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Исследованиями последних десятилетий убедительно доказана обос-
нованность популяционного подхода при изучении структурной органи-
зации и динамики растительности. Разнообразие особей в ценотических 
популяциях по возрасту, размерным параметрам, стадиям онтогенеза, ка-
тегориям жизненного состояния, а также неидентичность отдельных по-
пуляций одного вида в разных экологических условиях в сообществах 
разных типов и разной степени нарушенности являются базовыми форма-
ми биологического разнообразия.  

Большой интерес представляет вопрос о закономерностях изменения 
структуры популяций в процессе восстановительных сукцессий после 
различных внешних воздействий. Эти исследования создают основу для 
выявления эколого-фитоценотических особенностей видов и их конку-
рентоспособности в разных по составу и структуре сообществах, позво-
ляют установить динамику их включения в состав фитоценозов, механиз-
мы самоподдержания, характер внутрипопуляционного взаимодействия 
особей на разных этапах сукцессии. Естественно, что для лесных сооб-
ществ особую актуальность имеет исследование структуры популяций 
древесных растений, являющихся основными ценозообразователями.  

Несмотря на то что эта проблема затрагивается в целом ряде отечест-
венных и зарубежных исследований, сведения о структуре популяций 
древесных растений пока еще очень неполны.  

Исследование возрастной структуры по сравнению с размерной, онтогене-
тической и виталитетной отличается значительными методическими трудно-
стями, в связи с чем этот аспект структурной организации популяций остается 
наименее изученным. Большую ценность представляют исследования, харак-
теризующие возрастную структуру популяций основных ценозообразователей 
в субклимаксовых и климаксовых лесах (Корчагин, 1956; Карпов и др., 1983; 
Зябченко, 1984; Дыренков, 1984; Steijlen, Zackrisson, 1977; Morneau, Payette, 
1989; Ågren, Zackrisson, 1990; Пугачевский, 1992; Trefer, 1992; Hörnberg et al., 
1995; Волков, 1999). В то же время существенным недостатком многих работ 
является то, что в них не учитываются или не включаются в общее возрастное 
распределение особи с малыми размерами – высотой менее 0,1–0,2 м или ме-
нее 1,3 м (Steijlen, Zackrisson, 1987; Kuuluvainen et all., 2002). Следует особо 
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подчеркнуть крайнюю ограниченность информации об изменении возрастной 
структуры популяций древесных растений в зависимости от давности наруше-
ния лесных сообществ (Morneau, Payette, 1989; Пугачевский, 1992; Trefer, 
1992).  

В связи с этим предполагается рассмотреть следующие основные во-
просы: 

1. Некоторые методические принципы сбора данных для изучения 
возрастной структуры популяций древесных растений.  

2. Основные типы возрастных распределений особей в популяциях 
древесных растений.  

3. Особенности возрастной структуры популяций древесных растений 
на разных этапах восстановления после пожаров на примере Picea 
obovata Ledeb. и Betula pubescens Ehrh. в северотаежных лесах. 

Принципы сбора данных для изучения структуры популяций  
древесных растений 

1. Объем выборки, т.е. число особей популяции, у которых устанавли-
вается возраст. Выборка должна включать не менее 100–200 особей в со-
обществах, находящихся на ранних стадиях сукцессий и до 400 особей – 
на поздних стадиях.  

2. Размер пробной площади. Оптимальный размер определяется с целью 
обеспечения минимального необходимого объема выборки. Для северотаеж-
ных лесов в наших исследованиях площадь составляла в среднем от 0,1 до 
0,2 га в зависимости от плотности особей в древесном ярусе и пологе под-
роста и возобновления, которая поддается примерной визуальной оценке. На 
начальных стадиях послепожарного восстановления плотность популяций 
очень высокая, диапазон возраста особей узкий, поэтому площадь, необходи-
мая для выявления структуры, может быть меньше указанной.  

3. Учет особей. В пределах пробной площади по квадратам, оптималь-
ный размер которых составляет 5 х 5м, проводится учет всех особей дре-
весных растений, высота которых превышает высоту травяно-кустарнич-
кового и мохово-лишайникового ярусов. Учет особей меньшей высоты, 
которые могут быть пропущены при обычном визуальном осмотре, про-
водится на специально закладываемых площадках. Оптимальный размер 
площадок – 1 х 1м. Количество площадок – не менее 60. В выборку вклю-
чаются все особи от 1 года и старше. Это необходимое условие получе-
ния надежных данных о возрастной структуре и состоянии популяции. 

4. Прямое определение возраста, в наибольшей степени соответствую-
щего истинному биологическому возрасту. Предпочтительно на основе 
данных кернов, спилов или срезов, взятых на уровне корневой шейки или 
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близко от нее. В реальных условиях на пробных площадях для особей в 
составе древостоя и подроста – на уровне поверхности подстилки. Для 
особей небольшого размера и возраста возможным способом является 
подсчет числа следов почечных чешуй на поверхности ствола от корне-
вой шейки, расположенной, как правило, в слое подстилки, до вершины. 

5. Применение калибровочных кривых для оценки возраста при невоз-
можности его прямого определения. Возможно использование кривых 
связи между возрастом, определенным на высоте 1,3 м и на уровне под-
стилки, а для подроста и возобновления между диаметром основания 
ствола и возрастом. В последнем случае осуществляется срезка модель-
ных экземпляров за пределами постоянной пробной площади. Калибро-
вочные кривые не могут быть универсальными для вида в данном районе 
и строятся для каждой исследуемой популяции отдельно. 

Основные типы возрастных распределений особей  
в популяциях древесных растений  

Изучение возрастных распределений особей в популяциях разных ви-
дов древесных растений в лесных сообществах, имеющих разную дав-
ность нарушения, показывает, что на основе ряда параметров распределе-
ний (диапазона возраста, степени дискретности, величин асимметрии и 
эксцесса) среди них могут быть выделены несколько главных типов.  

В результате анализа возрастных распределений сосны обыкновен-
ной, ели сибирской и березы пушистой в лесных сообществах на террито-
рии Кольского полуострова была разработана классификация типов воз-
растной структуры. Базовым признаком для типизации возрастных рас-
пределений был выбран диапазон возраста особей. На основе сопоставле-
ния диапазона возраста в конкретных популяциях (AA) со средним макси-
мальным возрастом ели и березы в условиях региона (соответственно 320 
и 240 лет) были выделены 4 основных класса распределений: 1)  ууззккооггоо  
ддииааппааззооннаа  ((AA  <<  00,,1155  AAmmaaxx))  ––  ууссллооввнноо  ооддннооввооззрраассттнныыее;;  22))  ззннааччииттееллььнноо  ссуу--
жжееннооггоо  ддииааппааззооннаа  ((00,,55  >>  AA  >>  00,,1155  AAmmaaxx))  ––  ссллааббоо  ррааззннооввооззрраассттнныыее; 3) ууммее--
рреенннноо  ссуужжееннооггоо  ддииааппааззооннаа  ((00,,8855  >>  AA  >>  00,,55  AAmmaaxx))  ––  ууммеерреенннноо  ррааззннооввооззрраасстт--
нныыее; 4) нормального ддииааппааззооннаа  ((AA  >>  00,,8855  >>AAmmaaxx))  ––  ааббссооллююттнноо  ррааззннооввооззрраа--
ссттнныыее.  

В пределах классов в соответствии со значениями коэффициента 
асимметрии и эксцесса распределений различались 4 основных типа:  

– тип «A» – унимодальные положительно асимметричные с домини-
рованием особей самых младших классов возраста; 

– тип «B» – унимодальные отрицательно асимметричные с домини-
рованием особей старших классов возраста; 
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– тип «C» – унимодальные симметричные с доминированием особей 
средних возрастных классов; 

– тип «D» – бимодальные симметричные с доминированием особей 
крайних возрастных классов. 

По степени дискретности распределений в пределах типов выделя-
лись три подтипа: 

– резко дискретные с разрывом непрерывного возрастного ряда, со-
ставляющим более 6–10-летних классов возраста; 

– умеренно дискретные с разрывом, составляющим от 3- до 6–10-лет-
них классов возраста; 

– условно непрерывные с разрывами, составляющими менее 3–10-
летних классов возраста. 

Особенности возрастной структуры популяций  
древесных растений на разных этапах формирования после пожаров  
на примере ели сибирской и березы пушистой в северотаежных лесах 

На территории Кольского полуострова в лесных сообществах, относя-
щихся к типу ельников зеленомошных и имеющих давность пожара от 45 
до > 400 лет, в популяциях основных ценозообразующих видов – ели си-
бирской и березы пушистой – было выявлено 6 типов и 9 подтипов воз-
растной структуры: 2A – непрерывные; 2D – непрерывные; 3A – резко 
дискретные; 3B – умеренно дискретные и непрерывные; 3D – умеренно 
дискретные и непрерывные; 4A – умеренно дискретные и непрерывные. 

Типы возрастных распределений закономерно сменяются в процессе 
восстановительных послепожарных сукцессий. На основе анализа зако-
номерностей этих смен можно выделить 3 главные стадии послепожар-
ной динамики популяций.  

I стадия. Отличительный структурный признак стадии: узкий или 
значительно суженый возрастной диапазон или резкая дискретность воз-
растного ряда и последовательное возрастание плотности особей от стар-
ших возрастных классов к младшим. Такие распределения, относящиеся 
к типам 1A и 2A (непрерывные) и 3A (резко дискретные), были зарегист-
рированы для березы в березовых лесах с давностью пожара 45 лет (рис. 
1: 1) и ели – в лесах с давностью пожара 45 и 52 года (рис. 1: 4, 5).  

Характер возрастной структуры свидетельствует о свободном раз-
витии возобновительного процесса. Факторами, благоприятствующи-
ми появлению и выживанию новых поколений древесных растений се-
менного и вегетативного происхождения, являются: небольшая тол-
щина лесной подстилки, низкое покрытие мохового яруса, высокая  
освещенность  на гари, слабая  внутри- и межпопуляционная корневая  
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Рис. 1. Возрастная структура популяций березы пушистой (1–3) и ели 
сибирской (4–6) в лесных сообществах с давностью пожара 45–55 лет. 
Светлые столбики – плотность особей, черные столбики – запас древесины. 
Стрелками указана давность пожара 

 
конкуренция древесных растений. Анализ возрастных распределений 
свидетельствует о том, что возобновление березы начинается сразу 
после пожара, возобновление ели – или одновременно с березой или 
на несколько лет позже. В некоторых случаях регистрируется суще-
ственное запаздывание начала семенного возобновления ели (до 5 
десятилетий после пожара) в связи с отсутствием достаточно близко 
расположенных источников семян при обширных пожарах на терри-
ториях, удаленных от речных долин и влажных понижений. Необхо-
димость близости таких местообитаний, обеспечивающих выжива-
ние деревьев ели, связана с высокой повреждаемостью и практиче-
ски полной гибелью особей этого вида и других видов ели 
(Zackrisson, 1977) во время пожаров в северных лесах. В отличие от 
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ели часть особей березы сохраняет жизнеспособность после пожара, 
что гарантирует наличие источников семян. 

Как показывает анализ распределения запаса древесины, в популяци-
ях березы только особи, появившиеся в первые два десятилетия после по-
жара в дальнейшем входят в состав древесного яруса березовых лесов. 
Основу первого послепожарного древостоя еловых лесов (более 80% за-
паса) также формируют особи очень узкого возрастного диапазона, со-
ставляющего 2–3 десятилетия.  

II стадия. На этой стадии возрастные распределения отличаются 
значительно или умеренно суженым диапазоном. Характерной особен-
ностью структуры является доминирование особей старших (типы 2B и 
3B) или старших и самых младших возрастных классов (типы 2D и 3D).  

В популяциях березы пушистой в условиях северной тайги бимо-
дальные возрастные распределения формируются уже через 50–55 лет 
после пожара (рис. 1: 2, 3). Популяции этого вида продолжают попол-
няться молодыми особями вегетативного происхождения, имеющими 
высокую численность. Однако продолжительность жизни значитель-
ной их части составляет от 10 до 30 лет, что обусловлено высокой 
внутриклоновой конкуренцией за свет, влагу и элементы питания. Эти 
процессы приводят к преобладанию в составе популяции особей край-
них возрастных групп, которое поддерживается до начала возрастного 
распада послепожарного березового древостоя (примерно до 100–150 
лет после пожара).  

В популяциях ели – вида, отличающегося преимущественно семенным 
возобновлением, после краткой переходной стадии с центрально-симмет-
ричными унимодальными распределениями типа 2C (рис. 1: 6), формиру-
ются отрицательно асимметричные распределения типа 3B (рис. 2: 2).  

Механизм формирования таких распределений связан с резко выра-
женным спадом активности семенного возобновления и жестким подав-
лением роста и выживаемости немногочисленного подроста особями пер-
вых послепожарных поколений, формирующих древесный ярус. Семен-
ное возобновление в сообществах с высокой плотностью популяций бе-
резы лимитируется уже на стадии прорастания семян и укоренения про-
ростков из-за большого объема лиственного опада. При более низкой 
плотности березы семенное возобновление ограничивает высокое проек-
тивное покрытие травяно-кустарничкового яруса, в составе которого ве-
лика доля участия травянистых растений и злаков. В дальнейшем после 
перехода к доминированию в древесном ярусе ели лимитирующую роль 
играют высокий и плотный моховый покров, покрытие которого в ело-
вых лесах восстанавливается примерно через 150 лет после пожара (Бак-
кал, Горшков, 2006), и увеличение толщины лесной подстилки.  
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Рис. 2. Возрастная структура популяций березы пушистой (1) и ели 
сибирской (2, 3) в лесных сообществах с давностью пожара 220–260 лет. 
Обозначения те же, что на рис. 1. 
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Вместе с тем восстановление мохового покрова и лесной подстил-
ки создает условия для вегетативного возобновления ели. Это явление 
хорошо известно для крайне северных популяций Picea (Morneau, 
Payette, 1989; Kuuluvainen, 1994). Вегетативное возобновление осуще-
ствляется за счет укоренения низкоопущенных нижних ветвей при 
редком расположении деревьев. Этот процесс приводит к преобразо-
ванию отрицательно асимметричных возрастных распределений ели в 
полярно-бимодальные типа 3D (рис. 2: 3) в интервале от 200 до 250 
лет после пожара. В условиях южной тайги при отсутствии сомкнуто-
го мохового покрова формирование бимодальных возрастных распре-
делений за счет семенного возобновления в популяциях Picea abies 
Karst. регистрируется через 90–100 лет после пожара (Рубцов и др., 
2000). 

III стадия. Для этой стадии характерен единый тип возрастной 
структуры популяций (4A). Возрастные распределения отличаются 
полным диапазоном, непрерывностью и резко выраженной положи-
тельной асимметрией с близким к экспоненциальному убыванию 
плотности особей по мере увеличения возраста. Механизм формирова-
ния этого типа структуры связан с постепенным распадом послепо-
жарных условно одновозрастных древостоев.  

В северных популяциях березы пушистой распад первых послепо-
жарных генераций приводит к повышению доли молодых особей веге-
тативного происхождения в возрасте до 30 лет и формированию лево-
сторонней асимметрии возрастных распределений примерно через 
150–200 лет после пожара (рис. 2: 1; рис. 3:1, 2). 

Единичный и групповой вывал и слом наиболее старых и ослаблен-
ных деревьев ели из первых послепожарных поколений способствуют 
постепенному увеличению площади местообитаний, благоприятных 
для прорастания семян и выживания всходов и подроста древесных 
растений – ветровальных комплексов и разлагающихся стволов. В ре-
зультате в составе популяций этого вида за счет семенного и вегета-
тивного возобновления так же, как и в популяциях березы, возрастает 
численность и суммарная доля (до 60–75%) особей младших возрас-
тных групп. Формирование окон в верхнем пологе древостоя и корне-
обитаемом слое почвы создает условия для успешного роста и посте-
пенного включения молодых особей в полог подроста и древостой 
(Kuuluvainen, 1994). Результаты исследований, проведенных в северо-
таежных лесных сообществах на территории Кольского полуострова, 
показывают, что формирование возрастной структуры типа 4A в попу-
ляциях ели (рис. 3: 3, 4) занимает гораздо больший промежуток време-
ни, чем в популяциях березы, – примерно 300 лет.  
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Рис. 3. Возрастная структура популяций березы пушистой (1, 2) и ели 
сибирской (3, 4) в лесных сообществах с давностью пожара 320 и более 400 
лет. Обозначения те же, что на рис. 1 
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Восстановление выровненного возрастного распределения запаса дре-
весины, рассматриваемого в лесоведении как признак абсолютной разно-
возрастности древостоя, в популяциях ели занимает не менее 400 лет по-
сле пожара (рис. 3: 4). В популяциях березы относительная выровнен-
ность распределения запаса древесины достоверно регистрируется через 
200 лет в сообществах со значительным (более 20%) участием особей 
этого вида в составе древесного яруса (см. рис. 2: 1). При меньшей доле 
березы и дискретности возрастного распределения особей (при учете на 
площади 0,1–0,2 га), распределение запаса древесины может отличаться 
неравномерностью даже при давности пожара более 250 лет (рис. 3: 1). 

Рассматриваемый тип возрастной структуры отражает состояние, при 
котором восстанавливается и поддерживается стабильный баланс между 
появлением и отмиранием особей, что является необходимым условием 
устойчивости популяций во времени и пространстве (Корчагин, 1956; 
Дыренков, 1984; Hörnberg et al., 1995). Популяции, имеющие возрастную 
структуру такого типа, предлагается называть «стационарными» в отли-
чие от популяций с иными типами возрастной структуры, не завершив-
ших процесс восстановления и являющихся нестационарными, т.е. на-
правленно изменяющимися во времени.  

Предложенная схема последовательной смены типов возрастной 
структуры популяций подтверждается имеющимися в литературе дан-
ными для различных видов древесных растений в разных регионах бо-
реальной зоны. Время наступления и продолжительность стадий после-
пожарного восстановления, некоторые индивидуальные особенности 
возрастных распределений могут варьировать в зависимости от биоло-
гических и экологических особенностей видов древесных растений 
(скорости роста, преобладающего типа возобновления, пожароустойчи-
вости, требовательности к световым условиям), почвенно-климатиче-
ских условий региона, флуктуаций климатических показателей. Однако 
общий принцип послепожарной динамики и тип возрастной структуры, 
формирующийся на заключительном этапе восстановления популяций, 
для разных видов древесных растений в пределах бореальной зоны ос-
тается единым. Это свидетельствует о фундаментальном характере вы-
явленных закономерностей.  
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