
ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2021, № 1, с. 28–41

28

ВЛИЯНИЕ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ СТРУКТУРЫ ДРЕВОСТОЕВ СОСНЫ 
НА ОТПАД И ДИАМЕТР ДЕРЕВЬЕВ

© 2021 г.   М. В. Рогозин*
Пермский государственный национальный исследовательский университет, ул. Генкеля, 4, Пермь, 614990 Россия

*E-mail: rog-mikhail@yandex.ru
Поступила в редакцию 05.03.2019 г.

После доработки 12.08.2019 г.
Принята к публикации 07.10.2020 г.

С целью выяснить силу влияния густоты микро- и макроценозов на отпад и размер деревьев в коли-
чественном выражении изучено 184-летнее насаждение сосны обыкновенной I класса бонитета с
полнотой 0.91–0.95. На площади 2.16 га живые и естественным образом отпавшие примерно за 60 лет де-
ревья нанесли на план с точностью ±10–35 см, далее план оцифровали в программе ArcMap и меха-
нически разбили на 216 площадок (микроценозов) размером 0.01 га. Следы пней позволили устано-
вить густоту на них в возрасте около 120 лет, а также в возрасте 170 лет – до ветровала 14 лет назад,
когда пострадало 7% деревьев. Силу влияния фактора густоты площадок на диаметр дерева рассчи-
тали как среднее значение из трех показателей: детерминации по квадрату корреляции, аппрокси-
мации тренда по линейной связи и среднего из аппроксимаций трендов по пяти типам полиномов.
Установлено, что на уровне миди- и макроценозов на пробных площадях размером по 0.12 и 0.24 га
естественные флуктуации их густоты в 120–170 лет повлияли на средний диаметр сосны в 184 года с
силой в среднем 47%. В то же время густота микроценозов на площадках 10 × 10 м в тех же возрастах
повлияла на средний диаметр сосны с силой от 8.8 до 11.8% (в среднем 10.1%), что в 4.7 раза слабее, чем
действие густоты на уровне макроценоза. Этот факт позволяет предположить, что в микроценозах внут-
ривидовая конкуренция между деревьями резко слабеет и меняется на взаимное партнерство. Кроме то-
го, густота на площадках 0.01 га в 120 лет повлияла на отпад деревьев на них к 184 годам с силой всего
лишь 4.7%. В остальных 95.3% случаев на отпад повлияли неустановленные факторы.
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Густота признана одним из мощных биоцено-
тических факторов, влияющих на рост древосто-
ев, и публикаций на эту тему достаточно много
(Рогозин, Разин, 2015). Однако сила ее влияния
на развитие деревьев в микроценозах до сих пор
точно не известна. Между тем в лесоводстве регу-
ляцию густоты насаждения рубками осуществля-
ют именно через микроценозы, вырубая в них
часть живых деревьев. В горизонтальной структу-
ре древостоев они играют главную роль, и для их
изучения применяют целый спектр методов на
основе изучения площадей питания деревьев
(Мартынов, 1976; Борисов и др., 2014; Вайс, 2014)
и достаточно сложные пространственные модели
(Нагимов, 1999; Грабарник, 2010; Усольцев, 2013),
в том числе с выяснением динамики прироста в
течение сезона (Горячев, 1999) и анализом струк-
туры биогрупп (Рогозин, 2018б).

Согласно анализу данных методов (Рогозин,
2018а), если в них принималось, что чем больше
диаметр деревьев, тем больше приходящиеся на
них площади питания, тогда использовали три за-
висимых переменных величины: текущий при-

рост дерева по диаметру (величина 1); диаметр дере-
ва (величина 2) и площадь питания, определяемая
делением расстояний от соседей пропорционально
их диаметрам (величина 3). Так как первая и третья
величины зависят от второй (являются ее частью
при расчетах), то первая величина будет зависима от
третьей. Но тогда площадь питания оказывается не-
пригодна как фактор для выяснения силы ее влия-
ния на размеры дерева. Поэтому независимой пере-
менной величиной в площади питания дерева будет,
по нашему мнению, ее значение, определяемое по
полигонам питания с простым делением расстоя-
ний между соседями. Иными словами, следует вы-
яснить, как дерево распорядилось доставшейся
ему ранее площадью питания, причем безотноси-
тельно к размерам соседей, которые признаются
все потенциально равными в ее освоении в про-
шлом. В этом отношении более адекватным явля-
ется изучение отпада и структур фитоценоза при
детальном картировании всех деревьев, а не толь-
ко их моделей (Kenkel, 1988; Grenfell et al., 2011;
Omelko et al., 2018).
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По-видимому, следует выяснить влияние гу-
стоты фитоценоза на онтогенез деревьев на двух
уровнях: всего древостоя (в макроценозах) и ин-
дивидуальных взаимодействий между деревьями
(в микроценозах). Определение количественных
значений влияния густоты на этих уровнях позво-
лит понять, на какой из них следует воздейство-
вать для улучшения роста – на общую густоту или
на густоту локальную. Такая постановка вопроса
вытекает из закона и моделей развития древосто-
ев в зависимости от их начальной густоты, где ее
регуляция эффективна только в фазе прогресса,
т.е. в период повышения прироста. Этот период
достаточно короткий и, например, в продуктив-
ных ельниках продолжается до 45–50 лет, причем
в изначально густых древостоях он заканчивается
уже в 15–20 лет, после чего наступает фаза регресса,
когда регуляция густоты рубками уже слабо влияет
на развитие древостоя (Рогозин, Разин, 2015).

Между тем, действующие правила ухода за ле-
сом (Правила …, 2017) предписывают регулиро-
вать текущую густоту насаждений вплоть до при-
спевающего возраста. Процедура ее регуляции
решается через разреживание густых мест, т.е. че-
рез воздействие на микроценозы. Влияние их густо-
ты проявится в конечном итоге как результат всего
предшествующего развития деревьев в них только в
спелом возрасте. Поэтому изучение структуры ста-
ровозрастных лесов оказывается весьма актуально
для понимания того, как нам сохранить леса в
устойчивом состоянии на возможно более дли-
тельное время. В этом случае особенности их
структуры позволят взять ее как образец, к которо-
му следует стремиться. Структуру малонарушенных
бореальных лесов изучают с целью определения за-
кономерности ее формирования (Linder et al., 1978;
Kuuluvainen et al., 2014) и выяснения динамики по-
слепожарных сукцессий в течение нескольких со-
тен лет (Горшков, и др., 2005; Ставрова и др.,
2012, 2015), а также иных сильных воздействий на
сложные по составу насаждения, включающие до
пяти пород-доминантов. Сукцессии в таких лесах
обусловлены мелкими и средними возмущения-
ми их структуры с образованием прогалин, их за-
полнением подростом и выходом пород в верх-
ний ярус или их подчинением другим породам, в
зависимости от сочетания многих факторов (Om-
elko et al., 2018).

Для использования моделей даже в простых по
составу насаждениях нужно знать силу (или до-
лю) влияния факторов, образующих тот или иной
тип их структуры. Точных сведений об этом край-
не мало. Все прежние теоретические положения
лесоводства разрабатывались на логических мо-
делях, а также на основе опытных данных – при
выращивании насаждений с использованием раз-
реживаний (Сеннов, 1999) или на основе изучения
культур разной густоты (Плантационное …, 2007).

В последнее время появились модели с вклю-
чением до 20 параметров (Грабарник, 2010; Гра-
барник, Секретенко, 2015). Возник интерес к ди-
намике лесных прогалин (концепция “gap-дина-
мики”), где изучают появление подроста,
образование и распад куртин в многоярусных на-
саждениях (Карев, 1999; Кислов и др., 2015). Для
их изучения подбирают насаждения по возрастам
и далее конструируют их состояние в возрастной
динамике (Кузьмичев, 2013; Колобов, 2014), с ис-
пользованием моделей стохастических процессов
(Секретенко, 1984). Однако увлечение такими
моделями заводит объяснения по их действию в
некий логический тупик. Типы эти известны дав-
но, но до понимания, почему они образуются в
древостое, дело не доходит. Неясно, какие факто-
ры формируют случайный, а какие кластерный
типы поселения деревьев, а в более широком пла-
не – поселение растений вообще. Происходит
лишь фиксация этих структур, где фактором их
образования принимается чаще всего конкурен-
ция за свет (Бузыкин и др., 1985; Усольцев, 2013).

Обычно выделяют три типа размещения осо-
бей в фитоценозе: случайное, групповое и равно-
мерное. Считается, что групповое размещение
отражает повышенную напряженность конку-
ренции и преобладает над случайным в большин-
стве ценопопуляций. Мозаичность структуры
свойственна всем лесным фитоценозам, в том
числе лесным культурам с их первоначальным ре-
гулярным размещением (Усольцев, 2013). Древо-
стой состоит из биогрупп – территориально сбли-
женных деревьев, где проявляется так называе-
мый “эффект группы” (эффект кооперации),
который был сформулирован как принцип агре-
гации особей Олли (Alleе, 1931; Одум, 1975). Со-
гласно этому принципу у особей, объединенных в
группу, повышается устойчивость к неблагопри-
ятным факторам, поскольку в группе поверх-
ность их соприкосновения со средой меньше и
группа способна изменять микросреду в благо-
приятном для себя направлении.

Так, исследования В.А. Усольцева (2013) пока-
зали, что в естественных сосняках и культурах в
возрасте 20 лет преобладает групповое распреде-
ление деревьев, а к 40-летнему возрасту есте-
ственные сосняки приобретают уже случайное
распределение деревьев. В результате индексы
конкуренции, полученные 10 способами, объяс-
няли изменчивость фитомассы и прироста дере-
вьев соответственно, на 5 и 11%, а в 20-летних
культурах эти значения были равны всего лишь 0.2
и 3%. Радиальный прирост модельных деревьев ин-
дексы конкуренции объясняли в естественных мо-
лодняках на 36%, а в культурах – на 11%.

В следующей работе В. А. Усольцева с соавт.
(2018) было констатировано, что буквально еди-
ничные работы посвящаются теме партнерства
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между деревьями. Например, Ю.П. Демаков (2007)
отмечает наличие в древостоях сосны сухих дере-
вьев с живым комлем, регулярным приростом по
диаметру и срастанием корневых систем, кото-
рые говорят о том, что насаждение – это единая
система, где распространена взаимопомощь.
А.И. Колтунова (2013) выяснила, что в сосняках в
19–60 лет на 1 га насчитывается до 1 тыс. дере-
вьев, сросшихся корнями, и с возрастом их доля
возрастает. Эти феномены расширяют адаптацию
вида и показывают, что “…организация сообще-
ства древесных растений построена на единстве
процессов конкуренции и кооперации” (Усоль-
цев и др., 2018, с. 238). Факты эти были известны
уже давно (Крамер, Козловский, 1963; Рахтеенко,
1963; Калинин, 1983), однако они не поколебали
идею верховенства конкуренции между деревьями
и воспринимались скорее как редкие феномены.

Рассматривая далее внутри- и межвидовую кон-
куренцию в историческом аспекте В.А. Усольцев с
соавт. (2018) отмечает, что еще в конце ХIХ в. в
биологии начала доминировать теория отбора
Ч. Дарвина и грубая модель эволюции была навя-
зана всему миру воинствующими атеистами в по-
литических целях (Баландин, 2010). Дарвинизм и
поныне является отправной точкой любого биоло-
гического исследования по умолчанию (Костерин,
2007). Поэтому с учетом новейших представлений
об эволюции исследования структуры древостоев
должны включать изучение и конкуренции, и парт-
нерства между деревьями, не отдавая предпочте-
ния ни одному из этих столь различающихся кон-
цептуальных подходов.

Для выявления распределения деревьев в дре-
востоях по различным биологическим парамет-
рам – возрасту, размерам, текущей густоте, плот-
ности заселения и другим, а также связей между
ними в настоящее время изучают их структуру на
некотором множестве небольших по размеру
пробных площадей, например, 5 × 5 м в молодых
и 10 × 10 м в спелых древостоях, число которых
должно обеспечивать необходимую точность их
статистического анализа (Linder at al., 1997; Gren-
fell et al., 2011; Ставрова и др., 2012; Omelko et al.,
2018).

Таким образом, микроценозы и биогруппы
как первичные структуры лесного сообщества,
остаются изученными недостаточно. Возможно,
конкуренция между деревьями в них ослабевает и
уступает место партнерству. Поэтому мы выдви-
нули гипотезу ослабления в них конкуренции
между деревьями в сравнении с ее действием на
уровне древостоя в целом, которая проявляет се-
бя через влияние локальной и общей густоты сто-
яния деревьев на их размерные показатели.

В связи с этим была поставлена цель выяснить
силу влияния густоты микро- и макроценозов на
размер деревьев в них с расчетами показателей

связи “густота × диаметр дерева”. Различия в
уровне связей должны подтвердить или опроверг-
нуть выдвинутую гипотезу. Для достижения этой
цели необходимо было, последовательно объеди-
няя условные микроценозы (площадки 10 × 10 м
с деревьями на них) вначале перейти к уровню
мидиценоза (среднему между микро- и макроце-
нозом), а затем к уровню древостоя, т.е. макроце-
ноза, с пробными площадями размером до 0.20–
0.30 га, что возможно на территории насаждения
площадью не менее 2 га.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проведены в старовозрастном на-

саждении сосны обыкновенной (Рinus sylvestris L.) в
районе г. Пермь в кв. 61 Нижне-Курьинского
участкового лесничества, выделе 3 площадью 10 га
с полнотой 0.8. Данное насаждение выбрали по-
сле обследования всех лесов зеленой зоны вокруг
г. Пермь в 2015 г. и признали наилучшим. Его
структура была не нарушена, в отличие от других
насаждений, так как оно не подвергалось выбо-
рочным рубкам с прорубкой волоков и вывоз дре-
весины от регулярных санитарных рубок здесь
проводили по просветам между деревьями. По
нашим наблюдениям, в 2003 г. древостой был
пройден ветровалом с вывалом 7% деревьев, кото-
рые были вывезены. Возраст определили по кернам
у 40 деревьев, и в среднем он составил 184 года, с ко-
лебаниями от 173 до 195 лет. Насаждение распо-
ложено на надпойменной террасе р. Кама с мощ-
ностью песчаных отложений местами до 7–20 м.
Выбранную для исследования территорию пло-
щадью 2.16 га разделили на две равные части, на-
званные участок “Северный” и участок “Южный”.
Проведено картирование участков с нанесением
на план на двух листах формата А0 в масштабе
1 : 100. Территория представляет собой пологую
песчаную дюну с ее центром вблизи середины
территории и понижением рельефа к северо-во-
сточному краю примерно на 3.0 м, и к юго-во-
стоку на 1.5–2.0 м.

В насаждении у деревьев делали отметку на
высоте 1.3 м, наносили его номер, измеряли
окружность ствола и расчетным путем определя-
ли диаметр с округлением до ±0.1 см. Деревья,
живые и сухостойные, а также пни, валеж, под-
рост ели, подлесок рябины и березы наносили на
план в масштабе 1 : 100 с точностью ±10–35 см.
Высоты измерялись высотомером “Haglof” c
двух-четырех позиций, так как деревья имели на-
клон вследствие ветровой нагрузки. План был
оцифрован в программе “ArcMap-ArcViev” и тер-
ритория разбита на 216 площадок-микроценозов
размером 10 × 10 м (рис. 1).

Такие микроценозы лишены внешней физио-
номичности; они выхвачены из структуры связей
с соседями, но при подобном их выделении ис-
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Рис. 1. Площадки 10 × 10 м в 184-летнем насаждении сосны на площади 2.16 га.
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ключен субъективный фактор, что немаловажно.
Полученные данные были обработаны с исполь-
зованием стандартных статистических процедур.
Влияние густоты на отпад и средний диаметр дере-
вьев определяли вначале в микроценозах 10 × 10 м,
затем их объединяли в более крупные площади
размером 20 × 20, 30 × 30, 30 × 40, 40 × 60 и 60 ×
× 60 м, и далее изучали влияние их густоты на
средний диаметр деревьев. Определяли показате-
ли корреляции и аппроксимации R2 для линей-
ных и полиномиальных связей, обычно исполь-
зуемых в лесоводственных исследованиях (Мас-
лаков, 1984; Усольцев, 2013; Демаков, 2018).
Корреляционный анализ проведен для уровня
значимости t0.05, и корреляции оказались досто-
верны. Так как форма связи не была известна, си-
лу влияния фактора густоты площадок на диа-
метр дерева рассчитали как среднее значение из
трех показателей: детерминации по квадрату кор-
реляции, аппроксимации тренда по линейной
связи и среднего значения из показателей ап-
проксимаций трендов по пяти типам полиномов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Таксационные показатели. Оба участка по на-

личию по всей их территории кислицы обыкно-
венной были отнесены к типу леса сосняк кис-
личниковый, но в кустарничковом ярусе были
некоторые отличия. Таксационная характеристи-
ка участков следующая.

Участок “Южный” – состав 10С едЕ, возраст
184 г., средняя высота сосны 32.5 ± 0.24 м, сред-
ний диаметр 39.1 ± 0.4 см, кустарничковый ярус
представлен черникой (70%) и брусникой (30%),
класс бонитета 1, абсолютная полнота 42.8 м2 на
1 га, относительная полнота 0.91, запас 614 м3 на
1 га. (Если учесть ветровальные деревья, то пол-
нота и запас могли бы увеличиться на 7.4% при
полноте 0.98). Текущая густота 339 шт. на 1 га.

Участок “Северный” имеет тот же состав и
возраст, но кустарничковый ярус представлен
черникой уже на 95% и брусникой на 5%, что сви-
детельствует о несколько более влажных услови-
ях. Средняя высота сосны 33.4 ± 0.27 м, средний
диаметр 41.2 ± 0.43 см. Густота древостоя здесь
меньше на 6%, но полнота выше и достигает 0.95,
запас составляет 655 м3 на 1 га. (Если учесть вет-
ровальные деревья, то густота, полнота и запас
могли бы увеличиться здесь на 6.5% и составить
ныне 700 м3 на 1 га при полноте 1.01). Текущая гу-
стота 324 шт. на 1 га.

Таким образом, исследуемая территория пло-
щадью 2.16 га характеризовалась следующими
средними таксационными показателями: высота
32.8 м, диаметр 41.0 см, полнота 0.93, густота
334 шт. на 1 га и запас 630 м3 на 1 га. На обоих
участках единично встречается ель в возрасте

120 лет с диаметрами 20–45 см, образующая не-
выраженный второй ярус. Подрост ели представ-
лен поколением в возрасте 35 лет с высотой 3–6 м,
возникшим после низового пожара и обильного
урожая семян ели в 1982 г.

Сравнение показало достоверное увеличение
на участке “Северный” среднего диаметра сосны
на 5.5% при t = 3.64 > t0.01 = 2.7 и средней высоты
на 2.9% при t = 2.60 > t0.05 = 2.0. Данные перечис-
лительной таксации подтвердили предположе-
ния, основанные на большей встречаемости здесь
черники, что на этом участке условия несколько
более благоприятные. Они обусловлены боль-
шим увлажнением вследствие северной экспози-
ции склона примерно в 3° и меньшей на 6% густо-
той, при которой сформировалось больше круп-
ных деревьев. В свою очередь, оба участка в своих
частях также имели некоторые отличия по густоте
и увлажнению. В целом же территория представ-
ляет собой единый массив с естественными флук-
туациями почвенных условий и густоты ценозов.

Показатели густоты микро- миди- и макроцено-
зов. Всего на 216 площадках размером по 0.01 га
расположено 720 живых и 54 вываленных 14 лет
назад деревьев. Прибавляя вываленные деревья к
густоте в настоящее время, была рассчитана гу-
стота 14 лет назад, т.е. в возрасте 170 лет. Густоту
насаждения нам удалось реконструировать и да-
лее, до возраста примерно 120 лет, по следам по-
луразложившихся пней, которых насчитывалось
331 шт. на обоих участках. Возраст 120 лет был
принят в предположении, что в условиях южной
тайги места, где росли ранее отпавшие деревья
сосны, можно опознать спустя примерно 60 лет
по заметным отличиям в характере напочвенного
покрова, а спустя 50 лет они хорошо угадываются
по микроповышениям (Стороженко, 2007). Та-
ким образом, реконструкция густоты в прошлое
позволила оперировать густотой в возрасте 184,
170 и 120 лет.

В результате обработки данных картирования
число деревьев на одной площадке в возрасте 184
и 170 лет колебалось в пределах 0–7 шт., а в воз-
расте 120 лет – 1–10 шт. Среднее число деревьев
на них в возрасте 170 и 120 лет составляло, соот-
ветственно, 3.63 и 5.12 шт. Получается, что их гу-
стота за 50 лет снизилась на 29%.

Отпад в лесных насаждениях представляют в
абсолютных или относительных значениях по
классам возраста при составлении таблиц хода
роста (Рогозин, Разин, 2015). Для нашего же слу-
чая важно было получить его средние величины
по классам густоты микроценозов, которых в воз-
расте 120 лет было 10, от 0–1 шт. деревьев на пло-
щадке до 10 шт. По этим классам густоты мы по-
строили регрессионные уравнения, характеризу-
ющиеся высокими значениями (0.650 и 0.954)
показателей аппроксимации трендов. Следова-
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тельно, их можно использовать для моделирова-
ния отпада сосны от 120 до 170 лет, в зависимости
от густоты микроценозов на площадках 10 × 10 м
(рис. 2).

Однако точность прогноза по таким моделям
отпада остается не ясной, так как показатели ап-
проксимации R2 на таких диаграммах, с усредне-
нием данных по вертикальной оси, не показыва-
ют их изменчивость. То есть нужно знать весь
спектр отпада деревьев, который колеблется
здесь в пределах классов густоты от 0 до 100%.
В этом случае связь оказывается уже совершенно
другой (рис. 3).

Разброс данных получается настолько боль-
шим, что при густоте в 6–7 шт. встречаются пло-
щадки как с нулевым отпадом, так и с отпадом
71–83%. При этом даже малая густота, по. 1–3 шт.
деревьев на площадке, не гарантировала им со-
хранность и имел место даже их полный отпад. На

это можно возразить, что они могли соседствовать
с густыми площадками, и те влияли на процесс от-
пада. Это вполне возможно, и в этом недостаток
микроценозов, выделенных механическим спосо-
бом; однако недостаток этот преодолевается уве-
личением объема выборки, и здесь он достаточно
большой (216 шт.). Но на диаграмме число точек
получилось намного меньше, так как их значения
часто совпадали и накладывались одно на другое.

Если взять значения с линии тренда на рис. 3,
то при числе деревьев на площадке 1–3 шт. отпад
к 170 годам составит в среднем 23%, а при 7–9 шт. –
37%. Таким образом, с повышением густоты мик-
роценоза от 1–3 до 7–9 шт. (в среднем в 4 раза)
процент отпада за 50 лет увеличился в среднем
лишь в 1.6 раза. Слабое влияние густоты площа-
док на отпад подтверждает и показатель аппрок-
симации, равный R2 = 0.047. Это низкий уровень,
и сила влияния густоты деревьев на площадке на
будущий отпад составляет всего лишь 4.7%. А это
значит, что в подавляющем большинстве случаев
(95.3%) деревья отмирают в микроценозах в пери-
од от 120 до 170 лет по причинам, не связанным с
их густотой; вероятно, здесь влияют факторы дру-
гого плана, определяемые, например, литологией
конкретных мест и флуктуациями почвенной
среды геофитоценоза.

На средний диаметр деревьев густота микро-
ценозов в 120 лет также повлияла довольно слабо
(рис. 4).

Здесь фактор густоты повлиял на диаметр сос-
ны с силой 13.6% (R2 = 0.136); это показатель ап-
проксимации для тренда полинома, а для линейно-
го тренда он равен R2 = 0.108 при коэффициенте
корреляции r = –0.329. Между тем, показанный на
рисунке 4 тренд – только один из множества по-
строенных нами линий связи, которые включали

Рис. 2. Средний отпад сосны на площадках 10 × 10 м в возрасте от 120 до 170 лет: а – в абсолютном выражении (шт.);
б – в относительном выражении (%).
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расте от 120 до 170 лет.

y = 0.304x2 – 0.937x + 23.64

50
60
70
80
90

100

40
30
20

–10
0

10

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11О
тп

ад
 д

ер
ев

ье
в 

к 
17

0 
го

да
м

, ш
т.

Число деревьев на площадке 0.01 га в 120 лет, шт.

R 2 = 0.047



34

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 1  2021

РОГОЗИН

в себя 6 типов; их описание приведено ниже
(табл. 1).

В этой сложной таблице сведены вместе дан-
ные из множества точечных диаграмм, подобных
показанной на рис. 4. Для отслеживания измене-
ний в №№ 1–7 в таблице использованы пробные
площади размером 10 × 10 м, в №№ 8–13 – пробные
площади размером 20 × 20, 30 × 30 и 40 × 30 м, а в
№№ 14, 15 – пробные площади по 0.24 и 0.36 га.
Поясним, что для анализа данных мы провели еще
одно разделение массива сосны, на этот раз на че-
тыре части (участки “Южный” и “Северный” и их
половины, которые показаны курсивом). Это сде-
лано с целью проследить, как естественные флукту-
ации густоты и увлажнения биотопа влияют на по-
казатели связи “густота × диаметр” по четырем ча-
стям этого массива. В нижних №№ 8–15 таблицы
показано, как меняется эта связь от уровня миди-
(0.04–0.12 га) к уровню макроценоза (0.24–0.36 га).
Анализ данных этой таблицы показал, что в воз-
расте 184 года показатели аппроксимации R2 наи-
меньшие: 0.078 для линейной связи и в среднем
по пяти полиномам  = 0.095. Заметим, что кор-
реляция r = –0.304 при возведении в квадрат дает
детерминацию связи “густота×диаметр” r2 = 0.092,
что близко к значениям . Для общей оценки
влияния фактора густоты можно принять среднее
из этих трех значений: (0.078 + 0.095 + 0.092) : 3 =
= 0.088 или 8.8%, которое приведено в последнем
столбце табл. 1.

Так как в возрасте 170 лет в массиве сосны про-
шел ветровал, мы пролонгировали у вываленных
деревьев их диаметры на настоящее время и далее
провели их обработку вместе с живыми деревьями.
Здесь для линейной связи “густота × диаметр” по-
казатель R2 = 0.092, а в среднем по пяти типам поли-
номов  = 0.109. Корреляция r = –0.304 дает де-
терминацию r2 = 0.092. Из двух значений R2 и одно-

2
срR

2
срR

2
срR

го r2 получаем для 170-летней густоты микроценоза
силу ее влияния на диаметр сосны в 184 г., в сред-
нем равной 0.098, или 9.8%.

Такие же расчеты для 120-летней густоты мик-
роценоза показывают силу ее среднего влияния
на диаметр сосны в 184 г. 0.118 или 11.8% (послед-
ний столбец в таблице).

На участке “Южный” (более сухом) в 120 лет
на 108 площадках по 0.01 га среднее влияние гу-
стоты оказалось равно 0.081, в том числе в более
густом месте массива на 54 площадках оно снизи-
лось до 0.059. На участке “Северный” (более
влажном) на 108 площадках среднее влияние гу-
стоты равно 0.155, в том числе в более редком ме-
сте 0.163. Однако увеличение влияния не досто-
верно из-за слабых корреляций. При этом оценка
по средним значениям из полиномов ( ) пока-
зала увеличение силы влияния густоты от 0.081 до
0.251, т.е. в 3.1 раза. Поэтому вполне возможно,
что увеличение густоты древостоя в целом (густо-
ты макроценоза) ослабляет ее влияние в микро-
ценозах, т.е. на уровне индивидуальных взаимо-
действий соседствующих деревьев.

В целом полученные данные характеризуют
площадки 0.01 га как сообщества со слабым влия-
нием их густоты на диаметр деревьев. При усред-
нении показателей детерминации и аппроксима-
ции линий трендов в возрасте 184, 170 и 120 лет их
густота действует на диаметр деревьев с силой,
соответственно, 8.8, 9.8 и 11.8%. Усреднение этих
данных дает нам силу влияния густоты микроце-
нозов на диаметр сосны равную 10.1%.

Далее рассмотрим нижнюю часть таблицы, с
данными пробных площадей размером 0.04–0.12 га.
Эти размеры – уже уровень мидиценоза (среднего
между микро- и макроценозом), с приближением
к макроценозу, т.е. полноценному древостою.

На пробных площадях размером 0.04 га оцен-
ки силы влияния густоты в последнем столбце
таблицы в возрасте 120 и 170 лет составили, соот-
ветственно, 0.243 и 0.321; далее, для пробных пло-
щадей размером 0.09 га, они были равны 0.419 и
0.361, и для 0.12 га они возросли до 0.419 и 0.528.
В сравнении с микроценозами (площадками по
0.01 га) эти значения выше в среднем в 4.0 раза.
Здесь повышение корреляции “густота × диаметр”
достоверно, и при переходе от площадей размером
0.01 га к размеру 0.04 га для возраста 170 лет они
были равны r = –0.304 ± 0.062 и r = –0.542 ±
± 0.096, при достоверности различия между ними
t = 2.07 > t0.05 = 1.98.

Дальнейшее увеличение размера пробных пло-
щадей до 0.24 и 0.36 га приводит к увеличению кор-
реляций “густота × диаметр” до –0.650 и –0.747 и
показателям R2 для линейных связей до 0.422 и
0.557 соответственно. Они выше, чем их значения
на меньших пробных площадях размером 0.09–

2
срR

Рис. 4. Влияние густоты площадок 10 × 10 м в 120 лет
на средний диаметр деревьев в 184 г. Прерывистая ли-
ния – средний диаметр древостоя.
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0.12 га, где они были равны для корреляций –0.576 и
–0.705, и для показателей R2 линейных связей
0.332 и 0.497. Однако малые выборки из 9 и 6 пар
значений для крупных пробных площадей разме-
ром 0.24–0.36 га это повышение доказать не поз-
воляют. Кроме того, построенные по 6 точкам по-
линомы 3–6-й степени имеют значения R2 =
= 0.990–1.000, которые вообще нельзя использо-
вать, так как тренд просто соединяет отдельные
точки. И мы приводим их лишь как пример зна-
чений, на которых заканчивается корректный ре-
грессионный анализ.

Поэтому, подводя итог расчетам силы влияния
густоты на уровне древостоя на диаметр деревьев
в 184 г., можно взять за основу результаты опреде-
ления ее влияния по 18 пробным площадям раз-
мером по 0.12 га, т.е. на уровне мидиценоза. Здесь
и корреляции, и показатели аппроксимации
трендов связей “густота × диаметр” достоверны,
и при усреднении оценок, полученных для ли-
нейных и криволинейных связей, для густоты в
120 и 170 лет они были в среднем равны, соответ-
ственно, 0.419 и 0.528. То есть в целом для насаж-
дения сосны флуктуации густоты на уровне ми-
диценозов в возрасте 120–170 лет повлияли на
диаметр деревьев в 184 г. в среднем с силой
(0.419 + 0.528) : 2 = 0.474, или 47.4%.

Полученные здесь результаты интересны в
сравнении с результатами, полученными другими
методами и другими авторами. Например, при
выделении в структуре насаждения биогрупп с
предельно малым расстоянием между деревьями.
Они представляют немалый интерес, так как де-
ревья, оставшиеся в одиночестве после их разре-
живания, существенно не увеличивали прирост
(Сеннов, 1999). Кроме того, несмотря на стремле-
ние к равномерному размещению деревьев после
рубок ухода за лесом в таких ухоженных лесах со
временем все равно образовывались прогалины, а
биогруппы сохранялись (Нестеров, 1961).

Наличие биогрупп, где формируется 28–57%
деревьев, является своеобразным атрибутом дре-
востоев (Рогозин, Разин, 2015). В изучаемом здесь
насаждении в них продолжает расти 40.4% дере-
вьев, и диаметры деревьев в них и в древостое от-
личаются недостоверно. Кроме того, деревья в
них взаимно коррелировали диаметрами при r =
= 0.47–0.58 (Рогозин, 2018а). Это свидетельствует
о партнерстве деревьев-соседей, так как конку-
ренция приводила бы к противоположному ре-
зультату – рассогласованию их роста и отрица-
тельной корреляции.

Между тем, действующая парадигма предпо-
лагает, что более плотное размещение растений
усиливает конкуренцию, и она должна снижать
размер особей. И если в лесу будут густые места, то
диаметры деревьев в них должны быть меньше.
В этой логике общую закономерность, действую-

щую на уровне всего ценоза, априорно перемеща-
ют на уровень индивидуальных взаимодействий.
На первый взгляд, это справедливо, потому что гу-
стота – независимая переменная и главный фактор
в основной закономерности морфогенеза одно-
ярусных древостоев (Разин, 1979), которой далее
был присвоен ранг закона (Рогозин, Разин, 2015).
Наряду с ним, в древостоях действуют еще три за-
кона: закон естественного изреживания (Моро-
зов, 1949), ранговый закон роста деревьев (Мас-
лаков, 1984), а также гомеостаз частот деревьев
правых и левых форм (Голиков, 2011). В послед-
нем находит свое воплощение всеобщий закон
“Золотой пропорции”, и по нему частоты этих
форм стремятся к соотношению 50:50 либо 62:38.
При этом левые формы хорошо адаптированы к
более сухим почвам и росту на свободе, а правые –
к влажным почвам и конкуренции.

Проявление Золотой пропорции обнаружено
нами и в исследуемом здесь насаждении (Рого-
зин, 2019). Установлено, что на расстояниях меж-
ду соседями до 4.5 м их диаметры коррелировали
с r = 0.52 ± 0.04. Кроме того, у них было рассчита-
но отношение диаметров (максимального к ми-
нимальному). Оно оказалось равно 1.273 и совпа-
дало с “постоянной Хатчинсона”, применяемой
для оценки экологических ниш (Розенберг, 2007).
В нашем случае это отношение характеризует
древостой как сообщество с минимальной конку-
ренцией между деревьями за ресурсы питания.
Наиболее же ярко подтверждают такую миними-
зацию конкуренции данные В.М. Горячева (1999)
о наступлении у деревьев-соседей пиков приро-
ста с различиями в 1–2 недели, что свидетель-
ствует о партнерских отношениях и резком сни-
жении конкуренции и, тем самым, разделении
экологической ниши между соседствующими де-
ревьями во времени. Впервые же о толерантности
деревьев упоминалось при исследовании модель-
ных культур ели (Кайрюкштис, Юодвалькис, 1976).
Если же вернуться к полученному нами отношению
диаметров (1.273) и возвести его в квадрат, то полу-
чим значение 1.62, которое почти совпадает с Зо-
лотой пропорцией, равной ≈1.618.

В связи с этим для понимания характера отно-
шений деревьев в микроценозах перечисленных че-
тырех законов уже недостаточно. Не исключено,
что в микроценозах действует еще один закон – за-
кон минимизации конкуренции между деревья-
ми и смены ее на взаимное партнерство, где как
раз и найдется место для объяснения роли правых
и левых форм, взаимной корреляции их диамет-
ров и гармоничных отношений диаметров дере-
вьев в соответствии с законом Золотой пропор-
ции. Если же рассуждать методом от противного
и полагать, что в микроценозах конкуренция
имеет такую же силу, как и в древостое, то био-
группы должны обязательно изреживаться и в
конце концов деревья будут располагаться по-
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одиночке. Но в динамике биогрупп таких тенден-
ций нет – они сохраняются до спелого возраста и
с прежней долей деревьев в них (Марченко, Брай-
ко, 1985; Маслаков, 1999; Рогозин, 2018а). Среди
травянистых растений явление партнерства так-
же имеет место, где оно получило название “эф-
фекта Олли” (Allee, 1931), а также “эффекта груп-
пы” (Титов, 1978). Поэтому есть все основания
полагать, что явление ослабления конкуренции
между деревьями в микроценозах имеет общий
характер. И его также следует отнести к закону,
действующему в лесных насаждениях.

Перечисленные работы, а также наши иссле-
дования дают экспериментальные факты, выво-
ды по которым выходят далеко за рамки традици-
онных представлений о внутривидовых взаимо-
отношениях деревьев. Они показывают, что на
индивидуальном уровне конкуренция между де-
ревьями за свет и элементы питания, если ее оце-
нивать по густоте микроценозов, отнюдь не глав-
ный фактор. Следует учитывать и влияние гено-
типа, например, правых и левых форм деревьев.
Эти формы имеют доказанные генетические от-
личия по наблюдаемой гетерозиготности (Голи-
ков, 2011). Но важно иметь хотя бы приблизитель-
ные оценки по влиянию генотипа на размер дере-
вьев, и сравнить их с действием густоты с тем,
чтобы воздействовать лесохозяйственными мера-
ми на более сильный из них. В исследованиях
лесных генетиков и селекционеров влияние гено-
типа на рост деревьев оценивают в 20–40% (Иса-
ков, 1999; Тараканов, 2003; Царев, 2013). Получа-
ется, что генотип – в 3 раза более сильный фак-
тор, чем густота микроценоза, для которой мы
определили ее влияние в 10.1%. Поэтому безуслов-
ным приоритетом при уходе за лесом должно быть
создание комфортных условий для деревьев-лиде-
ров, размеры которых определяет их генотип.
Вместе с тем, исходя из совместной доли влияния
густоты и генотипа примерно на 40%, следует
признать, что в гораздо большей мере на рост де-
рева действуют неустановленные и действующие
локально факторы. Возможно, это флуктуации
литосферы, увлажнения и состава почвы в местах
микоценозов, т.е. особенности насаждения как
геофитоценоза.

В данной работе получены также оценки влия-
ния густоты на уровне миди- и макроценозов. Их
густота в 120–170 лет повлияла на средний диа-
метр сосны в 184 г. с силой, соответсвтвенно, 47.4
и 46.6% (в среднем 47%). Это сильное влияние, но
оно оказалось в два раза ниже, чем у других авто-
ров, где ее влияние достигало 88–93% (Нагимов,
2000). Это вполне объяснимо, так как там
З.Я. Нагимовым использовались данные по на-
саждениям из разных лесничеств, отличающихся
по истории их формирования гораздо больше,
чем в нашем случае. Нами же был рассмотрен

единый массив сосны, где изменчивость показа-
телей была намного ниже.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение микро- миди- и макроценозов в мас-
сиве 184-летнего насаждения сосны первого
класса бонитета с высокой полнотой показало,
что естественные флуктуации густоты микроце-
нозов в 120 лет на площадках 0.01 га повлияли на
отпад деревьев к 184 годам с силой 4.7%, а в
остальных 95.3% случаев на отпад повлияли пока
неустановленные факторы, действующие как осо-
бенности среды геофитоценоза. Густота мидицено-
зов на площадях размером 0.12 га в 120–170 лет по-
влияла на средний диаметр сосны в 184 г. с силой в
среднем 47.4%. На уровне макроценозов на пло-
щадях по 0.24 га также получено близкое (46.6%)
ее влияние, тогда как в указанных возрастах гу-
стота микроценозов повлияла на средний диа-
метр сосны в среднем на 10.1%, что в 4.7 раза сла-
бее. Эти факты позволяют выдвинуть положение
о том, что в микроценозах внутривидовая конку-
ренция к спелому возрасту ослабевает и меняется
на партнерство. В связи с этим и сведениями из
литературы можно также полагать, что если гено-
тип влияет на размеры дерева примерно на 30%, а
густота микроценоза, по нашим данным, – на
10%, то на долю пока неизвестных факторов, дей-
ствующих в насаждении как геофитоценозе, при-
ходится до 60% их влияния на рост деревьев в
микроценозах в период от 120 до 184 лет.
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Spatial Structure of Pine Stands Influencing the Mortality and Diameter of Trees
M. V. Rogozin*

Perm State University, Genkela st., 4, Perm, 614990 Russia
*E-mail: rog-mikhail@yandex.ru

In order to determine how much are the mortality and the diameter of trees influenced by the density of micro
and macrocenoses, an 184-year-old stand of Scots pine of the 1st growth class with a density of 0.91–0.95 was
studied quantitatively. On an area of 2.16 hectares, all the trees, alive and the ones that have naturally fallen
off in about 60 years were mapped with an accuracy of ±10–35 cm. The map was digitized afterwards in the
ArcMap program and mechanically divided into 216 sites (microcenoses) of 0.01 hectares each. The remain-
ing stumps made it possible to determine their density in the past, around the age of 120 and also at the age
of 170 years – before the windfall that occured 14 years ago, when 7% of the trees were damaged. The influ-
ence of the density factor on the trunks diameter was calculated based on three indicators: determination by
the squared correlation index, linear correlation’s trend approximation, and the average of the approxima-
tions of trends by five types of polynomials. It was found that at the level of midi- and macrocenoses on test
plots of 0.12 and 0.24 hectares, natural fluctuations in their density at 120–170 years of age influenced the aver-
age pine diameter at 184 years of age with an average strength of 47%. At the same time, the density of micro-
cenoses on plots of 10 × 10 m of the same ages influenced the average pine diameter with a strength varying from
8.8 to 11.8% (10.1% on average), which is 4.7 times weaker than the effect density at the level of macrocenosis.
This fact suggests that in microcenoses, intraspecific competition between trees is drastically weakened and
changes to mutual partnership. In addition, the density on the plots of 0.01 hectares over 120 years influenced
the loss of trees on them by the age of 184 with a strength of only 4.7%. In the remaining 95.3% of cases, mor-
tality has been influenced by unidentified factors.

Keywords: Scots pine, forest stand, microcenoses, density, trees mortality, tree size.
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