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Впервые проанализированы связи соотношения числа деревьев желто- и краснопыльниковой форм
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) и экотопических условий с использованием взаимной эн-
тропии подсистем и частной информации. Установлено, что структура популяций сосны обыкно-
венной имеет статистически значимую связь с характеристиками экотопа. Долевое участие деревьев
краснопыльниковой формы увеличивается в пессимальных для вида условиях произрастания. Ис-
следования проведены в двух географо-климатических зонах юга Сибири.
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Внутривидовое разнообразие сосны обыкно-
венной (Pinus sylvestris L.) определяется экологиче-
ски обусловленным внутрипопуляционным соот-
ношением интразональных морфотипов (форм)
и уникальных онтогенетических модификаций
(Правдин, 1964; Мамаев, Махнев, 1996; Пименов,
Седельникова, 2012; и др.).

При этом одним из наиболее четких призна-
ков внутривидовой формовой дифференциации
популяций сосны является окраска микростроби-
лов – мужских генеративных структур, диагности-
руемая на уровне желтопыльниковой (f. sulfuran-
thera Kozubow) и краснопыльниковой (f. erythran-
thera Sanio) форм (Козубов, 1962; Правдин, 1964).
Поскольку процент участия этих форм P. sylvestris в
различных частях ареала, а нередко и в смежных
контрастных экотопах неодинаков, предполага-
ется, что данное соотношение отражает физиоло-
го-фенологическую поливариантность вида (Не-
красова, 1959, 1960; Козубов, 1962; Черепнин, 1980;
Дудник и др., 2006; Седельникова и др., 2007;
Пименов и др. 2011, 2014; Новикова, 2012; Тарха-
нов, Бирюков, 2013).

Предыдущими исследованиями выявлялось
строение популяций по соотношению деревьев
желто- и краснопыльниковой форм (Козубов,
1962; Правдин, 1964; Черепнин, 1980; Особенно-
сти формирования …, 1984; и др.) и в лучшем слу-
чае оценивалась достоверность различий этих
структур в контрастных условиях произрастания.
Целью нашего исследования являлась конкрети-
зация статистических связей желто- и красно-
пыльниковой форм P. sylvestris с условиями про-
израстания.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования охватывают разнообразные ме-

стопроизрастания сосны обыкновенной на юге
Сибири в двух различных, репрезентативных по
своим природно-климатическим условиям для
региона в целом, районах: Назаровско-Минусин-
ской межгорной впадине (семигумидный сектор)
и на Западносибирской равнине в пределах меж-
дуречья Оби и Томи (гумидный сектор).

В семигумидном климатическом секторе Алтае-
Саянской горной области ксероморфные сосняки,
анализируемые в настоящей работе, занимают ти-
пичные для юга Сибири боровые и петрофитные
экотопы Назаровско-Минусинской межгорной
впадины (53.0°–54.5° с.ш., 89.5°–92.0° в.д.; 400–

1 Исследование выполнено при поддержке Комплексной
программы фундаментальных исследований СО РАН
“Междисциплинарные интеграционные исследования” на
2018–2020 гг. (проект № 45).
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650 м над ур. моря) (Растительный покров …,
1976).

В гумидном климатическом секторе в южнота-
ежной подзоне Западно-Сибирской равнины
(56.0°–57.0° с.ш., 82.0°–89.5° в.д.) объекты иссле-
дования включают древостои в болотных и сухо-
дольных экотопах (Седельникова, 2008; Пиме-
нов, 2015).

Проанализированные данные по 58 пробным
площадям представлены в табл. 1.

Таксация древостоев проводилась методом
сплошного перечета с определением форм сосны
по окраске микростробилов. Для характеристики
экотопических условий были выбраны относи-
тельно стабильные во времени комплексные по-
казатели: класс бонитета древостоя, тип условий
местопроизрастания, группа типов леса.

Класс бонитета древостоя использован в рабо-
те в качестве интегрального показателя качества
условий местопроизрастания, детерминирован-

Таблица 1. Встречаемость деревьев желто- и краснопыльниковой форм в различных экотопах

*  В числителе – краснопыльниковая форма, в знаменателе – желтопыльниковая форма. Примечание. Трофотоп: А – бед-
ный, B – относительно бедный, C – относительно богатый, D – богатый. Гигротоп: 0 – очень сухой, 1 – сухой, 2 – свежий,
3 – влажный, 4 – сырой, 5 – мокрый (по С.П. Погребняку, 1968).

Пробная 
площадь Группа типов леса Трофотоп Гигротоп Класс 

бонитета
Долевое участие деревьев 

различных форм, %*

Назаровско-Минусинская межгорная впадина

1, 2 Лишайниковая остепненная А 0 V–Vб
 

3, 4 Олиготрофно-разнотравная В 1 V
 

5, 6 Ритидиевая В 2 III
 

7–18 Остепненно-разнотравная А–С 1–2 III–IV
 

19, 20 Разнотравная В–С 3 II
 

21, 22 Мезофильно-разнотравная В–С 2–3 II–IV
 

23–25 Вейниково-разнотравная В–С 1–2 II–IV
 

26–29 Травяно-болотная В–С 4–5 IV–V
 

Западно-Сибирская равнина

30–32 Брусничная С 3 Iа–II
 

33 Кустарничково-осоковая В 3 Vб
 

34–37 Лишайниково-зеленомошная В–С 2 III
 

38–43 Крапивно-вейниковая D 4 III–V
 

44–53 Сфагново-кустарничковая А–В 4–5 Vа–Vб
 

54–58 Кустарничково-сфагновая А 5 Vб
 

44 6.0
56 6.0

±
±

27 5.5
73 5.5

±
±

22 2.1
78 2.1

±
±

2 0.1
98 0.1

±
±

1 1.0
99 1.0

±
±

14 3.0
86 3.0

±
±

18 0.7
82 0.7

±
±

25 2.7
75 2.7

±
±

3 0.7
97 0.7

±
±

6
94

9 1.8
91 1.8

±
±

20 2.1
80 2.1

±
±

26 2.2
74 2.2

±
±

46 1.8
54 1.8

±
±
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ного комплексом климатических и почвенных
условий произрастания (Орлов, 1927). Он опреде-
ляется по бонитетной шкале М.М. Орлова, со-
зданной на основании высот древостоев в воз-
расте 100 лет.

Специфика лесорастительных условий оцени-
валась по методике Алексеева–Погребняка (По-
гребняк, 1968), принятой в лесоведении и прак-
тике лесного хозяйства для характеристики
участков по совокупности действующих на рас-
тительность почвенно-гидрологических факто-
ров (эдафотопы). В соответствии с ней определе-
ны трофотопы (от A до D) и гигротопы (от 0 до 5).

В качестве комплексной характеристики био-
геоценоза рассмотрены группы типов леса. Они,
в соответствии с эколого-фитоценотической схе-
мой В.Н. Сукачева (1972), объединяют лесные
растительные сообщества, близкие по климати-
ческим и эдафическим условиям, производитель-
ности, составу всех ярусов растительности и ха-
рактеру функционирования.

Анализ связи между структурой популяции
сосны и выбранными признаками условий про-
водился теоретико-информационным методом.
В отличие от простой оценки разнообразия с по-
мощью энтропии Шеннона, использовалось раз-
ложение энтропии системы, позволяющее чис-
ленно оценить связь подсистем на основе взаим-
ного ограничения их разнообразия (Legendre P.,
Legendre L., 1998; Orloci et al., 2002; Stone, 2015;
Коновалова и др., 2015; и др.). Такой подход хоро-
шо зарекомендовал себя в естественных науках
(Yockey, 1992; Pan, 1995, 2005; Hampe et al., 2003;
и др.), так как имеет ряд преимуществ: не зависит
от распределения данных, применим к номи-
нальным шкалам, нечувствителен к перестанов-
кам переменных и нулевым значениям, численно
выражает силу связи, дает возможность анализа
структуры связи.

Соотношение деревьев желто- и краснопыль-
никовой форм (подсистема X) и различные при-
знаки условий произрастания – классы бонитета,
гигротопы, трофотопы, группы типов леса (под-
система Y) – рассматривались как части единой
системы. Каждой пробной площади соответство-
вало определенное число деревьев желто- и крас-
нопыльниковой форм в пересчете на 100 деревьев
и фиксированная характеристика условий, кото-
рые группировались в таблицу сопряженности,
включающую данные по всем пробным площа-
дям определенной территории. Для такой табли-
цы вычислялись энтропия подсистем, общая вза-
имная энтропия системы и полная взаимная ин-
формация (Кульбак, 1967; Cover, Thomas, 1991;
Stone, 2015). Проверка достоверности связи под-
систем проводилась путем сравнения общей вза-
имной информации с минимальной статистиче-
ски значимой общей взаимной информацией,

рассчитываемой для каждой матрицы с заданным
уровнем статистической значимости (Krippen-
dorff, 1986; Pan, 1995).

Сравнение величин связи между системами
выполнялось с использованием коэффициента
нормированной информации RX|Y, имеющего та-
кой же смысл, как и коэффициент детерминации
в регрессионном анализе (Елисеева, 1982; Коно-
валова и др., 2015). Коэффициент RX|Y определяет
часть разнообразия подсистемы X, объясняемую
подсистемой Y. Значения RX|Y = 0 и = 1 относятся
к независимым и эквивалентным подсистемам,
соответственно.

Индивидуальная взаимосвязь доли деревьев
желто- и краснопыльниковой форм с заданным
значением какого-либо признака условий (состо-
яний xi и yj) оценивалась по величине частной ин-
формации  о каждом состоянии одной под-
системы (yj), получаемой при известных состоя-
ниях другой (xi):

где  – вероятность состояния (xi, yj) объединен-
ной системы; rj – вероятность состояния yj подси-
стемы Y; pi – вероятность состояния xi подсисте-
мы X.

Положительное значение частной информа-
ции  > 0 показывает степень соответствия
(связь) состояний xi и yj. В случае, если  < 0,
можно говорить о нехарактерности сочетания
двух состояний, их “уникальности”. Нулевое зна-
чение частная информация  принимает, ко-
гда заданные состояния подсистем xi и yj не связа-
ны (Кофман и др., 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Во всех анализируемых популяциях P. sylves-

tris в целом преобладает желтопыльниковая фор-
ма (табл. 1). Среднее долевое участие деревьев
краснопыльниковой формы составляет 22.9 ± 2.7%
на Западно-Сибирской равнине и 13.6 ± 2.5% – в
Назаровско-Минусинской межгорной впадине.
Связь между числом деревьев с различной окрас-
кой мужских генеративных структур и рассматри-
ваемыми признаками условий местопроизраста-
ния является статистически достоверной на обще-
принятом уровне значимости (p = 0.05). Однако
влияние различных признаков на структуру попу-
ляций существенно различается (рис. 1). В двух
рассмотренных районах исследования наимень-
шую связь с числом деревьев желто- и красно-
пыльниковой форм в популяциях сосны имеют
трофность почв и бонитет древостоя. Наиболь-

j iy xI ↔

lg ,
j i

ij
y x

i j

P
I

p r↔ =

ijP

j iy xI ↔

j iy xI ↔

i jx yI ↔
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шие значения коэффициента нормированной ин-
формации соответствуют условиям увлажнения
почв (гигротопам) и группам типов леса.

Несмотря на низкие значения RX|Y, для боните-
та примечательна структура этой взаимосвязи
(рис. 2). Положительная связь числа деревьев
краснопыльниковой формы имеется только при
низких классах бонитета. Для Назаровско-Мину-
синской межгорной впадины это V и Vа классы с
частной информацией  = 0.74 бита и  =
= 0.69 бита соответственно. На Западно-Сибир-
ской равнине эта величина составляет в насажде-
ниях с IV классом бонитета 0.2 бита, V классом –
0.29 бита, Vа классом – 0.41 бита. Таким образом,
деревья краснопыльниковой формы произраста-
ют в насаждениях с любым классом бонитета, но
вероятность произрастания дерева краснопыль-
никовой формы снижается по мере улучшения
качества условий местопроизрастания. Эта тен-
денция более детально прослеживается при ана-
лизе связи структуры популяций сосны с эдафи-
ческими условиями.

Слабое влияние почвенного плодородия на
структуру популяций сосны по соотношению
желто- и краснопыльниковой форм (рис. 1), ве-
роятнее всего, связано со значительной толерант-
ностью сосны к данному фактору. В структуре
этой связи (рис. 3) значительная положительная
сопряженность числа деревьев краснопыльнико-
вой формы имеется только с крайне бедными
почвенно-грунтовыми условиями, относящими-

i jx yI ↔ i jx yI ↔

ся к трофотопу А по классификации Алексеева–
Погребняка: песчаными или торфяными на оли-
готрофных болотах. Отрицательная связь наблю-
дается у деревьев краснопыльниковой формы с от-
носительно богатыми (трофотоп С) и относительно
бедными (трофотоп В) эдафическими условиями,
соответствующими оптимальным условиям фор-
мирования сосняков (на дерновых и серых лесных
почвах). Небольшая положительная связь числа де-
ревьев краснопыльниковой формы имеется с бога-
тыми почвами (трофотоп D), обследованными
только на объектах Западно-Сибирской равнины
на эвтрофных болотах.

Признаком, более связанным со структурой
популяций, является влажность почв (рис. 1). Из-
вестно, что сосна обыкновенная произрастает в
очень широком диапазоне увлажнения почв – от
торфяно-болотных до песчано-сухостепных (Прав-
дин, 1964). Однако оптимум произрастания выра-
жается сравнительно небольшими значениями
влажности почвы (Поликарпов и др., 1986). Струк-
тура связи соотношения числа деревьев желто- и
краснопыльниковой форм с условиями почвен-
ного увлажнения, в целом, хорошо согласуется с
характером ее связи с показателем качества усло-
вий местопроизрастания: при крайнем недостат-
ке (гигротоп 0 – очень сухие) и избытке влаги
(гигротопы 5 – мокрые и 4 – сырые) повышается
вероятность участия в популяциях краснопыль-
никовой формы (рис. 4). И, напротив, в опти-
мальных для сосны условиях (гигротопы 3 –
влажные, 2 – свежие и 1 – сухие) связь носит от-

Рис. 1. Влияние признаков условий местопроизрастания RX|Y на структуру популяций сосны обыкновенной по числу
деревьев желто- и краснопыльниковой форм. 1 – Назаровско-Минусинская межгорная впадина; 2 – Западно-Сибир-
ская равнина.
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рицательный характер. Иными словами, деревья
краснопыльниковой формы встречаются в опти-
мальных условиях увлажнения почв реже, чем
при случайном распределении.

Максимальная сопряженность соотношения
желто- и краснопыльниковой форм обнаружена с

группами типов леса (рис. 1). Последние являют-
ся наиболее детальным из рассмотренных пока-
зателем условий местопроизрастания, учитываю-
щим сходство климатических, орографических,
эдафических факторов и определяемым на осно-
вании индикаторных свойств растительности.

Рис. 2. Структура связи соотношения числа деревьев красно- и желтопыльниковой форм в популяциях сосны обык-
новенной и классов бонитета древостоя. На рис. 2–5: 1 – P. sylvestris f. erythranthera, 2 – P. sylvestris f. sulfuranthera.
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Рис. 3. Структура взаимосвязи соотношения числа деревьев f. erythranthera и f. sulfuranthera в популяциях P. sylvestris и
условий почвенного плодородия. Обозначения см. рис. 2.
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Рис. 4. Структура взаимосвязи соотношения числа деревьев f. erythranthera и f. sulfuranthera в популяциях P. sylvestris и
условий почвенного увлажнения. Обозначения см. рис. 2.
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Соответственно, наибольшая взаимосвязь соот-
ношения числа деревьев желто- и краснопыльни-
ковой форм в популяциях сосны с этим призна-
ком доказывает зависимость структуры популя-
ции от всего комплекса экологических факторов.

Увеличение числа деревьев краснопыльнико-
вой формы сопряжено с ухудшением условий
произрастания. В частности, повышается вероят-
ность присутствия деревьев краснопыльниковой
формы в кустарничково-сфагновой и травяно-
болотной группах типов леса в условиях избыточ-
ного увлажнения и в лишайниковой остепнен-
ной, олиготрофно-разнотравной и ритидиевой
группах в экстремально сухих и олиготрофных
условиях (рис. 5). Напротив, наименьшая вероят-
ность участия в составе древостоев краснопыль-
никовой формы соответствует группам типов ле-
са, характеризующим условия, приближающиеся к
оптимальным для произрастания сосны: разно-
травной, остепненно-разнотравной и брусничной,
а также кустарничково-осоковой и лишайниково-
зеленомошной. Встречаемость деревьев красно-
пыльниковой формы, близкая к случайной, наблю-
дается в мезофильно-разнотравной, сфагново-ку-
старничковой, вейниково-разнотравной и крапив-
но-вейниковой группах типов леса на довольно
богатых влагообеспеченных почвах.

Таким образом, различия в структуре популя-
ций по соотношению желто- и краснопыльнико-
вой и форм обусловлены широким спектром эко-
логических условий. Для Назаровско-Минусин-
ской межгорной впадины и Западносибирской

равнины в пределах междуречья Томи и Оби со-
отношение в популяциях сосны обыкновенной
числа деревьев желто- и краснопыльниковой
форм имеет статистически значимую связь с
условиями местопроизрастания на уровне экото-
па. Это совпадает с результатами исследований,
проведенными в других регионах – бассейне Се-
верная Двина (Дудник и др., 2006; Тарханов, Би-
рюков, 2013), Карелии, на Кольском полуострове
(Козубов, 1962) и Центральном Кавказе (Тембо-
това и др., 2017). Численность деревьев красно-
пыльниковой формы в популяциях сосны обык-
новенной возрастает в неблагоприятных эдафи-
ческих условиях. Это означает, что деревья
краснопыльниковой формы проявляют повы-
шенную выживаемость в экстремальных услови-
ях. Этот результат хорошо согласуется с тем, что
физиологическая природа разнокачественности
желто- и краснопыльниковой форм во многом
определяется высоким содержанием антоцианов
в мужских шишках краснопыльниковой формы,
адаптивно значимым для растений в экстремаль-
ных условиях их произрастания (Некрасова, 1959;
Козубов, 1962; Наквасина, Бедрицкая, 2002). Это
также подтверждается результатами исследова-
ний сезонной динамики биохимических показа-
телей у желто- и краснопыльниковой форм сос-
ны, обнаружившими относительное увеличение
концентрации стрессовых белков в хвое деревьев
краснопыльниковой формы (Аганина, Тарханов,
2016), и подтверждает предположение об опреде-
ляющей роли лимитирующих факторов в органи-
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зации формовой структуры популяций сосны
(Новикова, 2012). Для обследованной нами на
фоне общих климатических и зональных особен-
ностей территории юга Сибири таким фактором
выступает влажность почв.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты конкретизируют связь

желто- и краснопыльниковой форм сосны обыкно-
венной с признаками условий местопроизрастания,
раскрывая функциональную роль поливариант-
ности вида в разнообразных природно-климати-
ческих условиях юга Сибири.

Анализ структуры связей в популяциях сосны
обыкновенной позволяет рассматривать желто- и
краснопыльниковую формы в качестве генетиче-
ски обусловленных, “маркирующих” соответ-
ственно пессимальные и оптимальные условия
произрастания. Данные формы сосны обыкно-
венной являются генетически обособленными
компонентами внутривидового разнообразия,
обеспечивающими устойчивость вида в широком
диапазоне факторов среды.

На юге Сибири экотопические условия оказы-
вают существенное влияние на соотношение чис-
ла деревьев желто- и краснопыльниковой форм в
популяциях сосны обыкновенной. Максималь-

ное влияние на структуру популяций оказывают
признаки, в большей степени характеризующие ли-
митирующий фактор почвенного увлажнения –
гигротоп и группа типов леса.

В контрастных биоклиматических секторах
юга Сибири – гумидном и семигумидном – уча-
стие деревьев желтопыльниковой формы макси-
мально в популяциях сосны обыкновенной из оп-
тимальных условий произрастания. Напротив,
краснопыльниковая форма увеличивает свое
присутствие в сосновых древостоях пессималь-
ных почвенных условий – экстремально сухих
или избыточно увлажненных.
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Ecotype Conditionality of the Ratio of the Yellow and Red Anther Forms 
in Scots Pine Populations of the Southern Siberia
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For the first time the correlation of the number of yellow and red anther forms of Scots pine (Pinus sylvestris L.)
and the ecotope conditions was studied using the relative entropy of subsystems and self-information. It was de-
termined that the structure of the pine populations has a statistically relevant correlation with the ecotope char-
acteristics. The fraction of the red anther form of pine increases in the pessimal growth conditions. The studies
were conducted within the two geographical climatic zones of the South of Siberia.
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