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Кратко изложены приоритетные направления, концепции, подходы, методы и итоги полуве-
ковых исследований по лесной генетике, экологии, географии и биогеоценологии уральской 
школы популяционной биологии древесных растений. Приведены результаты количествен-
ного геноэкогеографического изучения лесов на основе популяционного подхода, а также 
основные теоретические обобщения, которые могут способствовать интерпретации и разви-
тию исследований. 
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ВВЕДЕНИЕ 

 
В последние 50–60 лет одной из карди-

нальных концепций лесной биологии, откры-
вающей возможность получения принципи-
ально новых результатов, стал популяцион-
ный подход. Представление о ценопопуляции 
как совокупности деревьев того или иного ви-
да в пределах одного биогеоценоза давно и 
широко использовано в лесной экологии и 
биогеоценологии (Карпов, 1958; Корчагин, 
1964; Плотников, 1970; Санников, 1973; Про-
скуряков, 1977; Смирнова, Чистякова, 1982; 
Дыренков, 1984; Санников, Санникова, 1985). 
На его основе выявлены почти все ныне из-
вестные общие закономерности структуры, 
функций и динамики дендроценопопуляций. 

С 60-х гг. ХХ в. на базе синтеза идей школ 
популяционной экологии С. С. Шварца и ге-
нетики популяций Н. В. Тимофеева-Ресовско-
го в Институте экологии растений и живот-
ных, а затем в Институте леса и Ботаническом 
саду УрО РАН развернуто систематизирован-
ное популяционно-биологическое изучение 
лесов Урала и других регионов Северной Ев-

разии. В итоге полувековых исследований 
сформировались ключевые направления, ме-
тодические принципы, методы и теоретичес-
кие концепции уральской школы популяцион-
ной биологии древесных растений. 

Цель данного сообщения – краткий обзор 
основных направлений, методических подхо-
дов и результатов этих исследований на при-
мере преимущественно одного их главных ле-
сообразующих видов Северной Евразии – со-
сны обыкновенной (Pinus sylvestris L.). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Основные понятия и термины 
 

Популяционную биологию мы понимаем 
как науку о взаимосвязанных генетических, 
экологических и географических закономер-
ностях структуры, функций, динамики и мик-
роэволюции популяций. Лишь целостное, сис-
темное рассмотрение этой триады – генетики, 
экологии и географии популяций с позиций 
эволюционного учения представляется нам 
методологически корректным, так как позво-
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ляет охватить основной круг проблем, факто-
ров и связей на данном уровне организации 
биосистем. 

Синтезируя основные представления 
(Шварц, 1969, 1980; Тимофеев-Ресовский и 
др., 1973; Harper, 1977; Яблоков, 1987 и др.), 
под термином «популяция» у организмов, раз-
множающихся половым путем, мы понимаем 
относительно репродуктивно изолированную 
структурно и функционально целостную, ди-
намически стабильную совокупность особей 
одного вида, обладающую общностью и спе-
цификой происхождения, местообитания, ре-
продуктивных отношений, генофонда и тен-
денций микроэволюции, а в условиях однород-
ного экотопа – и всех фенотипических пара-
метров (Санников, 1992). Понятие «популя-
ция» у хвойных древесных растений включает 
все генерации и поколения деревьев, начиная 
с семян и кончая сенильными особями (а так-
же их пыльцу), на всей территории, где осуще-
ствляется их более или менее массовое и регу-
лярное ксеногамное размножение в чреде мно-
гих поколений (Санников, 1973). При всем 
многообразии характерных и дифференци-
рующих признаков популяций их сущностью 
и, следовательно, основными диагностичес-
кими критериями являются единство и спе-
цифика генофонда. 

Цель популяционной генетики – выявление 
закономерностей происхождения, структуры, 
полиморфизма, воспроизводства и динамики 
(микроэволюции) генофонда популяций и их 
групп на различных хорологических уровнях – 
от макроландшафтного (подвидового, расо-
вого) до локального экотопического (субпопу-
ляционного). Одна из ее главных задач – изу-
чение хорогенетической структуры и границ 
популяций, которые необходимо хотя бы ги-
потетически определить, прежде чем присту-
пать к их изучению. 

Цель экологии ценопопуляций состоит в 
изучении их структуры, функций и динамики в 
зависимости от факторов и констелляций 
факторов среды экотопов в пределах генети-
чески относительно однородных популяций, 
т. е. при снятой генетической варианте. В на-
стоящее время ценопопуляционный подход 
можно считать основным уровнем экологичес-
кого изучения популяций древесных расте-

ний. Он позволяет выявить связь средних фе-
нотипических параметров ценопопуляций, 
произрастающих в различных биогеоценозах 
местного топоэкологического или зонально-
географического профиля с комплексами 
средних экотопических факторов. 

Основная цель современной количествен-
ной экологической географии ценопопуляций 
(ценоэкогеографии) – изучение влияния эколо-
го-географических факторов на их фенотипи-
ческую и генетическую структуру на сети 
межзональных, высотных, провинциальных 
или флорогенетических географических тран-
сект, пересекающих ареал вида. 

Рассмотрим результаты лесных популяци-
онно-биологических исследований на Урале 
по некоторым основным направлениям. 

 
Генетика популяций 

 
Экологическая генетика. Эколого-генети-

ческий подход означает изучение генетичес-
кой структуры популяций в зависимости от 
градиентов среды экотопов. Кардинальным 
здесь является вопрос о границах и площади 
элементарных (локальных) популяций, кото-
рые необходимо определить, прежде чем при-
ступать к какому-либо экологическому иссле-
дованию. Между тем подобно понятию об ато-
ме в начале XX в. термин «популяция» остает-
ся почти чисто теоретическим, так как генети-
ческие границы элементарных популяций у 
растений и животных выявлены лишь в ред-
ких случаях. 

Роль факторов среды в генетической дивер-
генции популяций выявляется на резко выра-
женных ландшафтно-экотопических рубежах, 
например: между суходолом и болотом, пой-
мой и надпоймой, высотными зонами и аль-
тернативными экспозициями склонов в горах 
и т. п. 

С помощью метода перекрытия полигонов 
фенофаз пыления и «цветения» (рецепции) 
деревьев на суходолах и смежных верховых 
болотах (Петрова, Санников, 1996) в Западной 
Сибири и на Русской равнине выявлена обус-
ловленная резкими термическими градиента-
ми среды почти полная фенологическая ре-
продуктивная изоляция популяций Pinus 
sylvestris (93–100 %). При этом между сухо-
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дольными или болотными ценопопуляциями 
она отсутствует (рис. 1, Санников, Петрова, 
2003). Близкие уровни изоляции установлены 
и между разновысотными поселениями 
P. sylvestris и видов Picea на склонах Карпат, 
Урала, Кавказа и Забайкалья при разности вы-
сот их мес-тообитаний более 400 м (Санников, 
Петрова, 2003; Филиппова и др., 2006). 

В итоге стационарных палеоботанических, 
факториально-экологических, фенологичес-
ких, фенотипических и аллозимных исследо-
ваний на примере поселений Pinus sylvestris L. 
на суходолах и смежных верховых болотах 
предлесостепи Западной Сибири впервые опре-
делена отчетливо выраженная генетическая 
граница природных популяций древесных 
растений на непрерывном ареале. По нашей 
геносистематической шкале (Санников, Пет-
рова, 2003) она оказалась на уровне средне-
подразделенных популяций (генетическая 
дистанция М. Неи (Nei, 1978) DN78 = 0.011). 
Наиболее резко эта граница выявляется по 
градиентам генетических дистанций, опреде-
ляемым как отношения DN78 к расстояниям 
между популяциями в километрах (Петрова, 
Санников, 1996). Между поселениями сосны 
на суходоле и болоте на расстоянии всего 20 м 
градиенты DN78 в несколько раз больше, чем в 

пределах суходола с одной стороны и болота – 
с другой (рис. 2, Санников, Петрова, 2003). 

Аналогичные градиенты установлены и по 
комплексам фенотипических признаков при-
родных популяций, а также их потомств на 
тщательно выравненном экофоне песчаной 
почвы суходола (Петрова, Санников, 1996; 
Санников, Петрова, 2003). Особенно очевид-
ны альтернативные различия формы корневых 
систем сеянцев, 92 % которых у суходольных 
растений в 18-летнем возрасте вертикальные, 
а у 84 % болотных – латеральные (рис. 3, Сан-
ников, Петрова, 2003). 

Можно предположить, что примерно за 
150 поколений сосны здесь произошла гене-
тически фиксированная адаптация ее корней к 
экстремальным анаэробиотическим условиям 
болотного субстрата под влиянием мутаций, 
дизруптивного отбора и других факторов 
микроэволюции (Тимофеев-Ресовский, 1958, 
1971; Nei, 1978; Яблоков, 1987) в двух резко 
контрастных средах и почти полной репро-
дуктивной изоляции (Петрова и др., 2013). 

Дифференциация на уровне групп популя-
ций (DN78 = 0.017) найдена и между разновы-
сотными изолятами сосны обыкновенной в 
Карпатах (Санников и др., 2011), а на уровне 
популяций (DN78 = 0.008–0.015) – на Южном 
Урале, где ее ареал более или менее дизъюнк-
тивен (Филиппова и др., 2006), но на Северном 
Кавказе, где ареал непрерывен, она не выше 
верхнего уровня ранга субпопуляций (0.008). 

 
Рис. 1. Различия в сроках фенофаз пыления-«цветения» 
и доле деревьев, находящихся в этих фенофазах, в 
смежных типах биогеоценозов сосновых лесов подзоны 
предлесостепи Западной Сибири (Припышминские бо-
ры). Сосняки: 1 – лишайниковый, 2 – бруснично-зеле-
номошный, 3 – чернично-зеленомошный, 4 – багульни-
ково-кассандрово-сфагновый. 

 
Рис. 2. Градиенты генетических дистанций Неи (Nei, 
1978; DN78/D·10–5) между популяционными выборками 
на трансекте суходол–болото в подзоне предлесостепи 
Западной Сибири. Штриховая вертикальная линия – 
граница между суходолом и болотом, DN78 – генетичес-
кая дистанция Неи (Nei, 1978), D – расстояние между 
выборками. 
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Рис. 3. Альтернативные типы формы главных корней у 
13-летних сеянцев сосны из смежных популяций на 
суходоле (а – вертикально-стержневой) и верховом бо-
лоте (б – латеральный) в посевах на выровненном эко-
фоне («свежая» песчаная почва, сосняк бруснично-
чернично-зеленомошный). 

 
Геногеография популяций. Для выявления 

географических закономерностей изменений 
генетической структуры популяций необходи-
мо их сравнительное изучение в пределах всего 
ареала вида. Этот подход («вид в ареале») реа-
лизован нами путем аллозимного анализа 
380 популяционных выборок на сети пяти ши-
ротных и 14 субмериодиональных трансект, пе-
ресекающих ареал P. sylvestris (рис. 4, Санников 
и др., 2012). В первом приближении установле-
ны следующие общие закономерности. 

В пределах большей части ареала выявлена 
относительная стабильность среднего числа 
аллелей на локус и параметров ожидаемой и 
наблюдаемой гетерозиготности, за исключе-
нием горных рас (Альпы, Кавказ, Карпаты) и 
мелких островных маргинальных изолятов на 
границах ареала (Санников и др., 2011). Пока-
зано, что при относительной однородности 
генофонда P. sylvestris в северной («леднико-
вой») и центральной частях ареала он харак-
теризуется в 4–7 раз большей межпопуляци-
онной дифференциацией в южных регионах с 
островным ареалом (Санников, Петрова, 
2012). При этом генетические дистанции и их 

градиенты возрастают в тесной отрицательной 
связи с географической широтой местности 
(R2 = 0.53–0.61; p = 0.01), особенно в Цент-
ральной Европе и Средиземноморье. 

Резкие градиенты дистанций Неи (по суще-
ству, границы) между популяциями на уровне 
ранга их географических групп или выше вы-
явлены между островными борами Притоболья 
и Арало-Тургая (DN78 = 0.017), а также посе-
лениями P. sylvestris, изолированными глав-
ными хребтами Кавказа (0,018), Альп (0,030), 
Пиренеев (0.045) и северо-восточными отро-
гами Карпат (0.017) (Санников и др., 2005, 
2011). Анализ 26 маргинальных островных 
популяций на южной границе ареала показал, 
что число аллелей на локус и гетерозигот-
ность критически падают при уменьшении 
площади массивов сосны ниже 10 км2. Это 
определяет минимум-ареал выделения генети-
чески полночленных резерватов. 

В итоге аллозимного анализа получена 
плеяда средних генетических дистанций меж-
ду 18 филогеографическими группами попу-
ляций P. sylvestris в пределах всего ареала 
(рис. 5, Санников и др., 2012). На базе ориги-
нальной геносистематической шкалы (Санни-
ков, Петрова, 2003) определены их таксоно-
мические ранги и разработана схема генотак-
сономической структуры вида (см. рис. 4). В 
ее составе предварительно выделены один 
подвид (Pinus sylvestris L. ssp iberica Svoboda), 
5 географических рас и 9 географических 
групп популяций. По генетическим критериям 
доказана принадлежность к системе вида 
Pinus sylvestris L. «кавказско-крымских» ви-
дов Pinus kochiana и Pinus armena, ранее вы-
деленных систематиками по морфологичес-
ким признакам. 

С помощью метода «минимальных генети-
ческих дистанций» (Санников и др., 2012, 
2013) выявлено три гипотетичных плейстоце-
новых рефугиума P. sylvestris на южной окраи-
не ареала – Балканский, Южно-Уральский и 
Северо-Монгольский (см. рис. 4), а также не-
сколько рефугиумов «второго порядка» в 
Арало-Тургае (Наурзум) и горах Южной Си-
бири (Телецкое озеро, Кызыл, Кяхта) (Санни-
ков и др., 2014). 

Этому во многом способствовала разраба-
тываемая нами теория гидрохории семян 
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Рис. 5. Плеяда средних генетических дистанций Неи 
(DN78) между группами популяций 18 филогеногеогра-
фических регионов ареала вида Pinus sylvestris L. Над 
чертой – «тотальная» средняя DN78 данной группы по-
пуляций от всех остальных групп популяций в ареале, 
под чертой – «региональная» средняя DN78 группы от 
окружающих смежных. Ранги геносистематики: 1 – 
подвида, 2 – географической расы, 3 – географической 
группы популяций. Шифры регионов: Ап – Апеннины, 
Бк – Балканы, ВЗк – Восточное Закавказье, ГЮС – горы 
Южной Сибири, ЗБ – Забайкалье, ЗС – Западная Си-
бирь, Иб – Иберия, КЗК – Крым, Западный Кавказ (вклю-
чая Северный Кавказ и Западное Закавказье), Кп – Карпа-
ты, ПА – Приамурье, Рр – Русская равнина, Ск – Сканди-
навия, СС – Средняя Сибирь, Ур – Урал, ЦЕ – Централь-
ная Европа, ЦК – Центральный Казахстан, Шт – Шотлан-
дия, Як – Якутия. 

 
хвойных по течению рек или поверхности 
озер (Санников, Санникова, 2007, 2008; Его-
ров и др., 2010; Санников и др., 2012). Лабо-
раторные и натурные опыты показали, что 
благодаря воздухоносным тканям крыльев се-
мена Pinus sylvestris, родов Picea, Abies, а осо-
бенно Larix, удерживаются на плаву 15–
20 дней, сохраняя 20 %-ную всхожесть даже 
после месячного затопления. За это время, 
концентрируясь на стрежне реки, они могут 
уплыть на 700–1000 км. Действительно, как 
установлено в Украинских Карпатах (Санни-
ков, Санникова, 2007), популяции сосны 
обыкновенной и ели европейской расселяются 
по течению рек в среднем на 300 км за 
1000 лет. В то же время максимальная ско-
рость их анемохории даже в центре ареала со-
сны втрое ниже, а на севере ее ареала еще на 
порядок ниже. Гипотеза гидрохории позволя-

ет объяснить, например, парадоксально быст-
рое расселение хвойных в голоцене на север 
из Монголии по рекам Селенге, Ангаре, Оби, 
Енисею и Лене. 

В последние 20 лет фундаментальные ис-
следования геногеографической структуры 
популяций североевразиатских видов Larix и 
их филогенетических связей с видами Южной 
Евразии и Северной Америки выполнены в 
Институте экологии растений и животных 
УрО РАН (Семериков, Матвеев, 1995; Semeri-
kov, Lascoux, 1999; Семериков, 2007; Семери-
ков, Полежаева, 2007). С помощью аллозим-
ного и ДНК-анализа митохондриального, хло-
ропластного и ядерного геномов широко изу-
чены внутри- и межпопуляционная изменчи-
вость и дифференциация восьми видов – Larix 
sibirica Ledeb., L. decidua Mill., L. sukaczewii 
Dylis, L. gmelinii Rupr., L. cajanderi Mayr, 
L. olgensis A. Henry, L. kamtschatica (Rupr.) 
Carr., L. leptolepis Siebold et Zucc. 

Аллозимный анализ и дендрограмма гене-
тических дистанций Неи показали отчетливую 
дифференциацию от основного ядра северо-
евразиатских популяций двух маргинальных 
изолированных видов – L. leptolepis (DN78 – 
около 0.120) в Японии и L. decidua (DN78 – 
0.090) в Центральной Европе, а также саха-
линского подвида L. kamtschatica (DN78 – 
0.055). Остальной массив популяций, по-види-
мому разделенных на уровне лишь географи-
ческих рас (DN78 – от 0.025 до 0.045), включа-
ет наиболее распространенные таксоны Се-
верной Евразии, ранее выделенные на уровне 
видов по морфологическим признакам (Боб-
ров, 1978; Дылис, 1978) – L. sibirica, L. suka-
czewii, L. gmelinii, L. cajanderi, L. olgensis, а 
также их интрогрессивные гибриды. 

Значительный интерес представляет выяв-
ленное В. Л. Семериковым (2007) сходство 
спектров митохондриальных гаплотипов Larix 
sibirica Южного Прибайкалья и Саян, с одной 
стороны, и Нижнего Приобья – с другой. Это 
позволяет предположить общность происхож-
дения последних из рефугиума в горах Южной 
Сибири и подтверждает нашу гипотезу о гид-
рохории семян хвойных по течению рек Анга-
ры и Оби в плейстоцене (Санников и др., 2012). 

Разносторонний анализ географической 
изменчивости ДНК-маркеров показал также 



Развитие лесной популяционной биологии и биогеоценологии на Урале 

 15 

обоснованность выделения видов L. leptolepis, 
L. decidua, западной расы L. sibirica – L. suka-
czewii Dylis и сходство генофонда центрально- 
и восточно-евразиатских географических рас 
L. sibirica, L. gmelinii, L. cajanderi, L. olgensis. 
На наш взгляд, все они могут быть отнесены к 
системе единого вида (conspecies) Larix 
sibirica Ledeb., который по результатам анали-
за ядерной ДНК (AFLP) является базовым по 
отношению к восточно-сибирским видам. 

Систематизированные исследования внут-
ри- и межвидового полиморфизма и диффе-
ренциации популяций пяти видов пихт Север-
ной Евразии проведены С. А. Семериковой 
(2008). На базе методов аллозимного и хлоро-
пластного ДНК-анализа впервые обоснованы 
дифференциация популяций Abies sibirica Le-
deb. на 4 географические группы, видовой ге-
нетический статус A. sibirica Ledeb., A. Holo-
filla Maxim., A. gracilis Kom. и гибридного 
комплекса A. nephrolepis (Trautv.) Maxim. – 
A. sachalinensis Fr. Schmidt. Установлены ана-
логичное с Larix sibirica сходство генофонда 
популяций Abies sibirica Прибайкалья и Ниж-
него Приобья и минимальные генетические 
дистанции (DN78 = 0.002–0.003) между ее по-
селениями вдоль русла р. Оби, что также под-
тверждает концепцию приоритета гидрохории 
хвойных (Санников, Санникова, 2008). 

На первых этапах развития популяционно-
го подхода в 60–80 гг. в Ботаническом саду 
УрО РАН кроме геногеографических исследо-
ваний выполнено широкомасштабное морфо-
феногеографическое изучение: Pinus sylvestris 
L. (Мамаев, 1972), восточно-европейских ви-
дов дуба (Семериков, 1986) и берез секции 
Alba (Махнев, 1987). Их результаты, обоб-
щенные в серии монографий, в частности 
классификация форм и уровней изменчивости 
С. А. Мамаева (1972), ныне широко известны. 

 
Экология популяций 

 
Классификация биотопов. Цель популя-

ционной экологии – изучение демографичес-
кой структуры, функций и динамики ценопо-
пуляций в зависимости от изменений среды их 
биотопов. Нами отработана трехступенчатая 
классификация типов макро-, мезо- и микро-
биотопов дендропопуляций: 1. Коренной тип 

леса. 2. Эколого-динамический ряд возобнов-
ления ценопопуляции главного лесообразую-
щего вида и развития биогеоценозов. 3. Тип 
микробиотопа, определяемый типом субстра-
та для прорастания семян и развития самосева 
и подроста. 

В рамках одного коренного типа леса и да-
же одного биогеоценоза в зависимости от типа 
и интенсивности лесоразрушающего агента 
(пожар, ветровал, рубка, энтомоинвазия и 
т. д.) складываются различные сочетания фак-
торов-детерминантов сохранности древостоя, 
обсеменения («инсеминации») и подроста 
главного вида, а также типа напочвенного 
субстрата для его самосева. Поэтому возника-
ет несколько разных по видовому составу 
древостоя эколого-динамических рядов возоб-
новления и развития производных биогеоце-
нозов (Санников, 1970; рис. 6, Санников, 
2009). Это означает, что тип леса – отнюдь не 
один монолинейный восстановительно-воз-
растной ряд сукцессий биогеоценозов в пре-
делах того или иного типа экотопа, как это 
постулировано в генетической лесой типоло-
гии Б. А. Ивашкевича (1933) – Б. П. Колесни-
кова (1956). Динамический тип леса представ-
ляет собой множество («пучок») альтернатив-
ных хорологически отчетливо обособленных 
рядов их дивергенции и конвергенции, на ко-
торые он апериодически «расщепляется» под 
влиянием экологических катастроф. Данная 
концепция позволяет выявить, объяснить и 
прогнозировать колоссальное физиономичес-
кое разнообразие биогеоценозов разных рядов 
и разных стадий развития в пределах одного 
коренного типа леса. 

В пределах каждого биогеоценоза обычна 
мозаика небольших участков, качественно 
различных по типу напочвенного субстрата и, 
как следствие, по сочетанию и динамике всех 
взаимосвязанных факторов микросреды – 
почвенных, экоклиматических, фито-, зоо-, 
мико- и микробоценотических, – и представ-
ляющих собой различные типы микробиото-
пов (Санников, 1965, 1992; Санников и др., 
2012). Например, на вырубках встречаются 
участки ненарушенной грубогумусной под-
стилки, обожженной или минерализованной 
поверхности почвы. Различия между ними по 
факторам среды, численности и росту всходов 
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хвойных на порядок больше, чем даже между 
смежными типами леса. Математически моде-
лируя и регулируя соотношение типов суб-
страта и уровней инсеминации, можно обес-
печить требуемый уровень возобновления 
главного вида. Этот лесоводственный эффект 
реализован нами экспериментально (Санников 
и др., 2004) путем определенного сочетания 
системы семенных куртин сосны и площади 

подготовки оптимального (минерализованно-
го и разрыхленного) напочвенного субстрата 
для ее самосева с помощью оригинального 
агрегата (патент РФ № 2183918). 
Микроэкосистемный подход. Принципи-

ально новый количественный «микроэкосис-
темный» подход к изучению структурно-
функциональных взаимосвязей в дендроцено-
популяциях и биогеоценозах, ранее постули-

 
Рис. 6. Хорологическая модель ценогенетической детерминации эколого-динамических рядов дивергенции–
конвергенции естественного возобновления и развития биогеоценозов в пределах одного коренного типа леса 
(«сосняк чернично-зеленомошный») после естественных и антропогенных экологических катастроф. Экодинами-
ческие ряды: г – гарь, вл – ветровальник, ш – «шелкопрядник» (после энтомоинвазий), врз – вырубка «зимняя», 
врл – вырубка «летняя», впш – вырубка-пашня, ш – шелкопрядник. Типы напочвенного субстрата: 1 – ненарушен-
ный покров, 2 – гаревой, 3 – механически минерализованная почва. Факторы-детерминанты дивергенции–
конвергенции: 4 – достаточный уровень фактора, 5 – недостаточный уровень (или отсутствие). Производные типы 
леса: Х – хвойный (с доминированием хвойных); х – лиственный с примесью хвойных; Л – лиственный (с домини-
рованием Betula pendula и Populus tremula, + – семенной, – вегетативный); л – примесь лиственных; пр – предвари-
тельные генерации, пс – последующие генерации, кв – коротко-восстановительный, дв – длительно-восстанови-
тельный, ск – субкоренной, н – новый тип леса. I–III – поколения древостоя (в номенклатуре производных типов 
леса – 1–3). 
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рованных в биогеоценологии (Сукачев, 1964), 
разработанный нами на примере сосновых, 
еловых и кедровых лесов, позволяет выявить 
их и математически формализовать (Саннико-
ва, 1979, 1992, 2003). Сущность его сводится к 
корреляционно-регрессионному анализу раз-
носторонних связей между хорологическими 
изменениями параметров древостоя-эдифика-
тора, с одной стороны, и микробиотопа, под-
роста, растений нижнего яруса и любых дру-
гих компонентов ценоэкосистемы – с другой, 
на 70–100 учетных площадках в пределах од-
ного биогеоценоза. 

Показано, что семеношение деревьев хвой-
ных наиболее тесно и достоверно связано с аб-
солютной полнотой, плотность подроста – с 
толщиной подстилки (R2 = 0.18–0.59), а его 
жизненность и прирост (по объему стволиков) – 
с индексом корневой конкуренции окружающе-
го древостоя (корреляционное отношение 
ή = 0.59–0.89). Выявлены многие другие тесные 
трансбиотические связи в хвойных лесах, на-
пример: плотности мышевидных грызунов с 
фитомассой трав, численности различных групп 
почвенной мезофауны с доминантами нижнего 
яруса фитоценоза и т. п. (Санникова, 2003). 

На базе микроэкосистемного подхода с по-
мощью экофизиологически обоснованных ин-
дексов впервые дана количественная оценка 
относительной роли корневой, «световой» и 
интегральной конкуренции древостоя по от-
ношению к подросту и растениям нижнего 
яруса (рис. 7; Санникова и др., 2012). Выявле-
но, что вклад фактора корневой конкуренции 
древостоя в дисперсию роста подроста в 
большинстве типов леса намного выше вклада 
световой конкуренции (Санникова и др., 
2012). Это позволяет подойти к новому пред-
ставлению о лесе прежде всего как к подзем-
но-сомкнутой и в меньшей мере – к надземно-
сомкнутой лесной дендроценоэкосистеме 
(Санников и др., 2012). В целом информатив-
ность микроэкосистемного подхода, позво-
ляющего синтезировать методы популяцион-
ной экологии, синэкологии и биогеоценогии, 
на порядок выше традиционных. 
Эволюционная пироэкология. Лесные по-

жары, обычно повторяющиеся несколько раз в 
течение жизни одного поколения ценопопуля-
ции деревьев, – непреходящий фактор транс-

формации структуры, динамики и эволюции 
ее популяций (Санников, 1973, 1981, 1992). В 
лесах бассейна р. Конды в Западной Сибири 
впервые установлено, что плотность пожаров 
от молний тесно связана с градиентом анома-
лий геомагнитного поля (Санников и др., 
2012). Таким образом, апериодически циклич-
ные пожары – индикатор извечных глобаль-
ных связей между атмо-, лито- и биосферой. 

Экспериментально показано, что на гарях 
создаются предпочитаемые условия среды для 
поселения, выживания и роста самосева свет-
лохвойных видов (Санников, Санникова, 
1985; Санников, 1992; Sannikov, Goldammer, 
1996). После пожаров улучшаются режимы 
ФАР, почвенного питания всходов и – что 
экологически наиболее важно – повышается 
капиллярная влажность субстрата для про-
растания их семян. Снижаются конкуренция 
фитоценоза и потребление семян мышевид-
ными грызунами. Плотность самосева сосны 
возрастает по мере выгорания органического 
субстрата. Подавляя конкурентные виды, цик-
лы пожаров индуцируют «волны возобновле-
ния» сосны (рис. 8; Санников, 1992). Форми-
руется ступенчатая возрастно-высотная струк-
тура популяций – главный фактор их «им-
пульсной пирогенной стабильности» – пожа-
роустойчивости, непрерывности инсеминации 
гари, возобновления и доминирования. 

В соответствии с постулатом Н. В. Тимо-
феева-Ресовского (1971) о том, что резкие из-
менения среды усиливают действие всех фак-
торов микроэволюции – отбора, рекомбина-
ций, мутаций, изоляции, а также с концепцией 
о закономерных циклах лесных пожаров и 
других экологических катастроф (Санников, 
1973, 1981, 1983, 1991 и др.) можно предпо-
ложить, что они могут приводить к качествен-
ным необратимым изменениям генофонда по-
пуляций, вызывая их «импульсную микроэво-
люцию» (рис. 9, Санников и др., 2012). 

У сосны обыкновенной и других светло-
хвойных выявлены разнообразные морфофи-
зиологические пирогенные адаптации на 
уровне как отдельных особей, так и популя-
ций (Rowe, Scotter, 1973; Санников, 1973, 
Cayford, McRae, 1983; Санников, Санникова, 
2009). К их числу относятся: высокая пиро-
резистентность взрослых деревьев благодаря 



С. Н. Санников, Н. С. Санникова, И. В. Петрова, С. А. Шавнин 

 18 

толстому слою корки на базальной части 
ствола (вертикальный профиль толщины ко-
торой конгруэнтен профилю температуры во 
время низового пожара); увеличение доли ко-
ры в фитомассе древостоев сосны обыкновен-
ной и лиственниц Северной Евразии по мере 
учащения грозовых пожаров; послепожарное 
повышение их семеношения; соответствие 
ритма онтогенеза сеянцев сосны динамике 
ФАР и других факторов среды на гарях 
(рис. 10, Санников и др., 2012). В целом это 
означает, что эти виды светлохвойных – ти-
пичные пирофиты, разносторонне приспособ-

ленные к циклически пожарной среде (Санни-
ков, 1973, 1983, 1985, 1992). 
Ценоэкогеография популяций и экосис-

тем. Это направление изучения, сочетающее 
принципы экологии и биогеографии, открыва-
ет возможность сопоставимого сравнительно-
го анализа лесных ценоэкосистем в пределах 
крупных ландшафтных стран. С этой целью 
разработана трансзональная система рядов 
ординации 47 климатически (зонально) за-
мещающих типов сосновых лесов Западной 
Сибири и Северного Тургая, аналогичных по 
положению в топоэкологических профилях  

 
Рис. 7. Связь параметров годичного линейного прироста терминальных побегов подроста хвойных с индексами 
корневой (Iккд), световой (Iскд ) и интегральной (Iкскд) конкуренции древостоя-эдификатора в ценоэкосистемах хвой-
ных лесов. Типы леса: С.бр-ч-зм – сосняк бруснично-чернично-зеленомошный (подрост Pinus sylvestris); С.ч-зм (г, 
д, е) – сосняк чернично-зеленомошный (подрост Pinus sylvestris); Е.ч-зм – ельник чернично-зеленомошный (под-
рост Picea obovata); С.ч-зм (к, л, м, Pinus sibirica). 



Развитие лесной популяционной биологии и биогеоценологии на Урале 

 19 

 
Рис. 8. Модель циклической пирогенной индукции «волн возобновления» ценопопуляций сосны обыкновенной (а) 
и чередования смен сосны обыкновенной и ели (Picea obovata) в составе подроста (б) при среднем межпожарном 
цикле 40 лет. 1 – древостой сосны; 2 – подрост сосны; 3 – подрост ели; 4 – повторные пожары. 

 
Рис. 9. Гипотетическая схема процесса импульсной микроэволюции популяций. 1 – гистограмма исходных частот 
генов, 2 – гистограмма частот генов после катастрофы, 3 – обратимые отклонения частот генов (после обычных 
катастроф), 4 – необратимое отклонение частот генов (после экстремальной катастрофы). Стрелками показаны 
циклические катастрофы. 

 
Рис. 10. Степень соответствия динамики ФАР под пологом доминант травяного покрова возрастной динамике по-
требности в свете самосева Pinus sylvestris на гари и вырубке в сосняке бруснично-чернично-зеленомошном (под-
зона предлесостепи Западной Сибири): 1 – гарь (Chamaenerion angustifolium), 2 – вырубка (Calamagrostis 
arundinaceae), 3 , 3’ – оптимум ФАР для выживания самосева сосны, появившегося на 2–3-й годы после пожара. 

 
(Санников, 1974) и, следовательно, по относи-
тельной влажности, дренированности и троф-
ности местообитаний. 

На основе шести рядов зонально-географи-
ческой ординации типов леса выявлены цено-
экогеографические закономерности факторов 

почвенной среды, демографической структу-
ры, вегетативной и семенной продуктивности 
древостоев (рис. 11; Санников и др., 2012), 
нижнего яруса фитоценозов, а также выжива-
ния и динамики численности самосева сосны 
на открытых гарях и вырубках. 
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Рис. 11. Зонально-географические тренды средних параметров дендрометрической структуры и функций модальных древостоев 
в климатически замещающих типах сосновых лесов Западной Сибири и Северного Тургая. I–IV – ряды топоэкологически ана-
логичных типов леса (обозначения см. на рис. 12); а – плотность древостоя; б – возрастная структура (1 – основное поколение 
древостоя, 2 – подрост, 3 – деревья других поколений); в – высота, г – текущий объемный прирост стволовой древесины, д – 
абсолютная полнота, е – семенная продуктивность (в начале стадии «репродуктивно зрелого древостоя», Санников, Санникова, 
1985)). Подзоны: Тс – тайга северная, Тср – тайга средняя, Тю – тайга южная, Плс – предлесостепь, Лсю – лесостепь южная, 
Стю – степь южная. 

 
Рис. 12. Зонально-ценогеографические профили плотности жизненного самосева Pinus sylvestris на сплошных гарях (1) и вы-
рубках (2) на расстоянии до 50 м от «стен леса» в климатически замещающих типах сосновых лесов Западной Сибири и Север-
ного Тургая. Шифры подзон см. на рис. 12. I–VI – ряды климатически замещающих типов леса. Плт – предлесотундра. I–VI – 
ряды климатически замещающих топоэкологически аналогичных типов леса на: I – вершинах и верхних частях крутых склонов 
высоких увалов (дюн), II – вершинах и покатых склонах невысоких увалов, III – пологих склонах, IV – нижних частях склонов и 
плакорах V – неглубоких западинах рельефа, VI – верховых болотах. 
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При близких условиях инсеминации от стен 
леса установлены на порядок большая плот-
ность самосева на гарях по сравнению с выруб-
ками и ее относительная стабильность во всей 
лесной зоне – на среднем уровне (15±3) тыс. 
экз./га (рис. 12, Санников, 1992), а также дру-
гие «экогеографические правила». 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Приведенный выше конспективный обзор 
методических принципов и результатов иссле-
дований уральской школы лесной популяци-
онной биологии и биогеоценологии охватыва-
ет лишь некоторые ключевые направления. 
Тем не менее, он свидетельствует о конструк-
тивности и высокой биологической информа-
тивности популяционного подхода для лесной 
генетики, экологии и географии, открывающе-
го возможность получения новых содержа-
тельных результатов, эмпирических и теоре-
тических обобщений. Дальнейшее развитие 
прогрессивных принципов и адекватных ко-
личественных методов этого подхода в раз-
личных ландшафтных регионах, субформаци-
ях и типах лесных экосистем – один из пер-
спективных разделов современной эволюци-
онной лесной биологии. 
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The priority directions, concepts, approaches, methods and results of half a century inves-
tigations of forest genetics, ecology, geography and biogeocenology in the Ural school of 
population biology of woody plants are briefly discussed. The results of quantitative ge-
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as main theoretic generalizations are presented, to assist possible interpretation and devel-
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