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Рассматриваются некоторые аспекты изменчивости радиального роста половых типов сосны обык-
новенной. Установлено, что чуткость годичных колец у сосны в большей степени сопряжена с ин-
дивидуальными различиями в проявлении однодомности растений, чем с их половой принадлежно-
стью. Хронографическая изменчивость индексов прироста обнаруживает большую коррелирован-
ность с полом. Для всех обследованных насаждений характерна тенденция к возрастанию чуткости
и изменчивости годичных колец у однодомных растений. Максимальной вариабельностью индексов
прироста выделяются отдельные, доминирующие в насаждениях мужские сосны.

Пол дерева, однодомность, изменчивость ширины годичных колец, чуткость годичных колец,
адаптивная норма.

Поскольку пол дерева тесно связан со многими
внешними и внутренними факторами и является
выражением выбора определенного морфофи-
зиологического типа развития, этот выбор опре-
деляет и характер взаимодействия дерева с при-
родно-климатическими условиями произраста-
ния, и его адаптивную норму реакции.

Явление полового диморфизма, а также ро-
стовые корреляции с полом в природе общеиз-
вестны, однако у однодомных растений половые
различия выражены не так определенно, как у
двудомных. Сексуализация у сосны относитель-
на - лишь небольшая группа деревьев несет при-
знаки одного пола, большая же часть представи-
телей популяций продуцирует как мужские, так
и женские стробилы в кроне [7]. По этой причи-
не корреляции реактивности роста дерева с по-
лом у сосны по-прежнему мало изучены. Усиле-
ние половой дифференциации насаждений, от-
меченное нами в некоторых южных островных
популяциях вида [18], позволяет исследовать эту
проблему более предметно. Кроме того, изуче-
ние особенностей индивидуального развития де-
ревьев и разнообразия их ростовых реакций
важно для понимания механизмов устойчивости
популяций, произрастающих на границе распро-
странения вида.

* Работа выполнена при частичной финансовой поддержке
Интеграционного проекта СО РАН № 145.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в насаждениях Мину-
синского, Ширинского и Балгазынского боров,
расположенных на юге Средней Сибири между 50
и 55° с.ш., начиная с 1997 г. (Минусинский и Ши-
ринский), и с 2001 г. (Балгазынский бор). Во всех
борах опытные площадки закладывали на участ-
ках с преобладанием деревьев в возрасте 65-
90 лет. Первая пробная площадь заложена на юж-
ной окраине Минусинского бора. Это 58-90-лет-
ний древостой бруснично-разнотравный, III клас-
са бонитета, густота 700 деревьев на 1 га. Вторая
пробная площадь расположена в Ширинском ост-
ровном бору. Возраст деревьев 35-112 лет,
IV класс бонитета, густота насаждения 600 дере-
вьев на 1 га. В Балгазынском бору пробная пло-
щадь заложена в его юго-западной части. Густота
насаждения - 680 деревьев на 1 га, возраст -
50-78 лет, III класс бонитета.

Сексуализацию деревьев в насаждениях опре-
деляли у 100 деревьев, исходя из предложенного
Е.Г. Мининой [9] соотношения числа мужских и
женских стробилов в кроне дерева. Выделено
6 половых типов сосны: 0 - деревья, не участвую-
щие в репродукции; 1 - мужские; 2 - преимуще-
ственно мужские; 3 - смешанного типа; 4 - пре-
имущественно женские; 5 - женские. Интенсив-
ность плодоношения учитывали глазомерно в
среднем за 6-8 лет по следам шишек на ветвях де-
ревьев по 4-балльной шкале: 0 - отсутствует, 1 -
слабое, 2 - среднее, 3 - обильное.
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Рис. 1. Соотношение половых типов сосны, % (1 -
мужские, 2 - преимущественно мужские, 3 - однодом-
ные, 4 - преимущественно женские, 5 - женские) в
Ширинском, Минусинском и Балгазынском остров-
ных борах.

Рис. 2. Хронографическая изменчивость (1) и чув-
ствительность годичных колец (2) деревьев сосны
обыкновенной в Ширинском (Ш), Минусинском (М) и
Балгазынском (Б) борах в 1967-1996 гг. (средние зна-
чения и лимиты варьирования).

В каждом насаждении у 30-50 сосен брали кер-
ны на высоте 1.0 м и измеряли ширину годичных
колец с помощью бинокуляра МБС-10 в единицах
шкалы окуляр-микрометра с точностью 0.05 мм
[23]. При отборе деревьев придерживались уста-
новленного для каждого насаждения соотноше-
ния половых типов. Использовали стандартные
статистические методы анализа [5, 22, 25]. По-
скольку сосна на юге ареала вступает в репродук-
тивную стадию в возрасте 7-25 лет [11, 20], этот
период роста учитывали отдельно. Для сохране-
ния равного климатического фона для всех де-
ревьев изменчивость приростов сравнивали за
последние 30 лет (1967-1996 гг.). Сопряженную
изменчивость признаков и характер дифферен-
циации популяций изучали с помощью корреля-
ционного и факторного анализов [1, 3, 4, 17].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что для образования шишек того
или иного пола большое значение имеют не толь-
ко генетические предпосылки, но и условия сре-
ды. Пол тесно связан с характеристиками фито-
ценоза - густотой древостоя, условиями освеще-
ния и водно-минерального питания растений [7,
10, 21]. С экологическими и возрастными измене-
ниями в насаждениях происходит трансформация
пола на отдельных побегах и деревьях [9, 13].
С увеличением дефицита влаги возрастает диф-
ференциация сосновых насаждений в степи по по-
ловому признаку, уменьшается доля однодомных
сосен наряду с увеличением числа мужских дере-
вьев [18]. В то же время отмечено большое посто-
янство в соотношении числа мужских и женских
стробилов у деревьев сосны в разные годы [9].

В результате проведенных исследований уста-
новлено, что в минусинской популяции преобла-

дают однодомные сосны, в балгазынской - 2- и
4-го, а в Ширинском бору - 2-го половых типов
(рис. 1). Расчеты показывают, что внутри насаж-
дений между деревьями разных половых типов
нет достоверных различий как по высоте, так и
по диаметру ствола и размерам кроны. В преде-
лах полового типа обнаруживается высокая из-
менчивость диаметра ствола. Средняя ширина го-
дичных колец за указанный период у отдельных
сосен вне связи с полом варьирует в следующих
пределах: 0.38-1.95 мм (Ш); 0.94-2.33 мм (М);
0.91-2.25 мм (Б). Чтобы исключить влияние воз-
растных изменений, кривые приростов каждого
дерева аппроксимировали функциями роста
у = х/(а + bх + сх2), где у - значения годичных при-
ростов, х - годы, а, b и с - коэффициенты регрес-
сии [25]. Индексы приростов рассчитывали как
отношение фактических значений кривой роста к
аппроксимированной кривой. Хронографиче-
скую изменчивость индексов приростов (ХИ)
определяли для каждого дерева отдельно. Далее
оценивали величину индивидуальной изменчиво-
сти индексов приростов насаждения (ИИ) на ос-
нове индивидуальных значений коэффициентов
вариации ХИ деревьев выборки. Установлено,
что интервалы, в которых изменяется показатель
ХИ деревьев, во всех трех выборках близки
(рис. 2). Однако в отличие от выборок минусин-
ской и балгазынской популяций с нормальным
распределением особей по ХИ для Ширинской по-
пуляции отмечена правосторонняя асимметрия.
Здесь ниже популяционное среднее и минимум
ХИ. Индивидуальная изменчивость признака ХИ
составляет 30.2% (Ш), 20.6 (Б) и 25.0% (М).

Насаждения сравнивали и по другому параметру
изменчивости приростов - чувствительности го-
дичных колец, которая отражает степень разли-
чий между соседними годичными кольцами [22].
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Таблица 1. Собственный вес факторов при обобщен-
ном факторном анализе взаимодействия признаков ра-
диального прироста стволовой древесины и пола

Признак

Изменчивость индексов
прироста, %

Чуткость годичных колец, %

Пол, балл

Однодомность, балл

Доля от общей дисперсии, %

Фактор 1

0.34

0.7

0.38

0.75

32.9

Фактор 2

-0.66

0.39

-0.7

0.28

29.1

Оказалось, что популяции мало отличаются по
средним значениям чуткости радиального роста
(0.32-0.36), но диапазон чуткости выше в насаж-
дениях Ширинского и Балгазынского боров (рис. 2).
Более высокая верхняя граница чуткости роста
сосны в этих насаждениях скорее всего связана с
феноменом проявления потенциальных возмож-
ностей вида в неблагоприятной среде. Кроме того,
распределение деревьев Ширинской популяции от-
личается очень высоким эксцессом (Ех = 6.7) и
правосторонней асимметрией (As = 2.0). Так что в
условиях периодических засух, которые часто
случаются в Ширинской лесостепи, численно пре-
обладают сосны со средней и низкой чувствитель-
ностью годичных колец. Это согласуется с выво-
дами И.И. Шмальгаузена [24] о том, что эффект
стабилизирующего отбора сильнее всего прояв-
ляется в нестабильной среде.

На основании полученных результатов было
выдвинуто предположение о взаимосвязи популя-
ционной структуры изменчивости и чуткости ро-
ста с половой структурой насаждений. Кроме то-
го, первоначально предполагалось существова-
ние непосредственной связи изменчивости
индексов приростов с чуткостью дерева. Даль-
нейший анализ показал, что такая связь харак-
терна далеко не для всех сосен. Корреляционный
анализ также не выявил каких-либо существен-
ных корреляций чуткости и изменчивости ради-
ального роста с полом. Учитывая возможное раз-
нообразие искомых связей в популяциях и нали-
чие скрытых закономерностей, использовали
факторный анализ данных. Для удобства и рас-
становки акцентов характеристики пола раздели-
ли на два признака: П1 - пол дерева (1 - М; 2 -
МЖ и 3 - Ж) и П2 - степень однодомности (1 -
двудомное дерево М или Ж; 2 - преимущественно
М или Ж; 3 - однодомное МЖ). Это было сделано
в связи с трудностями, которые возникли при ин-
терпретации факторов.

Анализ показывает, что первые два фактора
отражают 62% обобщенной дисперсии признаков
радиального роста, пола и двудомности (табл. 1).
Вектор первого фактора, вес которого составляет
32.9%, показывает увеличение чувствительности с

возрастанием степени однодомности растений, а
также повышение изменчивости индексов приро-
стов и доли женских шишек на деревьях. Второй
фактор отражает уменьшение изменчивости ин-
дексов приростов по мере увеличения признаков
мускулинизации деревьев вместе с повышением
чуткости годичных колец.

Обращает внимание факт разделения (значи-
мости) признаков изменчивости индексов приро-
стов и чувствительности деревьев между факто-
рами. Первый признак в большей степени связан
с полом, второй - с однодомностью. Последова-
тельное исключение их из анализа повышает до-
лю объясняемой факторами дисперсии и подчер-
кивает отмеченные взаимосвязи. Так, первые два
главных фактора определяют 78.3% сопряжен-
ной дисперсии признаков пола (П1 и П2) и
чувствительности, 75.4% дисперсии признаков по-
ла (П1 и П2) и изменчивости приростов. Исклю-
чение из анализа признака однодомности (П2)
снижает долю объяснимой дисперсии чуткости
роста и его изменчивости до 38.9%, а исключение
признака П1 повышает до 77.4%.

Следовательно, изменчивость роста и чувстви-
тельность в большей степени связаны с индивиду-
альными различиями в проявлении однодомности
растений, чем в половой принадлежности. Кроме
того, дисперсия признаков роста только на 39%
определяется их взаимной корреляцией, оставша-
яся же часть объяснимой дисперсии (30-39%) ука-
зывает на разную направленность векторов взаимо-
действия признаков изменчивости радиального ро-
ста и чувствительности деревьев с признаками пола.

Видно, что для всех популяций в целом харак-
терна тенденция к возрастанию чувствительности
и изменчивости однодомных растений. Таким об-
разом, подтверждается предположение Т.П. Не-
красовой [12] о том, что внешние условия могут
сильнее сказываться на однодомных особях, так
как "разделение пола у сосны находится пока в
процессе становления". Отметим, однако, что это
условие выполняется не всегда; в отдельных на-
саждениях указанные тенденции проявляются с
разной силой и имеют свои особенности (рассмот-
рены ниже). Думается, что возможность взаим-
ных переходов у сосны от однодомности к двудом-
ности в течение онтогенеза существенно повышает
экологическую пластичность вида и его устойчи-
вость. Поэтому более высокая чувствительность
однодомных особей скорее связана не с их "эволю-
ционной нестабильностью", а с высокими затра-
тами энергии на одновременное поддержание
женской и мужской генеративных сфер. По-види-
мому, физиолого-биохимические процессы у од-
нодомных особей протекают более интенсивно.
Если учесть, что наибольшее число стробилов
встречается у однодомных растений, в репродук-
ции большее участие принимают самые мощные
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деревья [6, 8, 14, 16] и генеративные органы обна-
руживают более тесные корреляции с климатом
[15], понятно, почему эти деревья отличаются
большей изменчивостью и чувствительностью
радиального роста.

Факторный анализ признаков в каждом насаж-
дении выявил как общие, не проявленные при
совместном анализе, так и частные закономерно-
сти во взаимодействии признаков пола с изменчи-
востью радиального роста. Общим для всех на-
саждений является повышение чувствительности
годичных колец по мере увеличения доли муж-
ских стробилов в кроне дерева. С учетом разли-
чий в половой структуре насаждений диапазоны
указанных векторов различны. Так, весь спектр
направленных изменений чуткости роста от жен-
ских к мужским особям наблюдается только в
Ширинской популяции на плоскости первых двух
факторов, описывающих 81% обобщенной дис-
персии признаков (табл. 2). В Минусинском и
Балгазынском борах в связи с недостаточностью
в выборке мужских растений чувствительность
годичных колец повышается от женских к одно-
домным деревьям. Но в Минусинском бору связи
признаков изменчивости роста с полом проявля-
ются только в третьем факторе, вес которого со-
ставляет 25%, а в Балгазынском - только в пер-
вом факторе, охватывающем 38.4% сопряженной
дисперсии признаков. В этих двух насаждениях
более существенный вклад в изменчивость индек-
сов радиальных приростов вносят другие, не
учтенные нами факторы.

Для того чтобы точнее оценить влияние пола
на реакции радиального роста дерева, более де-
тальные исследования проводили в Ширинском
островном бору. Отметим, что в Ширинской по-
пуляции корреляции изменчивости индексов го-
дичных приростов с их чувствительностью были
максимальными - r = 0.78 (в Балгазынском бору
r = 0.66, в Минусинском r = 0.49, р < 0.05). По-ви-
димому, сопряженность этих параметров также
может служить мерой напряженности экологиче-
ских условий.

К особенностям Ширинского бора можно от-
нести то, что векторы первых двух факторов раз-
деляют группу мужских и преимущественно муж-
ских сосен на растения с низкой изменчивостью и
чувствительностью роста и растения, у которых
значения изменчивости и чувствительности мак-
симальны для насаждения (табл. 2, рис. 3). Муж-
ские особи проявляют большую связь со вторым,
а преимущественно мужские - с первым факто-
ром. Любопытно, что на плоскости первых двух
факторов деревья разных половых типов насаж-
дения располагаются четкими параллельными
рядами, что может быть связано с существовани-
ем определенных энергетических уровней обмен-
ных процессов, характерных для разных половых

Таблица 2. Собственный вес признаков в факторах
при факторном анализе изменчивости параметров ши-
рины годичных колец и признаков пола в трех популя-
циях сосны обыкновенной

Признак

Изменчивость индексов прироста, %

Чуткость годичных колец, %
Пол, балл
Однодомность, балл
Доля от общей дисперсии, %

Изменчивость индексов прироста, %
Чуткость годичных колец, %
Пол, балл
Однодомность, балл
Доля от общей дисперсии, %

Изменчивость индексов прироста, %

Чуткость годичных колец, %
Пол, балл
Однодомность, балл
Доля от общей дисперсии, %

Фактор

Ширинская
популяция

F1

-0.87
-0.87
-0.31
-0.57

48.0

F2

0.35
0.36

-0.82
-0.63
33.0

Минусинская
популяция

F1

0.89
0.81
0.27

-0.09
38.0

F3

-0.11
0.42

-0.73
0.53

25.0

Балгазынская
популяция

F1

-0.07
-0.81

0.81
-0.46
38.4

F2

-0.95
-0.22

0.02
0.29

25.6

типов сосны. В первую группу входят только
мужские особи, во вторую - только преимуще-
ственно мужские, а в третью (с наибольшим раз-
махом варьирования) - женские, преимуществен-
но женские и обоеполые растения. Подобная за-
кономерность отмечена нами ранее для целого
комплекса признаков вегетативной и генератив-
ной сфер деревьев в минусинской и Ширинской
популяциях [19]. По мнению В.А. Драгавцева [2],
существует стабильная разница в угловых коэф-
фициентах реакции на лимитирующий экологи-
ческий фактор, которая закреплена генетически.
Поэтому результаты исследования представляют
определенный интерес для изучения генетиче-
ской изменчивости вида.

Выводы. 1. Изменчивость радиального роста
сосны обыкновенной во многом сопряжена с ти-
пом полового развития дерева. Коррелирован-
ность радиального роста с признаками пола опре-
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Примечание. F l , F2, F3 - первый, второй и третий факторы.
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Рис. 3. Ординация сосен Ширинской популяции на
плоскости первых двух факторов: по оси x - фактор
1, по оси у - фактор 2 (I - мужские деревья, II - пре-
имущественно мужские, III - однодомные, преимуще-
ственно женские и женские деревья).

деляется не только общими для вида закономер-
ностями, но и условиями роста и структурой
отдельных популяций. С ухудшением условий
среды связи изменчивости и чувствительности
радиального роста с полом усиливаются.

2. Дисперсия признаков роста только наполо-
вину определяется их взаимной корреляцией,
оставшаяся часть объяснимой дисперсии указы-
вает на разную направленность векторов взаимо-
действия признаков изменчивости радиального ро-
ста и чувствительности деревьев с признаками пола.
Изменчивость годичных приростов и чувстви-
тельность в большей степени связаны с индивиду-
альными различиями в проявлении однодомно-
сти, чем в половой принадлежности деревьев.
С увеличением степени однодомности растений
возрастает чувствительность и изменчивость ин-
дексов годичных приростов, но максимальная
чувствительность установлена у отдельных до-
минирующих в насаждении мужских сосен.

3. Половые типы деревьев выделяются в три
группы, различающиеся по характеру сопряжен-
ной изменчивости годичных приростов и их
чувствительности: группа сосен мужского типа,
сосны преимущественно мужского типа и сосны
остальных половых типов. Между ними отмече-
ны четкие различия в угловых коэффициентах
реакции особей на условия роста.

4. Ухудшение условия для роста, с одной сто-
роны, ведет к снижению степени однодомности
растений, а значит к снижению изменчивости и
чувствительности роста (это видно по характеру
распределения деревьев Ширинской популяции), с
другой - способствует раскрытию реакционного
потенциала деревьев и, следовательно, возраста-
нию их чуткости. Результирующая этих влияний
уменьшает межпопуляционные различия средних
характеристик изменчивости и чувствительности
роста. Вероятно, установленный уровень реак-

тивности радиального роста является оптималь-
ным для популяций сосны на юге Средней Сибири.
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The Variability of Tree Rings in Different Sexual Types
of Scots Pine Trees in Southern Central Siberia

I. V. Tikhonova

The variability of the Scots pine radial growth is related in many respects to the type of sexual development of
trees. The correlation between the radial growth and traits of sex is determined not only by general regularities
for the species given, but also by environmental conditions and structure of its individual populations. The re-
lations between the variability of the radial growth and its sensitivity to the deterioration of environmental con-
ditions become stronger. Some part of the dispersion of growth characteristics is defined by their mutual cor-
relation, the other part testifies to the different interaction between the variability of radial growth and traits of
sex. The changes in the annual increment are related to individual differences in manifestation of monoecious
properties to a greater extent than to sex of the trees. There are distinct differences in angular coefficients of
responses of individuals to changing environmental conditions between males, predominantly male and other
sexual types of pine.
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