и снижением устойчивости
особей к вредителям и болезням, с другой (и наи-
более часто) – с внутри- и межпопуляционным
конкурентным взаимодействием (Nilsson, Gem-
mel, 1993; Касаткин и др., 2012; Das, 2012; Усоль-
цев, 2013; Санников, Санникова, 2014). Кроме то-
го, среди возможных причин иногда указывается
неоднородность условий микроместообитаний в
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пределах сообществ и генетические особенности
особей (Демаков и др., 2013).

В экспериментальном исследовании, выпол-
ненном С.Н. Санниковым с соавторами (Санни-
ков и др., 2012), установлено, что корневая и свето-
вая конкуренция объясняют от 50 до 75% варьиро-
вания ростовых параметров молодого поколения
хвойных, причем главную роль в дифференциации
особей играет корневая конкуренция. В работе
D. Coomes и R. Allen (2007) было показано, что
конкуренция за питательные вещества влияет на
деревья всех размеров, тогда как конкуренция за
свет оказывает существенное влияние в основном
на малоразмерные, наиболее угнетенные деревья.

Согласно имеющимся данным (Санникова,
1992; Санникова, Локосова, 2001), в одном и том
же сообществе корненасыщенность верхних го-
ризонтов почв является в 2–4 раза более низкой
на редкостойных участках по сравнению с участ-
ками, отличающимися более высокой густотой
древостоя. Это свидетельствует о том, что такой
параметр, как густота древостоя, косвенно может
отражать степень напряженности корневой кон-
куренции между особями древесных растений.
Локальная густота древостоя, выражаемая через
расстояние между потенциально конкурирующи-
ми растениями, а также площадь питания часто
используются при моделировании конкурентных
отношений особей древесных растений, процес-
сов роста и формирования структуры древостоев
(Ястребов, Познанская, 1993; Mëkinen, 1997; Ка-
саткин и др., 2012; Грабарник, Секретенко, 2015).

В сосновых лесах района исследований смы-
кание и перекрытие корневых систем деревьев
наблюдаются уже в 25–30-летнем возрасте (Яр-
мишко, Цветков, 1987; Ярмишко, 1997), несмотря
на разреженность северотаежных древостоев.
Можно предполагать, что эти процессы ведут к
последовательному увеличению напряженности
корневой конкуренции, что не может с течением
времени не отразиться на скорости роста и жиз-
ненном состоянии особей в составе древостоев.
Результаты выполненного нами исследования
показали, что в средневозрастных северотаежных
сосновых лесах густота древостоя является значи-
мым фактором виталитетной дифференциации
особей в его составе. Роль суммы площадей сече-
ний древостоя в формировании виталитетной
структуры изученных древостоев является, хотя и
достоверной, но более слабой. С густотой древо-
стоя связано 65–70% дисперсии суммарной доли
участия здоровых и умеренно ослабленных дере-
вьев как по числу, так и по объему, в то время как
с полнотой – 40–45%. Аналогичную закономер-
ность демонстрирует и величина индекса жиз-
ненного состояния древостоев (соответственно
60–70% и 52–57%).

Проведенный анализ показал, что на исследо-
ванных градиентах густоты (290–3100 экз. га–1) и
суммы площадей сечений (6.3–29.0 м2 га–1) сос-
новых средневозрастных древостоев доля участия
деревьев разных категорий состояния, как прави-
ло, изменяется нелинейно как по числу, так и по
объему. Более быстрое изменение долей участия
здоровых и усыхающих деревьев (соответственно
снижение и увеличение) происходит в первой по-
ловине исследованных интервалов густоты и пол-
ноты. Гораздо реже отмечается равномерное из-
менение доли участия особей определенной кате-
гории состояния.

Проведенный анализ показал, что типологи-
ческие различия сообществ (определяемые по до-
ле лишайников в общем покрытии мохово-ли-
шайникового яруса) оказывают значимое влия-
ние на виталитетную дифференциацию особей
лесообразующих видов. В районе исследований
разреженные сосновые сообщества лишайнико-
вого типа (особенно лишайниковые сосновые
редколесья) по сравнению с сосняками зелено-
мошными отличаются более высоким уровнем
жизненного состояния древостоев. Роль условий
местообитания и типа леса подтверждается дан-
ными анализа виталитетной структуры северо- и
среднетаежных сосновых древостоев в сообще-
ствах лишайниковой, зеленомошной и сфагно-
вой группы типов на востоке Европейской Рос-
сии (Торлопова, Ильчуков, 2007). Согласно дан-
ным исследований, проведенных на территории
Западной Сибири (Кривец и др., 2008, 2014), в
разнотравных и крупнопапоротниковых кедро-
вых сообществах дренированных автоморфных
местообитаний уровень жизненного состояния
древостоев кедра сибирского является более вы-
соким (по объему доминируют здоровые и ослаб-
ленные деревья), чем в полугидроморфных усло-
виях, где основной объем формируют ослаблен-
ные и сильно ослабленные особи.

Вместе с тем, результаты выполненного иссле-
дования показали, что в средневозрастных севе-
ротаежных сосновых лесах тип виталитетного
спектра сосны не связан строго с определенным
типом леса и определенной густотой древостоя,
хотя эти параметры играют очень важную роль.
По-видимому, характер виталитетной структуры
зависит от большого комплекса факторов, среди
которых, в частности, не только конкуренция, но и
экспериментально обоснованное “партнерство”
соседних деревьев в древостоях, не только общая гу-
стота древостоя, но и особенности пространствен-
ного распределения особей (Рогозин, 2019).

ВЫВОДЫ

1. В древостоях средневозрастных северотаеж-
ных сосновых лесов, независимо от их типологи-
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ческой принадлежности, преобладающими по
числу категориями являются умеренно и сильно
ослабленные деревья (суммарная доля – от 55 до
70%), по объему стволов – умеренно ослаблен-
ные и здоровые (суммарная доля – 50–75%).

2. Изменение участия особей разных катего-
рий состояния в древесном ярусе сосновых лесов
по градиентам густоты (290–3100 экз. га–1) и сум-
мы площадей сечений (6.3–29.0 м2 га–1) древостоя
имеет нелинейный характер: снижение доли здо-
ровых и ослабленных деревьев и увеличение доли
усыхающих и сухих в первой половине изученных
интервалов является в 2–3 раза более быстрым,
чем во второй половине.

3. Наиболее важным фактором, определяю-
щим характер виталитетной структуры средне-
возрастных северотаежных сосновых древостоев,
является его густота, с которой связано 60–70%
варьирования величины индекса жизненного со-
стояния.

4. Значимый вклад в формирование виталитет-
ной дифференциации деревьев вносят сумма
площадей сечений древостоя (50–60% варьирова-
ния индекса жизненного состояния) и тип леса.

5. Через 85–90 лет после пожара основные па-
раметры виталитетной структуры северотаежных
древостоев сосны уже близки к эталонным пара-
метрам, характерным для малонарушенных и не-
нарушенных северотаежных лесов.
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Vitality Structure of the Middle-Aged Northern Taiga Pine Forest Stands
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On the example of the northern taiga pine (Pinus sylvestris L.) forests of the western Kola peninsula (67°30′–
68°10′ N, 33°57′–34°21′ W) the vitality structure of the middle-aged forest stands was studied in the commu-
nities within the lichen, lichen-green moss and green moss groups of forest types (12 permanent sample
plots). It has been established that the studied forest stands are characterized by a numerical predominance
of moderately and severely weakened trees (total share of 55–70%), and of moderately weakened and healthy
trees in terms of trunk volume (total share of 50–75%). The significant factors found to contribute into the
formation of the middle-aged pine forest stands’ vitality structure are their density, the sum of the basal areas
and the forest type. The density of the forest stand is the main contributor to the nature of the trees’ vitality
differentiation. Three main types of pine vitality spectra were identified, differing in the value of the stand vi-
tality index.

Keywords: Scots pine, forest stand, vitality structure, northern taiga, Kola peninsula.
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